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Yorwort.

Die vorliegenden Vorlesungen wurden auf Einladung der Uni-
versitat Yale im Herbst 1922 als ,,Silliman Memorial Lectures‘
gehalten und schon im selben Jahre in Amerika versffentlicht.
Sie enthalten viele neue Beobachtungen und experimentelle Re-
sultate, die zunicht nur auf diese Weise publiziert worden sind,
und es ist mir sowohl deshalb wie aus mehr allgemeinen Griinden
eine groBe Freude, daf sie jetzt auch in deutscher Sprache er-
scheinen. Hierfiir bin ich ganz besonders meinem Freunde und
Vorgiinger im Studium der Capillarprobleme, Herrn Professor
U.Ebbecke, der sich der grollen Miihe unterzogen hat, das Buch
zu iibersetzen, zu Dank verpflichtet, und méchte auch der Ver-
lagsbuchhandlung Julius Springer, die trotz aller Schwierig-
keiten der Zeit die Veroffentlichung auf sich genommen hat,
meinen aufrichtigen Dank aussprechen.

Kopenhagen, im Dezember 1923.
August Krogh,
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Erster Vortrag.

Einleitung. — Verteilung und Zahl der Capillaren
in einzelnen Organen.

Das Kreislaufsystem des Menschen und der Wirbeltiere kann
man ansehen als zusammengesetzt aus einigen wenigen Organen
oder Untersystemen, die leicht anatomisch zu erkennen und deren
Leistungen im ganzen véllig verschieden sind. Wir haben ein
Pumporgan, das Herz; ein Verteilungsorgan, das Arteriensystem;
ein Organ zum Stoffaustausch zwischen Blut und Geweben, die
Capillaren und ein Organ zum Sammeln und Rickleiten des
Blutes, das Venensystem. Es ist klar, dal die Organe zum An-
treiben, Verteilen und Riickleiten alle im Dienste der Austausch-
leistungen stehen, die sich in den Capillaren vollzieken, und ob-
gleich natiirlich jedes der grofien Organe fiir den Gesamtbetrieb
unbedingt nétig ist, wird man kaum bestreiten konnen, daf die
Capillaren den wesentlichsten Teil des ganzen Kreislaufsystems
darstellen. Es ist daher einigermafien iberraschend, daf3 die Ca-
pillaren nicht nur kein Lieblingsgegenstand anatomischer und
physiologischer Untersuchungen gewesen, sondern sogar in un-
gewoOhnlichem Grade vernachlassigt sind. Obgleich etwa 200 Jahre
seit Entdeckung der Capillaren vergangen sind, kann man sie in
ganz. modernen Lehrbiichern der Physiologie in wenigen Zeilen
abgehandelt finden, und was in den Lehrbiichern der Histologie
iiber ihre Struktur gesagt ist, trigt gleichfalls héchst summari-
schen Charakter.

In den letzten Jahren aber sind die Capillaren sozusagen
,,wiederentdeckt™ als eine wichtige Aufgabe experimenteller For-
schung. Das Interesse an ihnen muf ,,in der Luft* gelegen haben,
denn die Untersuchung wurde unabhingig und fast gleichzeitig
in verschiedenen Lidndern vor etwa 7 Jahren in Angriff genommen
und in rascher Folge durch eine Reihe neuer Forscher gefordert.

Krogh-Ebbecke, Capillaren. 1



2 Verteilung und Zah! der Capillaren in einzelnen Organen.

Ich halte daher die Zeit fiir schon gekommen, wo es moglich und
erwiinscht ist, unsere gegenwartige Lage zu iiberblicken, von den
gewonnenen Ergebnissen ein Inventar aufzunehmen, sie, wenn
auch nur vorliufig, in eine Art System zu ordnen und dadurch
die Gebiete aufzusuchen und anzugeben, in denen weitere Arbeit
besonders erforderlich ist, und die Richtungen anzudeuten, in der
ein Fortschritt zu erwarten steht. Dies soll meine Aufgabe in den
folgenden Vortragen sein, und ich méochte gleich sagen, um Mifver-
stindnisse zu vermeiden, daf es nicht meine Absicht ist, eine Mono-
graphie zu geben, die eine vollstindige Darstellung der Literatur
anstrebt, sondern eben Vortrige, in denen vorwiegend meine per-
sonliche Anschauung zum Ausdruck kommen soll und die Litera-
tur nur insofern herangezogen ist, als ich sie, ohne sie erschépfen
zu wollen, kennen gelernt habe und insofern sie mir fiir die be-
handelte Frage bedeutungsvoll scheint.

Zur Einfithrung ist es wohl am besten, wenn ich die Aufgabe
skizziere, die vor 7 Jahren vor mir lag, als ich ernsthaft die
Physiologie der Capillaren in Angriff nahm. Mich beschaftigte
die Sauerstoffzufuhr zu den Fasern des quergestreiften Muskels,
der Mechanismus, der sie gewdhrleistet, und besonders die Art
und Weise ihrer Regulierung. Der Sauerstoff wird den Muskel-
tasern vom Blute geliefert, das in den Capillaren lduft, welche das
Gewebe durchziehen. Wie auch immer der Transport des Sauer-
stoffs aus den Capillaren zu den Muskelelementen zustande kommt,
so ist doch klar, daf3 die Leichtigkeit des Transports in Beziehung
steht zur Zahl und Verteilung der Capillaren und weiterhin in Be-
ziehung zur Durchlissigkeit der Capillarwinde und der Gewebe
selbst fiir Sauerstoff. Ein wesentlicher Teil meiner Aufgabe mufite
es daher sein, moéglichst iber diese Punkte Aufschlufl zu ge-
winnen.

Muskeln verbrauchen Sauerstoff nicht in gleichbleibendem
MafBle. Was Barcroft in seinem bewundernswerten Buch: ,,The
Respiratory Function of the Blood* ihren Sauerstoffhunger (,,call
for oxygen‘‘) genannt hat, schwankt in weiten Grenzen. Wihrend
schwerer Arbeit konnen sie 10 —20 mal mehr Sauerstoff aufnehmen
als wiahrend der Ruhe, und gewisse Beobachtungen legten sogar
den Gedanken nahe, daf} ihre Leistungsfahigkeit beschrankt wiirde
durch die Sauerstoffversorgung, die sie sich zu verschaffen im-
stande wiren. Wie dem auch sei, so schien mir klar, dal ein
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Mechanismus vorliegen miisse zur Regulierung der Versorgungs-
bedingungen. Bei Konstanz der Bedingungen mufiten die Trans-
portverhiltnisse entweder in unglaublichem Miflverhéltnis zu
den Anspriichen der ruhenden Muskeln stehen oder unglaublich
schlecht geeignet sein, die Bediirfnisse bei schwerer Arbeit zu
befriedigen.

Wie Sie ohne weiteres sehen und ich nicht noch durch tiber-
fliissige Worte zu, betonen brauche, bildet die Frage, die ich so-
eben im Umril} skizziert habe, den Ausschnitt einer allgemeineren
Frage: Welche Krafte und welche Mechanismen besorgen die Lei-
stung der Capillaren, némlich den Stoffaustausch zwischen Blut
und Gewebe oder Gewebsfliissigkeit, und wie reguliert der Organis-
mus diese Leistung, palit sie seinen immer wechselnden Bediirf-
nissen an und stellt zwischen seinen vielseitigen Fihigkeiten eine
geregelte Beziehung her?

Um diese allgemeine Frage zu beantworten oder ihren beschei-
deneren Teil, der mir im Jahre 1915 vorschwebte, gilt es recht
verschiedenartige Kenntnisse zu sammeln, aber, wie schon gesagt,
kommt es zu allererst darauf an, Zahl, Verteilung und Oberfliache
der Capillaren in den Geweben, die uns angehen, ausfindig zu
machen.

Hieriiber suchen wir naturgemifl zunichst AufschluB in der
anatomischen Literatur, aber ich muf leider sagen, daB uns das
in der Hauptsache enttauscht. Wir konnen dort nicht die quan-
titativen Daten finden, die wir brauchen. Wir finden zwar eine
Anzahl Arbeiten, welche die Verteilung der Capillaren in ver-
schiedenen Organen beschreiben, und finden zahlreiche Abbil-
dungen, welche die Verteilung veranschaulichen, aber die Capil-
laren sind so gut wie nie gezahlt, und die Abbildungen, aus denen
sich wenigstens schitzungsweise die Zahlen in vielen Fillen ab-
leiten lieBen, haben einen Fehler in einem Punkt, auf den es fiir
unsere Zwecke hauptsachlich ankommt: Die VergroBerung ist
entweder gar nicht angegeben oder ist so zweideutig angegeben,
dafl man unméglich sagen kann, ob die wirkliche Vergroferung
der gedruckten Abbildung oder die VergroBerung der Original-
zeichnung (die bei der Reproduktion meist willkiirlich verkleinert
wird) oder nur die Vergroflerung des verwendeten Mikroskops
gemeint ist. Es ist sehr schade, dal} so viele schone, ausgezeich-
nete anatomische und histologische Zeichnungen, die oft eine

1*
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riesig grofle miithsame Arbeit gekostet haben, fiir physiologische
Zwecke fast wertlos werden, gerade weil die Moglichkeit fehlt,
sich iiber die wirkliche Grofle der abgebildeten Strukturen oder
Elemente zu vergewissern; das ist um so bedauerlicher, als dem
Mangel so leicht hatte abgeholfen werden kénnen, wenn man nur
daran gedacht hatte. Wir wissen alle, daB es, wenn ein technisches
Bauwerk seinen Zweck erfiillen soll, nicht allein auf seine Form,
sondern auch auf seine tatsichliche Grofie ankommt und dafl die
Konstruktionen, die fiir einen Graben gut ausreichen, fiir einen
groBen FluB ganz ungeeignet sind; ein einfaches Brett iiberbriickt
den Graben, eine wenn auch noch so grofle und feste Planke kénnte
nicht iiber den FluBl gelegt werden, ohne daB sie, da Oberfliche
und Masse in verschiedenem Verhaltnis wachsen, durch ihre eigene
Schwere durchbiegen und brechen wiirde. Aber wohl sehr wenige
Menschen machen sich klar, daB dasselbe auch fiir die mikrosko-
pischen Strukturen des Organismus zutrifft, die tiberhaupt nicht
funktionieren kénnten, wenn sie den in unseren vergréflernden
Abbildungen gegebenen Umfang hétten, und groBenteils in ihrer
Funktion schon erheblich durch eine nur kleine Abweichung von
ihrer tatsichlichen Grofle beeintrichtigt wiirden. Ich werde spéter
iber diesen wichtigen Punkt noch mehr zu sagen haben und beeile
mich jetzt, hinzuzufiigen, da ich natiirlich nicht die von den
Anatomen geleistete Arbeit herabsetzen, sondern nur den quan-
titativen QGesichtspunkt hervorheben und eine Erklarung dafiir
geben mochte, dal es zur Zeit nur moglich ist, wenige ziemlich
rohe Beispiele fiir die Anwendung quantitativer Grundsitze zu
geben. Wie man weiter hinzufiigen muf, ist in den meisten Ge-
weben die Anordnung der Capillaren so kompliziert, daB die
Schwierigkeiten, die sich einer auch nur angenaherten Messung
in den Weg stellen, erschreckend grof3 sind.

Teils aus der Literatur, teils aus Untersuchungen, die in mei-
nem Laboratorium ausgefithrt sind, habe ich einige quantitative
Daten zusammengestellt — alles nur vorliufig und unvollkom-
men — in bezug auf einige Capillarsysteme, die physiologisch von
Bedeutung sind und auf deren Leistungen ich spéiter im Laufe
dieser Vortrige zuriickkommen werde, und will nun damit an-
fangen, das Capillarsystem der quergestreiften Muskeln zu be-
schreiben, das verhiltnismaflig einfach und verhaltnismiBig gut
bekannt ist.
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Die Blutgefife der Muskeln.

Die Anordnung der Blutgefafie in quergestreiften Muskeln ist
sehr sorgfaltig untersucht und abgebildet von Spalteholz (1888).
Die Arterien, die einen Muskel versorgen, verzweigen sich reich-
lich, und zwischen den Zweigen sind zahlreiche Anastomosen, die
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Abb. 1. Kleine Arterien (schwarz), Capillaren und Venen im quergestreiften
Muskel; 57 fache VergroBerung. (Nach Spalteholz.)

ein priméires Netzwerk bilden. In die Maschen dieses Netzes wer-
den in regelméfiigen Abstanden kleine Arterien abgegeben, und
diese anastomosieren wiederum reichlich und bilden ein sekun-
dares kubisches Netz von grofier Regelméfligkeit. Von den Faden
dieses Netzwerkes zweigen die Arteriolen ab, gewohnlich recht-
winklig zu den Muskelfasern und in sehr regelmifligen Abstinden
(von ca. 1 mm beim Warmbliiter), und diese Arteriolen schliefilich



6 Verteilung und Zahl der Capillaren in einzelnen Organen.

spalten sich in eine grofle Zahl von Capillaren, die entlang
den Fasern und im ganzen ihnen parallel verlaufen, aber zahl-
reiche Anastomosen haben, so daB sie lange schmale Maschen um
die Fasern bilden. Die Capillaren sammeln sich in Venchen, die
regelmafig zwischen die Arteriolen eingeschaltet sind, und das
ganze Venensystem wiederholt und begleitet fast genau das Ar-
teriensystem. Alle Venen, bis herab zu den kleinsten Zweigen,
sind mit Klappen versehen, so daBl das Blut nur in der Richtung

- .

Abb.2. Querschnitt vom injizierten M. gastrocnemius eines
Pferdes; 340fache VergroBerung. (Nach Spalteholz.)

zum Herzen flieen kann. Kurze Stiicke sekundirer Arterien und
Venen mit Arteriolen, Venchen und Capillaren zeigt die Abb. 1,
die der Arbeit von Spalteholz entnommen ist.

Bei einer Zusammenziehung #ndert der Muskel betréichtlich
seine Gestalt, indem die Fasern viel kiirzer und entsprechend
dicker werden. Aber diesen Anderungen ist das ganze GefaB-
system schon angepalit. die arteriellen und venoésen Netzwerke
sichern Zufuhr und Ableitung beinahe fiir jeden Punkt, selbst
wenn eine Anzah! von Anastomosen zeitweise verschlossen sind.
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Die Capillaren, die im ruhenden Muskel so gut wie gerade sind,
verlaufen dann stark gewunden. Durch den Druck wird das Blut
aus mehreren venosen Zweigen ausgetrieben, und wenn der Muskel
erschlafft, kénnen sie sich nur von ihrem peripheren Ende her
wieder filllen. Da Muskelkontraktionen gewohnlich mehr oder
weniger regelmaflig mit Erschlaffungen abwechseln, macht das
Klappensystem aus den Venen jedes Muskels eine sehr wirksame
Pumpe, die fiir niedrigen Druck in den Muskelcapillaren sorgt.
Die Bedeutung dieser Einrich-
tung werden wir noch spater
zu betrachten haben, einst-
weilen bleibt unsere Aufmerk-
samkeit auf die Capillaren ge-
richtet. Aus der Abb. 1 geht
hervor, dal} rechtwinklig zu
den Muskelfasern gefiihrte
Schnitte die Capillaren als
Piinktchen zeigen, deren Zahl
und Verteilung sich feststellen
lifit. Solche Querschnitte sind ), 3, Querschnitt eines injizierten
in Abb.2 und 3 dargestellt, Muskels aus der Katzenzunge;
und ein Blick auf sie zeigt, 268 fache VergroBerung.

dafl die Capillaren in sehr

groBler Zahl vorhanden und mit auffallender RegelmaBigkeit
zwischen den Muskelfasern verteilt sind. Eine quantitative Probe
fir die RegelmaBigkeit der Anordnung erhilt man, wenn man die
Capillaren in vielen kleinen, gleichgroBen, beliebig ausgesuchten
Bezirken an Schnitten desselben Muskels zahit. Als Beispiel gebe
ich eine Reihe von Zahlenwerten, die fiir je einen 0,0300 qmm
grofen Bezirk aus finf verschiedenen Querschnitten des M.
gastrocnemius eines Pferdes gelten.

1 2 3 4 5
45 34 38 38 31
40 34 42 43 33
42 40 43 47 43
41 46 41 49 39
44 44 46 33 36
36 41 — — —
49 38 — — —

Durchschnitt 42 39 42 42 36
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Ein Blick auf die Tabelle zeigt die bemerkenswerte Regel-
miBigkeit der Verteilung, und, mathematisch behandelt, ergibt
sich als Durchschnittszahl der Capillaren im gemessenen Bezirk
40,5 1+ 5, also eine Streuung von nur 129;,. Indem wir mit 0,03
dividieren, erhalten wir als die Anzahl der Capillaren im Quadrat-
millimeter des Querschnitts nicht weniger als 1350 mit einem mitt-
leren Fehler von + 3l. Der Querschnitt einer gewéhnlichen
Stecknadel oder Haarnadel betrigt ca. '/, qmm. Es kostet etwas
geistige Anstrengung, sich vorzustellen, wie in so einer Stecknadel
tiir etwa 700 parallele blutfithrende Rohrchen Platz sein kann und
aullerdem noch fiir etwa 200 Muskelfasern.

In anderen Tieren kann die Zahl der Capillaren im Quadrat-
millimeter sogar noch grofer sein. Bekanntlich haben Sdugetiere
einen lebhafteren Stoffwechsel als kaltbliitige Wirbeltiere und
kleine Saugetiere mehr als groBere, und, wie es scheint, besteht
eine Beziehung zwischen der Stoffwechseltatigkeit und der Zahl
der Capillaren im Quadratmillimeter des Muskels. So ergab sich
im M. semimembranosus des Hundes als Wert aus 3¢ Zahlungen
2630 4- 51, mit einer Streuung oder mittleren Abweichung der
einzelnen Zahlungen von nur 10,69%,.

Noch groBere Zahlen fanden wir fiir Meerschweinchenmuskeln,
und, wie ich mit Sicherheit annehme, geht bei den kleinsten
Saugetieren die Capillarzahl im Quadratmillimeter noch tiber 4000
hinaus. Bei Kaltbliitern dagegen, wie beim Dorsch oder Frosch,
‘inden sich viel kleinere Werte von durchschnittlich nur 400.

Um einen Einblick in den Sinn solcher Zahlen zu bekommen,
wollen wir ganz kurz die Frage betrachten, wie der Sauerstoff
den Muskelgeweben zugefiihrt wird. Die Sauerstoftmolekiile neh-
men ihren Weg aus den Capillaren heraus, und die langste Strecke,
die ein Molekiil zuriickzulegen hat, muf} die halbe Entfernung
zwischen benachbarten Capillaren sein. Diese betrigt im Fall des
Froschmuskels (400 Capillaren im Quadratmillimeter) B = 28 u
(vom Mittelpunkt jeder Capillare aus gerechnet) und im Fall des
Hundemuskels (2600) 11 u. Spéter werde ich nidher darauf ein-
gehen, wie man diese Zahlen fiir eine Schitzung des fiir die Ver-
sorgung der Muskeln erforderlichen Sauerstoffdrucks verwerten
kann. Betrachten wir den Austausch geloster Stoffe zwischen
Blut und Muskellymphe, so kommt es dabei ersichtlich auf die zur
Verfiigung stehende Capillarobertliche an, und wenn wir den
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mittleren Durchmesser der Capillaren dem Durchmesser eines
roten Blutkorperchens gleichsetzen, erhalten wir folgende Zahlen
fir die gesamte Oberfliche der Capillaren in 1 ccm Muskel.

Gewicht '/:'ﬁlll]lslk(elf_r ; 5 . | Obertliche Volum- | Oberilache

uhéefiihr capillaren R = im cem prozent eines cem
im gmm Blut
ke " " qem qem
Frosch 0,05 400 28 15 190 7,1 2700
Pferd 500 1400 15 |55 240 3,3 7300
Hund 5 2600 11 7,2 590 10,6 5600

Unter der gleichen Annahme berechnet sich das Blutvolumen
in den Muskelcapillaren auf 3,3 (Pferd) bis 10,6 (Hund) Prozent
des Muskelvolumens und die Oberflache von 1 cem Blut, das in
den Capillaren enthalten ist, auf 2700 gem (Frosch) bis 7300 gecm
(Pferd). Man sieht, welch grofler Stoffaustausch in kurzer Zeit
durch solch enorme Oberflichen stattfinden kann. Rechnen wir
das Muskelgewicht eines Menschen mit 50 kg und seine Capillar-
zahl mit 2000 in 1 gmm, so haben alle diese Réhrchen, aneinander-
gelegt, eine Gesamtlinge von 100 000 km oder 21/, mal rund um
die Erde und eine Gesamtoberfliche von 6300 qm.

Wie sich herausstellt, kénnte und sollte noch viel mehr gear-
beitet werden auf dem Gebiet, das ich die quantitative Anatomie
der Muskelcapillaren nennen mochte. Mehrere verschiedene Tiere
und von jedem Tier mehrere verschiedene Muskeln wiren zu
untersuchen. Es wire festzustellen, wie regelmaflig oder unregel-
miflig die Anordnung der Capillaren ist, und es wiren bestimmte
Beziehungen herzustellen zwischen der Capillarversorgung und
der Arbeit, welche die Muskeln zu leisten haben. So wiirde ich
beispielsweise vorschlagen, die Capillaren in den Muskeln der
Hinterbeine und den Herzen von Hasen und zahmen Kaninchen
zu vergleichen.

Die Blutversorgung der mensehlischen Haut.

Das Gefallsystem der Haut ist ebenfalls von Spalteholz (1893)
sehr sorgfiltig untersucht und durch zahlreiche Abbildungen mit
richtiger Angabe der Vergroflerung veranschaulicht.

Die Haut wird vom daruntergelegenen Gewebe her durch viele
kleine Arterien versorgt. Uberall, wo die Haut beweglich ist, ver-
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laufen diese Arterien stark geschlingelt und lassen sich erheblich
dehnen, ohne daB die Blutzufuhr beeintrichtigt wird. In der
untersten Schicht der Cutis bilden die Arterien einen reichlich
anastomosierenden unregelmifligen Plexus, von dem kleine Ar-
terien senkrecht durch die Haut emporsteigen, um etwas unter-
halb der Papillen den subpapillaren arteriellen Pléxus zu bilden.
Der Plexus ist im ganzen regelméflig mit linglichen Maschen, die
den Papillenleisten einigermaflen parallel sind. Die Grofle der
Maschen ist an verschiedenen Hautstellen etwas verschieden und
schwankt zwischen 0,2 und 2 qmm. Am kleinsten sind die Maschen
an Hand und FuB}, wo die Haut fiir gewShnlich einem Druck aus-
gesetzt ist.

Vom subpapillaren Plexus entspringen noch kleinere Arterien
zur Versorgung der Papillencapillaren. Diese anastomosieren nicht
und jede versorgt eine kleine Anzahl Papillen. Dabei schwankt,
wie Spalteholz gefunden hat, die Grofle des versorgten Bezirks
an der FufBlsohle zwischen 0,04 und 0,27 qmm.

In der Regel ist jede Papille mit einer zentralen Capillar-
schlinge versehen, deren arterieller Schenkel gewohnlich sehr diinn
ist, wihrend die Schlingenspitze und der vendse Schenkel oft
einen Durchmesser von 0,02 mm und mehr haben. Die Linge
der Schlingen schwankt im allgemeinen zwischen 0,2 und 0,4 mm.
Im Vergleich zu den Muskeln ist die Capillarzahl sehr klein, aber,
soviel ich weif}, sind regelrechte Zahlungen niemals angestellt, und
der einzige Wert, der mir zur Verfiigung steht, nach einer Zah-
lung, die Mifl Carrier (1922) in meinem Laboratorium vorgenom-
men hat, betragt 20 Capillarschlingen in einem Bezirk von etwa
0,5 qmm auf dem menschlichen Handriicken. Die Papillencapil-
laren versorgen die Keimschicht der Epidermis mit alle den Stoffen,
die sie zu ihrem bestéindigen Wachstum braucht. Nach den vor-
liegenden Zahlungen wiirde der mittlere Capillarabstand fiir diese
Schicht 50—100 ¢ betragen.

Die venosen Schenkel der Papillencapillaren vereinigen sich
zu Venchen, die zu einem ersten, dicht unter den Papillen gele-
genen subpapillaren Plexus kleiner Venen zuriickkehren. Diesen
Plexus mit etlichen Arteriensisten des gleichen Niveaus und ein
paar Capillaren zeigt Abb. 4. Die Venchen, die diesen Plexus zu-
sammensetzen, haben alle ungefdhr gleiche Gréfie und sind nur
wenige Hundertstel Millimeter breit.
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Der erste subpapillare Venenplexus steht durch zahlreiche
kurze Anastomosen mit einem zweiten engmaschigen Netzwerk
in Verbindung, das ungefahr in der Hohe des arteriellen subpapil-
laren Plexus liegt und wie das erste aus sehr engen Venchen besteht.

Tiefer durch die Haut gehend finden sich nach Spalteholz’
Beschreibung zwei weitere Geflechte mit grofleren Maschen und
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Abb. 4. Erster subpapillirer Venenplexus mit einigen engen
Arteriendisten und Capillarschlingen; 41 fache VergroBerung.
(Nach Spalteholz.)

aus zumeist grofleren Venen. In dem unteren von beiden, das
an der Grenze zwischen Cutis und Subcutis liegt, treten Klap-
pen auf, wihrend sonst in allen Venen der Haut selbst Klappen
fehlen.

Es ist eine sehr charakteristische Eigentiimlichkeit der Blut-
versorgung in der Haut, daB in ihr so gut wie keine Capillaren vor-
kommen auBler denen in den Papillen. Fiir die ganze iibrige Haut
muf der Stoffaustausch durch die Wénde der Venen vor sich gehen,
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die dullerst diinn sind. In den tieferen Hautschichten werden die
grofleren Venen von vielen kleineren Gefilen begleitet, die von
ihnen abzweigen und in einem tieferen Niveau zu ihnen zuriick-
kehren.

Uber die GefaBoberflichen, die fiir den Stoffaustausch in der
menschlichen Haut zur Verfiigung stehen, ist nichts genaueres
bekannt. Die Gesamtoberfliche der eigentlichen Capillaren ist
dullerst klein und betriagt etwa 1—2 qem pro Quadratzentimeter
Hautoberfliche. Selbst wenn man die ganze Venenoberflache fiir
den Austausch hinzurechnet, bleibt die Gesamtoberfliche weit
zuriick hinter der Capillaroberfliche, die den Muskeln zur Ver-
fiigung steht, und sind die mittleren Entfernungen zwischen
den Gewebselementen und den Gefallen viel groBer. Zweifel-
los ist das der anatomische Ausdruck fiir die Tatsache, daf3
der Stoffwechselbetrag der Haut niedrig und vermutlich ziem-
lich gleichméfBig ist. Hierauf kommen wir noch im XI. Vortrag
zu sprechen.

Das Capillarsystem in den Darmzotten.

Durch das Zylinderepithel, das die Oberfliche der Zotten im
Diinndarm bedeckt, wird nahezu die Gesamtheit unserer téiglichen
Nahrung hindurchbeférdert. Einmal jenseits des Zottenepithels,
kann die absorbierte Losung der Nahrstoffe zwei Wege einschla-
gen. Die gelosten Substanzen kénnen entweder in das Netzwerk
der Capillaren unter der Oberfliche gehen oder in das Lymph-
system, das in jeder Zotte durch das zentrale Chylusgefall ver-
korpert ist. Die Verteilung der Stoffe zwischen diesen beiden Ka-
nélen mull grofenteils von der Oberflichenentwicklung des Ca-
pillarsystems und ihrem Verhéltnis zur Epitheloberfliche der Zotte
abhéngen. Man kann in die physiologischen Vorgénge keinen
wahren Einblick erhalten, ohne daB diese Oberflichen, mindestens
annéherungsweise, bestimmt sind.

Einen Versuch in dieser Richtung hat vor langerer Zeit Mall
(1887) gemacht, aber man kann nicht leugnen, daf} seine Schit-
zungen ziemlich summarisch und seine Ergebnisse nur Annéahe-
rungswerte sind.

Mall hat im Hundediinndarm 16 Zotten pro Quadratmilli-
meter gefunden. Diese sind ungefabr zylindrisch, 0,5—0,6 mm
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hoch und 0,2—0,25 mm breit. Ich schiatze die Oberfliche jeder
Zotte auf ungefihr 0,43 gmm.

Wie Mall beschreibt, tritt in jede Zotte eine kleine Arterie
und lauft stracks bis oben zur Spitze; dort zerteilt sie sich pldtz-
lich in 15—20 Capillaren, die langs der inneren Oberfliche des
Epithels herabziehen und dabei ein engmaschiges Netzwerk bil-
den (Abb. 5). Der mittlere Durchmesser der einzelnen Capillaren
wird mit 8 ¢ angegeben. An einem gewissen Punkt, in drittel bis
halber Zottenhshe, wird
ein Teil des Capillarblutes
von Venen aufgenommen, AN /
aber das capillare Netz- i H
werk erstreckt sich noch F
weiter abwirts mit dem 4
Unterschied, dall es nun . gl_(
weniger Capillaren sind /
mit einem mittleren Durch- |
messer von nur 5 u. I

Nach Mall laBt sich 1
das Capillarsystem in den :,‘{
oberen zwei Dritteln der | i
Zotte darstellen durch 30 3 : ]
parallele, 0,4 mm lange ; f A i\
und 8 u breite Rohrchen, |
im unteren Drittel durch ' f _
150,2mm lange und 5 u 4 ‘A
breite Rohrchen.  Aus die- Abb. 5. Zotten aus dem Hundediinndarm.

sen Werten ergibt sich  Hshe ungefihr 06 mm. (Nach Mall.)
als gesamte Capillarober-

flache in jeder Zotte 0,35 qmm oder 829/ der Epitheloberfliche.

Fiir jedes Quadratmillimeter der inneren Oberfliche des Darms
finden wir eine Kpitheloberfliche der Zotten von 7 gmm und eine
Capillaroberfliche von 5,6 qmm.

In meinem Laboratorium hat Dr. Vimtrup die quantitative
Anatomie des absorbierenden Systems im Kaninchendarm zu
untersuchen angefangen. Scine Ergebnisse sollen spater in ihren
Einzelheiten veroffentlicht werden, und ich gebe hier nur die
Messungen fiir eine einzelne Zotte des Duodenum, die Abb. 6
zeigt. Wie auf dem Bilde zu sehen, sind die Zotten in diesem
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Teil des Kaninchendarms nicht zylindrisch, sondern haben einen
elliptischen Querschnitt. Das Capillarsystem ist im Vergleich
zu dem, das Mall beschrieben hat, sehr unregelmaBig. Die Zulei-
tung iibernehmen 3 kleine Arterien, die Ableitung in der Haupt-
sache 2 Venen.

Die grofleren GefiBle verlaufen in einiger Entfernung von der
Epitheloberflache, aber, was vom physiologischen Standpunkt
recht bedeutungsvoll erscheint, die Capillaren sind fast alle sozu-
sagen an die Basis der Epi-
thelzellen angekittet.

Auf einer Zeichnung im
groBBen MaBstab, auf der nur
die Capillaren einer Zotten-
seite durch einfache Striche
wiedergegeben sind, lafit sich
die gesamte Capillarlinge
leicht bestimmen, indem man
ein kleines Mefrad an ihnen
entlangfithrt. Auf eine Ober-
flache von 0,84 qmm kommt
| eine gesamte Capillarlinge von
| 2,47 mm. Als mittlerer Durch-
~ messer jeder Capillare fand
sich am injizierten Objekt

Abb. 6. Zotte aus dem Kaninehendiinn- 1% ! ;1’ was elngg Gesamtobgr—
darm mit dem Capillarnetz einer Seite; fliche von 0, ) qmm oder
68 fache VergroBerung. 1099, der Epitheloberflache

ergibt. Multiplizieren wir die
Gesamtlange der Capﬂlaren mit ihrem mittleren Durchmesser
statt mit ihrem Umfang, so erhalten wir als Projektion der
Capillaren auf die Epitheloberfliche 0,295 qmm oder 349, was
bedeutet, daf ungefahr ein Drittel der Epithelzellen die durch sie
hindurchgewanderten Stoffe unmittelbar an die Capillaren ab-
geben, wihrend zwei Drittel sie zuniachst den Intercapillarraumen
uberliefern,

Die Gesamtoberfliche einer Zotte berechnet sich auf 2,2 qmm
mit einer Capillaroberfliche von 2,4 qmm und einer Capillarpro-
jektion von 0,75 qmm. Bei 6—10 (durchschnittlich etwa 8) Zotten
pro Quadratmillimeter innere Oberfliche des Duodenum finden
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wir pro Quadratmillimeter eine Epitheloberfliche von 17,6 gqmm
und eine Capillaroberfliche von 19,2 gqmm, Werte, die beide iiber
doppelt so grof} sind, als jene, die Mall fiir den Hund gefunden hat.

Eine Anwendung dieser Befunde wird der letzte Vortrag brin-
gen, wo der Mechanismus der Verteilung absorbierter Stoffe zwi-
schen Blut und Lymphe zur Besprechung kommt.

Das Rete mirabile an der Sauerstoffdriise des Aals.

Zum SchluB beschreibe ich nun noch kurz eine recht eigenartige
Anordnung von Capillaren, ein wirkliches Wundernetz, das sich
in der Schwimmblase von Fischen findet und die starkste Ent-
wicklung einer Capillaroberfliche darstellt, die ich kenne.

In der Wand der Schwimmblase der meisten Fische befindet
sich eine Sauerstoffdriise, deren Aufgabe ist, Sauerstoff vom Blut

Abb. 7. Schematische Darstellung des Rete mirabile und der
Capillarschlingen aus der Schwimmblase des Aals.

aufzunehmen und in die Schwimmblase zu sezernieren, wo der
Sauerstoffdruck sehr hoch werden kann. Zwischen den GefiBlen
der Sauerstoffdriise und dem allgemeinen Kreislauf ist das Organ,
von dem ich jetzt spreche, eingeschaltet. Seine Gestalt ist sehr
wechselnd, aber seine wesentliche Struktur ist iiberall die gleiche.
Meine Beschreibung bezieht sich im besonderen auf das Organ
des Aals und wird durch die schematische Abb. 7 veranschaulicht.
Die Arterie, welche die Driise versorgt, zerteilt sich in einem ge-
wissen Punkt in viele Zweige, die weiterhin sich in eine enorme
Zahl paralleler Capillaren veristeln. Diese Capillaren laufen eine
Strecke lang als gerade Rohrchen, vereinigen sich dann plétzlich
wieder und bilden eine Arterie, die zur Driise geht. Dort versorgt
sie ein gewohnliches Netzwerk von Arteriolen, Capillaren, Ven-
chen und Venen, die schliefilich in eine oder einige wenige Venen
sich vereinigen, welche zum distalen Ende des Arteriennetzes
zuriicklauft. Auch diese Vene zerteilt sich ganz wie die Arterie
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in gerade parallele Capillaren, welche mit erstaunlicher Regel-
mifigkeit zwischen den arteriellen Capillaren eingeordnet sind
und schliefilich am proximalen Ende des Rete zu einer einzigen
Vene zusammenlaufen.

Eréffnet man die Gefille zwischen Driise und Rete und fiihrt
in die proximale Arterie und Vene Kaniilen ein, so kann man
leicht das Rete mit zwei verschieden gefirbten Gelatinefliissig-
keiten injizieren und Préparate erhalten, die, passend in mikro-
skopische Schnitte zerlegt,
Bilder wie das neben-
stehende geben. Die ar-
teriellen Capillaren sind
grau, die vendsen schwarz,
und Sie sehen, wie jede
venose Capillare regel-
mafig umgeben ist von
mehreren arteriellen Ca-
pillaren, die etwas enger
sind.

Zahlungen und Mes-
sungen haben folgende Be-
funde im Fall eines mittel-
grolen Aales ergeben. Es
bestanden zwei parallele
Netze, deren jedes im
Abb. 8. Querschnitt des Rete mirabile aus ~ Querschnitt einen Bezirk
der Schwimmblase des Aals. Arterielle Ca- von 8 qmm einnahm, wah-
pillaren grau, venise Capillaren schwarz. rend die Capillaren, aus

denen es zusammengesetzt
war, eine Lange von 4 mm hatten, eine recht betrichtliche Linge,
wenn man daran denkt, daf} die Muskelcapillaren, die sonst zu
den langsten gehoren, selten langer als '/, mm sind. Das Gesamt-
volumen der beiden Capillarsysteme betrigt daher nur 64 cmm.

Welche Oberflichen werden nun wohl in einem Volumen von
64 cmm, der Grolle eines Wassertropfens, unterzubringen sein?

Da die Capillaren mit der groBten RegelmiBigkeit iiber das
Gebiet verteilt sind, habe ich sie nur in zwei benachbarten kleinen,
0,33 mm langen und 0,033 mm breiten Rechtecken zu zihlen
brauchen. Im einen fand ich 60 venése und 77 arterielle, im an-
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dern 60 vendse und 81 arterielle Capillaren, was zusammen 120
venose und 158 arterielle Capillaren in einem Bezirk von 0,0218 gmm
oder pro Quadratmillimeter des Querschnitts 5500 vendse und
7250 arterielle Capillaren gibt. Fir beide Organe im ganzen macht
das 88 000 venose und 11 600 arterielle Capillaren, denen eine
Lange von 352 und 464 m zukommt.

In einem andern Bezirk wurden die Capillaren mittels eines
Zeichenprismas bei starker Vergroferung gezeichnet, um das Ver-
haltnis zwischen den Querschnitten der vendsen und arteriellen
Capillaren und des Zwischengewebes einschlieBlich Capillarwanden
zu bestimmen. Der so gemessene Bezirk war nur 0,00386 qmm
groB. Er enthielt 21 venése Capillaren, die eine Fliche von
0,00149 gmm oder 38,6%, des ganzen Bezirks einnahmen, und
34 arterielle mit einer Flache von 0,00108 gqmm oder 28,19%,. Fir
das Zwischengewebe berechnet sich gerade 33,39, des ganzen.
Auf Grund der vorher angefithrten Zahlungen wiren in dem Be-
zirk 21 vendse und 28 arterielle Capillaren enthalten, eine recht
befriedigende Ubereinstimmung.

Wenn wir mit der Durchschnittszahl dividieren, finden wir
71 und 39 u? als mittlere Querschnittsfliche einer vendsen bzw.
arteriellen Capillare. Nehmen wir diese Querschnitte als Kreise,
was, wie Sie sehen, nicht ganz richtig ist, so finden wir fiir den
Durchmesser 9,5 bzw. 7,1 ¢ und fiir den Umfang (mit einer Kor-
rektur, da es keine Kreise sind) 30 bzw. 22,5 . Multiplizieren wir
diese Werte mit den zugehorigen Lingen, so kommen wir zu dem
bemerkenswerten Ergebnis, daB die vendsen und arteriellen Ca-
pillaroberflachen in diesen Organen gleich sind, nimlich 106 bzw.
105 gem, wahrend das Gesamtvolumen der vendsen Capillaren
etwa 25 und das der arteriellen etwa 18 cmmm betragt.

Eine Anregung, quantitative Anatomie zu treiben.

Die soeben angefithrten Messungen und Schitzungen wurden
unternommen, weil sie fiir die physiologischen Untersuchungen,
die in meinem Laboratorium ausgefiihrt oder geplant wurden,
unmittelbar erforderlich waren. Aber sie sind simtlich roh und
nicht sehr genau, da die Arbeit ganz aullerhalb unserer gewohnten
Beschaftigung lag und wir nicht weiter gehen mochten, als gerade
fiir unsere nichsten Zwecke notig. Doch, wie ich glaube, wird

Krogh-Ebbecke, Capillaren. 2
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sich das Feld der quantitativen Anatomie, ernsthaft von zust#in-
diger anatomischer Seite in Angriff genommen, als reich und
fruchtbar erweisen.

Viele Bestimmungen von GefiaB- und Driisenoberflichen sind
dringend erwiinscht als Grundlage fiir quantitative physiologische
Arbeiten. Zum Beispiel erwihne ich nur die Oberflichen der
Glomeruli und Tubuli in der Niere, die wirksamen Oberflachen
verschiedener Driisen und die Dimensionen und Zahlen der Sar-
komeren in Muskelfasern. Ganz abgesehen aber von den Bediirf-
nissen der Physiologie kann ich nur meinen, dafl quantitative
Anatomie schon um ihrer selbst willen ein sehr anziehendes Thema
sein muB, besonders wenn sie als vergleichende Wissenschaft be-
trieben wird. In einer 13 g schweren Katzenniere haben Miller
und Carlton (1895) 16 000 Glomeruli gezahlt. In einer 34,5 g
schweren Hundeniere fand Brodie (1914) 142 000 Glomeruli.
Ich habe in keiner der Schétzungen irgendeinen Fehler finden
kénnen, und mir wenigstens lige viel daran, zu wissen, wieso
solch gewaltiger Unterschied mdglich ist und was er bedeutet.



Zweiter Vortrag.

Die unabhingige Contractilitit der Capillaren.

Im ersten Vortrag beschrieb ich die bewundernswerte Anord-
nung der Capillaren und versuchte klar zu machen, welche gewaltige
Oberflachen dadurch fir den Stoffaustausch zwischen Blut und
Geweben zur Verfiigung gestellt werden. Ganz kurz deutete ich
schon die Frage an, vor die wir jetzt gestellt sind: Angenommen,
daf diese fiir den Austausch zur Verfiigung stehenden Einrich-
tungen nétig und gerade ausreichend sind, um den Bedarf eines
Organs zu decken, wenn es in maximalem Betrag Arbeit leistet,
wie kann dann ein verschwenderischer Uberfluf verhindert wer-
den, wenn das Organ vollkommen oder verhdltnismaBig ruht ?

Die iibliche Meinung tiber den Capillarkreislauf war, minde-
stens bis vor einigen Jahren, dafl die Capillaren nur passiv sind,
da3 Blut bestindig durch sie alle hindurchflieft mit Geschwindig-
keiten, die durch den Zustand von Zusammenziehung oder Er-
weiterung der entsprechenden Arteriolen bestimmt sind, und da8
die Erweiterung einer Arteriole eine Steigerung des Druckes in
den entsprechenden Capillaren hervorbringt, die passiv gedehnt
werden, um sich wieder durch ihre eigene Elastizitit zusammen-
zuziehen, wenn der Druck vermindert wird. Durch den wechseln-
den Widerstand in den Arterien und Arteriolen kann die Blut-
zufuhr zu einem Organ zweifellos in Ubereinstimmung mit seinen
Bediirfnissen reguliert werden, aber eine Strémungsbeschleunigung
muf} dabei immer mit einer entsprechenden Zunahme des Capillar-
druckes einhergehen, und wenn der Bedarf klein ist, wiirde die
dauernd vorhandene Blutmenge in einem grofen Teil der Capil-
laren keinem niitzlichen Zwecke dienen. Eine viel wirksamere
Verteilung wiirde sich augenscheinlich ergeben, wenn die Capil-
laren selbst contractil wiren, wenn im ruhenden Organ nur eine
beschrédnkte Anzahl von Capillaren, in passenden regelmaBigen
Abstanden verteilt, zum Zutritt des Blutes und zur Herstellung

2*
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der fiir den Stoffaustausch notigen Oberfliche offengehalten wiren.
Dieser hypothetische Gedanke war fiir mich persénlich Ausgangs-
punkt und Leitmotiv fiir die experimentelle Untersuchung der
Capillarcontractilitdt. Da ich jedoch keineswegs der erste war,
der die unabhingige Contractilitat der Capillaren entdeckte oder
auch nur bewies, wird es der passendste Weg sein, die Beweise
in der Reihenfolge ihrer Veroffentlichung anzufithren.

Altere Versuche iiber Capillarcontractilitit.

Bei seiner Arbeit iiber die Frage der experimentell an der
Schwimmbhaut des Frosches hervorgebrachten Entziindung beob-
achtete Lister (1858), dafi Capillaren michtig erweitert werden
konnten, aber er spricht mit Bestimmtheit aus, da nach seiner

Meinung die Erwei-
terung durch den ge-
steigerten Druck zu-
stande kommt, der
auf ihre Wandungen

_ durch die Erwei-
" terung der Arterien
Abb.9. Roy und Browns Apparat zur Messung ausgeiibt wird, und
des Capillardrucks. der erste, der, soviel

ich habe ausfindig

machen kénnen, eine unabhingige Contractilitit der Capillaren
aussprach, war Stricker (1865), der an der ausgeschnittenen
Nickhaut des Frosches arbeitete und an ihr unregelmaflige spon-
tane Zusammenziechungen und Erschlaffungen einzelner Capillaren
erblickte. Er versuchte auch Kontraktionen durch passende Reize
hervorzurufen, was ihm aber nur in sehr seltenen Fillen gelang.
Da die Nickhaut ausgeschnitten war, konnte der Blutdruck nichts
mit den beobachteten Bewegungen zu tun haben, anderseits aber
konnte die scheinbare Launischkeit der Bewegungen und der Um-
stand, daB die Bedingungen, unter denen sie zur Beobachtung
kamen, nicht als physiologisch anzusehen waren, kein rechtes Ver-
trauen einflofen. Seine Befunde wurden von mehreren Autoren
bestritten (Cohnheim 1867), von andern zwar bestiatigt und
etwas erweitert, aber doch kam kein bestimmter Beweis zum
Vorschein bis zur Versffentlichung der schonen Untersuchungen
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von Roy und Graham Brown (1879). Diese Autoren konstru-
ierten den sinnreichen Apparat, den Abb.9 zeigt, um auf ein
durchscheinendes Gewebe wie die Froschschwimmhaut einen Druck
auszuiiben und dadurch den Blutdruck in den Gefaflen jenes Gewebes
zu messen. Der Apparat besteht aus einer Kammer (a), die unten
durch eine Glasplatte (b) und oben durch eine zarte und sehr
nachgiebige, aber unelastische Membran (d) verschlossen ist. Der
Luftdruck innerhalb der Kammer 146t sich mittels der Rohre (c)
auf jede gewiinschte Hohe steigern und durch einen passenden
Manometer messen. Das durchscheinende Gewebe wird zur Unter-
suchung oben auf die Membran gebracht und gegen das sorgfiltig
justierte Deckglas (k) gedriickt.

Bei ihren Versuchen mit dem Apparat fanden Roy und
Brown, wie zu erwarten war, daBl der Druck, der gerade hin-
reichte, um eine Capillare zum Zusammenfallen zu bringen, oft
fiir die unmittelbar benachbarten Capillaren nicht ausreichte, aber
sie beobachteten auBerdem, dall die Druckverhiltnisse immerzu
wechselten. ,,Wenn wir beispielsweise einen curarisierten Frosch
nehmen und zunichst den Druckapparat in der beschriebenen
Weise anbringen und Lage und Beziehung der verschiedenen Ca-
pillaren, die im mikroskopischen Gesichtsfeld zu sehen sind, roh
skizzieren und dann in unserer Zeichnung die Reihenfolge angeben,
in der die Capillaren bei allmihlicher Steigerung des extracapil-
laren Druckes aufhéren, rote Blutkérperchen durchzulassen — wenn
-wir das getan haben, nun den Druck, dem der Gewebsteil unter-
worfen ist, auf Null herabsetzen und, nachdem wir alles fiir, sagen
wir, eine halbe Stunde unberiihrt gelassen haben, wiederum die
Reihenfolge feststellen, in der die Capillargefafie des gleichen Teils
bei langsamer Zunahme des ausgeiibten Drucks undurchgingig
werden, so finden wir in der Regel einen mehr oder weniger deut-
lich ausgesprochenen Unterschied in dieser Hinsicht zwischen den
beiden Beobachtungen. Gelegentlich findet sich, daB jene Capillar-
gefiBle, die sich bei der einen Beobachtung schon bei verhiltnis-
méfig niedrigem AuBendruck schlossen, bei der anderen Beob-
achtung gerade diejenigen sind, welche am lingsten fiir den Blut-
flul durchgéngig bleiben ; und zwar, obgleich jede erdenkliche Vor-
kehrung getroffen ist, um das Unverandertbleiben der Bedingungen
zu sichern.“ Diesen Wechsel erkliren sie richtig als spontane
Kaliberschwankungen der einzelnen Capillaren und haben in einigen
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Fillen diese Schwankungen unmittelbar messen konnen. Wei-
ter finden sie, dafl ein extracapillarer Druck, der gerade noch
nicht ausreicht, um eine Capillare zum vélligen Kollabieren zu
bringen, keinen nennenswerten Einflufl auf ihren Durchmesser
hat; das heilt, die dadurch veranlafite Schrumpfung betrigt
héchstens 159, woraus hervorgeht, dafl eine elastische Dehnung
durch Binnendruck an den Bedingungen, die den Capillardurch-
messer bestimmen, nur einen verhéltnismaBig unbedeutenden An-
teil haben. Noch deutlicher kommt das zum Ausdruck durch den
Umstand, daB eine plotzliche Verminderung des Innendrucks auf
ungefihr Null keine nennenswerte Zusammenziehung normaler oder
sogar ungewshnlich erweiterter Capillaren zur Folge hat.

Wihrend der spiiteren Jahre des neunzehnten Jahrhunderts
wurde die Lehre von der unabhingigen Capillarcontractilitiat, so-
weit ich festzustellen in der Lage gewesen bin, stillschweigend oder
ausgesprochenermaflen von vielen Pathologen und Klinikern an-
genommen, die sicherlich sehr oft Fallen von Hyperamie gegen-
iiberstehen, welche auf Grund irgendeiner anderen Theorie, vor-
sichtig ausgedriickt, schwer versténdlich sind; aber die allgemeine
Haltung der Physiologen, die iiber Kreislaufsfragen mittels Blut-
druck-, plethysmographischer und anderer Methoden arbeiteten,
war wihrend derselben Zeit recht skeptisch und blieb auch so
trotz des neuen und meines Erachtens biindigen Beweises, den
Steinach und Kahn (1903) fiir das Thema zutage brachten.

Steinach und Kah n untersuchten wiederum ausgeschnittenes
Gewebe, die Nickhaut und andere Hiute vom Frosch und das
Netz junger Katzen. Durch geeignete elektrische Reizung waren
sie imstande, Kontraktionen echter Capillaren in allen diesen Ge-
weben herbeizufithren. Die Kontraktionen waren zuweilen scharf
lokalisiert, zuweilen dehnten sie sich iiber lange Strecken aus.
Durch Verinderung der Reizintensitit konnten sie den Grad der
Kontraktion von eben erkennbarer Verengerung zu volligem Ver-
schlufl der Capillare abstufen. Wie sie fanden, wirkten die Reize
nach einer Latenzzeit von einigen Sekunden, erweiterten sich die
zusammengezogenen Capillaren langsam nach dem Aufhéren der
Reizung und konnte dieselbe Capillare wiederholt bis zu 10- oder
sogar 20mal zur Zusammenziehung gebracht werden.

Wenn die Nervenverbindung der Nickhaut mit dem Korper
unversehrt gelassen und nur ihre natiirliche Zirkulation aufgehoben
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war, konnten sie auch durch Reizung des dorsalen Sympathicus
Kontraktionen herbeifiihren. In dem Falle war die Latenzzeit
verlingert und reagierten die Capillaren erst, nachdem die Arterien
vom selben Reiz zur Zusammenziehung gebracht waren.

Es erscheint einigermaflen seltsam, dafl die Experimente von
Steinach und Kahn kein lebhaftes Interesse an der Physiologie
der Capillaren erweckten und im ganzen bei den Physiologen un-
beachtet blieben, obgleich ihre Befunde in einem physiologischen
Lehrbuch von Ruf, namlich Tigerstedts Lehrbuch der Physio-
logie aufgenommen wurden.

In den folgenden Jahren bis 1917 sind Anderungen im Durch-
messer der Capillaren, die vom arteriellen Blutdruck unabhingig
erscheinen, von einigen Autoren beobachtet und beschrieben, aber
die wirkliche Bedeutung der beobachteten Tatsachen wurde in
der Regel nicht erfafit!), und im allgemeinen sind die Fehlerquel-
len, die bei der mikroskopischen Beobachtung der Capillaren
unterlaufen, nicht beriicksichtigt oder nicht geniigend ausge-
schlossen.

Es wird nitzlich sein, wenn wir hier bis zu einem gewissen
Grade die Ergebnisse spiterer Arbeit vorwegnehmen und kurz
die hauptsichlichsten Fehler ertrtern, welche die Befunde bei
direkter mikroskopischer Beobachtung der Capillaren beeintrich-
tigen konnen.

Bei Anwendung schwach vergroBernder Objekte ist es im all-
gemeinen schwierig und oft unmdglich, die-Capillarwandungen
unmittelbar zu beobachten. Was man sieht, ist der Strom der
Blutkorperchen, und es ist schwer, den Gedanken festzuhalten,
daf diese nicht immer die gesamte Lichtung des Kanals einnehmen,
sondern in einem Axialstrom laufen kénnen, wie es meistenteils
in Arteriolen und Venchen der Fall ist. Wenn sich die Stromungs-
geschwindigkeit dndert, was unabhingig vom XKontraktionszu-
stand der in Frage stehenden Capillare geschehen kann, so kann
sich infolgedessen auch die Form der Strémung andern und in
einer sehr iiberzeugenden Weise eine Anderung des Durchmessers
vortduschen.

Wenn aus den Capillaren im mikroskopischen Gesichtsfeld die
Blutkérperchen verschwinden, entsteht der Eindruck — und ihm

1) Auf die Versuche eines einzelnen Autors aus dieser Zeit, Heubner
(1907), kommen wir in einem folgenden Vortrag zu sprechen.
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ist schwer zu widerstehen, selbst wenn die Capillarwéinde deutlich
zu sehen sind —, dal} eine Kontraktion stattgefunden habe. Eine
Verminderung in der Zahl der Blutkorperchen, die so weit gehen
kann, daB sie aus einem bestimmten Capillarfeld ganz wegge-
waschen sind, wird oft durch einen Vorgang herbeigefiihrt, den
ich als Leerwaschen (,,plasma skimming®, woértlich: Abrahmen
des Plasmas) bezeichnet habe. Wenn ein Teil einer kleinen Arterie,
die von einem groBeren Gefall abzweigt, zum Zusammenziehen
gebracht wird, ohne dafl die Kontraktion vollstandig ist, wie die
schematische Abb. 10 zeigt, so kann der sie durchflieBende Blut-
strom scheinbar ganz aufhéren, und gleichzeitig werden die
Blutkérperchen aus den entsprechenden Capillaren ausgewaschen.
Dies riihrt her von der Verteilung der
Blutbestandteile in den grofieren Arterien,
die den bekannten Achsenstrom der Blut-
korperchen zeigt mit einer Randzone hellen
Plasmas. Wenn die Stromung im Arterien-
zweig durch die Kontraktion hinreichend
verringert ist, wird dadurch das Plasma
aus der Randzone einfach abgeschopft.
Unter giinstigen Umstinden kann man
beobachten, wie sich die Blutkérperchen-
sidule bei jedem Pulsschlag in die Miindung
der Seitenarterie vorwolbt und gleich darauf
wieder zurlickzieht unter Hinterlassung nur weniger Blutkérper-
chen, die sich losgeldst haben und rasch durch die zusammen-
gezogene Arterienstrecke entlanggetrieben werden. Ein Leer-
waschen kann natiirlich bis zu jedem Zwischenstadium zwischen
klarem Plasma und Blut mit normaler Blutkorperchenzahl statt-
finden, und im weiteren Verlauf der Hauptarterie mufl die
Blutkérperchenzahl in entsprechendem Grade ansteigen. In
ausgesprochenen Fillen kann es, wie gesagt, eine bedenkliche
Fehlerquelle bei den Beobachtungen iiber Capillarcontractili-
tit bedeuten. In geringerem Grade kommt es wahrscheinlich
sehr oft in allen den Organen vor, wo die Arteriolen haufige
,»,spontane Durchmesserschwankungen zeigen, und ist wohl fiir
viele Unregelmifigkeiten in den Blutkérperchenzahlen verant-
wortlich, die bei Zahlungen an ,capillarem Blut beobach-
tet sind.

Abb. 10. Leerlaufen
durch Kontraktion eines
Arterienastes.
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Die neuesten Untersuchungen iiber Capillarcontraectilitit.

1914 und 1917 veroffentlichte Ebbecke seine Arbeit iiber die
lokale vasomotorische Reaktion der Haut und inneren Organe,
das Ergebnis mehrjahriger sorgfaltiger Beobachtungen und Ver-
suche und tiefgriindigen Denkens, und diese Versffentlichung
bedeutet den Anfang einer neuen Epoche im Studium der Capil-
laren, weil er der erste war, der die volle Bedeutung der ans Licht
gebrachten Tatsachen klar erkannte. Ebbeckes Arbeit enthalt
eine Fiille von Mitteilungen, und ich werde im Laufe dieser Vor-
trige noch oft darauf zu sprechen kommen, aber einstweilen geht
uns nur an, was die Unabhéngigkeit der Capillarreaktionen von
den Arterienreaktionen beweist.

Ebbecke beschreibt folgenden Versuch an Froschen, die
curarisiert und feuchtgehalten wurden, wihrend die Schwimmhaut
eines Fulles ausgespannt und einer langsamen, in ihrer Geschwin-
digkeit beliebig zu variierenden Austrocknung ausgesetzt war.
Wie er findet, ist zuerst der Kreislauf sehr langsam, die Arterien
sind eng und viele Capillaren v6llig verschlossen, wihrend andere
nur von Zeit zu Zeit ein einzelnes rotes Blutkérperchen hindurch
lassen. Wahrend der ersten halben Stunde erweitern sich die
Arterien, eine Anzahl neuer Capillaren erscheinen, und der Blut-
strom wird in allen Gefiflen sehr rasch. So weit kénnten die Beob-
achtungen zugunsten der Ansicht aufgefafit werden, dafl die Ca-
pillaren passiv durch den Blutdruck gedehnt werden, aber in die-
sem Stadium fangen die Arterien an, sich wieder zusammenzu-
ziehen und werden allmihlich sehr eng, wihrend die Capillaren
mehr und mehr erweitert werden und die Zahl der sichtbaren Ca-
pillaren weiter zunimmt, bis es schlieBlich 3—4 mal soviel sind
wie im Anfang. Diese Eréffnung und Erweiterung muf natiirlich
von dem inneren Capillardruck unabhingig sein, der zu dieser
Zeit sehr niedrig ist.

Ebbecke weist auf die Tatsache hin, daf3 die Réte oder Blisse
der menschlichen Haut abhingt von der Blutmenge, die in den
Hautcapillaren und Venchen vorhanden ist, das heiit, von ihrem
Zustand der Erweiterung oder Zusammenziehung, wihrend die
Temperatur der Haut hauptsichlich von der Geschwindigkeit ab-
hangt, mit der das Blut durch die Haut flieft. Weiter zeigt er,
daf} die Haut der Hand zum Beispiel sehr warm sein kann, ohne
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rot zu sein, wahrend die Wirkung der Kilte einen Zustand aus-
gesprochener Hyperdmie hervorrufen kann, der durch eine bliu-
liche Farbung gekennzeichnet ist, was bedeutet, daB das Blut
so langsam flieBt, daB sein Sauerstoff in ungewchnlichem MaBe
aufgebraucht wird. Ebbecke zieht daraus den SchluB, daB wir
in der warmen blassen Hand erweiterte Arterien und Arteriolen ohne
erweiterte Capillaren haben und dafB in der kalten bldulichen Hand
die Arterien stark kontrahiert und die Capillaren (und Venchen)
erweitert sind.

1917 wurde auch von Cotton, Slade und Lewis eine Arbeit
verdffentlicht, in der wichtige Tatsachen vorgebracht werden, um
zu zeigen, dafl die Capillaren der menschlichen Haut imstande
sind, unabhéngig von den Arteriolen sich zu verengen und zu er-
weitern. Diese Autoren haben den Dermographismus der mensch-
lichen Haut untersucht, von dem ich spater im Lauf der Vortrige
noch mehr zu sagen haben werde.

Ein leichter Strich iiber die Haut mit einer stumpfen Spitze
bringt bei den meisten Individuen einen weiBlen Streifen hervor,
wiahrend ein starker Strich einen roten Sireifen bewirkt, der von
weillem Saum eingefafit sein kann. Diese Reaktionen finden nach
einer Latenzzeit von mehreren Sekunden statt, erreichen ihr Maxi-
mum in einer halben Minute oder mehr und schwinden nach
mehreren Minuten, ihre Rénder sind sehr scharf und entsprechen
genau dem unmittelbar gereizten Bezirk. Cotton, Slade und
Lewis sind der Meinung, daf} die scharfe Begrenzung der weilen
und roten Streifen fiir ihre Entstehung durch Capillarreaktionen
spricht, da Reaktionen der Arteriolen eine unregelmaflige Grenz-
linie ergeben miifiten, aber die in meinem ersten Vortrag gegebene
Beschreibung des Gefallsystems der Haut zeigt, daB die Maschen
der Arteriolen und Venchen klein genug sind, um solchen Schlufl
unhaltbar zu machen.

Jedoch haben sie einen sehr klaren Beweis gewonnen durch
Untersuchung der Reaktionen nach plotzlichem Abschniiren der
Blutzufuhr zu einem Arm, indem sie in einer Sphygmomanometer-
manschette den Druck weit genug iiber den arteriellen hinaus
steigerten. Auch nachdem das Blut voéllig stagnierte, gelang es
ihnen noch, ganz deutliche Reaktionen nach der gewdhnlichen
Latenzzeit zu erhalten, und sie behaupten mit Recht, daB in diesem
Falle gerade die Gefifle, die durch ihren Blutgehalt fiir die Farbe
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der Haut maBgebend sind, sich zusammengezogen oder erweitert
haben miissen. Ohne Zweifel sind diese Gefalle die Capillaren und
Venchen.

Sie vergleichen den weillen Fleck nach sanftem Streichen mit
dem mechanisch durch sanften Druck bewirkten Erblassen. Das
letztere fingt an, sich zu verwischen, sobald der Druck nachlift,
und verschwindet vollig in wenigen Sekunden, weil von allen
Seiten in die offenen Capillaren das Blut hineinlauft. Das erstere
entwickelt sich nach dem Streichen und halt eine verhaltnismiBig
lange Zeit an. Es mul} daher dem Blut nicht mdoglich sein, in die
fir die Farbung mafigebenden Gefialle zu gelangen: sie miissen
aktiv verschlossen sein.

Die Arbeit von Dale und Richards (1918) enthilt einen ein-
gehenden und sehr streng analysierten Vergleich zwischen der
Wirkung dreier pharmakologischer ,,Depressor‘‘-Substanzen, der
zu dem Schlusse fiihrt, daB eine von ihnen eine Erschlaffung im
Tonus der glatten Arterienmuskeln hervorruft, wihrend die an-
deren beiden Erschlaffung der Capillarwand bewirken miissen.
Ich beabsichtige, dem Gedankengang von Dale und Richards
in den Einzelheiten zu folgen, nicht nur, weil er ein besonders
schones Beispiel fiir physiologische Analyse ist, sondern auch, weil
er dazu dient, den Fehler klarzustellen, welcher der Einteilung der
auf den Kreislaut wirkenden Substanzen in ,,pressorische oder
»,depressorische anhaftet, ein Punkt, iiber den ich hernach noch
mehr zu sagen haben werde.

Die Analyse nimmt ihren Ausgangspunkt von der Beobachtung,
daB bei fleischfressenden Sdugetieren verschwindend kleine Dosen
von Histamin, Adrenalin oder Acetylcholin bei Injektion in den
Blutstrom ein voriibergehendes Absinken des arteriellen Blut-
drucks bewirken.

In gréBeren Dosen hingegen hat Acetylcholin eine reine ,,de-
pressorische’ Wirkung, die einer Arterienerweiterung zuzuschrei-
ben ist, Adrenalin zeigt den bekannten ,,pressorischen‘ Erfolg
infolge von Arterienkontraktion, und Histamin fiihrt bei den
Tieren, die fiir seine Wirkung empfanglich sind, zu dem charak-
teristischen Symptom des Schocks. Dale und Richards zeigen
zunéichst durch Messung der Latenzzeit zwischen dem Augenblick
der Injektion einer kleinen Histamindosis und dem Beginn der
Blutdrucksenkung, daB dieses Gift wie die anderen hauptsachlich
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auf die peripheren Gefdfle des Korperkreislaufs wirkt, da die
Latenzzeit viel kiirzer ist, wenn die Injektion in die Aorta, als
wenn sie in die Cava oder Pfortader vorgenommen wird. Weiter
gehen sie daran, die Wirkung kleiner Substanzmengen zu unter-
suchen mittels gleichzeitiger Aufzeichnung des arteriellen Blut-
drucks und der plethysmographischen Volumschwankungen aus-
gewihlter Teile, gewohnlich eines Hinterbeins. Bei Tieren mit
unversehrten Nerven finden sie, dal Acetylcholin immer Erweite-
rung hervorruft, wihrend die anderen beiden Gifte bald Erweite-
rung, bald Zusammenziehung bewirken. Werden die Nerven des
Beines durchschnitten, so erfolgt eine Volumenzunahme, die,
mindestens in der Hauptsache, auf einer Erweiterung der Arterien
beruht, und wenn nun unter diesen Bedingungen die drei

Abb. 11. Wirkung einer Histamininjektion (0,01 mg) in die
Aorta, V. cava oder V. portae. (Nach Dale und Richards.)

Substanzen gepriift werden, ist der gefiBerweiternde Effekt von
Acetylcholin vermindert, wihrend nach Histamin oder Adrenalin
immer eine erhebliche Erweiterungsreaktion eintritt, wie das
Beispiel der Abb. 12 zeigt. Wenn sich nach vollkommener De-
generation der Beinnerven der arterielle Tonus wiederhergestellt
hat, geben die drei Drogen samtlich deutliche GefiaBerweiterung.
Wenn ein Bein, und vorzugsweise ein entnervtes Bein, auf dessen
Erweiterungsreaktion bei Injection einer der Substanzen man mit
Sicherheit rechnen kann, durch VerschluBl der Gefifle animisch
gemacht wird, so stellt sich nach Freigabe des Blutznflusses eine
starke Volumzunahme ein. In diesem Stadium ist das Absinken
des allgemeinen Blutdruckes nach Histamin oder Acetylcholin
begleitet von einer passiven Abnahme des Beinvolumens. Die
normalen dilatatorischen Wirkungen kehren wieder, wenn das
geschwollene Glied schrumpft, aber mit verschiedener Geschwin-
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digkeit fiir die verschiedenen Substanzen; so 14t sich ein Stadium
finden, in dem Acetylcholin Erweiterung, Histamin aber, ent-
sprechend dem fallenden Blutdruck, passive Zusammenziehung
bewirkt. Alle diese Tatsachen fithren zu dem Schluf}, daB zwar
Acetylcholin, wie schon vorher bekannt, durch Erschlaffung des
arteriellen Tonus wirkt, der erweiternde Erfolg von Histamin
und Adrenalin aber in einem anderen Teil des Kreislaufsystems
und wahrscheinlich in den Capillaren zu
lokalisieren ist.

Dieser Schluf3 wird durch eine Reihe
von Durchspiilungsversuchen gestiitzt. Wie
sich herausstellte, 1463t sich zwar die erwei-
ternde Wirkung des Acetylcholins leicht
plethysmographisch an einem mit Sauer-
stoff - Gummi - Ringer durchspiilten Bein [Normal |
zeigen, solange die Arterien ihren Tonus - o
behalten, und geht mit starker Zunahme 0 100 —
der Ausflulmenge aus dem durchspiilten 3%(1:_
Glied einher, dagegen kommt es zu einer
erweiternden Wirkung des Histamins nur, [SESSSiiius s
wenn fiir eine ausreichende Sauerstoff-
zufuhx: gesorgt ist durch Hinzﬂufﬁgen ro'?er Abb. 12, Wirkung von
Blutkorperchen zur Durchspiilungsfliissig- 0,01 mg Histamin. Vo-
keit, und wenn in ihr genligend Adrenalin  lumkurven eines Beines
enthalten ist (in einer Konzentration von mit durchschnittenen
1:10% bis 1:107). TUnter solchen Be. Nerven und eines nor-
dingungen geht eine starke Volumzunahme malen Beines. _Blut-

druck. Zeitmarkierung
des durchspiilten Gliedes mit einer kleinen 10 Sek. (Nach Dale
Zunahme der Ausflulmenge einher. und Richards.)

Besondere Durchspiilungsversuche an
einem Priparat der Art. mesenteria superior mit allen Ver-
zweigungen bis zu der Stelle, wo sie in den Darm eintreten,
zeigten einwandfrei, da der Erfolg des Histamins an den Ar-
terien unter allen Umstéinden eine Zusammenziehung war, welche
die Ausflufigeschwindigkeit herabsetzte.

Der aus diesen Durchspiilungsversuchen gezogene SchluB ist
wiederum, dafl die erweiternde Wirkung des Histamins jenseits
der Arterien auf die Capillaren ausgeiibt sein mufl und nur aus-
geiibt werden kann, wenn der Tonus dieser GefiBe durch eine

Linkes Bein
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geniigende Sauerstoffzufuhr und durch die Gegenwart einer toni-
sierenden Substanz wie Adrenalin in passender Konzentration
aufrecht erhalten wird.

Dale und Richards stiitzen ihren Schluf durch eine noch
unmittelbarer beweisende, interessante und wichtige Tatsache. An
Katzen mit unpigmentierten Fiillen haben sie beobachtet, daf}
die Zehenballen am entnervten Bein deutlich wérmer, aber gleich-
zeitig blasser werden als die Ballen am normalen Full. Indem sie
jeden Fuf} in 10 cem kaltes Wasser tauchten und die Zunahme der
Wassertemperatur ablasen, haben sie einwandfrei gezeigt, daf} der
BlutfluB durch das entnervte Bein rascher ist; die blasse Farbe
mul} also bedeuten, daBl die Capillaren trotz der Druckzunahme
zusammengezogen sind. Bei einer solchen Katze bewirkt 0,01 mg
Histamin eine ausgesprochene Rotung (Capillarerweiterung) am
entnervten Full, wihrend Acetylcholin auf die Farbe keinen deut-
lichen EinfluB} hat.

Wenn ein mit 0,19, Histamin getrankter Wattebausch lokal
auf die Oberflaiche des Katzenpankreas gebracht wird, wo keine
GefaBe vorhanden sind, die grol genug sind, um mit bloem Auge
sichtbar zu sein, so liuft die Stelle in 10—20 Sek. deutlich rot an,
ein Zeichen, daB3 die kleinsten Gefalle erweitert sind.

Dale und Richards sagen ausdriicklich, da die von ihnen
erhobenen Tatsachen keine scharfe Unterscheidung zwischen den
eigentlichen Capillaten und den kleinsten Arterien zulassen,
und man koénnte vielleicht daraus folgern, daBl die von ihnen
beobachteten Reaktionen Reaktionen der Arteriolen sein kénnten;
das hiefle allerdings, daB sich diese ganz anders verhielten als
die groBeren Arterieniste, die dem blofen Auge sichtbar sind.

Mein eigner erster Beitrag zu der Frage der Capillarcontractili-
tdt wurde auf Dénisch im Jahre 1918 ungefshr einen Monat
nach der Arbeit von Dale und Richards verdffentlicht und
erschien etwas spiter im englischen Journal of Physiology (1919).
Die Absicht dabei war, die Hypothese zu priifen, dal eine Re-
gulierung der Blutzufuhr zu den Muskeln durch das Offnen und
Schliefen individueller Capillaren stattfinde. Ich fand, daB} es
moglich ist, zum mindesten die oberflichlichen Muskelcapillaren
sowohl beim Frosch wie bei Siaugetieren mit einem Binokular-
mikroskop zu beobachten, wenn man starkes reflektiertes Licht
als Beleuchtungsquelle verwendet. Ruhende Muskeln sind, so
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betrachtet, gewchnlich ganz bla}, und das Mikroskop zeigt nur
wenige Capillaren in ziemlich regelmifligen Abstéinden. Diese
Capillaren sind so eng, dal3 rote Blutkérperchen nur langsam hin-
durch kénnen und dabei ihre gewshnliche Form flacher Scheiben
in die langlicher Wiirstchen #ndern. Wird aber der betreffende
Muskel durch Reize zu Kontraktionen veranlaBt, so erscheinen
nun sehr viele Capillaren, die erweitert sind und in denen die
Stromungsgeschwindigkeit erheblich beschleunigt ist. Wenn der
Reiz nur wenige Sekunden gedauert hat, so kehrt der Kreislauf
in einigen Minuten zum Ruhezustand zuriick; die Capillaren
werden wieder enger, und die meisten werden ganz leer, wihrend
eine kleine Zahl offen bleibt. Da in einer Gruppe von Capillaren,
die von derselben Arteriole gespeist sind, sich nicht alle gleich
verhalten, so kénnen die Anderungen ersichtlich nicht auf Ande-
rungen des arteriellen Drucks beruhen.

In ruhenden Muskeln des Frosches wurde die mittlere Ent-
fernung zwischen offenen, gleichzeitig im Mikroskop gesehenen
Capillaren auf 200—800 u geschétzt, nach Kontraktionen dagegen
konnte die Entfernung bis auf 70 cder 60 u abnehmen. Am Meer-
schweinchen konnten durchschnittlich Abstéinde von etwa 200 u
in der Ruhe beobachtet werden. Schon dadurch, daf3 die Muskeln
der Luft und dem starken Licht ausgesetzt wurden, nahm die
Zirkulation jedesmal zu, und oft konnte man die Strémung in
einer Capillare nach der andern in Gang kommen sehen.

Man koénnte einwenden, daB die eben erwihnten Beob-
achtungen sich als Erfolg einer Erweiterung nur der Arteriolen
erklaren lieflen, unter der Annahme, dafl die Capillarbahnen einen
Widerstand von verschiedenem Grade entgegensetzen, dal} einige
schon durch niedrigen Druck eroffnet werden, wihrend die
meisten von denen, die zum Gebiet einer Arteriole gehdren,
hoheren Druck erfordern und nur gecffnet werden, wenn jene
Arteriole sich erweitert. Aber eine solche Annahme wiirde als
Konsequenz mit sich bringen, daf3 die Herabsetzung des Drucks
auf 0, wie sie beim Durchschneiden der Arterie geschieht, zur
elastischen Kontraktion und Leerung der postulierten Capillaren
hoheren Drucks fithren miisse. Nun aber haben zahlreiche Beob-
achtungen gezeigt, dall alle Capillaren offen bleiben kénnen,
wenn ein Stiick eines Muskels nach der Reizung ausgeschnitten
wird.
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Natiirlich konnte die Messung der Entfernungen zwischen
offenen Capillaren, am lebenden Objekt vorgenommen, nicht
sehr genau sein und liel sich der Grad von Regelmafigkeit in
ihrer Verteilung nicht hinreichend durch einfache Inspektion be-
stimmen. Ich hatte daher méglichst eine Methode ausfindig zu
machen, mit der man den Zustand der Gefiafie in irgendeinem
bestimmten Zeitpunkt auch noch nach der Fixierung untersuchen
konnte. Dies gelang mir durch Injektion von chinesischer Tusche,
die vorher gegen Ringerlosung dialysiert war, um sie mit dem
Blut isotonisch zu machen und sie ihrer giftigen Stotfe zu be-
rauben, mit denen das kaufliche Praparat versetzt ist. Wenn
chinesische Tusche in passender Menge in den Kreislauf eines
lebenden anésthesierten Tieres gebracht wird, so mischt sie sich
gleichm#Big mit dem Blut, und wenn das Tier nun plétzlich durch
Stillegen des Kreislaufs einige Minuten spiter getétet wird und
Praparate von Muskeln und andern Organen angefertigt werden,
so zeigen diese die Capillaren, die zu der Zeit offen waren.

An Froschen fand ich mit dieser Methode, daB3 zwischen den
einzelnen Organen grofle Unterschiede in der Zahl der offenen
Capillaren bestanden. Haut, Leber und Gehirn injizierten sich
immer gut und hatten alle oder fast alle Capillaren offen. Die
Zunge war in der Regel weill und fast blutlos, wenn sie nicht vor
dem Herausnehmeén gereizt war. Der leere Magen und Darm
hatten nur wenige offene Capillaren. Die Injektion von Muskeln
schwankte, aber bei den meisten ruhenden Muskeln waren nur
wenige Capillaren offen, wihrend Muskeln, die vor Stillstand
des Kreislaufs tetanisiert waren, beinahe schwarz waren. Zih-
lungen der offenen Capillaren auf derartig vital injizierten Muskel-
querschnitten zeigten die recht regelméfBlige Verteilung der offenen
Capillaren. Bei gereizten Muskeln zihlte ich in einem Fall (M.
extensor tarsi) 195 Capillaren pro qmm, wihrend der entsprechende
ungereizte Muskel des andern Beins so wenig hatte, dal eine ge-
naue Zahlung nicht zu erhalten war. Sicher waren es nicht mehr als
5 im Quadratmillimeter. Andere ruhende Muskeln gaben freilich
héhere Zahlen, besonders der M. rectus abdom™nis, der auch bei
Betrachtung im lebenden Zustand sich immer gut mit Blut ver-
sorgt gezeigt hatte und bei dem drei Zshlungen 115, 155 und
180 offene Capillaren im Quadratmillimeter ergaben, also 30 bis
40%, der Gesamtzahl. Bei Meerschweinchen zeigten sich erheb-
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liche Unterschiede im Grad der Vascularisation verschiedener
ruhender Muskeln, wahrscheinlich in Zusammenhang mit der
Zeit, die seit ihrer T#tigkeit vergangen war. Einige diinne Muskeln
wurden in frischem Zustand einer vorldufigen Untersuchung
unterzogen, indem ohne Benutzung der vertikalen Einstellung
mit schwacher VergroBerung die in einem Gesichtsfeld sichtbaren
Capillaren gezdhlt wurden. Achtet man auf die Lage der Capil-
laren zu den Teilstrichen des Okularmikrometers, so kann man
eine ziemlich gute Vorstellung von der RegelmaBigkeit ihrer Ver-
teilung gewinnen. Ich gebe einige Zahlenbeispiele, wobei die
Zahlen die Teilstriche angeben, bei denen sich Capillaren fanden.

Muskel aus der oberen Schicht der Bauchwand: 10, 13, 16, 21, 24, 28,
31, 33, 35, 38, 44, 50, 55, 61, 65, 67, 72, 75, 78. 1 Skalenteil = 21,8 pu.

Grofiter Abstand 6 Skalenteile, kleinster 2, mittlerer 3,8 = 83 u.

Zwerchfell: 20, 22, 23, 25, 27, 30, 32, 35, 37, 39, 41, 42, 44, 46, 48,
50, 81, 53, 55, 57, 59, 62, 64, 66, 68, 70, 71, 73, 75, 77, 79, 81. 1 Skalen-
teil = 8,8 u.

GroBter Abstand 3, kleinster 1, mittlerer 1,96 = 17 n.

Der erste Muskel war in
Ruhe gewesen, aber das
Zwerchfell, das ja der Haupt-
atemmuskel ist, hatte bis zum
Tode des Tieres kriftig gear-
beitet. Mehrere Zahlungen
optischer Querschnitte der-
selben Muskeln, was natiir-
lich eine genauere Methode
ist, gaben fir den Bauch-
wandmuskel die Werte 86, 70
und 92 Capillaren im Qua-
dratmillimeter, entsprechend
einem Abstand von 125 ¢, und
fiir das Zwerchfell 2700, 2550
und 2450, entsprechend einem
Abstand von 18 u.

Abb. 13 zeigt gleiche op-
tische Schnitte aus 3 ver-
schiedenen Muskeln, wobei
die Zahl der Capillaren im

Krogh-Ebbecke, Capillaren.
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Abb. 13. Priparate aus vital injizierten
Muskeln vom Meerschweinchen.
Optische Querschnitte.
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Quadratmillimeter angegeben ist. Auf der Abbildung sind auch
die schitzungsweis bestimmten Durchmesser der Capillaren an-
gegeben, und man achte darauf, dafl ihre Gréfle im arbeitenden
Muskel betrachtlich schwankt, wihrend sie im ruhenden Muskel
mit 200 offenen Capillaren duBlerst eng sind. Beistehende Tabelle

Frosch, M. sartorius Meerschweinchen
Ruhend Gereizt Bauchwand Zwerchfell
7,3 5,2 7,2 74 2,2 4,0 44 4,2
3,5 2,4 7,6 7,3 4,1 1,8 4.8 4.0
2,5 4,1 6,0 8,0 3,0 3,8 7.4 2,8
10,6 3,6 7,0 4,9 4,2 3,0 8,2 5,8
2,9 4,3 7,6 4,2 4,5 3,5 3,3 54
4.6 2,1 4,1 6,7 2,7 6,5 6,7 104
5,6 2,7 9,6 6,7 3,7 3,1 2,2 3,5
5,5 3,3 5,5 10,7 2,9 2,9 4,2 4,6
4,0 2,9 7.4 5,6 2,8 5,0 4,7 5,5
4.4 4,0 4,9 7,0 6,8 3,3 3,1 5,4

N, e’ T, p— e —— N, e’
Durchschnitt 43¢ 6,8 1 3,51 50u

gibt eine Anzahl Messungen in Mikromillimetern. Denkt man
daran, daB die roten Blutkérperchen vom Frosch durchschnitt-
lich 22 u lang, 15 u breit und in der Mitte 4 u dick sind, wah-
rend die vom Meerschweinchen 7,2 4 Durchmesser und etwa 2 u
Dicke haben, so scheint es fast unglaublich, daf sie durch Ca-
pillaren von den kleinsten angegebenen Dimensionen hindurch
kionnen, und sogar, daB sie die offenen Capillaren von Durch-
schnittsweite in ruhenden Muskeln passieren kénnen. Dal sie es
kénnen, ist leicht an den lebenden Muskeln zu sehen, besonders
nach Injektion von chinesischer Tusche; sie werden dabei freilich,
wie man sieht, oft auBlerordentlich in die Lénge gezogen.

Ich habe wohl schon genug gesagt, um es nach jeder Richtung
klarzumachen, daB Capillaren nicht blof3 passiv durch arteriellen
Blutdruck gedehnt werden, sondern einen eigenen Tonus besitzen
und Zusammenziehungen und Erschlaffungen zeigen konnen,
unabhéngig von den entsprechenden Reaktionen in den Arterien.
Aber doch halte ich es fiir richtig, noch von einem Versuch zu
berichten, der als Experimentum crucis zeigt, wie eine Capillare
in ganzer Linge von der Arteriole an bis zum Venchen hin con-
tractil sein kann, wie kein arterieller Druck sie zwingen kann,
sich zu o6ffnen, wenn sie geschlossen ist, wie aber eine passende
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Reizung sie zur Erschlaffung bringt, so daB sie sich einem viel
niedrigeren Drucke offnet.

Die untere Oberfliche der Froschzunge ist von einer glatten
Schleimhaut iiberzogen und zeigt bei richtiger Aufspannung ein

-
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Abb. 14. Froschzunge, zur mikroskopischen
Untersuchung ausgespannt; 2fache Ver-
groferung. (Nach Cohnheim.)

sehr weitmaschiges Netzwerk von Capillaren, kleinen Arterien

und Venen. In der Mundhohle ist die Zunge gewohnlich blaB

und beinah blutleer. Wenn aber die Zunge eines narkotisierten

Frosches ausgespannt wird, wie Abb. 14 zeigt, wird sie durch
g%
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dies Verfahren gereizt, und es erscheint eine groBe Zahl von Ge-
faBen., Wird die Zunge in feuchter Atmosphére sich selbst iiber-
lassen, so ziehen sich die Gefifle wieder zusammen, die Zunge
wird bla8}, und viele der Capillaren
werden voéllig verschlossen und bei
der VergroBerung, wie sie fiir das
binokulare aufrechte Mikrosko-
pieren anwendbar ist, iiberhaupt
unsichtbar. Wird jetzt die Ober-
fliche der Zunge ganz leicht mit
einem Haar oder einer diinnen
Glasnadel entlang einer kleinen
Vene gekratzt (s. Abb. 15), so
kann es zu einer Reaktion kom-
men, wie in 2 abgebildet. Ein
kleiner Zweig offnet sich und fiillt
Abb. 15. Eroffnung einer Ca- sich mit Blut, das zum Stillstand
pillare durch wiederholte kommt. Durch Fortsetzung des
schwache Reizung. Reizes vor der stagnierenden Blut-
sdule breitet sich die Erschlaffung
weiter aus (Abb. 15, 3), das Blut flieBt langsam weiter in der
Richtung von der Vene her, und schlieBlich wird die Verbindung
mit einer Arteriole hergestellt, was natiirlich das plotzliche Ein-
setzen einer Stromung in entgegengesetzter Richtung zur Vene
hin zur Folge hat.
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Die Wirkung des Binnendrucks auf die Capillarweite.

Wahrend die Weite der Capillaren, wie wir gesehen haben,
hauptsachlich von ihrem eigenen Tonus bestimmt wird, wird
sie natiirlich auch in gewissem Grade vom Blutdruck beeinflufit.

Wird die Hauptarterie, die eine Seite einer Froschzunge ver-
sorgt, vor Reizung eines Bezirks véllig abgeschlossen, so tritt,
ehe nicht das Blut wieder zugelassen wird, keine sichtbare Er-
weiterung ein. Wird der arterielle Druck durch Zusammendriicken
der Arterie stark herabgesetzt, so tritt die Erweiterung nach
mechanischer Reizung nur langsam ein und geht nach Freigabe
der Arterie noch etwas weiter, wobei nachtriglich sich noch
einige bis dahin verschlossene Capillaren 6ffnen kénnen.
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In der Froschschwimmhaut lassen sich die Arterien durch
Aufbringen eines Tropfens Acetylcholin zur Erweiterung und
durch Adrenalin teilweise zur Zusammenziehung bringen; achtet
man withrend dieser Anderungen auf die Capillaren, so zeigt sich
die Wirkung auf ihre Weite als sehr gering und zuweilen kaum
merklich.

‘Wenn Muskeln, besonders die von Ségugetieren und Fischen,
kiinstlich im frischen Zustand injiziert werden, so stellt es sich
als sehr schwierig heraus, eine vollkommene Injektion zu erhalten,
und bei mikroskopischer Untersuchung einiger der injizierten
Exemplare wird offenbar, dafi trotz des hohen angewandten
Druckes von allen zur selben Arteriole gehérigen Capillaren nur
der kleinere Teil injiziert worden war.

Die Widerstandstfihigkeit gegeniiber einem Innendruck be-
sitzen die Capillaren verschiedener Gewebe in sehr verschiedenem
Grade. Sie erscheint sehr grof in Muskeln, aber verhaltnismiBig
klein in Haut und Schwimmhaut des Frosches. Die Hautcapil-
laren und Venchen am menschlichen Arm werden etwas weiter,
wenn der venose Druck mittels einer Recklinghausenmanschette
auf etwa 30 cm Wasserdruck erhoht wird. Dabei scheinen sie
dem Druck einige Minuten zu widerstehen, bevor sie nachgeben.

Genaue Messungen der Beziehung zwischen der Capillarweite
und dem auf sie ausgeiibten Druck sind sehr erwiinscht, aber
bisher noch nicht angestellt.



Dritter Vortrag.

Bau der Capillarwand.

Nachdem wir die Tatsache der unabhingigen Capillarcon-
tractilitit festgestellt haben, erhebt sich vor uns wieder eine
Frage, diesmal hauptsichlich histologischer Art: Durch welche
Mittel werden die Kontraktionen bewerkstelligt? Wenden wir
uns um Auskunft an die histologischen Lehrbiicher, so geben sie
uns eine ziemlich enttduschende Antwort. Die Winde der
Arteriolen und kleinen Venen bestehen im allgemeinen aus drei
histologisch verschiedenen Schichten, namlich einem Innenrohr
aus flachen polygonalen Endothelzellen, einem diinnen Auflen-
mantel aus Bindegewebsfasern mit eingestreuten Zellen und einem
Mittelteil, der aus einer oder mehreren Schichten glatter ring-
formiger Muskelzellen besteht. Nahern wir uns den Capillaren,
so verschwindet zuerst der AuBenmantel, die Muskelfasern neh-
men an Zahl ab und bilden keine zusammenhingende Schicht
mehr, und schlieBlich bleibt nur das Endothelrohr iibrig. Es ist
aufgebaut aus sehr diinnen Zellen von vieleckiger oder gew6hnlich
langlich rhombischer Gestalt; Stéhr vergleicht sie mit Stahl-
federn, die an beiden Enden zugespitzt sind. Die Zellen sind an
ihren Réndern zusammengekittet, so daf} sie eine véllig geschlos-
sene Rohre bilden. Die Zellgrenzen lassen sich sehr deutlich
mikroskopisch sichtbar machen durch Behandlung mit Silber-
nitrat und darauffolgende Reduktion; dann erscheint die Kitt-
substanz als schwarze Linien. Durch passende Farbung a8t
sich in jeder Endothelzelle ein Kern nachweisen, der gewohnlich
ovale Form hat und sowohl nach innen wie nach auBlen etwas
iiber die Zelloberfliche vorspringt.

Ein Bau wie dieser 1a3t leichter begreifen, warum es die meisten
Physiologen abgelehnt haben, die Beweise fiir die Capillarcontrac-
tilitat anzuerkennen, und fiithrt, wenn der Beweis unbestreitbar
wird, zu der Annahme eines Kontraktionsmechanismus, der von
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dem in den groferen Gefillen ganz verschieden ist. Die An-
nahme, die, glaub’ ich, bei den meisten Physiologen, welche selbst
die Contractilitit beobachtet haben, Anklang gefunden hat
(Hooker 1920), hat Stricker (1876) ausgesprochen auf Grund
seiner Beobachtung, daB sich der dullere Durchmesser der Capil-
laren nicht nennenswert éanderte, selbst wenn das Lumen erheblich
verkleinert war. Aus der Beobachtung ergibt sich fast unabwend-
bar der Schluf}, daBl die Abnahme des inneren Durchmessers
durch eine Protoplasmaschwellung zustande gekommen sein mub,
daBl mit andern Worten osmotische oder Imbibitionsvorginge
fiir die Schwankungen des inneren Capillardurchmessers verant-
wortlich sind.

Das Vorhandensein contractiler Zellen in der Capillarwand.

Es gibt aber noch eine zweite andersartige Anschauung iiber
den Kontraktionsmechanismus der Capillaren.

Wenige Jahre nach Strickers erster Mitteilung untersuchte
Rouget (1873), der unabhingig die Capillarcontractilitit an
jungen Kaulquappen beobachtet hatte, die histologische Be-
schaffenheit der Capillaren an der Nickhaut des Froschauges
und fand an der Auflenseite der Endothelrshren gewisse lingliche
Kerne, die in der Richtung des Rohres angeordnet sind. Um sie
herum liegt ein Protoplasmasaum mit veristelten Verlangerungen,
welche die Capillare an mehreren Stellen wie ebenso viele FaB-
reifen umschlingen. In einer zweiten Mitteilung (1874) stellt er
fest, daB er auch an den lebenden Capillaren junger Molchlarven
diese Zellen gesehen und ihre Zusammenziehung beobachtet habe.
Er halt sie fir verwandt mit den glatten Muskelzellen griGerer
Gefale.

Rougets Arbeiten blieben eigentlich véllig unbeachtet und
waren, scheint’s, bald ganz vergessen. Fast 30 Jahre spiter ent-
deckte Sigmund Mayer (1902) zum zweitenmal die verédstelten
Zellen an den Capillaren der Nickhaut und auch an denen des
Darms bei Amphibien und hob hervor, daB sich eine kontinuier-
liche Reihe von Ubergangsformen aufweisen lieB zwischen diesen
Zellen und den gewohnlichen spindelférmigen Zellen der arteriellen
Muskelschicht. Immerhin fl6Bte es kein Zutrauen ein, daf3 diese
interessanten Elemente nur durch Vitalfirbung mit Methylen-
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blau und auch dann nur gelegentlich sichtbar zu machen waren,
und die weitere Feststellung, dall ein System veréstelter Zellen,
dhnlich denen an Capillaren, oder sogar isolierte Zellen der gleichen
Art sich gelegentlich auch an Stellen fanden, wo iiberhaupt
keine Capillaren zu sehen waren, mulite den Verdacht erwecken,
daB sie in Wirklichkeit keine Beziehung zu den Capillaren hiatten.
Wahrscheinlich wurden die Histologen in ihrer,zweifelnden Stel-
lungnahme dadurch noch bestirkt, dall Mayer zwar seine vor-
laufige Mitteilung mit der Ankiindigung schlofl, dafi eine aus-
fithrliche Veroffentlichung mit beigegebenen Abbildungen in
kurzem erscheinen werde, dieses Versprechen aber niemals er-
fiillte.

Sigmund Mayers Arbeit gab jedoch den unmittelbaren
Ansto zu den physiologischen Untersuchungen, die Steinach
und Kahn anstellten, und obgleich diese Autoren keinen positiven
Beitrag zu der histologischen Frage lieferten, haben sie durch
Messung erweiterter und kontrahierter Capillaren endgiiltig ge-
zeigt, daB die gegnerische Theorie einer Capillar-,,Contractilitat‘
durch Imbibition der Endothelzellen nicht richtig sein kann, da
sie finden, daB8 der #uBere Durchmesser sich kontrahierender
Capillaren, weit entfernt davon, konstant zu bleiben oder gar
zuzunehmen, wie jene Theorie fordert, sehr erheblich verkleinert
wird. Sie fithren zahlreiche Beispiele an, von denen ich einige
wiedergebe.

AuBerer Durchmesser von Capillaren
in der Froschnickhaut

Erweitert Kontrahiert Lumen in kontrahiertem Zustand
I I
26 12 noch offen
24 7 geschlossen
22 6 sehr eng
19 3 geschlossen

Diese Beobachtungen sind wiederholt in meinem Laboratorium
bestatigt, und die Lage vor ein paar Jahren war folgende: Von
den beiden Theorien, die zur Erklarung der Capillarcontractilitit
aufgestellt waren, war die eine — die Imbibitionstheorie — aus
physikalischen Griinden unhaltbar; wihrend die von der andern
geforderte Existenz der histologischen Elemente zum mindesten
jullerst zweifelhaft war. Augenscheinlich war eine Losung dieser
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Schwierigkeit wesentlich, um die vielen physiologischen Fragen,
die mit der Capillarcontractilitit verkniipft sind, mit Erfolg in
Angriff nehmen zu kénnen. Beruhte die Contractilitat auf Muskel-
wirkung, so muflite z. B. die Innervation oder die Reaktion
auf Reize voraussichtlich recht anders sein, als wenn sie auf
Imbibitionsvorgidngen in den Endothelzellen oder auf einem noch
unentdeckten Mechanismus beruhte. Ich bat daher einen jungen
Histologen, Herrn Vimtrup, die Frage zu bearbeiten, und er
hat soeben eine Arbeit veroffentlicht (1922), die wenigstens
in der Hauptsache die Frage 16st.

Vimtrup machte sich zunutze, dafl man in gewissen Geweben,
namentlich in den Muskeln und der Zungenschleimhaut des
Frosches, experimentell jeden gewiinschten Grad von Capillar-
kontraktion und -dilatation hervorrufen kann, und untersuchte
von solchen Zungen passend fixierte und gefarbte Schnittpréiparate.
An der AuBlenseite der Capillaren findet er gewisse Kerne, die
ein wenig, aber doch deutlich, von den gewohnlichen Endothel-
kernen verschieden sind. Die Form dieser Kerne schwankt je
nach dem Kontraktionszustand der Capillare. An einer er-
weiterten Capillare sind sie breit und sehr diinn; mit der Kon-
traktion werden sie enger und dicker, wobei ihr Querschnitt sich
der Kreisform nihert. Das zu diesen Kernen gehérige Proto-
plasma 148t sich durch geeignete Farbung sichtbar machen, aber
selbst dann ist noch starke Vergréfierung mit Immersionslinsen
und, besonders bei erweiterten Capillaren, starke, am besten
exzentrische, Beleuchtung erforderlich, um es wirklich ganz zu
sehen.

Bei einer erweiterten Capillare umgibt das Protoplasma den
Kern in zusammenhéngender Schicht an der Capillarwand, aber
nach den Seiten zu wird es diinner und 16st sich mit sehr unregel-
miBigen Konturen in mehrere sehr zarte Astchen auf, die an der
Capillarwand entlang und besonders rund herum laufen. An ihrer
Basis zeigen die Astchen einen deutlich dreieckigen Querschnitt,
aber werden bald platt. Zuweilen werden sie breiter und teilen
sich, aber an den Enden sind sie immer ganz dinn und spitz.
Die meisten Astchen liegen quer zur Capillare und sind so lang,
daf} sie zu denen, die von der andern Seite her kommen, hintiber-
reichen. Einige Astchen jedoch laufen lings der Capillare, und
sowohl Protoplasma wie Kern erstrecken sich in der Regel in der
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Langsrichtung. Von den Enden der zusammenhingenden Proto-
plasmaschicht lauft gewohnlich ein breiter Zweig die Capillare
entlang, der sehr feine sekundire, das Gefall umschlingende
Astchen abgibt., Die Entfernung von den letzten dieser Astchen
bis zur Mitte des Kerns kann, bei groflen Zellen, bis etwa 100 u
betragen,

An einer Capillare von gewdhnlichem Durchmesser, welche
den roten Blutkorperchen die Durchwanderung ohne viel De-
formation gestattet, sieht das Protoplasma ziemlich anders aus.
Die zusammenhingende Masse rund um den Kern ist deutlich
dicker und mit schiarfer hervortretender Struktur, die Umrisse
der Astchen sind schirfer und die dreieckige Form ihres Quer-
schnitts sehr ausgesprochen mit etwas konkaven Seiten. An sehr
engen Gefiflen sind diese Anderungen noch stirker betont. Das
Protoplasma ist um den Kern gehiuft, und die Astchen sind kurz
und gedrungen, obgleich sie noch die Capillare umschlingen und
in scharfen Spitzen endigen.

Bei einzelnen Capillaren sind die Astchen insofern anders, als
sie zahlreiche Anastomosen zeigen und eine Art Netzwerk bilden.

Verfolgt man die verzweigten Zellen entlang einer Capillare
zu einer Arteriole oder einem Venchen hin, so #ndert sich all-
mihlich ihre Gestalt. Sie werden kiirzer, die Kerne liegen nicht
mehr genau in Richtung der Capillare, sondern mehr oder weniger
schrag um sie herum, und die Astchen nehmen im Verlauf der
Capillare an Zahl und Linge ab. An den Arteriolen selbst finden
sich alle Ubergangsstadien zwischen gewdhnlichen spindelfér-
migen Muskelzellen mit linglichem, das Gefdll umziehendem Kern
und andern mit schrigem Kern und eiriem in wenige Veristelungen
aufgespaltenen Protoplasma. Je naher an die Capillare heran,
um so zahlreicher werden die letzteren, und es gibt keine scharfe
Grenze zwischen ihnen und den reich verzweigten Zellen, die fiir
die Capillare charakteristisch sind. Mit geeigneten Farbemethoden
1aBt sich eine fibrillire Struktur des Protoplasmas in allen diesen
Zellen feststellen.

Vimtrup hat ferner die von Sigmund Mayer angewandte
Methode der supravitalen Methylenblaufarbung ausgearbeitet, bis
es ihm gelang, sie ganz zuverlassig zu machen. Allerdings ist ihre
Anwendung auf diinne Haute beschrinkt, die sich in toto ohne
Zerlegung in Schnitte untersuchen lassen, wie Schwimmhaut,
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Blase und Nickhaut von Froschen. Ich gebe hier drei von Vim-
trups Abbildungen wieder; sie zeigen glatte Muskelzellen aus einer
Arteriole und die ganze Reihe von Ubergangsformen, welche diese
mit den typischen verastelten Zellen an einer Capillare verbinden.

Abb. 16. (ibervang zwischen Arteriole und Capillare.
(Nach Vimtrup.)

Abb. 16 zeigt die Verzweigungsstelle einer Arteriole mit
zirkuldren glatten Muskelzellen um das Endothelrohr. Einige
dieser Zellen sind einfache Spindeln, wahrend bei andern das
Protoplasma sich in zwei oder mehr parallele Fiaden aufl6st, und
noch andere zeigen ganz unregelmélige Veristelung. Die Kerne (a)

A

Abb. 17. GroBe Capillare. (Nach Vimtrup.)

der mehr oder weniger regelmifligen Formen sind als Kreisb6gen
rechtwinklig zur Gefafirichtung angeordnet, withrend die Kerne der
andern eine schrige Stellung einnehmen. Die Kerne der Endothel-
zellen (b) sind in der Abbildung sichtbar aber nicht sehr deutlich.

Abb. 17 zeigt eine groBle Capillare mit typisch verdstelten
Zellen in betriichtlicher Zahl, wenn es auch lingst nicht soviel
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sind wie an der Arteriole. Die Fiden, die von den Kernen (a)
um den Umfang der Capillare herumlaufen,
stellen wahrscheinlich die Muskelfibrillen und
nicht das ganze Protoplasma dieser Zellen
dar. Das kornige Aussehen der Faden hat
wahrscheinlich nichts mit dem Bau der Fi-
brillen zu tun, sondern ist einfach ein Nieder-
schlag von Methylenblau. Auf Abb. 18,
welche eine kleine, etwas kontrahierte Ca-
pillare von 8 u Durchmesser zeigt, sind die
Zellen weniger zahlreich. Ihre Kerne sind
lings am Gefafl angeordnet, und an einer
Stelle kann man deutlich sehen, wie die Zelle
an der Capillarwand entlang lauft. r sind
rote Blutkérperchen.

Da ohne Zweifel die reich verzweigten
Muskelzellen an der Capillarwand dieselben
sind, wie sie urspriinglich Rouget in der
Nickhaut fand, hat Vimtrup sie nach ihrem
ersten Entdecker genannt, und wir werden
kiinftig von ihnen als von Rougetzellen
sprechen.

Nachdem Vimtrup diese Zellen an ge-
farbten Praparaten untersucht hatte und
dadurch mit ihrer Anordnung und ihrem
Aussehen ganz bekannt geworden war, ge-
lang es ihm auch, sie an lebenden Capillaren
zu beobachten, und er war in der Lage, an
der einzelnen Zelle die Formé#nderungen zu
verfolgen, die bei der Kontraktion stattfin-
Q% den. Als bestes Untersuchungsobjekt fiir
diese Zwecke erwies sich ihm der Schwanz
junger Molchlarven (Triton punctatus), die
sogar zur Beobachtung mit Olimmersions-
linsen gebraucht werden konnen. Durch eine
einfache, sinnreiche Vorrichtung gelang es
Vimtrup, diese Larven zu immobilisieren
und stundenlang in ausgezeichneter Verfassung zu halten, ohne
einer Narkose zu bediirfen.

r rote Blutkérperchen.

(Nach Vimtrup.)

a
Kleine, etwas kol

a Muskelzellen, b Kerne von Endothelze
500 fache Vergroflerung,

;\bh ]8
Aus der Nickhaut vom Frosch, Supravitalfirbung mit Methylenblau;
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Bei diesen Tieren kommen spontane Zusammenziehungen und
Erweiterungen einzelner Capillaren oder Capillarteile hiufig vor,
und es ist bezeichnend, daf eine Zusammenziehung immer gerade
da anfingt, wo der Kern einer der Rougetzellen gelegen ist.
Wihrend des Kontraktionsvorgangs zeigen die Zellen die ver-
schiedenen Formen, die bei den gefiarbten Priaparaten als charak-
teristisch beschrieben waren, aber die Bewegungen selbst sind im
allgemeinen zu langsam, um sie mit dem Auge verfolgen zu kénnen.

R

R \
“w\ ks
R

Abb. 19. Zwei Rougetzellen (¢ und b), wie sie bei lebenden Molch-
larven an den Capillaren zu sehen sind. & ist in Kontraktion be-
griffen, ¢ ist ein rotes Blutkérperchen. (Nach Vimtrup.)

Dies ist aber moglich, wenn durch Nervenreizung an der
Schwimmhaut eines kleinen Frosches Kontraktionen hervor-
gerufen werden. Nach einer Latenzzeit von etwa 15 Sekunden
zeigt die betreffende Rougetzelle eine Zunahme ihrer Licht-
brechung, und einige Sekunden spéiter fingt dann die eigentliche
Kontraktion an. Man sieht den Zellkern ein wenig in die Capillare
einsinken, und an der gegeniiberliegenden Wand kommen mehrere
kleine Einkerbungen zum Vorschein, Einige der Veristelungen
werden in der Regel deutlich sichtbar, wenn die Capillare schon
etwas kontrahiert ist, und man kann dann sehen, daf} sie in ihrer
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Lage den an der Endothelwand aufgetretenen Einkerbungen ent-
sprechen. Nach 2—3 Minuten langer Reizung hat die, wenn auch
meist immer noch unvollkommene, Kontraktion gewdhnlich ihren
Héhepunkt erreicht, aber um diese Zeit kommt es zu einer sehr
merkwiirdigen Verinderung in den Geweben; sie verlieren ihre
normale durchscheinende Beschaffenheit und werden so triib,
daB keine Einzelheiten mehr zu beobachten sind. Nach Aufhéren
der Reizung bekommen die Gewebe ihre normale Durchsichtigkeit
wieder, und die kontrahierten Rougetzellen erschlaffen im Laufe
weniger Minuten.

Die Anderungen des Endothels bei der Kontraktion und
Dilatation.

An besonderen Priaparaten untersuchte Vimtrup das Aus-
sehen der Endothelzellen und ihrer Kerne wihrend der verschie-
denen Zustande von Kon-

Nz  traktion und Dilatation der

. .. _ = Capillaren. An erweiterten

. = | Capillaren sind die Réander

- * . *’ der rhombischen Endothel-
I S\ " zellen mehr oder weniger
= ‘*& . grade, die Zellen selbst grof

S\ ++ und ihre Kerne diinne ovale

2 . Scheiben, die wenig oder gar

o - " nicht ins Innere des Ca-
et B 1 pillarrohrs vorspringen. An
£ < etwas kontrahierten Capil-

. laren sind die Endothelzellen
A B . o kleiner, ihre Riander gezackt,

. . wie Abb. 20 zeigt, und ihre

Abb. 20. Caplua}ren der Froschschwimm- Kerne sind mehr oder we-
haut. Grenzlinien der Endothelzellen ™ . . .

versilbert. Schwarze Pigmentzellen; — T1g€r eiférmig und springen

300 fache VergriBerung. ins Lumen des Capillarrohrs

vor. An stark kontrahierten

Capillaren wird die Endothelwand gefiltelt. Dal} es zur Faltung

kommt, haben Steinach und Kahn mit Nachdruck behauptet,

und auch Vimtrup hat lebende Capillaren gesehen, deren Aus-

sehen sehr fiir eine Faltung der Wand sprach, obgleich es ihm
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nicht méglich war, in diesem Punkt zu einer sicheren Entscheidung
zu kommen.

Dadurch, daB er sich an das von Steinach und Kahn ge-
wiahlte Untersuchungsobjekt hielt, die Nickhaut junger Frésche,
und die Gefafle durch faradische Reizung zur Kontraktion brachte,
ist es jiingst Herrn Rehberg in meinem Laboratorium gelungen,
die Faltung des Endothels in stark zusammengezogenen Capillaren
mit voller Sicherheit nachzuweisen. Beobachtet man eine Capillare
wiahrend der Kontraktion mit starker VergréBerung, so kann man
die Entstehung der Falten ganz deutlich sehen. Gelegentlich
schieben sich solche Falten in rote Blutkérperchen hinein vor,
die unter Umstanden dadurch in seltsame Formen geprefBit
werden. An den Arteriolen mit ihrer gr6Beren inneren Oberfliche
ist die Endothelfaltung bei der Kontraktion noch mehr aus-
gesprochen und leicht zu beobachten.

Ein Versuch, alle Beobachtungen in eine zusammenhéngende
Vorstellung der normalen Anatomie einer Capillare zusammenzu-
fassen, ergibt ungefahr folgendes Bild: Wie die Wande der kleinsten
Arterien und Venen besteht auch die Capillarwand aus zwei ver-
schiedenen Elementen, dem Endothelrohr und der duBeren Muskel-
hiille. Der wichtige Unterschied zwischen Capillaren und gréBeren
Gefallen liegt in der Anordnung der Muskeln; in den Arterien
und Venen bilden sie eine mehr oder weniger zusammenh#ngende
Schicht, welche die Wanddicke erheblich vergréBert und dem
Stoffaustausch zwischen Blut und umgebenden Lymphriumen
oder Gewebszellen einen betriachtlichen Widerstand entgegen-
setzt, in den Capillaren dagegen ist die Muskelhiille mehr oder
weniger in Form eines weitmaschigen Netzwerks angeordnet,
das den grofleren Teil der Endotheloberfliche unbedeckt 1iBt und
geeignet ist, die Stoffe mit einem Minimum von Widerstand
hindurchzulassen.

Die Muskelhiille der Capillaren besitzt, wie aligemein glatte
Muskeln, einen gewissen Tonus oder, nach der Terminologie von
Sherrington (1920), eine Stellung (,,posture’‘), die im Organis-
mus nervésen, hormonalen und andern Einfliissen unterliegt, und
der Durchmesser einer Capillare wird im ganzen durch den Kon-
traktionszustand ihrer Muskelhiille bestimmt. Aus den am Um-
rif} der Endothelzellen und an der Gestalt ihrer Kerne beobachteten
Anderungen geht jedoch hervor, dafl auch das Endothelrohr selbst
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eine Normalform und Weite haben muB, die es annimmt, sobald
AuBlen- und Innendruck vollig gleich sind. Ist der AufBlendruck
hoher, so fallt das Rohr zusammen. Kontrahieren sich die Rouget-
zellen, so wird es gefaltet. Sind sie schlaff und der Innendruck
auch nur sehr wenig hoher als der Auflendruck, so wird es erweitert,
die Endothelzellen werden passiv gedehnt, ihre Oberfliche ver-
gréBlert, ihre Dicke vermindert und ihre Kerne abgeplattet. Wir
haben da eine voéllige Analogie zum Verhalten des Alveolar-
epithels in der menschlichen Lunge nach Marie Kroghs (1915)
Bestimmungen der pulmonalen Diffusionskonstante. Diese Be-
stimmungen der aus den Alveolen ins Blut diffundierenden Kohlen-
oxydmenge zeigen, dafl, wenn die Lungen iiber einen gewissen
Punkt hinaus erweitert werden, die Epitheloberfliche durch Deh-
nung gréBer und diinner wird, dafl aber, wenn man die Lungen
unter diesen Punkt kollabieren 1aBt, Oberfliche und Dicke kon-
stant bleiben: die Oberflaiche wird gefaltet.

Die elastischen Eigenschaften von Zellen, veranschaulicht an
roten Blutkorperchen.

Die zur Dehnung des Endothels — abgesehen von der Muskel-
hiille — erforderliche Kraft mull duBerst klein sein, da, wie schon
gezeigt, Capillaren schon durch einen minimalen Druck eréfinet
werden koénnen, wenn ihre Muskeln schlaff sind.

Es wiirde schwierig sein, sich ein Gefiige von solch &uBerster
Zartheit und zugleich so vollkommener Elastizitit vorzustellen,
wie es in den Endothelzellen und ihren Kernen verkérpert sein
muB}, wenn nicht die roten Blutkorperchen ein leicht zu beobachten-
des Beispiel fiir das wirkliche Vorkommen dieser Kombination
von Eigenschaften giben.

Schon im vorigen Vortrag erwahnte ich die Tatsache, daB
rote Blutkérperchen wihrend ihrer Durchwanderung durch enge
Capillaren stark deformiert werden koénnen. Abb. 21 zeigt rote
Blutkorperchen vom Meerschweinchen in verschieden weiten, vital
mit chinesischer Tusche injizierten Muskelcapillaren. In der Norm
sind es flache Scheiben von 7 u Durchmesser und 1—2 ¢ Dicke.
Aber sie konnen auch durch Capillaren von 4—5 u Durchmesser
leicht hindurch, indem ihre Ré#nder zusammengerollt werden
(Abb. 21, 5). In noch engeren Capillaren werden sie wurstformig,
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wobei ihre Lénge auf 14 4 und mehr zunehmen kann. Wenn sie
aus so engen Capillaren herausschliipfen, miissen sie wieder ihre
normale Gestalt annehmen, da freie deformierte Blutkérperchen
niemals beobachtet werden.

Dabei mull der zum Hervorbringen der Deformation in engen
Capillaren erforderliche Druck verhaltnismaBig klein sein, da in
einer einzelnen engen Capillare die Strémung nicht zum Stillstand

Abb. 21. Muskelcapillaren vom Meerschweinchen,
vital mit chinesischer Tusche injiziert. Capillarwinde
selbst nicht zu sehen.

kommt, selbst wenn dieselbe Arteriole mehrere andere Capillaren
versorgt, durch welche die Blutkérperchen frei hindurchkénnen;
eine zahlenmifBige Schitzung 146t sich allerdings so nicht ge-
winnen.

Bekanntlich gehen rote Blutkérperchen durch Filtrierpapier
hindurch, deren Poren Niederschlige von einer Teilchengrofie
weit, unter BlutkérperchengréBe quantitativ zuriickhalten. Zwar
hat niemand das Durchwandern unmittelbar gesehen, aber zweifel-

Krogh-Ebbecke* Capillaren, 4
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los werden die Blutkérperchen dabei stark deformiert, obgleich
der zur Verfiigung stehende Druck nicht grofer sein kann als die
Hohe der Flissigkeitssaule im Trichter.

Die unmittelbarste Anschauung von der wunderbaren Plasti-
zitit und Elastizitit roter Blutkorperchen erhilt man, wenn man
sie im Blutstrom selbst beobachtet, wo sie unter Umstinden an
der vorspringenden Kante einer Gefafiverzweigung hangen bleiben
und vom Druck der an ihnen vorbeiflieBenden Strémung abgebogen
werden. Auf einer in meinem Laboratorium photographierten kine-
matographischen Aufnahme der Alveolarcapillaren in der Frosch-
lunge finden wir ein Blutkérperchen, das sich gerade an einem schar-
fen Vorsprung gefangen hat, wie die, dem Film entnommene Abb. 22:

Abb. 22. Rotes Blutkorperchen, auf der vorspringenden Kante einer
Froschlungencapillare reitend und schlieilich abgleitend.
Nach einem kinematographischen Film.

zeigt. Es blieb so wahrend 4 Sekunden (70 Bilder) hingen. Zu-
erst reitet es ungefahr auf seiner Querachse, und beide Enden
sind in Richtung des Stroms umgebogen, aber der Druck ist nicht
groB genug, um den Inhalt des Kérperchens nach seinen beiden
Enden auszudriicken. Etwas spater gleitet es mehr nach dem
einen Ende hin und wird ziemlich scharf umgeknickt in einen
gréBeren und einen kleineren Sack. Schlieflich, als in der Zwischen-
zeit zwischen zwei Herzschlagen die Stromung nachlaft, gleitet
das Korperchen von der Kante ab. Die 4 unteren Abbildungen
zeigen 4 aufeinanderfolgende Stadien dieses Vorgangs mit einem
Abstand von 0,06 Sekunden. In der letzten Abbildung, etwa 0,3 Se-
kunden nach der Freigabe, ist die Form schon wieder so gut wie
normal geworden infolge der elastischen Eigenschaften des Blut-
kérperchens.
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Beobachtet man ein reitendes Blutkorperchen auf dem kine-
matographischen Film oder unmittelbar unterm Mikroskop bei
starker Vergréflerung, so erscheint die Strémung so schnell, dafl
es nicht gerade iiberrascht, solche Wirkungen zu sehen, aber man
muf} daran denken, dal die Stromungsgeschwindigkeit im selben
Verhiltnis wie die Objekte vergréBert ist. Auf dem Film 148t
sich die wirkliche Geschwindigkeit annidhernd dadurch messen,
dal man feststellt, wie weit sich freischwimmende Kérperchen
vom einen zum nichsten Bild verschoben haben. Im hier be-
schriebenen Falle war die Geschwindigkeit wihrend der Zeit,
wo das Korperchen hingen blieb, nicht mehr als 0,12 mm in der
Sekunde, entsprechend etwa 400 mm in der Stunde, eine Geschwin-
digkeit, die zu langsam ist, um mit blolem Auge bemerkbar zu
sein. Ich bin mit Fragen der Hydraulik nicht vertraut genug,
um eine Schitzung des wirklichen, bei dieser Stromungsgeschwin-
digkeit auf das Blutkérperchen ausgeiibten Drucks zu wagen,
aber es ist klar, dafl er nur sehr niedrig sein kann.

Die Verschiedenheiten im Bau der einzelnen Capillaren.

Die hier gegebene Beschreibung des Endothels und der Rouget-
zellen bezieht sich auf die Capillaren von Amphibien im all-
gemeinen, wo die contractilen Elemente an so viel verschiedenen
Capillaren beobachtet sind, daB man ihr Vorhandensein getrost
in fast allen Geweben annehmen kann. Rouget hat sie an den
Capillaren in der Hyaloidmembran des Froschauges und im
Schwanz von Kaulquappen und Molchlarven gesehen, Sigmund
Mayer an Capillaren glatter Muskeln in der Wand des Darms
und der Blase bei Froschen und Molchen, und Vimtrup hat sie
ferner an Capillaren der Haut, der Zungenschleimhaut und -musku-
latur und der Nickhaut von Froschen gefunden.

Die Rougetzellen bieten ein recht verschiedenes Aussehen in
Form und Struktur je nach dem Organ, in dem sie sich finden.
Im Schwanz von Amphibienlarven und in der Schwimmhaut
erwachsener Frosche sind sie ziemlich primitiv amgébenartig mit
viel undifferenziertem Protoplasma und wenigen Muskelfibrillen.
Thre Gesamtlinge schwankt in den Larvencapillaren von etwa
60—200 # und in der Froschschwimmhaut von 40—80 u. Die Zahl
der Zellen pro Millimeter der Capillare ergab sich bei einer ein-

4*
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zelnen Zahlung als etwa 70. In der Regel finden sich besonders
groBe und kraftige Rougetzellen an oder neben den Verzweigungs-
stellen von Capillaren.

In der Zunge und Nickhaut sind die Zellen gréber und deutlich
muskelartig mit zahlreichen Fibrillen. Thre Gesamtlange schwankt
zwischen 40 und 80 u, und 20—50 sind pro Millimeter gezihlt.

In der Glashaut sind die Zellen stark in Richtung der Capillare
gestreckt und geben in sehr regelmafliger Weise falreifenartige,
das Capillarrohr umgreifende Zweige ab.

Die normale Endotheldicke in einer weder erweiterten noch
kontrahierten Capillare betrigt etwas weniger als 1u (wahr-
scheinlich etwa 0,8 ¢t). An einer erweiterten Capillare wird die
Dicke durch Dehnung im Verhiltnis zur Durchmesserzunahme
vermindert.

Bei Saugetieren kommen nach Rougets eigner Beschreibung
die contractilen Elemente in der Netzhaut und dem Fettgewebe
von Kaninchen und Wiederkduern und im Gehirn von Wieder-
kauern vor, nach Vimtrups Befund im Darm von Méiusen, im
interstitiellen Bindegewebe des Menschen und, wie er letzthin
(August 1922) fand, auch in den HautgefiBlen des Menschen.
Schlieflich hat Prof. E. Miiller aus Stockholm mir 1920 die
Kerne dieser Zellen an Capillaren vom Katzendarm gezeigt.
Bei keinem der Saugetiere ist die Untersuchung bisher iiber den
Nachweis des Vorhandenseins von Rougetzellen hinausgegangen.
Es ist nichts bekannt von ihrer Gestalt, Verteilung und Zahl,
und wir haben hier noch ein reiches Feld fiir weitere Forschung
vor uns.

Besondere Aufmerksamkeit ist noch den Rougetzellen an den
Capillaren der Nierenglomeruli, der Leber und der Lunge sowohl
bei Amphibien wie bei Séugetieren zuzuwenden.

Nach meiner personlichen Meinung werden wohl die Glomeruli-
capillaren normale Struktur und Contractilitit haben, aber die
Lebercapillaren sind so abweichend, daf ich nicht einmal eine
Vermutung in bezug auf ihre contractilen Elemente auszusprechen
wage, obgleich sie, wie Ebbecke gezeigt hat, Contractilitat be-
sitzen (vgl. Vortrag VIII).

Das Endothel der Lebercapillaren erscheint als ein Syncytium
mit zahlreichen Kernen, aber ohne Zellgrenzen, so wie bei em-
bryonalen Capillaren. In kurzen, ziemlich regelmaBigen Abstinden
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bilden die Kupfferschen Sternzellen (1876, 1899), deren Auf-
gabe die Phagocytose ist, einen wesentlichen Bestandteil der
Capillarwand. Eine noch auffilligere Eigentiimlichkeit im Bau
der Lebercapillaren sind die ,,Canaliculi’‘ innerhalb der Leber-
zellen, die nach dem Befund mehrerer Autoren (Brovicz 1899,
Schafer 1902, Herring und Simpson 1906) unmittelbar mit
dem Lumen der Capillaren kommunizieren. Nach v. Kupffer
werden die Lebercapillaren von einer — vielleicht einen peri-
capilliren Lymphraum darstellenden — Adventitiaschicht um-
geben, in der wir nach den contractilen Zellen zu suchen haben
werden.

Die Leber hat die Fihigkeit, mikroskopische Teilchen aus
dem Blut mit grofler Geschwindigkeit zu absorbieren, und die
Capillarwénde sind fir geldste Stoffe viel durchlissiger als in
andern Organen, aber es ist nicht bekannt, wie im einzelnen diese
Besonderheiten mit den angefiihrten Eigentiimlichkeiten der
Struktur in Beziehung stehen.

Die Beziehung der Capillaren zu Arteriolen und Venchen.

In allen genau untersuchten Capillarbezirken besteht ein sehr
deutlicher Unterschied zwischen Arteriolen und Capillaren. Die
Arteriolen haben eine gut entwickelte Muskelhiille von einfachen
Ringfasern, welche die gesamte Oberfliche des Endothelrohrs
bedeckt. Auf dem Wege von einer Arteriole zu einer Capillare
gibt es eine kurze Ubergangszone, wie Abb. 16 zeigt, in der die
Zahl der Muskelzellen abnimmt und das Endothel bloBgelegt
wird, aber im ganzen besteht eine scharfe Grenze zwischen der
muskuldsen Arteriole und der Capillare, deren unterscheidende
Eigenttimlichkeit die groBe Ausdehnung freier Endothelober-
fliche ist im Verhiltnis zu dem von den contractilen Elementen
bedeckten Bezirk.

Zwischen den Capillaren und den Venchen ist der Unterschied
viel weniger ausgesprochen. Die Muskelhiille vieler Venchen ist
so diinn und unvollstindig, daB der Stoffaustausch durch ihre
Wande erheblich sein mulf}, und in einigen Fillen sind die GefaBe,
die anatomisch zu den Venen gerechnet werden, vom physio-
logischen Standpunkt aus als Capillaren anzusehen, da sie trotz
ihrer verhaltnismiBig grofilen Weite eine Hiille von Rougetzellen
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statt von einfachen Muskelfasern haben, wiahrend ihre Oberfliche
groBitenteils unbedeckt ist. Die subpapillaren Venen der mensch-
lichen Haut sind in Wahrheit solche ,,Riesencapillaren”. Spalte-
holz (1893) beschreibt, dal sie keine Muskelhiille haben, und
Vimtrup ist es kiirzlich gelungen, an gefarbten Praparaten die
Kerne ihrer Rougetzellen zu erblicken. In spiteren Vortrigen
wird es sich zeigen, dal sie in ihrem allgemeinen Verhalten und
in den Reaktionen auf verschiedene Reize groBe Ahnlichkeit
haben mit den Capillarschlingen, die sie mit dem Arteriensystem
verbinden.

Uber das Vorkommen direkter Kommunikationen zwisehen
Arterien und Venen.

In der anatomischen Literatur von vor 50 Jahren finden sich
mehrfach Berichte iiber ein Vorkommen ,,derivatorischer*
Kanile, die durch kleine, unmittelbar in etwas gréBere Venen ein-
miindende Arterien dargestellt wiirden. Solche Verbindungen hat
man gewohnlich an injizierten Objekten gesehen, ohne sich durch
Untersuchung ihrer Struktur tiber die Art der betreffenden Ge-
faBe zu vergewissern. Da einzelne Capillaren leicht durch Injek-
tion unter Druck stark erweitert werden und dann wie weite
Kanile aussehen, so kann ein derartiger Nachweis natiirlich nicht
iiberzeugen.

Nach Hoyers Beschreibung (1877) sind direkte Anastomosen
zwischen Arterien von meist etwa 0,02 mm Durchmesser und etwas
gréBeren Venen vorhanden, kommen aber nur an bestimmten
Stellen im Korper der Saugetiere vor. Er fand sie an den Ohren
nahe dem Rande bei Kaninchen, Hunden und Katzen, in der
Schnauzenspitze mehrerer Tiere sowie in der Schwanzspitze und
schlieBlich in den Finger- und Zehenspitzen von Mensch und
Saugetieren. In vielen seiner Fille hat er den Bau der GefaBwand
an den Stellen der Anastomose nach passender Farbung unter-
sucht und gibt Beschreibungen und Abbildungen von GefiaBen
unzweifelhaft arteriellen Baus, die direkt in andere, als Venen
anzuerkennende miinden. Er hat an vielen anderen Stellen nach
diesen ,,derivatorischen Kanilen* gesucht, aber abgesehen von
dem bekannten Fall der Arterien, die unmittelbar in die Corpora
cavernosa miinden, hat er sie nur an jenen exponierten Kérperteilen
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gefunden, fir die eine betrichtliche Blutzufuhr erforderlich ist,
um sie warm zu halten, wenn sie niedriger Temperatur ausgesetzt
sind.

Obgleich der von Hoyer gebrachte Nachweis des Vorhanden-
seins dieser Anastomosen noch nicht als endgiiltig anerkannt
werden kann, ist es doch gut méglich, dafl sie vorhanden sind und
eine physiologisch einigermaflen wichtige Aufgabe erfiillen, grade
an den Stellen, wo er sie gesehen hat. Ich halte es daher fiir der
Miihe wert, wieder nach ihnen zu suchen.

Leider ist es wohl unmoglich, sie am lebenden Tier zu sehen.
Nach Hoyers Beschreibung liegen sie hierfiir zu tief, sogar beim
Kaninchenohr, wo der oberflichliche Kreislauf in der Haut sehr
deutlich unterm Mikroskop zu sehen ist. Bei den zahlreichen
Beobachtungen, die in meinem Laboratorium hieriiber angestellt
worden sind, haben wir nur einmal eine Kombination von Ge-
faBlen gesehen, bei der vielleicht eine direkte Kommunikation
zwischen einer kleinen Arterie und einer Vene bestand, obgleich
die beiden Beobachter nicht zu einer endgiiltigen Entscheidung
hieriiber gelangen konnten.

Das Nichtvorhandensein von ,,Vasa serosa‘c.

Einige Autoren, die bemerkt haben, dafl zuweilen Capillaren
blutleer sind, wihrend durch mehrere andere in der Nachbar-
schaft das Blut frei hindurchfliet, oder daf3 Blut unter Um-
stinden durch einzelne Capillaren flieBt, wihrend die meisten
geschlossen sind, nehmen an, daf} gewisse Capillaren normalerweise
keine roten Blutkérperchen einlassen, sondern nur Plasma, und
daBl sie geoffnet werden, wenn der arterielle Druck hoch wird.
Solche Capillaren sind von Cohnstein und Zuntz (1888), die
ihre Beobachtungen an der Froschschwimmhaut machten, als
,» Vasa serosa‘* beschrieben. Demgegeniiber ist zu betonen, daf3
Capillaren nur in Ausnahmefillen und fiir kurze Zeiten einen
langsamen Plasmastrom hindurchlassen, ohne Blutksrperchen
einzulassen. Das ist eine unvermeidliche Folge davon, dafl die
roten Blutkérperchen so sehr weich sind. Kontrahiert sich eine
Capillare, die ein oder mehrere rote Blutkérperchen enthilt, bis
zu einem Grade, daf} die Korperchen nicht mehr weiter konnen,
so werden sie in eine Form gequetscht, die das GefaBllumen vollig



56 Bau der Capillarwand.

ausfiillt und ein Durchflieen von Plasma verhindert. Nur wenn
eine Capillare zufillig im Augenblick ihres Engwerdens keine
Blutkérperchen enthilt und keine andern mehr durchgepreBt
werden kénnen, kann eine Zeitlang noch ein Plasmastrom fliefien,
der notwendigerweise sehr langsam ist. Selbst dann wird es ge-
wohnlich nicht lange dauern, bis ein Blutkérperchen in die Ge-
filmiindung getragen wird und den Durchgang versperrt. Bei
meinen Beobachtungen iiber den Kreislauf an vital mit chine-
sischer Tusche injizierten Objekten habe ich gefunden, daf} die
submikroskopischen Tuschepartikelchen in der Regel nur durch
jene Capillaren hindurchkénnen, die auch fiir den Durchgang der
Blutkérperchen offen sind.

Smith, Arnold und Whipple (1921) schliefen aus ihren
hochst wertvollen Reihen vergleichender Blutmengenbestim-
mungen, die sie in der Hooperstiftung unternommen haben, dafl
ein durchgehender Unterschied zwischen der Zusammensetzung
des Blutes in den grofleren Gefaen und in den Capillaren bestehen
muB. Um ihre Bestimmungen des Blutkérperchenvolums und
Plasmavolums einerseits und die Hamatokritbestimmungen des
Verhiltnisses von Blutkérperchenvolum und Plasmavolum ander-
seits in Ubereinstimmung zu bringen, nehmen sie an, daB das
Blut in den Capillaren verdiinnter ist als in den grofleren Gefslen
und schreiben diesen angenommenen Unterschied teilweise dem
Vorhandensein von ,,Vasa serosa‘ im Sinne von Cohnstein und
Zuntz zu, aber hauptsichlich dem Umstand, dal das Blut in
einem die Blutkorperchen enthaltenden Achsenstrom und einem
aus reinem Plasma bestehendem Randstrom flieBt. Wihrend
sicherlich das Blut so in kleinen Arterien und Venen flie3t, wofiir
ich schon ein Beispiel anfiihrte, und wohl auch in sehr weiten
Capillaren, habe ich doch nach meinen sehr zahlreichen Beob-
achtungen des Blutstroms in Capillaren den Eindruck, dafl der
Randstrom in gewdhnlichen Capillaren eigentlich nicht existiert,
vielmehr die Blutkdérperchen regelmaBig die Capillarwand streifen.
Soviel ich beurteilen kann, sind die Randstréme, die wirklich
vorkommen, quantitativ unzureichend, um die von den Autoren
bemerkten Abweichungen zu erkliren.



Vierter Vortrag.

Die Innervation der Capillaren.

Wenn, wie wir gesehen haben, die Capillaren wie die Arterien
eine Muskelhiille haben, so miissen wir erwarten, dafl diese
Muskeln auch innerviert sind.

Anatomisch ist schon vor langer Zeit gezeigt (Beale) und
wiederholt an zahlreichen Geweben verschiedener Tiere bestitigt
(Glaser 1920), daB die Capillaren regelmiBig von Nerven be-
gleitet werden. Im allgemeinen finden sich zwei diinne marklose
Fasern, auf jeder Seite der Capillare eine, verbunden durch mehrere
Anastomosen, welche die Capillare in Winkeln von etwa 45°
kreuzen (Krimke 1884). Die Nerven zeigen in unregelmafBigen
Abstanden kleine Anschwellungen, aber Ganglienzellen sind nicht
gefunden, und ob wirklich eine Verbindung mit der Capillarwand
besteht, ist unsicher, da hierin die Beschreibungen der Autoren
erheblich voneinander abweichen. Krimke behauptet bestimmt,
dal jede Capillare ihre eigenen Nerven hat, die nicht mit denen
anderer Capillaren anastomosieren, doch scheint das recht zweifel-
haft. In manchen Priaparaten finden sich auBler den beiden ver-
haltnismaBig geraden, das Gefall begleitenden Fasern oder statt
ihrer noch einzelne Fasern, die in enger Spirale eine Strecke der
Capillare entlang laufen.

Soviel ich habe finden konnen, ist die Natur dieser verschie-
denen Fasern niemals mit Sicherheit festgestellt, doch scheint sie
Glaser fir sympathische Nervenfasern zu halten.

GroBlere Gefille und besonders die Arterien haben in der
Adventitia einen reichen Faserplexus mit zahlreichen Zellen, die
mit den Fasern verbunden zu sein scheinen, die aber keine Gan-
glienzellen sein kénnen; denn nach den Degenerationsversuchen
von Eugling (1908) kénnen sie nach Abtrennung von den Grenz-
strangganglien nicht die Degeneration des ganzen Systems ver-
hindern, das aus postgangliondren Fasern besteht. Die Fasern
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des Hauptplexus anastomosieren wahrscheinlich nicht, geben
aber zahlreiche Aste ab, die innerhalb der GefaBwand einen sekun-
déren Plexus bilden; es ist durchaus méglich, wenn auch, wie ich
glaube, noch nicht mit Sicherheit anatomisch festgestellt, daB3
durch Anastomosen zwischen den Fibrillen ein wirkliches Nerven-
netz gebildet wird. Von diesem Plexus (oder Nervennetz) aus
werden die Fasern der Gefilmuskelhiille innerviert. Die Anord-
nung scheint sehr dhnlich jener, die Hofmann (1907) fiir die
Muskulatur von Darm und Blase beschrieben hat. Wie Hof mann
angibt, ist der sekundire Plexus in diesen Organen ein echtes
Netzwerk von Fibrillen, doch hat er nicht entscheiden kénnen,
ob jede Faser einen gesonderten fibrilliren Endplexus bildet oder
ob zwischen allen Fibrillen ein allgemeines Anastomosieren statt-
findet. E. Miiller (1920) hat das Vorhandensein echter Fibrillen-
netze im Vagussystem des Haifischmagens nachgewiesen.

Die sympathische Innervation der Capillaren.

In Analogie zu den grofieren Gefiallen hitten wir zu erwarten,
dall die Capillaren ebenfalls vom Sympathicusgrenzstrang aus
innerviert werden und sich kontrahieren, wenn ihre sympa-
thischen Fasern gereizt werden. Sie erinnern sich, dal} dies gerade
der Befund von Steinach und Kahn an der Froschnickhaut
war, und in der Tat hatten solche Uberlegungen zu ihren Ver-
suchen gefithrt. In den letzten Jahren ist fiir die Capillaren ver-
schiedener anderer Gewebe die Innervation durch sympathische
Fasern nachgewiesen. Hooker (1920) fand, daf3 elektrische
Reizung des Halssympathicus zu ausgesprochener Verengerung
ebenso von Capillaren und Venchen wie von Arterien in der Haut
des Katzenohrs fiihrte, und in meinem Laboratorium haben wir
dieselbe Beobachtung am Ohr albinotischer Kaninchen gemacht,
das fiir die Untersuchung im durchfallenden Licht sehr geeignet ist.
An den Hinterbeinen von Froschen haben wir die sympathische
Innervation eingehender untersucht (Krogh, Harrop und Reh-
berg 1922). Wir reizten die unteren Ganglien (8 —10) des Sym-
pathicusstrangs, was eine Verengerung zuerst an den Arterien
und einige Sekunden spiiter auch an den Capillaren der Schwimm-
haut bewirkt. Im allgemeinen gelang es uns nicht, die Capillaren
sich bis zum Verschlul kontrahieren zu lassen. Wie schon im
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vorigen Vortrag erwahnt, kann man mit geniigend starker Ver-
groBerung die Kontraktionen von den Punkten aus in Gang
kommen sehen, wo die Kerne der Rougetzellen liegen. Die Capil-
laren in den Beinmuskeln werden ebenfalls durch Reizung der
sympathischen Ganglien beeinflufit und kontrahieren sich zuweilen
vollstandig. Es besteht Grund zur Annahme, dafl jede einzelne
Rougetzelle von einer sympathischen Faser versorgt ist und von
ihr zur Kontraktion gebracht werden kann.

Sympathischer Tonus der Capillaren.

Wenn beim Frosch die sympathischen Ganglien entfernt
werden oder weiter unten der Ischiadicus durchschnitten wird,
dann kommt es an den Schwimmhautcapillaren zu einer kiirzer
oder langer andauernden Erweiterung, woraus folgt, dall sie
wie die Arterien vom sympathischen System tonisch innerviert
sind. Zuweilen findet die Erweiterung sofort statt, wie es fiir die
Arterien die Regel ist, aber haufiger braucht sie eine halbe Stunde
oder mehr zu ihrer Entwicklung. Man kénnte annehmen, dafl
dies vom Reiz der Nervendurchschneidung herriihrt, aber me-
chanische Reizung ist fiir sympathische Fasern gewohnlich un-
wirksam und wiirde auf alle Fille schon in kurzer Zeit abgeklungen
sein, und die wahrscheinliche Erklarung ist vielmehr im Einflu3
eines andern tonischen Mechanismus zu suchen, von dem ich
spater noch einiges zu sagen haben werde.

Wahrend der Tonus der Arterien gewohnlich schon wenige
Tage nach dem Ausfall der sympathischen Einflisse wieder-
hergestellt ist, sind die Capillaren in der Regel sehr langsam in
der Wiedergewinnung ihres Normalzustands und blieben in einem
Falle sogar fiir einen Zeitraum von 100 Tagen erweitert.

Am Katzenohr suchte Hooker (1920) vergeblich nach einem
Einflul der Durchschneidung des Halssympathicus auf die Weite
der Capillaren und Venchen, aber am Kaninchenohr haben Reh-
berg und ich sie nach der betreffenden Operation deutlich sich
erweitern sehen. In diesem Fall kénnen wir zwar nicht unmittel-
bar ausschlielen, daB die infolge der Durchschneidung eintretende
arterielle Erweiterung durch Zunahme des Capillardrucks fir die
beobachtete Reaktion verantwortlich wire, aber wir haben andere
spater anzufiihrende Griinde dafiir, daf3 die Capillaren des Ohrs
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unter dem bestindigen Einflufl eines starken sympathischen
Tonus stehen. Wie die Arterien gewinnen die Capillaren des
Kaninchenohrs ihren Tonus ein oder zwei Tage nach Durchschnei-
dung des Halssympathicus wieder.

Wenn sich der Tonus nach Nervendurchschneidung wieder-
hergestellt hat, so ist, wie wir am Frosch beobachtet haben, die
Regulierung des Capillarzustandes in der Schwimmhaut gewohn-
lich sehr unvollkommen. Zustinde starker Zusammenziehung
wechseln ab mit mehr oder weniger vollstandiger Erschlaffung.
Breslauer (1919) hat entsprechende Beobachtungen an Patienten
mit Nervenverletzungen gemacht und erwiahnt die ,,spontanen‘
Schwankungen von Ischdmie zu Hyperdmie und umgekehrt.

Die tonische sympathische Innervation von Capillaren kommt
wahrscheinlich sehr verbreitet im Wirbeltierorganismus vor.
Immerhin gibt es einige wenige Organe, in denen sie zu fehlen
scheint. Zu diesen gehort die Froschzunge, wenn auch der Tat-
bestand noch nicht ganz sichergestellt ist. Elektrische Reizung
der Zungennerven bewirkt unter Umstéinden Kontraktion einiger
Arterien, hat aber keinen verengenden Einfluff auf Capillaren,
und wenn die Fortleitung von Impulsen im Nerven durch Ab-
kithlung zum Gefrierpunkt oder wirkliches Gefrieren des Nerven
gesperrt wird, erfolgt gewshnlich eine maBige Arterienerweiterung,
aber die Reaktion der Capillaren ist so gering, dafl sie wahr-
scheinlich durch den erhshten Blutdruck zu erklaren ist, dem sie
durch die Arterienerschlaffung ausgesetzt werden. Doch ist es
moglich, daBl es zu einer Erweiterung gekommen wire, wenn die
Unterbrechung langere Zeit angedauert hitte.

Dilatatoreninnervation der Capillaren.

Wenn die Zungennerven eines Frosches (besonders der Glosso-
pharyngeus) mechanisch durch Quetschen gereizt werden, kommt
es in der Zunge zu einer deutlichen Hyperamie, die auf Erweiterung
von Capillaren sowohl wie von Arterien beruht!). In einigen
Fallen iiberwog sogar die Capillarerweiterung in solchem Mafe,

1) Bs ist mir nicht gelungen, diese capillare Hyperdmie durch elek-
trische Reizung zu erzielen, aber, wie ich sehe, hat Bruck (1909) sie an
einer Zungenhilfte durch faradische Reizung des N. Glossopharyngeus
hervorgerufen.
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daBl der Blutstrom in ihnen sichtlich langsamer wurde. Diese
dilatatorische Wirkung entwickelt sich nach einer Latenzzeit
von mehreren Sekunden oder sogar von 1/,—1/, Minute. Sie
lIaBt sehr allm#hlich innerhalb 15 Minuten oder mehr nach. Diese
vasodilatatorischen Reaktionen erinnern an die ,,antidrome*
Gefalerweiterung, die an den Beinen von Saugetieren durch
mechanische Reizung des Ischiadicus hervorgerufen wird und,
wie Bayliss (1901 und 1902) gezeigt hat, in Hinterwurzelfasern
ihren Ursprung hat. Bayliss’ Versuche haben keinen bestimmten
Beweis dafiir gegeben, dafl die Capillaren bei seinen antidromen
Erweiterungen beteiligt sind, und im Fall der Froschzunge liegt
anderseits kein bestimmter Beweis vor, daB3 die Reize auf dem
Wege von Hinterwurzelfasern geleitet werden. An den Hinter-
beinen des Frosches jedoch 14Bt sich leicht nachweisen, daf}
Reizung der hinteren Wurzeln eine Erweiterung von Capillaren
sowohl als von Arterien in Haut und Schwimmhaut hervorruft.
Dies hat zuerst Doi (1920) gezeigt, und Krogh, Harrop und
Rehberg (1922) haben es bestitigt, die alierdings fanden, dafi
es wahrscheinlich nur eine beschrinkte Zahl von Capillaren in
der Schwimmbhaut ist, die auf Reizung der hinteren Wurzeln
ansprechen. Dal} die Arterienerweiterung nicht fiir die beob-
achteten Capillarreaktionen verantwortlich sein kann, hat Doi
durch Anwendung einer Dosis Acetylcholin gezeigt. Dieses Gift
bewirkt maximale Erweiterung der Arterien und verhindert da-
durch, daB sie ihrerseits noch auf Nervenreizung ansprechen. Unter
diesen Umstanden kann die beobachtete Capillarerweiterung nur
auf Erschlaffung ihres eignen Tonus beruhen.

In den Capillaren von Froschmuskeln scheint die antidrome
dilatatorische Innervation gering zu sein und zuweilen zu fehlen.
Bayliss fand an Siugetieren, daB die dilatatorische Wirkung
von Hinterwurzelreizung, plethysmographisch gemessen, durch
Hiutung des Beins so gut wie ganz aufgehoben wurde. Man hat
daran zu denken, dafl wahrscheinlich sehr wenige Hinterwurzel-
fasern zu den Muskeln gehen im Vergleich zu den vielen, welche
die Haut versorgen.

Krogh und Rehberg haben vergeblich versucht, durch
elektrische oder mechanische Reizung der sensiblen Nerven am
Kaninchenohr eine Erweiterungsreaktion hervorzurufen. Doch
sind selbst in diesem Fall einige spéiter anzufiihrende Griinde,
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die auf eine Innervation der Capillaren durch sensible Fasern
hindeuten. Wie dem auch sein mag, so haben wir in den klinischen
Symptomen der als Herpes zoster bekannten Hautkrankheit einen
sehr deutlichen Beweis dafiir, dafl zahlreiche Capillaren von
Beinen und Rumpf und wenigstens die Mehrzahl der Capillaren
vom Kopf in unmittelbarer Verbindung mit Hinterwurzelfasern
stehen und erweitert werden, wenn jene, wahrscheinlich me-
chanisch, durch pathologische Vorginge gereizt sind. Der Herpes
zoster ist dadurch ausgezeichnet, dafl solche Vorgéinge, gewohnlich
entziindlicher Art, in einem oder mehreren Spinalganglien oder
im Ganglion Gasseri stattfinden. Die ersten Symptome sind
Erweiterungen kleiner Gefalle einschlieBlich Capillaren wund
Venchen in der Zone, die unmittelbar von den Fasern aus dem
erkrankten Ganglion innerviert wird, und die Ubereinstimmung
ist so genau, dal} eine reflektorische Erweiterung, die durch den
gewohnlich mit den Anfangsstadien des Herpes zoster verkniipften
Schmerz verursacht wire, ausgeschlossen werden kann. Die
einzige Moglichkeit scheint zu sein, dall die Impulse auf dem
Wege der Hinterwurzelfasern unmittelbar zu den Hautgefaflen
geleitet werden, und die vorliegenden Tatsachen sprechen dafir,
daf} es eine allgemeine Eigentiimlichkeit bei Wirbeltieren ist, daf}
Hautgefalle und namentlich Capillaren unmittelbar mit Hinter-
wurzelfasern verbunden sind, und dafl auf diesem Wege geleitete
Impulse Erweiterung der betreffenden Gefafle hervorbringen.

Bayliss hat im Fall der von ihm untersuchten Siugetiere
den sichern, endgiiltigen Nachweis gefiihrt, daBl die in Betracht
kommenden dilatatorischen Fasern nicht zu unterscheiden sind
von gewohnlichen bipolaren sensiblen Fasern mit ihren Zellen
im Spinalganglion, die nach beiden Seiten mit Peripherie und
Riickenmark in Verbindung stehen. An Froschen haben wir
gefunden, dafl keine Degeneration eintritt, wenn die hinteren
Wurzeln zwischen den Spinalganglien und dem Riickenmark
durchschnitten werden.

Es ist kaum notig, die Tatsache zu betonen, dafl unsere Kennt-
nis der Capillarinnervation noch héchst unvollkommen ist. Nur
sehr wenige Organe am Frosch und ein oder zwei Siugetiere
sind untersucht. Man weil} nichts von der Nervenversorgung der
Capillaren in Organen wie Darm, Driisen oder Zentralnervensystem,
ob sie tonischen Impulsen vom Grenzstrang des Sympathicus unter-
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worfen sind oder nicht, ob sie mit besonderen dilatatorischen
Fasern, die zum kraniosakralen oder vielleicht sogar zum sensiblen
Nervensystem gehoren, versehen sind oder nicht. Es liegt da
noch ein weites und wahrscheinlich sehr fruchtbares Feld fiir
kiinftige Forschung. Immerhin setzt uns das, was wir zur Zeit
wissen, in Stand, Einblick in den Mechanismus gewisser Gefa(-
reflexe zu gewinnen, an deren Beschreibung und Erérterung ich
jetzt gehe.

,sReflexerythem¢ und einige verwandte GefiBreaktionen.

Wenn beim Menschen eine Nadel so iiber die Haut gefiihrt
wird, daB sie eine schmerzhafte Empfindung hervorruft, oder wenn
sonst irgendwie eine Schmerzempfindung hervorgebracht wird,
z. B. durch die Wirkung
hoher oder sehr tiefer Tem-
peraturen oder der ver-
schiedensten Chemikalien,
so entsteht auf den Reiz
hin nach einer kurzen La-
tenzzeit ein roter Bezirk
von unregelmifiger Form
und variabler GréBe, der
den unmittelbar gereizten
Punkt umgibt. Der Punkt
~ - selbst kann je nach Art
.= | und Starke des Reizes ver-
— B — schiedene Reaktionen zei-
Abb. 25. Reflexerythem nach Nadelstich. gen; aber hiermit haben

(Nach L. R. Mitller) wir es jetzt micht zu tun,
sondern beschrinken un-
sere Aufmerksamkeit auf das umgebende Erythem. Mikrosko-
pische Untersuchung der erythematssen Haut und Vergleich mit
normaler Haut 146t erkennen, daf die Réte davon herrithrt, daf3
eine grofle Anzahl von Hautcapillaren und kleinen Venen, die ge-
wohnlich geschlossen oder wenigstens sehr eng sind, nun offen
und verhaltnismiflig weit sind. In diesen erweiterten Gefalen
flieBt ein rascher Blutstrom, der anzeigt, da auch die Arterien
und Arteriolen des affizierten Bezirks weiter geworden sind.
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Ein ghnlich aussehendes und ebenfalls von einer Erweiterung
von Capillaren sowohl als von Arterien herrithrendes Erythem
1aBt sich an der Haut vieler Tiere hervorrufen und in allen Einzel-
heiten z. B. an den enthaarten Ohren von Albinokaninchen und
an Zunge und Haut vom Frosch untersuchen. Den Mechanismus
dieses Erythems haben am Menschen Miiller (1913) und Eb-
becke (1917), am Kaninchenohr Rehberg und ich, und am
Frosch Harrop, Rehberg und ich (1922) untersucht.

Bei den Saugetieren haben wir es mit einem echten Reflex
zu tun, Die Rétung unterbleibt, wenn die Haut durch Cocain
anisthesiert ist oder wenn die den

gereizten Punkt versorgenden sen- e
siblen Nervenfasern vorher durch- Camy Y
schnitten sind; sie wird ferner ver- N :/,:*"
hindert, wenn das Riickenmark im N

< : __\J'____\"\

Niveau des Eintritts jener Fasern
zerstort ist, und schlieBlich, wenn
die zu den betreffenden Gefilien
gehenden sympathischen Fasern
durchschnitten sind.

Der Reflexbogen der Reaktion
verlauft daher von den Schmerz-
punkten in der Haut entlang den
Hinterwurzelfasern zum Riicken-
mark und in sympathischen Fasern Abb:26. Reflexerythem fehlt in

.. . der dem zerstorten Riickenmarks-
zu den Gefaflen zuriick. Der Reflex- ' & . entsprechenden Zone.
weg innerhalb des Riickenmarks ist (Nach L. R. Miiller)
kurz, und die Schmerzempfindung,
die den Reflex gewchnlich begleitet, hat unmittelbar nichts mit
ihm zu tun. Miiller hat Fille beschrieben, in denen eine kurze
Strecke des Riickenmarks zerstort war. Dann war das Reflex-
erythem in der dem zerstérten Abschnitt entsprechenden Haut-
zone aufgehoben, aber oberhalb und unterhalb davon erhalten,
wie Abb. 26 zeigt. Natiirlich waren die Korperteile unterhalb
der Verletzung unempfindlich.

Ersichtlich haben wir denselben Reflexbogen wie in dem eben
besprochenen Erythem in dem Lovénreflex (1866). Lovén
fand, dal eine Hautgefalerweiterung durch Reizung des zen-
tralen Stumpfes eines sensiblen Nerven infolge reflektorischer

Krogh-Ebbecke, Capillaren. 5




66 Die Innervation der Capillaren.

Erschlaffung des sympathischen Tonus hervorgerufen werden kann.
Rehberg und ich haben am Kaninchenohr beobachtet, dall an
dem Reflex die Capillaren unmittelbar, so gut wie die Arterien,
beteiligt sind.

Ebbecke (1917) stellt fest, dafl ein Reflexerythem sich an der
Oberflache innerer Organe wie Leber und Niere nicht erzielen
1a.6t.

Wenn die Zunge eines tief narkotisierten Frosches (R. escu-
lenta) ausgespannt und eine Nadel quer iiber die Oberfliche ge-
fithrt wird, so entwickelt sich ein 2—4 mm breiter hyperamischer
Bezirk nach einer Latenzzeit von wenigen Sekunden. An einer
anamischen Zunge werden dabei eine Anzahl geschlossener Ca-
pillaren eréffnet und stark erweitert, wobei auch die den hyper-
amischen Bezirk versorgenden Arterien stromaufwirts in der
Zunge weiter werden. Wie bei Saugetieren wird diese Reaktion
durch Cocainanisthesie der Zungenoberfliche aufgehoben, und
man wiirde hiernach natiirlich erwarten, daB sie denselben reflek-
torischen Charakter hitte wie bei Saugetieren. Dies ist aber nicht
der Fall, da Durchschneidung aller Zungennerven nicht den ge-
ringsten EinfluB darauf hat. So ist die Méglichkeit eines echten
Reflexes ausgeschlossen. Dafl die Ausbreitung der Reaktion von
dem direkt gereizten Strich auf dem Wege der Nervenfasern
stattfindet, 1aBt sich aus der Latenzzeit schlieBen und aus der
Geschwindigkeit der auf die Latenzzeit folgenden Ausbreitung
und wird weiter durch den Umstand bewiesen, daB Degeneration
der Nerven die Entwicklung des Erythems verhindert und die
Gefifireaktion auf den direkt gereizten Strich beschrankt. Wie
aus diesen Befunden folgt, haben wir es mit einem lokalen ner-
viosen Mechanismus zu tun, an dem einerseits wahrscheinlich
sensible Nervenendigungen beteiligt sind, da ja Cocainisierung
die Reaktion aufhebt, und anderseits natiirlich jene Fasern,
deren mechanische Reizung zu Erweiterung fithrt und die, nach
den vorher angefiihrten Griinden, als sensible Fasern angesehen
werden.

Es lassen sich zwei verschiedene lokale Mechanismen denken,
wie das Schema in Abb. 27 veranschaulicht. Im ersten Schema
ist angenommen, daf} die einzelnen Nervenfasern sich in Fibrillen
aufsplittern, von denen einige in Verbindung mit den contractilen
Elementen der Gefiafle stehen. Wenn eine oder mehrere der Fibrillen
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oder ihrer (hypothetischen) Endorgane gereizt werden, breitet
sich der Reiz auf alle Zweige jener Nervenfaser aus und bewirkt
Erschlaffung der capillaren und arteriellen Muskelzellen, mit
denen sie verbunden ist. Das ist der urspriingliche Gedanke eines
antidromen lokalen Reflexes, zu dem Bruce (1910) kam, um seine
Beobachtungen an der Conjunctiva von Saugetieren zu erkliren.
Das zweite Schema entspricht einer Auffassung, zu der Bardy
(1915) bei Untersuchung der Einzelheiten lokaler vasomotorischer
Reizreaktionen an der Conjunctiva gefithrt wurde. Er nimmt eine
Reizung sensibler Nervenendigungen an, die durch besondere
Zweige der betreffenden Fasern zu lokalen vasomotorischen
Ganglienzellen und von da weiter zu den Gefiaflen geleitet wird.
Die experimentellen Befunde an der Froschzunge lassen sich
am besten unter der einfacheren Annahme erklaren, da8 sensible
Nervenfasern direkt mit den contractilen
Zellen verbunden sind. Unter der Voraus- i )/J
setzung, daf} der Reiz zunichst einer auto- 08 O%D
nomen Ganglienzelle iibermittelt wiirde, OA \04\\
wire zu erwarten, daB alle von dieser Zelle . A
. . . .. . Abb. 27. Zwei mog-
innervierten Elemente gleichzeitig und in ;10 Schemata vom
gleichem Grade reagierten, und es lige Axonreflex.
kein Grund vor, warum der gereizte Punkt
jedesmal die starkste Reaktion gibe. Nun ist es aber durch
sehr vorsichtige mechanische Reizung eines einzelnen Punktes
moglich, den Reizerfolg auf eine 2—4 Rougetzellen entsprechende
Capillarlange zu beschrianken und ihn von diesem Minimum all-
méhlich in sehr kleinen Stufen zu einem Maximum zu steigern,
wo sich der Erfolg auf einen Capillarbezirk von 5 qmm und mehr
und auf eine 5—10 mm lange Strecke der zufiihrenden Arterie
ausbreitet. Wir miissen also annehmen, dafl die Nervenfasern,
welche die kleineren Arterien und Arteriolen begleiten, Fibrillen-
aste zu deren Muskulatur abgeben, bevor sie sich schlieflich in
eine Anzahl von Asten aufspalten, welche die Schleimhaut und
ihre CapillargefaBe versorgen. Ein auf einen der Aste ausgeiibter
Reiz muf} in dem Ast in zentraler Richtung entlang laufen, wird
sich aber iiberall, wo es zu einer Gabelung kommt, zwischen dem
Stamm und dem andern Ast verteilen. In Analogieschlufl zu dem,
was vom Verhalten in den Nervennetzen niederer Tiere bekannt
ist, diirfen wir eine Abschwichung bei der Verteilung erwarten,
B*
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und diese Annahme erklart in einfacher Weise den Umstand, da8
der Bezirk, auf den sich die Reaktion ausbreitet, wenigstens im
groflen ganzen von der Starke des Ursprungsreizes abhingt.

In einigen spateren Versuchen hat Rehberg gefunden, daB
chemische Reizung eines Punktes der Froschzunge mittels Silber-
nitrat zu einer deutlichen Hyperamie fiihrt, die einen grofen
Teil der Zungenoberfliche in Mitleidenschaft zieht. Diese Re-
aktion, die ebenfalls ein lokaler Reflex ist und nach Durchschnei-
dung der Zungennerven erhalten bleibt, hat ihr genaues Gegen-
stiick an der Haut, wo wir ihre Bedeutung sogleich erértern
werden.

An Haut und Schwimmhaut des Frosches (R. temporaria)
sind die Reaktionen auf lokale Reize etwas komplizierter. Eine
scharf lokalisierte, sehr schwache mechanische Reizung kann
Erweiterung einer Capillare iiber eine kurze Strecke hin ver-
ursachen, aber ein stirkerer Reiz bewirkt oft Zusammenziehung.
Sowohl die Erweiterung wie die Zusammenziehung finden nach
einer Latenzzeit von einigen Sekunden statt, und bei der Zu-
sammenziehung beteiligen sich unter Umsténden nahezu gleich-
zeitig mehrere Nachbarcapillaren, die von dem direkt unter dem
Mikroskop gereizten Punkt mindestens mehrere Zehntel Millimeter
entfernt sind, und ebenso ein Teil der zu den sich kontrahierenden
Capillaren fithrenden Arterie.

Eine Ausbreitung der Reaktionen iiber grofere Entfernungen
1aBt sich nur nach Reizung der Arterien beobachten. Eine sehr
schwache mechanische Reizung, wie sie zustande kommt, wenn
man mit einem weichen Haar sanft iiber eine Arterie hin reibt,
kann dazu fiithren, daf sich die Arterie in einer Lénge von mehreren
Millimetern erweitert, aber ein stirkerer Reiz, etwa ein Nadel-
stich, bringt dieselbe Arterienstrecke zur Zusammenziehung und
sogar zu vollstindigem Verschlufl. Wird die Arterie dabei ver-
letzt und durchbohrt, so kommt die biologische Bedeutung jener
Reaktion schon zum Vorschein. Nach einer Latenz von wenigen
Sekunden wird die Arterie verschlossen und bleibt es fiir viele
Minuten; wenn sie sich wieder &ffnet, ist der aus der Wunde
ausgetretene Blutstropfen geronnen, und weiteres Bluten ist ver-
hindert.

Wihrend eine Reaktion wie das Reflexerythem der Saugetiere
sich in der Froschschwimmhaut durch mechanische Reizung nicht
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hervorrufen 14Bt, ist sie leicht zu erzielen durch Atzung, z. B.
mit einem kleinen Silbernitratkrystall. Nach einer Latenz von
etwa 10 Sekunden erweitern sich siamtliche Arterien zwischen den
beiden Zehen, zwischen die der Krystall gelegt ist, und oft aufler-
dem eine betrachtliche Anzahl der Arterien zwischen benach-
barten Zehen. Wenige Sekunden spater kommt es auch bei vielen
Capillaren zu einiger Erweiterung, die in der Hauptsache un-
abhingig ist von der durch die Arterienerweiterung verursachten
Zunahme von Druck und Stromungsgeschwindigkeit.

Um den Mechanismus dieser verschiedenen Gefiafreaktionen
in der Froschhaut aufzukliaren, haben wir eine Reihe von Ver-
suchen angestellt.

Dabei ist natiirlich der erste Punkt, der einer Priifung bedarf,
die Frage, ob die Reaktionen auf einen lokalen Mechanismus
zuriickzufiithren oder reflektorischer Art sind. Da sie alle, ein-
schliefllich das iiber die ganze Schwimmhaut ausgebreitete Erythem
nach chemischer Reizung, durch eine Durchschneidung des Ischia-
dicus nicht im geringsten beeinflullt werden, folgt, daf} sie lokalen
Mechanismen zuzuschreiben sind.

Nach den zahlreichen histologischen Untersuchungen, die vor-
liegen, ist es hochst unwahrscheinlich, dall lokale Ganglienzellen
in den Extremititen existieren, und so kommen zur Erklirung
der Reaktionen, insofern sie als nervos bedingt anzusehen sind,
nur folgende zwei Nervenarten in Betracht: die sympathischen,
deren kiinstliche Reizung Zusammenziehung von Arterien und
Capillaren bewirkt, und die Hinterwurzelfasern, deren Reizung
Erweiterung bewirkt.

Wir haben keinen sicheren Beweis dafiir, daB die lokale
Capillarerweiterung nach mechanischer Reizung durch Nerven
vermittelt ist, da keine deutliche Ausbreitung iiber den unmittel-
bar gereizten Punkt hinaus beobachtet ist. Die Kontraktion von
Capillaren nach starker mechanischer Reizung beruht ersichtlich
auf demselben Mechanismus wie die entsprechende Arterien-
kontraktion, ist aber der experimentellen Behandlung schwerer
zugianglich. Wir lassen daher diese beiden Reaktionen hier auller
Betracht und beschriinken uns auf folgende drei: Die Kontraktion
von Arterien iiber lange Strecken hin nach starker mechanischer
Reizung, die Erweiterung von Arterien auf lange Strecken nach
schwacher mechanischer Reizung und das allgemeine ,,Erythem®,
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das durch chemische Reizung zustande kommt. In allen diesen
Fallen kommt es, nach einer kurzen Latenzzeit, zu einer Aus-
breitung mit solcher Geschwindigkeit und in solcher Entfernung,
daf} eine Leitung der Impulse auf Nervenbahnen als die einzige
Moglichkeit erscheint.

Die Annahme, die sich hier aufdringt, ist das Vorhandensein
eines besondern Axonreflexmechanismus cowohl im sympathischen
als im sensiblen Fasersystem. Wenn ein geniigend kriaftiger mecha-
nischer Reiz auf sympathische Fasern oder Fibrillen trifft, so
setzt er, wie wir annehmen, eine Erregungswelle in Gang, die in
beiden Richtungen vom Reizpunkt aus verlauft, sich auf alle
derselben Faser zugehorige Fibrillen ausbreitet und Kontraktion
aller von diesen Fibrillen versorgten Muskelzellen bewirkt. Die
beobachteten Reaktionen zwingen uns nicht dazu, das Vorhanden-
sein eines echten fibrilliren Netzwerks sympathischer Fibrillen
anzunehmen, sondern lassen sich durch den in der Arterienwand
vorgefundenen Faserplexus erkliren, unter der Voraussetzung,
daB jede dieser Fasern eine grofle Zahl von Muskelzellen lings
der Arterie und einige von ihnen auflerdem eine gewisse Anzahl
von Rougetzellen an Capillaren versorgen.

Zur Erklirung der Erweiterungsreaktionen postulieren wir
Hinterwurzelfibrillen oder Endorgane, die fiir mechanische und
chemische Reizung empfindlich sind. Mechanische Reizung von
passender Stirke bewirkt eine in einige Entfernung reichende
Erweiterung, aber die Reaktion wird nicht ganz zuverlissig sein,
denn derselbe Reiz trifft auch das antagonistische sympathische
System. Anderseits betrifft ein chemischer Reiz das dilatatorische
System allein, und wenn die chemische Wirkung andauert, kommt
es zu einer Reizsummation, die zu betrichtlichem Erfolge fiihrt.
Um die Ausbreitung des Erfolgs iiber nahezu die ganze Schwimm-
haut einer Pfote zu verstehen, hat man entweder anzunehmen,
dal sich jedes Neuron nahezu iiber die ganze Oberfliche der
Pfote veristelt, oder, dall die Neurone in der Peripherie durch
ihre Fibrillen in Form eines echten Nervennetzes zusammen-
hingen, in dem eine Erregungswelle von ihrem Ausgangspunkt
sich nach allen Seiten ausbreiten kann und dabei nur das Dekre-
ment erleidet, das von ihrer Verteilung auf eine wachsende Zahl
von Bahnen herriihrt. Die erste dieser Annahmen hat vieles
gegen sich, wihrend die zweite zwar sich einstweilen nur auf sehr



yReflexerythem® und einige verwandte GefiBreaktionen. 71

wenige zuverlassige histologische Daten stiitzen kann, aber doch
keine innere Unwahrscheinlichkeit hat.

Um diese den Mechanismus der Reaktionen betreffenden An-
nahmen zu prifen, haben wir eine Reihe von Degenerations-
versuchen angestellt. Sind unsere Voraussetzungen richtig, so
mub es durch operative Beseitigung der sympathischen Ganglien
an einem der Hinterbeine eines Frosches moglich sein, die lokalen
Kontraktionsreaktionen aufzuheben und durch Beseitigung der
Spinalganglien die Dilatationsreaktionen aufzuheben.

Unsere ersten Serien von Degenerationsversuchen sind als un-
vollstandige Nervendurchschneidungen zu bezeichnen. Wir ver-
muteten damals noch nicht das Vorhandensein von Nervennetzen
oder die Versorgung mit sympathischen Fasern lings der Bein-
arterien unabhingig von den groflen Nervenstimmen.

Wir erwarteten, dafl Ischiadicusdurchschneidung, nach einer
zur Degeneration ausreichenden Zeit, alle lokalen Reflexe zum
Verschwinden bringen wiirden, fanden aber, dafl sie nur abge-
schwicht wurden nach einem Zeitraum von etwa 40 Tagen,
wihrend dessen sie zuerst normal, dann sehr deutlich gesteigert
und dann anormal waren. Bei einigen wenigen Froschen, die
100—150 Tage nach der Operation noch lebten, wurden schlief3-
lich die lokalen Reflexe fast wieder normal.

Wir erwarteten, dal3 einfache Durchschneidung der vorderen
und hinteren Wurzeln vom 9. und 10. Nerv, die das Bein ver-
sorgen, keinen Einfluf auf die lokalen Reflexe haben wiirden,
da ja die trophischen Zentren der in Betracht kommenden Nerven-
fasern dabei unversehrt blieben, und fanden diese Erwartung be-
statigt.

‘Wir erwarteten, dafl operative Entfernung der 9. und 10. Spi-
nalganglien die Erweiterungsreaktion nach schwacher mechanischer
Reizung aufheben wiirde, fanden aber, dafi sie nur fiir einen Zeit-
raum zwischen dem 50. und 100. oder 150. Tage abgeschwacht
wurde. In adhnlichen Versuchen, bei denen die 8. bis 10. Sym-
pathicusganglien entfernt waren, war der Erfolg eine &hnliche
Abschwichung der Kontraktionsreaktion fiir einen Zeitraum
zwischen dem 50. und 120. Tage.

Beriicksichtigt man die anatomischen Beschreibungen (Eug-
ling 1908), so wird wahrscheinlich, daB bei allen diesen Versuchen
doch noch eine gewisse Zahl derartiger Zellen, die wir zu entfernen
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beabsichtigten, in ungestorter Verbindung mit den Endorganen
in der Schwimmhaut gebliecben war, und so erkliren sich die
Befunde unter der weiteren Annahme, daB diese Zellen die voll-
stindige Degeneration des ganzen Fibrillennetzes, mit dem sie
in Verbindung stehen, verhindern und allmahlich ihre Erholung
bewirken.

In einigen spéateren Versuchen haben wir uns bemiiht, eine
vollstandige Entnervung eines Froschschenkels zu erreichen. So
zogen wir den Ischiadicus vom Knie aufwirts bis zum Wirbel-
kanal heraus und entfernten auch die 8. bis 10. Sympathicus-
ganglien. Oder wir durchschnitten auch die Art. femoralis, um
den periarteriellen Plexus auszuschalten, durch den vielleicht
Fasern bis hinab zur Schwimmhaut gelangten?). Leider starben
bei den letzteren Versuchen die T<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>