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Die Protoplasmabewegung,

ihre Haupttypen, ihre experimentelle Beeinflussung und ihre
theoretische Erklarung.

Von

JOSEF SPEK
Heidelberg.

Mit 15 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen?).
(Arbeiten allgemeineren Inhalts.)

BerTHOLD, G.: Studien iiber Protoplasmamechanik. Leipzig 1886. — BirscHLi, O.:
Untersuchungen iiber mikroskopische Schdume und das Protoplasma. Leipzig 1892%). —
CuaMBERS, R.: The microvivisection method. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 4.
1918. — DELLINGER, O. P.: Locomotion of amoebae and allied forms. Journ. of exp. zool.
Bd. 13. 1906. — HymaN, L. H.: Metabolic gradients in ameba and their relation to the mecha-
nism of amoeboid movement. Journ. of exp. zool. Bd. 24. 1917. — JEx~NINGs, H. S.: Contri-
butions to the study of the behavior of lower organisms. Washington 1904*). — JENSEN, P.:
Die Protoplasmabewegung. Ergebn. d. Physiol. Bd. 1. 1902. — JENSEN, P.: Zur Theorie
der Protoplasmabewegung und iiber die Auffassung des Protoplasmas als chemisches System.
Anat. Hefte Bd. 27. 1905. — Ktnve, W.: Untersuchungen iiber das Protoplasma und die
Contractilitit. Leipzig 1864. — Quinckr, G.: Uber Protoplasmabewegung und verwandte
Erscheinungen. Tagebl. d. 62. Vers. dtsch. Naturf. u. Arzte Heidelberg. 1890. — RHUMBLER,
L.: Physikalische Analyse von Lebenserscheinungen der Zelle. Arch. f. Entwicklungsmech.
u. Organismen Bd. 7. 1898*). — RHUMBLER, L.: Zur Theorie der Oberflichenkrifte der
Amében. Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 83. 1905*). — SCHAEFFER, A. A.: Ameboid movement,
Princeton Univers. Press. Princeton. 1920. Konnte leider nicht beriicksichtigt werden. —
ScuNEIDER, K. C.: Plasmastruktur und Bewegung bei Protozoen und Pflanzenzellen. Wien
1905. — Serrriz, W.: Viscosity values of protoplasm as determined by microdissection.
Botan. gaz. Bd. 70. 1920. — Serrriz, W.: Observations on some physical properties of
protoplasm by aid of microdissection. Ann. of botany Bd. 35. 1921. — Arbeiten iiber die
amoboide Bewegung von Eizellen, Mesenchymzellen und Pigmentzellen sind im Texte
einzeln angefiihrt.

Die Protoplasmabewegungen dufBlern sich in Gestaltsverinderungen und in
gerichteten Stromungen des Zellinnern, welche man an Verlagerungen der
Einschlisse erkennt. Da die Protoplasmabewegungen am eingehendsten an
Protozoen- (Rhizopoden-) Zellen studiert worden sind, miissen wir die Ver-
haltnisse an diesen Zellen in unsern Erérterungen auch voranstellen.

Die Protoplasmabewegungen der verschiedenen Rhizopodenzellen bicten ein
Bild auBerordentlicher Mannigfaltigkeit dar. Diese Mannigfaltigkeit ist aber
nicht einfach Regellosigkeit. Trotz der Fiille der Variationen 146t sich doch eine
Anzahl charakteristischer Typen von Formverianderungen und Stromungserschei-
nungen herausschélen. Einige Bilder aus der deskriptiven und experimentellen

1) Die mit *) bezeichneten Arbeiten enthalten ausfiihrliche Verzeichnisse der élteren
Literatur.

Handbuch der Physiologic VIII. . |
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Morphologie miissen daher der Ausgangspunkt unserer Betrachtungen werden.
Sie sollen uns zeigen, wieweit die erwihnten Erscheinungen bei ein und derselben
Zellart variieren, wieweit man von Bewegungstypen bestimmter Zellen sprechen
kann, ob man gleiche Typen auch bei ganz verschiedenen Zellen vorfindet und
ob sich die Bewegungserscheinungen in bestimmtem Sinne experimentell beein-
flussen lassen.

Abb. la zeigt uns ein Tier der kleinen Amébenspezies Amoeba polypodia
(M. ScrvrrzE). Hunderte von Tieren, die man in einem kleinen Aquarium mit
Algen- und Flagellatennahrung hélt, kénnen wochenlang alle diese selbe charak-
teristische Form zeigen, den kugligen scharf abgesetzten Korper mit einer ganz
feinen Blaschenstruktur, evtl. auch stirker lichtbrechenden Tropfchen, mit dem
Kern und den Vakuolen und den radiiren langen, leicht geschlungenen, am
Ende etwas verdickten Pseudopodien mit ihrem glashellen, meist vollig homo-

Abb. 1. Bewegungstypen der Amoeba polypodia. Original.

genen Plasma. Die Pseudopodien fiithren vielfach eigenartige, kreisende Be-
wegungen wie ein tastender Finger aus, kénnen eingezogen werden und aus dem
Zellkorper wieder herauswachsen. Ihre Zahl kann sich bis auf 25 und noch mehr
erhéhen. — Diese markante Erscheinungsform der A. polypodia kann dann auch
wieder véllig aufgegeben werden : die Ausbildung eines kugligen zentralen Koérpers
kann unterbleiben, d.h. die Bewegungen und Verinderungen kénnen auch die
zentrale Plasmamasse mehr in Mitleidenschaft ziehen, so daf} jetzt die Pseudo-
podien in ganz unregelmaBiger Verteilung am vielgestaltigen Zelleib erscheinen
(Abb. 1b und ¢). Sowie aber ein Pseudopodium eine gewisse Lange erreicht.
wird daran wieder ein charakteristisches Detail der Erscheinungsform der Abb. 1a
erkennbar, das leicht angeschwollene Ende und die schwache subterminale
Kriimmung. Ein homogener Saum kommt auch jetzt peripher und besonders
auch an den vorflieBenden Pseudopodien zur Ausbildung.

Erscheinen an einem Amébenkérper, der sich vorher ganz abgekugelt hatte,
auf einmal cine groBe Anzahl Pseudopodien, so entsteht die Erscheinungsform
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der ,,Papillenkugel (Abb. 1d). — Weniger haufig findet man schlieBlich bei
dieser Amébe eine Ruheform ganz ohne oder mit nur wenigen Pseudopodien vor,
die eine grofle Tendenz hat, dem Boden zu adhérieren; in letzterem Falle wird
der homogene Auflensaum zu einer #uBerst diinnen Lamelle, deren Auflen-
konturen kaum noch zu erkennen sind, ausgezogen — Ob bei Amoeba polypodia
die sog. ,,Wanderform‘‘, welche wir bei andern Formen noch genauer kennen-
lernen werden, auch vorkommt, konnte ich nicht mit Sicherheit ermitteln. Fiir
andere kleine Amdben ist sie sogar sehr typisch.

Sehr lehrreich ist auch eine Serie von Erscheinungsformen der groBen Amoeba
terricola. (GREEF). Wischt man altes, feuchtes Moos in Wasser aus, so findet man

Abb. 2. Bewegungstypen der Amoeba terricola. 2d’ sauml. = feste Saumlinie (Gitterbarriere),
in der die Bliaschen unbeweglich sind; 2 = Durchbruchstellen derselben. Original.

im Wasser einige Amgben vor, die fast durchweg das Aussehen haben, welches
Abb. 2a und b wiedergibt. Es sind Formen mit vielen ganz scharfen Faltenziigen,
von sehr charakteristischem Verlauf, die sich als dunkle, entweder nur leicht
gewellte, oder aber auBlerordentlich stark gekrauselte Schattenlinien auf dem
sonst sehr hellen Zellkérpern auffillig abheben. Diese Falten der AuBenschicht
der A.terricola sind auBerordentlich formbestandig. Stérkste Pipettenstréme
vermdogen sie nicht im geringsten zu alterieren. Trotz dieser Zahigkeit des Plasmas
sind aber auch an diesen Zellen immer Stromungen und leichte Formverinde-
rungen zu beobachten; es entstehen immer wieder neue Vorwolbungen, in welche
erst homogenes Plasma vorflieft; erst allméhlich dringen auch die Bléschen
des Entoplasmas in die homogenen Kuppen vor. Entstehen viele kleine Plasma-

1*
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kuppen zu gleicher Zeit, so erlangt auch diese Amdbe ungefihr das Aussehen
einer ,,Papillenkugel’* (Abb. 2¢). — Viel leichtflissiger ist ein zweiter Typus
der A. terricola, es ist die mit breitem Vorderende unentwegt vorwartsstrémende
»» Wanderform® der Abb. 2d. Ektoplasmafalten sind in diesem Falle nur ganz
leicht in dem zaher erscheinenden hinteren Teil der Amdbe ausgebildet. Sie
verlaufen ungefahr in der allgemeinen Stromungsrichtung. Was die Strémungen
des Plasmas betrifft, konnen wir auch hier immer wieder zunichst ein rasches
VorflieBen des homogenen Hyaloplasmas allein beobachten: nachtriglich erst
setzt sich auch die Masse der Plasmablischen?) in Bewegung. Héiufig sieht man
dabei, daf} einzelne Gruppen oder Streifen von Blaschen, deren dichte Plasma-
hilllen offenbar miteinander verkittet sind, als ruhende Inseln im Plasmastrom
erhalten bleiben. Liegen mehrere solcher unbeweglicher Streifen von Blischen
nebeneinander, dann schlingeln sich schmale Plasmabéchlein in raschem Strom
zwischen ihnen nach vorne durch. Ein solcher festerer Verband der Bliaschen
kann auch iiberall an den periphersten Regionen des blaschenhaltigen Innen-
plasmas ausgebildet sein, und zwar nicht nur, wenn die Bliaschen bis unmittelbar
unter die Zelloberfliche herantreten, sondern auch dann, wenn sie — wie fast
immer am Vorderende — durch einen breiteren homogenen Hyaloplasmasaum
von der Oberflache getrennt sind.

Im ersten Fall duBert sich die Erscheinung darin, dafl z. B. an den Seitenrdndern beim
allgemeinen VorwirtsflieBen des Plasmas die periphersten Blidschen und Granula nicht mit-
stromen. Im zweiten Fall — etwa am Vorderrand — sieht man, wie schon erwahnt, zunichst
das Hyaloplasma allein rasch vorfliefen; der Abstand von der alten Grenzlinie des Ento-
plasmas vergréfert sich also. Dann setzt sich fast die ganze Masse des blaschenhaltigen Ento-
plasmas in Bewegung, hierbei sieht man nun aber, daf die vorstrémenden Blaschen und Kérn-
chen vorne nur bis an die unbeweglich bleibende #uflerste Saumlinie des Entoplasmas gelangen,
anprallen und liegenbleiben ; die Flut des vorstrémenden Plasmas kann dann aber pl6tzlich den
Zusammenschluf} der Blaschen des peripheren Entoplasmasaumes lokal durchreilen. Explo-
sionsartig sieht man dann mit einem Male die Entoplasmaeinlagerungen (die Wasserblaschen
und Eiweiltrépfchen) durch die entstandene Bresche schieffen und in das klare Hyaloplasma
hineinperlen. Die Saumlinie kann sich aber auch ganz auflésen, so dafl dann die Entoplasma-
einlagerungen bis an die Pellicula gelangen und der Hyaloplasmasaum verschwindet. Die
topographische Verteilung der Partien des Plasmas, welche im optischen Querschnitt des
Tieres der Abb. 2d einen festeren Verband der Einlagerungen aufwiesen und an der all-
gemeinen Plasmabewegung nicht teilnahmen, zeigt Abb. 2d” im Schema, = und y sind
Durchbruchsstellen. — Die Tatsache, daB durch solche verdichtete Auflenhiillen des Plasmas
das homogene Hyaloplasma bei einem neueinsetzenden Vorstrom glatt durchflieft, alle
auch noch so feinen Einlagerungen dagegen zuriickgehalten werden, zwingt uns direkt zur
Annahme einer Art Gitterstruktur dieser Zonen, die man, wenn man sich die oben beschriebene
Emulsionsstruktur des Entoplasmas und die Existenz der dichteren Oberflichenhdutchen
all der emulgierten Plasmablidschen vor Augen hélt, am leichtesten so erklaren kann, daf3 das

1) Es ist fiir die hier behandelten Fragen von Interesse, daB neue eigene Unter-
suchungen iiber Plasmastrukturen*) fiic Amoeba terricola vnd polypodia mit voller Be-
stimmtheit ergeben haben, daB die Alveolen des Entoplasma feine kuglige Blaschen mit
wisserigem Inhalt sind, die eine zihere Plasmahiille besitzen, sich meistens nicht gegen-
seitig abplatten, sondern sogar in lebhafter BrowNscher Molekularbewegung durcheinander-
tanzen koénnen. Perlen sie gelegentlich in das homogene ,,Ektoplasma‘ vor, so sind sie
auch hier ohne weiteres sichtbar. Die Homogenitit des Ektoplasmas wird also nicht etwa
nur durch ungiinstige Lichtbrechungsverhiltnisse zwischen Blaschen und Grundsubstanz
vorgetduscht, wie hdufig angenommen wurde. Sie kann auch, so wie nun einmal die
Lichtbrechnungsverhéltnisse sind, nicht blo daher rithren, daf vielleicht die Grofen-
ordnung der Blaschen im Ektoplasma jenseits der mikroskopischen Wahrnehmbarkeit ist,
da auch das Ultramikroskop im Ektoplasma keine Blaschen aufweist. — Man kann durch
physiologische Salzwirkungen die Blaschen des Plasmas ineinanderplatzen lassen und damit
die Struktur soweit vergrobern, daf sie nun ohne weiteres auch bei schwacheren Ver-
groBerungen erkennbar wird. Das Ektoplasma bleibt dabei homogen, das Entoplasma eine
typische Emulsion runder Wasserblaschen im Hyaloplasma, nur gelegentlich legen sich die
Bléschen zu einem richtigen Wabenwerk zusammen.

*) SPEK, J.: Zeitschr. f. Zellen- u. Gewebelehre Bd. 1, S.278—326. 1924.
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Plasma der AuBlenschicht der Amébe iiberhaupt etwas dichter wird, und daB dabei diese
Gelierung von den Verdichtungshiillen der Blédschen ausgeht, so dal die Blaschen, die sonst
frei durcheinander beweglich sind, jetzt zum Teil miteinander verkittet werden. — Be-
obachtungen iiber diese Erscheinung teilt schon JENNINGS (1904, S. 160 ff.) mit. Der Autor
erklarte sich allerdings die Phinomene anders. Er nahm an, daB die Verdichtung der Basal-
fliche und des Vorderrandes der Amébe groBer ist als die der oberen Fliche. Beim Vor-
flieBen soll nun jeweils die alte Verdichtungsmembran (memb), wie das JENNINGSsche Schema
Abb. 3 zeigt, iiberflossen werden. Da sie aber im Innern noch eine Zeitlang erhalten bleibt,
so gibt sie vorne eine ,, Barriere‘‘ ab, welche die Einlagerungen zuriickhalt. Der angenommene
Unterschied zwischen dem Verdichtungsgrad der oberen und unteren Fliche existiert nun,
wie ein Abtasten mit den feinen Glasnadeln des Mikromanipulators lehrt, nicht. AufBerdem
kommt die Ausbildung des festen Saumgitters nach meinen Erfahrungen auch an nicht
adhérierten, frei im Wasser vorstromenden Amében vor. Man miilte dann also schon an-
nehmen, daB die ganze AuBenschicht den VerdichtungsprozelB erleidet, dann lokal an der
Spitze durchbrochen und iiberflossen wird und im Innern noch eine Zeitlang erhalten bleibt.
Dieser Fall 1a8t sich nun an andern Amgében und
gewissen Eizellen auch wirklich beobachten, er fiihrt
aber stets zu einem ganz anderen Zustand als dem,
den wir an A. terricola beobachtet haben. Es ent-

stehen dann namlich sog. Bruchsackpseudopodien. !
Es flieBt nicht der ganze Vorderrand der Amoeba Pl

in breiter Linie vor, sondern nur aus der einen Abb. 3. Schema der ,Barrieren-
Durchbruchstelle quillt eine Kuppe fliissigeren  bildung nach JeEx~ings. Eine festere
Innenplasmas wie ein Bruchsack hervor und greift ~ Oberflichenmembran (memb) soll sich
allméhlich immer weiter iiber die alte AuBenfliche nur an der Unterseite bilden. Lalt
iiber, wobei das tiberflossene alte Ektoplasma wegen sich nicht aufrechterhalten.
seiner dichteren Konsistenz und stérkeren Licht-

brechung noch eine Zeitlany sichtbar bleibt. Durch den Ektoplasmadurchbruch strémen
nun aber stets sofort auch alle Granula in den Bruchsack. Es entsteht eben auf diese
Weise niemals eine innere, so feinporige Gitterbarriere, wie wir sie oben unbedingt postu-
lieren muBten. Wir miissen daher die JExNINGssche Hypothese verwerfen.

Kehren wir nun nochmals zu der Amdobe der Abb. 2d zuriick! Es
mull mnoch erwiahnt werden, daBl bei solchen raschstromenden Wander-
formen héiufig auch alle peripheren Partien direkt unter dem Oberflachen-
héutchen iiberall in Stromung begriffen sind. Die Stromungsrichtung ist
dann immer mit dem allgemeinen Vorstrom gleichsinnig, also nach vorne
gerichtet. Wir kommen auf diesen wichtigen Punkt noch spéter auf S. 22ff.
zu sprechen.

,, Wanderformen‘‘ der A. ferricole konnen auch ein etwas anderes Aussehen
annehmen. Der zdhere hintere Abschnitt kann (wenigstens zeitweilig) einen
runzligen Schopf bilden wie in Abb. 2e, oder aber das ganze Tier macht einen
sehr leichtflissigen Eindruck, ist fast wurmférmig langgestreckt und hat gar
keine Falten (wie etwa in Abb.2f). Auf Agarplatten (29%,), die mit alkalischer
Knop-Losung angesetzt werden, nehmen die Amében meist die Gestalt der
Wanderformen an.

Eine weitere Serie von charakteristischen Bewegungstypen konnen wir
leicht auch von der groBlen Amoeba proteus zusammenstellen. Die einzelnen
Bilder werden wohl jedem Zoologen bekannt sein, wichtig und neu ist an den
hier vorzufithrenden Fiallen dagegen, dafl sich die weit divergierenden Typen
der Formverdnderungen bei 4. proteus relativ leicht und in theoretisch iiber-
sichtlicher Form kiinstlich herbeifiihren lassen. Auch an den oben besprochenen
Fillen lehrte eigentlich schon der Augenschein, daf3 die Faktoren, welche den
jeweiligen Bewegungstypus der Zelle bedingen, in verschiedenen physikalischen
Zusténden des Plasmas zu suchen sind, in seiner Leichtfliissigkeit oder Zahigkeit,
in Differenzen des Zustandes des zdheren Oberflichenplasmas und des rasch-
flieBenden Zellinnern, in lokalen Anderungen des Verhaltens des AuBenplasmas
bei der Bildung der Pseudopodien usw. Besonders die Salzphysiologie gibt uns
nun vielfach Mittel, diese Zustandsianderungen des Plasmas auch experimentell
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herbeizufiihren oder zu beeinflussen!). Die Ionen der Salze, Siuren und Basen
wirken namlich auf tote wie auf lebende Kolloide in ganz dhnlichem Sinn in spe-
zifischer Weise ein. Quellungsférdernde Ionen konnen z. B. die Verfliissigung
des Plasmas steigern, quellungshemmende eine weitgehende Verfestigung des-
selben verursachen?). Auch durch eine feine reversible Fillung (Dispersitéits-
verminderung) der Kolloide kann je nach den Bedingungen eine Verdichtung
des Oberflichen- oder auch des Innenplasmas herbeifefilhrt werden3).

Von spezifischen Ionenwirkungen auf die Formgestaltung der Amoeba
proteus seien nun folgende erwahnt: Sehr salzarme Kulturmedien (wie etwa
100 ccm dest. Wasser + 0,5 ccm 0,3 m-NaCl + 0,25 CaCl, ebenso stark + 0,25
KCl + Spuren von NaHPO, und KOH) machen das Plasma der Amében, sei
es durch endosmotische Aufnahme von H,0, sei es durch eine zu geringe ,,Ab-
dichtung® der Zelloberfliche und dadurch erleichterte Wasserzufuhr, sehr bald
sehr leichtfliissig. Die Amoben bieten dann alle ein Bild dar, wie es etwa in Abb. 4a
festgehalten ist. Der ganze Zellkorper ist in einer stéindigen stark wallenden
Bewegung begriffen, an allen Seiten flieen breite lappenférmige Pseudopodien
rasch vor, ohne sich aber gegen die Umgebung scharf abheben zu konnen, da
die benachbarten Vorwolbungen sogleich wieder zusammenschmelzen. Léngere
schlauchférmige Pseudopodien kommen iiberhaupt nicht zustande. Die Umrif3-
linien sind alle sanft gerundet. Die Tiere bleiben tagelang in ununterbrochener
Bewegung. Die Stromungen lassen stets einen starken axialen Vorstrom nach
dem Scheitel der Kuppen erkennen, der sich worne etwas verbreitert und dann
zum Stillstand kommt. Erhéhen wir nun den Salzzusatz, etwa auf 5,0 ccm
der 0,3 m-NaCl + 0,5 CaCl, + 0,25 KCl + NaHPO, + KOH pro 100 ccm dest.
Wasser, so ergibt sich schon ein deutlicher Unterschied: Pseudopodien, die ein-
gezogen werden, erscheinen spitzig oder runzlig, die Zellappen setzen sich schon
mit scharfen Winkeln gegeneinander ab, und neben den bei weitem iiberwiegenden
breitgelappten Tieren treten nun auch solche mit langen schlauchférmigen
Pseudopodien auf (vgl. Abb. 4b und ¢). Auch diese Tiere sind aber noch auBer-
ordentlich veridnderlich. Die langen Schlauchpseudopodien halten sich kaum
2 Minuten, sowie der Vorstrom des Plasmas in ihnen zum Stillstand kommt,
flieBen sie — oft zu ganz grofen kugligen Blasen — zusammen. Sie sind also
gewissermaflen nur eine dynamische Formbildung.

Die verdichtende Wirkung der Salze kénnen wir nun dadurch ganz aufler-
ordentlich steigern, dal wir zu einem Kulturmedium, wie dem an zweiter Stelle
erwidhnten, noch einzelne physiologische Salze zusetzen, deren spezifische Wirkung
(auch sonst) gerade eine starke (mehr oder weniger oberflachliche) Verdichtung
ist. Wir erzielen eine solche Wirkung z. B. bei einer Kombination von 10 ccm
der konzentrierten Kulturfliissigkeit mit 1,2 cem 0,3 m-CaCly. Nach 2 Tagen
zeigen hierin alle Tiere das eigenartige Aussehen der Abb.4d und e: Es sind
starre Geweihformen mit extrem langen verbogenen oder knorrigen, sich winklig
gegeneinander absetzenden oder verzweigenden Schlauchpseudopodien, die sich,
auch wenn die Strémung in ihnen aufhort, noch stundenlang so erhalten konnen ).
Geweihformen von ganz besonders bizarrer starrer Form habe ich auch durch

1) An Arbeiten, welche die Probleme der spezifischen Ionenwirkungen auf die lebenden
Plasmakolloide und die Parallelitdt zwischen den Wirkungen der Ionen auf lebende und der
auf tote Kolloide behandeln, seien z. B. erwihnt: SpEK, J.: Kolloidchem. Beih. Bd. 9. 1918;
und Bd. 12. 1920; Acta zoologica, Stockholm 1921; Arch. f. Protistenkunde Bd. 46. 1923.

%) Siehe hieriiber auch GIERSBERG: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen
Bd. 51. 1922.

3) SPEK, J.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 46. 1923.

4) Es ist, als ob jedes Pseudopodium so, -wie es nun gerade gebildet wird, in seiner zu-
falligen, oft sehr absonderlichen Gestalt durch Erstarrung seiner Oberfliche fixiert wiirde.
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einen Zusatz von 1,2 ccm 0,3 m-NagSO - einer Spur von MgCl, zu der oben er-
wiahnten konzentrierteren Kulturflissigkeit erhalten. Eine davon ist in Abb.4f
dargestellt.

Auch in all diesen starren, eigenartig veristelten Formen ist in den noch im
Vorwachsen begriffenen langen Pseudopodien ein ziemlich starker axialer Vor-

h .~:1|:|u|!.

Abb. 4. Bewegungstypen der Amoeba proteus. a Tier aus wasserreicher salzarmer Kultur.

b und ¢ aus salzreicherer Kultur. d und e ,,Geweihformen‘ mit starren Schlauchpseudopodien

aus CaCl,-Kultur. f dasselbe aus Na,SO,-Kultur. g ganz leichtfliissige ..dynamische‘ Gabel-
form aus hyperalkalischer Kultur. h ,,Keulentier* aus Milchsédure-Kultur. Original.

strom der Einlagerungen zu sehen, der bis zum vordersten Ende vorschreitet
und die Tropfchen und Kérnchen ringsum unter der Spitze ablagert, wo sie
unbeweglich liegenbleiben. In den Wandpartien der Pseudopodien sind die
Kornchen stets unbewegt. Man hat den Eindruck, als ob die peripheren Teile
der Pseudopodien einen festen Schlauch bilden, in dem ein flissiger Inhalt nach
vorne fliet. ) '
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Alle derartigen Betrachtungen iiber den jeweiligen Zustand des Proteus-
plasmas kénnen auf viel sicherere Basis gestellt werden. Auch in diesem Fall
gibt uns némlich iiber den Zustand des Plasmas der verschiedenen Zellbezirke
die Untersuchung mit der Mikrodissektionsnadel bestimmte Auskunft. Dies-
beziigliche Untersuchungen von K1tk (1913), CmamMBERs (1917) und SEIFRIZ
(1920 und 1921) ergaben iibereinstimmend, daBl wir an der A. proteus eine ganz
diinne scharf begrenzte Membran von recht dichter Konsistenz, darunter eine
dickere nach auflen, nach der erwihnten Membran scharf abgegrenzte, nach
innen ohne scharfe Grenzen aufhorende Schicht von auch noch ziemlich dichtem
AufBenplasma unterscheiden miissen. Innerhalb derselben liegt schlieBlich das
leichter fliissige Innenplasma. Nach der Seifrizschen Viscositiatsskala hat
ruhendes Entoplasma den Viscositdtsgrad 5 oder 6 (wie etwa Paraffinél oder
0,5—0,6proz. Gelatine), stromendes Entoplasma den Viscosititsgrad 4 (ent-
sprechend 0,4 proz. Gelatine), ruhendes Ektoplasma Viscositit 8 (entsprechend
0,8 proz. Gelatine oder Brotteig), die Membran hat die Beschaffenheit eines
steifen Geles. Lokale Anderungen der Viscositat bei der Pseudopodienbildung
werden wir noch spéter S. 16 kennenlernen. — Wir sehen aus all diesem, daB die
Bezeichnung ,,Schlauchpseudopodium fiir ein langes, steifes, aber im Innern
stromendes Pseudopodium wirklich das Wesen der Erscheinung trifft.

Theoretisch sind noch folgende Punkte an den beschriebenen Reaktionen von Inter-
csse. Bei der verdichtenden Wirkung der Salze scheint es sich auch hier wie bei anderen
Zellen vorwiegend um eine Oberflichenwirkung zu handeln. Jede Salzlésung oder Salz-
kombination, welche nach anderweitigen Erfahrungen relativ leicht in die Zellen eindringt,
wie etwa Kaliumchlorid (auch bei Gegenwart anderer Salze) oder manche reine Salzlésungen,
verursachen voriibergehend eine groBe Beweglichkeit der Amé&ben, der aber dann bald
eine fast vollstindige Abkugelung folgt. Es werden nur noch hier und da einige breite Pseudo-
podien ausgebildet, nur gelegentlich gerit der Zellkérper noch in Strémungen, schlieBlich
verharrt er tagelang in vdélliger Ruhe. Meist tritt eine starke Vermehrung der Krystalle
und Trépfchen ein, und das Plasma weist eine leichte Triibung auf. In KSCN-, KBr- oder
K Cl1-haltigen Medien treten diese Verinderungen schon nach kurzer Zeit ein. Sulfate sind
ja nun im allgemeinen schwereindringende Salze. Es geniigt aber, in unsern obigen Ver-
suchen den kleinen Zusatz von MgCl, wegzulassen (der auch bei andern Zellen die Ab-
dichtung der Zelloberfliche ganz ideal gestaltet), um die extrem veristelte Geweihform
nach einiger Zeit in die vollig abgekugelte, triibe und krystallreiche Gestalt der KCl-Tiere
umschlagen zu lassen, in denen also die Salzwirkungen offenbar auch das Innere er-
griffen haben. Auch bei Kombination von Na,S0O, und NaCl allein stellt sich die bizarr
verdstelte Form nicht ein, ja in 0,5 ccm einer 0.3 m-Na,SO,-Lésung auf 10 cem dest.
Wasser (absoluter Salzgehalt recht gering!) erhélt man zunichst immer beweglicher und
breitlappiger werdende Tiere, bei langerer Einwirkung oder Erhéhung der Konzentration
Abkugelung und Krystallvermehrung. Diese tritt auch bei Zusitzen von dem ja immer
rascher als Na,SO, eindringenden 0,3 m-K,SO, bis 1,2 ccm auf 10 cem gemischter Salzlssungen
sehr bald cin. — CaCl, ist eines der am schwersten eindringenden Salze. — All dies spricht,
wenn man auch mit analogen Befunden an anderem Zellmaterial vergleicht, ganz dafiir,
dafB zur Produktion der steifen, stark veristelten Geweihformen eine betrichtliche Verdich-
tung und Verfestigung der Oberfliche notwendig ist, daBl es aber nicht zu einer Anreicherung
der Salze ¢m Zellinnern kommen darf. Die Verdichtung der Zellen in den entquellend und
relativ stark fallend wirkenden Sulfaten und Kalksalzen, die sich sonst nur physiologisch in
einer Verringerung der Permeabilitit &duBert, wird uns an unsern starren Amobentypen
ad oculos demonstriert.

Serien von Salzversuchen an Amében in der Art, wie sie beschrieben wurden,
habe ich zu andern Zwecken in groBer Anzahl ausgefiihrt. Bei dem Material,
von welchem auch die hier abgebildeten Tiere stammten, fielen die durch das
Eindringen von Salzen einerseits, durch die Oberflichenverfestigung andrerseits
verursachten Veranderungen alle véllig gleich aus. Es muB aber bei solchen
Versuchen der Zustand der Amében vor der Behandlung beachtet werden. Ist
z. B. das ganze Plasma der Tiere — wie das bei simtlichen Exemplaren einer
andern Stammkultur, die ich hielt, der Fall war — sehr zihe und die Bewegungen
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sehr triige, so werden die Aste der Geweihformen nicht so extrem lang, weil eben
das VorflieBen der Schlauchpseudopodien immer sehr bald zum Stillstand komm+t.
Andrerseits gelingt auch eine kiinstliche Verflissigung nur mit relativ starken
Mitteln und in unvollkommener Weise (siehe hieriiber auch weiter unten).
Andrerseits kénnen alle Tiere aus manchen Kulturen gegen die leichter eindringen-
den Salze ganz besonders empfindlich sein, so dafl dann die oben beschriebenen
Wirkungen z. B. schon bei ganz minimalen Zusitzen von KCl eintreten und in
ahnlicher Weise stets auch noch beim Na,SO, zu beobachten sind. An solchem Ma-
terial lassen sich die starren, stark veristelten Geweihformen nur im CaCl, erzielen.

Im AnschluB an die Versuche mit Sulfaten und mit CaCl, will ich noch
das Ergebnis einiger LiCl- Versuche kurz erwiahnen. Auch in diesem Salze stellte
sich nédmlich, wenn 1.2 ccm einer 0,3 m-Losung zu 20 cem eines physiologischen
Salzgemisches zugefiigt wurden, eine ziemlich typische Ausbildung von Schlauch-
pseudopodien ein. Dann wird aber das Plasma von Tag zu Tag leichtfliissiger,
und es bilden sich an vielen Stellen der Geweihtiere eigenartige stark strémende
Knollen aus, die mit breiten Lappen leicht tiber die Umgebung itiberwallen.
Zur Aufklarung dieser Erscheinungen méchte ich nur darauf verweisen, dafl dem
Lithiumion einerseits eine ziemlich starke fillende und damit eine gute membran-
abdichtende Wirkung zukommt, andrerseits kann es aber die Quellung des
Plasmas enorm steigern!). Diese Wirkung tritt meist erst nach einiger Zeit ein.

In dieser Richtung sich bewegende Versuche im Verein mit Mikrodissektions-
studien werden uns geniigende Anhaltspunkte liefern zur genaueren Beurteilung
all der eigenartigen Gestaltungs- und Bewegungsformen, die auch schon friither
[z. B. von K. GRUBER 1911 und 19122)] an Amoeba proteus beschrieben worden
sind und zum Teil sehr an die durch die Salzwirkungen experimentell erzeugten
erinnern 3).

Von groflem Interesse fiir unsere weiter unten folgenden theoretischen Be-
trachtungen ist ein Bewegungstypus der Amoeba proteus, der sich auch leicht
experimentell erzeugen 14Bt, und zwar ist es die Form, welche diese Amében
bei stidrkerer Erhohung des Hydroxylionengehaltes einerseits, andererseits aber
auch gerade bei einer Steigerung der Wasserstoffionenkonzentration annehmen.
Ich fiihrte diese Versuche in der Weise aus, daf} ich zu 20 cem des kiinstlichen
Salzgemisches 1 bis mehrere Tropfen 0,1 n-KOH oder aber 0,018 n-HCI oder
schlieBlich mehrere Tropfen !/,, proz. Milchsidure zusetzte. In allen Versuchen
war das Endresultat das gleiche und auch die ersten Verdnderungen ganz &hnlich,
so dal} wir die Versuche summarisch behandeln koénnen.

Am ersten Tage duBert sich die Wirkung in einem Leichtflissigwerden,
welches insofern einen noch hoheren Grad erreicht als bei den Tieren aus dem
salzarmen Medium (Abb. 4a), als die Stréme mit noch viel groerer Vehemenz
das Plasma in Bewegung setzen und dementsprechend die Pseudopodien im
Augenblick ganz weit vorschiefen. Wenn diese aber, wie Abb.4g zeigt, auch
lang und schlank ausfallen, so unterscheiden sie sich von den starren Schlauch-
pseudopodien stets ohne weiteres durch ihre Leichtbeweglichkeit, durch ihre
grofle Veranderlichkeit, durch ihre Tendenz, am Vorderende immer wieder breitere
Kuppen und auch sonst iiberall lappenférmige Ausbuchtungen entstehen zu
lassen. Die Tiere reprisentieren kurz gesagt den Typus mit dem am stérksten
verfliissigten Plasma, den wir bisher an A. profeus kennengelernt haben. Am
zweiten oder dritten Tag wird nun dieser Bewegungstypus vollstindig verlassen,
und es entstehen die seltsamen keulenférmigen Formen, wie sie Abb. 4h zeigt.

') SpEk, J: Kolloidchem. Beihefte Bd. 19. 1918,
%) GRUBER, K.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 23. 1911; und Bd. 25. 1912.
%) Neuerdings hat noch J.G. EpwarDs hierzu neues Beobachtungsmaterial geliefert.
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Sie sind im Querschnitt kreisrund, also nicht abgeplattet, das breite Vorder-
ende ist eine wohlgerundete Kuppe, das schmilere Hinterende meist etwas un-
regelmaBig bis schopfférmig. Sie adhérieren dem Boden nur leicht oder — in
der Mehrzahl der Falle — gar nicht und sind im Innern nur von einem einzigen
System von Stréomungen beherrscht, und zwar bewegt sich stundenlang ein
ununterbrochener Strom in der Achse nach vorne, der das Vorderende fast stets
in einer breiten hyalinen Kuppe vortreibt, hinter der die Einlagerungen folgen.
Sie erreichen das Vorderende nicht, sondern prallen an einer scharf begrenzten
Saumlinie an, die also offenbar auch eine ,,Gitterbarriere” (s. S.4) ist. Hier
weichen sie nach rechts und links aus und kommen an den Flanken der Saumlinie
zum Stillstand; hie und da werden sie bei einem besonders starken Vorstrom
eine Zeitlang an den Flanken auch noch weiter nach hinten geschoben. Die Ein-
lagerungen des Entoplasmas ordnen sich regelmafBig in diese Strémungslinien
ein, und zwar in der Weise, daB die vorstrémende Achse allseitig von ruhendem,
hellem, krystallfreiem Plasma umgeben ist, wihrend die Flanken wieder einen
dunkleren, Krystalle und Tropfchen fithrenden Saum darstellen, der allerdings
nur gelegentlich in Bewegung ist. Die auch hier vorhandene, wie es scheint, recht
zédhe Zellmembran scheint dem allgemeinen Vorwirtsstrom zu folgen. Wie man
an angepappten Kohlenteilchen sehen kann, wird sie jedenfalls nicht nach
hinten zusammengeschoben.

Der beschriebene Bewegungstypus hat eine gewisse Ahnlichkeit mit aller-
dings mehr wurmfoérmigen ,,Wanderformen®, die nach Angaben RHUMBLERS
und GRUBERS auch bei 4. proteus vorkommen. Da die ,,Wanderformen‘ aber
meist mehr adhérieren und die charakteristische Verteilung der Partikel nicht
aufweisen, mdochte ich den zuletzt beschriebenen Formtypus der A. proteus
doch besonders benennen. Wir wollen ihn ,,Keulenform‘ heilen. Eine Wander-
form der A. proteus, die fast ganz der der A.terricola (Abb.2d) glich, sogar
einige Lingsfalten der Membran hatte und auch das hyaline Vorderende, das
schopfartige Hinterende und die Abplattung aufwies, habe ich einmal in einer
etwas faulig gewordenen Kultur beobachtet.

Indem ich mich nun noch der Besprechung der Formtypen von einigen
andern stromenden Zellformen zuwende, moéchte ich zunichst auf den auBer-
ordentlich vielgestaltigen, stark stromenden Plasmakérper der Schleimpilze (Myzo-
myceten) hinweisen, die bald in breitgelappten, ,,gekroseartigen Formen er-
scheinen, bald auch zu allseits ausstrahlenden und vielfach anastomosierenden
‘oder sich verzweigenden Fadenpseudopodien ausgezogen sind. Prinzipiell anderes
als bei den tierischen Plasmakorpern ist an der Bewegung und Formverinderung
der Myxomyceten nicht beschrieben worden. Manche Details schliefen sich an
die besprochenen Vorginge an den grofen Amében an.

Besonderer Erwidhnung und genauer Erorterung bedarf dann noch der Be-
wegungstypus der groflen Schlammamobe Pelomyxa. Hier ist wieder fast stets
der ganze Amdbenkdrper von einer einzigen Stromung beherrscht, die dem Tier
eine etwas polar gestreckte, ungefahr ovale Gestalt verleiht. Was die haufigste
Form der Protoplasmabewegung der Pelomyxa besonders auszeichnet, ist das,
daf es sich um eine ideale in sich geschlossene Wirbelbewegung handelt (Abb. 5a).
In der langeren Achse des Zellkorpers fithrt ein breiter, starker Strom nach vorne
zum vorderen Pole hin, breitet sich hier unmittelbar unter der Oberfliche — vom
Pole gesehen radiir — aus und zieht als sog. oberfldchlicher Ausbreitungsstrom
nach hinten. Am hinteren Ende biegt er wieder in das Innere ein und geht konti-
nuierlich in den axialen Vorstrom iiber. Im Gegensatz zu all den bisher
besprochenen Bewegungstypen hat man hier den Eindruck, als ob oberflichliches
und mehr zentral gelegenes Plasma in keiner Weise physikalisch verschieden
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seien, ebenso leichtfliissig wie das Innenplasma bewegt sich hier auch das ober-
flachlichste in starkem Strome mit, der oberflichliche Ausbreitungsstrom ist
auch nicht langsamer als der axiale Vorstrom. Von Runzeln, Falten oder Schopi-
bildungen ist niemals etwas zu sehen. — Ein Stromungssystem mit riicklaufigem
Ausbreitungsstrom hat man auch Fonidnenstromung genannt.

Die Wirbelbewegung geht nicht lange Zeit im gleichen Sinne weiter wie etwa
die Bewegung der Sauretiere der A. proteus. Sie kommt immer wieder zum Still-
stand, um sogleich von einer neuen, ganz ruckweise einsetzenden abgelost zu
werden, die an einer anderen Stelle einen neuen Ausbreitungspol entstehen 148t.
Eine Ausbildung mehrerer Ausbreitungspole auf einmal ist nicht hiufig zu be-
obachten. In solchen Fallen geht der Ausbreitungsstrom nicht sehr weit zuriick.

Die beschriebene Bewegungsform der Pelomyxen kann nun auch wieder auf-
gegeben und von einer ganz andern abgelost werden. Man beobachtet z. B.,
daB an einem  Tier, welches eine Zeitlang heftige Wirbelstrome gezeigt hat, zu-
néichst vollige Ruhe eintritt. Bald wird dann eine Veréanderung des Oberflichen-
hiutchens bemerkbar. Es tritt schiarfer hervor, sieht starker lichtbrechend,
dichter aus. Die Plasmaalveolen treten von der Oberfliche zuriick, so daB cin

a a’

Abb. 5. Bewegungstypen der Pelomyxa. Original.

homogener Saum entsteht. Aus diesem wachsen nun bald klare fingerformige
Fortsatze hervor, die an die Pseudopodien einer Difflugia erinnern und beim
Erschlaffen runzlig werden, also jedenfalls auch eine ziemlich dichte Auflen-
schicht besitzen (Abb.5b). Ein dichteres Hautchen muBl bei den Pelomyxen
auch bei der Bildung sog. ,,Bruchsackpseudopodien vorhanden sein. Denn man
sieht das Innenplasma plétzlich eruptiv wie durch eine enge Durchbruchsstelle
nach auflen stromen und dabei meist einseitig tiber die alte Oberfliche iiber-
flieBen. Das iiberflossene Stiick des Oberflichenhdutchens bleibt dabei noch
eine Zeitlang deutlich zu sehen und zeichnet sich durch eine stirkere Licht-
brechung aus, ist also von einer andern Konsistenz als das Innenplasmal). Bei
Pelomyxen mit deutlich abgesetztem, dichterem Oberflichenhautchen habe ich
keine Fontanenstrémung beobachtet.

Zum SchluB muf} ich noch auf einen bei Foraminiferen und Heliozoen weit
verbreiteten Typus der Pseudopodienbildung hinweisen, ndmlich auf die auBer-
ordentlich langwerdenden, oft &uflerst diinnen Fadenpseudopodien, die in groBer
Anzahl allseits aus dem Zellkorper herausstrahlen und miteinander anastomo-
sieren konnen.

Schon M. ScrULTZE?) hat von den z. T. sehr reizvollen Einzelerscheinungen
der Bewegung dieser Filipodien der Polythalamien eine anschauliche Schilderung

1) Siehe auch L. RHUMBLER: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 83. 1905.
%) ScauLTzE, M.: Das Protoplasma der Rhizopoden- und Pflanzenzellen. Leipzig 1863.
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gegeben. Hiernach erscheint z. B. bei Miriora das Ende all der schnell und in
gerader Linie sich verlangernden Féden abgerundet oder mit einer kolbenférmigen
Anschwellung versehen. Manchmal ragt aus derselben noch eine feine Spitze
hervor, welche an ihrem Ende auch wieder angeschwollen sein kann. Das Plasma
der feinen Pseudopodien sowie auch der Endanschwellung ist reich an Kérnchen,
die in lebhafter Bewegung sind. ,,Wahrend das Fadenende im Vorriicken wie
tastend hin und herschwankt, flieBen von der Basis des Fadens her stets neue
Koérnchen zu und gehen z. T., an dem Ende des Fadens umkehrend, in die riick-
laufige Bewegung iiber. Hat sich ein solcher Faden auf eine ansehnliche Linge
ausgedehnt, ohne auf einen andern Faden oder ein Hindernis gestoflen zu sein,
so biegt er sich oft unter einem ziemlich genau rechten Winkel um und bewegt
sich jetzt in der neuen Richtung vorwirts® (M. ScrurtzE 1863, S. 24). Sich
beriihrende Faden koénnen miteinander ruckweise verschmelzen. Dem Seewasser
beigemengte Karminpartikelchen werden von den Pseudopodien-reichlich auf-
genommen und machen die Stromungen der Fadensubstanz mit. ,,Einige gleiten
dem peripheren Ende des Fadens zu, andere und zwar der gréflere Teil, werden
in entgegengesetzter Richtung fortgefithrt und in das Innere des Tierkérpers
aufgenommen. Oft stockt die Bewegung eines Hornchens plétzlich, und erst,
wie nach kurzem Besinnen, geht sie fort oder in die entgegengesetzte iiber.” Die
Karminkérnchen sind in zitternder Molekularbewegung begriffen. Bisweilen
iiberholt ein Kornchen das andere, ,,von zwei sich begegnenden kehrt eins mit
dem andern um. Endlich sieht man an Anastomosen die Farbstoffkérnchen
so gut wie die andern aus einem Faden in den andern hiniiberlaufen® (1. c. S. 261f.).

Bekanntlich ist in vielen Filipodien ein festerer Achsenfaden beschrieben
worden. Fiir den Mechanismus der Entstehung solcher Pseudopodien kénnte das
Vorwachsen des Achsenfadens ausschlaggebend sein. Die Erscheinung ist ein
interessantes Problem fiir sich. Versucht man es als Kolloidphdnomen zu deuten,
so muf3 man bei einem Gebilde von so ausgesprochen polaren Eigenschaften zweifel-
los zunéchst an einen Aufbau aus lauter ganz gesetzmaBig geordneten Ultrateilchen
denken, die selbst streng polare Eigenschaften haben. Es wiirde sich dann in erster
Linie fragen, was die gesetzm#fige Zusammenfiigung derselben bedingt.

Wer sich von all den vielen Gestaltungs- und Bewegungstypen der amdboid
beweglichen Protozoenzellen ein einigermaflen abgerundetes Bild verschaffen
will, darf es nicht unterlassen, auch die oft endlose Kette von Einzelerscheinungen
detailliert zu studieren, die sich uns mit immer neuen Variationen darbietet,
wenn die Tiere auf der Jagd nach irgend einer Beute sind. Es wiirde zu viele Worte
kosten, wollten wir hier eine Serie solcher Fangbewegungen genauer beschreiben.
Es sei daher nur auf JENNINGS (1904) verwiesen und im {ibrigen nur noch hervor-
gehoben, zu wie sonderbaren Ergebnissen es fithren kann, wenn an groen Amében,
die einem Beutetier nachjagen, um das ganze Vorderende herum ein Kranz
nach innen gekriimmter Pseudopodien oder gar ein geschlossener hoher Plasma-
kragen entsteht. Es wird dann das Beutetier entweder in einer Héhle ganz
eingeschlossen, oder — wenn es sich etwa um ein grofles Infusor handelt —
wird es in der Mitte seines Zelleibes umfafit und haufig sogar durchgeschniirt
[MasT und Roor!) sowie BEERS?)].

Wir miissen uns nun die Frage vorlegen, wie man all die verschiedenen Typen
von Formverinderungen und Protoplasmabewegungen der amoboiden Zellkorper
evtl. erkliren konnte.

1) Mast, S. O. und F. M. Root: Journ. of exp. Zool. Bd.21. 1916.
%) BeEgrs, C. D.: Brit. journ. of exp. biol. Bd. 1. 1924.
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Wir wollen da zunéchst auf eine der &ltesten Deutungen zuriickgreifen, und
zwar die ,,Contractilititstheorie (soweit man bei den alteren Fassungen iiberhaupt
von einer ,,Theorie“ reden konnte). Dabei muf gleich klargestellt werden, daf
das, was mit dem Namen ,,Contractilitatstheorie” belegt wurde, zu verschiedenen
Zeiten ein sehr verschiedenes Gesicht hatte. In der dltesten Fassung, die noch
auf BrUckE (1861), HaAECKEL (1862), REICHERT (1862/63), DE BARY (1862 und
1864), KUENE (1864) und andere zuriickgeht, aber auch noch in den neuesten
Auflagen zoologischer Lehrbiicher wiederkehrt, ist der Kernpunkt der, daB3
Contractilitit eine generelle Eigenschaft jedes lebenden Plasmas set, und dafl auch
die Formverinderungen der strémenden améoboiden Zellen nur eine AuBerung
dieser Eigenschaft sind. Der Begriff der Contractilitit war dabei ganz proble-
matisch, er kam nur zustande durch eine verschwommene Ubertragung der
Eigenschaften hochdifferenzierter contractiler Organe auf jedes undifferenzierte
Plasma. Man suchte also m. a. W. durch eine komplexe Erscheinung, deren
Wesen wir bis heute nicht eindeutig definieren kénnen, wesentlich einfachere
Prozesse zu ,,erkliaren®, statt den umgekehrten Weg zu gehen. Soweit man dann
iiberhaupt noch einen Versuch machte, sich das Zustandekommen der Contrac-
tilitat des Amobenplasmas im einzelnen klarzumachen, appelierte man an hypo-
thetische Plasmafibrillen, die ein contractiles, festeres Geriistwerk bilden sollten
und #hnliches mehr. Uber dieses Stadium hat sich die altere Contractilitits-
theorie nicht weiterentwickelt, und es ist begreiflich, dal zu einer Zeit, da schon
ein grofles Tatsachenmaterial immer wieder auf einen fliissigen Aggregatzustand
des lebenden Plasmas hindeutete, ein physikalisch so klar denkender Forscher
wie BUTscHLI sich mit grofer Entriistung gegen ,,das vollig unbewiesene Dogma
der Contractilitdt des lebenden Plasmas® wandte.

Die Frage nach dem Aggregatzustand des Plasmas schien in der Tat fiir
alle diese Vorstellungen von entscheidender Bedeutung zu sein. Auch diese
Frage hat aber seit BUTscHLIS Zeiten eine wesentliche Wandlung durchgemacht.
Man erkannte, dafl das Plasma kolloide Natur hat. Sobald man sich nun das
heterogene Wesen solcher disperser Systeme wie der Kolloide klargemacht hatte,
sah man auch ein, daf} die urspriingliche Formulierung der Frage nach dem Aggre-
gatzustand des Plasmas, die Alternativirage: ,,Ist das Plasma fliissig oder fest®,
zu scharf gefafit war, dall es zunéchst iiberhaupt nur noch in beschranktem MaBe
einen Sinn hat, vom Aggregatzustand des ganzen Kolloids zu sprechen, und daf3
zwischen dem ,,Solzustand‘‘ eines Kolloids, in dem diesem noch ziemlich die
Eigenschaften einer Flissigkeit zukommen, und dem ,,Gelzustand®, in dem die
dispersen Partikel sich nicht mehr ungehindert aneinander vorbeibewegen
kénnen, so daB eine mehr feste Formart resultiert, alle Uberginge vorhanden
sind. Wir kénnen also auch die Frage nach der Konsistenz des Plasmas nur in
relativem Sinne stellen und nur fragen, wieweit ihm jeweils noch der Sol- oder
schon der Gelzustand zugesprochen werden muf}, oder kénnen im besten Fall
nach verschiedenen Kriterien aus praktischen Griinden willkiirliche Grenzen
zwischen den beiden Zustinden festsetzen.

Es geniigt uns nun zunéchst, im Prinzipiellen zu erfahren, daf der Stand
der Untersuchung dieser Frage, die sich schon auf das verschiedenste Zellen-
material erstreckt, der ist, daf verschiedene Plasmaarten sehr verschiedene Kon-
sistenz haben konnen, daf}, wie wir ja gerade auch an den grofen Amgében schon
vorweg genommen haben, sogar verschiedene Regionen ein und derselben Zelle in
der Sol-Gelskala weit auseinanderstehen, und schlieBlich werden wir auch noch Fille
kennenlernen, wo auch an unserm Material ein Zustand in den andern iibergehen kann.

Sobald wir nun einmal wissen, dal} das Plasma einer Zelle wenigstens teil-
weise im Gelzustand ist, miissen wir auch mit der Moglichkeit einer Volum-
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verminderung und damit mit einer ,,Contraction‘, ,,Contractilitiat‘ dieser Partien
rechnen. Dies freilich in ganz anderm Sinne als oben. Denn unter Contraction
eines Geles versteht man nichts anderes als eine Volumverminderung infolge
einer Entquellung, also einer Wasserabgabe oder evtl. noch eine absolute
,»Volumcontraction®, die bei dem Ubergang aus einem Zustand in einen andern
eintreten kénnte. In diese kolloidchemischen Vorstellungen ist nun auch die
Contractionstheorie der Plasmabewegung — zum Teil unbewuft und unbe-
merkt — allméhlich hineingeglitten. Nur einzelne Forscher, wie besonders
RuuMBLER und Hyman, haben ihre Auffassung iiber Contractionen des Proto-
plasmas eindeutig in diesem Sinne klargestellt. — Ob eine etwaige Volum-
contraction eines Plasmageles Wesensbeziehungen zur physiologischen Contrac-
tion einer Muskelfibrille hat, ist eine zweite, scharf zu trennende Frage.

Es fragt sich nun, welche Beweise wir fiir oder gegen aktive Coniractionen
des Amobenplasmas anfilhren kénnen. Am stérksten wird der Geltungsbereich
der Contractilitidtstheorie von vornherein eingeengt durch eine Erkenntnis, die
noch auf Warricu [18631)] zuriickgeht. Sie besagt, daf} die neueinsetzenden Plasma-
bewegungen nicht von den zusammenschrumpfenden, ,,sich contrahierenden’‘ Partien
der Amdobe ausgehen, sondern an der Spitze der neuentstehenden Pseudopodien ein-
setzen, um von hier immer weiter auf den Zellkérper iiberzugreifen, um schlieflich
auch alte Pseudopodien auszuleeren. Schirfer prézisiert ware also die Frage die,
ob es iiberhaupt Fille gibt, in denen die Einziehung eines langen Pseudopodiums
oder die Entstehung eines zusammenschrumpfenden Schopfes einigermafien als
ein Vorgang fiir sich betrachtet werden kann, der zum Stillstand kommt, ohne
dal der Abstrom des Plasmas sich in eine andere neuentstehende Vorwolbung
ergief3t, ohne dafl der Abstrom iiberhaupt in irgendeine Beziehung zu einem neu-
entstehenden Pseudopodium gebracht werden muB, so daBl also die Moglichkeit
ausgeschlossen ist, dal3 das Movens eben in der neuen Pseudopodienbildung liegt.
Ich habe selbst Hunderte diesbeziiglicher Beobachtungen an allen Typen der
Amoeba proteus und terricola gemacht und dabei immer wieder gefunden, dafl3
die Riickstrome stets in kontinuierlichem Zusammenhang stehen mit irgend-
einem oft weit entfernten vorwachsenden Pseudopodium. An deren Spitze be-
ginnt die Bewegung und zieht dann eine immer langer werdende, oft eigen-
tiimlich geschlangelte Strafle im Zellkérper hinter sich her, die schlieflich auf
ein altes Pseudopodium oder das schmale Hinterende iibergreift. Wenn ich ge-
legentlich glaubte, doch auch einmal den Riickstrom eines verschwindenden
Pseudopodiums kurz proximal hinter der Basis des Pseudopodiums aufhéren
zu sehen, stellte es sich regelméfig heraus, dal doch eine neue kleine unansehn-
liche Vorwolbung irgendwo an der Basis des alten Pseudopodiums die Ursache
des Riickstromes war. — Selbst in ganz auffalligen Fillen, in denen man zu-
nichst an gar nichts anders als an eine aktive Contraction des Pseudopodiums
denkt, ergibt sich nach den Beschreibungen anderer Autoren, daf} sich Schlauch-
pseudopodien doch immer blof3 verkiirzen, weil ste durch neue Fortsdtze ausgepumpt
werden. So strecken nach DrrrLiNgErR (1907) Difflugien lange, fingerformige
Fortsatze, die sich mit der Spitze am Substrat festheften, aus; dann verkiirzt
sich der Fortsatz und zieht dabei die Schale so weit nach, dafi die Miindung der-
selben iiber die Anheftungsstelle des Pseudopodiums zu liegen. Auch diese
,,Contractionserscheinung*‘ geht immer Hand in Hand mit der Ausstreckung
eines zweiten Fortsatzes b an der Basis des ersten a. In dem MaBe, als b vor-
flieft und an Liénge zunimmt, wird a geleert. — Selbst bei den eigentiimlichen
Contractionserscheinungen, die E. ScHULTZ2) an Astrorhiza beschreibt, wird

1) WarLicn, G. C.: Ann. Magaz. Nat. Hist. Bd. 11. 1863.
%) Scrurrz, E.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 41. 1915.
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ein exakter Beweis fiir wirkliche Contractilitit und etwaige Beziehungen der-
selben zu den vergénglichen Fibrillenbildungen oder auch nur die erforderlichen
Kontrollversuche nicht geliefert. SchlieBlich méchte ich noch hervorheben, daf3
bei wirklicher Contraction eines Schlauchpseudopodiums im physiologischen
oder kolloidchemischen Sinn doch eigentlich nur eine Verkiirzung, keineswegs
aber eine vollige Einschmelzung erwartet werden miifite. — Es bleibt ab-
zuwarten, ob die Argumente, die JENNINGS in seinem ausfiihrlichen Werke von
1904, S.157ff., fiir die Contractionstheorie anfiihrt, noch aufrechterhalten werden
konnen. Auf die gleichzeitig mit einem Riickstrom irgendwo in der Nahe zur
Ausbildung gelangenden neuen aktiven Vorstiilpungen hat er leider, wie es scheint,
wenig geachtet. Auch bei der Einziehung samtlicher Strahlenpseudopodien einer
Amébe nach mechanischer Reizung entstehen fast durchwegs seitlich gleich
neue Hocker. Vielleicht handelt es sich auch in JENNINGS Abb. 50 (loc. cit. S.158)
um nichts andres.

Nun noch einige Worte iiber die Schopfbildung am Hinterende. Die Runzeln
und Falten sprechen dafiir, daB es sich um eine Leerung eines Schlauches
oder Sackes durch irgendeine Saugwirkung und nicht um cine Contraction

Abb. 6. Dynamische Gabelformen aus hyperalkalischem Medium. Original.

der Oberfliche handelt, d. h. es ist jedenfalls nicht méglich, dafl die Membran
sich aktiv contrahiert, es kénnte hochstens sein, daB sich das dichtere Ektoplasma
zusammenzieht. Bei der Schrumpfung des Schopfes werden nun oft so erstaunlich
weit entfernte Punkte der Oberfliche ganz zusammengefiihrt, dal es sich schon
um eine aullerordentlich starke Contraction handeln miilite, wollten wir die
ganze Verdnderung auf sie zuriickfithren.

Besitzt eine A. proteus drei nach vorne gerichtete lange Pseudopodien und
eine Schopfbildung am Hinterende, so miifite man vom Standpunkt der Con-
tractionstheorie annehmen, daf3 die groBe, sich contrahierende hintere Partie
das fliussige Innenplasma gleichmaBig in alle drei Schlauche treibt. Das Gegen-
teil ist meist der Fall. Im Stadium a der Abb. 6 sehen wir z. B. im Pseudopodium 1
einen kriftigen Vorstrom, in 2 und 3 einen Riickstrom. Dann aber entsteht
in 3 (Abb.6b) von der Spitze beginnend auch ein Vorstrom, aber auch jetzt
ist die Stromungsrichtung in den drei Arten nicht gleich. Nun kénnte man ja
sagen, daB da auBer der Contraction des Schopfes auch noch eine Contraction
der Pseudopodien mit Riickstrom anzunehmen ist; aber auch mit dieser An-
nahme kommt man nicht weit. Man sieht namlich haufig an solchen Gabel-
tieren, dafB das Plasma in einem Ast 1 iiberhaupt ruht, und daf der Vorstrom
des andern Astes 2 hochstens an der Basis von 1 die Kérnchen mitreilt. Dann
setzen plotzlich neue Vorstrome an der Spitze von 1 ein, wie es Abb. 6¢ zeigt.
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Der Mittelteil von 1 ist in Ruhe. Die Contractionstheorie miiite also annehmen,
daB sich dieser Mittelteil zwischen den Linien kontrahiert und das Entoplasma
nach rechts und nach links treibt, und dal die Bewegung zum Stillstand
kommt, wenn der Mittelteil ganz zusammengeschniirt ist. Was geschah, war,
daB der Vorstrom von 1’ und 1” iiber den ganzen Mittelteil hiniibergriff und
auch noch die Basis von 2 zuriickstromen lief3.

Wenn wir nun auch die Frage nach der Existenz wirklicher Contractionen
des amdboid beweglichen Zellkorpers nach dem Gesagten nicht von vorneherein
fir alle Falle verneinen wollen, so geht aus allem zur Geniige hervor, dafl sie
nicht von allgemeinerer Bedeutung sein kann, und daf} wer unter keinen Umstinden
um die Existenz einer Kraftwirkung herumkommen, die jeweils von dem Vorder-
ende der Vorstilpungen ausgeht. Diese SchluBifolgerung wird noch dadurch
aullerordentlich gestiitzt, dal nach Untersuchungen mit der Mikronadel und
nach chemischen Versuchen von L. H. Hymaw (1917) die Stelle des Amdben-
korpers, welche sich vorwolbt, kurz vor und wdhrend der Vorstilpung einen be-
sondern Zustand aufweist. Es duBert sich dies vor allem in einer starken Anderung
der Viscositidt des Ektoplasmas. SEIFRIZ berichtet (1920, S. 371), dafl das Ekto-
plasma, das ja, wie wir sahen, sonst den Viscositatsgrad 8 hat, in der Partie,
die an der Pseudopodienbildung beteiligt ist, in begrenzter Ausdehnung ganz
flissig wird. Die Verflissigung ist nur vortibergehend und von kurzer Dauer.
Inaktives Plasma wird wieder fester. — Aus den Versuchen von L. H. Hymax
(1917) geht zwar das Wesen der Zustandsianderung der sich vorwélbenden Stelle
nicht eindeutig hervor, doch sind sie in ihrer Art doch auch sehr instruktiv.
Brachte er namlich Amoben in 1/;- oder !/, m-Cyankaliumlésung, so wurden
sie zunéchst fiir einige Augenblicke bewegungslos, um dann an der dem vor-
herigen Vorstrom abgewandten Seite ein neues Pseudopodium auszubilden.
Sobald dieses nun erscheint, 16st es sich an der Spitze auf, und das Entoplasma
ergieft sich nach aullen. Im weiteren Verlauf platzt dann auch von den alten
Pseudopodien, die noch am Zellkérper vorhanden sind, eins nach dem andern,
und zwar das jiingste zuerst, das alteste zuletzt, und durch die geborstene Spitze
explodiert in gleicher Weise tiberall das fliissige Entoplasma nach auflen. Wendet
man stérkere Losungen an, so kann das Pseudopodium an der dem letzten Vor-
strom abgewandten Seite nicht mehr entstehen, trotzdem explodiert aber stets
zuerst diese Stelle, an der es sonst regelmafig entstehen wiirde, und dann erst
in der gleichen Weise wie im ersten Versuch die altesten Pseudopodien. Offen-
sichtlich ist also der besondere Zustand der Vorwolbungszone schon kurz vor der
Pseudopodienbildung ausgebildet.

Wir miissen uns nun die Frage vorlegen, welche Krdfte das Vorderende einer
Amdbe beherrschen und seine Vorwdirtsbewegung verursachen kénnten. Es liegt
ganz nahe, da zunichst an die Fliissigkeitsmechanik zu appellieren. Es gilt daher,
zunichst ihren Geltungsbereich abzustecken.

Der Ausgangspunkt physikalischer Erorterungen iiber diese Frage miissen
natiirlich zunéchst die Verhiltnisse an einem einfachen, unkomplizierten physi-
kalischen System sein, welches eventuell noch als Modell der lebenden améboid
beweglichen Zelle gelten kann. Als solches kénnen wir einen Fliissigkeitstropfen
ansehen, der in einer zweiten mit der andern nicht mischbaren Fliissigkeit von
gleichem spezifischen Gewicht frei schwebt. Ein solcher Tropfen ist dem Einflul
der Schwere entzogen und nimmt eine Gestalt an, die ausschlieflich durch die
molekularen Krifte bedingt wird. Die molekularen Krafte befinden sich im
Gleichgewicht, wenn die Kriimmung der ganzen Tropfenoberfliche gleich ist.
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Dies ist erreicht, wenn der Tropfen Kugelgestalt hat. Jede Anderung der
Kriimmung — etwa durch #uferen mechanischen Eingriff — gleicht sich sofort
wieder aus, es stellt sich wieder die Gleichgewichtsform mit der gleichen Kriim-
mung und der kleinsten Oberfliche her. Die molekularen Krifte haben also
das Bestreben, ein Minimum an Oberflichenausdehnung herbeizufithren. Man
fithrt dies auf die gegenseitige Anziehung der Molekiile der Tropfenoberfliche,
auf die sog. Oberflichenspannung « zuriick, welche wir genauer als die Kraft
definieren konnen, welche auf die Langeneinheit einer beliebigen auf der Fliissig-
keitsoberfliche gelegenen Linie senkrecht zu dieser und in jeder Tangential-
ebene zur Flissigkeitsoberfliche gleichméBig nach allen Richtungen wirkt. An
gekriimmten Flissigkeitsoberflichen resultiert aus der Oberflichenspannung der
nach der konkaven Seite gerichtete Kriimmungsdruck, der um so gréfler ist, je
stiarker die Kriimmung ist. Die Ausgleichung der Kriimmung der Oberfliche des
schwebenden Tropfens beruht also auf der Ausgleichung des Kriimmungsdruckes.
Ausschlaggebend ist nun fiir uns an diesen Dingen die Frage, wie in ein solches
physikalisches System, wie wir es eben beschrieben haben, durch Anderung
der molekularen Krifte eine gesetzméfige Bewegung kommen kann. Die Moglich-
keiten lassen sich an Hand des Schemas der Abb. 7 leicht darstellen. Nehmen
wir zunichst an, die Oberflachenspannung & an der
Grenzflache Tropfen/duBeres Medium wiirde sich
— etwa durch eine ortlich begrenzte chemische
Anderung der Tropfensubstanz — lokal vermindern.
Die Folge hiervon wire, dafl jetzt die Anziehung
der Molekiile der Grenzflact e um den Punkt der
Oberflachenspannungsverminderung herum in jeder
von dem Punkte abgewandten Richtung iiberwiegen
wiirde und die Molekiile der Grenzschicht von diesem
Punkte allseits zurlickgerissen werden miiiten. Es
miifite also eine von diesem Punkte radiir aus- Abb. 7. Stromungsbild eines
strahlende riickliufige Bewegung der Oberflichen- freischwebenden Oltropfens mit
teilchen, ein oberflichlicher ,,Ausbreitungsstrom* zu-  lokal bei — verminderter Ober-
stande kommen. Die lokale Verminderung von « flichenspannung.
bringt aullerdem auch noch eine Herabsetzung des
Krimmungsdruckes der Stelle mit sich. Der Kriimmungsdruck aller andern Partien
der Kugeloberfliche ist also jetzt stdrker und mufl die ganze Masse des Tropfens
nach der Stelle verminderter Spannung treiben. Auflerdem mu8 auch die Anziehung
der Molekiile des duBleren Mediums auf die Stelle der Oberfliche mit vermindertem
& jetzt relativ iiberwiegen iiber die nach innen gerichteten und natiirlich auch ge-
ringer gewordenen Anziehungskrafte. Hieraus wird eine gewisse Saugwirkung des
AuBlenmediums auf die Tropfenmasse an der Stelle verminderter Spannung
resultieren, welche die Tropfenmasse in gleichem Sinne in Bewegung setzen muf
wie die erorterte lokale Verminderung des Kriimmungsdruckes. Aus allem folgt
eine Bewegung und Formverinderung des Tropfens, wie sie in Abb. 7 dargestellt
ist: Nach der Stelle verminderter Oberflichenspannung (—) bewegt sich ein
breiter ,,axzialer Vorstrom*, der den Tropfen vorwirts treibt und, am Vorderpole
angelangt, sich in Form eines ,,oberflichlichen Ausbreitungsstromes® riicklaufig
nach dem Hinterende bewegt. Erreicht der Ausbreitungsstrom das Hinterende,
so kann er kontinuierlich wieder in den axialen Vorstrom iibergehen, so dal wir
dann eine geschlossene Wirbelbewegung vor uns haben. Eine lokale Erhchung
der Oberflachenspannung muf} das genau entgegengesetzte Stromungsbild ver-
ursachen. Die Stelle mit erh6htem & muf sich verhalten wie das mit -4 bezeichnete
Hinterende des Tropfens der Abb. 7.

Handbuch der Physiologie VIII, 2
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Wir konnen das theoretisch Erérterte auch im Experiment leicht realisieren.
Am besten verwendet man hierzu in Wasser schwebende Ol-Chloroformtropfen.
Der Versuch wird folgendermafen ausgefithrt: Man gieBt in ein hohes, grofles
Becherglas etwas konzentrierte Kochsalzlosung. Auf diese schichtet man vor-
sichtig reines Wasser auf, und zwar so, dafl sich die beiden Fliissigkeiten mog-
lichst wenig mischen. Dann mischt man Olivendl mit Riibdl (etwa kduflichem
,»Nachtlichtercl“) zu gleichen Teilen, farbt das Ol durch Zusatz von etwas
Scharlach und fiigt so viel Chloroform zu, bis Tropfen dieses Chloroforméls in
Wasser gerade untersinken. Im obigen Becherglas sinken die Olkugeln nur so
tief, bis sie in eine Kochsalzzone von gleichem spezifischen Gewicht kommen.
Die Chloroformzusitze zum Ol so zu treffen, daB die Tropfen auch in reinem
Wasser ohne weiteres schweben, erfordert zu groBe Mithe. Bringt man nun mit
einer Pinzette einen kleinen Sodakrystall in die N#he einer schwebenden Ol-
kugel, so bildet das entstehende Alkali mit der Olsiure der Olkugel an der Be-
rithrungsstelle etwas Seife. Dies bewirkt eine ganz erhebliche Verminderung der
Oberflachenspannung, und der Tropfen gerat in lebhafte Bewegung.

Besonders an eingestreuten kleinen Wassertropfchen 148t sich in der Ol-
kugel der axiale Vorstrom und der oberflachliche Ausbreitungsstrom leicht er-
kennen. Riickt man mit dem Sodakrystall immer weiter ab, so wandert die
Olkugel mit vorgewolbtem Vorderende dem Krystalle durch das ganze Gefil3
nach. Seine Oberfliche bedeckt sich dabei mit einem immer dicker und zadher
werdenden Seifenhiutchen. Das Movens bei der Wanderung der vollig frei im
Wasser schwebenden Olkugel sind ausschlieBlich die sich immer wieder her-
stellenden Oberflachenspannungsdifferenzen.

An einem dem Boden des Glasgefies aufliegenden Flissigkeitstropfen (etwa
wieder einem Ol-Chloroformtropfen) gestalten sich die durch Oberflichen-
spannungsverminderung (in unserm Versuch also durch lokale Verseifung) ver-
ursachten Bewegungen im Prinzip gleich. Auch dieser Tropfen strémt nach dem
Pole mit vermindertem « vor. Es kriecht also auch ein aufliegender Ol-Chloro-
formtropfen dem Sodakrystall nach und zeigt einen axialen Vorstrom und einen

oberflachlichen Ausbreitungsstrom. KEiner be-

sonderen Erérterung bedarf nur die Randwinkel-

(2 bildung. Der Randwinkel, d. i. der Winkel, den

die Grenzfliche Ol/Wasser mit der Grenzfliche

6 B 01/Glas am Tropfenrande bildet, ist abhéingig vom

spezifischen Gewicht und dem Kriimmungsdruck
des Tropfens. Die Schwere sucht den Oltropfen
plattzudriicken, die Spannung der Oberfliche da-
gegen sucht ihn moglichst abzukugeln und seinen Rand méglichst zuriickzuziehen.
Ruft man an einem adhérierenden Oltropfen durch Verseifung eine Verminderung
von « hervor, so tritt daher durch die beschriebenen Verinderungen auch noch
eine starke Abplattung (wenigstens der einen Seite) des Tropfens und eine Ver-
kleinerung des Randwinkels ein. Wir kénnen uns vorstellen, daB auf ein Molekiil
am Rande des Tropfens, wie Abb. 8 zeigt, folgende Krafte einwirken: In der
Richtung des oberen Pfeiles die Grenzflichenspannung Ol/Wasser & und nach
dem Glase zu Anziehungskrifte der Molekiile des festen Substrates. Diese kénnen
wir jeweils zerlegen in eine Komponente senkrecht auf die Oberfliche des Glases
und eine zweite parallel zur Glasfliche, und zwar entweder nach innen oder nach
auflen. Die erste Komponente bleibt unwirksam, die Komponenten f und y
suchen den Tropfenrand vorzuschieben oder zuriickzuziehen. Die Kraft, mit
der der Tropfenrand in der Richtung von £ nach auflen vorgezogen wird, nennt
man auch die Benetzungskraft. « und die Benetzungskraft (also eigentlich f—y)

Abb. 8. Die statischen Verhaltnisse
eines aufliegenden Tropfens.
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kénnen auch gemessen werden!). Eine Verringerung von & mufB eine Verklei-
nerung des Randwinkels @ zur Folge haben.

An adhirierenden Tropfen kann der Versuch mit der lokalen Verminderung der Ober-
flichenspannung nach BERNSTEIN (1900)2) auch in der Weise ausgefiihrt werden, daB man
Quecksilbertropfen in etwa 5%, Salpetersidure setzt und ihnen ein Krystillchen von K,Cr,0;
vorhédlt. Das Kaliumbichromat 148t lokal an der Quecksilberoberfliche HgO entstehen,

welches eine geringere Oberflichenspannung hat. Vorstrom und Ausbreitungsstrom des
Quecksilbertropfens sind auBlerordentlich heftig.

Durch Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte Bewegungs- und Siré-
mungserscheinungen lassen sich auch an T'ropfen von mikroskopischen Dimensionen
unter dem Mikroskop schon beobachten. Es kénnen dazu z. B. wieder Trépfchen
unseres Ol-Chloroformgemisches verwendet werden, die man auf den Objekt-
trager in einen Tropfen Wasser setzt und mit einem Deckglas abdeckt. Die Soda-
l6sung 148t man vom Rande allmihlich einwirken. Eigenartig nimmt sich im
mikroskopischen Bilde solcher Tropfen die gelbliche Seifenhiille aus, die auch
an stark stromenden Tropfen kontinuierlich iiber die ganze Oberfliche der-
selben lauft, aber an den aktiven Vorwolbungen, wo sie gerade neu gebildet
wird, dullerst diinn ist. Sie scheint grob heterogener Natur zu sein, und zwar
aus vielen dicht zusammengedringten Tropfchen oder Kérnchen zu bestehen.
Im AuBenmedium aufgeschwemmte Kohlenteilchen werden von diesen Oltropfen,
auch wenn sie stark stromen, nicht in konforme Stromungen versetzt. Dies ist
von Interesse, da von BUTscHLI (1892) bei etwas anderer Versuchsanordnung
gelegentlich solche konforme Stréomungen gesehen, und hieraus von manchen
Autoren zu weitgehende verallgemeinernde Schliisse gezogen wurden (s. spater
S. 19).

Besonders interessant ist schlieBlich das Bild der nach BtTscuHLIs Methoden
(1892) hergestellten mikroskopischen Olseifenschiume, die — vielleicht durch
das Platzen einzelner Blaschen — von selbst immer wieder in Bewegung geraten
und tagelang weiterstromen. Es koénnen an solchen Schaumtropfen eine ganze
Anzahl von Vorstiilpungen auf einmal entstehen, die dann durchwegs den Cha-
rakter von Ausbreitungspolen mit verminderter Oberflichenspannung haben.
Das AuBenmedium macht an den Ausbreitungspolen, wie die Bewegung suspen-
dierter Partikel zeigt, konforme Stromungen mit.

Bei all diesen Versuchen dringen sich einem nun Analogien mit der améboiden
Plasmabewegung in der Tat unwillkiirlich auf. Esist das Verdienst von BUTscHLI,
QuiNckE und RHUMBLER, alle Einzelheiten der physikalischen ,,Modelle‘* genau
studiert und zu einer Oberflichenspannungstheorie der Plasmabewegung verarbeitet
zu haben. Bevor wir aber darangehen, Analogien und Differenzen zwischen
den beiden Erscheinungen kritisch zu sichten, wollen wir uns zuerst ganz all-
gemein fragen, wieweit wir denn auf Grund unserer heutigen Kenntnisse vom
physikalischen Zustand des Amdbenplasmas iiberhaupt noch erwarten diirfen,
daf an dessen Oberfliche Oberflichenspannungskrifte zur Wirkung kommen.
Es mufl nochmals erinnert werden an den sehr viscosen Zustand des Ekto-
plasmas der Amoeba proteus und terricola und die noch festere Beschaffenheit
der Oberflichenmembran. Zu diesen Befunden der Mikrodissektion miissen wir
noch sehr bemerkenswerte Ergebnisse von &lteren Untersuchungen RHUMBLERS
iber den ,,Aggregatszustand‘ der Amoben hinzufiigen. RHUMBLERS Unter-
suchungsmethode baut sich auf Erscheinungen an den Grenzflichen von Was-
ser/Luft auf, auf die man Tropfen einer zweiten Fliissigkeit bringt. Schwimmen
diese Tropfen auf der Wasserfliche, so miissen wir an ihnen folgende statische

1) DarnLwiTz-WEGENER, R. voN: Zeitschr. f. techn. Physik. 1924.
?) BERNSTEIN, F.: Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 53. 1900.

2%
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Verhiltnisse annehmen. Auf das Randmolekiil o (Abb. 9) wirken drei Grenz-
flachenspannungen ein. & 3, &g 3 und «; 5. Diese Krifte miissen ins Gleich-
gewicht kommen und werden dabei die Grofe des Winkels ¢ bestimmen. Uber-
wiegt nun aber &, 3 der Grenzfliche Wasser/Luft iiber die Resultante von & 5 und
%1,2, wie dies z. B. der Fall ist, wenn I ein Oltropfen ist, so muB der Tropfen 11
von «&1,3 nach allen Seiten voéllig auseinandergerissen werden und sich zu einem
diinnen Hautchen auf der Wasserfliche ausbreiten. — EiweiBlkorper und Lipoide
haben, wie iiberhaupt die emulsoiden Kolloide, eine geringere Oberflichenspannung
gegen Luft als Wasser. Dementsprechend breiten sich nun auch lebende Zellen,
die ja aus solchen Substanzen bestehen, auf einer freien Wasserfliche sofort aus,
sofern sie nur fliissigen Aggregatszustand haben. Sie werden mit groBler Vehemenz
auseinandergerissen und verschwinden férmlich in einem Augenblick vor den
Augen des Beobachters. Ist ihr Plasma freilich ein Gel, so widersteht es den
Oberflachenkraften. Zwischen den beiden Extremen sind entsprechend dem
auf S.13 Gesagten allmahliche Ubergange vorhanden. Schon RHUMBLER fand
nun, daf, wie man sich leicht iiber-
zeugen kann, A. proteus und terricola
an der freien Wasserflache niché zer-
rissen werden. Nur fiir eine Form
der A. limicola stellte er gelegentlich
flussigen Aggregatszustand fest. Nach
meinen Erfahrungen werden auch noch
Pelomyxen an der Wasserfliache auBer-
Abb. 9. Die statischen Verhiltnisse an einem O.rdenthch lel‘Cht zerlesse'm. Pelomyxen
schwimmenden Tropfen. sind sogar Objekte, die sich zur Demon-
stration dieser Erscheinung ganz be-
sonders eignen. Ob dies allerdings fiir alle Zustéinde derselben gilt, muB
ich noch offen lassen. Man kann sich kaum eine stirkere AuBerung der
Oberflachenkrafte denken als die bei der REUMBLERschen Reaktion, durch die
auch ganz groBle Zellen im Augenblick in Atome zerrissen werden. Sind diese
Krifte der freien Wasserflache an einer Zellart machtlos, kénnen sie die Molekiile
der Zelloberflache nicht mehr in Bewegung setzen, weil die Verschiebbarkeit
der Oberflachenpartikel wegen des Gelzustandes schon zu gering geworden ist,
dann konnen wir auch nicht erwarten, daf3 an diesem Zellmaterial etwaige Ober-
flichenspannungsdifferenzen so ohne weiteres wie an einem Oltropfen die Zellmasse
und, Zelloberfliche in Bewegung wversetzen kinnen. Ohne weiteres kénnen wir
analoge Erscheinungen wie an unsern Oltropfen hiernach jedenfalls nur an den
Pelomyxen und der A.limicola fiir moéglich halten. An ihnen miissen etwaige
Oberflachenspannungsdifferenzen sich sogleich bemerkbar machen.

Es ist nun jedenfalls kein Zufall, daB die Kriterien fiir eine durch Oberflichen-
spannungsdifferenzen verursachte Bewegung eines Fliissigkeitstropfens an stré-
menden Pelomyxen des Typus der Abb.5 in der Tat durchwegs zu finden sind.
Hier wie dort eine véllig iibereinstimmende Fonténenstrémung. Wir brauchen
uns nur den in Abb.5a" dargestellten Verlauf der Strémung mit dem des Ol-
tropfens der Abb.7 zu vergleichen und miissen zu dem Ergebnis kommen:
Die Pelomyxa bewegt sich so, als ob thr Vorderpol eine Stelle verminderter Ober-
flichenspannung wire, nach dem sich ein breiter axialer Vorstrom hinbewegt,
und von dem die Oberflichenteile nach hinten zuriickgezogen werden. Nach
Erfahrungen an andern Amében ist man gegen die Existenz des oberflachlichen
Ausbreitungsstromes besonders kritisch geworden. JENNINGS (1904) hat auch
eine Methode ersonnen, durch welche man-die Bewegung der Oberflichenteilchen
besonders sicher objektiv feststellen kann. Man suspendiert nimlich Kohle- oder




Aggregatszustand und Oberflichenkrifte der Amoében. 21

Carminteilchen im Wasser, die dann mehr oder weniger leicht an der klebrigen
Oberflache der Amében festpappen und die Bewegung der Oberflichenschicht
mitmachen, wobei sie leicht verfolgt werden kdénnen. Sehr geeignet ist fiir
diesen Versuch nach meinen Erfahrungen auch das kolloidale Kohlepriparat
Karkolid (BOHRINGER), von dem Aufschwemmungen, in dest. Wasser her-
gestellt, griindlich abzentrifugiert und filtriert, die Kohlepartikel in sehr gleich-
méiBiger, aber nicht nur kolloidaler Form enthalten. Bei tropfenweisem Zusatz
zum Amobenwasser bilden sich dann auch grobere Kohlenfléckchen, die dann
besonders leicht an den Amdben hingenbleiben.

An der Oberflache der Pelomyxen pappten die Kohlenteilchen nur gelegentlich
und meist nur lose an. Stets sieht man sie dann an Tieren vom Bewegungstypus
der Abb.5a von worne nach hinten wandern. AuBerdem gucken iibrigens auch
die Spitzen von ungefihr tangential unmittelbar unter der Oberfliche liegenden
kurzen Algenfiden oder Diatomeen h#ufig iiber die Oberfliche heraus. Auch
diese sieht man stets nach hinten wandern. Gesetzmifige Strémungen der
feinen suspendierten, in BRowNscher Molekularbewegung hin und her tanzenden
Karkolidteilchen im AuBenmedium sah ich ebensowenig wie beim mikroskopischen
Oltropfen. Die Angaben von Birscrr (1892, S.219), daB er am Vorderende
von stromenden Pelomyxen schwache Stromungen des AuBlenmediums im ent-
gegengesetzten Sinne des Ausbreitungsstromes gesehen hitte, sind mir hiernach
schwer verstindlich, doch muf3 die Frage, wie sich Oberflichenstréme auf das
AuBenmedium iibertragen, als Frage zweiter Ordnung angesehen und scharf
gesondert fiir sich betrachtet werden. Wie auch immer die Antwort ausfallt,
dndert sie nichts an der Existenz und Art der Oberflichenstrome selbst. Offenbar
kann die verschiedene Beschaffenheit der Oberfliche und die jeweiligen Rei-
bungen zwischen den beiden Medien sowohl im Modellversuch als auch an ver-
schiedenen Zellen zu verschiedenen Endresultaten fithren. Wir diirften da noch
nicht alle Faktoren iibersehen und kénnen aus diesen unsicheren Begleit-
erscheinungen einstweilen auch unmdoglich Kriterien fiir oder gegen eine durch
Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte Bewegung konstruieren. Von den
Modellversuchen scheiden iibrigens die Fille, in denen im AuBenmedium selbst
Seifenl6sung um den Tropfen herumlduft, wie z. B. wenn man Seifenlésung
einseitig an einen in Wasser liegenden Tropfen von Paraffinol flieBen laBt
(BtrscHLI 1892, S.44), von vornherein aus der Diskussion iiber die passive
Bewegung des Auflenmediums aus. (Un-
gliicklicherweise haben gerade solche Falle
die ganze Diskussion iiber die Frage veran-
laBt.) Die andern auf S.11 noch beschrie-
benen Bewegungstypen der Pelomyxen
miissen bez. der Bewegungsrichtung der
Oberflachenteilchen gesondert betrachtet
werden. Wahrscheinlich schlielen sie sich
wegen ihres dichten Oberflichenhéutchens
den eben besprochenen Typen wicht an.

Geschlossene Wirbelstromungen mit . .
Vorstrom und riickldufigem Ausbreitungs- Abb- 10. ~ Ausbreitungsstromung —einer

. .. . Amoeba blattae. Verschiebung der ober-
strom sind von BOTscHLI noch an 4. limaz, flachlich angepappten Partikelnach hinten !
A. guttule und an A. blatiae beschrieben (Nach L. RHUMBLER.)
worden. Von der Fontanenstrémung der
A. blattae berichtet dann noch REUMBLER (1905) einige besonders iiberzeugende
Falle, die, wie auch z. B. der in Abb. 10 wiedergegebene, iiber den riicklaufigen
Oberflichenstrom gar keinen Zweifel lassen. Der in Abb.10a der Amébe an
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ihrem Vorderende adhéirierende Fremdkérper wird nach rechts und nach links
auseinahdergezogen und nach hinten gefiithrt. — Versuche iiber die Ausbreitung
dieser Amoben auf der freien Wasseroberflidche liegen noch nicht vor.

Wir haben im ersten Abschnitt schon gesehen, daB sich die Bewegungs-
erscheinungen der Amoeba proteus und terricola wesentlich anders gestalten.
Es unterliegt nun gar keinem Zweifel, daf alle die Partien der Oberfliche dieser
Amoében, welche in sehr viscosem Gelzustand sind, Oberflichenkrifte nicht zur
Geltung kommen lassen kénnen. Einzig und allein die vorstromende Spitze diirfte
noch den Fliissigkeitsgesetzen gehorchen. Wie sich nun hier an der lokal verfliissigten
Oberflichenpartie durch etwaige Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte
Bewegungen #duflern miissen, 148t sich besonders auch deswegen noch nicht
ganz eindeutig beantworten, weil die bisherigen physikalischen Modellversuche
durch die neueren Befunde iiber die Zustandsdnderungen der Zellen selbst ganz
iiberholt sind. Wir sind jetzt mit der Analyse der améboiden Bewegung so weit,
daB wir uns sagen miissen: Die alten phystkalischen Modelle der Plasmabewegung
und die daran gekwiipften Uberlegungen erméglichen uns ein mechanisches Ver-
stindnis der Plasmabewegung der Pelomyxen und der A. blattae und guttula,
mehr aber micht; weitergehende Analysenversuche erfordern vor allem neue Modelle
mit Membranen, die auferdem einer gewissen Verdnderlichkeit fihig sind. (Das
Seifenhautchen der Oltropfen ist sehr fraglicher Natur.) Vielleicht erhalten
wir dann durch solche Experimente eine genauere Antwort auf die Frage,
ob unter Bedingungen, unter denen die Bewegung einer 4. proteus erfolgt,
z. B. ein tangentialer Ausbreitungsstrom iiberhaupt noch entstehen kann, da
doch rund um die Zone einer etwaigen Oberflichenspannungsverminderung die
Fliissigkeitsoberfliche mit steifer Gallerte bedeckt ist, oder ob in solchen Fillen
nur die oben erérterte ,,Saugwirkung‘‘ der stirkeren Anziehungskrifte des Auflen-
mediums zur Geltung kommen kann und mehr oder weniger nur einen Axial-
strom entstehen 1aBt, und ob schlieBlich Oberflichenspannungsdifferenzen an
einer Grenzfliche Innenplasma/AuBlenplasma zur Auswirkung kommen konnen.
Solche Gedanken driangen sich einem auf, wenn man sich die Einzelheiten der
Stromungserscheinungen der 4. proteus und verrucosa alle vor Augen halt. Wir
haben schon S.7 gesehen, daB sich bei diesen Amében der axiale Vorstrom
am Vorderende héchstens schwach fiacherférmig verbreitert, dafl er aber dann
sogleich zur Ruhe kommt. Ein tangentialer Ausbreitungsstrom 1aft sich direkt
optisch nicht nachweisen, und auch die JENNINGSsche Methode ergibt, daf}
er nicht vorhanden ist. Angepappte Kohlen- oder Carminpartikel wandern nach
den Erfahrungen von DELLINGER (1907), die ich bestitigen kann, wenn in der
Nihe ein Pseudopodium entsteht, bei 4. proteus an der Oberfliche unregelméiBig
hin und her, bald eine Strecke nach vorne, offenbar wenn die feste Pellicula
durch den Vorstrom etwas nach vorne gezogen wird, bald bleiben sie wieder
stehen, trotzdem das Pseudopodium vorschreitet, oder wandern gar wieder
zuriick durch Einwirkung irgendwelcher Verinderungen am Hinterende des
Tieres. Dicht hinter der Pseudopodienspitze wandern sie auf der Pseudopodien-
oberflache meist eine Strecke nach vorne, ohne jedoch die Spitze selbst zu erreichen
(JENNINGS 1904, S.153ff). Bei A. terricola oder verrucosa sind die Verhiltnisse,
soweit es sich um nicht adhérierte Formen handelt, ganz entsprechend, auch
hier finden wir ein Hin- und Hergezogenwerden der Oberflache. Bei adhirierenden
Wanderformen freilich wird diese Verschiebung des Oberflichenhiutchens zu
einer kontinuierlichen Vorwirtsbewegung derselben. Wenn man die bei dieser
Amobe auBerordentlich leicht anklebenden Kohleteilchen verfolgt, bekommt
man ein auflerordentlich imponierendes Bild zu sehen, welches zum ersten Male
JENNINGS (1904) als ,,rolling movement™ beschrieben hat. Die Partikel wandern
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an der ganzen oberen Fliache der Amdbe nach vorne, erreichen die Spitze, kommen
auf den Boden und bleiben hier liegen. Die Amébe flieBt iiber sie hiniiber, so
dafBl sie schlieflich wieder am Hinterende des Tieres liegen, von wo sie wieder
auf die obere Fliche emporsteigen und die gleiche ,,Rollbewegung‘‘ nach vorne
ausfiilhren. Man hat den Eindruck, als ob die Amdébe in einem geschlossenen
Sack nach vorne rollt. Das vollstandige Bild dieser Plasmabewegung ist in der
Seitenansicht in Abb. 11 dargestellt. An Stromungen des fliissigen Plasmas ist
nur der ganz breite axiale Vorstrom zu sehen. Die Bewegung der Oberflichenhaut
ist nicht durch Pfeile markiert, damit nicht wie im alten JENNINGSschen Schema
der Eindruck erweckt wird, als wire der axiale Vorstrom und die vorwirts
gerichtete Bewegung der Oberflichenteilchen zusammen ein einheitliches Stré-
mungssystem, das dem der Pelomyxa oder des Oltropfens an die Seite gestellt
und mit der Flissigkeitsmechanik erklirt werden konnte. Die Rollbewegung
der Oberflichenteilchen ist keine Stromung, sondern sie ist ein Nachgezogen-
werden der festen Oberflichenhaut, die, solange die Amébe vorwirts strémt
und dabei an einzelnen Punkten ihrer unteren Fliche fixiert ist, ja iiberhaupt
kaum anders denkbar ist, und die sich sofort andert, sowie sich das Tier ge-
legentlich vorne aufrichtet und die Adhision aufgibt; von da ab wird die
Pellicula wieder, wie oben beschrieben » S

wurde, bald oben, .bald unten, bald 5 3

auf beiden Flichen in unregelmifBigem ¢ 5

Wechsel vorgezogen. Wenn man einmal /, ’?_) —_—

gesehen hat, wie die Oberflichenhaut O —_— o~ Y

der A. terricole mit Mikronadeln ge- EE—

dehnt und gezerrt werden kann, muf Abb.1l. Schema einer , Rollbewegung‘ einer
man sich sagen, daB es schlechterdings ?dh?“ere.nden Amoeba im Sinne DELLINGERs.

o e . " ; —& aufeinanderfolgende Position eines ober-
unmdglich ist, noch von Strémungen in flichlich angepappten Kohleteilchens.
diesem Medium zu sprechen. Ubrigens
andert sich fiir gewohnlich auch die Lage mehrerer Kohlepartikel der Oberfliche
zueinander bei der Rollbeweung nicht, wenn also z. B. am Hinterende vier
Kohleteilchen wie die Eckpunkte eines Rhomboeders zueinanderlagen, gelangt
dieses Rhomboeder unverindert bis an das Vorderende. Gelegentlich sieht man
aber freilich auch ein Sichiiberholen der Teilchen und ein ,,Uberspringen“ von
Falten, so wie es JENNINGS beschrieben hat, also wenigstens eine partielle Ver-
schiebbarkeit der Teile der Oberfliche. Die Rollbewegung ist ausschlieBlich
auf adhérierende Amében beschrankt, kommt aber nicht einmal bei diesen
iiberall in typischer Weise vor. Ist z. B. bei adharierenden kleinen Amében das
Vorderende sehr leichtfliissig, so wandern zwar die Kohlenteilchen in der hinteren
Halfte oben nach vorwérts, bleiben aber dann irgendwo in der Mitte liegen
und erreichen das rasch voreilende Vorderende nicht, weil der axiale Vorstrom
stets rascher nach vorne eilt, das Vorderende rascher erreicht. Zum Unterschied
von der Terricola kénnen hier offenbar Teilchen aus dem Innern zwischen die
Teilchen der hier stiarker verfliissigten Oberfliche eintreten.

Aus allem ergibt sich, dal die Rollbewegung nur durch die zufillige be-
sondere Konstellation der Verhaltnisse an den adhirierenden Amében bedingt
ist, daB sie ihr Entstehen jedenfalls nicht besonderen Kraften verdankt, und
daf sie, wenn die Améobe die Unterlage verlaft, kontinuierlich in die Bewegungs-
art der A. proteus iibergeht.

Man hat auch versucht, die Rollbewegung im Modell nachzuahmen. Ver-
wendet wurden dazu von JENNINGS (1904) adh#rierende Glycerintropfen in Ol,
von RHUMBLER (1905) Chloroformtropfen in Wasser. Im ersten Versuch wird
das Ol auf einem Blatt Kartonpapier aufgeschichtet, auf welchem vorher ein
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wasserdurchtrankter, feuchter Fleck hergestellt wird. Der Glycerintropfen wird
auf das im iibrigen vom Ol benetzte Kartonpapier gesetzt und bildet einen
ziemlich hohen Randwinkel. Kommt er aber auf einer Seite mit dem Wasser-
fleck in Beriihrung, so breitet er sich nach diesem hin sofort aus und kriecht
ganz auf den Wasserfleck. Er fiihrt dabei ganz dhnliche Bewegungen aus wie
die rollende Amoébe, d.h. Innenmasse und Oberflichenteile bewegen sich von
hinten nach vorne. Im RuEUMBLERschen Versuch wird auf den Glasboden des
Gefafles ein Fleck oder besser ein langer geschlungener Streifen von Schellack?)
aufgestrichen und vorsichtig mit Wasser tiberschichtet. Auch die Chloroform-
tropfen bilden nun auf dem reinen Glasboden im Wasser einen hohen Rand-
winkel, breiten sich dagegen sofort in der Richtung des Lackstreifens aus, sowie
sie mit diesem einseitig in Beriihrung kommen, und wandern ohne alles Zutun
immer weiter iiber diesen hin, wobei sie den Lack auflésen und blanken Glas-
boden hinter sich lassen. Die Erklirung der beiden Versuche erscheint sehr ein-
fach. Sowie der Glycerin- oder der Chloroformtropfen mit einer durch die be-
sondere Versuchsanordnung diinn ausgezogenen Schicht einer Flissigkeit, mit
der sie mischbar sind (Glycerin mit Wasser, Chloroform mit Lack), in Berithrung
gekommen sind, ist, sobald die Vermischung eingetreten ist, der Rand des Tropfens
jetzt gewissermallen so weit ausgezogen, als der Wasser- bzw. der Lackstreifen
reicht. Die Masse des Tropfens muf} infolge der Schwere dem vorgezogenen Vorder-
rande folgen. Der hierdurch gestérte Randwinkel des Hinterendes stellt sich
aktiv immer wieder her, d. h. der Hinterrand wird durch die Oberflichenspannung
nachgezogen. Zwischen Glycerin und Wasser oder Chloroform und Schellack
bildet sich natiirlich kein Randwinkel aus. Setzen wir den Glycerintropfen
direkt auf den Wasserfleck (oder den Chloroformtropfen auf einen Lack-
fleck), so breitet er sich so wie Ol auf fettigem Glas oder Metall vollstandig aus.
Der Oltropfen bildet auch nur auf peinlichst gesiuberten Flichen einen be-
stimmten Randwinkel. Nach den Begriffen eines Physikers werden in den beiden
Versuchen gewissermafen experimentell unreine Flichen hergestellt. Auf Grund
solcher Versuche beweisen zu wollen, daB an beiden Tropfen am Vorderrand die
Adhssion derselben zum Glas (sic!) jetzt vergroBert sei, und daB sie den Tropfen
vorziehe, ist natiirlich unmdoglich. Weder wird gezeigt, daBl der Randwinkel
des wasserigen Glycerins wesentlich geringer ist als des reinen Glycerins, noch
daB3 Chloroform - Schellack einen wesentlich andern Randwinkel hat als reines
Chloroform.

Die Moglichkeit, daf3 auch an adhérierenden Amében eine Verminderung
der Oberflachenspannung am Vorderende, die eo ipso ein relatives Starkerwerden
der Benetzungskraft mit sich bringen wiirde, die bewegende Kraft ist, bleibt natiir-
lich durch diese verfehlten Modellversuche unberiihrt. Eine Untersuchung der
Frage, wieweit Anderungen der Oberflichenspannung am Vorderrande der
adhérierenden stattfinden und auch wirklich wirksam werden, miite vor allem
von einer genaueren Feststellung der Randwinkelverhiltnisse (etwaigen Ande-
rungen des Randwinkels des Vorderendes beim Einsetzen oder Aufhéren eines
Vorstromes usw.) ausgehen, der man bis jetzt leider keine Beachtung geschenkt hat.

Wir miissen uns zum Schlufl noch mit dem Gedanken befreunden, ob nicht
doch auch noch andere Krifte als die bisher erérterten am aktiven Vorstromen der
Amoben beteiligt sein konnten. Schon die Tatsache, daB das’ Vorderende der
Pseudopodien, das vorher noch mehr oder weniger ein Gel war, verflissigt wird,

1) Dasselbe tut jede chloroformlssliche Substanz, die vom Wasser nicht weggespiilt
wird, wie Schutzleistenkitt, Terpentinlack, diinner Canadabalsam usw.
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zwingt uns ja eigentlich schon, auch noch zu untersuchen, wieweit lokale Quellungs-
erscheinungen die jeweilige Formenbildung der Amdben mitbedingen kénnten,
und dies um so mehr, als im Falle der Bildung sog. Myelinformen eine plotzliche
Aufquellung von Gallerten Formationen entstehen 1a8t, die mit vorwachsenden
Pseudopodien groBer Amdben auBerordentliche Ahnlichkeit haben konnen.
Solche ,,Myelinfiguren‘‘ kann man sehr schon entstehen sehen, wenn man etwas
reines Lecithin oder 6lsaures Heptylamin oder schlieflich etwas ,,Saprosol
(ein Desinfektionsmittel) auf einen Objekttriger auftrigt, einen Tropfen Wasser
daraufbringt und unter dem Mikroskop beobachtet. Dann schieBen sofort an
der ganzen Peripherie wasserhelle, stark lichtbrechende, lange, wurstformige
Fortsitze hervor, die durch Quellung immer weiter vorwachsen und sich zum
SchluB in phantastischer Weise schlingeln und spiralig einrollen konnen. Offen-
bar erfolgt die Aufquellung der Gallertteilchen nicht nach allen Seiten gleich
rasch oder gleich stark. Man sieht jedenfalls, daf} aus diesen Gallertsubstanzen
,,Pseudopodien® ausschlieflich durch Quellung in kiirzester Zeit entstehen
konnen. Die Frage ist nur die, wieweit zu dieser Myelinbildung der Gelzustand
notwendig ist, wieweit auch bei stromenden Solen Myelinbildung erfolgen kann,
ob die notwendigerweise damit verbundene Volumzunahme bei Amdben iiber-
haupt stattfindet und, wenn ja, wie sie anderweitig wieder riickgingig gemacht
werden kann, da doch auch Amében, die den ganzen Tag stromen, trotzdem stets
ungefiahr die gleiche GréBe aufweisen. Eine genauere Untersuchung dieser Fragen,
etwa speziell von kolloidchemischen Gesichtspunkten aus, liegt noch nicht vor.

In der Erkenntnis der Probleme, ob und in welchem Umfang Oberflichen-
spannungsdifferenzen, lokal gesteigerte Wasseraufnahme (Myelinbildung) oder
Entquellung (Kontraktion) die Protoplasmabewegung beherrschen, werden wir
wahrscheinlich noch um einige Schritte weiter kommen, wenn wir systematisch
zu ermitteln suchen, wiefern eine experimentell erzeugte lokale Einwirkung von
Stoffen oder Faktoren, welche die Oberflichenspannung oder den Quellungs-
zustand in bestimmtem Sinne beeinflussen, gesetzmiBige Versinderungen der
améboid beweglichen Zellen verursachen koénnen. Auf diesem Gebiete hat man
allerdings nur noch die ersten schiichternen Gehversuche gemacht. Eins ist
dabei aber immerhin schon festgestellt worden, und zwar, da die lokale Ein-
wirkung von geldsten Substanzen, die man aus feinen Capillaren gegen die Amében
(A. proteus) diffundieren 1aft, sehr verschiedene und dabei ganz charakteristische
Reaktionen der Amébe verursacht. Nach einigen #lteren Vorversuchen von
JENNINGS (1904) hat uns neuerdings besonders J. G. Epwarps (1923)1) ein
umfangreiches Tatsachenmaterial hieriiber geliefert, Beobachtungen iiber Re-
aktionen der Amdében auf eine lokale Einwirkung von Salzen, Siuren, Basen
und Alkaloiden. Auf eine genauere Wiedergabe der Daten miissen wir hier
verzichten, da die Untersuchungen noch zu sehr in Entwicklung begriffen sind.
Eine Kausalanalyse des Materials, etwa auch nur eine Sichtung nach den oben
erwahnten Gesichtspunkten, ist vom Autor nicht einmal versucht worden. Vieles
deutet aber schon mit Bestimmtheit darauf hin, da kein Erklarungsversuch von
Erfolg sein wird, der nicht die durch die angewandten Salze, Siuren, Basen und
Alkaloide verursachten Zustandsanderungen der Zellkolloide beriicksichtigt. Diese
Zustandsinderungen nehmen zweifellos auch an der Gestaltung der Oberflichen
teil, und diese gleichen Zustandsinderungen, die im einen Fall durch Wechsel-
wirkung mit Stoffen des AuBenmediums hervorgerufen werden, kénnen auch
unabhiingig vom Auflenmedium durch Stoffwechselvorginge im Innern herbei-

1) Epwarps, J. G.: Journ. of exp. zool. Bd. 38. 1923.
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gefithrt werden, so daf von zwei unmittelbar nebeneinanderliegenden Amoben die
eine in heftigster Stromung begriffen ist, wihrend die andere in Ruhe verharrt.

Die Abb. 12a—d zeigt, in welcher Weise die kiinstlich hervorgerufenen
Formverinderungen der Amoeba proteus ungefahr erfolgen. Es erfolgen, bei
direkter lokaler Einwirkung der verschiedenen Substanzen auf den Amdben-
korper im Grunde genommen die gleichen Typen von Reaktionen, welche die
Amében auch sonst ausfithren, wenn irgendwelche Beutetiere oder andere Fremd-
korper in ihre Nahe kommen: ein geradliniges VorflieBen oder Zuriickweichen,

Abb. 12. Fortsatzbildungen von Amoeba proteus, auf die in der Richtung des Pfeiles in a
0,01 7-NaCl in 0,002 #-KCl, in b 1,0 n-NaCl in 0,002 n-KCl, in ¢ /559 #-HCl in 0,002 #-KC1
und in d 1/y9q00 #-HCl in /4990 n-KOH lokal einwirken. (Nach J. G. EDWaRDS.)

ein seitliches Ausweichen oder gar eine Ausbildung von Pseudopodien am ent-
gegengesetzten Pol und schlieflich auch der komplizierteste Fall — die Ent-
stehung eines Kranzes von Pseudopodien um die gereizte Stelle herum, die sich
alle nach vorne zusammenneigen und sich eventuell vorne vereinigen. — Erwihnt
seien hier noch Befunde von A. A. SCHAEFFER?') iiber ein Zuwandern der Amében
auf Brocken von Eiweilkérpern wie Globulin, Lactalbumin, Keratin, Fibrin, Aleu-
ronat und Weizengluten, die von den Tieren als Nahrung aufgenommen werden.

Wir miissen jetzt noch Umschau halten, wie weit die am6boide Bewegung bei
andern Zellformen verbreitet ist, obihreine allgemeinere biologisch-medizinische Be-
deutung zukommt, und ob wir die Resultate der Am&benarbeiten, die wir besprochen
haben, auch auf andern Gebieten physiologischer Zellforschung anwenden kénnen.

Am direktesten schlieflen sich den Amében in ihrem ganzen Verhalten die
frei im Serum flottierenden, amoboid beweglichen Zellelemente, die Leukocyten
und Lymphocyten an. Detailiertere Untersuchungen iiber das Wesen ihrer
Formveridnderungen und Strémungserscheinungen liegen zwar nicht vor, doch
ergeben auch fliichtigere Beobachtungen, die an frischen Blutproben, an Zell-
kulturen und schlieflich auch im Tierkérper selbst, bei Wirbeltieren z. B. an
durchsichtigen diinnen Koérperteilen, wie den Flossensdumen kleiner Fische oder
dem Schwanz von Salamanderlarven oder Kaulquappen, ausgefiihrt werden
kénnen, dafl sich auch an den Leukocyten analoge Bewegungstypen zusammen-
stellen lassen wie bei den Amében: eine ovale glattrandige Wanderform, Formen
mit bald hier, bald dort vorflieBenden breiten Kuppenpseudopodien und schlief3-
lich auch ziemlich stark verastelte Typen. Sehr hiufig findet man sie auch
in vollig bewegungslosem Zustand vor. Vielleicht ist dann das AufBenmedium
nicht von sehr giinstiger Beschaffenheit. Rasch bewegliche eosinophile Leuko-
cyten aus frisch entnommenem menschlichem Blut weisen auBlerordentlich viele
Analogien mit kleinen Wanderformen von A4. terricola auf : Ein breites Vorderende,

1) SCHAEFFER, A. A.: Journ. of exp. zool. Bd. 22. 1917.
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an diesem ein breiter Rand von reinem Hyaloplasma, welches durch eine scharfe
Linie getrennt ist von dem von vielen feinen Blaschen durchsetzten Entoplasma,
ein faltigeres Hinterende u.a.m. Es wire sehr interessant, wenn man in Anlehnung
an die entsprechenden Amébenversuche lernen wiirde, aus dem jeweiligen Zustand
der Leukocyten Riickschliisse auf die Beschaffenheit der Blutfliissigkeit zu machen.

Das wichtigste Problem der Physiologie der Leukocyten ist wohl das ihrer
Wanderung nach Stoffen hin, die auf die Leukocyten eine ,,positiv chemotropische
Wirkung®“ ausiiben. Welches diese Stoffe sind, die bei Entziindungsprozessen
oder bei einer Infektion mit pathogenen Organismen von den alterierten Ge-
weben und von den eingedrungenen Fremdkdérpern ausgeschieden werden, wissen
wir nicht. Bei der auBerordentlichen Bedeutung dieser Fragen miissen wir aber
mit allen Mitteln versuchen, vielleicht auch hier wieder zunachst durch die ent-
sprechenden Amébenversuche wenigstens bestimmtere Gesichtspunkte zu erlangen.

Amoboide Beweglichkeit kénnen nur Zellen entfalten, deren Plasma wenig-
stens zum Teil noch im Solzustand ist. Schon wihrend der ersten Entwicklung
verschiebt sich der Zustand der Zellen immer mehr vom Sol- zum Gelzustand?).
Je weniger die Zellen differenziert sind, um so fliissiger und um so beweglicher
sind sie auch. Eine oft ganz iiberraschend starke und dabei eigenartige améboide
Beweglichkeit kommt da zunéchst den Eizellen selbst vielfach zu. Als Beispiel
mochte ich die Eier der kleinen Nematoden anfiihren. Die Analyse der Plasma-
bewegungen des Nematodeneies hat namlich zu einigen sehr interessanten Ergeb-
nissen gefiihrt2?), die wir in ihren wichtigsten Punkten kennenlernen miissen.

Am starksten ist die amdéboide Beweglichkeit solcher kleiner Nematoden-
eier nach der Ausscheidung der Richtungskorper. Dann wird das Eiplasma
bei manchen Formen von heftigen Wirbelbewegungen erfaBt, daB bisweilen
sogar die Eihiille, welche den Saftraum umgibt (Befruchtungsmembran), vor-
gestoen wird. Bei diesen Formen (z. B. Rhabditis dolichura) wird das ganze
Ei jeweils nur von einem Strémungssystem beherrscht, und die Plasmastrémungen
erfolgen ganz nach dem Bewegungstypus der Pelomyxen oder der freischwebenden
Oltropfen (s. S.11), d. h. sie sind typische Ausbreitungsstromungen mit axialem
Vorstrom und riicklaufigem Oberflichenstrom. Die in Abb. 13 abgebildeten
schonen Ausbreitungsstrome wurden an Eiern eines unbestimmt gebliebenen
Nematoden beobachtet. In andern Féallen ist das Plasma der Nematodeneier
ziher und die Bewegungen schwicher und meistens auf einen kleinen Bezirk der
Oberfliche beschrinkt, so dafl die Oberflaichenumrisse sehr unregelmifig werden,
indem immer wieder neue kleine Kuppen und Hocker vorflieBen und wieder
verschwinden. Auch hierbei finden wir eine ganze Reihe von Analogien mit den
Verhiltnissen bei den Amében vor, wie Kuppen, die zunéchst nur aus homogenem
Hyaloplasma bestehen, Eruptivpseudopodien, die haufig nur einseitig tiber das
alte Ektoplasma fliefen u. a. m.

Lange Zeit geht dieses regellose Spiel der Oberflichenkrifte, die jeweils,
wie sie gerade durch den Zufall zur Wirkung kommen, die Konfiguration der
Oberfliche bestimmen, weiter. Dann aber sehen wir mit einem Male, dafl immer
wieder gewisse innere Verdnderungen, welche jetzt das Ei bei seiner Weiter-
entwicklung durchmacht, auch auf die Oberflachengestaltung EinfluB bekommen
und iiber die zufalligen Oberflaichenverinderungen die Oberhand gewinnen.
Zum ersten Male ist dies am Nematodenei der Fall, wenn der meist ganz ober-
flachlich liegende Spermakern eine gewisse Grofle erreicht. Wahrscheinlich
diffundieren dann bestimmte Stoffe von ihm aus, welche die Oberflichenspannung

1) Siehe‘Refera,t J. SPEK: Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. Bd. 28. 1923.
2) SpEK, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Orgenismen Bd. 44, S. 5—113 und S. 217
bis 255. 1918.
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verindern, denn wir sehen, daB mit einem Male die Stelle der Eioberfliche, unter
der der Spermakern liegt, zu einem Ausbreitungspol wird, zu dem ein lange an-
haltender, breiter, axialer Vorstrom hinstrémt, wahrend der oberflichliche
Ausbreitungsstrom von hier immer weiter nach hinten iibergreift und alle
kleinen Kuppen der Oberfliche wegfegt (Abb. 14 a). Dabei entsteht zum Schlusse
meist eine typische ,,Schopfbildung* am hinteren Ende des Eies (Abb. 14b). Der
axiale Vorstrom fiihrt in diesem Fall den Eikern zum Spermakern hin. Liegt
der Spermakern nicht von vornherein in Oberflachennihe, so muB er erst durch
eine zufillige Stromung irgend-

wo an die Oberfliche gefiihrt

werden. Dann aber entsteht

auch hier ausnahmslos an der

Stelle tiberdem Spermakerndie

gleiche Ausbreitungsstrémung.

— Wahrend der Ausbildung

der ersten Furchungsspindel

des Eies bleibt die Oberfliche

Abb. 13. Starke Fonténenstrome in Nematodeneiern. ziemlich ausgeglichen. Sobald
(Aus J. Spek. 1918.) aber dann die Spindel ihre volle

Lange erlangt, gewinnen die

inneren Vorginge wieder be-

stimmenden Einfluf auf die

Formgestaltung: Sie bedingen

die &quatoriale Einkerbung

und Durchschniirung des Eies.

Physikalisch betrachtet ist die

Zellteilung in der Tat nichts

Abb. 14, St shrend der Kovulation dor anderes als ein besonders ge-
Vorberns im. r]%rimérolﬁenDi;zzga:ter long cautri)a. Sperma. DU regul}erterSpezwjlfall einer
kern rechts unten. (Aus J. SPER. 1918.) Formverénderung eines Zell-

‘ korpers, welche, wie die ge-

nauere Untersuchung ergeben

hatl), von ganz gesetzmafBigen

Plasmastromungen und Ver-

lagerungen des Zellinhaltes be-

gleitet ist. Diese verlaufen so,

als ob sie durch eine dquatori-

ale Erhchung der Oberflichen-

spannung verursacht wiirden.

Abb. 15. Stromungen wihrend der ersten Teilung des Es bewegt sich also bei ein-
Eies von Rhabditis dolichura. (Aus J. SpEx. 1918.) seitiger Einkerbung ein ober-
flachlicher Zustrom einseitig

nur nach dieser Seite (Abb.15a), um nach der entgegengesetzten Richtung
umzukehren, wenn die Einschniirung auch auf der andern Seite anfingt. Bei
gleichmaBiger Einschniirung des ganzen Aquators geht die Oberflichenstrémung
von den beiden Polen aus (Abb. 15b), die also jetzt als Pole relativ oder absolut
verminderter Oberflichenspannung erscheinen. — Die Axialstréme koénnen
wegen der Spindel nicht recht zur Ausbreitung kommen. — Auch an schwebenden
Oltropfen kénnen wir durch Verminderung von « an den Polen eine Durch-
schniirung und entsprechende Strémungserscheinungen erzeugen. — Wichtig ist

1) SeEK, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 44, S. 5—113. 1918.
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noch, daB vor der Zellteilung jeweils eine Verfliissigung des Zelleibes statt-
findet!), so dalB also die Oberflachenkriafte in Wirkung treten kénnen. Eine
Zugwirkung der Astrosphérenstrahlen kommt kaum noch in Frage.

Auch Zellen von etwas alteren Entwicklungsstadien sind vielfach in weitem
MaBe amo6boid beweglich. Wir wollen auch da wieder einige Falle herausgreifen,
in welchen die am6boide Beweglichkeit — jetzt in ganz anderm Sinne — ent-
wicklungsmechanisch von entscheidender Bedeutung wird. Es ist dies namlich
stets dort der Fall, wo lose Zellelemente, die noch Protoplasmabewegungen aus-
fithren konnen, eine gesetzmiBige Ortsverinderung durchmachen und dann an
bestimmte Stellen zu liegen kommen. Solche Bewegungen vollfithren z. B. die
Mesenchymzellen in der Seeigellarve, die, auch wenn sie gewaltsam verlagert
werden, sich doch immer wieder in ganz bestimmter Art um den Urdarm herum-
gruppieren. Diese Anordnung hat dann auch eine gesetzm#fBige Anordnung der
Skelettstabe zur Folge, welche von diesen Zellen gebildet werden. Bei den Wirbel-
tteren sammeln sich bewegliche Bindegewebszellen an der Augenblase an und
liefern die bindegewebige Umhiillung derselben, d. h. die Chorioidea und Sclera.
Die um das Horblaschen sich ansammelnden Zellen liefern die Knorpelkapsel
der Ohranlage. Auffallige Ortsverinderungen von pigmentfilhrenden Zellen
wurden vielfach bei Larven von Crustaceen und Fischen beschrieben. Das Grund-
problem aller dieser Erscheinungen ist immer wieder die Frage: Was veranlaft
die gerichtete Bewegung der wandernden Zellen?

Die erwihnte Ortsveranderung der Pigmentzellen, d. h. ihr Verschwinden
von einem Ort und ihre Anreicherung an andern Stellen, fithrt uns zu dem viel-
umstrittenen Kapitel der amdoboiden Beweglichkeit der Pigmentzellen ausgewach-
sener Tiere. Hier handelt es sich jetzt nicht darum, eine Ortsveranderung dieser
Zellen zu erklaren, sondern die ,,Expansion und ,,Kontraktion‘ oder ,,Ballung‘‘
derselben. Die Frage ist namlich die, ob die zahlreichen mehr oder weniger feinen
und oft vielfach veristelten pigmentfithrenden Fortsatze, welche eine Pigmentzelle
im Stadium der Expansion aufweist, als Pseudopodien aufgefal3t werden kénnen,
welche bei der Ballung wieder eingezogen werden, um bei einer neuen Expansion
wieder ausgestreckt zu werden, oder ob die Zellfortsitze vielleicht gar nicht beweg-
lich sind und iiberhaupt nur das Pigment innerhalb der Zelle wandert. Wir miissen
uns hier darauf beschrinken, das Prinzipielle dieser Streitfrage herauszuarbeiten.

Der Punkt, auf den sich die Anhénger der ersten und alteren Ansicht stiitzten
bzw. den sie fordern mufBiten, war der, daBl die kontrahierte Pigmentzelle keine
Fortsatze mehr aufweist. Nun stehen aber diesbeziiglichen negativen Befunden
positive gegeniiber, die besagen, daf} die Fortsitze nur pigmentleer und farblos
werden und in diesem Zustand sehr schwer sichtbar seien, zum mindesten aber
durch besondere Methoden, wie z. B. nach BarLrowitz?) an den Pigmentzellen
des Hechtes durch die Golgi-Methode, oder nach ScHUBERG?) an denen des
Axolotls durch Dahliafirbung, doch zur Darstellung gebracht werden kénnen.
In einzelnen Fallen konnten iibrigens sowohl bei Krebsen als auch bei Fischen,
Amphibien und Reptilien auch ohne besondere Methoden, evtl. sogar am lebenden
Tiere, unpigmentierte Fortsitze, die z. T. sogar die Ausdehnung der ganz expan-
dierten pigmentfiihrenden Fortsitze hatten, oder doch wenigstens pigmentfreie
Stiicke von Fortsitzen gesehen werden. — Koénnen die Fortsitze der Pigment-
zellen immer wieder vollig eingezogen und wieder ausgestreckt werden, so miifite
das Bild der Fortsatze derselben Pigmentzelle bei wiederholten Expansionen
zweifellos immer wieder ein anderes sein. Sowohl Zeichnungen mit dem Zeichen-

1) Siehe auch J. SpEx: Kolloidchem. Beih. Bd. 12. 1920.

2) BarLowirz, E.: Biol. Zentralbl. Bd. 13. 1893.
3) SCHUBERG, A.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 74. 1903.
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apparat?) als auch dann besonders Photographien von der gleichen Pigmentzelle
in aufeinanderfolgenden Expansionen?) ergaben jedoch, dafl das Aussehen der kom-
pliziert verzweigten Fortsitze in erstaunlicher Weise immer wieder in gleicher
Form wiederkehrt. — Gegen die Veranderlichkeit der Fortsitze hat man noch
das Vorhandensein starr aussehender, streifiger, ,fibrillirer Differenzierungen
geltend gemacht?3). Man sprach sogar ohne weiteres von ,,Stiitzskeletten. Die
wirkliche Konsistenz dieser Differenzierungen ist jedoch sehr problematisch. Das
einzige Anzeichen dafiir, daB sie ziemlich fest sind, ist das, daB3 strémende Pigment-
kornchen sie nicht quer passieren konnen. Wenn es sich aber auch um gallertige
Streifen des Plasmas handeln sollte, so kénnten sie ja vergénglicher Natur sein.
Aus dem Streit scheint mir zunichst nur hervorzugehen, daf ein groBer
Teil der Fortsitze der Pigmentzellen wenig veranderlich und in den Wand-
partien wahrscheinlich gallertig ist. Damit ist natiirlich noch absolut nicht
jede améboide Plasmabewegung der Fortsitze schlechthin in Frage gestellt.
Man hat ja eigentlich wihrend des ganzen Streites immer nur ein einziges grobes
Schema einer am&boiden Bewegung vor Augen gehabt und widerlegt, namlich
die plotzliche Ausstreckung und Zuriickziehung vieler langer Pseudopodien.
Sind die Fortsitze tatsichlich mehr oder weniger starre Schlauche, dann miissen
wir uns erinnern, daB solche Schlauchpseudopodien beim Vorflieen ja auch immer
nur an der duBersten Spitze aktiv verdnderlich sind und tagelang ungefahr die
gleiche Form aufweisen kénnen, wenn auch ihr Innenplasma bald vor-, bald zuriick-
flieBt. DaB die Fortsitze ganz pigmentleer werden kénnen, beweist auch nicht,
daB nur das Pigment wandert, sondern nur, daf3 die Pigmentkornchen rascher
zuriickstromen. Auch bei den Plasmastromungen wéhrend der Zellteilung der
Eizellen kommen auf diese Weise oft grofe dotter- oder pigmentfreie Partien
des Zelleibes zustande, ohne dal man behaupten kénnte, daBl nur die Granula
gewandert seien. Die Granula wandern auch hier passiv ganz im Sinne der
allgemeinen Plasmastrémung und werden von ihr vorwirtsgetragen, trotzdem
sie eine hin und her tanzende Eigenbewegung ausfiihren. Auch die Gegner der
amoéboiden Beweglichkeit der Pigmentzellen miissen zur Erklarung der ,,reinen
Pigmentwanderung* ja doch wieder an Plasmastrémungen appellieren, fiir die
sie dann bloB keine Ursache anfithren kénnen. So scheint mir denn beim heutigen
Stande unserer Kenntnisse die wahrscheinlichste Erklirung die zu sein, daB
die Pigmentzellen der alten Tiere eine geringere amoéboide Beweglichkeit haben
als die der Embryonen, daB ihre Fortsétze steife Schlauchpseudopodien sind,
in denen die Pigmentkérnchen hin und her wandern, und dafi das Movens wie
bei den Amében in erster Linie in Vorgéngen an der Spitze der Schliuche zu
suchen ist. Man koénnte sich héchstens noch vorstellen, da das Hinundher-
fluten des Plasmas in den Fortsitzen durch eine Pump- und Saugwirkung des
zentralen Zelleibes verursacht wird, indem sich die Zellmembran erweitert oder
kontrahiert. Doch haben wir gar keine Anhaltspunkte fiir diese Interpretation.
Mit den angefiihrten Beispielen ist die Reihe der Zellformen mit améboider
Beweglichkeit keineswegs abgeschlossen. Besonders wenn wir bedenken, daf3
wenigstens voriibergehend auch héher differenzierte festere Zellformen in ge-
eigneten Bedingungen doch immer wieder beweglich werden koénnen, werden
wir die Grenzen noch viel weiter ziehen miissen. Es gehort eben unter Um-
standen herzlich wenig zur Erlangung amdéboider Beweglichkeit, manchmal
vielleicht nicht mehr als ein kleines Stiickchen fliissiger Oberflédche!

1) KEeBLE, F. W. and F. W. GamBLE: Philos. Transact. Royal Soc. London. Ser. B.
Bd. 196. 1904. — DEGNER, E.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 102. 1912.

2) KauN, R. H. und S. LieBEN: Arch. f. Anat. Physiol., physiol. Abt. 1907.

3) FraNz, V.: Biol. Zentralbl. Bd. 30. 1910.
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Zusammentassende Darstellungen.

Ausfiihrliche Besprechung der alteren Literatur in O. Biirscuri: Protozoa, 1 Bd.,
von H. G. Broxns Klassen und Ordnungen des Tierreichs.

Es ist gewil} eine reizvolle Aufgabe, nach dem ersten Beginn der Heraus-
differenzierung von Gebilden in der lebenden Zelle zu suchen, denen wir schon
die Eigenschaften der physiologischen Contractilitit zuschreiben kénnen. Wir
finden schon bei vielen Protozoen sehr typische, konstant zur Ausbildung ge-
langende fibrillare Bildungen der Zelle, die in vieler Hinsicht den Muskelfibrillen
gleichen und die daher als Myoide bezeichnet werden konnen, aber es fragt sich
eben, ob das der erste Anfang ist, ob das Wesen der physiologischen Contractilitit
nicht vielleicht schon durch noch weniger differenzierte Zustande der Zellkolloide
gegeben ist. Wir haben schon S.14 gesehen, dafl wir so gut wie nichts in der
Hand haben, womit wir die Hypothese, daf iiberhaupt jedes lebende Plasma
contractil sei, aufrechterhalten konnten. Ist aber nicht solchen verginglichen
Fibrillengebilden, wie sie E. ScHULTZ!) in dem Plasma der Astrorhiza beschrieben
hat, die vielleicht nur um einen Schritt iiber die sonst im Ektoplasma von Rhizo-
poden sich immer wieder einstellenden Zustandsformen der Zellkolloide hinaus-
gehen, schon manche Eigenschaft der richtigen Muskelfibrille zuzuschreiben ?
Und wenn ja, was bedingt den Wesensunterschied zwischen diesen und den
offenbar gar nicht contractilen Gebilden #shnlicher Art, die wie Achsenstibe
von Heliozoen. und Radiolarien, Stiitzstdbe von Pigmentzellen u. a. m. morpho-
logisch auch als nicht viel andres erscheinen als eben als dichtere Stringe von
geliertem Plasma. Diese Fragen sind fiir das ganze Wesen der Contractilitiat
so bedeutend, daf sie eine neue kritische und systematische Analyse unbedingt
erwiinscht erscheinen lassen.

Die ersten wohldifferenzierten und dabei sehr eigenartigen Myoide finden
wir bei einer Gruppe der Radiolarien, ndmlich den Acantharien vor?). Der kuglige
Zellkorper dieser planktonisch lebenden Meeresorganismen ist durchsetzt von
20 gesetzmifBig angeordneten zierlichen Skelettnadeln und besteht aus dem
zentralen Entoplasma, welches die sog. Zentralkapsel erfiillt, und dem auBerhalb
der Zentralkapsel gelegenen, diese umhiillenden Belag von Ektoplasma. Von

1) Scuuvrrz, E.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 41. 1915.
%) Siehe bes. W. ScHEWIAKOFF: Mémoires de I'acad. imp. des sciences de St. Peters-
bourg Bd.12. 1901.
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diesem strahlt nun ein reiches Maschenwerk von Plasmastringen nach auflen
(Abb. 16 Ektopl. Netzw.), ist aber hier noch nicht vom AuBenmedium um-
spiilt, sondern in eine wasserreiche, homogene Gallertmasse eingebettet, deren
an sich ganz scharfe duflere Begrenzung man wegen des geringen Brechungs-
unterschiedes nur undeutlich sieht. Auch auBerhalb der Gallerthiille kann sich
noch ein Geflecht von Ektoplasma bilden. An den Strahlen ist die Auflenfliche
des kugligen Zellkérpers in Zipfeln emporgezogen. Die Plasmastringe ziehen
sich an den Strahlen hinauf. Wie Abb. 16 zeigt, sind nun gewissermafen in den

Abb. 16. Myophanfibrillen von Acanthomeiron pellucidum. a im nichtkontrahierten und

b im kontrahierten Zustand. Myoph. — Myophane; Ektopl. Netzw. = Ektoplasmatisches

Maschenwerk; Plasmaf. = am Skelettstrahl befestigte Plasmafiden; Zentralk. = Zentral-
kapsel. (Nach W. SCHWIAKOFF.)

Verlauf der hier an den Strahlen befestigten Plasmastringe ringsum in zierlichem
Kranze dickere, stark lichtbrechende, gallertig aussehende Fadengebilde ein-
geschaltet, die Myoide, die man hier auch Myophane oder Myophrisken nennt
(Abb. 16, Myoph.). Man sieht von ihnen noch ein Biindel von Plasmafiden
bis zum Strahle ziehen (Abb. 16, Plasmaf.) und an der Insertionsstelle noch in
feine Pseudopodien auslaufen. Die Myoide sind also nicht direkt am Strahle
befestigt. Man konnte nun direkt beobachten, wie sich die Myoide kontrahierten,
dabei sehr erheblich, namlich auf !/; ihrer Lénge oder noch mehr, zusammen-
schnurrten und dick wurden (Abb. 16b). Wahrend sie im schlaffen Zustand

meist vollig homogen erscheinen, sind sie im verkiirzten fein langsstreifig. Im
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polarisierten Lichte erweisen sie sich als doppeltbrechend. Bei manchen Formen
zeigen die Myophane im lebenden und im gefarbten Zustand sowie im polarisierten
Licht eine Querbénderung.

Durch die Kontraktion werden die Maschen des Ektoplasmas weiter peri-
pheriewirts vorgezogen. In der Umgebung der Myoide erscheinen die Maschen
nach der Kontraktion ganz in die Linge gestreckt, wahrend sie vorher ziemlich
regelmifige Sechsecke bildeten. Offenbar ist die Oberfliche der Plasmastringe
sehr viscos oder ein richtiges Gel. Im Innern derselben sind aber Strémungen
zu beobachten.

Die Kontraktion der Myophane erfolgt auf suBere Reize. Interessant ist
besonders das Verhalten gegen elektrischen Strom. Bei Einwirkung von Induk-
tionsstrom erfolgt (je nach der Stirke des Stromes) in 0,3—2,3 Sekunden nach
SchlieBung des Stromes Kontraktion. Nach Offnung des Stromes erfolgt in
20 Sekunden bis zu 1 Minute 6 Sekunden Streckung. Konstanter Strom ist weniger
wirkungsvoll als Induktionsstrom. Es werden auch nur die Myophane an den
der Anode oder Kathode zugekehrten Strahlen erregt. Die Kontraktion ist nicht
so stark und erfolgt nicht so rasch, dafiir erfolgt nach Offnung des Stromes die
Streckung der Myophane bedeutend schneller.

Der Zweck der ganzen Einrichtung der Myophansysteme der Acantharier
wird in anderem Zusammmenhang auf S. 71 erortert.

AuBerordentlich mannigfaltige Bilder bietet die Morphologie der Myoide
(Myoneme) der Infusorien, bei denen die Fibrillensysteme unter der Korper-
oberfliche verlaufen. Wer sich von der Tatigkeit dieser Fibrillensysteme ein
anschauliches Bild machen will, braucht nur einmal zu verfolgen, unter was
fir Windungen und Biegungen des Koérpers etwa ein so langes wurmférmiges
Infusor wie Spirostomum sich durch einen Wald von Algenfiden durchschliangelt,
oder wie die langen riisselférmigen Fortsitze, in die das Vorderende mancher
Infusorien ausgezogen ist, in unaufhérlicher ziingelnder Bewegung sind, oder
endlich wie die Zellkorper vieler Heterotricher oder Peritricher blitzschnell zu-
sammenzucken und sich wieder entfalten kénnen. Uberall da wird den kontrac-
tilen Fibrillen durch die Pellicula, welche als festes Gelhdutchen den Kérper
iiberzieht und jedenfalls eine nicht geringe Elastizitit besitzt, der notige Wider-
halt geboten.

Von einem Gesamtiiberblick iiber das rein Morphologische miissen wir
hier absehen. Wir miissen uns darauf beschrianken, besonders Typisches
herauszugreifen. Von der Kompliziertheit der Fibrillensysteme mag zunichst
Abb. 17, welche die Myome des glockenformigen Kopfchens des peritrichen
Infusors Campanella umbellaria darstellt, eine Vorstellung gebenl). Wir haben
namlich hier 5 Systeme zu unterscheiden: 1. Ein dichtes Ringsystem im
basalen Koérperabschnitt bis zum Wimperring (Wimprg.); 2. Lingsmyoneme
der aufleren Korperwand. Sie beginnen unten an einem Kragen des Stielendes,
veridsteln sich weiter oben und bilden Anastomosen. Sie enden oben am Peristom-
saum; 3. 5—6 Ringmyoneme des Peristomsaumes, welche beim Zuriickziehen
der Wimperscheibe den Rand derselben sphincterartig zusammenziehen; 4. im
Peristomwulst verlaufende Spiralmyoneme; 5. die Retractoren der Wimper-
scheibe. Hier und bei andern Formen lassen die Myoneme bei gewissen Fér-
bungen eine Art von Querstreifung erkennen. Fiir Holophrya, Epistylis plicatilis
und Stentor wird angegeben, dafi die Myoneme in Kanilen verlaufen. Besonders
an den starken, eigentlich bandférmigen (im Querschnitt gestreckt elliptischen)
Langsmyonemen der Stentoren ist dies sehr deutlich.

1) ScHRODER, O.: Arch. f. Protistenk. Bd.7 (1906) u. Bd. 8 (1907).
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Die auffilligste Form eines Myoidsystems bei Infusorien ist der sog. Stiel-
muskel der gestielten Peritrichen. Er stellt die direkte Fortsetzung der Léngs-
myoneme des Kopfchens, welche gegen die Ansatzstelle des Stieles in einem
Kegel zusammenlaufen und in den dicken Stielmuskel eintreten, dar. Meistens
ist an diesem von einer Zusammensetzung aus vielen Fibrillen nichts zu sehen,
doch ist es wahrscheinlich, daB sich die vielen feinen Myoneme nur sehr enge
aneinanderschmiegen. Am Stielmuskel mancher Zoothamnien sind ohne weiteres
eine Anzahl groberer ineinander geflochtener Fibrillen zu erkennen. Diese sind
jedenfalls selbst noch Biindel mehrerer Fibrillen, da ja die Gesamtzahl der den
Stielmuske] durchziehenden Fibrillen eine viel groBere sein mufl, dies um so mehr,
als sich auch die schriigen Anastomosen der Fibrillen moglicherweise auch im
Stielmuskel erhalten. An den Stielfiden anderer Formen konnten fibrillare

Differenzierungen nur in gewissen Fallen, wenn
die Stielfiden etwas geprefit wurden oder in Auf-
16sung begriffen waren, wahrgenommen werden,
doch ist ja ihre Deutung hier unsicher. Der Stiel-
faden ist von einer (nach manchen Angaben sogar
doppelten) Plasmahiille, der Fadenscheide, umhiillt,
die viele feine Kérnchen enthélt und in hypotoni-
schem Medium oder in leichter eindringenden Salz-
I6sungen ganz vakuolig wird und zu dicken Tropfen
zusammenflieBt!). Der Stiel selbst ist eine feste
elastische Rohre, die aus einem Eiweillkorper be-
steht und vom unteren Kérperende ausgeschieden
wird; der Stiel ist also nicht etwa einfach eine
Fortsetzung der Pellicula des Kopfchens. Der Hohl-
raum des Stielzylindersist wahrscheinlich von einer
homogenen wasserhellen Gallerte erfiillt, in die der
Faden eingebettet ist.
Der Stielmuskel ist etwas iiber dem unteren
Ende des Stieles an dessen Wandung befestigt. Im
Stiel nimmt er im Ruhezustand einen sanft spiralig
geschliangelten Verlauf an. Die Zahl der Windungen
betrigt meist 4—8. Bei manchen kurzgestielten
Vorticelliden ist nur /,—1 Windung zu sehen. Im Stiel der Zoothamnien
verlauft der Stielmuskel axial und gerade (nicht spiralig). Bei den iibrigen
Formen verlaufen die Spiraltouren des Stielfadens an der Wand des Zylinders.
Sie sind moglicherweise mit ihm verwachsen.

Eigenartige Myonemesysteme wurden auch bei Heterotrichen?) beschrieben. —
Bei Sporozoen sind dicht nebeneinander verlaufende Ring- (oder Spiral-) Myoneme
ausgebildet. Bei einer Kontraktionswelle macht daher die Zelle eigenartige peri-
staltische Bewegngen.

Physiologisch bedeutsame Daten beziehen sich meist auf die Myoide der
Peritrichen, insbesondere den Stielmuskel. Bei der Kontraktion des Stielmuskels
rollt sich der Stiel selbst auch in mehreren ziemlich engen Spiralen auf, wobei
das Ko6pfchen einige Drehungen beschreibt. Dies kann besser verfolgt werden,
wenn sich das Tier wieder aufrollt. Stiel und Kopfchen beschreiben dann viel
langsamer dieselben Bewegungen im umgekehrten Sinne. Bei der Kontraktion
verlauft der Stielfaden immer an der Seite starkster Kriimmung. Das Kopfchen
kugelt sich vollig ab und wird dem terminalen Stielende genahert.

1) Kortzorr, N. K.: Arch. f. Protistenk. Bd. 7. 1911.
) PrOVAZEE, S.: Physiologie der Einzell. Leipzig 1911.
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Wenn nun die spirale Kontraktion des Stielfadens eine Erscheinung wire,
die irgendwie in der Struktur der kontractilen Elemente selbst begriindet ist,
wiirde sie damit fiir die Muskelphysiologie zweifellos eine hervorragende Be-
deutung erlangen. Li#fBt sich dagegen zeigen, dafl die spirale Aufrollung nur
durch die besondere Konstellation, durch den EinschluB des oben und unten
fixierten Fadens in dem Hohlzylinder des Stieles bedingt ist, wird die spirale
Kontraktion zu einer Erscheinung von durchaus sekundarer Bedeutung. Alles
spricht ganz fiir die zweite Deutung. Es 148t sich durch einfache Modellversuche
zeigen, daB sich ein elastischer Zylinder spiral aufrollen muf}, wenn ein in ihm
verlaufender Faden sich verkiirzt. Dabei ist es ganz gleich, ob der Faden an
der Innenwand des Zylinders befestigt ist oder ob er im Zylinder frei verlauft,
also nur fixierte Enden hat. BtTscHLI und BrocEMANN?!) stellten einen Leim-
zylinder her, in dessen Wand ein Gummiband schraubig verlief; sobald dessen
Kontraktion sich geltend machen konnte, ging der Zylinder in eine Schraube
von gleicher Richtung wie die des schraubigen Bandes iiber. — Einen sehr ein-
fachen, aber auBerordentlich instruktiven Modellversuch kann man in der Weise
ausfithren, dal man durch einen Gasschlauch von mittlerer Weite einen Bind-
faden oder weichen Draht zieht, an dessen einem Ende ein grofier Kork be-
festigt ist. L&aBt man nun den Schlauch nach unten hédngen und zieht den
Faden (Draht) an, indem man das obere Ende des Schlauches in der Hand
hilt, so rollt sich der Schlauch in schénen Spiralen auf, wobei der groBe Kork,
das ,,Kopfchen, mehrere Drehungen beschreibt. Das erste schwache Anziehen
des Fadens bedingt eine einfache Kriimmung des Schlauches, bei der der Faden
der stirker gekriimmten Seite anliegt. Indem er nun bei fortschreitender
Verkiirzung bestrebt ist, zur Sehne des Kriimmungsbogens zu werden, driickt er
offenbar zunichst die Mitte des Bogens in entgegengesetzter Richtung zuriick. Bei
immer weitergehender Verkiirzung des Fadens entstehen immer mehr Spiraltouren.

Die Ubereinstimmung aller Einzelheiten mit den Verh#ltnissen am Vorti-
cellenstiel lehrt, daB dieser sich zweifellos auch spiralig aufrollen muf}, sowie
sich der Stielfaden in seiner Léngsrichtung verkiirzt. Es sei noch betont, daf3
sich auch die Stiele der Zoothamnien, deren Stielfaden, wie erwahnt, axial verlaufen,
spiralig aufrollen. — Die erste spiralige Aufrollung des ruhenden Stielfadens im Stiel
diirfte daher rithren, daB3 der Faden die Konsistenz eines biegsamen elastischen
Stabes hat. Ist ein solcher kiirzer als die ihn einschliefende Réhre und an seinen
Enden fixiert, so ist fiir ihn die Spirale der einzige Gleichgewichtszustand mit
iberall gleicher Krimmung.

Daf3 die Fibrillensysteme wirklich das Kontractile sind und nicht etwa
bloB Stiitz- oder elastische Elemente darstellen, geht schon aus den alten Be-
obachtungstatsachen hervor, dafl sie bei der Kontraktion dicker werden und
dabei stets gerade gestreckt bleiben, wihrend sie gerade beim Erschlaffen haufig
geschliangelt erscheinen. KUBNE (1864) und in neuerer Zeit Korrzorr [1907
und spiter?)] wollten die Kontraktionskrifte beim Stielfaden in die Plasma-
scheide verlegen, ohne jedoch iiberzeugende Argumente hierfiir vorbringen zu
koénnen. — Schon von den &lteren Beobachtern wurde festgestellt, dafl im
polarisierten Licht die Stielfaden besonders bei Zoothamnium deutlich, bei
Vorticella und Carchesium etwas schwicher doppeltbrechend sind. Die Faden-
scheide bei Zoothamnium ist isotrop. —

Magnesiumfreie Salzlésungen (auch Salzgemische) verursachen rasch sich
wiederholende spontane Zuckungen der Zoothamnien und zum Schluf} irreversible

1) Birscurr, O.: Protozoa, BrRoxNs Klassen u. Ordn. Bd. I, S. 1318 (1887).
2) KortzorF, N. K.: Arch. f. Protistenk. Bd. 7. 1911.

3%
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Schidigungen [Korrzorr!)]. Nach dem gleichen Autor rufen Sulfate eine vollige
Lahmung hervor. Ein sehr hiibsches salzphysiologisches Experiment 148t sich
auch am Stentor ausfithren. Es 148t sich namlich hier nach unverdffentlichten
Erfahrungen von H. MErTON durch Kaliumsalze eine vollige Erschlaffung der
Myonemen herbeifithren. Die Tiere strecken sich schon nach kurzer Zeit ganz
enorm in die Lénge. Eine shnliche Wirkung konnte ich auch durch Milchsaure
erzielen. — An reizphysiologischen Daten ist noch von Interesse, dafl man
durch mechanische Reize, wie durch Klopfen auf das Priparat, die Zuckungs-
frequenz bestimmen kann. Fiir Spirostomum betragt sie 18,2—27,3. Halt der
Reiz an, so tritt Ermiidung ein, und die Zuckungsfrequenz nimmt ab. Nach
langerer tetanischer Reizung erfolgt mehr oder weniger vollstindige Streckung
(S. Provazek, 1910).

1) Kovrzorr, N. K.: Arch. f. Protistenkunde Bd.7. 1911.
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vibratils. Dictonnaire de Physiologie (Rrcuer) Bd. 3, S. 785. 1898.

I. Erscheinungsweise der Flimmerbewegung.

Flimmer- und GeiBlelbewegung sind in Tier- und Pflanzenreich weitver-
breitet. Zahlreiche Infusorien bewegen sich durch Flimmerhaare fort, und auch
der Organismus der Metazoen zeigt in verschiedenen Teilen einen Saum von
Flimmerhéarchen. Hinzu kommt noch die grofle Verbreitung der Geillelbewegung
der Spermatozoen. In physiologischer Hinsicht nimmt die Flimmerbewegung eine
Mittelstellung zwischen der ungeordneten Protoplasma- und der geordneten
Muskelbewegung ein [ VERWORN?')]. Thre Verwandtschaft mit der Muskelbewegung
zeigt sich darin, dafl ebenso wie die Muskelfibrillen auch die Flimmerhaare ,,als
dauernde Differenzierungen des Zellprotoplasmas entwickelt sind“. An dem
Flimmerepithel der Metazoen ist leicht festzustellen, dafl die Flimmerbewegung
eine geordnete Bewegung ist. Wenn die Schwimmbahn eines Infusors nach den
Untersuchungen von PrziBram?) als ungeordnete Bewegung imponiert, so ist
dabei zu bedenken, daB3 sie die Resultante der Interferenz zahlreicher dufBerer
und innerer Reize darstellt und deshalb kaum als Beleg fiir den Charakter der
Flimmerbewegung als einer ungeordneten Bewegung angesehen werden kann.
AuBlerdem haben neuere, mit verbesserter Methodik ausgefiihrte Untersuchungen
von FUrTH3) gezeigt, daBl der Grad der ,,Persistenz der Bewegungsrichtung

1) VErwORN, M.: Allgemeine Physiologie. 7. Aufl.,, S. 303 ff. Jena 1922.

2) PrzipraM, K.: Uber die ungeordnete Bewegung niederer Tiere. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 153, S. 401. 1913.

3) FtrrH, R.: Uber die Anwendung der Theorie der BrownNschen Bewegung auf die
ungeordnete Bewegung niederer Lebewesen. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 184,
S. 204, 1920.
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bei verschiedenen Infusorien ein sehr unterschiedlicher ist, so daB von einer
weiteren Untersuchung die mannigfachsten Ubergéinge von ungeordneter zu
geordneter Bewegung nachgewiesen werden diirften. Die Beziehungen zwischen
Protoplasma und Flimmerbewegung werden dadurch evident, daf zahlreiche
Ubergiinge zwischen GeiBel- und Pseudopodienbewegung bekannt sind. Bereits
ENGELMANNY) machte darauf aufmerksam, dafl echte Flimmerharchen bei der
Teilung von Infusorien aus pseudopodienartigen Fortsitzen entstehen (Vorti-
cella, Stylonychia, Epistylis, Opercularia u.a.), und andererseits ist bei zahl-
reichen Protisten .die Riickbildung der GeiBel und ihr Ersatz durch Pseudo-
podienbewegung aufgedeckt worden [ErmArRD?2)]. HEIDENHAINZ) beobachtete
an Dactylosphaerium radiosum die Umwandlung von Pseudopodien in haken-
formig gekriimmte Geifleln?).

Beziiglich des Vorkommens der Flimmerbewegung vgl. EN(‘ELMANN in Hermanns Hand-
buch Bd. I, S. 381. Zum Studium der Flimmerbewegung sind neben dem Rachenepithel
des Frosches das Kiemen- und Darmendothel der Muscheln, Larven von Meeresschnecken
sowie ciliate Infusorien geeignet; fiir die Geiflelbewegung die verschiedenen Spermatozoen,
ferner Flagellaten, Spirillen und Spirochiten.

Wie mannigfaltig die Formen der Geiflel- und Wimperbewegung sind, zeigt
die folgende, von ERHARD (l. c.) gegebene Einteilung:

1. Unbewegliche Wimpern oder Geifleln (Schwanzborsten von Stylonychia),

2. hakenférmige Bewegung derselben (Dactylosphaerium),

3. trichterférmige Bewegung (GeiBlel von Mastigamdben),

4. schwankende Bewegung (Geilel von Mastigamdben),

5. wellenférmige Bewegung (die gewohnlichen Wimpern aller Ciliaten und
der Wimperzellen der Metazoen),

6. schreitende Bewegung (Bauch- und Laufzirren von Stylonychia),

7. knickende Bewegung (Afterzirren oder Springborsten von Stylonychia),

8. schraubenférmige Bewegung (Spirochéaten),

9. Propellerbewegung (Geilel der Flagellaten).

Die Bewegung der Cilien an den zahlreiche Wimpern tragenden Zellen der
Metazoen erfolgt in parallelen, senkrecht zur Oberfliche der Zellen stehenden
Ebenen. Bei reihenartiger Anordnung der Zellen kann die Wimperbewegung parallel
zu diesen Reihen (z. B. Epithel des Darm-, Respirations- und Urogenitaltraktus)
oder senkrecht zu ihnen (z. B. an den Flimmerorganen der Rotatorien) gerichtet sein.

Man unterscheidet an der im allgemeinen rhythmisch erfolgenden Schwin-
gungsperiode eine progressive, durch die Richtung des wirksamen Schlages ge-
kennzeichnete und eine regressive Phase. Sie gehen von einer Ruhelage der
Cilie aus, die durch Narkose der Flimmerbewegung ermittelt werden kann. Diese
ist am Flimmerepithel des Frosches 25—30° nach der Richtung des wirksamen
Schlages geneigt (ENGELMANN); dabei sind die Cilien gerade oder konkav, wihrend
die Schwimmplattchen der Rippenquallen (z. B. Beroe ovata) in der Ruhelage
eine doppelte Kriimmung erkennen lassen. Wichtig ist, daB auch die Ruhe-
stellung der Wimper veréinderlich ist und auf diese Weise die Kraft des Wimper-
schlages in weiten Grenzen variiert werden kann.

Die Vorschwingung ist im allgemeinen schnell und von der langsamen Riick-
schwingung gefolgt. Thre Richtung ist bei dem Flimmerepithel der Metazoen

1) ExeeLMany, Tu. W.: Uber Flimmerbewegung. Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss.
Bd. 4, S. 321. 1868.

2) ErRHARD, H.: Studien iiber Flimmerzellen. Arch. f. Zellforschung Bd. 4, S. 309. 1910.

3) HerpENHATN, M.: Plasma und Zelle. Bd. I. Jena 1911.

4) Vgl. beziiglich der Literatur ErHARD: Methoden zur Untersuchung der Flimmer-,
GeiBel- und Spermatozoenbewegung. Abderhaldens Handbuch der biologischen Arbeits-
methoden Abt. V, Teil IT, H. 3.
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meistens konstant; doch zeigen Muscheln und Infusorien auch einen Wechsel
in der Richtung des wirksamen Schlages. So beobachteten PURKINJE und
VALENTIN an den Nebenkiemen der Muscheln ein ruckweises Umschlagen der
Richtung der Flimmerbewegung, die nach einiger Zeit wieder plétzlich die nor-
male Richtung annahm. Doch hebt ExeGELMANN hervor, daBl dieser Wechsel
am Flimmerepithel der Wirbeltiere nicht vorkommt.

Die Schwingungsamplitude betrigt meistens 25—30°; kann aber sogar 90°
iiberschreiten. g

Sofern die #uBeren Bedingungen konstant bleiben, ist die Periodizitat der
Flimmerbewegung sehr regelmiBig. Die Dauer einer Periode ist aber bei den
verschiedenen Geiflel- und Wimperzellen recht ungleich. Die Schnelligkeit der
Geiflelbewegung einiger Protisten ist aus der folgenden Tabelle ersichtlich (vgl.
DorrLEIN: Protozoenkunde 4. Aufl.).

Frequenz der Geifielbewequng in der Minute Lei verschiedenen Tierarten.

grofle Geiflel . . . . . . .. 78
Monas sp. { kleine Geilel . . . . . . .. 94 ]
Polytoma noella (bei 18°) . . . . . . .. 29 } PrOWAZEK
Euglena viridis . . . . . . . . . .. .. 67 J
Oikomonas vie. termo . . . . . . . . . . 14
Noctiluca miliaris (Bandgeifel) . . . . . . 5 Viexau

Bedeutend grofer ist die Zahl der Cilienschwingungen an dem Flimmer-
epithel der Metazoen. Auf stroboskopischem Wege ermittelte MarTINS') fiir das
Rachenepithel des Frosches eine Frequenz von 10—17/pro Sekunde.

Die Spermatozoenbewegung ist durch eine sehr ungleichmafige Perioden-
dauer gekennzeichnet. Langeren Pausen folgen hiaufig Gruppen von regelmafBigen
Perioden. Dies findet man auch bei der Wimperbewegung von Ciliaten, Cteno-
phoren und den Ruderorganen der Rotatorien.

Daf} die Wimperbewegung imstande ist, der eigenen Lokomotion zu dienen
oder Fremdkdorper, die auf das Flimmerepithel gelangen, zu entfernen, ist im
wesentlichen durch die ungleiche Geschwindigkeit der pro- und regressiven
Phase bedingt. Erstere vollzieht sich nach KraFT 5—6mal so schnell wie die
Riickschwingung. Die Geschwindigkeit der Eigenbewegungen von Spermatozoen
hat AporpHI2) gemessen und gleichzeitig festgestellt, wie schnell sie sich noch
gegen eine Strémung von bekannter Geschwindigkeit fortbewegen kénnen. Seine
Ergebnisse sind aus der folgenden Tabelle ersichtlich:

Geschwindigkeit von Spermatozoen verschiedener Tierarten in der Selunde.

1. Ohne I1. Gegen eine Stromung von
Stromung *3:-44:1‘ ~“7-‘Il4—-25 n 7 251t 9—33u i 100 e
Maus 70 1 50—59 u ’ passiv mitgerissen;

Kopf gegen die Stro-
| mung gerichtet
Hahn [keine deutliche] 17—18u ‘

Vorwirts- :
bewegung ‘[
Frosch 33 : 33
Mensch 25 u 251 | keineVorwiirts- |

bewegung

1) MartiNs: Methode zur absoluten Frequenzbestimmung der Flimmerbewegung auf
stroboskopischem Wege. Arch. f. Physiol. 1884, S. 456.

?) Aporpui, A.: Die Spermatozoen der Siugetiere schwimmen gegen den Strom.
Anat. Apz. Bd. 26. 1905. — Derselbe: Uber das Verhalten von Wirbeltierspermatozoen in
stromenden Fliissigkeiten. Anat. Anz. Bd. 28. 1906. — Derselbe: Uber das Verhalten von
Schlangenspermien in stromenden Fliissigkeiten. Anat. Anz. Bd. 29. 1907.
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Die Frequenz des Cilienschlages ein und desselben Epithels pflegt gleich zu
sein, aber die Wimpern schlagen in bestimmter Folge (Metachronie), wihrend
die Cilien derselben Zelle im allgemeinen isochron titig sind. Im ersten Falle
kommt es hierdurch zu einer wellenformigen Ausbreitung der Wimperbewegung,
die nicht allein am Flimmerepithel des Frosches, sondern auch an den Wimpern
von Ciliaten und besonders von Ctenophoren (VERWORN) studiert werden konnte.
An BEROE konnte nun VERWORN!) zeigen, dafBl der regelmiBige Ablauf der Be-
wegung, indem die aboralen Plittchen frither als die adoralen schlagen, auch
ohne #ullere Berithrung der Plattchen erfolgt. Wird aber ein Plattchen voll-
kommen an seiner Bewegung gehindert, so vermag die Reizwelle dies Pliattchen
nicht zu {iberschreiten, und die oralen Plittchen verharren in Ruhe, bis die Fixie-
rung des kleinen Plattchens beendet ist. Durch Reize gelingt es, wie auch Krarr?2)
am Flimmerepithel des Frosches nachgewiesen hat, eine riickldufige, zum aboralen
Pol gerichtete Reizwelle hervorzurufen. Diese verliuft aber langsamer und
meistens nur iiber eine kurze Strecke, so dafl das Ende der Rippe nicht erreicht
wird. Nach Durchschneidung der Rippe laufen von der Schnittstelle aus die
Reizwellen nach beiden Koérperenden und schlagen danach in einem voneinander
unabhéngigen Rhythmus weiter. Wenn durch die Kontinuititstrennung nur
eine kleine Wunde gesetzt ist, so kommt es nach kurzer Zeit durch Kontraktionen
des Tieres wieder zu einer Anndherung der getrennten Plittchen. Sobald sich
diese nun beriithren, erfahrt der Ablauf der vom Sinnespol herkommenden Er-
regungswellen keine Stérung mehr.

Fihrten diese Versuche zu der Annahme einer inneren Reizleitung als Ur-
sache der Metachronie der Flimmerbewegung, so weisen Erfahrungen von KRAFT
und ENGELMANN darauf hin, daB die gleichen Verhiltnisse auch fiir das Flimmer-
epithel der Wirbeltiere Geltung besitzen. K®RaFT konnte namlich am Rachen-
epithel des Frosches durch regiondre Abkiihlung eines Teiles des Praparates
erzielen, dal} in diesem die Flimmerbewegung sistierte. Die Anwendung mecha-
nischer Reize auf die oberhalb dieser Zone gelegenen Zellen fiihrte aber zu einer
heftigen Erregung der unterhalb der Abkiihlungszone gelegenen Flimmerzellen,
obwohl in dieser selbst die Wimpern in Ruhe blieben. Es sind also an sich
unbewegliche Zellen zur Leitung des Reizes befihigt. Auch die Tatsache,
da die Reizwelle sich senkrecht zur Schlagrichtung fortpflanzt, so daB also
keine duBere Leitung vorhanden ist, spricht fiir das Vorhandensein einer inneren
Leitfahigkeit der Wimperzellen.

VieNox3) konnte den interessanten Nachweis fithren, daB unter Umstéinden
die metachrone Flimmerbewegung in eine synchrone umgewandelt werden kann.
Durch mechanische Reizung laft sich némlich eine synchrone Bewegung der
Kiemenwimperzellen von Anodonta auslosen.

Eine unregelmaBige Bewegung findet man unter physiologischen Bedingungen
bei den Mastigamében. Beim Absterben kommt sie auch am Flimmerepithel
(z. B. des Frosches) vor. Sie kommt auch dann zustande, wenn man die mit-
einander verklebten, synchron schlagenden Peristomwimpern von Stentor in
die sie zusammensetzenden Einzelwimpern auflost [ErRHARD?)].

Die Geschwindigkeit der Fortbewegung der Reizwelle betrigt bei den Ciliaten
einige Hundertstel Millimeter, am Rachenepithel des Frosches etwa 10 mal

1) VErwoRrN: Studien zur Physiologie der Flimmerbewegung. Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 48, S. 149. 1890.

%) Krarr, H.: Zur Physiologie des Flimmerepithels bei Wirbeltieren. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 47, S. 196. 1890.

%) ViaNon, P.: Recherches de Cytologie générale sur les Epithéliums. Arch, de zool. exp.
Bd. 9, S. 371. 1901.

4) ERHARD: L. c.
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soviel und an den Ruderplittchen der Ctenophoren sogar mehrere Millimeter
in der Sekunde. Thre GroBe ist von dufleren und inneren Bedingungen in hohem
MaBe abhéngig und #ndert sich gleichsinnig wie die Frequenz des Wimper-
schlages.

Wird ein rechteckiges Stiick des Flimmerepithels der Mundhéhle des Frosches
excidiert und nach Drehung um 180° wieder implantiert, so ist in giinstigen
Fillen, in denen das Implantat dauernd erhalten blieb, auch nach 49 Tagen
die urspriingliche, jetzt oralwérts gerichtete Flimmerbewegung erhalten geblieben
[v. BRtiokE?), vgl. auch MERTON?)]. Nur wenn das Transplantat zugrunde geht
und von den Réndern her regeneriert wird, wird an der Stelle des Implantats
eine caudalwarts gerichtete Flimmerbewegung beobachtet.

Diese Befunde wurden kiirzlich von WOERDEMAN3) durch Untersuchung
des Zeitpunktes der Determination der Flimmerbewegung erweitert. Er konnte
némlich durch Transplantationsversuche zeigen, dafl bei Amphibien die Flimmer-
richtung zu Beginn der Gastrulation festgelegt wird. Vorher unter Drehung
des Ektoderms um 180° ausgefiihrte Transplantationen fithren zu keiner
Anderung der Flimmerrichtung.

II. Energieproduktion der Wimperzelle.

Wenn auch eine exakte mechanische Analyse der Wimperbewegung noch
nicht gelungen ist [fiir die Spermatozoenbewegung ist sie von HENSEN%) ver-
sucht worden], so kann man unter gewissen Annahmen sich doch eine Vorstellung
von dem Nutzeffekt der Cilienbewegung machen [WE1ss®)]. Wenn die Wimper-
bewegung in einer Ebene erfolgt, das Haar gerade ist und die halbe Schwingung
mit konstanter Geschwindigkeit vor sich geht, so ist in Wasser der Widerstand p
eines mittleren Punktes des Flimmerhaares dem Quadrate der Geschwindigkeit
proportional : =k

hierin bedeutet % eine Konstante.
Die bei einer halben Schwingung geleistete Energie E betrigt, wenn die
Amplitude s ist: E—p-s=Fk-s-.

Wird die Amplitude in der Zeit ¢ zuriickgelegt, so ist der Nutzeffekt N

N:p—té».:k-zﬁ.
Der Nutzeffekt ist also proportional der dritten Potenz der Geschwindigkeit,
und hieraus folgt, da die Geschwindigkeit der progressiven Periode etwa 5mal
so schnell wie die der regressiven ist, dall der Nutzeffekt der Vorschwingung
125 mal gréBer als der der Riickschwingung ist. So wird die Forthewegung von
Partikelchen, die auf das Flimmerepithel aufgelegt werden, in der Richtung
der progressiven Phase ebenso wie die Tatsache verstandlich, daB die mittels
Wimperschlages sich bewegenden Zellen entgegen der Richtung der schnellen

1) v. BritickE: Versuche an ausgeschnittnen, reimplantierten Flimmerschleimhaut-
stiicken. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 45. 1913.

o #) MEerTON: Studien iiber Flimmerbewegung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 188,
S 10 1923,

%) WorrDEMAN, M. W.: Ub. d. Determinisierung der Polaritit bei der epidermalen
Flimmerhaarzelle. Verslagen d. Afdeeling Natuurkunde. Kgl. Akad. d. Wiss. Amster-
dam TI. 32, S. 726. 1923. )

4) HexseN: Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. IV. 1881.

%) Waiss, O.: Nagels Handbuch der Physiologie Bd. IV, S. 679. 1909.
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Phase vorwirtsschreiten. An den Metazoen findet man die wirksame Bewegung
des Flimmerschlages des Respirations- und Urogenitaltraktus nach auBlen, des
Verdauungstraktus nach innen gerichtet. An der Mundéffnung der Rotatorien
und Infusorien wird durch die Flimmerbewegung ein zum Korperinnern gerich-
teter Flissigkeitsstrom hervorgerufen. Interessant ist, dafl in den Lebergingen
von HELTX sich nebeneinander in entgegengesetzter Richtung wirksame Flimmer-
strome finden. Die Flimmerbewegung der Wiilste ist ndmlich leberwiirts gerichtet,
so dafBl die Nahrung zu den Leberacini gelangt, wihrend zwischen den Wiilsten
der Flimmerstrom die festen Teilchen nach dem Darm schafft (MERTON).
Mittels der Flimmeruhr oder Flimmermiihle hat ENGELMANN?) eine Methode
geschaffen, um die Energie der Flimmerbewegung unter verschiedenen Bedin-
gungen zu messen. Das Prinzip der Apparate beruht darauf, dafi durch die
Flimmerhaare eine Achse in Rotation versetzt wird, die einen Zeiger trigt, der
in regelméaBigen Winkelabsténden von einer Metallspitze Funken iiberspringen

80- 1aBt. Diese werden graphisch registriert und aus ihrem Abstand
die Winkelgeschwindigkeit der Achse berechnet. Fiir'dic férdernde
70 Wirkung steigender Temperatur “sowie elektrischer Reizung seien
60- zwei Kurven als Beispiele wiedergegeben (Abb. 18 und 19).
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Abb. 18 und 19. Versuche mit der Flimmermiihle. Abszisse: Zeit. Ordinate: Geschwindig-
keit der Flimmerbewegung (Rachenepithel des Frosches). Abb. 18. Der EinfluB der Tem-
peratur auf die Energie der Flimmerbewegung. 7' = Temperaturkurve. Ab. 19. Der Ein-
fluB elektrischer Reizung auf die Energie der Flimmerbewegung. ¢ = elektrische Reizung.

Die GroBe der mechanischen Arbeit erreicht bei der Flimmerbewegung
recht hohe Werte. Bowpircu?) gibt als Maximalwert 6,805 g-mm pro Min. fiir
den Quadratzentimeter Schleimhaut an. Dieser wurde erreicht, als durch die
Flimmerbewegung ein Gewicht von 20,534 g in einer 1:10 ansteigenden Ebene
heraufbefordert wurde. Aber auch bei Vertikalbewegung wurden hohe Werte
(5,868 g-mm) festgestellt. Nach der Berechnung von BowpircH leistet die einzelne
Zelle eine Arbeit, die geniigt, ihr eigenes Gewicht um 4,253 m zu heben. Nach
Wymaxnns?3) vermag 1 qem Rachenschleimhaut des Frosches 336 g noch fort-
zubewegen.

Die absolute Kraft des Wimperapparates eines Paramaecium suchte JENSEN?)
durch Ermittlung der GroBe der Zentrifugalkraft festzustellen, der das Para-
maecium gerade noch das Gleichgewicht zu halten imstande ist. In diesem Falle
ist die absolute Kraft des Wimperschlages @ = &k -+ p, worin k die Zentrifugal-

1) ExeeELManyN, Te. W.: Flimmeruhr und Flimmermiihle. Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 15, S, 493. 1879.

2) Bowpirce, H. P.: Force of ciliary motion. Boston med. a. surg. journ. 1876.

3) Wymaxs, J.: Americ. Naturalist. Ebendort (zitiert nach ENGELMANN).

4) JENSEN, P.: Die absolute Kraft einer Flimmerzelle. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 54, S. 543. 1893,
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kraft und p das Gewicht des Paramaecium in Wasser bedeutet. Die nun der
Bestimmung von p zugrunde gelegte GroBe des spez. Gewichts ist, wie BRESSLAT?)
zeigte, mit einem erheblichen Fehler behaftet, da JENSEN das spez. Gewicht
zu 1,25 annimmt, wihrend es nach neueren Versuchen von BRESSLAU zwischen
472
1,02 und 1,055 liegt. Wenn man aber a = p( gj;r -+ 1) durch p dividiert, so
erhdlt man die Zahl, die angibt, das Wievielfache seines Kd&rpergewichts ein
Paramaecium in Wasser zu heben imstande ist. Da in diesem Quotienten die
GroBe p nicht vorkommt, so behélt seine Ermittlung auch unabhiingig von der

Grofle des spez. Gewichts Giltigkeit. W:% ist nun etwas grofler als 9. Das

Paramaecium vermag also in Wasser das Neunfache seines Korpergewichts durch
Wimperkraft emporzuheben, eine Zahl, fiir deren Richtigkeit auch gewisse Tat-
sachen der vergleichenden Physiologie sprechen (vgl. BRESSLAD).

Die Kraft der GeiBlelbewegung von Bakterien suchte HoFsTATTER?) durch
die GroBe des Druckes festzustellen, der notwendig ist, um Geillelbakterien in
Glascapillaren von 0,5 p Durchmesser zu pressen. Genauere Versuche stellte
vON ANGERER?) an, der seinen Berechnungen die Grofe der Sedimentidrgeschwin-
digkeit und der Eigenbewegung zugrunde legte (vgl. hierzu die folgende Tabelle).

(Qekiirzt.)
Choleravibrio Typhusbacillus Bacillus subtilis
Eigenbewegung in mm/sec . . . . . . 0,03 0,018 0,010
Sedimentéirgeschwindigkeit in cm/sec . 2,66 - 10-6 3,3.10-% 6,5-10-6
Kraft der Eigenbewegunging . . . . | 86 -10-1 6,5 - 1012 3,0-10-12
Leistung in gem pro Sekunde. . . . . 2,6 .10-13 1,2.10-14 3,0.10-14
1 g Bacterium leistet pro Sekunde gem | 7,9 .10-1 1,3.10-2 1,6 .10-2

Uber die Beziehung der Cilienbewegung zur Oberflichenentwicklung ver-
gleiche man die Ubersicht von PUTTER.

Die Produktion von elektrischer Energie kann an Flimmerepithel wie an
anderen Schleimh#uten nachgewiesen werden. Da aber die Intensitat der Flimmer-
bewegung durchaus nicht der GroBe der elektromotorischen Wirkung parallel
geht, erscheint es naheliegender, die letztere mit der Schleimproduktion der
Becherzellen in Verbindung zu bringen. Die Frage der Elektrizitatsproduktion
der Flimmerzelle ist also noch unentschieden.

Eine Messung der Grofe des Sauerstoffverbrauches und der Warmeproduktion
von Flimmerepithel liegt nicht vor. Dagegen hat O. MEYERHOF%) die Warme-
produktion und den Sauerstoffverbrauch von Spermatozoen (Strongylocentrotus
lividus) gemessen. Er gibt an, daBl 10 Milliarden Spermatozoen 4,65 cal pro
Stunde produzieren. Dieser Hochstwert sinkt erheblich, wenn der Versuch erst
mehrere Stunden nach der Entnahme aus den Hoden stattfindet (z. B. 3,15 cal
pro Stunde nach 4'/, Stunden). Der kalorische Quotient der Sauerstoffatmung
betrug im Mittel 3,24.

1) BRESSLAU, E.: Uber das spezifische Gewicht des Protoplasmas und die Wimperkraft
der Turbellarien und Infusorien. Verhandl. d. Dtsch. Zcol. Ges. 1913.

%) HorsTATTER, E.: Uber das FEindringen von Bakterien in feinste Capillaren. Arch.
f. Hyg. Bd. 53. 1905.

%) v. AncErER: Uber die Arbeitsleistung eigenbeweglicher Bakterien. Arch. f. Hyg.
Bd. 88, S. 139. 1919.

4) MEYErHOF, O.: Untersuchungen iiber die Wirmestromung der vitalen Oxydations-
vorginge in Eiern. IIL. Bioch. Zeitschr. Bd. 35, S. 316. 1911.
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III. Automatie und Nervensystem.

Wir haben nunmehr die Frage nach dem Sitze der Automatie und ihrer
Abhingigkeit von nervisen Einfliissen zu beantworten.

Wenn auch aus der Tatsache, dal die Wimpern einer Zelle isochron schlagen,
mit grofer Wahrscheinlichkeit gefolgert werden kann, dafl der Sitz der Erregung
in dem Zellkorper gelegen ist, so zeigen doch sehr zahlreiche Erfahrungen, daf3
auch die isolierten Cilien nicht nur contractil sind, wenn Reize auf sie einwirken,
sondern auch spontane Automatie aufweisen. Bei einer Reihe von Flimmer-
zellen besteht das Flimmerelement, womit VERWORN die kleinste zu spontaner
Schlagtatigkeit befahigte Hinheit einer Flimmerzelle bezeichnet, aus der Cilie
und einem kleinen an ihrer Basis haftenden Protoplasmakliimpchen, dem sog.
Basalkorper. Dies gilt z. B. fiir die Schwimmpléittchen der Ctenophoren (VER-
worN) und fiir Anodonta [PETER!')]. Der Zellkern hat also keine Bedeutung
fir die Flimmerbewegung. Andererseits gibt es eine Reihe von Flimmer- und
Geillelzellen, die sogar ohne Basalkérper die Automatie nicht verlieren. Hier
sind u. a. die Bewegungen isolierter Spermatozoenschwinze [ANKERMANN 2) und
Korricker?)], ferner der Cilien von Paramaecium, FEuglena und Bakteriengeifeln
[FiscHER4)] zu nennen. Schon diese Befunde zeigen, dafl die Basalkérperchen
nicht fiir alle Flimmerzellen zur Erhaltung der Automatie notwendig sind. Ein
strikter Beweis dafiir, daBl in ihnen das Zentrum der Flimmerbewegung gesehen
werden muf}, besteht nicht, wie die eingehende Diskussion bei PUTTER zeigt,
auf dessen Darstellung beziiglich der Details verwiesen werden muf}. Interessant
ist noch der Befund, daf an Infusorien, deren lebendige Substanz in der Reihen-
folge: Innenprotoplasma, Zellsaum und zuletzt Cilien durch Sauerstoffmangel
in koérnigen Zerfall geraten, die Wimperbewegung erst dann erlischt, wenn der
kornige Zerfall die Cilien selbst ergriffen hat [PUTTERS)].

Da einerseits Automatie des isolierten Flimmerhaares, andererseits auch
die Koordination der Bewegungen im Cilienverbande nachgewiesen ist, so nimmt
VERWORN an, daB fiir diesen ein basaler Hemmungsmechanismus existiert, der die
Automatie des Flimmerelementes unterdriickt und dafiir sorgt, daB eine Cilie sich
erst kontrahiert, wenn dies stromaufwirts gelegene Flimmerhaar sich geneigt hat.

Die Bedeutung des Nervensystems ist fiir das Flimmerepithel der Wirbel-
tiere einerseits, die Cilien der Wirbellosen und Einzelligen andererseits vollig
verschieden. DaB die Tatigkeit der Wimperhaare bei ersteren unter dem Ein-
flu des Nervensystems steht, ist weder bewiesen noch wahrscheinlich. In diesem
Sinne sprechen auch die Befunde, dafl die Wimpertitigkeit post mortem die
Erregbarkeit von Nerv und Muskel bedeutend iiberdauert. Andererseits liegen
an Wirbellosen und Einzelligen Beobachtungen vor, die unzweifelhaft den Ein-
fluBl des Nervensystems dartun. Hierher gehéren speziell die ,,willkiirlich* tatigen
Flimmerepithelien, die z. B. von MErTON an den Mundlappenrdndern von Siuf3-
wasserschnecken festgestellt wurden, weiterhin auch die Wimperhaare von
Vorticellen und Rotiferen. An dem Flimmerepithel von Physa machte MERTON®)

1) PeTER, K.: Das Zentrum fiir die Flimmer- und GeiBelbewegung. Anat. Anz. Bd. 15,
S. 271, 1899.

2) ANKERMANN: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 8, S. 129. 1856.

3) KOLLICKER: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 7, S. 201. 1856.
< 8“) FIS%‘HER, A.: Uber die Geileln einiger Flagellaten. Jahrh. f. wiss. Botanik Bd. 26,
S. 187. 1894.

%) PUTTER, A.: Die Wirkung erhthter Sauerstoffspannung auf die lebendige Substanz.
Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 3, S. 363. 1904.
- 6) M:gRTON : Studien iiber Flimmerbewegung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198,
S. 1. 1923.
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eine Hemmungswirkung des Nervensystems sehr wahrscheinlich. GOETHLIN?)
untersuchte neuerdings die Wirkung des Nervensystems auf die Wimperplattchen
der Rippenqualle Beroe cucumis und zeigte den hemmenden] Einfluf des kon-
stanten Stromes und seine Aufhebung durch Atropin. Besonders deutlich tritt
die Rolle des Nervensystems in Versuchen von TAvror an Euplotes patella her-
vor, der in Durchschneiduitgsversuchen zeigen konnte, daf die Erhaltung der
normalen Koordination der Flimmerbewegungen die Integritét des ,,Neuromotor-
systems*‘ erfordert?2).

IV. Reizphysiologie der Flimmer- und Geilelzelle.

Die Annahme ENGELMANNS3), daf} die Anregung der Flimmerbewegung durch
mechanische Reize (Berithrung) nur auf die Beseitigung des Schleimes, der als
Hindernis auf die Cilien einwirkt, zuriickzufiihren sei, konnte KrRaFT%) am Flimmer-
epithel des Fisches dadurch entkréaften, daf er untitige Cilien durch 10—12maliges
Beriihren mit dem Pinsel immer wieder fiir einige Minuten oder Sekunden zu
regelmafliger Flimmerbewegung bringen konnte. Besonders beweiskraftig ist
der an einem 40 Stunden alten Praparat ausgefiihrte Versuch, in dem bei Beriih-
rung in der Richtung der normalen Flimmerwelle die Cilien unerregbar blieben,
wahrend die mechanische Reizung ,,gegen den Strich® eine koordinierte Flimmer-
bewegung ausloste. Dabei zeigte sich, dafl die Reizwirkung sich nicht auf die
direkt beriihrten Cilien beschrinkt, sondern sich in typischer Weise ausbreitet,
da die Erregung sehr leicht in der Stromrichtung, aber viel schwerer und auf
eine wesentlich kiirzere Strecke im entgegengesetzten Sinne (auf die ,,Ober-
zellen®‘) weitergeleitet wird. Bei dauernder lokaler mechanischer Reizung konnte
KrarT feststellen, dafl die Cilienbewegung sofort und dauernd in stromabwéarts
gelegenen Partien ausgelost wird, wiahrend sie in entgegengesetzter Richtung
sich nur anfangs auf einen etwas weiteren Bezirk, dann aber nur auf die nichst-
gelegenen Cilienreihen erstreckt. Die geringste Ausbreitung erfihrt der Reiz
in seitlicher Richtung, da hier nur die durch direkte mechanische Einwirkung
betroffenen Zellen in Téatigkeit geraten.

Hatten die Versuche Krarts fiir das Flimmerepithel der Metazoen die er-
regende Wirkung mechanischer Reize dargetan, so konnte durch ScEWALBES)
und VieNox®) auch die Flimmerbewegung mit der gleichen Reizqualitéit gelahmt
werden. Mechanische Erschiitterung ruft ndmlich am Kiemenepithel der Ascidie
Perophora fiir einige Sekunden Stillstand hervor und das gleiche gilt auch fiir
die Cirren und Cilien von Aplysia. Die Bedeutung innerer Bedingungen fiir den
Erfolg mechanischer Reizung geht aus dem interessanten Befunde SCHWALBES
hervor, daBl er trotz erhaltener Flimmertatigkeit an lingere Zeit in Gefangen-
schaft befindlichen Ascidien die beschriebene Hemmungswirkung nicht mehr
auslosen konnte.

*) GoerrLIiN, Fr.: Experim. studies on primary inhibition on the ciliary movement
in Beroe cucumis. Journ. of exp. zool. Bd. 31, S. 403. 1920.

%) TAYLOR, CH.: Demonstration of the function of the neurcmotor apparatus in Euplotes
by the method of microdissection. Publ. in zoology. Univers. of California Bd. 19, S. 403.
1920; vgl. auch G. H. PARKER, The elementary nervous system. Monogr. on exp. biol. 1918;
und Fr. ALVERDES, Spezielle Physiologie der Flimmer- und Geifielbewegung. Dies. Handb.

3) ENeELMANN: Flimmerbewegung. Hermanns Handb. d. Physiol. Bd. I. 1879.

%) Kravrr, H.: Zur Physiologie des Flimmerepithels bei Wirbeltieren. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 47, S. 196. 1890.

5) ScawALBE: Kleinere Mitteilungen zur Histologie wirbelloser Ticre. Arch. f. mikro-
skop. Anat. Bd. 5, S. 248. 1869.

6) Vienon: Recherches de Cytologie générale sur les Epithéliums. Arch. de zool. exp.
et gén. Bd. 9, S. 371. 1899.
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Die erregende Wirkung mechanischer Reize auf die Spermatozoen konnte
Krarr dadurch zeigen, dafl er schwach bewegliche Spermatozoen eines Kanin-
chens mit dem tétigen Flimmerepithel des Eileiters einer Kuh in Kontakt brachte.
Hierbei stellte er eine bedeutende Zunahme der Beweglichkeit der Spermatozoen
fest, denen es jetzt sogar gelang, gegen den Flimmerstrom sich weiterzubewegen.
Man wird auf Grund dieses Versuches die Bedeutung der mechanischen Erreg-
barkeit der Spermatozoen fiir die Erhaltung ihrer Beweglichkeit im weiblichen
Genitaltraktus nicht gering veranschlagen diirfen, mufl aber beriicksichtigen,
daB, wie spater erortert werden wird, dem Chemismus des Milieus wohl die
wichtigste Rolle zufallt.

Andererseits zeigen die Spermatozoen nach den Untersuchungen von
Dewitz!) und MassarT?) eine Kontaktreizbarkeit, die sich in dem Haften an
Flachen suBlert und dem Thigmotropismus, den VERWORN %) an Protozoen stu-
dierte, analog ist%). Fir das Vorkommen thigmotaktischer Reaktionen an den
Spermatozoen von Echiniden und Asteriden sind auch die Untersuchungen von
v. DUNGERN?®), GOoDLEWSKI®) und BULLER") zu vergleichen.

Fiir die erregende Wirkung mechanischer Reize findet man in VERWORNS
Protistenstudien zahlreiche Beispiele. N

An dem Flagellat Anisonema grande, das zwei Geifleln besitzt, von denen
die eine nach riickwiarts gerichtet ruhig am Boden liegt, wihrend die andere
nach vorn ausgestreckt ist und regelmaflige Bewegungen ausfiihrt, beobachtete
er, daB auf mechanische Reizung der vorderen GeiBel das Tier durch Kontraktion
der hinteren GeiBel sich sofort vom Reizorte wegbewegte und dann wieder in
derselben Stellung wie vor dem Reize liegen blieb. Bei Paramaecium sieht man
auf einen Beriihrungsreiz eine riicklaufige Bewegung des Tieres eintreten, der
durch eine Kontraktion der Cilien in entgegengesetzter Richtung bedingt ist.
Ahnliche Reaktionen finden sich auch bei anderen Ciliaten.

“.Die hemmende Wirkung schwacher mechanischer Reize ist besonders durch
PoTTER®) und JENNINGS?) erforscht worden. An Paramaecium sieht man nicht
allein die den festen Korper direkt beriithrenden Cilien senkrecht zur Koérper-
oberflache vollig in Ruhe stehen, sondern bemerkt gleichzeitig auch eine Herab-
setzung der Bewegung der iibrigen Wimpern, mit Ausnahme der am Peristom
befindlichen. Die hemmende Wirkung von Berithrungsreizen héngt auch von der
Intensitidt des Wimperschlages stark ab und schligt bei kriaftiger Wimperbewegung
gelegentlich in das Gegenteil um, in dem sich das Paramaecium von dem festen
Korper schnell fortbewegt (negative Thigmotaxis). PUTTER hat nicht allein das
Vorkommen der Thigmotaxis bei den Protisten eingehend geschildert, sondern

1) Dewirz: Uber GesetzmaBigkeit in der Ortsverinderung der Spermatozoen. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 38, S. 358.

?) MassprT: Sur lirritabilité des spermatozoides de la grenouille. Académ. roy. de
Belgique Bd. 15. 1889.

3) VerworN, M.: Psycho-physiologische Protistenstudien. Jena 1889.

4) Vgl. auch PrEFFER: Untersuchungen aus dem botanischen Institut zu Tiibingen.
Bd. IT, 8. 582. 1888.

®) v. DuncERN: Neue Versuche zur Physiologie der Befruchtung. Zeitschr. f. allg.
Physiol. Bd. 1, S. 34. 1902.

6) GopLEWSKI: Wintersteins Handbuch Bd. III, 2, S. 587.

7) BurLir: Contributions to our knowledge of the physiology of the spermatozoa of
Terns. Ann. of botany Bd. 14. 1900.
S 24;) PtrTER, A.: Studien iiber Thigmotaxis bei Protisten. Arch. f. Physiol. Suppl. 1900,
e .

°) JENNINGS: Studies on reactions to stimuli in unicellar organisms. I. Journ. of

physiol. Bd. 21, S. 258. 1897. — -Derselbe: Das Verhalten niederer Organismen. Leipzig
und Berlin 1910.
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auch die Kraft, mit der die Cilien der Unterlage anhaften dadurch anschaulich
gemacht, daBl er auf die thigmotaktischen Tiere Warmereize einwirken lieB.
So gibt er an, dal z. B. bei 36° die frei schwimmenden Colpidien sehr schnell
umherschwimmen, wahrend von den thigmotaktischen Individuen nur wenige
sich loszul6sen imstande sind. Andererseits zeigt sich besonders deutlich am
Colpidium, dafi Kéltereiz die Thigmotaxis verstirkt.

AuBerordentlich grofl ist die Widerstandsfahigkeit des Flimmerepithels
gegeniiber hohen hydrostatischen Drucken. REGNARD!) gibt an, daf3 Colpoda,
Vorticella, Paramaecium und andere Wimperinfusorien bei einem Druck von
600 Atmosphéren innerhalb 10 Minuten die Cilienbewegung einstellen, aber bei
gewdhnlichem Druck sich noch innerhalb einer Stunde erholen kénnen. 300 At-
mospharen Druck andern selbst wihrend sieben Stunden die Bewegung der Cilien von
Chlamydococcus pluvialis in keiner Weise ; bei 500 Atmosphiren tritt der Tod ein.

Kurz erwahnt seien hier auch die Erscheinungen der Rheotaxis an Spermato-
zoen, da die Stromungen in der Suspensionsfliissigkeit der Spermatozoen eine
kontinuierliche Reihe mechanischer Reize auslosen. Der Reizerfolg besteht,
sofern die Stromung nicht zu grof} ist, in einer Bewegung der Spermatozoen
entgegen der Stromrichtung. Quantitative Versuche .hat hieriiber ADOLPHI
verdffentlicht (vgl. oben S. 39).

Wihrend noch PUTTER in seiner Darstellung der Physiologie der Flimmer-
bewegung beziiglich der Wirkung chemischer Reize von einem Notizenwissen,
dem das innere geistige Band fehlt, sprechen konnte, haben die Forschungen
der letzten Zeit nicht nur eine Erweiterung, sondern auch eine Vertiefung unseres
Wissens gebracht. Das gilt in erster Linie von dem Studium der Salzwirkungen
auf die Flimmer- und GeiBlelzelle. Um die Bedeutung der Anionen festzustellen,
wurde an den verschiedensten Substraten (Kiemenepithel von Mytilus edulis,
den bewimperten Larven von Arenicola [Liriie?)] sowie dem Rachenepithel
des Frosches [WEINLAND3), H6BER4)] der EinfluB verschiedener Natrium-,
Kalium- und Ammoniumsalze auf die Flimmerbewegung untersucht. Nach
dem Grade der Giftigkeit geordnet, erhilt man folgende Reihen:

SCN > J > Br>NO > C1> Phosphat > Tartrat > S0, > Acetat (LiLLIE)
J> Br> Cl (WEINLAND)
J,Br> NO,> Cl, SO, (HOBER)

Nach HOBER bestehen zwischen Kalium- und Natriumsalzen insofern
Unterschiede, als bei ersteren Cl stirker als SO, schidigt, wihrend bei letzteren
Unterschiede iiberhaupt fehlen oder sogar das umgekehrte Verhalten beobachtet
wird®). Zeigten bereits diese Arbeiten, daB hinsichtlich der Giftigkeit der Anionen-
reihe fiir die Flimmerbewegung der Metazoen nahezu dieselbe Reihe gilt, so
wird durch die Versuche GeLLHORNsS®) der Nachweis erbracht, daB auch die

1) Reavarp, P.: Recherches expérimentales sur les conditions physiques de la vie
dans les eaux. Paris 1891.

%) Lizuie: Die Beziehung der Ionen zur Flimmerbewegung. Americ. journ. of physiol.
Bd. 10, 8. 419. 1904; Bd. 17, S. 89. 1906; Bd. 24, S. 459. 1909.

%) WeiNLAND, (.: Uber die chemische Reizung des Flimmerepithels. Pfliigers Arch.
f. d. ‘ges. Physiol. Bd. 58, S. 105. 1894.

%) HoBER, R.: Einwirkung von Alkalisalzen auf das Flimmerepithel. Biochem.
Zeitschr. Bd. 17, S. 518. 1909.

%) Vgl. hierzu J. GRAY (Proc. of the roy. soc. Bd. 93, S 122. 1921), der am Kiemenepithel
von Mytilus edulis die Anionenreihe vermiBt, sobald die normale Wasserstoffionenkonzen-
tration und das Kationengleichgewicht erhalten bleibt. Nach Gray ist die Anionenreihe
durch Aufhebung der normalen Semipermeabilitit der Zelle bedingt.

%) GerLuoRN, E.: Beitrige zur vergleichenden Physiologie der Spermatozoen. IT.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 193, S. 555, 1922,
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Spermatozoen verschiedener Tierklassen im wesentlichen im gleichen Sinne
reagieren. Beobachtet man n#mlich die Lebensdauer und Intensitédt der Be-
weglichkeit der Spermatozoen in zahlreichen Natriumsalzlosungen, so erhalt
man die folgenden Reihen:

Tartrat = Sulfat = Phosphat = Acetat <NO, < Br <Cl <J = Citrat <F <SCN

—_—
(Rana temporaria)

Phosphat <NO;, Acetat = Tartrat, Sulfat < Br, <Cl < Citrat <J <F <SCN

———— —_———
(Rana esculenta)

Tartrat = Acetat = Phosphat = Sulfat <Br=NO, <Cl < J <Citrat <F,SCN

=
(Meerschweinchen).

Diese Reihen versinnbildlichen die Tatsache, daf3 bestimmte Ionen sich nur
wenig voneinander unterscheiden, durch eine gruppenartige Zusammenfassung.
Innerhalb jeder Gruppe kommt eine leichte Umstellung der einzelnen Glieder
in den verschiedenen Ver.uchen vor, wihrend die Stellung der einzelnen Gruppen
selbst eine konstante ist. Es ergibt sich aus diesen Versuchen, daf} die Beweglich-
keit der Flimmerzellen und der Spermatozoen am ldngsten in Natriumsalzen
der Essig-, Schwefel- und Weinsaure erhalten bleibt und die Cl- und Br-Salze
eine Mittelstellung einnehmen. Wesentlich giftiger ist schon NaJ und Natrium-
citrat, und die starkste Giftigkeit wird durch Fluor- und Rhodansalze hervor-
gerufen, die die Beweglichkeit der Spermatozoen fast momentan hemmen. Nicht
so einheitlich ist die Wirkung der Alkalichloride auf die Flimmerbewegung.
Wihlt man aber mit HOBER nicht den Zeitpunkt der eingetretenen vollstindigen
Lahmung, sondern unter Beriicksichtigung der Tatsache, daB Li und Na die
Flimmerbewegung zuerst sehr gut erhalten und dann plotzlich lahmen, wahrend
die iibrigen Kationen allm#hlich unter zunehmender Verminderung der Intensitét
des Flimmerschlages auf die Zellen einwirken, die Grofe der Gesamtschadigung
als MaB, so erhilt man wiederum nahezu identische Reihen:

K <Rb <NH, <Na < Cs <Li (L1t [Mytilus edulis])
K <Rb <NH,, Cs <Na <Li (LmLIE [arenicola])
K,Rb <(Cs <NH, <Na <Li (HoBErR [Rachenepithel des Frosches]).
Leichte Unstimmigkeiten ergaben sich lediglich beziiglich der gegenseitigen
Stellung von Na und Cs. In allen Versuchen erweist sich Na und Li als am
giftigsten, NH, nimmt eine Mittelstellung ein, und Rb und K erhalten die Flimmer-

bewegung am langsten. Entsprechende, an Warm- und Kaltbliiterspermatozoen
ausgefiihrte Versuche lassen sich durch die folgenden Reihen wiedergeben:

Li=Cs<Na<NH,< K <Rb (Rana temporaria) )
Li=Cs <K < Rb <Na <NH, (Rana esculenta) l GELLHORN
ey |

N

K=Rb <Na <NH, <Cs=Li (Meerschweinchen)
K=Na <NH, <Li (Ratte) Hiroxrawal).

Vergleicht man die Reihen mit den Ergebnissen der Versuche am Flimmer-
epithel, so erkennt man, daf diese im wesentlichen mit der am Meerschweinchen-
sperma erhaltenen Reihe iibereinstimmen. Die Stellung der einzelnen Ionen

1) Hirorkawa: Uber den EinfluB des Prostatasekretes und der Samenfliissigkeit auf
die Vitalitdt der Spermatozoen. Bioch. Zeitschr, Bd. 19, S. 291. 1909. Vgl. hierzu auch
ScHEURING: Untersuch. an Forellensperma. Stuttgart 1924.
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in der Reihe ist auch in den Versuchen an dem Sperma von Rana temporaria
dieselbe, nur die Richtung der Reihe ist verschieden, da Li die Beweglichkeit
der Spermatozoen von Rana temporaria
am langsten erhalt, wahrend es die Flim-
merbewegung am schnellsten lashmt.

Aus der graphischen Darstellung der
Versuche iiber die Kationenwirkung an
Spermatozoen (Abb. 20) erhellt, daf auch
hier eine Gruppenbildung vorliegt, indem
die Beweglichkeit in Li, Na und Cs sehr
lange erhalten bleibt, wihrend sie in NH,,
Rb und K rasch gehemmt wird. Dies Er-
gebnis 148t sich ebenso wie die Richtig-
keit der oben angefithrten Anionenreihe
auch durch den Befruchtungsversuch er-
weisen, indem mit verschiedenen Neutral-
salzen vorbehandelte Spermatozoen zur
Besamung normaler Eier verwendet wer-
den und die GroBe der Befruchtungsziffer
(Zahl der entwickelten Kier) festgestellt
wird?!). So betrug z. B. in einem Versuch
die Befruchtungsziffer fir LiCl, NaCl und ~ Abb- 20. - Lebensdauer und Beweglich,
CsCL 73 bis 839%, wihrend die mit NH,CI, {70, Y9 e o L toride. ",
RbCI und KCI behandelten Spermatozoen  gsisse: Zeit; Ordinate: Intensitit der Be-
kein Ei zur Entwicklung bringen konnten. weglichkeit.

Die Anionenwirkung wird durch die fol-
genden Durchschnittszahlen der Befruchtungsziffer illustriert:

Phosphat . . . 86% Suifat . . 73% Citrat . . . 399
Tartrat . . . . 829 Chlorid . . 709, Jodid . . . 25%
Acetat . . . . . 81%J Bromid . . 659,

Nitrat . . 53%

Da die Anionenreihe mit der von Franz HOFMEISTER?) gefundenen lyo-
tropen Reihe iibereinstimmt, die dieser Autor in seinen Studien iiber die Fill-
barkeit von Eiweilkorpern zuerst erhielt und die bei zahlreichen anderen physiko-
chemischen Prozessen — Fallung von Lecithin [H6BER®), PorcES*) und NEU-
BAUER], Hitzekoagulation der EiweiBkoérper [PAuL1®)] — immer wieder gefunden
wurde und auch die Kationenreihe mit Riicksicht auf H6BERs Untersuchungen
iiber die Fallbarkeit von neutralem HiithnereiweiB als Ubergangsreihe aufzufassen
ist, die durch Einwirkung der Ionen auf die annshernd neutralen Kolloide der
Zellgrenzschichten zustande kommt, so ist auch eine einheitliche kolloidchemische
Erklarung der Salzwirkungen auf die Flimmer- und GeiBelbewegung gegeben
und 1aBt diese Versuche zusammen mit den an anderen Substraten (Blutkérper-
chen, Muskel, Nerv) erhaltenen Ergebnissen als wichtigen Baustein zu der Theorie
der Salzwirkungen erscheinen. In diesem Zusammenhang hat auch die Um-
kehrung der Kationenreihe bei den Spermatozoen von Rana temporaria im

1) GErrnorN: Befruchtungsstudien. I. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.

%) HorMEISTER, FR.: Zur Lehre von der Wirkung der Salze. Arch. f. exp. Pathol.
u. Pharmakol. Bd. 28, S. 210. 1891.

3) Ho6BER: Zur Kenntnis der Neutralsalzwirkungen. Hofmeisters Beitr. Bd. 11, S. 35. 1807.
Vel. auch HoBER: Physikalische Chemie der Zelle und Glewebe. 4. Aufl. Leipzig 1914.

4) PoraEs u. NEUBAUER: Biochem. Zeitschr. Bd. 7, S. 152. 1907.

5) Pauri, W.: Die physikalischen Zustandsinderungen der EiweiBkérper. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 78, S. 315. 1899.

Handbuch der Physiologie VIIL. 4



50  ErNsT GELLHORN: Allgemeine Physiologie der Flimmer- und GeiBelbewegung.

Gegensatz zu der von Warmbliiterspermatozoen nichts Befremdendes mehr,
da wir ja diese Erscheinung auch aus den Hamolyseversuchen von MicuLricicH?!)
kennen. Diese konnen wir mit Riicksicht auf HOBERs Versuche, die bei Unter-
suchung des Einflusses der Salze auf die Koagulationstemperatur der Eiweif3-
kérper bei verschiedenem Salzgehalt umgekehrte Ionenreihen ergaben, auf eine
verschiedene Salzempfindlichkeit der Kolloide zuriickfithren. Fir die kolloid-
chemische Auffassung der Ionenreihe ist auch Linries Befund zu verwerten,
dal die Cilien von Arenicola in Na- und Lithiumsalzen verfliissigt werden.
Dieser Befund kann auch zur Grundlage der kolloidchemischen Auffassung
des Jonenantagonismus gemacht werden, der hinsichtlich der Flimmer- und
Geillelbewegung genau studiert ist. Denn Livrie fand, daf durch Hinzufiigung
mehrwertiger Kationen die Cilienbewegung deshalb linger erhalten bleibt, weil
diese vor der Verfliissigung geschiitzt werden. Zwar zeigen in reinen Losungen
der Chloride von Ca, Mg und Ba die Cilien eine Schwellung; aber sie tritt lang-
samer als in den Alkalichloriden ein. In den Schwermetallosungen kommt es
hingegen gerade zu der entgegengesetzten Verinderung des Kolloidzustandes
der Zellen, der Koagulation. Da aber die Erhaltung der Funktion an einen be-
stimmten Kolloidzustand der Zelle gebunden ist, so ist es verstandlich, da die
Cilienbewegung in einem bestimmten Gemisch von Alkalimetallen und mehr-
wertigen Kationen am besten erhalten bleibt. Im einzelnen ist hierzu noch
folgendes zu erwihnen: Die Giftwirkung der reinen Kochsalzlgsung auf die
Flimmerbewegung der Arenicolalarven wird durch die folgenden Kationen ge-
hemmt: Mg, Ba, Ca, Sr, Mn, Fe, Co, Ni, Cd, Pb, Zn, Cu und UOQ,, wobei die
Tonen nach dem Grade ihrer Wirksamkeit geordnet sind. Neben diesen zwei-
wertigen Kationen, deren Wirksamkeit der Grofe ihres elektrolytischen Losungs-
druckes parallel geht, sind auch die dreiwertigen Elemente Al, Cr, Fe sowie das
vierwertige Thor zur Entgiftung geeignet, und zwar bedarf es zur Entgiftung
um so geringerer Ionenkonzentration, je grofler ihre Wertigkeit ist. Gegeniiber

einer %NaCl-Léisung sind die optimalen Konzentrationen fiir

. m
Erdalkalien . . . . . .. e e e e e 400
S . m
Zweiwertige Schwermetalle. . . . . . . 1600
. . . m
Dreiwertige Kationen . . . . . . . .. 55000
Vi ivo Kati m
ierwertige Kationen . . . . . . . . . 106 600 *

Es sind aber zur Entgiftung der Kochsalzlosung die Erdalkalien am besten
geeignet, wenn auch die drei- und vierwertigen Kationen schon in geringeren
Konzentrationen wirksam sind.

Diese Verhiltnisse gelten im wesentlichen auch fiir das Kiemenepithel von
Mytilus. Nach der Stérke ihrer antagonistischen Wirkung ordnen sich die zwei-
wertigen Kationen zu der Reihe: Mg, Ba, Ca, Sr, Be, Mn, Fe, Co, Ni, Zn, Cd, Pb
und auch dic oben genannten mehrwertigen Kationen sind in dem gleichen
Sinne wirksam. Es zeigt sich aber, dal von einem generellen Antagonismus
zwischen Alkalimetallen und mehrwertigen Kationen deshalb nicht gesprochen
werden kann, da z. B. die K- und NH,-Wirkung auf diese Weise nicht auf-
gehoben werden kann (Linrie).

1) MrcuricicH, M.: Uber den Einflu von Elektrolyten und Anelektrolyten auf die Per-
meabilitat der roten Blutkérper. Zemtralbl. f. Physiol. Bd. 24, S. 523. 1910. .
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Der Ionenantagonismus fir die Spermatozoenbewegung konnte sowohl
innerhalb der Kationen wie der Anionenreihe gezeigt werden [GELLHORN!)].
So 148t sich z. B. die stark lahmende Wirkung von KCl durch Li, Na und Cs
ebenso aufheben wie durch Verwendung mehrwertiger Kationen (Versuche an
Froschspermatozoen). Und bei ausschlieflicher Verwertung von Natriumsalzen
1aBt sich z. B. die relativ giftige Wirkung von NaJ durch Phosphat, Tartrat,
Acetat und Sulfat aufheben. Reine Losungen mehrwertiger Kationen schadigen
die Spermatozoenwirkung nach MafBgabe der Reihe:

Mg <Ca=Ba=Sr <Co< Cd=Zn<Pb,Fe.

Mit Ausnahme von Cd und Zn, die auch in LiLriES Reihen nicht der GréBe
ihres elektrolytischen Lo&sungsdruckes entsprechend stehen, sind alle diese
Tonen zur Entgiftung der Alkalimetalle geeignet. Der antagonistische Effekt dieser
Kationen 148t sich nicht allein durch die Feststellung der Beweglichkeit, sondern
auch durch die Grofle der Befruchtungsziffer bei vorbehandelten Spermatozoen
erbringen. Auffallenderweise sind aber hierzu relativ hohe Konzentrationen der
mehrwertigen Kationen erforderlich 2).

Geht schon aus diesem Befunde die relative Unwirksamkeit der mehr-
wertigen Kationen hervor, so zeigt sich dies in noch stéarkerem Mafle an Warm-
blitterspermatozoen. An Meerschweinchenspermatozoen wird namlich die Lebens-
dauer in NaCl-Lésung durch Zufiigung von KCI oder CaCl, oder beiden Salzen
in dem der Zusammensetzung der RineErschen Losung entsprechenden Ver-
héltnisse nicht verlingert3). Wohl aber gelingt dies durch Zugabe von NaHCO,
oder Na,CO,. Diese Salze iiben bei einem py von 7,5—10,5 eine optimale Wirkung
aus, wihrend die Hydroxylionen in diesem Bereich ziemlich unwirksam sind und
erst bei py = 11 ein Optimum zeigen. Interessant ist auch die verschiedene
Wirkung von Salzen auf die Spermatozoen verschiedener Tierklassen. W&hlt
man als Grundlosung fiir Warmbliiterspermatozoen die RiNGERsche Losung,
fiir Froschsperma das Brunnenwasser und fiir die Spermatozoen von Echinus
miliaris das Meerwasser, so 148t sich durch Zugabe von CaCl,, SrCl, und KCI
die Beweglichkeit und Lebensdauer von Seeigelspermatozoen fordern; an Frosch-
spermatozoen wirken KCI und SrCl, ldhmend, CaCl, erregend, und am Warm-
blutsperma schidigen alle drei Salze die Beweglichkeit des Spermas, Befunde,
die durch die Anpassung des Spermas an das mehr oder minder salzreiche Milieu,
in dem die Spermatozoen ihre physiologische Aufgabe zu vollziehen haben,
erklirt werden konnen.

Die Wirkung der Ionen ist auch bei derselben Tierart abhingig von dem
chemischen Milieu. Es wurde oben auf die auBlerordentliche deletire Wirkung
von KCI auf die Beweglichkeit der Froschspermatozoen hingewiesen. Sie ist
auch dadurch besonders charakterisiert, daB sich morphologische Anderungen
vollziehen, indem unter dem Einflufl von Kaliumchlorid die Spermatozoen sich
sehr rasch zu Ringen einrollen und dann zerfallen. LaBt man aber die gleiche
KCI - Konzentration nicht in Leitungs- oder destilliertem Wasser, sondern
einer schwachen Zuckerlésung auf das Sperma einwirken, so beobachtet man
eine sehr starke Verzogerung der Kaliwirkung. Es wird unter diesen Umstanden
offenbar das Eindringen der Spermatozoen gehemmt, eine Tatsache, die einen

1) GerrHORN, E.: Beitrige zur vergleichenden Physiologie der Spermatozoen. III.
Bd. 193, 8. 576. 1921.

2) GeLLHORN, E.: Befruchtungsstudien. I. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196,
S. 358. 1922. II. Ebenda Bd. 196, S. 374. 1922. III. Ebenda Bd. 200, S.552. 1923.

3) GELLHORN, E.: Beitrige zur vergleichenden Physiologie der Spermatozoen. L
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 185, S. 262. .1920.
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weiteren Beleg fiir die a.a. O. hervorgehobene Bedeutung des Chemismus des
Milieus fiir die GréBe der Permeabilitdt der Zellgrenzschichten bildet?).

Durch die Anderung der Wasserstoffionenkonzentration, gleichviel ob es
sich um eine Vermehrung oder Verminderung handelt, wird die Flimmerbewegung
voriibergehend verstiarkt [VircEow, KOLLIKER, ENGELMANN2)]. Genaue Unter-
suchungen iiber die Siurewirkung auf die Wimperbewegung an den Kiemen von
Mytilus edulis hat GrRAY3) angestellt und dabei ihre Reversibilitit durch Alkali be-
tont. Dies gilt auch fiir die Spermatozoen des Frosches, wihrend Warmbliiter und
Seeigelspermatozoen nur durch alkalische Reaktion des Mediums eine Anregung
erfahren, in entsprechend sauren Losungen aber gelahmt werden. Die typische
Wirkung der Narkotica, die erst ein Erregungsstadium, dann eineLéhmung hervor-
rufen, konnte fiir das Flimmerepithel durch Engelmann nachgewiesen werden.
Innerhalb gewisser Grenzen war auch hier die Narkose reversibel. Dagegen muB
der Angabe von ENGELMANN, daB} es keine Gifte fiir die Flimmer- und GeiBelbe-
wegung gibe, wenigstens fiir die Spermatozoen widersprochen werden, da z.B.
Atropin noch in einer Verdiinnung von 1:100000 eine Herabsetzung der Beweg-
lichkeit der Froschspermatozoen bewirkte und ferner gewisse Farbstoffe (z. B.
Neutralrot), weiter Kupfersulfat noch in grofler Verdiinnung lihmend wirken.
Andererseits war eine erregende Wirkung durch Pilocarpin nicht zu verkennen.

Die Giftwirkung fluorescierender Stoffe wird fiir die Flimmerbewegung der
Paramaecien [RaaB%)], des Froschrachenepithels [JAcoBSOHNS3)], sowie fiir die
Spermatozoenbewegung [GELLHORNS®)] durch Belichtung sehr stark vermehrt.
Die eingehende Analyse dieser Erscheinung durch JAcoBSOHN zeigte, daf un-
giftige fluorescierende Stoffe wie Asculin auch durch Belichtung keine Gift-
wirkung entfalten, wihrend andererseits die Giftwirkung nicht fluorescierender
Stoffe durch Belichtung keine Anderung erfihrt.

Neben diesen indirekten sind auch direkte Lichtwirkungen auf die Flimmer-
bewegung festgestellt worden. Die GeiBlelbewegung des Bacterium photometricum
kommt nur im Hellen vor und erlischt in der Dunkelheit. Als speziell wirksam
konnte ENGELMANN?) die Strahlen des Orange und des Ultrarots ermitteln.
An Pleuronema chrysalis wird durch Belichtung nach einer Latenz von 1 bis
2 Sekunden eine lebhafte Sprungbewegung durch Schlag der Wimpern aus-
geldst, zu der gerade der blaue und violette Teil des Spektrums am meisten ge-
eignet ist®). Nach den Untersuchungen von HERTEL?) werden die Wimper-
bewegungen zahlreicher Infusorien durch ultraviolette Strahlen nach anfinglicher
Erregung, die dann in Stérungen der Koordination iibergeht, gelahmt. Uber
den lihmenden Einflul von Réntgenstrahlen auf die Flimmerbewegung von
Infusorien hat ScHAUDINN10) berichtet.

1) GrLrnorN, ErnsT: Beitrige zur allgemeinen Zellphysiologie. II. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 200, S. 583. 1923.

%) Vgl. ENGELMANN: Hermanns Handbuch der Physiologie. I.

%) Gray, J.: The mechanism of ciliary movement. Proc. of the Cambridge philos.
soc. Bd. 20, S. 352. 1921.

1) Raas, O.: Uber die Wirkung fluorescierender Stoffe auf Infusorien. Zeitschr. f.
Biol. Bd. 39, S. 537. 1904.

%) Jacossonn, R.: Die Wirkung fluorescierender Stoffe auf Flimmerepithel. Zeitschr.
f. Biol. Bd. 41, S. 444. 1901. )

%) GELLHORN, Erxst: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 206, S. 250. 1924.

") ENGELMANN: Bacterium photometricum. Ein Beitrag zur vergleichenden Physio-
logie des Licht- und Farbensinnes. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 30, S. 95. 1883.

8) VERWORN: Psycho-physiologische Protistenstudien. Jena 1889.

) HerTEL: Uber Beeinflussung des Organismus durch Licht. Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 4—6. 1904—1907.

10) ScHAUDINN: Uber den Einflu8 von Réntgenstrahlen auf Protozoen. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 77, S. 29. 1899,
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Die Anderung des Wassergehaltes der Flimmerzellen durch anisotonische
Losungen zeigt typische Reizwirkungen auf die Flimmerbewegung. Flimmer-
epithel- und Spermatozoenbewegung werden durch stark hypotonische Losungen
zuerst verstirkt und (bei Verwendung von Aq. dest.) dann gelihmt. Immerhin
ist die Resistenz der Spermatozoen gegenuber Anderungen des osmotischen
Druckes der Losungen recht groB, wenn auch eine Sonderstellung der Sperma-
tozoen von Tieren mit duBerer gegeniiber denen mit innerer Befruchtung nicht
bestatigt werden konnte, da z.B. auch Meerschweinchenspermatozoen keine
Beeintrichtigung der normalen Beweglichkeit aufweisen, wenn der osmotische
Druck auf 1/, herabgesetzt ist. Dabei liegen offenbar bei den Spermatozoen
verschiedener Tierklassen recht ungleiche Verhiltnisse vor. So wird z. B. die
Beweglichkeit von Froschspermatozoen in hypotonischen Losungen erhoht
(GELLHORN), von Seeigelspermatozoen dagegen herabgesetzt [Konoracki!)]. Dies
zeigt sich auch in Befruchtungsversuchen, da bei Vorbehandlung von Frosch-
spermatozoen mit anisotonischen Losungen die Befruchtungsziffer mit Zunahme
der Hypotonie steigt, an Seeigelsperma aber das Gegenteil beobachtet wird,
eine Erscheinung, die wohl als Ausdruck einer Anpassung des Spermas an das
chemische Milieu, in dem die Befruchtung normalerweise stattfindet, gedeutet
werden muf.

Die Verstarkung der Flimmerbewegung durch Hypotonie kann so groB
sein, daBl durch Erhohung der Temperatur eine weitere Steigerung der Energie-
produktion nicht stattfindet. Durch starke hypotonische Losungen wird die
Wasserstarre, durch Hypertonie die Trockenstarre hervorgerufen. Beide Zu-
stande sind bei kurzer Dauer durch Herstellung normaler osmotischer Verhalt-
nisse reversibel; zur Losung der Trockenstarre sind auch Warme und elektrische
Reize geeignet. Auch fiir das Flimmerepithel bestehen dhnlich wie fiir die Sperma-
tozoen weitgehende Unterschiede zwischen den verschiedenen Tierklassen hin-
sichtlich ihrer osmotischen Resistenz [SHARPEY 2)].

Die Permeabilitit der Spermatozoen fiir verschiedene Ionen und Farbstoffe
hat GELLHORN 3) untersucht. Das Befruchtungsexperiment sowie Beobachtungen
an Warmbliiterspermatozoen erbrachten den Nachweis, daBl Nichtelektrolyte
einen bedeutenden Einflufl auf die Permeabilitat der Grenzschichten der Sperma-
tozoen besitzen. An Froschspermatozoen wird durch Aminoséduren und Kohlen-
hydrate die Durchlassigkeit fiir K+, Rb* und NH} sowie Citrat~ erheblich herab-
gesetzt; in gleichem Sinne wirken auch die genannten Nichtleiter auf die Durch-
lassigkeit der Samenfiden fiir Methylenblau, fluorescierende Farbstoffe, Chinin
und Chinidin. Daf} trotz des bedeutenden Unterschiedes in der Grofle des Be-
fruchtungserfolges mit und ohne Nichtleiter auch in letzterem Falle die Perme-
abilitdt fiir Methylenblau nicht vollig gehemmt wird, zeigt die weitere Ent-
wicklung der aus den Befruchtungsversuchen hervorgegangenen Embryonen.
Sie weisen nimlich die fiir die Einwirkung von Methylenblau auf das Idio-
plasma der Spermatozoen typischen Entwicklungsstérungen auf. Harnstoff ist
fiir die Permeabilitat der Spermatozoen fiir die genannten Ionen indifferent,
hemmt aber die Permeabilitdt fluorescierender Farbstoffe an den Warmbliiter-
spermatozoen, wahrend er an den Froschspermatozoen gerade umgekehrt wirkt.
Die Versuche fithren zu der SchluBfolgerung, daB den Nichtleitern ebenso wie

) Koxorackl: Untersuchungen iiber die Einwirkung verd. Seewassers auf verschiedene
gng?wgcklllgi%sstadien der Echinodermen. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 44,
< 29;) SHARPEY: zitiert nach ENXGELMANN: Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. 1,

8) GELLHORY, E.: Befruchtungsstudien. IV. Mitt. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 206, S. 250. 1924,
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den Elektrolyten ein wichtiger Einflu auf die chemische Regulation der
Permeabilitit zukommt, ohne dafBl ihnen eine allgemeine, von der Zellart und
der Natur der permeierenden Stoffe unabhingige Wirkung auf die zelluldre
Permeabilitiat zugesprochen werden kann.

Die Temperaturgrenzen der Flimmerbewegung sind etwa 0° und 45°; dabei
ist die obere Grenze fiir den Warmbliiter hoher als fiir den Frosch (45° bzw. 40°)
und die untere Grenze fiir diesen niedriger als fiir jenen (0° bzw. 6—12°) (PUR-
KINJE und VALENTIN 1. ¢.). Im allgemeinen wird durch Erhéhung der Tem-
peratur die Frequenz beschleunigt und durch Abkiihlung verlangsamt. Wahrend
aber durch Hypotonie Frequenz und Amplitude des Wimperschlages vergrofert
werden, beeinflullt die Temperaturinderung im wesentlichen nur die Frequenz.
Wenige Grade unterhalb des Temperaturmaximums liegt das Optimum, das
nicht allein durch hohe Frequenz und Energieproduktion, sondern auch durch
die lange Dauer des Wimperschlages charakterisiert ist. Bei weiterer Erhohung
der Temperatur nimmt zwar die Frequenz noch zu; die Schlagtatigkeit erlischt
aber bald (reversible Wiarmestarre), ein Zustand, der sich bereits durch Ver-
kleinerung der Amplitude ankiindigt. Bei weiterer Erhohung geht er in die
dauernde Warmestarre iiber (48°). Nach Messungen von CALLIBURCES!) ist die
durch die Flimmerbewegung erzeugte Stromungsgeschwindigkeit bei 28° sechsmal
groBer als bei 12—19°. Messungen von GRrRAY?) an Mytilus edulis ergaben
fir @,, fir 0°—32,5° ein Sinken von 3,1—1,92. Zwischen 0 und 30° nimmt
der Sauerstoffverbrauch des Kiemenepithels proportional der Geschwindigkeit
der Wimperbewegung zu.

Auch die durch Abkiihlung erzeugte Kiltestarre ist noch reversibel, sofern
das Ultraminimum, das z. B. fiir Anodonta bei — 6° [Roru3)], fiir Infusorien
bei — 8° bis — 9° [SpALLANZANI4)] und fiir das Rachenepithel des Frosches
bei — 90° [ProreT?)] liegt, nicht unterschritten wurde.

MENDELsSOHN®) hat das Temperaturoptimum genauer untersucht und als
die Temperatur der maximalen Energieproduktion charakterisiert. Diese Tem-
peratur ist auch fiir die Tiere der gleichen Spezies verschieden, je nachdem ob
sie bei hoher oder niedriger Temperatur geziichtet werden. Fiir Stylonychia
mytilus gelten nach PtTTER?) zwei Temperaturoptima, da sowohl Erniedrigung
wie Erh6hung der Temperatur zu einer Steigerung der Energieproduktion fithren,
wenn man von einer Temperatur von 15—20° ausgeht. Dabei erregt die Tem-
peraturerniedrigung sogar stérker; denn sie ist imstande, die Thigmotaxis auf-
zuheben, wihrend dies durch Temperaturerh6hung nicht gelingt. Erwahnt sei
auch, daf bei Stylonychia an Stelle der Kalte bzw. Warmestarre kérniger Zerfall
(bei 4° bzw. 34°) eintritt.

Ausfiihrliche Angaben liegen iiber die Temperaturresistenz des Spermas
vor. Sehen wir von #lteren Angaben ab, nach denen menschliche Spermatozoen
noch nach Abkithlung auf —17° beweglich bleiben [MANTEGAZZAS)] — nach
Beobachtungen von Iwaxow?®) bleiben Hundespermatozoen bei +2° acht Tage

1) CarriBURcES: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 2, S. 639. 1858.

2) GrAY,J.: The mechanism of ciliary movement. ITI. Proc. of the roy. soc. Bd. 95,S. 6. 1923,

) Roru: Virchows Arch. f. pathol. Anat. u. Physiol. Bd. 37, S. 184. 1867.

4) SPALLANZANI: zitiert nach ENGELMANN. 5) PrcTET: zitiert nach PUTTER.

6) MENDELSSOHN, M.: Recherches sur linterférence de la thermotoxie avec d’autres
tartismes. Journ. de physiol. et de pathol. gén. 1902, S. 475.

7) PUTTER, A.: Studien iiber Stigmotaxis bei Protisten. Arch. f. Anat. u. Physiol.,
Physiol. Abt. Suppl.-Bd. 243. 1900.

8) MaNTEGAZZA: Sullo sperma umano. Classe di science matemat. e natw. Bd. 3, S. 183,
1866. Adunanza. — Derselbe: Sur la vitalite des zoospermes de la grenouille. Bruxelles 1859.

9) Iwaxow: Uber die physiol. Rolle d. akzessor. Geschlechtsdriisen usw. Arch. f.
mikr, Anat. Bd. 77. 1911,
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am Leben —, so sind die ausfiihrlichen Untersuchungen STIGLERS!) an mensch-
lichem Sperma hervorzuheben. Hierbei zeigte sich, daB auch unter 48°
Wirmestarre eintritt, sobald die Spermatozoen lingere Zeit (z. B. 4 Stunden
bei 40,2°) erwarmt werden. Die Dauer der Erwirmung bis zum Eintritt der
Warmestarre ist um so geringer, je hoher die Temperatur ist. Der Versuch,
die Lage des reversiblen Warmestillstandes durch Anderung des chemischen
Milieus zu beeinflussen, wie dies z.B. fiir die automatischen Kontraktionen
des Herzstreifens gelingt, verlief negativ (GELLHORN). Spermatozoen vom
Frosch, die auf 45° erwarmt bzw. auf —13° abgekiihlt werden, kénnen nach
Ubertragung in eine Lésung von Zimmertemperatur ihre volle Beweglichkeit
so wiedererlangen, dafl sie Eier in ganz normaler Weise zur Entwicklung brin-
gen koénnen.

Die Wirkung des elektrischen Stroms auf die Flimmerbewegung (unter-
sucht an der Rachenschleimhaut des Frosches) ist bald erregend, bald hemmend.
Ersteres wird hauptsichlich in hypertonischen Lésungen, die zu einer Ver-
langsamung der Cilienbewegung gefithrt hatten, beobachtet; letzteres sieht
man in hypotonischen Losungen und beobachtet gleichzeitig eine Zunahme
der Quellung unter dem ZEinflusse der Reizung. Im allgemeinen wird der
Rhythmus der Flimmerbewegung nicht geéindert. Erregung und Léhmung
erstrecken sich im wesentlichen auf eine Beeinflussung der Amplituden-
groBe und dadurch des Nutzeffektes. An den Flimmerhaaren der Kiemen-
leisten von Bivalven konnte aber ENGELMANN durch -elektrische Reizung
an Stelle der wellenférmigen Fortpflanzung der Flimmerbewegung eine
simultane Kontraktion hervorrufen. Im iibrigen gelten die Gesetze der am
Muskel studierten Erscheinungen der elektrischen Erregbarkeit im wesent-
lichen auch fiir das Flimmerepithel?). Die Latenzzeit betrigt 1—3 Sekun-
den, ist aber weitgehend von der Stédrke des Reizes abhingig. Die Erre-
gung ist im wesentlichen eine polare wund tritt bei SchlieBung des kon-
stanten Stromes sowohl an der Anode wie an der Kathode auf [Krawrr3)].
Nach langerer Einwirkung des konstanten Stromes wird die Flimmerbe-
wegung in der intrapolaren Strecke vermindert bzw. vollstindig gehemmt
und tritt erst einige Zeit nach Offnung des Stromes wieder von neuem auf.
Je starker der Strom ist, um so geringer die zur Auslésung einer Er-
regung notwendige Schliefungsdauer. ,,Mit der Schnelligkeit und dem
Umfang der Dichtigkeitsschwankung wichst innerhalb gewisser Grenzen der
Effekt. Beim Einschleichen in einen Strom beliebiger Stiarke bleibt der-
selbe aus” (ENGELMANN). Folgen mehrere, an sich unwirksame Reize in einer
Sekunde aufeinander, so kommt eine Erregung zustande. Durch sehr starke
Induktionsschlige werden die Flimmerzellen unter Triibung des Protoplasmas
getotet.

An Ciliaten beobachtete VERWORN als Wirkung der galvanischen Reizung
eine Beschleunigung der Wimperbewegung mit Verkleinerung der Amplitude.
An Paramaecien fand LubpLo¥r%) bei schwachen Strémen bei SchlieBung eine
Anderung der Wimperbewegung an der Kathode, bei stirkeren auch an der
Anode. An der ersteren werden die Wimpern nach dem vorderen, an der letzteren
nach dem hinteren Kérperpol umgebogen. Auflerdem wird die Wimperbewegung
beschleunigt. Es wird also durch den galvanischen Strom eine kontraktorische

1) SticrLER, R.: Wirmelihmung und Wirmestarre der menschlichen Spermatozoen.
Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 155, S. 201. 1914.

%) EnerLMANN: Hermanns Handbuch der Physiologie. I. 3) Krarr: L c.

) Luprorr: Untersuchungen iiber den Galvanotropismus. Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 59, S. 525. 1895.



56  ErnsT GELLHORN: Allgemeine Physiologie der Flimmer- und GeiBelbewegung.

Erregung an der Anode und eine expansorische an der Kathode hervorgerufen.
Offnung des Stromes bewirkt, daB die Wimperbewegung rasch zur Norm
zuriickkehrt?).

Ging aus den bisherigen Ausfithrungen neben der Wirkung verschiedener
Reize auch die Bedeutung der Temperatur und des Wassergehaltes fiir die
Integritit der Flimmerbewegung hervor, so bleibt jetzt noch die Bedeutung
des Sauerstoffs zu erértern. Wenn auch allméhlich unter dem Einflul
volligen Sauerstoffmangels die Téatigkeit der Flimmerzellen allmihlich immer
mehr abnimmt, schlieBlich aufhért und erst durch erneute Sauerstoffzufuhr
wieder angeregt werden kann, so erweisen sich die Flimmerzellen doch weit-
gehend vom Sauerstoffgehalt des Mediums unabhéngig. Zwar konnte ENGEL-
MANN2) die Angabe CrLAUDE BERNARDS, daBl die Flimmerbewegung der
Speisershrenschleimhaut des Frosches in einer N- oder CO,-Atmosphire ge-
nau so gut erhalten bleibe wie an der Luft, nicht bestatigen; aber KUHNES3)
Untersuchungen zeigten den auBerordentlich geringen Sauerstoffbedarf der
Flimmerzellen.  Flimmerzellen, die in einer Oxyhimoglobinlésung lagen,
stellten ihre Titigkeit erst dann ein, als das gesamte Oxyhamoglobin redu-
ziert war.

Erhéhung der Sauerstoffspannung wirkt schidigend. Anfangs wird die
Flimmerbewegung beschleunigt. In reinem Sauerstoff erlischt sie frither als
in gewohnlicher Luft. An den Wimpern von Austerkeimen sowie an Samenfiden,
die sich unter einem Druck von 8 Atmosphéren Sauerstoff befinden, verlangsamt
sich die Flimmerbewegung und erlischt, um bei Erniedrigung der Sauerstoff-
spannung wieder aufzutreten [vax OVERBEEK DE MEYER4)]. Nach TARCHA-
NOFF®) wird die Flimmerbewegung am Epithel des Frosches durch 3—6 Atmo-
sphéaren Sauerstoffspannung nicht gehemmt.

Wenn Spermatozoen durch vollige Entziehung von Sauerstoff gelahmt
sind, so gelingt es, durch Hinzufiigung einer sauerstofffreien Suspension von
m-Dinitrobenzol die Beweglichkeit des Spermas wiederherzustellen. HEerTwWIG
und Lrpscurrz®) fassen dies als Folge der dehydrierenden Wirkung des
Wasserstoffacceptors auf, der die Rolle des freien Sauerstoffs iibernimmt.
Wenn auch die Versuchsergebnisse durch WINTERSTEIN?) bestitigt werden
konnten, so scheint doch ein Beweis fiir die Anschauung von HErRTWIG und
Lrpscuirz®) deswegen nicht vorzuliegen, weil auch nach Lahmung durch
reinen Sauerstoff durch m-Dinitrobenzol die Spermatozoen wiederbelebt werden
kénnen und somit eine spezifische Reizwirkung des Nitrokérpers vorliegen
diirfte (WINTERSTEIN).

1) Uber die Beziehungen zum Pfliigerschen Erregungsgesetz vgl. LoEB u. MAXWELL:
Zur Theorie des Galvanotropismus. Pﬂugers Archiv {. d. ges. Physwl Bd. 63, S. 121. 1896;
Loen u. Brperrr: Tur Theorie des Galvanotropismus. Ebenda Bd. 65, S. 518. 1896. —
ScHENCK, Fr.: Kritische und experimentelle Beitrige zur Lehre von der Protoplasma-bewegung
und Kontraktion. Ebenda Bd. 66, S. 241. 1897.

2) ENGELMANN: Uber Flimmerbewegung. Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 4.

3) Ktung, W.: Uber den EinfluB der Gase auf die Flimmerbewegung. Arch. f.
unterr. Anat., S. 372, 1867.

4) vAN OVERBEEK DE MEYER: zitiert nach ENGELMANN.

5) TARCHANOFF: zitiert nach ENGELMANN.

%) Herrwic u. LipscuiTz: Erhaltung der Funktionen aerober Zellen bei Ersatz der
freien Sauerstoffs durch chemisch gebundenen: ,,Pseudoanoxybiose®. Pfliigers Arch. f. d.
ges. Physiol. Bd. 191, S. 51. 1921.

7) WinTERSTEIN, H.: Zur Kenntnis der biologischen Bedeutung von Wasserstoff-
acceptoren. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 504. 1923.

8) Lrpscuirz, W.: Bemerkungen zu der Abhandlung von WINTERSTEIN, Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 648. 1923.
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Zusammenfassende Darstellungen.

ExgerLvany, Ta. W.: Physiologie der Protoplasma- und Flimmerbewegung. L. Her-
manns Handbuch der Physiologie Bd. I, Teil 1. Leipzig 1879. — ErHARD, H.: Methoden
zur Untersuchung der Flimmer-, Geiflel- und Spermatozoenbewegung. E. Abderhaldens
Handbuch der biol. Arbeitsmethoden Abt. 5, Teil 2. Berlin und Leipzig 1922. — MzrTON, H.,
Die verschiedenen Arten der Flimmerbewegung bei Metazoen. Naturwissenschaften Jg. 12.
1924. — METzZNER, P.: Studien iiber die Bewegungsphysiologie niederer Organismen. Natur-
wissenschaften Jg. 11. 1923. — PUTTER, A.: Die Flimmerbewegung. Ergebn. d. Physiol.
Jg. 2, 2. Abt. 1903. — VALENTIN, G.: Flimmerbewegung. R. Wagners Handwérterbuch
der Physiologie. Braunschweig 1842.

Man kann im Organismenreich unterscheiden zwischen regulierbarer (,,will-
kiirlicher*‘) und unregulierbarer (,,unwillkiirlicher‘‘) Flimmer- und Geifelbewegung.
Bei Metazoen wird die ,,willkiirliche* Flimmerbewegung reguliext durch Impulse,
die vom Zentralnervensystem ausgehen; die ,,unwillkiirliche* Flimmerbewegung
vollzieht sich dagegen ,,autonom®, d. h. sie ist einer solchen Beeinflussung ent-
riickt. Bei den Protozoen besteht der gesamte Organismus nur aus einer einzigen
Zelle; hier fehlt [entgegen der Ansicht von REES!)] ein nervises Zentrum. In-
folgedessen mufl die Protistenzelle als Ganzes selbst ihr eigenes Zentralorgan
darstellen; Reize werden unter natiirlichen Verhiltnissen nicht direkt von den
Zellorganellen (speziell den Geileln und Cilien) selbst beantwortet, sondern
nehmen den Umweg iiber das Ganze, von dessen jeweiligem physiologischen
Zustand die Art und Weise der Reaktion abhingt [ALvERDEsS?)]. Daher ist es
nur von morphologischen, aber keinesfalls von physiologischen Gesichtspunkten
aus gerechtfertigt, wenn VERWORN3) die Ciliaten als ,,freischwimmende Flimmer-
zellen bezeichnet; denn das Infusor ist ein vollstindiger Organismus, die Meta-
zoenflimmerzelle aber nur ein winziger Baustein; Schliisse vom Verhalten des
einen Objekts auf dasjenige des anderen sind also nur sehr bedingt zuléssig.
DaB ,zentrale Impulse bei den Protisten die Flimmer- und Geiflelbewegung
regulieren, ist aus der strengen Koordination derselben und aus ihrer weitgehenden
Modifizierbarkeit und Anpassungsfihigkeit an die jeweilige Lage zu schlieBen.
ALVERDES?) nennt diejenigen Organismen, bei welchen der Cilienschlag zentral
kontrolliert wird, Cilioregulatoren, diejenigen, bei welchen eine derartige Ein-

') REgs, Ca. W.: Univ. of California publ. in zool. Bd. 20. 1922.

%) ALvERDES, F.: Studien an Infusorien. Berlin, Gebr. Borntrager 1922. S. 59.

) VERwoORrN, M.: Allgemeine Physiologie 6. Aufl., S. 448. Jena 1915.

1) ALvERDES, F.: Neue Bahnen in der Lehre vom Verhalten der niederen Organismen.
Berlin 1923,



58  FriEDRICH ALVERDES: Spezielle Physiologie der Flimmer- und GeiBelbewegung.

wirkung fehlt, Cilioirregulatoren. MERTON!) hat bald darauf gezeigt, dal} bei
Gastropoden nebeneinander Cilienbezirke bestehen, von denen die einen dem
Zentralnervensystem gehorchen, die anderen nicht. Mit anderen Worten nehmen
die betreffenden Schnecken eine Mittelstellung zwischen den Cilioregulatoren
und -irregulatoren ein (Weiteres siehe unten).

Die ButTscHLische Theorie?) der Geiflelbewegung bei Flagellaten besagt,
daB die GeiBleln infolge einer in ihnen spiralig verlaufenden ,,Kontraktionslinie‘
schraubig gekriimmt seien; dadurch, dafl diese letztere die Geiflel umwandert,
gerate die ,,Geillelschraube” in Rotation. Die Geillel selbst dndert dabei ihre
Orientierung zum Korper natiirlich nicht. Diese Theorie, die allgemeine Zu-
stimmung fand, ist nach BupEr?®) und METZNER?) nur fiir wenige Sonderfille
giiltig, ndmlich bei einigen Bakterien (Vibrionen und Chromatien).

MeTzZNER studierte die Mechanik der GeiBlelbewegung bei Bakterien und
Flagellaten. Die &uflere Mechanik 148t sich rein physikalisch analysieren und
ist weitgehend dem Experiment und der Beobachtung zuginglich; die innere
Mechanik ist uns dagegen noch ein durchaus verschlossenes Gebiet. Fiir die
Beurteilung der Bewegungsformen wichtig ist die Tatsache, dal die Gestalt der
GeiBel wiahrend der Bewegung nicht nur durch die in ihr wirkenden Krafte be-
dingt ist, sondern auch von dem Wasserwiderstand beeinflult wird, und zwar
um so starker, je rascher die Bewegung verlauft. Ebenso ist die Form des Kérpers
fiir die Bewegung von grofer Bedeutung. METzZNER lie, um die Geilelbewegung
am Modell nachzuahmen, Drihte in Wasser rotieren; es ergab sich dabei, daf
bei einer reinen Kegelschwingung eine Zugkraft auftritt, die den groBten Wert
erreicht, wenn die Mantellinie gegen die Rotationsachse einen Winkel von 20—25°
bildet. Mit schraubenférmig gewundenen Drahten wird eine maximale Wirkung
bei einer Steigung von 45—54° erzielt. Elastische rotierende Korper zeigen
bei rascher Rotation das Bestreben, ihren Schwingungsraum entgegen der Zen-
trifugalkraft zu wverschmilern. Sehr biegsame Objekte nehmen wéhrend der
Rotation passiv Schraubengestalt an, wobei die Rotationsgeschwindigkeit den
Steigungswinkel und den Durchmesser des Schwingungsraumes bestimmt. Bei
nicht drehrunden schwingenden Dréhten erhalt auch der Schwingungsraum
elliptischen Querschnitt.

Den Geifleln der Bakterien und Flagellaten kommt die Fahigkeit zu, sich
an jedem beliebigen Punkt ihrer Oberfliche zu kontrahieren; eine Zone nahe
der Ansatzstelle zeichnet sich im allgemeinen durch besondere Biegsamkeit und
Energieentwicklung aus. Die Geifleln kénnen, wenn sie als Einzelgeilel und nicht
als Schopf vereinigt schwingen, sehr komplizierte Bewegungen ausfithren. Die
reine Kegelschwingung herrscht vor; das Individuum saugt sich also mit Hilfe
der Geiflel gleichsam in das Wasser hinein. Der Schwingungsraum kann dabei
drehrund und elliptisch oder fast flachenformig sein.

Die Lokomotion erfolgt im allgemeinen in der Weise, dafl die Geiel voran-
geht und den Korper nach sich zieht; dabei rotiert der ganze Organismus um
seine Achse. Nur in seltenen Fillen ist die Schwimmgeiflel nach Spermatozoenart
nach hinten gerichtet. Bei mehrgeifleligen Objekten (Peridineen, Distomataceen)
scheinen die nach riickwérts gerichteten, bisher als Steuer gedeuteten Schlepp-
geifleln die Bewegung wenigstens unterstiitzen zu konnen (METZNER).

1) MertoN, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198. 1923.

%) BtrscHLL, O.: Protozoa, Abt. 2, in H. G. BRoNN: Klassen und Ordnungen des Tier-
reichs. Leipzig 1883 —1887.

3) BUDER, J.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 56 u. 58. 1915 u. 1919.

4) METZNER, P.: Biol. Zentralbl. Bd. 40. 1920; Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 59. 1920;
Naturwissenschaften Jg. 11. 1923.
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Chromatium Okeni stellt einen der wenigen Fille dar, wo das Vorliegen einer ,,aktiven
GeiBelschraube‘ gesichert erscheint. Diese Art ist unipolar begeilelt und schwimmt im all-
gemeinen mit der GeiBel am ,hinteren Pol. Auf Reize hin schaltet der Organismus den
Drehungssinn der Geiel um und schwimmt dadurch allein in genau entgegengesetzter Rich-
tung, ohne daB der Schwingungsraum der GeiBel gegen frither wesentlich verschieden ist.
Die GeiBeln der Chromatien und Spirillen sind aus zahlreichen contractilen, wahrscheinlich
metachron arbeitenden EinzelgeiBieln zusammengesetzt; bei den Chromatien sind dieselben
nach BUDER fest miteinander verklebt, bei den Spirillen dagegen nur locker untereinander
verbunden; im letzteren Falle kénnen sie zum Schopf entfaltet werden. Die Spirillen tragen
im allgemeinen an beiden Kérperpolen je einen solchen GeiBelschopf. Gewdhnlich arbeiten
beide Biischel im gleichen Sinne; der jeweils vordere Schwingungsraum bildet eine nach hinten
geofinete breite Glocke, der hintere besitzt breite oder schlanke Kelchform. Reize werden
mit Bewegungsumkehr durch gleichzeitiges Umklappen beider Schwingungsrdume beant-
wortet. Bei den Spirillen tragen nach METzNER die Geifleln nur mittelbar durch Unterhaltung
der Korperdrehung zur Fortbewegung bei.

Baxcrorr!) vermochte zu zeigen, daBl bei Euglena (entgegen alteren An-
schauungen) die GeiBlel wihrend des Schwimmens nicht nach vorwiarts gestreckt,
sondern auf der ,,Ventralseite* nach riickwirts gekrimmt wird ; im eingedickten
Medium, welches die Bewegungen verlangsamt, sieht man, daB wihrend der
Fortbewegung des Individuums durch lokale Kontraktionen hervorgerufene
Schleifen sehr rasch von der GeiBelbasis zur Spitze dahineilen. Alle Angaben
der Autoren deuten darauf hin, daB die Geillelbewegung der Bakterien und
Flagellaten von ,,zentralen* Impulsen geregelt wird [vgl. JENNINGS2) und andere].

Die Ciliaten sind typische Cilioregulatoren. Wahrend der Lokomotion
rotieren sie im allgemeinen iiber die linke Seite (von vorn her gesehen im Sinne
des Uhrzeigers). Dies geschieht bei Holotrichen (z. B. Paramaecium), weil der
wirksame Schlag der Cilien (auf der dem Beobachter zugewandten Seite) schrig
nach rechts hinten gerichtet ist. Bei der Vorwirtsbewegung ohne Rotation
schlagen die Cilien caudalwirts (ALVERDES gegen JENNINGS); bei schwacher
Rotation ist der Cilienschlag m#Big schrig, bei stirkerem Rotieren in hdherem
MaBe schrag gerichtet. Fiihrt das Tier eine Fluchtbewegung riickwirts unter
Rotation iiber die linke Seite aus, dann arbeiten die Flimmerhaare (auf der
Seite des Beobachters) schrig nach rechts vorn; rotiert ein Paramaecium vor-
wirts iiber die rechte Seite (was sich durch Eindickung des Mediums erreichen
1a8t), dann schlagen die Cilien nach links hinten. Es vermag also eine jede Cilie
nach jeder beliebigen Richtung zu schlagen. Die Rotation der Angehérigen
der iibrigen Ciliatenordnungen steht vor allem in Zusammenhang mit der be-
sonderen Konfiguration der zum Munde hinleitenden adoralen Wimperspirale;
bei den Heterotrichen und Hypotrichen wird diese gebildet durch Membranellen,
deren jede sich aus untereinander verklebten Einzelcilien zusammensetzt.

Die Flimmerbewegung geschieht bei den Wimperinfusorien allermeist in meta-
chronen Wellen, d. h. Cilien, die (bezogen auf die Fortpflanzungsrichtung dieser
Wellen) hintereinanderstehen, schlagen nacheinander, Flimmerhaare, die in diesem
Sinne nebeneinanderstehen, schlagen gleichzeitig. Selten ist ein zeitweiliges syn-
chrones Arbeiten hintereinander befindlicher Cilien oder Membranellen beobachtet
worden [z. B. PtrTER?)]. Die Ubermittlung des Impulses zur koordinierten T#tig-
keit vom einen Flimmerhaar zum anderen geschieht auf protoplasmatischem Wege ;
schneidet man in das Infusor tief hinein, dann arbeiten die Cilien in ungestértem
Rhythmus wie zuvor, sowie die Wunde sich geschlossen hat [ALVERDES?) gegen
VERWORN®)].

1) BancrorT, F. W.: Journ. of exp. zool. Bd. 15. 1913.

2) JENNINGS, H. S.: Das Verhalten der niederen Organismen. Ubers. v. E. MaxGoLD.
Leipzig und Berlin 1910.

3) PUTTER, A.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 3. 1904.

1) ALVERDES, F.: Studien an Infusorien. S. 99 u. 101.
%) VERWORN, M.: Psycho-physiologische Protistenstudien. Jena 1889.
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Wie viele und welche Cilien am Infusor arbeiten und welche ruhen, hingt
von den Impulsen ab, die das Tier an die Cilien ergehen 148t; auch der Grad
der Bewegtheit ist weitgehend regulierbar. Bei Berithrung kann das Tier die
betreffenden Flimmerhaare thigmotaktisch mehr oder weniger stillhalten, muf3
es aber nicht. NussBaum!), GrRUBER2), VERWORN3), PiTTER%) und andere
zeigten an kiinstlich zerteilten Infusorien, daB das Vorhandensein des Kerns
fiir das Zustandekommen einer koordinierten Flimmerung nicht notwendig ist.

Die isolierte Cilie schligt noch eine Zeitlang, wofern sie im Zusammenhang
mit ihrem Basalkérperchen belassen wurde; zu Unrecht werden FABRE-DOMER-
6UES) und Ko6rscu®) als Kronzeugen dafiir herangezogen, daB auch Flimmer-
haare ohne Basalkorper noch eine Tétigkeit ausiiben kénnen. Denn als diese
beiden Autoren ihre Arbeiten versffentlichten, war es noch unbekannt, daB
auch bei ihrem Objekt, Paramaecium, die Cilien mit Basalkérperchen versehen
sind; sie unterschieden also, wenn sie von ,,vollig isolierten Cilien sprachen,
nicht zwischen solchen mit und solchen ohne Basalkérperchen.

Bei einem infolge Deckglasdruck zerflieBenden Paramaecium kénnen sich
an der Korperoberfliche (ihrer Natur nach unbekannte) ,hyaline Tropfen®
bilden; auf diese geraten unter Umstédnden isolierte Cilien, indem sie sich ver-
mittels ihres Basalkorpers in dieselben einpflanzen. Die Cilien wandern dort
einzeln oder in Gruppen umher, wobei sie sich zu Biischeln zusammenfinden
und auch wieder trennen koénnen (KorLscH). Sie arbeiten — da sie vom Proto-
plasma keine Impulse mehr empfangen — véllig gleichférmig, zunschst auBerst
rasch, dann immer langsamer, bis sie stillstehen und zerflieBen. Das ,,Flimmer-
element“ [wie VERWORN?) denjenigen kleinsten Teil lebender Substanz nennt,
welcher noch eine Cilienbewegung hervorzubringen vermag] tragt also fiir kurze
Zeit die benotigte Energie in sich. PARKER8) vermutet im AnschluB an seine
Untersuchungen iiber Ctenophoren, Flimmertétigkeit ergebe sich auf Reizung,
Ruhe trete infolge Fehlens von Reizen ein. Dies trifft zu, wenn man intakte
Tiere betrachtet, aber keinesfalls im Hinblick auf das isolierte Flimmerelement.

Beim biischeligen Zusammentreten auf den hyalinen Tropfen des zerflieBen-
den Paramaecium konnen Flimmerhaare, die zuvor in verschiedenem Tempo
schlugen, in einen gemeinsamen Rhythmus verfallen; ein solcher tritt manchmal
bereits ein, bevor sich die Partner einander vollig genihert haben; der iiber-
einstimmende Schlag mufl also rein mechanisch durch die im Wasser hervor-
gerufene Druck- und Saugwirkung und vielleicht auch durch die leichte Er-
schiitterung der Tropfenoberfliche hergestellt werden und den KompromifR
bilden zwischen den beteiligten Einzelkriaften [ALvERDES®)]. Ahnliches be-
obachtete Barrowrrz!?) an den Spermatozoen des Wasserkifers Colymbetes.
Diese werden im Vas deferens durch eine Klebmasse zu groBen Walzen vereinigt,
und bei ihnen wird ein einheitliches rhythmisches Schlagen auch nur rein mecha-
nisch hervorgerufen. .

Wihrend der Galvanotaxis entzieht der elektrische Strom das Cilienkleid
der EinfluBnahme des Infusors; auf Grund einer ,lokalen Wirkung* 1aBt er

1) NussBaum, M.: Sitzungsber. d. Niederrhein. Ges. Bonn. 1884.

2) GRUBER, A.: Biol. Zentralbl. Bd. 5. 1886.

3) VErwoORrN, M.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 48. 1891.

4) PUTTER, A.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 5, S. 608. 1905.

5) FABRE-DOMERGUE: Ann. de la science nat. 7. Sér., Zool. T. 5. 1888.
6) Korsch, K.: Zool. Jahrb., Abt. f. Anat. Bd. 16. 1902.

7) VERWORN, M.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 48, S. 155. 1891.
8) PARKER, G. H.: Journ. of exp. zool. Bd. 2. 1905.

%) ALvERDES, F.: Studien an Infusorien. S. 50.

10) Bavrowirz, E.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 60. 1895.
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die Flimmerhaare ganz automatenhaft und stereotyp schlagen, und zwar in ge-
woéhnlichem Wasser die kathodischen Cilien apikalwérts, die anodischen caudal-
warts. Bei Anwesenheit von BaCl, und anderen Salzen arbeiten dagegen nach
BancrorT?!) die anodischen Cilien apikalwéirts und die kathosischen caudal-
warts. [Die sehr ausgedehnte Literatur iiber Galvanotaxis siehe bei JENNINGS 2)
und ALVERDESS3).] Bei Paramaecium caudatum bringt 0,lproz. Chloralhydrat-
l6sung innerhalb 48 Stunden simtliche Cilien zum Verschwinden; nach Uber-
tragung der Tiere in frisches Wasser sprossen neue Cilien im Verlauf von wenigen
Stunden hervor [ArLvERDES?)]. Der Versuch gelingt am selben Individuum
auch ein zweites Mal; bemerkenswerterweise biilen die mit den Paramécien
im gleichen Infusorienwasser befindlichen Rotatorien ihre Flimmerhaare durch
die Einwirkung des Chloralhydrates nicht ein.

Typische Cilioregulatoren sind die Ctenophoren; schwimmende Individuen
zeigen im Flimmerspiel ihrer 8 Plattenreihen auBerste Koordination und An-
passungsfahigkeit an die jeweilige Lage. BAUER®) vermochte den Nachweis
zu fithren, daB ein anscheinend nervoser Regulationsapparat fiir den Flimmer-
schlag vorliegt, der mit allen Eigenschaften eines nervésen Zentralorganes aus-
gestattet ist. Als solches Organ spricht er das diffuse Nervensystem und nicht den
apikalen Sinnespol an, da bei Beroé sich nach Abtragung dieses Pols die koordi-
nierte Lokomotion innerhalb weniger Minuten wiederherstellt. GOTHLIN®) er-
klart die Annahme cilio-inhibitorischer Nerven fiir notwendig. Er unterscheidet
eine primire Hemmung des Wimperschlages, welche durch schwéchere mecha-
nische, chemische oder elektrische Reizung erfolgt, und eine sekundére Hemmung
durch starkere derartige Reize. Die letztere Art der Hemmung geschieht ver-
mittels Muskeln, welche die einzelnen Platten ins Korperinnere zuriickziehen,
wodurch sie zur Ruhe gelangen. Nervengifte (Chloralhydrat und Atropin) lassen
die primare Hemmung verschwinden; alsdann beschleunigt sich nach einer schwi-
cheren Reizung sogar der Flimmerschlag. GOTHLIN stellt einen innigen Zusammen-
hang zwischen dem priméren und dem sekundiren (muskuliren) Hemmungs-
mechanismus fest; wahrscheinlich bedienen sich beide der gleichen Receptoren,
die vermutlich an der Kérperoberfliche gelegen sind.

Meist beginnt bei den Ctenophoren die Metachronie des Schlages am aboralen
Pol. Nach ParkEer?) lauft jedoch bei Mnemiopsis die Reizwelle selten, bei
Pleurobrachia 6fter in umgekehrter Richtung; niemals findet aber eine Umkehr
der Wirksamkeit des Schlages statt (was nicht miteinander verwechselt werden
darf). VERWORN, dessen klassische Untersuchungen?®) vor allem an heraus-
geschnittenen Flimmerreihen angestellt wurden, gibt fiir Beroé an, daB nie ein
Plattchen schldgt, wenn das niachstobere in Ruhe bleibt; halt der Experimentator
ein der Mitte der Reihe angehoriges Plidttchen fest, so liuft die Bewegung nur
bis hierhin, wihrend die abwirtsgelegenen Plattchen in Ruhe bleiben®). Bei
Mmnemiopsis leitet sich dagegen nach PARKER die Erregung fort, selbst wenn ein
Teil der Plittchen am Schlagen gehindert oder gar entfernt wird. Lokale Ab-
kiihlung auf 5° hindert an der betreffenden Stelle das Schlagen, aber nicht die

1) Bancrorr, F. W.: Journ. of physiol. Bd. 34. 1906.

%) Zitiert S. 59.

8) ALverDES, F.: Biol. Zentralbl. Bd. 43. 1923; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
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4) ALVERDES, F.: Studien an Infusorien. S. 29.

%) BAUER, V.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 10. 1910.

%) GorHLIN, G. F.: Journ. of exp. zool. Bd. 31. 1920.

7) PARkER, G. H.: Journ. of exp. zool. Bd. 2. 1905.

8) VERworN, M.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 48. 1891.

%) VErRwORN, M.: Allgemeine Physiologie 6. Aufl,, S. 729. Jena 1915.
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Weiterleitung des Reizes. An Cestus beobachtete allerdings auch VERWORNY),
dall man ein Plittchen mit seinen Basalzellen ausreiBen kann, ohne da3 dadurch
die Fortpflanzung der Erregung unterbrochen wird.

PARKER hilt (im Gegensatz zu VERWORN) die Annahme einer in der Tiefe
gelegenen Leitung fiir notwendig. Diese letztere ist nach PARKER einer nervisen
ahnlich zu denken, wobei der Reiz von einer Kérperzelle zur anderen fortschreitet.
Dafi das mechanische Prinzip durchaus nicht bedeutungslos ist, zeigte VER-
WORN 2). Zerteilt man eine Rippe der Quere nach, so verfillt jede der beiden
Halften in ihren eigenen Rhythmus; das oberste Pliattchen tibernimmt jeweils
die Fithrung. Bringt man die beiden Teile der Rippe in der urspriinglichen An-
ordnung wieder aneinander, so stellt sich ein gemeinsames metachrones Schlagen
rein mechanisch erneut her; werden bei breiten Wundflichen die Plittchen der
Teilstiicke durch Schleim- oder Baumwollfaden verbunden, so fithrt schon dies
zu einem metachronen Schlag; auf diese Weise vermag man auch den oberen und
unteren Abschnitt verschiedener Rippen in Beziehung zueinander zu setzen. Selbst
eine isolierte Platte schligt noch rhythmisch, wofern die dazugehérigen Basalzellen
ihr noch anhaften; allerdings geschieht dieser Schlag in durchaus stereotyper und
unmodifizierbarer Weise (vgl. hierzu die isolierten Cilien von Paramaecium auf
den ,,hyalinen Tropfen‘‘). Die isolierte Schwimmplatte ohne Basalzellen ist noch
nicht tot, sondern lebt eventuell 1/, Stunde lang [PUTTER?), PARKER]; sie ist aber
bewegungsunfihig, da ihr der vom Basalprotoplasma ausgehende Impuls fehlt.

Bei der Seeanemone Metridium beschreibt PARKER?) Schlagumkehr am
Mundbezirk, die im Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme eintritt. Ge-
wohnlich geschieht die Flimmerung nach aufBlen, bei Anwesenheit von Nahrung
jedoch nach innen. Diese Erscheinung kann durch KCIl-Lésung, Creatin, Pepton,
Deuteroalbumose und Asparaginséure hervorgerufen werden. Die Flimmerung
behalt jedoch die Richtung nach auflen bei, wenn Creatinin und verschiedene
Zuckerarten gereicht werden. Ob die Schlagumkehr mehr auf Grund einer ,,lokalen
Wirkung® oder mehr indirekt im Gefolge eines receptorischen Reizes (,,Empfin-
dungsreizes“) und eines durch diesen hervorgerufenen ,zentralen Impulses
geschieht, ist bisher ununtersucht geblieben.

Unter den Turbellarien gehoren (ohne Riicksicht auf die systematische
Stellung) die kriechenden Arten zu den Cilioirregulatoren, die vermittels Cilien-
schlages frei schwimmenden Arten dagegen zu den Cilioregulatoren [ALVERDES 5)].
Die Planarien und andere kriechende Formen bewegen sich durch Cilienschlag
in einem selbstproduzierten Schleimband vorwérts [PEARL ¢)]; diese Flimmerung
ist eine durchaus stereotype, nach riickwirts gerichtete. (Daneben spielen fiir
die Lokomotion unter Umstéinden Muskelkontraktionen eine Rolle.) Das be-
treffende Tier mag ruhen oder geradeaus kriechen, in einer Wendung begriffen
sein oder sein Vorderende zuriickziehen, niemals variiert sich die Richtung des
unmittelbar an der Korperwand verlaufenden Wasserstroms. Anderungen der
Lokomotion gehen also nicht auf die Flimmerung zuriick, vielmehr bedient
sich vermutlich das Tier des (auf nerviosen EinfluB hin) selbstproduzierten
Schleimes, um seine Bewegungsform zu regulieren; solange Schleim strémt,
gleitet das Tier in diesem vorwérts; hort die Sekretion auf, dann endet die Loko-
motion. Auch bei den von OLMSTED?) untersuchten marinen Polycladen ist

1) 1891, S. 173. 2) 1891, S. 168.

3) PUTTER, A.: Ergebn. d. Physiol. Jg. 2, 2. Abt. 1903.

4) PARKER, G. H.: Americ. journ. of physiol. Bd. 14. 1905.

5) ALVERDES, F.: Neue Bahnen. S. 31.

6) PEARL, R.: Quart. journ. of microscop. science N. S. Bd. 46. 1903.
7) OLMSTED, J.: Journ. of exp. zool. Bd. 36. 1922.
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die Cilienbewegung vom Nervensystem unabhingig; sie hat iibrigens dort fiir
die Lokomotion praktisch keine Bedeutung, sondern hier besorgen vor allem die
Muskeln die Ortsbewegung.

Bei Narkotisierung Angehéoriger kriechender Turbellarienarten (Vortex,
Dendrocoelum) schlagen die Cilien genau wie zuvor konstant nach riickwirts;
die Flimmerhaare bleiben also von der Ausschaltung des Zentralnervensystems
vollig unbeeinfluit und lassen sich durch das Narkoticum nicht zu einem rever-
siblen Stillstand bringen. Das Versuchstier gibt bald das Kriechen auf und
schwimmt dann, wenn sein Korper geradegestreckt ist, in véllig stereotyper
Weise vorwirts durch das Wasser dahin; ist der Kérper gekriimmt, so rotiert
das Tier, mit dem Kopf voran, im Sinne dieser Kriimmung. Wo die narkotisierten
Turbellarien gegen ein Hindernis rennen, dort bleiben sie stecken, ohne daf
der Cilienschlag sich veridndert. In frischem Wasser erwachen die Versuchs-
objekte bald, was sich durch das Einsetzen von Muskelkontraktionen kundgibt
[ALVERDES?)].

Bei den mit Hilfe der Flimmerbewegung frei schwimmenden Turbellarien
(z. B. Stenostomum) ist der Cilienschlag kein stereotyper, vielmehr vermag das
Tier denselben den Erfordernissen der Lage jeweils anzupassen ; die Cilien schlagen
je nachdem vorwéarts oder riickwarts, und zwar bald stérker, bald weniger kraftig,
oder sie ruhen. Es lieB sich nachweisen, da3 die Cilien offenbar direkt dem
Zentralnervensystem unterstehen; iiber den morphologischen Zusammenhang
zwischen dem letzteren und den Flimmerzellen fehlen allerdings bisher noch
Untersuchungen. Die Cilien werden aber nicht etwa indirekt durch den Kon-
traktionszustand der daruntergelegenen Muskulatur beeinfluBt, wie MAYER 2)
dies (irrtiimlich) fiir Ctenophoren und marine Flimmerlarven beschreibt. Viel-
mehr besteht bei Stenostomum vollstindige Unabhingigkeit zwischen Flimmer-
und Muskeltiatigkeit, wenn natiirlich auch beim Zustandekommen der Orts-
bewegungen Cilien und Muskeln in durchaus koordinierter Weise zusammen-
arbeiten.

Durch Narkose wird bei Stenostomum das Zentralnervensystem, welches
die Impulse an die Cilien abgibt, ausgeschaltet [ALVERDES 3)]. Die Cilien sind
dann sich selbst iiberlassen und beginnen im ersten, reversiblen Stadium der
Narkose auf ganz stereotype Weise schrég nach riickwérts zu schlagen. Infolge-
dessen wird das betdubte Tier (nach Infusorienart) in eine Lokomotion unter
Rotation tiber die linke Seite versetzt. Gerit es dabei gegen irgendein Hindernis,
so wird es durch dieses aufgehalten, ohne daB der Cilienschlag irgendeine Ab-
anderung erfahrt. Klarer als bei nicht betdubten Tieren sieht man bei narkoti-
sierten Individuen das thigmotaktische Verhalten beriihrter Cilien, denn hier
fehlen infolge Ausschaltung des Zentralnervensystems alle Impulse zu irgend-
welchen besonderen Titigkeiten der Flimmerhaare. In dem Mafle, wie das Ver-
suchstier aus der Betdubung erwacht, treten Modifikationen des Cilienschlages
und Muskelkontraktionen auf.

Nach Prarn?) verhdlt sich Stenostomum hinsichtlich seiner Cilientatigkeit
unter Einfluf} des elektrischen Stromes wie ein Infusor. ALVERDES®) konnte
dies nicht bestétigen, vielmehr bewahrt sich nach letzterem das (nicht narkoti-
sierte) Stenostomum die Herrschaft iiber seine Cilien. Auch im ersten (reversiblen)
Stadium der Narkose gibt es kein galvanotaktisches Verhalten der Cilien, sondern

1) ALverDES, F.: Neue Bahnen. S. 31.

) MAYER, A. G.: Carnegie Inst. Washington Publ. Bd. 132. 1911.

3) ALveErDES, F.: Neue Bahnen. S. 32. .

4) PraRL, R.: Quart. journ. of microscop. science N. S. Bd. 46. 1903.

5) ALvErpEs, F.: Pfliigers Arch, f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 530. 1923.
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es bleibt nach SchlieBung des Stromes die Flimmerbewegung stereotyp und
caudalwirts gerichtet. Im zweiten (irreversiblen) Stadium der Narkose schreitet
der Korper des Tieres einer unaufhaltsamen Auflgsung entgegen, und der Cilien-
schlag wird dabei unwirksam; 148t man in diesem Zustand den elektrischen
Strom einwirken, dann verhalten sich die Cilien in typisch galvanotaktischer
Weise. Bei cilioirregulatorischen Turbellarien (Dendrocoelum) lie sich bisher
in keinem Falle nachweisen, daB der elektrische Strom Einflu$3 auf die Flimmer-
tatigkeit zu gewinnen vermag.

Bei den Rotatorien, deren Kopfende eine kraftige Bewimperung tragt, hat
das Individuum keinen direkten (nervosen) EinfluB auf die Cilientatigkeit. Die
Flimmerhaare arbeiten ganz stereotyp; hierdurch strudelt sich das Tier Nahrung
herbei, wenn es sich mit Hilfe seines Hinterendes festhilt; es schwimmt da-
gegen vorwirts, sowie es sich losldft. Die Flimmerung wird in geringerem oder
héherem Grade sistiert oder ganz aufgehoben, je nachdem das Tier durch Muskel-
zug das Vorderende teilweise oder vollstindig einzieht. Narkotisierte Individuen,
bei denen die Cilien hinreichend weit ausgestiilpt liegen, bewegen sich in voéllig
stereotyper Weise im Wasser vorwérts, bis die Betdubung weicht [ALVERDES?)].

An Polychitenlarven (Polydora) konnte MERTON2) zeigen, dal} die Cilien
des prioralen und des perianalen Wimperkranzes offenbar ganz ,,willkiirlich
einzeln und auch koordiniert in T#tigkeit gesetzt werden kénnen. Die Wimpern
hingen in ihrer Tétigkeit nicht vom Kontraktionszustand der daruntergelegenen
Muskeln ab [wie MaYER3) will]. Durch Curare konnte MERTON es erreichen,
daB} die beiden Wimperkranze hemmungslos schlugen; durch Strychnin brachte
er sie dagegen zu vollstindigem Stillstand. Wahrscheinlich wirken die Gifte nicht
direkt auf die Cilien, sondern auf die Nerven, unter deren Einwirkung sie stehen.
Durch Ausschaltung dieses Nerveneinflusses vermittels Curare tritt der autonome
Mechanismus der Flimmerzellen ungehemmt in Tétigkeit; durch Strychnin wird
der EinfluB der Nerven maoglicherweise noch verstirkt. Uber den morphologischen
Zusammenhang zwischen den Elementen des Nervensystems und den Flimmer-
zellen bei der Trochophora siehe WOLTERECK %).

Bei Veligerlarven fand MERTON entsprechend, daf} die sonst intermittierend
und ,,willkiirlich*“ tatigen Cilien des Velums nach Ausschaltung des Nerven-
systems durch Curare unentwegt schlagen. An Siiwasserpulmonaten wies
MEerTONS) neben den ,unwillkiirlich® arbeitenden Wimperepithelien einen cilio-
regulatorischen Flimmerbezirk nach. Derselbe liegt an der Peripherie der Mund-
lappen und leitet sich bezeichnenderweise wahrscheinlich vom Velum her. Die
genannten Cilien stehen im allgemeinen still, kénnen aber auf sullere Reize hin
oder durch Impulse der Schnecke in Titigkeit treten. Ebenso gelingt es, an
den abgeschnittenen Mundlappen durch kiinstliche #uBere Reize oder durch
Reizung der zugehorigen Nerven mit einem konstanten galvanischen Strom die
Tatigkeit des Flimmerepithels auszuldsen.

CoPELANDS) zeigte, dafl bei der Gastropodengattung Polinices ebenso wie bei Alectrion
die Lokomotion nicht allein auf die Tétigkeit von Muskeln, sondern auch auf diejenige von
Cilien zuriickgeht. Diese Flimmerbewegung wird vom Nervensystem reguliert, entweder
direkt oder auf dem Umweg iiber die Schleim- und Muskelzellen, die den Flimmerzellen

benachbart liegen; die alleinige Annahme einer intraepithelialen Reiziibertragung reicht
nach CorELAND zur Erklérung der Variierbarkeit der Flimmerbewegung nicht aus.

1) AvverDES, F.: Biol. Zentralbl. Bd. 43. 1923.

) MEerTON, H.: Biol. Zentralbl. Bd. 43. 1923.

3) MaYER, A. G.: Carnegie Inst. Washington Publ. Bd. 132. 1911.

4) WOLTERECK, R.: Biblioth. Zool. 1902.

5) MerroN, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198. 1923.

%) CopELAND, M.: Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 42. 1922.
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Ob am Mundlappen der Muscheln Schlagumkehr der Cilien vorkommt, ist ungewif3
[JorDAN1)]; vielleicht besteht dort dauernd nebeneinander eine Flimmerbewegung, die
zum Munde hinfiihrt, und eine, die von dort fortleitet. Den Verlauf der Flimmerstréme
im Mantelraum von Anodonta hat SIEBERT 2) eingehend beschrieben. Die Flimmerbewegung
bei Mytilus untersuchte GRAY 3).

SEGERDAHLY) priifte den EinfluB des elektrischen Stromes auf die Cilien-
bewegung der Anodontakiemen. Stehen im Préaparat die isolierten Kiemenfilamente
senkrecht zur Stromrichtung, so hoért bei einer Stromstarke von 0,01—0,25 MA
die Wimperbewegung auf derjenigen Seite auf, an welcher der Strom die Flimmer-
zellen von der Zellbasis zu ihrem freien Ende hin durchliuft; an der Gegen-
seite wird die Flimmerbewegung nicht herabgesetzt, sondern héchstens beschleu-
nigt. Mit anderen Worten : auf der kathodischen Seite wird die Flimmerbewegung
sistiert, auf der anodischen Seite bleibt die Flimmerrichtung erhalten. [Ein
dhnliches Bild sieht man nach ALVERDES®) an Stenostomum beim Ubergang vom
ersten zum zweiten Stadium der Narkose.] Unter Anwendung eines Stromes
von 1 MA und dariiber tritt kein Stillstand bei SchlieBung, sondern erst bei Off-
nung ein, und zwar an den der anodischen Seite des Kiemenfilaments zugehorigen
Zellen.

Als Objekt fiir das Studium der Flimmerbewegung bei Metazoen haben
bisher aufler den Kiemen-, Mantel- und Darmzellen der Muscheln vor allem
die Lebergangzellen der Schnecken und die Zellen des Froschrachens gedient.
Es handelt sich hier jedesmal um Flimmerepithelien, die autonom, d. h. unab-
hingig vom Zentralnervensystem arbeiten ; dullere Faktoren vermogen auf Grund
einer ,lokalen Wirkung* die Flimmertdtigkeit mehr oder minder zu variieren.
Wird ein flimmernder Bezirk von seiner Ansatzstelle lofgerissen, so arbeiten
die Cilien wie zuvor rhythmisch weiter und versetzen den betreffenden Epithel-
fetzen unter Umstédnden in eine gleichférmige rotierende Bewegung (z. B. beim
Frosch). Wie bei den Infusorien, so ist bei den Metazoen das Fehlen des Zell-
kernes fiir das Zustandekommen der Flimmerbewegung ohne Bedeutung [ENGEL-
MANN®), VERWORN7), PETER®), BERGEL?) u. a.].

Unter den Arthropoden wurde bis vor kurzem nur bei Peripatus der Besitz
von Flimmerzellen mit Sicherheit nachgewiesen [GAFFRON?) und SEDGWICK!?!)];
die Mitteilung von Viaxox!?) iiber das Vorkommen von Flimmerzellen im Darm
der Chironomuslarve wird jetzt wohl von den meisten Autoren auf einen Irrtum
zuriickgefithrt. Vielleicht aber erscheint diese Angabe in einem neuen Lichte
durch Untersuchungen von Farkas'®) an Cyclops. Dieser fand bei Individuen,
die im Aquarium ungeniigend ernéhrt worden waren, im fixierten und gefarbten
Praparat stets Flimmerzellen, und zwar ,,am Anfange des celluldren Magen-
abschnittes, im Diinndarme, am Anfangs- und Endteile des Dickdarmes. Im
lebenden Zustande sah Farkas Flimmerzellen nur bei einer Gelegenheit im Dick-

1) JorpaN, H.: Vergleichende Physiologie wirbelloser Tiere. Bd. 1, S. 335. Jena 1913.

2) SieBERT, W.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 106. 1913.

3) GRrAY, J.: Proc. of the roy. soc. of London, Biol. Ser., Bd. 93 u. 95. 1922 u. 1923.

4) SEGERDAHL, E.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 42. 1922.

5) ArLverpEs, F.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 533. 1923.

6) EngeLMany, Tr. W.: L. Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. I, Teil 1.
Leipzig 1879.

7) VERWORN, M.: Psycho-physiologische Protistenstudien. Jena 1889.

8) PETER, K.: Anat. Anz. Bd. 15. 1899.

9) BErGEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 78. 1900.

10) GAFFRON, E.: SCHNEIDER: Zool. Beitr. Bd. 1. Breslau 1883, 1885.

1) SEDGWICK, A.: Quart. journ. of microscop. science 1888.

12) VigNow, P.: Arch. de zool. exp. et gén. 3. Sér., T. 9. 1901.

13) FARKAS, B.: Acta litt. ac scient. univ. Szeged. T. 1. 1923.
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darm; die Bewegung der Cilien war keine rhythmische, sondern eine unregel-
maBig schlagende. An gut gendhrten Individuen finden sich statt der Flimmer-
zellen solche mit fransiger Oberfliche. Nicht eigentlich ,,Cilien® sind die Fort-
sitze, die NusBaum!) wahrend der Absorptionstatigkeit an den Mitteldarm-
driisenzellen ausgehungerter Exemplare von Onsscus sah; dieser Autor bezeichnet
sie zwar wegen ihres ciliendhnlichen Aufbaues (Wimper und Basalkorn) als solche ;
sie sind jedoch unbeweglich.

Die Spermatozoen vieler Tierspezies sind flagellatenférmig gebaut, so die-
jenigen der Wirbeltiere, vieler Arthropoden (speziell Insekten) sowie der Tuni-
katen, Mollusken, Echinodermen, mancher Wiirmer u. a.2). Morphologisch sind
derartige Spermatozoen auf recht verschiedene Weise gestaltet; sie schwimmen
stets mit dem Kopf voran. Der letztere kann zu einer vollkommenen Schraube
gedreht erscheinen (Vogel), was fiir die Sicherung der spiraligen Fortbewegung
von Bedeutung ist. Ein grundlegender Unterschied zwischen Flagellaten und
Spermatozoen muf} darin erblickt werden, daf3 bei den ersteren die Geilelbewegung
,»,zentral“ regulierbar ist und demgeméiB von seiten des Individuums den jeweiligen
Erfordernissen des Milieus angepallt wird; bei den Spermatozoen hingegen ver-
lauft die Geilelbewegung stets in einer durchaus stereotypen und irregulatorischen
Weise. WEIL3) brachte eine Aufschwemmung von Spermatozoen des Menschen
in RineErscher Losung mit weiblichen Genitalsekreten zusammen, die entweder
pathologisch verdndert waren oder von Frauen stammten, die in kinderloser
Ehe lebten; er beobachtete dann eine Abnahme der Spermatozoenbeweglichkeit.
Veranderungen in der chemischen Zusammensetzung des Sekretes der Vaginal-
und Cervicalschleimhaut vermégen also wahrscheinlich auch Ursache einer
Sterilitit zu sein, indem die Beweglichkeit der Spermatozoen durch sie vollstéindig
gehemmt werden kann.

Ein Cilienbesatz des Kérpers kommt den Larven von Amphioxus zu; ebenso
tritt ein solcher in sehr frithen Entwicklungsstadien mancher Teleostier auf und
ruft hier sogar ein Rotieren des gefurchten Eies hervor. Unter Amphibien ist
die Bewimperung bei jungen Larven von Salamandrinen eine allgemeine 4). ASSHE-
TON %) studierte die Flimmerstrome an der Korperoberfliche der Embryonen
und Larven von Rana und Triton. Dieselben differieren an den verschiedenen
Kérperstellen hinsichtlich ihrer Intensitit erheblich; im Laufe der Ontogenese
geschehen Anderungen in der Stromungsrichtung. An Regeneraten treten
Flimmerstrome auf, die in ihrer Richtung von der Norm abweichen; denn es
entstehen in solchen Féllen Flimmerzellen an Stellen, wo normalerweise keine
solchen sich befinden, und diese ordnen sich zundchst noch nicht dem allgemeinen
Flimmerstrom unter. Bei Verwachsungsversuchen an jungen Amphibienlarven
hat man nach Born¢) mit dem Wimperkleid zu rechnen.

Das Magen- und Darmepithel wimpert bei Saugern und Végeln nie, auch
nicht im embryonalen Zustand ; bei Batrachiern indessen sowie bei den Selachiern
ist es im Fotalleben ein flimmerndes und bei einigen der niedersten Wirbeltiere,
Amphioxus und Petromyzon, behilt es zeitlebens das Cilienspiel?). Von solchen

1) NusBaumM, J.: Biol. Zentralbl. Bd. 37, S. 52. 1917.

%) KorscugrT, E. u. K. HErpER: Lehrbuch der vergleichenden Entwicklungsgeschichte.
Allg. Teil, S. 397. Jena 1902.

z) WerL, A.: Arch. f. Frauenkunde u. Eugenik Bd. 7, S. 238. 1921.

4) GBOENE AUR, C.: Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere Bd. 1, S. 86. Leipzig 1898.

®) AssuETON, R.: Quart. journ. of microscop. science N. S. Bd. 38, S. 465. 1896.

) BorN, G.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd 4, S. 349. 1897.

7) OpPEL, A.: Lehrbuch der vewlelchenden Anatomie. 1 Tell, S. 12, Jena 1896.
Uber das sonstige Vorkommen von Fhmmmepltholx(‘n bei \Vubo]tlelen muf} ich auf OPPEL,
Teil 18, verweisen.
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niederen phylogenetischen Zustdnden her leitet sich die Cilienbekleidung am
Epithel des Magens bei Amia und bei manchen Teleostiern (z. B. Esox, Perca)
ab; bei letzteren ist dieselbe jedoch nicht mehr ganz so gleichmiBig, wie sie
noch ihr Oesophagus zeigt. Bei den Amphibien ist das Wimperepithel der Mund-
héhle bis in den Anfangsteil des Magens verfolgbar '); bei pflanzenfressenden
Amphibienlarven findet sich Flimmerepithel im Oesophagus, Magen, einem Teil
des Darmes und — in einigen Stadien — in der Kloake?2).

Viele wichtige Befunde iiber die Physiologie der Flimmerbewegung sind am
Rachenepithel des Frosches erhoben worden. ENGELMANN3) fithrte seine klas-
sischen Versuche iiber die Flimmerbewegung auier an Mollusken an diesem Objekt
aus. Es konstruierte zu diesem Behufe die Gaskammer fiir mikroskopische Unter-
suchungen. [Auf die ExgELMANNschen Ergebnisse hat GELLHORN %) austfiihrlich
Bezug genommen.] Krarr5) fand am gleichen Objekt, daBl sich die Flimmer-
bewegung in Form einer in der Richtung des wirksamen Schlages fortschreitenden
longitudinalen Welle vollzieht. Das Flimmerepithel besitzt eine ausgesprochene
mechanische Erregbarkeit, wie dies seiner physiologischen Aufgabe mechanischer
Arbeit entspricht ). Die Koordination beruht nicht bloB auf einer dufleren, sondern
wesentlich auch auf einer inneren, von ,,Oberzelle‘‘ zu ,,Unterzelle‘* stattfindenden
Reiziibertragung. Denn die Fortleitung geht auch iiber ruhig bleibende (z. B.
abgekiihlte) Strecken hinweg. Bei denjenigen Kaltbliitern, bei denen auf der
mit Flimmerepithel besetzten Rachenschleimhaut die wirksame Stromung zum
Magen fithrt, sind die der Mundéffnung nihergelegenen Zellen die Oberzellen,
die dem Magen naher befindlichen die Unterzellen ; umgekehrt sind beim Flimmer-
belag der Luftwege der Warmbliiter, bei dem die Stromung nasenwérts nach
aullen fithrt, die in den kleinsten Bronchien gelegenen Zellen die Oberzellen im
Vergleich zu den weiter aufwérts gegen den Nasenrachenraum befindlichen 7).
Im Gewebe der Rachenschleimhaut des Frosches liegt die Polaritat im Sinne
eines ,,Vorne-Hinten ein fiir allemal fest; die Richtung des wirksamen Schlages
kehrt sich nach v. BRUckE®) auch dann nicht um, wenn man ein recht-
eckiges Stiick aus der Flimmerschleimhaut des Mundhéhlendaches excidiert
und nach einer Drehung um 180° wieder zur Verheilung mit seiner Um-
gebung bringt.

MEerTON®) Zeigte mit Hilfe von Carminkérnchen, daf die einzelnen Flimmer-,
strome der Rachenschleimhaut bei Rana esculenia mit sehr verschiedener Ge-
schwindigkeit dem Schlunde zueilen. Lebhaft ist die Strémung an den Stellen,
wo die Schleimhaut des Mundhohlendaches an die Oberkieferschleimhaut grenzt
und mit ihr eine Rinne bildet, und unmittelbar dariiber auf der Kante der inneren
Schleimhautfalte des Oberkiefers; die auBere Grenze des Stromes bildet die
Zahnreihe. Ebenso ist in der Mittellinie der Rachenschleimhaut, d. h. in einem
Streifen, der von den Gaumenzihnen iiber das Parasphenoid nach hinten ver-
lduft, eine lebhaftere Stromung zu beobachten. Die ganzen dazwischenliegenden
Felder, so vor allem die Partien, iiber denen die Orbitae liegen, zeigen sehr viel
tragere Flimmerbewegung. Sehr deutlich wird diese verschieden lebhafte Cilien-
tatigkeit, wenn man bei Versuchsbeginn die erste nach hinten ziehende Carmin-
schleimwelle beobachtet ; sie zeigt auf den Orbitalfeldern eine starke Einbuchtung.

1) GEGENBAUR: Bd. 2, S. 134, 135. 2) OppeL: Teil 1, S. 91.

%) ExceErMANN, Tu. W.: Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 4, S. 321. 1868.
4) GerLHORN, E.: Dies. Handbuch.

°) Krarr, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 47, S. 196. 1890.

) PererFr, T. u. M. W. WorrRpEMAN: Biol. Zentralbl. Bd. 44. 1924.

7) KrarT: S. 198.

8) BriickE, E. v.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 45. 1916.

%) MerroxN, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 7. 1923.
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Das Ursprungsgebiet fast aller Flimmerstréme der Rachenschleimhaut des
Frosches liegt in der Nahe der Intermaxillardriisen. Dasselbe besteht aus einer
1,5 mm langen Linie, von der aus nach allen Seiten, auch nach der Schnauzen-
spitze zu und in der Richtung nach den Gaumenzihnen, Flimmerstrome ent-
springen. Der nach der Schnauzenspitze gerichtete Strom wandert auf die Inter-
maxillarwiilste und gabelt sich hier in einen jederseits nach hinten ziehenden
Strom. Kompliziert sind noch die Verhaltnisse unmittelbar vor den Gaumen-
zihnen und den Choanen, wo schmale, unmittelbar nebeneinanderliegende
Stréme in entgegengesetzter Richtung verlaufen. Aus den Choanen treten kriftige
Flimmerstrome hervor, die sich mit den von weiter vorn kommenden, seitlich
gelegenen Rinnenstromen vereinigen. AuBlerordentlich lebhaft ist die Flimmer-
bewegung in den Flimmerrinnen, welche an den Gaumenzéhnen belegen sind.
Einen Ausdruck findet die sehr verschiedene Intensitdt, mit der die einzelnen
Partien der Rachenschleimhaut flimmern, in der verschiedenen Ausgestaltung
der entsprechenden Flimmerepithelien. Die Epithelzellen der Orbitalregion
haben kiirzere und gedrungenere Wimpern von nur 6 u Liénge, wohingegen
die Zellen dort, wo die Strémung schneller flieBt, Cilien von 9—11 u Lange
besitzen.

Beim erwachsenen weiblichen Frosch finden sich im Epithel der Pleuroperito-
nealhéhle auBler den nackten Serosazellen auch Flimmerzellen!). Diese letzteren
sind in Flimmerstrafen angeordnet, welche zu den Eileiteroffnungen hinfiihren. Be-
sonders reichlich mit Flimmerzellen ist die ventrale Bauchwand in und neben der
Mittellinie besetzt. Auch der Bauchfelliiberzug der Leber besitzt eine Bekleidung
von Flimmerepithel. Die Flimmerung ist zu jeder Jahreszeit in Tatigkeit. Die
Flimmerzellen finden sich erst bei geschlechtsreifen Tieren, wéhrend bei jungen
unentwickelten Weibchen sich ebenso wie beim Mannchen der ganze Epithel-
belag der Bauchhdhle aus gleichmaBig gestalteten glatten, nackten Epithelzellen
zusammensetzt, von denen noch keine irgendeine Besonderheit aufweist. Die
funktionelle Bedeutung der Flimmerzellen liegt darin, dafl sie den Transport
der in die Bauchhohle entleerten Eier zum Ostium abdominale tubae besorgen.
In funktionellem Zusammenhang damit steht eine Beflimmerung des Lumens
der Tube.

Gegenstand einer — allerdings mehr morphologisch gerichteten — Unter-
suchung waren beim Frosch mehrfach die mit Flimmerepithel versehenen Nephro-
stome, welche in betrichtlicher Anzahl die ventrale Nierenoberfliche durch-
setzen und in die Leibesh6hle miinden 2). Sie fithren bei der Larve in die Harn-
kanalchen; wihrend der Metamorphose schliefit sich diese Verbindung, und die
Wimpertrichter gewinnen dafiir eine solche mit den Wurzeln der Vena cava
posterior innerhalb der Niere. In den Nierenkanalchen ist unter den 5 Ab-
schnitten, die die Autoren an einem jeden derselben unterscheiden, der 1. und
3. beflimmert.

Beim Menschen3) sind Flimmerzellen zu finden in der Schleimhaut der
inneren Genitalien, und zwar beim Manne in den Vasa efferentia des Neben-
hodens, beim Weibe meist im Epoophoron, stets in den Eileitern und zeitweilig
im Uterus. Durch die in den Tuben erzeugte Stromung wird wahrscheinlich das

1) ECKER, A., R. WiEpERSHEIM u. E. GAUPP: Anatomie des Frosches. 3. Abt. 2. Aufl.
S. 372. Braunschweig 1904.

2) EckER-WIEDERSHEIM-GAUPP: 3. Abt., S. 224. — SPENGEL, J. W.: Arb. a. d. Zool.
Inst. Wiirzburg Bd. 3, S. 1. 1876. — NussBaumM, M.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 27, S. 442.
1886.

3) HeErMANN, L.: Lehrbuch der Physiologie. 14. Aufl. Berlin 1910. — RAUBER, A.
u. F. Korscu: Lehrbuch der Anatomie des Menschen. 12. Aufl. Leipzig 1923.
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Ei vaginawarts getrieben; die von seiten der Spermatozoen gezeigte positive
Rheotaxis ') 1aBt diese ihrerseits stromaufwirts wandern. Flimmerbewegung
besteht beim Menschen weiterhin in den Bronchien und Bronchiolen (bis an die
Alveolen), in der Luftrohre, dem Kehlkopf (mit Ausnahme der wahren Stimm-
bénder und einiger anderer Stellen), im Cavum pharyngonasale, auf der Nasen-
schleimhaut (mit Ausnahme der Regio olfactoria) sowie in den Nebenhdhlen der
Nase, in der Tuba auditiva und der Paukenhohle, inkonstant im Trinenkanal und
Tranensack. Eine besondere, umstrittene Abart stellt das Ependym der Gehirn-
ventrikel und des Zentralkanals im Riickenmark dar 2). Die Bedeutung der im
respiratorischen Trakt stets nach der Nasenéffnung gerichteten Flimmerung
besteht darin, Schleim und in diesen eingeschlossene Fremdkérper fortzuschaffen.

1) RotH, A.: Arch. f. Anat. u. Physiol., Abt. Physiol. 1904, S. 366. — Aporpa1, H.:
Anat. Anz. Bd. 26, S. 549. 1905.

%) SCHAFFER, J.: Vorlesungen iiber Histologie und Histogenese. Leipzig 1920. S. 79.



Bewegungserscheinungen durch Verinderungen
des spezifischen Gewichtes.
Von

JOSEF SPEK
Heidelberg.

Wenn wir die durch Verinderung des spezifischen Gewichtes verursachten
Bewegungserscheinungen den Bewegungen, die auf Formverinderungen der
Zellen oder auf Kontraktionserscheinungen beruhen, zur Seite stellen wollen, so
kénnen wir das nur in dem Falle mit einem gewissen Rechte tun, wenn die Ver-
anderung des spezifischen Gewichtes auf spezifischen elementaren celluliren
Prozessen beruht. Dies gilt am ehesten noch fiir die Bewegungen der Radrolarien.

Anvielen Radiolarien a3t sich auch in Glasrohren beobachten, daf3sie auffallige,
geradlinige, aufsteigende und absinkende Bewegungen ausfithren, wéhrend entspre-
chende seitliche Bewegungen nicht vorkommen. Es 146t sich nun nachweisen, daf
diese Bewegungen darauf beruhen, daf} die Zellen Substanzen produzieren, welche
spezifisch leichter sind als das Seewasser. K. BRANDT!) untersuchte schon im Jahre
1885 einen solchen Fall, und zwar die Bewegungen der koloniebildenden Formen ge-
nauer. Bei diesen Formen sind stets eine Anzahl Individuen in eine gemeinsame
Gallerte eingebettet. In diese und durch diese senden die Zellen ihre diinnen Plasma-
fortsatze aus. Durch eine noch nicht geklirte Tatigkeit dieser Fortsitze entstehen
nun in der Gallerte iiberall grole vergéingliche Vakuolen, deren Inhalt leichter ist als
das Seewasser. Die Zellkorper allein ohne Gallerte sinken trotz ihres Gehaltes an Ol-
kugeln im Seewasser sofort unter. Die Gallerte ist leichter, aber auch mit der Gal-
lerte sinken die Kolonien noch unter, wenn sie keine Vakuolen aufweisen oder wenn
man die Vakuolen durch Anstechen mit einer Nadel zum Ausflieflen bringt. Sticht
man die Vakuolen bloff am einen Ende einer wurstfsrmigen Kolonie auf, so senkt
sich dieses. Auf mechanische Alterationen werden die vielen Plasmafortsitze einge-
zogen. Daraufhin verschwinden bald auch die Vakuolen, und die Tiere sinken unter.
Eine Neubildung vop Vakuolen erfolgt nur, wenn die Fortsitze wieder da sind. Offen-
bar enthalten die Vakuolen mehr Wasser bzw. weniger Salze als das Seewasser. Thre
Entstehung kann man sich meiner Ansicht nach in Analogie zu den hiillenbilden-
den Substanzen (Tektinen) der Infusorien, die E. BRESSLAU beschrieben hat, viel-
leicht so vorstellen, dafl von den Plasmaausléufern Spuren (etwa Trépfchen) stark
quellender Kolloide ausgeschieden werden, die im Moment stark aufquellen und
dabei zundchst nur Wasser aufnehmen. Das Verschwinden der Vakuolen beruht
vielleicht nur auf einem allmihlichen Eindringen der Meeressalze und einer De-
hydrierung des Kolloides. Vielleicht werden sie dabei einfach zur Gallerte, sind
also von gleicher Substanz wie diese. Neue Untersuchungen wiren am Platze.

Auch die Acantharier?) fiihren auf- und absteigende Bewegungen dieser Art
aus, die man auch im Aquarium oder im Glasrohr beobachten kann. Hier erfolgt

1) Branpt, K.: Fauna und. Flora des Golfes von Neapel. S. 97—102. 1885.

%) ScrEWIAROFF, W.: Memoir. de I'academie d. scienc. St. Petersburg 1901. Hier auch
die dltere Literatur.
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nun das Aufsteigen immer auf eine Koniraktion der Myophane hin, welche auf
S. 32ff. genauer beschrieben und abgebildet worden sind. Wir sahen, daf} die
Myophane das Geflecht der Ektoplasmaausldufer, welches die Gallerthiille
auch hier durchsetzt, weiter herausziehen, gewissermafen ausspannen. Der
Gedanke scheint mir nahezuliegen, dal auch hier die neuentstehenden Plasma-
flichen Spuren einer stark quellbaren Gallertsubstanz ausscheiden, die sofort auf-
quillt und dabei zunichst nur Wasser aufnimmt. Die Dicke der Gallerthiille
nimmt ja in der Tat bedeutend zu. Man suchte aber dies bisher so zu erkliren,
daB die Kontraktion der Myophane von einer plotzlichen Steigerung des Quellungs-
zustandes der Gallerte begleitet sei. Die starke Wasseraufnahme sollte moglicher-
weise durch den mechanischen Zug der Fibrillen (??) erfolgen. Eine starke
Quellungssteigerung lieBe sich nun auch durch Entstehung quellungférdernder
Stoffe bei der Kontraktion der Myophane erkliren. Erstaunlich wire dabei
immerhin, wenn solche Stoffe von den Myophanen aus sofort die ganze Gallert-
masse beeinflussen kénnten. Nimmt man andererseits an, daf sie primar in dem
ganzen Zelleib und der Gallerte entstehen und daB somit ihre Entstehung die
primére Ursache der Aufwirtsbewegung ist, so sieht man nicht mehr ein, was
fiir einen Zweck die Myophane noch haben sollen. — Sollte sich eine chemische
Quellungssteigerung als Begleiterscheinung der Kontraktion exakter nachweisen
lassen, so wire das mit Hinblick auf die chemische Muskelphysiologie von hohem
Interesse. — Meine Hypothese hat den Vorteil, daB sie fiir alle Radiolarien im Prin-
zip den gleichén Vorgang der aktiven Verminderung des spezifischen Gewichtes zu-
grunde legt, ndmlich Sekretion eines stark quellenden Kolloides durch die Pseudo-
podien. Das Zuriickweichen des Plasmageflechtes bei der Erschlaffung der Myo-
phane miiite die Gallerte wieder wasserdrmer machen. Ein mechanisches 4us-
pressen von Wasser aus Gallerten ist immerhin auch in der Kolloidchemie bekannt.

Uber den Rahmen unserer cellularphysiologischen Disposition hinaus wollen
wir der Vollstandigkeit halber auch noch auf die Bewegungen durch Veranderung
des spezifischen Gewichtes bei Metazoen eingehen. Solche sind z. B. noch bei
der Meduse Aeginete flavescens von A. BeErTHE') und bei Ctenophoren von
M. VERWORN?) beschrieben worden.

Die Agineten sind bald leichter, bald schwerer als das Scewasser. Auch
in der Gefangenschaft kann ihr spezifisches Gewicht im Laufe von 6—12 Stunden
umschlagen. Dies hat interessante Anderungen der Bewegungsreaktionen der
Tiere zur Folge, deren Eroérterung aber hier zu weit fithren wiirde. Sowohl die
Scheiben- als auch die Rippenquallen haben einen auflerordentlich wasserreichen
Korper. So diirfte die Anderung des spezifischen Gewichtes auf einer Anderung
des Wassergehaltes beruhen.

In der Schwimmblase der Fische haben wir bekanntlich ein mit Gas gefiilltes
Organ vor uns, das zur Regulation des spezifischen Gewichtes der Tiere dient.
Beziiglich der vielen interessanten Einzelprozesse (Gassekretion, Gasresorption,
Kontraktionszustand der Muskulatur usw.), aus denen sich die Gesamtfunktion
der Schwimmblase zusammensetzt, wie auch wegen der Reizphysiologie dersel-
ben muf} auf die entsprechenden Abschnitte des Handbuches verwiesen werden.

Die so auBerordentlich verbreiteten KEinrichtungen der Organismen, die
dazu dienen, diesen das passive Schweben im Wasser durch Verminderung des
spezifischen Gewichtes (Produktion von leichteren Substanzen, Gasen, Oltropfen
usw.) zu erleichtern, kénnen hier auch nur dem Namen nach angefiihrt werden.
Eine ausfiihrlichere Zusammenstellung derselben findet sich in HEsSE-DOFLEIN?).

1) BﬁTHE, A.: Festschrift £ Ricu. Herrwic Bd. 3. S. 87ff. Jena 1910.
?) VErworN, M.: Pfliigers Arch. f. ges. Physiol. Bd. 50, S. 436. 1891.
%) Husse-DorrLeiN, Tierbau u. Tierleben. Bd. 1. Leipzig: B. G. Teubner.



Die Wachstumsbewegungen bei Pflanzen.

Von

HERMANN SIERP
Mimnchen.

Mit 14 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

Prerrer: Pflanzenphysiologie. 2. Aufl. Bd. II. Leipzig 1904. — BENECKE-JOST:
Pflanzenphysiologie. 4. Aufl. Bd. IL. Jena 1923.

A. Die verschiedenen Phasen und Arten des Wachstums und
dessen Verteilung an der Pflanze.

Wenn ein Same unter giinstige Bedingungen kommt, so wichst der in ihm
enthaltene Embryo aus. Das Wiirzelchen durchbricht die Samenschale und dringt
in die Erde ein, wihrend der junge Spro8 nach oben wichst. Untersuchen wir
die Spitzen dieser beiden Organe, so finden wir an ihnen zumeist kegelférmige
Gebilde, die Vegetationspunkte. Die Zellen sind an diesem klein und im embryo-
nalen Zustande, d. h. sie sind dicht mit Protoplasma angefiillt und haben vor
allem die Fahigkeit, sich zu teilen. Wir nennen dieses vorwiegend auf die
Vegetationspunkte beschrinkte, durch Vermehrung der Zellen bewirkte Wachs-
tum dessen embryonale Phase.

In einiger Entfernung vom Vegetationspunkt bekommen die Zellen ein ganz
anderes Aussehen. Sie nehmen nun reichlich Wasser auf, das in Vakuolen ab-
gesondert wird, die immer zahlreicher im Innern der Zellen auftreten, immer
groBer und groBer werden und schlieBlich miteinander verschmelzen, so daf
eine groBe zentrale Vakuole vorhanden ist, wihrend das Protoplasma, das zu
Anfang die ganze Zelle ausfiillte, nunmehr nur noch einen diinnen schwachen
Wandbelag bildet. Wahrend dieser Wasseraufnahme sind die Zellen stark ge-
wachsen, sie haben sich bedeutend in die Lange gestreckt. Wir nennen dieses
Stadium des Wachstums die Phase der Streckung. Dieses ist es, welches wir vor-
wiegend wahrnehmen, wenn wir von wachsenden Pflanzen sprechen. Das embryo-
nale Wachstum, das nur in einer Vermehrung der kleinen, am Vegetationspunkt
befindlichen Zellen besteht, gibt nicht solche Ausmafle, dafl wir es in der gleichen
Weise auBerlich wahrnehmen konnten.

AuBer diesen beiden Stadien unterscheidet man noch ein weiteres, das des
Differenzierungswachstwms. In diesem nehmen die Zellen ihre definitive Gestalt
an. Allerdings finden sich die ersten Stadien der Gewebedifferenzierung schon
viel friiher, vielfach schon im embryonalen Wachstumszustande und werden
deutlicher bei der Streckung, aber die endgiiltige Fertigstellung der charakteri-
stischen Verschiedenheiten der einzelnen Gewebe setzt zumeist erst nach der
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Streckung ein. Dieses letzte Wachstumsstadium 148t sich #uBerlich nicht wahr-
nehmen, bei den Wachstumsbewegungen spielt es deshalb keine Rolle, so da§§
wir es hier vernachlissigen kénnen.

Die Abb. 21 kann uns ein gutes Bild einer wachsenden Pflanze geben und
uns zeigen, wo wir an ihr die verschiedenen Phasen zu suchen haben. Das
Gewebe, das sich im embryonalen Zustand befindet, ist schwarz, das, welches
im Stadium der Streckung
ist, schraffiert eingezeichnet,
wahrend die Gewebe, welche
in der Phase der Differen-
zierung stehen resp. ausge-
wachsen sind, weill gelassen
sind. Die Abb. 21, Fig. I gibt
uns den ersten Beginn der
Entwicklung einer Pflanze
schematisch wieder. Die An-
lagen fiir den SprofB3 (v) und
die Wurzel (w)liegen zwischen
den der Ernahrung dienen-
den Kotyledonen. Zwischen
diese beiden Vegetations-
punkte schiebt sich nun sehr
bald (Abb. 21, Fig. II) ein
Gewebe ein, das im Zustand
der Streckung sich befindet.

Dieses Stadium ist immer
in einiger Entfernung von
dem Vegetationspunkt anzu-
treffen, wie dies die Abb. 21,
Fig. III nun deutlicher er-
kennen 148t, die eine junge
Pflanze darstellt. Die Aus-
dehnung dieses Stadiums
kann ein verschieden grofBes
sein. Bei den Wurzeln ist es
auf ein kleines Stiick hinter
dem Vegetationspunkt be-
schrankt, wihrend es beim
SproB eine viel grofere Aus-
dehnung erfahren hat. Erst
unterhalb des Blattes b ist

das aullere Wachstum des
Abb. 21. Schema der Verteilung der verschiedenen

%tengels'_ga11? abgesghlossen. Wachstumsstadien an einer dikotylen Pflanze.
Etwas Ahnliches gilt auch (Nach Sacss.)

von den Blattern. Oben ist

der Vegetationspunkt von den jiingsten Blattanlagen bedeckt, von denen jede
nach unten folgende gréfer und #lter ist. Jedes dltere Blatt ist in einem weiteren
Stadium der Streckung, und erst das Blatt b ist vollkommen ausgewachsen. Oben
am Vegetationspunkt stehen die Blatter noch dicht iibereinander, sie riicken
dann aber infolge der Streckung des Stengels immer mehr auseinander, es
entstehen die zwischen den Blittern liegenden Internodien des Stengels, derecn
Ausdehnung um so gréfler ist, je stdrker die Streckung war.



T4 HrermanN Sierp: Die Wachstumsbewegungen bei Pflanzen.

Die am Vegetationspunkt seitlich angelegten Knospen brauchen sich nicht
gleich weiterzuentwickeln, sondern kémnen im embryonalen Zustand eine
Zeitlang verbleiben, um erst viel spéter auszutreiben und sich zu entfalten.
Besonders deutlich tritt uns dieses bei der jahrlichen Lauberneuerung der Strau-
cher und Baume entgegen. Hier werden im Laufe der Vegetationsperiode junge
Sprosse mit ihren Anlagen fiir die Blitter in den Knospen durch embryonales
Wachstum angelegt. Die Streckung und Entfaltung findet jedesmal im Friih-
jahr statt und erfolgt dann zumeist sehr rasch. Es brauchen die Knospen nicht
immer am Vegetationspunkt zu entstehen, sondern die Pflanze hat auch die
Fahigkeit, adventiv an &dlteren Stellen neue Vegetationspunkte zu bilden, die
in gleicher Weise den Ausgangspunkt fiir bestimmte Organe (Sprosse, Wurzeln)
bilden.

Das Pflanzenwachstum ist also ein ganz anderes wie das der Tiere. Bei
diesen finden wir im Embryo bereits alle Teile vor, und die weitere Entwicklung
besteht einzig und allein darin, dafl diese embryonal angelegten Teile sich ent-
falten, vergréBern und differenzieren. Am erwachsenen Tier sind sémtliche
Teile im fertigen ausgebildeten Zustande vorhanden. Ganz anders dagegen die
hohere Pflanze, die niemals ganz auswéichst. Bei ihr sind stets neben vollstandig
fertiggestellten Teilen noch unfertige im embryonalen Zustande oder im Wachs-
tum begriffene zu finden.

AuBler diesem hauptsachlich von den Spitzen ausgehendem sogenannten
terminalen Wachstum gibt es noch andere Wachstumsarten. Es kann das em-
bryonale Gewebe auch interkalar oder basal erhalten bleiben, so dall wir am
Grunde dieser Organe eine teilungsfdhige Zone haben, wahrend der tibrige Teil
in Dauergewebe tibergeht und dann die Spitze des Organs der alteste Teil ist.
Solche interkalare resp. basale Vegetationszonen finden wir bei vielen Bliiten-
schaften, Internodien und den Blittern verwirklicht. Sehr schon ist es z. B.
bei den Grashalmen ausgebildet, wo wir an der Basis jedes einzelnen Internodiums
eine Wachstumszone antreffen.

Weiter miissen wir auch daran denken, daf ein Spro8 nicht nur in die Léange,
sondern auch in die Dicke wichst. Allerdings ist dieses Wachstum nicht so stark
und darum auch weniger auffillig. Es kann aber dann groflere Dimensionen
annehmen, wenn nicht dieses am jungen Sprofi oder Wurzel vorliegende primdre
Dickenwachstum vorliegt, sondern das von diesem unterschiedene sekunddre,
das von einem besonderen Meristem in der Pflanze, dem sog. Cambium, aus-
geht, durch welches beispielsweise unsere Baume ihre oft so betrichtliche Dicke
erreichen konnen.

B. Die Methoden, das Wachstum zu messen.

Uber die Methoden, wie das Wachstum gemessen wird, geben die ge-
brauchlichsten Lehrbiicher Aufschlufl. Eine zusammenfassende Darstellung hat
zudem letzthin Vouk!) gegeben, die alles Wesentliche enthalt. Seit dieser
Verotfentlichung sind noch als weitere erwidhnenswerte Apparate hinzuge-
kommen: fiir das Langenwachstum ein von KoxNIGsBERGER?) auch fir die
Beobachtungen kleinster Wachstumsschwankungen verwendbarer selbstregi-
strierender Auxanometer und ein allerdings noch wenig ausgeprobter, von

1) Vour: Methoden zur Physiologie des Pflanzenwachstums. Abderhaldens Handb.
d. biochem. Arbeitsmeth. Bd. 8, S. 222—258.

2) KONIGSBERGER, V. J.: Tropismus und Wachstum. Recueil trav. bot. néerland.
Bd. 19, S. 9—24. 1922.
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SEELIGER!) konstruierter, sehr empfindlicher Spiegelauxanometer, fir das
Dickenwachstum diirfte der von MacDoucarn?) fiir seine Studien benutzte
sog. Dendrograph gute Dienste leisten.

C. Die Wachstumsbewegungen bei konstanten Bedingungen.

a) Das embryonale Wachstum.

Die Wachstumsbewegungen des embryonalen Wachstums sind &duBerlich
nicht leicht wahrnehmbar, die Vergroferung ist zu gering. Wenn wir unter-
suchen wollen, wie dieses unter Konstanz der &ufleren Bedingungen verlauft,
so bleibt nichts anderes iibrig, als die Zahl der Zellteilungen an den Vegetations-
punkten zu den verschiedenen Stunden des Tages zu bestimmen. Man zieht
zu diesem Zwecke eine Anzahl Pflanzen unter ganz konstanten Aulenbedingungen
auf und nimmt in bestimmten Zeitraumen die Vegetationspunkte ab, fixiert
sie, schneidet und farbt sie und z#hlt die Schnitte auf die vorhandenen Kern-
teilungen aus. Die recht mithsamen Untersuchungen, besonders von KARSTEN3)
und SrALrFeLT?) ausgefiihrt, ergaben das Ergebnis, dafl das embryonale Ge-
webe in seiner Entwicklung eine Rhythmik zeigt. Die Kernteilungen im
Sprof lieen in der Nacht eine Steigerung erkennen, die, um 12 Uhr be-
ginnend, 4 Uhr morgens ihr Maximum erreichte und dann wieder auf den
Tageswert herabfiel. Auch bei den Wurzeln finden wir unter konstanten Be-
dingungen tagesperiodische Schwankungen in der Zellproduktion mit einem
Maximum ungefahr um 9—11 Uhr vormittags und einem Minimum um 9—11 Uhr
nachmittags.

Diese Rhythmen erfolgen unter gleichen Bedingungen im Dunkeln sowie
im Licht. Wenn auch #uflere Faktoren, wie wir spiter noch sehen werden, auf
das Zustandekommen der Zellteilungen an den Vegetationspunkten eine Rolle
spielen, so konnte doch bisher die dullere Ursache nicht erkannt werden, welche
fiir das Auftreten dieser eigenen Rhythmik verantwortlich zu machen ist. Sie
miissen also zu jenen noch voéllig dunklen rhythmischen Erscheinungen ge-
rechnet werden, deren wir des 6fteren bei Pflanzen (z. B. Schlafbewegungen)
begegnen.

Schon seit langer Zeit kennt man eine Periodizitat der Zellteilung in der
Entwicklung der Algen, die auch hier erwahnt werden mufl. Die Teilungen bei-
spielsweise einer Spirogyrazelle erfolgt stets in der Nacht und nicht am Tage.
Diese Teilungen sind aber in viel groferem MaBe von den duBeren Faktoren,
im besonderen dem Lichte -abhéangig, was durch eine viel leichtere Unter-
driickung der Peridiozitdt zum Ausdruck kommt.

b) Das Streekungswachstum.

Um ein Bild des Streckungswachstums zu bekommen, wollen wir zuniichst
in der Wachstumsregion einer Wurzel von der dicken Bohne (Vicia Faba) einc

1) SEELIGER: Ein Spiegelauxanometer fiir Keimwurzeln. I u. II. Ber. d. Dtsch. Bot.
Ges. Bd. 39, S. 31—41. 1921.

%) MacDoucarn, D. P.: Growth in trees. Proc. of the am. phil. soc. Bd. 60, S. 1—14.
1921.

%) KARSTEN, G.: Uber embryonales Wachstum und seine Tagesperiode. Zeitschr. f.
Bot. Bd. 7, S. 1—34. — KarsTEN, G.: Uber die Tagesperiode der Kern- und Zellteilungen.
Ebenda Bd. 10, S. 1—20. 1918.

4) SrArreLr, M. G.: Studien iiber die Periodizitit der Zellteilung. Kungl. Svenska
Vetenskapsakad. Handlingar Bd. 62, S. 1—114. 1921.
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kleine Zone von 1 mm Lé&nge mit einem feinen Haarpinsel durch zwei Tusche-
striche abtrennen. Wir entfernen uns dabei nicht allzuweit von dem Vegetations-
punkt, um wirklich eine solche von Anfang an beobachten zu kénnen. Wenn wir
nun diese Zone alle 24 Stunden messen, so finden wir, daB sie in den einzelnen
Tagen um folgende Grofen gewachsen ist:

L 2 3. 4. 5. 6. 7. Tag
L3 57 125 105 90 30 0,0 mm.

Wir sehen, dafl die Werte erst klein sind, dann gréB8er und gréBer wiirden,
ein Maximum erreichen, um dann wieder zu fallen. Wiirden wir uns diese Werte
graphisch aufzeichnen, so bekéimen wir, wenn auf der Abszissenachse die Zeiten,
auf der Ordinaten die Zuwachswerte an den ein-
zelnen Tagen aufgetragen wiirden, das nebenstehende
Bild (Abb. 22).

Man nennt diese Kurve ,,die grofie Periode des
Wachstums*‘. Wir wiirden natiirlich ganz das gleiche
Bild bekommen, wenn wir die auf der Wurzel ab-
getragene Zone kleiner und kleiner gewihlt hitten.
Ja wir wiirden auch dann noch die groBie Periode
des Wachstums erkennen, wenn wir schlieBlich
zu der GroBe herabgingen, welche die am Vege-
tationspunkt befindliche Zelle hat, die in das
Abb. 22. Die groBe Periode Streckungswachstum iibergeht. Wir konnen also

des Wachstums. sagen, daf jede Zelle wihrend der Streckung
die grofle Periode des Wachstums durchmacht.

Wir wollen nunmehr nicht eine solche Zone auf der Wurzel von Vicia
Faba auftragen, sondern mehrere, etwa 10 von der gleichen GréBe von
1 mm, die wir der Reihe nach am Vegetationspunkt beginnend aufzeichnen
und I, IT, IIT, . . . X nennen wollen. Wenn wir unsere Wurzel dann nach
24 Stunden ansehen, so sind die einzelnen Striche ganz ungleich weit aus-
einandergeriickt. Wenn wir sie der Reihe nach von der Spitze aufwirts
messen, so finden wir, daf sie, die vorher 1 mm groB waren, nunmehr folgende
GroBe besitzen:

I II IIT v v VI VII VIII IX X
1,0 2,3 6,0 8,0 3,5 2,0 1,5 1,4 1,0 1,0

Zuwachswerte —s

1 ! 1 | L
g 1. 2 3 4 &

L
672?57

Die einzelnen Zonen sind also in den 24 Stunden um die folgenden Werte
gewachsen:

I II III Iv v VI VII VIII IX X
0,0 1.3 5,0 7,0 2,5 1,0 0,5 0,4 0,0 0,0 mm

Wir sehen, daBl nur die Zonen II—VIII gewachsen sind. Die erste Zone
iiber dem Vegetationspunkt ist nicht wahrnehmbar verdndert, und ebenso-
wenig haben sich die Zonen IX und X vergroBfert. Die erste Zone hatte
ihr Streckungswachstum noch nicht aufgenommen, die n#ichsten befinden
sich in einem bestimmten Stadium der groflen Periode, wihrend die beiden
letzten bereits ganz ausgewachsen sind. Die Zone IV ist gerade im oder ganz
nahe am Maximum der groBen Periode, die Zonen II und III, die naher
am Vegetationspunkt liegen, sind im aufsteigenden Ast und die nach IV
folgenden im absteigenden Ast der groBen Periode. Dafl dies tatséichlich so
ist, erkennen wir sofort, wenn wir nicht nur nach einem Tage messen,
sondern die Zuwachswerte zu verschiedenen Zeiten feststellen, wie dies in dem
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néchsten Beispiel (nach Jost) geschehen ist, dem die gleiche Pflanze Vicia
Faba zugrunde liegt:

Zuwachse in mm
Faba _
I | o |m |1 | v vi | vii |vio | 1Xx | X
In den ersten
6 Stunden . . . 0,0 0,0 | 0,3 0,4 | 0,5 1,0 1,0 | 0,5 0,1 0,1
In weiteren 17 Stun- )
den . . .. .. 0,1 2,0 | 3,7 4,1 2,5 1,5 | 0,5 | 0,3 02 | 0,1
nach 24 Stunden . 1,8 4,5 | 5,6 3,0 1,5 0,5 0,4 0,0 0,0 0,0
. 2X24 ,, 5,0 | 15,0 | 6,6 3,0 1,5 0,5 [ 04 | 0,0 0,0 | 0,0
, 3X24 . 1230 | 17,0 | 6,6 3,0 1,5 0,5 | 04 | 0,0 0,0 | 0,0

Das Beispiel lehrt uns deutlich, daBl die Wachstumszone bei einer Wurzel
nur eine verhaltnismiBig geringe Ausdehnung hat und direkt hinter dem Vege-
tationspunkt liegt.

Bei einem Sprof hat die Zone, die sich im Streckungswachstum befindet,
eine gréBere Ausdehnung, wie dies ja bereits uns die Abb. 21, Fig. ITI gezeigt hat.

Im wesentlichen sind aber auch hier die Ver-
haltnisse ganz die gleichen wie bei der Wurzel. Wenn
wir z. B. auf dem wachsenden Epikotyl einer Bohne
in ganz der gleichen Weise, wie wir es bei den Wurzeln
getan haben, gleiche Teilzonen abtragen, wie dies in
dem linken Keimling der Abb. 23 geschehen ist, so
werden wir, wenn das Epikotyl etwas gewachsen ist,
das gleiche feststellen wie bei der Wurzel, wie dies
ein Blick auf das mittlere und rechte Epikotyl der
Abb. 23 zeigt, die beide &lter als das linke sind und
im gleichen Entwicklungsstadium wie dieses gestrichelt
wurden. Diese letzteren sind in den unteren Zonen
bereits ausgewachsen, die Teilstriche sind hier nicht
mehr auseinandergeriickt. Das Wachstum ist auch
hier am starksten in einer Entfernung von der Spitze,
was durch ein besonders starkes Auseinanderweichen der Teilstriche zu erkennen ist.

Wir haben bisher gesehen, daB die einzelnen Teilzonen, wenn sie noch
wachsen, die groBe Periode des Wachstums zeigen. Wir wollen uns nun die Frage
vorlegen, wie das Gesamtwachstum eines Organs und auch einer Pflanze ver-
lauft. Am einfachsten liegen die Verhiltnisse fiir das erstere, weshalb wir mit
ihm beginnen.

Die meisten der gemessenen Organe zeigen wihrend ihrer Entwicklung die
groBe Periode des Wachstums. Wie diese hier entsteht, ist leicht zu verstehen.
Bei einem werdenden Organ ist natiirlich zundchst alles im embryonalen Zu-
stande. Das Gebilde selbst ist sehr klein, so daB3 wir, wenn wir das Wachstum
in gleicher Weise wie vorher verfolgen wollen, nur eine ganz geringe Zahl von
Teilstrichen auf dasselbe auftragen kénnen. Irgendwo beginnt dann die Streckung,
dabei kann das embryonale Gewebe sich noch eine Zeitlang weiterentwickeln.
Bei einem Gebilde, das in seiner Entwicklung begrenzt ist, wird aber die Tatigkeit
des embryonalen Wachstums mehr und mehr aufhéren. Wir wollen uns das
Wachstum eines Organs in einem Schema vorfithren und gehen dabei von einem
ganz kleinen, noch unentwickelten Organ aus, auf das wir etwa 3 Zonen von
ciner bestimmten GroBe, sagen wir von der Grofle x, auftragen. Die Gesamt-
grofe unseres Organs bei Beginn der Messung wird also 3z sein. Wir messen
die markierten Zonen nun alle 12 Stunden. Nach den ersten 12 Stunden soll
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etwa eine der zunichst abgetragenen Zonen in die Streckung iibergegangen sein.
Gleichzeitig bleibt aber das embryonale Gewebe in Tatigkeit. Es wird je nach
der Starke seiner Téatigkeit eine mehr oder weniger grofle Zone im Laufe der
einzelnen Zeitabschnitte absondern. In unserem Beispiel, das nur einen beliebigen
herausgegriffenen Fall darstellt, soll etwa die Tétigkeit des embryonalen Gewebes
noch zu Beginn des Versuches eine sehr ergiebige sein, dann aber schwicher
und schwacher werden. Nach den ersten 12 Stunden soll das embryonale Ge-
webe sich noch so vergréfert haben, dal wir nunmehr eine weitere Zone von
der GroBe = auf unserem Organ abtragen kénnen. Nach weiteren 12 Stunden
soll sie aber bereits bedeutend nachgelassen haben, so dall nunmehr nur noch

eine Zone von g- abgezeichnet werden kénnte. In den nachsten Zeitabschnitten

hért die Zellteilungsenergie weiter auf. Wir lassen der Einfachheit halber dic
Zone sich in den beiden néichsten Zeitabschnitten nur noch um den vierten Teil
von z vergrofern, so daBl nach 48 Stunden eine volle Zone von der Gréfie z
erreicht ist, die dann nicht weiter sich vergroflert, sondern wie die ibrigen in
das Streckungswachstum iibergeht. Von den iibrigen Zonen sind nun die
einzelnen der Reihe nach in die Streckung iibergegangen. Wir bekommen
danach folgendes Bild:

GroBe der Zonen Gesamtarss ZuwachsgroBe
e T s T w5 | % Onams | Mg
|
Zu Anfang des Versuches z x x 3,0 x| 0,0
Nach 12 Stunden . . . 2 T x [ @ 50 z ‘ 2,0
w24, .| 42 | 22 p z | & 85 « | 35
3z [
, 36 ’s e 9z 4z 2 z = 16,75« | 8,25 x
. 48 ... |152 | 9= ’ 42 | 22 @ 31,00 z ! 14,25 2
. 60, ... |172 |152 | 92 | 4z | 2z 47,002 | 16,00 =
12 v . . |18 |17 ‘ 15« 9z 4z 63,00 x ‘ 16,00 =
. 84 ’ .. . |18x |18x 172 |15« 9z 77,00 14,00 =
w 96 L ... l182z 182 [18a |17x |15z | 86,002 | 9,00 »
,, 108 ’s .. . |18z |18 ‘ 182 [ 182 |17z 89,00 z 3,00 x
,, 120 us .. . |18z |18x2 |18z |18z |18 2 90,00z | 1,00 z

Die Gesamtgrofie des Organs wird natiirlich durch die jeweilige Summation
der Grofen der einzelnen Zonen gewonnen. Die Zuwachsgrofie erhalten wir,
wenn wir von der an dem betreffenden Halbtag festgestellten GesamtgroGe
die des vorigen abziehen. Wir sehen, daf} diese ZuwachsgroBen das Bild der
groflen Periode ergeben. Im einzelnen werden die Dinge in jedem Falle etwas
verschieden sein, aber im Grunde kommt doch immer wieder das Bild heraus,
welches unser Schema wiedergibt. Wir kénnen sagen, daf}, wenn das Wachstum
ein begrenztes ist und die einzelnen Zonen die groBe Periode zeigen, wie das
bisher immer gefunden worden ist, auch das Gesamtwachstum des betreffenden
Organs die grolle Periode des Wachstums zeigt.

Die Wurzeln und auch das Wachstum von Algen und einigen Pilzen scheint
hiervon eine Ausnahme zu machen. Wenn wir beispielsweise das Wachstum einer
schon etwas entwickelten Wurzel an verschiedenen Tagen messend verfolgen, so
scheint dieses in einer geraden Linie zu erfolgen. So erfolgt nach AskENAsY?)

1) AskmNasy: Uber einige Beziehungen zwischen Wachstum und Temperatur. Dtsch.
Bot. Ges. Bd. 8, S. 61. 1890.
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das Wachstum der Wurzel von Zea Mays, dem Mais, ungefahr in einer geraden
Linie, wie die folgenden Zahlen zeigen:

Zuwachse in Mikrometerskalenteilen (1=1/, mm) in Stunden
1 2 3 4 | 5 | 6 7 8 | 9
Wurzel 1 . . . . . .. 34,0 | 27,0 | 30,0 | 29,5 | 36,0 | 35,0 | 38,0 | 31,0 I 33,5
Wurzel 2 . . . . . . . 32,5 | 34,5 | 37,9 | 34,5 | 33,0 | 33,6 | 33,0 — \ —

Der Grund fiir diese Art des Wachstums liegt darin, daB bei den Wurzeln
das embryonale Gewebe lange erhalten bleibt und daB es sich immer wieder neu
erganzt. Ein solches Gebilde muB zunichst zu einem bestimmten Wert ansteigen
und wird dann, wenn einmal ein gewisser Wert erreicht ist, ganz gleichméaBig
wachsen, um erst dann, wenn eine Erschépfung des embryonalen Gewebes er-
folgt, wieder in den Zuwachswerten herabzusinken. Wir kénnen uns dieses in
derselben Weise wie oben durch ein Schema verwirklichen.

Wir gehen dabei wieder von einer ganz kleinen Wurzel aus, die es nur zu-
1aB3t, dal wir zwei Zonen, sagen wir wieder von der Gréfle x, auf ihr abtragen
kénnen. Wir beobachten alle 24 Stunden. Nach einem Tag ist eine der abge-
tragenen Zonen in das Streckungswachstum eingetreten, gleichzeitig hat sich
aber eine neue embryonale Zone gebildet, sagen wir wieder der Einfachheit
halber von der Grofe x. Am 3. Tag ist die erste Zone in ein weiteres Stadium
der grofien Periode eingetreten, wihrend die zweite Zone in das erste Stadium
der groBen Periode gekommen ist, aber auch an diesem Tage finden wir eine
neue embryonale Zone von der Gréfie x wieder vor. So geht das nun weiter.
Wir erhalten demnach das folgende Schema fiir das Wachstum einer Wurzel,
bis zu den Tagen, wo das Wachstum ein gleichmafliges geworden ist:

Grofle der Zonen Gesamtgrole Zuw;c;xzse;gn

1] 2 |3 |45 6 78 |9 19 |derWue P fagen

Zu Beginn d. ! |
Versuches z x| — l — - = | == | = 22 | 0x
Nach1Tag.| 2a X A e B R e 4z 2x
5, 2Tagen| 4z| 22 x z| — | —  — | = | = | = 8z | 4 x
s 3 9z| 4z| 22 x x| — —_ | = | = | = 172 9z
. 4, 15z| 9x| 42| 22 x A e 32z | 15 2
. B, 172 |152| 9z| 42| 22« x‘ x| — | — | — 492 17z
» 6, 182 |17x2|15z| 92| 4« 2x( T x| — | — 67 x ‘\ 18
R 182 |18z ({17x|156x| 92| 4x 2z x| x — 8z | 18z
» S, 182 |18z |18z |17 2|15« 9w14xL2w x x 1032 | 18z

usw.

Wenn keine Neubildung des embryonalen Wachstums mehr erfolgt, miissen
natiirlich die Zuwachswerte wieder abnehmen, in der gleichen Weise, wie das
in dem vorigen Schema erfolgte.

Wenn wir nicht Spitzenwachstum haben, sondern interkalares, so gelten
die gleichen GesetzmaBigkeiten. Zumeist wird fiir dieses das erste der beiden
gegebenen Schemen zur Anwendung kommen.

Wir werfen schliellich auch noch einen Blick auf das Wachstum einer
ganzen Pflanze. Sehr oft ist diese aus einer grofen Anzahl Internodien aufgebaut,
die einzeln ihre Streckung durchmachen. Ist die Entwicklung so, da das untere
Internodium seine Streckung zuerst aufnimmt, dal dann bald darauf auch das
zweite, dritte und so weiter folgt, so wird die Gesamtzunahme in derselben
Weise erfolgen wie dies in dem ersten Schema gegeben ist. In diesem Falle be-
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deutet die Grofle  ein junges noch unentwickeltes Internodium und das Gesamt-
wachstum der Pflanze miiite wieder die groBe Periode sein. Es ist aber auch der
Fall zu denken, daB das Wachstum einer aus vielen Internodien aufgebauten
Pflanze so vor sich geht, wie es die Wurzel uns zeigte. Ja schliefilich ist auch
folgendes moglich und beobachtet worden. Wenn ein junges Internodium erst
dann in die Streckung eingeht, wenn das vorhergehende sein Wachstum bereits
vollendet hat, so mufl das Gesamtwachstum wellenférmig erfolgen.

Wir wollen hier auch noch den Fall erwihnen, dafl die grofe Periode des
Wachstums durch die Anlage des Befruchtungsvorgangs gestért wird. Wenn
wir den Bliitenschaft von Taraxacum officinale messend verfolgen, so steigt
dieser zunichst normal zu einer gewissen Hohe an, dann aber tritt ein Fallen
ein. Diese Wachstumshemmung f4llt immer mit der Bliitezeit zusammen. Ist
diese vorbei, so setzt ein erneutes Steigen ein bis zur Erreichung des Maximums,
auf das dann naturgem#fl wieder ein Abfallen erfolgt. Die Kurve des Bliiten-
schaftes von Taraxacum hat also zwei Maxima in ihrer Entwicklung. Ganz
das gleiche wurde auch fiir den Sporalgientriger von Phycomyces nitens fest-

gestellt. Hier fiel die Wachstumsretardation zu-
sammen mit der Bildung des Sporangiums.

Wir haben die groBe Periode des Wachstums, die
die Grundlage der gesamten Wachstumsbewegungen
bildet, als eine sog. Optimumkurve kennengelernt.
Man kann den gleichen Wachstumsverlauf auch
anders darstellen. Statt die Zuwachswerte in den
einzelnen Zeitabschnitten zugrunde zu legen, kann
man auch die jeweils festgestellte Gesamtgrofle be-

7ag Dutzen, um den Wachstumsverlauf deutlich zu

;1 & i+t machen. Dasauf S.76 gewihlte und graphisch wieder-

Abb. 24. S-Kurve des Wachs. 2€gebene Beispiel wiirdein dieser Darstellungsweise die

tums. folgende Gestalt einer S-Kurve annehmen (Abb. 24).

In dieser Form lassen sich die Wachstums-

vorgénge leichter formelmiflig fassen, weshalb man in neuerer Zeit diese Dar-

stellungsweise der vorigen vorzieht. Es sind mehrere derartige Formeln auf-

gestellt worden, die alle auf dasselbe hinauskommen. Ich gebe nur die allge-

meinste Darstellung, wie sie in der Formulierung von ROBERTSON zum Ausdruck

kommt, hier wieder. Danach 148t sich der Wachstumsverlauf durch die Formel
ausdriicken : y

4—y

In diesem Ausdruck bedeutet 4 die Endlinge des Organs, dessen Wachstum
wiedergegeben werden soll, y ist die Lange dieses zur Zeit z, », gibt den Zeit-
punkt an, in welchen das Organ die Hilfte des Wertes 4 erreicht hat, schlieBlich
ist eine Konstante, die durch Einsetzen von verschiedenen empirisch gefundenen
Werten in die obige Formel gewonnen wird.

Die Giiltigkeit dieser Formel zeigt uns, daB das Wachstum mit den auto-
katalytischen Reaktionen zu vergleichen ist, bei denen stets auch S-Kurven
auftreten. In diesen Reaktionen haben wir solche Prozesse vor uns, in dessen
Verlauf ein den ProzeB beschleunigendes Produkt auftritt, das den Schenkel
der S-Kurve in die Hohe treibt. Im weiteren Verlauf tritt immer mehr eine
Abnahme der Reaktionsgeschwindigkeit auf, die in der Erschopfung der zur
Verfiigung stehenden Stoffmenge ihren Grund hat. Allerdings ist dies nur ein
Vergleich. Das Wachstum ist sicherlich nicht nur ein chemischer Vorgang,
sondern bei ihm spielen alle moglichen anderen Faktoren mit hinein. Der mehr

Gesamtgrofe —s-

log =k(xr — ).
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neutralere Ausdruck autokatakinetischer Vorgang, den Wo. Oswapp an die
Stelle der autokatalytischen fiir solche Prozesse, wie sie das Wachstum auch
darstellt, vorschligt, ist weit charakteristischer, will aber auch bei den so kom-
plizierten Wachstumserscheinungen mit groBer Vorsicht angewandt sein.

Um das Wachstum verschiedener Pflanzen miteinander vergleichen zu
koénnen, ist es notwendig, sich einen Begriff von dessen Geschwindigkeit zu machen.
Die GroBe des Zuwachses ist bei den verschiedenen Pflanzen eine ganz ver-
schiedene, wie dies aus der folgenden von JosT zusammengesetzten Tabelle
sich ergibt, die von einer Anzahl Pflanzen die maximalen Zuwachse in einer
Minute geben:

Dictyophora (Pilz) . . . . . . .. 5 mm
Staubgefifle von Gramineen . . . . 1,8 »
Bambusa . . . . . . ... 0. 0,4 »
Coprinus (Pilz) . . . . . . . . .. 0,225 ,,
Botrytis (Pilz) . . . . . .. ... 0,0345 ,,

So wertvoll solche Zahlen auf den ersten Blick sein mogen, so kénnen sie
uns doch nicht das rechte Bild von der Geschwindigkeit des Wachstums geben ;
denn die Zunahme der Langeneinheit in der Zeiteinheit kommt durch diese Zahlen
nicht zum Ausdruck. Das aber mufl verlangt werden, wenn wir vergleichbare
Werte haben wollen. Es kann doch sein, wie beispielsweise beim Bambusstengel,
daf hier eine groBe Strecke sich am Wachstum beteiligt, wahrend anderseits
bei einem so kleinen Pilz, wie etwa Botrytis, die Wachstumszone ganz gering ist.
Wir miissen also mit andern Worten das Wachstum in Prozenten der Lénge der
Streckungszone angeben. Dann wird aber das Bild ein ganz anderes, wie die
folgende ebenfalls JosT entnommene Tabelle zeigt:

Pollenschlduche von Impatiens Hawkeri. . . . . . 220 %
Pollenschlduche von Impatiens Balsamina . . . . . 100 9%
Mucor stolonifer Hyphen . . . . . . . . .. .. 118 9
Botrytis . . . . . . .. .00 83 9%
Gramineenstaubgefale . . . . . . . . . . . ... 60 9%
Bambusaspro . . . . . . ... .00 L 1,7 9%
BryoniasproB . . . . . . . ... ... 0.58%,

Der Pilz Botrytis stand in der vorigen Tabelle an letzter Stelle und ist
nun vor dem Gramineenstaubgefdl und dem Bambusasprof geriickt. Wiahrend
nach der obigen Tabelle der Bambusasprol nur 4,5 mal geringer wuchs wie
die Gramineenstaubgefafe, ist der Unterschied jetzt wie 47,2 zu 1.

D. Der EinfluB duBerer Faktoren auf die Wachstumsbewegungen.

a) Embryonales Wachstum.

Die Untersuchungen iiber den Einflufl der #uBleren Faktoren auf die Zell-
teilungsenergie sind nicht sehr zahlreich, aber sie geniigen, um uns ein ungefihres
Bild von ihnen geben zu konnen.

Oben wurde gezeigt, dal die Zellteilungen unter konstanten Bedingungen
nicht gleichmafBig erfolgen, sondern einen bestimmten Rhythmus erkennen
lassen. Die Ursache fiir diese Periode konnte nicht ermittelt werden. Das Licht,
an das man zunichst denken wird, kann sie nicht erkliren. Andererseits 148t
sich aber zeigen, dal} es einen ganz bestimmten Einflufl auf die Bildung neuer
Zellen ausiibt; denn wenn kiinstlich die Belichtung auf die Tageszeit und die
Verdunkelung auf die Nachtzeit verlegt wird, so tritt nunmehr auch am Tage,
also in der Dunkelheit ein zweites Maximum auf. Das Licht wirkt danach auf
die Zellteilungen hemmend ein.

Handbuch der Physiologie VITI. 6
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STALFELD!) hat noch eine Reihe anderer Faktoren auf die Zellteilungs-
energie der Zellen am Vegetationspunkt von Wurzeln untersucht. Er findet,
daB nur der galvanische Strom imstande ist, eine lebhaftere Zellteilung herbei-
zufithren, wihrend bei den andern untersuchten Faktoren, wie Temperatur,
Verweilen in Sauerstoff, Stickstoff oder Atherdampfen die Zellteilungsfrequenz
unverandert bleibt oder, was das gewdhnlichste war, herabgesetzt wird.

In weit starkerem MafBe haben sich die Zellteilungen von Algen als abhingig
vom Licht erwiesen. Man weil seit langer Zeit, daf die Vermehrung der Algen-
zellen zumeist in den Nachtstunden eintritt. Hier 148t sich die Tagesperiode
viel leichter und vollstandiger durch Verinderung der Beleuchtung abindern.
Wenn bei solchen Kulturen die Zellen tagsiiber dunkel gehalten werden und
nachts intensiv beleuchtet wurden, so treten, nachdem die Pflanzen sich an die
neue Periode gewShnt haben, die Zellteilungen nun in den Tagesstunden auf.
Die bisher gemachten Untersuchungen haben ergeben, daB hier der Rhythmus
ohne Zweifel in gewisser Abhéingigkeit von der Kohlenséurebildung steht. Lapric-
QUE2) hat beispielsweise gezeigt, daBl Spirogyrenkulturen am Licht und im
Dunkeln gezogen starke Schwankungen in der Wasserstoffionenkonzentration
zeigen und daf} diese als Folge des Antagonismus von sdurebildender Atmung
und sgurebindender Assimilation abhéngen.

b) Das Streckungswachstum.

Wenn beim embryonalen Wachstum der EinfluB der &uBeren Faktoren
weniger deutlich &uBerlich in die Erscheinung tritt, so ist aber doch der ganze
Wachstumsprozel in seinem weiteren Verlauf von diesen stark beeinfluft. Dies
fallt jedem auf, der aufmerksam durch die Natur geht. Die im Schatten stehende
Pflanze ist grofler als die im Licht gewachsene, der feuchte Standort wirkt anders
auf das Wachstum ein wie der trockene, ein gut gediinkter Boden 146t die Pflanzen
zu kraftig entwickelten Exemplaren werden, wahrend die, welche wihrend ihrer
Entwicklung eine schlechte Ernihrung hatten, nur kleine, oft winzige Kiimmer-
linge wurden. Jeder weil, daB das Wachstum bei der Kilte ein geringeres ist
als in der Warme.

Wir wollen im folgenden nun versuchen, die Wachstumsbewegungen unter
dem EinfluB} einiger der wichtigsten dulleren Faktoren kennen lernen. Ein ge-
naues Studium des Einflusses dieser 14Bt sich in der Natur nicht vornehmen ;
solche Untersuchungen sind nur im Laboratorium anzustellen, wo man dafiir
sorgen kann, daf alle Faktoren, die Einfluf auf die Entwicklung haben, méglichst
konstant bleiben, wihrend wir den zu untersuchenden Faktor variieren.

1. Das Licht.

Das Licht ist bei dem Streckungswachstum der meisten Pflanzen von aus-
schlaggebender Bedeutung. Den groBen EinfluB des Lichtes auf das Wachstum
der Pflanzen kennt ja jeder, der einmal im Friithjahr in seinem Keller die langen
Triebe der auswachsenden Kartoffelknollen gesehen hat, die sich im Dunkeln
oder Halbdunkel hier entwickeln. Man sieht an diesem allbekannten Beispiel,
dafl das Licht das Wachstum der einzelnen Internodien hemmt, wahrend die
Dunkelheit es fordert. Neuere Untersuchungen haben uns eine Anzahl weiterer
wichtiger Erkenntnisse in der Frage gegeben, wie der EinfluB von verschieden
starkem Licht auf das Wachstum einwirkt.

1) Auf S. 75 zitiert. .
2) Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 87. 1923.
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Die Lichtwachstumsreaktion. Wir fragen uns zunéchst, was geschieht, wenn

ein Organ, daB langere Zeit im Dunkeln stand und hier ein gleichmiBiges Wachs-
tum erreicht hat, in einem gewissen Zeitpunkt mit einer bestimmten Lichtmenge
beleuchtet wird. Wahrend man friiher annahm, daf eine solch plétzlich ein-
setzende Belichtung auf das Wachstum der Pflanze nicht unmittelbar einwirke,
weill man heute, dal sie eine ganz charakte-
ristische Reaktion des Wachstums hervorruft,
die man die Lichtwachstumsreaktion nennt.
Wir wollen sie zunéchst bei dem Objekt kennen
lernen, bei dem Br.aauw!) diese zuerst fand, bei
dem Sporangientriger von Phycomyces nitens.
Wir ziehen uns solche im Dunkeln auf und
warten, bis sie eine bestimmte GrofBe erreicht
haben. Dann beleuchten wir sie mit einer be-
stimmten Lichtmenge. Wir haben das Wachs-
tum eine Zeitlang im Dunkeln beobachtet und
verfolgen nun ebenso den Wachstumsverlauf
nach der Belichtung. Um diesen bei ver-
schieden starken Lichtmengen hervorgerufenen
Wachstumsverlauf besser iibersehen zu kénnen,
wollen wir uns ihn graphisch aufzeichnen. Die
Abb. 25 gibt uns diesen schematisch nach den
gemachten Beobachtungen wieder.

Auf der Abszissenachse ist die Zeit ab-
getragen, die fiir alle Kurven durch vertikale
Linien deutlich gemacht ist. Die Entfernung dieser vertikalen Linien bedeutet
einen Zeitraum von 4 Minuten. Auf den Ordinaten wurde der jeweils mit dem
Horizontalmikroskop festgestellte Zuwachs aufgetragen. Die einzelnen Kurven
geben den Wachstumsverlauf von Sporangientriager wieder, die in dem Zeitpunkt,
der durch die dick ausgezogene vertikale Linie deutlich gemacht ist, mit der
Lichtmenge beleuchtet wurden, die unter den einzelnen Kurven angegeben ist.

Die Kurven zeigen uns, daB jede Lichtmenge, selbst eine so geringe wie
1 M.-K.-S. (Meter-Kerzen-Sekunden), wie sie in dem ersten Versuch gebraucht

Abb. 26. Wellenformiger Wachstumsverlauf von zwei Sporangientragern von Phycomyces
nitens. (Nach Braauw.)

wurde, imstande ist, das bis dahin mehr oder weniger geradlinig verlaufende

Wachstum abzuindern, also eine charakteristische Wachstumsreaktion hervor-

zurufen. Eine gewisse Zeit nach der Belichtung wird das Wachstum geférdert

und steigt bis zu einem Maximum an, um dann wieder zu fallen und zwar auf

einen Wert, der unter dem liegt, wie er vor der Belichtung gefunden wurde.

" 1) Braauw, A. H.: Licht und Wachstum. I. Zeitschr. f. Bot. Bd. 6.

6*
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Von diesem Wert- steigt er aber bald wieder zu dem normalen Wert an. Die
Reaktion nimmt, wie wir sehen, mit der Steigerung der Lichtmenge an Starke
zu, d. h. die Erhebungen und Einsenkungen werden hdoher resp. tiefer. Bei
weiterer Steigerung der Lichtmenge und vor allem dann, wenn wir nicht nur
voriibergehend beleuchten, sondern den Sporangientréger von einem bestimmten
Augenblick an mit Licht einer bestimmten Stérke dauernd beleuchten, so treten
ganz charakteristische Wellen auf, wie.sie die folgende Abb. 26 zeigt, die uns
die Lichtwachstumsreaktion von zwei Sporangientrigern wiedergibt, die an der
Stelle, wo der nach oben gerichtete Pfeil steht, mit einer Beleuchtungsstirke
von 64 MK dauernd beleuchtet wurden. Hier ist das Wachstum in Schwingungen
iibergegangen, die Erhebungen und Einsenkungen sind zuerst stark und flachen
sich immer mehr ab.

Gleichzeitig mit BrLaauw fand Voert die Lichtwachstumsreaktion bei der
Koleoptile des Haferkeimlings. Hier ist das Bild der Reaktion ein anderes, wie
die folgende Abb.27, die Voars Versuchen entnommen ist, lehrt.

Die Abbildung ist in derselben Weise zu verstehen, wie dies oben fiir den
Wachstumsverlauf des Sporangientriigers von Phycomyces nitens auseinander-
gesetzt worden ist. Die Abszisse ist diesmal in Abschnitte von je 3 Minuten

eingeteilt. In dem Teil der Ab-

’iﬁ 7 ///// s 74 bildung, der schraffiert worden
60 07 5/ 7 / : ist, war die Pflanzeim Dunkeln

40 ~ 7 77 7 , 1L s

2 “%///,{//;/4; Y/ ;// ,Z/M/ wihrend sie in dem unschraf-

[ 75’ 30 55" istis’ fierten, also in einer Zeit von

Abb. 27. Lichtwachstumsreaktion bl‘l der Koleoptile 15Minutensenkrecht von oben
von Avena sativa. (Nach Voar.) mit einer Beleuchtungsstérke

von 100 MK belichtet wurde. Wir sehen, daf} die Kurve ungefihr 15 Minuten
nach der Belichtung anfingt zu fallen, daB} sie 24 Minuten nach dieser ein
Minimum erreicht hat, um dann zu einem recht kraftigen Maximum anzusteigen
und darauf wieder zu fallen. Voar hat nur in diesem Zeitraum untersucht.
Hétte er weiter beobachtet, so hatte er festgestellt, da die Kurve in der gleichen
Weise, wie dies oben fiir den Sporangientriger von Phycomyces gezeigt wurde,
wellenférmig weiter verlduft, um in ganz dhnlicher Weise wie dort langsam sich
wieder der geraden Linie zu nihern. Die Reaktion verlauft, wie wir sehen, ge-
rade umgekehrt wie bei dem Sporangientriger von Phycomyces.

Die bisher untersuchten Pflanzen zeigen, daBl jedes einzelne Organ seine
eigene Lichtwachstumsreaktion hatte. Dabei gibt es einige, die iiberhaupt
keine solche haben. So konnte bei Wurzeln eine solche nur bei Sinapis alba ge-
funden werden, wihrend andere, wie die von Avena, Raphanus und Lepidium,
nicht in der gleichen Weise auf das Licht reagieren.

Die Lichtwachstumsreaktion #ndert sich, wie wir oben bei dem Sporangien-
trager von Phycomyces gesehen haben, mit der Lichtmenge, mit welcher er
beleuchtet wurde. Fiir die ebenfalls weitgehenst untersuchte Koleoptile von
Avena sativa gilt das gleiche. Auch hier wird durch eine Lichtmenge eine ganz
charakteristische, durch ihre GroBe bestimmte Lichtwachstumsreaktion aus-
gelost. Man wird also natiirlich innerhalb bestimmter Grenzen mit einer kurzen
Belichtung von héherer Intensitat dieselbe Reaktion erzielen wie mit einer Licht-
quelle, die an Intensitiat schwécher ist, aber dafiir entsprechend linger brennt.

Nach neueren Untersuchungen von KoNIGSBERGER!) sind aber diese Reak-
tionen, die bei einer bestimmten Lichtmenge auftreten, nur unvollkommene,
mcht ganz zur Auswirkung gelangende Reaktionen, nur die Vorstufen zu der

1) KONTGSBERGER, V. J.: Lichtintensitit und Lichtempfindlichkeit. Ree. travaux bot.
Neérlandais Bd. 20, S. 257—312. 1923,
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,,vollkommenen Lichtwachstumsreaktion. Diese tritt nur bei einer Dauer-
beleuchtung ein. Fiir die GroBe dieser Reaktionen ist nicht mehr die Licht-
menge mafigebend, sondern die Beleuchtungsintensitdt. So nimmt beispielsweise
das erste Minimum, das bei der Koleoptile von Avena stets zunichst eintritt,
an Tiefe um so mehr zu, je héher die Beleuchtungsstirke der betreffenden Licht-
quelle ist, mit der von einem bestimmten Zeitpunkt an die Pflanzen sténdig
beleuchtet werden. Diese Tiefe wird, was fiir die Frage der Lichtempfindlichkeit
von besonderem Interesse ist, auch immer dann erreicht, wenn die Pflanzen
vorher mit einer Lichtquelle von geringerer Intensitit vorbeleuchtet waren.
Es reagieren mit anderen Worten vorbeleuchtete Pflanzen genau so stark und
kraftig, wie solche, die vorher im Dunkeln standen. Die Beleuchtungsstirke der
Vorbelichtung ist immer ,,begrenzender* Faktor fiir die Lichtwachstumsreaktion.

Eine andere Frage ist, wie sich die Pflanze einer Verdunkelung resp. einer
Herabsetzung der Beleuchtungsstirke anpafBt. Gibt es dann eine der Licht-
wachstumsreaktion entsprechende Dunkelwachstumsreaktion? Diese Frage ist
heute noch umstritten. Wahrend auf der einen Seite [Sierp?!), BLaauw und
TorLLENAAR?), BTRAUNERS3)] eine solche angenommen wurde, wird von anderen
[KonN1gSBERGER?), ErMAN®)] eine solche geleugnet. Die bisher beobachtete
Dunkelwachstumsreaktion soll genau umgekehrt verlaufen wie die Lichtwachs-
tumsreaktion, wo hier eine Einsenkung ist, soll dort eine Erhebung sein und
umgekehrt. .

In diesem Zusammenhang muB noch ein anderes sehr beachtenswertes Er-
gebnis der Untersuchungen von KoNIGSBERGER®) hier angefithrt werden, das
uns einen weiteren wichtigen Einblick in das Wesen der Lichtwachstumsreaktion
geben kann. KoNIGSBERGER konnte den Nachweis erbringen, daf die in der
Lichtwachstumsreaktion der Wachstumshemmung folgende Foérderung nicht
direkt durch das Licht verursacht wird, sondern in der vorausgehenden Wachs-
tumsverzégerung ihre Ursache hat, so daf also diese nicht eigentlich zu der
Lichtwachstumsreaktion gehért, sondern eine durch die Wachstumshemmung
hervorgerufene Antireaktion ist.

Einflup des Lichtes auf die grofe Periode. Mit der Lichtwachstumsreaktion
ist der EinfluB} des Lichtes auf das Wachstum nicht erschépft. Die in dieser
auftretenden Wellen sind vielleicht nur Upergangserscheinungen, die das Wachs-
tum dem neuen durch das Licht geschaffenen Zustand anpassen. Das Gesamt-
wachstum wird durch das Licht in wesentlicher Weise beeinflufit. Bisher nahm
man an, daf die meisten pflanzlichen Objekte, wie Blatter, Stengel und Wurzeln,
durch das Licht resp. die Dunkelheit in der gleichen Weise beeinfluit werden;
das Licht soll die Wachstumsgeschwindigkeit herabsetzen, wihrend eine Ver-
dunkelung es fordern soll. Neuere Erfahrungen haben uns aber gezeigt, daf
die Wirkung des Lichtes und der Dunkelheit nicht immer so gleichsinnig ist,
wie man dies bisher angenommen hat. Dieses sollen uns Untersuchungen iiber

1)y Sierp, H.: Beitrag zur Kenntnis des Einflusses und Lichtes auf das Wachstum der
Koleoptile von Avena sativa. Zeitschr. f. Bot. Bd. 10. 1918. — Sierp, H.: Untersuchungen
iber die durch Licht und Dunkelheit hervorgerufenen Wachstumsreaktionen. Ebenda
Bd. 13. 1921.

?) ToLLENAAR, D. u. H. Braauw: Light- and dark-adaptien of a plant cell. Konigl.
Akad. v. Wetenschappen Bd. 24. 1921. — ToLLENAAR, D.: Dark Growth responses. Ebenda
Bd. 26. 1923.

3) BRAUNER, L.: Lichtkriimmung und Lichtwachstumsreaktion. Zeitschr. f. Bot.
Bd. 14, S. 497—547. 1922.

4) Zitiert auf S. 74.

5) ErmaN, C.: Ein Beitrag zu den Untersuchungen iiber die Dunkelwachstumsreaktion
bei der Koleoptile von Avena sativa. Botaniska Notiser S. 331—351. Lund 1923.

6) Zitiert auf S. 84.
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den Wachstumsverlauf der Koleoptile von Avena sativa bei verschiedenen Be-
leuchtungsstiarken zeigen.

Das Gesamtwachstum verlauft, wie wir gesehen haben, in der Form der grofien
Periode. Wir verfolgen nun den Wachstumsverlauf bei verschiedenen Beleuchtungs-
stiarken und stellen uns das Ergebnis fiir eine Anzahl von untersuchten Beleuch-
tungsstirken in der Form der folgenden graphischen Kurven dar (Abb. 28).

Die Abszissenachse gibt die Zeiten in Halbtagen, die Ordinaten die Zu-
wachse an diesen wieder. Die einzelnen Kurven entsprechen den verschiedenen

zur Anwendung kommenden Be-

A—\ leuchtungsstarken, und zwar so,

%\\\ daB Kurve a den Wachstums-

verlauf im Dunkeln, Kurve & den

\ \N 2 bei der geringsten zur Anwendung

kommenden Beleuchtungsstirke,

e Kurve ¢den bei der nachsthoheren

\ usf. darstellt. Wir sehen, daf3 das

Wachstum in dem aufsteigenden

Ast zunéchst geférdert wird, und

zwar um so mehr, je hoher die

zur Anwendung kommende Be-

leuchtungsstirke war. Diese Férderung geht aber sehr bald in eine Hemmung

iiber. Dies zeigt sich einmal darin, dafl das Maximum um so tiefer liegt, je héher

die angewendete Beleuchtungsstirke war, und dann auch daran, dafl der Ab-

schluB des Wachstums um so frither erfolgt, eine je hohere Starke die angewandte
Beleuchtung hatte.

In den hier wiedergegebenen Versuchen wurden die Keimlinge senkrecht
von oben mit einer elektrischen Lampe beleuchtet. Wir wissen, dafl so den
Keimlingen verhéltnismiBig wenig Licht zugefithrt wird. Bei einer weiteren
Steigerung der Beleuchtung wird die Hemmung weiter zur Wirkung kommen
und sich auch auf die Foérderung in dem aufsteigenden Ast erstrecken und diese
mehr und mehr zum Verschwinden bringen. Von einer bestimmten Beleuchtungs-
stirke an muB die Kurve auch am Anfang unter dem Ast liegen, die der hoheren
Beleuchtung entspricht. Bei anderen Objekten tritt dieser Fall anscheinend un-
mittelbar auf, hier ist dann von einer Férderung, wie sie bei der Koleoptile von
Avena zu Anfang gefunden

wird, iiberhaupt nichts zu
\ sehen, die Kurve verlauft

gleich von Anfang unter
% der Kurve, die bei einer

geringeren Beleuchtungs-
b & |4

0 7 2 3 4 5 6 7 8

Abb. 28. Die groBe Periode bei verschiedenen
Beleuchtungsstirken. (Nach SIERP.)

starke festgestellt wurde.

3 Die gleichen Gesetz-
h \ \ ‘\ maBigkeiten ergeben sich
I auch, wenn Koleoptilen in

K 2 4 ¢ 8  9HT. yerschiedenen Zeiten ihrer
Abb. 29. Der EinfluB der Vergroferung der Beleuchtungs- Entwicklung einer hoheren

i i it ) i . o
stirke zu verschli(%;lg}? SZIe];R(;r.l) der Entwicklung Beleuchtungsstirke ausge-

setzt werden. Auch dann
macht sich, wie dies die Abb. 29 zeigt, zunéchst eine Steigerung des Wachstums
bemerkbar, die um so starker ist und um so linger anhilt, je frither im Laufe
der Entwicklung die Zunahme der Beleuchtung erfolgte. In der gleichen Weise
macht sich auch die Hemmung bemerkbar.
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Gleiche GesetzmiBigkeiten zeigen sich auch, wenn in einem bestimmten
Punkt der Entwicklung eine Beleuchtungsstirke in eine Anzahl héhere -um-
gewandelt wird, wie dies |

in Blick auf die Abb. 30 L<\
ergibt, die in der gleichen
Weise wie die vorigen auf- < \\
zufassen ist.

Wird umgekehrt die / . b

Beleuchtungsstarke  in
einem bestimmten Zeit- e
punkt der Entwicklung \
herabgesetzt, so gilt in

D 1 4 5 6 7 9H.T.

;L)Hemw daLS Umgejkghrte. Abb. 30. Der ElnﬂuB der Heraufsetzung der Beleuchtungs-
as Wachstum wird nun 5010 auf die groBe Periode des Wachstums. (Nach SIERP. )
zundchst gehemmt, un

zwar um so stérker, je geringer die nachfolgende Beleuchtung ist. Hierauf
folgt eine Forderung, die ebenfalls um so stirker ausfillt, je geringer die nun
zur Anwendung kommende Beleuchtungsintensitat ist. Abb. 31 kann uns dies
erliutern. Wenn die Pflanzen
in der Lichtintensitiat weiterge-

wachsen wiren,in der sie zunichst —\
standen, so hitte das Wachstum
einen Verlauf genommen, wie es
die Kurve a zeigt. Am Ende des

ersten Halbtages wird nun die / q e b
Beleuchtungsintensitdt in eine 4

solche von geringerer Intensitit \ \

ibergefiihrt. In der Kurve b wurde i 1 y L uT
die Koleoptile am Ende des erstf.bn Abb. 31. Der EinfluB der Herabsetzung der Be-
Halbtages ganz verdunkelt, in leuchtungsstirke. (Nach SIERP.)

Kurve ¢ wurde die Beleuchtungs-
starke in eine solche von geringerer Intensitét iibergefiihrt, in der Kurve d schlicf-
lich war diese gréfer als in dem Versuch, der durch die Kurve ¢ dargestellt ist.
Ganz Entsprechendes gilt, wenn

die Herabsetzung der Beleuchtungs- I
intensitdt in verschiedenen Punkten / ’\
der Entwicklung vorgenommen wird
(Abb. 32).

Wir fragen uns schlielich noch, Z \

wie grof3 denn die verschiedenen Kole-

optilen unter der Einwirkung verschie- d ¢ b

dener Beleuchtungsstirken werden a

miissen. Die Endldnge eines Organs \

ergibt sich natiirlich aus seiner Wachs- o 1 ER— 56 7HT.

tumsgeschwindigkeit und der Wachs- Abb. 32. Der EinfluB der Herabsetzung der

tu‘msdaue.r. B?i dem Einﬂu.B des Beleuchtungsstéirke zu verschiedenen Ent-
Lichtes liegt die ¥rage sehr einfach, wicklungszeiten. (Nach SiErp.)

weil die hemmende Komponente des

Lichts hier immer den Ausschlag gibt. Es hat immer die Koleoptile die gréBte End-
lange, welche wahrend ihrer Entwicklung die geringste Menge Licht empfangen
hat. Die nach einer Erhhung einer Beleuchtung zuniichst auftretende Forderung
ist gegeniiber der dann folgenden Hemmung so gering, daB sie bei der Beurteilung
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dieser Frage nicht mit in Betracht gezogen werden braucht. Ebenso vermag
auch die Einsenkung der Wachstumskurve nach einer Verringerung der Be-
leuchtung nicht ausschlaggebend ins Gewicht zu fallen.

2. Die Temperatur.

Neben dem Licht ist es vor allem die Temperatur, welche einen ausschlag-
gebenden EinfluBl auf den Wachstumsverlauf und damit auch auf die Endléinge
des betreffenden Organs hat.

Eine der Lichtwachstumsreaktion entsprechende Reaktion, die nach einer
Erhohung resp. Verringerung der Temperatur eintritt, scheint auch hier vor-
handen zu sein. Die Koleoptile von Avena sativa, die von Voar!) nach dieser
Richtung untersucht worden ist, zeigte nach einer Temperaturerhbhung einen
wellenférmigen Wachstumsverlauf, durch welchen sich das Wachstum an das
der erhéhten Temperatur entsprechende anpafit. Nach einer kurzen Wachstums-
steigerung fiel der Wert unter den vor der Temperaturerhohung festgestellten
Wert, um dann aber zu steigen und ungefihr 45 Minuten nach der Erhohung
der Temperatur ein Maximum zu erreichen. Nach einer Temperaturherabsetzung
trat das Umgekehrte ein, nach einer momentanen Verringerung des Wachstums
stieg der Wert des Wachstums an. Auch gewisse Erfahrungen, die GRASER?)
bei dem Sporangientriger von Phycomyces nitens machte, sprechen dafiir, dafl
auch hier ein Temperaturwechsel mit Wachstumsschwankungen von der Pflanze

22 S beantwortet wird. Alle diese Er-
Tzo— scheinungen sind aber bisher noch
' wenig untersucht.

Besser unterrichtet sind wir
iiber den EinfluB der Temperatur
auf den weiteren Wachstumsverlauf
der Pflanzen3). Um zu sehen, wie
N die Temperatur das Wachstum be-
...... \.'iz.\\l einfluBlt, wollen wir folgenden Ver-

7% 2 % w %  w° such machen: Wir ziehen kleine
Temperaturen —s nEe Keimlinge von Lepidium sativum,
Abb. 33. Abhingigkeit des Wachstums von der Jessen Wurzeln wir zu unseren Be-
Temperatur. (Nach Taraa.) trachtungen benutzen, bei einer
Temperatur von 20° auf. Wenn die Wurzeln eine gewisse GréBe erreicht haben,
bringen wir sie eine bestimmte Zeit in die zu untersuchende Temperatur und
stellen nachher den Zuwachs in dieser Temperatur und in der betreffenden Zeit
fest. Wir lassen die verschiedenen zu diesem Zwecke hergerichteten Kulturen
3%/,, 7 und 14 Stunden in den verschiedenen Temperaturen. Das Ergebnis
stellen wir uns in der Abb. 33 graphisch dar.

Auf der Abszissenachse tragen wir die Temperaturen, in die die Keimlinge
jedesmal gestellt werden, auf und auf den zugehtérenden Ordinaten die Zuwachse
in diesen Temperaturen, und zwar gibt die ausgezogene Kurve diese fiir einen
Zeitraum von 3!/, Stunden, die gestrichelte fiir einen solchen von 7 Stunden
und die punktierte fiir einen solchen von 14 Stunden wieder.

Wir sehen, daf3 die Wurzeln in allen Temperaturen um so stirker gewachsen
sind, je langer sie in diesen sich befanden, die punktierte Linie liegt in allen

1) Voar, E.: Uber den EinfluB des Lichts auf das Wachstum der Koleoptile von Avena
sativa. Zeitschr. f. Bot. Bd. 7, S. 193—270. 1915.

?) GRASER, M.: Untersuchungen iiber das Wachstum und die Reizbarkeit der Sporangien-
trager von Phycomyces nitens. Beih. z. Botan. Zentralbl. Bd. 36, 1. Abt., S. 414—493. 1919.

%) Siehe auBer den beiden vorigen Arbeiten auch die Arbeit Lerrca: Some Experiments
on the Influence of Temperature on the Rute of Growth in Pisum sativum. Ann. of botany

Bd. 30, S. 25—47. 1916.
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Punkten iiber der gestrichelten, diese iiber der ausgezogenen. Alle drei Kurven
steigen bis zu einer bestimmten Temperatur an, um dann zu fallen. Die punk-
tierte Kurve, die den Zuwachs bei der lingsten Versuchszeit zeigt, steigt nur
bis zu einer Temperatur von 27,2° an, wahrend bei der gestrichelten Kurve,
deren Pflanzen nur halb so lange in der betreffenden Temperatur blieben, dieses
Ansteigen bis 29° andauert und schlieBlich das der ausgezogenen Kurve, der
eine nur 31/,stiindige Wirkungszeit zukam, bis 30° fortgesetzt wurde, um dann
erst abzufallen. Das Wachstumsoptimum liegt also bei keiner bestimmt festliegen-
den Temperatur, es ist ein Punkt, der sich mit der Lange der Versuchszeit &ndert.

Solche Kurven miissen aus zwei Komponenten zusammengesetzt gedacht
werden!); sie bestehen aus einer anscheinend gleichm#fig wirkenden Forderung
und einer gleichzeitig und zunéchst langsam, dann aber immer stérker einsetzen-
den Hemmung. Die hemmende Komponente macht sich um so mehr bemerkbar,
je hoher die zur Anwendung kommende Temperatur ist, und wird hier um so
stirker ins Gewicht fallen, je linger die Einwirkungszeit der betreffenden Tem-
peratur ist. Dies muf dann ein fritheres Umbiegen bei der hoheren Temperatur
und allgemein das Abfallen der Kurve bewirken.

Wir wollen nun auch das Gesamtwachstum unter verschiedenen Tempera-
turen beobachten. Wenn die Temperatur einen so grofen EinfluB hat, dal
bereits eine kiirzere Einwirkung, wie wir sie in den vorigen Versuchen kennen-
lernten, sich deutlich in seinem Wachstum ausprigt, so mull auch das Gesamt-
wachstum, das in der Form der groBlen Periode erfolgt, in den verschiedenen
Temperaturen ein verschiedenes Bild ergeben. Wir wollen diesen Einflul an
demselben Objekt, an dem wir den EinfluB} der verschiedenen Beleuchtungs-
stirken studierten, an der Koleoptile von Avena sativa hier studieren und genau
so verfahren, wie wir es dort taten und uns den Wachstumsverlauf wieder in
Kurven darstellen. Auf der Abszisse sind die Zeiten in Form von Tagen auf-
getragen, auf den zugehorenden Ordinaten die Zuwachswerte an diesen, wie
sie bei den verschiedenen Temperaturen fiir unser Objekt gefunden werden.

Diese Abb. 34 zeigt ein ganz
anderes Bild, wie wir es bei den
verschiedenen Beleuchtungsstir-
ken fanden. Bei der héchsten ver-
wandten Temperatur steigt die
Kurve gleich steil an, erreicht 7

aber ?chon bald fias MaJXm%fum Abb. 34. Temperaturwachstumskurven bei der
und fallt dann S'tell herab. Ver- Koleoptile von Avena sativa. (Nach Siere.)
ringern wir nun die Temperaturen,

so wird der Aufstieg mehr und mehr geringer, das Maximum steigt, und die Wachs-
tumsdauer nimmt zu. In dieser Weise geht es bis zu einer bestimmten Temperatur,
in unserem Beispiel bis zu der Kurve, dessen Pflanze bei einer Temperatur von 25°
aufwuchs. Gehen wir iiber diese Temperatur hinaus, so sinkt das Maximum wieder,
wahrend die Wachstumsdauer eine langere und langere wird. SchlieBlich, bei der
niedrigsten Temperatur, haben wir eine ganz flache, aber weit ausgezogene Kurve.

Auch in der Endlinge muB sich der Einflufl der verschiedenen Temperaturen
natiirlich zeigen. Da diese Kurven aber nicht so einheitlich verlaufen, wie dieses
bei den Kurven mit einer verschiedenen Beleuchtungsstiarke der Fall war, ist es so
ohne weiteres nicht klar, wie die Endldnge bei den verschiedenen Temperaturen
ist. Fir die Koleoptile von Avena sativa, deren Wachstumsverlauf durch die

1 1 1
3 ¥ 5 6 7 & 9 10 17 122 B ™5
lage

1) Srere, H.: Untersuchungen iiber die grofe Wachstumsperiode. Biol. Zentralbl.
Bd. 10, S. 433—457. 1920. — Ripper. A.: Uber die Wachstumskurve der Pflanzen. Die
landwirtschaftl. Versuchs-Stationen 1921, S. 357--380.
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oberen Kurven dargestellt ist, fand VoaT!) bei den verschiedenen Temperaturen
im Dunkeln aufgezogener Keimlinge folgende Werte:
Temperatur: 75 8,4 10,2 12,8 140 20,1 20,2 255 298 333 351°C
Endlénge: 117,1 120,8 131,4 150,3 122,0 99,4 94,6 75,6 59,7 458 357 mm

Wir finden also nicht bei einer Temperatur von 27—30°, bei der wir nach
den oben wiedergegebenen Versuchen mit kiirzerer Einwirkungszeit das Wachs-
tumsoptimum liegend fanden, die gréBte Endlinge. Fiir diese ist allem An-
schein nach ausschlaggebend die Dauer des Wachstums, und diese nimmt ja mit
abnehmender Temperatur stindig zu. Bei Avena liegt das Maximum der End-
lange bei einer verhiltnism#Big niedrigen Temperatur von nur ca.13°. Die
optimale Wachstumstemperatur bedeutet also keineswegs eine optimale Tem-
peratur fiir die Endlinge. Nehmen wir ein anderes Beispiel, den Sporangientrager
von Phycomyces nitens, so zeigt dieser ebenfalls bei den verschiedenen Tem-
peraturen einen ganz verschiedenen Wachstumsverlauf, und trotzdem ist hier
das Ergebnis des Gesamtwachstums, die Endlénge, bei den verschiedenen Tem-
peraturen die gleiche. Wir miissen annehmen, da8 hier die durch eine Erhéhung
der Temperatur eingetretene Hemmung durch eine lingere Wachstumsdauer
immer gerade ausgeglichen wird, so daB ein Unterschied in der Endlinge bei
den verschiedenen Temperaturen nicht eintreten kann. Wir sehen daraus, da@
die Einwirkung der verschiedenen Temperaturen eine ganz verschiedene sein
kann und daf} eigentlich bei jedem Objekt eine eigens darauf gehende Analyse
notwendig ist.

3. Die Schwerkraft.

Auch die Schwerkraft wirkt auf die Wachstumsgeschwindigkeit ein. Das
zeigen deutlich Erfahrungen, die mit invers gestellten Pflanzen gemacht wurden.
Stellt man Pflanzen umgekehrt auf, so daff das Sprossende nach unten und das
Wurzelende nach oben gerichtet ist, so wird das Wachstum gehemmt. Die Ver-
kiirzung der Organe betrug in Versuchen von HERING?2) bei Sprossen und Wurzeln
wohl 20—309,. VocHTING3) hat sehr genaue Messungen an den Holzkérperzellen
von invers gewachsenen Pflanzen vorgenommen und gefunden, dafl diese kleiner
sind als die gleichwertigen normalgewachsenen, wie die folgenden seinen Ver-
suchen entnommenen Zahlen zeigen konnen, die angeben, um wieviel Prozent
die inversgewachsenen Zellen kleiner sind als die entsprechenden normalen:

Holzzellen des 3. Jahresringes von Salix vitellina pendula . . . . 6,9 %
» 5 Dl 5 ’ ,» elegantissima . . . . . . 2,7 %
. von Solanum flavum . . . . . . . . . .. . .. .. 6,6 9%
Tracheiden von Auracaria excelsa . . . . . . . . . . . . . .. 13,589,
Fasern von Nicotiana colosola . . . . . . . . . . . . . .. .. 7.2 9%

Das Langenwachstum der Holzzellen ist in den verkehrten Achsen also
durchwegs geringer als in den aufrechtstehenden. Allerdings zeigen die einzelnen
Arten, wie wir erkennen, recht verschiedene Werte. Wir diirfen aber doch sagen,
dafl der EinfluB der Schwerkraft an den verkehrten Achsen eine Verringerung
des Langenwachstums der Holzzellen von durchschnittlich 109, bewirkt.

Auch in der vertikal aufgerichteten Pflanze wirkt die Schwerkraft ein.
M. M. Riss?) erbrachte fiir Wurzeln und Grasknoten den Nachweis, dafl solche

1) Voar, E.: S. 88 zitiert.

?) Herinc, G.: Untersuchungen iiber das Wachstum inversgestellter Pflanzenorgane.
Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 40, S. 499—561. 1904.

3) VocuTiNg, H.: Experimentelle Anatomie und Pathologie des Pflanzenkérpers. II. Tii-
bingen 1918. .

%) Riss, M. M.: Uber den EinfluB} allseitig und in der Langsrichtung wirkender Schwer-
kraft auf Wurzeln. Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 53, S. 157—209. 1914; und: Uber den Geo-
tropismus der Grasknoten. Zeitschr. f. wiss.-Botanik Bd. 7, S. 145—170. 1915.
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Pflanzen sich gegeniiber der Schwerkraft in Reizlage befinden. Die Schwerkraft
macht sich auch hier als eine Hemmung geltend.

Daf} die normal aufgerichtete Pflanze eine Wirkung der Schwerkraft zeigt,
lehren vor allem neueste Untersuchungen. Durch ZoLLIKOFER!) wurde erstmals
der Beweis erbracht, daf} ebenso wie das Licht auch jeder Massenimpuls im-
stande ist, eine typische Wachstumsreaktion auszulosen, die mit der Licht-
wachstumsreaktion groBe Ahnlichkeit hat. Diese Schwerewachstumsreaktion
zeigte sich, wenn die Schwerkraft das Untersuchungsobjekt (Koleoptile von
Avena sativa) quer (allseitige Reizung am Klinostaten) oder lings (Inversstellung
oder inversangreifende Zentrifugalkraft) angriff. Das bis zur Einwirkung dieser
Krafte gleichmaBige Wachstum wurde wellenférmig und zeigte eine Zunahme
der durchschnittlichen Wachstumsgeschwindigkeit, der aber spiter eine Hemmung
folgte.

Nach den Untersuchungen von ZOLLIKOFER soll auch eine Rotation an der
horizontalen Achse des Klinostaten ebenso wie in der Léngsachse angreifende
Massenimpulse eine Wachstumsreaktion auslosen. Dies will KONIGSBERGER?),
der die gleiche Frage untersuchte, nicht bestdtigen. Nach ihm soll eine Schwere-
wachstumsreaktion nur dann ausgeldst werden, wenn ein bisher horizontaler
Sprof3 aufgerichtet wird. Er findet, dafl fiir die Sprosse also genau das Gegenteil
gelten soll, was M. M. Riss fiir Wurzeln gefunden hatte, bei denen in der Vertikal-
lage das Wachstum gehemmt wird, wéhrend es bei der horizontalen Rotation
auf den Klinostaten geférdert gefunden wurde. Neuerdings konnte ERMANS)
den Nachweis fithren, da Keimlinge, welche langere Zeit bereits auf den Klino-
staten in der horizontalen Lage rotierten, selbst nach 24 Stunden und mehr
statt des gradlinigen Wachstums ein wellenférmiges hatten. Alle diese Unter-
suchungen zeigen, dafl hier noch sehr vieles geklart werden mufl. Wir wissen
heute sicher, daf} die lange herrschende Ansicht, daf die Wachstumsgeschwindig-
keit in der normalen Lage, auch wenn die wirkende Kraft durch Benutzung
von Zentrifugalkraften erheblich verstirkt oder abgeschwicht ward, keine
Anderung erfahre, nicht richtig ist.

4. Chemische Einfliisse.

Das Wachstum héngt von dem Vorhandensein einer ganzen Anzahl von
chemischen Stoffen ab. Das Wasser spielt unter diesen eine besonders wichtige
Rolle. Die reichliche Versorgung resp. der Mangel an Wasser pragt sich in dem
Wachstum sehr scharf aus. Der Wassergehalt der Pflanzen hingt aber von einem
doppelten ab, einmal von der Menge des im Boden vorhandenen Wassers, sodann
aber auch von der Transpiration und damit von dem Feuchtigkeitsgehalt der
Luft. Beide Faktoren haben auf die Wachstumsgeschwindigkeit einen groBien
EinfluB.

Die Bedeutung des Wassergehalts der Luft auf die Zuwachsbewegungen
geht deutlich aus Versuchen hervor, die WALTER?) mit dem Sporangientriger
von Phycomyces nitens vornahm. In diesen Untersuchungen wurde das Wachs-
tum alle 5 Minuten messend verfolgt und in einem bestimmten Zeitabschnitt

1) ZOLLIKOFER, C.: Uber den EinfluB des Schwerereizes auf das Wachstum der Koleoptile
von Avena sativa. Rec. travaux bot. néerl. Bd. 18, S. 237—322. 1921.

2) KoNIGSBERGER, V. J.: Tropismus und Wachstum. Rec. travaux bot. néerl. Bd. 19,
S. 1—-138. 1922. .

3) Erman, C.: Uber die Zuwachsreaktionen bei in der Horizontalebene rotierenden
Avenakeimlingen. Botaniska Notiser S. 417—433. Lund 1923.

4) Warrer, H.: Wachstumsschwankungen und hydotropische Kriimmungen bei
Phycomyces nitens. Versuch einer Analyse der Reizerscheinungen. Zeitschr. f. Botanik.
Bd. 13, S. 673—718, 1921. '
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die Luftfeuchtigkeit moglichst plotzlich veréindert. Es trat sowohl bei einer
Steigerung als auch bei einer Senkung dieser eine deutliche Wachstums-
reaktion auf. Bei einer Steigerung des Feuchtigkeitsgehaltes der Luft steigt
die zuvor konstante Wachstumsintensitdt rasch an, erreicht ein Maximum und
fallt ebenso schnell auf ein Minimum herab. Diese Schwankungen wiederholen
sich mehrere Male, bis ein neues, dem jetzigen Feuchtigkeitsgehalt entsprechendes
Gleichgewicht zustande gekommen ist. Die endgiiltige Wachstumsintensitét ist
dabei durchwegs geférdert. Die Kurven beginnen immer mit einem Maximum,
dabei variiert allerdings ihre Form sehr. Der Anstieg begann zumeist sofort
nach der Anderung der Luftfeuchtigkeit, dauerte aber bei den verschiedenen
Sporangientriagern ganz verschieden lange Zeit, so daB in bezug auf das Maximum
nicht die geringste RegelméBigkeit zu erkennen war. Ebenso konnten die Zeiten
von einem Maximum bis zum néichsten 10—25 Minuten betragen. Wird um-
gekehrt die Feuchtigkeit der Luft plotzlich stark vermindert, so treten als Uber-
gangsreaktion auch Wellen auf. Diese verlaufen nun aber umgekehrt. Es tritt
zunichst eine Einsenkung der Kurve auf, dem dann weiter ein Maximum folgt.
Diese Schwankungen sind aber nicht so deutlich wie die, welche nach einer Er-
héhung der Feuchtigkeit gefunden wurden. Wie das Wachstum durch die ersteren
Kurven geférdert wurde, so wird es durch diese, die mit einer Einsenkung be-
ginnen, gehemmt. WALTER spricht aus diesem Grunde von ,,Férderungs‘- und
,,Hemmungskurven‘‘, eine Bezeichnung, die hier sehr gut paBt, die sich leider
allgemein nicht anwenden 148t. Eine Zunahme des Feuchtigkeitsgehaltes der
Luft, was gleich kommt einer Verringerung der Transpiration, laBt also die
Pflanze grofer werden, wihrend umgekehrt eine Abnahme der Feuchtigkeit die
Transpiration vergréfert und das Wachstum geringer werden laBt.

Dieselben Erfahrungen hat man nun auch gemacht, wenn der Wassergehalt
der Pflanzen durch einen verschiedenen Gehalt des Bodens an Wasser verindert
wird. In diesen Versuchen, die vor kurzem RipPEL!) in exakter Weise durch-
fuhrte, wurde allerdings nur der Gesamterfolg berticksichtigt. Als Versuchs-
pflanze benutzte er unter anderen Sinapis alba, die in Erde von verschiedenen
Wassergehalt, angegeben in Prozenten der Bodenkapazitiat, aufgezogen wurden.
Die Transpiration war bei allen Vergleichsversuchen gleich. Der Einflul des
Wassergehaltes des Bodens auf das Wachstum kommt in den folgenden Zahlen
deutlich zum Ausdruck:

Bei der Wasserkapazitit
25 % 40 % ‘ 55 %
Hohe der Pflanze . . . . 16 cm 28 cm 34 cm
GroBe der Blattlange. . . | 7 bis 8 cm |10 bis 12 cm |14 bis 15 cm

DaB auch die Nahrsalze des Bodens bei den Wachstumsvorgingen einen
groBlen EinfluB haben, ist seit langem bekannt. Wenn auch nur einer der not-
wendigen Nahrstoffe fehlt, so wirkt er auf das Wachstum hemmend ein. Es
entstehen so oft ,,Kiimmerzwerge®, die in der Natur auf schlechten Boden direkt
in die Augen fallen. Umgekehrt, wenn die Pflanze durch eine reichliche Diingung
UberfluB hat an den nétigen Nahrstoffen, so ist die Entwicklung eine gute.
DaB ein zuviel an solchen Stoffen schlieflich auch schidigend wirken muB, ist
selbstverstandlich.

In diesem Zusammenhang muf} auch der Konzentration des Sauerstoffes
gedacht werden, der die Wachstumsenergie wesentlich beeinflussen kann. Man

1) RippEL, A.: Der EinfluB der Bodentrockenheit auf den anatomischen Bau der
Pflanzen. Beih. z. Bot. Zentralbl. Bd. 36, Abt. I, S. 187-—259.
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hat gefunden, daB eine Abnahme dieses unter dem normalen Druck zunichst
eine Beschleunigung des Wachstums bewirkt, bei weiterer Abnahme des O-Ge-
haltes tritt aber Hemmung ein, bis schliefllich bei einer gewissen Konzentration
das Wachstum ganz zum Stillstand kommt. Das gleiche Bild bekommen wir,
wenn der O-Gehalt kiinstlich gesteigert wird. Nach einer zunichst eintretenden
Forderung des Wachstums tritt eine Hemmung auf, die schlieBlich bei einer
bestimmten Konzentration den Stillstand des Wachstums ergibt. Im einzelnen
verhalten sich die Pflanzen, was die Punkte angeht, in denen eine solche Anderung
vor sich geht, sehr verschieden.

Ein besonderes Interesse konnte der CO,-Gehalt der Luft haben, weil wir
wissen, dal die Assimilation bei einer Zunahme dieses bis zu einem gewissen
Grade eine Férderung erfahrt. Fiir das Wachstum ist eine férdernde Wirkung
bisher nicht fesgestellt. Man weill dagegen bestimmt, daf3 es bei einem gewissen
CO,-Gehalt gehemmt wird. Im einzelnen ist der Prozentsatz, bei dem die
Hemmung eintritt, verschieden. Wihrend beispielsweise Wurzeln schon durch
einen 59, CO,-Gehalt in ihrem Wachstum wesentlich gehemmt werden, tritt
diese bei den Sprossen viel spater ein. Diese zeigen erst bei einem Gehalt von
15%, eine Hemmung. Wurzeln stellen ihr Wachstum bei einem CO,-Gehalt von
25—309, vollstandig ein, wiahrend hier die Sprosse sich empfindlicher zeigen, die
bereits bei einem Gehalt von 20—259%, ihr Wachstum beenden.

Sehr viele Stoffe wirken auf die Pflanzen selbst in geringsten Konzentrationen
hemmend ein, weil sie gefahrliche Gifte fiir sie sind. Das Vorhandensein anderer
Stoffe!) hingegen scheint umgekehrt sehr férdernd auf gewisse Lebensprozesse
und deshalb auch fiir das Wachstum zu sein, so daB man neuerdings dazu iiber-
geht, solche Stoffe dem Boden zuzusetzen, damit sie als Stimulantia wirken und
den Ernteertrag erhéhen. Unter den fiir den Pflanzenkérper giftigen Stoffen
verlangen die Narkotica ein besonderes Interesse. Diese regen zunichst je nach
der Menge kiirzer oder linger das Wachstum an, um dann aber einer durch-
greifenden Hemmung Platz zu machen. Wenn man Pflanzen, die im Wachsen
begriffen sind, plétzlich in einen Raum stellte, in denen Dampfe solcher Narkotica
sich befinden, so 148t sich auch hier eine deutliche Wachstumsreaktion erkennen,
die mit einem kraftigen Wellenberg beginnt und unter lebhaften Schwingungen
sich dem geférderten Wachstumswert anpaft.

5. Mechanische Einfliisse.

AuBer den bisher aufgezahlten Einfliissen gibt es sicherlich noch andere,
welche auf die Wachstumsbewegungen einwirken. Es wéren vor allem hier auch
die mechanischen Einwirkungen zu erwéhnen. Es wird z. B. jeder, der genaue
Wachstumsuntersuchungen machen will, sehr bald die Erfahrung machen, da$
die Pflanzen vor jeder Erschiitterung bewahrt werden miissen. Eine solche
kann in der Pflanze eine sehr deutliche Wachstumsreaktion auslésen. Wir
brauchen aber hierbei nicht linger zu verweilen, weil der EinfluB sonst noch zu
wenig untersucht worden ist, um schon jetzt etwas Bestimmtes aussagen zu
kénnen.

1) Siehe besonders O. Loew, Aso u. Sawa Flora. Erginzungsband 1902, ebenso
Landw. Jahrbiicher 1903. Beitrige zur Pflanzenziichtung. Heft 7. 1924. O. Lorw:
Biologische Moglichkeiten zur Hebung des Ernteertrages. Biol. Zentralbl. Bd. 44. 1924,
Dort weitere Literatur. PoporF: Biol. Zentralbl. Bd. 43, Landw. Versuchsst. S. 101, 1923.
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Contractile Organe finden sich an Pflanzen in grofiter Mannigfaltigkeit
sowohl hinsichtlich des Baues und der Funktion wie des Mechanismus der
Kontraktion. Im folgenden sollen zunéchst diejenigen contractilen Organe be-
handelt werden, an deren Mechanismus Plasmawirkung nicht oder nicht wesent-
lich beteiligt ist, und die demnach vielfach aus abgestorbenen Zellen bestehen,
sodann diejenigen, fiir deren Funktionieren der lebende Protoplast notwendig ist.

I. Contractile Organe, deren Mechanismus nicht auf
Plasmawirkung beruht.

Diese Organe unterscheidet man nach der Art ihres Mechanismus als Schrump-
fungs- und Kohisionsmechanismen.

1. Sehrumpfungsmechanismen?).

Schrumpfungsmechanismen beruhen auf Entquellung der mehr oder weniger
verholzten oder sonstwie durch Einlagerung oder Umwandlung verdnderten
Cellulosemembranen von in der Regel abgestorbenen Zellen. Dabei kann es
zu einer ohne oder mit Kriimmung einhergehenden Kontraktion kommen, je
nachdem die gegeniiberliegenden Flanken des Organs um gleiche oder ungleiche
Betrage schrumpfen. Letzteres ist bei den biologisch wichtigen Schrumpfungs-
mechanismen, die vielfach der Sporen- und Samenverbreitung und -befestigung
dienen, die Regel. Die ungleiche Schrumpfung gegeniiberliegender Flanken kann
auf verschiedene Weisen zustande kommen, von denen einige hier genannt seien.

a) Die gegeniiberliegenden Schichten einer Membran zeigen verschiedene,
z. B. gekreuzte, Lagen ihrer Schrumpfungsachsen. Liegt die Achse der grofiten
Schrumpfung in der dufleren Schicht vertikal, in der inneren horizontal, so muf3

1) SteiNBRINCK, C.: Biol. Cbl. Bd. 26, S. 657. 1906. — STEINBRINCK, C. u. SCcHINZ:
Flora Bd. 98, S. 471. 1908.
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bei Austrocknung die betreffende Membran sich nach auflen kriimmen. Einen
derartigen Mechanismus haben wir in den Peristomzéhnen mancher Laubmoose
vor uns, die am oberen Rande der Kapsel sitzen und den Weg fiir die Sporen-
entleerung bei trockenem Wetter durch Auswirtskrimmung freimachen, bei
feuchtem durch Einwirtskriitmmung infolge Quellung verschliefen.

" b) Die Schichten verschiedener Schrumpfung liegen in verschiedenen Mem-
branen. Dies ist z. B. bei den Asten der sog. ,,Rose von Jericho* (Anastatica
hierochuntica) der Fall, die sich beim Eintrocknen unter Kontraktion nach ein-
wirts kriimmen. Die faserférmigen, den Schrumpfungsmechanismus bedingenden
Zellen der Oberseite sind quergetiipfelt, die Tiipfel der Unterseite sind steilschief
zu denen der Oberseite gekreuzt. Da, wie die Erfahrung ergeben hat, ganz all-
gemein in der Richtung der Tiipfel die Schrumpfung am geringsten ist, so muf}
sich die Unterseite bei Schrumpfung in der Langsrichtung weniger kontrahieren
als die Oberseite und dadurch die Einwartskrimmung zustande kommen. Wih-
rend bei Anastatica die Lagerung der Zellen auf Ober- und Unterseite die gleiche
ist, also die Langsachsen der Zellen parallel sind, und der Mechanismus auf der
verschiedenen Richtung der Schrumpfungsachsen von Zellen der Ober- und
Unterseite beruht, ist in anderen Fallen der micellare Bau der Zellen der ant-
agonistischen Flanken gleich, aber die Lagerung der Zellen antagonistisch, sind
also die Léngsachsen nicht parallel, sondern gekreuzt. Dies Prinzip zeigen
z. B. die Klappen der Papilionaceenhiilsen.

DafBl durch solche und &hnliche, vielfach miteinander kombinierte Prinzipien
im Bau der Schrumpfungsmechanismen auch schraubige Kontraktionen erreicht
werden kénnen, wie wir sie bei manchen Geraniaceen und Grasgrannen finden,
liegt auf der Hand. Schrumpfungskontraktionen an Zellen mit lebendem Inhalt
finden sich vor allem an Moosen und bei Selaginella.

2. Kohisionsmechanismen.

Als Kohésionsmechanismen bezeichnet man diejenigen contractilen Organe,
deren Kontraktion wesentlich durch die Kohésion des Wassers bedingt wird.
Das typische Schul-
beispiel fiir sie ist das
Sporangium der Poly-
podiaceen. Esist dies,
wie die Abb. 35 zeigt,
ein gestielter linsen-
férmiger Sporenbe-
hilter, dessen Wand
nur aus einer diinn-
wandigen Zellschicht
besteht. Nur die
Randzellen vom Stiel
bis iiber die Halfte der

\EI(ZI;F gilf‘l?iex?ﬁi disaj- Abb. 35—38. Polypodiaceen-Sporangium nach BENECKE-JOST,

. Pflanzenphysiologie. Abb. 35. Sporangium geschlossen. Abb. 36.
winden wie derinne-  Gesprungen. Abb. 37. Anuluszellen wassergefiillt. Abb. 38. Nach
ren Tangentialwand teilweiser Verdunstung des Fiillwassers.

stark verdickt, wah-

rend ihre duBere Tangentialwand zartwandig ist. Diese Zellreihe nennt man den
,,Anulus®. Die Zellen des Anulus sind am nichtgesffneten Sporangium wasser-
gefiillt. Wird ihnen durch Verdunstung Wasser entzogen, so nehmen sie infolge
des Wasserverlustes die Gestalt ein, die Abb. 38 zeigt.” Die Kohision des Fiill-

Abb. 38.
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wassers und seine Adh#sion an der Membran bewirken, daB es nicht zerreift und
etwa eine Gasblase sich in der Zelle bildet, sondern, daB bei zunehmendem Wasser-
verlust das Wasser in Zugspannung gerit und die Membran dort, wo sie den
geringsten Widerstand bietet, also an der tangentialen Auflenwand, deformiert.
Diese Kontraktion der AuBlenwand des Anulus bewirkt ein Aufspringen des
Sporangiums an dem diinnwandigen Teile seines Randes und ermdéglicht damit
die Sporenentleerung. Die Zugspannung, unter die das Wasser der Anuluszellen
geraten kann, wurde von RENNER!) und URSPRUNG2) zu etwa 350 Atm. be-
stimmt. Beim Reilen des Sporangiums biegt sich der Anulus derart, daf
seine Aulenwand konkav, seine Innenwand konvex gekriimmt ist. Wird durch
noch weiteres Austrocknen die elastische Spannung der Membranen so grof,
daBl sie die Kohision des Fiillwassers iiberwindet, so kommt es zu einer plétz-
lichen Entspannung der Membranen, indem sich in den Anuluszellen unter Zer-
reifen des Fiillwassers eine Gasblase bildet. Mit einem Ruck wird der Anulus
wieder zuriickgebogen, so dafl die AuBenseite wieder konvex wird, Man nennt
diesen Vorgang das Springen des Anulus.

Einen Kohéasionsmechanismus, bei dem es freilich nur zur Entstehung sehr
geringer Zugspannungen kommt, stellen auch die insektenfangenden Blasen
von Utricularia dar. Es sind linsenférmige hohle umgewandelte Blatter, deren
Eingang durch eine sich nur nach innen &ffnende Klappe verschlossen wird.
Diese Klappe trigt aullen Borsten. Sto8t ein kleiner Korper, z. B. ein Wasser-
floh, gegen die Borsten, so offnet sich die Klappe und saugt ihn in einer Schluck-
bewegung mit einem Wasserstrom in die sich ausbauchende Blase. Die Schluck-
bewegung erfolgt momentan auf die mechanische Beanspruchung der Borste. Nach
dem Schlucken bleibt die Blase mehrere Minuten in einem nicht reaktionsfahigen
Zustande, ist jedoch nach einer Viertelstunde wieder vollkommen reaktionsfahig.

Im reaktionsfahigen Zustande sind die Seitenwande der Blase nach innen
eingedriickt. Dies kommt nach Czasa3) dadurch zustande, dafl bei geschlossener
Klappe Haare an der inneren Blasenwandung aus der Blase Wasser absaugen.
Da Wasser von auflen nur in ungeniigendem MaBe nachdringen kénne, werde
ein Unterdruck, also eine Zugspannung des Wassers in der Blase erzeugt, wodurch
die Seitenwénde nach innen gezogen werden. Die Klappe wird durch ein Gewebe-
polster am Blasenrande und durch den Druck der Seitenwiinde der Blase am Off-
nen nach innen gehindert. Sobald jedoch ein Fremdkérper durch Stoflen an die
Borsten der Klappe eine Deformation der letzteren hervorruft, die den Verschluf
aufhebt, stromt Wasser in die Blase, da sich nunmehr der Unterdruck ausgleichen
kann und die entspannten Seitenwinde der Blase sich gleichzeitig nach auBen
vorwolben. Nach Aufhebung der die Deformation bewirkenden Ursache nimmt
die Klappe jedoch wieder ihre Ruhelage ein, in welcher sie die Blase wasser-
dicht abschlieft. Letztere ist freilich noch nicht sogleich wieder reaktionsfihig,
aber bald saugen die Haare aus der nunmehr verschlossenen Blase wieder Wasser
ab und die Spannung und damit die Reaktionsfshigkeit ist nach einigen Minuten
wieder hergestellt, da die Wasserpermeabilitit der Blasenwand nicht ausreicht,
um alles abgesaugte Wasser zu ersetzen ; zum vollen Verstindnis des Mechanismus
miissen noch verschiedene Fragen geklart werden, insbhesonders die, wohin das
von den Blasenhaaren aufgesaugte Wasser kommt.

Das Funktionieren und die Empfindlichkeit des Blasenmechanismus ist
in hohem Mafle abhingig von der Zusammensetzung des Mediums, in dem sich

1) RENNER, O.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 56, S. 617. 1915.

2) UrspPrUNG: Ber. d. Bot. Ges. Bd. 33, S. 153. 1915.

3) Czaga, A. TH.: Zeitschr. f. Botanik Bd. 14, 8. 705. 1922; Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 206, S. 554. 1924.
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die Blase befindet. In destilliertem Wasser ist die Empfindlichkeit erhéht gegen-
iber der in gewShnlichem Wasser, in Losungen von Elektrolyten und capillar-
aktiven Nichtelektrolyten je nach deren Konzentration reversibel oder irreversibel
vermindert. Auch capillarinaktive Nichtleiter wie Zucker kénnen in geniigend
hoher Konzentration die Blase auBer Funktion setzen. Nach Czaja handelt
es sich in letzterem Falle um eine rein osmotische Wirkung infolge der Semi-
permeabilitit der Blasenwand, wahrend in den anderen Fillen eine Zustands-
#nderung der Kolloide der Blasenwand, vor allem der Cuticula, und eine damit
einhergehende Verinderung ihrer Wasserpermeabilitit die beobachteten Wir-
kungen hervorrufen.

Ein Kohasionsmechanismus ist auch der Pollenentleerungsmechanismus bei
den hoheren Pflanzen?). Jedes Fach der die Pollenkorner enthaltenden Antheren
besitzt eine Wand, die bei der Reife zerreiBt und sich nach auBen 6ffnet. Die
den Offnungsmechanismus bedingenden Zellen besitzen charakteristisch an-
geordnete Verdickungsleisten. Die Abb. 39 zeigt, wie diese auf den Radialwénden
etwa parallel verlaufen, um dann auf der
hinteren Tangentialwand sternférmig zu-
sammenzustoBen und sie dadurch zu ver-
steifen, wéhrend die vordere Tangentialwand
wie bei den Anuluszellen unverdickt ist.
Auch hier bewirkt bei Wasserverlust die 1. IIL
Kohiision und Adhdsion des Wassers eine  ,p 39 1iium  candidum - Antheren-
Einstiilpung der vorderen Tangentialwand, ,cjjen nach BesEcke-Jost: Pflanzen-
begleitet von einer tiitenférmigen Zuspitzung  physiologie. I. Isolierte feuchte Faser-
der Zellen nach vorn. Der Zug der sich kon-  zellen radial, II. tangential von vorn,
trahierenden Zellen verursacht Aufplatzen R,I Flfangentla‘l von hinten _gesehen,
der Antherenficher und erméglicht dadurch aserzellon eines ausgetrockneten

Antherenquerschnittes.

Entleerung des Pollens. Die biologische Be-

deutung dieses Mechanismus wird vielfach darin erblickt, da gerade trockenes
Wetter, das ja fiir die Pollenverbreitung giinstig ist, die Ausstdubung bewirkt.
Doch sind auch Falle bekannt, bei denen durch feuchtes Wetter die Pollen-
entleerung herbeigefiihrt wird. Andere Kohasionsmechanismen sind die Elateren
der Lebermooskapsel, langgestreckte, diinnwandige, aber spiralig verdickte
Zellen, die das Ausschleudern der Sporen aus der Kapsel bewirken, zahlreiche
wasserspeichernde Gewebe, wie die Haare der Bromeliaceen u. a. mehr. Dal
Kohisions- und Schrumpfungsmechanismen vielfach miteinander verkoppelt
werden koénnen, braucht keiner besonderen Hervorhebung.

I1. Contractile Organe, an deren Mechanismus Plasmawirkung
beteiligt ist.

Das einfachste contractile Organ der Pflanze, an dessen Mechanismus
Plasmawirkung beteiligt ist, ist die einzelne Zelle. Deren Inhalt iibt auf die
Zellmembran (Cellulosemembran) einen Druck aus (osmotischer Druck, Quellungs-
druck) und dehnt sie dadurch so lange, bis ihr elastischer Gegendruck so stark
geworden ist, daBl er dem Druck des Zellinhalts das Gleichgewicht hilt. Der
auf die Zellmembran vom Zellinhalt ausgeiibte Druck heiflt der Turgordruck,
der Gegendruck der Zellmembranen Wanddruck. Zu einer Kontraktion kann
es kommen entweder durch Steigerung der elastischen Spannung der Zellmembran

1) SteinBrINCK, C.: Ber. d. bot. Ges. Bd. 31, S. 448. 1913; Bd. 32, S. 367. 1914;
Bd. 33, S. 66. 1914.
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oder durch eine Abnahme des vom Zellinhalt auf die Zellmembran ausgeiibten
Druckes. Erstere kann zustande kommen durch irgendeine Verinderung in der
Zellmembran oder durch Aufhebung einer auf sie wirkenden Zugspannung.
Letztere kann zustande kommen durch eine Abnahme des osmotischen oder
des Quellungsdruckes des Zellinhaltes. Wahrend in diesen Fillen die Kontraktion
mit Arbeitsgewinn verkniipft ist, wird sie in anderen Fillen durch Arbeits-
aufwand in Wachstumsprozessen erzielt.

A. Kontraktionen unter Arbeitsgewinn.

1. Die Kontraktion ist die Wirkung einer Turgorabnahme, also einer Abnahme
des Innendruckes.

Die Turgorabnahme kann primér bedingt sein durch eine Abnahme des
osmotischen Druckes oder eine Abnahme des Quellungsdruckes. Sekundir muf
dann ein neuer Zustand sich ausbilden, dei dem in der kontrahierten Zelle die
geringer gewordene Spannung der Zellmembran dem geringeren osmotischen
Druck des Zellsaftes und dem mit ihm im Gleichgewicht stehenden, also eben-
falls geringer gewordenen Quellungsdruck des Plasmaschlauches das Gleich-
gewicht halt?l).

Ein einfaches Beispiel bietet der Sporenschlauch (Ascus) der Ascomyceten?).
Die Asci dieser Pilze sind langgestreckte Zellen mit diinnem Plasmabelag und
groBem Zellsaftraum und enthalten 8 Sporen. Durch Steigerung des osmo-
tischen Druckes dehnen sie sich bei der Sporenreife nach Lange und Breite
wohl um das Doppelte, schlieBlich sprengt der Turgordruck die Zellmembran
an der Spitze des Schlauches. In diesem Augenblicke kommt es zu einer plétz-
lichen Aufhebung des auf die Membran ausgeiibten Druckes. Die Membran
kontrahiert sich nunmehr elastisch, und dadurch schleudert sie den Schlauch-
inhalt mit den Sporen in die Luft.

Auf Volumenkontraktion infolge Turgorabnahme beruht auch das Schliefen
der Spaltéffnungen?). Es sind dies in typischen Fallen zwei langgestreckte Zellen,
Schliefzellen, die zwischen sich einen Spalt frei-
lassen, der die Intercellularen der Pflanze mit der
Luft verbindet. Durch bestimmte Anordnung
von Verdickungsleisten an ihren Membranen, oft
auch durch Mithilfe angrenzender Zellen, der so-
genannten Nebenzellen, wird bewirkt, dafl die
mit Turgorsteigerung bzw. -senkung verbundene
Abb. 40. Spaltsfinung von Helle- Volumenvergréferung bzw. -verkleinerung mit
borus (Nieswurz) im offenen und einer Gestaltsverinderung einhergeht, die ein
geschlossenen Zustande. Querschnitt ™ ¢yse o, oy SchlieBen des Spaltes bewirkt, wi
vergroflert. (Nach SCHWENDENER.) . : p CWILXL, wie

dies am besten Abb. 40 erlautert.

Spaltenschluf erfolgt vor allem bei Wasserentzug und Verdunklung, Spalten-
offnung bei guter Beleuchtung und Wasserversorgung, wie dies der Aufgabe
der Spaltoffnungen als Regulatoren des Gasaustausches, der Transpiration und
CO,-Aufnahme entspricht. Auch thermische, chemische, elektrische Reizung
bewirkt bei geeigneter Dosierung SchlieBen bzw. Offnen.

1) WaLTER, H.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 62, S. 145. 1923.

2) DE Bary: Morphologie u. Biologie d. Pilze. Leipzig 1884.

3) Lroyp, F. E.: Publ. Carneg. Inst. of Washington 1908, Nr. 42. — IrjiN, W. S.:
Beih. z. botan. Zentralbl., 1. Abt., Bd. 32, S. 15. 1915; Biochem. Zeitschr. Bd. 132, S. 494,
511, 526. 1922. — STEINBERGER, A. L.: Biol. Zentralbl. Bd. 42, S. 405. 1922. — WEBER, F.:
Naturwissenschaften Bd. 11, S. 309. 1923.
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Die Turgorabnahme bzw. -zunahme beruht auf einer Abnahme bzw. Zunahme
des osmotischen Druckes des Zellsaftes, die durch eine Verminderung bzw. Ver-
mehrung osmotisch wirksamer Substanz erzielt wird. Der osmotische Wert des
Zellsaftes offener SchlieBzellen betrigt oft 90 Atm. und sinkt bei Spaltenschluf3
auf etwa 10 Atm. Aus zahlreichen Beobachtungen und Versuchen geht hervor,
daB die Regulierung des Turgordruckes der SchlieBzellen vor allem durch die
umkehrbare enzymatische Verwandlung von osmotisch wirksamem Zucker in
osmotisch unwirksame Stérke erfolgt. So sind geschlossene Spaltéffnungen
starkereich, geoffnete stirkearm. Werden getffnete stirkefreie Spaltoffnungen
durch Wasserentzug zum SchlieBen gebracht, so 1a8t sich binnen kurzer Zeit
reichlich Stirke in ihnen nachweisen. Die Umwandlung hingt in hohem MaBe
vom Salzgehalt und der [H+] der SchlieBzellen ab, so bewirkt Sdure raschen
Abbau der Stirke, Alkali hemmt ihn.

Wihrend bei den Spaltéffnungen und den oben erwihnten Asci der Kon-
traktionsmechanismus sich zwischen zwei Schichten einer Zelle, dem Zellinhalt
und der Zellmembran, abspielt, bewirkt ein prinzipiell dhnlicher Mechanismus
zwischen zwei Schichten eines Gewebekomplexes die Samenausschleuderung
aus der Frucht der Spritzgurke (Ecballium elaterium). Die reife olivenférmige
Frucht hiangt an dem senkrecht nach unten gebogenen Ende des Fruchtstiels
herab, ist also mit ihrer Spitze nach unten gerichtet. Bei der Reife wird
plotzlich der Fruchtstiel ,,wie der Pfropfen aus dem Hals einer Sektflasche
ausgestoBen. Aus der entstandenen Offnung spritzen die Samen mit groBer
Gewalt heraus, indem eine starke Kontraktion der Frucht nach Linge und Dicke
eintritt. Nach den Untersuchungen v. GUTTENBERGS!) wird eine derbwandige
Schicht der Fruchtwand, das Kontraktionsgewebe, durch den osmotischen Druck
der Zellen im Fruchtinnern gedehnt und elastisch gespannt. Bei der Frucht-
reife lockert sich das an den Fruchtstiel ansetzende Gewebe der Fruchtwand,
und in dem Augenblick, wo der Innendruck die Ablésung des Fruchtstiels da-
selbst bewirkt, sinkt der vom Inhalt auf die Fruchtwand ausgeiibte Druck,
so dal} diese sich unter Auspressen des Fruchtinhalts entspannen kann.

Eine andere Gruppe von contractilen Organen mit Turgorvariationsmechanis-
mus bilden zahlreiche Staubfiden, Narbenlappen, Griffel. Wir wihlen als Bei-
spiel die contractilen Staubfiden von Centaurea?). Die 5 nach auBen aus-
gebuchteten Staubblidtter sind mit ihren Staubbeuteln zu einer Antherenréhre
verwachsen. Werden die Staubblidtter mechanisch, elektrisch, chemisch usw.
gereizt, so kontrahieren sie sich in der Léngsrichtung um bisweilen mehr als
20%,. Dabei strecken sie sich gerade und ziehen die Antherenrshre am Griffel
herab, dessen Fegehaare den ausstiubenden Pollen aufnehmen. Dadurch ist
die Moglichkeit geschaffen, daB ein den Kontraktionsreiz ausiibendes Insekt
sich mit dem ausgestdubten Pollen beladt und ihn weiter iibertrigt. Die Ein-
richtung dient also der Fremdbestdubung. Die anatomische Untersuchung zeigt,
daB die contractilen Zellen langgestreckt sind mit verdickten Langswinden und
zartwandigen Querwénden und einen stark entwickelten Plasmabelag fiihren.
Zwischen den Zellen finden sich gut ausgebildete lufthaltige Intercellularen.
Bei der Kontraktion der Zellen findet ein Flissigkeitsaustritt aus ihnen in die
Intercellularen statt, so daf3 trotz der erheblichen Kontraktion eine betrachtliche
Verdickung des Staubfadens nicht stattfindet.

Die Staubblatter von Berberis und Mahonia bieten ein Beispiel eines dorsi-
ventral gebauten contractilen Organs. Hier ist das reizempfingliche und con-

1) v. GUTTENBERG: Ber. d. bot. Ges. Bd. 33, S. 20. 1915.
2) PrEFFER, W.: Physiologische Untersuchungen. 1. Untersuchungen iiber die Reiz-
barkeit der Pflanzen. Leipzig 1873. -
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tractile Gewebe wesentlich auf das basale Ende der inneren, dem Fruchtknoten
zugekehrten Seite des. Staubblattes lokalisiert. Infolge seiner Kontraktion
klappen die Staubbldtter auf beliebigen Reiz hin nach dem Fruchtknoten zu-
sammen und entstduben dabei an diesem. Kontraktive Narbengewebe finden
sich bei manchen Scrophulariaceen (Mimulus) und Bignoniaceen!). Die Ein-
kriitmmung der Ranken von Sapindaceen kommt durch Kontraktion langgestreck-
ter Zellen ihrer Unterseite zustande. Da jedoch die Kriimmungsmechanik all
dieser Organe noch wenig erforscht ist, mag der Hinweis auf sie gentigen. Ein-
gehende Untersuchungen liegen dagegen iiber die Blatigelenke vor.

Blattgelenke finden sich in zahlreichen Pflanzenfamilien, sei es am Blatt-
grund, sei es am Ubergang von ‘einer Blattspreite zum Blattstiel oder an
anderen Stellen. Sie sind funktionell dadurch charakterisiert, daB sie den
Drehpunkt und Bewegungsmechanismus des mit ibnen versehenen Organs
bilden, morphologisch durch eine knotige Schwellung des Gewebes und anatomisch
durch ihren Aufbau aus turgescenten Zellen mit dehnbaren Zellwinden, wobei
oft eine charakteristische gegenseitige Lagerung diinnwandiger und verdickt-
wandiger Zellen zu beobachten ist. Die Bewegungen, die durch Kontraktionen
bzw. Expansionen dieser Gelenke zustande kommen, verlaufen entweder langsam
wie die in 24 stiindigem Rhythmus sich abspielenden Schlafbewegungen oder
schnell wie die den Muskelzuckungen und rhythmischen Herzbewegungen ver-
gleichbaren Zuckungen der Mimosengelenke und Pulsationen der Desmodium-
blattchen. Da die ersteren im Artikel ,,Periodische Tageswechsel bei Pflanzen‘‘2)
besprochen werden, beschrianken wir uns hier auf die letzteren. Diese kénnen,
jedenfalls in augenfilligem AusmafBe, keineswegs von allen Pflanzengelenken
ausgefithrt werden, sondern nur von denen einiger als Sensitiven bezeichneter
Pflanzen. Deren bekanntester Vertreter ist die Mimosa pudica3), die deshalb
auch im folgenden als Beispiel dienen soll.

Der Blattstiel der Mimosa pudica ist durch ein Blattgelenk mit der Sprof-
achse verbunden (Abb.41). An seiner Spitze tragt er 4 Fiedern, zwischen je
zwei von ihnen befindet sich ein Fiedergelenk. Jede Fieder tragt rechts und
links eine Reihe von Fiederblattchen, die mit Blattchengelenken ansitzen. Wird
ein solches Mimosenblatt stark gereizt, so klappen die Fiederblidttchen nach
oben und vorn zusammen, die 4 Fiedern legen sich durch eine Kontraktion der
Fiedergelenke aneinander, der Blattstiel klappt nach unten, indem die Unter-
seite des Blattgelenkes sich kontrahiert, ebenso wie es die Innenseiten der Fieder-
und Blattchengelenke zur Erzielung der SchlieBbewegungen tun. Dieselbe Be-
wegung tritt ein bei mechanischer, chemischer, elektrischer oder sonstiger Reizung
[Seismonastie 4), Chemonastie, Elektronastie usw.].

Die Reaktion des Blattgelenkes beruht im wesentlichen auf einer Turgescenz-
abnahme der Parenchymzellen der unteren Gelenkhalfte, die mit Ausscheidung
wisseriger Fliissigkeit in die Intercellularen verbunden ist. An abgeschnittenen
Gelenken kommt es dabei zu einem Tropfenaustritt an der Schnittflache nach
Reizung, bei Gelenken an der Pflanze zu einer Dunkelfairbung des Gelenkes, die
durch den Ersatz der Luft in den Intercellularen durch die ausgeschiedene Fliissigkeit
bedingt ist. Die Biegungsfahigkeit der Gelenke nimmt nach Reizung um ein Mehr-
faches zu. Zur Verhinderung der Senkbewegung des Blattes bedarf es nach PFErrEr
einer Gegenkraft von 21/,—5 Atm. Uberstarke Reizung verursacht Starrezustiande.

1) Lutz, C.: Zeitschr. f. Botanik. Bd. 3, S. 289. 1911.

%) Vgl. Artikel StorpEL: Dieses Handbuch Bd. 17.

3) BRUCKE, E.: Arch. f. Anat. u. Phys. 1848, S. 452. — PFEFFER, W.: Abh. Sichs.
Ges. d. Wissensch. Bd. 16, S. 326. 1890.

4) Vgl. Artikel STaRk: Dieses Handbuch Bd. 11.
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Die Latenzzeit der Reaktion?) ist bei verschiedenen Gelenkpflanzen auch unter
normalen Lebensbedingungen recht verschieden. Sie betrégt fiir Mimosa pudica
etwa 0,1 Sek., Biophytum sensitivum etwa 0,4 Sek., Neptunia oleracea etwa 0,6 Sek.
Steigen der Temperatur verkiirzt die Latenzzeit. Niedrige Erregbarkeit, wie
sie z. B. im Winter oder infolge Ermiidung herrscht, verlangert sie. Wenn bei
Mimosa ein Zeitraum von etwa 25 Min. zwischen zwei Reizungen liegt — im
Sommer —, so bleibt ihre Latenzzeit konstant. Wird in kiirzeren Zwischen-
rdumen gereizt, z. B. solchen von 15 Min., so tritt Verlingerung der Latenz-

Abb. 41. Mimosa pudica nach PperrEr: Pflanzenphysiologie.

zeit auf als Zeichen der noch nicht vélligen Wiederherstellung der urspriinglichen
Reizbarkeit nach 15 Min. In einem gewissen Intervall der Reizstirke nimmt
die Latenzzeit mit zunehmender Reizintensitit ab, bei weiterer Steigerung jedoch
zu. Wenn die Pflanze in optimalen Verhéltnissen sich befindet, sind aber die
Differenzen in den Latenzzeiten bei schwacher und starker Reizung sehr klein.

Die Reaktionsdauer von Mimosa betrigt einige Sekunden. Bei starkeren Reizen
ist manchmal die Geschwindigkeit und Amplitude der Bewegung gréfler als bei
schwachen, die Zuckung der Mimosa also keine reine ,,Alles-oder-Nichts-Reaktion‘.
Im Winter bei herabgesetzter Erregbarkeit ist auch die Amplitude der Fall-
bewegung verkleinert. Ist die Pflanze sehr reizbar, so ist der Unterschied zwischen

1) BruNN, J.: Cohns Beitrige z. Biol. Bd. 9, S. 307. 1908.
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der Amplitude an der Reizschwelle und der maximal erreichbaren Amplitude
nur sehr gering, ist sie wenig reizbar, so kann der Unterschied betréchtlich
werden. Die Reaktionsgeschwindigkeit, also die Geschwindigkeit der Senk-
bewegung des Blattes, sinkt mit der Ermiidung, z. B. nach vorheriger Reizung,
und steigt mit der Temperatur. Die Geschwindigkeit der Erholungsreaktion,
durch die das Mimosenblatt nach der Reaktion in etwa 10—15 Min. wieder
in den Ausgangszustand zuriickkehrt, betrigt durchschnittlich 0,045 mm/Sek.,
am Anfang der Erholungsreaktion ist die Geschwindigkeit am groften, etwa
0,9 mm/Sek. Starkere Reize verursachen lingere Erholungsdauer als schwichere.

Reizsummation unterschwelliger Reize findet leicht statt, die Einzelreize
miissen aber eine gewisse Mindestintensitdat haben und der Abstand zweier auf-
einanderfolgender Reize darf etwa 6 Sek. nicht iiberschreiten'). Je hoher die In-
tensitdt der einzelnen Reize, desto geringer kann ihre Zahl und desto grofer
ihr zeitlicher Abstand sein. Innerhalb gewisser Grenzen gilt fiir derartig sum-
mierte Reize das Reizmengengesetz. Unterschwellige elektrische und mechanische
Reize summieren sich. Eine Reizsummation kommt auch bei iiberschwelligen
Reizen vor; denn folgt einem schwachen Reiz, der eine submaximale Reaktion
ausloste, einer oder mehrere gleiche in geringem Intervall, so kommt es zur
Verstirkung der Reaktion evtl. bis zur Maximalreaktion. War aber die durch
einen Reiz ausgeloste Reaktion maximal, so bleibt nunmehr ein kurz darauf
oder bis etwa 2 Minuten darauffolgender wirkungslos (,,Refraktirstadium® der
Tierphysiologen). Dies ist auch bei den elektronastischen Reaktionen von
Berberisstaubblattern der Fall 2).

Bose?) hat aus der GréBe der Reaktion auf bestimmten Reiz (Induktions-
schlag) Einblicke in die wechselnden Erregbarkeitsverhiltnisse der Mimosen-
gelenke zu erhalten versucht. Er findet bei Verdunklung Riickgang der Erregbar-
keit, ebenso auch beim Ubergang vom Dunkeln zum Hellen. Bei fortgesetzter
Beleuchtung erfolgt Zunahme der Erregbarkeit. Bei 19° liegt das Temperatur-
minimum, bei 22° C erzielte der gleiche Reiz Ausschlige von 2,5 mm, der bei
27° solche von 22 mm verursachte. Die héchste Erregbarkeit findet Bosk in
der Zeit von 1 Uhr mittags bis gegen Abend. Dann findet Abnahme statt bis
gegen Morgen und dann wieder Zunahme. In der Anderung der Erregbarkeit
besteht eine interessante Ahnlichkeit mit den Verhiltnissen der Nervenerregbar-
keit am Nervmuskelpriparat. GorcH und MacpoNaLD haben ndmlich gezeigt,
daB bei indirekter, d. h. vom Nerven ausgehender Muskelreizung die Erregbarkeit
des Nerven durch Temperaturerniedrigung erhéht wird fiir konstanten Strom,
erniedrigt fiir Induktionsschlige. Dasselbe Verhalten zeigen nach Bose auch
Mimosen. Die wichtigsten Parallelerscheinungen in der Reaktion von Muskeln
und Pflanzengelenken, auf elektrischen Reiz hin, zeigen sich aber beim Ver-
gleich der polaren Reaktionen. Wie fiir das Nerv-Muskelpraparat gilt namlich
auch fiir den Bereich Stengel-Gelenk der Pflanze das PrrtcErsche Gesetz.
Boskt hat dies fiir Biophytum sensitivum demonstriert. An dessen Blattstiel
sitzen mit Gelenken die Fiederblattchen, die bei horizontaler Lage des Stengels
im ungereizten Zustande horizontal liegen, im gereizten durch Turgorabnahme
der unteren Gelenkhilfte nach unten klappen. Der Blattstiel entspricht als das
Reizleitende dem Nerv, die Gelenke als das Zuckende dem Muskel und zwar,
wenn man an zwei Stellen des Blattstiels Elektroden anlegt, die jenseits der
Elektroden gelegenen Gelenke, wahrend die ldngs des Blattstiels zwischen den
Elektroden liegenden nur als Indicatoren fiir den Reizzustand der intrapolaren

1) SrErvacH, E.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 125,  S. 239. 1908.

2) SterN, K.: Zeitschr. f. Botanik Bd. 14, S. 529. 1922,
3) Bosg, CH.: Ann. of botany Bd. 27, S. 759. 1913.
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Strecke zu betrachten sind, wie sie dem Nerven fehlen. Als auf- bzw. absteigend
ist ein Strom im Hinblick auf ein Gelenk zu bezeichnen, wenn die Richtung des
positiven Stromes von ihm weg- bzw. auf es zugerichtet ist. Die folgende Tabelle
demonstriert die Ubereinstimmung mit dem PrLiGERschen Gesetz, die auch
durch die beigegebene Abb. 42 fiir das dritte Stadium noch besonders demon-
striert sei (S = SchlieBung, 0 = Offnung, Z = Zuckung, R = Ruhe).

Stromstéi,'rke in Amp. Aufsteigender Strom Absteigender Str'om
s | 0 s | 0
1. Stadium 0,5.10-¢ . . Z R Z R
2. , 10,0-10-¢ . . Z Z Z Z
3. . ? . R Z Z R

Handelt es sich beim PrrUcERschen Gesetz um die Erfolge extrapolarer, also
indirekter Reizung, so zeigen andere Erfahrungen, daf auch bei direkter Reizung,
bei der also die zu beobachtenden Gelenke intrapolar liegen, polare Reaktionen
auftreten. Ohne hier auf Einzelheiten eingehen zu kénnen, seien die Ergebnisse,
die an den Blattgelenken verschiedener
Pflanzen, aber auch den Staubblittern
von Berberis gewonnen wurden, in
folgende Satze zusammengefalt:
Im allgemeinen tritt bei schwacher
elektrischer Reizung unipolare Reaktion
auf, und zwar in den meisten Fillen an
der Kathode, in anderen auch an der
Anode-oder an beiden Polen. Dies gilt
sowohl fiir die scheinbaren wie fiir die
physiologischen Elektroden. Bei stér- Abb. 42. III. Stadium des PrLUGERschen
kerer Reizungerfolgt entweder Reaktion  Gesetzes demonstriert am Blatt von Bio-
an beiden Polen oder durchdasganzeGe-  phytum sensitivum. Nach Bos: Researches.
webe. Bei noch starkeren Reizen kommt
es unter Umsténden zur Umstimmung, so dal wieder unipolare Reizung auftritt,
aber am entgegengesetzten Pole wie bei schwacher Reizung. Ob bei unipolarer
Reizung Reaktion an Anode oder Kathode auftritt, hangt in hohem Mafle von
den inneren Bedingungen, z. B. dem Alter oder vorangegangener Reizung ab,
so daf} nicht nur Gelenke nahe verwandter Arten, sondern auch derselben Pflanze
oben und unten verschiedene Polaritit aufweisen kénnen. Daf} wie an tierischen
Geweben Anode und Kathode die Erregbarkeit und Leitfdhigkeit erhthen bzw.
erniedrigen koénnen, ist teils sichergestellt, teils sehr wahrscheinlich gemacht.
Die expansiven und kontraktiven Wirkungen der Anode bzw. Kathode werden
demonstriert durch Versuche Boses am Gelenk von Erythrina indica, einer Sensitive von
geringerer Empfindlichkeit als Mimosa, aber groBem Blattgelenk. Er legte eine Elektrode
direkt auf die Oberseite des Gelenkes, eine andere in betrichtlicher Entfernung an die Spro8-
achse. Auf diese Weise kommt deutlicher als bei den sonstigen Versuchsanordnungen die
Wirkung der einen Gelenkhilfte, in unserem Falle der oberen, zum Ausdruck. Es zeigte
sich, dal Anodenschliefung Expansion der oberen Hilfte und dadurch Senkung des Blattes
hervorruft, Anodensffnung die entgegengesetzte Wirkung, die allerdings von der eintretenden

Erholungshebung nicht deutlich getrennt werden kann. KathodenschlieBung und -6ffnung
rufen genau die entgegengesetzten Effekte hervor.

Im Zusammenhang mit den Blattgelenkkontraktionen durch Turgorabnahme
diirfte auch die insektenfressende Wasserpflanze Aldrovandia zu nennen sein,
deren zwei Blatthilften um ein gelenkartiges Scharnier auf die verschiedensten
direkten und zugeleiteten Reize hin gegeneinander zusammenklappen. Jeden-



104 Kurr STERN: Bewegungen contractiler Organe an Pflanzen.

falls spricht die von CzaJal) ermittelte Latenzzeit von bisweilen nur 0,1 Sek.
dafiir, daB wir es nicht mit einem Wachstumskontraktionsmechanismus zu tun
haben wie bei der spiter erwdahnten Dionaea. Bis zur Wiederdffnung der
Blatter verstreicht freilich ein Zeitraum von 6—12 Stunden.

Wiahrend bei den bisher besprochenen Gelenkkontraktionen die Kontraktion
auf einen duBeren Reiz hin erfolgt, haben wir in den Gelenken der Seiten-
blattchen von Desmodium gyrans rhythmisch auf innere Reize hin sich kon-
trahierende bzw. expandierende Organe vor uns, die damit zunichst auBerlich
etwa dem Herzmuskel entsprechen. Der Blattstiel dieser Leguminose tragt
auller einem relativ grofen Endblattchen zwei kleinere mit besagten Gelenken
ansitzende Seitenblattchen. Diese sind unter giinstigen Bedingungen in stéandiger
Bewegung. Bei niederer Temperatur ist die Bewegung mehr auf und ab ge-
richtet, bei hoherer mehr elliptisch. Die Dauer einer solchen elliptischen Be-
wegung betrigt je nach den Bedingungen zwischen !/,—3 Min., die Abwérts-
bewegung pflegt schneller als die Aufwirtsbewegung zu verlaufen. Nach Bose
soll die Bewegung wesentlich durch die Expansion bzw. Kontraktion der unteren
Gelenkhélfte bedingt sein und demzufolge sucht er die gesenkte Stellung der
Blattchen der Systole, die gehobene der Diastole des Herzmuskels zu paralleli-
sieren. Er glaubt gefunden zu haben, daf ein Schnitt oder eine Klemmung in
der Néhe des Gelenkes die Bewegung in der gehobenen Stellung hemme und héilt
diesen Befund fiir entsprechend dem Stillstand des Herzens nach der sog. STAN-
N1usschen Ligatur. Erniedrigung bzw. Erh6hung fiir Temperatur vermehrt
bzw. vermindert wie beim Froschherzen die Amplitude und vermindert bzw.
vermehrt die Frequenz der Pulsationen. Die Wirkung chemischer Reize ist ab-
hingig vom tonischen Zustand der Gelenke und der Stérke des Reizes. CO,
in geringen Konzentrationen vergréfert die Amplitude und Dauer jeder Pulsation,
Chloroform wirkt zunichst stimulierend, dann fithrt es Stillstand der Bewegung
herbei. Wie beim Herzmuskel wirken Siaure und Alkali antagonistisch, Sauren
fiihren den Stillstand in dem der Diastole entsprechenden gehobenen Zustand
des Blittchens, also expandierten der unteren Gelenkhilite, herbei, Alkalien im
gesenkten. Kommen die Bldttchen unter ungiinstigen Bedingungen zum Still-
stand, so kann durch verschiedene Reize (Licht, Elektrizitit) die Bewegung
wieder in Gang gebracht werden. Im allgemeinen erfolgt jedoch auf Reiz in dem
Zustand des Stillstehens nur eine einzelne Reaktion. Auch hier haben wir wie
bei Mimosa und Berberis ein Refraktirstadium, innerhalb dessen eine zweite
Reizung wirkungslos bleibt.

Bosk legte an das Blattchengelenk entweder eine Anode oder Kathode,
wahrend der andere Pol einem indifferenten Punkt weiter unten am Blattstiel
anlag, und beobachtete als Wirkung der Anode eine Verringerung der Kon-
traktion, als Wirkung der Kathode eine Verringerung der Expansion, die in giin-
stigen Féllen zu einer volligen Sistierung der Abwéarts- bzw. Aufwirtsbewegung
fiihrte. Er schliefit daraus, und dies ist wohl der naheliegendste Schluf, daf die
Anode eine expansive, die Kathode eine kontraktive Wirkung hervorruft. Es
ist dies ein Verhalten, das iibereinstimmt mit dem am Herzmuskel beobachteten
und dem Befunde BiepErMANNS, dafl glatte oder quergestreifte, teilweise kon-
trahierte Muskeln sich bei Anodenschlufl lokal expandieren. Wie der Herz-
muskel keinen Tetanus gibt, so bringen auch starke tetanische Induktionsschlage
keine Dauerkontraktion, sondern nur Verringerung und UnregelmifBigkeit der
Bewegungsamplitude bei Desmodium hervor. Wie beim Herzmuskel ein elek-
trischer Reiz zu Beginn der Systole kaum eine merkliche Wirkung hervorruft,

1) Czasa, A. Tn.: Pfliigers Avch. f. d. ges. Physiol. Bd. 206, S. 635. 1924.
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so auch bei Desmodium. Wie dagegen beim Herzmuskel ein in der Diastole
gegebener Reiz eine Extrasystole hervorruft, so auch bei Desmodium. Es liegen
also hier offenbar sehr interessante Ahnlichkeiten vor und es entsteht die Frage,
ob es sich wirklich nur um &uBere Ahnlichkeit handelt. Bei zwei so verschieden-
artigen Mechanismen, wie rhythmisch pulsierendem Pflanzengelenk und Herz-
muskel wird man dies zunichst annehmen, aber ob nicht genaueres Eindringen
in die Ursachen dieser Ahnlichkeiten tiefere Verbindungen aufdecken wird
(Quellung %), bleibt abzuwarten?).

Haben wir bis jetzt im wesentlichen die Beobachtungstatsachen iiber die
Kontraktionen der Gelenke und Staubblitter angefiithrt, so bleibt uns noch die
Erorterung der Erklarungsversuche. Die Kontraktion konnte, wie bereits
frither erwahnt, auf Abnahme der Dehnbarkeit der Zellmembranen beruhen.
Experimentell untersucht ist diese Moglichkeit nur bei den Staubfiden der
Centaureen. Eine Anderung der Dehnbarkeit der Zellmembranen bei der Reizung
findet hier nicht statt, so daB fiir dieses Objekt diese Erklirungsméglichkeit
ausscheidet. Dies braucht aber keineswegs bei allen in Frage kommenden Objekten
der Fall zu sein.

Die Kontraktion kénnte ferner zustande kommen durch Abnahme des Turgors
der Zellen. Letztere kann beruhen auf Plasmakontraktion oder auf Abnahme des
osmotischen Druckes des Zellsaftes, sei es infolge Permeabilitatserhohung des
Plasmas, sei es infolge Bindung oder Umwandlung osmotisch wirksamer Teilchen
im Zellsaft in osmotisch unwirksame. Die Annahme einer Plasmakontraktion
etwa beruhend auf Koagulation oder Entquellung des ganzen Plasmas oder seiner
Hautschicht zur Erklarung der beobachteten Erscheinungen, speziell der rasch
verlaufenden Kontraktionen, hat PrerrER?) auf Grund folgender Uberlegungen
abgelehnt: ,;Wenn die Bewegungen — sc. der Centaureastaubfiden — durch
aktive Kontraktion des Protoplasmas zustande kommen sollen, so muf} dieses
den Druck auf den Zellsaft jedenfalls um einige Atmosphéren steigern, also um-
gekehrt auch solche Spannung ohne Zerreiflen und ohne Verschiebung der auf-
bauenden Teilchen aushalten kénnen. Eine so hohe ZerreiBfestigkeit des Plas-
mas, wie sie dazu erforderlich sei — bei Centaurea z. B. mindestens 8 Atm. —,
halt er fiir ausgeschlossen und begriindet dies mit Versuchsergebnissen, bei denen
Plasmodiumstringe bereits bei einem Zug von 0,3 g/qmm zerrissen. Nachdem
wir durch neuere Untersuchungen wissen, wie auBerordentlich stark die theo-
retisch auf Tausende Atm. zu berechnende ZerreiBfihigkeit des Wassers von
den Bedingungen abhingt, unter denen der Zug ausgeiibt wird, insbesondere
der Mdoglichkeit des Luftzutrittes, kann dieses Argument jedoch nicht mehr
als stichhaltig angesehen werden. Wird doch das Wasser in einem Glas durch
Umriihren bereits mit kleinster Kraft zerrissen, wihrend es in den eingangs ge-
schilderten Anuli der Farnsporangien einem Zug von iiber 300 Atm. standhélt.
Nach dieser Richtung miissen also neue Untersuchungen einsetzen.

Die Annahme, daf3 es durch Zunahme der Permeabilitit zu einer Verringe-
rung des osmotischen Druckes und damit des Turgors und zur Kontraktion
kiéme, ist fiir Mimosa von BLACKMANN und PAINE3) untersucht worden durch
Messungen der Zunahme der Leitfahigkeit des Wassers in einem kleinen Trog,
in dem ein abgeschnittenes Gelenk gereizt wurde. Es trat zwar eine Zunahme
ein, diese entsprach jedoch in manchen Fillen nur einer Konzentrationszunahme

1) Vgl. K. StssENncuTH: Untersuchungen iiber Variationsbewegungen. Jena 1922,
wo versucht wird, die Schlafbewegungen auf Quellungserscheinungen des Plasmas zuriick-
zufiihren.

2) PrerFER, W.: Abh, Sichs. Akad. d. Wiss. Bd. 16, S. 187. 1890.

3) BLackMANN and PAINE: Ann. of botany Bd. 32, S. 69. 1918.
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um 0,1 Millimol eines in zwei Ionen zerfallenden Salzes im Leitfahigkeitsgefaf3.
Dieser Zunahme entspricht nach den Autoren eine Permeabilititszunahme, die
viel zu gering sei, um die Reaktion bewirken zu kénnen. Jedoch wird der Betrag,
um den der osmotische Wert bei einer derartigen Permeabilitdtserh6hung in
den Zellen des unteren Gelenkparenchyms abnehmen muf}, auch nicht naherungs-
weise unter Zugrundelegung der Versuchsbedingungen geschitzt, zumal schon
die Moglichkeit zahlreicher Wiederholungen der Reaktion des abgeschnittenen
Gelenkes wegen der Schidigung, die durch stirkere Exosmose eintreten miif3te,
den Autoren als Gegenbeweis gegen die Permeabilititshypothese geniigend
erscheint.

Eine dritte Erklarungsmoglichkeit, die PFEFFER fiir die wahrscheinlichste
hielt, liegt im Unwirksamwerden von vor der Reizung osmotisch wirksamer
Substanz. Man kann hier an Kondensation von Zucker zu Stérke denken oder
an Absorption von Zellsaftsalzen durch Plasma- oder Zellsaftkolloide, sei es,
dafl diese selbst bei der Reizung koaguliert oder sonstwie veréindert werden,
sei es ohne solche Veréinderung. Experimentelle Erfahrungen hieriiber liegen
m. W. nicht vor.

So muBl denn die Frage nach dem physikalisch-chemischen Mechanismus
der Kontraktionen mittels Turgorvariation als zur Zeit ungelost angesprochen
werden, jedoch scheinen die Voraussetzungen fiir ihre Losung durchaus gegeben
zu sein.

2. Die Kontraktion ist Wirkung der Aufhebung von Gewebsspannungen.

Benachbarte Gewebe in Pflanzen haben oft verschiedenes Ausdehnungs-
bestreben. Da sie durch den Gewebeverband gehindert werden, diesem Be-
streben frei zu folgen, so kommt es zur Ausbildung von Gewebespannungen, bei
denen das Gewebe mit dem stérkeren Ausdehnungsbestreben durch das an-
grenzende mit dem geringeren komprimiert wird, letzteres dagegen durch ersteres
gedehnt wird. Kommt es nun zu einer Trennung der antagonistischen Gewebe
oder sonstwie zu einer Lage, in der sich die antagonistischen Spannungen in
Bewegungen umsetzen kénnen, so kontrahiert sich infolge Aufhebung der Zug-
spannung das gedehnte Gewebe, wihrend das komprimierte sich expandiert.

Die Kontraktionen bzw. Expansionen kénnen solche des Volumens sein
oder lediglich der Form bei im wesentlichen konstantem Volumen. Volumen-
verdnderungen konnen eintreten:

1. wenn in den gespannten Geweben Intercellularen vorhanden sind,

2. wenn durch Zugspannung gedehnte Gewebe bei Aufhebung der Zug-
spannung Zellfliissigkeit austreten lassen,

3. wenn durch Druck komprimierte Gewebe bei Aufhebung des Druckes
die Moglichkeit zur Wasseraufnahme haben.

Je mehr diese Moglichkeiten gegen Null konvergieren, desto mehr werden
nach Aufhebung von Gewebespannungen erzielte Kontraktionen auf bloBen
Gestaltsveranderungen beruhen, also lediglich darauf, daf vorher deformierte
Gewebe nunmehr ihre undeformierte Gestalt wiederzuerlangen streben. Letzteres
ist nach OVERBECK!) der Fall bei einer Reihe von Schleudermechanismen, die
der Samenverbreitung dienen (Dorstenia, Biophytum, Oxalis, Lathraea). Als
Beispiel seien die Fruchtklappen des Springkrautes (Impatiens) genannt. Bei der
Reife geniigt eine leise Beriihrung dazu, daB die miteinander verwachsenen
fiinf Klappen der Fruchtwand sich trennen und vom unteren Ende aus spiralig
nach innen einrollen, wobei sie an die Samen stoBen und sie fortschleudern.

1) OVERBECK, F.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 63, S. 467. 1924.
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Der Mechanismus dieser Kontraktion beruht auf dem Gegeneinanderwirken
einer Schwellschicht und einer Widerlage. Die Schwellschicht liegt unterhalb
der Epidermis, die Widerlage weiter nach innen. Beide Schichten bestehen
aus langgestreckten Zellen, deren gréBte Achsen aufeinander senkrecht stehen,
und zwar fallen die der Widerlage mit der Langsrichtung der Frucht zusammen.
Sie sind tangential verdicktwandig, wahrend die Zellen der Schwellschicht all-
seitig diinnwandig sind. Bei der Fruchtreife erhéht sich durch Verzuckerung
von Stirke der osmotische Wert und offenbar auch Druck in den Zellen der
Schwellschicht betrichtlich, dadurch erhohen sich auch die Spannungen zwischen
Schwellschicht und Widerlage, auf diese wirkt in der Léngsrichtung der Frucht
ein Zug, auf jene ein Druck. Kommt es durch Reiflen eines Trennungsgewebes
zur Aufhebung der Spannungen, so suchen die gedriickten Zellen der Schwell-
schicht sich abzurunden, wobei sich ihr in die Langsrichtung der Frucht fallender
Durchmesser vergroBert. Die AuBlenseite der Fruchtklappe verlingert sich also,
und die dadurch bedingte Einrollung der Klappe wird noch verstarkt durch die
Kontraktion der vorher gedehnten Widerlage in der Léngsrichtung. Eine gewisse
Fliissigkeitsaufnahme — teils ausgepreBtes Wasser aus den sich kontrahierenden
Zellen, teils osmotisch angesaugtes aus Gefallen und zerrissenen Zellen — erfolgt
wohl zweifellos auch in die Schwellschicht im Augenblicke des ZerreiBlens, aber
der Anteil dieser Fliissigkeitsaufnahme an der Verlingerung der Schwellschicht
scheint gegeniiber der Forménderung durch das Abrundungsbestreben im ent-
spannten Zustand zuriickzutreten.

B. Kontraktionen, die unter Arbeitsaufwand verlaufen.

Wihrend die durch Turgorabnahme oder Aufhebung von Gewebespannung
verlaufenden Kontraktionen mit Arbeitsgewinn einhergehen, erfordern die durch
Wachstumsbewegungen erzielten Kontraktionen Arbeitsaufwand. Als typisches
Beispiel sei das Blatt der Dionaea muscipula genannt, dessen Bewegung und
elektrische Reaktion eingehend im Abschnitt ,,Ruhe-*“ und ,,Aktionsstréome bei
Pflanzen‘‘ geschildert ist. Hier ist fiir uns wesentlich, daB das Zusammenklappen
der Blatthalften um die Mittelrippe als Scharnier durch schnelles stirkeres
Wachstum der Unterseite der letzteren zustande kommt. Wachstumskontrak-
tionen haben wir auch in den Wurzelkontraktionen vor uns, die die feste Ver-
ankerung der Pflanzen im Boden bewirken. Wachstumskriimmungen sind auch
die Reizkriimmungen der Droseratentakel und der Ranken. Ein Hinweis auf
das Kapitel ,,Wachstumsbewegungen bei Pflanzen moge hier geniigen.
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SruBeL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, 8. 629. 1923.

Wenn in diesem der Physiologie gewidmeten Handbuche ein morphologisches
Kapitel behandelt wird, so kann dies nur unter dem Gesichtspunkte geschehen,
daB vorzugsweise diejenigen morphologischen Tatsachen, welche an der Ent-
scheidung physiologischer Probleme wesentlich beteiligt sind, eingehender er-
ortert werden, wihrend die groBe Menge rein morphologischer und entwicklungs-
geschichtlicher Befunde, die der Férderung dieser Probleme nicht unmittelbar
zu dienen scheinen, mehr oder weniger unberiicksichtigt bleibt.

Die Bedeutung der Muskelhistologie fiir die Physiologie liegt vor allem darin,
daB jede theoretische Vorstellung von dem Wesen des Kontraktionsvorganges
ihre Grundlage im histologischen Bilde des Muskels finden muB, insofern als zum
mindesten gefordert werden muf}, dafl die betreffende Theorie nicht im Wider-
spruche zu den Ergebnissen der Histologie steht. Wenn hieriiber hinaus von einer
Muskelhistologie erwartet wird, dafl sie selbst po%1t1ve Grundlagen fiir eine
Kontraktionstheorie liefert, so muB man zunichst im klaren dariiber sein, daB
man hiermit von der Histologie moglicherweise etwas verlangt, was auflerhalb
der Grenzen ihrer Leistungsfiahigkeit liegt; denn wir kénnen vorlaufig noch nicht
sagen, ob sich die fiir die Muskelkontraktion verantwortlichen Energie- und
Formwandlungen an mikroskopisch sichtbaren Komplexen im ganzen vollziehen
oder an submikroskopischen Gebilden, die sich erst mit anderen zu den mikro-
skopisch unterscheidbaren Bestandteilen des Muskels verbinden. Letzteres wird
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sogar mehr und mehr wahrscheinlich. In diesem Falle stellen dann die mikro-
skopisch unterscheidbaren Teile des Muskels noch verwickelt gebaute Einzel-
maschinen dar.

Innerhalb der einer Muskelhistologie durch das Aufldsungsvermdgen des
Mikroskops gezogenen Grenzen haben sich aber doch eine geniigende Anzahl
von Tatsachen ergeben, die eine kritische Beleuchtung der verschiedenen Kon-
traktionstheorien vom histologischen Standpunkt aus nicht nur moglich, sondern
auch unbedingt erforderlich erscheinen lassen.

Um dieser Aufgabe zu geniigen, ist es nétig, das histologische Bild eines
Muskels in den Zustinden der Ruhe und Kontraktion messend zu vergleichen.
Hier ergibt sich nun gleich eine Schwierigkeit in der Frage nach dem Material,
welches den Beobachtungen und Messungen zugrunde gelegt werden soll, ob
lebende oder fixierte Muskelfasern. Zwar erscheint es als eine fast selbstver-
stdndliche Forderung, daf ,,die mikroskopische Untersuchung des Baues der
ruhenden Muskelsubstanz — nach der fiir alle verwandten Aufgaben geltenden
Regel — von der Betrachtung des vollig normalen lebenden Gewebes auszugehen
hat““1). Diese Forderung erscheint um so dringlicher, als es wohl kein anderes
tierisches Gewebe gibt, bei welchem so groBle Unterschiede in der Struktur des
lebenden und des fixierten Materials beobachtet werden, als bei der Muskel-
substanz.

Andererseits sind der Untersuchung lebender Objekte mit unseren heutigen
mikroskopischen Hilfsmitteln verhéltnismiBig enge Grenzen gezogen, weil infolge
der Dimensionen der lebenden Muskelfasern Objektive mit grofem Auflésungs-
vermogen kaum anwendbar sind. Daher ist es begreiflich, wenn sich die Mehr-
zahl der neueren Histologen, bewaffnet mit dem ganzen Riistzeug der Fixierungs-
und Firbetechnik, bemiiht, iiber diese Grenzen hinauszukommen und am ab-
getoteten und kiinstlich gespaltenen Material tiefer in die Feinheiten der
Muskelstruktur einzudringen. Es ist zuzugeben, dal wir auf einige wesentliche
Fragen der Muskelhistologie, z. B. iiber das Querschnittsbild des kontrahierten
Muskels, bisher nur am fixierten Praparat haben AufschluB3 bekommen kénnen
(vgl. S.113), so daBl .es falsch wire, die Heranziehung des fixierten Materials
ganzlich abzulehnen. Es darf aber nicht vergessen werden, dafl die Physiologie
»in jeder fixierten Zelle und in jeder Farbung ein Kunstprodukt zu sehen und
,,diese als solche zu behandeln hat‘. Wir konnten zwar, wie STUBEL?) weiterhin
ausfiihrt, ,,ein solches Kunstprodukt mit derselben Berechtigung fiir die physio-
logische Forschung verwerten wie etwa der chemische Physiologe irgendein
unter bestimmten Bedingungen aus einem Organ hergestelltes chemisches Pri-
parat®, wenn wir ,,das lebende Objekt soviel wie méglich zum Vergleich heran-
ziechen und uns in jedem Falle Rechenschaft dariiber geben, auf Grund welcher
physikalischer und chemischer Bedingungen das Kunstprodukt entstanden ist®.
Leider sind wir aber bei der fast rein empirischen Methode der Fixierungs- und
Farbungstechnik bisher so gut wie nie imstande, letztere Forderung zu erfiillen 2),
so dall man in der Deutung der am fixierten Objekt erhobenen Befunde und
zumal bei ihrer quantitativen Verwertung nicht kritisch genug verfahren kann.
Das Mifitrauen wird noch verstirkt durch die von verschiedenen Seiten gemachte
Feststellung, da bei der Labilitit des Protoplasmas im allgemeinen und der
irritablen Substanzen im besonderen h#ufig schon durch den Zusatz sonst als

1) Exc¢eLMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 7, S. 33. 1875.

2) SrtBEL: Histophysiologie. Jahresber. ii. d. ges. Physiol. Bd. 1. 1920.

8) Methodische Untersuchungen iiber den Einflul von Zusatzfliissigkeiten und Fixie-
rungsmitteln auf Quer- und Léngsstreifung hat neuerdings StUBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 180, S. 222 ff. 1921, verdffentlicht.
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indifferent betrachteter Fliissigkeiten starke Verinderungen der Struktur hervor-
gerufen werden.

In der folgenden Darstellung sind darum die am lebenden bzw. iiberlebenden
Objekt gemachten Beobachtungen zum Ausgangspunkt der Betrachtungen ge-
nommen und die an fixierten Priparaten gewonnenen Ergebnisse nur so weit
herangezogen worden, als dies zur Konstruktion eines Gesamtbildes notwendig
erschien. Bei etwaigen Widerspriichen wurde das an der lebenden Faser Gesehene
als mafgebend betrachtet. Nur so erscheint es moglich, ein Bild von der Struktur
der Muskelfasern zu erhalten, das den theoretischen Vorstellungen tiiber die bei
der Kontraktion sich abspielenden Vorginge als Priifstein oder als Grundlage
dienen kann.

Mikroskopisehe Struktur der Muskeln.
Quergestreifte Muskeln.

Die histologische Untersuchung von quergestreiften Muskeln im lebenden
Tiere selbst ist bisher nur an der bekannten Corethralarve ausgefiihrt worden?).
Aber auch dieses Objekt ist aus den obengenannten Griinden nur schwachen
oder mittleren Vergroferungen zugénglich und darum wegen seiner auBerordent-
lich schmalen Querstreifung fiir feinere Beobachtungen und Messungen nicht
geeignet?). Die meisten Untersuchungen sind darum an frisch aus dem Kdorper
entnommenen, also iiberlebenden Muskeln, welche noch Zeichen von Lebenstatig-
keit erkennen lieBen, ausgefiihrt worden. Uberwiegend sind hierzu Muskeln
von Arthropoden benutzt worden; einmal wegen ihrer relativ breiten Quer-
streifung, dann auch wegen des spontanen Auftretens wellenformig iiber die Faser
verlaufender Kontraktionen.

Auf optischen ,,Ldngsschnitten' iberlebender ruhender Muskelfasern fallen
schon bei schwacher Vergroferung die regelmaflig abwechselnden dunkleren und
helleren, quer zur Faserrichtung laufenden Bénder auf, denen die Muskeln den
Namen der quergestreiften verdanken. Die dunkleren Streifen werden nach der
meist gebrauchlichen, von ROLLETT eingefithrten Buchstabenbezeichnung mit
@ benannt, die helleren mit J. Die Breite der Querstreifung @ + J, auch als
Fachhéhe bezeichnet, ist bei den einzelnen Tierklassen verschieden. Sie betrigt
bei den Wirbeltieren im allgemeinen 3 u, bei den Arthropoden mehr; z. B. bei
den viel untersuchten Beinmuskeln von Hydrophilus 5—6 «, bei den Kopf-

muskeln desselben Tieres sogar 10—12 u. Wahrend das Verhiltnis q i 7 bei

den Wirbeltieren (Froschmuskeln) etwa 0,5 betrégt, d. h. @ und J etwa gleich-
hoch sind, ist derselbe Quotient bei Hydrophilus kleiner als 0,2 (HURTHLE).
Neben diesen beiden Schichten @ und J ist bei der Beobachtung im natiirlichen
Licht haufig noch ein dritter dulerst schmaler Streifen zu sehen, welcher bei
der gebrduchlichen tiefen Einstellung des Mikroskops in der Mitte von J als
schmale starkbrechende Linie erscheint und Z genannt wird. Viele Autoren,
besonders RoLLETT3) treten dafiir ein, dal Z an der erschlafften lebenden Muskel-
faser nie fehlt und daf} es durch eine dauernd vorhandene Struktureigentiimlich-
keit bedingt sei. Von anderer Seite wird dies bestritten und der Z-Streifen als
optischer Effekt gedeutet. In fixierten Praparaten sind neben den beiden
Schichten ¢ und J noch mehrere andere beschrieben, so eine Koérnerschicht N
in J und eine Aufhellungszone @ in der Mitte von . Besonders aber tritt der

1) WacENER: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 10, S. 293. 1874.
2) HorTHLE: 1. c. S. 8. .
3) RoLLETT: Denkschr. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 58, S. 61. 1891.
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Z-Streifen im fixierten Praparat regelmiBig hervor, zumal bei Anwendung
elektiver Farbemittel [M. HEIDENHAIN')]. Gerade diese elektive Fiarbbarkeit
wird als Beweis fiir die reale Existenz einer Z-Schicht herangezogen. Vom iiber-
lebenden Muskel sagt dagegen schon v. BRUCKE2) in seiner grundlegenden Arbeit,
daB er neben den beiden Schichten @ und J kompliziertere Strukturen an noch
kontraktionsfdhigen Fasern niemals deutlich gesehen habe. Ahnlich #uBert sich
Ex~ER3), und HURTHLE?) faBt nach seinen photographischen Aufnahmen iiber-
lebender Hydrophilusmuskeln die zweischichtige Form der Querstreifung als die
typische, d.h. dem lebenden, kontraktionsfihigen Objekt eigentiimliche, auf.
Er bringt eine Reihe von Griinden vor, daB alle komplizierteren Formen als
atypische zu betrachten sind, welche sich erst nach der Entfernung der Fasern
aus ihrer normalen Umgebung bilden. Bei der Beobachtung lebender Fasern
im polarisierten Licht erweist sich @ als doppelt- und J als einfachbrechend bei
annahernd gleichem Ho6henverhéltnis dieser beiden Schichten wie im natiirlichen
Licht.

Weit weniger auffillig als die Querstreifung des Muskels ist eine viel feinere
Ldngsstreifung, die besonders im Streifen @ sowohl im natiirlichen als auch im
polarisierten Lichte sichtbar ist. Hierdurch erscheint @ aus einer Reihe paralleler
Stabchen zusammengesetzt; ihre Dicke betragt bei Hydrophilus etwa 1 u, die-
jenige des zwischen ihnen befindlichen Raumes etwa die Halfte. Es fragt sich
nun, ob die Stabchen der einzelnen @-Schichten Abschnitte einer durchgehenden
Langsgliederung sind, d. h. ob ein faseriger, sog. fibrillarer Bau, wie er in fixierten
Praparaten mit groBer Deutlichkeit hervortritt bzw. leicht darzustellen ist,
schon im lebenden Muskel besteht. Die gewohnlichen Bilder lebender Muskeln
lassen eine sichere Entscheidung dieser Frage nicht zu. Zwar ist in den Schichten J
sowohl im natiirlichen als auch im polarisierten Lichte von einer Langsstreifung
nichts zu erkennen. Das 148t aber nicht den sicheren SchluB zu, daB eine solche
darum auch nicht existiert; denn wie schon RoLLETT?®) in dieser Frage hervor-
hebt, ist zu bedenken, daBl zwei an sich verschiedene Substanzen, welche sich
weder durch ihr Lichtabsorptions- noch durch ihr -brechungsvermdgen merklich
voneinander unterscheiden, uns auch nicht optisch getrennt erscheinen. Eine
Homogenitiat kann also eine scheinbare sein, was auch bei allen anderen Unter-
suchungen am lebenden Objekt und besonders beim Vergleich mit den Befunden
fixierter Objekte zu beriicksichtigen ist. Das verschiedentlich beobachtete Fehlen
von Léngsstreifung an ganz frischen Muskeln (ENGELMANN, STUBEL) beweist
demnach nichts gegen den fibrilliren Bau des lebenden Muskels.

Es lassen sich aber gelegentlich zwei Erscheinungen beobachten, welche die
Priexistenz der Fibrillen in der lebenden Faser und die Ansicht, daB die Stabchen
der Schicht ) Teile dieser Fibrillen sind, in hoéchstem Grade wahrscheinlich
machen. Es ist dies einmal die von WAGENERS®) an den Muskelfasern der lebenden
Corethralarve beschriebene Erscheinung, dall die Fibrillen sich gelegentlich,
anscheinend durch ungleichmBige Verkiirzung, gegeneinander bis um eine halbe
Fachhohe verschieben, so dafl auch die J-Schicht unterbrochen ist.

Weiter 148t sich in nicht seltenen Fillen am iiberlebenden und auch am
fixierten Muskel die Beobachtung machen, daf die Querstreifung undeutlich
und die Langsstreifung im selben MaBe deutlicher wird. Im polarisierten Licht

1) HEIDENHAIN, M.: Anat. Anz. Bd. 20. 1902.

2) v. BrUckE: Denkschr. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 15, S. 69. 1858.
3) Ex~Er: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 40, S. 360. 1887.

4) HorTHLE: L c. S. 25.

5) RoLLETT: Denkschr. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 51, S. 52. 1886.
6) WaceNER: 1. c. S. 301. .
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lagssen sich in diesem Fall helle, homogene Faden durch eine gréBere Anzahl
von Schichten hindurch verfolgen, was sich am einfachsten durch die Annahme
erklaren 146t, dafl die Stibchen der einzelnen Schichten ¢ im normalen Muskel
Abschnitte der Fibrillen bilden, deren Masse in kurzen regelmiaBigen Abstéanden
einfachbrechend ist, und daB unter abnormen Bedingungen diese schmalen
Zonen gleichfalls doppeltbrechend werden und damit die Fibrillen im polarisierten
Licht als homogene helle Faden erscheinen?!). Auch ohne die Griinde, welche
aus Beobachtungen an fixierten Fasern und aus der vergleichenden Anatomie
beigebracht worden sind (ExeELMANN, M. HEIDENHAIN), erscheint die Ansicht
vom fibrilliren Bau der quergestreiften Muskeln durch die genannten Erschei-
nungen hinreichend begriindet.

Die zweite der besprochenen Erscheinungen, der Verlust der Querstreifung
unter Totaldoppeltbrechung der Fibrillen, kann an einer uud derselben Stelle der
Faser auftreten und wieder verschwinden, ohne daB3 hierbei die Kontraktions-
fahigkeit verlorengeht. Allerdings zeigen die Kontraktionswellen solcher Fasern
haufig UnregelmaBigkeiten der Form und Fortpflanzung. Diese Labilitdt der
Querstreifung kann wohl nur so verstanden werden, daf die Querstreifung, d. h.
die regelmiBige Folge von doppelt- und einfachbrechenden Fibrillenabschnitten
nicht an anatomisch unverdinderliche Glieder gebunden ist, sondern nur funktionell
durch uns unbekannte Krafte oder Vorginge erhalten wird.

Bei dieser Auffassung von der Labilitat der Fibrillenglieder wird die Be-
antwortung der Frage recht schwierig, wodurch die gleichnamigen Abschnitte
der Fibrillen auf gleicher Hohe gehalten werden. Am leichtesten lieBe sich die
geradlinige Querstreifung der Faser aus dem Bestehen fester Querverbindungen
zwischen den Fibrillengliedern erklaren, welche man auch an fixierten Priaparaten,
besonders in der Schicht Z [Grundmembran M. HEIDENHAINS 2)] gefunden haben
will. Diese Ansicht scheint darin eine Stiitze zu finden, daB3 der Z-Streifen eine
Reaktion wie Kollagen gibt [HAcaQuisT?)]. Eine dhnliche schwichere Zwischen-
membran 3 soll in der Mitte von @ vorhanden sein. Im Zusammenhange mit
diesen Membranen ist von mehreren Autoren [MArRcCUS?)] ein kompliziertes Ge-
riistwerk zwischen den Fibrillen beschrieben worden. Es bestehen aber noch
mancherlei Widerspriiche, z. B. ob die beschriebenen Geriiste die Fibrillen nur
umfassen und so die Z-Schichten derselben vortauschen oder sie wirklich durch-
kreuzen. Bei der mangelnden Einsicht in die Wirkungen, welche die Fixierungs-
mittel auf die labile Muskelsubstanz ausiiben, 148t sich zur Zeit kein Urteil fillen,
was von allem schon in der lebenden Faser besteht und was erst bei der Fixierung
abgeschieden wird. Jedenfalls haben sich am lebenden Muskel derartige Quer-
membranen nicht nachweisen lassen; denn auch ROLLETT, der den Z-Streifen
an der lebenden Faser nie vermiBte, betont ausdriicklich, daBl es nur Z-Glieder
der Fibrillen gibe, nicht eine durchgehende Querschicht Z. Auflerdem miifite
man aus der Parallelverschiebung der Fibrillen schliefen, dal derartige Quer-
verbindungen, wenn sie existieren, leicht zerreifilich sind und sich immer wieder
neu bilden. Wenn demnach keinerlei iiberzeugende Tatsachen fiir das Bestehen
fester Querverbindungen beigebracht worden sind, so muB andererseits zu-
gegeben werden, daBl ohne die Annahme solcher Querverbindungen das Ver-
stindnis der Querstreifung grofle Schwierigkeiten bereitet und dann nur durch
die Annahme funktioneller Querverbindungen erklart werden kann. Eine solche
Annahme wird durch eine Erfahrung am kontrahierten Muskel gestiitzt oder gar
notwendig gemacht: wahrend sich niamlich erschlaffte fixierte Fasern leicht in

1) HirTHLE: L c. S. 35. 2) HEIDENHAIN, M.: Anat. Anz. Bd. 20. 1902.

3) HigeQuisT: Anat. Anz. Bd. 53, Ergédnzungsheft S. 71. 1920.
4) Marcus: Anat. Anz. Bd. 52, S. 410. 1920.
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Fibrillen spalten lassen, hort die Spaltbarkeit auf an den Kontraktionswellen, die
sich haufig in fixierten Fasern finden. Dieser Unterschied wird durch die An-
nahme verstindlich, daB beim KontraktionsprozeB eine starke Festigung der
funktionellen Querverbindungen eintritt, die sich bei der Erschlaffung wieder 16st.

Fiir viele der strittigen Fragen, wie die nach dem Vorkommen von Quer-
verbindungen, vor allem die Frage nach der Einbettung der Fibrillen in das
Sarkoplasma, d. h. derjenigen Substanz, von welcher nach unserer schematischen
Deutung der Bilder der zwischen den Fibrillen befindliche Raum ausgefiillt
wird, wire es nun von groBtem Werte, zuverlissige Querschnittsbilder, wenn
méglich von lebendem Material, zu bekommen. Diese Forderung stoB3t aber auf
groBe Schwierigkeiten. Die einzige Methode, welche es gestattet, den Querschnitt
an einwandfrei lebenden und ungeschidigten Fasern zu beobachten, scheint
diejenige zu sein, an gebogenen Fasern auf einen optischen Querschnitt einzu-
stellen. Aber auch diese Methode ist nur in beschrinktem MafBe anwendbar,
weil das Querschnittsbild durch die iibergelagerten gebogenen Fasern leicht
verschleiert und verzerrt wird. Das so gewonnene Querschnittsbild zeigt ein
polygonales feines Maschenwerk, welches in meist geradliniger Begrenzung hellere
homogene Felder, die sog. CornaEMschen Felder, einschliet, die einen durch-
schnittlichen Durchmesser von 3—4 u haben. Da der kleinste Durchmesser
nicht unter 2 u betréigt, so bildet er stets ein Vielfaches der an Langsschnitten ge-
messenen Fibrillendicke. Man kann zwar annehmen — und die Befunde an fixier-
ten Fasern sprechen dafiir —, daB jedes Feld den Querschnitt mehrerer der im
Langsschnitte unterscheidbaren Fibrillen umfaflt, aber es erhebt sich dann die
Frage, warum im L&ngsschnitt von einer derartigen Zusammenfassung der
Fibrillen zu Muskelsiulchen [KOLLIKER!)] nichts zu sehen ist. Dieser Wider-
spruch! muB um so mehr zur Vorsicht mahnen, die CoEnEEIMschen Felder als
etwas Priformiertes aufzufassen, als ENGELMANNZ) aufs schirfste betont, dafl
der Querschnitt des ganz frischen Muskels durchaus homogen sei und daf sich
aus diesem erst nach einiger Zeit entweder die erwidhnten groBeren Felder oder
kleinere, dem Querschnitt der Fibrillen entsprechende, differenzieren. Auch
GurHERZ3) beobachtete mitunter volliges Fehlen der CoENEEIMschen Felderung.
Diese ist demnach méglicherweise als erstes Zeichen des Absterbens des Muskels
zu betrachten. Allerdings ist sie auch an Fasern beobachtet worden, die noch
von Kontraktionswellen durchlaufen wurden (RoLLETT, GUTHERZ); dadurch wird
aber diese Moglichkeit nicht widerlegt, da nach HUrTHLE Kontraktionswellen
auch in Fasern auftreten, deren Struktur von der typischen schon stark abweicht.

Lauft iiber eine im Langsschnitt untersuchte lebende Faser eine Kontraktions-
welle ab, so sieht man, wie die betroffenen Faserabschnitte im ganzen dicker,
ihre Querstreifung enger und bedeutend schirfer wird und sowohl im natiirlichen
wie im polarisierten Licht stets nur 2 Schichten zeigt. Auch die fixierte Kon-
traktionswelle 148t nur zwei Schichten erkennen und die zahlreichen Struktur-
unterschiede und Widerspriiche zwischen den Befunden am lebenden und am
fixierten Préparat verschwinden; ein Beweis, daB3 die labile Struktur der ruhenden
Faser bei der Kontraktion eine festere wird. Da die Querstreifung beim Uber-
gange vom ruhenden zum kontrahierten Zustande gewohnlich nicht verschwindet,
lassen sich die Verinderungen, welche die Schichten der ruhenden Faser wéhrend
der Kontraktion erleiden, verfolgen. Es ergibt sich dabei, dafl die gegenseitige
Anordnung der Schichten @ und J bei der Kontraktion erhalten bleibt und daf}
— wenigstens an Insektenmuskeln — dve gesamte Verkiirzung bes der Kontraktion

1) KOLLIKER: Zeitschr. f. wiss. Zoologie Bd. 16, S. 374. 1866.
2) ENGEIMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 7, S. 62. 1873.
3) GuraERz: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 75, S. 209.. 1909.

Handbuch der Physiologie VIII, 8
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auf die doppelibrechende Schicht @ entfdllt, wahrend J sogar noch etwas an Héhe
zunimmt (Abb. 43). Ausden an Hydrophilus angestellten Messungen HURTHLES?)
ergibt sich ferner, daB das Volumen der ganzen Schicht @, also doppeltbrechende
.Stabchen + Sarkoplasma, bei der Kontraktion um 15%, abnimmt, wahrend die
Volumina der doppeltbrechenden Glieder der Fibrillen bei der Kontraktion unver-
dndert bletben. Die Volumabnahme der ganzen Schicht @ um 15% mufl demnach
auf eine Abnahme der Sarkoplasmamasse der Schicht @ zuriickgefiihrt werden.
Da die Schicht J bei der Kontraktion auBer an Dicke auch an Hohe, also an
Volumen zunimmt, so kann die Anderung nur so gedeutet werden, daB bei der
Kontraktion Sarkoplasma aus der Schicht @ nach J iibertrits.
In diesen am lebenden Objekt gewonnenen Messungsergebnissen finden die
an fixierten Fasern von Arthropodenmuskeln angestellten Messungen von ENGEL-
. MANN?), nach welchen bei der Kontraktion umgekehrt eine
5 W Volumzunahme der doppelt- auf Kosten der einfachbrechen-
o den Schichten stattfinden soll, keine Bestatigung. Der Wider-
" spruch entsteht hauptséchlich durch die von ENGELMANN
am ruhenden Muskel gemessenen Schichtenhéhen, die von
den am lebenden Objekt gewonnenen sehr stark abweichen.
Bisher war nur von den Fibrillen die Rede. Von den
iibrigen Bestandteilen der Faser: Sarkoplasma, Kerne und
Sarkolemm, d.h. die Scheide, welche die ganze Muskel-
faser umbhiillt, kénnen die beiden letzteren hier unberiick-
sichtigt bleiben, da sie wahrscheinlich nicht aktiv am
» Verkiirzungsproze beteiligt sind 2).
3 C R Unter Sarkoplasma versteht man, wie schon erwiahnt,
A die Fillmasse zwischen den Fibrillen. Seine Form ist

&

a a,

Abb. 43. Schema eines
Fibrillenabschnittes von
Hydrophilus im ruhen-
den und kontrahierten
Zustande. 4 = Erschlaf-

histologisch nicht mit Bestimmtheit festzustellen; denn
einmal ist in den optisch homogenen J-Schichten lebender
Fasern vor allem bei der Kontraktion keine Unterscheidung
von Fibrillen und Sarkoplasma moglich; dann bestehen,

wie S.112 ausgefiihrt worden ist, iiber die Art der Verteilung.

der Fibrillen im Sarkoplasma Widerspriiche zwischen dem
b = einfach brechende Liangs- und Querschnittsbild. Das Sarkoplasma ist also
Schicht; @ > ay, b <bi; ey eine schematische Abstraktion als ein histologisch
darstellbares Gebilde.

Uber die relative Menge von Sarkoplasma und Fibrillen
besitzen wir ausgedehnte, an den verschiedensten Tier-
klassen ausgefithrte Untersuchungen von Kworrn?), die
sich hauptsichlich auf die Betrachtung der Querschnitte griinden; sie haben,
wenn man sich auf die an fixiertem Material erhobenen Befunde verlassen darf,
zu dem Ergebnisse gefiihrt, daB die verschiedenen Muskeln sehr groBe Unter-
schiede im Verhaltnis von Fibrillen und Sarkoplasma aufweisen, so da# man
die Muskeln in sarkoplasmareiche und -arme einteilen kann.

Ferner hat man im Sarkoplasma fixierter Muskeln mehr oder weniger reich-
liche kornige Einlagerungen gefunden, die man als interstitielle oder Sarko-
plasmakdrner bezeichnet. Sie sind nicht einheitlicher Art; denn neben Glykogen

fung, 4, = Kontraktion:
a = doppelt brechende,

Volumen a (i) 7 =Vo-

2

(5)
lumen a, 5) *

1) HorTHLE: L c. S. 52.

%) ENGELMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 23, S. 571. 1880.

8) Uber die Faktoren, von denen GroBe und Reichtum der Kerne abhsingt, hat ScHIEF-
FERDECKER (Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 173, S. 265. 1919) umfassende Unter-

suchungen angestellt.
4) Kwvorr: Denkschr. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 58, S. 633. 1891.
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[ArNoLDY)] haben sich u.a. Lipoide und eiweiBlartige Substanzen nachweisen
lassen?). Diese Kérnchen sollen nun teilweise eine charakteristische Verteilung
in bezug auf die Fibrillen haben, ja es ist sogar von mehreren Autoren die An-
sicht vertreten worden, daB die Querstreifung gar nicht der Fibrille selber an-
gehore, sondern durch Auflagerung der Korner auf die Fibrille zustande komme
[Marcus?), v. EBNER4)]. Weiterhin hat HormerREN®) auf Wechselbeziehungen
in der Farbbarkeit zwischen Fibrillen und den Sarkoplasmakérnern aufmerksam
gemacht, die spater von MARcUS bestitigt worden sind. Keine Bestétigung
hat dagegen die weitere Angabe von HoLMGREN gefunden, daf} diese Wechsel-
beziehungen in engem Zusammenhange mit den Phasen der Kontraktion und
Erschlaffung stehen sollen. Die Folgerung, welche HOLMGREN aus seinen Be-
obachtungen zog, daf nimlich dem Sarkoplasma und zumal seinen kérnigen
Einschliissen eine besondere Bedeutung fiir den Stoffwechsel und die Ernéhrung
beim XKontraktionsvorgange zukommt, bedarf demnach erst noch weiterer
histologischer Stiitzung. Diese ist besonders darum nétig, weil alle die genannten
Untersuchungen ausschlieBlich an fixiertem Material angestellt worden sind,
und weil sich auch beziiglich der Koérner wieder ein wesentlicher Unterschied
zwischen iiberlebendem und fixiertem Material ergeben hat. Korner sind zwar
auch auf Querschnittsbildern lebender Fasern mehrfach beschrieben worden
[GurHERZ®)], dagegen ist auf Lingsschnitten lebender Fasern so gut wie nichts
von ihnen zu sehen, auch nicht an Herzmuskeln [HGRTHLE und WACHHOLDER?)],
welche besonders reich an Kérnern sein sollen.

Zu den quergestreiften Muskeln gehoren noch die Fliigelmuskelfasern vieler
Insekten (Fliegen, Hymenopteren), welche aber einen in mancher Beziehung ab-
weichenden Bau haben. Hier liegen die verhiltnismiBig dicken Fibrillen lebender
Fasern einzeln in gréBere Sarkoplasmamengen eingebettet. Infolge dieser iso-
lierten Lage der Fibrillen ist ihre Beobachtung bei Dunkelfeldbeleuchtung mog-
lich [SttBEL8)]. Hier zeigt sich die Fibrille von einem stark lichtbrechenden
Kontur umgeben. STUBEL konnte gewichtige Griinde vorbringen, daB dieser
Kontur nicht durch einen optischen Effekt bedingt, sondern der optische Aus-
druck einer Hiille ist, welche die Fibrille umgibt. Diese Deutung steht in Uber-
einstimmung mit neueren Befunden an fixierten Praparaten von Fliigelmuskel-
und Herzmuskelfasern, die beim grofen Auflgsungsvermdogen des ultravioletten
Lichts gewonnen worden sind [MarcUs®)]. Im iibrigen erscheint die Fibrille bei
Dunkelfeldbeleuchtung nicht selten véllig homogen, oder es ist an Querstreifung
nur der Z-Streifen zu beobachten, der im Zusammenhang mit der Hiille steht
und hiufig von ringférmigen Verdickungen derselben ausgeht. @ und J sind im
Dunkelfeld selten zu unterscheiden. Wenn @ iiberhaupt von dem optisch leeren J
unterscheidbar ist, dann ist dies nur als minimal getriibte, ganz schwach leuchtende
Zone, die seitlich nicht bis an die Fibrillenwand reicht.

Herzmuskeln.

Die Herzmuskulatur steht in ihrem feineren histologischen Bau der iibrigen
quergestreiften Muskulatur so nahe, daB das dort vom physiologischen Stand-

1) ArNorD: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 7, S. 265 u. 726. 1909.

2) KNocHE: Anat. Anz. Bd. 34, S. 165. 1909.

3) Marcus: Arch. f. Zellforsch. Bd. 15, S. 394. 1920.

4) v. EBNER: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss. Wien Bd. 129, S. 94. 1920.

5) HormerEN: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 75, S. 240. 1909.

6) GuraERz: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 75, S. 209. 1909.

7) HURTHLE u. WACHHOLDER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 194, S. 333. 1922.
8) StiBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 180, S. 240 ff. 1922.

9) Marcus: Arch. f. Zellforsch. Bd. 15, S. 394. 1920.

8*
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punkt aus Gesagte auch hier von Giiltigkeit ist. Es bestehen hier dieselben Wider-
spriiche zwischen den am iiberlebenden Objekt und den an fixierten Praparaten
erhobenen Befunden wie bei den Skelettmuskeln. Die Querstreifung des lebenden
Herzmuskels ist die typisch zweischichtige, nur aus @ und J bestehende, wiahrend
beim fixierten Priparat auBlerdem noch die Z-Schicht ganz besonders deutlich
hervortritt. An manchen gefirbten Priparaten scheinen die Z-Schichten die
Fibrillen strickleiterartig zu verbinden, was von M. HEIDENHAIN als Stiitze fiir
seine Ansicht von der Existenz fester Querverbindungen (Grundmembranen)
betrachtet wird. An der lebenden Faser ist von derartigen Querverbindungen
nichts zu sehen.

Nach einer von v. SKRAMLIK!) angegebenen Priparationsmethode ist es mog-
lich, Sinus und Vorhof des Froschherzens so auszubreiten, da die mikroskopische
Betrachtung der Muskelschicht ohne Aufhebung der Automatie moglich ist.
Mit Benutzung dieser Methode gelang es HURTHLE und WACHHOLDER?2), einzelne
sich automatisch kontrahierende Muskelfasern vom Bindegewebe zu befreien und
wiahrend der Diastole zu photographieren. Aufnahmen wéhrend der Systole sind
wegen der Schnelligkeit der Herzkontraktion bisher noch nicht gegliickt.

Als eine Besonderheit sind die sog. Kittlinien des Herzens zu erwéhnen,
welche frither als Zellgrenzen angesprochen wurden. Nach M. HEIDENHATN 3) sind
sie aber als in Bildung begriffene ganze Muskelficher, also als Wachstumszonen,
aufzufassen. Hiergegen hat v. EBNER?) geltend gemacht, daB sie dann im embryo-
nalen Herzen besonders zahlreich vorhanden sein miilten, hier aber vielfach
gar nicht anzutreffen sind. v. EBNER selbst halt die Kittlinien, oder Glanzstreifen,
wie er sie nennt, in Ubereinstimmung mit seiner S.115 skizzierten Ansicht von
der Natur der Querstreifung fiir feste Aneinanderlagerungen von Sarkoplasma-
kérnern, durch welche eine ,,Verstirkung® des ,,Zusammenschlusses der Fi-
brillen“ bei der Kontraktion bewirkt werden soll.

Glatte Muskeln.

Unsere Kenntnisse von dem histologischen Bau der glatten Muskeln sind
noch lickenhafter als die der quergestreiften Muskulatur. Dies riihrt daher, daf3
lebensfrische Objekte von glatten Muskelzellen homogen erscheinen und kein
weiteres Eindringen in die Struktur ermdéglichen. Erst bei Zusatz von Reagenzien
tritt eine feine Langsstreifung hervor, die so gedeutet wird, daB die glatte Muskel-
zelle ebenso wie die quergestreifte Muskelfaser aus Fibrillen zusammengesetzt
sei, die in eine Grundsubstanz eingebettet sind. In fixierten Préparaten treten
zarte, dicht beieinanderliegende Fibrillen deutlicher hervor. Diese Fibrillen be-
sitzen in ihrer ganzen Ausdehnung eine schwache, aber deutliche Doppelbrechung.

Ganz unzulénglich sind unsere Kenntnisse iiber die im glatten Muskel bei
der Kontraktion sich vollziehenden Verinderungen. An durchsichtigen Muskeln
mancher wirbelloser Tiere (Wiirmer, Mollusken, Holothurien) wurde an kontra-
hierten Stellen eine weiflliche Verfarbung und Tritbung gesehen?®). Ihre Deutung
durch Ausfillung von Eiweillstoffen nach der Aggregationstheorie von HERMANN
und L]I.LIE 6) ist nicht haltbar, da eine derartige Ausfillung nach v. FURTH?)

1) V. SKRAMLIK Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 180, S. 25. 1920.

2) HorTHLE u. WACHBOLDER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physml Bd. 194, S. 333. 1922.

3) HEIDENHAIN, M.: Plasma und Zelle. 5. Abschnitt. Jena 1911. Ebenso deutet
M. HEIpENHAIN (Anat. Hefte Bd. 56, H. 3. 1919) gewisse, von ihm als Noniusfelder beschrie-
bene regelmifige Abweichungen von der gleichmiBigen Querstreifung.

4) v. EBNER: Sitzungsber. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 129. 1920. 2 Teile.

°) BieperMaNN: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 107, S. 15. 1905.

8) Lirrie: Americ. journ. of physiol. Bd. 16, S. 147. 1906.

7) v. Ftrra: Ergebn. d. Physiol. Bd. 17, S. 363. 1919.
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mit einer Anderung der Brechungsverhaltnisse einhergehen miiite und eine
solche von STUBEL!) bei seinen ultramikroskopischen Beobachtungen an ver-
schiedenen glatten Muskelfasern nicht festgestellt werden konnte.

Mg16s2) hat nach vergleichenden Messungen der Volumina von Muskelzellen,
die teils im ruhenden, teils im kontrahierten Zustande fixiert wurden, die Ansicht
vertreten, daB der Kontraktionsvorgang der glatten Muskeln mit einem Aus-
pressen von Fliissigkeit aus den Muskelzellen verbunden sei. Gegen diese Schluf3-
folgerung lassen sich, wie MEias selbst anerkennt, gewichtige methodische Ein-
wande machen, die Meres freilich spater durch Untersuchungen an frischen
Objekten3) zu entkriften versucht. Aber auch gegen diese Untersuchungen
lJassen sich Einwande machen, so vor allem der, daB ME1Gs nur aus einem Ver-
gleich mit dem histologischen Bilde fixierter Objekte auf den Kontraktions-
zustand der ihm vorliegenden frischen Objekte geschlossen, also keine einwand-
frei kontrahierten Zellen vor sich gehabt hat. Seine Ansicht erscheint demnach
noch nicht hinreichend begriindet. Eine ausreichende Begriindung wird man
aber um so mehr fordern miissen, als die Ansicht von ME1cs den Kontraktions-
vorgang der glatten Muskelzelle in direkten Gegensatz zur quergestreiften stellt,
mithin von vornherein nicht sehr wahrscheinlich ist.

Doppelt-schriggestreifte Muskelfasern.

Eine Sonderstellung nehmen die sog. doppelt-schriggestreiften Muskel-
fasern ein, welche bei zahlreichen Wirbellosen (Muscheln, Schnecken, Cephalo-
poden) vorkommen?4). Diese Muskeln bestehen nach BALLoWITZ®) aus einer sarko-
plasmatischen Achse und einer Rinde, in welcher glatte Fibrillen zu flachen
Bindern vereinigt in Spiraltouren um die Achse verlaufen. Auf der Langen-
ansicht kreuzen sich nun die an der Vorder- und an der Hinterseite laufenden
Fibrillen und erwecken so den Eindruck der ,,doppelten Schragstreifung®. ENGEL-
MANN®) fixierte SchlieBmuskeln von Muscheln teils in gedehntem, teils in kon-
trahiertem Zustande und fand, da8 die Spiraltouren um so flacher verlaufen,
je stirker die Fasern kontrahiert sind. Weiter fand ENGELMANN an demselben
Objekte, daB die Fibrillen positiv einachsig doppeltbrechend sind, daB aber die
Richtung der optischen Achse nicht mit der Fibrillenrichtung, sondern mit der
Achse der gesamten Faser zusammenfillt. Diese merkwiirdigen Befunde werden
von ENGELMANN so gedeutet, daB die Fibrillen sich nicht als Ganzes in ihrer
eigenen Langsrichtung kontrahieren, sondern dafl der Kontraktionsprozel sich
innerhalb der Fibrillen an submikroskopischen, in der Richtung der Gesamt-
faser liegenden Teilchen abspielt. Eine klare Vorstellung iiber das Zustande-
kommen der Verkiirzung kann man sich auf Grund dieser Darstellung aller-
dings nicht machen; denn es mufl, um eine Verkiirzung verstindlich zu
machen, wenigstens eine Verbindung der submikroskopischen Teilchen in der
Richtung der Gesamtfaser angenommen werden. In diesem Falle bleibt aber
die physiologische Bedeutung des spiraligen Verlaufes der Fibrillen verborgen.
Besondere Untersuchungen iiber eine derartige physiologische Bedeutung sind
bisher nicht angestellt worden. Soweit sich ohne solche iibersehen 148t,
haben die doppelt-schriggestreiften Muskeln keine einheitliche physiologische
Funktion; denn einzelne der Muskeln, z. B. die SchlieBmuskeln der Muscheln,

1) SriBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 151, 8. 115. 1913.

2) MEi¢s: Americ. journ. of physiol. Bd. 22, S. 477. 1908.

3) Meics: Ebenda Bd. 29, S. 317. 1912.

4) ScEWALBE: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 5, S. 205. 1869.

5) Barrowrrz: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 39, S. 291. 1892.

6) Excermany: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 25, S. 551 ff. 1881.
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sind nach v. UExgU1L!) als Sperrmuskeln und nicht als Verkiirzungsmuskeln zu
betrachten, wiahrend andere bei der Verkiirzung Arbeit leisten, z. B. die Kau-
muskeln von Schnecken.

Die vielen Unklarheiten und Widerspriiche, die iiber diese Muskeln bestehen,
werden dadurch noch vermehrt, dafl nach neueren Untersuchern [MERTON2),
PreNk3)] die Spiraltouren gar nicht als Fibrillen selbst anzusehen sind, sondern
als eine schrige, verzerrte Querstreifung, die als Kunstprodukt bei der Fixierung
auftritt, wihrend die wirklichen Fibrillen genau so wie bei allen anderen Mus-
keln in der Richtung der Gesamtfaser oder annahernd in derselben verlaufen
und nur wegen ihrer Feinheit wenig oder gar nicht hervortreten sollen. Diese
widersprechenden Darstellungen, die iibrigens nur an fixierten Objekten ge-
wonnen worden sind, geben uns noch kein klares Bild von den wirklichen Ver-
hiltnissen, so daB eine griindliche Neubearbeitung dieser Muskelart in histo-
logischer und funktioneller Hinsicht sehr zu wiinschen wire.

Submikroskopische optische Struktur.

Da dem Auflésungsvermogen der Mikroskope eine bestimmte Grenze ge-
zogen ist, die sich etwa um 0,1 4 bewegt, hat man sich bemiiht, mit anderen
optischen Hilfsmitteln (Ultramikroskop, Untersuchung der Doppelbrechung,
Rontgenspektroskopie) tiefer in die optische Feinstruktur der Muskeln ein-
zudringen.

Zu diesen Bemiihungen gehoren erstens die Untersuchungen des PreBsaftes
frischer Muskeln im Ultramikroskop [BoTTazzl und QUAGLIARELLO?)]. In diesem
zeigen sich groBe Mengen feinster Partikelchen, deren GréBe auBerhalb der
Sichtbarkeitsgrenze des Mikroskops liegt. Wenn auch festzustellen bleibt, ob
diese Partikelchen im lebenden Muskel praformiert sind, zeigen sie doch die
Moglichkeit, daB die Muskelsubstanz fiir den Kontraktionsvorgang mdéglicher-
weise bedeutungsvolle Teilchen besitzt, deren GréBe unterhalb des Auflésungs-
vermogens des Mikroskops liegt.

Von noch gréBerer Bedeutung sind die Untersuchungen iiber die Natur der
Doppelbrechung®). In einer Reihe von Untersuchungen hat AMBRONNS) an ver-
schiedenen organischen Gebilden nachweisen kénnen, dafl deren Doppelbrechung
durch die Spannungstheorie v. EBNERs ?) nicht zu erkliren ist, sondern nur durch
die Annahme kleinster, regelmiBig orientierter, krystallinischer Teilchen, die
eine Eigendoppelbrechung besitzen, der Micellen NaArGELIs®). Diese Eigendoppel-
brechung ist aber noch iiberlagert von einer Stdbchendoppelbrechung im Sinne
von O. WIENER®), d.h. einer Doppelbrechung, welche dadurch entsteht, dafB
anund fiir sich einfachbrechende, mit ihren Léngsachsen parallelliegende Stabchen
in ein Medium eingebettet sind, dessen Brechungsexponent von dem der Stibchen
verschieden ist. FuBlend auf diesen Arbeiten von AMBRONN hat nun neuerdings

1) v. UexkrULL: Zeitschr. f. Biol. Bd. 58, S. 305. 1912.

) MErTON: Sitzungsber. d. Heidelberg. Akad. d. Wiss., Mathem.-naturw. Kl., Abt. B.
1918. 2. Abhandl.

%) PLENK: Anat. Anz. Bd. 55, Erg.-H. 1922. — Zeitschr. {. wiss. Zool. Bd. 122, S. 1. 1924.

4) BorTAzzZT u. QUAGLIARELLO: Arch. intern. de physiol. Bd. 12, S. 234, 289 u. 409. 1912.

%) Eine iibersichtliche Darstellung der neueren Anschauungen vom Wesen der fibrilliren
Doppelbrechung gibt W. J. ScamrpT: Uber den Feinbau tierischer Fibrillen. Naturwissen-
schaften Jg. 12, H. 15 u. 16. 1924.

6) AmBrONN: Kolloid-Zeitschr. Bd. 18, S. 90 u. 273. 1916; Bd. 20, S. 90. 1917.

7) v. EBNER: Untersuchungen iiber die Anisotropie organischer Substanzen. Leipzig 1892.

8) NarGELI: Stiarkekorner. 1858. Theorie der Gdrung. Minchen. 1879.

9) WIENER, O.: Ber. d. sichs. Ges. d. Wiss.,, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 61. 1909;
Abh. d. sichs. Ges. d. Wiss. Bd."32. 1912.
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STtBEL!) nachgewiesen, daB auch die Doppelbrechung des quergestreiften Muskels
neben einer Stabchendoppelbrechung auf einer Eigendoppelbrechung beruht.
Diese ist aber wiederum zweifacher Natur; sie besteht namlich aus einer
schwicheren negativen Doppelbrechung von Lipoidteilchen und einer stirkeren
positiven Doppelbrechung anderer Teilchen (EiweiBteilchen ? STtBEL). Der Kon-
traktionsvorgang ist nach den Untersuchungen von RorrerT und v. EBNER
mit einer Abschwichung der Doppelbrechung verbunden. Durch welchen oder
welche der beteiligten Faktoren diese bedingt ist, ist noch nicht untersucht.

Die Ergebnisse von STUBEL stehen in voller Ubereinstimmung mit Unter-
suchungen von HErzoG und JANCKE?), die durch Rontgenspektroskopie das Vor-
handensein kleinster krystallinischer Teilchen in einer ganzen Reihe faseriger
Gebilde organischen Ursprungs, u. a. auch in einem glatten Muskel, nimlich im
SchlieBmuskel der Teichmuschel, nachweisen konnten. An quergestreiften Muskeln
scheinen réntgenspektroskopische Untersuchungen bisher noch nicht angestellt
worden zu sein.

Nach allen diesen gut iibereinstimmenden Beobachtungen kann es als er-
wiesen gelten, dafl die Muskelfasern als wesentliche Bestandteile submikroskopisch
Eleine, krystallinische, doppeltbrechende Teilchen enthalten. Wieweit wir in
solchen Teilchen relativ selbsténdige Triger des Verkiirzungsprozesses zu er-
blicken haben, wird im folgenden Abschnitt erértert.

Kritische Besprechung der Kontraktionstheorien vom
histologischen Standpunkt aus.

Versucht man, gestiitzt auf die vorliegenden histologischen Ergebnisse,
eine kritische Besprechung der bestehenden Kontraktionstheorien, so kommen
hierfiir nur diejenigen in Betracht, welche iiberhaupt auf den histologischen
Bau des Muskels Riicksicht nehmen, namlich die Oberflichenspannungstheorie
und die Quellungstheorie in ihren verschiedenen Modifikationen. Bei der Priifung
dieser Theorien sind folgende zwei Fragen auseinanderzuhalten:

1. Bringt die Theorie unter der Annahme, daf} die mikroskopisch sichtbaren
Strukturen die Elementarmaschinen sind, an welchen sich die Vorginge bei der
Kontraktion abspielen, eine Erklarung fiir letztere, oder steht sie unter dieser
Annahme in Widerspruch zu den histologischen Befunden ¢ 2. Ist sie in letzterem
Falle mit diesen in Einklang zu bringen, wenn man die Vorginge in submikrosko-
pische Elementarteilchen der mikroskopisch sichtbaren Strukturen verlegt, und
vermag sie dann alle mikroskopischen Beobachtungen als eine Summation der
an den submikroskopischen Teilchen angenommenen Verdnderungen zu erkléren %

Prift man nach diesen Gesichtspunkten die Oberflichenspannungstheorie,
so wire sie — unter der Annahme, dall bei der Kontraktion eine Veridnderung
der Oberflachenspannung zwischen den Stiabchen @ der Fibrillen und dem Sarko-
plasma auftritt, infolge deren die Stabchen der Kugelform zustreben — an und
fiir sich imstande, eine Erklarung fiir die mikroskopischen Vorgénge zu geben,
ohne mit den mikroskopischen Messungen in Widerspruch zu geraten. Allein
BErNSTEIN3) hat durch Vergleich der Muskelkraft mit den zur Erzielung einer
solchen notwendigen Anderungen der Oberflichenspannung gezeigt, daB diese
Annahme quantitativ unméglich ist, indem sie Anderungen der Oberflichen-
spannung von einer Hohe voraussetzen mull, welche fiir die Bestandteile der

1) SrtBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, S. 629. 1923.
2) HERzOG u. JANCKE: Festschr. d. Kaiser-Wilhelm-Ges. Berlin 1921.
3) BernstEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 85, S. 271. 1901.
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Faser suBerst unwahrscheinlich sind. Dagegen geniigt die Theorie auch den
quantitativen und damit allen Anforderungen, wenn man annimmt, daB der
Kontraktionsvorgang sich an der viel groBeren Oberfliche submikroskopischer
Teilchen abspielt.

Die Grundlage aller Quellungstheorien bildet die Angabe von ENGELMANN?),
daB alle optisch einachsigen Kérper sich unter dem Einflul von Wiarme oder
Saure durch Quellung verkiirzen. Nachdem Fick gezeigt hat, daf der Muskel
keine thermodynamische Maschine sein kann, kommt fiir eine Kontraktions-
theorie nur noch die Quellung durch S#iurebildung in Frage. Im besonderen
glaubt nun ENGELMANN auf Grund seiner an fixierten Praparaten gemachten
Messungen, daB die anisotrope Schicht @ bei der Kontraktion auf Kosten der
isotropen J an Volumen zunehme, quelle. Die Messungen an lebenden Fasern
haben jedoch, wie oben ausgefithrt worden ist, das direkte Gegenteil ergeben
und damit dieser speziellen Formulierung der Quellungstheorie den Boden ent-
zogen.

Eine andere Form der Quellungstheorie hat McDoucALL?2) aufgestellt. Er
nimmt an, da die Fibrillen aus durch die Z-Scheiben getrennten Blaschen mit
elastischen Wanden bestehen. Bei der Kontraktion sollen diese durch Vermehrung
des osmotischen Druckes oder durch Quellungsvorgénge infolge Milchsdure-
bildung Fliissigkeit aus dem Sarkoplasma aufnehmen und der Kugelform zu-
streben, wodurch sich die ganze Faser verkiirzt. Die Voraussetzung der Theorie
ist also Volumvermehrung der Fibrille bei der Kontraktion. Da die Schicht J
im Kontraktionszustande keine optische Auflosung erlaubt, ist ein endgiiltiges
Urteil iiber die Richtigkeit dieser Voraussetzung zur Zeit nicht mdéglich. Es
sprechen aber eine Reihe anderer Griinde gegen diese Theorie. So hat v. ForTH?)
hervorgehoben, da wenigstens bei den als sarkoplasmaarm geltenden Skelett-
muskeln der Wirbeltiere die Menge an Sarkoplasma eine derartig kleine ist,
daB die Aufnahme einer so groBen Menge von Sarkoplasma in die Fibrillen, wie
sie die Theorie erfordert, nicht moglich erscheint.

Um der histologischen Beobachtung HUrTHLES, dal das Volumen der sich
bei der Kontraktion verkiirzenden doppeltbrechenden Stabchen konstant bleibt,
gerecht zu werden, nimmt PUTTER%) an, daB diese sich wahrend der Ruhe
des Muskels im Zustande der Zugspannung befinden und durch einen Sperr-
mechanismus darin festgehalten werden. Dieser soll bei der Kontraktion dadurch
gelost werden, dafl die isotropen Schichten quellen und so den @-Stabchen er-
méglichen, sich bis zur Gleichgewichtslage zusammenzuziehen. Diese Theorie
beriicksichtigt aber nicht die bei den Arthropoden sehr geringe Hohe der
J-Schichten. Es bleibt unverstindlich, wie hier durch eine Erhéhung der
J-Schichten um 0,2 u eine Verkiirzung der @-Stabchen um mehr als 2 x4 maéglich
sein soll.

Alle vorliegenden Theorien, welche den Kontraktionsvorgang durch eine
Quellung der mikroskopisch sichtbaren Teilchen erkliren wollen, werden so-
mit den histologischen Befunden nicht gerecht. Eine Beibehaltung der Quellungs-
theorie bleibt daher nur unter der Annahme mdoglich, da die Quellung sich inner-
halb der mikroskopisch unterscheidbaren Teile an submikroskopischen Form-
elementen abspielt [v. FtrTH?)]. Da aber Verkiirzung in einer Richtung nur bei
anisodiametrischer Quellung moglich und eine derartige Quellung nur bei

1) EneeELMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 7, S. 176. 1873.

2) McDoueArL: Journ. of anat. a. physiol. Bd. 32, S. 187. 1898; Quart. journ. of
exp. Physiol. Bd. 3, S. 33. 1910.

%) v. Forra: Ergebn. d. Physiol. Bd. 17, S. 363. 1919.

4) PUTTER: Naturwissenschaften Bd. 2, S. 31. 1917.
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optisch einachsigen Kérpern bekannt ist, so kommen von solchen Formelementen
fiir die Quellungstheorie nur optisch einachsige, doppeltbrechende Teilchen in
Frage [STUBELY)], deren Vorhandensein im Muskel nach den S.119 besprochenen
neuesten Untersuchungen ja auch als feststehend betrachtet werden darf.

Demnach wire, wenn man an der Quellungstheorie festhalten will, die Con-
tractilitdt an das Vorhandensein submikroskopischer, doppeltbrechender Teilchen
gebunden zu denken, was schon ENGELMANN2) angenommen hat. Hierzu stimmt
auch, daB, wenigstens nach den an Hydrophilus ausgefithrten Messungen, die
gesamte Verkiirzung allein auf die doppeltbrechende Schicht entfillt. Gegen
eine solche enge Bindung der Contractilitit an die Doppelbrechung, derart, daB
Contractilitdt ohne Doppelbrechung nicht vorkommt, sind nun mehrfach Ein-
winde erhoben worden. So hat voN TscHERMAKS3) geltend gemacht, daB auch
nicht doppelbrechende Gebilde (Pseudopodien von Radiolarien, embryonale
Herzmuskelfasern) Kontraktionserscheinungen bieten. Gegen diesen Einwand
1laBt sich aber anfiithren, daB auch diese Gebilde moglicherweise submikro-
skopische, doppeltbrechende Teilchen besitzen und daB deren Doppelbrechung
nur darum nicht optisch sichtbar ist, weil sie von einer entgegengesetzten, z. B.
Stdbchendoppelbrechung, kompensiert wird. Schwerwiegender ist ein von BERN-
STEIN 4) gemachter Einwand, daB bei obiger Annahme nicht verstandlich sei, wie
der Wirbeltiermuskel, bei dem die doppeltbrechende Schicht nur etwa die Halfte
der Fachhohe ausmacht, sich um mehr als die Halfte seiner Lange verkiirzen
kann. Fiir die Arthropodenmuskeln gilt dieser Einwand allerdings nicht, da bei
ihnen die doppeltbrechenden Stidbchen etwa ¢/, der gesamten Fachhohe aus-
machen. Gerade dieser Einwand zeigt, wie bedenklich es ist, daB die histologischen
Grundlagen, welche wir fiir eine Kontraktionstheorie besitzen, sich bisher nur auf
Beobachtungen an einem einzigen Objekt, dem Arthropoden Hydrophilus, stiitzen,
und wie dringend es zu wiinschen ist, daB weitere Objekte zur histologischen
Untersuchung des Kontraktionsvorganges, woméglich unter den Wirbeltier-
muskeln, gefunden werden.

Eine weitere Schwierigkeit erwichst der Quellungstheorie noch aus
folgendem: Nach den kritischen Darlegungen und Berechnungen BERNSTEINS 5)
konnen die fiir die Theorie grundlegenden Beobachtungen von ENGELMANN
iiber die Verkiirzung quellender Darmsaiten nicht, wie ENGELMANN es tat, durch
anisodiametrische Quellung erklirt werden, sondern sie beruhen darauf, daB die
Saiten aus mehreren spiralig gewundenen Stringen zusammengedreht sind, die
sich bei der Quellung wohl verdicken, aber nicht verkiirzen. Ferner konnte
ScHIMPER®) bei anisodiametrischer Quellung von EiweiBkrystalloiden keine Ver-
kiirzung beobachten. Hiernach muf} sogar die Grundlage aller Quellungstheorien,
daB anisodiametrisch quellende Kérper sich in einer Richtung verkiirzen, als
nicht experimentell gesichert, ja vielleicht sogar als zweifelhaft bezeichnet werden.

Zusammenfassend ist zu sagen, dal sowohl die Oberflichenspannungstheorie
als auch die Quellungstheorie zu der Annahme gezwungen ist, da die Kontraktion
sich an submikroskopischen Gebilden, die als Elementarmaschinen aufzufassen
sind, abspielt. Unter dieser Annahme kommen beide Theorien mit den histo-
logischen Tatsachen nicht in Widerspruch. Sie treten aber auch in gar keine
naheren Beziehungen zu diesen, bringen z. B. keine Erklérung fiir die physiologische

1) SriBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, S. 629. 1923.
) ENGELMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 7, S. 176. 1873.
%) v. TscHERMAK: Allgemeiner Physiologie Bd. 1, S. 288. Berlin 1924.
%) BernsTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 162, S. 36. 1915.
5) BERNSTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 162, S. 1. 1915.
%) ScamMPER: Zeitschr. f. Krystall. u. Mineral. Bd. 5, S. 130. 1881.
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Bedeutung der Querstreifung. Eine Entscheidung zugunsten einer der beiden
Theorien kann nach rein histologischen Gesichfspunkten nicht getroffen werden,
wenn auch betont werden muB, daB der Quellungstheorie aus den angefiihrten
Griinden erhebliche Schwierigkeiten erwachsen.

Die besprochenen Kontraktionstheorien leiden noch an der Einseitigkeit,
daB sie nur die Fibrillen als die aktiv tétigen Teile der Faser betrachten und
dem Sarkoplasma keine oder nur eine passive Rolle zuschreiben. Von gewissen
Tatsachen und Fragestellungen ausgehend hat man aber auch dem Sarkoplasma
bestimmte Aufgaben zugeschrieben und betrachtet es als Substrat fiir besondere
Teilfunktionen. .

Einmal pflegt man dem Sarkoplasma die Funktion der Erregungszuleitung
zu den Fibrillen zuzuschreiben und sieht eine Stiitze hierfiir darin, daB die mo-
torische Endplatte nicht direkt mit den Fibrillen in Verbindung tritt, sondern
erst durch Vermittlung des Sarkoplasmas. Man ist weiter geneigt, das Sarko-
plasma nicht nur fiir die Erregungszuleitung, sondern auch fir die Erregbarkeit
selbst verantwortlich zu machen. Untersuchungen von EMBDEN') und seinen
Mitarbeitern haben némlich gezeigt, daf die Erregbarkeit eines Muskels gebunden
zu denken ist an Verinderungen in der Durchlissigkeit membranartiger Grenz-
schichten, die sich in ihm befinden. Bei den makroskopisch dunkler aussehenden
sog. roten Muskelfasern miissen nun, ihrem chemischen und physikalisch-chemi-
schen Verhalten entsprechend, viel dickere ,,Muskelfasergrenzschichten® an-
genommen werden als bei den sog. hellen oder weilen Muskeln. Da nach den
vergleichenden Untersuchungen von K~owrr?) die roten Muskeln, z. B. das Herz,
die sich durch besondere Ausdauer auszeichnen, im allgemeinen die sarkoplasma-
reicheren sind, so ist EMBDEN geneigt, die genannten ,,Grenzschichten‘ mit dem
Sarkoplasma zu identifizieren, d.h. er lokalisiert den ErregungsprozeB nicht
in eine Grenzfliche im physikalisch-chemischen Sinne des Wortes, also z. B.
in diejenige zwischen Fibrillen und Sarkoplasma, sondern in die ganze die Fibrillen
umgebende Sarkoplasmaschicht. Diese Hypothese scheint aber histologisch nicht
zureichend gestiitzt ; denn einmal fithrt KxorLL nicht wenige Beispiele an, in denen
rote Farbe der Muskeln und Sarkoplasmareichtum nicht parallel gehen; ferner
sind alle Untersuchungen iiber die relativen Mengen von Sarkoplasma und
Fibrillen in einem Muskel bisher nur an fixierten Praparaten angestellt worden,
deren Zuverldssigkeit nicht erwiesen ist. Neue histologische Untersuchungen
zu dieser Frage, die sich nach Méglichkeit auch auf lebende Muskeln zu erstrecken
héitten, erscheinen demnach wiinschenswert.

Endlich ist das Sarkoplasma von mehreren Seiten als das Substrat fiir den
sog. Tonus der quergestreiften Muskeln in Anspruch genommen worden. Eine Er-
orterung des Tonusproblems?) vom histologischen Standpunkte aus wird dadurch
erschwert, dafl unter dem Begriff des Tonus zwei ganz verschiedene Fragen zu-
sammengefaft werden. Einmal versteht man hierunter eine besondere durch
ihre Tragheit charakterisierte Art der Verkiirzungsfihigkeit, die sog. tonische
Kontraktion der Muskeln, also eine Bewegungserscheinung, und lokalisiert diese
in das Sarkoplasma, d.h. man schreibt dem Sarkoplasma eine besondere, un-
abhéngig von den Fibrillen bestehende Kontraktionsfahigkeit zu. Hierzu mufl
vom histologischen Standpunkte aus gesagt werden, daB, wie die schon mehr-
fach angefiihrten Untersuchungen von KNOLL ergaben, triger Kontraktions-
verlauf und Sarkoplasmareichtum durchaus nicht immer parallel laufen. Im

1) EMBDEN u. LaNeE: Klin. Wochenschr. Bd. 3, S. 129. 1924. Daselbst Zusammen-
stellung der Literatur.

2) KnvorL: Denkschr. d. Akad. Wien, Mathem.-naturw. Klasse Bd. 58, S. 633. 1891.

%) Siehe den Bericht von Riksser: Klin. Wochenschr. IV, Nr.1 u. 2. 1925.
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iibrigen fehlen histologische Untersuchungen dariiber, ob und wieweit an diesen
sog. tonischen Kontraktionen Sarkoplasma bzw. Fibrillen tatsichlich beteiligt
sind, vollkommen. Die Annahme, dal das Sarkoplasma das Substrat fiir der-
artige Kontraktionen darstelle, entbehrt demnach jeglicher histologischer Stiitze.
Es 148t sich auch kaum vorstellen, wie das Sarkoplasma, ohne einseitig gerichtete
Strukturelemente zu besitzen, die Verkiirzung des Muskels bedingen soll. Damit
ist aber nicht ausgeschlossen, dal auch dem Sarkoplasma ein wesentlicher Anteil
am Kontraktionsvorgange zukommt; vielmehr muB man sich vorstellen, daf
Sarkoplasma und Fibrillen einander gegenseitig beeinflussen, wenn ein grob
mechanischer Vergleich erlaubt ist, etwa wie zwei Zahnrader, die ineinander-
greifen. Andererseits wird unter dem Tonus eines Muskels eine ganz unabhéngig
von seiner Linge erfolgende Anderung seiner elastischen Eigenschaften im Sinne
einer Versteifung verstanden, also eine besondere Sperrfunktion des Muskels.
Manche halten es fiir moglich, daB eine solche Zustandsinderung unabhingig
von den Fibrillen allein durch eine Anderung der physikalisch-chemischen Eigen-
schaften des Sarkoplasmas zustande komme. Die Moglichkeit einer solchen
Zustandsinderung des Muskels ist zwar denkbar und wird auch durch Erfahrungen
der Pharmakologie und Pathologie (z. B. die Flexibilitas cerea) wahrscheinlich
gemacht; histologische Untersuchungen dariiber, wieweit an solchen Zustands-
snderungen das Sarkoplasma und wieweit die Fibrillen beteiligt sind, fehlen
jedoch ebenfalls vollkommen.

Wenn wir es als die Aufgabe der Histophysiologie betrachten, die Funktion
eines Organs aus seiner Struktur abzuleiten, so miissen wir zugeben, daf wir
bei den Muskeln noch ganz in den Anfingen der Aufgabe stecken. Ks ist auch
vorlaufig nicht einzusehen, wie bei den glatten Muskeln, welche wenigstens im
frischen Zustande vollkommen strukturlos erscheinen, mit mikroskopischen
Mitteln eine Zuriickfithrung der Funktion auf die Struktur erzielt werden konnte.
Ein Fortschritt ist dagegen denkbar, wenn es gelange, die ultramikroskopisch
und rontgenspektroskopisch in den glatten Muskeln nachgewiesenen Teilchen
fiir den KontraktionsprozeB verantwortlich zu machen. Bei den quergestreiften
Muskeln besteht freilich eine Struktur von auBerordentlicher RegelmaBigkeit,
die geradezu herausfordert, die Funktion dieser Muskeln auf ihre Struktur zurtick-
zufithren. Die oben besprochenen Kontraktionstheorien suchen zwar dieser Auf-
gabe gerecht zu werden, aber wie schon hervorgehoben wurde, miissen sie sich
damit begniigen, zu den histologischen Befunden nicht in Widerspruch zu ge-
raten, vermogen es dagegen nicht, die Beziehungen zwischen Struktur und
Funktion aufzudecken. Den Sinn der Querstreifung klarzulegen, ist uns noch
nicht gelungen. Da die Kraftleistung der GréBenordnung nach bei beiden Muskel-
arten gleich ist, so scheint der wesentliche Unterschied in der Funktion der glatten
und quergestreiften Muskeln, der durch den Unterschied der Struktur bedingt
ist, nicht in einem Unterschiede der Kraftleistung, sondern in den Verschieden-
heiten der zeitlichen Gestaltung des Kontraktionsablaufes zu bestehen. Ob der
Querstreifung neben ihrem EinfluB auf die zeitlichen Verhaltnisse der Kontraktion
noch eine andere funktionelle Bedeutung zukommt, ist bei unseren jetzigen
Kenntnissen nicht zu sagen.
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Zusammenfassende Darstellungen.

v. FrTH: ,,Die Kolloidchemie des Muskels und ihre Beziehungen zu den Problemen der
Kontraktion und der Starre‘ in ASHER-SPIRO: Ergebn. d. Physiol. Bd. 17, 8. 363—572. 1919.
Neuere Angaben finden sich ferner in den Beitrigen von E. GELLHORN: ,,Austausch der.
Nahrstoffe und Zellstoffess (Bd. II, S. 315—432) und von O. v. FgrrH: ,,Chemie des Muskel-
gewebes (Bd. IV, 8.297—303) in Oppenheimers Handbuch der Biochemie. IT. Aufl. Jena 1924.

In diesem Abschnitte sollen die wichtigsten physiko-chemischen Eigen-
schaften des Muskelgewebes besprochen werden. Auf die biologische Funktion
desselben wird hierbei keine Riicksicht genommen. Es soll vielmehr das Muskel-
gewebe lediglich als physikalisches System angesehen werden. Aus praktischen
Griinden erscheint es wiinschenswert, zuerst die Eigenschaften der im Inneren
der Muskeln enthaltenen kolloidalen Systeme zu erértern, dann die Frage zu
untersuchen, in welchem Zustande sich diese Systeme im lebenden Muskel be-
finden, und schlieBlich die Eigenschaften des Muskelgewebes an und fiir sich
zu besprechen.

Bei den Untersuchungen iiber den Inhalt der Muskeln bedienten sich die
Autoren im allgemeinen eines PreBsaftes, welcher je nach Umsténden mit Hilfe
verschiedener Methoden gewonnen wurde. An diesen PreBsiften wurden dann
die iiblichen physikalischen, chemischen und physiko-chemischen Untersuchungen
vorgenommen. Dann wurde des weiteren untersucht, wieweit die an den PreB-
siften gewonnenen Ergebnisse auf die Zustinde im lebenden Muskel angewendet
werden konnen. Bei Untersuchungen an ganzen Muskeln ist die Zahl der ver-
wendbaren Methoden natiirlicherweise nur eine beschrinkte. Die meisten Autoren
beschiftigten sich mit den osmotischen Eigenschaften der Muskeln oder, korrekter
ausgedriickt, mit der Wasseraufnahme und -abgabe derselben unter verschiedenen
Bedingungen. Die auf diese Weise erhaltenen Beobachtungen haben ein ge-
wisses Interesse in bezug auf die Kontraktionstheorien erlangt und sollen daher
etwas ausfiihrlicher dargestellt werden.

I. Physiko-chemische Eigenschaften des MuskelpreBsattes.

Die wesentlichsten physiko-chemischen Eigenschaften des MuskelpreBsaftes
werden einerseits durch die in ihm enthaltenen Eiweifkérper, andererseits durch
Elektrolyte, wie namentlich Kalium- und Natriumsalze, Chloride und Phosphate,
und ferner durch freie Siuren, nimlich Milch- und Phosphorsdure bedingt.
Der erste, der einen PreBsaft aus Muskeln darstellte und denselben auf seine
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Eigenschaften untersuchte, war KtENE!). Eine erste Charakterisierung der
Eiweipkorper des Muskels ist von HALLIBURTON 2) vorgenommen worden. Unsere
heutigen Kenntnisse {iber die physikalische Chemie des MuskelpreBsaftes ver-
danken wir jedoch in erster Reihe den Arbeiten v. ForTHS3), BoTTAZZIS%) und
ihren Mitarbeitern.

Nach v. FtrrH enthilt der Muskel hauptsichlich zwei verschiedene Proteine,
die von ihm Myogen und Myosin genannt werden. Seinen allgemeinen Eigen-
schaften nach gehért das Myogen in die Gruppe der Albumine, das Myosin in
die der Globuline. Dies letztere kann demnach durch Halbsattigung mit (H,N),S0,
gefallt werden. Ebenso fallt es aus bei Dialyse und Saurezusatz. Es gerinnt bei
51°. Die Gerinnungstemperatur des Myogens betriagt 55—65°. Wird der Muskel-
preBsaft lingere Zeit hindurch sich selbst iiberlassen, so gerinnt er, indem beide
genannten Eiweifkoérper sich in solche umwandeln, die der Fibringruppe ange-
horen. Die so entstandenen Stoffe wurden von v. ForTH Myogen- bzw. Myosin-
fibrin genannt. Bei der Umwandlung des Myogens in das Myogenfibrin soll
nach diesem Autor iibrigens noch eine Stufe passiert werden, welche als ,,16s-
liches Myogenfibrin® bezeichnet worden ist. Dieses letztere gehort der Globulin-
gruppe an, ist also dem Myosin #hnlich. Der wichtigste Unterschied zwischen
beiden ist, daB das 16sliche Myogenfibrin bereits bei 35° gerinnt, also bei einer
merklich geringeren Temperatur als das Myosin. Immerhin wird von v. ForTH
neuerdings die Moglichkeit zugegeben, daBl die beiden Substanzen identisch wiren
und der genannte Unterschied nur durch die in der Losung vorherrschenden
physiko-chemischen Bedingungen verursacht sei. Als vorgebildetes Protein soll
das losliche Myogenfibrin in den Muskeln gewisser Kaltbliter vorkommen
[H. PrziBrAM5)].

Borrazzi und QUAGLIARIELLOS®) fiihrten eine eingehende Untersuchung
des Muskelpresaftes mit Hilfe der wultramikroskopischen Methode aus. Ihre
Befunde stellen im wesentlichen eine Bestitigung der Ergebnisse v. FURTHS
dar. Auch sie unterscheiden zwei native Eiweilkorper im Muskelprefsaft, nim-
lich das Myoprotein, welches identisch mit dem Myogen v. FRTHS sein diirfte,
und das Myosin. Dieser letztere Stoff erscheint unter dem Ultramikroskop in
Form feinster Kérnchen. Sie werden von den italienischen Autoren als Zerfalls-
produkte der Muskelfibrillen angesehen und die Doppelbrechung dieser letzteren
mit ihnen in Zusammenhang gebracht. An und fiir sich sind jedoch die Myosin-
kérnchen nicht doppelbrechend. Sich selbst iiberlassen, erfolgt die Abscheidung
des Myosins nur dulerst langsam, was auf die hohe Viscositit des PreBsaftes
zuritickgefiihrt wird. Durch Verdiinnung der Fliissigkeit, durch Dialyse oder
Saurezusatz wird dieser Vorgang merklich beschleunigt, bei Erhitzung der
Fliissigkeit auf 45—55° erfolgt er augenblicklich. Einer elektrischen Kataphorese
unterworfen, erweisen sich die Myosinkoérnchen negativ geladen. Eine Fillung
des Myoproteins erfolgt bei gewohnlicher Temperatur nur nach Monaten.

Unter den sonstigen von den EiweiBkorpern abhingenden Eigenschaften
der MuskelpreBsifte wurden von BoTTazzr und QUAGLIARIELLO in erster Reihe
die Viscositit und die Oberflichenspannung derselben untersucht. Die auf Wasser

1) KUnnE: Untersuchungen iiber das Protoplasma. Leipzig 1864.

%) HALLIBURTON: Journ. of physiol. Bd. 8, S. 133. 1888.

3) v. ForrH: Arch. f. exp. Pathol. u. Pharmakol. Bd. 36, S. 231. 1895; Bd. 37, S. 390.
1896; Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 31, S. 338. 1900; Hofmeisters Beitr. Bd. 3, S. 543. 1903.

%) Borrazzi und Mitarbeiter: Arch. ital. de biol. Bd. 28, S. 395; Bd. 29, S.126. 1899;
Arch. d. Fis. Bd. 3, S. 547. 1906; Arch. internat. de physiol. Bd. 12, S. 234. 1912; Biochem.
Bull. Bd. 2, S. 379. 1913.

°) PrziBraM: Beitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. Bd. 2, S. 143. 1902.

6) BorTazzl u. QUAGLIARIELLO: Arch. internat. de physiol.- Bd. 12, S. 234. 1912.



126 S. M. NeuscaLosz: Die physikalische Chemie des Muskels.

bezogene relative Viscositéit der Prefsifte quergestreifter Muskeln bewegte sich
bei gewohnlicher Temperatur zwischen 1,70 und 4,0. Durch Erhéhung der
Temperatur nahm die Viscositat bis ungefahr 35° ab, um dann vor der eintreten-
den Gerinnung wieder anzusteigen. Das Viscositétsminimum betrug annghernd
609, des Ausgangswertes. Sich selbst iiberlassen, nahm die Viscositat im Laufe
einiger Stunden merklich zu. Im Prefisafte glatter Muskeln erfolgte hingegen
merkwiirdigerweise eine Abnahme der Viscositdt mit der Zeit. Die Oberflichen-
spannung des MuskelpreBsaftes erwies sich stets etwas hoher als die des ent-
sprechenden Blutserums (bei Hunden z. B. 68,9 Dyn gegeniiber 67,0 Dyn).

Das spezifische Gewicht der MuskelpreBsifte bewegt sich nach BoTrazzi
und QUAGLIARIELLO bei den verschiedenen Muskeln zwischen 1,02 und 1,05.
Nach denselben Autoren hat sein 4 einen Wert zwischen 0,75 und 2,42. Fiir
frische Muskeln von Froschen fand hingegen Urawo!) A =0,64. Ahnliche
Werte fanden auch DELrEzZ?) und JapPELLI3). Dieser letztere konnte ferner
feststellen, daBl des Muskelpresaftes nach Injektion hypotonischer Ldsungen
ab-, nach Injektion hypertonischer Losungen dagegen zunnahm. Nach Buceria%)
nimmt der osmotische Druck der Muskeln durch ermiidende Arbeit ab.

Uber die elektrische Leitfihighkeit des MuskelpreBsaftes liegen namentlich
die Angaben von BoTTazzi und QUAGLIARIELLO vor. Nach ihnen hat K bei
18° einen Wert zwischen 0,0107 und 0,1050. Nach BucLria ist die Leitfahig-
keit des MuskelpreBsaftes im Gegensatz zu seinem osmotischen Drucke dem des
Serums ungefahr gleich. Durch Ermiidung des Muskels nimmt auch dieser
Wert ab.

Uber die Reaktion des MuskelpreBsaftes sind die ersten Untersuchungen
mit der elektrometrischen Methode von MicHAELIS und KrRAMSZTYK %) ausgefithrt
worden. Sie fanden bei sofort gekochten Muskeln pg = 6,91, bei roh zerkleinerten
pg = 6,02. Nach verschiedener Vorbehandlung der Muskeln liegen exakte
Angaben namentlich von PEcHSTEIN€) vor. Die geringste H-Ionenkonzentration
haben die Muskeln durch Curare gelahmter Frosche: pg = 7,43. Wird der Muskel
in Ruhe gelassen, jedoch das Tier nicht curarisiert, so fand sich ein pgz = 7,23.
Die verschiedenen Muskeln desselben Frosches haben immer die gleiche Wasser-
stoffzahl. Bei durch elektrische Reizung erschépften Muskeln war pgz = 6,84.
Bei einem Tiere mit Strychnintetanus 6,98. Am sauersten reagierten die Pref3-
sifte der Muskeln, wenn sie zuerst in Warmestarre versetzt worden sind. In
diesem Falle bewegten sich die Werte fiir pg zwischen 6,3 und 6,4. Die Angaben
Borrazzis und QuaGLIARIELLOS?), welche sich auf Muskeln von Hund, Stier
und auch noch anderen Tieren beziehen, zeigen im allgemeinen héhere Werte
fiir die H-Tonenkonzentration. Bei den PreBsiften frischer Muskeln bewegen
sie sich zwischen pg = 5,96 und py = 4,50, bei einigen Stunden abgestandenen
Muskeln zwischen 5,92 und 4,45. Da die Untersuchungen von PECHSTEIN unter
viel strengeren Kautelen ausgefiihrt worden sind als die der italienischen Autoren
und auf Grund unserer iibrigen Kenntnisse iiber die H-Ionenkonzentration in
den Geweben, miissen wir schliefen, da die Angaben PrcCHSTEINS eher die
Verhiltnisse in lebenden Muskeln widerspiegeln. Auch die von GOLDBERGERS)
angegebenen Zahlen fiir die H-Ionenkonzentration des Muskels sind offenbar

1) Urawo: Zeitschr. f. Biol. Bd. 50, S. 212. 1907.

2) DELREZ: Arch. internat. de physiol. Bd. 1, S. 159. 1904.

3) JappELLI: Arch. internat. de physiol. Bd. 4, S. 369. 1906.

4) Bucria: Biochem. Zeitschr. Bd. 6, S. 158. 1907.

5) MicHAELIS u. KrAMSzTYK: Biochem. Zeitschr. Bd. 62, S. 180. 1914.

6) PEcHSTEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 68, S. 140. 1914.

7) BorTAzZI u. QUAGLIARIELLO: Arch. internat. de physiol. Bd. 12, S. 234. 1912,
8) GOLDBERGER: Biochem. Zeitschr. Bd. 84, S. 261. 1917.
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viel zu hoch und sind wohl dadurch verursacht, daB die Muskeln mittels einer
Fleischhackmaschine zu einem Brei verarbeitet worden sind. Durch diese. Be-
handlung wird aber, wie bekannt, eine starke Siurebildung im Muskel hervor-
gerufen. Neuerlich ist es ScHADE, NEURIRCH und HALPERT!) gelungen, px des
Muskels auf elektrometrischem Wege in vivo zu messen. Sie fanden bei ruhenden
Muskeln 7,3 pg, nach ermiidender Arbeit 6,7 pg und 3 Stunden spater 7,1 pg.

II. Der Zustand der Elektrolyte im Muskelinnern und die
Durchlissigkeit der Fasergrenzschichten fiir Ionen.

Es ist seit langer Zeit bekannt, dafl im Muskel die Konzentiation und nament-
lich das Verhiltnis der verschiedenen anorganischen Ionen zueinander ganz wesent-
lich anders sind als im Blutplasma. In diesem letzteren iiberwiegen, wie bekannt,
in hohem MaBe die Ionen Na' und Cl’. Im Muskelgewebe findet sich aber haupt-
sichlich K" und HPO7. Diese Tatsache wurde fiir eine groBe Reihe verschie-
dener Muskelarten zum erstenmal eingehend von Kartz2) festgestellt. Es erhebt
sich daher die Frage, wie es mdoglich ist, daf3 dieser Unterschied im Elektrolyt-
gehalt des Muskels und der kreisenden Fliissigkeit wiahrend des ganzen Lebens
aufrechterhalten wird. OvERTON3) und auch manche spétere Autoren versuchten
diese Tatsache einfach dadurch zu erkliren, daB sie eine fiir Salze undurchléssige
Membran annahmen, welche die Muskelfasern umgeben solle.

Urano04) und FaBR5) (unter FREY) haben die interessante Tatsache fest-
gestellt, daB durch Behandlung von Froschmuskeln mit isotonischer Rohrzucker-
16sung ihr Na-Gehalt vollkommen ausgewaschen wird, wihrend das K bis iiber
909, seiner urspriinglichen Menge im Muskel verbleibt. . Diese Autoren ziehen
aus ihren Versuchen den SchluB, daBl das Na gar nicht in den Muskelfasern selbst
enthalten sei, sondern lediglich in den Zwischenrdumen, welche dieselben von-
einander trennt. Das K soll dagegen ein wirklicher Bestandteil der Muskelfaser
sein und demnach nicht die Membranen derselben passieren kénnen.

Alle diese Folgerungen beruhen also auf der Annahme, dafl die Muskelfaser-
grenzschichten fiir anorganische Tonen im allgemeinen undurchléssig seien. Es
ist daher wichtig, einmal die Frage zu untersuchen, wieweit diese Annahme durch
Tatsachen gestiitzt erscheint und welche Beweise fiir die Impermeabilitat der
Fasergrenzschichten vorliegen. Als die wichtigsten Argumente in diesem Sinne
werden von vielen Forschern noch heute die Versuche OVERTONs angesehen.
Die tatsiachlichen Befunde dieses Forschers werden im folgenden Abschnitt
ausfithrlich dargestellt. In diesem Zusammenhange diirfte es gentigen, darauf
hinzuweisen, daB simtliche in Wasser losliche Stoffe im wesentlichen in zwei
Gruppen geteilt werden kénnen, von denen die ersten sich in Lipoiden leicht,
die anderen schwer oder gar nicht 16sen. In Losungen von Substanzen der ersten
Gruppe nehmen die Muskeln rasch an Gewicht zu, und zwar ziemlich unabhingig
von der Konzentration der Losung. In verdimnten Losungen von Substanzen
der zweiten Gruppe erfolgt ebenfalls eine Gewichtszunahme, die im allgemeinen
jedoch langsamer ist als in destilliertem Wasser und mit Zunahme der Konzen-
tration an’ Geschwindigkeit und Intensitét abnimmt. In héheren Konzentra-
tionen hort schlieBlich die Gewichtszunahme auf, und es gibt fiir jede Substanz

1) ScHADE, NEURIRCH u. HALPERT: Zeitschr. f. d. ges. exp. Med. Bd. 24, S. 11. 1914.
2) Karz: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 63, S. 1. 1896.
3) OverTon: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902; Bd. 105, S. 176.
1904.
4) UraNo: Zeitschr. f. Biol. Bd. 50, S. 212. 1907; Bd. 51, S. 483. 1908.
5) Famr: Zeitschr. f. Biol. Bd. 52, S. 77. 1908.
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eine gewisse Konzentration, bei welcher die Muskeln ihr urspriingliches Gewicht
mindestens eine Zeitlang unverindert beibehalten. In noch héheren Konzen-
trationen erfolgt eine Gewichtsabnahme des Muskels, die ebenfalls lingere oder
kiirzere Zeit hindurch bestehen kann. Es ist ferner von OVERTON gezeigt worden,
daB die Losungen, in welchen zumindest anfinglich die Muskeln ihr urspriing-
liches Gewicht beibehalten, unter sich isotonisch sind und etwa die gleiche osmo-
tische Konzentration haben wie die Korperflissigkeiten des betreffenden Tieres.
Es lag unter diesen Umstéanden natiirlich nahe anzunehmen, da8 es sich hierbei
um rein osmotische Erscheinungen handle, und daB die Muskelfasergrenz.-
schichten sich im wesentlichen wie semipermeable Membranen verhielten.

Nun miissen wir uns aber die Frage stellen, ob die Tatsache, daB ein Muskel
in einer gewissen Losung sein urspriingliches Gewicht eine Zeitlang unveréndert
beibehilt, auch tatsichlich als ein Beweis dafiir angesehen werden kann, daf
die betreffende Substanz nicht in die Muskelfasern einzudringen vermag, und
daB Gewichtsverinderungen in anderen Loésungen desselben Stoffes lediglich
in dem Sinne zu deuten sind, dafl die Fasergrenzschichten als semipermeable
Membranen fungieren und den Ausgleich von Unterschieden im osmotischen
Drucke zwischen dem Faserinneren und der AuBenlésung ausschlieflich durch
Wasserverschiebungen zulassen. Die Gewichtskonstanz der Muskel in sog.
isotonischen Lésungen konnte ja schlieflich auch auf Grund der Annahme er-
klart werden, daf die Salze des Muskels mit derselben Geschwindigkeit aus dem
Faserinneren herausdiffundieren, wie die Substanzen der AufBenlésung hinein-
dringen, und die Wasserverschiebungen in anisotonischen Losungen lieBen sich
dadurch erkliren, daB das Wasser sich durch die Grenzmembranen schneller
bewege als die gelosten Stoffe und demzufolge osmotische Druckgefille zuerst
eine Wasserverschiebung verursachen, wiahrend die Diffusion der geldsten Sub-
stanz nachhinke.

Diese Hypothese fordert allerdings, daf die oben beschriebenen Regeln,
die Gewichtskonstanz bzw. die Gewichtsab- oder -zunahme des Muskels be-
treffend, nur zu Anfang Giiltigkeit haben diirften, denn mit zunehmender Diffu-
sion miite der osmotische Unterschied zwischen Innen- und AuBenldsung ver-
schwinden und damit die Wasserverschiebungen wieder riickgingig werden.
Nun besteht ja tatsichlich kein Zweifel dariiber, dafl die beschriebenen Gesetz-
miBigkeiten nur am Anfang eines Versuches Giiltigkeit haben und dann Er-
scheinungen ganz anderer Art weichen, die offenkundig nichts mehr mit den
osmotischen Drucken der verwendeten Losungen zu tun haben. Bereits Lors?)
konnte feststellen, daBl die Gewichtsanderungen, welche Muskeln in isotonischen
Losungen von NaCl, KCl und CaCl, schon nach 18 Stunden erfahren, ganz
wesentlich voneinander verschieden sind. Es spielen hierbei, wie weiter unten
noch ausfithrlich dargetan werden soll, ganz andere Wirkungen, namlich Quel-
lungs- und Entquellungserscheinungen an Kollotden, eine ausschlaggebende Rolle.

DaB die Erscheinungen, welche sich im weiteren Verlaufe der Wasserauf-
nahme bzw. -abgabe des Muskels in verschiedenen Losungen beobachten lassen,
nicht mehr auf Grund der rein osmotischen Theorie erklart werden kénnen, ist
schon den #ltesten Autoren klar geworden, welche sich mit diesen-Fragen be-
schaftigt haben. Die Tatsache, dafl Muskeln nach laingerem Aufenthalt auch aus
isotonischen und sogar hypertonischen Lésungen Wasser aufnehmen, versuchte
LoeB?2) mit der Annahme zu erklaren, dafl durch die portmortal gebildeten Sauren
im Muskel eine hydrolytische Spaltung groBer Molekiile erfolge und hierdurch

1) Logs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 75, S. 303. 1898.
2) LoEs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 71, S. 457. 1898.
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der osmotische Druck im Muskelinneren zunehme. Die Unhaltbarkeit dieser
Auffassung wurde schon durch OVERTON!) nachgewiesen, indem er einerseits
zeigte, dal Muskeln unter Umstéinden auch aus einer 5proz. NaCl-Losung Wasser
aufnehmen kénnen, andererseits berechnete, dafl der osmotische Druck im Muskel-
inneren auch dann noch weit hinter dem der genannten Losung zuriickbleiben
miilte, wenn sdmtliches Glykogen in Traubenzucker und sidmtliches Eiweif3
in Aminosiduren umgewandelt wiirde, was natiirlich unmdglich ist.

OvVERTON selbst versuchte die Wasseraufnahme des Muskels aus hyper-
tonischen NaCl-Lésungen damit zu erkldren, dall die abgestorbenen Muskel-
fasern frither und leichter fiir das NaCl der AuBenlosung durchlissig wiirden
als fiir die im Muskelinneren enthaltenen Salze wie Na,HPO, . Das Wesentliche
dieser Anschauung besteht also darin, daB die Fasergrenzschichten erst dann
fiir Tonen durchlissig wiirden, wenn sie absterben. Ein wichtiges Argument fiir
diese Annahme erblickt OVERTON2) im Verhalten von Muskeln in den isotonischen
Losungen verschiedener Kalilsungen. Eine eingehendere Darstellung dieser
Verhialtnisse erfolgt an einer anderen Stelle dieses Handbuches. Hier wollen wir
nur erwéhnen, daBl man nach OVERTON im wesentlichen zwei Gruppen von Kali-
salzen unterscheiden kann. In isotonischen Losungen der ersten Gruppe schwellen
die Muskeln bereits nach kurzer Zeit stark auf, wihrend sie in Gegenwart von
Salzen der anderen Gruppe tagelang ihr Gewicht fast unverindert beibehalten
kénnen. Thre Erregbarkeit verlieren sie nach kurzer Zeit in allen Kalilésungen,
doch fand OvErTON, daf der Verlust der Erregbarkeit bei der ersten Gruppe
irreversibel sei, also mit Absterben des Muskels einherginge, im zweiten Falle
hingegen die Liahmung eine reversible ist. Hieraus schlieft er, dafl das Auf-
schwellen der Muskeln erst dann einsetze, wenn sie abgestorben seien, ihre Mem-
branen also ihre urspriingliche Semipermeabilitat durch den Tod eingebiit hatten.

Nun haben aber SIEBECKS3) einerseits, MEIGS und ATwooD4%) andererseits
nachgewiesen, dafl die Muskellihmung und die Wasseraufnahme, auch in den
Losungen der ersten Gruppe von Kalisalzen, bis zu einem gewissen Grade rever-
sibel sind, eine Aufschwellung in einer isotonischen Lésung von KCl z. B. also
auch wihrend des Lebens des Muskels erfolgen kann. Durch diese Feststellung
wird jedoch der OverRTONschen Anschauung, dafl die Muskelfasergrenzschichten
erst durch den Tod fiir Ionen durchlissig werden sollen, der Boden entrissen.
Wir miissen demgegeniiber annehmen, dafl eine gewisse Permeabilitit fiir an-
organische Ionen seitens der Fasergrenzschichten von Anfang an vorhanden ist.

Hingegen scheint OVERTON insoweit Recht gehabt zu haben, da8 diese Per-
meabilitit fiir verschiedene Tonen eine verschiedene sein kann. Diesist aber keine
spezifische Eigentiimlichkeit der Muskelfasergrenzschichten: sie 148t sich viel-
mehr in mehr oder weniger ausgesprochener Form bei jeder tierischen Membran
feststellen. Ob es sich um eine Fischblase, Goldschligerhaut oder Darmwand
handelt, in jedem Falle ist die Diffusibilitdt gewisser Ionen wie Na', K, Cl’, NOj
usw. eine groBere als die anderer, wie Ca’™", SOY, POy usw. DaB fiir die tat-
sachliche Diffusionsgeschwindigkeit eines Salzes stets die Diffusibilitét seiner
beiden oder mehrerer Tonen mafigebend ist, ist selbstverstandlich. Das schneller
wandernde Ion kann nur in dem MaBe vorangehen, wie es die elektrostatische
Spannung zulaft.

Beim Muskel ist nun die Diffusibilitét seiner Binnensalze eine gegebene,
die der Auflenlésung eine mit der qualitativen Zusammensetzung derselben

1) OverroN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902.
2) OverToN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 105, S. 176. 1904.
3) SieBECK: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 150, S.-316. 1913.
4) MEres u. ATwoop: Americ. journ. of physiol. Bd. 40, S. 30. 1916.
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verdnderliche GroBe. Beide sind jedoch geringer als die des Wassers. Ist die
Diffusibilitdt der AuBensubstanzen groBer als die der Binnensalze, so erfolgt
zunéchst — eine isotonische Auflenlésung vorausgesetzt — Zunahme des osmo-
tischen Druckes im Muskelinneren und infolgedessen Wasseraufnahme. Im
entgegengesetzten Falle gibt der Muskel Salze und damit auch Wasser ab. Sein
urspriingliches Gewicht behélt der Muskel — zumindest anfinglich — dann bei,
wenn die Diffusion in beiden Richtungen mit gleicher Geschwindigkeit erfolgt.
Dies ist offenbar z. B. bei einer isotonischen Rohrzuckerlésung und bei der zweiten
OverToNschen Gruppe der Kalisalze der Fall. Hingegen geht die Diffusion nach
innen zu schneller vor sich bei der ersten Gruppe der Kalisalze, langsamer viel-
leicht bei Losungen von CaCl,, in denen der Muskel schnell an Gewicht verliert.
DaB} diese Erscheinungen namentlich im spéteren Verlaufe der Versuche noch
durch kolloidchemische Phéinomene wie Quellung und Entquellung kompliziert
werden konnen, wurde schon erwéhnt und soll spéater noch eingehend ersrtert
werden. Die vorangehenden Ausfithrungen sollten lediglich den Nachweis er-
bringen, daB die osmotischen Erscheinungen am Muskel uns keineswegs dazu
zwingen, die Muskelfasergrenzschichten als fiir anorganische Ionen impermeabel
anzunehmen, wie dies OVERTON dachte.

Dafl die Fasergrenzschichten fiir K tatsichlich durchlissig sind, haben
neuerdings MiTcHEL und WiLsoN?!) direkt nachweisen konnen.

Sie durchspiilten ndmlich das eine Bein eines Frosches mit K-freier Ringerlésung von
der Aorta aus und stellten fest, daB die Muskeln des so behandelten Beines 8 —15%, ihres
K-Gehaltes einbiiiten. Der Rest wurde hingegen mit Hartnéckigkeit zuriickgehalten. Bei
Muskeln, die frither Arbeit geleistet hatten, war der K-Verlust noch wesentlich grofer. In
gleichem Sinne verhilt sich auch die Permeabilitdt der Muskelfasern gegeniiber Rb- und Cs-
Ionen, die von auBlen hinzugefiigt werden. NEUscHLOsz2) konnte ferner zeigen, dafl im
Laufe der in isotonischen KCl-Losungen auftretenden Contractur — und zwar schon zu
e‘ner Zeit, wo der Muskel noch gut erregbar ist — sein Kaliumgehalt nachweisbar ist.

Fir POY-Ionen ist eine gewisse, wenn auch beschrinkte Permeabilitit
seitens der Muskelfasergrenzschichten von EMBDENS3) und seinen Mitarbeitern
nachgewiesen worden. Bei ruhenden unversehrten Froschmuskeln ist diese
Permeabilitit unter normalen Bedingungen auBerordentlich gering. Durch
Ermidung, Sauerstoffmangel, namentlich aber, wenn die Muskeln in eine iso-
tonische Rohrzuckerlosung gebracht werden, nimmt dieselbe jedoch stark zu.
Nun behilt aber — wie wir seit OVERTONS Arbeiten wissen — ein Muskel sein
urspriingliches Gewicht in einer isotonischen Rohrzuckerlésung aufBerordentlich
lange Zeit hindurch unverindert bei, so daB wir die erwiahnte Tatsache geradezu
als einen Beweis dafiir ansehen kénnen, daf eine Erh6hung der Grenzschichten-
durchlassigkeit nicht notwendigerweise mit Anderungen im osmotischen Ver-
halten des Muskels einhergehen muf, dafl also OvErTONS diesbeziigliche Schluf-
folgerungen nicht stichhaltig sind.

Auch fiir die oben erwahnten Beobachtungen von UraNO und FAmR ergibt
sich im Lichte neuerer Forschungen eine andere Erklarungsmoglichkeit. Denn
wie erwahnt wurde, verursacht die Behandlung eines Muskels mit Rohrzucker-
16sung eine starke Erhohung der Permeabilitéit seiner Fasergrenzschichten. Es
ist also durchaus moglich und sogar wahrscheinlich, daf3 das von Uraxo und
Fanmr ausgewaschene Na nicht, wie sie annahmen, ausschlieBlich den Zwischen-
rdumen entstammte, sondern vielmehr auch aus den Muskelfasern selbst. Es
muf} also fiir die Tatsache, daf unter den von ihnen gewshlten Bedingungen
ein merkliches Austreten von K aus dem Muskel nicht zu beobachten war, eine

1) MiTcHEL u. WILsoN: Journ. of gen. physiol. Bd. 4, S. 45. 1922.
%) NeuscHLOsz: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 207, S. 37. 1925.
3) EMBDEN u. Mitarbeiter: Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 118, S. 2. 1922.
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andere Erklarung gesucht werden. SchlieBlich miissen noch die Versuche von
ABDERHALDEN und GELLHORN!) erwahnt werden, welche auch fiir Ca nachge-
wiesen haben, dal es von Muskeln unter Beibehaltung ihrer Erregbarkeit in
merklichen Mengen aufgenommen werden kann. In Gegenwart von Rohrzucker
wird die Permeabilitat fiir Calcium ebenso wie fiir Phosphationen erhéht, in
Gegenwart von NaCl und noch mehr in der von MgCl, herabgesetzt. GELLHORN?2)
zeigte dann in weiteren Versuchen, daf die Permeabilitdt fiir verschiedene
Ionen sich keineswegs parallel verandert und unter Umstéanden gute Permeabilitit
fiir Ca mit geringer Chloraufnahme und umgekehrt betrachtliche Chloraufnahme
mit Impermeabilitit fiir Ca vergesellschaftet sein kann. Entscheidend fiir diese
Verhaltnisse ist vor allem das Ionenmilieu, in welchem sich der Muskel befindet.
Nach einer neueren Arbeit von EMBDEN und LangE3) besitzt der Muskel auch
eine von seinem funktionellen Zustande abhingige variable Permeabilitit fiir
Cl-Tonen. Diese scheinen in dem MafBe vom Muskel aufgenommen werden zu
konnen, indem er PO,-Tonen abgibt.

Alle diese Tatsachen beweisen, daf3 die lebende Muskelfaser eine, wenn auch
nur geringe Durchldssigkeit fiir Ionen besitzt, und es miissen andere Erklirungs-
moglichkeiten fiir die eigenartige Verteilung der Muskelsalze ins Auge gefaBt
werden. Die erste Moglichkeit, an die hierbei gedacht werden muBte, war die,
daf die Salze des Muskels im Inneren der Muskelfasern nicht in Form freier
Tonen, sondern irgendwie gebunden enthalten seien. Wie in einem spiteren Ab-
schnitte noch besprochen werden wird, hat namentlich Lors¢) lange Zeit hin-
durch die Anschauung vertreten, daf die verschiedenen anorganischen Ionen
in den Muskeln an Eiweil gebunden wiren.

Die freie Beweglichkeit von Ionen kann aufler ihrer Diffusibilitit bekannt-
lich namentlich aus ihrem Verhalten dem elektrischen Strome gegeniiber be-
urteilt werden. Nun ist es wiederholt gezeigt worden, daBl die Leitfsdhigkeit
von Muskeln ganz betrachtlich hinter der einer mit ihnen isotonischen Salz-
I6sung zuriickbleibt. Nach einer Angabe HOBERS?®) ist die direkt bestimmte
Leitfshigkeit von Muskeln ungefédhr der einer 0,02—0,04proz. NaCl-Lésung gleich.
In neueren Untersuchungen fanden HARTREE und Hrry®) fiir diese bei Anwen-
dung starker Stréme allerdings einen ganz wesentlich héheren Wert, der etwa
der Leitfahigkeit einer 0,369, NaCl-Losung gleich kam. Diese Autoren stellten
auch die interessante Tatsache fest, dal mit Zunahme der zur Messung ver-
wendeten Stromstarke der Widerstand der Muskeln abnimmt, und zwar bei
einer Zunahme der Stromstéirke um die Halfte, um 109,. Wie ersichtlich, ist
auch der von HARTREE und Hirn gefundene Leitfihigkeitswert noch immer
merklich geringer, als sich aus den Ascheanalysen des Muskels ergeben wiirde.
Dieser letztere ist doch bei Froschmuskeln ungefihr dem einer 0,6proz. NaCl-Lésung
gleich. HOBER, so gut wie die englischen Autoren, erklaren diesen Unterschied
mit dem Vorhandensein von Membranen, die die Ionen verhindern, sich im elek-
trischen Gefélle frei zu bewegen.

Nun hat H6BER?) auf recht geistreiche Weise Methoden ausgearbeitet, um
die vnnere Leitfdhigkeit des Muskels messen zu konnen. Unter diesem Begriffe
versteht er die Leitfahigkeit der Fliissigkeit, die sich innerhalb der einzelnen

1) ABDERHALDEN u. GELLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 584. 1922.
%) GeLLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 200, S. 583. 1923.

3) EMBDEN u. Laxae: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 130, S. 350. 1923.
%) LoEs, J.: Dynamik der Lebenserscheinungen. Leipzig 1906.

5) HoBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 150, S. 15. 1913.

6) HARTREE u. HiLL: Biochem. Journ. Bd. 15, S. 379. 1921.

7) HoBEr: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol: Bd. 148, S. 189. 1912.
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Muskelfasern befindet und die demnach von den genannten Membranen unab-
hingig ist. Zur Bestimmung der inneren Leitfihigkeit von Muskeln verwendete
HoBER das von ihm als ,,Dampfungsmethode® bezeichnete Verfahren. Nach
dieser Methode fand HO6BER!), daBl die innere Leitfihigkeit des Muskels der
einer 0,1—0,2proz. NaCl-Losung entspricht. Dieser Wert befindet sich demnach
zwischen der von demselben Autor als Gesamtleitfahigkeit des Muskels gefun-
denen und der aus den Ascheanalysen berechneten Leitfahigkeit. HOBER schlieBt
aus dieser Tatsache, daBl es wohl moglich sei, daB ein Teil der Muskelsalze in
gebundener Form vorhanden sei, aber ein betrichtlicher Teil derselben immerhin
frei sein miisse. Der letztgenannte Anteil der Salze wiirde daher lediglich des-
halb nicht bei der Bestimmung der Gesamtleitfahigkeit des Muskels voll zur
Geltung kommen, weil die Membranen die Bewegung der Ionen verhindern.
Mit Hilfe dieser Annahme kénnte der Unterschied zwischen der inneren und der
Gesamtleitfahigkeit des Muskels erklirt werden, und HOBER scheint diesen Unter-
schied geradezu als Beweis fiir das Vorhandensein freier Ionen im Muskel anzusehen.

Vergleichen wir aber die Werte HOBERS mit den erwidhnten Angaben von
HartreEE und Hirw, so verliert die Uberlegung HoBERS ihre Beweiskraft. In
erster Reihe haben doch die englischen Autoren einen héheren Wert fiir die Ge-
samtleitungsfahigkeit des Muskels gefunden, als HOBER fiir die innere Leit-
fahigkeit angibt. Ferner aber, und dies scheint noch wichtiger zu sein, zeigten
sie, daf} der elektrische Widerstand des Muskels keine konstante GroBe ist,
sondern von den Bedingungen des Versuches abhéingt. Unter diesen Umstanden
ist es demnach méglich, daB fiir die Leitfahigkeit des Muskels mit verschiedenen
Methoden verschiedene Werte erhalten werden, ohne daB aus diesen etwas iiber
die physiko-chemische Struktur des Muskels geschlossen werden koénnte. In
diesem Zusammenhange diirfte ein gewisses Interesse auch der Beobachtung
McCrLENDONS?) zukommen, nach welcher wihrend der Kontraktion die Leit-
fahigkeit des Muskels eine Erhchung erfihrt. Diese Beobachtung wird vom
Autor in dem Sinne gedeutet, dafl die Permeabilitit der Fasergrenzschichten
wahrend des Kontraktionsaktes erhéht wiirden. Obwohl an der Richtig-
keit dieser Annahme kaum gezweifelt werden kann, ist es natiirlich durchaus
moglich, daB wahrend der Kontraktion auch im Inneren der Faser gewisse Ver-
anderungen vorgehen, welche eine Erhéhung der Leitfahigkeit des Muskels
bedingen kénnen. Es koénnten doch z. B. im Momente der Muskelzuckung ge-
wisse Ionen aus ihren Verbindungen mit Kolloiden frei werden. Wir kommen also
zu dem Schluf3, daf} die bisher besprochenen Tatsachen keineswegs die Méglichkeit
ausschlieflen, daf3 die unmittelbare Ursache der eigenartigen Verteilung der Muskel-
salze durch ihre Bindung an Kolloide innerhalb der Muskelfaser bedingt sei. DaB nicht
nur die geldsten Stoffe, sondern auch ein Teil des Wassers im Muskel im gebundenen
Zustand zugegen ist, geht mit groBer Wahrscheinlichkeit aus den Arbeiten von
JENSEN und FiscEER?) hervor. Diese Autoren stellten niémlich fest, daBl die
Gefrierpunktserniedrigung der Muskeln merklich gréBer ist als die isotonischer
Salzlosungen, und dafl namentlich ein Teil des Muskelwassers spiter zu gefrieren
anfingt als das iibrige. Die Menge dieses ,, Quellungswassers‘‘ schwankt zwischen
etwa 4 und 309, und hiangt von der Vorbehandlung des Muskels ab. Die Be-
deutung dieses Quellungswassers fiir den Kontraktionsakt ist neuerdings von
RuBNER?) dargetan worden.

1) HoBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 150, S. 15. 1913.

?) McCLENDON: Americ. journ. of physiol. Bd. 29, S. 302. 1912.

3) JENSEN u. FiscHER: Biochem. Zeitschr. Bd. 20, S. 143. 1909; Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 11, S. 23. 1910; Bd. 14, S. 321. 1913.

1) RuBNER: Abh. d. preuBl. Akad. d. Wiss. 1922, S. 3.
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Ein direkter Beweis fiir die Bindung von Ionen an Kolloide im Muskel
scheint aus neueren Versuchen von NEUscHLOsz und TRELLES!) hervorzugehen.
Dieselben wurden an Kaninchen- und Krotenmuskeln ausgefiihrt. Es zeigte sich
hierbei, daB der Gesamtgehalt verschiedener Muskeln an Kalium sich zwischen recht
weiten Grenzen bewegen kann (0,985 und 3,305%, auf Trockensubstanz berechnet).
Wurden die Muskeln jedoch fein zerschnitten und auf einige Stunden (mindestens
drei) in physiologische Kochsalzldsung gelegt, so blieb eine ganz bestimmte und
fiir jede Muskelart konstante Menge Kalium im Muskelgewebe zuriick, wéhrend
das iibrige in die umgebende Losung hinausdiffundierte.

Die Menge des gebundenen Kaliums ist von der Gesamtmenge desselben durchaus
unabhingig und bewegte sich bei weiBen Kaninchenmuskeln zwischen 0,36 und 0,406, bei
roten Muskeln zwischen 0,54 und 0,639, bei Krotengastrocnemien zwischen 0,07 und 0,129,
der Trockensubstanz. Das Gleichgewicht ist etwa nach 3 Stunden Aufenthalt in der
Kochsalzlésung erreicht und #ndert sich dann nicht mehr, solange nicht bakterielle oder
autolytische Eiweilspaltungen auftreten.

NrvuscrLosz und TRELLES konnten ferner zeigen, daB die Menge des ge-
bundenen Kaliums im Muskel durch das Nervensystem geregelt wird.

Wurde der Ischiadicus der einen Seite durchtrennt, so fand sich im zugehérigen Gastro-
cnemius nach 8—10 Tagen im Durchschnitt blo8 0,103%, K in gebundenem Zustand gegen-
iiber 0,3809, im Gastrocnemius der anderen Seite. Die betreffenden Werte fiir die Gesamt-
kaliummenge waren kaum verschieden in den beiden Muskeln, ndmlich im Durchschnitt
2,25 bzw. 2,40%,.

Lokale Tetanusstarre des einen Beines verursachte hingegen eine Zunahme des ge-
bundenen Kaliums von 0,36 9%, auf 0,74 %. Bei Na' und Ca” konnten derartige Tatsachen
nicht beobachtet werden. Sie scheinen daher im Muskel in freiem, diffusiblem Zustand
vorhanden zu sein.

Diese Beobachtungen beweisen jedenfalls zu Geniige, dafl der Zustand, in
welchem sich die Salze im Inneren der Muskelfasern — und wohl in den Zellen iiber-
haupt — befinden, von vielen Umsténden abhéingt und ein auBerordentlich kom-
pliziertes Problem darstellt. Wir befinden uns erst im Anfange der Erforschung
dieses Gebietes und sind weit entfernt davon, einen auch nur einigermafien klaren
Uberblick iiber die herrschenden Verhiltnisse geben zu kénnen. Eine Bereiche-
rung unserer Kenntnisse und eine Kldrung unserer Anschauungen kénnen wir
einerseits von Untersuchungen an leblosen Kolloiden erwarten, wie sie vor kurzem
von LoEB?) in Angriff genommen worden sind, namentlich wenn dieselben auch
auf Gele ausgedehnt werden, andererseits von einer genauen Verfolgung der
Diffusion anorganischer Ionen aus dem Muskel und in denselben hinein unter
verschiedenen Bedingungen.

ITI. Gewichtsaufnahme und -abgabe des Muskels in verschiedenen
Losungen. :

DaBl die Muskeln in reinem Wasser sehr schnell zugrunde gehen, diirfte
wohl eine recht lange bekannte Tatsache sein. Es ist ebenfalls eine alte Erfahrung,
daB die Muskeln in destilliertem Wasser stark an Gewicht zunehmen und an-
schwellen. Die erste wissenschaftliche Untersuchung dieser Verhaltnisse ist von
Nasse3) ausgefiihrt worden. Bereits dieser Forscher machte die Beobachtung,
daB die Gewichtszunahme des Muskels durch Salzzusatz zum Wasser vermindert
werden kann. Von ihin stammt auch die Angabe, daBl, um das Muskelgewicht
laingere Zeit hindurch unverindert zu erhalten, ungefihr eine Konzentration
von 0,6% NaCl in der Losung erforderlich ist.

1) NeuscHLOSZ u. TRELLES: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 204, S. 374. 1924.

%) LogEs, J.: Die EiweiBkérper und die Theorie der kolloidalen Erscheinungen. Berlin 1924.

3) Nasse: Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. I. 1879.
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Als dann durch die grundlegenden Arbeiten von PFEFFER und vAN 't HoFr
die Theorie vom osmotischen Drucke entwickelt wurde und ihre Bedeutung auch
fiir den tierischen Organismus Anerkennung fand, so wurden die neuen Lehren
bald auch zur Erklirung der Tatsachen, die am Muskel beobachtet werden
koénnen, herangezogen. Die ersten Arbeiten auf diesem Gebiete stammten von
LoeB!) und seinen Schiilern und von OVERTON?). Bereits diese Autoren er-
kannten jedoch, daf die Tatsachen der Muskelschwellung und -entschwellung
mit Hilfe der Vorstellungen der vax ’r Horrschen Theorie unter Umstéinden
nur schwer zu deuten sind, hielten aber prinzipiell daran fest, daB die Wasser-
aufnahme und -abgabe lediglich auf Grund osmotischer Erscheinungen erfolge.
Erst mit dem Aufschwunge der Kolloidchemie schien eine andere Erklirungs-
weise fiir die genannten Beobachtungen in den Vordergrund zu treten. So glaubte
namentlich M. H. FiscHER3) die Wasseraufnahme durch Muskeln lediglich auf
Grund von Quellungserscheinungen erklaren zu koénnen. Die Ausfithrungen
FisceERs sind jedoch nicht unbestritten geblieben und erfuhren namentlich
durch H6BER?), MEIGS®), BEUTNER®) und WINTERSTEIN?) eine scharfe Kritik.
Andererseits halten gewisse Autoren, wie namentlich v. ForTHS), daran fest,
daB im Muskel in erster Reihe kolloidale und nicht osmotische Faktoren vor-
herrschend seien. Die Diskussion iiber diesen Gegenstand ist zwar noch nicht
abgeschlossen, doch diirfte es bereits méglich sein, die Verh#ltnisse in ihren
wesentlichsten Punkten zu iiberblicken.

Im folgenden sollen zuerst die wichtigsten Tatsachen, die durch die einzelnen
experimentellen Arbeiten zutage gefordert wurden, besprochen und es wird
dann am Schlusse versucht werden, die theoretischen Folgerungen zu ziehen,
welche bereits heute als geniigend gesichert erscheinen.

Die Tatsachen iiber die Wasseraufnahme und -abgabe des Muskels sollen
in folgender Ordnung abgehandelt werden: 1. Verhalten des Muskels in destillier-
tem Wasser, 2. Verhalten in Losungen von Neutralsalzen, 3. Verhalten in
sauren und alkalischen Losungen, 4. Verhalten in Losungen von Anelektrolyten,
5. die Bedeutung des Zustandes des Muskels fiir die Wasseraufnahme und -abgabe.

1. Verhalten des Muskels in destilliertem Wasser.

Bereits WEBSTER?) (ein Schiiler LoEBs) konnte feststellen, dafl der Muskel
in destilliertem Wasser zuerst an Gewicht zunimmt, dann aber nach Erreichung
eines Maximums wieder leichter wird. Eine systematische Untersuchung tiber
das Verhalten des Muskels in destilliertem Wasser ist namentlich von ME1gs0)
ausgefithrt worden. Dieser Autor arbeitete hauptsichlich mit Froschsartorien,
welche er auf die Dauer von 24 bis 48 Stundén in destilliertes Wasser legte und
deren Gewicht er wahrend dieser Zeit wiederholt bestimmte. Im wesentlichen
unterscheidet ME1Gs vier Stadien im Verhalten des Muskels. Das erste Stadium,
welches etwa 20 Minuten dauert, ist durch ein schnelles Ansteigen des Muskel-
gewichtes gekennzeichnet. Wihrend des zweiten Stadiums, von ungefidhr

1) Logs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 69, S. 1. 1898; Bd. 71, S. 457. 1898.

2) Overrox: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.102, 8. 145. 1902; Bd. 105, 8.176. 1904.

%) Fiscuer, M. H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 124, S. 69. 1908. — Das Odem.
Dresden 1910. -

4) HoBER: Biol. Zentralbl. Bd. 31, S. 575. 1911.

5) MEIGs: Americ. journ. of physiol. Bd. 28, S. 191. 1910.

6) BEUTNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 39, S. 280. 1912; Bd. 48, S. 217. 1913.

7) WINTERSTEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 75, S. 48. 1916.

8) v. ForrH: Ergebn. d. Physiol. Bd. 17, S. 363. 1919.

9) WeBsTER: The publications of the Univ. of Chicago Bd. 10, S. 105. 1902.

10) Me1es: Americ. journ. of physiol. Bd. 26, S. 191. 1910.



Gewichtsaufnahme und -abgabe des Muskels in verschiedenen Losungen. 135

2 Stunden Dauer, nimmt der Muskel langsam an Gewicht ab, um im dritten
Stadium wieder zuzunehmen und in der 6. Stunde des Versuches ein zweites
Maximum zu erreichen, welches jedoch dem ersten etwas nachsteht. Von
diesem Zeitpunkte an nimmt der Muskel langsam und allm#hlich an Gewicht
wieder ab. Bereits nach Ablauf der ersten raschen Gewichtszunahme hat der
Muskel seine Erregbarkeit vollkommen und unwiderruflich eingebiift. Die drei
letzten Phasen der Muskelschwellung bzw. Entschwellung spielen sich demnach
bereits an totem Gewebe ab.

Um den Unterschied zwischen dem lebenden und dem toten Muskel noch deutlicher
zu demonstrieren, fithrte ME1gs folgenden Versuch aus. Von den beiden Sartorien eines
Frosches wurde mit dem einen der Versuch wie oben beschrieben ausgefiihrt, wahrend der
andere nach den ersten 20 Minuten in destilliertem Wasser in Ringerlésung gebracht wurde.
Hier gewann der Muskel sein urspriingliches Gewicht bald wieder zuriick, blieb jedoch nach
wie vor unerregbar. Der tote Muskel wurde nun wieder in destilliertes Wasser gebracht,
wobei er langsam und stetig an Wasser zunahm, um nach einigen Stunden zu einem Maximum
zu gelangen. Am toten Muskel waren also nur die beiden letzten Stadien der Muskelschwellung
zu beobachten, wihrend die ersten beiden weggefallen waren. In weiteren Versuchen ver-
glich Meies den Einflup der Temperatur auf die besprochenen Erscheinungen. Obige Be-
schreibung bezieht sich auf Zimmertemperatur von etwa 20°. Bei 0° erscheint die Wasser-
aufnahme des lebenden Muskels anfinglich zwar etwas verlangsamt, so da8 das erste Maximum
spater erreicht wird, doch ist dieses merklich hoher und von lingerer Dauer. Die Wasser-
aufnahme des toten Muskels hingegen wird durch Herabsetzung der Temperatur auf 0°
verzogert.

Nach LaNGIER und BfENARD!) kann durch die Belastung des Muskels mit
550 g die Wasseraufnahme des Muskels merklich herabgesetzt werden. Das
Maximum wird unter solchen Umsténden auch friither erreicht. Die Einwirkung
der Temperatur betreffend, fanden diese Autoren, dafl die Wasseraufnahme
durch Erhohung derselben beschleunigt wird. Das Maximum wird frither und
bei einem wesentlich geringeren Gewicht erreicht, und die Wasserabgabe ist eben-
falls beschleunigt. :

2. Verhalten des Muskels in Losungen von Neutralsalzen.

Die Grundtatsachen iiber das Verhalten in Lésungen von Neutralsalzen
sind bereits in den oben erwidhnten Arbeiten von NAsSsE niedergelegt worden.
Diese wurden dann von E. CookEr?2) (unter LOEB) im wesentlichen bestatigt.
LorB?) konnte feststellen, daB mit steigender Hypotonie der Losungen die
Wasseraufnahme schneller zunimmt, als der osmotische Druck sinkt. In hyper-
tonischen Lésungen ist hingegen die Wasserabgabe geringer, als nach der Kon-
zentration zu erwarten wire. Das Verhalten des Muskels in sog. isotonischen
Losungen betreffend, fand LorB¢), daB nach lingerer Versuchszeit eine Ge-
wichtsinderung auch in diesen erfolgen kann. In einer 0,7 proz. NaCl-Losung
betrigt die Gewichtszunahme nach 18 Stunden nur wenige Prozente, in einer
isotonischen KCl-Losung hingegen 409%,. — In einer isotonischen CaCl,-Losung
nimmt der Muskel in 18 Stunden um 209, seines urspriinglichen Gewichtes ab.
Sein Schiiler WEBSTER®?) dehnte diese Versuche auch auf andere Salze aus. Er fand,
dafl die Kationen in ?/g-Losungen verwendet nach folgender Reihe zunehmend
glinstig auf die Gewichtszunahme des Muskels wirken: Mg << Na < H,N < K,
daBl hingegen Ca und Ba bereits in 7/,,-Losungen vermindernd auf das Gewicht
der Muskeln wirken. Die Anionen wirken nach folgender Reihe begiinstigend auf
die Wasseraufnahme: SO, < Oxalat << Citrat < NO; < Cl << F < CO, .

1) LANGIER et BENARD: Journ. de physiol. et de pathol. gén. Bd. 13, S. 497. 1911.
2) CooxkE, E.: Journ. of physiol. Bd. 23, S. 137. 1898

%) LoEs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 69, S. 1. 1898.

4) Logs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 75, S. 303. 1899.

5) WEBsSTER: Publications of the Univ. of Chicago Bd. 10, S. 105. 1902.
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Eine eingehende Untersuchung dieser Verhiltnisse verdanken wir dann
OverroNl). Die Ergebnisse seiner diesbeziiglichen Versuche waren kurz die
folgenden. Wenn ein lebender Muskel aus einer Salzlésung von héherem in
eine solche von niedrigerem osmotischem Drucke iibertragen wird, so nimmt
er Wasser auf. Die Wasseraufnahme erweist sich jedoch nicht proportional dem
Unterschied zwischen den osmotischen Drucken der beiden Losungen. Bei
gleichem absolutem Unterschiede zwischen den zwei Losungen ist die Wasser-
aufnahme um so gréBer, je verdiinnter die Losungen sind. In verdiinnten Losungen
werden die Muskeln weiBlich und undurchsichtig. Wenn die Muskeln absterben,
nimmt ihr Gewicht wieder langsam ab. Bei der Uberfiihrung eines Muskels aus
einer Salzlsung von niedrigem in eine solche von héherem osmotischen Drucke
gibt er Wasser ab. Nach einiger Zeit beginnt jedoch der Muskel wieder an Gewicht
zuzunehmen. Hierbei ist er jedoch bereits abgestorben.

Die Beobachtungen OvErTONS erfuhren dann eine Erweiterung durch
FieTcHER2). Dieser Autor fand, daB die Muskeln auch in sog. isotonischen
Losungen ihr Gewicht nicht unbegrenzte Zeit hindurch beibehalten. Nach
6—12 Stunden beginnen sie Wasser aufzunehmen. Nach 26 Stunden erreicht
das Muskelgewicht ein Maximum und fallt dann langsam ab. Aus hypotonischen
Losungen nimmt der Muskel erst schneller, dann langsamer Wasser auf; der
Hohepunkt wird nach 6—9 Stunden erreicht, um dann ebenfalls langsam ab-
zufallen. LANGIER und BENARD 3) stellten fest, daBl, wenn das Gewicht des Muskels
in einer schwach hypotonischen Salzlésung das Maximum bereits erreicht hat und
wieder im Abnehmen begriffen ist, dasselbe neuerdings ansteigt, wenn der Muskel
in destilliertes Wasser gebracht wird. Uber analoge Befunde hat auch BELAK %)
berichtet. LANGIER und BfNARD untersuchten ferner das Schicksal der Elektro-
lyten im Laufe des Versuches. Diesbeziiglich fanden sie, daf die Ausstrémung
von Salzen aus dem Muskel wihrend des ganzen Versuches stetig abnimmt
und demzufolge die Leitfahigkeit der stiindlich gewechselten AuBenflissigkeit
jedesmal kleiner wird. In einer Losung mit stédrkerer Hypotonie (0,29, NaCl)
wird das Maximum friiher erreicht, nichtsdestoweniger ist die Gewichtszunahme
gréBer als in einer konzentrierten Lésung (0,4%).

Korosy ®) hat in Fortsetzung der Untersuchungen von LoEB feststellen
kénnen, daB die Kurve der Gewichtsverinderungen mit der Zeit bei den ver-
schiedenen Substanzen dhnlich verlduft, daB also das Avocaprosche Gesetz nicht
nur fiir die sog. isotonischen Losungen, sondern fiir alle Konzentrationen giiltig
ist. Bleibt der Muskel jedoch lingere Zeit (17 Stunden) in den Lésungen, so
verliert das Avocaprosche Gesetz seine Giiltigkeit, indem die Wasseraufnahme
des Muskels immer mehr der von Leimplatten dhnlich wird. Nach DE SouzAS)
ist die Wirkung isotonischer Losungen bei allen Temperaturen gleich, wahrend
die Gewichtsab- bzw. -zunahme in anisotonischen Ldsungen um so schneller
erfolgt, je hoher die Temperatur ist.

Mit einer ganz neuartigen Methode versuchte WINTERSTEIN7) dem Wesen
der Wasseraufnahme durch den Muskel ndherzukommen. Er zerschnitt Muskeln
in kleine Stiickchen, nahte sie in Gazesickchen ein und bestimmte die Gewichts-
verinderungen, die diese nach verschiedenen Zeiten erfuhren. Die so vorbe-

1) OvertoN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902.

2) FLETCHER: Journ. of physiol. Bd. 30, S. 414. 1904.

3) LANGIER et BinarRD: Journ. de physiol. et de pathol. gén. Bd. 13, S. 497. 1911.
4) BELAR: Biochem. Zeitschr. Bd. 83, S. 165. 1917.

5) K6rosy: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 93, S. 154. 1914.

6) pE Souza: Quart. journ. of exp. physiol. Bd. 2, S. 3. 1910.

7) WINTERSTEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 75, S. 48. 1916.
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handelten Muskelstiickchen nahmen nun in hypotonischen Salzlésungen nur sehr
wenig an Gewicht zu, und wenn man sie erst mit Hilfe von Quarzsand verrieb,
blieb so gut wie jede Wasseraufnahme aus.

ABDERHALDEN und GELLHORN!) untersuchten die Gewichtsverinderungen,
welche Muskeln in isotonischen Gemischen von CaCl, und NaCl bzw. CaCl, und
MgCl, oder CaCl, und Rohrzucker erfahren. Sie fanden, daB das Gemisch CaCl,
und Rohrzucker am starksten, CaCl, und MgCl, am wenigsten entquellend wirkt.
In Gemischen von CaCl, 4+ MgCl, kann sogar eine nicht unbedeutende Wasser-
aufnahme durch den Muskel erfolgen. Die Aufnahme von Calcium aus der AuBen-
lésung war immer dann am héchsten, wenn dieses mit Rohrzucker vergesell-
schaftet war, obwohl auch in Gegenwart von NaCl merkliche Mengen Calcium
aus der Losung aufgenommen wurden. Zusatz von 1/,,-KCl hatte keinen Einflu
auf die Calciumaufnahme. In einer neueren Arbeit nahm dann GELLHORNZ)
eine Nachpriifung der alten Angaben der Loebschen Schule vor, welche von ihm
im wesentlichen bestéatigt wurden, indem er feststellte, daB die Alkalichloride in
isotonischer Loésung die Gewichtszunahme des Muskels nach folgender Reihe
begiinstigen: Li << Na << Cs < Rb << K. Bedeutungsvoll ist die Feststellung GELL-
HORNS, daf die genannten Gewichtsverdnderungen bei lebenden und gut erreg-
baren Muskeln auftreten konnen.

3. Verhalten des Muskels in sauren und alkalischen Losungen.

Der erste Forscher, der die Beobachtung machte, daB Muskeln in sauren
Lésungen auBerordentlich stark an Gewicht zunehmen, war LoEs 3). Der Saure-
zusatz erfolgte in seinen Versuchen zu physiologischer Kochsalzlésung. Er stellte
fest, das Gastrocnemien unter diesen Umsténden in Gegenwart von anorganischen
Sauren um so stirker quellen, je hoher die H-Tonenkonzentration der Lésung
ist. Bei organischen Siuren trifft jedoch dies nicht zu, indem sie im allgemeinen
wesentlich wirksamer sind, als nach der H-Tonenkonzentration der Lésung zu
erwarten wire. Irgendwelche GesetzmafBigkeit wurde jedoch in dieser Hinsicht
nicht beobachtet. Auch in alkalischen Losungen quellen die Muskeln stark an,
und die Wirksamkeit der Basen ist eine Funktion ihrer OH-Konzentration.
Basen sind im allgemeinen noch wirksamer als Siuren. Nach ArRNoLD %) lassen
sich von verschiedenen Muskelarten vom Menschen zwei Typen von Quellungs-
kurven in Sauren erhalten. Die eine steigt steil an und zeigt innerhalb 24 Stunden
keinen Abfall, die andere Kurvenart zeigt einen wesentlich langsameren An-
stieg und raschen Abfall. Nach dem ersten Typus quellen z. B. der Pectoralis,
nach dem zweiten der Herzmuskel.

Von M. H. FiscHER®) stammt die Feststellung, daB Neutralsalze die durch
Sauren verursachte Quellung weitgehend vermindern kénnen. Am wirksamsten
fand FiscHErR die zweiwertigen Ionen, wie das Calcium. Unter den Alkali-
kationen erwies sich Kalium in geringerem MaBe entquellend als Natrium.
Ein Muskel, welcher bis zur Erreichung des Quellungsmaximums in einer
reinen Saurelosung gehalten wurde, nimmt noch mehr Wasser auf, wenn er
in destilliertes Wasser gebracht wird. Die Wasseraufnahme und -abgabe des
Muskels ist nach FiscEER véllig reversibel. Anelektrolyten wie Harnstoff,
Rohrzucker oder Glycerin beeinflussen die Siurequellung kaum. BucLia®)

!) ABDERHALDEN u. GELLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 584. 1922.
%) GerLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 200, S. 583. 1923.

3) LoEs, J.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 69, S. 1. 1898.

4) ArvoLD: Kolloidchem. Beih. Bd. 5, S. 141. 1914.

5) FisceEr, M. H.: Das Odem. Dresden 1910.

) Bueria: Arch. internat. de physiol. Bd. 8, S. 273. 1909.
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fand, daB Alkalien viel stirker férdernd auf die Wasseraufnahme wirken als
Sauren und, selbst zu einer hypertonischen Salzlésung hinzugefiigt, eine Ge-
wichtszunahme herbeifithren kénnen, wihrend er bei Siurezusatz eine derartige
Wirkung nie beobachtete.

Der EinfluB der Salze auf die Saurequellung des Muskels wurde dann von
BrurNER!) weiter untersucht. Nach ihm ist die Salzmenge, die erforderlich ist,
um das Gewicht des Muskels etwa nach 24 Stunden unveridndert zu gestalten,
nicht der Ssurekonzentration proportional, sondern ihre Konzentration steigt
langsamer an als die der Siaure. In der ersten Zeit ihrer Einwirkung erfolgt
eine Wasseraufnahme auch in solchen Siure-Salzgemischen, in welchen das
urspriingliche Gewicht des Muskels spéter wiederhergestellt wird. Geléste Eiweil3-
stoffe beeinflussen den Wasseraustausch zwischen dem Muskel und der um-
gebenden Losung nicht. Durch m/2-Traubenzuckerlgsung kann man aber selbst
nach einigen Stunden aus dem durch Siure unerregbar gemachten Muskel Wasser
entziehen. Bei hitzestarren Muskeln ist dies jedoch nicht moglich. Nach SpiecEL2)
geht die Entquellung der Muskeln bei nachtriglicher Behandlung derselben mit
30 proz. Traubenzuckerlésung um so schneller vor sich, je héher die zur Quellung
verwendete Saurekonzentration war.

Bei der Fortfilhrung der oben erwdhnten Versuche WINTERSTEINS konnte
sein Schiiler WEBER 3) die Feststellung machen, daB3 auch zerstiickelte Muskeln
und Muskelbrei stark quellen, wenn die die Gazesickchen umgebende Losung
eine geringe Menge Siure enthilt.

4. Verhalten des Muskels in den Losungen von Anelektrolyten.

WEeBsTER?) verglich das Verhalten von Muskeln in verschieden konzentrierten
Losungen von Rohrzucker und Harnstoff. Er beobachtete in isotonischen
Losungen des ersteren keine, in denen des letzteren hingegen -eine bedeutende
Gewichtszunahme. In hypertonischen Losungen wirkte Rohrzucker gewichts-
vermindernd, Harnstoff hingegen nicht. Nach OvERTONS®) hingt der Einflufl
der Anelektrolyten auf die Wasseraufnahme des Muskels-in erster Reihe von
ihrer Lipoidloslichkeit ab. Stoffe, die in Lipoiden unléslich sind, wie die ver-
schiedenen Zucker, verhalten sich im wesentlichen wie die Neutralsalze, d. h. die
Wasseraufnahme bzw. -abgabe des Muskels hangt vom osmotischen Drucke der
Losung ab. KoOrosy®) bestatigte dies und beobachtete, dall bei einer kurzen
Versuchsdauer das Avocaprosche Gesetz die Wasseraufnahme in Gegenwart von
Anelektrolyten ebenso beherrscht wie bei den Salzen. Wesentlich anders verh#lt
sich jedoch der Muskel in den Loésungen lipoidloslicher Substanzen, wie z. B. die
verschiedenen Alkohole (OVERTON). In diesen schwillt der Muskel an, als ob er
sich in destilliertem Wasser befinde. Auch in Gegenwart von Salzen sind die
Alkohole vollkommen unwirksam, und der Muskel nimmt Wasser auf oder gibt
welches ab, ausschlieBlich nach dem MaBstabe der jeweiligen Salzkonzentration.
Gegeniiber abgestorbenen Muskeln ist auch die erste Gruppe der Anelektrolyte
unwirksam, indem ein mit destilliertem Wasser vorbehandelter Muskel selbst
aus hypertonischen Rohrzuckerlosungen Wasser aufnimmt [MEigs?)].

1) BEUTNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 39, S. 280. 1912; Bd. 48, S. 217. 1913.

%) SPIEGEL: Zeitschr. f. d. ges. Neurol. u. Psychiatrie Bd. 81, S. 517. 1923.

3) WeBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 187, S. 165; Bd. 191, S. 186. 1921.
) WEBSTER: Publ. of the Univ. of Chicago Bd. 10, S. 105. 1902.

) Overron: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902.

) Korosy: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 93, S. 154. 1914.

) MEIGS: Americ. journ. of physiol. Bd. 26, S. 191. 1910.
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5. Die Bedeutung des Zustandes der Muskeln fiir ihre Wasserauinahme
und -abgabe.

DaBl der Muskel durch ermiidende Arbeit in einen Zustand versetzt wird,
in welchem seine Wasseraufnahmefshigkeit erhoht ist, ist bereits von RANKE?)
festgestellt worden. E.Cooxre?) fand, daBl schon miBige Arbeitsleistungen
gentigen, um die Schwellung des Muskels ganz wesentlich zu erhéhen. Die Wasser-
aufnahme steigt zu Beginn der Arbeitsleistung schnell, um dann immer langsamer
zuzunehmen. FreTcHER3) verglich die Zeitkurven der Wasseraufnahme bei
normalen und ermiideten Muskeln miteinander. Uber den Verlauf dieser Kurven
an frischen Muskeln war bereits weiter oben die Rede. Beim ermiideten Muskel
beginnt der Anstieg in physiologischer Kochsalzlésung sehr bald und erreicht be-
reits nach 4 Stunden ein Maximum. In hypotonischen Lésungen scheinen die
Unterschiede zwischen dem Verhalten frischer und ermiideter Muskeln nicht
s0 ausgesprochen zu sein, wenn sie auch hier in einzelnen Versuchen deutlich
nachgewiesen werden konnten. Durch Aufenthalt der ermiideten Muskeln in
einer Sauerstoffatmosphére konnen gleichzeitig mit den iibrigen Ermiidungs-
erscheinungen auch die osmotischen Unterschiede gegeniiber frischen Muskeln
behoben werden.

Eine eingehende Studie iiber die Wasseraufnahme ermiideter Muskeln ist
von ScEWARZ?) verdffentlicht worden. Auch er bestétigt die Tatsache, daf}
ermiidete Muskeln in einer isotonischen Kochsalzlosung schneller zu schwellen
beginnen und frither ihr Maximum erreichen als frische Muskeln. Zwischen der
Hohe der Wasseraufnahme in beiden Fillen konnte er jedoch keine nennens-
werten Unterschiede feststellen. Ermiidete Muskeln koénnen auch aus hyper-
tonischen Losungen Wasser aufnehmen. In hypotonischen Losungen ist ihre
Wasseraufnahme gréBer als die normaler Muskeln. Temperaturerhthung auf
etwa 28° beschleunigt die Wasseraufnahme frischer Muskeln in solchem Ma@e,
daB der Unterschied zwischen den osmotischen Kurven frischer und ermiideter
Muskeln bei dieser Temperatur verschwindet. In TUbereinstimmung mit
FrercEERS Feststellungen beobachtete auch ScEwaRrz, dafl durch eine Erhohung
des Sauerstoffdruckes erreicht werden kann, daB ein ermiideter Muskel aus
physiologischer Kochsalzlosung, selbst im Laufe von 24 Stunden, kaum nennens-
werte Mengen von Wasser aufnehme.

In diesem Zusammenhange miissen auch die Beobachtungen erwithnt werden,
welche sich auf die Wasseraufnahme bzw. -abgabe starrer Muskeln beziehen.
RANKE?) hat schon beobachtet, daB totenstarre Muskeln kein Wasser mehr auf-
zunehmen imstande sind. FLETCHER?) hat die gleiche Beobachtung bei Muskeln er-
hoben, die durch Warme, durch Chloroformdéampfe und durch Milchsiure in Starre
versetzt worden sind. An wirmestarren Muskeln wurde diese Tatsache von WEB-
STERS), Buaria”) und auch von BEUTNERS) bestéitigt. v. FtrTH und LENK?) beob-
achteten hingegen, daf} der Verlust der Fahigkeit, Wasser aufzunehmen, nicht an
den Zustand der Starre selbst gebunden ist, vielmehr erst mit der Lésung der Starre
eintritt. Siefanden z.B., daB totenstarre Katzenmuskeln bis zu 449 ihres Gewichts

1) Ranke: Tetanus. Leipzig 1865.

2) CookE, E.: Journ. of physiol. Bd. 23, S. 137. 1898.

3) FLETCHER: Journ. of physiol. Bd. 30, S. 414. 1904.

4) ScEWARZ: Biochem. Zeitschr. Bd. 37, S. 34. 1911.

%) FrercHER: Journ. of physiol. Bd. 30, S. 414. 1904.

%) WeBsTER: Publ. of the Univ. of Chicago Bd. 10, S. 105. 1902.

7) Bueria: Arch. internat. de physiol. Bd. 8, S. 273. 1909.

8) BEUTNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 39, S. 280. 1912; Bd. 48, S. 217. 1913.
9) v. ForTH u. LENK: Biochem. Zeitschr. Bd. 33, S. 341. 1911.



140 S. M. NevuscHLOSzZ: Die physikalische Chemie des Muskels.

an Wasser aufnehmen kénnen. Muskeln hingegen, welche kurze Zeit nach Losung
der Starre untersucht worden sind, nahmen nur wenig oder gar kein Wasser auf.
Die Losung der Starre geht vielmehr mit einer Gewichtsabnahme des Muskels
einher. Wird dagegen die Wasseraufnahme erst mehrere Tage nach Ablauf
der Totenstarre bestimmt, so zeigen die Muskeln wiederum eine hochgradige
Quellbarkeit. v. ForTH und LENK!) schnitten aus solchen Muskeln kleine Wiirfel
heraus und bestimmten die Kochsalzkonzentration, die ausreichte, um die
Quellung dieser Wiirfel zu verhindern. Nach fiinftigigem Stehen in der Kilte
waren hierzu 159, NaCl notwendig, bei lange Zeit hindurch gefroren gehaltenem
Fleisch sogar 20—309%,.

WEBER2) (unter WINTERSTEIN) konnte eine Wasserabgabe wihrend der
Starrelosung nicht feststellen. Nach ihm ist die Gewichtsabnahme in diesem
Zeitpunkte dadurch bedingt, daBl der Muskel ,,zerquillt und gelostes Eiweil
an die umgebende Fliissigkeit abgibt. Aufler der Totenstarre beobachtete WEBER
dhnlich wie vor ihm schon Bucrra3) diese Tatsache auch bei der Hitzegerinnung
des Muskels.

Uber die Bedeutung des anfinglichen Wassergehaltes der Muskeln, fiir seine
Wasseraufnahme und -abgabe, haben kiirzlich Dux und L6w4) (unter v. FORTH)
interessante Beobachtungen mitgeteilt. Muskeln von Froschen, die durch Aus-
trocknung einen Wasserverlust von etwa 209, erlitten hatten, quellen und ent-
quellen wesentlich rascher als normale Muskeln. Bei den Muskeln mit Glycerin
vergifteter Frosche geht die Wasseraufnahme und -abgabe noch viel schneller
vor sich.

6. Zusammenfassende Betrachtung iiber die osmotischen Eigenschaften
des Muskels.

In den vorhergehenden Abschnitten sind die Versuchsergebnisse der ver-
schiedenen Autoren, die sich mit diesem Problem beschéftigt haben, rein be-
schreibend wiedergegeben, ohne die SchluBfolgerungen zu besprechen, welche
sie aus ihren Experimenten ziehen. Dies soll nun in diesem Abschnitte er-
folgen, wobei namentlich die Frage ertrtert werden soll, welche bereits in den
einleitenden Zeilen dieses Kapitels erwshnt wurde, némlich die Frage nach
dem Wesen der Krifte, welche die Wasseraufnahme und -abgabe des Muskels
beherrschen.

Von den Theorien von LoeB und OVERTON, welche die Erscheinungen aus-
schlieBlich auf Grund der Annahme semipermeabler Membrane zu erkliren ver-
suchten, war schon im vorigen Abschnitte die Rede. Dort wurde auch dargetan,
dafl es im Lichte neuerer Untersuchungen unmaglich erscheint, diese Lehren zu-
mindest in ihrer urspriinglichen Gestalt auch weiterhin aufrechtzuerhalten.

Die Moglichkeit, da3 kolloidale Quellungskréifte bei der Wasseraufnahme
des Muskels eine Rolle spielen kénnten, hat zwar OVERTON ®) bereits erwogen,
aber diesem Faktor nur eine untergeordnete Rolle zuerkannt. Das Verdienst,
auf die groBe Bedeutung der Quellungsvorgiange bei der Wasseraufnahme des
Muskels zuerst mit allem Nachdrucke hingewiesen zu haben, gebiihrt zweifellos
M. H. FiSCHER ©).

1) v. ForTH u. LENK: Zeitschr. f. Unters. d. Nahr.- u. GenuBBm. Bd. 24, S. 189. 1912.
2) WEBER: Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 187, S. 165; Bd. 191, S. 186. 1921.
3) Bueria: Arch. internat. de physiol. Bd. 8, S.273. 1909.
4) Dux u. Low: Biochem. Zeitschr. Bd. 125, S. 222. 1921.
%) Overron: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902.
. ) FisceER, M. H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 124, S. 69. 1908. — Das
Odem. Dresden 1910.
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Dieser Autor vertritt die Ansicht, daB die Wasseraufnahme und -abgabe
des Muskels unter allen Umstéinden lediglich auf Quellung bzw. Entquellung
des Gewebes zuriickzufiithren ist. Die Annahme semipermeabler Membranen,
wie sie die osmotische Theorie erfordert, halt FiscHER fiir iiberflissig und un-
begrimdet. Nach ihm kommen in erster Reihe drei Faktoren fiir die Wasserauf-
nahme des Muskels in Betracht: 1. die Saurebildung innerhalb des Muskels,
welche eine Quellung der MuskeleiweiBkorper verursacht; 2. die entquellende
Wirkung der im Muskel enthaltenen Salze und 3. das Hinausdiffundieren dieser
Salze in die umgebende Losung. Die wichtigsten Stiitzen, die FIScHER fiir seine
Auffassung anfiihrt, sind Versuche, die gar nicht an Muskeln, sondern an leblosen
Kolloiden, wie Fibrin und Gelatine, ausgefithrt worden sind. Es ist allgemein
bekannt, daBl Eiweiligele in Sauren quellen und dafl Neutralsalze ihre Quellbar-
keit mehr oder weniger herabsetzen. Da dies im wesentlichen auch fiir den Muskel
gilt, so zieht FiscHER den Schluf}, daBl beide Erscheinungsgruppen auch ihrem
Wesen nach identisch seien. Ein weiteres Argument im Sinne seiner Theorie
leitet FiscEER aus der Tatsache ab, daBl Anelektrolyte die Quellung lebloser
Kolloide im allgemeinen nicht beeinflussen und da manche Anelektrolyten auch
die Wasseraufnahme des Muskels nicht zu verhindern imstande sind.

Doch gerade in diesem Punkte konnen den FiscEERschen Anschauungen
schwerwiegende Bedenken entgegengehalten werden, auf die namentlich von
HoOBER!) hingewiesen worden ist. Es gibt namlich eine Anzahl Anelektrolyte,
wie die verschiedenen Zuckerarten, welche die Quellung lebloser Gele nicht be-
einflussen, wihrend der Muskel sein Gewicht in ihren isotonischen Losungen
lange Zeit hindurch unverandert beibehilt (OverToN). Uberhaupt begeht FiscHER
den offenkundigen Fehler, daf er die Wasseraufnahme des Muskels zu schematisch
betrachtet und gar nicht beriicksichtigt, ob die von ihm beobachteten Tatsachen
sich auf lebendes oder totes Gewebe beziehen. Hierauf wurde namentlich von
BeuTNER2) und von MEies3) hingewiesen. Nach diesen Autoren besitzen
die von FiscHER beobachteten GesetzmiBigkeiten nur dann Giiltigkeit, wenn
die Versuchszeiten lang gewshlt werden und der Muskel demzufolge bereits
abgestorben ist. In der ersten Zeit, solange der Muskel noch am Leben ist, wird
seine Wasseraufnahme durch ganz andere Regeln beherrscht.

Auf Grund der oben dargestellten Tatsache kénnen wir uns die Gesamtheit
der Wasserverschiebungen im Muskel am besten wohl folgendermafen vorstellen.
Im Hinblick auf die von LoeB, OVERTON, FLETCHER, BEUTNER und MEIGS zu-
tage geforderten Tatsachen kann es kaum mehr bezweifelt werden, dafl die Wasser-
aufnahme bzw. -abgabe des Muskels zumindest am Anfang iiberwiegend osmo-
tischer Natur ist. Die genannten Autoren nehmen zwar im allgemeinen an,
dafl die Fasergrenzschichten des Muskels, mindestens fiir Salze im strengsten
Sinne, semipermeabel wiren, doch wurde bereits weiter oben gezeigt, dafl diese
Annahme mit einer Anzahl von Tatsachen in offenkundigem Widerspruche steht
und daher fallen gelassen werden mufl. Um voriibergehend Wasserverschiebungen
osmotischer Natur hervorzurufen, ist es aber gar nicht notwendig, dafl die be-
treffenden Membranen strenggenommen semipermeabel seien, es geniigt hierzu
vielmehr, daB sie Wasser leichter und schneller durchlassen, als die Molekiile
oder Tonen der geldsten Substanz. Diese Forderung erfiillen aber tierische Mem-
branen fast ausnahmslos.

Wir kénnen uns also vorstellen, daB zwischen den Muskelfasern einerseits
und der Auflenlosung andererseits nebeneinander zwei Austauschvorginge her-

1) H6BER: Biol. Zentralbl. Bd. 31, S. 575. 1911.

2) BEUTNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 39, S. 280. 1912; Bd. 48, S. 217. 1913.
3) MEiGs: Americ. journ. of physiol. Bd. 26, S. 191. 1910.
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laufen, ndmlich eine Bewegung des Wassers zum Orte des jeweils héheren osmo-
tischen Druckes und, unabhéngig von dieser Wasserbewegung, die sich langsamer
abspielende Diffusion der geldsten Stoffe. Betrachten wir nun getrennt die Vor-
gange, die sich hiernach abspielen miissen, wenn ein Muskel 1. in eine isotonische,
2. in eine hypotonische, 3. in eine hypertonische Losung gebracht wird.

In einer ¢sotonischen Losung einer in Lipoiden unldslichen Substanz behalt
ein Muskel sein urspriingliches Gewicht mehr oder weniger lange Zeit hindurch
bei. Da der osmotische Druck im Muskelinneren und in der AuBenlésung in diesem
Falle am Anfange des Versuches gleich sind, erfolgt zunichst keine Wasser-
verschiebung. Doch bleibt dieser Zustand nicht lange Zeit bestehen. Da die
AufBlenlosung niemals genau dieselbe Zusammensetzung haben wird als die
Flussigkeit in den Muskelfasern, so mufl nach dem oben Gesagten ein steter
langsamer Austausch zwischen beiden erfolgen. Die Diffusion der im Muskel
enthaltenen Tonen, namentlich die der Phosphate, geht dulerst langsam vor sich,
so daBl in den meisten Fiallen die Ionen der AuBenlosung schneller eindringen
werden, als die der Muskelfasern hinausgelangen. Infolgedessen erhsht sich der
osmotische Druck in den Muskelfasern, und es kommt zu einer Wasseraufnahme
seitens des Muskels. Beispiele fiir derartige Vorginge haben wir im Verhalten
der Muskeln in gewissen Kalisalzen (die erste Gruppe OVERTONS), ferner, wenn
auch in geringerem Grade, in der sog. physiologischen Kochsalzlésung. Dem-
gegeniiber scheint die Diffusion der tibrigen Kalisalze (zweite Gruppe OVERTONS)
derjenigen der Muskelsalze ungefshr gleich schnell zu verlaufen; shnlich verhilt
sich auch Rohrzucker. Noch langsamer, als die Muskelsalze herausdiffundieren,
scheinen z. B. die Calciumsalze in das Muskelinnere zu dringen, daher erfolgt
in diesen eine Abnahme des osmotischen Druckes im Faserinneren und eine
Wasserabgabe seitens der Muskeln.

In hypotonischen Losungen entsteht zunichst natiirlicherweise ein Wasser-
strom von auflen nach dem Inneren der Muskelfasern. Gleichzeitig bewegen sich
jedoch die Salze nach beiden Richtungen zu, und diese Bewegung fithrt allmahlich
zum Verschwinden der Konzentrationsdifferenz zwischen AuBenlosung und
Faserinneren. Ist dieser Zustand einmal erreicht, so hért der Wasserstrom nach
innen auf und es kommt zum Stillstande und mit der Zeit sogar zu einer Umkehr
des Stromes. Das durch das Wegdiffundieren der Binnensalze {iberschiissig ge-
wordene Wasser stromt nunmehr aus den Muskelfasern in die AuBenlosung.
Auf die erste Phase der Gewichtszunahme folgt also eine zweite mit Gewichts-
abnahme und zwischen beiden erreicht das Gewicht des Muskels ein Maximum.
Diese Tatsache war schon FLETCHER!) bekannt. Er versuchte sie damit zu
erkldren, daBl er annahm, dafl die bishin streng semipermeablen Fasergrenz-
schichten nun plotzlich fiir geloste Ionen durchlissig wiirden und demzufolge
ein Ausstromen von Salzen und Wasser einsetzte. Dall wir jedoch keine Urasche
haben anzunehmen, dafl die Fasergrenzschichten fiir Ionen von Anfang an un-
durchlissig seien, wie dies FLETCHER tut, ist schon 6fters hervorgehoben worden.
Nichtsdestoweniger kénnte es aber moglich sein, dafl diese Permeabilitat zu einem
gegebenen Zeitpunkte plotzlich stark zunihme. Dall dies aber nicht der Fall
ist, zeigen Versuche von LANGIER und BfinarD2). Diese Autoren konnten nam-
lich feststellen, daf3 eine pl6tzliche Zunahme im Elektrolytgehalte der AuBen-
16sung im erwidhnten Momente nicht erfolgt, sondern die Ausstromung der
Muskelsalze vielmehr von Anfang an mit einer gleichmiBig abnehmenden Ge-
schwindigkeit vor sich geht. Dieses Verhalten entspricht aber durchaus der von
uns vertretenen Anschauung, dafBl eine gewisse Permeabilitiat fiir Salze seitens

1) Frercmer: Journ. of physiol. Bd. 30, S. 414. 1904,
?) LANGIER et BENARD: Journ. de physiol. et de pathol. gén. Bd. 13, S. 497. 1911.
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der Fasergrenzschichten von Anfang an bestehe und zun#chst auch keine nennens-
werten Verinderungen erfahre.

Die franzosischen Autoren beobachteten jedoch noch eine weitere interessante
Tatsache, namlich, ddB Muskeln, welche sich in einer Lésung von verhaltnis-
miBig geringer Hypotonie befanden und in dieser das Maximum der Wasser-
aufnahme bereits hinter sich hatten, so daf ihr Gewicht schon im Abnehmen
begriffen war, wieder Wasser aufnehmen und anschwellen, wenn sie in eine noch
verdiinntere Losung oder in destilliertes Wasser gebracht worden. Um nun diese
Tatsache erkliren zu konnen, sehen sich LANGIER und BENARD genétigt, noch
eine weitere Annahme zu machen. Sie stellen sich vor, daB die Muskelfasern
von einer elastischen Membran umgeben wire, deren Spannung der osmotischen
Wasseraufnahme ein Ziel setzt. Der Punkt der maximalen Wasseraufnahme
wire daher nach dieser Hypothese dadurch charakterisiert, daf sich hier der
osmotische Druck im Inneren der Fasern und die Spannung der erwahnten elasti-
schen Membran sich gerade die Wage hielten. Durch diese Annahme wiirde es
zwar verstindlich, daB die Uberfithrung des Muskels in eine verdiinntere Lésung
oder in destilliertes Wasser eine neuerliche Wasseraufnahme zur Folge hat, da
hierdurch der Unterschied zwischen dem osmotischen Drucke des Muskelinneren
und der AuBenfliissigkeit erh6ht wird. Auch sonst scheinen die bekannten Tat-
sachen sich gut mit der Auffassung der franzosischen Autoren zu vertragen.
Immerhin ist es doch nicht ganz unbedenklich, eine derartige Hilfshypothese,
fir die jeder Beweis einstweilen fehlt, aufzustellen, um so mehr, als die
beobachteten Erscheinungen auch ohne dieselbe erklart werden konnen. Be-
findet sich nimlich ein Muskel in osmotischem Gleichgewichte mit einer gewissen
hypotonischen Salzlosung, so heilt dies nach den obigen Auseinandersetzungen,
daB der osmotische Druck der AuBlenlésung mit dem in den Muskelfasern gleich
geworden ist. Wird jetzt die AuBenlésung gegen eine verdiinntere gewechselt,
so entsteht wiederum ein Unterschied zwischen den beiden osmotischen Drucken
und dieser wird naturgemifBl ebenfalls zuerst durch eine Wasserverschiebung
in die Richtung der Muskelfasern ausgeglichen. Also wird der Muskel neuerdings
anschwellen.

In hypertonischen Liosungen nehmen die Muskeln zunichst an Gewicht ab.
Die Erklarung dieser Tatsache ergibt sich aus obigen Erdrterungen von selbst.
Die in die Faser eindringenden gelosten Stoffe setzen dieser Wasserabgabe aber
bald ein Ziel, und zwar auf zweifache Weise. Einmal erhchen sie den osmotischen
Druck im Muskelinneren, dann schidigen sie aber auch recht bald die Grenz-
schichten, welche hierdurch ihre Empfindlichkeit fiir osmotische Unterschiede
verlieren.

Samtliche bisher besprochenen Tatsachen lassen sich also ohne Schwierigkeit
als osmotische Erscheinungen deuten und sind als solche an die Unversehrtheit
der Fasergrenzschichten gebunden, welche zwar fiir Ionen nicht undurchlissig
sind, wie dies frithere Forscher gemeint haben, aber Wasser jedenfalls ganz
wesentlich leichter und schneller durchlassen als geloste Stoffe. Mzras!) hat
nun gezeigt, dal Muskeln, die einmal mit destilliertem Wasser behandelt worden
waren und dann, in Ringerlésung gebracht, wieder ihr urspriingliches Gewicht
zuriickgewannen, ein zweites Mal in destilliertes Wasser gelegt, sich wesentlich
anders verhalten als das erstemal. Von den beiden ersten Perioden der Wasser-
aufnahme bzw. -abgabe ist bei solchen Muskeln nichts mehr zu merken. Sie
tiberspringen diese vielmehr und zeigen sofort jene langsame und verhaltnismaBig
anhaltende Gewichtszunahme, welche von ME1Gs als drittes Stadium der Muskel-

1) MEres: Americ. journ. of physiol. Bd. 26, S. 191. 1910.
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schwellung bezeichnet wurde, Zu dieser Zeit sind bereits die Membranen des
Muskels vollkommen zerstért, und das Gewebe verhilt sich im wesentlichen wie
irgendein lebloses Kolloid. Die Wasseraufnahme in dieser Periode muB also als
Quellung eines Eiweillgeles angesehen werden. Das Charakteristische fiir die
Vorginge im Muskel wihrend dieser Periode ist die Siurebildung, welche nach
Absterben desselben an Intensitdt ganz bedeutend zunimmt. Die gebildeten
Sauren (Milchsiure und Phosphorsiure) erhéhen die Quellbarkeit der EiweiS3-
kérper im Sinne der allgemein giiltigen GesetzméiBigkeiten der Kolloidchemie.
Diese Auffassung wird in neuerer Zeit von fast sdmtlichen Autoren vertreten,
und nur WINTERSTEIN!) versuchte sie in einer Arbeit zu widerlegen.

In seiner Beweisfithrung stiitzte sich dieser Forscher im wesentlichen auf seine Ver-
suche mit zerstiickelten Muskeln und Muskelbrei. Das wichtigste Ergebnis dieser Versuche
wire die Tatsache gewesen, daB zerschnittene Muskeln keine oder doch nur eine ganz un-
betrachtliche Wasseraufnahme in hypotonischen Losungen aufweisen sollten. Der Unter-
schied zwischen dem Verhalten ganzer und zerschnittener Muskeln wurde von WINTERSTEIN
auf das Fehlen semipermeabler Membrane in den letzteren zurtickgefiihrt. Er schloB dem-
nach aus seinen Versuchen, dafl die Wasseraufnahme des Muskels in hypotonischen Lésungen
durchweg nur osmotischer und nicht etwa kolloidchemischer Natur seien. Durch die unter
WINTERSTEINS eigener Leitung ausgefiihrten Versuche WEBERS?) ist jedoch gezeigt worden,
daf diese SchluBfolgerung eine falsche war. Die Ergebnisse WINTERSTEINS wurden ledig-
lich dadurch verursacht, daf die im Muskel gebildete Milchsdure aus den Gazesickchen in
die umgebende Fliissigkeit diffundierte. Wurde dies dadurch verhindert, daB zur AuBen-
16sung etwas Milchsdure hinzugefiigt wurde, so quollen die zerstiickelten Muskeln im selben
Grade wie unversehrte. Demzufolge schlieft sich WEBER — und wohl auch WINTERSTEIN —
der v. ForTaschen Auffassung an, daBl die Wasseraufnahme des toten Muskels eine EiweiB3-
quellung darstellt.

Weniger geklart erscheinen die Vorgéinge wihrend der vierten Phase, welche
mit einer neuerlichen Gewichtsabnahme des Muskels einhergeht. Mzies erklart
diese dadurch, daB die Wegdiffusion der Milchsdure wiahrend dieser Periode
die Neubildung derselben bereits iibertrifft und demzufolge eine stufenweise
Entsiuerung des Muskelinneren erfolgt. Damit vermindert sich der Quellungs-
grad der Muskelproteine, und diese geben einen Teil ihres Quellungswassers ab.
v. FyrTH und LENK3) meinen hingegen, dal die Wasserabgabe eine direkte Folge
der andauernden Milchsgurewirkung sei. Der Saurequellung des dritten Stadiums
folgt nach diesen Autoren eine Gerinnung der betreffenden EiweiBkérper, welche
mit einer Entquellung verbunden sei. Auch die Gerinnung durch Warmezufuhr
und gewisse Gifte geht mit einer Gewichtsabnahme des Muskels einher, welche
ebenfalls als eine Entquellung angesprochen wird.

Diesen Anschauungen steht nun die WEBERS 2) gegeniiber, nach welcher es
sich bei der in Rede stehenden Gewichtsabnahme {iberhaupt nicht um eine Wasser-
abgabe, sondern um eine solche gelosten Eiweilles handeln sollte. Dieser Autor
beobachtete, daB, wenn Muskelstiickchen mit einer fiir Salz und Wasser leicht
durchgéngigen, fiir Eiweil hingegen undurchlédssigen Membran umgeben wurden,
die so entstandenen kiinstlichen Zellen wihrend der in Frage stehenden Zeit
keine Gewichtsabnahme aufwiesen, sondern die Wasseraufnahme vielmehr un-
unterbrochen fortdauerte. Wurde die fiir Eiweil undurchlissige Membran mit einer
durchlassigen ersetzt, so erfolgte eine deutliche Gewichtsabnahme der Zellen,
wihrend die AuBenlosung nachweisbar gelostes Eiweil enthielt. WEBER folgert
daher, daB unter der andauernden Einwirkung der Milchsiure es schlieBlich
zu einer Zerquellung der MuskeleiweiBkorper kime, durch welche diese in Losung
gingen und die Muskeln hierdurch an Gewicht abnehmen. Die von v. FyrTH an-

1) WiINTERSTEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 75, S. 48. 1916.
2) WeBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 187, 8. 165; Bd. 191, S. 186. 1921.
3) v. ForTE u. LENK: Biochem. Zeitschr. Bd. 33, S. 341. 1911.
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genommene entquellende Wirkung héherer Milchsdurekonzentrationen wurde
von WEBER iiberhaupt geleugnet. Demgegeniiber haben neuerdings Dux und
Low?) (unter v. ForTH) eindeutig nachgewiesen, daB Milchsiure, dhnlich wie
auch andere Sauren, in hoéheren Konzentrationen wieder entquellend wirken
kann. Den von WEBER beobachteten EiweiBiverlust des Muskels wihrend der
Gewichtsabnahme konnten sie allerdings auch bestéitigen, doch fanden sie, daf3
dieser nur etwa 209, des genannten Gewichtsverlustes des Muskels gleichkommt.
Auch sind die Anschauungen WEBERS schwer mit der Beobachtung von v. FORTH
und Lexk in Einklang zu bringen, nach welcher in einem fiinften Stadium es
wieder zu einer Gewichtszunahme kommt. v. F¢RTH und LENK erkliren diese
Tatsache mit einer Quellung der geronnenen Muskeleiwei8kérper. Dafl geronnene
Proteine quellen koénnen, steht auBer Zweifel, und so wire es nicht weiter ver-
wunderlich, wenn auch die Muskeleiweikérper nach Ablauf der mit der Ge-
rinnung einhergehenden Entquellung neuerdings zu quellen beginnen wiirden.
Viel schwerer erscheint die Erklirung dieser Erscheinung auf Grund der WEBER-
schen Anschauung. Nach diesem Autor befinde sich ja der Muskel zu diesem
Zeitpunkte bereits im Zustande einer weitgehenden Verfliissigung. Es ist also
unerklirlich, wie unter diesen Umstéinden eine neuerliche Gewichtszunahme
des Muskels erfolgen konnte.

Eine Entscheidung zwischen den beiden genannten Auffassungen ist derzeit
wohl noch nicht méglich. Fiir beide scheinen Tatsachen zu sprechen, welche mit
Hilfe der anderen Theorie nicht zu erkliren sind. Eine einheitliche Deutung
samtlicher Tatsachen steht also einstweilen noch aus.

IV. Physikalische Chemie glatter Muskeln.

Uber die physikalische Chemie glatter Muskeln sind Untersuchungen bisher
nur von Meics ausgefilhrt worden. Sie beziehen sich auf die Muskulatur des
Froschmagens einerseits?) und auf den Adductor der Muschel Venus mercenaria
andererseits®). Aus diesen Untersuchungen geht hervor, daB membranartige
Gebilde, welche fiir Molekiile oder Ionen ein Diffusionshindernis darstellen
wiirden, bei glatten Muskeln nicht vorhanden sind. Im wesentlichen ver-
halten diese sich demnach in Losungen wie einfache Gallerten. Wasserauf-
nahme und -abgabe erfolgt bei ihnen ausschlieflich infolge von Quellung bzw.
Entquellung.

Quellung, Gewichts- und auch Léngenzunahme verursachen Ringerlosung
(unabhangig vom osmotischen Drucke), ferner isotonische Lésungen von NaCl,
Rohrzucker, Traubenzucker und Alanin. Gewichtsabnahme, Entquellung und
Verkiirzung verursachen Siauren und KCl-Losungen.

Auch chemische Analysen zeigen, daf die Grenzschichten glatter Muskel-
fasern kein Diffusionshindernis fiir geloste Substanzen darstellen. So geben
glatte Muskeln in einer Rohrzuckerlésung erhebliche Na, K und Cl an die AuBen-
16sung ab und nehmen dafiir Rohrzucker und Wasser auf. Dies zeigt z. B. folgen-
der Versuch MEIiGs’:

Der glasige Teil eines Adductors von Venus mercenaria enthielt urspriing-
lich: 25,59, Trockensubstanz, 0,326%, K und 0,1849, Na; nach 41 Stunden in
309, Rohrzucker bei 11—12°: 279, Trockensubstanz, 0,089, K und 0,029, Na.
Hierbei blieb der Muskel gut erregbar.

1) Dux u. Low: Biochem. Zeitschr. Bd. 125, S. 222. 1921.
%) ME1cs: Journ. of exp. zool. Bd. 13, S. 497, 1912.
3) ME1cs: Journ. of biol. chem. Bd. 17, S. 81. 1914; Bd. 22, S. 493. 1915.
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Zusammenfassende Darstellungen.
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1909. — Ricuer, C.: La Physiologie des Muscles et des Nerfs. Paris 1882.

I. Das Langen-Spannungs-Diagramm.

Tragen wir in einem Koordinatensystem die verschiedenen Léngen des
Muskels auf der Abszisse und die zugehérigen vom Muskel ausgeiibten Spannungen
als Ordinaten auf, so erhalten wir eine Lingen-Spannungs-Kurve. Die Langen-
Spannungs-Kurve des ruhenden Muskels und die Langen-Spannungs-Kurve des
tatigen Muskels ergeben zusammen das sog. Ladngen-Spannungs-Diagramm. — An
der Hand dieses Diagramms 148t sich eine Reihe von Tatsachen aus der Muskel-
mechanik erdrtern, denn es zeigt uns die verschiedenen Veranderungen von Liange
und Spannung, die bei all den verschiedenen Formen der Muskelkontraktion vor-
kommen.

1. Die Lingen-Spannungs-Kurve des ruhenden Muskels.

Die Veranderung der Muskellinge bei wechselnder Belastung wurde von
WEBER2) im Jahre 1846 untersucht. Er zeigte, dafl ein bestimmter. Zuwachs
der Belastung den Muskel um so weniger verldngert, je starker er schon gedehnt

1) Ubersetzt von E. BRUCKE.
?) WEBER, E.: Muskelbewegung. Handwoérterbuch der Physiologie, Bd. ITI, Teil 2,
S. 110. Braunschweig 1846.
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ist, bis er schlieBlich reift. Der ruhende Muskel folgt also nicht dem HookEschen
Gesetz, demzufolge der Liéngenzuwachs proportional mit der Last wichst, und
das im allgemeinen fiir anorganisches Material gilt. Spétere Untersucher [MAREY 1),
Bropie?), HaAvcrarT3) und andere] haben, abgesehen von technischen Ver-
feinerungen, zu WEBERS originellem und héchst einfachem Versuche wenig Neues
hinzugefiigt. WERTHEIM %) versuchte den Nachweis zu erbringen, dafl die Kurve
eine Hyperbel sei, wenn sie aber wirklich einmal hyperbolisch verlauft, so ist
dies nur ein Zufall. Die theoretische Bedeutung der Kurve ist vor kurzem
von CHRISTEN?) erdrtert worden. Ihr Verlauf hangt sehr von dem zeitlichen
Verlauf der Belastung ab; mit dem der Entlastungskurve stimmt er nicht
iiberein.

Der Muskel kehrt nicht zu seiner Ausgangslange zuriick und ist auch bei
gleicher Belastung langer, wenn er vorher gedehnt und vor allem, wenn er weit
iiber seine physiologische Linge gedehnt worden war. Der Verlauf der Kurve
kann jedenfalls nur eine empirische Bedeutung haben, denn er entspricht nur der
komplexen Resultante aus den verschiedenen Dehnungskurven der einzelnen
Fibrillen, des Sarkoplasmas und des Bindegewebes, die sich alle am Aufbau des
Muskels beteiligen.

DaB die Dehnung auch einen chemischen EinfluBl auf den Muskel ausiibt,
geht aus den Versuchen von Eppy und Downs$) hervor, die vorher gedehnte
Muskeln rascher ermiiden sahen und wihrend der Dehnung eine gesteigerte CO,-
Ausscheidung fanden. Andererseits fand Bropie2) den Verlauf der Kurve ab-
hingig von der O,-Zufuhr zum Muskel. Auch die Ermiidung &dndert die Kurven-
form, und zwar ist der ermiidete Muskel im allgemeinen langer, wie WEBER?) als
erster festgestellt hat.

Die Dehnbarkeit des Muskels im Tiere wird durch das Tonusproblem kom-
pliziert. So bewirkt die Nervendurchschneidung eine weitere Dehnung des Mus-
kels. Ahnliche Schwierigkeiten ergeben sich beim Studium der Dehnbarkeit
der glatten und der Herzmuskulatur, die Langendnderungen ohne entsprechende
Spannungsénderungen zeigen.

2. Die Lingen-Spannungs-Kurve des titigen Muskels.

Eine #hnliche Kurve kann fiir den tédtigen Muskel auf zweierlei Wegen be-
stimmt werden: a) Wir kénnen den Muskel, ausgehend von verschiedenen An-
fangslingen, in einen dauernden Tetanus versetzen und mit einem geeigneten
Spannungshebel das Maximum der Spannung verzeichnen, das er ohne Lingen-
anderung erreicht. Wir nennen solche Kontraktionen ,,isometrisch, sie werden
in Abb. 44 durch die vertikalen Strecken AC, GD, HL, PM dargestellt, und
die Kurve MLDC bildet die Léngen-Spannungs-Kurve des tatigen Muskels.
b) Ausgehend vom ruhenden Muskel, der mit verschiedenen Gewichten im

1) MareY: Du Mouvement etc. Paris 1868.

2) Bropig, T. G.: Extensibility of Muscle. Journ. of anat. a. physiol. Bd. 29, S. 367.
1895.

3) HavcrAFT, B.: Extensibility of Animal Tissues. Journ. of physiol. Bd. 31, S. 392.
1904.

4) WerTHEIM, M. G.: Mémoire sur ’élasticite. Ann. de chim. et de physique, 3. Ser.
Bd. 31, S. 385. 1847. :

5) CarisTEN, T.: Theoretischer Essay tiber Muskelmechanik. Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 142, S. 15. 1911.

6) Eppy, N. B. and A. W. Dowxs: Extensibility of Muscle. Americ. journ. of
physiol. Bd. 56, S. 182 u. 188. 1921. . -

) Zit. auf S.146.
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Spannungsgleichgewicht steht, koénnen wir den Muskel sich bei konstanter,
durch die Belastung gegebener Spannung durch eine langer dauernde Kon-
traktion verkiirzen lassen.
In diesem Falle nennen
wir die Kontraktionen iso-
tonisch, und sie werden in
Abb. 44 durch die Strecken
GT, AM und SL versinn-
bildlicht. Vermutlich liegen
bei einem prolongierten Teta-
nus die Punkte der starksten
Verkiirzung auf der gleichen
Kurve wie die Punkte grofter
Spannung, doch ist diese
Frage bisher nicht syste-

Abb, 44, 14 g b b den Tt matisch untersucht worden.
. 44. Langen-Spannungs-Diagramm nach den Unter- : 5 _
suchungen BECKs am tetanisch kontrahierten Frosch- IVVemgstensl am.la};e.réld 1\%6
gastrocnemius. Der physiologische Bereich liegt zwischen angte BLIX )ml.t elden Me-

den Linien GD und VW. thoden zu der gleichen Kurve.

Spannung

3. Verschiedene Kontraktionsformen konnen in folgender Weise klassifiziert
und anschaulich gemacht werden.

1. Isometrische Kontraktionen sind nach dem oben Ausgefiihrten solche,
bei denen die Lange des Muskels annahernd konstant bleibt. Sie kénnen als
ein Spezialfall der auxotonischen Kontraktionen angesehen werden, d. h. solcher,
bei denen die Spannung nicht konstant bleibt, sondern zunimmt. — Die Kon-
traktion gegen irgendeine Feder, mag die Verkiirzung grof oder klein sein, ist
also stets auxotonisch [SANTESSONZ2)].

2. Isotonische Kontraktionen sind nach dem oben Ausgefiihrten solche, bei
denen die Spannung des Muskels konstant ist, wiahrend seine Lénge sich @ndert.
Praktisch kénnen sie nur durch méglichste Verkleinerung des Tragheitsmomentes
des Hebels erreicht werden, andernfalls wird der Muskel dadurch, daB er den
Hebel beschleunigen kann, eine zu hohe Spannung entwickeln kénnen. Wegen
der praktischen Schwierigkeiten, solche Kontraktionen streng isotonisch ablaufen
zu lassen, ist es besser, sie als Lidngenkurven zu bezeichnen.

3. Bei Uberlastungskontraktionen bleibt das Gewicht bis zum Momente der
Reizung unterstiitzt und kann erst dann gehoben werden, wenn die Spannung
des titigen Muskels ebenso grof3 wird, wie die entgegengesetzt wirkende Kraft
des Gewichtes. Solche Kontraktionen werden durch die Linien 4BL und GFM
(Abb. 44) dargestellt. Der Muskel entwickelt zuerst Spannung lings der
Strecke 4B, dann verkiirzt er sich lings der Strecke BL. Die dabei geleistete
Arbeit entspricht dem Rechteck NBLH. Eine Uberlastungskontraktion gegen
ein Gewicht, das zu schwer ist, um vom Muskel gehoben zu werden, ist isometrisch,
z. B. AC. Wenn eine Reizung nicht lange genug anhilt, verkiirzt sich der Muskel
natiirlich nicht bis zur Kurve des titigen Muskels M LDC, sondern nur bis zu einem
unter ihr gelegenen Punkt, z. B. bis #. Wird nun das Gewicht, z. B. bei einer
Muskellange OG, unterstiitzt und der Muskel erneut und in gleicher Weise ge-
reizt, so kann er sich z. B. entlang dem Wege GFK bis zur Lange OH verkiirzen.

1) Buix, M.: Die Lange und Spannung des Muskels. IIL. Skandinav. Arch. f. Physiol.
Bd. 5, 8.'150. 1895.

%) SanTEssoN: Uber die mechanische Leistung des Muskels. Skandinav. Arch. f. Physiol.
Bd. 1, 8. 1. 1889; ferner ibid. Bd. 3, S. 381. 1892; Bd. 4, S. 46—193. 1893.
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Wird er bei der Liange OH wieder gereizt, so kann die Langen-Spannungs-Kurve
des tatigen Muskels TM LDC erreicht werden. Dies illustriert drei Tatsachen:
a) Je hoher das Niveau der Unterstiitzung liegt, um so kiirzer wird der Muskel
bei einer gegebenen Reizung, d. h. OP <OH <0G <ON [v.Kries?), Brrx?)].
Gewisse Ausnahmen, die MULLER3) beschrieben hat, miissen auf der Tragheit
und der durch sie bedingten Schleuderung seines Hebels beruhen. b) Je héher
das Unterstiitzungsniveau, desto kiirzer wird die Strecke, durch die das Gewicht
gehoben wird, i. e. MK <KF < AF. In gewissen Fillen scheint dies fiir die
glatte Muskulatur nicht zuzutreffen [Scmurz?)]. c) Der gleiche Vorgang liegt
der als Zuckungssummation bezeichneten Erscheinung zugrunde, und er ver-
anschaulicht die Entstehung des Tetanus.

4. Anschlagszuckungen entsprechen in Abb. 44 den Wegen AFD, SBC und
GPM. Der Muskel verkiirzt sich zunichst entlang der Strecke AF, an diesem
Punkt stoBt er auf einen Widerstand, gegen den er die Spannung FD entwickelt.
Solche Zuckungen wurden von Kries, SCHENK ), Brix und KAISER®) untersucht.

5. Bei Koniraktionen mit Anfangshemmung [Fick7?)] ist die Verkiirzung
so lange verhindert, bis der Muskel seine volle Spannung entwickelt, worauf
er sich plotzlich verkiirzen kann (WURF).

6. Einen komplizierteren Typus stellen die Schleuderzuckungen dar, bei denen
der Muskel gegen einen Hebel mit sehr hohem Triagheitsmoment arbeitet. Die
Spannung steigt wiahrend der Beschleunigung des Hebels steil an, sinkt aber dann
auf Null, wenn sich der Hebel infolge seines Tragheitsmomentes vom Muskel abhebt.

Gleichzeitige Veranderungen von Spannung und Lénge konnen auf dreierlei
Wegen untersucht werden: a) Wir kénnen die Langenénderung verzeichnen und
die zugehorigen Spannungen entweder aus der Beschleunigung berechnen, wenn
die Aquivalentmasse bekannt ist, oder aus der Last, wenn das Trigheitsmoment
geniigend klein ist, um vernachlissigt zu werden; b) wir kénnen das eine Ende
des Muskels mit einem Spannungshebel, das andere mit einem Léngenhebel
verbinden [ScHENKS), Brix?), v.Kries!)]; ¢) wir konnen zur Registrierung
Apparate verwenden, wie z. B. das Myographion von Brix?).

Bei gleichzeitiger Beobachtung der Liéngen- und Spannungsunterschiede
kann der Weg verfolgt werden, den der Muskel im Langen-Spannungs-Diagramm
nimmt. Solche ,,Wege® hat Brix fiir eine Reihe verschiedenartiger Kontrak-
tionen beschrieben.

4. Gewisse Eigentiimlichkeiten des Lingen-Spannungs-Diagramms.

1. Wir haben Anhaltspunkte dafiir, dafl die Langen-Spannungs-Kurve des
tatigen Muskels bei hoher Spannung die des ruhenden Muskels schneidet. Wir

1) K=riEs, J. v.: Untersuchungen zur Mechanik des quergestreiften Muskels. Arch.
f. Anat. u. Physiol.,, Physiol. Abt., 1880, S. 348 u. 1892, S. 1.

2) Brix: zitiert auf S. 148.

3) MULLER, R.: Untersuchungen iiber Muskelkont. I. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 107, S. 133. 1905.

4) Scrurz, P.: Arch. f. Anat. u. Physiol., Suppl.-Bd., 1903, S. 1—130. :

5) ScrENK, F.: Uber Anschlagzuckungen. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 57,
S. 106. 1894.

6) Ka1sER, K.: Zur Analyse der Zuckungskurve des quergestreiften Muskels. Zeitschr.
f. Biol. Bd. 33, S. 157. 1896.

7) FicK, A.: Verhandl. d. phys.-med. Ges. zu Wiirzburg, N. F. Bd. 18. 1884; ferner:
Gesam. Schriften Bd. II, S. 329.

8) ScHENK, F.: Weitere Untersuchungen iiber den Einfluf der Spannung auf den
Zuckungsverlauf. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 61, S. 77. 1895.

9) Brix: Die Linge und die Spannung des Muskels. I. Skandinav. Arch. f. Physiol.
Bd. 3, S. 295. 1892. '
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miiBten also erwarten, daBl der schwer belastete Muskel sich bei der Reizung
verlangert. Dafl dies wirklich der Fall ist, wurde zuerst von WEBER?) gezeigt
(,, Webersches Paradoxon‘‘). Diese Beobachtung ist von RicHET?) und anderen
bestatigt worden, und zwar speziell bei Reizung der Muskeln mit konstantem
Strom. Joteyro3) hilt das WEBERsche Paradoxon fiir eine Ermiidungs-
erscheinung. .Jedenfalls findet es sich nur oberhalb der physiologischen Be-
lastungsgrenze. Brix4) leugnet es, BECKS) erortert es nicht.

2. Die Langen-Spannungs-Kurve des tatigen Muskels verlauft bei niedriger
Spannung steiler als das entsprechende Kurvenstiick des ruhenden Muskels
(AM > GT). Hieraus konnen wir den Schlufl ziehen, daf innerhalb gewisser
Grenzen eine gréflere (nicht unterstiitzte) Last durch eine groflere Strecke gehoben
werden kann als eine kleinere, eine Tatsache, die wiederholt bestatigt worden ist.
Ihre Erklarung schien Schwierigkeiten zu machen [INOUYE®)], aber aus dem
Verlauf der Kurven scheint sie mir ohne weiteres hervorzugehen. Bei der Be-
lastung Null wird beim tatigen Muskel die Spannung des contractilen Apparates
zur Deformation (Verkiirzung) des Muskelbindegewebes verwendet. Eine kleine
Belastung hat im Vergleich zu dieser ,,inneren Spannung‘ eine geringe Wirkung
und erhoht daher die Lange des kontrahierten Muskels nur wenig. Der ruhende
Muskel wird auch durch kleine Lasten gedehnt. Daher wird eine etwas grofere
Last von einem wesentlich tieferen Niveau aus gehoben, dabei aber (absolut)
fast ebenso hoch emporgehoben wie eine kleinere Last.

3. Die Kurve geht durch ein Maximum und ein Minimum. — Diese Tatsache
wurde zuerst von Brix?) beobachtet, und Beck %) hat sie bestéitigt. BrLix stellte
das Minimum (Y in Abb. 44) auf eine originelle Art fest, indem er den Muskel
bei verschiedener Lange und konstanter Belastung unterstiitzte Kontraktionen
ausfithren lieB. Bei Langen, die nur wenig kleiner oder gréfler waren als OX,
wurde diese Last gehoben, withrend bei der Lange OX die Last nicht mehr ge-
hoben wurde. Ahnlich fand Kozawa8), daB der systolische Druck, den das Schild-
krétenherz entwickelt, durch ein Maximum hindurchgeht, wenn das Volumen
des Herzens zunimmt. Dabei miiite aber noch untersucht werden, ob auch
die Spannung der Herzmuskelfasern durch ein Maximum geht, denn die Spannung
ist nicht proportional dem Druck, sondern eher dem Produkt aus Druck (Tension)
und Radius, wie in einer Seifenblase. Uberdies bedeutet eine ,,isometrische‘ Kon-
traktion des Herzens praktisch nur eine Kontraktion ohne Voluménderung ; ist nun
der Hohlraum des Herzens anfangs irgendwie elliptisch, so konnten die Fasern bei
der Kontraktion sich betrachtlich verkiirzen, ohne daf3 das Volumen sich zu andern
brauchte. ScHULZ?) hat an glatten Muskeln kein derartiges Maximum beobachtet.

4. Der Spannungszuwachs, d. i. die Endspannung minus der Anfangsspannung,
geht durch ein Maximum, das mit der Lange des Muskels wichst und dann sinkt

1) WEBER: zitiert auf. S. 146.

%) RicuET, C.: Physiol. des muscles et des nerts. Paris 1882. S. 162.

3) JOoTEYKO, J.: La Fonction Musculaire, S. 218. :

4) Brix, M.: Die Lénge und die Spannung des Muskels. IV. Der tetanisierte Muskel.
Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 5, S. 173. 1895.

5) BECg, O.: Die gesamte Kraftkurve des tetanisierten Froschgastrocnemius und ihr
physiologisch ausgenutzter Anteil. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 193, S. 495.
1921 —1922.

6) InouvE, T.: Wachsen der Hubhohe bei steigender Last ist eine Eigenschaft der
Muskelelemente und nicht ihrer anatomischen Anordnung. Verhandl. d. phys.-med. Ges.
Bd. 41, S. 45. 1911.

7) Brix: zitiert auf S. 148.

8) Kozawa, S.: The mechanical regulation of the heart beat in the tortoise. Journ.
of physiol. Bd. 49, S. 233. 1915. _

9) ScHULZ: zitiert auf S. 149.
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es wieder auf Null ab. Angaben hieriiber finden sich in den Arbeiten von Brix?),
Evans und Hmr?), Dor3) und BEck?).

5. Der praktisch (im lebenden Tiere) inm Betracht kommende Abschnitt des
Ldngen-Spannungs-Diagramms erstreckt sich beim Frosch nach BEck?') von einer
Lange, die beim ruhenden Muskel der Spannung Null entspricht; bis zu einer
Lange, bei der der kontrahierte Muskel noch nicht ganz maximale Spannung
entwickelt. (Also die Fliche GDWYV in Abb. 44.) Dabei verkiirzt sich
der Muskel um etwa 3,5 mm oder etwa um 10%. Im allgemeinen kann
man sagen, dafl der grofte Spannungszuwachs bei einer Muskellinge er-
folgt, die der stirksten Dehnung des Muskels in vivo entspricht. Evans
und Hmr?) fanden die optimale Linge etwas kleiner, BEck etwas grofler
als die maximale Muskellinge in wivo; dabei untersuchten jene Zuckungen
des Sartorius, dieser Tetani des Gastrocnemius. FrANKE®) fand an mensch-
lichen Armmuskeln das Maximum der Spannung, wenn der Arm leicht ge-
beugt war.

6. Die absolute Muskelkraft. Diese GroBe wird nach BEck4) am besten
definiert als der ,,maximale Spannungszuwachs, bezogen auf die Einheit des
Muskelquerschnitts, welcher bei maximaler Erregung und giinstigster Anfangs-
lage erreicht wird“. Am Froschgastrocnemius fand er die absolute Muskelkraft
unter Zugrundelegung dieser Definition gleich 1,83 kg pro qem. Diese Definition
148t sich bei menschlichen Muskeln vielleicht schwer anwenden, und es sei deshalb
fiir sie die Definition von FRANKE®) zitiert; nach ihm ist die absolute Muskel-
kraft die ,,maximale Kraft (Spannung) pro Quadratzentimeter der physiologischen
Querschnittsflache, welche der Muskel bei maximaler Innervation und giinstiger
Lange auszuiiben imstande ist*‘. Bei dieser Definition findet er bei menschlichen
Muskeln den auffallend hohen Durchschnittswert von 11,1 kg pro gem [vgl. auch
REYS’®) Angaben fiir menschliche Muskeln]. MARrRcEAU?) fand bei den Muskeln
der Mollusken Pecten, Solen und Mactra 1,5—3,6 kg pro qem und KanN8) bei
Insektenmuskeln 4,7 kg pro qem [vgl. auch LEE, GUNTHER und MELENEYS?)
Angaben fiir verschiedene Muskeln der Katze].

JANSEN') hat die Beziehung zwischen der Anordnung der Muskelfasern
und der Kraft, die sie zu entwickeln haben, untersucht. Der physiologische
Querschnitt eines Muskels wird definiert als die Summe der senkrecht durch
samtliche Fasern gelegten Querschnitte. :

1) Brix: zitiert auf S. 148.

2) Evaxs, C. L. and A. V. Hir: Journ. of physiol. Bd. 49, S. 10. 1914—1915.

3) Dor, Y.: Journ. of physiol. Bd. 54, S. 218. 1920.

4) BEck: zitiert auf S. 150.

5) FrankE, F.: Die Kraftkurve menschlicher Muskeln bei willkiirlicher Innervation
und die Frage der absoluten Muskelkraft. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 184, S. 300.
1920.

) Reys, I. H. O.: Uber die absolute Kraft der Muskeln im menschlichen Korper.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 160, S. 183—204. 1915. — Derselbe: Over de absolute
Kracht van spieren in het menschelijk lichaam. Nederl. Tijdschr. v. Geneesk. Bd. 11,
S. 1121—1129. Amsterdam 1912. (Zitiert von FRANKE.)

7) MarCEAU, F.: Recherches sur la morphol., ’histologie et la physiol. comparée des
muscles adducteurs des mollusques acephales. Arch. de zool. exp. et gén., 5. Ser., Bd. 2,
S. 295—469 (399). 1909.

8) Kann, R. H.: Zur Physiologie der Insektmuskeln. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 165, S. 285. 1916.

%) Leg, GuNTHER and MELENEY: Some of the general physiol. properties of diaphragm
muscle as compared with certain other mammalian muscles. Americ. journ. of physiol.
Bd. 40, S. 446. 1916.

10) JANSEN, J.: On the length of muscle fibre and its meaning in physiology and patho-
logy. Journ. of anat. a. physiol. Bd. 47, S. 319. 1912—1913.
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5. Die allgemeine Bedeutung des Lingen-Spannungs-Diagramms

erhellt aus der Tatsache, daB es eine Theorie der Muskelmechanik darstellt, die von
der Arbeit WEBERS!) datiert und die man die Theorie des elastischen Kérpers
nennen kann. Allgemein gesagt, stellt die Theorie fest, daBl die mechanischen
Verinderungen des tétigen Muskels samtlich als elastische Form#nderungen
eines neuen elastischen Korpers angesehen werden konnen, des tatigen Muskels,
der plotzlich aus dem alten elastischen Korper, dem ruhenden Muskel, im
Augenblick der Erregung entstanden ist, und in den er sich im Momente der Er-
schlaffung wieder verwandelt. Diese Theorie hat frither ein groBes Ansehen
genossen, aber — wie dies bei so manchen anziehenden Theorien gegangen ist —
ihre Anwendung ist auf um so grofere Schwierigkeiten gestofien, je mehr Tat-
sachen bekannt wurden; dies zeigen die folgenden Erorterungen.

1. Beim Studium der Uberlastungskontraktionen fand HerLmuor1z2), daB
die Spannung allmdhlich zunimmt, was auch aus den isometrischen Kontraktionen
ohne weiteres hervorgeht. Der neue elastische Kirper entsteht also bei der Erregung
nicht plotzlich, sondern relativ langsam. TFolglich sah man sich veranlaBt, eine
ganze Reihe von hypothetischen, elastischen Koérpern anzunehmen, die den
einzelnen Zustéinden des Muskels zu bestimmten Zeiten nach Beginn der Reizung
entsprichen und fiir jede Reizdauer miilte ein bestimmter, letzter elastischer
Korper existieren. So nahm man an, dal, wenn ein Muskel in je einer Serie iso-
metrischer und isotonischer Kontraktionen gleiche Langen und Spannungen
erreicht und die korrespondierenden Punkte in ein Lingen-Spannungs-Diagramm
eingetragen werden, die Punkte der beiden Serien auf der gleichen, glatten
Kurve liegen miiiten, die den elastischen Eigenschaften jenes speziellen elastischen
Zustandes entspriche, den der Muskel bei einer Zuckung erreicht hat.

2. Versuche von Fick3) haben ergeben, dafl die so gefundenen Punkte nicht
auf ein und derselben Kurve liegen; die Punkte, die bei isotonischen Kontrak-
tionen (Zuckungen) gefunden wurden, lagen immer unter (geringere Spannung
bei gleicher Lange!) denen, die bei isometrischer Tatigkeit erreicht wurden. Spe-
ziell zeigte er mit geistreicher Methodik, daB in einem bestimmten Moment nach
Beginn der Reizung und bei einer gegebenen Muskellinge die Spannung um so
geringer war, je stirker sich der Muskel verkiirzt hatte, ehe er jene Liange erreicht
hatte. Kurz gesagt bedeutet dies, da die Verkiirzung die Spannung herab-
setzt. Daher mufte man annehmen, daf ein Muskel sich bei geringer Belastung
so rasch verkiirzen kann, daBl dabei nicht die ganze Kontraktionsenergie zur
Entwicklung kommt. Diese Vorstellung wird durch die Tatsache unterstiitzt,
dal — wenigstens beim M. gastrocnemius — die isotonische Kontraktion weniger
Energie freiwerden 148t als die isometrische.

Versuche, die eine dhnliche Verringerung der Spannung nach Eintritt der
Verkiirzung zeigten, hat Brix¢) mitgeteilt, doch hat er auf sie wenig Gewicht
gelegt. Die Tatsache ergibt sich auch ohne weiteres aus den Versuchen von
Hrrr?), der durch menschliche Armmuskeln triagen Massen eine Beschleunigung
erteilen liel (Zug an verschieden groBen Riemenscheiben an eiserner Welle;
Aquivalentmassen berechnet).

1) WEBER: zitiert auf S. 146.

?) HeLmuOLTZ, H.: Messungen iiber den zeitlichen Verlauf der Zuckung animaler
Muskeln. Arch. f. Anat. u. Physiol. 1850, S. 276.

3) Fick, A.: Mechanische Arbeit und Warmeentwicklung bei der Muskeltatigkeit.
Leipzig 1882.

4) Brix: zitiert auf S. 148.

5) Hrr, A. V.: The Maximum work and mechanical efficiency of human muscles and
their economical speed. Journ. of physiol. Bd. 56, S. 19. 1922.
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Vor jedem Zug entwickelte die Versuchsperson die maximale Spannung,
und die Lange des Zuges (der Weg) war fiir alle Aquivalentmassen die gleiche.
Die geleistete Arbeit entspricht der Zuglinge mal der mittleren Spannung wihrend
des Zuges. Da die Arbeit mit zunehmender Aquivalentmasse und dadurch be-
dingter Verlangsamung der Bewegung zunahm, muf} auch die Spannung zu-
genommen haben. Die Spannung wahrend des Zuges ist also geringer, wenn der
Zug rasch erfolgt.

Eine ahnliche Erscheinung kann an einem gewdhnlichen Gummiband be-
obachtet werden. Dehnt man es so weit, daf} es eine Spannung von 2 g ausiibt,
und laBt man es sich dann ganz langsam verkiirzen, so nimmt die Spannung
allmahlich bis Null ab und die mittlere Spannung wird 1 g sein. — Werden die
beiden Enden des elastischen Bandes einander aber rascher genshert, dann kénnen
die Gummiteilchen in ihre urspriingliche Lage zuriickfedern und die Spannung
muf} auf Null sinken, ehe die Verkiirzung vollkommen ist, und die mittlere Span-
nung wihrend der Verkiirzung wird kleiner als 1 sein.

Im zweiten Fall geht ein grofler Teil der elastischen potentiellen Energie
des gedehnten Bandes irreversibel als Reibungswirme verloren. Ahnlich waren
sowohl Fick!) als auch HiL?2) geneigt, ihre Ergebnisse an Muskeln auf Verlust
durch Reibung zu beziehen. Es war daher die Annahme mdoglich, daB die gesamte
elastische potentielle Energie, die z. B. bei einer Zuckung entwickelt wird, un-
abhingig von den mechanischen Anderungen sei, die nach Schluf des Reizes
erfolgen, und dafBl diese Energie durch jenen Abschnitt des Langen-Spannungs-
Diagramms reprasentiert werde, der die Punkte maximaler isometrischer Spannung
(fiir Zuckungen) bei verschiedenen Muskellingen verbindet; dieser Abschnitt
wurde daher von H1rL3) die theoretische Maximalarbeit genannt.

3. Fast gleichzeitig mit dem Erscheinen von Ficks Buch veroffentlichte
v. KriEs4) eine Arbeit, in der er zu einer SchluBfolgerung kam, die fiir die elasti-
sche Koérpertheorie weit verhdngnisvoller war als die Versuche von Fick. Nach
v. KrIiES wiren es die mechanischen Verhiltnisse der Zuckung, welche die Ent-
wicklung des eigentlichen Kontraktionsvorganges bestimmten oder regulierten.
Dies wirft die ganze elastische Korpertheorie um, wie auch v. Kries wieder-
holt betont hat. Leider erlaubte seine experimentelle Beweisfilhrung keine
prazise Formulierung seiner Amnsicht, noch war sie besonders iiberzeugend;
seine Auffassung hat aber doch groBen EinfluB auf spatere Untersucher ge-
wonnen.

v. KriEs (1921) legt in diesem Zusammenhange besonderes Gewicht auf die
schon erwihnte Beobachtung, daBl der Muskel sich bis zu einem um so héheren
Maximum verkiirzt, je geringer die Linge ist, bei der er mit einem gegebenen
Gewicht iiberlastet wird. Er glaubte, dal dies darauf hinweist, daB die Arbeits-
leistung des Muskels seinen Tétigkeitsgrad herabsetzt, er versteht aber unter
einem hohen Tatigkeitsgrad nur einen hohen Grad von Verkiirzung. Diese Be-
obachtung 148t sich in geniigender Weise unter Beriicksichtigung des Zeitfaktors
(s. 0. S.150) erklaren.

1) Vgl. Zitat S. 149.

?) Hiur, A.V.: Mechanism of Muscular Contraction. Physiol. Reviews Bd. 2, S. 310.
1922. — Ferner: Die Beziehungen zwischen der Wiarmebildung und den in Muskeln statt-
findenden chemischen Prozessen. Ergebn. d. Physiol. Bd. 15, S. 340. 1916 und A. V. HmL
g. O. MevERHOF: Uber die Vorgéinge bei der Muskelkontraktion. Ergebn. d. Physiol. Bd. 22,
8. 299. 1923.

3) Hrur, A. V.: The absolute mechanical efficiency of the contraction of an isolated
muscle. Journ. of physiol. Bd. 46, S. 435. 1913.

4) KRriEs, J. v.: zitiert auf S. 148. — Ferner: Bemerkungen zur Theorie der Muskel-
tatigkeit. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 190, S. 66. .1921.
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Wichtiger scheinen die Beobachtungen von v.KriEs!) iiber die Gipfel-
zeiten zu sein, das sind die Zeiten, nach denen das Maximum der Verkiirzung
oder der Spannung erreicht werden. Er fand: 1. dal das Maximum der Spannung
bei einer isometrischen Kontraktion frither erreicht wird, als das Maximum der
Verkiirzung bei einer isotonischen Kontraktion. Schon FIck 2) hatte dies seinerzeit
festgestellt, und ScHENK3) hatte es bestitigt; jedoch scheint es nicht fiir alle
Kurven von v. Kries und ScHENK zuzutreffen; 2. je groBer die Last bei einer
isotonischen Kontraktion, desto kiirzer ist die Gipfelzeit; 3. je linger der Muskel
isometrisch gehalten wird, ehe man ihn sich verkiirzen 158t, um so langer wird
die Gipfelzeit; 4. je geringer die Lénge ist, bei der ein Muskel iiberlastet wird,
um so kiirzer ist die Gipfelzeit; 5. entsprechend einer Angabe von SCHENK 2)
ist die Gipfelzeit (vom Muskel selbst verzeichnet) um so lianger, je groBer die
Tragheit des Hebels ist.

Die Bedeutung dieser Tatsachen hingt davon ab, ob die Punkte der maxi-
malen Verkiirzung und der maximalen Spannung in einer strengen Beziehung
zu dem Maximum des eigentlichen Kontraktionsvorganges stehen. Sonst ist
eine Anderung der Gipfelzeit keineswegs beweisend fiir eine durch Veréinderung
der mechanischen Bedingungen verursachte Anderung des eigentlichen Kon-
traktionsvorganges. Wenn dieser Vorgang sich nicht &ndert, kénnte die elastische
Korpertheorie zutreffend sein. — Eine solche Beziehung zwischen den Gipfeln
und dem Maximum des Kontraktionsvorganges scheint bei den isometrischen
Kontraktionen zu bestehen, bei isotonischen ist sie zweifelhaft. — Im letzteren
Falle wiirde das Tragheitsmoment des ganzen Systems, den Muskel mit ein-
geschlossen, die Gipfelzeit eher verlangern, wie dies Kaisers%) Versuche mit
Anschlagszuckungen zeigen. Ferner kann sich ein Muskel anscheinend, speziell
bei geringer Belastung, auch dann noch weiter verkiirzen, wenn das Maximum
des Kontraktionsvorganges schon iiberschritten ist, vorausgesetzt, daf er mehr
Spannung entwickeln kann, als zum Halten des Gewichtes notig ist. Ein Muskel
kann isometrisch gehalten werden, bis seine Spannung wieder abzunehmen
beginnt, und wenn man ihn dann entlastet, wird er sich verkiirzen und eine Léngen-
kurve schreiben, deren Gipfel natiirlich in keinerlei Beziehung zum Ablauf des
Kontraktionsvorganges steht. Andererseits kénnte die Verkiirzung tatsichlich
das Maximum des Kontraktionsvorganges zeitlich hinausriicken, weil sie, wie oben
gezeigt wurde, die Spannungsentwicklung verhindert, d.h. der Vorgang der
Spannungsentwicklung kann sein Maximum nicht erreichen, ehe nicht die Ver-
kiirzung beendet ist.

In diesem Zusammenhange sei erwahnt, dal die Linge des Muskels an sich
einen EinfluB auf die zeitlichen Verhiltnisse der Erschlaffung nach einer iso-
metrischen Kontraktion ausiibt. HARTREE und Hrrr®) haben gezeigt, dafl die
Erschlaffung nach einer isometrischen Zuckung um so langsamer vor sich geht,
je starker der Muskel anfangs gedehnt war. Furron®) fand beim tetanischen
Muskel die Erschlaffung nach Schlufl der Reizung um so mehr verzogert, je
gréBer die Anfangslinge des Muskels war [vgl. auch Frck?) S. 132]. Auch

1) Krims, J. v.: zitiert auf S. 149.

2) Fick, A.: Uber die Anderung der Elastizitit des Muskels wihrend der Zuckung.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 4, S. 301. 1871.

3) ScuENE, F.: zitiert auf S. 149.

4) KATSER: zitiert auf S. 149.

5) HartrEg, W. and A. V. HiLr: The Nature of the Isometric Twitch. Journ. of
physiol. Bd. 55, S. 389. 1921.

6) Furrox, J. F.: Journ. of physiol. Bd. 58. 1924. Proc. physiol. Soc. S. XXXVI.

7) Fick: Mechanische Arbeit, S. 132.
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v. Krigs?) fand die Erschlaffung um so stéarker verzogert, bei einer je gréBeren
Anfangslénge der Muskel liberlastet worden war.

SEEMANN2) scheint den Beweis fiir eine Anderung des Kontraktionsvor-
ganges erbracht zu haben, indem er zeigte, daf vorangehende Verinderungen
in den mechanischen Bedingungen die Spannung, die der Muskel sonst bei einer
gegebenen Linge erreicht hatte, vergroBern oder verkleinern kénnen. Seine
Versuche bestanden darin, daBl er den Muskel zu verschiedenen Zeiten wihrend
der Kontraktion plotzlich um ein Geringes dehnte oder entlastete und dabei
die Anderungen der Spannung beobachtete. Seine Ergebnisse bediirfen aber
noch einer Bestdtigung mittels einer anderen Methodik.

Mechanische Uberlegungen sprechen also nicht gegen die Annahme, da8
die Muskelarbeit mittels zuvor entwickelter, elastischer potentieller Energie
geleistet wird, aber sie beweisen, dall mechanische Veranderungen des Muskels
nicht als einfache Deformation irgendeines bestimmten elastischen Koérpers
erklart werden koénnen, und damit nehmen sie der Theorie ihren praktischen
Wert als Mittel zur Analyse.

3. Energetische Uberlegungen haben zu weiteren Schwierigkeiten gefiihrt,
die zuvor geklart werden miissen, wenn die Elastische-Kérper-Theorie aufrecht-
erhalten werden soll. Wenn beim Muskel der Ubergang von der Ruhe zur Tatigkeit
nur eine Verwandlung von einem elastischen Korper in einen anderen darstellt,
dann miifite bei der isometrischen Kontraktion, bei der nur Spannung erzeugt
wird, eine mindestens ebenso groBe Energiemenge frei werden, wie bei der iso-
tonischen Kontraktion, bei der z. B. Arbeit geleistet wird. Es hat sich aber
gezeigt [FENN®)], daf dies nicht der Fall ist, und daB die Arbeitsleistung eines
Muskels (Sartorius) eine Extraenergiemenge frei werden 1afit, die bei der iso-
metrischen Kontraktion nicht zum Vorschein kommt. Das 148t uns vermuten,
dafl die Arbeit des Muskels nicht durch elastische potentielle Energie erzeugt
wird, die vor der Verkiirzung im Muskel entwickelt wird und die sich nach
auflen hin als Spannung verrat, sondern dafl die Arbeit eher auf Kosten einer
Energiemenge geleistet wird, die wahrend der Verkiirzungszeit frei wird. Wenn
dies der Fall ist, so besitzt ein isometrisch gereizter Muskel (z. B. bei der Lange OV,
Abb. 44) nicht jene potentielle Energie, die durch den Abschnitt des Langen-
Spannungs-Diagramms fiir geringere Léngen (Abschnitt VI'LW, Abb. 44) repré-
sentiert wird, sondern irgendeinen unbekannten Energievorrat, vielleicht viel
weniger, gerade so wie eine nicht dehnbare Kette, auch wenn sie stérker gespannt
wird, eine sehr geringe Menge potentieller Energie besitzen kann. Es konnte
dann das Wesen des Verkiirzungsvorganges im Muskel eher dem Aufwinden
einer Kette auf eine Winde zu vergleichen sein als der Verkiirzung eines elasti-
schen Bandes. Vielleicht sind aber auch andere Erklarungen fiir diese Versuche
moglich.

I1. Elastizitat.

Obgleich nun das Verhalten eines Muskels nicht leicht durch die Annahme
erklart werden kann, dafl ein ganz neuer elastischer Korper bei seiner Téatigkeit
entsteht, so besitzt er doch zweifellos Elastizitat, wenn es auch nur die des ruhen-
den Muskels ist, und es ist wichtig, genau zu definieren, was wir unter Elastizitat

1) v. Kgigs: zitiert auf S. 149.

%) SEEMANN, J.: Uber den EinfluB der Belastung auf den Kontraktionsakt. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 106, S. 420. 1904—1905. Ferner: ibid. Bd. 108, S. 447. 1905.

3) Fexn, W. O.: A quantitative comparison between the energy liberated and the
work performed by the isolated sartorius muscle of the frog. Journ. of physiol. Bd. 58,
8. 175. 1923. Ferner: ibid. Bd. 58, S. 373. 1924.
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verstehen. Jounas Elastizitatsmodul ist definiert als die Anderung der Spannung
pro Flicheneinheit des Querschnitts, die eine Langenanderung um eine Einheit
hervorruft. Also ist

AP
'S L AP
B=4z~
L
Wobei wir unter S den Querschnitt, unter L die Linge verstehen. P ist
das den Muskel spannende Gewicht [vgl. TriereL!)]. In Worten:
Last 1

Elastizitit = Verlangerung  Dehnbarkeit -

Die Elastizitét wird also dargestellt durch die Neigung der Langen-Spannungs-
Kurve und andert sich als solche von Punkt zu Punkt. Es ist auch nach WEBER
[vgl. JorEYKO?) S. 216] oft festgestellt worden, daBl der tatige Muskel weniger
elastisch ist als der ruhende. — Das ist aber nur in dem sehr allgemeinen Sinne
richtig, daBl ein maximales Gewicht den verkiirzten, tétigen Muskel um einen
grofleren absoluten Betrag ausdehnt, als es den, von vornherein ldngeren, ruhenden
Muskel ausdehnen kénnte. Tatsichlich kann der tatige Muskel entweder elastischer
oder weniger elastisch sein als der ruhende, je nachdem man sie bei gleichen
(hohen oder niedrigen) Belastungen oder bei gleichen (grofen oder kleinen) Langen
priift. Innerhalb des physiologischen Langenbereichs ist der tatige Muskel nach
den Angaben von BECK elastischer als der ruhende (s. Abb. 44).

In der Literatur herrscht zuweilen Verwirrung, weil der Ausdruck Elastizi-
tat in dem Sinne gebraucht wird, dafl ein hochelastischer Korper ein solcher ist,
der seine frithere Lage rasch und vollstindig wieder annimmt Genauer gesagt
ist ein solcher Korper vollstindig elastisch, d h. nur ein kleiner Teil der form-
verindernden Energie geht als Warme infolge innerer Reibung verloren.

Eine Butterkugel ist kein gutes Beispiel fiir einen unvollkommenen elastischen Korper,
sondern wiirde besser als plastisch bezeichnet. In diesem Falle wird die Elastizitatsgrenze
auch von der leichtesten Formveridnderung iiberschritten, die Butterteilchen gleiten irre-
versibel aneinander vorbei, d. h. die Butter zerreift an allen Stellen. Das unvollstindige
Zuriickkehren eines Koérpers zu seiner fritheren Form kann man als Beweis dafiir ansehen,

G daf wenigstens gewisse Teile des Korpers iiber ihre

Zerreiffestigkeit hinaus beansprucht worden sind.

C’/ Der Unterschied zwischen einem voll-
stindig und einem nur teilweise elastischen

Korper kann an der Hand der Abb. 45 er-

£ lautert werden. ABC ist die Léngen-
Spannungs-Kurve des ruhenden Muskels
oder eines anderen elastischen Korpers,
8 dessen Anfangslinge OD und dessen An-
| fangsspannung DB ist. Ist der Koérper voll-

A kommen elastisch, so kann er durch Energie-

g A - La"ﬂg o A £ z1.1fuhr von auBlen (von der Groe DBCE)
Abb. 45. blS‘ zur Lange OF aus‘gedehnfo Werflen, und

bei der Entlastung wird er sich wieder auf

die Lange OD verkiirzen und die Energie DBCE in Form von #uBlerer Arbeit
verlieren. — Praktisch sind allerdings alle Koérper mehr oder weniger unvoll-

1) TrierEL, H.: Einfithrung in die physikalische Anatomie. Wiesbaden 1912. Nach
einer hier mitgeteilten Tabelle, die vergleichend die Elastizitit des Muskels, Bindegewebes,
der Knochen usw. zeigt, wire der Muskel am wenigsten elastisch von allen.

2) JorEYKO, J.: La Fonction Musculaire. Paris 1909.

Spannung
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kommen elastisch. Ist nun der gleiche Korper unvollkommen elastisch, so
wird der gleiche Energieaufwand (z. B. ein Gewicht, das von einer gegebenen
Hohe herabfallt) ihn nur bis zur Linge OK dehnen, wobei die Spannung
langs der Kurve BGF wiachst und die Fliche DBGFK gleich der Fliche DBCE
angenommen wird. Bei der Entlastung moge die Spannung langs der Kurve FHB
fallen, und die Energie, die als duBlere Arbeit zuriickgewonnen werden kann, ist
dann nur DBHFK, der Energieverlust durch die Viscositdt ist BGFH. Der
Energieaufwand, der zur Ausdehnung eines unvollkommen elastischen Korpers auf
etne bestimmie Ldnge notig ist, und das Maximum der bei der Ausdehnung ent-
stehenden Spannung hdngen von der GQeschwindigkeit der Dehnung ab. So kann
in Abb. 45 der Muskel von der Lange OD bis zur Linge OK durch die
Energie DBFK gedehnt werden, wenn dies reversibel, d. h. unendlich langsam
geschieht. Wird er aber rasch gedehnt, so ist die Energie DBGFK notig, weil
die Energie BGF verbraucht wird, um die notwendige innere Strémung in der
viscosen Masse mit der notigen Geschwindigkeit zu bewirken.

Brix?!) hat einige Nachwirkungen im Muskel beschrieben, die auf seine un-
vollkommene Elastizitat zuriickzufithren sind. Es sind dies 1. die,,Nachspannung*
ein langsames Ansteigen der Spannung unmittelbar nach einem steilen Abfall,
der durch eine plotzliche Entspannung des Muskels von einer Lange auf eine
andere (bei der Last Null) bewirkt wurde, wie z. B. in der Kurve FHB. 2. Die
»,Nacherschlaffung®, ein langsames Fallen der Spannung nach einem steilen
Anstieg bedingt durch plotzliche Dehnung, wie z. B. in der Kurve BGF. 3. Die
,»Nachdehnung®, eine erst rasche, dann sehr langsame Verlangerung des Muskels
nach einer plétzlichen Zunahme seiner Belastung. 4. Die ,,Nachschrumpfung®, eine
erst rasche, dann sehr langsame Léngenabnahme nach einer plotzlichen Entlastung.

Hir2) hat die Irreversibilitat der durch Belastung oder Entlastung be-
dingten Anderungen der Muskellinge in Verbindung mit dem thermo-elastischen
Effekt erortert.

Ahnliche Uberlegungen, wie die oben erorterten, konnen auch bei den
Langendnderungen des tatigen Muskels Anwendung finden; es ist aber recht
wahrscheinlich, daB die Verhaltnisse in diesem Fall durch Anderungen der
elastischen Eigenschaften des tatigen Muskels kompliziert werden, die durch
den EinfluB der mechanischen Anderungen auf die Entwicklung des Kontraktions-
vorganges bedingt sind.

Es liegt eine ganze Reihe von Tatsachen vor, die die Unvollkommenheit
der Elastizitdit sowohl des ruhenden wie des tatigen Muskels beweisen; aber
noch fehlen quantitative Untersuchungen, die uns den Grad der Unvollkommen-
heit unter verschiedenen Bedingungen kennen gelehrt hatten. Fick?) hat nach-
gewiesen, daf der tatige Muskel, wiahrend er mit zunehmenden Lasten gedehnt
wird, bei der gleichen Lénge eine grofiere Spannung und bei gleicher Spannung
eine kleinere Liange besitzt, als wihrend der Zeit, in der er sich mit allméhlich
abnehmender Belastung verkiirzt. Ein ahnliches Resultat erhielt Brix%) mit
seinem Myographion sowohl am ruhenden wie am tétigen Muskel. SEEMANN %)
hat die plotzliche Welle erhéhter Spannung untersucht, die iiber den tatigen
Muskel hinweglduft, wenn er plétzlich gedehnt wird, und die plotzliche Welle

1) Brix: Die Lénge und die Spannung des Muskels. II. Skandinav. Arch. f. Physiol.
Bd. 4, S. 399. 1923.

2) Hmr, A.V.: Physiol review 1922 u. Ergebn. d. Physiol. 1923, zitiert auf S. 152.
Ferner W. HarTrEE and Hill: Phil. Trans. Roy. Soc. London Bd. 210, S. 153. 1920.

3) Ficx, A.: Mechanische Arbeit und Wiarmeentwicklung. Kap. 1. Leipzig 1882.

4) Brix: Der tetanisierte Muskel. IV. Skandinav. Arch. f.-Physiol. Bd. 5, S. 113. 1895.

5) SEEMANN, J.: zitiert auf S. 155.
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niedriger Spannung, die iiber ihn lduft, wenn er entspannt wird. Brck?!) hat ge-
zeigt, dal} die Spannung, die ein tetanischer Muskel bei irgendeiner Lange wahrend
einer Dehnung entwickelt, grofer ist als das Maximum der isometrischen Span-
nung, die er bei dieser Lange entwickeln kénnte. Die Spannung, die bei solchen
Versuchen entwickelt wird, hangt natiirlich von der Geschwindigkeit der Dehnung
ab. Der Sperrmechanismus, den BEck als Ursache dieser Erscheinungen ansieht,
wirkt also dabei nur wie ein viscoser Widerstand, der fiir unvollkommen elastische
Korper charakteristisch ist, auf eine Gestaltsinderung [vgl. auch BETHE?2)].
FreiscH®) hat einen Apparat fiir wechselnde Dehnung und Entspannung von
Arterien bei gleichzeitiger Verzeichnung der Léngen- und Spannungsénderungen
angegeben und hat berechnet, wieviel von der bei der Arterienspannung ge-
leisteten Arbeit als Warme beim Spannen und Entspannen verlorengeht. SchlieB3-
lich haben Hmr und Gasser?) einen Muskel mittels der Schwingungen einer
Feder abwechselnd gespannt, wobei sie die Dampfung durch den titigen Muskel
grofler fanden, als die durch den ruhenden, d. h. dal die Viscositat des tatigen
Muskels grofer ist oder daB er weniger vollkommen elastisch ist.

Die sog. Hdrte des Muskels ist eine komplexe Eigenschaft, die mit seiner
Elastizitdt innig zusammenhéngt, und die wir am besten durch die Schilderung
der Methoden, sie zu messen, definieren kénnen. Diese beruhen auf zwei ver-
schiedenen Prinzipien, einem statischen und einem dynamischen. Bei der ersten
Methode wird auf die Oberfliche des Muskels ein Druck durch ein Gewicht
[Novoxs?®)] oder einer Feder [WERTHEIM-SALOMONSON®), EXNER und TANDLER7),
ScEADE ) und MaNGoLD ?)] ausgeiibt, und es wird durch geeignete Anordnungen
die Tiefe des erzeugten Eindruckes gemessen. In Wirklichkeit ist dies eine Messung
der Querelastizitit des Muskels. Da nun eine Zusammendriickung in der Quer-
richtung eine gewisse Langsdehnung bewirkt, so ist es nicht verwunderlich, daf die
,, Héarte oder Elastizitat, auf diese Weise gemessen, mit der Spannung des Muskels
wachst, d. h. mit der in der Lingsrichtung ausgeiibten Kraft. Eine gespannte
Violinseite wiirde sich bei dieser Methode als harter erweisen als eine schlaffe.

Das zweite Prinzip liegt der ballistischen Methode von Noyons®) und GiLpE-
MEISTERS!?) StoBzeitmethode zugrunde. Novoxs 146t das Kopfende eines leichten,
hammerférmigen Hebels auf den Muskel fallen, und die Schwingungen des
Hammers, bevor er zur Ruhe kommt, werden graphisch verzeichnet. Als Ma8 fiir
die ,,Harte wurde die Zahl der ausgefiihrten Schwingungen genommen; je hirter

1) Becg, O.: Besitzt der quergestreifte Muskel einen Sperrmechanismus? Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199, S. 481. 1923.

%) BETHE, A.: Spannung und Verkiirzung des Muskels usw. Pfliigers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 199, S. 491. 1923.

3) FLEIsCH, A.: Der Arbeitsverlust bei rascher Dehnung und Entspannung der Arterien-
wandung. Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 183, S. 71. 1920.

4) Hmr, A. V. and H. 8. Gasser: Proc. of the roy. soc. of London.

%) Novons, A. K. M.: Uber den Autotonus der Muskeln. Arch. f. Anat. u. Physiol.,
Physiol. Abt., 1910. — Novoxs, A. u. J. v. UExktrL: Die Hérte der Muskeln. Zeitschr.
f. Biol. Bd. 56, S. 139. 1911. .

6) WERTHEIM-SALOMONSON: zitiert bei Novows.

7) ExNER, A. u. J. TaANDLER: Festigkeitsmesser. Mitt. a. d. Grenzgeb. d. Med. u.
Chirurg. Bd. 20, S. 458. 1909.

8) ScuADE, H.: Die Elastizitdtsfunktion des Bindegewebes. Zeitschr. f. exp. Pathol.
u. Ther. Bd. 11, S. 369. 1912.

9) MaxcorLp, H.: Uber physiologische Hértemessung. Arch. néerland. de physiol. de
I’homme et des anim. Bd. 7, S. 185. 1922. Ferner: Untersuchungen tiber Muskelharte. I.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 200. 1922 und E. MaNcoLp: Die Muskelhérte.
Dtsch. med. Wochenschr. 1923, Nr. 24.

10) GILDEMEISTER, M.: Uber die sogenannte Harte tierischer Gewebe und ihre Messung.
Zeitschr. f. Biol. Bd. 63, S. 183. 1914.
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der Muskel, desto gréBer ist die Zahl der Schwingungen. GILDEMEISTER ver-
wandte ein @hnliches Prinzip, beniitzte aber als MaB fiir die Hirte (Resistenz)
die Lénge der Zeit, wihrend derer der Hammer beim ersten Schlage den Muskel
berithrte. Dies erreichte er, indem er den Hammer gegen ein auf dem Muskel
befestigtes Metallplattchen schlagen liel, wodurch ein Galvanometerkreis ge-
schlossen wurde. Der Ausschlag des Galvanometers ist dann proportional der
StoBzeit. Indem er auf diese Weise die Resistenz von Gelatinegelen von ver-
schiedener Festigkeit und vorher bestimmter Elastizitit maB (Eindringungs-
modul), fand er, dal die Elastizitdt dem Quadrat der StoBzeit umgekehrt pro-
portional ist. Allgemein gesagt, je weicher der Muskel, desto gréBer die Form-
verdnderung durch einen Hammerschlag von gewisser Stirke, desto gréBer also
auch der Energieverlust bei jedem Schlag, desto kleiner die Zahl der Schwingungen,
bevor der Hammer zur Ruhe kommt, und desto linger die Zeit der Deformation.

KaAurrMaANN?) gibt an, in einigen Féllen mit GILpEMEISTERS Methode Er-
gebnisse bekommen zu haben, die nicht durch Spannungsinderungen zu erkliren
seien, aber die meisten Messungen kénnten ebensogut mit einer Violinsaite oder
einem Stahldraht von verschiedener Spannung gemacht werden, eine Methode,
die ja auch GILDEMEISTER zum Eichen seines Instrumentes verwendet hat.
Die groBere Spannung eines tétigen Muskels diirfte also zur Erklarung seiner
groBerer ,,Harte geniigen. Deshalb scheint sie auch, wie GILDEMEISTER ausfiihrt,
fiir die Messung irgendeines Sperrmechanismus ungeeignet zu sein, zu welchem
Zweck Hartemessungen zuerst ausgefithrt wurden (v. UEXKULL), es sei denn, da3
ein solcher Sperrmechanismus oder Tonus mit Spannung gleichbedeutend ist.

Die Verianderungen der Hirte menschlicher Muskeln unter verschiedenen
Bedingungen (Alter, Gesundheit usw.) sind von KaurFmanN?) und SPRINGER2)
untersucht worden, wiahrend die Hirte der Froschmuskeln unter wechselnden
Bedingungen Gegenstand von Untersuchungen von MANGOLD3), DETERING %),
MaxncoLp und DETERING®) und INAOKAS) war.

BeTHE?) hat nach dem GILDEMEISTERschen Prinzip einen Apparat zur
Messung der Zugresistenz konstruiert. Dieser miBt also auf ballistischem
Wege den Widerstand, welchen der Muskel unter verschiedenen Umstinden
einer Verldngerung entgegensetzt. Bei fehlender Spannung und gleichbleibender
Muskellainge geben die StoBzeiten nach BETHE unmittelbar ein MaB seiner
Elastizitat in der Léngsrichtung der Fasern. Ist Spannung vorhanden, so geht
diese mit in die StoBzeit ein. Wie STEINHAUSENS) ausgefiihrt hat, gelingt es mit
dieser Vorrichtung, bei Anwendung gewisser Kunstgriffe den EinfluB der Spannung
auszuschalten und so die reine Elastizitét des Muskels und ihre Verinderung unter
verschiedenen Verhéltnissen zu untersuchen. NARKAMURA®) untersuchte mit der

1) KAUuFFMANN, F.: Untersuchungen iiber die Muskelhirte. Uber Beziehungen zwischen
Spannungsinderungen und Anderungen der Hirte beim lebenden menschlichen Skelett-
muskel. Zeitschr. f. d. ges. exp. Med. Bd. 29, S. 443. 1922.

%) SPRINGER, R.: Untersuchungen iiber die Resistenz (die sog. Hirte) menschlicher
Muskeln. Zeitschr. f. Biol. Bd. 63, S. 201. 1914.

%) ManeorLp, H.: Die Hartemessung in Totenstarre und Wirmestarre. II. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 215. 1922.

‘) DETERING, C.: Die Hirtezunahme des Kaltbliitermuskels in Warmestarre und
Totenstarre und ihr Verhéltnis zur Verkiirzung. III. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 198, S. 79. 1922.

%) Maweorp, E., u. C. DETERING: Die Hérteinderungen des gereizten Muskels. IV.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 289. 1923.

%) Inaoka, L.: Die Anderungen der Muskelhirte bei Quellung usw. V. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 297. 1923.

’) BerHE, A.; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 63. 1924.

8) SreiNmAUSEN, W.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 76. 1924.

) NagamuRra: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 92. 1924.
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neuen Methode die Anderungen der rohen Zugresistenz bei Totenstarre und’
Wérmestarre. Um ein Urteil zu gewinnen, ob und in welcher Richtung sich der
Elastizitdtsmodul der Muskel bei verschiedenen Verkiirzungszustinden dndert,
werden die Resultate der weiteren Untersuchungen abzuwarten sein.

III. Die Muskelarbeit.

In diesem Kapitel wird nur die Mechanik der Muskelarbeit behandelt. Wegen
der Theorien der Muskelarbeit siehe weiter unten den Beitrag von MEYERHOF.

Die Arbeit wird gemessen durch das Produkt der entwickelten Kraft und
des Weges, lingst dessen diese Kraft wirkt, d.i. die Flache des betreffenden
Léngen-Spannungs-Diagramms. In Abb. 46 entspricht die Kurve fiir den tatigen
Muskel den maximalen isometrischen Spannungen, die bei verschiedener Linge
wahrend einer lingerdauernden Reizung entwickelt werden; kontrahiert sich
nun der Muskel isotonisch mit der Anfangsbelastung DC wiahrend einer linger-
dauernden faradischen Reizung, so ist die geleistete Arbeit ABCD, von der ein
Teil, ndmlich PCD, durch die potentielle

La -/KM Energie des ruhenden Muskels geleistet wird.

‘ Lassen wir den Muskel eine gréBere Last,

z. B. @D heben (wobei der Teil CG als Uber-

) lastung wirkt, also bei ruhendem Muskel

N P unterstiitzt ist), so wird die Arbeit groBer,

§ 7 EFGD. Bei noch stirkerer Belastung M D

g kann das Gewicht nur die kurze Strecke LM

gehoben werden, und die Arbeit wird wieder

& e relativ klein, KLMD. Wir finden also ein

0 _TA 0 £ P KD Maximum der Arbeit bei einer mittleren
ge Belastung.

Abb. 46. Léngen-Spannungs-Diagramm Das theoretische Maximum der Arbeit,

nach BEck. Es zeigt die bei tetanischen . .
Uberlastungskontraktionen und ver- das ein Muskel von der Anfangslinge OD

schiedenen Lasten geleistete Arbeit. leisten konnte, wird durch die Fliche DN T
dargestellt. Diese konnte erzielt werden,
wenn der Muskel zuerst die volle Spannung DN entwickelt und wir dann die
Last allméblich reduzieren wiirden, so daB3 der Muskel sich vollkommen um die
Strecke DT verkiirzen kénnte. Um dies zu erreichen, wurden Versuche mit
Winkelhebeln und Tragheitshebeln ausgefiihrt [Fick!l), Hmi2), MEYEREOFS) Do14)].
Beim Winkelhebel [F1ck?)] nihert sich der das Gewicht tragende Arm um so
mehr der Vertikalen, je stirker sich der Muskel verkiirzt, und er erreicht sie
schlieBlich, so daf das Gewicht dann von der Hebelachse getragen und die Span-
nung des Muskels Null wird.
Der Trigheitshebel war urspriinglich von Fick angegeben worden, spater
— unabhéngig vonihm — von Hrrr?). Der Hebel, dessen beide Arme mit gleichen,
verschieblichen Schwungmassen versehen sind, wird zunéichst genau ausbalanciert,
so daB zu seiner Bewegung aus einer Lage in eine andere keine Arbeit nétig ist.
Dann wird auf den einen Arm ein kleiner Reiter gesetzt, wihrend der Muskel
am anderen Arm nach abwirts zieht. Solange die Spannung des Muskels groBer
ist als der kleine Betrag, der zur Balancierung des Reiters nétig ist, wird er

1) Ficg, A.: Mechanische Arbeit. Leipzig 1882.

%) Hmr, A. V.: An Instrument for recording the maximum work in muscular contrac-
tion. Journ. of physiol. Bd. 53. 1920. Proc. S. 88.

8) Meyeruor, O.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 191, S. 128. 1921.

%) Dor, Y.: Journ. of physiol: Bd. 55, S.-38. 1921.
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fortfahren, sich zu verkiirzen, wie groB auch die Aquivalentmasse!) des Hebels
ist, vorausgesetzt, daB er nicht ermiidet. Die Beschleunigung des Hebels ist immer
der vom Muskel ausgeiibten Kraft proportional.

Sowohl mit dem Winkelhebel als auch mit dem Trigheitshebel kann das
theoretische Maximum an Arbeit nur erreicht werden, wenn der Muskel sich
geniigend langsam verkiirzt, um bei jeder Lange seine maximale Spannung ent-
wickeln zu konnen, und wenn er imstande ist, das Maximum der Verkiirzung
zu erreichen. Dies setzt eine lange andauernde Reizung voraus, die in praxi
zu Ermiidung fithrt. MEYERHOF 2) konnte mit dem gleichen Muskel und bei gleicher
Reizung mehr Arbeit am Winkelhebel gewinnen als am Tragheitshebel. Ebenso
kann mehr Arbeit am Triagheitshebel gewonnen werden als an einem gewohnlichen
isotonischen Hebel.

Wegen der raschen Ermiidung isolierter Muskeln eignen sie sich nicht zu
Versuchen mit lingerdauernden Tetanis. Wir erreichen aber unser Ziel ebensogut
durch die Untersuchung der Arbeitsleistung der menschlichen Armmuskulatur,
wenn wir sie willkiirliche, linger dauernde Kontraktionen gegen verschiedene
Aquivalentmassen ausfiihren lassen. So fand Hiri3), daB die geleistete Arbeit W
mit wachsenden Aquivalentmassen wichst und sich der theoretischen Maximal-

k
arbeit W, asymptotisch nahert. Es ist also W =W, — e wobei angenommen
wird, daf " die mechanische Energie bedeutet, die bei der plétzlichen Form-

anderung des Muskels verbraucht wird und die der Geschwindigkeit der Ver-
kiirzung proportional wire. — Ob nun diese Deutung berechtigt ist oder nicht,
so entspricht die Formel doch den Tatsachen mit geniigender Genauigkeit. HAN-
sEN und LiNDHARD %) haben W, in der Weise geschitzt, daf sie das Maximum
der Spannung maflen, das die Armmuskeln bei verschiedener Linge entwickeln
konnten, und durch Messung der Flache des so ermittelten Langen-Spannungs-
Diagramms. Diese Methode ergibt etwas hohere Werte als Hirrs Extrapolations-
methode, was, wie HANSEN und LINDHARD %) nachwiesen [wenigstens zum Teil,
vgl. Hiiw®) und Hirr, Loxa und Luprox?)], auf einem Ermiidungsfaktor beruht.
Es ist klar, daBl bei geniigend lange anhaltenden Kontraktionen mit enormen
Aquivalentmassen der Ermiidungsfaktor schlieBlich in erster Linie bestimmend
wird und die Arbeit sich dem Werte Null néhert.

Eine andere Methode, die Hirr anwandte, um die Ergebnisse seiner Formel
auszudriicken, besteht darin, daB er die geleistete Arbeit als Funktion der Ver-
kiirzungsgeschwindigkeit graphisch ausdriickte’). Es ergab sich hierbei eine
Gerade; die Arbeit nimmt also linear mit der Zunahme der Kontraktionsgeschwindig-
keit ab. Es erklart sich dies daraus, daB bei zu kleinen Aquivalentmassen der
Hebel (oder irgendeine andere Masse) sich leicht vom Muskel abhebt; der Muskel

1) Die Aquivalentmasse ist jene Masse, deren mechanische Wirkung von der des Hebels
nicht zu unterscheiden wire, wenn sie an einem unendlich langen Faden aufgehingt wire
2

und wenn devr Muskel in horizontaler Richtung an ihr ziehen wiirde. Sie ist gleich P
wobei MK? das Triagheitsmoment des Hebels und a der Abstand des Angriffspunktes des
Muskels von der Achse bedeutet [s. Hmr].

%) Zitiert auf S. 160.

3) HiLr, A. V.: Journ. of physiol. Bd. 56, S. 19. 1922. Zitiert auf S. 151.

4) Haxsen, T. E. and J. LixpHARD: Journ. of physiol. Bd. 57, S. 287. 1923.

5) HanseN, T. E. and J. LixnpEARD: The maximum realisable work of the flexors of
the elbow. Journ. of physiol. Bd. 58, S. 314. 1924.

6) Hir. A. V.: Journ. of physiol. Bd. 57, S. 349. 1923.

7y Hr, LuproN and Lona: The effect of fatigue on the relation between work and
speed in the contraction of human arm muscles. Journ. of physiol. Bd. 58, S. 334. 1924.
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kontrahiert sich zu rasch und hat nicht Zeit, die jeder Linge zukommende
volle Spannung zu entwickeln. Die Erklarung ist ausfithrlich von Hrirrnl) er-
ortert worden; sie hangt innig mit der zuerst von Fick?) festgestellten Tatsache
zusammen, dafl die Spannung des Muskels bei bestimmten Lingen um so kleiner
wird, je mehr der Kontraktionsverlauf von der Isometrie abweicht.

Verwendet man kurzdauernde Reize von konstanter Stiarke, so wachst die
geleistete Arbeit nicht kontinuierlich mit der Zunahme der Aquivalentmasse,
sondern sie geht durch ein Maximum, wie dies Versuche an Froschmuskeln ge-
zeigt haben [FENN3)]. Dies beruht darauf, daf der Muskel nicht Zeit hat, sich
vollstandig zu verkiirzen, ehe die Erschlaffung wieder beginnt. — Das Maximum
ist also eine Folge zweier zeitlicher Faktoren: eine fiir die volle Verkiirzung un-
geniigende Zeit auf der einen Seite des Maximums und ungeniigende Zeit fiir die
Entwicklung der Spannung auf der anderen.

Nach der eben erdrterten Bedeutung des Zeitfaktors konnen wir natiirlich
nicht erwarten, da der Muskel bei kurzdauernder Reizung das theoretische
Maximum an Arbeit liefern wird. Noch wird die bei einer Zuckung geleistete
Arbeit mit der theoretischen Maximalarbeit identisch sein, wie sie an isometrischen
Zuckungen bei verschiedener Linge gemessen worden ist; dies hat Do1?) experi-
mentell gezeigt. Bisher wurde die theoretische Maximalarbeit vorwiegend fiir
Zuckungen erdrtert [Fick 2), HrLn%), MEYERHOF®)]. Wir gelangen aber zu dem
SchluB, dafl die theoretische Maximalarbeit erst dann Bedeutung gewinnt, wenn
der Zeitfaktor durch Anwendung lénger dauernder Reize ausgeschaltet wird.
Dies gilt erst recht dann, wenn die Fliche des Langen-Spannungs-Diagramms
nicht die elastische potentielle Energie des Muskels bei der isometrischen Kon-
traktion darstellt, was Betrachtungen iiber die Muskelenergetik nahelegen.

Hirw®) hat eine Theorie der Muskelkontraktion entwickelt, von der Idee
ausgehend, daB die Grundleistung der Muskelkontraktion eigentlich Spannung
und nicht Arbeit sei. — Versuche aus seinem Institut [FENN3)] sprechen aber
dafiir, daBl diese Vorstellung nicht absolut zutreffend sein diirfte, denn es hat
sich gezeigt, da3 anndhernd proportional der geleisteten Arbeit Energiemengen
tiber die isometrische hinaus frei werden. — Es ist aber richtig, dafl diese Extra-
warmeproduktion nur einen relativ kleinen Teil der gesamten freiwerdenden
Energie bildet, dal die Grofe der geleisteten Arbeit von der Art der Belastung
abhangt, und daB sich in der Arbeit nicht jene Energiemenge ausdriickt, die
zum Halten der Last erforderlich ist.— Insofern betont Hiri?) mit Recht, da@
die Arbeit kein geeignetes Maf fiir die GroBe der bei einer Zuckung freiwerdenden
Energiemenge bildet. — Er hat statt ihrer als MaB die sog. Spannungszeit vor-
geschlagen; diese wird durch die Fliache dargestellt, die unter der Kurve liegt,
welche die Spannung als Funktion der Zeit darstellt, also durch die Flache des
Spannungs-Zeit-Diagramms, sie hat demnach die Dimensionen eines Momentes. —
Diese Grofle findet Hirr annihernd proportional der freiwerdenden Gesamt-
energie. — BETHE®) hatte diese GroBe unter dem Namen Tragerekord schon friither
zur Schitzung der Muskelleistung beniitzt. — Tonusmuskeln oder glatte Muskeln

1) Hiwy, A. V. and H. S. Gasser: Proc. of the roy. soc. of London 1924.

2) Fick: s. o. S. 160.

3) FENN: zitiert auf S. 155.

4) Dor: zitiert auf S. 160.

5) Hrwr, A.V.: Physiol. review Bd. 2, S.310. 1922; Ergebn. d. Physiol. Bd. 22, S.299. 1923.

%) MEYERHOF: zitiert auf S. 160.

7) HiLr, A. V.: The tension-time production of muscles. Journ. of physiol. Bd. 54.
1920. Proc. S. 53.

8) BETHE, A.: Die Dauerverkiirzung der Muskeln. Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 142, S. 291. 1911. Auch ibid. Bd. 199, S. 491. 1923.
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geben viel hohere Tragerekordwerte als die quergestreiften Muskeln, aber mit
einer sehr geringen Energieausgabe. — Hier lait uns die Beziehung zwischen
Spannungszeit und Energieausgabe offenbar im Stich.

IV. Das Alles-oder-Nichts-Gesetz.

Die Analyse der Muskelphéanomene auf Grund der wechselnden Zahl der in
Anspruch genommenen Fasern hat viele Probleme wesentlich vereinfacht. — Die
endgiiltige Form und eine feste experimentelle Basis hat das ,,Alles-oder-Nichts-
Gesetz’‘ zuerst durch die Untersuchungen von Lucas!) gewonnen. — Lucas ar-
beitete an einem Streifen des M. cutaneus dorsi des Frosches, der nur 15 bis
20 Fasern enthielt und er zeigte mittels photographischer Registrierung der
Kontraktionshéhen, da die Zunahme dieser Hubhéhen bei Steigerung der Reiz-
starke sprungweise erfolgte, wobei jede neue Stufe der Schwelle fiir einzelne neu
in Aktion tretende Fasern oder Fasergruppen entspricht. — PraTT?2) erbrachte
einen weiteren Beweis fir die Giiltigkeit des Gesetzes mit seiner Capillaren-
elektrode, mit der er einzelne Muskelfasern an der Oberfliche des Muskels reizen
konnte, deren Kontraktion dann photographisch verzeichnet wurde. — Die Be-
obachtungen von PrRATT, EISENBERGER ) und PRATT und EISENBERGER?) ergaben
eine sehr schone Bestatigung der Lucasschen Ansichten. An den gewdhnlich zu
Versuchen verwendeten vielfaserigen Muskeln 146t sich die Diskontinuitét der Hub-
hohenzunahme bei zunehmender Reizstiarke nicht nachweisen, obwohl HARTREE
und H1w %) bei vorsichtiger Abstufung der Reize eine diskontinuierliche Zunahme
der Spannung und der Warmeproduktion beobachtet haben. Auch haben JINNAKA
und AzuMa®) eine diskontinuierliche Zunahme der Hubhohe bei Steigerung der
Reizdauer festgestellt. — In dhnlicher Weise fand ADR1AN?) eine diskontinuierliche
Zunahme der Aktionsstréme des Sartorius bei Reizung mit steigenden Strom-
stirken mittels der PraTTschen Lochelektrode. Alle diese Versuche berechtigten
uns durchaus zu der Annahme, daf} die Téatigkeit der einzelnen Muskelfaser un-
abhangig von der Reizstiarke ist, vorausgesetzt, dafl wir mit geeigneten Reizen
arbeiten. — Versuche iiber die im Muskel freiwerdenden Energiemengen haben
allerdings ergeben, daB nicht jede Anderung in der Leistung eines Muskels durch
die Zahl der in Tatigkeit befindlichen Fasern erklart werden kann [FENN 8)].

Durch Beobachtung der Oberflache des tetanischen Muskels haben BARBOUR
und STILES®) sich davon iiberzeugt, daf nicht alle Fasern eines Muskels gleich-
zeitig tatig sind. Auch LaPicQUE?®) hat das Alles-oder-Nichts-Gesetz bestétigt.

1) Lucas: On gradation of activity in muscle fibre. Journ. of physiol. Bd. 33, S. 125.
1905—1906.

%) Pratr, F. H.: The excitation of microscopic areas. A non-polarizeable capillary
electrode. Americ. journ. of physiol. Bd. 43, S. 159. 1917; ibid. Bd. 44, S. 517. 1917.

3) EISENBERGER, J. P.: The differentiation of the minimal contraction in skeletal
muscle. Americ. journ. of physiol. Bd. 45, S. 44. 1918.

4) Pratr, F. H. and J. P. E1sENBERGER: The quantal phenomenon in muscle. Americ.
journ. of physiol. Bd. 49, S. 1. 1919.

%) HARTREE, W. and A. V. HirrL: The nature of the isometric twitch. Journ. of physiol.
Bd. 55, S. 389. 1921.

6) JinvaK4, S. and Azvma, R.: Electric current as a Stimulus with respect to its
duration and strength. Proc. of the Roy. of London (B.), Ser. B, Bd. 94, S. 49. 1923.

) ApriaN, E. D.: Relation between stimulus and electric response in a single muscle
fibre. Arch. néerland. de physiol. de I'homme et des anim. Bd. 7, S. 330. 1922.

8) FENN: zitiert auf S. 155. X

9) BARBOUR, G. F. and P. G. StiLes: On localized contraction in skeletal muscle.
Americ. journ. of physiol. Bd. 27. 1911. Proc. S. XI. Ferner: Americ. phys. educ. review
Bd. 17, S. 73. 1912.

10) LAPICQUE, L.: Sur Iisobolisme de la fibre musculaire strié. Cpt. rend. des séances
de la soc. de biol. Bd. 75, S. 35. 1913.

11*
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V. Der Muskelton.

An einem ruhenden Muskel oder einem Muskel, dessen Form passiv ver
sandert wird, héren wir nichts, auscultieren wir aber einen willkiirlich kontra-
hierten Muskel, so horen wir einen tiefen, summenden Ton. Die erste syste-
matische Untersuchung dieser Erscheinung verdanken wir Hermuorrz!). Er
fand, daB bei faradisch gereizten Muskeln die Hohe des Muskeltons der Reiz-
frequenz entsprach. Diese Beobachtung wurde von spéteren Untersuchern
bestatigt und erweitert, von BERNSTEIN?), LoviN3), WEDENSKY4) und vor allem
von STERNS), der die Helmholtzsche Regel bei Reizfrequenzen zwischen 31 und 365
giiltig fand, wenn der periphere Nerv gereizt wird, zwischen 35 und 320 bei Reizung
des Riickenmarks und zwischen 34 und 68 bei Rindenreizung. Bei niedrigeren
Reizirequenzen entsprach der iiber dem kontrahierten Muskel hérbare Ton der
nichst- oder iibernachsthéheren Oktave. Bei Reizfrequenzen, die hoher waren
als die obengenannten, war der Muskelton eine oder mehrere Oktaven tiefer.
Es steht also fest, dall — wenigstens innerhalb weiter Grenzen — die Héhe des
Muskeltons tatsdchlich von den oszillatorischen Vorgéngen im Muskel abhingig
ist und nicht vom Eigenton gewisser Teile unseres Ohres, wie es HERROUN und
YE09%) vermutet haben.

Hervuortrz fand, daBl die Hohe des Muskeltons bei einem willkiirlich
kontrahierten Muskel einer Schwingungszahl von 36 —40 pro Sekunde ent-
sprach, er glaubte aber, dafl dies der Resonanzton des Trommelfells sei, und
daB die Frequenz der mechanischen Schwingungen im Muskel in Wirklich-
keit nur 19 pro Sekunde betrage. GErREHARTZ und Lorwy’) fanden aber
bei der graphischen Registrierung Werte von 48—60 pro Sekunde, und
Fox, TEHAVENARD und DuprasqQuier?®) fanden 45—50. Da diese Zahlen an-
nahernd mit der beobachteten Frequenz der Muskelaktionsstrome iiberein-
stimmen, miissen wir wohl annehmen, dall beiden der gleiche oszillatorische
Vorgang zugrunde liegt.

Mac Wiriam®) und HErRrOUN und YEO haben einen Muskelton auch bei
Einzelzuckungen gehoért, z. B. beim Patellar- und Achillessehnenreflex; sie
glaubten deshalb, daf auch der erste Herzton mit dem Ton eines Skelettmuskels
in Analogie zu setzen sei. HEss'?) hat aber eine andere Erklidrung vorgeschlagen,
ausgehend von den Schwingungen, in die das ganze Herz gerét, wenn plétzlich

1) HermuOoLTZ: Monatsber. d. Akad. d. Wissensch. zu Berlin, 23. Mai 1864; Verhandl.
d. Naturhist.-med. Vereins zu Heidelberg Bd. 4, S. 88. 1866.

2) BERNSTEIN, J.: Uber die Hohe des Muskeltones bei elektrischer und chemischer
Reizung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 11, S. 191.

%) LovEn, Cur.: Uber den Muskelton bei elektrischer Reizung usw. Arch. f. (Anat. u.)
Physiol. 1881, S. 363.

4) WEDENSKI, N.: Du rhythme musculaire dans la contraction normale. Arch. de la
physiol. Bd. 23, S. 58. 1891; Du rhythme musculaire dans la contraction produite parl’irri-
tation corticale. Ibid. Bd. "3 S. 253. 1891.

®) STERN, V.: Studien iiber den Muskelton bei Reizung verschiedener Anteile des Nerven-
systems. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 82, S. 34. 1900.

§) Herrovuw, E. F. and G. J. YEo: Note on the sound accompanying the single con-
traction of skeletal muscle. Journ. of physiol. Bd. 6, S. 287. 1885.

7) GerEARTZ, H. und A. Loewy: Uber die Hohe des Muskeltones. Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 155, S. 42. 1913—1914.

8) Fox, CH., A. TeavENARD, and C. DupasQuUIER: Enregistrement du bruit muscu-
laire par le galv. & corde et I'amplification a basse frequence. Cpt. rend. des séances de la
soc. de biol. Bd. 89, S. 733. 1923.

9) Mac Wriiam: Uber das Muskelgeriusch. Centralbl. f. med. Wissensch. Bd. 25,
S. 657, 1887.

10) Hess, W. R.: Die Entstehung des-ersten Herztones. Dtsch. Arch. f. klin. Med.
Bd. 132, 8. 69. 1920.
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die isometrische Kontraktion beginnt. Link!) hat allerdings bei einer blitz-
artigen Zuckung, wie z. B. beim Patellarreflex, keinen Ton gehért, aber Law-
DAUER?) beschreibt in solchen Fillen sowie bei SchlieBungs- und Offnungs-
zuckungen einen ,,Tackton®.

Besonders interessant und bedeutungsvoll wird der Muskelton dadurch,
daB nicht alle Kontraktionstypen von einem Ton begleitet sind. So hérte z. B.
ArpLEN3) den Ton am Skelettmuskel, am Warmbliiterherzen, aber nicht an glatten
Muskeln. Nach Link fehlt der Muskelton bei der trigen Kontraktion, mit der
ein die Entartungsreaktion zeigender Muskel einen galvanischen Reiz beant-
wortet. Er macht auch einen Unterschied zwischen pathologischen Fillen, in
denen eine Contractur entweder auf Reizzustinden im Vorderhorn oder auf
oszillatorischen Entladungen hoéherer Zentren beruht. Im erstgenannten Fall
fehlt der Muskelton. Herz%) und LANDAUER?®) haben iiber &hnliche Félle von
pathologischen Contracturen ohne Muskelton berichtet. Die Ansicht, daf} die
lautlose Kontraktion ,,sarkoplasmatisch sei, hat vor allem JOTEYKO®) vertreten.
In ﬁbereins‘cimmung mit dieser Ansicht steht die Angabe LANDAUERs, daB
Muskeln, die — wie z. B. die Halsmuskeln — der normalen Kérperhaltung dienen,
bei gewohnlicher, ruhiger Haltung keinen Ton horen lassen, wahrend sie bei
willkiirlicher Kontraktion einen normalen Muskelton liefern.

Die bisher nur selten angewandten Methoden, Muskelténe graphisch zu
registrieren, hat GERHARTZ?) zusammengestellt. Die vollstindigsten Verzeichnisse
der alteren Literatur finden sich in der Arbeit von STERN in RicEETS®) Dictio-
naire de physiologie und in NaGgeLs Handbuch.

1) Lixg, R.: Klinische Untersuchungen iiber den Muskelton. Neurol. Centralbl. Bd. 24,
S. 50. 1905.

) LanpAUER, K.: Physiologisches und Pathologisches vom Muskelton. Dtsch. med.
‘Wochenschr. Bd. 46. S. 1416. 1920.

3) AvrexN. F. J.: Causation of Muscle Sounds. Zentralbl. {. Physiol. Bd. 12, S. 495. 1898.

4) Herz, M.: Uber die Auscultation des normalen und pathologischen Muskelschalles.
Verhalten derselben bei Morbus Thomsen. Zentralbl. f. inn. Med. 1901, S. 11, auch Miinch.
med. Wochenschr. 1915 (zit. von LANDATER).

5) LANDAUER, K.: zitiert auf S. 163.

8) JoreEYKO: La fonction musculaire, S. 52.

7) GerHARTZ: Methodik der graphischen Registrierung der Herz-, Atem- und Muskel-
gerdusche. Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. V, Teil IV, 1, S. 925.

8) RiceET: Dictionnaire de Physiologie. ,,Bruit musculaire.



Der zeitliche Verlauf der Muskelkontraktion.
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Es erweist sich als zweckmaé3ig, die Muskelkontraktion als eine voriibergehende
Storung im dynamischen Gleichgewicht einer komplizierten Serie von Ketten-
reaktionen zu betrachten, von denen jede ihre eigene Geschwindigkeitskonstante
besitzt (einzelne eine hohe, andere eine niedere); jede dieser Geschwindigkeits-
konstanten steigt mit der Temperatur (die eine rascher, die andere langsamer),
jede wird durch Veranderungen der experimentellen Bedingungen in einer oder
der anderen Weise beeinfluit, und die Produkte jeder einzelnen Reaktion 16sen
die nichste Reaktion aus, verindern sie oder nehmen an ihr Teil. Der Ausdruck
»»Reaktion wird hier im allgemeinsten Sinne des Wortes gebraucht und umfaf3t
alle mit meBbarer Geschwindigkeit ablaufenden Vorgiange. Die meisten, wenn
nicht alle diese Vorgiange oder Reaktionen, hdngen von der mikroskopischen oder
ultramikroskopischen Struktur und Organisation der Muskelfasern ab. Da aber
die Gleichgewichte im Muskel dynamisch sind, hangt das Verhalten des gesamten
Systems in erster Linie vom Zeitfaktor ab.

Der Muskel bietet ein ausgezeichnetes Beispiel fiir ein System dieser Art,
weil er so eingehend untersucht worden ist, daf uns die allgemeine Natur vieler
Teilreaktionen bekannt ist, und zweitens weil er uns durch seine mechanische
Verinderung ein unmittelbares, wenn auch quantitativ ungenaues Bild von der
verinderlichen Konzentrationszunahme des Produktes (vermutlich Milchséure)
wenigstens einer der Teilreaktionen gibt, wobei dies Produkt nur so lange per-
sistiert, bis die Beschleunigung der nichstfolgenden Reaktion grof3 genug ist,
um es wieder zu entfernen.

Andere Stoffe, deren Konzentration in dhnlicher Weise wahrend einer Muskel-
zuckung voriibergehend ansteigt, werden wir im folgenden mehrfach kennen lernen.

So wird z. B. die Konzentration der Anionen in der Nachbarschaft gewisser
Membranen erhéht, und zwar steigt ihre Konzentration unter dem Einfluf3 des
zur Reizung verwendeten Stromes und sie sinkt infolge eines Faktors, der irgend-
wie mit der Auflockerung der Membran zusammenhingen diirfte. Eine merk-
wiirdige Eigenschaft dieser ganzen Reihe von Reaktionen — von der Erregung
angefangen bis zur Wiedererschlaffung und Ermiidung — liegt darin, daf die
Reihe nach dem Erregungsablauf eine Diskontinuitit aufweist, denn entsprechend
dem Alles-oder-nichts-Gesetz2) hat die Stiarke des Reizstromes — vorausgesetzt,

1) Ubersetzt von E. BRUCKE.
2) Dieses wird hier und im folgenden als allgemeingiiltig angenommen.
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daf dieser die Schwelle erreicht — keinen EinfluBl auf den in der einzelnen Muskel-
faser ausgel6sten Kontraktionsvorgang. Allerdings ist diese Diskontinuitét nicht
absolut, denn wenn sich die Endprodukte der letzten Reaktionen der Reihe an-
héufen und eine Ermiidung bedingen, so beeinflussen sie ihrerseits die folgenden
Erregungsvorgénge und erhéhen die Schwelle. Ferner wird diese Diskontinuitéit
bei dem mehrfaserigen Muskel dadurch iiberbriickt, daB mit der steigenden
Stérke der Reizstréme die Zahl der erregten Fasern zunimmt.

Der hier skizzierte Standpunkt erweist sich als niitzlich, wenn wir die Vor-
gange wahrend einér Muskelkontraktion chronologisch zu analysieren versuchen.
Diese Analyse soll hier in folgender Reihenfolge ausgefithrt werden:

Die Erregung und ihre Dauer, vor allem als Funktion der Reizstromstirke.
Die Latenz des mechanischen Geschehens.

Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Kontraktionswelle.

Die Form der Kontraktionswelle.

Der EinfluBl der Temperatur auf die Form der Welle.

Summation von Zuckungen und Tetanus.

. Die Verinderungen der Muskelaktion bei linger dauernder Tétigkeit,
d. h. bei der Ermiidung.

MO OUR W

1. Reizung.
a) Die Natur der Reize.

Die zur Auslésung der Erregung notige Reizdauer wechselt je nach den Reiz-
arten, die wir anwenden, und je nach den zu den Versuchen verwendeten Muskeln.
Fiir den quergestreiften Muskel betrigt die Reizdauer bei Anwendung eines
Offnungsinduktionsstromes nicht mehr als /,,,, Sekunde, wihrend die Reiz-
dauer fiir den Froschmagen mehrere Sekunden betrigt. Ebenso wechselt die
Starke oder der Energieaufwand der Reize. Es ist klar, daB ein Reiz, der mehr
Energie liefert als das z. B. fiir die iiberschwellige Ionenverschiebung nétige
Minimum, irgendwelche andere, abnorme Wirkungen auf das Gewebe ausiiben
muBl. So sind also gewisse Reize ,,normaler als andere, und wir kénnen alle
méglichen Uberginge zwischen natiirlichen Reizen und durch Reize verursachten
Schédigungen beobachten.

Wir konnen die Reizung mit dem Abdriicken eines ganz fein eingestellten
Driickers einer Schufiwaffe vergleichen, und die Energiemenge, die zum Ab-
driicken nétig ist, kann vernachlissigt werden im Vergleich zu jener, die durch
diesen Druck weiterhin ausgel6st wird. Driicken wir aber einen solchen Driicker
mehr oder weniger zur Seile, so kann der Energieverbrauch beim Abdriicken
recht grofl werden. Wir kénnen dies mit der von ALBRECHT, MEYER und GIUFFRE?)
beobachteten Tatsache vergleichen, daBl ein Reizstrom, der die Muskelfasern
quer durchsetzt, 74 mal mehr Energie braucht, um den Muskel zu erregen,
als ein den Muskel langs durchflieBender Strom (vgl. hierzu auch die neuen
Untersuchungen von FRANKFURTHER?) iiber die Summation bei quer und lings
verlaufenden Reizstrémen). Nach pu Bois-ReEyMoND3) konnen zur Reizung eines
glatten Muskels 25,502 Erg nétig sein, wihrend die hierbei erzielte Kontraktion
nur eine Arbeit von 638 Erg leistet. Verwenden wir zur Reizung glatter Muskeln

1) ALBRECHT, J., A. MEYER und L. GIUFFRE: Untersuchungen {iiber die Erregbarkeit
der Nerven und Muskeln bei Langs- und Querdurchstrémung. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 21,
S. 470. 1880.
_ *) FRANKFURTHER, W.: Die Wirkung der Querdurchstrémung auf den kontrahierten
Muskel. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1914, S. 432—435.

%) Dv Bors-REymoND, R.: Nagels Handbuch -Bd. IV, S. 554.
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sehr kurzdauernde Reizstrome, so wird die Schwelle unter Umstanden erst bei
so hohen Stromstarken erreicht, dafl der Muskel dabei verbrannt wird. Anderer-
seits k6nnen wir einen quergestreiften Muskel seiner ganzen Lange nach faradisch
durchstromen und finden dennoch, da3 die Energie der Reizstrome (gemessen
mit einer Thermoséule) vernachléssigt werden kann im Vergleich zu den Wéarme-
mengen, die bei der Kontraktion frei werden.

Eine elektrische Reizung glatter Muskeln ist also im allgemeinen eine kiim-
merliche Nachahmung der natiirlichen Vorgange. EBBECKE!) sieht in der mecha-
nischen Dehnung den normalen Reiz fiir solche Muskeln ; sicher sind sie fiir mecha-
nische Veranderungen hochempfindlich [GRUTZNER?)]. Auch Evans und UNDER-
HILL?) haben Kontraktionen glatter Muskeln beobachtet, die durch leichte
Dehnung oder leichte mechanische Reize bewirkt wurden, wie z. B. durch Ab
stellen des Stromes der durch das Muskelbad perlenden Sauerstoffblasen, durch
vorsichtiges Riithren in der den Muskel umgebenden Losung oder durch Be-
klopfen des Gefafles, in dem der Muskel aufgehéngt war. Sie vermuten, dafl bei
dieser Behandlung Tonen von der Muskeloberfliche weggewaschen, und dadurch
die elektrischen Bedingungen so gedndert werden, dal der Muskel in Erregung
gerdt. EBBECKE?!) hat durch Streichen die Darmmuskulatur bei Saugern in situ
zur Kontraktion gebracht und vergleicht diese Kontraktionen mit &hnlichen
prolongierten Kontraktionen, die am quergestreiften Muskel bei der gleichen
Behandlung auftreten, dem idiomuskuliren Wulst an absterbenden Muskeln.
Unter gewissen Bedingungen koénnen sich solche Kontraktionen in Form langsam
verlaufender Wellen auch fortpflanzen. LANGLEY?) hat dies am quergestreiften
Froschmuskel unter dem Einflul von NaSCN beobachtet, und HURTHELE®) hat
Mikrokinematogramme &hnlicher Wellen von Insektenmuskeln aufgenommen.
Die Bedeutung dieser Beobachtungen fiir die Theorie des Tonus wird an einer
anderen Stelle erértert werden. Auf mechanische Reize kann der quergestreifte
Muskel auBler mit jener langsam verlaufenden Kontraktion auch mit einer raschen
Zuckung reagieren [ROSNERS)].

Fiir Licht ist sowohl der glatte Muskel als auch der quergestreifte in der
Regel unempfindlich, doch wissen wir, daB die Iris eine Ausnahme bildet [GUuTE7)],
denn sie kann sich auch in isoliertem Zustande bei Belichtung kontrahieren.
Vielleicht beruht dies auf der Anwesenheit von Pigment in der Iris, denn ADLERS)
hat gezeigt, daf} sich auch andere glatte Muskeln bei Belichtung zusammenziehen,
wenn die betreffenden Versuchstiere vorher durch Eosin sensibilisiert worden
sind. Ultraviolettes Licht kann solche Kontraktionen ohne vorangegangene
Eosinbehandlung auslosen, es schidigt aber die Gewebe.

1) EBBECKE, U.: Der idiomuskulire Wulst. Skand. Arch. f. Physiol. Bd. 43, S. 138.
1923.

?) GrUTzNER, P.: Die glatten Muskeln. Ergebn. d. Physiol. Bd. 3, II. Abt.,
S. 12, 1904.

3) Evaxs, C. L. and S. W. F. UxpeErHILL: Plain Muscle. Journ. of physiol. Bd. 58,
S. 1. 1923. .

4) LANGLEY, J. N.: Slow waves of contraction in muscle. Journ. of physiol. Bd. 50,
S. 404. 1916. .

5) HirraLE, K.: Uber die Struktur der quergestreiften Muskelfasern von Hydrophilus
im ruhenden und tatigen Zustand. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 126, S. 1—164. 1909.

6) RosNER, A.: Uber die Erregbarkeit verschiedenartiger quergestreifter Muskeln.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 81, S. 123. 1900.

7) GurH, E.: Untersuchungen iiber die direkte motorische Wirkung des Lichtes auf
den Sphincter pupillae des Aal- und Froschauges. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 85,
S. 118. 1901.

8) ApLER, L.: Uber Lichtwirkung auf iiberlebende glattmuskelige Organe. Arch. f.
exp. Pathol. u. Pharmakol. Bd. 85, S.152. 1919—1920.
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Gegen gewisse Gruppen von chemischen Reizen la8t sich mit Recht ein-
wenden, daf sie die Muskeln nicht auf normalem Wege zur Kontraktion bringen.
Die besten chemischen Reizmittel sind vielleicht die Siuren, aber auch ihre
Wirkung braucht nicht — nicht einmal qualitativ. — mit dem normalen Kon-
traktionsvorgange tibereinzustimmen, und sicher kann ein Vergleich in quanti-
tativer Hinsicht nicht gezogen werden, weil die Wirkung der normalerweise
produzierten Milchsdure darauf beruht, daB ihr Angriffsort streng lokali-
siert ist.

JENSEN1) halt Hitze fiir einen Reiz und er hat gezeigt, dafl das Eintauchen
eines Muskels in eine Ringerlésung von 71° eine mehr oder weniger reversible
Verkiirzung bewirken kann. Dieser Annahme widerspricht aber die Beobachtung
MEevYERs?), daB eine solche Kontraktion sich nicht auf unerwirmte Partien des
Muskels fortpflanzt, dal sie nur zum Teil reversibel ist, und daB sie auch dann
noch eintritt, wenn der Muskel fiir elektrische Reize schon vollkommen unerreg-
bar ist. Auch der Nerv zeigt nach &lteren Beobachtungen WaArLLERS?) eine Kon-
traktion bei der Erwarmung. An Muskeln, die durch Behandlung mit Zucker
und Alkohol fiir elektrische Reize unerregbar geworden waren, sah EBBECKE %)
eine Verkiirzung, wenn er den Luftdruck plotzlich auf 300—400 Atmosphéren
steigerte.

Es ist also nur eine Frage der Definition, ob wir irgendeinen Eingriff als Reiz
bezeichnen wollen oder nicht. Wir miissen alle Reize als mehr oder minder
unnormal ansehen, denn sie fithren den Geweben relativ grofie Mengen von
Energie zu, mehr als nétig, um den ,,gestochenen® Driicker abzuziehen. Immer-
hin diirfte die elektrische Reizung quergestreifter Muskeln und Nerven den nor-
malen Verhaltnissen recht nahe kommen und ihre Untersuchung in quantitativer
Hinsicht hat wichtige Resultate ergeben. Die fiir den Nerven und die Skelett-
muskulatur festgestellten GesetzmiBigkeiten haben sich auch fiir die glatten
Muskeln als giiltig erwiesen, wenn auch hier die Ergebnisse offenbar durch neue
Faktoren kompliziert und getriibt werden.

b) Die elektrische Reizung.

Die Theorien und Grundlagen der elektrischen Reizung (NErNsT, HILL u. a.)
werden an einer anderen Stelle dieses Handbuches erortert (s. Bd. 9). Das all-
gemeine Verhalten des Muskelgewebes gegen elektrische Stréme zeigt die Kurve
der Abb. 47, aus der wir die zur Erregung des Froschmuskels nétige Dauer von
Strémen verschiedener Intensitidt bei zwei verschiedenen Temperaturen [nach
Lucas und MiNgs®)] ersehen. Die Erregbarkeit steigt also bei sinkender Tem-
peratur, doch mufl bemerkt werden, daf sich die Kurven mitunter — speziell
bei kurz dauernden Strémen — sowohl bei Nerven als auch bei Muskeln kreuzen.
Die gestrichelte Kurve ist eine rechtwinklige Hyperbel, deren Gleichung ¢¢ = k

1) JENSEN, P.: Uber thermische Muskelreizung. Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 9, S. 435.
1909. — Weitere Untersuchungen iiber die thermische Muskelreizung. Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 160, S.333. 1915.

?) MEYER, A.: Versuche zur Frage der thermischen Erregung. Zeitschr. f. Biol. Bd. 57,
S. 507. 1912.

3) WALLER, A. D.: Do thermic shocks act as stimuli? Journ. of physiol. Bd. 38, Proc.
S. XLVI. 1908—1909.

4) EBEckE, U.: Wirkung allseitiger Kompression auf den Froschmuskel. Arch. f. d.
ges. Physiol. Bd. 157, 8. 79—116. 1914.

5) Lucas, K. and G. R. Mixges: Temperature and Excitability. Journ. of physiol.
Bd. 36, S. 334. 1907—1908.
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ist. Alle Punkte dieser gestrichelten Kurve entsprechen also gleichen Elektrizitats-
mengen (Coulombs) oder einem gleichen Ionentransport. Der vertikale Ab-
stand zwischen der gestrichelten Kurve und den experimentell gefundenen
entspricht irgendeinem Akkommodationsfaktor, der gewohnlich auf den Durch-
tritt von JTonen durch die Membranen bezogen wird. Wir brauchen deshalb
etwas groBere Elektrizititsmengen fiir die Reizung, wenn wir den Muskel
mit Strémen von lédngerer Dauer erregen. Andererseits bediirfen wir groflerer
Energiemengen, wenn wir mit kurzdauernden Stromen arbeiten, weil die
Energie mit dem Quadrat der Stromstirke wichst. (Nach der Formel ¢ W¢,
in der W den Widerstand des Gewebes bedeutet.) Deshalb ist bei kurzdauernden
Stromen, z. B. Induktionsstromen, die Gefahr einer Schidigung des Gewebes
grofler, vor allem bei glatten Muskeln, und tetanisierende Induktionsstrome
sind fiir Versuche iiber
die Warmeproduktion
des Muskels weniger ge-
eignet als gewohnliche
alternierende Ketten-
strome, weil sie wegen
ihrer kiirzeren Dauer
eine hohere Schwellen-
energie brauchen, also
auch mehr Wiarme er-
zeugen. Ahnliche In-
tensitéts - Stromdauer-
kurven haben JINNAKA
und Azumal) fir ein-
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Abb. 47. Die Kurven entsprechen der Schwellenintensitit von tionsfaktor scheint bei
Reizstromen verschiedener Dauer bei zwei Temperaturen, Die  der glatten Muskulatur
gestrichelte Kurve ist eine zum Vergleich mit eingezeichnete eine geringere Rolle zu

Hyperbel. (Nach Versuchen von Lucas und Mines.) spielen als bei der quer-

gestreiften, denn auch
Strome von langsam ansteigender Intensitit erweisen sich bei glatten Muskeln
als wirksam, wenn sie geniigend lange einwirken kénnen. Auch Fick, BIEDER-
MANN, GRUTZNER u. a. [vgl. GRUTZNER?)] fanden, daB fiir die Schwellenreizung
glatter Muskeln gleiche Elektrizitdatsmengen erforderlich sind. Es werden also
zwei Strome gleich gute Reize darstellen, wenn z. B. der eine die halbe Stérke
und doppelte Dauer des anderen hat.

Glatte Muskeln brauchen zur Erregung bei gleicher Stromstiirke eine lingere
Durchstromungsdauer als quergestreifte, und ein gewohnlicher Induktions-
schlag bleibt unter Umstéinden beim glatten Muskel vollkommen wirkungslos.
LaricQue?) driickt diesen Unterschied so aus, daB er sagt, der glatte Muskel
habe eine lingere Chronaxie als der quergestreifte. So betrigt z. B. nach

1) Jixwaka, S. and R. Azuma: Electric Current as a Stimulus with respect to its
duration and strength. Proc. of the roy. soc. of London B., Bd. 94, S.49. 1923.

%) GRUTZNER, P.: Die glatten Muskeln. Ergebn. d. Physiol. Bd. 3, S. 33. 1904.

3) LaPICQUE, L.: Definition exper. de l'excitabilité. Cpt. rend. des séances de la soc.
de biol. Bd. 67, S.280. 1909. ' '
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LaricQue und Firon?t) die Chronaxie des Froschmagens 2,5 Sekunden, wahrend
die der quergestreiften Scheren- und Schwanzmuskulatur des Krebses nur 0,02
bzw. 0,016 Sekunde betrigt. Eine eindeutige Erklarung fir die Differenzen der
Chronaxie bei verschiedenen Geweben 1d8t sich noch nicht geben. Lucas?) fand
bei Verwendung groBer Elektroden die Chronaxie des Skelettmuskels 10—20 mal
so lang wie die des Nerven. JINNAKA und Azuma3®) und LAPICQUE?), die mit
kleinen Elektroden arbeiteten, finden keine Differenz der Chronaxie und DaAvis®)
erhielt abwechselnd beide Resultate je nach der GroBe der verwendeten Elektro-
den. Die sicher beobachteten Unterschiede zwischen der Chronaxie der glatten
und quergestreiften Muskeln beruhen vielleicht eher auf Differenzen der Struktur
als auf Differenzen der Polarisierbarkeit und Permeabilitdt von Membranen.
Bis zu einem gewissen Grade konnen Unterschiede der Reizerfolge durch die
verschiedenen Arten des Reizstromes hervorgerufen werden. So fand v. Krigs®),
dafl der Muskel auf langdauernde Stréome (Zeitreize) mit einer langeren Kon-
traktion antwortet als auf Induktionsschlige. GARTEN?) und HorrFmann®) haben
in Ubereinstimmung mit dieser Tatsache gefunden, daB langdauernde Strome
statt eines einfachen zweiphasigen Aktionsstromes einen Aktionsstrom erzeugen,
der dem eines kurzen Tetanus entspricht. Auf der anderen Seite konnten HorMany
und Fr6ssNER?) durch sehr kurze und intensive Stromst68e Kontraktionen er-
zeugen, die den durch Behandlung mit Veratrin erzeugten dhnlich waren. Unter-
schwellige Strome von beliebiger Dauer, die durch einen Muskel flielen, ,,erregen‘
ihn zwar nicht, sind aber insofern nicht wirkungslos, als H. WE1ss?) zeigte, daf3
sie erh6hte Phosphatausscheidung und verminderte Erregbarkeit in allen Teilen
des Muskels zur Folge haben.

2. Die Latenzzeit.

Wenn wirklich eine echte Latenzzeit des Aktionsstromes existieren sollte,
d. h. ein zeitliches Intervall zwischen dem Ende eines Schwellenreizes und dem
Beginn des Aktionsstroms am Orie der Reizung, so ist diese Zeit jedenfalls

1) LapicQuE, L. und M. vnd G. Fmmon: Variation de la vitesse d’excitabilité avec
la temperature. Cpt. rend. des séances de la soc. de bhiol. Bd. 68, S. 926. 1910 — Frron, G.:
Journ. de physiol. et de pathol. gén. Bd. 13, S. 19. 1911. — LAPICQUE, L. und M.: Excita-
bilité électrique de 1'estomac de la grenouille. Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 67,
S. 283. 1909. — Durée des processus d’excitation pour differents muscles. Ibid. Bd. 57, S. 501.
1905.

%) Lucas, K.: The excitable substances of amphibian muscle. Journ. of physiol. Bd. 36,
S. 113. 1907. — The rate of variation of the exciting current as a facter in electrical excitation.
Ibid. Bd. 36, S. 253. 1907.

2) JINNARA, S. and R. Azuma: zitiert auf S. 170.

4} Laricque, L. and M.: Comparaison de I'excitabilité du muscle & celle de son nerf
moteur. Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 60, S. 898. 1906. — Sur le mécanisme
de la curarisation. Tbid. Bd. 65, S. 733. 1908.

5) Davis, H.: The relationship of the chronaxie of muscle to the size of electrode.
Journ. of physiol. Bd. 57, Proc. S. LXXXT. 1923.

8) Krigs, J. v.: Uber die ‘Abhéngigkeit von dem zeitlichen Verlauf der zur Reizung
dienenden Elektrizititshewegungen. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1884, S. 387.

7) GARTEN, S.: Beitrdge zur Kenntnis des Erregungsvorganges im Nerven und Muskel
des Warmbliiters. Zeitschr. f. Biol. Bd. 52, S. 534. 1909.

8) HorrMaNN, P.: Uber die Aktionsstrome von Kontraktionen auf Zeitreiz. Arch. f.
(Anat. u.) Physiol. 1910, S. 247.

9y HorMaxN, F. B. und O. FrossNeEr: Dauerkontraktion des unvergifteten Skelett-
muskels bei Reizung mit starken Einzelinduktionsstrémen. Zeitschr. f. Biol. Bd 78,8.17. 1923.

10y Wxrss, H.: Uber den EinfluB der nicht erregenden Dauerdurchstrémung auf den
Permeabilititszustand von Froschmuskeln. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 194, S. 152. 1922. —
Uber den EinfluB unterschwelliger elektrischer Reizung usw. Ibid. Bd. 196, S. 393. 1922.
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auflerordentlich kurz, und ihre Existenz wird im allgemeinen geleugnet. Nach
einem Zitat von Raun!) hat GARTEN?) ein solches Zeitintervall am gekiihlten
Nerven beobachtet.

Die eigentliche Latenzzeit der mechanischen Veriinderung sollte eigentlich
vom Beginn des Aktionsstroms bis zum Beginn der mechanischen Verdnderung
gemessen werden, aber in praxi miit man sie meist vom Reizbeginn an. Werden
Induktionsstréome verwendet, die praktisch momentan ablaufen, und die stark
genug sind, den ganzen Muskel auf einmal zu erregen, so bedingt diese Art der
Messung keinen Fehler. Sind die Induktionsschlige schwicher, so beginnt die
Kontraktion an der Kathode und pflanzt sich wellenférmig fort, wobei der noch
ruhende Teil des Muskels gedehnt und die Laéngendnderung des Gesamtmuskels
verzogert wird [vgl. BETHE und HapprL3)].

Es ist schwierig, irgendeine funktionelle Bedeutung der Latenzzeit des
mechanischen Geschehens aufzufinden; sie diirfte ausschlieBlich in der Feinheit
des ganzen Apparates begriindet sein. Sollte aber wirklich die ganze Apparatur
ohne Verzogerung arbeiten, so zeigt die Latenz doch nur den Moment an, in dem
die mechanische Anderung, die innerhalb des Muskels beginnt, nach auflen hin
manifest wird; aus dieser zeitlichen Differenz braucht keineswegs auf eine funk-
tionelle Trennung des elektrischen und des mechanischen Vorganges geschlossen
zu werden. Wiirde z. B. die Kontraktion durch einen Ubertritt von Wasser aus
den hellen in die dunklen Bander der Muskelfaser zustande kommen, so kénnte
diese Wasserverschiebung jedenfalls einige Zeit vor der sichtbaren #uferen
mechanischen Anderung beginnen*). Dennoch war es gerade dieser Gesichts-
punkt, von dem aus die jiingsten Messungen der Latenzzeit angestellt wurden.
Von den betreffendern Autoren seien Ravr!), KLEINKNECHT?) und DE JONGH®)
erwihnt. Rauh benutzte eine photographische Methode, er kam aber beim
Skelettmuskel des Frosches nicht unter die Werte von 2,1—2,7 ¢ herab. KrLEIN-
KNECHT arbeitete am Herzen und am Skelettmuskel und fand die Latenzzeit
bei 0° 4 mal langer als bei Zimmertemperatur; er schlof hieraus, daf die Latenz-
zeit einem eigenen Vorgange entspricht, der eine funktionelle Trennung der mecha-
nischen und der elektrischen Veranderungen ermdglicht. Andererseits fand
DE JoNGH, der die mechanische Anderung am Herzen mit EINTHOVENS Saiten-
myograph verzeichnete, da die elektrische und die mechanische Anderung
gleichzeitig eintrat, wenn beide unter den allergiinstigsten Bedingungen registriert
wurden.

STEINHAUSEN?) fand mit der Pouilletschen Methode das Minimum der Latenz-
zeit, bei Reizung mit eben maximalen Offnungsinduktionsschligen, mit 2,0 o,
durchschnittlich betrug sie 3,6 o. Bei Verwendung konstanter Reizstrome
(Stromst6Be) nahm die Latenzzeit um so mehr zu, je geringer die Stromstarke
war, die verwendet wurde. STEINHAUSEN meint, daf} diese Zunahme nicht

1y RavuH, Fr.: Die Latenzzeit des Muskelelementes. Zeitschr. f. Biol. Bd. 76, S. 25. 1922,

2) GARTEN: Uber rhythmische elektrische Erscheinungen im quergestrelften Skelett-
muskel. Abh. d. math.-physik. KI. d. séichs. Gesellsch. d. Wiss. 1901, S. 375.

3) BETHE, A. und P. HapPEL: Die Zerlegung der Muskelzuckung in Teilfunktionen.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, S.157. 1923.

1) In der Tat hat Trres den Ubertritt von ,,Hyaloplasma* in der umgekehrten Richtung
vor dem Beginn der Verkiirzung beobachtet. (Vgl. Tires, O. W.: The structure and action
of striated muscle. Trans and Proc. Roy. Soc. of South Australia Bd. 47, S. 142. 1923.

%) KLEINKNECHT, F.: Das zeitliche Verhéltnis zwischen Beginn des Elektrogramms
und Mecha.nogramms bei Unterkithlung. Zeitschr. f. Biol. Bd. 81, 8. 5—21. 1924.

) JoxgH, C. L. pE: Abstracts of Communications. XI. International Physiological
Congress at Edlnburgh 192‘3

7) STEINHATSEN, W.: Uber die Latenzzeit des Sartorius in Abhangigkeit von der Strom-
stiirke bei Reizung mit konstantem Strom. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 187, S. 26—46. 1921.
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ausschliefilich durch die Zunahme der zur Reizung nétigen Zeit erklart werden
kann, und er zieht andere Faktoren zur Erklirung heran. BETHE und HapPEL
fanden mit ihrer photographischen Methode (vgl. S.173) das Minimum der
Latenzzeit mit 2,5 6. JUDIN!) beobachtete bei gleichzeitiger photographischer
Verzeichnung des Aktionsstroms und der Zuckungskurve des Froschgastrocnemius
Latenzzeiten von etwa 6 0. Er suchte nach einer Beziehung zwischen der Dauer
der Latenzzeit und jener der ersten Aktionsstromoszillation und fand diese beiden
Zeiten immer gleich lang. )
Da es fraglich ist, ob eine echte Latenzzeit iiberhaupt existiert, haben ihre
Veréinderungen unter verschiedenen Umstinden héchstens eine empirische Be-
deutung, und es geniigt sie kurz zu erwahnen. Die Latenzzeit nimmt ab, wenn
die Temperatur steigt [BURNETT?), GAYDA3), VIALE?)], sie wichst bei der Er-
midung [Wiesgr?®)], bei indirekter Reizung, bei VergroBerung der Belastung
oder der Tragheit der verwendeten Apparatur [MArRCEAT®)]. Sie ist bei glatten
Muskeln langer als bei quergestreiften, bei roten langer als bei weillen. Sie sinkt
mit zunehmender Starke der Reizstrome, weil dabei immer mehr Fasern erregt
werden, wodurch einerseits die Tragheit des Muskels selbst abnimmt, anderer-
seits die der Apparatur leichter iiberwunden wird. Weitere Angaben und die
ganze dltere Literatur finden sich bei v. FREY in Nagels Handbuch Bd. IV, S. 439.

3. Die Leitungsgeschwindigkeit der Kontraktionswelle.

Vorausgesetzt, dal3 die wirkliche Latenzzeit des mechanischen Reizerfolges
in allen Teilen des Muskels gleich ist, so mufl die Leitungsgeschwindigkeit
der Kontraktionswelle ebenso grofl sein wie die der Erregungswelle. Wenn
man dies als richtig annimmt, kann man diese Geschwindigkeit entweder
mechanisch oder mit dem Saitengalvanometer messen. HENRIQUES und LIND-
HARD?) leugnen allerdings das Vorhandensein einer Erregungswelle in nerven-
freiem Muskelgewebe, was aber von ADRIAN und OWwENS) bestritten wird,
die eine Fortpflanzung der elektrischen Zustandsénderung im Muskel auch nach
Degeneration der Nerven gefunden haben.

Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Kontraktionswelle wurde von
Ro1LET?) auf mechanischem Wege gemessen und betrug in dem roten M. cruralis
des Kaninchens 3,0 —3,4m/sec,indem weilen M. semimembranosus 5,4 —11,3 m/sec.

1) JupiN, A.: Aktionsstrom, Temperatur und Latenzzeit der quergestreiften Muskeln.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 263. 1923.

2) Bur~NETT, T. C.: Influence of temperature on the contraction of striped muscle
and its relation to chemical reaction velocity. Journ. of biol. Chem. Bd. 2, S.195—201.
1906 —1907.

3) Gaypa, T.: Influenza della temp. sulla funzionalita dei muscoli isolati di riccio.
Arch. di fisiol. Bd. 11, S.1. 1912—1913; Arch. ital. de biol. Bd. 58, S.432. 1912—1913.

4) ViaLg, G.: Action de la temperature sur les muscles lisses des grenouilles d’été et
des grenouilles d’hiver. Arch. ital. de biol. Bd. 72, S. 30. 1923.

°) WiIBSER, F.: Uber die Verlingerung der Latenzzeit des Nervenendorgans durch Er-
miidung. Zeitschr. f. Biol. Bd. 65, S. 449. 1915.

6) MarcEAU, F.: Etude comp. des rapports de la durée du temps perdu avec les charges
4 souslever dans les muscles des mollusques et dans ceux des mammiféres. Cpt. rend. des
séances de la soc. de biol. Bd. 60, S. 501. 1906.

7) HENRIQUES, V. und J. LiNpHARD: Der Aktionsstrom der quergestreiften Muskeln.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 183, S. 1. 1920.

8) ApriaN, E. D. and D. R. Owen: Electric Response of denervated Muscle. Journ.
of physiol. Bd. 55, S. 326. 1921.

%) RorLerT, A.: Uber die Kontraktionswellen und ihre Beziehung zu der Einzelzuckung
bei den quergestreiften Muskelfasern. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 52, S. 227. 1892.
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ExGELMANN?) fand als hochsten Wert fiir den Froschsartorius 5,9 m/sec. Am aus-
geschnittenen Muskel verkleinerte sich dieser Wert von 4,3 auf 2,1 m/sec. In einer
neuen Arbeit haben auch BETHE und HaPPEL?) 2,1 m/sec am herausgeschnittenen
Sartorius auf photographischem Wege gemessen, wobei die Geschwindigkeit an
allen Stellen des Muskels gleich grof war. Lucas3) hat gezeigt, dafl die Kon-
traktionswelle bei ihrem Eintreffen an einem beliebigen Punkt des Muskels immer
dieselben Eigenschaften zeigt, unabhéngig von der schon durchlaufenen Strecke.
P. Horrmany*) fand bei seinen Messungen die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der
Erregungswelle im Froschsartorius zwischen 0,8 und 1,9 m/sec. Dabei erwies sich
diese Geschwindigkeit von dem Kontraktions- oder Erschlaffungszustand des
Muskels als unabhéngig. HIERONYMUS?) bestéatigte dieses Ergebnis durch Versuche
an curaresierten Muskeln sowohl mit Hilfe der mechanischen Registrierung wie
auch der Aktionsstrome. Die Geschwindigkeit der Kontraktionswelle, gemessen
mit dem Saitengalvanometer, ist bei den menschlichen Armmuskeln grofer als
beim Frosch, fir den PrpER®) den Wert von 10 m/sec gefunden hat.

TieGs?) meint, daf3 die Erregungswelle in der Muskelfaser spiralig langs der
Krauseschen Membran (DoBigs Linie) geleitet wird, die er nicht fiir eben halt,
sondern der er die Form einer doppelten Schraubenfliche zuschreibt, die sich
von einem Ende der Muskelfaser zum anderen erstreckt. Aus Messungen der
geometrischen Dimensionen dieser Spiralflaiche an menschlichen und an Frosch-
muskeln berechnet er die tatséchliche Lange der Membran, die von der Erregungs-
welle pro cm Muskellange durchlaufen wird, und berechnet so die wahre Ge-
schwindigkeit der Welle. Er findet folgende Werte in Meter pro Sekunde.

Frosch: ‘Mensch:

Beobachtete Muskelgeschwindigkeit . . . . . 3—4 6
Membrangeschwindigkeit (berechnet) . . . . . 22—30 133
Nervengeschwindigkeit . . . . . . . . . . . 27 123

Diese Befunde wiirden darauf schlieBen lassen, dafl die Welle an der Mem-
bran mit der gleichen Geschwindigkeit entlang lduft wie im Nerven. Histologisch
haben sich innige Beziehungen zwischen dem Endorgan und der Krauseschen
Membran ergeben; die oben genannten Zahlen dirfen aber nicht als Beweis fiir
die von TiEGes angenommene Schraubenform angesehen werden, die von anderen
Histologen noch nicht bestdtigt worden ist.

4. Der zeitliche Verlauf der mechanischen Anderung.

Die mechanische Anderung kann sich entweder als Verkiirzung oder als
Spannung #uBlern. Im allgemeinen ist die Spannung um so gréBer, je geringer

1) ExcerLmaxy, T. W. und WoLTERING: Uber den EinfluB der Reizstirke auf die Fort-
pflanzungsgeschwindigkeit der Erregung im quergestreiften Froschmuskel. Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 66, S.574. 1897.

2) BrTHE, A. und P. HarpEL: Die Kurven der isotonischen Zuckung des curarisierten
Sartorius nebst Bemerkungen iiber Latenzzeit und Geschwindigkeit der Kontraktionswelle.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, 8. 157. 1923.

3) Lucas, K.: On the conducted disturbance in muscle. Journ. of physiol. Bd. 34, S. 51.
1906.

%) Horrmawy, P.: Uber die Leitungsgeschwindigkeit der Erregung in quergestreiften
Muskeln bei Kontraktion und Ruhe. Zeitschr. f. Biol. Bd. 59, S. 1. 1913.

%) Hieroxymus, K. E.: Uber die Geschwindigkeit der Erregungsleitung im gedehnten
und ungedehnten Muskel. Zeitschr. f. Biol. Bd. 60, S.29. 1913.

) Preer, H.: Uber die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Kontraktionswelle im
menschlichen Skelettmuskel. Zeitschr. f. Biol. Bd. 52. S. 41. 1208—1909.

7) Tieas, O. W.: On the path and velocity of the excitatory impulse in striated muscle
fibres. Transact. and Proc. Roy. Soc. of South Australia Bd. 47, S. 153. 1923.
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die Verkiirzung, und die Verkiirzung um so stirker und um so rascher, je geringer
die Spannung. Diese Beziehung gilt aber nicht fiir alle Falle, speziell nicht fiir
die glatte Muskulatur.

a) Verkiirzung.

Die Kontraktionswelle verlauft beim quergestreiften Muskel zu rasch, um
mit freiem Auge beobachtet zu werden, abgesehen von abnormen Fillen, wie
sie LaNeLEY!) und HURTHLE?) beobachtet haben. Sie ist aber leicht an glatten
Muskeln zu beobachten. Die Form der Kontraktionswelle kann an Kurven ge-
messen werden, welche die Dickenverdanderung an irgendeinem Punkt des Muskels
wiedergeben. Die gewdhnliche isotonische Langenkurve des Gesamtmuskels ent-
spricht der algebraischen Summe der Langenanderung samtlicher verschiedener
Muskelabschnitte. Dabei konnen einzelne Teile des Muskels schon wieder er-
schlaffen, wihrend andere sich erst zu verkiirzen beginnen, so dafl der Effekt
auf die Langenkurve des Gesamtmuskels von der Kontraktionsdauer des Einzel-
elements, der Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Kontraktionswelle und der
Lange des Muskels abhangig ist. Wenn die Kontraktionsdauer zunimmt, ohne
daB die Fortpflanzungsgeschwindigkeit in gleichem Ausmall abnimmt, muf} die
Verkiirzung des Gesamtmuskels groBer werden. Eine solche Erkldrung hat
FrouLICH?) irrtiimlicherweise als Ursache der Hohenzunahme der Kontraktionen
bei Kilte, CO,, Narcoticis, bei der Treppe usw. herangezogen, aber einfache
Uberlegungen zeigen, daB die Lingeninderungen, die auf diese Weise zu er-
klaren waren, in den meisten Fallen vernachléssigt werden kénnen. Nehmen wir
z. B. die normale Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Welle mit 300 cm pro
Sekunde und die Zuckungsdauer eines Muskelteilchens mit 0,1 Sekunde an, so
mufB} die Wellenlange 30 cm sein. Bei einem Muskel von 3 em Lange kann also
jederzeit nur !/;, der ganzen Welle nachweisbar sein. Die maximale Gesamt-
verkiirzung des Muskels hat aber, wie sich leicht zeigen 148t, unter diesen
Umstédnden innerhalb der Fehlergrenzen das theoretisch erreichbare Maximum
bereits erreicht.

Die Veranderungen der Langenkurve eines bestimmten Muskels unter ge-
gebenen Umstanden bilden sicher einen empfindlichen Index fiir die Beeinflussung
des Muskels durch Pharmaka usw., aber sie haben wenig Bedeutung fiir die Ana-
lyse des der Kontraktion zugrundeliegenden Vorganges. Dennoch hat BERN-
STEIN?) eine solche Analyse versucht, indem er von der Annahme ausging, daf}
die Hohe einer Zuckungskurve der Quantitdt einer hypothetischen Substanz 4
in den Geweben entspricht (vielleicht Milchsdure), und dall die Konzentration
von 4 durch zwei Kettenreaktionen im Gewebe bedingt sei; bei der einen Reaktion
sollte 4 aus einer Muttersubstanz M entstehen, bei der zweiten A wieder zerstort
werden. Wenn es auch wahrscheinlich ist, dafl das Geschehen im Muskel durch
ein solches System richtig veranschaulicht wird, so ist es doch sicher unméglich,
die Richtigkeit dieser Vorstellung an der Form der Zuckungskurve zu erkennen,
die ja innerhalb weiter Grenzen von den mechanischen Versuchsbedingungen
abhangig ist. Die Gipfelzeit der experimentell gefundenen Kurve braucht nicht
einmal mit der Gipfelzeit des der mechanischen Verinderung zugrunde liegenden
Vorganges iibereinzustimmen. Dies soll das Schema in Abb. 48 (dhnlich einem
von GassER und Hrirn publizierten) illustrieren, das die tatsdchlich vom Muskel

1) Zitiert auf S. 168. 2) Zitiert auf S. 168.
%) FrouricH, F. W.: Das Prinzip der scheinbaren Erregbarkeitssteigerung. Ergebn.
d. Physiol. Bd. 16, S. 40. 1918.

4) BERNSTEIN, J.: Zur physikalisch-chemischen Analyse der Zuckungskurve des Muskels.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 156, S. 299. 1914.
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geschriebene Verkiirzungskurve zeigt und zugleich eine. hypothetische Ideal-
kurve, die er hitte schreiben konnen, wenn die zeitlichen Faktoren es ihm er-
laubt hatten. Hatte sich z.B. der Muskel am Ende der Zeit OA nicht nur erst
bis B, sondern bis zu einem D unendlich naheliegenden Punkt verkiirzt, so hatte
er noch genug Spannung entwickeln kénnen, um auch noch D zu erreichen. Ahnlich
hétte sich der Muskel in der Zeit OC bis F verkiirzen kénnen, anstatt nur bis X,
wenn nicht der Verkiirzungsakt selbst Zeit in Anspruch genommen h#tte. Dieser
Zeitaufwand bedingt einen Energieverlust und setzt der Kontraktionsgeschwindig-
keit eine obere Grenze. SchlieBlich ist der Muskel bei H in diesem Zustand der
Verkiirzung nicht mehr imstande, weitere Spannung zu entwickeln, und er beginnt
wieder sich zu verlangern. Wieder ist es der Zeitfaktor, der den Verlauf der
Erschlaffung gegeniiber der idealen Kurve verzogert. Die Tatsache, die durch
diese hypothetische Kurve beleuchtet wird,
ist die, daff der Muskel sich auch nach dem
Hohepunkt des fundamentalen Prozesses (sei es
die Milchsaurekonzentration oder was immer)
noch weiter verkiirzen kann, daB also die experi-
mentell erhaltene Kurve nur eine unbekannte
Funktion des fundamentalen Prozesses ist.
Jede gedachte Kurve ist moglich, die die
experimentelle im Gipfelpunkt schneidet. Hs
ist also nicht moglich, aus dem Verlauf der
Zuckungskurve allein zu entscheiden, ob die
gesamte Milchsdure auf einmal zu Beginn
erzeugt wird, oder ob ihre Konzentration
allméhlich zunimmt.
0 i 7 57 Es bleibt nun noch die Frage offen,
Abb. 48. Schema zur Illustration einer ob die ideale” Kurve von Abb. 48 experi-
moglichen Diskrepanz zwischen dem mentell aus Spannungskurven bei verschie-
zeitlichen Verlaufe der tatsichlichen dener Linge gewonnen werden kénnte. Sie
mechanischen Anderung und irgend- zeigt eine gewisse Ahnlichkeit mit Spannungs-
eines hypothetischen (ideal) der Kon- v, © gie pekanntlich ihren Gipfel etwas
traktion zugrundeliegenden Vorganges. - ’ T . piel
frither als die isotonischen Kurven erreichen.
Es ist aber wahrscheinlich [GassErR und Hrmi!), s. unten S. 179], daB das Ent-
wickeln von Spannung ebenso Zeit erfordert wie der Verkiirzungsvorgang, und daf
deshalb fiir isometrische Kurven dieselben Uberlegungen gelten wie fiir isotonische.
Zu den charakteristischsten Merkmalen der Lingenkurve verschiedener
Muskeln z&hlt ihre Dauer. Manche Muskeln verkiirzen sich wesentlich langsamer
als andere. Der glatte Muskel ist triger als der quergestreifte, doch finden sich
alle moglichen Ubergiinge zwischen diesen beiden; ScEENG und ScHILF?) haben
besonders langsame Kontraktionen eines quergestreiften Muskels, BorTazzI
und GRUNBAUM®) besonders rasch reagierende glatte Muskeln beschrieben. Die
»typische** Zuckungskurve des glatten Muskels beschrieb MisLawsky?). Ahn-
lich ist der Unterschied zwischen den langsamer reagierenden roten und den

Verturzumy

ratsachlich

1) GassEr, H. S. and A. V. Hiwr: The dynamics of muscular contraction. Proc. of
the roy. soc. of London (B) Bd. 96, S. 398. 1924.

?) ScuEnG, C. L. und E. Scmwr: Uber eine auBergewdhnlich lange Zuckungskurve
eines quergestreiften Muskels. Zeitschr. f. Biol. Bd. 73, S. 117. 1921.

3) Borrazzi, P. and O. F. F. GrifnBauM: On Plain Muscle. Journ. of physiol. Bd. 24,
S. 61. 1899.

4) MisLawsky, N.: Uber die Zuckung der glatten Muskeln. Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 6, S. 1—12. 1906. )
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flinken, weiBen Muskelfasern [FiscaER!), R1ESsER?)]. Die Kontraktionsgeschwin-
digkeit verschiedener Muskeln des Tierkérpers haben MmEe. und L. LAPICQUE?®)
verglichen. CarLsoN?) suchte eine Beziehung zwischen der Kontraktionsgeschwin-
digkeit eines Muskels und der Erregungsleitung in seinem motorischen Nerven
festzustellen, er fand die Leitungsgeschwindigkeit um so grofer, je kiirzer die
Zuckungsdauer war.

Die Hohe der Kontraktionskurven wichst nach BASLER®) mit der Starke der
Reize, wihrend die Gipfelzeit gleichzeitig abnimmt. Dies erklart sich aus der
wachsenden Zahl der gereizten Muskelfasern.

Ahnlich verhilt sich bei wachsender Reizstirke auch der glatte Muskel,
doch hat pu Bors-REymMoND®) festgestellt, dafl seine Kontraktionshéhe nicht,
wie die des quergestreiften Muskels, ein:endgiiltiges Maximum erreicht, sondern
daB sie mit wachsender Reizstirke um geringe Werte immer weiter zunimmt.

Der Verlauf der normalen Spannungs- oder Liangenkurve ist kontinuierlich;
sie zeigt einen allmihlichen Anstieg und allméhlichen Abfall. Gelegentlich erhilt
man diskontinuierliche Kurven, die den Gedanken an eine Superposition zweier
Kurven erwecken, einer langsameren und einer rascheren; sie sprechen also
fiir eine Doppelfunktion des Muskels [JoTEYK07), S.96—205]. Diese Annahme
stammt urspriinglich von ScHIFF, der von neuromuskuldren und idiomuskuliren
Kontraktionen sprach. Beweise fiir die letztere Kontraktionsform bietet der vera-
trinvergiftete Muskel, der mechanisch [EBBECKE®)] oder mit sehr starken Induk-
tionsschligen [HoFrMaNy und FrossNER?)] gereizte Muskel sowie Muskeln, welche
doppelgipfelige Zuckungen oder die Funkesche Nase zeigen [DE BOER!?), HaARMONY)].

Der von HARTREE und Hiri'?) an einigen ihrer isometrischen Kurven be-
obachtete Buckel (,,hump®) gehort zweifellos auch hierher. Sehr deutlich zeigen
dies Phanomen auch einige Kurven von Muskeln, die CARvaLLO und WEIss!®)
nach einer linger dauernden Kiihlung bei 0° rasch auf 37° erwarmt hatten. Die
Bedeutung dieser diskontinuierlichen Muskelzuckungen fiir das ganze Problem
und ihre Beziehung zur Innervation wird an einer anderen Stelle erértert werden.

Die oben erwihnten Tatsachen gelten alle fiir Langenkurven des Gesamt-
muskels. Die Methode von BeTHE und HaPPEL!?) ermiglicht es, die Léngen-

1) FiscuER, H.: Zur Physiologie der quergestreiften Muskeln der Saugetiere. Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 125, S. 541. 1908.

2) RIESSER, O.: Untersuchungen an iiberlebenden roten und weilen Kaninchenmuskeln.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 190, 8. 137—157. 1921.

3) LaPICQUE, MME. et L.: Sur la contractilité et I'excitabilité de divers muscles. Cpt.
rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 55, S. 308. 1903.

4) CarLsON, A. J.: Further evidence of the direct relation between the rate of con-
duction in motor nerve and the rapidity of contraction. Americ. journ. of physiol. Bd. 10,
S. 401. 1904; Bd. 13, $. 217. 1904; Bd. 13, S. 351. 1905; Bd. 15, S. 136. 1906.

5) BASLER, A.: Uber den EinfluB der Reizstérke und der Belastung auf die Muskel-
kurve. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 102, S. 254. 1904.

6) Du Bois-ReymoxDp, R.: Nagels Handbuch Bd. IV, S. 558.

7) JorEYXO, J.: La Fonction Musculaire. Paris 1909.

8) EBBECKE, U.: Der idiomuskulire Wulst. Skand. Arch. f. Physiol. Bd. 43, S. 138. 1923.

9) HoFMANN usw.: Zitiert auf S. 171.

10) pg BOER, S.: Die Bedeutung der tonischen Innervation fiir die Funktion der quer-
gestreiften Muskeln. Zeitschr. f. Biol. Bd. 65, S.239—354. 1915.

11) HARMON, P. M.: Influence of temperature and other factors upon the two-summited
contraction curve of the gastrocnemius of the frog. Americ. journ. of physiol. Bd. 62, S. 261.
1922,

12) HARTREE, W. und A. V. Hirtr: The Nature of the Isometric Twitch. Journ. of
physiol. Bd. 55, S. 389. 1921.

13) CARVALLO, J. und G. WEIss: Influence de la temperature sur la contraction muscu-
laire de la grenouille. Journ. de physiol. et de pathol. gén. Bd. 2, S. 225. 1900.

14) Zitiert auf 8. 172.
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kurve jedes einzelnen Muskelabschnittes fiir sich zu untersuchen. Thre Methode
besteht im wesentlichen darin, daf der Muskel in kleineren Abstinden mit

Abb. 49. Photogramme der Langendnderung 7

verschiedener Segmente eines Sartorius wahrend

einer Zuckung. Ordinatenabstand 10,8 ¢. (Nach
BerHE und HAPPEL.)

sichtbaren Marken versehen wird,
die dann auf photographischem
Wege wihrend des Kontraktions-
ablaufes registriert werden.

Ein typisches Photogramm
zeigt Abb. 49.

Das +- und — -Zeichen gibt
die Lage der Reizelektroden an.
Die oberste Kurve ist das Reiz-
signal ; dasunterste, breite schwarze
Band entspricht der Léangenkurve
des Gesamtmuskels. Der Muskel
wird durch die 6 diinnen schwar-
zen Linien in 7 annahernd gleiche
Abschnitte geteilt. Das obere
Muskelende war fest eingespannt,
das untere griff an einem leichten
isotonischen Hebel an; die Be-
lastung betrug nur 0,3 g. Die Kon-
traktion beginnt im 7. Segment
und schreitet nach oben zu mit
einer Geschwindigkeit von 2,1 m
pro Sekunde fort. Noch rascher,
praktisch momentan, lduft eine
Welle steigender Spannung tiber
den Muskel, die durch die Kon-

traktion des 7.Segmentes bedingt ist und eine initiale Dehnung der iibrigen
Segmente bewirkt. Liegt die Kathode am oberen, fixierten Ende, anstatt wie
in Abb. 50 am unteren, so lauft die Erregungswelle nach abwirts, und die an-

fangliche Spannungszu-
nahme verlagert die Seg-
mente in der gleichen
Richtung, so daB das
Photogramm nicht die
in Abb. 49 sichtbare an-
fangliche Senkung der
einzelnen Kurven zeigt.
Jedes Segment muf
aber der gleichen An-
fangsspannung ausge-
setzt sein, gleichgiiltig
in welcher Richtung die

Abb. 50. Die Kurven zeigen die prozentuelle Verkiirzung Welle verlauft. DafB} dies
jedes der 7 Segmente eines Sartorius, gemessen an einem i Jer Tat der Fall

Photogramm, wie es Abb. 49 zeigt. Die Ordinate O entspricht
der urspriinglichen (Ruhe-) Lange des Segmentes; negative

ist, zeigten sorgfiltige

Werte entsprechen einer Dehnung. (Nach Beraeund Harper.) Messungen der prozen-

tuellen Langendnderung

jedes Segmentes zu verschiedenen Zeiten. Abb. 50 zeigt eine solche Reihe von
Differenzkurven. Die Ordinaten entsprechen der Langeninderung der Seg-
mente 1, 2, 3 usw., ausgedriickt in Prozenten der Anfangslinge, die Abszisse
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entspricht der Zeit. Die Latenzzeit ist etwa 5 ¢. In diesem Falle beginnt die
Erregung am unteren Ende (Kathode), im 7. Segment. Der Moment, in dem
die Kontraktionswelle jedes einzelne Segment erreicht, wird durch die Hebung
jeder einzelnen Kurve markiert, die im Segment 1 zuletzt erfolgt. Die maximale
prozentuale Verkiirzung ist fiir alle Segmente innerhalb der Fehlergrenzen der
Methode gleich.

Ganz entsprechende Differenzkurven ergeben sich bei der umgekehrten
Stromrichtung, nur daB dann auch die Reihenfolge der Zahlen umgekehrt ist;
aber das Photogramm sieht dann ganz anders aus. Je grofler die anfangliche
Spannung des Muskels, desto geringer ist die Dehnung der untétigen Teile durch
die tatigen. Fiir eine Leitung der Welle mit Decrement konnte kein Anhalts-
punkt gefunden werden.

b) Spannungskurven.

Den zeitlichen Verlauf der isometrischen Zuckung haben HARTREE und
Hiril) unter verschiedenen Bedingungen (Temperatur und Anfangsspannung)
auf photographischem Wege studiert. Je groBer die Anfangsspannung, desto
langsamer erfolgt die Wiedererschlaffung. Mit steigender Temperatur nimmt die
Zuckungsdauer ab, und zwar &ndert sich die Erschlaffungszeit starker als die
Anstiegszeit. Mit wachsender Reizstdrke wachst die Spannung schrittweise bis
zu einem Maximum, wahrend die erzeugte Warme zunéchst ebenfalls schrittweise
zunehmend ein Maximum erreicht, dann aber langsam abnimmt; dabei erfolgt
dann die Erschlaffung schneller. Die Ursache dieses Verhaltens scheint jetzt
aufgekliart zu sein, da BETHE und HAPPEL?) zeigten, dal ein maximaler Schlag
nur eine KathodenschlieBungszuckung erzeugt; etwas starkere Schlage erzeugen
dagegen auch eine Anodendffnungszuckung, und bei noch stérkeren erfolgt
schlieBlich die Reizung gleichzeitig an allen Stellen der Faser und die Kontrak-
tionswelle verschwindet. FENNs3) Beobachtungen legen die Annahme nahe, daf}
das Auftreten einer Welle mit ihrer notwendigen Begleiterscheinung, der Faser-
verkiirzung, zu einer Erhéhung der Warmeproduktion fithrt. Infolgedessen wiirde
eine Vernichtung der Welle durch stérkcre Reizstrome die Wéarmeerzeugung
verringern. AuBerdem wiirde bei gleichzeitigem Beginn der Erregung in allen
Teilen auch die Dauer der Warmeproduktion geringer sein, was tatséchlich be-
obachtet wurde. ADRIAN%) hat eine &hnliche Erklarung fiir die Verkiirzung der
Kontraktionsdauer vorgeschlagen, er nahm néamlich an, dal durch stirkere Reize
der Nerv miterregt wiirde und die Erregung daher in den verschiedenen Teilen
des Muskels mit geringeren Zeitdifferenzen auftrate.

Es wurde oben an der Hand der Abb. 48 gezeigt, dafl die mechanische Ver-
kiirzung des Muskels dem ihr zugrunde liegenden spannungentwickelnden Prozef3
nachhinkt. An einem ganz &hnlichen Schema haben Gasser und Hirr’) gezeigt,
daB auch die bei einer isometrischen Zuckung tatséchlich entwickelte Spannung
jener hypothetischen Kurve nachhinkt, die der Spannung entspricht, die der
Muskel hitte entwickeln kénnen, wenn es ihm die zeitlichen Verhéltnisse erlaubt
hiatten. Nach ihrer Annahme wire die Verzogerung durch die Zeit bedingt,
die zur Ausbreitung der durch die Erregung bedingten Spannung in einem
viscésen Medium nétig ist. Der Muskel muf3 sich erst innerlich konsolidieren,

1) HartreE und Hiryn: Zitiert auf S. 154.

2) BeraE und HAPPEL: Zitiert auf S. 172.

3) Fexn: Zitiert auf S. 155.

4) ApriaN, E. D.: Time relations of the isometric twitch. Journ. of physiol. Bd. 57,
S. XI. 1923.

5) Gasser und Hrrrn: Zitiert auf S. 176.

12*
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ehe er nach aufen Spannung entwickeln kann. Um ein spezielles Beispiel zu wihlen,
kénnen wir annehmen, dafl die durch den Induktionsschlag gebildete Milchséure,
um eine Spannung nach auBlen zu entwickeln, erst eine innere Materialverteilung
bewirken muBl, etwa eine Wasserverschiebung, die zu einer Turgorerh6hung
einzelner Teile der Muskelfaser fithrt. Diese innere Arbeit (die Wasserverschie-
bung) wird dann dem ihr zugrunde liegenden Vorgang ebenso nachhinken wie
die aullere Arbeit (der isotonischen Zuckung), und fiir die isometrischen Kurven
gelten die gleichen Uberlegungen, die oben fiir die isotonischen angestellt wurden.

In Ubereinstimmung mit dieser Vorstellung kénnen wir annehmen, daf
die ganze Milchsdure mehr oder minder plotzlich zu Beginn der Zuckung gebildet
wird, und daf das Maximum ihrer Konzentration mit dem Spannungsmaximum
zeitlich nicht zusammenfallt. Gassgr und Hrui!) haben die Richtigkeit dieses
Postulates experimentell bestatigt, indem sie den Muskel zu verschiedenen Zeiten
wahrend der isometrischen Zuckung bis zu einer gegebenen Linge gedehnt
haben. Dabei wurde die grofite Spannung dann entwickelt, wenn die Dehnung
unmittelbar nach Ablauf der Latenzzeit erfolgte. Die Dehnung diente dabei zur
inneren Konsolidierung des Muskels, so dafl er ohne Verzégerung nach auflen
Spannung entwickeln konnte. Das Maximum der Spannung zu Beginn der
unter Dehnung erfolgenden Zuckung weist auf ein Maximum des Grundprozesses
hin — der Milchsdurebildung oder was immer er sei.

5. Die Wirkung der Temperatur auf die Kontraktionswelle.

Unter den vielen Variationen der experimentellen Bedingungen, deren
Wirkung auf die Form der Zuckungskurve untersucht worden ist, war am ehesten
von der Verdnderung der Temperatur ein Einblick in den der mechanischen
Anderung zugrunde liegenden Mechanismus zu erhoffen. Die wichtigsten Wir-
kungen sind folgende: 1. Die Latenzzeit nimmt mit steigender Temperatur ab.
2. Die Dauer der Kontraktion nimmt bei der Einwirkung des gleichen Reizes
mit steigender Temperatur ab. 3. Die Hohe der isometrischen oder isotonischen
Zuckung nimmt manchmal zu, manchmal (und zwar in der Regel) ab, wenn die
Temperatur steigt.

Die beiden erstgenannten Wirkungen werden in allen Arbeiten iiber den
Temperatureinflufl so {ibereinstimmend angegeben, dafl besondere Zitate nicht
nétig sind. Die dritte Wirkung, die Anderung der Zuckungshohe, ist Gegenstand
lebhafter Debatten. GAD und HeEymans?) fanden bei 19° ein Minimum der Héhe
isometrischer und isotonischer Zuckungen, und je ein Maximum bei hoher und
niedriger Temperatur. Eine kontinuierliche Abnahme der Zuckungshéhen bei
steigender Temperatur fanden CoLEMAN und Powmprrian3) bei Frosch- und
Krabbenmuskeln, EcksTEIN%) beim Herzen und Skelettmuskel des Frosches,
GAYDA®) beim Gastrocnemius und Soleus des Igels und FromLICHS) am Frosch-

1) GassEr und Hrirn: Zitiert auf S. 176.

%) Gap und Heymans: Uber den EinfluB der Temperatur auf die Leistungstahigkeit
der Muskelsubstanz. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1890, Suppl., S. 59.

3) CoLemAN, A. and M. Pompruian: Influence de la temperature sur la contraction
musculaire des animaux & sang froid. Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. 1896, S. 696.

4) EcgrsTEIN, A.: Vgl. Untersuchungen iiber den EinfluB der Temperatur auf den Ab-
lauf der Kontraktion im Muskel. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 183, S. 40. 1920.

%) Gaypa, T.: Influenza della temp. sulla funzionalita dei muscoli isolati di riccio.
Arch. di fisiol. Bd. 11, S. 1, 1912—1913; Arch. ital. de biol. Bd. 58, S.432. 1912—1913.

%) FromuicH, F. W.: Uber den EinfluB der Temperatur auf den Muskel. Zeitschr. f.
allg. Physiol. Bd. 7, S. 461. 1908; Bd. 9, S. 515. 1909. — Zur Thermodynamik der Muskel-
kontraktion. Arch. f. d. ges. Physml Bd. 123, S. 596. 1908.
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muskel. Andererseits fand CLoPATT!) ein Maximum der Zuckungshéhe bis 30° C.
Doi12) sah die Spannung sowohl beim Herzen als auch beim Skelettmuskel des
Frosches mit sinkender Temperatur zunehmen, aber bei hoher Anfangsspannung
war die Wirkung umgekehrt. BERNSTEIN3) hat die Spannungszunahme bei
sinkender Temperatur nicht regelmaBig nachweisen konnen. Kamn?) fand bei
Insektenmuskeln in der Regel eine Zunahme der Zuckungshshen bei steigender
Temperatur, daneben ergaben sich aber auch Anhaltspunkte fiir ein zweites
Maximum bei niedriger Temperatur, wie es GaAp und HEyMANS beschrieben
hatten. Zahlreiche weitere Arbeiten iiber diesen Gegenstand finden sich in der
alteren Literatur (Nagels Handbuch, S. 458). Am meisten Aufklirung brachte
wohl die Arbeit von CARvALLO und WEIss?®), die die Versuchsbedingungen so weit
als moglich variierten, und dabei beliebig jedes Resultat (ein Maximum bei hoher
oder niedriger Temperatur, oder bei beiden) erhalten konnten. Als wichtige Fak-
toren erwéhnen sie unter anderen 1. das Erhaltenbleiben oder Fehlen der Blut-
zirkulation; 2. die GroBe der Belastung; 3. die Stirke des Reizes, ob er bei 0°
oder bei 40° maximal ist; 4. die Geschwindigkeit der Erwirmung oder Kiihlung;
5. wie lange der Muskel vor dem Versuch bei 0° gehalten wurde; 6. die Anfangs-
spannung. Sie kommen mit Recht zu dem SchluB, daB sich kein allgemein
giiltiges Gesetz aufstellen 1aft. Wir kénnen darin einen schlagenden Beweis
fiir die Mannigfaltigkeit der Faktoren erkennen, von denen eine anscheinend so
einfache Funktion wie die Zuckungshohe abhiingig ist.

Die Wirkung der Temperatur auf die glatte Muskulatur haben ViALE®) und
EcksTEIN?) untersucht. Letzterer sah die Kontraktionshohe bei steigender
Temperatur wachsen, und er meint, daB der Muskel bei niedriger Temperatur
tonisch schon so stark verkiirzt ist, daf er sich auf einen elektrischen Reiz hin
nur schwer noch weiter verkiirzen kann. STEWARTS) beschreibt eine &hnliche
Zunahme der Kontraktionshéhe bei einem Temperaturanstieg von 15° auf
40° C, wobei gleichzeitig die Latenzzeit und die Dauer der Kontraktion abnehmen.
Die Wirkung verschiedener Temperaturen auf den spontanen Rhythmus glatter
Muskeln wurde von TAYLOR und ALVAREZ?) an ausgeschnittenen Diinndarm-
stiicken vom Kaninchen untersucht. Sie fanden eine Frequenzzunahme der
Pendelbewegungen mit einem konstanten Temperaturkoeffizienten zwischen
25° und 40°. RoreY) fand eine Zunahme des Tonus sowie der Frequenz und
Amplitude der Wellen am ausgeschnittenen Hundeureter, und BucLiall) be-

) Cropart, A.: Zur Kenntnis des Einflusses der Temperatur auf die Muskelzuckung.
Skand. Arch. fiir Physiol. Bd. 10, S. 249. 1900.

%) Dor, Y.: Influence of temperature on the mechanical performance of sceletal and
heart muscle. Journ. of physiol. Bd. 54, S. 218. 1920—21.

3) BERNSTEIN, J.: Uber die Temperaturkoeffizienten des Muskelenergie. Arch. f. d.
ges. Physiol. Bd. 122, 8. 129. 1908.

*) Kanx, R. H.: Zur Physiologie der Insektenmuskeln. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 165,
S. 285. 1916.

%) Zitiert auf S. 177.

%) VIALE, G.: Action de la temperature sur les muscles lisses des grenouilles d’été et
des grenouilles d’hiver. Arch. ital. de biol. Bd. 72, S. 30. 1923.

) EcksTEIN, A.: vgl. S. 180.

8) Stewarr, C. C.: Mammalian smooth mascle — the cat’s bladder. Americ. journ.
of physiol Bd. 4, S.185. 1901.

9) TaYLOR, F. B. und W. C. ALvarEz: Effects of temperature on rhythm of excised
segments from different parts of the intestine. Americ. journ. of physiol. Bd. 44,
S. 344. 1917.

10) RotH, G. B.: On the movements of the excised ureter of the dog. Americ. journ.
of physiol. Bd. 44, S. 275. 1917.

1) Bueria, G.: Untersuchungen iiber die optimale Temperatur fiir die Funktion des
glatten Muskelgewebes. Zeitschr. f. Biol. Bd. 55; S. 377. 1911.
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stimmte das Temperaturoptimum fiir die spontane Rhythmik ausgeschnittener
Stiicke des Hiihneroesophagus.

Nach BERNSTEIN!) ware die Zunahme der ZuckungshShen mit sinkender
Temperatur ein Beweis fiir die Annahme, dafl die chemische Energie im Muskel
auf dem Wege iiber die Oberflichenspannung in mechanische Energie trans-
formiert wird, da fiir die Oberflichenspannung ein negativer Temperaturkoeffi-
zient charakteristisch ist. Seiner Meinung nach wird die Hohe einer isometrischen
Zuckung durch zwei Reaktionen reguliert, von denen die eine einen positiven, die
andere einen negativen Temperaturkoeffizienten hétte; die Versuchsergebnisse
wiren also jeweils von dem Uberwiegen des einen oder des anderen Faktors
abhéngig und deshalb schwankend.

Bei der Erdrterung der Temperaturkoeffizienten herrscht oft ein Miver-
standnis, ob es sich um die Wirkung der Temperaturerhéhung auf einen Gleich-
gewichtszustand zwischen zwei Reaktionen handelt, oder um ihre Wirkung auf
die Geschwindigkeitskonstante einer Reaktion. Die zuletzt genannte Wirkung
ist immer positiv, aber das Gleichgewicht zwischen zwei antagonistischen Reak-
tionen wird immer nach der Seite der endothermen Reaktion hin verschoben.
Die Wirkung der Temperatur auf die Oberflachenspannung gehért zu der zweiten
(Gleichgewichts-) Gruppe, wahrend der Muskel eher zu der ersten zu zéhlen ist.

Wir haben gesehen, daBl die Muskelkontraktion zweckmiBigerweise auf-
gefallt werden kann als eine voriibergehende Stérung des dynamischen Gleich-
gewichtes einer ganzen Reihe von Kettenreaktionen. In einem solchen System
hingt die Wirkung der Temperatur so sehr von der relativen Zunahme der
Geschwindigkeiten der einzelnen Teilreaktionen ab, daf die Wirkung auf die
Gleichgewichtszusténde leicht maskiert werden kann. Leider messen wir, wenn
wir die Zuckungshohe messen, nicht einmal die Geschwindigkeit einer Reaktion,
sondern eher eine unbekannte Funktion eines Reaktionsproduktes, das selbst
wieder gleichzeitig durch eine zweite Reaktion weggeschafft wird. OsTEREOUT?)
hat sehr anschaulich gezeigt, wie fehlerhaft die Messungen des Temperatur-
koeffizienten mit einer solchen Methode werden kénnen. Wenn wir sehen, daf
die Hohe der isometrischen Zuckung mit sinkender Temperatur zunimmt, so
sagt dies vielleicht nur, daf bei sinkender Temperatur die Bildung der spannung-
verursachenden Substanz weniger verzogert wird als ihre Wegschaffung. Ferner
weist die von HARTREE und Hiri3) beobachtete Konstanz des Verhaltnisses
zwischen Spannung und Wirmeproduktion darauf hin, dafi die entwickelte Span-
nung ausschlieflich von der Menge der frei gewordenen Energie abhingt. Folglich
ist der Temperaturkoeffizient der Spannungsentwicklung in Wirklichkeit der
Temperaturkoeffizient der Energieentwicklung, er gibt also keinerlei Aufschluf3
tiber den Vorgang, durch den chemische Energie in Spannungsenergie umge-
wandelt wird.

6. Summation und Tetanus.

Die Erscheinung der Summation soll durch Abb. 51 [nach HARTREE und
Hirr3)] illustriert werden. Sie zeigt die Spannung, die ein ausgeschnittener
Sartorius gegen einen starren isometrischen Hebel entwickelt, wenn er von zwei
in verschiedenen Intervallen aufeinanderfolgenden Induktionsschligen erregt

1) BERNSTEIN, J.: vgl. S. 181.
2) OsTErHOUT, W. J. V.: Some aspects of the temperature coefficients of life processes.
Journ. of biol. chem. Bd. 32, S.23—27. 1917.
<3 3) HarTrEE and Hirn: The Nature of the isometric twitch. Journ. of physiol. Bd. 55,
. 389. 1921.
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wird. Die Kurve I entspricht in allen Fillen der Wirkung des ersten Reizes, wenn
er allein wirkt; sie &ndert sich also nicht. Die Kurve II gibt die summierte Kon-
traktion bei Einwirkung beider Reize. Durch Subtraktion der Ordinaten der
Kurve I von jenen der Kurve II erhalten wir die gestrichelt gezeichneten ,,Diffe-
renzkurven. Diese Differenzkurve entspricht also dem gesamten Spannungs-
zuwachs, den der zweite Induktionsschlag bewirkt. Wenn wir die Héhe der
Differenzkurven als Ordinaten {iber den einzelnen Intervallen zwischen den beiden
Reizen als Abszissen auftragen, so finden wir, daB3 die so erhaltene Kurve bei
dem Intervall von 0,14 Sekunden durch ein Maximum geht. HARTREE und HiLL
haben dieses Maximum in Beziehung gesetzt zu der von ADRIAN?) beobachteten

—
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Abb. 51. Summation isometrischer Kontraktionen bei abnehmendem Zeitintervall. Die
Ordinaten der’gestrichelten Kurven wurden durch Subtraktion der Ordinaten der Kurve I
von jenen der Kurve II erhalten. (Nach HArTREE und Hiwr.)

iibernormalen Phase der Erregbarkeit des Nerven und zur iibernormalen Phase
der Leistungsfihigkeit des Herzens.

Schon HermuOLTZ?2), der Entdecker des Phéinomens der Zuckungssummation,
wulte, daB die Ordinaten der Summationskurve unter Umstinden gréBer sein
kénnen als die Summe der Ordinaten der beiden Einzelkurven, und auch spiterhin
wurde diese Erscheinung sowohl an isometrischen als auch an isotonischen
Zuckungen oft untersucht. ScHENCK?) und ACKERMANN4) zeigten, daf das Phi-
nomen bei isotonischen Zuckungen nur bei starker Belastung, bei isometrischen
Zuckungen nur bei geringer Anfangsspannung auftritt. In ACKERMANNS Ver-
suchen handelte es sich um das Auftreten des Phinomens in einer Serie von vier
summierten Zuckungen, von denen jede einzelne auf dem Gipfel der vorausgehen-
den begann. Aus seinen Kurven lassen sich die Héhen von 4 Differenzkurven
(inklusive der ersten Zuckung) nach der Methode von HARTREE und HILL messen.

1) Apriax, E. D.: The recovery process of excitable tissues. Journ. of physiol. Bd. 54,
S. 1. 1920—1921.

%) HeLmuorrz: Verhandl. d. Kgl. preuB. Akad. d. Wiss. Berlin 1854, S. 330.

%) ScmENcE, F.: Beitrige zur Lehre von der Summation der Zuckungen. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 96, S.399. 1903.

%) AckERMANN, D.: Uber Summation von Zuckungen. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 117, 8. 329. 1907.
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Ich habe dies in 4 Fillen getan, und zwar bei isometrischen Zuckungen mit hoher
und niedriger Anfangsspannung und bei isotonischen Zuckungen mit groer und
kleiner Belastung. Die Ergebnisse, die in nachstehender Tabelle zusammen-
gestellt sind, bestdtigen die oben erwiahnten Befunde von ScHENCEK, denn die
aufeinanderfolgenden Hohen steigen nur bei Zuckungen mit niedriger Anfangs-
spannung oder hoher Anfangsbelastung an.

Hohe der Differenzkurven in mm.

isch. Isotonisch.

Kurve Anggglsesg;ﬁ:x];ung : Anf: angsbgells:stun g:

Nr. 10g | 100g 5¢g | 50g

1 .o 6,5 7,8 11,0 8,8

IT42)—1. ... ... 0., 9,5 8,0 11,3 12,2

I4+243)—14+2). . ... ...... 11,0 8,1 10,0 16,0

14+24+34+4)—10+2+4+3). ... ... 11,5 7,9 10,0 17,4
Abbildungsort der Kurven in der Arbeit ACKER-

. Fig. 1 Fig. 1 Fig. 5 Fig. 6

Es hat zunéchst den Anschein, als ob die Ergebnisse bei isotonischen Zuk-
kungen anders zu erkléren wéren als die bei isometrischen, weil Langenanderungen
nicht additiv sind. Bei der isotonischen Kurve ist wihrend des Anstieges der
zweiten Zuckung keine Arbeit nétig, um das Zuriickfallen des Gewichtes infolge
der Erschlaffung nach der ersten Zuckung zu verhindern. Dagegen muB bei der
isometrischen Zuckung der Spannungsverlust beim Abklingen der Wirkung des
ersten Reizes durch die Entwicklung einer gleichen Spannung durch den zweiten
Reiz kompensiert werden, ehe eine weitere Spannungszunahme auftreten kann.
ScHENCK und BrapT!) haben die bei summierten Zuckungen entwickelte Warme
gemessen und fanden sie stets geringer als die Summe der bei beiden Einzel-
zuckungen produzierten Wiarmemengen. Dies war mit ein Hauptgrund, weshalb
SCHENCK annahm, daB diese abnorm grofe Spannung (die iibernormale Phase
von HARTREE und Hirr) bei summierten isometrischen Zuckungen nicht auf
einer abnorm grofen Energieentwicklung beruhe, sondern eher auf einer Hemmung
des Erschlaffungsvorganges der ersten Zuckung. Aber HarRTREE und Hrirn
fanden beim Sartorius hiufig, wenn auch nicht immer, daB auch die Wirme-
produktion bei summierten Zuckungen durch eine iibernormale Phase hindurch-
ging, wenn das Intervall zwischen den beiden Reizen vergréBert wurde; dies
spricht fiir thre Erklirung des Phénomens.

Der Unterschied zwischen der isotonischen und der isometrischen Summation
ist unmittelbar von Bedeutung fiir das Wesen der isometrischen und der iso-
tonischen tetanischen Kontraktionen. Es ist iiblich, den isotonischen Tetanus
als einen Fall von Selbstunterstiitzung, d. h. als eine Serie von Uberlastungs-
zuckungen, aufzufassen. Nach dieser Annahme bediirfte der isotonische Tetanus,
obwohl sich der Muskel in ihm stérker verkiirzt als bei einer isotonischen Zuckung,
keiner hoheren Intensitét des Verkiirzungsmechanismus (H-Ionenkonzentration ?),
sondern nur der gleichen Intensitit bei geringerer Linge. Beim isometrischen
Tetanus ist dagegen eine solche (duBere) Uberlastung nicht moglich, und um eine
hohere Spannung zu erzielen, muBl die Intensitdt des Kontraktionsvorganges
dadurch gesteigert werden, daB frequente Induktionsschlige die Muskelfasern
mit H-Tonen tiberschwemmen, und zwar (vielleicht) rascher als sie wieder ent-
weichen konnen, bis schlieBlich ein Gleichgewicht auf dem ,,Plateau‘‘ des Tetanus

1) ScEENCK, F. und G. Branr: Uber die Warmebildung bei summierten Zuckungen.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. ‘Bd. 55, S.143. 1894.
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erreicht wird. Mings!) hat die Uberlastung eines Muskels so lange erhoht, bis
ein einzelner Induktionsschlag keine Verkiirzung mehr hervorrief. Dann teta-
nisierte er den Muskel bei der gleichen Lénge und fand eine wesentliche Ver-
kiirzung. Dieser Versuch beweist, daB die Selbstunterstiitzung zur Erklarung der
erzielten Verkiirzung nicht geniigt, sondern daB an ihr ein analoger Intensitdits-
faktor beteiligt sein muB, wie wir ihn beim isometrischen Tetanus annehmen
miissen. Nun konnen wir den mit einer Verkiirzung einhergehenden ,,Langen-
tetanus‘‘ allméhlich in einen isometrischen Tetanus iibergehen lassen, wenn wir
Hebel von steigender Trigheit und isometrische Hebel von steigender Starre
verwenden, und dabei verliert dann der Uberlastungsfaktor immer mehr an Be-
deutung, wihrend der Intensititsfaktor immer mehr an Bedeutung gewinnt.
Die Frage ist berechtigt, ob der Uberlastungsfaktor iiberhaupt jemals, auch bei
einer ganz ,,starr’ isometrischen Kontraktion, ganz verschwindet, und ob des-
halb die iibernormale Phase der Contractilitdt nicht vielleicht nur ein Ausdruck
fiir den Uberlastungsfaktor ist, der offensichtlich die gleiche Erscheinung bei
isotonischen summierten Zuckungen verursacht. Auch bei einer isometrischen
Kontraktion kénnen sich die Fasern etwas verkiirzen, und dies kénnte eine Art
Uberlastung erméglichen. Moglicherweise findet auch immer ein der Wasser-
verschiebung aus den hellen in die dunklen Binder der Sarkomeren analoger
Vorgang statt, ohne den vielleicht keine Spannung entwickelt werden kann?).
So kénnte also die innere Arbeit bei der isometrischen Kontraktion iiberlastet sein
und dies die iibernormale Phase erkldren.

BroEMSER3) hat die Summation eines maximalen Reizes untersucht, wenn
ihm a) ein zweiter maximaler und b) ein submaximaler Reiz folgt. Die Héhen-
differenz der durch den maximalen und den submaximalen Reiz ausgelosten
Einzelzuckungen war betrichtlich, folgten diese Reize aber auf einen ersten,
maximalen Reiz, so waren die Héhen der so ausgeldsten beiden Doppelzuckungen
fast oder vollkommen gleich. BroEMSER erklirt dies durch die Annahme, da@
die Erregbarkeit unmittelbar nach einem maximalen Reiz erhoht ist, so dafl der
submaximale Reiz dann eine maximale Wirkung hat. Es ist aber noch nicht be-
wiesen, daBl es sich hierbei um einen Erregbarkeitseffekt handelt.

v. Kries und SEwarL?) haben die Summation zweier submaximaler Reize
studiert. Je kleiner sie das Intervall wihlten, um so niedriger fielen die summierten
Zuckungen aus, bis schlieBlich der zweite Reiz in das Refraktérstadium des ersten
fallt und damit wirkungslos wird. Wird das Intervall noch weiter verkiirzt, so
nimmt die Kontraktionshéhe wieder zu, vorausgesetzt, daf3 beide Strome gleich-
gerichtet sind; es beruht dies auf der Summation der Reize, durch die mehr
Fasern erregt werden. Nach Levinsomn®) folgt auf einen unterschwelligen Reiz
ein Pseudorefraktérstadium, so daB ein ihm nach etwa 1,5 ¢ folgender sub-
maximaler Reiz wirkungslos bleibt. Nach einem lingeren Intervall ist der unter-
schwellige Reiz wirkungslos, nach kiirzerem laBt er einen submaximalen Reiz
maximal werden. Dies bestétigt fiir den Muskel eine dhnliche Beobachtung

1) Minges, G. R.: Summation of Contractions. Journ. of physiol. Bd. 46, S. 1. 1913.

%) Vgl. z. B. die mikroskopisch von Tiees beobachtete Verschiebung des Hyaloplasmas
vor Beginn der Kontraktion. (The structure and action of striated muscle fibre. Trans.
and Proc. Roy. Soc. of South Australia Bd. 47, S. 142. 1923.)

3) BroEMSER, P.: Uber Summation von Zuckungen bei verschieden starken Reizen.
Zeitschr. f. Biol. Bd. 55, S.491. 1910/11.

%) v. Krigs, J. und H. SEwALL: Summierung untermaximaler Reize im Muskel und
Nerven. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1881, S. 66.

3) LEvINSOEN, S.: Uber die Wirkung schwacher elektrischer Doppelreize auf die quer-
gsestreifte und glatte Muskulatur des Frosches. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 133,

. 267. 1910.
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GILDEMEISTERS!) am Nerven. FRANKFURTHER?) hat die Summation eines quer
und eines lings den Muskel durchflieBenden Induktionsstromes studiert.

Die Form des isometrischen Tetanus ersehen wir am besten aus-Abb. 52
[nach Furron?)]; die Kurven zeigen je eine Einzelzuckung des in situ belassenen
Froschgastrocnemius und je einen durch 52 eben maximale Offnungsschlige
bewirkten Tetanus bei sechs verschiedenen Anfangsspannungen. Je héher die
Anfangsspannung, desto hoher wird die Endspannung, desto triger auch die
Einzelzuckung, desto langsamer entwickelt sich die Spannung im Tetanus, und
desto langer halt sich die Spannung auch nach dem Schlul der Reizung auf der
Hohe. Die Kurven zeigen deutlich, dal sich die Spannung nach Aufhéren der
Reizung beim Tetanus etwa ebensolange auf der Hohe des Plateaus erhalt, wie
die ganze Einzelzuckung unter den gleichen Bedingungen dauert [vgl. GAD und
Hrymans?)]. Die gesamte Erschlaffungszeit des Tetanus ist erheblich langer

Abb. 52. Spannungskurven des in situ belassenen durchbluteten Froschgastrocnemius bei 6 ver-
schiedenen Anfangsspannungen. Reizung zuerst mit einem Einzelschlag, dann, nach einem
Intervall, mit 52 eben maximalen Offnungsschligen. Zeitmarken = 0,01 Sek. (Nach FurLTox.)

als die Dauer einer Einzelzuckung. Man koénnte dies dahin deuten, dafl die Re-
aktion des Muskels auf den letzten Reiz einer Reizserie infolge der beginnenden
Contractur oder einer Anhiufung von Milchsiure gedehnter verlauft als die
Reaktion auf den ersten Reiz. HARTREE und Hirr?) haben die Reaktion des
Muskels auf die sukzessiven Reize des tetanisierenden Stromes analysiert und
fanden in der Tat eine zunehmende Verzogerung der Erschlaffung.

In Furrons®) Versuchen waren die Frosche entweder enthirnt und atmeten
spontan, oder es war ihnen das Riickenmark hoch durchschnitten, dann wurden
sie kiinstlich ventiliert. Mit dieser Methodik fand er die Spannung bei 10°
hoher als bei 25°. An ausgeschnittenen Muskeln fanden Gap und HEyMANs*4)
und BERNSTEIN®) immer eine Zunahme der Spannung mit steigender Temperatur.

Der Tetanus des glatten Muskels unterscheidet sich von dem des querge-
streiften dadurch, dall die maximale Spannung beim direkt gereizten glatten

1) GmLDEMEISTER, M.: Uber Interferenzen zwischen zwei schwachen Reizen. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 124, S. 447. 1908.

?) FRANKFURTHER, W.: Die Wirkung der Querdurchstrémung auf die kontrahierten
Muskel. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1914, S. 432—435.

3) FouroN, J. F.: Afteraction in a peripheral nerve muscle preparation ete. Journ.
of physiol. Bd. 58, Proc. XXXVI. 1924.

%) Gap und Heymans: vgl. S. 180.

%) HarTREE und Hrirr: vgl. S. 182.

6) BernsTEIN, J.: Uber die Temperaturkoeffizienten der Muskelenergie. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 122,-S. 129. 1908.
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Muskel nicht immer wihrend der ganzen Reizdauer aufrechterhalten bleibt,
sondern oft nach einem anfinglichen Anstieg wieder sinkt [ScruLTZz!)]; durch
Ermiidung 1aBt sich diese Erscheinung nicht erkliren [MisLawsky?)]. Vor’
allem tritt dieser Effekt bei sehr frequenten oder sehr starken Reizen auf[Hira-
vama?)]. In dieser Hinsicht und im allgemeinen Verlauf der graphischen Kurven
erinnert dies Phinomen sehr an die Wedensky-Hemmung, die der Skelettmuskel
bei indirekter Reizung zeigt [Hormanx?)]. Bei direkter Reizung des quergestreif-
ten Muskels tritt aber der Wedensky-Effekt nicht auf, und nach der Erklarung
von Lucas®) wire dies auch nicht moglich.

Unter gewissen Bedingungen und bei gewissen Muskeln kann die tetanische
Reizung langsame, rhythmische Kontraktionen auslosen [DE VARIGNI®)].

7. Ermiidung.

Eine exakte Definition der Ermiidung sollte von dem ihr zugrunde liegenden
Mechanismus ausgehen, dies ist aber selten mdoglich, und wenn wir von Muskel-
ermiidung sprechen, miissen wir darunter nur die verringerte Kontraktions-
fahigkeit nach der Tatigkeit verstehen.

Die hiufigste Ursache der Ermiidung bei ausgeschnittenen Muskeln ist
wahrscheinlich die Ansammlung von Milchsdure [FLETCEER und HoPKINS?)].
Dies kann entweder eine Folge des Verbrauches der Puffersubstanzen des Blutes
sein, oder eine Folge der mangelhaften Blutzirkulation oder von Sauerstoffmangel
(vgl. die Arbeit von HirL und MEYERHOF, S.152). Fiir eine Milchsiureermiidung
des isolierten, quergestreiften Muskels sprechen die Versuche von BERGS); er
fand nimlich, daB die Ringersche Losung vor allem wegen ihrer Alkalescenz
und weniger wegen ihres Glucosegehaltes die Erholung des ermiideten Muskels
fordert. Unter gewissen Umstédnden diirfte aber die Ermiidung auf einem Mangel
an Nahrungszufuhr (Glykogen) beruhen. An elektrisch gereizten Muskeln des
intakten Frosches wurden Ermiidungszustinde beobachtet, die weder durch eine
Milchsidureanhdufung [Bira1?)], noch durch Glykogenmangel [KoBAYASHIY)]
erklart werden kénnen. Die Ermiidung kénnte auch unter Umsténden auf einer
Abnahme der Erregbarkeit wihrend der Tatigkeit[PrRaTT!!), L. und M. LAPICQUE??),

1) ScruLTz, P.: Zur Physiologie der lingsgestreiften Muskulatur. Arch. f. (Anat. u.)
Physiol. 1903, Suppl. S. 1—130.

2) Misr.awsky, N.: Uber die rhythmische Reizung der glatten Muskeln. Zeit. f. allg.
Physiol. Bd. 6, S. 442. 1907.

3) HrravaMma, S.: Electric stimulation of smooth muscle. Japan. journ. of med. science
(abstracts) Bd. 1, Nr. 2, S. 87. 1922.

4) Hormaxy, F. B.: Uber die Abhingigkeit des Tetanusverlaufs von der Reizfrequenz
bei maximaler indirekter Reizung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 93, S. 186. 1902.

5) Lucas, K.: The Nature of the Nerve Impulse. Kap. XII, London 1917.

6) VarieNY, H. DE: Sur le tetanos rhythmique chez les muscles invertebrés. Arch.
de physiol. norm. et pathol. Bd. 7, S. 151. 1886.

") FreTcHER and Hopkins: The respiratory process in muscle and the nature of muscular
motion. Proc. of the Roy. soc. of London (B) Bd. 89, S. 444. 1917.

8) BERG, F.: Einige Untersuchungen tiber Ermiidung und Restitution des iiberlebenden
M. sartorius beim Frosch. Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 24, S. 345. 1911.

9) Bira1, F.: Der Milchsiuregehalt des Muskels bei langdauernder Tatigkeit unter
physiologischen Bedingungen. Zeitschr. f. Biol. Bd. 81, 8. 253. 1924.

10) KosavasaI, M.: Uber das Verhalten des Muskelglykogens bei physiologisch geleiteter
Muskeltatigkeit und die Abhingigkeit dieses Verhéltnisses von der Temperatur. Zeitschr.
f. Biol. Bd. 81, S. 263. 1924.

11) Pratrt, F. H.: The all or none principle in graded response of skeletal muscle. Americ.
Journ. of physiol. Bd. 44, S. 517. 1917.

12) LAPICQUE, L. und M.: Modification de I'éxcitabilité musculaire par la fatigue. Cpt.
rend. des seances de la soc. de biol. Bd. 82, S.772. 1919.
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GrUBER!)] beruhen, oder auf einem Versagen der Erregungsleitung an der myo-
neuralen Verbindungsstelle. So hat UmrLMaxn?) in Ergographenversuchen ge-
zeigt, daBl ein Muskel, der durch willkiirliche Kontraktionen ermiidet worden ist,
sich von neuem kontrahiert, wenn man ihn elektrisch reizt. Andererseits konnen
wir einen Muskel nach einer weitgehenden Ermiidung durch direkte Reizung
sofort wieder willkiirlich kontrahieren. Offenbar ermiiden die willkiirliche und
die elektrische Erregung ganz verschiedene Mechanismen, denn jede von ihnen
kann sich weitgehend erholen, wihrend die andere in Tatigkeit ist.

Allgemein kénnen wir sagen: Der Muskel ermiidet, wenn das Intervall
zwischen den Kontraktionen zu kurz ist, um dem Muskel eine volle Erholung
zu ermoglichen, ehe die nachste Kontraktion einsetzt, wobei den Zirkulations-
bedingungen usw. eine iiberwiegende Bedeutung zufallt. Dies kiirzeste Intervall
zur Vermeidung der Ermiidung ist beim Herzen kiirzer als 1 Sekunde. Beim
Frosch betrigt es nach TASKINTEN3) bei erhaltener Zirkulation 10—11 Sekunden,
nach MARTI?) 4 Sekunden. Am unversehrten Kaninchen muf} bei Anwendung der
Methoden AsmERs®) und seiner Schiiler das Intervall noch geringer sein, denn
HorriNGER®) konnte einen Kaninchenmuskel alle 4 Sekunden tetanisieren,
und nach der anfinglichen geringen Abnahme in der Hohe der Kontraktionen
zeigte er 4 Stunden lang kein weiteres Zeichen von Ermiidung. Ahnlich teta-
nisierte SCEMID?) mit derselben Methode, aber bei isometrischen Kontraktionen,
einen Kaninchenmuskel in situ 4/; Sekunde lang in Intervallen von je 2 Sekunden
4 Stunden lang, wobei die Hohe der Zacken nur um 5%, gegen den urspriinglichen
Wert abnahm. Es scheint kein Grund vorzuliegen, diese Ergebnisse einem relativ
unermiidbaren Teil in der Muskulatur, einer Sperrmuskulatur, zuzuschreiben,
wie dies ASHER®) getan hat.

In Anbetracht der grofien Zahl von Prozessen, die eine Muskelzuckung aus-
machen, scheint es nicht verwunderlich, daB keine zwei Zuckungsserien einander
gleichen, und daB Ermiidungskurven eine so verwirrende Verschiedenheit zeigen,
daB es aussichtslos erscheint, aus ihnen irgendwelche niitzlichen Tatsachen ab-
zuleiten, gar nicht zu reden von den Versuchen, die Ermiidungskurve als eine
Gerade (KRONECKER) oder als eine Parabel dritten Grades (JoTEYKO: La fonction
musculaire, S. 363 und 365) auszulegen. Es gibt aber doch gewisse allgemeine
Ziige in diesen Kurven, die sehr lebhaft diskutiert worden sind und Erwidhnung
verdienen.

a) Rhythmische Verinderungen

in der Hohe der Kontraktionen werden gelegentlich beobachtet und wurden
zuerst von SymMoNs8) an Frosch-, Kroten- und Saugetiermuskeln unter sehr ver-

1) GrRUBER, C. M.: Threshhold stimulus as affected by fatigue and subsequent rest.
Americ. journ. of physiol. Bd. 32, S. 438. 1913.

2) UnLMANN, F.: Uber Ermiidung der willkiirlich oder elektrisch gereizten Muskel.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 146, S. 517. 1912.

3) TaskiNIEN, K.: Beitrag zur Kenntnis der Ermiidung des Muskels. Skand. Arch. f.
Physiol. Bd. 23, S.1—54. 1910.

4) Marti, H.: Fortgesetzte Untersuchungen iiber die Ermiidung des Muskels und ihre
Beziehung zur parasympathischen Innervation. Zeitschr. f. Biol. Bd. 77, S. 299. 1922.

5) ASHER, L.: Die Ermiidung des Muskels und ihre Beziehung zur Muskelinnervation.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 194, S. 230. 1922.

6) HorLiGER, M.: Untersuchungen iiber Ermiidung des Muskels. Zeitschr. f. Biol.
Bd. 77, S. 261. 1922.

7) ScaMID, E.: Untersuchungen iiber Muskelermiidung des S#augetieres bei isometri-
schen Tetani und iiber den Einflul des Sympathicus hierauf. Zeitschr. f. Biol. Bd. 77, S. 281.
1922.

8) Symons, C. T.: Wave-like variations in muscular fatigue curves. Journ. of physiol.
Bd. 36, S. 385. 1908.
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schiedenen Bedingungen studiert. BURRIDGE!) nimmt an, daB sie immer an die
Gegenwart von Milchséiure gebunden seien. CanNNON und GRUBER2) finden,
dal die Wellen rein myogen seien und unabhingig von Anderungen in der
Zirkulation.

b) Treppe usw.

Zu Beginn einer Reihe von Zuckungen, wahrend die verschiedenen Faktoren
sich gegenseitig ausiquilibrieren und wihrend der Muskel sich einem stationiren
Zustande nihert, treten oft ausgiebige Veréinderungen in der Héhe der Zuckungen
auf. Hierher gehort der allmahliche Anstieg der Zuckungshéhen, den BowpicH
zuerst am Herzmuskel beobachtet hat, und der ihm so bedeutungsvoll erschien,
daB er ihm einen eigenen Namen gab: die Treppe. Diese anfingliche Héhen-
zunahme der Kontraktionen ist in der Tat sehr charakteristisch, aber nicht unter
allen Umstéinden nachweisbar. Manchmal gehen ihr ein paar ,,einleitende Zuckun-
gen* voran, die an Héhe abnehmen; manchmal verlauft die Treppe sehr all-
mhlich und erstreckt sich iiber eine lingere Zeit, in anderen Fillen ist sie wieder-
um ganz kurz, wie z. B. in den Versuchen von JULIus?®) am Taubenfligel. Gar
nicht so selten fehlt sie vollkommen, oder die Zuckungshéhen nehmen sogar ab.
FromLICE?) meinte, daB die Treppe auf einem langsameren Verlaufe der Einzel-
zuckung beruhe, so daB dann alle Fasern eines Muskels gleichzeitig maximal
kontrahiert wiren, aber LEE und HARVEY®) haben nachgewiesen, daB beim
Froschmuskel die Zuckungsdauer wihrend eines Teiles der Treppe sogar ab-
nehmen kann, und LeE®) sah an Warmbliitermuskeln auch wéihrend der Er-
miidung keine Verlingerung der Zuckungsdauer. Ebenso fand GRUBER?) bei
Katzen eine Verkiirzung der Zuckungsdauer wihrend der Treppe. ADRIANS)
schrieb dies der Trigheit des Schreibhebels zu, aber GRUBER?) kann diese An-
sicht nicht bestiitigen. Sowohl LEE als auch GRUBER fanden die Schwelle wihrend
der Treppe deutlich erniedrigt und sie erkliren die Treppe durch eine Steigerung
der Erregbarkeit und der Contractilitat infolge der Anhiufung von Milchséure
oder CO, im Muskel. Fiir diese Auffassung sprechen Versuche von Mings®) und
auch von GuNzBERGY); er sah die Treppe auffallend langsam ansteigen, wenn er
die Durchstromungsfliissigkeit reich an O, hielt, wihrend FROHLICH sie bei
COy-Einwirkung sehr kurz fand. GuNzBERG bringt eine vollstindige Literatur-
tibersicht iiber diese verzwickte Frage, deren Erérterung in ihrer Breite nicht im
richtigen Verhéltnis zu ihrer Bedeutung steht. Die Treppe kénnte durch das

1) BURRIDGE, W.: An inquiry into some chemical factors in fatigue. Journ. of physiol.
Bd. 41, S. 285. 1911.
?2) Cax~oN, W. C. und C. M. GruBEr: Oscillatory variations in the contractions of
rhythmically stimulated muscle. Americ. journ. of physiol. Bd. 42, S. 36. 1916.
3) Jurtus, S.: Uber den unvollkommenen Tetanus der Skelettmuskeln. Arch. £. d. ges.
Physlol Bd. 162, S. 521. 1915.
4 FROHLICH, F. W.: Uber die scheinbare Steigerung der Leistungsfihigkeit des quer-
gestreiften Muskels im Beginn der Ermiidung usw. Zeitschr. f. Physiol. Bd. 5, S. 288. 1905.
%) LEE, F. S. und E. N. HARVEY: An examination of FROHLICH’S theory of the treppe.
Proc. of the soc. f. exp. biol. a. med. Bd. 7, S. 135. 1909—1910.
%) Lgg, F. S.: Uber Temperatur und Muskelermiidung. Arch. . d. ges. Physiol. Bd. 110,
S. 400. 1905.
7) GRUBER, C. M.: Staircase phenomenon in mammalian skeletal muscle. Americ.
journ. of physiol. Bd. 63, S. 338. 1922—1923.
8) Apriax, E. D.: The recovery process of excitable tissue. Journ. of physiol. Bd. 54,
S. 1. 1920.
9) MinEs, G. R.: Summation of Contractions. Journ. of physiol. Bd. 46, S. 1. 1913.
10) GuNzBERG, I.: A propos de ’éscalier dans les courbes du travail musculaire. Arch.
néerl. de physiol. Bd. 2, S. 664. 1918.
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Zusammenwirken mehrerer Faktoren zustande kommen und ist vielleicht nur

als Ubergang zu einem relativ stationiren Zustand bei der Muskeltatigkeit
anzusehen.

¢) Contractur.

Alle Beobachter stimmen darin iiberein, da die Dauer der Einzelzuckungen
einer Serie umso linger wird, je deutlicher die iibrigen Ermiidungserscheinungen
werden. In vielen solchen Serien folgt der nichste Reiz schon ehe der Muskel
nach der vorangehenden Zuckung ganz erschlafft ist. Man hat an die Moglichkeit
gedacht, daB diese Verzogerung der Erschlaffung auf das In-Funktion-Treten
eines zweiten contractilen Mechanismus im Muskel hinwiese, dem eine tonische
Funktion zukime (vgl. JorEYko S.74). Der gleichen Erscheinung begegnen wir
bei der verzogerten Erschlaffung nach einem Tetanus, die besonders deutlich
bei niedriger Temperatur ausgeprigt ist [BErrToFr!)]. LAPICQUE und WEILL?)
haben die Frage wesentlich geférdert durch die Beobachtung, daf die Contractur
zwar durch hochgespannte und kurz dauernde Stréme, nicht aber durch linger
flieBende Strome von geringerer Spannung hervorgerufen wird. Dies erinnert
an die Tatsache, daB starke Induktionsstréme eine der Veratrinzuckung d&hnelnde
Kontraktion auslosen, als ob sie also neben dem rasch reagierenden Mechanismus
noch einen zweiten, den Contracturmechanismus, erregten [HoFMANN und
FLOSSNER?)].

Die Ermiidung verlingert die Latenzzeit und das Refraktirstadium
[BrUCKE?)], sie verursacht einen erhohten Verlust an Phosphorsidure und erhoht
die Empfindlichkeit des Muskels gegen Kaliumvergiftung [WEIss®)], sie steigert
den osmotischen Druck der Muskelfliissigkeiten [MoorE®)] und setzt den Eiweil-
gehalt in einem durch kochendes Wasser erzielten Extrakte herab [pE Nriro
usw.?)].

Die Bedeutung des Reizrhythmus fiir die Ermiidung haben BULGER und
STiLEs®) und GILDEMEISTER?) untersucht. Die Erstgenannten fanden die
Arbeitsleistung bei einer unregelmiBigen Reizfolge erhoht (Ergographenver-
suche), weil die Kontraktionsdauer herabgesetzt war. GILDEMEISTER sah die
Fliigelmuskel der Taube bei frequenten Reizen und geringer Belastung rascher
ermiiden als bei seltenen Reizen und einer héheren Belastung, die so gewéhlt
war, dal die Gesamtarbeit wihrend einer gegebenen Zeit in beiden Fillen
gleich war.

1) BerrtorrF, I. S.: Uber die Contractur und den Tetanus der quergestreiften Muskeln.
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S. 590. 1923.

2) LaPIcQUE, M. und J. WEeiLL: Influence de la durée de 'éxcitation sur le phénomene
de la contracture. Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 73, S. 78. 1912.

3) HormanN, F. B. und O. FrossNEr: Dauerkontraktion des unvergifteten Skelett-
111;;5;{913 bei Reizung mit starken Einzelinduktionsstrémen. Zeitschr. f. Biol. Bd. 78, S. 17.

4) BrijckE, E. T.: Uber die Verlingerung des Refraktarstadiums des Muskels bei der
Ermiidung. Zeitschr. f. Biol. Bd. 76, S.213. 1922.

5) Weiss, H.: Uber den Einfluf unterschwelliger elektrischer Reizung auf den Permea-
bilitatszustand von Froschmuskeln. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 393. 1922.

%) MooRE, A. R.: Cryoscopic measurement of the osmotic pressure difference between
resting and fatigued muscle. Americ. journ. of physiol. Bd. 41, S. 137. 1916.

7y pg Nito, J., J. OBErziMMER und L. WACKER: Eiweiffillung als Begleiterschei-
rllggf der Ermiidung und Totenstarre des Muskels. Zeitschr. f. Biol. Bd. 81, S. 68.

8) BuLcEr, H. A. und P. C. StinEs: ‘The comp. performance of muscles subjected to
rhythmic and arrhythmic stimulation. Americ. journ. of physiol. Bd. 51, 8.430. 1920.

9) GILDEMEISTER, M.: Uber den Einflu$ des Rhythmus der Reize auf die Arbeitsleistung
der Muskeln. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 135, S. 366. 1910.
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AckERMANN?) gibt an, dafl die Ermiidung bei niedriger Temperatur rascher
eintritt, und daB Kaltbliiter-(Frosch-)Muskeln rascher ermiiden als die von
Warmbliitern. MEYERHOF2) zeigte, daB ein bei 5° bis zur Erschopfung ermiideter
Muskel sich wieder zu kontrahieren beginnt, wenn er auf 20° erwirmt wird;
wird aber ein Muskel bei 20° ermiidet, so kontrahiert er sich nicht, wenn man ihn
auf 5° abkiihlt. In Muskeln, die bei niedriger Temperatur ermiidet worden
waren, fand sich immer mehr Milchsiure.

Nach CrIDER und RoBINsON3) nimmt die Arbeitsleistung eines Frosch-
beines zu, wenn man das zweite abbindet, was wohl auf einem Zirkulationsfaktor
beruhen diirfte. Marrr sah die Leistungsfihigkeit von Froschmuskeln nach
Durchschneidung der hinteren Wurzeln um 30—409, ansteigen.

1) AckeErMANN, M.: Der EinfluB der Temperatur auf die Ermiidung der Muskulatur
des unversehrten Frosches. Zeitschr. f. Biol. Bd. 78, S. 331. 1923.

2) MEYERHOF, O.: Die Energieumwandlungen im Muskel. Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 182, S.232. 1920. (8. 252.)

3) CrIDER, J. O. und W. W. RoBINsoN: The effect of certain procedures upon the
course of fatigue in frog muscle. Americ. journ. of physiol. Bd. 41, S. 376. 1916.



Der Muskeltonus.
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Zusammenfassende Darstellungen.

GriTzNER: Die glatten Muskeln. Ergebn. d. Physiol. Jg. 3, II. Abt. 1904. — SPIEGEL:
Zur Physiologie und Pathologie des Skelettmuskeltonus. Berlin: Julius Springer 1923. —
Lewy: Die Lehre vom Tonus und der Bewegung. Berlin: Julius Springer 1923. — RIESSER:
Uber den Tonus der Muskeln. Klin. Wochenschr. Jg. 4, S. 1 u. 52. 1925.

Bei der Erorterung des so aulerordentlich vielgestaltigen Tonusproblems
ist es ratsam, sich nicht von vornherein auf Definitionen festzulegen, sondern
rein beschreibend von solchen Erscheinungsformen der Muskeltatigkeit auszu-
gehen, die allgemein als Typen tonischer Muskelfunktion anerkannt werden,
wie etwa die Dauerverkiirzungen und Dauerspannungsleistungen der glatten
Muskeln, der reflektorische Ruhetonus des Skelettmuskels, die experimentelle
Enthirnungsstarre der Sauger. Wir wollen uns zunichst mit der allgemeinen
Feststellung begniigen, dafl, wo immer von Muskeltonus gesprochen wird, es
sich um funktionelle Dauerverkiirzungs- oder Spannungszustinde handelt, die
infolge des Fehlens aller den tatigen Muskel sonst kennzeichnenden Begleit-
erscheinungen als Gleichgewichts- oder Ruhelagen zu betrachten sind.

I. Der Tonus der glatten Muskeln.

Bei den glatten Muskeln sind die tonischen Eigenschaften und die Tonus-
schwankungen nicht nur besonders klar ausgeprigt, sie sind hier auch fast aus-
schlieBlich Triger der funktionellen Aufgaben. Nicht so sehr Bewegen als Halten
ist in der Tat die Hauptaufgabe dieser Muskeln. Von vornherein sei hervor-
gehoben, daB die glatten Muskeln nach Bau, Chemismus und Funktion so grund-
legend von den quergestreiften Skelettmuskeln verschieden sind, dafl Vergleiche
selbst da nur in vorsichtigst zu begrenzendem Umfang statthaft erscheinen,
wo eine gewisse auBerliche Ahnlichkeit des Funktionsbildes vorhanden ist.
Auch ist hier schon zu betonen, dal auch die verschiedenen glattmuskeligen
Elemente, welche bisher der physiologischen Untersuchung dienten, zweifellos
nicht ohne weiteres vergleichbar sind, daf es nicht nur einen glatten Muskel,
sondern verschiedene Arten gibt. Nur die allgemeingiiltigen Erscheinungen
sind hier zu beriicksichtigen.

Es ist kennzeichnend fir glatte Muskeln, daf sie sich auf einen einmaligen
adaquaten Reiz langsam und mit langer Latenz zusammenziehen, lange in der
erreichten Verkiirzung verharren und spontan nur trige und unvollkommen,
bei nicht zu hoher Belastung, zu ihrer Anfangsldnge zuriickkehren. Jenes aktive,
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durch die innere Struktur der quergestreiften Fibrille bedingte Zuriickschnellen zur
Ausgangsstellung, das auch dem véllig unbelasteten quergestreiften Muskel, selbst
nach Ausschaltung jeder Schwerewirkung, eigen ist, die zwangsmiBige Koppelung
und blitzartige Aufeinanderfolge von Verkiirzung und Wiederverlangerung, von
Spannungsleistung und Erschlaffung, wie sie die Zuckung des Skelettmuskels
kennzeichnen, sie fehlen dem glatten Muskel. Man muf} annehmen, daB die
Beseitigung der auf Reiz gebildeten Verkiirzungssubstanzen, die beim Skelett-
muskel automatisch mit ihrer Bildung verkniipft scheint, beim glatten Muskel
sich nur unvollkommen und nur dann iiberhaupt vollzieht, wenn ein besonderer
nervoser Erschlaffungsimpuls den Muskel trifft. Es spielen in der Tat Er-
schlaffungsnerven bei den glatten Muskeln eine Rolle [BIEDERMANNY)], die bei
der Skelettmuskulatur unbekannt ist und jedenfalls schwerlich mit den Hem-
mungserscheinungen beim Tetanus dieser Muskeln etwas zu tun hat.

Das Fehlen der zwangsmafBigen Erschlaffung fiihrt beim glatten Muskel
dazu, daB er nach einmaliger Erregung so lange in Dauerverkiirzung oder Dauer-
spannung verharrt, bis der Erschlaffungsimpuls sich geltend macht. Soweit
auch ohne nervésen Impuls schlieBlich Erschlaffung méglich ist, hingt sie ab
von der GroBe der den Muskel dehnenden Belastung sowie von denjenigen
Faktoren, die, wie etwa die Durchblutung oder die Fliissigkeitsversorgung
im Experiment, eine Beseitigung der Verkiirzungssubstanzen zu férdern ver-
mogen.

Besonders bemerkenswert und im Gegensatz zum Verhalten des Skelett-
muskels stehend ist die Tatsache, daB der glatte Muskel keine bestimmte Ruhe-
lainge hat, daB er vielmehr in jeder Linge in Ruhe, aber auch in jeder Linge
in Tatigkeit sein kann, indem er &uBeren Kraften das Gleichgewicht halt.

P. ScruLTz?) hat den Versuch gemacht, die Eigenschaften des reinen glatten
Muskels, und zwar der Muskeln des Froschmagens, unter Ausschaltung der in
ihm enthaltenen nervosen Elemente, darzustellen, wobei er von der vielleicht
anfechtbaren Voraussetzung ausging, dal man durch Atropinbehandlung die
nervosen Elemente allein zu lahmen imstande sei, ohne die Eigenschaften der
Muskelfasern selbst irgendwie zu verandern. Es hinterbleiben dann vor allem
jene Eigenschaften, die ScHULTZ als Substanztonus, Novons?) als Autotonus
bezeichnet, und die am besten durch die sog. Verkiirzungs- und Verlangerungs-
reaktion gekennzeichnet werden: der glatte Muskel bleibt nach Verkiirzung
verkiirzt, und nach Dehnung behilt er auch die neue Lange bei. Der glatte Muskel
ist also in ausgesprochenem Mafe plastisch — daher auch die von SHERRINGTON?)
geprigte Bezeichnung des plastischen Tonus —, seine Elastizitét ist unvollkommen.
Der quergestreifte Muskel verhilt sich genau umgekehrt, wenigstens unter nor-
malen Verhéltnissen.

Die funktionellen Verdnderungen, welche der glatte Muskel unter der Ein-
wirkung geeigneter Reize erleidet, sind also zweterler Art. Einmal Verkiirzung
und Verlingerung, sodann aber Versteifung oder Sperrung, eine Eigenschaft,
welche von der jeweiligen Lange des Muskels unabhéngig ist. Am interessantesten
und wichtigsten ist hierbei die Sperrung. Ihre Bedeutung geht am besten aus
den grundlegenden Untersuchungen hervor, die wir BETHE®) sowie Novoxns und
v. UExgULLS) verdanken.

1) BiepERMANN: Elektrophysiologie.

2) ScHULTZ, P.: Arch. f. Physiol. 1897.

3) Novons: Arch. f. Physiol. 1912.

S 19 ;) il)IlEE)RRINGTON: Quart. journ. of exp. physiol. Bd. 2, S.109. 1909; Brain Bd. 38,

5) BerHE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 142, S.291. 1911.
6) Novons und v. UexkiLL: Zeitschr. f. Biol. Bd. 56, S.139. 1911.
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Unter Sperrung soll ein Zustand des glatten Muskels verstanden werden,
der ihn beféhigt, einem gewissen Zuge dauernd und ohne innere Arbeitsleistung,
also ohne Verbrauch an Energie, das Gleichgewicht zu halten. Diese Definition
schlieft also die tetanische Muskelversteifung aus, da diese ja lediglich durch
dauernden Energieverbrauch aufrechterhalten werden kann. Die Sperrung
ist unermiidbar. Auch steht sie in keiner Beziehung zur jeweiligen Lénge des
Muskels, der in der Tat bei jeder Liénge sowohl gesperrt wie auch entsperrt sein
kann.

Obwohl die Sperrfahigkeit am klarsten beim glatten Muskel entwickelt ist,
fehlt sie doch, wie wir sehen werden, auch dem Skelettmuskel nicht. Nur ist sie
bei ihm meist verdeckt durch die iberwiegenden Erscheinungen der tetanischen
Spannungs- und Verkiirzungsreaktionen. Der sperrfahige Muskel verhilt sich,
wie GRUTZNER treffend ausgefithrt hat, so wie der federnde Sperrhaken, der ein
langs gekerbter Stange durch aktive Krifte (Tetanus) gehobenes Gewicht in
jeder beliebigen Hohe festhalten, ,,sperren‘ kann.

Besonders klar offenbart sich die Bedeutung des Sperrmechanismus da,
wo Verkiirzungs- und Sperrfunktion, an zwei anatomisch trennbare Substrate
gebunden, getrennt nebeneinander beobachtet werden kénnen. Das klassische
Beispiel hierfiir ist der Schliefmuskel der Muscheln?). Er besteht aus zwei schon
durch ihr Aussehen deutlich unterscheidbaren Teilen, dem glashellen und dem
weillen Strang, Der erstere ist es, der die Schalen mit grofer Kraft dem elastischen
Zuge des SchloBbandes entgegen zu schlieen vermag. Sie in dieser Lage fest-
zuhalten, ist er indessen unfahig. Dieser Aufgabe dient allein der weille Anteil
des Muskels, der zunéchst der durch den glashellen Muskel gefithrten aktiven
Bewegung lediglich passiv zu folgen scheint, um unmittelbar nach Beendigung
der Bewegung und in jeder gerade erreichten Stellung der Schalen zueinander
gleichsam zu erstarren und die Schalen selbst stiarkstem Zuge gegeniiber in dieser
Stellung festzuhalten, zu sperren. Dabei verbraucht dieser Muskel, wie wir sehen
werden, ebensowenig Energie wie der Sperrhaken im Gleichnis von GRUTZNER,
er leistet weder auflere noch innere Arbeit.

Eine ganz dhnliche Einrichtung fand v. UexxtL1?) bei den Muskeln, welche
die Stacheln der Seeigel bewegen; auch hier liegt neben dem Bewegungsmuskel
der Sperrmuskel, der sich die Last in jedem gegebenen Augenblick gleichsam auf-
zuladen vermag. Hier aber kommt etwas Neues hinzu: es ist die reflektorische
Auslésung der Sperrung durch jeden Widerstand, auf den der Stachel stoBt,
und vor allem die exakte Anpassung der Sperrung an die jeweils zu iiberwindenden
Gegenkrafte. Novons und v. UEXKULL sprechen in diesem Falle von gleitender
Sperrung im Gegensatz zur maximalen Sperrung, wie sie beim MuschelschlieB-
muskel vorhanden ist, der immer nur den Ho6chstgrad der Sperrung, niemals
weniger, zu entwickeln vermag. Wir begegnen der gleitenden Sperrung auch bei
einer Anzahl anderer glattmuskeliger Praparate.

In dem steten Wechselspiel von Bewegungs- und Sperrmechanismus, die
sich nach Bedarf gegenseitig ablosen, spielt nach Novowxs und v. UexRULL
die sog. Erregungssteuerung eine wichtige Rolle.

Die Analyse der Funktion glatter Muskeln héherer Tiere hat gezeigt, daf hier
Bewegungs- und Sperrfunktion meist in einem Muskel vereinigt sind. Dabei
ist die Fahigkeit zur Sperrung und Entsperrung eine Eigenschaft der glatten
Muskelfaser selbst, wihrend die Gleitung, die Anpassung also an die GroBe des
Widerstandes, sich als eine Reflexfunktion erweist und an die Existenz und

B 1) MArRCEAT: Arch. de zool. exp. et gén. 1909. — v. UESKULL: Zeitschr. f. Biol.
Bd. 58, S. 305. 1912.
%) v. Uexg{LL: Zeitschr. f. Biol. Bd. 39, S. 73. 1899 u. Bd. 49, S. 307. 1907.
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Funktionsfahigkeit zentralnervéser Apparate gebunden ist. Es ist in der Tat
die gleitende Sperrung als Funktion héherer Ordnung zu betrachten.

Wir werden sehen, dafl es auch beim Skelettmuskel eine gleitende Sperrung
gibt. Ein Unterschied besteht indessen insofern, als bei diesen Muskeln auch
die Sperrfahigkeit selbst reflektorisch bedingt und vom Zentralnervensystem
abhéngig ist. Vielleicht wird der Unterschied der beiden Muskelarten in dieser
Hinsicht weniger schroff erscheinen, wenn man beriicksichtigt, daf in den glatten
Muskeln nervise Elemente, insbesondere Nervennetze, mehrfach nachgewiesen
sind, die als ein gleichsam peripheres Reflexzentrum betrachtet werden kénnen.
Auch ist es bekannt, daB gerade bei den niederen Lebewesen die Trennung
zwischen Nerv und Muskel kaum noch durchfiihrbar ist. Es mag also sein, daf3
die Sperrfahigkeit auch des glatten Muskels nervos bedingt ist.

Es ist nur ein anderer Ausdruck fiir die in der Verkiirzungs- und Verlingerungs-
reaktion sich erweisenden Eigenschaften der typischen glatten Muskeln, wenn hier
zwischen Muskellange und Spannungsleistung keinerlei Beziehungen festzustellen
sind. Kann doch der glatte Muskel bei jeder Liange beliebige Spannung und bei
jeder Spannung beliebige Lénge haben. Auch hierin tritt ein grundlegender
Unterschied gegeniiber dem Skelettmuskel zutage. Zwar existieren auch fiir den
Skelettmuskel nicht jene einfachen Beziechungen zwischen Linge und Spannung,
wie sie zuerst WEBER?), spiter F1ck?) sowie HERMANN3) und erst neuerdings wieder
V. RECKLINGHAUSENY) annahmen, aber fiir bestimmte Bedingungen sind sie doch
zweifellos vorhanden, wenn auch nicht einfacher Natur. Allerdings hat BEck?)
zeigen kénnen, daB selbst der isolierte Froschmuskel eine Art von Sperrfihigkeit
besitzt, indem er auf der Hohe eines direkt erregten Tetanus groBeren Spannungen
Widerstand zuleisten vermag, alsdiesind, gegendieersich verkiirzenkann. Auch fiir
den normalen Skelettmuskel des Menschen hat BETHES) neuerdings Sperrfahigkeit
nachgewiesen. Indessen bleibt doch die Tatsache bestehen, daf3 im allgemeinen beim
Skelettmuskel Beziehungen, wenn auch komplizierter und im einzelnen keineswegs
geklirter Art, zwischen Spannung und Lénge bestehen. Ware der Skelettmuskel
nichts anderes als ein Biindel quergestreifter Fibrillen, so wiirden aller Wahr-
scheinlichkeit nach diese Beziehungen ganz einfacher Art sein. DaB sie es nicht
sind, héngt sicher damit zusammen, dafl der Muskel nicht homogen zusammen-
gesetzt ist, dafl er nicht allein als Fibrillenbiindel, sondern auch als Sarkoplasma-
zelle reagiert, und daB seine physikalischen Eigenschaften nicht nur durch die
elastischen Eigenschaften der Fibrille, sondern zugleich auch durch die Plastizitit
des Muskelplasmas, und nicht allein durch diese, kompliziert werden. Wenn
BereE?) festgestellt hat, daB bei chemischen Contracturen der Skelettmuskeln
Verkiirzung und Spannung jede feste Beziehung zueinander vermissen lassen,
so ist dies meines Erachtens nicht auf die physiologische Kontraktion zu iiber-
tragen und nur cin weiterer Beweis dafiir, dal diese Verkiirzungsformen, bei
denen es sich meist um recht erhebliche Verinderungen der ganzen Muskel-
substanz handelt®), mit der physiologischen Muskelaktion wenig gemein haben.
Man kann vielleicht so weit gehen zu behaupten, daB, je mehr bei einer

1) WEeBER: E.: Wagners Handworterbuch der Physiologie Bd. I1I, 2. Teil, S. 110. 1846.

%) Fick, A.: Mechanische Arbeit und Wirmeentwicklung bei der Muskelarbeit, S. 18.
Leipzig 1882.

%) HERMANN, L.: Arch. f. Physiol. 1861, S. 383.

1) v. RECKLINGHAUSEN: Gliedermechanik und Lahmungsprothese Bd. I, S. 8, 1921.
Zitiert nach BECK.

®) Beck, O.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199, S. 481. 1923.

) Berug: Ergebn. d. Physiol. Jg. 24. 1925 (Asher-Festschrift).

7) BerHE: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199, S. 491. 1923.

8) RiessEr: Pfliigers Arch. f..d. ges. Physiol. Bd. 208, S.522. 1925.
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Muskelaktion die Beziehungen zwischen Spannungsleistung und Lénge sich lok-
kern und je stiarker dem gegeniiber plastische Eigenschaften und Sperrphénomene
zutage treten, um so sicherer eine Aktion der sarkoplasmatischen Gesamtzelle
vorliegt unter mindestens nur unbedeutender Teilnahme des motorischen Fibrillen-
systems. Wir werden diesem Gesichtspunkt spater wiederholt begegnen.

Die Tatsache, daBl der glatte Muskel sich in jeder Lénge in einer Gleich-
gewichts- und Ruhelage befindet, und daf sowohl seine Kontraktion wie seine
Sperrfahigkeit sich fundamental von der aktiven Dauerverkiirzung tetanisch
kontrahierter Skelettmuskeln unterscheidet, ist mit besonderer Klarheit be-
leuchtet worden durch die Ergebnisse der Stoffwechseluntersuchungen am
,,tatigen® glatten Muskel.

Wir verdanken BETHEs?!) grundlegenden Untersuchungen erst die richtige
Einstellung zu dem ganzen Problem. Er wies nach, daf beim glatten Muskel
durchaus jene gesetzmafigen Beziehungen des Energieverbrauchs zur Last, zur
Zeit und zur Lange des Muskels fehlen, die beim statische Arbeit leistenden
Skelettmuskel festzustellen sind. Teichmuscheln, deren Adductoren viele Tage
lang dauernd einem Zuge von 500 g entgegenwirkten, nahmen, obwohl in dieser
Zeit jede Nahrungzufuhr fehlte, nicht an Gewicht ab. Fiir eine dhnliche Trag-
leistung miilte der tetanisch kontrahierte Skelettmuskel 9mal mehr Zucker
verbrennen, als die ganze Trockensubstanz der untersuchten Muscheln betrug.
Die Tragzeit erwies sich unabhingig von der Last. Die Ermiidung, so kenn-
zeichnend fiir die tetanische Leistung des Skelettmuskels, fehlte vollkommen.
Der Tragrekord, der von BETHE als das Verhiltnis Gramm Last zu Quadrat-
zentimeter Querschnitt mal Stunden Tragzeit definiert wird, ist beim glatten
Muskel der Muschel im Mittel um das Hunderttausendfache groBer als beim
Skelettmuskel. SchlieBlich wies BETHE noch nach, daB der andauernd kontra-
hierte Aplysienmantel keinen héheren O,-Verbrauch hat als in erschlafftem
Zustande. Durch all diese Beobachtungen wurde klar erwiesen, dafl der glatte
Muskel auch in verkiirztem Zustande bzw. bei erhchter Sperrung in Ruhe ist
und sich jeweils wie ein toter Strang verhilt, lebendig nur insofern, als er seine
Spannung zu wechseln vermag. ParRNAs?), der seine Ergebnisse vor BETHE
herausbrachte, konnte schon aus dessen Werk: Allgemeine Anatomie und
Physiologie des Nervensystems, Leipzig 1903, den Hinweis auf diese durchaus
neuen Gesichtspunkte zitieren. In seinen eigenen Untersuchungen fand er ebenso
wie BETHE, daB bei der Dauerspannungsleistung der SchlieBmuskeln kein Mehr-
verbrauch an Sauerstoff gegeniiber dem unbelasteten Zustand vorhanden ist,
und daB ebensowenig die CO,-Abgabe ansteigt.

DaB bei glatten Muskeln hoherer Tiere ganz analoge Verhaltnisse bestehen,
hat BeETHE hinsichtlich der GefiBmuskeln hervorgehoben. Er berechnet, das,
wenn diese Muskeln dieselbe Energieverwertung hatten wie die Skelettmuskeln,
sie zur Aufrechterhaltung des normalen Druckes im GefaBsystem etwa 1/, des
Gesamtenergieverbrauches des Menschen in Anspruch nehmen miifiten! Der
Mechanismus der Halteleistung ist also in beiden Fallen so verschieden wie nur
denkbar. Der glatte Muskel, durch den Reiz in einen Strang mit ganz anderen
mechanischen Eigenschaften verwandelt (BETHE), verharrt in diesem Zustande,
der Skelettmuskel verliert ihn sofort wieder und kann nur dadurch in Dauer-
spannungszustand erhalten bleiben, dal3 der energieverbrauchende Prozefl der
Erregung in schnellster Folge wiederholt wird. Die von den beiden Muskelarten
ableitbaren Aktionsstrome sind ein Ausdruck dieser Tatsache. Beim glatten
Muskel bleibt die Saite des Galvanometers wahrend der Dauerkontraktion vollig

1y BerHE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 142, S. 291. 1911.
2) Par~as: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 134, S. 464. 1910.
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ruhig und zeigt meist nur eine einphasische langsame Abweichung?!), beim
tetanisch erregten Skelettmuskel oszilliert sie kraftig im Rhythmus der den
Muskel treffenden tetanisierenden InnervationsstéfBe.

Man wird an dieser Stelle noch auf eines besonders hinweisen miissen. Ganz
sicher ist auch der glatte Muskel, wie wir frither schon betonten, bei niederen und
héheren Tieren nicht genau dasselbe Organ. Auch hier gibt es verschiedene
Entwicklungsstufen und sicher auch Uberginge zur quergestreiften Muskulatur,
die wir ja als eine Fortentwicklung der glatten betrachten diirfen, Uberginge,
wie sie z. B. bei der Oesophagusmuskulatur verwirklicht sind. Es ist daher
nicht verwunderlich, daB auch hinsichtlich des Stoffwechsels und der Aktions-
strome bei der Spannungsleistung sich Verschiedenheiten innerhalb der Klasse
der glatten Muskeln finden miissen, und so mag es sich erkliren, da CoENHEIM
und v. UEXKULL?) bei der Dauerverkiirzung der Blutegelmuskulatur eine merkliche
Steigerung des O,-Verbrauchs und der CO,-Abgabe, im Gegensatz also zu den Be-
funden von BETHE und von PArNAs an glatten Muskeln der Muscheln und Aplysien,
feststellten, ein Befund, der iibrigens entschieden weiterer Untersuchung bedarf.

Im iibrigen sind unsere Kenntnisse tiber den Titigkeitsstoffwechsel der
glatten Muskulatur auBerst diirftige, ja im wesentlichen nur negative. Wir wissen
nur, daf all die chemischen und energetischen Vorginge, welche die Tatigkeit des
Skelettmuskels begleiten, beim glatten Muskel fehlen, daB insbesondere von einer
Milchsaurebildung im tatigen glatten Muskel keine Rede ist. Welche Vorgiange
aber schlieflich die Kontraktion des glatten Muskels auslésen, ist unbekannt.

Aus allem, was wir ausfithrten, folgt die Feststellung, daB es sich bei glatten
und quergestreiften Muskeln um zwei grundsitzlich verschiedene Formen con-
tractiler Elemente handelt. Der biologischen Einheit: glatte Muskelfaser — vege-
tatives Nervensystem, steht die Einheit: quergestreifte Faser — motorisches
Neuron, gegeniiber. Beim glatten Muskel das Beharren in dem durch einmalige
Erregung gewonnenen neuen Zustand erhohter Spannungsleistung, ohne Ver-
mehrung des oxydativen Stoffwechsels, ohne Aktionsstrom, ohne Ermiidung
und mit einer Spannungsleistung, die, bei hoheren Tieren relativ geringfiigig,
bei niederen sehr erheblich, aber immer vom Grade der Verkiirzung weitgehend
unabhéngig ist. Beim quergestreiften Muskel dagegen Kontraktion und Span-
nungsleistung in zwar komplizierter, aber unzweifelhafter, fester gegenseitiger
Beziehung, eine auflerordentlich hohe, aber auf die Dauer nicht ohne Ermiidung
durchzufiihrende Spannungsleistung, die aufrechterhalten wird lediglich durch
ein Schnellfeuer zentralmotorischer ErregungsstéBe, gekennzeichnet durch hohen
Verbrauch an energielieferndem Kohlenhydrat und an Sauerstoff, begleitet von
erheblicher Warmebildung und typisch oszillierenden Aktionsstrémen.

II. Der Tonus des Skelettmuskels.

A. Die dualistische Theorie der Muskelaktion.

Wire die klare Scheidung zwischen tonischer Aktion glatter Muskeln und
der tetanischen der quergestreiften fiir alle Erscheinungsformen muskulirer Be-
tatigung durchzufiihren, so wiirde dies die Betrachtung wesentlich vereinfachen.
Den Tatsachen aber wiirde man dadurch Gewalt antun. Diese Tatsachen liegen

1) Literatur iiber den ,,Tonusstrom‘ bei glatten Muskeln: EwaLp: Pfliigers Arch. f. d.
ges. Physiol. 1910, S. 269. Festschrift f. HEriNG. — Fucas: Ebenda Bd. 136, S. 65. 1910. —
v. BRUCKE und Oixuma: Ebenda Bd. 136, S. 502. 1910. — DiTtLER: Ebenda Bd. 141, S. 527.
1911. — FrouvicH und H. H. MEYER: Zentralbl. . Physiol. Bd. 26, S. 269. 1912. — STUBEL:
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 143, S. 381. 1912. — v. TscHERMAK: Ebenda Bd. 175,
S. 165. 1919. — RicHTER: Americ. journ. of physiol. Bd. 67, S. 612. 1924.

%) Com~ymEMM und v. UEXKULL: Zeitschr. f. physiol. Chemie Bd. 76, S. 298 u. 314. 1912.
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sowohl auf physiologischem wie auf pathologisch-klinischem Gebiet. Es gibt
némlich in der Tat Funktionsbilder der Skelettmuskulatur, die in auffallender
Weise an die tonischen Erscheinungen glatter Muskeln erinnern, andere wieder,
bei denen sich die Anschauung aufdringt, daf es sich um eine Zusammensetzung
aus tonischen und tetanischen Vorgingen handle. Es multe daher die Frage
erhoben werden, ob der Skelettmuskel etwa neben seiner typischen motorisch-
tetanischen Funktionsweise auch noch in mehr oder weniger ausgesprochenem
MaBe die tonisch-vegetativen Eigenschaften glatter Muskeln besitze. Ob er,
wie diese, sich auf bestimmte physiologische Reize hin langsam und tonisch
kontrahieren konne (contractiler Tonus) und ob er zu aktionsstromloser typischer
Sperrung fahig sei (plastischer oder Sperrtonus).

Schon an dieser Stelle sei auf die Trennung dieser beiden Tonusformen aufmerksam
gemacht, die beim Skelettmuskel sich als unentbehrlich erweist. Der contractile Tonus
bedeutet die Eigenschaft, unter langsamer Verkiirzung in Dauerspannung zu geraten, ist
also der Kontraktionsart des glatten Muskels analog. Der Sperr- oder plastische Tonus
bezeichnet die Eigenschaft des Muskels, unabhingig von der Lange die ,,innere Spannung*,
den Grad der Sperrung, zu wechseln unter gleichzeitiger Annahme plastischer Eigenschaften.
Wir werden an spaterer Stelle die Trennung dieser beiden funktionellen Begriffe noch
genauer begriinden.

Aus solchen Erwigungen heraus ist die Theorie vom Dualismus der Muskel-
funktion entstanden, welche die soeben gestellte Frage bejaht und zugleich diese
Antwort zu begriinden sucht. Mag man sie entwicklungsgeschichtlich, anatomisch
oder physiologisch abzuleiten suchen, immer erscheint sie geeignet, wichtigste
Tatsachen der Muskelphysiologie und -pathologie sowie auch der Muskelphar-
makologie in befriedigender Weise zu erklaren. Es ist durchaus berechtigt,
wenn darauf hingewiesen wird, daB der quergestreifte Muskel die héhere Ent-
wicklungsstufe, der glatte die niedere und altere sei, und dafl man wohl annehmen
diirfe, es hitten sich auch im Skelettmuskel noch mehr oder weniger ausgiebige
Reste der Eigenschaften glatter Muskeln erhalten?!). Diese Vorstellung wird
zweifellos gestiitzt durch die Tatsache, dall auch der Skelettmuskel, neben der
ihm eigentiimlichen zentralmotorischen Innervation eine vegetative besitzt?),
der schlieflich irgendein Substrat, irgendeine Funktionsform des Muskels ent-
sprechen mufl. So ist es verstandlich, daff die von Borazzi®) verkiindete Theorie
des Dualismus der Muskeln sich trotz mancher Bedenken?®) und Angriffe so sieg-
reich durchzusetzen wulite. Diese Theorie aber besagt, dall im Skelettmuskel
neben dem durch die Fibrillen dargestellten und motorisch-innervierten Apparat
noch ein zweiter vegetativ-tonischer enthalten sei, als dessen Substrat man das
Sarkoplasma in seiner Hiille, dem Sarkolemm, zu betrachten habe. So viele
Bedenken gegen die Richtigkeit dieser Theorie auch immer wieder geltend ge-
macht worden sind, keines hat gegeniiber der aullerordentlichen Fruchtbarkeit
der Botazzischen Vorstellung standgehalten.

Nach Borazzr ist der Ablauf der Muskelaktion stets die Resultante aus den.
Teilaktionen der Fibrillen und des Sarkoplasmas. Es kann entweder die flinke
Zuckungsaktion der Fibrillen das Bild wesentlich beherrschen, oder aber es macht
sich daneben mehr und mehr die langsame trége Kontraktion des Sarkoplasma-
schlauches bemerkbar, wenn sie nicht, in seltenen Féllen, in Form der typischen
langsamen tonischen Kontraktion vorherrschend den Kontraktionsablauf be-
stimmt. Das Zusammenwirken beider Mechanismen in verschiedener gegen-

1) Vgl. Darr: Journ. of comparat. neurol. Bd. 36, S. 441. 1924; Ber. iib. d. ges. Physiol.
Bd. 29, S. 730. 1925.

2) BoEKE: Anat. Anz. Nr. 46, S. 343. 1913. — BoEXKE und DUSSER DE BARENNE: Proc.
d. koninkl. akad. v. wetensch. Bd. 21, S. 1. 1919.

3) Borazzi: Arch. f. Physiol. 1901, S. 377.
4) v. Kriges: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 190, S. 66. 1921.
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seitiger Abstufung bestimmt die Form der Zuckungskurve, den Verlauf des
Tetanus, den Typus der Leistung.” Mafigebend ist also die relative Verteilung von
Fibrillen und Sarkoplasma. Die fibrillenarmen (und sarkoplasmareichen Muskeln)
weisen einen mehr langsamen Zuckungsverlauf, einen ,,tonischen® Funktions-
charakter auf; die fibrillenreichen (und sarkoplasmaarmen) Muskeln dagegen
fithren flinke und kréaftige Kontraktionen aus, sind aber zu Dauerleistung, ins-
besondere also zur Halteleistung, weniger geeignet. Der anatomisch-histologische
Vergleich flinker und langsamer Muskeln bestétigt diese Annahme. Auch weist
Borazzi darauf hin, daB die flinken und langsamen Muskeln durchaus nach ihrer
gewohnlichen Beanspruchung im Korper verteilt sind. Die flinken sitzen da,
wo es auf Wurf und Hub ankommt, die langsamen da, wo Dauerkontraktionen
und Dauerspannungen, also Halteleistung, verlangt wird.

Borazzi hat die Trennung von tonischer Kontraktion und Sperrung noch
nicht gekannt. Wir aber erginzen seine Theorie, indem wir dem Sarkoplasma als
Trager der tonischen, dem glatten Muskel entsprechenden Eigenschaften die
Fahigkeit der typischen Sperrung zuschreiben, soweit eine solche beim Skelett-
muskel vorhanden ist.

Wenn also bei verschiedenen Muskeln die Art der Zusammensetzung aus
Fibrillen und Sarkoplasma und das wechselseitige Verhéltnis der beiden Bestand-
teile den Arbeitstypus bestimmt, so kann man sich sehr wohl vorstellen, daf3
auch bei einem gegebenen Muskel der Funktionstypus wechseln kann, falls wir
annehmen diirfen, daB die Beteiligung der mafgebenden Bestandteile, der
Fibrillen und des Sarkoplasmas rein funktionell wechseln kann. Es konnte ein
Zuriicktreten des fibrillir-motorischen Apparats allein schon ein Uberwiegen
der tonisch-sarkoplasmatischen Funktion zur Folge haben, und das gleiche miifite
sich ereignen, wenn zwar die Aktion der Fibrillen nicht cingeschrankt, die des
vegetativ-tonischen Apparats aber absolut verstarkt ist. Es liegt in Fortfithrung
dieser Gedankenginge nahe anzunehmen, dal} es eine zentrale Steuerung der
beiden Mechanismen geben miisse — doch wissen wir nichts Sicheres hieriiber.
Indessen ist es von Bedeutung, daB die Vorstellung vom wechselnden Zusammen-
wirken zweier Mechanismen im Muskel auch von einem ganz anderen Gesichts-
punkt aus, ndmlich dem der doppelten Muskelinnervation, in der Form der Lehre
vom superponierten Tetanus sich Geltung verschafft hat. Dariiber wird an
anderer Stelle zu sprechen sein. Sehr interessant sind neueste Befunde von
KurcuiTsky?!) und von LatrAM?2), wonach die Endigungen der motorischen und
der vegetativen Fasern im Muskel niemals an ein und derselben Muskelfaser zu
finden sind?), so dall es anscheinend neben rein motorisch innervierten rein
sympathisch innervierte Fasern gibt. Das erinnert an GRUTzZNERS alte Vorstellung,
dafB} im Skelettmuskel zwei verschiedene Fasergattungen anzunehmen seien, von
denen die eine mehr der motorischen, die andere der tonischen Funktion diene.

B. Die wichtigsten Formen tonischer Muskelfunktion.
1. Der Brondgeestsche Tonus.

Im folgenden wollen wir, vom Standpunkt des Dualismus der Muskelfunktion
aus, die wichtigsten als tonisch bezeichneten Erscheinungen beim Skelettmuskel
betrachten und zu charakterisieren versuchen. Wir beginnen mit der Frage des

1) Kurcurrsky: Journ. of anat. Bd. 48, S.178. 1924 (zit. nach HUNTER: Surg., gynecol.
a. obstetr. Dez. 1924; Brit. med. journ. Nr. 3344 S.197, Nr. 3345, S. 251, Nr. 3346,
S. 298. 1925).

2) LaTeaM: zit. bei HUNTER.

%) DaB dies nicht fiir alle doppelt innervierten Muskeln gilt, zeigen die Versuche von
Darr, zitiert auf S. 198, der bei Python jede Muskelfaser doppelt innerviert fand.
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Ruhetonus, jener Dauerverkiirzung und -sperrung, in der sich anscheinend alle
Korpermuskeln stets und auch dann befinden, wenn der Kérper im Raume
und die Glieder zum Kérper in Ruhe sind. Man darf allerdings nicht vergessen,
daB es eine absolute Ruhe der Muskeln insofern kaum gibt, als sie selbst bei den
wenigen stabilen Gleichgewichtslagen des Korpers, sei es durch die Schwere,
sei es infolge ihrer Befestigung zwischen den Teilen des Skeletts und der Wirkung
der Bander, mehr oder weniger auf Zug und Dehnung beansprucht werden. Dies
ist in noch weit héherem MafBe der Fall bei den weit zahlreicheren und praktisch
wichtigeren labilen Gleichgewichtslagen des Korpers, wie vor allem beim Stehen,
deren Aufrechterhaltung ohne eine dauernde, den Schwankungen um die Gleich-
gewichtslage entgegenwirkende Arbeit zahlreicher Muskeln iiberhaupt nicht
moglich ist. Bei allen diesen ,,Ruhe‘lagen und -stellungen des Korpers sind zahl-
reiche Muskeln des Stammes beteiligt, und zwar so, da auf jeden einzelnen eine
nur sehr geringe Leistung entfallt. Diese wird um so kleiner sein, je geschickter
die gegebenen mechanischen Stabilisierungsbedingungen ausgeniitzt werden.
Es ist daher nicht verwunderlich, da} diese geringe Leistung im Stoffwechsel-
versuch, nach iibereinstimmenden Angaben zahlreicher Autoren!) sowie nach
den Ergebnissen sehr vieler eigener, noch nicht versffentlichter Untersuchungen,
beim Vergleich von Stehen und Liegen kaum oder gar nicht in vermehrtem Um-
satz zur Geltung kommt, und dafl die Aktionsstréme der beim Stehen beteiligten
Muskeln nur duBerst schwach sind. Die tetanisch-motorische Maschine liuft in
diesen Fallen mit nur sehr geringem Antrieb, und es geniigt im wesentlichen die
vegetativ-tonische Leistung der Sperrung.

Das wichtigste dabei ist die Regulierung des Gleichgewichtsspieles, das,
was wir auch hier in Anlehnung an das bei den glatten Muskeln Gesagte als
Gleiten der Sperrung bezeichnen konnten.

DaB es sich um reflektorische Vorgénge handelt, ist seit den Untersuchungen
von BRONDGEEST?) bekannt. Er zeigte zuerst, daf die Muskeln erschlaffen,
nicht nur wenn man den gemischten Nerven durchtrennt, sondern ebenso nach
Durchschneidung der zugehérigen hinteren Wurzeln allein. Was dann noch als
Tonus {iibrigbleibt, ist rein peripher bedingt und lediglich Ausdruck des phy-
sikalischen Zustandes der Muskelkolloide. Nur so lange also, als sensible Er-
regungen, vom Muskel selbst ausgehend, das Riickenmark und die hoheren
tonusregulierenden Zentren erreichen, besteht jene tonische Dauererregung,
welche den Muskel der Schwere entgegen in Dauerverkiirzung hilt.

Das Wesen dieser reflektorischen Regulation der Muskellinge und -spannung
wird durch neueste Untersuchungen von LIpDDEL und SHERRINGTON3) iiber den
myotatischen oder Dehnungsreflex dem Verstdndnis nahergebracht. Am ent-
hirnten Tiere konnten sie zeigen, dafl jede Dehnung der Streckmuskeln reflek-
torisch eine Gegenspannung in ihnen auslst, welche, innerhalb bestimmter
Grenzen, dem ausgeiibten Zuge das Gleichgewicht hilt. Dehnung der Beuger
ruft dagegen zwar nicht eine Gegenspannung in ihnen selbst, wohl aber eine Er-
schlaffung der Strecker hervor, was in Endwirkung auf ein Uberwiegen der Beuger
wirkung herauskommen muf}. An Hand dieser Beobachtungen, deren Bedeutung
ganz allgemeiner Natur zu sein scheint, 146t sich das Verhalten der Muskeln
eines frei am Nacken aufgehéngten Tieres ebenso wie das der Muskeln beim Stehen
erkliren. Beim Stehen wirkt die Schwere des Korpers im Sinne einer Durch-
beugung der Knie, wobei die Streckmuskeln einer Dehnung unterliegen. Hierauf

1) Literatur bei GrRaFE: Ergebn. d. Physiol. Jg. 21, II. Abt., S. 88. 1923.

%) BRONDGEEST: Arch. f. Anat., Physiol. u. wiss. Med. 1860, S. 703.

3) LippEL und SHERRINGTON: Proc. of the roy. soc. of London (B.) Bd. 96, S. 212. 1924.
— Dieselben: Ebenda (B) Bd. 97, S. 267. 1925.
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reagieren sie mit einer reflektorischen Kontraktion und erhohter Spannung.
Beim frei aufgehéingten Tier, wirkt dagegen die Schwere im Sinne einer Dehnung
der Beuger. Die Folge ist ein TonusnachlaB der Strecker und ein Uberwiegen der
Beuger: die Beine geraten in leichte Beugestellung.

Es ware demnach sehr wohl denkbar, dal wir den Brondgeestschen Ruhe-
tonus als einen myotatischen Reflex betrachten miissen. Welcher Art die hierbei
wirksamen Spannungskréifte der Muskeln sind, ist leider noch nicht untersucht.
Man koénnte an und fiir sich sehr wohl meinen, daf3 es sich um einen tetanischen,
wenn auch nur sehr schwachen Reflex handle, der eben wegen der Geringfiigigkeit
der Erregungen ohne merklichen Mehrverbrauch und mit nur sehr schwachen
Aktionsstréomen verlaufe. Leider sind Untersuchungen iiber den Aktionsstrom
bei dem myotatischen Reflex, soweit solche tiberhaupt geeignet sind, uns iiber
das Wesen des Kontraktionsvorganges etwas auszusagen, noch nicht bekannt
geworden. Indessen die Bedeutung der tonisch-vegetativen Komponente, auch
fir die Erscheinungen des Ruhetonus, drangt sich erneut auf, wenn wir beriick-
sichtigen, daB3 der myotatische Reflex und der, wie wir spiter sehen werden,
ihm gleichzusetzende Reflex der Bremsung, aber auch der wichtigste tonische
Dauerreflex, der Stehreflex, iiberhaupt erst in vollem Umfange in Erscheinung
treten unter Bedingungen, die eine Abschwichung oder Ausschaltung zentral-
motorischer, insbesondere der auf den Pyramidenbahnen geleiteten Impulse im
Gefolge haben und unter Erscheinungen, die eine Anndherung der Eigenschaften
der Skelettmuskeln an diejenigen der glatten Muskeln deutlich machen, namlich
bei der Enthirnungsstarre.

2. Die Enthirnungsstarre.

SHERRINGTOXN!) hat zuerst gezeigt, daB bei Durchtrennung des Gehirnes
von Saugetieren in der Gegend der hinteren Vierhiigel ein Dauerzustand der
Starre in den Streckmuskeln wie iiberhaupt in allen Muskeln, welche am auf-
recht stehenden Tier der Schwere entgegenwirken, ausgelost wird. Die Streck-
muskeln versteifen sich so weit, dal man das enthirnte Tier auf seinen vier
Beinen aufstellen kann.

Abtragung des GroBhirns allein ist ohne Wirkung, wohl aber muf, wie die
neuesten Versuche von RADEMARER bei MaaNUS2) erwiesen, der Nucleus ruber,
wenigstens bei Katzen und Kaninchen, entfernt werden, wenn typische Ent-
hirnungsstarre erzielt werden soll. Es sind also bei diesen Tieren die tonischen
Impulse, die zu den Streckmuskeln verlaufen, auBerordentlich gegeniiber der
Norm verstarkt. Die Ausschaltung des GroBhirns sowie der tiefen Zentren des
Mittelhirns hebt einen groflen Teil wichtigster zentralmotorischer Impulse auf.
Was danach an den Muskeln in Erscheinung tritt, ist die ungehemmte Wirkung
tieferer, im oberen Teil der Medulla zu lokalisierender Apparate, und eine fast
reine Ausprigung der tonischen, von diesen Zentren ausgehenden Impulse. Es
handelt sich um einen Zustand erhohter und dauernd aufrechterhaltener Span-
nungsleistung mit gleitender Sperrung, die mit minimalen Aktionsstrémen, ohne
merklichen Mehrverbrauch an Energie und ohne der Ruhe gegeniiber verstirkte
Wirmeabgabe verlauft. Dall diese Spannungsleistung bei der Enthirnungsstarre
nicht grof ist, geht aus einzelnen Angaben hervor, welche sie auf einige hundert
Gramm schitzen, eine Arbeit, die gegeniiber der beim Tetanus von den gleichen
Muskelgruppen geleisteten allerdings recht geringfiigig erscheint. Genaue Mes-
sungen der Spannungsleistungen bei der Enthirnungsstarre fehlen leider noch.

1) SHERRINGTON: Journ. of physiol. Bd. 22, S. 327. 1898. — Derselbe: Quart. journ. of
exp. physiol. Bd. 2, S.190. 1909.
?) Macxvus: Korperstellung. Berlin: Julius Springer 1924.
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Der gegeniiber einer einfachen tetanischen Erregung durchaus verschiedene
Charakter der Enthirnungsstarre geht vor allem aber daraus hervor, daf die
in Enthirnungsstarre befindlichen Muskeln noch eine Anzahl weiterer Merkmale
aufweisen, die wir sonst bei glatten Muskeln zu sehen gewohnt sind. Es sind
neben der tagelang ohne Ermiidung aufrechterhaltenen Kontraktion, die wir
sicher experimentell durch Tetanisieren niemals erzielen kénnen, die lang gedehnte
Reflexzuckungskurve, die Plastizitit, sowie die gleitende Sperrung. Die auf
reflektorischen Reiz hin, wie etwa beim Kniesehnenreflex, ausgeloste Zuckung
steigt steil an, verharrt dann aber lingere Zeit auf der erreichten Hohe, um dann
erst allmahlich abzusinken. Andererseits zeigen diese Muskeln die typische
Verliangerungs- und Verkiirzungsreaktion: gedehnt und dann entlastet, kehren
sie nicht von selbst wieder zur Ausgangslinge zuriick, und nach aktiv oder passiv
erteilter Verkiirzung bleiben sie verkiirzt. Zugleich sind sie dauernd in Sperrung.
Infolgedessen kann man die Glieder enthirnungsstarrer Tiere in jede beliebige
Stellung bringen, und sie verharren darin auch entgegen der Wirkung der Schwere.
Die Lange dieser Muskeln steht also in keinerlei Beziehung zur jeweils ent-
wickelten Spannung — wie bei den glatten Muskeln. Wie diese kdnnen sie bei
jeder gegebenen Léinge hart und widerstandsfihig oder weich und nachgiebig
sein. Und schlieBlich fehlt auch hier wie bei den glatten Muskeln bei erhohter
Spannungsleistung eine entsprechende Vermehrung des Energieverbrauchs, soweit
er sich im Sauerstoffverbrauch duBert!), und eine Steigerung der Warmebildung?).
Nur hinsichtlich der Aktionsstrome ist das Bild dem der glatten Muskeln nicht
voll vergleichbar. Es wurden zuerst von DusSER DE BARENNE3), spiter von
BuyTeENDYK?) deutliche, wenn auch auffallend schwache oscillatorische Aktions-
strome bei in Enthirnungsstarre befindlichen Muskeln festgestellt. Da wir heute
indessen iiber die Bedeutung der Aktionsstrome mehr als je im Zweifel
sind, da wir vor allem wissen, daB solche Aktionsstréme auch sekundéare Be-
gleiterscheinungen einer sicher tonischen und sicher nicht tetanischen Dauer-
verkiirzung sein kénnen, woriiber wir spiter noch eingehender zu sprechen haben
werden, so wird man ihr Vorkommen auch bei der Enthirnungsstarre nicht als
einen sicheren Beweis gegen die tonische und fiir die tetanische Natur des
Phinomens gelten lassen koénnen, um so weniger, als die tonische Natur der
Enthirnungsstarre durch so viele andere Merkmale bestatigt wird.

Der Gesamtzustand der in Enthirnungsstarre befindlichen Muskeln ist
reflektorisch bedingt. Also sowohl die Starre selbst, wie die Eigenschaft der
Plastizitit, die gleitende Sperrung und die tonische Form der Reflexzuckungs-
kurve. Die Zentren dieser Reflexe sitzen zum Teil im Riickenmark, vor allem
aber in den hoheren Teilen der Medulla. Ausgeldst wird der Reflex hauptséchlich
durch sensible Erregung der im Muskel selbst vorhandenen Receptoren. Es
handelt sich also um einen proprioceptiven Reflex (SHERRINGTON) oder Eigen-
reflex (P. Horrmann). DaB die afferenten Impulse durch die hinteren Wurzeln
das Riickenmark erreichen, die efferenten es durch die vorderen verlassen, diirfte
sicher sein. Dagegen ist es noch unentschieden, ob diese efferenten Bahnen zum
zentralmotorischen Neuron gehéren oder etwa vegetativer Natur sind. Gerade
diese Frage ist aber von grundsétzlicher Bedeutung.

Man hat friihzeitig das Problem dadurch zu l6sen gesucht, dal man Ent-
hirnungsstarre mit einseitiger Entfernung des Sympathicus kombinierte. Es ist

1) Baywriss: Principles of general physiol. 2. Aufl, S. 543. 1918. — DUSSER DE
BareNNE: Journ. of physiol. Bd. 59, S. 17. 1924.

2) Roar: Quart. journ. of exp. physiol. Bd. 5, S. 31 u. Bd. 6, S. 393. 1913.

3) DussER DE BARENNE: Zentralbl. f. Physiol. Bd. 25, S. 334. 1911.

4) BUYTENDYK: Zeitschr. f. Biol. Bd. 59, S. 36. 1913.
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nun in der Tat einer Reihe von Untersuchern nicht gelungen, die Enthirnungs-
starre durch Exstirpation des Grenzstranges oder Durchtrennung der Rami
communicantes zu beeinflussen?), doch hat RovLE2) an Ziegen eine starke
Hemmung der Enthirnungsstarre dann erhalten, wenn er einige Wochen nach
einseitiger Sympathektomie die Enthirnung vornahm. Zwar verkiirzten auch
dann sich die Strecker auf der operierten wie auf der nichtoperierten Seite, aber
die Eigenschaft der Plastizitit war verlorengegangen. Die Starre wich der
geringsten dehnenden Kraft, selbst der Schwere, und kehrte dann nicht wieder.

Indem Rovre2) und mit ihm HUNTER von der Trennung des contractilen
vom plastischen Tonus ausgehen, wie es auch LANGELAAN?) und Prfiron?) tun,
kommen sie zu dem SchluB}, dafl lediglich der plastische Tonus, worunter sie die
Sperrfahigkeit verstehen, vom Sympathicus abhénge, nicht aber die Fahigkeit
zu langsamer tonischer Verkiirzung, zum contractilen Tonus. Untersuchungen
von HUNTER®) am Fligel von Tauben mit gesonderter Durchtrennung ent-
weder der motorischen oder der sympathischen Faser bestétigen diese An-
nahme. Es ist dieselbe Scheidung, die wir auch bei den glatten Muskeln
funktionell anerkennen mufiten. Doch ist festzustellen, dafl neuerdings wieder
Kaxaver®) in Versuchen an Katzen einen Einfluf auf die Enthirnungs-
starre auch dann nicht. finden konnte, wenn er, wie RoYLE, die Gehirn-
durchschneidung zwischen 15 und 65 Tagen nach der Grenzstrangexstirpation
vornahm. All diese Versuche an enthirnten Tieren sind deswegen grundsitzlich
wichtig, weil sie fiir die allgemeinere Frage nach den efferenten Tonushahnen
tiberhaupt ausschlaggebend sein kénnten. Wir werden hierauf an anderer Stelle
noch zurtickkommen. Hier aber soll schon darauf hingewiesen werden, dafl wir
iiber den Verlauf der sympathischen Bahnen doch noch nicht so endgiiltig auf-
geklart sind, um nicht wenigstens auch an die Mdglichkeit denken zu miissen,
daBl es auch nicht durch den Grenzstrang verlaufende Fasern sympathischer
Natur geben konnte?). Jedenfalls spricht gegen die von SPIEGEL vertretene An-
nahme, dal die efferenten Bahnen des Reflexes der Enthirnungsstarre zum
zentralmotorischen Pyramidensystem gehéren sollten, neben manch anderer Uber-
legung die Unwahrscheinlichkeit, dall die Pyramidenzellenfortsitze, die sonst nur
typisch tetanische Impulse leiten, gleichzeitig auch tonische Impulse zum Muskel
vermittelten, eine Erregungsform also, deren Wirkung am Muskel, wie wir sahen,
eine so grundsétzlich von der tetanischen Muskelaktion verschiedene ist.

Soweit man also heute tiberhaupt imstande ist, eine Erklarung der Ent-
hirnungsstarre zu versuchen, stellt sie sich dar als eine im wesentlichen auf
die der Schwere entgegenwirkenden Streckmuskeln beschrankte reflektorische
tonische Beeinflussung des Muskelzustands, die, zusammen wahrscheinlich mit
schwachen vom Riickenmarkszentren vermittelten tetanischen Impulsen, eine
Dauerverkiirzung tonischer Natur und eine Dauersperrung herbeifithren und
aufrechterhalten kann.

Unter den sonstigen experimentell herbeigefithrten tonischen Phinomenen
scheint eines der Enthirnungsstarre nahe verwandt zu sein: Es ist dies die durch

1) vax RysxBERK: Arch. néerland. de physiol. de ’homme et des anim. Bd. 1, S. 257.
1917. — DussEr DE BARENNE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 145. 1916. —
Derselbe: Kon. akad. v. Wetensch. Bd. 27, 8. 937. 1919. — Coss: Americ. journ. of physiol.
Bd. 46, S. 478. 1918.

2) RoYLE: Med. journ. of Australia Bd. 22, 8. 319,1923 (nach HUNTER zit. auf S.199).

3) LANGELAAN: Brain Bd. 45, S.434. 1922.

4) PréroN: Rev. neurol. Nr.10. 1920.

5) HuNTER: Brit. med. journ. Nr. 3344, 3345, 3346. 1925.

6) KANAVEL, PorLock und Davis: Arch. of neurol. a. psychol. Bd. 13, S. 197. 1925.

7) Siehe auch Forx: Rev. neurol. Jg. 31, Bd. 2, S. 1..1924.
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zentral erregende Gifte, so vor allem durch Cocain, Tetrahydro-f-naphthylamin
und Physostigmin beim Frosch zu beobachtende Nachdauer der Kontraktion
oder Nachcontractur, die bei der Reizung des gemischten unversehrten Nerven der
vergifteten Tiere zu erhalten ist. RIESSER und Simonson?), die diese Erscheinung
beschrieben, konnten nachweisen, daf sie durch einen Reflex zustande kommt,
dessen Zentrum im Mittelhirn sitzt und der bemerkenswerterweise auch durch
direkte mechanische Reizung des Mittelhirns, durch Stich, zu erzeugen ist. Die
gesteigerte Erregbarkeit des vergifteten oder mechanisch gereizten Zentrums
wird also anscheinend zur Ursache einer Zustandsdinderung des Muskels, die in
der tonischen Abwandlung der Zuckungskurve in Erscheinung tritt. Die Bahnen
dieses tonischen Reflexes verlaufen auch in diesem Fall in hinteren und vorderen
Waurzeln, iiber ihre Natur lieB sich indessen Bestimmtes nicht feststellen?2).
Auch fehlt es noch an einer weiteren Kennzeichnung des vermuteten tonischen
Zustandes der Muskeln nach Mittelhirnstich oder -reizung.

Die erregende Wirkung des Cocains auf das Mittelhirn tritt iibrigens auch in
den Untersuchungen von MoriTa®) zutage, der am groBhirnlosen Kaninchen
unter Cocain eine Starre der Streckmuskeln ganz &dhnlich wie nach Enthirnung,
auftreten sah.

Wenn wir es in den letztgenannten Féllen mit den Folgen einer Erregbarkeits-
steigerung des Mittelhirns zu tun haben, so darf hier darauf hingewiesen werden,
daB auch bei der Enthirnungsstarre neben dem Ausfall zentralmotorischer und
tonushemmender Impulse die Erregbarkeitssteigerung der tieferen Tonuszentren
cine Rolle spielt. So hat WEED?) gezeigt, daB direkte Reizung der Schnittstelle
nach der Enthirnung ein wesentlicher Faktor fiir die Entwicklung der Starre ist.

Die Enthirnungsstarre ist nach sehr vielen Richtungen hin von Bedeutung
geworden, da man manche physiologische Vorginge, vor allem aber auch solche
pathologischer Natur, mit ihr in Beziehung und in Vergleich setzen konnte. Die
grundlegenden Untersuchungen von MaAaNUS®) und seinen Mitarbeitern {iber die
tonischen Haltungs- und Stellreflexe sind <ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>