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A us dem V orwort zur ersten Auflage. 

Das stets wiederkehrende Verlangen meiner Rorer nach einem 
Buche, das sich dem miindlichen Unterrichte moglichst enge anschlieBt, 
hat. mich nach langem Strauben veranlaBt, meine Vorlesungen nieder
zuschreiben. Es ist das gute Recht eines jeden Lehrers, den zu bewalti
genden Stoff in seiner Weise zu ordnen und aufzufassen. Tut er das, 
so erhalt del' Vortrag etwas so Personliches, daB es dem Rorer schwer 
falIt, sich in einer anderen Darstellung zurecht zu finden. N atiirlich 
ist das Geschriebene keine sklavische Wiederholung des Gesprochenen. 
Die Breite desi Vortrags ist kaum ertraglich im Druck; anderseits konnen 
die Zahlenangaben und· Tabellen im Buche ausfiihrlicher sein. 

1m ganzen habe ich die Mitte zu halten gesucht zwischen den an 
Tatsachen iiberreichen groBen Lehrbiichern und den nur ein fleischloses 
~kelett bietenden Kompendien. Das durch den Buchhandel geforderte 
Uberhandnehmen der sogenannten Paukbiicher scheint mil' eine schwere 
Gefahr fiir das Studium del' Physiologie und del' Medizin iiberhaupt. 
Das Niveau des Studiums wird durch sie herabgedriickt und statt den 
Rorer zu fesseln, verleiden sie ihm den Gegenstand. Del' Student vertragt 
mit wenigen Ausnahmen nahrhafte geistige Kost und ist dankbar dafiir, 
wenn man sich an ihn wendet nicht wie an einen Schuljungen, sondern 
wie an einen Mann von selbstandigem Urteil. Diesem Zwecke dienen 
auch die Zitate, die dem Suchenden ermoglichen sollen, an die Quellen 
heranzukommen. Dagegen ist Vollstandigkeit nicht die Pflicht eines 
Lehrbuches, weder in der Darstellung noch in den literarischen N ach
wcisen. 



V orwort zur dritten Auflage. 

Das durch die Kriegszeit verspatete Erscheinen der dritten Auflage 
hat eine griindliche Umarbeitung des Buches notig gemacht. Mehr 
als drei Viertel sind neu geschrieben und auch das Stehengebliebene 
nach Kraften verbessert. Die Literaturangaben sind, wie friiher, nicht 
als historische Nachweise gedacht, sondern als Wegleitung fiir solche, 
die sich mit dem Stoffe naher befassen wollen. Hierzu sind neuere Abhand
lungen im allgem':linen geeigneter, da sich von ihnen aus meist IE'icht 
die Spur nach riickwarts verfolgen laBt. Die Ausstattung mit Abbildungen 
konnte, dank dem Entgegenkommen der VerlagshandlUng, wesentlich 
reicher gestaltet werden. Den Herren Professoren ACKERMANN und 
HOFFMANN bin ich fiir freundliche Hilfe beim Lesen del' Korrektnren 
nnd mancherlei Hinweise dankbar. -

Wiirzburg, im Jannar 1920. 
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Erster Teil. 

Del' Satz von del' El'haltung del' Enel'gie ill seiner 
Anwendung auf die Lebewesen. 

Die Physiologie - oder wie sie auch genannt wird, die Biologie -
ist die Wissenschaft von den Lebensvorgangen, begriindet auf das Ex
periment. Durch die Gemeinsamkeit der Methode ist sie ein Teil der 
Naturwissenschaft. Tatsachlich findet zwischen ihr und den Natur
wissenschaften ein bestandiger Austausch von Fragestellungen und Ver
fahrungsweisen statt und jeder Fortschritt auf dem einen Gebiete niitzt 
dem anderen. Es braucht hier nur daran erinnert zu werden, welche 
weitreichende Bedeutung die Entdeckung der Rontgenstrahlen fiir die 
Physiologie, wie fiir die gesamte Medizin gewonnen hat. Die Entwicklung 
der Thermodynamik hat zu einer vertieften Ausbildung der Lehre von 
der El'llahrung und des Warmehaushaltes gefiihrt; die ,vissenschaft
hche Untersuchung des Kreislaufesund der Pulserscheinungen fuBt auf 
der Hydrodynamik und der Wellenlehre. Von HELMHOLTZ ist bekannt, 
daB er durch das Studium der Schriften von EULER und GAUSS zur 
Untersuchung des Strahlenganges im Auge und zur Konstruktion des 
Augenspiegels angeregt worden ist. 

Die Physiologie hat aber auch ihrerseits den Naturwissenschaften 
viel£ache Anregung gegeben. Urn nur einige Beispiele zu erwahnen, ist 
aus den Untersuchungen der Gelehrten des 17. und 18. Jahrhunderts 
- hauptsachlich in England - iiber die Vorgange bei der Atmung die 
Physik und Chemie der Gase entstanden, aus der medizinischen bz,v. 
physiologischen Chemie das stolze Gebaude der model'llen organischen 
Chemie, wahrend die Untersuchungen und Entdeckungen auf dem Ge
biete der Elektrochemie ihren ersten AnstoB erhielten durch die merk
wiirdigen wenn auch widerspruchsvollen Versuche GALVANIS. Es waren 
arztliche Erfahrungen und physiologische Gedankengange, die JUL. 
ROB. MAYER zur Aufstellung des Satzes von der Erhaltung der Energie, 
oder, wie man damals sagte, der Kraft fiihrten. 

1st also die Physiologie nach ihrer Methodik und der Art ihrer 
FragestellUllg unzweifelhaft eine Naturwissenschaft, so unterscheidet sie 
sich doch durch ihren Gegenstand ganz wesentlich von einer solchen, 
indem sich ihre Untersuchungen nicht nur auf die korperlichen, sondel'll 
auch auf die seelischen Vorgange erstrecken, also auf zwei ganz ver
schiedenartige Erscheinungsgebiete. Lebensvorgange sind allerdings 
beide. Aber wahrend die korperlichen Vorgange objektiv feststellbar 
sind, d. h. von jedem mit gesunden Sinnen Begabten beobachtet werden 
konnen, sind die seelischen· nur dem Trager derselben unmittelbar zu-

v. F re y, Physiologie. 3. Auf!. 1 



2 Physiologie und N aturwissenschaft. 

ganglieh, Anderen nul' auf dem unsieheren Umwege del' Spraehe, del' 
Gebarde und des Analogiesehlusses. Ein weiterer wiehtiger Untersehied 
besteht darin, daB die korperliehen oder objektiven Vorgange naeh MaB 
und Gewicht bestimmbar sind, wahrend die seelischen als solehe sieh 
del' Messung entziehen und nul' bei ihrer Vergleichung von einem Mehr 
oder "Weniger, von einem GroBer oder Kleiner gesprochen werden kann. 

Es ist nieht Saehe del' Naturwissensehaft das Nebeneinander
bestehen del' beiden inkommensurablen Erseheinungsgebiete zu erklaren, 
als welches eine uber die Erfahrung hinausgehende oder transzendentale 
Frage ware. Es dad abel' gesagt werden, daB in den Kreisen del' Forseher 
die Annahme mehr und mehr an Boden gewonnen hat, daB es sich hier 
um zwei Erscheinungsgebiete handelt, die, jedes fur sieh, nach eigenen 
Gesetzen ablaufen und in diesel' Rinsieht selbstandig· sind, abel' ander
seits in del' Weise miteinander zusammenhangen, daB allen seelisehen 
Vorgangen korperliehe und gewissen - vielleieht aueh allen - korper
lichen Vorgangen mehr oder weniger vollkommene seelisehe entspreehen, 
abel' nieht im Sinne einer gegenseitigen kausalen Abhangigkeit,sondern 
als zwei Seiten ein und desselben Gesehehens. Diese unter dem N amen 
des psychophysisehen Parallelismus bekannte dualistisehe Auffassung 
erlaubt die objektiv feststellbaren Lebensvorgange restlos del' natur
wissenschaftlichen Fragestellung zu unterweden und demgemaB auch 
von Wertbestimmungen und Zweeksetzungen abzusehen. 

Die genannte Auffassung ist nieht nul' theoretiseh moglich, sie 
hat sieh auch praktisch und heuristiseh sehr fruehtbar erwiesen. Denn 
es hat sieh zeigen lassen, daB die objektiven Lebensvorgange von den
selben umfassenden Regeln odeI' Gesetzen abhangig sind, wie die iibrigen 
Naturerseheinungen. Riel' sei nul' erwahnt, daB die Lebewesen in Riiek
sicht auf ihre elementare Zusammensetzung aus den gleichen Stoffen 
bestehen, wie die unbelebten Gegenstande. Fur die Lebensvorgange 
gilt, soweit sie sich als chemisehe Vorgange abspielen, genau so wie fUr 
die unbelebten das Gesetz von del' Erhaltung del' Masse, d. h. die Er
fahnmg, daB bei chemisehen Reaktionen zwar die raumliehe Verteilung 
del' Massen odeI' ihre Bindungsweise, nicht abel' ihre Menge sich andert, 
ein Satz, auf dessen Begriindung im Bereiehe des tierisehen Stoffwechsels 
spater noeh einzugehen sein wird. Fur eine sehr groBe Zahl von Lebens
erscheinungen hat sieh ferner die Temperaturregel als maBgebend nach
weisen lassen, naeh welcher die Gesehwindigkeit del' ehemischen Reak
tionen in einer ganz bestimmten Abhangigkeit von del' herrschenden 
Temperatur steht. 

Von ganz besonderer Wichtigkeit im Gebiete del' Naturwissen
sehaften ist del' Satz von del' Erhaltung del' Energie, nach welehem 
innerhalb eines geschlossenen, d. h. VOl' Energieverlusten geschutzten 
Systems von Korpern eine Mehrung oder Minderung des Energievorrates 
nicht eintreten kann, wohl abel' die Umwandlung desselben aus einer 
Form in die aquivalente Menge einer anderen. DaB diesel' Satz aueh 
fur die Lebensvorgange gelte, wurde von vornherein angenommen. Die 
experimentelle Sicherung desselben hat sich abel' als sehr sehwierig 
erwiesen: VOl' allen lassen sieh die Lebewesen nieht fur einige Zeit energe
tisch isolieren, d. h. sie verlieren bestandig Energie naeh auBen. Die 
Untersuehung kann also nul' darauf gerichtet sein festzuf;ltellen, ob del' 
Emirgievorrat des Lebewesens entsprechend sinkt, oder wenn er konstant 
bleibt, woher del' ausgleichende Ersatz kommt. 
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Von einem Lebewesen z. B. einem Tiere kann Energie in sehr 
verschiedener Form abgegeben werden, als mechanische, elektrische, 
chemische, thermische Energie. Besonders geeignet zur Messung ist die 
letztere Form. Man richtet daher den Versuch so ein, daB aIle vom 
Tier ausgegebene Energie, soweit sie nicht schon von vornherein als 
Warme erscheint, in diese iibergefiihrt wird. 

Die Ausgabe der Warme findet stets auf dreierlei Weise statt: 
durch Strahlung, durch Leitung und durch Wasserverdunstung. Das 
Warmemessungsverfahren, die Kalorimetrie, muB imstande sein, 
die auf jedem der drei Wege verlorenen Warmemengen voIlstandig 
zu messen. 

Zur Messung der ausgestrahlten .Warme wird das zu unter
suchende Tier oder irgend eine andere WarmequeIle in einen doppel
wandigen Behalter aus Metall, das Kalorimeter (Abb. 1), gebracht. 
Zwischen den beiden Wanden des Kalorimeters befindet sich Luft. So
bald das Tier eingebracht ist, fangt das Kalorimeter an sich zu erwarmen 
und mit ihm die im Mantelraum eingeschlossene Luft. lndem aber die 

J Ca../.. . 

Abb. 1. RUBNERS Kalorimeter, schematisch. 

Temperatur des Kalorimeters iiber die der Umgebung steigt, beginnt 
es selbst wieder durch Strahlung (und Leitung) Warme an die Um
gebung zu verlieren. SchlieBlich wird ein Gleichgewichtszustand erreicht, 
dadurch gekennzeichnet, daB das Kalorimeter in der Zeiteinheit gleich
viel Warme von der WarmequeIle erhalt, wie es nach auBen abgibt, 
wobei es eine konstante Temperatur annimmt. Die Rohe dieser Tem
peratur wird bei gegebener AuBentemperatur abhangen von der GroBe 
der Warmezufuhr, so daB sie als MaB fur letztere dienen kann. Statt 
die Temperatur der im Mantelraum des Kalorimeters eingeschlossenen 
Luft direkt zu messen, bestimmt man als Funktion derselben ihre Aus
dehnung. Rierzu wird der Luftmantel des Kalorimeters, der sonst 
iiberallhin abgeschlossen ist, durch einen Schlauch mit dem Volum
schreiber Vol verbunden, also gewissermaBen in ein Luftthermometer 
verwandelt. SolI die Temperatur bzw. das Volumen des Luftmantels 
als MaB fUr die hindurchgehenden Warmemengen dienen, so muB man 
das Kalorimeter eichen, d. h. man muB bestimmen, welche Warme
menge man in der Zeiteinheit zuzufiihren hat, urn eine gewisse Stellung 
des Volumschreibers zu erhalten. Dies kann etwa so geschehen, daB 
man eine kleine Gliihlampe in das Kalorimeter einfiihrt, die in Volt 
gemessene Spannung mit der Stromstarke in Ampere multipliziert und 

1* 
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die in Watt sich ergebende sekundliche Stromleistung durch Multipli
kation mit dem Faktor 0,239 in g-kaL/Sek. liberflihrt. Auf diesem Wege 
ist fUr das vorliegende Kalorimeter bestimmt worden, daB bei einer 
auBeren Temperatur von 18 0 ein Ausschlag des Volumschreibers von 10 

einer stiindlichen Abgabe von 170 g-KaL entspricht. Bei langerdauernden 
yersuchen ist zu berlicksichtigen, daB das Volum des Luftmantels durch 
Anderung des Luftdruckes sehr erheblich beeinfluBt wird. Die Ab
lesungen bedlirfen daher einer Korrektur, auf deren AusfUhrung aber 
hier nicht naher eingegangen werden kann. 

Das in dem Kalorimeter eingeschlossene Tier verliert nicht nur 
Warme durch Strahlung, sondern auch durch Leitung an die um
geben9:e Luft und an die Unterlage, auf der es ruht. Urn eine unmittel
bare Ubertragung auf die Wand des Kalorimeters und dadurch eine 
ungleiche Erwarmung desselben zu verhliten,wird die Unterlage des 
Tieres thermisch moglichst isoliert. Warmeleitung an die Luft laBt sich 
dagegen nicht vermeiden und muB berlicksichtigt werden. Lliftet man 
namlich den Binnenraum des Kalorimeters, wie es fUr ein atmendes 
Tier notig ist, so stromt kalte Luft ein und warme aus; die Temperatur
erhohung der durchstromenden Luft ist das zweite Glied in der zu 
messenden Energiesumme. Seine GroBe wird gefunden, wenn man die 
Masse (nicht das Volum) der in der Zeiteinheit durchstromenden Luft 
multipliziert mit der Temperaturdifferenz zwischen einstromender und 
ausstromender Luft und mit der spezifischen Warme der Luft fUr kon
stanten Druck (0,24). 

Endlich verliert das Tier auch noch Warme, indem es Wasser aus 
seinem Korper verdampft. Bei guter Ventilation wird dieses Wasser 
nicht an der Wand des Kalorimeters kondensiert, sondern entweicht 
mit der Ventilationsluft und kann aufgefangen und gewogen werden, 
indem man die aus dem Apparate kommende Luft durch Schwefelsaure 
streichen laBt. Jedes Gramm dieses Wassers entspricht einer Warme
menge von 600 g-KaLDies das dritte Glied der Arbeitssumme. 

Der einstlindige Versuch gibt nun folgende Werte: 
Gewicht des Tieres . . . . .. 2,525 kg 
Ausschlag des Volumschreibers . 23 Teile 
Ventilationsluft. . . . . . . 216 Liter 0,26 kg 
Temperaturerhohung derselben 4 0 

Zimmertemperatur 20 0 

Barometerdruck 747 mmHg 
Verdunstungswasser . 4,3 g 

Daraus folgt: 
1. Warmeverlust an das Kalorimeter 

23 Teile X 0,17 kg-KaL/Teil und Stunde 
2. Warmeverlust an die Ventilationsluft 

kg-Kal 
0,26 kg/Stunde X 4 0 X 0,24 kg 

3. Warmeverlust durch Verdunstung 

4 3 g/Stunde X ° 6 kg-KaL , 'g 
Summe 

3,91 kg KaL/Std. 

0,25 
" 

2,58 " 

6,74 kg KaL/Std. 
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Der Versuch zeigt, daB der durch Erwarmung der Ventilationsluft 
entstehende Energieverlust gering ist; dagegen stellt die durch Ver
dunstung entzogene Warmemenge einen recht ansehnlichen Bruchteil, 
fast 3/7 der Summe, dar. 

Zum Zwecke der weiteren Diskussion des Versuchsergebnisses wird 
man sich zunachst von der zuialligen GroBe des Tieres unabhangig 
machen, indem man die Kaloriensumme durch das Korpergewicht divi-

diert. Man erhalt ~' ~!5K:l. = 2,7 Kal. pro kg und Stunde. 
, g 

Zum Vergleiche mit dieser Zahl mogen die Werte dienen, die sich 
aus Versuchen von RUBNER berechnen lassen. Sie geben fUr 2 Kaninchen 
am 3.-5. bzw. 3.-8. Hungertag im Mittel 2,2-2,4 kg-Kal. pro kg 
und Stunde (1881. Z. f. B. 17. 238). Der oben gefundenehOhere Wert 
ist verstandlich, da es sich um ein Tier handelt, das sich in voller Ver
dauung befindet. . 

Am meisten interessiert der Vergleich mit dem Menschen. Ver
suche iiber die Warmeausgabe des gesunden Menschen sind unter ver
schiedenen Verhaltnissen der Ernahrung und der k6rperlichen Betatigung 
in dem Ernahrungslaboratorium in Boston unter der Leitung von F. G. 
BENEDICT in groBer Zahl ausgeHihrt worden (Ver6ffentlichungen der 
Carnegie-Institution, Washington). Die Versuche haben in gut iiber
einstimmender Weise fiir den ruhenden und fastenden Menschen eine 
stiindliche Warmelieferung von 1,23 bis 1,28, fiir .den ruhenden und 
zureichend ernahrten Menschen 1,30 bis 1,37 kg-Kal. pro kg und Stunde 
ergeben. Zu denselben Werten sind auch andere Forscher gelangt (vgl. 
R. TIGERSTEDT in Handb. d. Biochemie 4. 2. Halite. S. 55-82). 

RUBNER hat zuerst darauf hingewiesen, daB der Warmbliiter auf 
die Einheit der K6rpermasse um so weniger Warme ausgibt, je groBer 
er ist. Sehr iiberzeugend tritt dies zutage in der folgenden Tabelle, 
die sich auf Hunde verschiedenen Gewichts bezieht (RUBNER 1887, 
Biologische Gesetze, Marburg; 1883 Z. f. B. 19, 535). 

Gewicht 
in Kilo 

31,2 
24,0 
19,8 
18,2 

9,6 
6,5 
3,2 

Kal. pro kg 
und Stunde 

1,48 
1,70 
1,91 
1,92 
2,71 
2,75 
3,67 

Kal. pro r m2 

Oberfliiche in 24 Stunden 
1036 
1112 
1207 
1097 
1183 
1153 
1212 

Die Zahlen des zweiten Stabes (Kalorien pro kg und StlUlde) 
nehmen mit sinkendem K6rpergewicht fortwahrend zu. Das Ergebnis 
ist verstandUch, wenn man sich erinnert, daB in dem oben ausgefiihrten 
Versuch die Ausstrahlung an das Kalorimeter den Hauptteil des Warme
verlustes ausmachte. Die Strahlung ist der Ober£lache proportional, 
Ulld kleine Tiere haben fUr die Einheit ihrer Masse eine gr6Bere Ober
£lache. An Korpern einfacher Form ist diese Eigentiimlichkeit leicht 
nachzuweisen. So hat ein Wiirfel von 1 I Rauminhalt und 1000 g Masse 
eine Oberflaehe von 600 em2 oder 0,6 em2 pro g Masse; dagegen ein Wiirfel 
von 1 ems Rauminhalt und 1 g Masse die Oberflaehe von 6 cm2 oder 

6 cm2 pro g Masse. Der Wiirfel von 110 Seitenlange des groBen hat dem-
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nach auf die Masseneinheit eine 10fach groBere Oberflache. Was hier 
von geometrisch einfachen Korpern gilt, ist auch fiir ahnliche Tier
gestalten zutreffend. 

Der EinfluB der Oberflache ergibt sieh deutlich, wenn die Warme
ausgabe nieht auf die Einheit der Masse, sondern auf die Einheit der 
Ober£lache bezogen wird. Dies ist in dem letzten Stab der obigen Tabelle 
geschehen, mit dem Erfolge, daB die gewonnenen Zahlen nur noeh 
Unterschiede bis zu 17 Prozent aufweisen, wahrend das Gewieht des 
kleinsten Tieres sich zu dem des groBten wie 1: 10 verhalt. Daraus 
ist zu schlieBen, daB in der Tat die Oberflaehenentwiekelung von der 
einschneidensten Bedeutung ist fiir die GroBe der Warmeausgabe. 

Die Natur des Warmbliiters bringt es also mit sich, daB er be
standig Energie verliert durch Erwarmung seiner Umgebung. Die GroBe 
dieses Verlustes andert sieh mit der auBeren Temperatur, ohne jemals 
Null oder gar negativ zu werden. Aueh wenn die auBere Temperatur 
auf die des Organismus steigt, wird noch Warme abgegeben, in diesem 
FaIle allerdings nicht durch Strahlung und Leitung, sondern durch 
Wasserverdunstung. Wird diese durch Sattigung der Luft ausgeschlossen, 
so ist das Leben nicht moglieh. 

Der Verlust ist ein sehr bedeutender, er iibertrifft aIle anderen 
Energieausgaben des Korpers. Fiir den erwaehsenen Menschen stellt 
er sich fiir die Person und den Tag unter gewohnlichen Umstanden im 
fastenden Zustand auf 1900 kg-Kal. und auf 2200-2300 im ausreichend 
ernahrten und ruhenden Zustand. Die Zahlen sind Mittel aus den Ver
suchen von BENEDICT (s. 0.). Die aquivalenten mechanischen Energie
mengen sind 850000 bis 106 m -kg. 

Die verschwenderische Ausgabe von Energie, die den Haushalt 
des Warmbliiters auszeichnet, drangt zu der Frage, woher er dieselbe 
schopft. 1st der Satz von der Erhaltung der Energie fUr ihn giiltig, 
so muB entweder del' Korper zusehends von seinem Energievorrat ein
biiBen, oder es .muB eine Quelle nachweisbar sein, aus del' ein Ersatz 
moglich ist. 

Diesel' Ersatz stammt aus del' Nahrung. Wird die Zufuhr derselben 
unterbrochen, so verandert der Korper in der Tat seinen Zustand, er 
magert ab, er kommt von Kraften. Durch die Nahrung konnen diese 
Veranderungen hintangehalten werden: Es treten die Zustandsanderungen 
der Nahrung an Stelle der Zustandsanderung des (hungernden) Karpel's. 
Fiir die Aufgabe die aus den Zustandsanderungen flieBenden Energie
mengen nachzuweisen, ist der zweite Fall das iibersichtlichere Problem. 
LaBt sich die Ernahrung so leiten, daB der Korper nach Masse und 
Energiegehalt konstant bleibt, so ~jissen die energetischen Leistungen 
wahrend del' Versuchszeit aus der Anderung del' Nahrungsbestandteile 
ableitbar sein. 

Die so eben der Ernahrung gestellte Aufgabe ist in der Tat durch
fiihrbar, d. h. sie laBt sich so einrichten, daB die in den Korper ein
gehenden elementaren Stoffe den herauskommenden del' Menge nach 
vollstandig gleich sind. Es wird geniigen fiir eines del' Elemente der 
Nahrung diesen Beweis zu fiihren und ich wahle als Beispiel die Unter
suchungen von M. GRUBER iiber das Stickstoffgleichgewicht (vgl. unten 
9. Teil und 1880, Z. f. B. 16, 392). Er fUtterte einen Hund durch 17 Tage 
gleichmaBig mit 600 g Fleisch taglich und bestimmte die gesamte N-
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Einfuhr zu 368,53 g, die Ausfuhr zu 368,28 g. Die Differenz ist weniger 
als 0,1 %. Ebenso wie fiir den Stickstoff laBt sich auch fUr den Kohlen
stoff, fUr Wasserstoff und Sauerstoff Gleichgewicht zwischen Einfuhr 
und Ausfuhr herstellen und damit das Ziel erreichen, den Korper seiner 
Masse und (wie noch naher zu begriinden sein wird) auch seinem Energie
gehalte nach fUr die Versuchsdauer unvel'andert zu erhalten. 

Es bleibt zu untersuchen, welche Zustandsanderung die den Korper 
durchsetzende Nahrung erleidet. Die Nahrung besteht im wesentlichen 
aus Sauerstoff, der aus der Luft aufgenommen wird, und aus gewissen 
zubereiteten Marktprodukten p£lanzlicher und tierischer Herkunft. Diese 
stellen sich dar als wasserreiche Gemenge einer Anzahl chemischer 
Substanzen, die als N ahrungsstoffe bezeichnet werden und in 3 Gruppen 
zerfallen. Den Hauptbestandteil der (wasserfreien) menschlichen Nah
rungsmittel bilden die Kohlehydrate, so genannt, weil sie nur aus 
Kohlenstoff und den Elementen des Wassers bestehen; d. h. sie enthalten 
Wasserstoff und Sauerstoff in dem Mengenverhaltnis, in dem sich die 
beiden Elemente im Wasser finden. Die Mengenverhaltnisse aller 3 
Elemente sind rund C 40 %, H 7 %, 0 53 %. Ihre Zusammengehorig
keit ist auBer durch die gleiche Zusammensetzung durch die Xhnlich
keit ihrer chemischen Konstitution und der physikalischen und che
mischen Eigenschaften gegeben. Soweit sie im Darm verdaut werden 
und in die Safte des Korpers iibertreten, verschwinden sie aus denselben, 
um schlieBlich als Kohlensaure und Wasser <lurch die Lungen bzw. 
die Nieren wieder zutage zu treten. Die nicht verdauten Mengen ge
langen in den Kot. 

Es liegt hier eine Umwandlung vor, die als Oxydation oder Ver
brennung bezeichnet wird, und zwar eine vollstandige. Die kiinstliche 
Oxydation dieser Stoffe auBerhalb des lebenden Korpers liefert genau 
die gleichen Produkte. 

Ahnlich wie mit den Kohlehydraten verhalt es sich mit den Fetten. 
Sie bilden eine der Menge nach nicht so vorwiegende, dennoch aber 
hochst wichtige, wohlcharakterisierte Gruppe von Nahrungsbestandteilen. 
Auch sie bestehen nur aus den Elementen C, H und 0, aber in dem 
Mengenverhaltnis von rund C 77 %, H 12 %, 0 11 %. Sie sind also 
kohlenstoffreich und sauerstoffarm. In die Korpersafte aufgenommen 
erleiden sie das gleiche Schicksal wie die Kohlehydrate. 

Die dritte Gruppe der Nahrungsbestandteile bilden die EiweiB
korper. Sie enthalten auBer C, H, und 0 noch N (und fast immer 
auch S) als regelmaBigen Bestandteil ihres Molekiils. 1m Mittel stellen 
sich die Mengenverhaltnisse zu C 53 %, H 7 %, N 16 %, 0 23 %, S 1 %. 
In bezug auf den Sauerstoffgehalt stehen sie in der Mitte zwischen den 
Fetten und Kohlehydraten. Selbst bei vollstandiger Verdauung ist zu 
beriicksichtigen, daB die Schleimhaut des Darmes stets stickstoffhaltige 
Stoffe abstoBt, die im Kot erscheinen und als Verlust gebucht werden 
miissen. Man p£legt sie unverdautem EiweiB gleich zu setzen. Auch 
fettartige, aus der Darmschleimhaut stammende Substanzen, finden sich 
stets im Kot und miissen von dem aufgenommenen Fett als nicht ver
dauter Teil in Abzug gebracht werden. 

Eine wichtige Eigentiimlichkeit der EiweiBkorper ist, daB sie von 
dem lebenden Organismus nicht so vollstandig mit Sauerstoff verbunden 
werden konnen, wie es bei der kiinstlichen Oxydation moglich ist. Der 
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Stickstoff wird nicht als Gas, auch nicht in Form eines seiner Oxyde, 
sondern in Verbindung mit Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauerstoff, 
hauptsachlich als Harnstoff durch die Niere ausgeschieden. 

FaBt man zusammen, so ergibt sich folgendes: Die Umwandlmlg 
der Nahrung im lebenden Korper verlauft im wesentlichen als Oxy
dation. Verbrennt man ein gegebenes Quantum derselben Nahrung auf 
experimenteilemWege und bestimmt die dabei frei werdende Energie, 
so laBt sich daraus jene berechnen, die der lebende Korper im giinstigsten 
Faile aus seiner N ahrung gewinnen kann. In Abzug zu bringen sind 
davon die" in Harn und Kot nicht oder unvollstandig oxydiert aus
geschiedenen Substanzen. 

In nicht genauer, aber sehr iibersichtlicher Weise laBt sich die 
Bestimmung der Verbrennungswarme durchfiihren, wenn man in 

einem zylindrischen GefaB aus Kupfer- oder Zinkblech 
einen Liter Wasser durch eine unterhalb entziindete 
Kerze erwarmt und einerseits die Temperaturzu
nahme des Wassers, andererseits die Massenabnahme 
der Kerze wahrend der Versuchszeit bestimmt. Gibt 
man dem GefaB einen nach innen vorgewOlbten 
Boden, versieht seine Seitenwand mit einem Schutz
mantel aus Filz und wahlt als Kerze ein kleines 
Stearinlicht, wie sie als Nachtlichter im Handel sind, 
so la,Bt sich die frei werdende Warmemenge nach Aus
fiihrung einer oder zweier Korrekturen mit etwa 
15 % Verlust gewinnen. Der Fehlbetrag riihrt ein
mal von unvollstandiger Verbrennung her und dann 
von den War:rp.emengen, die von der Flamme durch 
Strahlung und Leitung an die Umgebung abgegeben 
werden und fUr die Anheizung des Wassers ver
loren gehen. 

Abb. 2. BERTHELOTS Diese Fehler vermeidet die Verbrennung in 
kalorimetrischc der Bombe, die von BERTHELOT in die kalorimeti-ische Bombe zur Bestim-

mung ~~r Verbre~- Methodik eingefiihrt worden ist und die Bestim-
nungswarme orgam- mungen mit einer Genauigkeit bis 1 %0 durch
scher Substanzen. fiihren laBt. Sie besteht aus einem dicht schlieBen-

den GefaB aus Platin (Abb. 2), in welchem eine 
gewogene Menge der Substanz in Sauerstoff von 24 Atm. Druck durch 
den elektrischen Strom entziindet und zur Verbrennung gebracht wird. 
Naheres iiber die Methode siehe bei OSTWALD -LUTHER, Physiko
chemische Messungen, Leipzig, 1902, 215. 

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

Verbrennungswarme in kg-Kalorien pro g 
Wasserstoff 
Kohlenstoff 
Schwefel 

Substanz 
34,5 

7,9 
2,2 



Verbl'ennungswarmen. 

Stearinsaure . 
Tierfett .. 
Butterfett . 
OlivenOl 

Starke . 
Rohrzucker 
Milchzucker 
Maltose. 
Dextrose 

Alkohol. 
Glyzerin 

Kleber . 
Legumin 
Serumalbuinin . 
Eieralbumin . 
Milchkasein 
Glutin .. 
Pepton .. 
Harnstoff . 
MuskeleiweiB 
Muskel ... 
KorpereiweiB 

9,4-9,7 
9,4-9,5 

9,2 
9,3-9,4 

4,1-4,2 
3,9-4,0 

3,9 
3,9 

3,7-3,8 

7,1-7,3 
4,3 

6,0 
5,8 
5,9 

5,6-5,7 
5,9 

5,4-5,5 
5,3 
2,5 

9 

5,75 Nutzeffekt 4,4 
5,3 4,0 

3,8 

Zu oberst stehen die Verbrennungswarmen dreier Grundstoffe, H, 
C und S, von welchen der Wasserstoff bei weitem die groBte ergibt. 
Dann folgt eine Gruppe von Substanzen, die zu den Fetten und deren 
Spaltungsprodukten gehoren. Ihre Verbrennungswarmen schwanken 
zwischen 9,2 und 9,7. Es folgen fiinf Korper aus der Gruppe der Kohlen
hydrate, die ebenfalls nahe iibereinstimmende Verbrennungswarmen 
aufweisen, zwischen 3,7 bis 4,2. Eine letzte Gruppe enthalt Beispiele 
von EiweiBkorpern, deren Verbrennungswarmen sich in den Grenzen 
von 5,3 bis 6,0 bewegen (vgl. die Tabellen von LANDOLT und BORNSTEIN, 
2. Aufl., Berlin 1894). 

Man sieht, daB Substanzen von ahnlicher chemischer Zusammen
setzung auch naheliegende Werte der Verbrennungswarme besitzen, und 
es ist nicht schwer zwischen diesen beiden Tatsachen Beziehungen auf
zufinden. Zunachst ist ersichtlich, daB die Verbrennungswarmen um so 
groBer sind, je weniger Sauerstoff die Substanz im Molekiil besitzt, 
je mehr sie also davon bei der Oxydation verbraucht. So enthalt z. B. 
das Tristearin (C57 Huo 0 6 ) bei einem Molekulargewicht von 890 nur 
10,78 % Sauerstoff, Dextrose und Rohrzucker bzw. 53,33 % und 51,5%, 
wahrend die EiweiBkorper mit einem Sauerstoffgehalt von 21-23 % 
in der Mitte stehen. Fiir die hohe Verbrennungswarme der Fette kommt 
ferner in Betracht, daB ein erheblicher Teil des Sauerstoffs (fast %) 
zur Oxydation von Wasserstoff erfordert wird. 

Die Zahlen fiir die EiweiBkorper bediirfen bei Anwendung auf den 
tierischen Energiehaushalt einer Korrektur, weil diese Stoffe, wie schon 
oben erwahnt, im Organismus nicht so weit oxydiert werden konnen, 
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als es in der Bombe gelingt. RUBNER hat die Korrektur ermittelt, indem 
er £iir eine moglichst gleichformige, eiweiBreiche Kost die Verbrennungs
warme von Rarn und Kot bestimmte und sie von der Verbrennungs
warme der Kost abzog. 

Auf diese Weise sind die unten rechts stehenden Zahlen der obigen 
Tabelle gewonnen, welche den Nutzeffekt fiir die bei Runden gut durch
fiihrbare gleichformige Bekostigung mit ausgelaugtem, sowie mit frischem, 
moglichst fettfreiem Fleisch darstellen. Fiir das im RungeI' yom Korper
bestand eingeschmolzene EiweiB fand RUBNER einen etwas niedrigeren 
Nutzwert als fiir gefiittertes Fleisch, was er geneigt ist auf eine andere 
Zersetzungsarl des KorpereiweiBes zu beziehen (1885, Z. f. B. 21, S. 308, 
319, 328). 

Das Verfahren von RUBNER laBt sich verallgemeinern und auf 
jede wie immer zusammengesetzte Kost ausdehnen. Man spart auf diese 
Weise die Zerlegung del' Nahrung in die einzelnen in ihr enthaltenen, 
Energie fiihrenden Stoffe und die Ermittelung del' aus ihnen flieBenden 
Warmemengen. Diesel' kiirzeste Wege ist abel', wie leicht ersichtlich, 
nul' gestattet, solange del' oben angenommene 1dealfall verwirklicht ist, 
daB der Zustand des Versuchstieres odeI' del' Versuchsperson vollstandig 
unverandert bleibt. 1st diese Voraussetzung nicht erfiillt, so muB del' 
kalorische Versuch mit einem Stoffwechselversuch verbunden werden, 
del' es in spateI' noch naher zu beschreibender Weise ermoglicht, die 
stofflichen und energetischen Zustandsanderungen des lebenden Orga
nismus zu ermitteln. Auf diese Weise sind die Versuche durchgefiihrt, 
iiber welche nachstehend berichtet werden soIl. 

Es wird indessen zweckmaBig sein, yorher noch einem Einwand 
zu begegnen, del' gegen die Gleichstellung del' Verbrennungswarmen 
innerhalb und auBerhalb des Tieres gemacht werden konnte. Die Ver
brenmmg im Tierk0rper verlauft weniger stiirmisch und nicht mit 
Feuererscheinung, wie in del' Bombe und man konnte daher geneigt 
sein eine entsprechende Verschiedenheit del' Verbrennungswarmen an
zunehmen. Diestrifft abel' nicht zu. Es kommt fiir den zu erzielenden 
Energiegewinn nicht auf die Art del' Oxydation, sondeI'll nur auf die 
Natur del' Oxydationsprodukte an. Sind diese gleich, so wird dieselbe 
Energiemenge gewonnen, wie verschieden sonst auch del' ProzeB ab
laufen mag. Dies erhellt z. B. sehr deutlich aus den Versuchen von 
RUBNER, in welchen die Verbrennungswarmen des Rarnstoffes auf zwei 
yerschiedenen Wegen bestimmt wurde, durch Verbrennung im gewohn
lichen Sinne und durch Oxydation auf nassem Wege mittelst unter
bromigsauren Natrons, und welche bis auf 0,4 % iibereinstimmende 
Werle ergeben haben (1885, Z. f. B. 21, 291). 

Mit del' Kenntnis del' Verbrennungswarme und des Nutzeffektes 
del' N ahrung sind die V ora ussetzungen gege ben fiir die A ufstellung 
einer Bilanz zwischen den zugefiihrten und den verlorenen Energie
mengen. Die durch Zersetzung del' Nahrung freiwerdenden Warme
mengen sind als Aktiva, die wahrend derselben Zeit yom Korper ab
gegebenen Warmemengen als Passiya zu buchen. 

Auf diesem Wege sind die nachstehenden Zahlen gewonnen, die 
RUBNER im Jahre 1893 ver6ffentlicht hat (Z. f. B. 30, 135) und die sich 
auf Runde beziehen. 
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I Summe del' 

I 
Summe der I aus der Prozent-

Zahl i nach auBen Differenz 
I Nahrung abgegebenen Differenz 

Art del' N ahrung der kommenden I in 
I Warme Warme 

I Prozent 
im 

I 
Tage 

I I 
Mittel 

Aktiva Passiva ! 

I 
I 

Fleisch u. Fett { 8D492,' 2488,0 I -0,17 } -0,42 12 3985,4 3958,4 I -0,68 

Fleisch { 6 

I 

2249,8 

I 
2276,9 i + 1,20 

I } 
+ 0,43 7 4780,8 4769,3 i -0,24 

, I 

Die Versuche lehren; daB die in den 6-12tagigen Perioden auf
genommenen Warmemengen bis auf Differenzen, die sich meist unter 
1 % halten, im Kalorimeter wiedererscheinen. Die Differenzen sind 
bald positiv, bald negativ, was darauf hinweist, daB sie nur durch un
vermeidliche Beobachtungsfehler bedingt sind. Die Bilanz stimmt auch 
im groBen und ganzen fur die einzelnen Tage, woraus folgt, daB die bei 
einer taglich einmaligen Futterung gereichte Nahrung innerhalb 24 
Stunden praktisch vollstandig zerlegt wird. 

Ahnlich gute Bilanzen sind fur den Menschen erhalten worden in 
Versuchen, welche ATWATER und BENEDICT mit einem sehr vervoll
kommneten Respirations-Kalorimeter ausgefuhrt haben (1904, E. d. Ph_ 
3, T, 614). Sie fanden bei gewohnlicher Kost und korperlicher Ruhe 
der Versuchspersonen folgende Werte: 

- -~ ~ - 0_00- ----I ~D-~~er - -;~;;ic~~--- ';~~~i~hel--U~~~~s-chiede --

Art des Versuchs I m \Varme-! Warme-
: Tagen Einnahme: Ausgabe ,- -Kal.--- % 

7 vers.uche an. E., 0, 1~2-5===O:=' ==-~-~~=--j=,-~-= 2268 
1 ., " A. W. S. 3 2304 
3 ., ., J.F.S. 9 2118 
1 ., ., J. C. W. 4 2357 

Mittel aus allen diesen 
Versuchen 41 2246 

2259 
2279 
2136 
2397 

2246 

- 9 
-25 
~ 18 
- 40 

I -0,4 
, -1,1 

- 0,8 
-,- 1,7 

Seitdem sind in dem BostonerErnahrungslaboratorium zahlreiche 
Versuche an Menschen verschiedenen Alters und Geschlechts, bei Er
nahrung und HungerL Ruhe und Arbeit ausgefuhrt worden, wobei sich 
stets ahnlich gute Ubereinstimmung gefunden hat. Daraus ist zu 
schlieBen , daB das tierische und menschliche Leben seinen Energie
bedarf durch Verbrennungsprozesse deckt und daB es in allen seinen 
Geschehnissen dem Satz von der Erhaltung der Energie unterworfen 
ist. Die Lebenserscheinungen stellen sich damit fur die wissen-
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schaftliche Betrachtung auf gleiche Stufe wie die Vorgange in der 
leblosen Natur, so daB die Einheitlichkeit der Forschungsmethode 
gerechtfertigt ist. 

Die als Energiequelle dienenden Oxydationsvorgange verlaufen, 
ebenso wie die iibrigen dem Leben eigentiimlichen chemischen Prozesse, 
im wesentlichen innerhalb der Zel1an. Es miissen also die zur Zerlegung 
bestimmten Stoffe sowie der Sauerstoff den Zellen zugefiihrt werden. 
Dies wird besorgt durch das Blut, das aile Gewebe durchspiilt. Seine 
Zusammensetzung und Eigenschaften sollen daher vor aHem einer naheren 
Untersuchung unterworfen werden. 



Zweiter rreil. 

Das Blut. 
Zur Blutentnahme aus einer Arterie wird in das GefaB eine Kaniile 

mit der Spitze gegen das Herz eingebunden und ein passend gebogenes 
Glasrohr angesetzt. Da der Druck hoch ist, kann man rasch groBere 
Mengen Blut gewinnen und das Tier verbluten, d. h. ihm soviel Blut 

IlOs~i~ s,:: II lrrt 110: 
Ire. hletlen in 

~eronnen 

ich ilberl'''' n 
erum un,,1 

U - U - (] 
",mlren.1 tier Ge· 

rinnutlJ,!: ~t'~('hlu~en 

~'ibrinlii.den 
11111 :;taLc 

1IIit kiill'tlich 0 VE'rzthH'rt l'r 
G.:rinUIIH1.! 

!..-e"chl,,~ene. Blul 
~leibt ilii.si~ 

u 
flil:"!1is,e IIrul 

c(1o~chi~4 len in 

IIo"tkllchcn 

~e~ch ieden in 

FI emm un.1 

C Hilllkurper 

110 hi riil!'liche Gerianun~ 

Abb. 3. AderlaDblnt und seine Veranderungen in der Zeit. 

entziehen, daB das Leben erlischt. Man erhalt eine rote, etwas klebrige, 
eigentiimlich riechende, schon in diinnen Schichten undurchsichtige 
Fliissigkeit, die das LIcht stark zuriick~irft. Die Farbe wechselt von 
hellem Rot bis zu dunkelbraunrot; sie ist in hohem MaBe von der Atem
tatigkeit des Tieres abhangig. 
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Nimmt man Blut aus der Vene, indem man eine Kaniile mit der 
Spitze gegen die Kapillaren in das GeHLE einlegt, so erhiUt man Blut, 
das in der Regel dunkler ist als das arterielle und infolge des geringen 
Drucks sich viel langsamer entleert. 

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

Wenige Minuten nach dem AderlaB verandert sich das Blut, indem 
es seine fliissige Beschaffenheit verliert und die Beschaffenheit einer 
lockeren elastischen Gallerte annimmt: das Blut gerinnt. Man kann 
das Glas neigen oder umkehren, ohne daB das Blut ausflieBt. Die Gallerte 
verandert sich in den folgenden Stunden langsam weiter, indem sie sich 
zusammenzieht und eine wasserklare, gelblich gefarbte FHissigkeit aus
preBt: Es ist Scheidung zwischen Blutkuchen und Serum (Blutwasser) 
eingetreten (vgl. Abb. 3 obere Reihe). Die Scheidung kann durch 

Abb. 4. Geronnenes °menschliches Blut. 
N ach SCIDEFFERDECKER, Gewebelehre II. 

Braunschweig 1891, S. 378. 

Zentrifugieren des geronnenen 
Blutes sehr beschleunigt werden. 

In dieser Weise verlauft 
die Gerinnung indessen nur, 
wenn man das gelassene Blut 
stehen lant. Halt man es wah
rend der kritischen Zeit in Be
wegung, indem man es mit einem 
Stabe riihrt oder schlagt, so be
steht die Gerinnung in der Ab
scheidung von Faden und Flok
ken, die die Neigung haben, sich 
an die Wande des Glases und 
insbesondere an den schlagenden 
Stab anzuhangen. Die Faden 
und Flocken bestehen aus Fasern 
von z. T. ultramikroskopischer 
Feinheit (H. STUBEL, 1914, A. g. 
P. 156, 361), die ein so dichtes 
N etzwerk bilden, daB groBe 

Mengen Blutkorper und selbst Serum in ihm gefangen bleiben (Abb. 4). 
Durch langeres Auspressen und Auswaschen in Wasser kann man den 
groBten Teil dieser Einschliisse entfernen und erhalt dann den Faser
stoff oder das Fibrin als weiBe, elastische, leicht zerreiBliche Strange. 
Nach Abscheidung des Faserstoffes bleibt das geschlagene Blut dauernd 
fliissig, scheidet sich aber bei ruhigem Stehen allmahlich in das Serum 
oben und dem Brei der spezifisch schwereren Blutkorper (Cruor) unten. 
Auch diese Scheidung kann durch Ausschleudern sehr beschleunigt 
werden. Nur dieser Brei zeigt die rote Farbe des Blutes. Die Blut
korper (Erythrozyten) sind also Trager des Farbstoffes, vgl. Abb. 3, 
mittlere Reihe. 

Untersucht man ein Stiickchen Blutkuchen unter dem Mikroskop 
bei starker VergroBerung, so findet man genau dieselbe Struktur, welche 
von den Fibrinflocken des geschlagenen Blutes oben beschrieben worden 
ist, so daB man nicht zweifeln kann, daB die beiden Formen der Ge
rinnung im wesentlichen identisch sind. Tritt die Gerinnung am ruhenden 
Blute ein, so hat das entstehende Netzwerk des Fibrins eben Gelegenheit 
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iiberaIl in Zusammenhang zu treten und aile festen unCI. fliissigen Teile 
des Blutes in sein Maschenwerk einzuschlieBen. Beim Schlagen des 
Blutes wird dieser Vorgang gest6rt, so daB es nurzur Bildung einzelner 
Flocken kommen kann: Die Masse des Faserstoffs ist gering, etwa 1 % 
des Blutgewichts. 

Seiner chemischen Beschaffenheit nach ist der Faserstoff ein EiweiB
k6rper. Durch kiinstlichen Magensaft (siehe unten Teil 9) wird er bei 
K6rpertemperatur in kiirzester Zeit gel6st und die L6sung gibt dann 
die dem EiweiB eigentiimliche FaIlungs- und Farbungsreaktionen. Von 
Reinheit oder doch Einheitlichkeit im chemischen Sinne kann bei dem 
Fibrin nur gesprochen werden, wenn es aus gereinigten L6sungen von 
Fibrinogen (siehe unten S. 35) abgeschieden wird. Das in der gew6hn
lichen Weise gewonnene Fibrin ist durch eingeschlossene Bestandteile 
der Blutk6rper wie des Serums verunreinigt. 

Die Gerinnung besteht also stets in dem Auftreten des Faser
stoffs, der als solcher im frischen AderlaBblut nicht vorhanden ist. Um 
zu entscheiden, ob er aus dem fliissigen Teil des Blutes stammt, oder 
von den Blutk6rpern abgeschieden wird, muB man das Blut vor seiner 
Gerinnung in seine festen und fliissigen Bestandteile trennen. 

Hierzu geniigt es, Blut in einem eisgekiihlten GefaB aus der Ader 
aufzufangen und auszuschleudern. Man erhalt eine Trennung in zwei 
meist etwas ungleiche Half ten, in eine gelblich gefarbte, klare oder leicht 
getriibte Fliissigkeit und den Bodensatz der roten Blutk6rper, der aber 
hier stets in diinner Schicht von einem farblosen Niederschlag iiberdeckt 
ist, vgl. Abb. 3 untere Reihe. Zuweilen gelingt es noch, den fliissigen 
Teil abzuheben; meist tritt aber wahrend des Ausschleuderns Gerinnung' 
ein, die nun so verlauft, daB die· Fliissigkeit fest gelatiniert, wahrend 
der Bodensatz fliissig bleibt oder doch nur in ganz 10ckererWeise sich 
zusammenbaIlt. Der Gerinnungsvorgang voIlzieht sich sonach vorwiegend 
in dem fliissigen Teil des Blutes. DaB er im Bodensatz nicht ganz aus
bleibt, ist erklarlich, weil zwischen den K6rperchen des Blutes die Blut
fliissigkeit durchaus nicht vollig verdrangt ist; der geringen hier zuriick
bleibenden Masse der Blutfliissigkeit entspricht der lockere Zustand 
des Gerinnsels. 

Der Versuch ergibt, daB der Faserstoff oder das Fibrin aus dem 
ungefarbten, fliissigen Teil des Blutes abgeschieden wird und demgemiiB 
auch selbst farblos ist. Die Fliissigkeit des frischen, ungeronnenen 
Blutes enthalt in L6sung einen Stoff, aus dem sich bei der Gerinnung 
der Faserstoff bildet. Man unterscheidet daher diese Fliissigkeit als 
Plasma von dem Serum, d. h. der Fliissigkeit, die nach Ausscheidung 
des Faserstoffs zuriickbleibt. 

Die verschiedene Form, in der die Bestandteile des Blutes (Blut
k6rper, Faserstoff, Serum) je nach der Behandlung voneinander ab
getrennt werden k6nnen, laBt sich in nachstehender Weise iibersicht
lich darsteIlen: 

Ungeronnenes Blut: 
Geschlagenes Blut: 
Geronnenes Blut: 

Blutkorperchen 
Blutk6rperchen 

Plasma 
Faserstofi'-'--::::S-er-u~m 

Blutlmchen Serum 

Wird ungeronnenes Blut ausgeschleudert, so kann man bei ge-
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nauerer Betrachtung in der Regel nicht ZWeI, sondern vier Schichten 
unterscheiden: 

1. eine Schicht' klaren Plasmas, 
2. eine Schicht fein getriibten Plasmas, 
3. eine sehr diinne Schicht eines weiBen oder graugelblichen Nieder

schlages, 
4. die machtige Schicht des roten Bodensatzes, der sog. Cruor. 

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

Die Blntkorper. 
Bei Betrachtung eines Bluttropfchens unter dem Mikroskop fallen 

die in ungeheuerer lVIenge vorhandenen gefarbten, bikonkaven, kern
losen Scheib en in die Augen, die roten Blutkorper oder Erythro
zyten. Sie sind von sehr gleichmaBiger GroBe mit einem Durchmesser 
von 7,5 fl (Normozyten) , doch kommen vereinzelt auch kleine Formen 
(lVIikrozyten) sowie groBe (lVIakrozyten) vor. Kernhaltige Erythrozyten 
heiBen Normoblasten. Unter pathologischen Verhaltnissen konnen nach 
GroBe und Gestalt sehr wechselnde Formen auftreten (Poikilozyten). 
1m verdiinnten Blute legen sich die Scheiben vielfach mit ihren Flachen 
aneinander, wodurch geldrollenartige Gebilde entstehen. Ihre Farbe ist 
nur in dicken Schichten rot; der einzelne Erythrozyt ist gelb oder griinlich
gelb. Dies heiBt, daB er im wesentlichen nur violettes Licht absorbiert, 
wahrend durch dickere Schichten auch das blaue und griine Licht ab
geschwacht wird. 

Die roten· Blutkorper sind verhaltnismaBig wasserarme Zellen; 
sie enthalten nach C. SCHMIDT (Charakteristik der Cholera 1850) 32 % 
Trockensubstanz, nach neueren Autoren bis zu 40 % (vgl. VIERORDT, 
Tabellen, Jena 1906). An Gerinnseln, in denen Blutkorper eingeschlossen 
sind, laBt sich feststellen, daB sie sehr leicht deformierbar sind, aber 
nach Au£horen der deformierenden Krafte sofort in die urspriingliche 
Form zuriickkehren. Das gleiche zeigt die Beobachtung durchsichtiger 
Gewebe, wobei man die Blutkorper auf ihrem Wege durch die GefaBe 
und ihre Formanderungen verfolgen kann. Dies Verhalten laBt ver
muten, daB sie Gebilde von gallertiger Beschaffenheit sind. Fiir diese 
Anschauilllg spricht auch die Erfahrung, daB innerhalb der Blutkorper 
nicht selten Abscheiden von Fliissigkeit in Form von feinen Tropfchen 
odeI' Vakuolen zu beobachten ist. (Vgl. hierzu GURBER, A. f. P. 1890, 
401; VON ACKEREN, Diss. Wiirzburg 1894.) 

Die Blutkorper del' Sauger sind wie die des lVIenschen kernlos, 
homogen, rund und flach und fast immer kleiner als die des lVIenschen. 
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Nur del' Elefant, das WalroB und die Edentaten haben groBere. Die 
Blutkorper del' kamelartigen Tiere sind elliptiseh. AIle iibrigen Wirbel
tiere haben eUiptisehe und kernhaltige Erythrozyten - mit Ausnahme 
des Petromyzon, dessen Blutkorper rund und kernhaltig sind. Die 
Unterseheidung del' Wirbeltiere in solehe mit kernhaltigen und kernlosen 
Blutkorpern ist jedoeh nur fiir erwaehsene Individuen durehfiihrbar. 
Wahrend del' embryonalen Entwiekelung haben aueh die Sauger kern
haltige Erythrozyten. Die Entkernung tritt beim menschlichen Embryo 
schon friihzeitig auf, so daB im 4. Monat die Mehrzahl, im 7. Monat 
aIle Blutkorper kernlos sind. Anch beim Erwachsenen konnen kern
haltige rote Blutkorper beobachtet werden naeh allen zur Neubildung 
von Blut fiihrenden Eingriffen, z. B. nach AderHissen. 

Form und GroBe del' Blutkorper ist auch abhangig vo!?- del' Kon
zentration del' Losung, in del' sie sieh befinden. Geringe Anderungen 
lassen sich am besten aus dem Volum des Bodensatzes ausgeschleuderter 
Blutproben entnehmen, wie naehstehender Versuch zeigt: 

Vier kleine, in Zehntelkubikzentimeter geteilte, je 5 ccm fassende 
Zentrifugenglaser werden mit je 2 eem frischen defibrinierten Blutes 
gefiillt. Drei del' Glasehen werden mit Salzlosungen bis 5 ccm aufgefiillt 
und zwar: 

1. mit Doppel-Ringer, 
2. mit anderthalbfachem Ringer, 
3. mit Einfach-Ringer, 
4. ohne Zusatz. 

(Unter Einfach-Ringer ist gemeint eine Losung, die im Liter enthalt 
9,0 g NaCI, 0,2 g KI und 0,2 g CaCI2.) 

Nachguter Durehmischung kommen die Glaschen fiir 20 Minuten 
auf die Schleuder. Del' Bodensatz del' Erythrozyten betragt dann in 

Glasehen 1 . 0,75 cern 
2. 0,85 
3 . 1,00 
4 . 1,00 " 

Die Einfach -Ringerlosung verandert also das na tiirliche V olum 
del' Blutkorper nicht, die beiden anderen Losungen verkleinern es urn 
so mehr, je konzentrierter sie sind. Durch eine Zweidrittel-Ringerlosung 
laBt sich das Volum des Bodensatzes vergroBern. AIle diese Volum
anderungen sind durch ,,v eehsel del' Salzlosungen wieder riickgangig zu 
machen. 

Die gefundene Abhangigkeit des Volums del' Blutkorper von del' 
Konzentration del' umgebenden Fliissigkeit lehrt zlmachst, daf3 die Blut
korper HiI' Wasser durchgangig sind, da die Volumanderungen nul' durch 
Wasserbewegung bedingt sein konnen. Del' Erfolg ist kein selbstver
standlieher. Es ist bekannt, daB konzentrierte Salzlosungen in ver·· 
diinntere hinein diffundieren; man sollte daher im Falle del' Konzen
trationserhohung auBerhalb des Korperehens eher erwarten, daB das 
iiberschii.ssige Salz in das Korperchen einwandert, bis die Konzentration 
innen und auBen gleich geworden ist. Die Beobaehtung, daB in del' 
dichteren Losung eine Volumverminderung del' Korperchen eintritt, be
weist, daB das Salz nicht odeI' nul' sehr schwer in das Korperchen ein· 
dringt, wahrend del' Austritt von Wasser offenbar leicht von statten geht. 

v. Frey, Physiologie. 3. Auf!. 2 
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In analoger Weise ist die Quellung der Korperchen zu erklaren. 
Wird die Losung auBerhalb der Korperchen verdiinnt, so wird der Aus
gleich der Konzentrationen wieder nicht durch Austritt der im Korperchen 
vorhandenen Salze, sondern. durch Eintritt von Wasser herbeigefiihrt. 
Die Diffusion der Salze nach auBen ist also unmoglich oder erschwert, 
der Eintritt von Wasser dagegen leicht. 

Der Grund, warum es in beiden Fallen zu einer Wasserbewegung 
kommt, liegt in dem Bestreben aller gelosten Substanzen, einen moglichst 
groBen Raum einzunehmen, d. h. in dem Losungsmittel eine moglichst 
geringe und gleichmaBige Konzentration zu erreichen. Dieses Bestreben 
auBert sich als Diffusion iiberall dort, wo Konzentrationsunterschiede 
bestehen und als Druck gegen die Oberflache der Fliissigkeit. Diesen 
Druck erleiden auch alle von der Fliissigkeit benetzten, fUr die ge
losten Korper und urchlassigen Wan de; er wird als 0 s mot is c her Dr u c k 
bezeichnet. 

Sind zwei verschieden konzentrierte Losungen voneinander ge
trennt durch eine Wand, die fiir die gelOsten Stoffe undurchlassig, fUr 
Wasser aber durchgangig ist, so wird der ungleiche osmotische Druck 
zu einer Verschiebung der Trennungswand fiihren, wobei Wasser aus 
der diinneren Losung in die dichtere iibertritt. 1st die Trennungswand 
unverschieblich, so wird die freie Oberflache der dichteren Losung ge
hoben, wahrend gleichzeitig infolge Wasseraustrittes das Niveau der 
diinneren Losung sinkt. Es entstehen mit anderen Worten infolge des 
osmotischen Druckes hydrostatische Gegendrucke, die solange wachsen, 
bis die beiden Krafte sich das Gleichgewicht halten. Der Vorgang kann, 
wie ersichtlich, zur hydrostatischen Messung des osmotischen Druckes 
dienen und ist von PFEFFER in einer beriihmten Untersuchung (Osmotische 
Untersuchungen, Leipzig 1877) dazu beniitzt worden. PFEFFER fand 
recht bedeutende Drucke z. B. fiir 1 % Rohrzucker 47 cm Quecksilber 
oder nahezu 2/3 Atmospharen; fUr 1 % Salpeter 187 cm Quecksilber oder 
2% Atmospharen, wobei zu beachten ist, daB die von PFEFFER gebrauchte 
trennende Wand fiir Salpeter nicht einmal vollig undurchlassig war. 
Den osmotischen Druck einer 1 prozentigen Kochsalzlosung konnte 
PFEFFER mit seiner Methode nicht bestimmen, doch ist aus anderen 
Untersuchungen jetzt bekannt, daB ihr osmotischer Druck sich auf 
etwa 7 Atmospharen belauft. 

Es ist begreiflich, daB die Blutkorper den ansehnlichen osmo
tischen Driicken, die schon bei geringen Verschiedenheiten der Konzen
tration auftreten, nicht Widerstand zu leisten vermogen, sondern wie 
in dem Versuch auf S. 17 Wasser abgeben bzw. aufnehmen. Bei starkerer 
Wasserabgabe, wie sie z. B. durch Austrocknen an jedem ohne besondere 
Vorsicht angefertigten Blutpraparat auf tritt, verlieren sie ihre regel
maBige Gestalt, bekommen Einkerbungen, Buckel und Spitzen und 
man spricht dann von Stern-, Maulbeer- bzw. Stechapfelformen. 
Bei starkerer Quellung blahen sich die Scheiben auf und werden schlieB
lich kugelig. Diese Formanderungen fiihren zu dauernder Schadigung 
der Zellen, die sich im Falle der Quellung darin auBert, daB sie ihren 
Farbstoff nicht mehr festhalten konnen, der in der Blutfliissigkeit sich 
lost und gleichmaBig verteilt. Das Blut verliert damit seine Undurch
sichtigkeit, es wird lackfarben. Eine vollstandige Losung der Erythro
zyten findet aber nicht statt. Sie bleiben an Masse sehr verringert und 
in ihrem Lichtbrechungsvermogen von der Blutfliissigkeit lmum noch 
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verschieden, als schwer sichtbare sog. Schatten oder Stromata er
halten. Nach langerem Stehen des lackfarbenen Blutes bilden sie am 
Boden des GefaBes einen geringfiigigen, fast farblosen Niederschlag. 

Die Durchgangigkeit der Zellen fUr geloste Stoffe ist in neuerer 
Zeit von OVERTON (Studien iiber die Narkose, Jena 1901 und 1902 A. g. 
P. 92, 115) in eingehender Weise gepriift worden. Er fand, daB es neben 
Wasser noch eine sehr groBe Zahl von Substanzen gibt, die in die tierischen 
Zellen eindringen und daB namentlich von den bis· jetzt bekannten 
organischen Verbindungen die Mehrzahl einzudringen vermag. Besonders 
rasch dringen j~ne Substanzen ein, die sich durch leichte Loslichkeit in 
Fetten, fetten Olen, Cholesterin und Lezithin auszeichnen. Da nun die 
beiden letztgenannten Stoffe erfahrungsgemaB in allen tierischen und 
pflanzlichen Zellen vorkommen, so ist die Wahrscheinlichkeit sehr groB, 
daB ihre Anwesenheit das Verhalten der Zellen gegen die umgebende 
Losung in erster Linie bestimmt. Die Verteilung des gelosten Korpers 
zwischen der umspiilenden Fliissigkeit einerseits, der Zelle andererseits 
wiirde dann abhangen von dem Verhalt
nis seiner Loslichkeit in Wasser bzw. in 
den fettartigen Stoffen, den "Lipoiden", 
der Zellen. 1st die Loslichkeit in den 
Lipoiden iiberwiegend, so werden diese 
die groBere Menge des gelosten Korpers 
aufnehmen, was sich in einer veranderten 
Funktion der Zelle, der sog. N arkose 
auBert. Starke und namentlich lang
anhaltende Narkosen fUhren schlieBlich 
zu einer irreparablen Anderung oder zum 
Tode der Zelle, die sich bei den Blut
korpern vor allem in dem Austritt des 
Farbstoffes auBert. In dieser Weise wirken 
Alkohol, Ather, Chloroform und viele 
andere organische Stoffe. Ubrigens unter
scheiden sich die Erythrozyten von den 
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Abb. 5. Formanderungen eines 
menschlichen Leukozyten inner· 
halb 15 Minuten bei Stnbentem· 
peratnr. N ach SCIDEFFERDECKER, 

Gewebelehre II, Braunschweig 
1891. S. 371. 

meisten iibrigen Zellen durch eine viel groBere Durchgangigkeit fiir 
Salze und deren elektrolytische Bestandt.eile, wovon in dem Abschnitt 
iiber die Salze des Blutes noch genauer zu handeln sein wird. 

Die Leukozyten, insbesondere die groBeren Formen derselben, 
sind durch ihre selbstandige Beweglichkeit ausgezeichnet. Man unter
scheidet zweierlei Bewegungsarten: Formanderungen an Ort und Stelle, 
bestehend im Ausstrecken und Einziehen von Fortsatzen, Ausbreitung 
zu Platten und Zusammenziehung zu Kugeln und zweitens Ortsver
anderung. Beide Bewegungsformen greifen ineinander (vgL Abb.5). 

Die farblosen Blutkorper oder Leukozyten sind im Gegensatz zu 
den Erythrozyten vollstandige Zellen mit einem oder mehreren Kernen, 
Zentriolen und Astrospharen (vgL M. HEIDENHAIN 1907, Plasma und 
Zelle 1, 134 u. 148). In bezug auf GroBe der Zelle, Menge des Proto
plasmas, Zahl, Gestalt und GroBe der Kerne, Granulierung, Verhalten 
zu Farbstoffen u. a. zeigen sie eine groBe Mannigfaltigkeit. Sie sind 
beim Menschen ~d den Saugern durchschnittlich groBer als die Erythro
zyten. Einen Uberblick iiber die vorkommenden Formen und ihre 
relative Haufigkeit verschafft am besten das gefarbte Ausstrichpraparat. 
Man unterscheidet 1. Lymphozyten, etwa von der GroBe der Erythrozyten, 

2* 
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mit kompaktem Kern und wenig Protoplasm a ; sie bilden 20-25 % 
der Gesamtzahl. 2. Polymorphkernige, neutrophile Leukozyten von un
gefahr der anderthalbfachen GroBe der Erythrozyten, mit vielteiligem, 
gelapptem oder in mehrere Stucke gespaltenen Kern und feiner "neutro
philer" Granulierung. Diese Form bildet den Hauptteil del' Leuko
zyten, namlich 60-70 %. In geringerer Menge finden sich 3. gelappt
kernige Zellen mit grober, oxyphiler (eosinophiler) GranulieI'Ung, sog. 
Mastzellen mit gelapptem Kern und grober basische Farbstoffe speichern
der Granulierung, endlich groBe als Myelozyten bezeichnete Zellen mit 
kompaktem Kern und wechsehlder Farbbarkeit (vgl. hierzu BURKER 
in TIGERSTEDTS Handb. d. physiol. Meth. 2, 5. Abt.). Die Namen Lympho
zyten und Myelozyten weisen auf die morphologische lmd vermutlich 
auch entvvickelungsgeschichtliche Verwandtschaft dieser Zellen mit denen 
der Lymphdrusen und del' adenoiden Gewebe bzw. des Knochenmarkes 
hin. Unter pathologischen Verhaltnissen konnen auch noch weitere 
Formen auftreten. 

Die Formanderungen an Ort und Stelle haben manche Ahnlichkeit 
mit dem Verhalten von Oltropfen in alkalischen Flussigkeiten. Wahrend 
ein solcher Tropfen in reinem Wasser keine Benetzlmgs- odeI' Mischungs
erscheinungen aufweist, uberall gleiche Oberflachenspannung und dem
gemaB Kugelform besitzt, tritt in alkalischen Flussigkeiten Seifen
bildung ein, wodurch die Oberflachenspannung vermind~~t wird. An
scheinend sind die Fettsauren nicht gleichmaBig indem Oltropfen ver
teilt, denn die Beobachtung lehrt, daB es immer Orte auf del' Oberflache 
des Tropfens gibt, die an der Reaktion starker beteiligt sind wie andere. 
Die Verschiedenheit des Verhaltens fuhrt zu Ungleichheiten del' Ober
flachenspannung mit dem Erfolge, daB die Orte mit geringerer Spannung 
von den hoher gespannten vorgetrieben werden, also zu Fortsatzen 
auswachsen. 1st dallll die Affinitat zwischen Fettsaure und Alkali ge
sattigt, so tritt wieder die hohe Spannung auf und del' Fortsatz wird 
zuruckgezogen. Die farblosen Zellen des Blutes zeigen aber nicht nur 
Anderungen del' Gestalt, sondern auch solche des Ortes. Urn dies zu er
moglichen, mussen sie an festen Wanden haften und an ihnen sich entlang 
bewegen. DaB sie dazu befahigt sind, laBt sich an jedem Blutpraparat 
und ebenso im stromenden Blut beobachten, wo die Leukoz.yten an del' 
GefaBwand zu kleben pflegen, bis sie vom Strome ein Stuck weiter 
gefuhrt werden. 1st del' feste Korper, an dem del' Leukozyt haftet, 
von geringer Ausdehnung, so kann er von dem Protoplasma del' Zelle 
ganz umschlossen werden (Phagozytose). Del' Ablosung von del' Unter
lage entspricht in diesem FaIle die spatere AusstoBung des aufgenommenen 
und chemisch veranderten (verdauten) Fremdkorpers aus dem Zelleib. 

Die Formanderungen del' Leukozyten, Amoben und anderer frei 
lebender Zellen treten zweifellos vielfach aus inneren, mit ihrem Stoff
wechsel zusammenhangenden, Grunden auf. Fur die Ortsveranderungeh 
lassen sich zuweilen auBere Grunde nachweisen in Form von Konzen
trationsunterschieden in del' umgebenden Flussigkeit. Dieselben fuhren 
bei vielen Organismen zu bestimmt gerichteten Bewegungen, indem die 
ZeIlen entweder in del' Richtung del' Konzentrationszunahme wandern 
(positive Chemotaxis) odeI' in entgegengesetzter (negative Chemotaxis). 
Solche FaIle von Chemotaxis sind von STAHL, ENGELMANN, PFEFFER 
U. a. beschrieben worden. (V gl. PFEFFER, Unters. aus d. bot. Inst. zu 
Tubingen, Leipzig 1888, 582.) Auch fUr die Leukozyten des Menschen 
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und del' Wirbeltiere ist ein derartiges Verhalten bekannt. Die Stoffe, 
durch welche in besonders hohem Grade die Anlockung del' Leukozyten be
wirkt wird, sind Ausscheidungen und Zerfallsprodukte von Bakterien und 
Zerfallsprodukte del' Gewebszellen. 1st in ein Gewebe ein Fremdkorper 
eingedrungen, hat eine Infektion stattgefunden odeI' ist eineNekrose ent
standen, so sammeln sich groBe Massen von Leukozyten an dem Orte 
und fuhren schlieBlich unter Einschmelzung des Gewebes zur Eiterbildung. 
Zu solchen Orten wandern die Leukozyten hin, indem sie die BlutgefaBe 
durch vorgebildete odeI' erst entstehende Lucken verlassen und dann im 
Gewebe ihre Wanderung fortsetzen (TH. LEBER, Die Entstehung del' 
Entziindlmg, Leipzig 1891). Mit dem Auftreten del' Leukozyten hangt eng 
zusammen die Ausscheidung eigentumlichel' Schutzstoffe, welche unten 
bei Besprechung des Blutsel'ums nochmals erwahnt werden. 

Am durftigsten sind die Kenntnisse uber die dritte Form del' Blut
elemente, die Blutplattchen odeI' Thrombozyten. Es liegt das 
einmal an ihrer geringen GroBe, ihr langster Durchmesser ist etwa 5 fl, 
ihr kleinster etwa 1 fl, VOl' allem abel' an ihrer Veranderlichkeit. In 
gerOImenem bzw. geschlagenem Blut sind sie uberhaupt nul' schwer 
nachzuweisen, sie gehen hier so gut wie vollstandig in das Fibrin ein. 
Man muB das Blut an del' Gerinnung hindern, wenn man sie zu Gesicht 
bekommen will. Ein einfaches und zweckmaBiges Verfahren ist von 
BURKER angegeben (1904, A. g. P. 102, 36). Man setzt einzelne Tropfen 
des frei aus einer kleinen Wunde ausflieBenden Blutes auf einen reinen 
Paraffinblock und bringt diesen sofort in eine feuchte Kammer. Riel' 
tritt in etwa 20 Minuten eine Scheidung del' Blutzellen ein, indem die 
Erythrozyten als die schwersten sich am Grunde sammeln, daruber 
die Leukozyten und Thrombozyten. Rebt man mit einem Deckglase 
die Kuppe des Tropfens ab, so erhalt man letztel'e in groBer Menge 
und fast ohne Beimischung von anderen Zellen. Ihre normale Spindel
odeI' Stabchenform ist abel' selbst untel' diesen Bedingungen nul' fUr 
sehr kurze Zeit, wenn iiberhaupt, zu sehen, weil die Beruhrung des Blutes 
mit del' Glaswand genugt, sie zu verandern. Riel' hilft nur die Beobachtung 
im hangenden Tropfen, wie sie von AYNAUD geubt worden ist (Ann. 
lnst. Pasteur 1911, 56). Leichter ist ihre Beobachtung beim KaltblUter, 
wo sie nicht so verganglich sind. Sokonnte von MEVES (1906, Arch. 
f. mikr. Anat. 68, 311) die Spindelform und das Vorhandensein eines 
Kernes mit aller Sicherheit nachgewiesen werden. Indessen beginnen 
auch hier nach wenigen JYIinuten die Veranderungen, die sich in einer 
strahligen Zerkluftung und Quellung des Protoplasm as, im Ausstl'ecken 
und Einziehen von Fortsatzen und Faden, in Verbeulung und Zer
spaltung des Kerns auBern. Ob diese Verandermlgen als Eigenbewegungen 
bezeichnet werden durfen, in demselben Sinne, in dem man von einer 
solchen bei den Leukozyten spricht, ist fraglich, ,veil eine Ruckkehr 
in die normale odeI' Ruheform niemals statthat, es sich vielmehr um 
eine Umformung handelt, die bis zum vollstandigen Absterben del' Zellen 
weitergeht. Eng verbunden mit diesen Vorgangen ist dann die Ge
rinnmlg des Plasmas, wie unten noch zu besprechen sein wird. Eine 
besondere Eigentumlichkeit absterbender Thrombozyten ist ihre Klebrig
keit, wodurch sie sich an allen Fremdkorpern, mit denen das Blut in 
Berilhrung kommt, festsetzen, mit Vorliebe abel' auch gegenseitig zu 
Klumpen und Rau£en sich ballen, in welcher Form sie im gerinnenden 
odeI' geronnenen Blute noch am ehesten auffindbar sind. 
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Die Zahlnng del' Blutkorper. 
Erythrozyten und Leukozyten sind in der Raumeinheit gesunden 

Blutes in so gleichmaBiger, nur innerhalb enger Grenzen schwankender 
Dichte vorhanden, daB der Nachweis einer dauernden Anderung eine 
hervorragende pathologische Bedeutung gewinnt. Voriibergehende Ande
rungen geringen Grades treten auch unter physiologischen Bedingungen 
auf. Die Zahlung der Blutkorper ist daher eine von verschiedenen Ge
sichtspunkten aus wichtige Aufgabe~ 

Z ahlung der Erythrozyten. Dieselbe muB im verdiinnten 
Blut geschehen, weil sonst die dichte Haufung der Zellen verwirrt. 
Hierzu dient die sog. Mischpipette, bestehend aus einer engen in Zehntel 
geteilten Kapillare und einer daran geblasenen Hohlkugel von dem 
hundertfachen Rauminhalt der Kapillare. Zieht man Blut in die enge 
Rohre bis zur Halfte auf und saugt Salzlosung nach, bis Rohtchen und 
Kugel mit Fliissigkeit gefiillt sind, so hat man im Rohrchen nur Salz
losung, in der Kugel dagegen eine 200fach verdiinnte Blutmischung, 
mit der nun die Zahlkammer beschickt wird. 

Letztere ist am Boden in .. Felder von 1/400 mm2 geteilt; die Hohe 
der Kammer betragt 0,1 mm. Uber jedem Felde erhebt sich sonach ein 
Fliissigkeitsprisma von 1/4000 mm3• Die Blutkorper dieses Raumteils 
senken sich auf den Boden der Kammer und konnen leicht gezahlt werden. 
Man zahlt lOO Felder aus, zieht das Mittel und erhalt durch Multipli
kation mit 4000 und dem Verdiinnungsgrad die Zahl der Erythrozyten 
im Kubikmillimeter unverdiinnten Blutes. 

Dieselbe ist, wie bereits erwahnt, beim Gesunden sehr konstant, 
d. h. sie schwankt beim Erwachsenen nur wenig um 5 Millionen flir 
das mannliche, um 4,5 Millionen fiir das weibliche Geschlecht, trotzdem 
bestandig rote Blutkorper zugrunde gehen - aus dem Hamoglobin 
entsteht der Farbstoff der Galle - trotzdem kleinere Blutverluste 
haufig, beim Weibe periodisch eintreten. Diese werden offenbar durch 
Neubildung bald wieder ausgeglichen. Physiologische Abweichungen 
sind: Die groBe Zahl (bis 7 Millionen) beim Neugeborenen, welche in
dessen nur wenige Tage anhalt und um so bedeutender zu sein scheint, 
je spater die Abnabelung erfolgt (vgl. VIERORDT, Tabellen, Jena 1906, 
S. 209); das Auftreten eines zweiten Maximums im 3.-5. Jahrzehnt; 
die iibrigens geringfiigigen Schwankungen wahrend der Verdauung und 
ihre Erhohung bei raschem Steigen des Blutdrucks (Suprarenin, O. HESS, 
1903, D. A. f. klin. Med. 79, 128) und bei Muskelarbeit mit SchweiB
ausbruch (BOOTHBY und BERRI, 1915, Am. Journ. of P. 37,378; Schwitzen 
allein wirkt nicht sicher: HALDANE und PRIESTLEY, Journ. of P. 50, 
296 und 304). Dieselben diirften wenigstens zum Teil auf Eindickung 
bzw. Verdiinnung des Blutes beruhen. 

Starkere Blutverluste, z. B. Aderlasse, fiihren zu einer Verminde
rung der Zahl der Blutkorper, weil das im K6rper zuriickbleibende Blut 
durch die zustr6mende korperchenfreie Gewebsfliissigkeit verdiinnt wird. 
Auf diesem Wege wird die verlorene Blutfliissigkeit rasch ersetzt, 
wahrend die korperlichen Elemente erst nach 2-3 Wochen wieder ihre 
normale Zahl erreichen. Die Neubildung derselben auBert sich in dem 
Auftreten kernhaltiger roterBlutk6rper und in Veranderungen im 
Knochenmark (vgl. KREHL, Pathol. Physiologie, Leipzig 1918, 457). 
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Eine me~kwiirdige auf den verminderten Sauersto££druck zu be
ziehende Zunahme der Erythrozyten tritt ein beim Verweilen in hoch
gelegenen Orten. Je hoher iiber dem Meeresniveau, desto groBer die 
Zahl der Blutkorper, die in sehr hohen Lagen auf 8 Millionen und dariiber 
steigen kann. Halt man Tiere einige Wochen unter vermindertem Luft
druck, so tritt ebenfalls Vermehrung der Erythrozyten und des Hamo
globins in der Raumeinheit des Blutes ein; zugleicb. steigt der gesamte 
Hamoglobingehalt des Tieres und die Blutmenge (JAQUET, 1902, A. e. 
P. 45, 1). Vgl. hierzu BURKER, 1913, in TIGERSTEDTsHandb. d. physiol. 
Meth. 2, Abt. 5. S. 149. 

Zur Zahlung der Leukozyten, welche in weit geringerer Zahl 
im Blute vorhanden sind, wahlt man eine hochstens 20fache Verdiinnung 
und eine Zusatzfliissigkeit, welche die Erythrozyten unsichtbar macht, 
die Kerne der Leukozyten dagegen deutlich hervorhebt, wie Essig
saure Ys %. So groBe Konstanz wie bei den Erythrozyten ist hier nicht 
zu erwarten, da diese Zellen unter Umstanden aus dem Blute in die 
Gewebe austreten und infolge ihrer Neigung an den GefaBwanden zu 
haften, nicht so gleichmaBig im Blute verteilt sein konnen. 1m niichternen 
Zustande sind 5000-6000 Leukozytenim mm3 Blut als normaler Wert 
zu betrachten (ARNETH, Diagnose und Thf)rapie der Anamien, Wiirz
burg 1907, S. 17). Tritt eine Vermehrung ihrer Zahl ein, so spricht man 
von Leukozytose und unterscheidet eine physiologische, voriibergehende 
und in engen Grenzen bleibende von der pathologischen. Physiologisch 
ist die Vermehrung der Leukozyten infolge der Verdauung und der 
Schwangerschaft sowie bei Badern und starken Muskelanstrengungen. 
AIle Beschleunigungen des Kreislaufs diirften vermehrend wirken, da 
durch sie die AblOsung der Leukozyten von den Wanden der Gefa13e 
begiinstigt "\vird. Vermehrung der Leukozytenscheint bei der Abwehr 
von Infektionen eine wichtige Rolle zu spielen (vgl. KREHL, Path. Physiol. 
Leipzig 1918,488). Sie tritt bei man chen Krankheiten, wie z. B. der Pneu
monie, so regelma13ig auf, daB sie zum Bilde der Krankheit gehort. Bei 
anderen Infektionen, wie Typhus und Tuberkulose, fehlt sie oder macht 
sogar einer Verminderung (Hypoleukozytose, Leukopenie) Platz. Zu
weilen we!den enorme Vermehrungen der Leukozyten unter gleich
zeitigem Uberwiegen der Lymphozyten beobachtet und man spricht 
sodann von Leukamie. Vermehrungen bis 3 ja 5.105 im mm3 sind 
beobachtet. 

Die Thrombozyten lassen sich nach dem vorstehend ange
deuteten Verfahren ihrer Verganglichkeit und Klebrigkeit wegen nicht 
zahlen. Sie wiirden den Wanden der Mischpipette anhaften und nicht 
in die Zahlkammer gelangen. Man muB daher einen Umweg einschlagen, 
in der Weise, daB man das aus der Wunde tropfende Blut unmittelbar 
in eine Hartungsfliissigkeit (meist Formalin) fallen laBt, in einer Probe 

derselben das Verhaltnis ~~ythr~ZYytten bestimmt und die nachtraglich 
rom oz en 

ermittelte Erythrozytenzahl durch dieses Verhaltnis dividiert. 

Die besten, weil hochsten Zahlen werden von BRODEE und RUSSEL 
(1897, Journ. of Physiol. 21, 390), KEMP, CALHOUN und HARRIS (1906, 
Journ. of the Am. med. Ass. 46, 1022,1091) lmd AYNAUD (1910, C. R. Soc. 
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de BioI. 68, 1062) mitgeteilt mit 600000-860000 in mm3 • Uberphysio
logisehe und pathologisehe Sehwankungen ist noeh wenig bekannt (vgI. 
AYNAUD a. a. 0.). 

Die chemische Zusammensetzung der Blutkorper. 

1. Der Blutfarbstoff. 

Auf S. 18 ist erwahnt, daB die Erythrozyten bei starkerer Quellung 
eine dauernde Veranderung erfahren, darin bestehend, daB sie ihren 
Farbstoff verlieren, der in der Blut£liissigkeit in Lasung geht. Das Blut 

Abb. 6. Oxyhamoglobinkristalle a,U B menschlichem Elute. 

wird laekfarben, d. h. es ist im durchfallenden Licht hellrot, im auf
fallenden Licht dunkei. ZUllachst entsteht der Anschein, als ob aIle 
Zellen verschwunden waren. LiiBt man aber die lackfarbene Lasung 
langere Zeit in der Kalte stehen, s o sammelt sich allmahlich auf dem 
Grunde eine kleine Menge eine" grauratlichen Niederschlags, welcher 
neben den Leukozyten. den farbstofffreien Rest der Karperchen, das 
sag. Stroma enthalt. Der in Lasung gegangene Farbstoff heiBt Blut
farbstoff oder Hamoglo bin bzw. in der bei diesem Versuche vor
liegenden Form Oxy hamoglobin, weil das Blut wahrend des Schlagens 
reichlieh Gelegenheit gehabt hat, mit dem Sauerstoff der Luft in Be
riihrung zu kommen und sich mit ihm zu sattigen. Als chemische Sym
bole fUr diese Verbindungen sind die Bezeichnungen Hb und Hb - O2 

in Gebrauch. 
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Die geringe Masse des Stromas lehrt, daB ein sehr groBer Teil 
der Erythrozyten aus Farbstoff besteht. Nach den Analysen ABDER
HALDENS (1898, Z. phI. C. 25, 108) bildet er ein Drittel des Gewichts 
der frischen Zellen. Nimmt man an, daB ihr Wasser ausschlieBlich zur 
Losung des Farbstoffs dient, so miiBte derselbe in einer Konzentration 
von iiber 50 % in den Zellen enthalten sein. So starke Losungen lassen 
sich nicht herstellen. Man muB also annehmen, daB der Farbstoff in 
irgend einer VVeise an das Stroma oder Geriist der Zelle verankert ist. 
Sein Austritt in das Serum setzt dann die Lockerung und Losung 
dieser Bindung voraus und kann nicht aufgefaBt werden als Entleerung 
einer mit Farbstofflosung gefUllten, durch Quellung geplatzten Blase. 

Statt durch Verdiinnen mit Wasser kann man die Schadigung der 
Blutkorperchen und die Losung des Far.bstoffes auch dadurch bewirken, 
daB man zu dem Blute kleine Mengen Ather oder Chloroform hinzufUgt. 
Gefrieren und Wiederauftauen des Blutes fUhrt ebenfalls zum Ziele 
(RoLLETT, 1862, Ber. Akad. Wien. 46, 65). 

Je konzentrierter die Losung des Farbstoffes ist, desto leichter 
scheidet er sich in kristallinischer Form ab, namentlich in der. Kalte. 
Abb. 6 zeigt solche Kristalle vom Menschen. Es sind Tafeln und Prismen, 
die dem rhombischen System angehoren. Die Kristalle sind blutrot, 
durchsichtig, seidenglanzend und nicht selten von makroskopischer 
GroBe, namentlich beim Pferde. Die Neigung zu kristallisieren ist bei 
verschiedenen Tierarten sehr verschieden groB. Leicht kristallisieren die 
Blutfarbstoffe des Meerschweinchens, des EichhornchBns, der Ratte, 
der Maus, des Pferdes, wahrend die des Menschen, des Hundes, Rindes 
und Schweines schwerer, der des Kaninchens sehr schwer zur Kristalli
sation zu bringen sind. 

Die Kristallisation des Oxyhamoglobins ermoglicht den Farbstoff 
von den anderen Blutbestandteilen zu trennen, durch Umkristallisieren 
zu reinigeh und Losungen von bekanntem Gehalt herzustellen. Dies' 
ist namentlich fUr die Lehre von der Atmung wichtig geworden. 

Die Elementaranalyse des kristallisierten Hamoglobins verschie
dener Saugetiere hat folgende Werte ergeben (ABDERHALDEN. Lehrb. 
d. physiol. Chem. 3. Aufl. 699): 

C. 
H. 
N 
S . 
O. 
Fe 

54,1-54,7 
7,0- 7,4 

16,1-17,4 
0,4- 0,7 

20,1-20,4 
0,3- 0,5 

Die Zusammensetzung entspricht im wesentlichen der eines EiweiB
korpers, doch macht· die etwas niedrige Zahl fUr den Sauerstoff, der 
Eisengehalt und die Farbe es wahrscheinlich, daB mit dem EiweiB eine 
sauersto££arme und eisenhaltige "cluomophore" Gruppe verbunden ist. 
DaB diese Erwartung zutre££end ist, laBt sich zeigen, indem man eine 
Losung von Hamoglobin mit kiinstlichem Magensaft verdaut. Dieselbe 
scheidet hierbei einen dunkelbraunen lockeren Niederschlag ab, wahrend 
die Fliissigkeit nahezu farblos wird. Durch die Verdauung ist die als 
Globin bezeichnete EiweiBkomponente abgetrennt und umgewandelt 
worden; der unlosliche gefarbte Rest, die chromophore Gruppe, ist aus
gefallen; er fUhrt den Namen Hamatin. Da dasselbe nicht kristalli-
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siert, gehen die Untersuchungen iiber seine Konstitution nicht von dieser 
Verbindung aus, sondern von einem Substitutionsprodukt derselben, 
dem Hamin C32H3204N4FeCI, das man gewinnt, indem man Hamatin 
oder auch Blutfarbstoff mit Salzsaure erwarmt. Da das Hamin auBer
ordentlich leicht schon in kleinsten Mengen zur Kristallisation zu bringen 
ist, bildet die Darste11ung dieser Kristalle eine wichtige Priifung auf 
das Vorhandensein von Blutfarbstoff. Man verfahrt so, daB man von 
dem Material, von dem man vermutet, daB es mit Blut verunreinigt ist, 
eine kleine Menge in trockenem Zustande auf einen Objekttrager bringt 
und nach Zusatz von Kochsalz und Eisessig vorsichtig erwarmt. Die 
Probe ist unter dem Namen der TEICHMANNschen Haminprobe be
kannt. Die mikroskopisch kleinen Krista11e, rhombische Prismen und 
Tafeln, sind an ihrer Form und der braunen Farbung sowie ihrer Un
loslichkeit in Wasser leicht zu erkennen (vgL Abb. 7). Die Konstitution 
des Hamins ist in neuerer Zeit von W. KUSTER, PILOTY, HANS FISCHER, 

\, 

Abb. 7. Aus Eisessig kristallisiertes 
Hamin (TEICHMANN sche Kristalle). 
Vergr.75. Nach NENCKI U.ZALESKI, 

Z. f. phI. C. 30. 1900, 423. 

WILLSTATTER eingehend untersucht 
worden, wobei sich ein aus vier Pyrrol
kernen symmetrisch gefiigtes Struktur
skelett mit dem Eisenatom in zentraler 
Ste11ung hat nachweisen oder doch sehr 
wahrscheinlich machen lassen, ebenso, 
was biologisch von hohem Interesse, 
seine nahe Verwandtschaft mit ge
wissen Bausteinen des Chlorophy11s (H. 
FISCHER, 1916, Ergebn. d. PhysioL 15, 
185; ABDERHALDEN, PhysioL Chemie, 
3. Auf I. 716). 

Bekanntlich kommt der Blutfarb
stoff regelmaJ3ig in zwei verschiedenen 
Schattierungen oder Modifikationen 
vor, der he11en arteriellen und der 
dunkleren venasen. Die letztere kann 
man auch im lackfarbenen Blute jeder
zeit erzeugen, indem man der Lasung 
einen reduzierenden Stoff wie hydro

schwefligsaures Natrium oder Ammoniumsulfhydrat in kleinen Mengen 
zusetzt. Auf diese Weise ist die Umwandlung eine noch voll
standigere, als im vena sen Blute, wo neben reduzierten Anteilen 
des Farbstoffs immer noch unreduzierte, also arterie11e, vorhanden sind. 
Der reduzierte Fltrbstoff fiihrt den Namen reduziertes Hamoglobin 
oder kurzweg Hamoglo bin, im Gegensatz zum Oxyhamoglobin des 
arteriellen Blutes. Die Reduktion mit Ammoniumsulfhydrat verlauft 
so langsam, daB sie selbst bei UberschuB des Reduktionsmittels durch 
Schiitteln der Lasung mit Luft immer wieder riickgangig gemacht werden 
kann, worauf dann die Reduktion von neuem einsetzt. So laBt sich also 
im Glase der gleiche V organg nachahmen, der sich innerhalb des Kreis
laufes vollzieht. 

Das Hamoglobin kann eben so wie das Oxyhamoglobin in Kristall
form erhalten werden. Die Elementaranalyse zeigt keinen Unterschied 
zwischen den beiden Praparaten; die Menge des durch die Reduktion 
entzogenen Sauerstoffes ist zu gering, um durch die Analyse nachweis
bar zu sein. Wahrend nach der Elementaranalyse 1 g Hamoglobin 
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200-210 mg Sauerstoff als unveranderlichen, nicht reduzierbaren Be
standteil des Molekiils enthalt, ist die Menge des reduzier"haren, also 
locker gebundenen Sauerstoffes, wie unten in Abschnitt 4 noch naher 
auszufiihren sein wird, nul' 2 mg. Obwohl nul' 1/100 del' fest gebundenen 
ist diese Sauerstoffmepge doch von groBter physiologischer Wichtigkeit. 

Das Hamoglobin wird wie das Oxyhamoglobin durch Verdauen, 
Erhitzen, unter del' Einwirkung von Sauren odeI' Laugen in die EiweiB
komponente, das Globin und in die farbige Komponente zerlegt. Letztere 
unterscheidet sich abel' von dem Hamatin darin, daB sie keinen reduzier
baren Sauerstoff enthalt, verhalt sichalso zum Hamatin genau so, wie 
das Hamoglobin zum Oxyhamoglobin. Sie fiihrt den Namen Hamo
chromogen. 

Unter Umstanden findet sich im Blute noch eine weitere Modi
fikation des Blutfarbstoffs, das Methamoglo bin. So z. B. wenn 

II 
O,Y 
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Abb. 8. Sehematisehe Dal'stellung 
del' Vel'dunklung des Spektrums 
dureh eine Oxyhamoglobinlosung 
von 1 em Sehichtdicke und steigen
dem Prozentgehalt. Naeh ROLLET, 
HER~1ANNS Handb. d. Physiol. IV, 

Leipzig 1880, S. 48. 

Abb. 9. Sehemaiisehe Darstel
lung del' Verdunklung des Spek
tl'ums durch eine Hamoglobin
lOsung von 1 em Sehiehtdieke und 
steigendem Prozentgehalt. N aeh 
ROLLET, HER~NNs Handb. d. 

Physiol. Ed. 4. S. 57 (1880). 

Erythrozyten in groBeren Mengen eingeschmolzen werden, wie bei Auf
saugung von Blutergiissen und bei zahlreichen Vergiftungen. Die gleiche 
Veranderung vollzieht sich im Glase, wenn Kaliumpermanganat, Ferri
zyankalium, Chlorate, Nitrite u. a. Stoffe mit dem Blute zusammen
gebracht werden. Hierbei wird ebenfalls dem Oxy-Hb del' locker ge
btilldene Sauerstoff entzogen, wahrend wahrscheinlich zwei Hydroxyl
gruppen an dessen Stelle treten (v. ZEYNEK, A. f. P. 1899, 487). Durch 

·Zusatz von reduzierenden Stoffen wird eine MethamoglobinlOsilllg in 
eine Hamoglobinlosung iibergefiihrt. Methamoglobinlosungen haben eine 
braune Farbe und werden auf Zusatz von Alkalien schon rot. 

In gleicher Weise und in gleicher Menge wie del' Sauerstoff werden 
von dem Hb auch CO und NO locker gebunden. Die Verbindung mit 
Kohlenoxyd (CO -Hb) ist von besonderer klinischer Wichtigkeit, weil 
dieses Gas als ein Produkt unvollstandiger Verbrennung und als ein 
Bestandteil des Leuchtgases gar nicht selten in del' Luft bewohnter 
Raume angetroffen wird und schon in kleinen Mengen zu Vergiftungs-
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erscheinungen, ja selbst zum Tode fiihren kann. Die Affinitat des Hb 
zum Kohlenoxyd ist namlich groBer als die zum Sauerstoff, so daB wenn 
beide konkurrieren, das Kohlenoxyd den Sauerstoff verdrangen und damit 
den Atmungsvorgang unmoglich machen kann. Weiteres hieriiber im 
Abschnitt iiber die Atmmlg. Die Farbe des CO -Hb ist hellrot, sehr 
ahnlich einer Karminlosung. . 

Es ist schwer, ja unmoglich, die verschiedenen Arten von Blut
farbstoff mit dem bloBen Auge auseinander zu haIten, um so mehr als 
natiirlich auch die Konzentration der Losung bzw. die Dicke der Schicht 
von EinfluB auf den Farbenton ist. Eine sichere Unterscheidung erlaubt 
die spektroskopische Untersuchung, da jeder der genannten Farbstoffe 
von dem durchfallenden weiBen Lichte andere Wellenlangen in aus
wahlender Weise schwacht, bei geniigender Konzentration oder Schicht
dicke ausloscht. Am Orte dieser WellenHingen erscheinen dann im 
farbigen Band des Spektrums die sog. Absorptionsstreifen. 

Bringt man eine Losung arteriellen Blutes oder eine Oxyhamo
globinlosung vor den SpaIt des Apparates, so erscheinen neben einer 
mehr oder weniger starken Verdunkelung des kurzwelligen . Teils des 
Spektrums zwei Absorptionsbander im Gelb und Griin, deren Breite 
und Dunkelheit mit del' Dicke und Konzentration del' absorbierenden 
Schicht wachst (vgl. Abb. 8). 

Eine Losung des reduzierten Blutfarbstoffes zeigt statt der zwei 
Absorptionsbander nur ein einziges, breites, im Gelbgriin gelegenes, das 
bei gleicher Konzentration del' Losung und gleicher Schichtdicke blasser 
ist als die beiden Bander des Hb - O2 , . AuBerdem ist del' kurzwellige 
Teil des Spektrums nicht so stark verdunkelt, insbesondere geht mehr 
Blau durch die Losmlg hindurch (vgl. hierzu Abb. 9). 

Das gleiche Verhalten zeigen die Blutfarbstoffe im kreisenden 
Blute. Richtet man den Spalt des Spektroskops gegen die Beriihrungs
linie zweier eng aneinander geschmiegter, von riickwarts stark be
leuchteter Finger, so kann man un schwer die beiden Absorptionsbander 
des Hb - O2 , nach langerer Umschniirung del' Finger den einfachen 
Streifen des Hb im Gelbgriin erkennen (VIERORDT, 1875, Zeitschr. f. 
BioI. 11, 188). 

1 a. Die Bestimmung der Hamogiobinmellge in der Raumeinheit 
des Blutes. 

Die starke Farbekraft des Blutes bzw. seine absorbierende Wirktmg 
in bestimmten Spektralregionen ist inethodisch ausgeniitzt worden, 
VOl' allem zur Bestimmung del' Hamoglobinmenge in del' Raum
einheit Blut. 

Die von VIERORDT und HUFNER ausgebildete spektrophotometrische 
Methode geht aus von dem Absorptionsverhaltnis, das jedem Farbstoff 
fiir eine bestimmte Spektralregion zukommt und eine Konstante des
selben darstellt. Aufgabe der Messung ist die Ermittelung des Ex
tinktionskoeffizienten del' Losung, d. h. des reziproken Wertes del' 
Schichtdicke, die das durchfallende Licht auf 1/10 del' urspriinglichen, 
1ntensitat schwacht. 1st dieser bestimmt, so ergibt sich die Konzen
tration durch Multiplikation mit dem Absorptionsverhaltnis (vgl. BURRER 
in TIGERSTEDTS Handb. d. physiolog. Methodik. 2. 1. Abt. S. 281). 
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Fiir praktische Zwecke begniigt man sich mit einem Farbenvergleich 
zwischen zwei Losungen, von denen die eine entweder eine Hb-Losung 
von bekanntem Gehalt, oder hundertfach verdiinntes normales Blut ist. 

Da normales Blut nicht immer zur Hand ist und selbst erst del' 
Priifung bediirftig ware, Blutlosungen auch nicht langere Zeit haltbar 
sind, hat man sich bemiiht als unveranderlichen Vergleichsgegenstand 
Losungen anderer Farbstoffe von bekanntem Gehalt oder gefarbte 
Glaser herzustellen, mit denen das zu priifende Blut abzugleichen ist. 
Am meisten verwendet wird das von GOWERS eingeHihrte Verfahren, 
das darin besteht, daB eine Losung von Pikrokarmin in Glyzerin, die 
bei der gewahlten Schichtdicke einer hundertfach verdiinnten Probe 
"normalen" Billtes gleich erscheint, mit dem zu priifenden Blute ver
glichen wird, d. h. letzteres wird so lange verdiinnt bis sein Farbenton 
mit der Pikrokarminlosung iibereinstimmt. Bedarf es dazu einer hundert
fachen Verdiinnung, so gilt das Blut als normal in bezug auf seinen 
Gehalt an Farbstoff. Allgemein wird der Hamoglobingehalt angegeben 
durch den zur Herstellung der Farbengleichheit erforderlichen Ver
diinnungsgrad:. 

Da die Ubereinstimmung des Farbentons zwischen Pikrokarmin
losung und Blut doch keine ganz be£riedigende ist, hat SAHLI sie durch 
eine Hamatinlosung aus hundertfach mit Salzsaure verdiinntem Blute 
ersetzt. Die Verdiinnung des z~ priifenden Blutes muB dann ebenfalls 
mit Salzsaure geschehen. Die Ubereinstimmung im Farbenton ist hier 
natiirlich eine vollkommene, die Vergleichslosung ist aber eben so wie 
die des Pikrokarmins nicht vollig lichtbestandig. 

Das Hauptergebnis der zahlreichen Beobachtungen ist die groBe 
Konstanz des Hb-Gehaltes beim Gesunden bzw. die Fahigkeit des Or
ganismus Storungen auszugleichen. Beim mannlichen Geschlecht ist 
die Hb-Menge in 100 g Blut im Mittel 14 g, beim weiblichen 13 g. Die
selbe ist von dem Alter in der Weise abhangig, daB zwischen dem 21. 
und 45. Jahr ein Maximum von 15 g besteht, das nur von dem Hb
Gehalt des Neugeborenen iibertroffen wird, der bis zu 21 g emporgeht. 
1m Hunger nimmt der Hb-Gehalt im Verhaltnis zu den iibrigen festen 
Bestandteilen des Blutes zu, d. h. dasselbe wird weniger rasch au£gezehrt 
wie diese. Bei chronischer Dyspnoe sowie unter del' \Virktmg des Hohen
klimas nimmt del' Hb-Gehalt und auch die Gesamtmenge des Hb im 
Korper zu, bei Aderlassen abo 

Die erwahnten Verschiebungen vollziehen sich nicht parallel mit den 
gleichsinnigen Veranderungen del' Zahl odeI' des Volums del' Blutkorper, 
was besagt, daB die Gevvichtseinheit Erythrozytennicht immer dieselbe 
Menge des Farbstoffs enthalt, wie dies bei del' einigermaBen verander
lichen GroBe del' Blutkorper (Quellung, Schrumpfung) nicht anders zu er·· 
warten ist. Noch groBer sind die Abweichungen von del' Norm in krank
ha£ten Zustanden. Die Bestimmung des Hb-Gehaltes besitzt demnach 
eine von del' Blutkorperzahlung unabhangige selbstandige Bedeutung. 

1 b. Die Blutmenge des Kiirpers. 

Ein anderes auf del' Farbekraft des Blutes fuBendes Versuchs
verfahren setzt sich die Bestimmlmg del' Blutmenge des Korpers zum 
Ziele. Verblutet man ein Tier, so gewinnt man vielleicht die HaUte des 
vorhandenen Blutes. Man muB also das GefaBsystem ausspiilen, was 
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man friiher mit Wasser getan hat, jetzt mit indifferenten Salzlosungen. 
Aber auch dann bleiben noch Blutreste im Korper zuriick, weshalb 
HEIDENHAIN (1857, Arch. f. physiol. Heilk. N. F. 1. 507) zur Zerkleinerung 
und Auslaugung des Tierkorpers geschritten ist. Die gesamten auf diese 
Weise gewonnenen Fliissigkeitsmengen werden schlieBlich in bezug auf 
ihre Farbekraft verglichen mit einer kleinen, dem Tiere vorher ent
zogenen Blutprobe. 

In entsprechender Weise fand BISCHOFF an zwei menschlichen 
Leichen die Blutmenge zu 1/14-1/13 des Korpergewichts (Zeitschr. f. w. 
Zool. 1856, 7, 331 und 1857, 9, 65), ED. WEBER und LEHMANN so gar l/s 
(Physiol. Chern. Leipzig 1853. 2. 234). 

Verschiedene Wege wurden eingeschlagen, urn die Bestimmung 
am Lebenden durch£iihren zu konnen. Man spritzte eine abgemessene 
Menge einer indifferenten Salzlosung in die Vene und verglich zwei Blut
proben, von denen die eine vor, die andere nach der Einspritzung ent
nommen war, in bezug auf das Volum der Blutkorper oder auf die 
Konzentration der EiweiBkorper des Serums (siehe Seite 33). Auf diese 
Weise haben KOTTMANN (1906, A. e. P. 54. 356) und DE CRINIS (1917, 
Z. phI. C. 99. 131) an ~?-hlreichen gesunden erwachsenen Personen die 
Werte 6,0-8,7 % mit Uberwiegen der groBeren Zahlen erhalten. Be
riicksichtigt man, daB die an der Leiche vorgenommenen Bestimmungen 
vielleicht etwas zu niedere Werte (Zuriickbleiben von Blut in den Ge
weben), die am Lebenden wohl etwas zu groBe ergeb~n diirften (Aus
tritt eines Teils der Salzlosung in die Gewebe), so ist die Ubereinstimmung 
eine befriedigende und demgemaB wird der Wert von 1 jJ ~ des Korper
gewichts = 7,7 %, £iir den erwachsenen Menschen allgemein als zu
treffend betrachtet. Einem Korpergewicht von 65 kg wiirde also eine 
Blutmenge von 5 1 entsprechen. 

Ein anderes von GREHANT und QUINQUAUD angegebenes, von 
HALDANE und SMITH verbessertes Verfahren (1900, Journ. of Physiol. 
25. 331) hat sehr viel kleinere Werte ergeben, rund 1/20 des Korper
ge,vichts, scheint abel' in den Ergebnissen sehr schwankend und auBer
dem mit einem systematischen Fehler behaftet zu sein. 

Ein nul' am Tier anwendbares Verfahren ist in neuerer Zeit in 
ausgedehntem MaBe von DREYER und dessen Mitarbeitern beniitzt 
worden (1910, Phil. Trans. R. S. Series B. Vol. 201. 133 und 1913, Sk. 
Arch. 28. 299). Hierbei wird nach Entnahme einer kleinen Blutprobe 
dem Tiere 1/5_1/4 seiner Blutmenge entzogen und dieses Volum auf 
Grund des Hb-Gehaltes der Blutprobe korrigiert. Nun ,vird aIle 12-24 
Stunden der Hb-Gehalt des im Korper zuriickgebliebenen Elutes be
stimmt, der sich nach etwa 48 Stunden auf einen konstanten, gegen 
friiher verminderten Wert einstellt. Unter der Annahme. daB nun das 
urspriingliche Blutvolum durch Zustrom von Wasser aus'den Geweben 
wieder erganzt, Hamoglobin aber noch nicht neu gebildet ist, laBt sich 
das urspriingliche Volum berechnen. 

Das Verfahren gibt unter sich, wie mit den Ergebnissen anderer 
Untersucher meist gut iibereinstimmende Werte, aus denen geschlossen 
wird, daB die Blutmenge nicht dem Korpergewicht, sondern der Ober
flache proportional ist. Sie berechnet sich aus der Formel Blutmenge = 
Korpergewichtn .. 

k ; wo der Exponent n ungefahr 0,7 und k eine £iir jede 

Tierspezies zu bestimmende Konstante ist. 
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2. Stromata, J~eukozyten und Thrombozyten. 

Die nach Austritt des Farbstoffs verbleibenden Reste der Erythro
zyten, die sog. Stromata, bestehen, wie das Protoplasma der Leuko
zyten und Thrombozyten, in der Hauptsache aus EiweiB oder genauer 
aus EiweiBverbindungen, iiber die noch sehr wenig bekannt ist. Soweit 
Kerne vorhanden sind, finden sich stets Nukleoproteide; aus dem Stroma 
der kernlosen Erythrozyten ist dafiir sog. Nukleoalbumin, ein Phosphor 
(Phosphorsaure) enthaltender EiweiBkarper gewonnen worden (W OOL
DRIDGE, A. f. P. 1881, 387). Geringer ist die Menge der fettartigen Stoffe 
oder Lipoide, unter denen das Lezithin den Hauptteil ausmacht (ABDER
HALDEN, 1895, Z. phL C. 25. 67; PASCUCCI, 1905, Beitr. z. chern. P. u. P. 
6. 543); noch geringer die des Traubenzuckers (MASING, 1913, A. g. P. 
149. 227) und der anderen aus dem Plasma eindiffundierender Stoffe. 
Endlich enthalten die Erythrozyten iiber 1 % Aschenbestandteile, 
darunter besonders Kalium, Chlor und Phosphorsaure (GURBER, Habili
tationsschrift, Wii.rzburg 1904). 

Die chemische Zusammensetzung der Blutflitssigkeit. 
Das Serum, wie es nach vollstandiger Gerinnung des Blutes von 

der sich zusammenziehenden GaUerte ausgepreBt wird, ist wasserklar 
und etwas gelblich gefarbt. Serum aus geschlagenem Blute ist stets 
durch Blutfarbstoff mehr oder weniger ratlich. Gegen Lackmus reagiert 
es, namentlich wenn lange an der Luft gestanden, deutlich alkalisch, 
Phenolphthaleinpapier bleibt dagegen farblos, was auf den COt-Gehalt 
des Serums zu beziehen ist. Die mit der Gaskettenmethode gemessene 
Wasserstoffzahl schwankt zvvischen 3,5. 10-8 (fUr arterielles) und 
4,9.10 -8 (fiir venases Blut), nahert sich also hier dem neutralen Zustand, 
ohne ihn ganz zu erreichen (MICHAELIS, Die Wasserstoffionenkonzen
tration usw. Berlin 1914). Spezifisches Gewicht im Mittel 1,028. Beim 
Schiitteln stark schaumend, beim Eintrcickrien klebrig, gesteht es beim 
Eindampfen auf dem Wasserbade wie HiihnereiweiB zu einer Gallerte 
und trocknet schlieBlich zu einer spraden, gummiartigen Masse ein, 
die rund 10 % seines Gewichtes ausmacht. Auf dem Platinblech erhitzt, 
verkohlt der Trockenriickstand unter AusstoBung von Dampfen, die 
nach verbranntem Horn und Ammoniak riechen und rotes Lackmuspapier 
blauen. Nach vollstandiger Verbrennung verbleibt eine nicht unbetracht
liche Aschenmenge von etwa 1 %. Aus diesen Erfahrungen folgt, daB 
das Serum eine eiweiBreiche, salzhaltige Lasung darstellt. 

Das im Serum vorhandene EiweiB ist nicht einheitlich. Dies zeigt 
sich schon bei langsamem Erwarmen des verdiinnten Serums darin, 
daB die bei etwa 70 0 beginnende Triibung bis 85 0 wiederholte Verstarkung 
erfahrt (vgL HALLIBURTON 1884, J. of P. 5. 152 und 1886, 7. 319). Zweck
maBiger ist die fraktionierte Ausfallung durch Salze, insbesondere durch 
eine kaltgesattigte Lasung von Ammoniumsulfat. Das EiweiB wird 
dabei nicht denaturiert, der Niederschlag geht bei Verdiinnung wieder 
in Lasung. Auf diesem Wege lassen sich mit Sicherheit zwei Fraktionen 
trennen, von denen die erste bei etwa 7.1- Yz, die zweite bei 2/3_9/10-
Sattigung des Serums mit dem Salze ausfallen. Die erste umfaBt die 
Globuline des Serums, die zweite die Albumine. 
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Serumglobuline und Serumalbumine zeigen die allgemeinen Fallungs
und Farbungsreaktionen del' EiweiBkorper und besitzen die denselben 
eigentiimliche elementare Zusammensetzung. Sie sind phosphorfrei und 
schwefelhaltig. Die Globuline sind in Wasser und verdiinnten Sauren 
unloslich. Sie losen sich in verdiinnten Alkalien und verdiinnten Neutral
salzlosungen, Sie zeigen das Verhalten schwacher Sauren. Die Albumine 
sind neutrale EiweiBkorper. Sie losen sich in salzfreiem Wasser und 
sind auch in verdiinnten Sauren und Alkalien loslich. In bezug auf 
ihren Aufbau aus Aminosauren ist hervorzuheben, daB die Albumine 
kein Glykokoll enthalten (ABDERHALDEN 1903, Z. phI. C. 37, 495) und 
schwefel-(zystin)reicher sind als die Globuline (K. MORNER 1902, Ebenda 
34. 207). 

Ein Teil del' Albuminfraktion des Serums liWt sich besonders im 
Pferdeserum meist leicht kristallinisch zur Abscheidung bringen. Zu 

dem Ende entfernt man zunachst die 
Globuline durch halbe Sattigung mit 
Ammoniumsulfat und versetzt das 
klareFiltrat weiter mit dergesattigten 
Salzlosung odeI' noch besser mit ver
diinnter Schwefelsaure, bis die dabei 
auftretende Triibung nicht mehr ver
schwindet. Del' Niederschlag setzt 
sich in Form nadel- odeI' biischelfor
miger Kristalle abo Umkristallisiert 
konnen sie bis 1 mm lang werden und 
wie Bergkristalle die Form von sechs
seitigen Prismen mit aufgesetzter 
Pyramide zeigen (Abb. 10) (GURBER, 
Wiirzb. Sitzungsber. 1894, MICHEL, 
1895, Wiirzb. Verh. N. F. 29, 

Abb. 10. GliBBERS kristallisiertes INAGAKI, 1906, ebenda 38). 
Serumalbumin vom Pferde. SerumglobuIine und Serum-

albumine haben sich in dem Blut
serum und dem Blutplasma aller bisher darauf untersuchten Wirbeltiere 
vorgefunden, abel' in sehr verschiedener absoluter wie relativer Menge. 
Nach HALLIBURTON (1878, J. of P. 7. 321) enthalten die Sera die in 
nachstehender Tabelle zusammengestellten prozentischen Mengen von 
EiweiB, Serumglobulin und Serumalbumin. 

EiweiLI Serum- Serum-
globulin albumin 

Mensch 7,62 3,10 4,52 
Pferd 7;25 4,56 2,69 
Rind 7,50 4,17 3,33 
Kaninchen 6,22 1,79 4,43 
Taube 5,01 1,32 3,69 
Huhn. 4,14 2,90 1,24 
Schlange 5,32 4,95 0,37 
Frosch . 2,54 2,18 0;36 
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Die von mmgen Beobachtern angegebene VergroBerung des sog. 

E · '13 t' t Serumglobulin. H . t d . 1 
lweI quo len en Serumalbumin 1m unger IS von an eren mc It 

bestatigt worden (HALLIBURTON, Textb. of Phys. 1898. 1. 162). Dagegen 
hat del' AderlaB nicht nur eine Verringerung del' gesamten EiweiB
menge zur Folge, sondern auch eine Verkleinerung des EiweiBquotienten 
(INAGAKI, 1907, Z. f. B. 49. 171). 

Die als Serumglobulin und Serumalbumin bezeichneten EiweiB
faUungen sind jedenfaUs Gemenge einander nahestehender Stoffe. Mit 
dem Serumglobulin £aUt ein phosphorhaltiges Proteid (LIEBERMEISTER 
1906, B. Z. chern. P. 8. 439) aus und die eigentliche Globulinfraktion 
laBt sich in mindestens zwei Teile trennen (vgl. OPPENHEIl\IER, Handb. 
d. Biochem. 1908. 2. II. 73). Die Aufteilung del' Albuminfraktion ist 
noch unsicher. Mit del' Globulinfraktion fallen auch jene Stoffe aus, 
die unter dem Namen del' Antikorper zusammengefaBt werden konnen 
und die Aufhebung von Giftwirkungen, Hemmung von Enzymwirkungen, 
die Schadigung odeI' Abtotung blutfremder ZeUen in verschiedener Weise 
bewirken. Sie sind teils von vornherein im Blute enthalten als ange
borener Bestandteil desselben oder erst durch die Reaktion des Organis
mus auf die krankmachenden Einfliisse entstanden. Eine Isolierung 
und ReindarsteUung diesel' Stoffe ist bisher nicht gelungen, sie sind nul' 
auf sog. biologischem Wege nachweisbar (vgl. den Abschnitt: Spezifische 
Bindung und Antikorper im Handb. d. Biochem. 2. I.).Es ist durchaus 
fraglich, ob es sich bei diesen Korpern urn EiweiBstoffe handelt odeI' 
urn irgendwie beschaffene Kolloide, die leicht ausflockbar sind, sich an 
beliebige Niederschlage anheften bzw. adsorbiert werden. 

In neue reI' Zeit hat die Bestimmung des gesamten EiweiBgehaltes 
des Serums auf refraktrometrischem Wege eine erhebliche praktische 
Bedeutung gewonnen. Sie beruht darauf, daB der Brechungsindex einer 
Losung eine additive Eigenscha£t derselben ist, d. h. bestimmt wird 
durch die Natur und Menge del' in ihr enthaltenen Stoffe. Da nun die 
EiweiBkorper den Hauptteil der im Serum gelOsten Stoffe darstellen 
und in Losung durch einen hohen Brechungskoe£fizienten ausgeieichnet 
sind, geniigt die sehr genau, rasch und mit kleinsten Blutmengen aus
fiihrbare Refraktionsbestimmung, urn den EiweiBgehalt mit groBer An
naherung zu erfahren (vgl. E. REISS 1913, Ergebn. d. inn. Med. 10. 531). 
Auf diesem Wege ist die EiweiBkonzentration im Serum gesunder Er
wachsener zu 7-9 % bestimmt worden, wahrend sie beim Saugling 
durchschnittlich nur 6 % betragt. Die fortlaufende Priifung derselben 
in Krankheitszustanden hat wertvolle Au£schliisse iiber den Wasser
haushalt des Organismus ergeben. 

Neben den EiweiBkorpern treten die ii.brigen im Serum enthaltenen 
organischen Verbindungen stark zuriick, ihre Menge betragt nul' ungefahr 
1/13 del' EiweiBmenge. Es handelt sich urn Verdauungsprodukte, die 
durch das Blut den Geweben zugefiihrt werden, urn Stoffe, die zwischen 
den verschiedenen Zellenarten des Organismus ausgetauscht werden, 
endlich urn Ab£allprodukte des Stoffwechsels. Zu del' ersten Gruppe 
gehort das zur Zeit del' Fettverdauung in emulgierter Form im Serum 
vorhandene und es milchig triibende Fett, das beim Ausschleudern des 
Blutes als Rahmschicht an del' Oberflache gesammelt werden kann, 
ferner die neuerdings nachgewiesenen Aminosauren (BINGEL 1908, Z. 

v. F r·e y, PhysioIogie. 3. Auf I. 
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phI. C. 67. 382; ABDERHALDEN 1913, ebenda 88. 478 u. Lehrb. 3. Auf I. 
S. 540), die natiirlieh aueh als Abbaustufen von ZelleiweiB oder als 
Zwisehenprodukte von Umwandlungsvorgangen aufgefaBt werden kannen. 
Die Kohlehydrate werden vertreten hauptsaehlich durch den Trauben
zucker, dessen niedere Konzentration (0,1-0,2 %) durch spater zu be
sprechende Regulationen konstant gehalten wird. Er dient zweifel
los dem interzellularen Stoffaustauseh, wie wahrscheinlich auch die 
stets vorh:andene Milchsaure und die Cholesterinester der Fettsauren 
(HURTHLE 1895, Z. phI. C. 21. 331). 

Von den Endprodukten des Stoffwechsels seien hier nur erwahnt 
der Harnstoff zu etwa 1/20 %, Karbaminsaure, Ammoniak, Harnsaure, 
Kreatin und vor allem die Kohlensaure iiber die im 4. Abschnitt noch 
eingehender gehandelt werden wird. 

Eine besondere Besprechung verdienen noch die Sa,.lze des Serums. 
Zur Abtrennung derselben von den organischen Bestandteilen stehen 
zwei Wege offen: Verasehung und Dialyse. Die Veraschung des Trocken
riickstandes gibt fUr Schwefelsaure zu hohe Werte, weil der Schwefel 
des EiweiBes zu Schwefelsaure verbrennt. Die Phosphorsaure kann aus 
organischer Bindung abgespalten sein. Die Dialyse anderseits fiihrt zu 
keiner vollstandigen Trennung der organisehen und anorganisehen Stoffe, 
weil ein Teil der ersteren, wie Zueker- und Harnstoff, die MembraIi 
durehwandern. Anderseits wird ein Teil der Basen von dem EiweiB 
gebunden und ist nicht dialysierbar. Am lehrreiehsten ist es, beide 
Methoden zu verwenden und die Ergebnisse zu vergleiehen. 

Fiir mensehliches Blut liegen Aschenanalysen von C. SCHMIDT 
vor, sie ergaben fiir Serum bzw. Karperchen folgende Zahlen (vgI. BUNGE, 
Lehrb. d. physiolog. Chem. Leipzig 1894, S. 223): 

In 1000 g Serum sind enthalten: 

Chlor 
Schwefelsaure . 
Phosphorsaure 
Kalium .. . 
Natrium .. . 

g 
3,565 
0,130 
0,146 
0,317 
3.438 

In 1000 g Blutkorper sind 
enthalten: 

Chlor 
Schwefelsaure 
Phosphorsaure 
Kalium .. . 
Natrium .. . 

g 
1,750 
0,061 
1,355 
3,091 
0,470 

Wie eine Betrachtung dieser Zahlen ergibt, ist die Menge der Sauren 
derjenigen der Basen nicht aquivalent. Im NaCI verhalten sieh Na zu Cl 
wie 23 zu 35,5 oder ungefahr wie 2 zu 3, wahrend im Serum fast eben
soviel Na wie CI vorhanden ist. Die starke Alkaleszenz, die man dem
gemaB im Blute erwarten soUte, fehlt indessen, offenbar, weil die Basen 
dureh andere Sauren gesattigt sind. Die durch die Asehenanalyse naeh
gewiesenen Mengen von Schwefelsaure und Phosphorsaure reiehen hier
zu nieht aus, um so weniger als ihr freies V orkommen im Serum naeh 
dem oben Ausgefiihrten zweifelhaft bleibt. Die dureh die Analyse nicht 
nachgewiesene Saure ist zu einem Teil jedenfaUs Kohlensaure, die im 
Karper stets reiehlieh zur Verfiigung steht. Beriieksiehtigt man, daB 
Natrium, Chlor und Kohlensaure vorherrsehen, so laBt sieh das Serum 
in bezug auf seine mineralisehen Bestandteile im wesentliehen auffassen 
als eine Lasung von NaCI, Na2COsund NaHCOs, wozu zu bemerken ist, 
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daB das saure Karbonat iiberwiegen wird, solange nicht die Kohlensaure
spannung auf sehr niedere Werte sinkt. 1m kreisenden Blute kommt 
also nur letzteres in Frage. 

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

Weitere Aufschliisse gaben GURBERS Untersuchungen dadurch, 
daB er die Analysen der Dialysate mit denen der Aschen verglich. Hier
bei ergab sich fUr die einzelnen mineralischen Bestandteile des Serums 
teilweise ein gegensatzliches. Verhalten. Wahrend das Chlor sich verhalt 
wie ein frei in Losung befindlicher Korper, so daB beide Analysen iden
tische Resultate ergeben, gilt dies nicht fUr das Na und Ca. Fiir diese 
ergibt die Aschenanalyse hohere Werte als die Dialyse. Der Unter
schied verschwindet jedoch, wenn man das der Dialyse unterworfene 
Serum mit Kohlensaure sattigt. Man muB annehmen, daB im kohlen
saurearmen Serum ein Teil des N a und Ca an eine nicht dialysierende 
Saure gebunden ist, als welche nur das EiweiB (Globuline) in Betracht 
kommt. 

Noch verwickelter gestalten sich die Verhaltnisse, wenn die Satti
gung mit CO2 nicht am Serum, sondern am Gesamtblut vorgenommen 
wird. Das Serum wird dabei, wie schon NASSE beobachtete, armer an 
Chlor, die Blutkorperchen daran r~icher. Ferner findet eine Konzen
trationserhohung im Serum durch Ubertritt von Wasser aus demselben 
in die Blutkorperchen statt, wobei. dieselben ihr Volum deutlich ver
groBern (GURBER, Wiirzb. Ber. u. Verh. 1895, PETRY, 1903, B. z. ch. P. 3 
247). Die Bedeutung dieser Vorgange fUr die Atmung kann erst in Ab
schnitt 4 besprochen werden. 

VergleiGht man in der nebenstehenden Tabelie den Asch~mgehalt 
des Serums mit· dem der Blutkorper, so falit auf, daB sie keine Uberein
stimmung miteinander zeigen. 1m Serum iiberwiegen Natrium und 
Chlor, in den Blutkorpern das Kalium und neben Chlor tritt die Phos
phorsaure stark in den Vordergrund. Ahnliche Gegensatze im Salz
bestand gegeniiber dem Blutserum zeigen auch andere Zelien, wie z. B. 
die Muskeln, siehe Abschnitt 11. 

Das Blutplasma und die Blutgerinnung. 
Der auf S. 18 beschriebene und in Abb. 3, untere Reihe, schema

tisch abgebildete Versuch hat gelehrt, daB im langsam gerinnenden Blute, 
wo die Blutkorper Zeit haben sich zu setzen, die Gerinnung im Plasma 
eintritt, daB also dieses den Stoff in Losung enthalt, der sich bei der 
Gerinnung in das unlosliche Fibrin umwandelt. Dieser als Fibrinogen 
bezeichnete Stoff zeigt ein den Globulinen des Serums entsprechendes 
Verhalten in bezug auf leichte Aussalzbarkeit, worin er dieselben sogar 
nocih iibertrifft. Er wird schon durch halbe Sattigung des Plasmas mit 
Kochsalz gefalit. Der abfiltrierte Niederschlag kann in Wasser gelost 

3* 
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und neuerdings ausgesalzen, also gereinigt und schlieBlich durch Dialyse 
salzfrei gemacht werden. Losungen von gereinigtem Fibrinogen spielen 
in den Untersuchungen iiber die Blutgerinnung eine wichtige Rolle. 
Das Fibrinogen ist in einer Menge von etwa 0,5 % im BIute enthalten. 

Wahrend Fibrinogenlosungen durch Aussalzen, Erhitzen, wie iiber
haupt durch fallende oder denaturierende Einwirkungen in der gleichen 
Weise verandert werden wie andere EiweiBlosungen, gerinnen sie in der 
faserigen, fUr das Fibrin typischen Weise, wenn ihne~ etwas Serum 
oder Blutkuchen zugesetzt wird. Der Vorgang hat Ahnlichkeit mit 
einem fermentativen ProzeB insofern, als wenig Serum geniigt, um eine 
groBe Menge Fibrinogen zur Gerinnung zu bringen, als die gerinnungs
erzeugende Wirkung auf stets neue Fibrinogen16sungen iibertragbar oder 
iiberimpfba-r ist, und sie durch Erhitzen auf 100 0 erlischt. Eine lso
lierung des wirksamen Stoffes, der Fibrinferment, Thrombin oder 
Thrombase genannt w9!den ist, steht noch aus; seine chemische Natur 
ist daher unbekannt. Uber die Darstellung fermentreicher Blutextrakte 
vgl. ALEX. SCHMIDT, Zur Lehre von den fermentativen Gerinnungs
erscheinungen·, Dorpat 1876. 

Da das Fibrinogen im kreisenden Blut vorhanden ist, fehlt zur 
Einleitung der Gerinnung nur das Thrombin. Der AnstoB zur Ent
stehung desselben scheint von den Zellen des Blutes auszugehen und 
mit ihrem Zerfall in Zusammenhang zu stehen. Am ausgeschleuderten 
Eisblute laBt sich beobachten, daB die Gerinnung in den tiefsten Teilen 
der Plasmaschicht beginnt, wo sich die Anhaufung der ungefarbten 
Formelemente befindet. Wa4rend man in friiherer Zeit ausschlieBlich 
die Leukozyten fiir diese Wirkung verantwortlich machte, wird sie 
gegenwartig, wo die Unbestandigkeit der Blutplattchen bekannt ist, 
vorwiegend diesen zugeschrieben. Gegen ihre ausschlieBliche Beteiligung 
spricht der Umstand, daB die Lymphe gerinnt, obwohl in ihr Blutplattchen 
fehlen. Auch gibt STU-BEL in seinen ultramikroskopischen Untersuchungen 
iiber Blutgerinnung (1914, A. g. P. 156. 361) ausdriicklich an, daB das 
erste Auftreten der an Kristalle erinnernden Fibrinnadeln, durch das 
der GerinnungsprozeB sich ankiindigt, nicht notwendig an die Nach
barschaft der im Absterben' begriffenen Thrombozyten gebunden ist. 

Fiir das AderlaBblut liegt die Veranlassung zur Gerinnung haupt
sachlich in der Beruhrung mit dem Glase, das Alkali abgibt und dadurch 
die Zel~~n des Blutes schadigt. Fangt man Blut in GefaBen auf, die durch 
einen Uberzug von Vaselin oder Paraffin unbenetzbar gemacht sind, 
so wird die Gerinnung sehr stark verzogert (FREUND 1886, Wien. med. 
Jahrb. 46-48, BORDET und GENGOU 1904, Ann. lust. Pasteur, 18). 

Die Annahme, daB die Zellen des BIutes Gerinnung befordernde 
bzw. veranlassende Stoffe, sogenannte Thrombokinasen lieferh, 
wird gestiitzt durch die Erfahrung, daB auch Extrakte aus Gewebszellen, 
besonders aus Thymus, Lymphknoten und Leber sich wirksam erweisen, 
d. h. die Gerinnung von AderlaBblut sehr beschleunigen, ja selbst im 
kreisenden Blute ausgedehnte Gerinnungen, Thrombosen, herbeifiihren 
konnen. Diese besonders von WOOLDRIDGE untersuchten Gewebssafte 
(Die Gerinnung des BIutes, Leipzig 1891) wirken aber nicht auf Fibrm:ogen
losungen, enthalten also kein Thrombin. Damit wird es wahrscheinlich, 
daB zur Bildung des letzteren die Thrombokinase fiir sich allein nicht 
ausreicht, daB vielmehr auch das Plasma einen Beitrag oder Beitrage 
liefern muB. 
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Ein solcher fUr die Thrombinbildung unbedingt notige Stoff wurde 
von ARTHUS und PAGET in den Kalksalzen des Plasmas erkannt (1890, 
J. de P. 22, 739). Fangt man Blut aus del' Ader auf in einer die Kalksalze 
fallenden Losung wie Natriumoxalat odeI' Natriumfluorid, so kann 
es dauernd ungeronnen bleiben; es gerinnt abel' auf Zusatz eines loslichen 
Kalksalzes in geniigender Menge. 

Die Tatsache, daB Gewebssafte, selbst bei Anwesenheit von Kalk 
Fibrinogenlosungen nicht zur Gerinnung bringen und die Beobachtung', 
daB die fermentative Kraft des Blutserums auf Fibrinogenlosungen 
durch Gewebssafte oft in ganz auffalliger Weise verstarkt wird, haben 
FULD und SPIRO (1904, Beitr. z. chem. P. 5, 171) und MORAWITZ (1903, 
Ebenda. 4, 381) zu del' Ansicht gefUhrt, daB zur Bildung des Thrombins 
das Plasma noch einen weiteren Stoff beisteuern muB, del' Plasmozym 
odeI' Thrombogen genannt worden ist. Nach den Arbeiten diesel' 
Forscher wiirde man sich demnach den Gerinnungsvorgang so vorzu
stellen haben, daB zunachst aus den Thrombozyten odeI' anderen 
Zellen die Thrombokinase abgespalten wird, die nun im Verein mit 
dem Thrombogen des Plasmas und den Kalksalzen die Bildung des 
Thrombins ermoglicht, das dann seinerseits die Umwandlung des 
Fibrinogens in Faserstoff herbeifiihrt (vgl. MORAWITZ 1908, Randb. 
d. Bioch. 2, II. 40). 

Sind die angedeuteten, keineswegs in allen Stiicken gesicherten 
Vorstellungen auch imstande, die Gerinnung des AderlaBblutes verstand
lich zu machen, so erklaren sie doch noch nicht, warum das kreisende 
Blut fliissig bleibt. Da Thrombogen im Plasma vorgebildet vorhanden 
sein solI und Kalksalze nicht fehlen, so miiBte bei dem im Kreislauf 
stets stattfindenden Zerfall von Zellen Gerinnung eintreten. Da dies 
im allgemeinen nicht geschieht, besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit, 
daB es neben gerinnungsbefordernden Einfliissen auch hemmende gibt 
und daB del' Organismus iiber solche verfiigt. Die in diesel' Richtung 
als wirkend angenommenen Stoffe heiBen Antithrombine. Namentlich 
scheint das GefaBepithel zur Abscheidung derartiger Stoffe befahigt 
zu sein, da Blut in abgebundenen GefaBen auffallig lange fli.issig bleibt 
odeI' iiberhaupt nicht gerinnt (BRUCKE 1857, A. p. A. 12, 81; v. BAU~I
GARTEN 1902, Verhandl. path. Gesellsch. 5, 37). Diesel' EinfluB hort 
abel' auf, wenn das GefaB erkrankt, verletzt odeI' angeatzt ist. 

Auch andere Erfahrungen sprechen zugunsten des V orkommens 
odeI' del' Bildung von Antithrombinen. Durch sehr kleine Mengen des 
Extraktes aus den Saugnapfen des Blutegels, kann die Gerinnbarkeit 
des extra- wie intravaskularen Blutes aufgehoben werden. Man kann 
die natiirliche gerinnungshemmende Kraft des Korpers steigern, indem 
man Gewebsextrakte odeI' Produkte del' EiweiBverdauung, sogenannte 
Peptone ins Blut spritzt, in Mengen, die zu klein sind, um intravaskulare 
Gerinnung zu erzeugen. Riel' kann von einer gerinnungshemmenden 
Wirkmlg del' eingespritzten Losungen nicht die Rede sein, sie stacheln 
vielmehr den Organismus auf zu verstarkter Abwehr, wie man annimmt 
durch Bildung eines ~tilltikorpers. 

Ohne Zweifel ist die Gerinnung ein verwickelter, auf das Ineinander
greifen einer Anzahl von Stoffen und Zwischenprozessen beruhender 
Vorgang, zu dem die fast unfehlbare Sicherheit, mit del' sie eintritt, 
in bemerkenswertem Gegensatze steht. Ohne Gerinnung wiirde jede 
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blutende Wunde todlich sein. Allein schon eine verlangsamte Gerinnung, 
wie sie den sogenannten Blutern oder Hiimophilen eigen ist, bedeutet 
eine dauernde Lebensgefahr. 

Verbrauch und Erneuernng des Blutes. 
BIutverluste geringen Umfanges sind im Laufe des Lebens un

vermeidlich, beim geschlechtsreifen Weibe eine regeImaBige, periodische 
Erscheinung. AuBerdem findet stets ein Zerfall von BIutkorpern statt. 
Die bestandig gebildeten Gallenfarbstoffe entstehen aus dem Blutfarbstoff 
(siehe unten Teil 6) unter Abspaltung seines Eisens. Ebenso gehen 
Leukozyten bestandig zugrunde durch Absterben und EinschmeIzung, 
durch Eiterbildung, durch Auswanderung in den Verdauungskanal usw. 
Neubildung von BIutbestandteilen ist somit unerlaBlich. Uber die Art, 
wie sie geschieht, ist wenig bekannt und das Wenige bezieht sich aus
schlieBlich auf die geformten Bestandteile. 

Die Einschmelzung der Erythrozyten und die Umwandlung ihres 
Farbstoffes in braunes korniges "Hamosiderin" vollzieht sich haupt
sachlich in der Milz (M. B. SCHMIDT, Wiirzb. Sitzungsb. 26.11. 13). 
Doch scheint auch die Abspaltung des Eisens und seine Speicherung 
in einer vor Ausscheidung geschiitzten Form, wenigstens zum Teil dort 
vor sich zu gehen, denn nach EntmiIzung ·steigt die Abscheidung von 
Eisen auf dem Wege des Dickdarms merklich an (ASHER mit GROSSEN
BACHER und ZIMMERMAN N, 1909, B. Z. 17, 78 u. 297; R. BAYER 1910, 
Mitt. Grenzgeb. Med. u. Chir. 21, 335). Die endgiiltige Herstellung 
der Gallenfarbstoffe aus dem eisenfreien Spaltprodukte des Hamoglobins 
kann aber erst in der Leber geschehen, denn die Gallenfarbstoffe sind 
normalerweise im Blute nicht nachweisbar, was der Fall sein miiBte, 
wenn sie ihr von anderswoher zugefiihrt wiirden. 

Fiir die Neubildung der Erythrozyten scheint beim Erwachsenen 
nur das (rote) Knochenmark aufzukommen. Man findet in ihm stets 
kern- und hamoglobinhaltige Zellen, die den embryonalen "Erythro
blasten" gleichzuachten sind. Bei Iebhafter Neubildung (nach Aderlassen) 
gelangen sie auch ins kreisende Blut. Sie verlieren spater den Kern. 
Fiir diese Funktion des Knochenmarkes spricht ferner die Erfahrung, 
daB bei Iebhafter Neubildung von BIut das gelbe (verfettete) Knochen
mark sich teilweise wieder in rotes umwandelt bzw. der Verfettungs
vorgang verzogert wird (ZUNTZ und Mitarbeiter, Hohenklima usw. 
Berlin 1906, 199; LITTEN und ORTH, Berl. klin. Wochenschr. 1877, 743). 
Die Neubildung scheint iibrigens auch unter dem (fordernden) EinfluB 
der Schilddriise bzw. dem hemmenden der Milz zu stehen (ASHER und 
DUBOIS, 1917, B. Z. 82, 141). Die Entstehung der geIapptkernigen 
Leukozyten wird ebenfalls ins Knochenmark, die der Lymphozyten 
in die Milz und die iibrigen Iymphatischen Apparate verlegt (EHRLICH 
und LAZARUS, NOTHNAGELS Handb. 8, I. Wien 1898). 

Die Lebensdauer der Erythrozyten muB nach RUBNER zum min
destens auf 2-3 Monate angeschlagen werden (A. f. P. 1911, 59), wahr
scheinlich entspricht sie aber dem Mehrfachen dieser Zeit. 



Dritter Teil. 

Die Tatigkeit des Herzens. 
Die Blutbewegung geschieht in einer geschlossenen in sich zuriick

kehrenden Bahn mit einer Geschwindigkeit, die von Ort zu Ort verschieden 
ist, an einem gegebenen Orte aber urn einen bestimmten Mittelwert 
schwankt. Sieht man von diesen Schwankungen ab, so ist der Blutstrom 
an dem betrachteten Orte ein gleichmaBiger oder stationarer. Die mittlere 
Stromgeschwindigkeit d. h. der Weg, den durchschnittlich jeder durch den 
Querschnitt tretende Blutteil in der Zeiteinheit zuriicklegt, ist unter 
sonst g1eichen Bedingungen abhangig von dem zugehorigen Gesamt
querschnitt des GefaBsystems. Unter Gesamtquerschnitt ist die Summe 
der Querschnitte alier gleichkalibrigen GefaBe verstanden. So kann 
man samtliche Arterien von I mm2 Querschnitt oder samtliche Kapillaren 
des groBen bzw. kleinen Kreislaufs mit ihren Querschnitten zusammen
gelegt denken, wobei dann der zugehorige Gesamtquerschnitt entsteht. 
Auf diese Weise vorgehend laBt sich fiir jede Entfernung vom Herzen 
die ungeheuer reich verastelte GefaBbahn in ein einfaches Rohr zusammen
legen, dessen Querschnitt dem Gesamtquerschnitt des betreffenden 
Ortes entspricht. 

Nun lehrt die Anatomie, daB die Querschnittssumme der Aste 
eines GefaBstammes stets groBer ist als der Querschnitt des Stammes, 
so daB von der Aorta zu den Kapillaren eine bestandige Zunahme des 
Gesamtquerschnittes stattfindet. Das Umgekehrte gilt, wenn man 
von den Kapillaren nach den Venen weiterschreitet, so daB hier der 
Gesamtquerschnitt mit del' Annaherung an das rechte Herz immer 
kleiner wird, urn an der Mlindungsstelie del' groBen Hohlvenen in das 
rechte Herz auf etwa das Anderthalbfache des Aortenquerschnittes 
zusammenzuschrumpfen. 

Unter der Voraussetzung eines stationaren Stroms muB durch 
jeden Gesamtquerschnitt in del' Zeiteinheit die gleiche Blutmenge gehen, 
da sonst sehr bald eine ganz veranderte Blutverteilung die Folge ware. 
Die genannte Bedingung ist abel' nur erfiillbar, wenn die mittlere Strom
geschwindigkeit urn so kleiner ist je groBer der Gesamtquerschnitt. 
DaB dies tatsachlich del' Fall ist, lehrt die Betrachtung des Kreislaufs 
in irgend einem durc.hsichtigen Gewebe z. B. in der Schwimmhaut, 
del' Lunge oder Zunge des Frosches. Stets sieht man die an der Bewegung 
der Blutkorper verfolgbare Stromgeschwindigkeit von den Arterien 
gegen die Kapillaren mehr und mehr ab-, in den Venen wieder zunehmen. 

Wahrend also die Stromgeschwindigkeit ein Minimum im Gebiet 
der Kapillaren besitzt, ist das Verhalten des Druckes ein ganz anderes. 
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Ein Stromen findet nur nach Orten niedrigeren Druckes statt; es muB 
also del' Druck in den Kapillaren hoher sein als in den Venen, in diesen 
noch weiter gegen das Herz zu abnehmen und das Druckminimum im 
rechten Vorhof gelegen sein. 

Urn die Beziehungen zwischen Stromgeschwindigkeit und Druck 
noch bessel' iibersehen und zu einer Berechnung del' Herzarbeit verwerten 
zu konnen, soIl die Betrachtung zunachst an einem einfachsten Schema 
durchgefiihrt werden. 

Es werde eineinfaches iiberallgleichweites, horizontalliegendes Rohr, 
von einem DruckgefaB aus mit Wasser durchstromt (Abb. 11). Anstatt 
den Druck im StandgefaB dadurch konstant zu halten, daB, wie im Herzen, 
das aus dem Ende des Rohres kommende Wasser neuerdings auf den 
urspriinglichen Druck gebracht wird, laBt man es frei ausflieBen, nimmt 
aber das DruckgefaB so groB, daB wahrend der Beobachtungszeit keine 
merkliche Druckverminderung stattfindet. Man hat dann wieder zwischen 

Abb. 11. Druckabfall in einem hOl'izontalen AusfluBl'ohl'. 

den beiden Enden des Rohres konstante Druckunterschiede und dem
gemaB einen stationaren Strom. 

Die hierfiir notige Arbeit besteht aus zwei Summanden. Del' 
erste entspricht dem Arbeitsaufwand fiir die Beschleunigung der 
Fliissigkeit und wird gemessen durch die lebendige Kraft des Sekunden
volumens. Der zweite Summand entspricht .der Arbeit, die von der 
stromenden Fliissigkeit verbraucht wird zur Uberwindung der inneren 
Reibung. 

Fiir die beiden Summanden finden sich im vorliegenden FaIle 
folgende Werte: 

I. Bei geoffnetem Hahn entstromen del' Rohre in 10 Sekunden 
650 cm3 : Das Sekundenvolum ist 65 cm3 (oder 0,065 Sekundenliter). 

Die Rohre hat einen lichten Quersehnitt von 0,33 cm2• Die mittlere 
Stromgeschwindigkeit ist demnaeh 

65 cm3/sec 
----~ .- oder rund 200 em/sec. 
0,33 cm2 

Setzt man die Masse von 65 cm3 Wasser gleich 65 g, so erhalt man 
fiir die lebendige Kraft des hervorstiirzenden Wassers (1/2 mv2) den Wert 

1/2 X 65 g X 40000 cm2/sec2 = 1 300000 erg. 
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Beniitzt man statt der absoluten Arbeitseinheit die 981 mal gr6Bere 
praktisehe Einheit (em g-gewieht), so findet man die lebendige Kraft 
des Wassers zu rund 

1300 em g-gewieht. 
II. Das Sekundenvolum ist in jedem R6hrenquersehnitt 65 em3 . 

Es verliert, wie die aufgesetzten Steigr6hren zeigen, beim Durehtritt 
dureh die R6hre bestandig Druek, und zwar proportional der dureh
laufenen Streeke. Der Gesamtdruekverlust im Verlauf der R6hre ist 
80 el!?- Wasser oder 80 g-gewieht/em2• Der sekundliehe Arbeitsaufwand 
zur Uberwindung der Reibung ist gleieh dem Produkt aus Sekunden
volum und Druekverlust 

65 em3 X 80 g-gewiehtjem2 = 5200 em g-gewieht. 
Die ganze von dem DruekgefaB sekundlieh gelieferte Arbeit ist 

. = I + II.. 6500 em g-gewieht. Der gleiehe Wert ergibt sieh unmittelbar 
aus der Uberlegung, daB das Sekundenvolum 
dort, wo es in die AusfluBr6hre eintritt, unter 
dem vollen Druek einer Wassersaule von 100 em 
steht, den es beim Durehtritt dureh die R6hre 
verliert. Das Produkt 

65 em 3 X 100 g-gewiehtjem 2 

gibt wie oben 6500 em g-gewieht. Man kam1 
sagen, daB ein Teil des Druekes, namlieh 20 em 
Wasser zur Erzeugung der Stromgesehwindigkeit 
dient und ihn als "Gesehwindigkeitsh6he" ab
sondern, wahrend der Rest von 80 em als "Wider
standshohe" zur Uberwindung der Reibung ver
braueht wird. Die entspreehende Arbeit wird in 
Warme verwandelt. 

Das Ergebnis des sehematischen Versuchs 
kann ohne wei teres auf den Kreislauf ange
wendet werden. Gelingt es, das Sekundenvolum 
in der Aorta ascendens und den Blutdruck dort 
sowie in den groBen Rohlvenen zu messen, so 
sind, der Querschnitt der Aorta als bekannt 
vorausgesetzt, aIle Daten gegeben, urn die Berech
nung der sekundlichen Arbeit der linken Rerz
kammer in gleicher Weise wie fiir das Schema 

Abb. 12. C. LUDWIGS· 
registrierendes Queck

silbermanometer. 

durchzufiihren. Dieselbe wird durch die anatomische Konfiguration 
des GefaBsystems in keiner Weise beeintraehtigt, denn Lange, Weite, 
Zahl und Art der Aufteilung der GefaBe in ihrem EinfluB auf den Stro
mungsvorgang finden eben in den Werten fiir Geschwindigkeits- und 
Widrrstandshohe und in dem Verhaltnis zwischen beiden ihren zutref
fenden Ausdruek. 

Messung des Blutdrucks. Zur Messung der Druckunterschiede 
zwischen Arterie und Vene eines Kaninchens konnen wie bei dem Sehema 
Steigrohrenbeniitzt werden. Verbindet man ein Steigrohr mit dem zen
tralen Stumpf einer durchsehnittenen Vena jugularis externa, so dringt 
das Blut .gar nicht in die Rohre ein. Der Druek ist hier nicht merklich 
versehieden von dem atmospharischen. Verbindet man dagegen das 
Rohr mit dem zentralen Stumpf einer durchsehnittenen Karotis, so erhebt 
sieh die Blutsaule bis zu einer Rohe von 100 em m~d selbst dariiber. 
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Da das spezifische Gewicht des Blutes nur wenig hoher ist als das des 
Wassers, so sind 100 cm Blut merklich gleich 1/10 Atmosphare. 

Die Blutsaule iiber der Arterie bleibt, namentlich am tief narkoti
sierten Tier, fast unverandert auf gleicher Hohe; sie zeigt nur den Pulsen 
entsprechende kleine hiipfende Bewegungen und etwas groBere, lang
samere, mit der Atmung einhergehende Schwankungen. Sieht man 
von diesen ab, so kann man von einer konstanten Druckdifferenz von 
1/10 Atmosphare zwischen Arterie und Vene sprechen, der ein stationares 
FlieBen in der Richtung gegen die Vene entsprechen muB. 

Die Messung desBlutdrucks durchSteigrohren ist zwar sehr anschau
lich, aber sonst wenig empfehlenswert. Die langen Steigrohren sind sehr un
handlich, das Blut gerinnt in ihnen und der Blutverlust ist fUr kleine Tiere 
nicht gleichgiiltig. Man nimmt daher nachdem Vorgange PorSEUILLES 
(These, Paris 1828) als druckmessende Fliissigkeit Quecksilber, wodurch 

Abb. 13. Blutdruekkurve des Kaninehens, gesehrieben von dem Queeksilber. 
manometer. Oberste Linie Blutdruek, mittlere Linie Atmospharendruek, unterste 

Lime Sekundenmarken. 

die Steighohen auf weniger als ein Dreizehntel verkleinert werden. Um 
ein Eindringen des Quecksilbers in das BlutgefaB zu vermeiden, gibt 
man der Steigrohre U-form, fiiUt sie zur Halfte mit Quecksilber und 
hat nun den Vorteil, daB man in den offenen Schenkel eine Schreib
vorrichtung einsenken kann, welche auf dem Quecksilber schwimmt 
und aIle Bewegungen desselben mitmacht, so daB eine dauernde Regi
strierung des Drucks moglich wird. Abb. 12 zeigt dil' Form des zu phy
siologischen Untersuchungen gebrauchlichen Quecksilbermanometers 
(C. LUDWIG, A. f. A. u. P., 1847, 261). Freilich gibt der Schwimmer 
nur an, um wieviel das Quecksilber im offenen Schenkel gestiegen ist. 
Sind aber die beiden Schenkel gleich weit, so entspricht dem Steigen 
des Quecksilbers auf der einen Seite ein gleich tiefes Sinken auf der 
anderen und man erhalt die wirkliche Niveaudifferenz, indem man die 
Kurvenordinate verdoppelt. 

Bei der AusfUhrung des Versuchs wird das Manometer durch einen 
mit gerinnungswidriger Fliissigkeit gefiillten Schlauch mit dem BlutgefaB 
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verbunden und zweckmaBig ein Eindringen des Blutes in die Rohren 
dadurch vermieden, daB schon vor dem Versuche ein Druck hergestellt 
wird, der dem zu erwartenden ungefahr gleich ist. 

Der Versuch ergibt in der Karotis wieder einen nahezu konstanten, 
nur wenig (mit Herzschlag und Atmung) schwankenden Druck. Die 
von dem Manometer geschriebene Kurve (Abb.13) liegt 4,4-5,0 cm 
liber der Nullinie. Die Niveaudifferenz des Quecksilbers betragt daher 
im Mittel 2 X 4,7 = 9,4 cm Quecksilber oder 128 cm Wasser. Dies ent
spricht einem Druck von 128 g-gewicht/cm2 oder etwa l/s Atm. Die 
durch das Manometer verschlossene Karotis ist sozusagen nur ein 
Schlauch, der den Truncus anonymus mit dem Manometer verbindet, so 
daB der angezeigte Druck dem im Trunkus entspricht. Derselbe wird von 
dem Aortendruck nur wenig verschieden sein. 

Messung des Sekundenvolums. Der zweite Wert , der 
bekannt sein muB, ist das Sekundenvolum des Kreislaufes. Der Gedanke, 
dasselbe durch einen AderlaB zu messen, kann 
nicht in Betracht kommen, da durch einen 
solchen die Blutmenge des Tieres und damit 
Druck und Geschwindigkeit sehr rasch abnehmen. 
Es handelt sich vielmehr darum ein MeBinstru
ment zu verwenden, welches wie die in der 
Technik gebrauchlichen Gas- oder Wassermesser 
in das BlutgefaB eingeschaltet werden kann ohne 
den Strom zu unterbrechen. Ein solches Instru
ment ist 1866 von C. LUDWIG (Leipz. Ber. 1867, 
200) angegeben worden und unter dem Namen 
Stromuhr bekannt (Abb. 14). Es besteht aus 
einem umgekehrten U-Rohr aus Glas mit spindel
formig erweiterten Schenkeln, deren Enden in 
die Tubuli einer Messingscheibe eingekittet sind. 
Die Scheibe dreht sich auf einer zweiten eben
falls durchbohrten, von welcher nach unten zwei 
kurze Knierohren ausgehen zur Verbindung mit Abb. 14. C. LUDWIGS 

den beiden Stiimpfen eines durchschnittenen Stromuhr im AufriB. 
GefaBes. Vor dem Versuche wird die Strom-
uhr mit defibriniertem Blute gefiillt, mit Ausnahme der strom
aufwarts liegenden Spindel und des gebogenen Verbindungsstiickes, 
die mit Petroleum beschickt werden. Das eindringende Blut drangt 
das Petroleum in die stromabwarts gelegene Spindel, deren Blut sich 
in den peripheren GefaBstumpf entleert, wahrend die aufwarts ge
legene Spindel sich mit frischem Blute flillt. In diesem Momente ist 
eine Fiillung der Stromuhr gegeben, die das Spiegelbild der urspriing
lichen darstellt. Durch Drehung der Stromuhr , d. h . ihrer oberen 
Halite urn 180 0 kann der urspriingliche Fiillungszustand wieder her
gestellt und der Versuch ohne Unterbrechung fortgesetzt werden. 
Damit ist die Aufgabe gel6st. Denn man braucht nur zu wissen, wieviel 
Blut die Glasspindeln fassen und wie oft in der Zt;liteinheit ein Wechsel 
der GefaBe stattgefunden hat, urn die wahrend derselben durchgeflossene 
Menge zu kennen. 

Die Stromuhr, urspriinglich zur Messung des Sekundenvolumens 
in peripheren GefaBen gebraucht, ist spater in geeignet abgeanderter 
Ausflihrung beniitzt worden, urn das Sekundenvolum in der Aorta zu 
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messen. Fur das Kaninehen hat R. TIGERSTEDT gefunden, daB die vom 

Herzen sekundlieh ausgetriebene Blutmenge im Mittel 10~0 des Korper

gewiehts betragt (1891, Skand. A. 3, 152; 1907, ebenda. 19, 1). Fur 
die Katze sind LOHMANN und BOHLMANN zu ungefahr dem gleiehen 
Wert gekommen (1907, A. g. P. 118, 260 u. 120, 400). 

Die Arbeit des menschlichen Herzens. 
Die entspreehenden Werte fUr den mensehliehen Kreislauf 

sind nieht direkt bestimmbar. Auf Grund von Messungen des Blutdruekes 
an peripheren Arterien des Mensehen, deren Methode spater noeh zu 
erortern sein wird, kann man den Druck in der Aorta des Mensehen 
Zu 15 em Queeksilber oder 200 em Wasser d. h. 200 g-gewiehtjem2 an
setzen; der Druck in der Vena cava ist Null d. h. nahezu gleieh dem 
atmospharisehen. Fur das Sekundenvolum sei angenommen, daB es wie 
beim Kaninehen und der Katze ein Tausendstel des Korpergewiehts 
betrage. Dann wurde einem Mensehen von 65 Kilo Gewicht ein 
Sekundenvolum von 65 ema zukommen. Der dureh die Reibung bedingte 
sekundliehe Energieverlust st,ellt sieh demnaeh fUr den groBen Kreis
lauf zu 

65 em3 X 200 g-gewiehtjem2 = 13000 em g-gewieht. 

Um aueh den Teil der Herzarbeit zu bereehnen, der als lebendige 
Kraft des stromenden Blutes in Erseheinung tritt, bedarf es der Kenntnis 
der mittleren Stromgesehwindigkeit. Man erhalt dieselbe, wie oben, 
dureh Division des Sekundenvolums dureh den Aortenquersehnitt. 
Sei der Quersehnitt 5 em2, so findet man die Stromgesehwindigkeit zu 

65 ema/see _ 13 / 
----g-cm2 - em sec. 

Hierbei ist aber folgendes zu berueksiehtigen: Zur Uberfuhrung 
des Sekundenvolums aus der linken Kammer in die Aorta steht dem 
Herzen nur die kurze "Austreibungszeit" (siehe unten S. 57) zur Ver
fUgung, d. h. die Zeit in der die Aortenklappe offen ist. Bei einer Sehlag
zahl von 60 in der Minute, die der Einfaehheit halber angenommen 
sei, kann die Austreibungszeit auf l/s Sekunden angesetzt werden, in 
den anderen 2/3 Sekunden findet wohl ein Strom von der Aorta gegen 
die Kapillaren, aber nieht vom Herzen in die Aorta statt. Damit das 
Sekundenvolum in der kurzen Zeit in die Aorta gelangen kann, muB 
die Stromgesehwindigkeit 3mal groBer sein als sie bei dauerndem Ein
strom sein wurde. So gelangt man auf den Wert von rund 40 em/sec. 
Die lebendige Kraft des Sekundenvolums bereehnet sieh demnaeh zu 

1/2 X 65 g (Masse) X 1600 em2/see2 = 52000 erg. 
oder rund 52 em g-gewieht. 

Wie man sieht, ist der zweite Summand der Herzarbeit so klein, 
er betragt ungefahr '1/200 des ersten, daB er praktiseh vernaehlassigt 
werq~n kann. Es wird demnaeh fast die ganze Herzarbeit verbraucht 
zur Uberwindung von Reibungswiderstanden und nur ein versehwindend 
kleiner Teil erseheint als lebendige Kraft des einstromenden Blutes .. 
Solange es sich also nur um die Gewinnung von Naherungswerten handelt, 



Eigenschaften des Herzmuskels. 45 

ist es gerechtfertigt die Herzarbeit dem Produkte aus Sekundenvolum 
und Druckabfall gleichzusetzen. Dieser Wert wurde oben zu 0,13 mkg 
gefunden. 

Selbstverstandlich bezieht sich der angegebene Wert nur auf den 
Teil des Kreislaufes, in dem die Druckdifferenz gemessen wurde, hier 
also auf den groBen Kreislauf bzw. die linke Kammer. 1m kleinen Kreis
lauf ist das Sekundenvolum dasselbe, der Druck .. aber niedriger. Endlich 
ware noch die Arbeit zu bestimmen, die zum Ubertritt des Blutes aus 
den Vorhofen in die zugehorigen Kammern erforderlich ist. Letztere 
Arbeiten sind gegenwartig einer Messung nicht zuganglich, sie lassen 
sich nur schatzen. Legt man die wahrscheinlichsten Annahmen zugrunde, 
so erhalt man nach B. LEVY (1897, Zeitschr. f. klin. Med. 31, 1) fiir das 
ganze Herz eine sekundliche Arbeit von 0,2 mkg und eine tagliche von 
17 280 mkg, was etwa 40 kg-Kal. entspricht. Beriicksichtigt man, daB 
das Herz wie jeder Muskel neben der mechanischen Arbeit stets Warme 
liefert und daB der Wirkungsgrad (siehe Abschnitt 11) im giinstigsten 
FaIle 1/3 betragt, so berechnet sich die totale tagliche Energieausgabe 
des Herzens zu mindestens 120 kg-Kal. oder 1/20 des gesamten Energie
verbrauchs (2400 kg-Kal.) des Menschen. Die Beanspruchung des Her
zens, das nur 1/200 der Korpermasse darsteIlt, ist also sehr groB. 

Eigenschaften des Herzmuskels. 
Die hohen Anforderungen, die dauernd an das Herz gestellt werden, 

sind selbst fiir einen Muskel etwas Ungewohnliches. Del' Skelettmuskel 
findet wahrend des Schlafes die zur Erholung notige Schonung. Dem 
Herzen (wie den Atemmuskeln) ist eine solche nicht gewahrt. Del' Herz
muskel weist denn auch gewisse mit der Art seiner Beanspruchung in 
Beziehung stehende Eigentiimlichkeiten auf. Er gehort zu den proto
plasmareichen Muskeln, d. h. zu jenen, die neben del' fibrillierten und 
quergestreiften Substanz eine erhebliche, mikroskopisch leicht nach
weisbare Menge undifferenzierten Sarkoplasmas besonders in del' Um
gebung del' Kerne enthalten. Solche Muskeln erscheinen iill durchfallenden 
Lichte triibe. Sie sind auch meist dunkler (rater) gefarbt. KNOLL hat 
es auf Grund ausgedehnter Untersuchungen wahrscheinlich gemacht, 
daB dies ein Kennzeichen del' schwer und andauernd arbeitenden Muskeln 
ist (1891, Wien. Denkschrift. 58, 685). Nach WEIZSACKER ist del' Herz
muskel befahigt pro Gramm Substanz mit einer Kontraktion eine 6-7 mal 
groBere Arbeit zu leisten als del' Skelettmuskel (1911, A. g. P. 141, 457). 

Eine andere anatomische Eigentiimlichkeit des Herzmuskels ist 
die Aufsplitterung und netzartige Verflechtung seiner histologischen 
Elemente. Eine anatomische und ftmktionelle lsolierung einzelner 
Fasern durch Bindegewebe und Lymphraume wie beim Skelettmuskel 
findet dort nicht statt. Zerschneidet man die Herzkammer eines eben 
getoteten Frosches in 2 odeI' 3 nul' noch durch ganz schmale Muskel
briicken zusammenhangende Stiicke, so findet man nach einiger Zeit, 
daB sich auf Reizung irgend eines diesel' Stiicke auch die andern nach 
einander zusammenziehen (ENGELMANN 1875, A. g. P. 11, 466). 

Einige weitere Eigentiimlichkeiten des Herzmuskels lassen sich 
sehr anschaulich zur Darstellung bringen, wenn man einen Skelettmuskel 
des Frosches (z. B. den Gastroknemius) und das Herz, d. h. die Spitze 
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der an ihrer Basis befestigten Herzkammer mit je einem· Zeiger verbindet 
und auf derselben bewegten Flache schreiben laBt. Man kann dann 
folgendes beobachten: 

1. Der Wadenmuskel bleibt vollkommen ruhig, wahrend das Herz 
auoh nach der Entfernung aus dem Korper seine Tatigkeit fortsetzt. 
Durch Abschneiden des Sinus venosus laBt sich diese selbstandige oder 
automatische Tatigkeit in der Regel fiir einige Zeit oder dauernd unter
driicken. Beide Zeiger schreiben nunmehr horizontale Linien. 

2. Geht man jetzt iiber zur kiinstlichen Reizung durch einen ro
tierenden Unterbrecher, der etwa in jeder dritten Sekunde einen In
duktionsschlag durch beide Praparate schickt, so antwortet der Muskel 
bereits auf Reize, die das Herz noch nicht aus seiner Ruhe erwecken. 
Letzteres braucht starkere Induktionsschlage. Die Antwort des Muskels 
wie des Herzens ist eine Zuckung, d. h. eine Verkiirzung, die sofort 
von der Riickkehr zur Ruhelage gefolgt ist. Die Zuckung des Skelett-

Gastrocnemius 
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rii'lflelsekunden 
Abb. 15. Zuckung des Gastroknemius und der Herzkammer eines Frosches aus
gelost durch einen beide gleichzeitig durchsetzenden Induktionsschlag. Der Reiz

moment ist aus den aufrecht stehenden Bogenlinien ersichtlich. 

muskels verlauft weit rascher als die des Herzens. MiBt man die 
Zeit von dem in passender Weise registrierten Reizmoment bis 
zum Zuckungsgipfel, so findet man sie fiir das Herz (die Kammer) 
etwa IOmal langer. Die groBere Tragheit des letzteren zeigt sich auch 
darin, daB zwischen Reiz und Zuckung eine merkliche Zeit vergeht, 
wahrend der Skelettmuskel anscheinend augenblicklich auf den Reiz 
antwortet. Die Zuckung des Skelettmuskels ist daher bereits zu einem 
groBen Teil abgelaufen, bevor der Herzmuskel mit derselben iiberhaupt 
beginnt (Abb. 15). Die langsame Zusammenziehung des Herzmuskels 
kann als eine Anpassung an die Besonderheit seiner Beanspruchung 
aufgefaBt werden. Jeder Herzschlag steigert die Spannung im Arterien
system, das seine Fiillung nur allmahlich an die Venen weitergeben 
kann. Rasche Zusammenziehung der Kammer wiirde die Drucksteigerung 
noch groBer machen und den Muskel noch starker belasten. 

3. Sucht man fUr den Skelettmuskel jene Reizstarke, welche zur 
Auslosung einer Zuckung eben geniigt, den sog. Schwellenreiz, so 
erhalt man eine ganz geringfiigige, die sog. minimale Zuckung. 
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Verstarkt man den Reiz, so wachst die Zuckung, bis, von einer 
gewissen Reizstarke ab, der Reizhohe oder dem maximalen Reiz, 
weitere Verstarkung den Erfolg nicht mehr vergroBert. Auch fUr 
den Herzmuskel gibt es unterschwellige oder unwirksame und iiber
schwellige oder wirksame Reize. Derjenige Reiz, dessen Starke zur 
Wirksamkeit gerade geniigt, fUhrt aber hier sogleich zum vollen, 
bei dem momentanen Zustand des Herzens iiberhaupt erreichbaren 
Erfolg. Derselbe kanndurch Verstarkung des Reizes nicht vergroBert 
werden. Die Zuckung des Herzmuskels ist oberhalb der Schwelle 
unabhangig von der Reizstarke (auch unter dem Namen "Alles
oder Nichts-Gesetz" bekannt). Dieses Verhalten ist nur insofern eine 
Besonderheit des Herzens, als infolge des innigen Zusammenhanges 
aller Muskelelemente eine Beschrankung der Erregung auf einzelne Teile 
nicht moglich ist. 1m Gegensatz hierzu besteht der Skelettmuskel aus 
einem Blindel von Fasern, die, nur durch Bindegewebe zusammengehalten, 
einzeln in Tatigkeit geraten konnen. Schwache Reize erregen einige 
wenige Fasern, starkere eine groBere Zahl; es wachst daher die Kraft 
und die Arbeitsleistung .. Hat der Reiz aIle Fasern ergriffen, so hat er, 
wie beim Herzen, den groBt
moglichen Erfolg erreicht. Die 
einzelne Faser des Muskels 
verhalt sich dem nach wie das 
ganze Herz (LUCAS, 1905, J. of 
P. 33, 207 u. 1909, 38, 113). 

4. Das Herz ist, wahrend 
es sich in einer Zuckung be
findet, unerregbar oder doch """"""""''',.,', .. ,' 'R~;~;.d~h'~8"" ," .",,'" '" ,SeA: 

Reizsfiirke fill 
schwer erregbar durch einen 
neuen Reiz. Man nenntdiesen Abb. 16. Rhythmische Reizung des Frosch-

herzens. 3 Reize in 7 Sekunden. Das Herz 
Zustand den refraktaren antwortet bei Reizstarke 44 auf jeden Reiz 
(MAREY, 1875, Travaux du mit einer Zuckung, bei Reizstarke 38 nUT 
labor. 2, 63; ENGELMANN, auf jeden zweiten Reiz. 2/3 des Orginals. 
1894, A. g. P. 59, 309). Er 
laBt sich in verschiedener Weise aufzeigen. Man verkiirzt in einer Reiz
reihe die Pausen und kommt dann bald zu einer Frequenz, der das Herz 
nicht mehr zu folgen vermag (BOWDITCH 1871, Leipz. Ber. 23, 652). Es 
beantwortet dann nur jeden zweiten Reiz, oder einen noch spateren mit 
einer Zuckung. Ein anderer Weg ist der, daB man in einer Reizreihe von 
konstanter Frequenz Zwischenreize einschiebt. Diese sind unwirksam oder 
miissen, um wirksam zu werden, um so starker gemacht werden, je naher 
sie an den vorhergehenden periodischen Reiz heranriicken. Die hierbei 
ausgelosten Herzschlage heiBen Extrasystolen. Endlich kann man 
so verfahren, daB man in einer Reizreihe von unveranderter Frequenz 
die Reizstarke bis in die Nahe des Schwellenwertes abschwacht, wie dies 
in Abb. 16 geschehen ist. Von diesen schwa chen Reizen ist dann nur 
jeder zweite wirksam, die zwischenliegenden finden das Herz noch im un
erregbaren oder schwer erregbaren Zustand. Die gleichzeitige VergroBe
rung der selteneren Herzzuckungen steht mit der verlangerten Pause in 
Zusammenhang. Die refraktare Phase ist nicht dem Herzmuskel allein 
eigentiimlich. Sie ist bei ihm nur leichter nachweisbar, weil viellanger 
dauernd, als an anderen erregbaren Gewebselementen. 
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Die aUffaIlendste Eigenschaft des Herzens ist seine Aut 0 mati e , 
d. h. die Fortsetzung der Schlagfolge nach Entfernung aus dem Korper 
des Tieres, wobei aIle zu ihm tretenden Nerven durchschnitten werden. 
Die unmittelbare Veranlassung Zur automatischen Tatigkeit ist nicht 
aufgeklart, doch sind eine Anzahl Bedingungen bekannt, die den Herz
schlag ermoglichen bzw. in verschiedener Weise v:erandern. Zu diesen 
gehort vor allem die Temperatur. Das Herz der Amphibien stellt in 
der Nahe des Gefrierpunktes und ebenso bei ungefahr 40 0 seine Tatigkeit 
ein (vgl. UNGER 1912, A. g. P. 149, 364), nimmt sie aber bei Rlickkehr 
zu einer der zwischenliegenden Temperaturen wieder auf. Die Frequenz 
der Schlage steigt mit der Temperatur aber nicht proportional, sondern 
annahernd in geometrischem Verhaltnis. Der Faktor (Temperatur
Koeffizient), mit dem die Schlagzahl multipliziert werden muB, um die 
einer 10 0 hoheren Temperatur zugehorige zu erfahren, hat den Wert 
2-3 (vgl. KANITZ, Temperatur und Lebensvorgange, Berlin 1915). 

Von groBem EinfluB ist die Beschaffenheit der das Herz erfiillenden 
Fliissigkeit. Die beste Fiillung bleibt stets das Blut; das ausgeschnittene 
Herz kann aber auch mit passend zusammengesetzten Salzlosungen 
stunden- ja tagelang (Kaltbliiterherz) in Tatigkeit erhalten werden. 
Hierzu bedarf es vor aHem des Sauerstoffs. In ausgekochten oder aus
gepumpten Losungen bzw. in einer Wasserstoffatmosphare stellt das 
Froschherz in langstens einer Stunde seine Tatigkeit ein (LANGENDORFF 
A. f. P. 1884, Suppl. 103; OEHRWALL, 1907, Skand. A. 7, 222). DaB die 
Losung die richtige Molekularkonzentration und damit den fUr die Gewebe 
zutraglichen osmotischen Druck besitzen muB, versteht sich nach dem 
oben liber die -Blutkorper gesagten (S. 18) von selbst. Das Material, 
das als Energieq"!l:elle fUr seine Tatigkeit dient, kann das Herz fUr die 
ganze Zeit des Uberlebens aus seinem Vorrat schopfen, doch ist die 
Zugabe einer kleinen Menge Glukose vorteilhaft. Der Zucker wird ver
braucht (LOCKE und ROSENHEIM 1907, J. of P. 36, 205; ROHDE 1910, 
Z. phI. C. 68,181 und 1913, Zb. f.P. 27, No. 21; RONA und WILENKO 1914, 
Biochem. Zeitschr. 59, 173). 

Eine sehr eigentlimliche Rolle spielen die Salze der Flillfliissigkeit. 
Reine Kochsalzlosung in der dem Blutserum entsprechenden Konzentration 
setzt die Tatigkeit des Herzens sehr bald herab und macht es schlieBlich 
unerregbar selbst fUr starke Reize. Dieser scheintote Zustand kann durch 
Zugabe geringer Mengen von CaCl2 rasch beseitigt werden; das Herz 
nimmt seine Tatigkeit in kraftiger Weise wieder auf, doch zeigen sich 
die Zuckungen verandert im Sinne einer verzogerten Erschlaffung. 
Diese und andere mit der Kalziumzugabe einhergehende UnregelmaBig
keiten werden durch geringe Mengen von KCl beseitigt. 

Die auf rein empirischem Wege als die vorteilhafteste befundene 
Zusammensetzung ist als Ringersche Losung bekannt (RINGER 
1883, J. of. P. 4, 222). Sie enthalt 6,5 g NaCl, 0,2 g CaCl2 und 0,2 g KCl 
im Liter fUr den Frosch, 8,5 g NaCl und die angegebenen Mengen CaCl2 
und KCl fiir die Sauger. Eine eingehende Priifung der in der Ringerlosung 
enthaltenen Bestandteile ist durch R. BOEHM erfolgt (1914, A. e. P. 75, 
229). Das Ca-Ion kriiftigt den Herzschlag, verlangsamt die Schlagfolge 
und verkiirzt die refraktare Phase, erniedrigt also die Reizschwelle, 
Wirkungen, die nach dem Vorschlag ENGELMANNS (1896, A. g. P. 62, 
555) als positiv in"otrope, negativ chronotrope und positiv bathmotrope 
bezeichnet werden. Das Kalium-Ion hat, in den hier zulassigen Kon-
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zentrationsgrenzen nach allen 3 Richtungen die entgegengesetzte Wir
kung, so daB in del' Ringer-Losung sozusagen eine Kompensation del' 
einander widerstreitenden Einfliisse gegeben ist. Die Bedeutung del' 
beiden Salze ist indessen hiermit nicht erschopft. Hieriiber sowie 
iiber die UnerliWlichkeit des Natriums fiir den Kontraktionsakt aUer 
Muskeln vgl. den 12. Abschnitt. In neuerer Zeit werden den indifferenten 
Losungen vielfach noch kleine Mengen MgCl2, NaH2P04, NaHC03 und 
Glukose zugesetzt (Tyrodesche Losung). 

Ursprung und Ausbreitung der Erregungen im Herzen. 
Jede Herzabteilung durchlauft in einer Periode, d. h. in del' Zeit, 

die demAbstand zweier Schlage entspricht, eine Zeit del' Tatigkeit 
und eine del' Ruhe. Erstere fallt im allgemeinen zusammen mit einer 
Verkleinerung (Systole), letztere mit einer VergroBerung des U mfanges 
(Diastole). Die Systolen und Diastolen del' einzelnen A bteilungen erfolgen 
nicht gleichzeitig. Betrachtet man ein von del' Bauchseite her freigelegtes 
Froschherz, so sieht man im wesentlichen nul' die Grenze zwischen den 
Vorhofen und del' Kammer abwechselnd hin und her schwingen. Del' 
Systole del' Vorhofe entspricht eine Diastole del' Kammer und umgekehrt. 
Genauere Untersuchung zeigt, daB del' Systole del' Vorhofe die des Venen
sinus voraufgeht und daB del' Kammersystole die des muskulosen Bulbus 
cordis nachfolgt. 

Die Anregung zur Tatigkeit geht vom Sinus aus, wie del' oben 
S. 46 beschriebene Versuch am Froschherzen lehrt, das nach Abtragen 
des Sinus zu schlagen aufhol't. Allerdings nimmt es nach einer kiirzeren 
odeI' langeren Zeit del' Ruhe seine Tatigkeit in del' Regel wieder auf, 
abel' in weit langsamerem Tempo. Am Saugetierherzen, an dem eine 
Scheidung von Sinus und Varhof nicht durchHi.hrbar ist, geht die Anregung 
von den Vorhofen aus. Werden die Kammel'll abgetrennt, so schlagen 
sie zwar weiter, abel' langsamer als die Vorhofe (TIGERSTEDT, A. f. P. 
1884, 497). Die Schlagzahl des ganzen Herzens wi I'd demnach dul'ch 
die Vorhofe bzw. den Sinus bestimmt, die in del' Entwicklung ihl'er 
automatischen Eigenschaften den Kammel'll iiberlegen sind, was in del' 
groBeren Schlagzahl sowie in dem erhohten Widerstandsvermogen gegen 
schadigende Einfhi.sse, Z. B. am absterbenden Hel'zen, zum Ausdruck 
kommt. 

vVird am Kaltbliitel'herzen die Uberleitung del' Erregung von 
den Vorhofen auf die Kammer durch Schneiden odeI' Quetschen erschwert, 
so kann man es dahin bringen, daB die Kammer nul' auf jeden zweiten, 
dritten usw. Schlag del' Vorhofe mitgeht (GASKELL 1883, J. of P. 4, (9). 
Del' Vorgang ist als Blockierung bezeichnet worden. Wird die Er
schwerung del' Erregungsleitung durch Abkiihlung erzielt, so erhalt 
man die Schlagzahl del' Kammer zu 1/2, 1/4 odeI' l/S von del' del' Vorhofe 
(v. KRIES, A. f. P. 1902, 477). Hiel' wirkt die Umstimmung in stetiger 
Weise auf einen groBeren Bereich des erregbaren Gewebes, so daB von 
Schicht zu Schicht stattfindende Halbierungen des Rhythmus ange
nommen werden kOl~p.en (v. KRIES 1914, A. g. P. 159, 27). Ein Bei
spiel fiir erschwerte Uberleitung durch Druck auf die. Grenze zwischen 
Vorhof und Kammer und Ausfall jedes zweiten Kammerschlages gibt 

Y. F r e y, Physiologie. 8. AnfI. 4 
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die Abb. 17. Dieselbe zeigt zugleich, daB der Vorhof zu seiner Zuckung 
nur die halbe Zeit braucht, wie die Kammer (Zuckungsanstieg ungefahr 
1/2 Sek. bzw. 1 Sek., vgl. hierzu ENGELMANN 1892, A. g. P. 52, 357). 
Die Verschiedenheit des Zuckungsablaufes steht vieUeicht in Beziehung 
zu der Diinnheit der Muskelfasern des Vorhofs verglichen mit jenen der 
Kammer (KOLLIKER-EBNER, Gewebelehre III. 1902, 623) . 

• 
Abb. 17. Herzblock. Auf jeden zweiten Vorhofsschlag folgt ein Kammerschlag. 

Mit dem in regelmaBiger Folge stattfindenden Ubertritt von Er
regungen von den Vorhofen auf die Kammern hangt eine Erscheinung 
zusammen, die als kompensatorische Ruhe oder Pause bekannt ist. 
Lost man in der Herzkammer wahrend ihrer Diastole durch einen starken 
Momentanreiz eine vorzeitige Zuckung aus - eine sog. Extrasystole -, 
so faUt die natiirliche Systole, die unmittelbar folgen soUte, aus und 
es erscheint erst die iibernachste nach der herrschenden Frequenz zu 
erwartende. Die Folge ist, daB die Zeit zwischen den beiden ordnungs

a 

Abb. 18. a, b, d, e, f, spontane Ventrikelkon
traktionen; c Extrasystole des Ventrikels auf 
Reizung mit einem einzigen Induktionsschlag. 
Vor den spontanen Kontraktionen (bes. vord) 
sieht man in der Kurve einen schwachen 
Vorschlag. welcher durch die vorhergehende 
Vorhofsystole erzeugt ist. Die Pfeile zeigen 
an den Moment, in dem die vom Vorhof 

kommende Erregung die Kammer trifft. 

maBigen Kammerschlagen vor 
und nach der Extrasystole der 
Dauer von 2 Herzperioden ent
spricht (be + cd in Abb. 18 
ziemlich gleich 2ab) und daB 
zwischen der Extrasystole und 
der nachfolgenden normalen 
eine verlangerte Ruhezeit, eben 
die kompensatorische einge
schaltet ist. Durch eine Reihe 
von Extrasystolen kann man 
den Wiedereintritt der ord
nungsmaBigen Schlagfolge noch 
weiter hinausschieben, immer 
aber um ein Vielfaches der nor

malen Periodendauer. Dies ist ENGELMANNS "Gesetz der Erhaltung der 
physiologischen Reizperiode" (1894, A. g. P. 59, 333). Die Erscheinung 
erklart sich aus dem Refraktarstadium, das die Extrasystole in der 
Kammer hinterlaBt, wodurch diese verhindert wird der nachsten vom 
Vorhof kommenden Anregung zu folgen; sie kann das erst bei der iiber
nachsten tun. Die Erklarung setzt voraus, daB die Kammer von sich 
aus keine Erregungen entwickelt, sondern sie nur vom Vorhof empfangt, 
was im aUgemeinen auch zutrifft. 

Wie Vorhofe und Kammern nicht gleichzeitig, sondern nacheinander 
schlagen, so gibt es auch innerhalb einer Herzabteilung bei kiinstlicher 
wie natiirlicher Reizung Muskelelemente, die mit ihrer Erregung voraus-
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gehen und andere, die folgen. Die Ausbreitung der Erregung ist hier 
aber so rasch, daB fUr das Auge der Eindruck der Gleichzeitigkeit entsteht. 
1m Vorhof des Froschherzens ist die Erregungsleitung zu 20 cm/sec, 
in der Kammer zu 10 cm/sec gefunden worden. (ENGELMANN 1894, 
A. g)? 56, 188 und 194; SANDERSON und PAGE 1888, J. of P. 2, 424.}. 
Die Uberleitung der Erregung vom Vorhof auf die Kammer geschieht 
wesentlich langsamer und erfordert 1/4-2 Sek. 1m Herzen der Sauger sind 
die Zeiten samtlich bedeutend kiirzer, etwa 1/10 der angegebenen Werte. 

Wo ist nun der Entstehungsort der Herzerregung zu suchen ? Der 
Ort muB dadurch ausgezeichnet sein, daB sein Erregungsrhythmus den 
des ganzen Herzens beherrscht und daB eine dort ausgeloste Extra
zuckung nicht von einer kompensatorischen Pause gefolgt ist, die ja 
das Kennzeichen der zugeleiteten rhythmischen Erregung ist. Diese 
Forderungen treffen zu fiir 
den Sinus des Kaltbliiter-
herzens bzw. fiir die in ihn 
einmiindenden groBen Venen, 
wie die Versuche von GAS-
KELL und ENGELMANN ge-
zeigt haben (1882, Phil. 
Trans. 173, 996; 1896, A. g. 
P. 65, 109). Fiir das Herz 
der Saugetiere ist der ent
sprechende Ort in dem Winkel 
zwischen Vena cava superior 
und rechtem Herzohr fest-

5.K .. -· 

gestellt worden. V gl. SK in A K 
Abb. 19. Die dort befindliche v. '.-
Muskulatur zeichnet sich 
durch schmale protoplasma-
reiche eigentiimlich verfloch-
tene Biindel aus, die ihr den 
Namendes Sin usknotens 
eingetragen haben (KEITH u. 
FLACK. 1907, J. of Anat. und 
Phys. 41, 172; KOCH 1911, 

Abb. 19. Mensehliehes Herz, reehterseits er-
6fEnet. SK. Sinusknoten. AvS. Atrioventri

kularknoten. Naeh KocH. 

Med. Klin. 7, 447). Die lehrreichsten Versuche iiber die Funktion dieser 
Stelle sind die mit wechselnder Temperierung derselben, indem ein 
mit kaltem bzw. warmem Wasser durchflossener Metallkonus, eine sog. 
Thermode, an die Stelle gelegt wird. (GANTER und ZAHN 1912, A. g. P. 
145, 335; BRANDENBURG und P. HOFFMANN 1912, Med. Klin. 1912. 
Nr. 1.) Auf diese Weise lassen sich Anderungen der Schlagzahl des 
ganzen Herzens im Verhaltnis von 1: 2 herbeifiihren. Wird sehr stark 
gekiihlt, so wird der Sinusknoten von der Fiihrung des Herzens vor
iibergehend ausgeschaltet, was sich darin kundgibt, daB nun Vorhofe 
und Kammern gleichzeitig schlagen oder sogar die Kammern etwas 
friiher, sog. atrioventrikularer Rhythmus. Die Reizbildung ist hete
rotop geworden (E. H. HERING. 1905, Zb. f. P. 19, Nr. 5). Mit 
Hille der Thermode laBt sich zeigen, daB die Erregungen nunmehr 
ausgehen von einem zweiten System eigentiimlich gebauter und ver
flochtener Muskelfasern, das an der Atrioventrikulargrenze gelegen 
ist. Dasselbe beginnt an der rechten Seite der Vorhofscheidewand 

4* 
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in del' Umgebung del' Vena coronaria, vgl. Abb. 19 AvK, bildet dicht 
oberhalb des Septums eine knotenformige Verdickmlg, den Atrioventri
kularknoten, durchsetzt das Septum, dringt in die Kammerscheidewand 
ein, wo es sich in 2 Schenkel einen linken und einen rechten teilt, die 
in die zugehorigen Kammerhohlen austreten und unter Aufteilung in 
eine groBe Zahl von Faden sich mit den Papillarmuskeln und den iibrigen 
Teilen del' Kammermuskulatur in Verbindung setzen (TAWARA, Das 
Reizleitungssystem, .Jena 1906). Kammerwarts von dem Atrioventri
kularknoten ist das System als Hissches Biindel, Rei z 1 e i tun g s
s y s t em, odeI' auch als Briickenfasern bekannt. Das System bildet die 
einzige rnuskulare Verbindung zwischen Vorhofen und Kammern. Die 
Fasern desselben sind, ahnlich embryonalen Muskeln, ausgezeichnet 
durch ihren Reichtum an Sarkoplasma und Glykogen (ASCHOFF 1908, 
Verh. D. path. Ges. 12, 150), durch ihre starken bindegewebigen 
Hiillen und zahlreiehen LymphgefaBe (AAGAARD uI?-.d HALL 1914, 
Anat. Hefte. 51, 357). Ihnen ist aueh die langsame Uberleitung del' 
Erregung von den Vorhofen auf die Kammern zuzuschreiben. Wird 
das Reizleitungssystem durchtrennt, so schlagen Vorhofe und Kam
mern in verschiedener Frequenz, letztere stets viel langsamer als 
erstere (TRENDELENBURG und COHN 1910, A. g. P. 131, 1). Del' Zu
stand heiBt Dissoziation. In voriibergehender Weise kann er durch 
starke Abkiihlung des Atrioventrikularknotens erzielt werden (GANTER 
und ZAHN, BRANDENBURG und P. HOFFMANN a. a. 0.). Durch Nerven
einfluB auf das System, dureh pharmakologiseh.E? Einwirkungen und 
pathologische Veranderungen konnen mannigfaehe Uberleitungsstorungen 
entstehen (siehe hierzu Teil 4). 

An ausgeschnittenen, durch langere Versuehsdauer und verschiedene 
Eingriffe geschadigten Herzen konnen auch noeh andere Stellen del' 
Vorhofsmuskulatur zu Ursprungsstatten del' Erregungen werden, ohne 
daB sich bis jetzt in dieser Richtung bevorzugte Orte haben naehweisen 
lassen (BRANDENBURG und HOFFMANN a. a. 0.). 

Als eine besondere Tatigkeitsform des Herzmuskels, namentlieh 
del' Vorhofe, ist endlieh noeh jene auBerordentlich rasehe Folge von 
Erregungen zu nennen, die als Herzfla ttern bzw. Flimmernbezeichnet 
wird. Besonders leieht wird es durch faradische Reizung des Herzens 
ausgelost. Es ist von sehr geringem odeI' keinem mechanischen Erfolge; 
kommt also, wenn es in den Kammern auf tritt, einer Unterbrechung 
des Kreislaufes gleich. Flattern und Flimmern del' VorhOfe im Verein 
mit Kammerautomatie kann dagegen sehr lange besteheri, wie klinische 
Beobachtlmgen ergeben haben (KAHN und MUNZER 1912, Zb. f. Herz
und GefaBkrankheiten. 4, 361). Das Flimmern erreicht zuweilen im 
Beginn eines ~'lilfalls auBerordentlich hohe Fl'equenzen bis zu 3500 in 
del' Minute, wil'd dann allmahlich langsamel' und miindet schlieBlich 
wieder in normale Schlagfolge ein (ROTHBERGER und WINTERBERG 
1914, A. g. P. 160, 42). Es ist sichergestellt, daB in vielen Fallen das 
Flimmern von dem Atrioventrikularknoten ausgeht (HABERLANDT 
1915, Z. f. B. 66, 327). . 

Mit dem Nachweis del' Ursprungsstatten del' Herzerregungen 
ist iiber die Art del' sie hervorrufenden Reize noch nichts entschieden. 
Die durch den Temperaturkoeffizienten bestimmte Abhangigkeit del' 
Schlagfrequenz von del' Temperatur legt die Annahme nahe, daB es 
sich um eine chemische Auslosung handelt. Del' Reiz kann rhythmisch 
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odeI' kontinuierlieh sein. 1m letzteren Falle geniigt das dem Herzmuskel 
in so hohem Grade eigentiimliehe Refraktarstadium, urn eine Haufung 
von Erregungen zu vermeiden und eine regelmaBige Sehlagfolge sichel' 
zu stellen. Die Annahme eines konstanten Dauerreizes kann sieh stiitzen 
auf die Erfahrung, daB kiinstliehe Dauerreize wie del' konstante elektrisehe 
Strom, starkere Spannung des Herzens, sowie eine groBe Zahl ehemiseher 
Stoffe imstande sind eine regelmaBige Sehlagfolge hervorzurufen (vgl. 
hiezu .HOFMANN in NAGELS Handbueh 1904, 1, 232). 

Uber die Nerven des Herzens vgl. Teil 4. 

Das Elektrokardiogramm. 
Zur Feststellung des Ortes im Herzen, von dem die Erregung ausgeht, 

und del' Wege, die sie einsehlagt, ist man nieht auf die Beobaehtung 
ausgesehnittener Herzen oder auf operative MaBnahmen angewiesen, 
vielmehr kann dies ohne irgend 
welehen Eingriff am Le benden 
gesehehen d ureh Registrierung 
del' Aktionsstrome, d. h. der 
elektrisehen Strome, die die 
Erregung des Herzens wie jedes 
Muskels begleiten. Bei ihrer 
Deutung ist zu beaehten, daB 
deraugenblieklieh in Erregung 
befindliehe Teil des Herzens 
negative elektrisehe Spannung 
zeigt gegen die ruhenden Teile. 
Besonders deutlieh tritt dieser 
Gegensatz zutage bei kiinst
lieher Reizung eines sehr lang
sam sehlagenden Herzteiles. 
SANDERSON und PAGE (1880, 
J. of P. 2, 392) haben die 
abgetrennte Herzkammer der 
Sehildkrote an der Basis ge
reizt und von dort sowie von 
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Abb. 20. Potentialdifferenz zwischen Basis 
und Spitze del' isolierten Herzkammel' del' 
Schildkl'6te wahl'end eines Schlages. Temp. 20°. 
Die Ol'dinaten sind in willkiirlichen Einheiten 
gemessen, die Zahlen del' Abszisse bedeuten 

Sekunden. 

del' Herzspitze zu einem Spiegelgalvanometer abgeleitet. Die Tragheit des 
1nstrumentes wurde dureh ein Summationsverfahren (Rheotom) iiber
wunden. Die Abb. 20 zeigt den ganzen Vorgang aus 3 Stiieken be
stehend. Die an del' Basis des Herzens gesetzte Erregung fiihrt zu einer 
sofort auftretenden und eine halbe Sekunde dauernden Positivi tat del' 
Spitze, darauf folgt ein Zeitraum von 11/2 Sekunden, in welehem kein 
Spannungsuntersehied zwischen Basis und Spitze besteht und endlieh ist 
wahrend einer weiteren Sekunde die Spitze negativ gegen die Basis. Der 
erste Zeitraum entsprieht del' Erregung del' Basis bei fehlender Erregung 
der Spitze, der letzte Zeitraum del' Erregung del' Spitze, wahrend die 
Basis bereits wieder in den Ruhezustand zuriiekgekehrt ist. Dazwisehen 
ist die ganze Kammer in Erregung. 

Zur Darstellung der elektrisehen Storungen, die del' Herzsehlag 
im unversehrten Korper hervorruft, bedarf es hochst empfindlieher 
1nstrumente von groBer Beweglichkeit. Das Saitengalvanometer von 
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EINTHOVEN wird diesen Anforderungen in weitem MaGe gerecht. Es 
besteht aus einem kraftigen Elektromagneten, zwischen dessen Pol
schuhen ein sehr diinner versilberter Quarzfaden ausgespannt ist. Abb. 21. 

Abb. 21. Vereinfaohte Darstel
lung des Saitengalvanometers von 

EINTHOVEN, Aroh. N eerland. 
Bel'. II t 11 P 240. P U. PI die 
Polsohuhe des groilen Elektro
magneten, zwisohen denen del' 
versilberte Quarzfaden vertikal 
ausgespannt ist. M U. Ml Mi
kroskope zur Beleuohtung bzw. 
Beobaohtung odeI' Projektion des 

Fadens. 

Wird durch den Faden ein Strom ge
leitet, so erfahrt er senkrecht zur 
Richtung der magnetischen Kraftlinien 
eine Ablenkung, die durch ein Mikroskop 
beobachtet oder auch auf eine licht
empfindliche Platte projiziert werden 
kann (1903, Ann. d. P. N. F. 12, 1059; 
1909, A. g. P. 130, 287). 

Die von der Herztatigkeit her
riihrenden photographisch registrierten 
Ausschlage heiBen Elektrokardiogramme 
oder kurz E. K. Sie sind am groBten, 
wenn von del' rechten Hand und dem 
linken FuB zum Galvanometer abgeleitet 
wird (Ableitung II), weil hier die Ver
bindungslinie der Ableitungsstellen un
gefahr iibereinstimmt mit der Herzachse, 
d. h. mit der Richtung, in der die Er
regung fortschreitet. Ais Beispiel diene 
Abb. 22. Die Kurven zeigen individuelle 
Verschiedenheiten, sind aber fiir eine 
gegebene Person unter gewohnlichen Um-
standen sehr konstant. Sie sind formen

reicher als die oben von einer einzelnen Herzabteilung des Kaltbliiters 
mitgeteilte (1906, Arch. intern. de P. 4, 132). 

Man kann an einem wohlausgebildeten menschlichen Elektrokardio
gramni stets 5 Gipfel unterscheiden, welche nach EINTHOVEN mit den 
Buchstaben P, Q, R, S, T, bezeichnet werden. P, R und T, die nach 
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oben gerichtet sind, be
deuten eine Positivitat der 
Herzspitze gegen die Basis; 
die nach abwarts gerich
teten Spitzen Q und Seine> 
Negativitat derHerzspitze. 
Der Herzschlag wird durch 
die Erhebung P eingeleitet, 

Abb. 22. Elektrokardiogramm eines gesunden welche, wie EINTHOVEN 
Mannes; Ableitung von derr. Hand und dem 1. nachgewiesen hat, von der 
F~il: Abstand del' horizont!1Ien Striohe = 0,5 Tatigkeit der Vorhofe her
MIlhvolt, Abstand del' vertlka,len = 0,05 Sek. riihrt. Del' Kammertatig-

keit gehOren die 4 Gipfel 
Q-T an. 1hre starke Ausbildung entspricht del' Machtigkeit del' Kammer
muskulatur. Del' hochste unter ihnen ist fUr gewohnlich R, del' auch durch 
steilen An- und Abstieg ausgezeichnet ist. Er deutet an, daB die Erregung 
zunachst zu den basalen Teilen del' Herzkammer bzw. zur rechten Kammer 
gelangt, sich abel' dann allerdings sehr rasch auf die iibrige Kammer
muskulatur ausbreitet. Sehr deutlich ausgepragt ist ferner del' Gipfel T, 
der anscheinend von einer neuerlichen Erregung der Herzbasis herriihrt, 
odeI' wahrscheinlicher von del' dort langer andauernden Erregung (GARTEN 
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und SULZE 1916, Z. f. B. 66, 433). In den .Spitzen Q und S triti{ die vor
wiegende Erregung der Herzspitze, bzw. des linken Herzens zutage. 
Wie leicht ersichtlich, ist das E. K. ein auBerst empfindlicher Anzeiger 
fUr den Weg, welchen die Erregung bei ihrer Ausbreitung im Herzen 
einschlagt. Das Wirksamwerden ungewohnlicher Ursprungsstellen wie 
z. B. im Atrioventrikularknoten, das Auftreten von .~xtrasystolen, 
von Block, von Dissoziation, das zunachst einseitige Ubergehen der 
Erregung auf die linke oder rechte Kammer, Herzflattern und Flimmern 
und viele andere Storungen sind auf diesem Wege der Aufdeckung zu
ganglich. Dabei muB allerdings beachtet werden, daB auch der Bau 
des Herzmuskels und die Lage des Herzens im Brustraum neben der 
Wahl der Ableitungsstelle~ von erheblichem EinfluB auf die Kurve 
ist, so daB allein schon die Anderung der Korperlage, ja selbst ein tiefer 
Atemzug geniigt, ihr eine andere Form zu geben. (Vgl. hierzu besonders 
EINTHOVEN 1906, Le Telecardiogramme, Arch. internat. de physiol. 
4, 132, ferner 1908, A. g. P. 122, 517; 1912, 149, 65; 1913, 150, 275; 
1916,164, 167). 

Der Druck im Herzen. 
Tritt der Herzmuskel in den erregten Zustand, so wird die Spannung 

seiner Fasern, wie die jedes anderen erregten Muskels, eine Zunahme 
erfahren, die unter geeigneten Umstanden zur Verkiirzung fiihrt. Die 
damit einhergehende Arbeitsleistung auBert sich aber hier nicht in Hebung 
einer Last, sondern darin, daB die das Herz flillende Blutmenge unter 
Druck gesetzt wird. Am bedeutendsten ist die Drucksteigerung in der 
muskelstarken linken Kammer, in der vorerst die Vorgange allein be
trachtet werden sollen. Die Kammerwand kann am gekochten oder 
mazerierten Herzen in Muskelbiindel zerlegt werden, die trotz ihrer 
Durchflechtung doch eine Anordnung in Schichten erkennen lassen, 
und zwar eine auBere und eine innere Schicht schrag verlaufender, d. h. 
verschieden stark gegen die Herzachse geneigter Biindel und eine mittlere 
Schicht, deren Biindel quer zur Achse gerichtet sind. Letztere bilden 
zum Teil einen wirklichen die linke Kammer umgreifenden Sphinkter, 
teils umschlingen sie in S-formiger Kriimmung die Hohlen beider Kammern 
(C. LUDWIG 1848, Z. f. rat. Med. 7,191; KREHL 1891, Abh. Leipz. Gesellsch. 
d. Wiss. 17, 339; MAC CALLUM 1900, Festschr. f. Welch, Baltimore. 307). 
1m allgemeinen iiberwiegen wohl die quer zur Herzachse verlaufenden 
Biindel, wie aus der geringen Verkiirzung der Achse bei der Systole 
geschlossen werden darf. 

Fiir eine schematische Betrachtung ist die linke Kammer eine 
Hohlkugel, deren Inhalt durch die Spannung der Wand unter Druck 
gesetzt wird. Denkt man sich die Kugel in der Ebene eines groBten 
Kreises durchschnitten, so wird der Blutdruck p die beiden Half ten 
auseinander zu treiben suchen mit einer Kraft, die proportional der Schnitt
flache ist. Dieser Kraft muG durch die Wandspannung das Gleichgewicht 
gehalten werden. Vernachlassigt man die Dicke der Wand und bezeichnet 
mit s die auf die Langeneinheit des Umfangs bezogene Spannung, so 
ist das Gleichgewicht gegeben durch die Gleichheit der beiden Produkte 

Druck X Flache = Spannung X Umfang 
oder in Zeichen 
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p rt.n = s 2 r n 
. h'b 2 s woraus SIC ergl t p = --. 

r 

Der Ausdruck laBt ohne weiteres ablesen, daB eine unzusammen
driickbare Fliissigkeit in einer allseitig geschlossenen Kugel, d. h. unter 
Bedingungen, die eine Anderung des V olums und damit von r nicht 
gestatten, unter einem Druck steht, der proportional der Wandspannung 
steigt und sinkt. Anderseits bleibt der Druck trotz wechselnder Spanmmg 
konstant, wenn Spannung und Halbmesser im gleichen Verhaltnis sich 
andern. Ferner kann bei gleichbleibender oder selbst sinkender Spannung 
der Druck steigen, wenn der Halbmesser starker abnimmt als die Spannung. 
Endlich ist zur Herstellm1g eines bestimmten Druckes eine um so groBere 
Wandspam1Ung erforderlich, je groBer r, mit anderen Worten, je starker 
die Fiillm1g. 

Abb. 23. Druckverlauf gleichzeitig geschrieben inder linken Kammer (oben) und 
in dflr Art. anonyma (unten), einer Katze nach GARTEN a. a. O. Tafel VII. Del' 
Abstand zweier Horizontallinien flntspricht einem Druckunterschied von 30 mm Hg. 

Untel'ste Linie Zeit in Fiinftelsekunden. 

Die schematische Betrachtunglehrt, daB selbst bei genauer Kenntni:s 
der jeweiligen Spannungen in der Kammerwand iiber den in der Fiillung 
herrschenden Druck nichts ausgesagt werden kann, solange nicht die 
zugehorige Fiillung bekannt ist. Angaben iiber die Werte dieser beiden 
Variablen wahrend einer Herzperiode lassen sich zur Zeit nicht oder 
nur in qualitativer Weise machen. Es bleibt somit als einziger Weg 
zur Ermittlung des Herzdrucks die unmittelbare experimentelle Bestim
mung desselben. 

Die Aufgabe ist eine technisch schwierige infolge der in weiten 
Grenzen und mit groBer Geschwindigkeit wechselnden Driicke. Erst 
durch die umfassenden Untersuchungen O. FRANKS (vgl. TIGERSTEDT 
Handb. del' physiol. Method. 1, Abt. 4 und 2, Abt. 4), die zu einer zweck
maBigen Umformung del' Bewegungsgleichungen und zur Aufstellung 
neuer MaBeinheiten fiir die Auswertung der Leistungsfiihigkeit fiihrten, 
ist es moglich geworden, Instrumente zu konstruieren, die den hier 
zu stellenden Anforderungen geniigen odeI' doch den Grad der Annaherung 
an dieselben zu bestimmen gestatten. Dabei konnen die Druckschwan-
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kungen entweder unmittelbar zur Registrierung verwendet werden, 
wie dies unter anderem PIPER (A. f. P.1913, 331 und 363) und C. TIGER~ 
STEDT getan haben (1912/14, Skand. A. f. P. 28, 37; 29, 234; 31, 241) 
oder nach einer von GARTEN erdachten originellen Transformation 
als elektrische Stromschwankungen (1915, Z. f. B. 66, 23). 

Das Bild, das man sich auf Grund der erwahnten Bemiihungen 
von dem Druckablauf in den Herzkammem machen muB, moge durch 
die Abb. 23 erlautert werden, die von einer Katze stammt. Sie zeigt 
drei Kurven, zu unterst Fiinftelsekunden, dariiber die Druckkurve 
der Art. anonyma mit drei Pulsen und zu oberst die zugehorigen Druck
pulse der linken Kammer. Die Empfindlichkeit der beiden registrierenden 
Instrumente ist nahezu dieselbe, so daB gleiche Druckschwankungen 
gleiche Ausschlage ergeben miiBten. Die Abbildung zeigt; daB die Druck
schwankungen der linken Kammer groBer sind als die der Anonyma. 
Auch die Form der Kammer- und Anonymapulse ist verschieden mit 
Ausnahme eines kurzen den Gipfel einschlieBenden Stiickes, das im 
mittleren PuIs der beiden Kurvenziige von senkrechten Linien eingefaBt 
ist. Dabei sind die beiden Senkrechten der Anonymakurve um ein Kleines 
nach rechts verschoben, um der Verspatung Rechnung zu tragen, die 
bei der Ausbreitung der Druckanderung in der Arterie eintreten muB 
(siehe Teil 4). 

Die Almlichkeit der beiden Kurvenformen in dem fraglichen Zeit
abschnitt ist bedingt durch die offene Kommunikation zwischen Kammer 
und Aorta, wobei der Druckverlauf in letzterer abhangig wird von dem 
in der Kammer. Hinterher sinkt der Druck in der Kammer sehr rasoh 
ab und das gleiche wiirde auch in der Anonyma geschehen, wenn es 
nicht durch den KlappenschluB verhindert wiirde. So bleiht der Druck 
in den Arterien hoch oder sinkt nur wenig, weil ihre Entleerung in der 
Richtung gegen die Venen durch den groBen Reibungswiderstand (siehe 
oben S. 44) verzogert wird. Dem Zeitabschnitt mit offener Kommuni
kation zwischen Kammer und Aorta, der sogenannten A ustrei bungs
zei t folgt also ein zweiter Abschnitt, in dem die Aortenklappen geschlossen 
sind und der Druck in der Kammer infolge der Muskelerschlaffung rasch 
sinkt. Zunachst ist auch die venose Klappe (Bikuspidalis) geschlossen, 
bis der Kammerdruck niedrig genug geworden ist, um das Einstromen 
des BluteR yom Vorhof her zu gestatten. In dem betrachteten Abschnitt 
ist sonach die Kammer nach beiden Seiten verschlossen: (zweite) Ver
schluBzeit oder Entspannungszeit. Es folgt die Fiillungszeit 
der Kammer, deren Dauer in weiten Grenzen von der Frequenz des 
Herzschlages abhangig ist und endlich als vierter Abschnitt del' Kammer
periode die Ansp ann ungs- odeI' (erste) V erschl uBzei t, in der die 
Fiillung durch die einsetzende Erregung und Spannung des Muskels 
unter Druck gesetzt wird, die venose Klappe geschlossen und die arterielle 
noch nicht geoffnet ist. 

Einige Besonderheiten der Kurven, die aber als regelmaBige Vor
kommen zu gelten haben, sind bezeichnet als VI und V2, die erste und 
zweite Vorschwingung, SI die sogenannten Anfangsschwingungen, J die 
Inzisur des Arterienpulses und die durch besondere Steilheit ausge
zeichnete Stelle im absteigendenAst der Kammerkurve. VI ist durch 
die Systole des Vorhofs bedingt und erscheint als eine geringe Druck
steigerung in der noch schlaffen Kammer, deren Fiillung sie vermehrt. 
Sie ist aber auch in der Anonyma- (und Aorten-) Kurve, wenngleich 
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nur schwach, nachweisbar. Es muB sich also die durch die Vorhofsystole 
erzeugte Drucksteigerung durch die Kammer und die geschlossene ar
terielle Klappe hindurch dem Inhalt der Aorta mitteilen oder es wird 
die Wand der Aorta durch die sich zusammenziehenden Vorhofe defor
miert. V2 entsteht wahrscheinlich durch den raschen Druckanstieg 
in der Kammer, der sich durch die geschlossenen Klappen hindurch 
in der Aorta fiihlbar macht. Sie fallt also in die erste VerschluBzeit 
(Anspannungszeit) der Kammer. S1 aus einer odermehreren Schvl'ingungen 
bestehend, ist nach O. FRANK zu beziehen auf die elastischen Eigenschaften 
der gedehnten Wandungen (1905, Z. f. B. 46, 495). Das Minimum der 
Inzisur J des Arterienpulses entspricht dem KlappenschluB und ist 
von einer oder zwei N achschwingungen gefolgt. 

Die der Austreibungszeit der Kammer entsprechenden Kurven
abschnitte sind nach den zahlreichen bereits vorliegenden Beobachtungen 
von auBerst wechselnder Gestalt: Gradlinige Abschnitte, sogenannte 
Plateaus von gleichbleibendem, ansteigendem oder absinkendem Druck 
abgerundete und spitze, einfache, doppelte, selbst dreifache Gipfelkommen 
vor. Einen ahnlichen Reichtum an Formen zeigen auch die Gipfel der 
Aortenkurven, worauf im nachsten Teil noch einzugehen sein wird. 

Der Druck in den Vorhofen erreicht nach PIPER (A. f. P. 1912, 
343) nul' Werte bis etwa 1 cm Quecksilber = 14 cm Wasser und zeigt 
innerhalb einer Herzperiode 3 Maxima. Das erste und hochste derselben 
ist verursacht durch die Systole des Vorhofs, das zweite ist eine mit dem 
KlappenschluB zusammenhangende Schwingung (der zuweilen noch 
weitere folgen), das dr:~tte hat die Bedeutung eines FiilIungsmaximum, 
das unmittdbar vor Offnung der Klappe erreicht wird. Die groBen 
in den Vorhof einmiindenden Venen zeigen einen den Vorhofkurven 
sehr ahnlichen Druckverlauf. 

Die Klappen des Herzens, die als Duplikaturen des Endokards 
aufzuiassen sind, schlieBen und offnen sich rein passiv, je nachdem 
das Druckgefalle des Blutes nach der einen oder anderen Seite gerichtet 
ist. Ihr blutdichter AbschluB wird durch die Herzmuskeln wesentlich 
gefordert, teils durch Verkleinerung der zu verschlieBenden Offnungen, 
teils durch Herbeifiihrung einer den SchluB vorbereitenden giinstigen 
"Stellung" del' Klappen. Am toten Herzen, wo die Muskelhilfe wegfallt" 
findet man daher in del' Regel die Klappen gegen hohe Driicke nicht 
dicht. Die venosen Ostien werden durch die sie sphinkterartig um
schlingenden Muskelbiindel der mittleren Schich t des Myokards zusammen
geschniirt. An den arteriellen Miindungen kann durch die Muskeln 
eine Annaherung del' Klappen nul' in geringem Grade stattfinden, da 
letztere an der gespannten Arterienwand befestigt sind. Dagegen spielen 
sie bei del' Entfaltung und Stellung del' Klappen eine wichtige Rolle, indem 
sie die Ausstromungsoffnungen fiir den Blutstrom verkleinern und da
durch eine Kontraktion des Strahles und eine die Klappen entfaltende 
und stellende Wirbelbildung veranlassen (vgl. KREHL a. a. O. 359; V. FREY, 
Verh. X. internat. med. Kongr. Berlin 1891, 2, II. Abt. 35). 

Versteht man unter Systole, dem WortsinI?-. entsprechend die Ver
kleinerung des Herzens, so muB dieselbe von del' Offnung del' arteriellen 
Klappen an gerechnet werden, denn erst von diesel' ab sind die Kammern 
imstande Inhalt auszutreiben und ihr Volum zu verkleinern. Bis dahin 
verlauft die Zuckung des Herzmuskels nach Art einer Spannungszuckung 
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odeI' als eine isochorische, wie WEIZSACKER sie nennt (1911, A. g. P. 
140, 136). Die Systole endet mit dem SchluB del' arteriellen Klappen, 
eine weitere Verkleinerung del' Kammern findet dann nicht mehr statt. 
Derselbe Zeitpunkt wird zugleich als Beginn del' Di.!1 s tole betrachtet, 
obwohl die VergroBerung del' Kammern erst mit del' Offnung del' venosen 
Klappen einsetzen kann. Letzterehort auf mit dem SchluB del' venosen 
Klappen. Etymologisch aufgefaBt wlirde demnach die Systole mit 
del' Austreibungszeit, die Diastole mit del' Flillungszeit zusammenfallen. 
Es ist indessen liblich geworden die Dauer del' Systole einer Herzabteilung 
del' Erregungszeit glei6hzusetzen, die fUr die Kammern (etwas zu kurz) 
yom Schlu13 del' venosen bis zum SchluB del' arteriellen Klappen gerechnet 
werden kann. Genaue Auskunft libel' die Dauer des Erregungszustandes 
gibt das E. K. odeI' am freigelegten Herzen die mechanische Registrierung. 

Die Herztone. 
Die Klappenschllisse verraten sich dem an die Brustwand gelegten 

Ohr durch die sogenannten Herztone, kurzdauernde Schalle, deren 
Starke und Charakter klinisch wichtige Folgerungen libel' den Zustand 
des Kreislaufs gestattet. Die linke Kammer wi I'd behorcht an del' Stelle 
des Herzsto13es, im fiinften Interkostalraum links, zwischen Parasternal
und Mammillarlinie, die rechte Kammer am rechten Sternalrand libel' 
dem sechsten Rippenknorpel, die Aorta im zweiten Interkostalraum 
rechts, die Pulmonalis ebenda links dicht neben dem Brustbein. An 
allen Stellen hort man innerhalb einer Herzperiod~ zwei Schalle, die 
als erster und zweiter Ton unterschieden werden. Uber den Kammern 
ist del' erste Ton meist etwas lauter, etwas langeI' gezogen und, soweit 
man bei dem gerausch~.rtigen Charakter von einer Hohe sprechen kann, 
tiefer als del' zweite. Uber den groBen Arterien ist del' zweite Ton del' 
lautere. Abnorme Lautheit del' Tone, Spaltung derselben, langgezogene 
Gerausche verschiedener Art, die die Herztone begleiten odeI' verbinden, 
finden sich haufig als Krankheitszeichen. 

Ein wesentlicher Fortschritt in del' Kenntnis del' Herztone ist 
durch ihre Registrierung- Kardiophonographie - erreicht worden. 
Sie ist hauptsachlich von EINTHOVEN ausgebildet worden (1894, A. g. P. 
57, 617; 1907, Ebenda. 117, 461); Zur Aufnahme wird ein SchaHtrichte1' 
auf del' Brustwand befestigt, durch Kautschukschlauch mit einem Mi
krophon verbunden, das im Verein mit einem Induktorium die akustischen 
Schwingungen in elektrische transformiert. Besonders lehrreich ist 
es, die dabei zu gewinnende Kurve, das Kardiophonogramm, mit gleich
zeitiger Schreibung einer anderen AuBerung del' Herztatigkeit, etwa 
dem HerzstoB odeI' noch bessel' dem E. K., zu verbinden. Vgl. Abb. 24. 

Die Untersuchungen haben ergeben, daB au13e1' den beiden als 
erster und zweiter Herzton bezeichneten Schallen haufig noch zwei 
weitere schwachere in jede1' Hel'zperiode wiederkehren, ein voraus
gehender und ein nachfolgender. Del' vorausgehende £allt bei gleich
zeitiger Aufschl'eibung des E. K. mit dem Gipfel P desselben zusammen, 
ist daher als Vorhofston aufzufassen. Del' nachfolgende, als dritter 
Herzton beschriebene (EINTHOVEN, 1907, A. g. P. 119, 31), el'scheint 
in kurzem Abstand von dem zweiten Herzton und ist anzusehen als ein 
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in dem Arteriensystem entstehender Schall. Er steht vielleicht in Be
ziehung zu der dort stattfindenden Reflexion des Pulses (siehe den 
nachsten Teil). 

Die dem ersten Herzton zugehorigen Schwingungen des Phono
gramms zerfallen in drei Abschnitte, die als Anfangs-, Haupt- und End
schwingungen bezeichnet worden sind Ca, b, c in Abb. 24). Die Anfangs
schwingungen sind schwach, so daB sie nicht immer deutlich heraus
kommen. Sind sie gut entwickelt, so beginnen sie nur wenige Tausendstel 
einer Sekunde spater als das Elektrogramm der Herzkammer, eine 
Differenz, die durch die zur Ausbreitung des Schalles bis zum Mikrophon 
erforderliche Zeit geniigend erklart wird. Demnach wiirden die Anfangs
schwingungen des ersten Herztones auf die Spannungsentwicklung im 
Kammermuskel zu beziehen sein, wahrend die weit starkeren Haupt
schwingungen durch das Hinzutreten eines Klappentons entstehen 
(BATTAERD, 1916, Heart. 6, Nr. 2 und EINTHOVEN, Onderz. Lab. Leyden. 
9, 150). Es gibt auch noch andere Erfahrungen, die auf eine Zusammen-
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Abb. 24. Gleichzeit.ige Schreibllng del' Herztone (liber del' Herzspitze) oben und 
des E. K. unten (Ableit.ung II) von einer gesunden Vel'suchspel'son. 1-3 1. bis 
3. Herzton. Die vel'tikalen Linien stehen in Abstanden von 1/20 Sekunden. Nach 
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setzung des ersten Herztones aus Muskel- und Klappellton hinweisen. 
KREHL hat beobachtet, daB der erste Herzton, wenn auch geschwacht, 
bestehen bleibt, wenn man den SchluB der venosen Klappen durch in· 
dieselben eingefUhrte Sperrvorrichtungen verhindert, oder wenn man 
das Tier verbluten laBt. Die zweiten Herztone verschwinden im letzteren 
FaIle, was auf ihr We sen als Klappentone hinweist CA. £. P. 1889, 253). 

Die Schwingungen des ersten, wie des zweiten Herztones sind zu 
unregelmaBig, als daB an Hand des Phonogramms an die Ermittlung 
einer mittleren Schwingungszahl mit einiger Sicherheit gegangen werden 
konnte. Wenn trotzdem die beiden Tone, namentlich del' erste, dem 
Ohre den Eindruck del' Dumpfheit oder Tiefe geben, so wird man annehmen 
diirfen, daB Schwingungen von etwa 100-200 in del' Sekunde im allge
meinen iiberwiegen. Eine genauere Angabe hieriiber wird auch dadurch 
~.rschwert, daB die Phonogramme von Herzschlag zu Herzschlag el'hebliche 
Anderungen in der Schwingungsform aufweisen konnen, was mit der 
Respiration, d. h. mit der wechselnden Zwischenlagerung von Lungen
gevvebe zwischen Herz und Brustwand zusammenhangen diirfte. 

Del' erste Herzton beginnt an den groBen Arterien etwas spateI' 
als an del' Hel'zspitze, sei es, daB er erst geniigend stark werden muB 
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(Hauptschwingungen), um dort registrierbar zu werden, oder daB er erst 
nach Offnung der arteriellen Klappen deutlich wird. Es ist auch denkbar, 
daB der erste Ton an den graBen Arterien nicht ein hingeleiteter, sondern 
ein dort entstandener ist, indem die Arterienwande durch die plotzlich 
einsetzende Drucksteigerung in elastische Schwingungen geraten. Ein 
mit der Ausdehnung (Diastole) einhergehender Ton wird iibrigens auch 
an der Karotis und anderen in der Nahe des Herzens gelegenen Arterien 
wahrgenommen. 

Die Verspatung des ersten Herztones in den groBen Arterien des 
Menschen wie iiberhaupt die Lage und Dauer der Tone im Verhaltnis 
zu dem gleichzeitig registrierten SpitzenstoB haben EINTHOVEN und 
GELUK auf Grund ihrer Untersuchullge~. in einem Schema dargestellt, 
das in Abb. 25 mit einer unwesentlichen Anderung abgedruckt ist (1894, 
A. g.P.57, 630). EslaBt 
erkennen, daB der erste 
Ton (1) an der Herz
spitze (S) etwas vor Be
ginn des SpitzenstoBes 
einsetzt, an den graBen 
Arterien (A) erst in der 
Mitte des Kurvenan
stiegs, wahrend der 
zweite Herzton (2) an 
allen Aufnahmestellen 
die gleiche Beziehung 
zur HerzstoBkurve be
sitzt. Nimmt man an, 
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Abb. 25. 1 el'ste, 2 zweite Hel'ztOne, S an del' Spitzc 
des Herzens, A iiber den groilen Artericn. Die unter
halb gezeichneten Zeitmarken lassen die Beziehungen 
zum Herzstoil (oberste Kurve) erkennen. Nach 

EINTROVEN. 

daB del' erste Ton in den Arterien mit der Offnung der Klappen 
beginnt und berucksichtigt man, daB der zweite Ton den Klappen
schluB anzeigt, so ist del' Abstand zwischen erstem und 
zweitem Ton dort gleich del' Austreibungszeit. Dieser 
Zeitraum schwankte in den Versuchen von EINTHOVEN und GELUK 
an einem gesunden Individuum zwischen 0,312 und 0,346 Sekunden, 
war also im Mittel 1/3 Sekunden lang, was oben, S. 44, bei Be
rechmmg del' mittleren Stromgeschwindigkeit des Blutes angenommen 
wurde. 

Die Herznerven. 
Die Frage, ob der Herzmuskel als solcher Automatie besitzt, odeI' 

ob sie seinen nervosen Bestandteilen zukommt, kann zur Zeit nicht 
entschieden werden. Forscher wie GASKELL und ENGELMANN (a. a. 0., 
vgl. auch HOFMANN in NAGELS Handb. 1, 223) haben sich HiI' die erstere 
Auffassung ausgesprochen. Auf jeden Fall besitzt das Herz einen auBer
ordentlichen Reichtum an Nervengewebe, das mit den extrakardialen 
Nerven in Verbindung steht bzw. sich von ihnen ableitet. Die Nerven 
innerhalb des Herzens bestehen fast durchweg aus blassen odeI' grauen 
(sogenannten marklosen) Fasern und sind daher ohne besondere Behand
lung nicht sichtbar (WOOLDRIDGE, A. f. P. 1883, 522). Die zum Herzen 
tretenden Nerven stammen aus zwei Quellen, aus dem Gehinl auf del' 
Bahn des Nervus vagus und aus dem Brustteil des Riickenmarks auf 
dem Wege des Sympathikus. Die aus diesen beiden Nerven zum Herzen 
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abgehenden Fasern bilden beiderseits ein Geflecht, dessen Anordnung 
ausder halbschematischen Abb. 26 zu ersehen ist. Samtliche Herznerven, 
soweit sie zentrifugal sind, d. h. Erregungen zum Herzen hin leiten, 
gehoren zu dem autonomen oder viszeralen System. Dasselbe 

v. 13 A 
ac Tr. v. 

a. 
gs. 

95. 

LInKs 

Abb. 26. Die Rerznerven beim Runde, halb
sehematiseh. V Vagosympathilms, gs Ganglion 
cerv. inf., gt Ganglion thorae. 1., nr Nerv. 
reeurrens, a(J Ansa Vieu8senii, 1-5 Nerven
fieiden zum Rerzen auf del' rechten Seite. 

Nach DOGIEL 1914, A. g. P. 155. Tafel V. 

unterscheidet sich von dem 
somatischen einmal dadurch, 
daB die Verbindung zwischen 
Gehirn bzw. Ruckenmark und 
Erfolgsorgan, keine unmittel
bare ist, sondern aus minde
stens zwei Neuronen (Nerven
einheiten) besteht, die durch 
Vermittlung einer Ganglien
zelle miteinander verknupft 
sind. Eine weitere Eigentum
lichkeit des autonomen Sy
stems besteht darin, daB die 
Innervation der Erfolgsorgane 
anscheinend durchweg eine 
doppelte ist, wobei die beiden 
Bahnen gegensatzliche oder 
antagonistische Wirkungen 

ausiiben. Dieses Innervations
schema gilt insbesondere auch 
fur das Herz. AuBerdem emp
fangt das Herz noch eine groBe 
Zahl zentripetalleitender Ner
ven (WOOLDRIDGE, a. a. 0.). 

Sind die dem Vagus 
bzw. Sympathikus entstam
menden Fasern in das Herz-

gewe be eingedrungen, so 
durchmischen sie sich so innig, 
daB eine Sonderung nicht 
mehr moglich ist. Die Art 
ihrer Endigung ist nicht be~ 
kannt. Man kann nur nach
weisen, daB in allen Schichten 
des Herzens, in den oberflach
lichen wie in den tiefen eine 
ungemein reiche Verastelung 
und Ausbreitung feinster Ner
venfaden statthat, von denen 
die Muskeln, insbesondere auch 
die des Sinus- und Atrio
ventrikularknotens dicht um
sponnen werden (HOFMANN, 

A.f.A. 1902, 101und 1917, Z. f. B. 67, 375; OPPENHEIMER, 1912, J. of 
expo Med.16, 613; GLASER, 1914, Deutsches Arch. f. klin. Med. 117,26). 
In das Nervengeflecht sind zahlreiche Ganglienzellen eingestreut. 

Wird del' Stamm des N. vagus am Halse rechts durchschnitten 
und der periphere Stumpf mit faradischen Stromen gereizt, so ist die 
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auffalligste Folge die Schwachung oder zeitweilige Unterdriickung 
der automatischen Tatigkeit des Sinusknotens. Die Herzschlage werden 
daher seltener oder horen fiir einige Zeit auf (negativ-chronotrope Wirkung 
nach ENGELMANN). Halt die Reizung der Nerven an, so fangt das Herz 
gleichwohl wieder zu schlagen an, meist in der Weise, daB andere Ur
sprungsstellen fUr die Erregung in Tatigkeit treten, insbesondere der 
Atrioventrikularknoten, was zu gleichzeitigem Schlagen von Vorhof 
und ~ammer fiihrt. Ein haufiges Ergebnis ist ferner eine Erschwerung 
der Uberleitung der Erregung yom Vorhof auf die Kammer, so daB 
den Vorh.9fpulsen keine Kammerpulse entsprechen (Herzblock) oder 
doch die Uberleitungszeit verlangert wird. Es kann auch zu vollstandig 
unabhangiger Tatigkeit der beiden Herzabteilungen kommen (Disso
ziation). Es handelt sich also urn Leitungserschwerung oder urn negativ 
dromotrope Wirkungen nach ENGELMANN. Auch Herabsetzung der 
Erregbarkeit, d. h. Erhohung der Reizschwelle kommt· vor, negativ 
bathmotrope Wirkung (ENGELMANN, A. f. P. 1902, 3). Zusammenfassend 

Abb. 27. Vagusreizung am Fl'oschhel'zen. Die fiinf Linien del' Kurventafel be
deuten von oben nach unten: Reizsignal, Zusammenziehung del' Kammer, Zu
sammenziehung des Vorhofs, Elektrokardiogramm, Sekundenmarken. Infolge 
del' Vagusreizung schlagt del' Vorhof nach odeI' gleichzeitig mit del' Kammer und 
die T-Zacke des E. K. wil'd negativ. Nach SAMOJLOFF 1910, Arch. f. Phys. 135. 

Tafel XXVIII. 

laBt sich sagen, daB der Vagus aile TatigkeitsauBerungen des Herzens 
herabdriickt oder hemm t. Da seine Fasern an vielen Punkten des 
Herzens angreifen und die faradische Reizung des Vagusstammes bald 
diese bald jene Fasergruppeiiberwiegend trifft, sind die Erfolge wechselnd. 
Dazu kommt, daB der rechte Vagus vorwiegend den Sinusknoten, der 
linke den Atrioventrikularknoten beeinfluBt, was die Reizerfolge noch 
mannigfaltiger macht. Sie konnen zum Teil durch ortliche Abkiihlung 
des Herzens nachgeahmt bzw. durch Erwarmung kompensiert werden 
(GANTER und ZAHN, 1913, A. g. P. 154, 502). Untersucht man die Vagus
wirkung am blutleeren Herzen (Frosch), indem man die Zusammen
ziehungen der Herzabteilungen registriert, so tritt die Schwachung 
derselben, die negativ inotrope Wirkung, in den Vordergrund. 

Noch vielseitiger werden die Erscheinungen bei Beobachtung 
der Aktionsstrome des Herzens. Hier fallen besonders die atypischen 
E. K. der Kammern auf, die auf erschwerter Leitungimlinkenoder rechten 
Schenkel des HIsschen Biindels beruhen (EINTHOVEN und WIERINGA, 
1912, A. g. P. 149,48; SAMOJLOFF, 1910, Ebenda, 135, 417und 1914,155, 
471), vgl. Abb. 27. 



64 Die Fiirderungsnerven. 

Endlich verkurzt del' Vagus das Refraktarstadium des Herzens 
unter Umstanden in so hohem Grade, daB auBerordentlich zahlreiche 
Erregungen yom Atrioventrikularknoten odeI' anderen Orten ausgehend 
einander folgen konnen, die nul' auf kurze Strecken sich ausbreiten 
und zu keinem mechanischen Erfolg fuhren: das schon oben erwahnte 
Herzflattern bzw. Flimmern. Da Flimmern del' Herzkammern einer 
Unterbrechung des Kreislaufs gleichkommt, erklaren sich vielleicht 
die Fane von plotzlichem Herztod durch Angst und Schreck aus del' 
genannten Wirkung dieses Nerven (ROTHBERGER und WINTERBERG, 
1911, A. g. P. 141, 343 und 1915, 160, 42). 

Reizt man die Rami communicantes deR zweiten odeI' dritten Brust
nerven odeI' die yom ersten Brustganglion zum Geflecht del' Herznerven 
ziehenden Zweige, so erhalt man Wirkungen, die den beschriebenen 
in a~!en wesentlichen Stucken entgegengesetzt sind. Auch hierbei ist 
die Anderung del' Schlagzahl, und zwar die Vermehrung, beRonders 
auffallig, weshalb diese Nerven von ihren Entdeckern (v. BEZOLD, M. und 
E. CYON) den Namen N. accelerantes erhielten. Wie bei dem Vagus 
ist die chronotrope Wirk"\-Ulg nul' eine unter mehreren. Del' Akzelerans 
verstarkt gleichzeitig die Herztatigkeit, beschleunigt die Erregungs
leitung, so daB die Herzperiode sieh verkurzt, lUld erhoht die Erregbarkeit 
des Herzens so, daB es leieht zu Extrasystolen kommt, namentlieh aueh 
von seiten del' Kammern (ROTHBERGER und WINTERBERG, 1911, A. g. P. 
142, 461). H. E. HERING hat die Hebung del' Erregbarkeit dureh diese 
Nerven dazu beniitzt, um anseheinend sehlaglose Herzen wieder zu regel
maBiger Tatigkeit zu bringen. Entsprechend ihren Wirkungen werden 
sie gegenwartig als Forderungsnerven bezeiehnet. Wie bei den 
Hemmungsnerven ist die Durehmischung del' von reehts und links in das 
Herz eintretenden FaReI'll keine vollstandige, so daB einseitige Reizungen 
die beiden Herzhalften und ihre Abteilungen inungleichem MaBe be
ein£lussen. 

Die durch kiinstliehe Reizung del' Herznerven erzeugten Wirkungen 
stimmen mit den bei naturlicher Erregung eintretenden ohne Zweifel 
in allen wesentlichen Stueken uberein. Del' einzige Unterschied besteht 
darin, daB der kiinstliche Reiz eine Besehrankung auf einzelne Fasern 
bzw. eine Auswahl derselben nieht zulaBt. was fUr den naturlichen an
genommen werden muB. Die natiirlich~n Erregungen kommen, wie 
bei allen zentrifugalen Nerven aus den zugehorigen Nervenkernen, die 
fur die Hemmungsnerven in dem viszeralen Vaguskern, Gegend del' 
Ala cinerea del' Rautengrube, fiir die Forderungsnerven im obersten 
Brustmark, Seitenhornkerne, zu suehen sind. Wahrscheinlich sind 
diese Nervenkerne durch ein ubergeordnetes Zentrum in del' Oblon
gata odeI' in einem noeh hoher liegenden Tell des GehirnR zu
sammengefaBt. 

Die Erregung diesel' Kerne ist eine dauetnde odeI' tonische. Fur 
den Vaguskern laBt sich dieselbe in del' Form nachweisen, daB man die 
beiden Vagi am Halse durehsehneidet, worauf entweder sofort odeI' nach 
einer kurzen Zeit unveranderter odeI' sogar verminderter Sehlagzahl 
(Reizerscheinung) dieselbe sieh um 50% und selbst mehr erhoht lUld 
zwar dauernd (H. E. HERING, 1895, A. g. P. 60, 439). 

Del' Tonus der Forderungsnerven ist schwieriger naehzuweisen, 
weil er an sich nicht von so groBem EinfluB ist und weil bei erhaltenen 
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Hemmungsnerven der wechselnde Tonus der letzteren die AufsteIlung 
eines Vergleichswertes fiir die Schlagzahl unsicher macht. Es ist indessen 
festgesteUt, daB nach vorhergegangener Vagotomie.die erhohte Schlagzahl 
sinkt, wenn die Forderungsnerven nachtriiglich durchtrennt werden 
(STRICKER und WAGNER, 1878, Wien. Sitzgsb. 77, 3. Abt. 103). Ferner 
ist bei gleichzeitiger Durchtrennung der Hemmungs- und Forderungs
nerven die Erhohung der Schlagzahl geringer als bei Vagotomie allein 
(H. E. HERING, a. a. O. 480). 

Die Veranlassung zur tonischen Erreglmg der erwiihn ten N ervenkerne 
ist gegeben einmal in der jeweiligen Beschaffenheit des sie umspiilenden 
Blutes und dann in Erregungen, die ihnen von anderen Teilen des Nerven
systems zuflieBen. 1m chemischen Sinne als Reiz wirkt Erhohmlg der 
Kohlensaurespannung.im Blute, wie sie bei ungiinstigen Atembedingungen 
im gesamten Kreislauf eintreten kalm, oder rein ortlich durch behinderte 
Blutzirkulation im Gehirn, z. B. durch Hirndruck. Die von anderwarts 
zugeleiteten Erregungen sind entweder durch Gemiitsbewegungen bedingt 
oder Reflexe, d. h. Erregungen, welche auf einer zentripetalen Bahn 
ins Gehirn gelangen und auf die Kerne der Herznerven iibergreifen. 
AIle zentripetalen Nerven konnen mehr oder weniger die Herztatigkeit 
beeinflussen, insbesondere die des Vagus selbst sowie die des TrigeminuR 
und die schmerzempfindlichen Nerven des gesamten Korpers. 

Zu den wirksamen afferenten Bahnen des N. vagus gehoren vor 
allem die des Herzens selbst. Sie geratenin Erregung, wenn der Herzmuskel 
unter starke Spannung gesetzt wird und vermitteln dann reflektorisch, 
d. h. auf dem Wege des viszeralen motorischen Vaguskernes und der 
aus ihm entspringenden zentrifugalen Fasern fiir das Herz die Herab
setzung (Hemmung) seiner Tatigkeit, womit ein Sinken des Blutdrucks 
und Abnahme del' Spannung im Herzen einhergeht. In ahnlicher 
Weise wirken die afferenten Vagusfasern desMagens z. B. beim Erbrechen, 
diefii.r die Lunge beim Einatmen reizender Diimpfe, die afferenten 
Fasern des Trigeminus in der Nasenschleimhaut unter denselben Be
dingungen (z. B. Einblasen von Chloroformdampf in die Nase, HERING 
und KRATSCHMER, 1870, Wien. Ber. 62, 147). 

Eine reflektorische Erregung der Forderungsnerven liegt vor 
bei der Beschleunigung und Verstarlmng der Herztatigkeit im Gefolge 
von Muskelanstrengungen. Ais auslosende Bahnen kommen vermutlich 
die afferenten Muskelnerven in Betracht, doch diirfte auch die gesteigerte 
Atemtatigkeit und der erhohte Lungendruck, vielleicht auch eine mit 
der Muskelinnervation parallel gehende Anregung von seiten des GroB
hirns eine Rolle spielen. Die Wirkung der Forderungsnerven wird mlter
stiitzt durch Abnahme des Tonus der Hemmungsnerven (H. E. HERING, 
1895, A. g. P. 60, 439; AULO, 1911, SK. A. 25, 347). 

Die Tatigkeit der Hemmungs- und Forderungsnerven und ihrer 
Kerne ist allem Anschein nach stets eine reziprolm, worunter man versteht, 
daB einem erhohten Tonus del' Hemmungsnerven ein verminderter 
del' Forderungsnerven entspricht und umgekehrt. In diesem Sinne ist 
eine Beobachtung v. BRUCKES zu deuten (1917, Z. f. B. 67,520). Macht 
man den oben erwahnten Versuch von KRATSCHMER an vagotomierten 
Tieren (Kaninchen), so erhalt man auf Chloroformeinblasung in die 
Nase immer noch ein Absinken del' Schlagzahl urn 8-9%. Dieselbe 
fallt aber fort (nicht bei allen Tieren), wenn 110ch die Forderungsnerven 

v. F r e y, Physiologie. 3. Auf!. 
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durchschnitten werden. Der Erfolg ist wohl nur so zu verstehen, daB 
damit die letzte Veranlassung zur Verminderung der Schlagzahl, das 
Nachlassen des Tonus dieser Nerven, hinweggeraumt ist. 

Tiere, denen die samtlichen extrakardialen Herznerven durchtrennt 
sind, zeigen, solange sie in Ruhe gelassen werden, v6llig normales Ver
halten. Sie sind aber nicht mehr imstande gr6Bere, namentlich anhal
tende Arbeitsleistungen zu vollbringen. Die Versuche zeigen die Bedeutung 
der durch das Nervensystem geregelten Herztatigkeit fUr die Muskel
tatigkeit (FRIEDENTHAL, A. f. P. 1902, 135). 



Viertel' rreil. 

Druck und Geschwindigkeit des Blutes in den 
GefaJ3en. 

Die Eigenschaften der BlutgefaBe werden bestimmt durch die Ge
web selemente , aus denen sie bestehen. Diese sind das Epithel, das Binde
gewebe, besonders in Form des elastischen, die glatten Muskeln. 

Es ist bei Besprechung der Gerinnungserscheinungen im zweiten 
Teil erwahnt worden, daB das GefaBepithel wahrscheinlich einen die 
Gerinnung erschwerenden oder verhindernden (antithrombischen) EinfluB 
auf das Blut ausiibt. Von dem Epithel, besonders der Kapillaren, hangt 
es ferner ab, inwieweit von einem blutdichten AbschluB der GefaBe 
gegen ihre Umgebung gesprochen werden kann. Nach den Untersuchungen 
von KOLOSSOW (1893, A. m. A. 42, 318) sind die durch Protoplasma
briicken verbundenen Epithelzellen nur lose aneinander ge£iigt, so 
daB zwischen ihnen Raum bleibt zuni Durchtritt von Fliissigkeit und 
selbst von Zellen. Der eigentliche AbschluB des GefaBraums geschieht 
durch die hyalinen Deckplatten der Epithelien, die in den bekannten, 
durch Silber schwarzbaren Kittleisten zusammenstoBen. Es hangt 
von dem mehr oder weniger dichten SchluB dieser Leisten ab, wie leicht 
der Stoffaustausch zwischen Blut und Gewebe vonstatten geht (siehe 
unten S. 85 die Ausfiihrungen iiber die Bildurig der Gewebsfliissigkeit 
oder Lymphe). 

Das elastische Gewebe verleiht den GefaBen die Fahigkeit, sich 
den wechselnden Driicken anzupassen. Jede Dehnung ruft Widerstande 
wach, die die Riickkehr des GefaBes zur urspriinglichen Weite veranlassen, 
sobald der Druck nachlaBt. Die vom Herzen wahrend der Systole aus
getriebene Blutmenge schiebt daher die kreisende Blutsaule nicht einfach 
vor sich her, wie es in starren Rohren der Fall sein wiirde, sondern dehnt 
die dem Herzen zunachst liegenden GefaBabschnitte, deren Spannungs
zuwachs dann die Weiterbeforderung auch wahrend der Diastole des 
Herzens iibernimmt. So entsteht trotz der diskontinuierlichen Herz
tatigkeit doch ein kontinuierlicher Strom in den GefaBen. 

Fiir das Verhalten von Druck und Geschwindigkeit in den ver
schiedenen Abschnitten des GefaBsystems ist die Verastelung desselben 
und die damit einhergehende Veranderung des Gesamtquerschnittes 
von ausschlaggebender Bedeutung. Halt man sich zunachst an den 
oben S. 39 definierten Gesamtquerschnitt, so ist festzustellen, daB 
derselbe im Fortschreiten von den Arterien zu den Kapillaren bestandig 
wachst, wei! die Aufteilung der GefaBstamme stets so stattfindet, daB 
die Summe der Querschnitte der Zweige groBer ist als die des Stammes. 

5* 
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In den Venen nimmt dann der Gesamtquerschnitt in der Richtung 
gegen das Herz wieder abo Man kalm daher das oben gebrauchte Schema 
(Abb. 11, S. 40) den gegebenen Verh1i1tnissen dadurch almahern, daB 
man das uberall gleichweite AusfluBrohr ersetzt durch das in Abb. 28 
dargestellte, das aus drei ungleichweiten Abschnitten besteht. Der 
erste und dritte Abschnitt haben gleichen Durchmesser, der mittlere 
Abschnitt einen 5mal gr6Beren; es verhalten sich somit die Querschnitte 
wie 1: 25: l. 

Es ist ohne weiteres klar, daB die Volumgeschwindigkeit auch 
hier fUr jeden Querschnitt die gleiche sein muB. Die mittlere Strom
geschwindigkeit ist dagegen in der zweiten Abteilung 25mal kleiner, 
denn nur so ist die gleiche sekundliche Lieferung auch fUr den groBen 
Querschnitt m6glich. Betrachtet man das Verhalten des Drucks in 
den eingesetzten Steigr6hren, so zeigt sich in dem ersten und dritten 
Abschnitt ein gleich steiler, gegen das offene R6hrenende gerichteter 
Druckabfall, dagegen keine Druckabnahme in dem Mittelstuck. Bei 
genauerer Betrachtung findet man in dem Mittelstiick folgenden Druck-
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Abb. 28. Dl'UckgefiHle in einem Rohr von wechselnder Weite. 

verlauf: Zuerst beim Vbergang aus dem engen in das weite Rohr 
ein deutlicher, wenn auch nicht sehr betrachtlicher Druckabfall, dann 
ein Steigen des Drucks bis gegen die Mitte der weiten R6hr~, darauf 
ein sehr geringes Sinken, endlich ein steiler Druckabfall beim Ubergang 
aus dem weiten in das enge Rohr. Vgl. C. LUDWIG, 1861, Lehrbuch. 
2. Aufl. 62. 

Was zunaehst den Druckabfall beim Eintritt der Flussigkeit in 
das weite Rohr betrifft, so ist er durch die hier auftretenden Wirbel 
bedingt, die man bei durchsichtigen R6hren beobachten kann, wenn 
dem Wasser Barlappsamen oder ein anderes leichtes Pulver beige
mengt wird. 

Auf den ersten Blick uberraschend ist die weiterhin in der Richtung 
der Str6mung stattfindende Druckzunahme. Man muB sich aber ver
gegenwartigen, daB in R6hren von solcher Weite (uber 2 em Durch
messer) ein ausschlieBlich achsenparalleles FlieBen nicht mehr stattfindet 
lmd daB insbesondere der beim Eintritt in die weite R6hre kontrahierte 
Fliissigkeitsstrahl sich ausbreitet bis zur Ausfullung des vergr6Berten 
Rohrquerschnittes. Damit geht einc Abnahme der Stromgeschwindig
keit und der FlUssigkeitsreibung einher sowie eine teilweise Ruckver
wandlung der lebendigen Kraft der FlUssigkeit in potentielle Energie. 
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Endlich findet beim Ubergang aus dem weiten in das enge Rohr ein 
starker Druckfall statt, weil die friihere Geschwindigkeit wieder erzeugt 
werden muB. 

Wie in dem eben benutzten Rohre muB auch im GefaBsystem 
die mittlere Stromgeschwindigkeit in einem betrachteten Gesamtquei
schnitte der GroBe dieses Querschnitts verkehrt proportional sein, so 
daB aus der verschiedenen Geschwindigkeit des Blutes in den einzelnen 
Abschnitten seiner Bahn ein SchluB auf die Veranderung des Gesamt
schnittes moglich ist. Nimmt man die mittlere Stromgeschwindigkeit 
in del' menschlichen Aorta, wie oben S. 44, zu 130 mm/sec an und die 
in den Kapillaren zu 0,5 mm/sec, so wurde daraus eine Verbreiterung 
des Querschnittes auf das 260fache folgen. 

Genauere Angaben uber die Konfiguration del' Strombahn besitzt 
man beim Runde fliT das Gebiet del' Art. mesenterica superior (MALL, 
1887, Leipziger Abh. 14, 162) und fUr das del' Arteria pulmonalis (MILLER, 
1893, J. of Morphology. 8, 180). Rierii.ber gibt die nachstehende Tabelle 
einen Uberblick. 

Name II-~-,:~;- i':~;t, r£ .~I~Z~'hJ~:; I G~t·: "m." 

Art. meso SUP'-1!13 mm I 7 mm' 19,4 mm _~d --; mm -~m2-1 9,4 mm 

Darmkapillaren -I- 7 ,<I i 38,5 u 2 22 ,U 71,5.106 60 mm ~ 2800 mIll2 1600 m 
II !' (1: 20) . (1: 400) (1: 170000) 

II I 
Art. pulmonalis :115,5 mml 181 mm' 

Lungen- !I 7 l' ' 38,5 ,,,2 
kapillaren II 

48,5 mm 1 

I 22 ,u 1600.106 

15,5 mm 181 mm" 48,5 mm 

171 mm 23000 mm2 13000 m 
(1: 11) (1 : 130) I (1: 270000) 

Man sieht, daB das Kapillargebi~t der Pulmonalis einen etwa 
130fach, das der Mesenterica einen etwa 400fach groBeren Gesamt
querschnitt besitzt als die Stammarterie. Man sollte demnach im Kapillar
gebiet, ahnlich wie im Schema, eine Verringerung des Druckgefalles 
erwarten, wenn es sich eben um nichts anderes handelte, als um die 
VergroBerung des Gesamtquerschnittes. Der grundlegende Unterschied 
gegenii.ber dem Schema besteht darin, daB diese VergroBerung des Ge
samtquerschnittes durch eine ungeheuer reiche Aufteilung erreiciht 
wird, dergestalt, daB aus der einen Arterie 600, bzw. 71 Millionen Ka
pillaren hervorgehen mit einer Umfangssumme von 13 bzw. 1,6 km. 
Das Blut flieBt in den Kapillaren gewissermaBen in auBerst diinner Schicht 
uber einen Flachenstreifen, dessen Breite 13 bzw. 1,6 km betragt. Dabei 
ist seine mittlere Geschwindigkeit, nicht etwa im gleichen Verhaltnis 
verringert, sondern nur etwa 1 30-400 mal kleiner als in der Stammarterie. 
Rieraus folgt notwendig eine bedeutende Ztmahme der Reibung. 1m 
Sinne einer VergroBerung der Reibung wirkt ferner der Umstand, daB 
das Blut keine homogene Flussigkeit ist, sondern Korperchen enthalt, 
deren Durchmesser dem der Kapillaren gleichkommt. Es muB daher 
in dem Kapillargebiet die wachsende Reibung in viel hoherem MaBe 
das Druckgefalle beherrschen als die drucksparende Wirkung der Ver-
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groBerung des Gesamtquerschnittes, mit anderen Worten, es ist im 
Kapillargebiet ein ansehnlicher Druckverlust zu gewartigen. 

Dies wird durch den Versuch durchaus bestatigt. LOMBARD hat 
auf Hautflachen, die eine Beobachtung del' oberflachlichsten GefaBe 
mit dem Mikroskop gestatten, eine kleine, durchsichtige Druckkammer 
aufgesetzt und in ihr den Druck solange gesteigert bis die beobachteten 
GefaBe zusammenfielen. Dies trat je nach del' Art des GefaBes bei ver
schiedenem Druck ein, und zwar wurden im Mittel folgende Werte be
stimmt (1912, Am. J. of P. 29, 335): 

Arteriolen und widerstandigste Kapillaren 
Kapillaren . . . . . . . . . . . 
Leicht zusammenfallende Kapillaren 
Kleinste Venen . . . . . . . . . 
Subpapillarer Venenplexus . . . . 

60-70mmHg 
35-45 
15-25 
15-20 
10-15 

Del' Druck fallt hier innerhalb eines Bahnabschnittes von miki-oskopi
scher Kiirze auf 1/4 des Anfangswertes, dagegen von del' Aorta bis zu 
den Arteriolen urn wenig mehr als die Halfte. Die verhaltnismaBig 
geringe Druckabnahme im Verlauf del' arteriellen GefaBbahn ist auch 
durch zahlreiche manometrische Messungen bestatigt. Freilich kann 
del' Ort groBten Reibungswiderstandes nicht ein fUr allemal festgelegt 
sein, er riickt stromauf- odeI' abwarts, je nach del' Wegsamkeit del' GefaBe, 
die von del' Zusammenziehung del' in ihrer Wand enthaltenen Muskeln 
abhangt. DaB in den Venen das Druckgefalle stets gering ist, geht hervor 
aus del' Leichtigkeit mit del' del' venose Blutstrom gestaut werden kann. 
(Man vergl. hiezu SCHLEIER 1919, A. g. P. 173, 172.) 

Die innere Reibung des Blutes ist an sich eine erhebliche. Nach 
den Versuchen von HIRSCH und BECK (1901, Arch. f. kl. Med. 69, 503) 
ist die Reibung des menschlichen Blutes 5mal groBer als die des Wassel's 
von Korpertemperatur. HURTHLE (1900, A. g. P. 82, 415) fand die 
Reibung des Hundeblutes 4,7, des Katzenblutes 4,2, des Kaninchen
blutes 3,3 mal groBer als Wasser. Merkwiirdigerweise hat die Art 
der Ernahrung einen sehr deutlichen EinfluB auf diese Werte. Die 
Reibung des Blutes ist hauptsachlich bedingt durch die Korperchen; 
die Reibung des Serums ist nur 50% groBer als die des Wassers (HIRSCH 
und BECK a. a. 0.). Daher die Abnahme der Viskositat des Blutes nach 
einem AderlaB (BURTON-OPITZ, 1900, A. g. P. 82, 450), weil es durch 
die eindringende Gewebsfliissigkeit verdiinnt wird. Viskositat und Ha
moglobingehalt stehen in einem nahezu konstanten Verhaltnis CW. HESS 
1908, Deutsches Arch. f. klin. Med.94, 404). Das venose Blut, dessen 
Korperchen vergroBert sind, hat eine groBere Viskositat als das arte
l'ielle (TISSOT, 1907, Fol. haematol. 4, Nr. 4). 

Die Bestimmung del' Viskositat des Blutes geschieht in del' Regel 
dul'ch Messung del' Stl'omungszeit einer gegebenen Menge dul'ch eine 
Kapillare von einigen Zehntel-Millimetel' Durchmesser. 1m Vel'gleich 
hiel'zu kann del' Dul'chmesser del' Blutkol'per vernachlassigt und das 
Blut als eine homogene Flilssigkeit betrachtet werden. Bei Durch
stromung engerer Rohren ist dies abel' nicht mehl' zulassig, so daB die 
oben mitgeteilten experimentellen Daten auf den Kapillarkreislauf 
nicht mehr Anwendung finden konnen. Hier muB das Reibungsverhaltnis 
Blut: Serum groBer sein als aus den oben mitgeteilten Bestimmungen 
hervorgeht. 
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Der Pills. 
Es ist bereits oben darauf hingewiesen worden, daB das vom Herzen 

ausgeworfene Schlagvolum nicht zu einer Verschiebung del' ganzen das 
GefaBsystem erfiillenden Blutmasse fiihrt, sondern zu ~iner Ausweitung 
del' Arterien, die dadurch in Spannung versetzt die Uberleitung ihres 
Inhalts in die Venen auch wahrend del' Diastole del' Kammern iiber
nehmen. Die Arterien wirken also wie del' Windkessel einer Spritze, 
indem sie einen Teil del' Herzarbeit speichern. Die plotzliche Ausweitung, 
welche die dem Herzen zunachstliegenden Abschnitte des arteriellen 
Systems erleiden, pflanzt sich abel' mit groBer Geschwindigkeit nach 
del' Peripherie fort, wobei jeder GefaBabschnitt die Bewegung in ahnlicher 
Weise doch urn so spateI' ausfiihrt, je weiter er vom Anfangsteil entfernt 
ist. Es entsteht eine sogenannte Schlauchwelle, insonderheit jene 
Form derselben, die man nach E. H. \'VEBER als Bergwelle bezeichnet 
(siehe OSTWALDS Klassiker d. exakt. Wiss. Nr. 6). Eine solche Welle 
fordert den Inhalt jedes Schlauchstiickes, das sie durcheilt, urn eine 
gewisse Strecke im Sinne ihrer Fortpflanzung weiter. Auf ihrem Wege 
durch die Arterien macht sie sich durch eine rasch voriibergehende Aus
weitlmg des GefaBes bemerklich, die von dem aufgelegten Finger als 
PuIs gefiihlt wird. 

Da del' PuIs iiber gewisse Seiten del' Herztatigkeit Auskunft zu 
geben vermag, spielt seine Beobachtung bei del' arztlichen Untersuchung 
eine wichtige Rolle. Die Aufmerksamkeit richtet sich dabei auf folgende 
Eigenschaften desselben. 

1. Die Schlagzahl odeI' Frequenz (rascheI', langsamer PuIs). 
2. Die GroBe (groBer, kleiner PuIs). 
3. Die Spannung odeI' Harte (harte I' odeI' gespannter, Weichel' PuIs). 
4. Del' zeitliche Ablauf. 
5. Die RegelmaBigkeit. 

In bezug auf Punkt 4 spricht man von einem Pulsus celer, wenn 
die Arterie rasch anschwillt und sofort wieder zusammenfallt, wahrend 
dies beim Pulsus tardus trage von statten geht. Als besondere Form 
des zeitlichen Ablaufes ist del' Pulsus dicrotus zu erwahnen, del', wie 
del' Name sagt, sich durch zwei Schlage innerhalb einer Pulsperiode 
auszeichnet, einem starkerem odeI' H a u p t s chI a g und einem 
schwacheren odeI' Neb ens chI a g. 

In bezug auf Punkt 5 ist zu sagen, daB es einen vollkommen regel
maBigen PuIs nicht gibt, weil schon die Atmung einen leichten Wechsel 
del' Schlagzahl bedingt. Derselbe ist allerdings bei ruhiger Atmung 
zumeist nul' andeutungsweise vorhanden, tritt abel' bei tiefer Atmung 
deutlich hervor. Bei vielen 1\1enschen, namentlich Jugendlichen, ist 
Br abel' stets nachweisbar. Die Pulse werden wahrend del' Einatmung 
haufiger, und gehen, sobald die Ausatmung einsetzt, zi;~m1ich un
vermittelt wieder in die seltenere Schlagfolge zuriick. Anderungen 
del' PulsgroBe (Kleinerwerden wahrend del' Einatmung) gehen damit 
Hand in Hand. Eine andere, in gewissem Sinne noch als physiologisch 
anzusprechende Form unregelmaBigen Pulses ist das zeitweise Auftreten 
von Extrasystolen, also iiberzahliger in die regelmaBige Folge eingestreuter 
Schlage. Sie sind ein Zeichen erhohter Erregbarkeit des Herzens (siehe 
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oben S. 50). Vgl. hierzu H. E. HERING, 1906, Verhandl. 23. Kongr. 
f. inn. Med. Mlinchen. 138.) 

Die Schlagzahl des Pulses ist beim Erwachsenen, bei korperlichel' 
Ruhe, 60-70 in der Minute, beim weiblichen Geschlecht hohel' als beim 
mannlichen. Bei Kindem ist sie hoch, 130-140 beim Neugeborenen, 
sinkt bis etwa zum 5. Jahl' auf 100, um dann weitel' zu den vorgenannten 
Werten abzunehmen. Sie wird beeinfluBt von del' Korpertemperatul', 
von Gemiitsbewegungen, namentlich abel' durch Muskeltatigkeit. 
Bei anstrengenden Arbeiten kann die Pulszahl auf das 3fache der Norm 
steigen. Mit Eintritt del' Ruhe sinkt sie sofol't ab, jedoch nicht auf den 
Ausgangswert, der erst nach langerer Zeit wieder erreicht wird (BENEDICT, 
1914, Muscular Work, Publ. Carnegie lnst. No. 187. 153). 

Die Pulsschreibung. 
Viele Verfahrungsweisen sind ausgedacht worden, um die sub

jektive B.~obachtung des Pulses durch objektive Feststellungen zu er
ganzen. Uber die unter 1., 4. und 5. aufgezahlten Eigenschaften unter-

Abb. 29. Sphygmograph FRANK-PETTER. 

l'ichtet die Pulsschl'eibmlg, Sphygmographie. Ein auf del' Haut 
festgebundener Rahmen tl'agt eine Flachfeder, del'en freies , in einen 
Knopf auslaufendes Ende gegen die Arterie driickt und ihre Bewegung 
mitmacht. Die Bewegung wird stark vergroBert auf einen Schreibhebel 
iibel'tragen, entweder unmittelbar oder auf dem Wege der Luftiibersetzung. 
Die naheren Bedingungen, die von der Konstruktion erfiillt sein miissen , 
wenn zuverlassige Aufschreibungell, Sphygmogramme erhalten werden 
sollen, sind von O. FRANK und PETTER untersucht worden (1907, Z. f. B. 
49, 70; 1908, Ebellda.51, 354). Eille perspektivische AllSicht des von 
ihnen konstruiertell Sphygmographell gibt Abb. 29. In neuester Zeit 
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hat C. TIGERSTEDT an Tieren die Arterie freigelegt und ihre Ausweitung 
optisch in mehrhundertfacher VergroBerung photographisch registriert 
mit Hilfe eines winzigen Glasfadens, den er an ihr festklebt (1916, Sk. A. 
36, 103). 

, Verbunden mit einer Zeitsehreibm1g gibt die Pulsschreibung Aus
kunft iiber die oben unter 1., 4. und 5. aufgezahlten Eigensehaften des 
Pulses also iiber Frequenz, zeitlichen Verlauf und RegelmaBigkeit. 

Abb. 30. 

Pul:- 11'1 
\ rl. nlfliall-

Vgl. die mit dem FRANK-PETTERsehen Apparat aufgenommene Kurve 
Abb. 30. Das Pulsbild liefert eine auf die Zeit bezogene Darstellung 
des Blutdruekes; Steigen der Kurve bedeutet Steigen des Druckes und 
umgekehrt. Der a.~solute Wert des Druckes ist aber nicht angebbar, 
weil geringfiigige Anderungen in der Stellung des Apparates und in 
dem Widerstande der die Arterie umgebenden Weichteile, die einen 
Teil des Druckes aufwiegen, einen unberechenbaren EinfluB auf die 
Hohe der Kurve ausiiben. Aus denselben Griinden ist es auch ausge-
8ch10ssen, auf diesem Wege ein objektives MaB fiir die GroBe des Pulses 
zu gewinnen, wenn aueh im allgemeinen groBe Pulse groBe Kurven 
geben werden. 

Ais Ergebnis der Puls~ 
sehreibung ist hervorzuheben, 
daB die Form. des Pulses von 
Person zu Person und an 
einem Individuum von Ort 
zu Ort (in den einzelnen 
Arterien) verschieden ist und 
daB sie am selben Orte in der 
Zeit sich andert in Abhangig
keit von einer graBen Zahl 
von Bedingungen wie Tatig
keit des Herzens, Blutdruek, 
Vertei1ung des Blutes auf die 
einzelnen GefaBgebiete, Lage 

.r----
Abb. 31. Druckpulse del' Aorta und Femo· 
ralis des Rundes. Die Untel'bl'echungen del' 
oberon Kurvo folgen einander in 0,3 Sek. 

(1905, Z. f. B. 46, 499). 

der Korperteile in bezug auf die Lotriehtung und anderes mehr. Fiir die 
ortlieh verschiedeneForm des Pulses gibt Abb. 31 ein Beispiel yom Runde, 
das allerdings durch manometrisehe Druekschreibung an geoffneten 
Arterien gewonnen ist. Die dem Herzen nahen Arterien zeigen in ihrem 
Pulse die oben S. 57 bei Besehreibung des Druckverlaufs in der Aorta an
gefiihrten Besonderheiten, die beiden Vorschwingungen, die Anfangs
schwingungen, die Inzisur und die sich an diese anschlieBenden 
Schwingungen, die entfernteren Arterien aber nur noch den Haupt- und 
Nebenschlag, unter Umstanden zwischen beiden 110ch Zwischenschlage. 
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Lage und Hohe des Nebenschlages in bezug auf den Hauptschlag sind, 
wie die Abb. 31 erkennen laBt, ortlich verschieden. Aile Pulskurven 
haben einen steilen Anstieg und sanften Abfall. Ersterer ist bedingt 
durch die rasche Einpressung des Blutes wahrend der Systole der 
Kammer, letzterer durch den langsamen AbfluB in die Venen. 

Die Pulsschreibung kann benlitzt werden zur Bestimmung der 
Geschwindigkeit, mit der sich die Pulswelle in den Arterien 
ausbreitet. Flihlt man die Pulse an zwei Arterien, so bemerkt man, 
daB sie im allgemeinen zeitlich nicht zusammenfallen. Die vom Herzen 
entferntere Arterie pulsiert spater, wie es von einer vom Herzen kom
mendenWellenbewegung zu erwarten ist. Die Verspatung betragt 
stets nur Bruchteile einer Sekunde. Zu ihrer Messung dient die gleich
zeitige Verzeichnung beider Pulse auf derselben, rasch laufenden Schreib
flache, wozu man meist Luftlibertragung benlitzt. Ist der Unterschied 
der Wege bekannt, die die Pulswelle vom Herzen zu den beiden Arterien 
zurlickzulegen hat, so ergibt die Division desselben durch die Verspatung 
die mittlere Geschwindigkeit der Pulswelle in dem fraglichen 
'Abschnitt des GefaBsystems.Flir den Menschen sind Werte von 6-8 m/sec 
zwischen Karotis und Radialis normal. In pathologischen Fallen (Arterio
sklerose) sind Werte bis zu 14 m/sec beobachtet (TWERSTEDT, 1893, 
Physiol. des Kreislaufs. 384). Ais Stromgeschwindigkeit des Blutes 
in der Aorta ist oben S. 44 ein Wert von 13 em/sec als Mittel liber die 
Zeit und den Querschnitt angenommen worden, d. h. ein mindestens 
50mal kleinerer. Auchhieraus geht hervor, daB es sich bei dem Pulse 
um eine liber die Stromung hinweglaufende, immer neue Teilchen er
greifende Bewegung handelt. 

Die Sphygmomanometrie. 

Die als Harte oder Spannung bezeichnete Eigenschaft des Pulses 
(siehe oben S. 71 Punkt3.)laBtsich abschatzen, indem man mit den Fingern 
der einen Hand den Druck auf die untersuchte Arterie solange steigert, 
bis fUr die Finger der anderen Hand del' PuIs distal verschwindet. Zur 
Messung dieses Druckes 'wird jetzt allgemein das von RIVA-RocCI an
gegebene Sphygmomanometer verwendet (1896, Gaz. med. Torino. 
No. 50, 51). Vgl. Abb. 32. Eine urn den Oberarm gelegte doppelwandige' 
Manschette wird mit dem Handgeblase aufgeblasen, bis del' PuIs in 
der Radialis nicht mehr fUhlbar ist. Del' hierbei an dem Quecksilber
manometer abgelesene Druck gilt als der maximale oder systolische 
Druck des Pulses. Statt diesen Druck aufsteigend zu bestimmen, kann 
man dies auch absteigend tun, d. h. zunachst die Arterie zusammen
drlicken und dann bei fallendem Druck beobachten, wann del' PuIs 
wieder erscheint. Letztere Form der Bestimmung ist wohl die empfind
lichere. Endlich kann auch del' Druck bestimmt werden, bei welchem 
der PuIs die erste Abschwachung erkennen laBt, womit del' minimale 
oder diastolische Pulsdruck gewonnen wird. Del' Unterschied del' beiden 
Drucke stellt die pulsatorische Druckschwankung dar. Statt der palpatori
schen Beobachtung des Pulses bzw. des Verschwindens desselben kann 
sie auch akustisch erfolgen, indem man mit dem Stethoskop die Art. 
cubitalis behorcht (FELLNER, 1907, Verhandl. Kongr. f. inn. Med. 24, 404; 
KOROTKOW, Ebenda. 415). LaBt man den Druck in del' Manschette 
wachsen, so entstehen Gerausche, sobald del' Minimaldruck erreicht 
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ist und dieselben dauern an bis zum Verschwinden des Pulses. fiber 
die verschiedenen Modifikationen des Apparates und liber die theoreti
schen Grundlagen des Verfahrens uberhaupt vgl. O. FRANK in TIGER
STEDTS Handb. der Method. 2, Abt. 4, S. 216f£. 

Nach den zahlreich vorliegenden Beobachtungen kann in der Bra
chialis des Gesunden der systolische Druck zu 100-140 mm Hg, der 

A b b. 32. Sphygmomanometel' nach RIVA - RoeCI in del' von E. ZIMMERMANN. 
Bel'lin W 15. ausgefiillTten Fol'm. 

diastolische zu 60-80 und die pulsatorische Drueksehwankung zu 50 bis 
60 mm angenommen werden. Liefert die Sphygmomanometrie auch 
keine ganz genauen Werte, so ist sie doch eine wertvolle und mit Recht 
viel gebrauchte klini
sche Uniersuchungs
methode. 

Die Strompulse. 

Eine ganz andere 
Seite der Pulserschei
nung wird durch die 
Tachographie der Abb. 33. Schema des v. KRIESSchen Flammen-
Messung zuganglich. tachogl'aphen. 
Das von v. KRIES er-
dachte Verfahren (A. f. P. 1887, 254) besteht in der Einfiihnmg eines 
Gliederabschnittes in ein passendes starrwandiges GefaH, wobei dureh eine 
Kautschukmanschette fUr luftdichten, die Blutzirkulation aber nicht 
hindernden AbschluH gesorgt werden muH. Der noeh ubrig bleibende 
Luftraum des GefaHes wird verbunden mit der Rohrleitung zu einem 
kleinen Gasbrenner. Vgl. die sehematische Darstellung Abb. 33. Der ein
gesehlossene Gliederabschnitt verdrangt bei Volumzunahme Gas und laHt 
die Flamme hoher brennen, bei Volumabnahme saugt er Gas an, die 
Flamme wird klein. Die Anderungen der Flammenhohe sind urn so 
bedeutender, je groHer die Gesehwindigkeit der Volumanderung. Das 
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Volum als solches, ob graB odel' klein, istohne EinfluB auf die Flamme. 
Der Apparat vervollstandigt durch eine Einrichtung zur photographi
scheu Registrierung der Flammenbewegung, ist in Abb. 34 dargestellt. 
Eine damit gewonnene Aufnahme zeigt Abb. 35. 

Macht man die wohl berechtigte Annahme, daB del' Blutstrom 
in den Venen ein gleichformiger sei, so kann das Volum des Gliedes 

Abb. 34. Tachograph IJitch v. KRIES. 

nur wachsen, wenn durch die Arterien mehr Blut ein- als durch die Yellen 
abstromt; umgekehrt muB es sich bei abnehmendem Volum verhalten. 
Die Flammenhohe gibt also Auskunft dariiber, wie die arterielle Strom
geschwindigkeit sich zu der konstanten venosen verhalt, ob sie groBer, 
gleich oder kleiner ist als diese. Letztere bleibt dabei unbekannt. Der 
Betrag in ccm pro sec, um den der arterielle Strom den venosen ubertrifft 
oder hinter ihm zuriickbleibt, ist aber bestimmbar, da sich festsetzen 
laBt, welche Beziehungen zwischen der Geschwindigkeit des Gasstromes 

und der Flammenhohe 
bestehen. v. KRIES hat 
namentlich empfohlen 

zu messen, wie hoch das 
Maximum der arteriellen 
Stromstarke uber dem 
:Mittelwerte liegt, oder, 
wie man kurz sagen 
kann, die Hohe des 

Strompulses (Tacho
Abb. 35. Tachograllllll del' Art. brachialis nach metrie des Pulses). 

v. KRIES. Dies kann durch Be-
obachtung mit bloBem 

Auge geschehen, wenn man die Flamme in einem in em geteilten 
Glaszylinder brennen laBt (Berl. klin. Wochenschr. 1887, 589). Die 
Theorie des Apparates ist von O. FRANK weiter ausgefuhrt worden 
(in TIGERSTEDTS Handb. 2, 282. 4. Abt.), der auch eine verbesserte 
Konstruktion mitgeteilt hat (1907, Z. f. B. 50, 303). 

V. KRIES hat darauf hingewiesen, daB das Tachogramm in Ver
bindung mit dem Sphygmogramm AufschluB geben kann uber die Rich
tung, in der die Pulswellen ablaufen. Eine in der Richtung yom Herzen 
nach den Kapillaren verlaufende (stromlaufige) Bergwelle wird an dem 
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Orte, an dem sie sich gerade befindet, eine Steigerung des Drucks zugleich 
aber auch eine solche der Stromgeschwindigkeit hervorrufen, wahrend 
eine in entgegengesetzter Richtung laufende (gegenlaufige) zwar auch 
eine Steigerung des Drucks, aber eine Verminderung der Geschwindigkeit 
bedingen wird. Vergleicht man, wie das in Ab b . 36 geschehen ist, Sphygmo
gramm und Tachogramm derselben Arterie, so sieht man die Haupt
schlage in beiden Kurven zeitlich iibereinstimmen, ebenso die Neben
schlage. Eine Verschiedenheit zeigt sich jedoch fiir die Zeit unmittelbar 
nach diesen Schlagen, insbesondere nach dem Hauptschlag, indem 
die Geschwindigkeitskurve sofort wieder abfalit, ja sogar den tiefsten 
Stand in der ganzen Pulsperiode erreicht, wahrend die Druckkurve 
hoch bleibt. Dieser hohe Druck bei gleichzeitiger minimaler Geschwin
digkeit weist auf eine gegenlaufige Welle hin, die der ersten stromlaufigen 
unmittelbar folgt und wohl nur von einer Zuriickwerfung in der 
Peripherie herriihren kann. 

Durch den Nachweis einer Zuriickwerfung erklart sich auch die 
Verschiedenheit der Druckkurven in den einzelnen Arterien, die nicht 
nur auf Rechnung der 
Reibung gesetzt wer
den kann. Die ver-

schiedene zeitliche 

J 
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Lage und Hohe des I 
Nebenschlagesim Ver- ~ ~ j 
haltnis zum Haupt- J 
schiedene Reichtum I j .. , .1 A I schlag, sowie der ver- ~ U 
~~r e~~~~%::!~\~~:~ ~A\ nNt ,~A~ r 
weist darauf hin. daB Abb. 36. Sphygmogramm (oben) und Tachogramm 
die reflektierten 'Wel- (unten) del' Arteria brachialis. Nach v. KRrES. 

len je nach der Lange . 
der Arterienstrecke zu verschiedener Zeit am Herzen anlangen und , 
dort neuerdings zuriickgeworfen, wieder in die Peripherie hinaus
gehen, wobei eine der Konfiguration des Arteriensystems entsprechende 
auBerst verwickelte Interferenz stattfinden muB. 

Die Veranlassungen fiir das Auftreten von Reflexionen in den 
BlutgefaBen sind von v. KRIES erortert worden (Studien zur Pulslehre. 
Freiburg 1892, S. 17ff), wobei er find~~, daB allein schon durch die Ver
astelung und der damit verbundenen Anderung der Wandbeschaffenheit 
Verhaltnisse gegeben sind, die das Auftreten von Reflexionen begiinstigen, 
und im gleichen Sinne wirkt auch die Reibung, wenn sie sprungweise 
oder doch auf einer im Verhaltnis zur Wellenlange lmrzen Strecke sich 
erheblich andert. Auf die besondere Bedeutung der Reibung weist 
ferner die Tatsache hin, daB der PuIs tatsachlich in die Venen iibertreten 
kann, namlich dann, wenn in einem GefaBgebiet Erweiterung eintritt 
(CL. BERNARD. 1858, J. de l. P. 1, 237). Hiermit ist eine Verminderung 
der Reibung verkniipft, die in einer groBeren Lebhaftigkeit des Blut
stroms zum Ausdruck kommt. 

Wahrend der stromlaufige Ve n en p u Is nur unter gewissen Um
standen auf tritt , gibt es stets einen gegenlaufigen, der aber auf die 
groBen Venen beschrankt bleibt. Die Veranlassung zu demselben ist 
gegeben durch die periodischen Druckschwankungen, die sich in den 
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Vorhofen des Herzens abspielen und auf die Venen zuriickgreifen. 
Die weitere Ausbreitung nach der Peripherie wird durch die Venen
klappen verhindert. Der PuIs der groBen Veuen am Halse ist mit Hille 
von Luftkapseln der Aufschreibung zuganglich und gibt wichtige Auf
schliisse iiber die Tatigkeit des rechten Vorhofs (vgL PIPER A. f. P. 
1913, 385). 

Die Mnskeln nnd Nerven der Gefa6e. 
Als das dritte fUr die Eigenschaften der GefaBe wesentliche Gewebs

element sind oben die glatten Muskelzellen erwahnt worden, die sich 
in der Wand derselben hauptsachlich in querer, d. h. ringformiger An
ordnung finden. Dieselben besitzen einen veranderlichen "Tonus", 
d: h. sie setzen dehnenden Kraften einen Widerstand entgegen, der 
nicht nur von dem Grade der Dehnung abhangt, sondern auch mit der 
Zeit sich andert. Es ist eine noch nicht geklarte Frage, ob es sich hierbei 
um einen Wechsel des Quellungszustandes handelt, hervorgerufen durch 
die auBeren Krafte, also ohne Arbeitsleistung von seiten der Muskeln, 
oder um andauernde in ihrer Intensitat schwankende Erregungszustande. 
Der Tonus wird beeinfluBt durch mechanische Beanspruchung, durch 
die Temperatur und durch chemische MitteL Bekannt ist die Rotung 
der Haut nach Streichen und Reiben und das Nachblassen nach starkeren 
Reizen. Letzteres scheint die eigentliche GefaBreaktion zu sein (EBBECKE, 
1917, A. g. P. 169, 1), wahrend das Nachroten als funktionelle Hyperamie 
aufgefaBt wird, hervorgerufen durch den verstarkten oder auch veran
derten Stoffwechsel des. umgebenden Gewebes. Dabei sind Arterien, 
Kapillaren und Venen entsprechend l;ier rein ortlichen Angriffsweise des 
Reizes in ihrem Verhalten von einander unabhangig, so daB sehr mannig
faltige Erscheinungen entstehen konnen. 

Kalte verengt die GefaBe, Warme erweitert sie, und zwar nicht 
nur innerhalb des lebenden Korpers, sondern auch nach dem Ausschneiden 
(MAC WILLIAM, 1902, Proc. R. S. 70, 109). Von den chemischen Ein
wirkungen ist besonders zu nennen die der Kohlensaure, welche die GefaBe 
erschlafft (BAYLISS, 1901, J. of P. 26, XXXII), aber nur bei niederer Kon
zentration (3-6 VoL-Prozent, FLEISOH 1918, A. g. P. 171, 86). In gleicheI; 
Weise wirken auch andere Sauren, ferner die indifferenten Narkotika, 
Amylnitrit, Histamin, Nitroglyzerin und andere. Verengend wirken 
Sauerstoff, Kokain, Baryumchlorid, die Digitaliskorper und vor allem 
das Adrenalin. An ausgeschnittenen Stiicken von Arterien ist die Zu
sammenziehung noch bei einer Verdiinnung von einem Teil Adrenalin 
auf 109 der Losung merklich (MEYER, 1906, Z. f. B. 48, 352). Die Koronar
arterien werden dagegen durch Adrenalin erschlafft (LANGENDORFF, 
1907, Zb. f. P. 21, 551). Die verengende Wirkung des Kokains wandelt 
sich bei hoheren Konzentrationen in die erschlaffende (MEYER, 1907, 
Z. f. B. 50, 93). 

Die Wirkung der Kohlensaure wie auch anderer Sauren diirfte 
fiir die Blutversorgung tatiger Organe von Bedeutung sein. Ta,tige 
Organe erhohen die Kohlensaurespannung in der GewebsfliiBigkeit 
wodurch Erweiterung der GefaBe und reichlichere Durchblutung veran
laBt wird. Die Leichtigkeit, mit der nach Anamisierung eines GefaB
gebietes der Blutstrom iiber kollaterale Bahnen wieder in Gang kommt 
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(BIER, 1897/98, A. p. A. 147, 256; 153, 306, 434), HLBt sich ebenfalls 
aus der Sauerung des Gewebes und aus der damit verblmdenen GefaB
erschlaffung erkIaren. 

Gleich den Arterien und Venen sind auch die Kapillaren kontraktil 
(STRICKER, 1876, Wien. Ber. 74, III. 313; Roy, 1879, J. of P. 2, 328; 
STEINACH und KAHN, 1903, A. g. P. 97, 105). Diese Fahigkeit beruht 
nach ROUGET und S. MAYER (1902, A. A. 21, 442) auf der .c'llwesenheit 
von verastelten (Muskel- 1) Zellen, deren Fortsatze das Epithelrohr 
umgreifen und unter Umstanden bis zum VerschluB zusammenschnuren. 

Ausgeschnittene Arterien und StUcke derselben zeigen bei Korper
temperatur und einer der normalen entsprechenden Spannung rhythmi
sche Zusammenziehungen, also eine Automatie, ahnlich dem Herzen, 
aber viel langsamer und weniger regehnaBig (MEYER, 1913, Z. f. B. 
61, 275; FULL, Ebenda. 187; GUNTHER, 1915, Ebenda. 65, 401; 66, 280). 
Eine einzige zuckungsartige Kontraktion kann die Zeit von einer Minute 
und mehr beanspruchen. Vgl. Abb. 37. Sauerstoffmangel begiinstigt 
das Auftreten der Kontraktionen. Ob die Automatie als eine den GefaB-

Abb. 37. Zwei Streifen einer Rinder-Karotis in Rinder·Serum, Pulsationen zeigend. 
1/3 des Originals. Unten Zeitmarken im Abstand von 10 Minuten. 

muskeln selbst innewohnende Eigenschaft anzusehen ist oder ob sie den 
nervosen Bestandteilen zukommt, die sich allerwarts an den GefaBen 
finden, laBt sich hier so wenig wie am Herzen entscheiden. 

Auch am lebenden Tier sind rhythmische Kontraktionen der Ge
faBe oft beobachtet worden. Erstrecken sich dieselben uber groBere 
GefaBgebiete so kommen sie im Blutdruck zum Ausdruck in Gestalt 
der sogen. TRAUBE-HERINGschen Wellen. (Man vergl. hiezu STUBEL 
1910 A. g. P. 135, 321; FOA 1914, Ebenda 157, 561). 

Die Weite der GefaBe wird ferner von efferenten Nerven bestimmt, 
die dem autonomen System angehoren und daher wie die Herznerven 
Leitungsbahnen darstellen, die aus mindestens zwei hintereinander
geschalteten Nerveneinheiten bestehen. Mit einziger Ausnahme der 
Skelettmuskeln kann wohl jetzt fur alle Organe die Versorgung mit GefaB
nerven als nachgewiesen gelten. Die Innervation ist eine doppelte und 
antagonistische, d. h. sie besteht aus Nerven, die den Tonus der GefaB
muskeln erhohen (verengernde Nerven, Konstriktoren, Pressoren, Vaso-'
motoren) und anderen, die ihn herabsetzen (erweiternde Nerven, Dila
tatoren, Depressoren). AuBerdem besitzen die GefaBe afferente Nerven 
insbesondere schmerzempfindliche, wie die Schmerzhaftigkeit der Arterien 
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bei Unterbindungen, sowie bei Inje}dionen in dieselben beweist (Hon, 
1911, Beitr. z. klin. ChiI'. 76, 812; OHRWALL, 1915, Skand. A. 32, 225). 
Del' Nachweis besonderer Endapparate ist £iiI' die GefaBnerven bisher 
nicht erbracht. 

Die GefaBnerven entspringen aus dem Brust-, Lenden- mld Sakral
teil des Riickenmarks, in sparlicherer Zahl aus dem Gehirn, das anschei
nend nul' Depressoren liefert. Die pressorischen Fasern haben ihre Ur
sprungszellen im Seitenhorn del' grauen Substanz des Riickenmarks, 
deren Axonen mit den ventralen Wurzeln austreten, um sich von den 
Spinalnerven sehr bald wieder zu. trennen und als Rami communicantes 
albi in den Grenzstrang des Sympathikus bzw. zu dessen Geflechten 
zu begeben. Die aus dem Riickenmark stammenden Depressoren scheinen 
zum Teil sich in gleicher Weise zu verhalten, zu einem anderen Teil 
entspringen sie abel', insbesondere die Fasern £iiI' die Glieder, in den 
Spinalganglien und zeigen eine den afferenten Fasern des Ri:ickenmarks 
gleiche Verlaufsweise (BAYLISS, 1901, J. of P. 26, 173 und 1902. 28, 276). 
Wie diese Abweichung von del' BELLschen Regel (siehe dariiber unten in 
Teil 13) aufzufassen ist, bleibt. vorlaufig ungekHirt. 

1m allgemeinen verlaufen die pressorischen und depressorischen 
Nerven untereinander und mit anderen Fasergattungen vermengt in 
den gemischten Nerven nach del' Peripherie, an gewissen Stellen sind 
sie abel' gesondert odeI' doch die eine Art ganz iiberwiegend vorhanden, 
wodurch ihre Entdeckungmoglich geworden ist. (Vgl. hierzu TIGERSTEDT, 
Physiologie des Kreislaufs, Leipzig 1893, 469 und HOFMANN in NAGELS 
Handb. 1, 287.) So schlagen die aus dem Brustteil des Riickenmarks 
stammenden pressorischen Fasern fiir die GefiiBe des Kopfes den Weg 
des Halssympathikus ein, wahrend die depressorischen im Trigeminus 
lmd Fazialis (Portio Wrisbergii) verlaufen. Die GeHiBe del' Unterkiefer
und Unterzungendriise erhalten ihre pressorischen Fasern aus dem 
Sympathikus, die depl'essorischen dagegen aus dem Lingualis, dem sie 
durch die Chorda tympani aus dem Fazialis zugefiihrt werden (CL. BER
NARD, 1858, J. de P. 1, 237). An anderen Orten ist del' Nachweis del' 
doppelten Innervation schwerer zu £iihren wie z. B. £iiI' die Haut del' 
Glieder, wo die beiden Fasergattungen vermengt in den groBen Nerven
stammen verlaufen. Wird ein solcher Nerv durchtrennt und del' distale 
Stumpf gereizt, so tritt nul' die pressorische \Virkung zutage, weil dies~ 
Fasern fiir die gewohnlich angewandte Form von Dauerreizen empfind
licher sind. Die depressorische Wirkung stellt sich dagegen ein, wenn 
die Reizung erst einige Tage nach del' Durchtrennung folgt (GOLTZ, 
1874, A. g. P. 9, 184) oder, auch am frisch durchtrennten Nerv, wenn 
del' Rhythmus des faradischen Reizes ein langsamer ist (HEIDENHAIN und 
9STRUlVlOFF, 1876, A. g. P. 12, 228) bzw. schwache Reize gewahlt werden. 
Ubrigens konnen sehr wohl bei geeigneter Form del' Reizgebung beide 
Fasergattungen gleichzeitig erregt werden, was sich daran zu erkennen 
gibt, daB zunachst die vVirkung del' Pressoren zum Vorschein kommt, 
die eine kiirzere Latenzzeit haben, spateI' abel', besonders anch nach 
Aufhoren des Reizes, die del' Depressoren (v. FREY, Leipz. Arb. 1876, 89; 
ASHER, 1909, Z. f. B. 52, 298). Eine algebraische Addition del' Wirkungen 
beider Nerven findet also nicht statt, was auf eine Verschiedenheit ihre1' 
Angriffspunkte an den Ge£aBmuskebJ. hinweist. 

Reizung del' .. GefaBnerven eines kleineren GefaBbezirkes Hihrt 
nul' zu ortlichen Anderungen des Blutstroms. und zwar bei Reizung 
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del' Pressoren zur Verringerung desselben verbunden mit Erblassen, 
Erkiihlen und Schrumpfen des Gewebes, bei Reizung del' Depressoren 
zur Beschleunigung des Stromes mit Erroten, Erwarmen und Schwellen 
des Gewebes. Werden die Nerven eines groBeren GefaBgebietes gereizt, 
so macht sich die Veranderung im gesamten Kreislauf bemerklich. Ver
minderung des Blutstroms in dem gereizten GefaBgebiete fiihrt dann zur 
passiven Drucksteigerung und starkerer Durchblutung in den iibrigen 
und umgekehrt. Die Vermeidung solcher Storungen und die Verteilung 
des Blutes auf die verschiedenen GefaBg~biete unter Erhaltung des mitt
leren Aortendruckes wird durch das Gehil'll besorgt, das einen zusammen
fassenden und ordnenden EinfluB auf die gesamten Ursprungszellen 
del' GefaBnerven ausiibt. Die beherrschende Stellung des Gehil'lls ergibt 
sich aus del' Erfahrung, daB nach Abtrennung des Gehil'lls yom Riicken
mark die GefaBe des ganzen Korpers erschlaffen und del' Druck seh1' 
tief, auf etwa 1/3 del' Norm, herabsinkt. Am beweisendsten ist derVersuch 
in del' Form, die W. TRENDELENBURG ihm gegeben hat (1911, A. g. P. 
135, 495; vgl. Abb. 38) und darin besteht, daB das oberste Halsmark 
gekiihlt wird, bis die im weiBen Markmantel verlaufenden, die Erregungen 
des Gehil'lls auf das Riickenmark iibertragenden Fasel'll ihre LeiWihigkeit 
verlieren. Es tritt Sinken des Blutdrucks ein, del' sich nach Erwarmen 
des Markes wieder auf die u1'sp1'iingliche Hohe einstellt. Zugleich lehrt 
del' Versuch, daB yom Gehil'll standig Erregungen zu den Urspriingen 
del' GefaBnerven flieBen, daB also ein Tonus derselben besteht. Aus 
demselben Grunde werden auch die GefaBe eines Korperteils schlaff, 
dessen GefaBnerven durchschnitten sind. Del' Tonus del' pressorischen 
Nerven ist somit starker als del' del' depressorischen. 

Durch OWSJANNIKOW und DITTMAR (Leipz. Bel'. 1873, 460) ist 
dann del' als GefaBzentrum bezeichnete Ort im Gehil'll, von dem 
die Erregungen ausgehen, genauer umgrenzt worden. Er liegt im ver
langerten Mark in del' Gegend des Fazialisursprungs beiderseits del' 
Mittellinie und entspricht wahrscheinlich del' Stelle, wo die Seitenstrang
reste die Formatio reticularis durchsetzen. Diese Angabe wird anatomisch 
gestiitzt durch die Erfahrung, daB die Ganglienzellen del' dort vorhandenen 
grauen Massen zahlreiche, bis ins Riickenmark verfolgbare, Achsen
fortsatze aussenden. 

Es ist in Riicksicht auf die reziproke Innervation (siehe S. 83) 
del' antagonistisch ·wirkenden GefaBnerven wahrscheinlich, daB das 
GefaBzentrum neben den pressorischen Nerven auch die depressorischen 
tonisch und regulierend beherrscht, doch ist letzteres noch nicht nach
gewiesen. 

Die standige Tatigkeit des GefaBzentrums wird bestiJ;l1mt durch 
die chemische Beschaffenheit seiner Substanz und dann von Erregungen, 
die mis anderen Teilen des Nervensystems zuflieBen. Erregung auf chemi
schem Wege mit Steigerung des Tonus findet statt, wenn zu wenig Blut 
odeI' nicht geniigend arterialisiertes in das Gehil'll gelangt. Daher das 
starke Steigen des Blutdrucks im Beginn del' Erstickung. Auch Gifte 
wie Strychnin und Koffein wirken in diesel' Richtung. Herabgesetzt 
ist del' Tonus des GefaBzentrums in del' N arkose und bei korperlicher 
Erschopfung nach schwerer Krankheit. 

Die nervosen Einfliisse auf das GefaBzentrum kommen zum Teil 
aus dem GroBhil'll. Veranderungen des GefiiBtonus sind eine regelmaBige 

Y. Frey. Physiologie. 3. Auf I. 6 
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Begleiterscheinung aller Gemutsbewegungen; ferner ist anzunehmen, 
daB das in der Regio subthalamica vermutete, die Korpertemperatur 
aufrecht erhaltende Warmezentrum dem GefaBzentrum Erregungen 
und wohl auch Hemmungen zugehen laBt. Andere Anregungen fur 
das GefaBzentrum kommen aus der Peripherie auf dem Wege der affe
renten Nerven. Vor allem sind in dieser Richtung die schmerzempfind
lichen Nerven wirksam, aber auch leichte Bt;!uhrungen, sowie thermische 
Reizungen der Haut konnen erhebliche Anderungen des Blutdrucks 
und der Blutverteilung hervorrufen. Neben den eigentlichen Sinnes
nerven sind ferner die afferenten Nerven der inneren Organe, der Ein
geweide und der GefaBe selbst von EinfluB. 

Der Erfolg ist in der Regel eine GefaBerweiterung in dem Gebiete, 
dem der gereizte Nerv angehort (vielfiwh als Loven-Reflex bezeichnet, 
vgl. LovEN 1866, Gesellsch. d.Wiss. Leipz. 18, 92) und eine Verengerung 
in den anderen, insbesondere in dem Gebiete der Nn. splanchnici, was 
mit einem Steigen des Blutdrucks einhergeht. Doch ist der Erfolg von 
verschiedenen, meist nicht genauer bekannten BBdingungen abhangig. 
Ein Sinken des Blutdrucks findet stets statt, wenn jener Ast des Nervus 
vagus gereizt wird, der sich zur Aorta begibt und in deren Wand aufteilt. 
Er hat daher den Namen Nervus depressor erhalten (LUDWIG und 
CYON, 1866, Leipz. Ber.18, 307). Erist ein afferenter Nerv, derin Erregung 
gerat, wenn die Aorta gespannt wird (KOSTER und TSCHERMAK, 1902, 
A. g. P. 93, 24). 

Fur die vom Nervus depressor hervorgerufene Blutdrucksenkung 
hat sich nachweisen lassen, daB sie zustandekommt durch die Aufhebung 
oder Hemmung des Tonus der pressorischen Nerven, verbunden mit 
emer gleichzeitigen Erregung der depressorischen (BAYLISS, 1908, Proc. 
R. S. 80, 339 und J. of P. 37, 264; ASHER, 1909, Z. f. B. 62, 322). Ein 
solches Zusammenwirken antagonistischer Nerven wird nach einem 
von SHERRINGTON eingefiihrten Ausdruck als reziproke Innervation 
bezeichnet. 

Neben dem GefaBzentrum haben auch die Ursprungskerne der 
GefaBnerven im Ruckenmark einen gewissen EinfluB auf die Verteilung 
und den Druck des Blutes. Nach hoher Markdurchschneidung geht 
der stark gesunkene Blutdruck noch weiter herab, wenn nachtraglich 
die Nn. splanchnici durchtrennt werden (HILL, 1900, in Textb. of P. 
2, 137). Das Brustmark bringt demnach nach seiner Abtrennung vom 
Gehirn immer noch einen gewissen Grad von Tonus auf. Wird ein Tier 
nach einer Markdurchschneidung ani Leben erhalten, so bildet sich der 
anfangs fast verschwundene Tonus in den GefaBen, die aus den distal 
von dem Schnitte gelegenen Teil des Ruckenmarks ihre Nerven erhalten, 
im Verlauf von Wochen wieder zuruck, urn nach Zerstorung des Rucken
marks neuerdings verloren zu gehen (GOLTZ, 1874, A. g. P. 8, 485; SHER
RINGTON, 1900, Proc. R. S. 66, 394). Endlich wird die GefaBweite aucb 
noch bestimmt durch die Ganglienzellen und Nerven, die sich an den 
GefaBen selbst befinden. So ist z. B. die Zusammenziehung der GefaBe 
auf Adrenalin nicht durch Reizung der Muskeln, sondern der Nervenenden 
in ihnen hervorgerufen. 

6* 
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Auf die Bedeutung des Systems del' GefaBnerven ist schon oben 
mehrfach hingewiesen worden. Sie besteht in del' Zuteilung ausreichender 
Blutmengen an die arbeitenden Organe unter Erhaltung des normalen 
Blutdrueks in del' Aorta, in del' Korrektur abnormer Blutverteilung, 
wie sie namentlieh dureh auBert" Krafte (Sehwere) zustande kommt 
und endlieh in del' Steuerung des Blutstroms im Dienste del' standig 
weehselnden Aufgaben des Organismlls. 

Unter dem EinfluB del' Sehwerkraft wird das Blut naeh den ab
hangigen Korperteilen hingedrangt, und wiirde sich in denselben mehr 
und mehr stauen. Durch Zusammenziehung del' hydrostatisch belasteten 
GeHiBe wird das Blut dem Herzen wieder zugefUhrt, so daB es fUr den 
Kreislauf nieht verloren geht. Es ist wahrseheinlich, abel' noeh nieht 
erwiesen, daB es sieh dabei um einen Reflex auf das GefaBzentrum han
delt, der durch afferente, dureh die Dellm;mg in Erregung versetzte 
Nerven del' GefaBe vermittelt wird. 1st das GefaBzentrum durch tiefe 
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Abb. 39. Bei + erhalt die Versuchspersoll 
Kochsalz, bei - Wasser. 

N arkose odeI' allgemeine korper
liehe Erschopfung, z. B. nach 
schwerer Krankh~itgeschwaeht, 
so fUhrt del' Ubergang von 
Liegen zum Sitzen odeI' Stehen 
z.ur Anhaufung des .Blutes in 
den GefaBen des Unterleibes. 
zur Anamie de:s Gehiq{s und ZUf 
Ollllmacht (HILL, 1895, J. of 
P. 18, 37). 

AIle Le bensauBerungen des 
Menschen sind mit einer Um
steuerungdes Blutes verbunden. 
Die Wirkung del' Gemiitsbe
wegungen auf den Kreislauf ist 
bereits erwahnt, ebenso die Zu
leitung von Blut zu den arbeiten
den Organen, .~nsbesondere zu 
den Muskeln. Uber die Beteili

gungdes Blutstroms an del' Regulierung del' Korpertemperatur siehe Teil1 O. 
Aueh die geistige Tatigkeit, wie ihre Ausschaltung im Schlafe, ist mit 
typischen Vedinderungen des Kreislaufs verbmlden. Dieselben sind 
namentlich von E. 'VEBER (Del' EinfluB psychiseher Vorgange auf den 
Korpel'. Berlin 1910) in umfassender Weise untersucht worden. Dabei 
hat sieh im allgemeinen ein gegensa tzliches Verhalten zwischen den 
auBeren Korperteilen und den Baueheingeweiden herausgestellt in dem 
Sinne, daB reiehliche Zufuhr von Blut zu den einen mit einer verminderten 
zu den anderen verbunden zu sein pflegt. Die Regel ist abel' nicht ohne 
Ausnahmen. Unter allen Umstanden stellen abel' die Organe des Bauches 
mit ihrem groBen Reichtum an BlutgefaBen ein Gebiet dar, das wieein 
~eservoir wirkt, in dem groBe Blutmengen gespeichert und aus dem 
sie wieder in den Kreislauf geworfen werden konnen. AuBerdem haben 
die Versuehe eine weitgehende Unabhangigkeit del' HirngefaBe von denen 
des iibrigen Korpers ergeben. 

Ein Beispiel fiir die Wirkung von Sinnesempfindmlgen auf den Kreis
lauf gibt Abb. 39. Sie steUt dar die Verkleinerung des Fingervolumens 
(Zusammenziehung del' GefaBe) auf Reizung del' Geschmaeksnerven 
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mit Kochsalz (GELLHORN und LEVIN, A. f. P. 1913, 225). Die llachstehend 
abgedruckte Ubersichtstafe~. ist ein von WEBER aufgestelltes Schema, 
das die hautpsachlichsten Anderungen der GefaBweite erkennen laBt, 
die im Gefolge gewisser geistiger Zustande auftreten (A. f. P. 1909, 368; 
1910, 471). Indem WEBER den Erscheinungen eine teleologische Auf
fassung zugrunde legt, deutet er die mit geistiger Arbeit verbundene 
Ablenkung des Blutes aus den auBeren Korperteilen nach oden Bauch
organen und dem Gehirn dahin, daB die Empfindlichkeit des Sinnes
apparates der Raut durch die Blutleere herabgesetzt wird, um eine Ab
lenkung der Aufmerksamkeit zu vermeiden, wahrend das Gehirn ent
sprechend seiner Arbeitsleistung starker durchblutet wird. 

+ bedeutet Zunahme, - Abnahrne del' Blutfiille des betreffenden Korperteils. 

Bei BewegungsVOTstellungen (mit odeI' 
ohne Ausfiihrung del' Bewegung) 

Bei geistiger Arbeit 
Bei Schreck . . . . . . . . . . 
Bei Lustgefiihlen. . . . . . . . 
Bei Unlustgefiihlen. . . . . . . 
1m Schlaf .......... . 
Bei peripherer sensibler RRizung . 

,I Gehlrn TauBere I Bauch-1 ~Ko:~eile torgane 

,,-- - --1-
-1- I 

+ 
+ 

Der Gewebssaft llnd die Lymphe. 

1-
, Glieder 
i u. auBere 
I Teile des 

Rurnpfes 
1 

+ 

-j-

+ 

Es ist bereits oben erwahnt worden, daB die BlutgefaBe, besonders 
die diinnwandigen Kapillaren, nicht vollig blutdicht sind, so daB ein 
gewisser Austausch von Wasser und gelosten Stoffen zwischen Blut 
und den Geweben stattfinden kann. Auch Blutkorper, Leukozyten, 
unter Umstanden selbst Erythrozyten, konnen austreten, worauf erstere 
ins Gewebe wandern, letztere entweder in die Lymphe iibertreten und 
mit ihr fortgefiihrt werden oder aber zerfallen. Die durchgetretene 
Fliissigkeit heiBt Gewebsfliissigkeit oder Gewebssaft. Das Vor
handensein des Gewebssaftes verrat sich an oberflachlichen Hautwunden 
durch den Austritt von Tropfchen einer wasserklaren Fliissigkeit, die 
an der Luft zu gelblichen Borken eintrocknen. Eine groBere Ansammlung 
dieser Fliissigkeit stellt der Liquor cerebrospinalis dar. In krankhafter 
Weise gesteigert ist die Ausscheidung des Gewebssaftes bei Odem (Wasser
sucht). 

Der Gewebssaft erfiillt die Gewe bsspalten, d. h. die Raume, 
die zwischen den Gewebszellen und dem dieselben stiitzenden und zu
sammenhaltenden Bindegewebe vorhanden sind. Diese Raume sind 
nicht mit Epithel ausgekleidet. Aus ihnen tritt die Fliissigkeit in die 
LymphgefaBe iiber, und heiBt dann Lymphe. Die LymphgefaBe 
sind ein mit Epithel ausgekleidetes Kanalsystem, das zur Zeit del' em
bryonalen Entwicldung sich aus dem Venensystem durch Sprossung 



86 Stoffverkehr zwischen Blut und Gewebe. 

bildet, in die Korperperipherie hinauswachst und schlieBlich dort blind 
endigt (SABIN, 1911 in KEIBEL und MALLS Handb. d. Entwicklungsgesch. 
2, 688). Der zentrale Lymphraum der Darmzotten ist z. B. als ein solches 
blindes Ende anzusehen. So entsteht also neben dem Blutstrom ein 
zweiter Strom von Fliissigkeit, der in den Kapillaren aus dem Kreislauf 
abzweigt und an den groBen Halsvenen wieder in ihn zuriickmiindet. 

Wie gt'oB die Menge von Gewebssaft Ulld Lymphe ist, die sich 
zu einer gegebenen Zeit im Korper vorfindet, laBt sich nicht angeben. 
Nach den Bestimmungen von v. BISCHOFF, VOLKMANN u. a. (vgl. VIER
ORDT, Tabellen. Jena 1893. 249) besteht der menschliche Korper zu 
etwa 2fa aus Wasser. Auf ein Individuum von 66 kg Gewicht kommen 
demnach 44 kg Wasser. Ein relativ geringer Teil dieses Wassers befindet 
sich im Blute, das .. bei einem Gesamtgewicht von etwa 5 kg rund 4 kg 
Wasser enthalt. Uber den Verbleib des Restes (annahernd lOin der 
ganzen Wassermenge, dem Gewichte nach rund 40 kg) laBt sich folgendes 
aussagen: Die vermutlich groBere Halfte desselben befindet sich innerhalb 
der Zellen und den von letzteren gebildeten Stiitzsubstanzen teils als 
Losungs-, teils als Quellungswasser (vgl. OVERTON, 1902, A. g. P. 92, 139). 
Die kleinere Halfte ware dann dem Gewebssaft und der Lymphe zuzu
sprechen. 

Es ist in einer friiheren Vorlesung besprochen worden, daB jede 
Verschiedenheit des osmotischen Druckes in den Blutkorperchen und 
auBerhalb derselben zu einer Wanderung von Wasser in der einen oder 
anderen Richtung fUhrt; es ist ferner darauf hingewiesen worden, daB 
fUr eine groBe Zahl wasserloslicher, namentlich organischer Stoffe ein 
Ausgleich der Konzentration auf dem Wege der Diffusion in die Zelle 
oder aus derselben heraus moglich ist. AIle die dort aufgestellten Regeln 
gelten ebenso fiir den Verkehr zwischen den Gewebszellen und dem 
Gewebssaft, wie von OVERTON durch zahlreiche Versuche an verschiedenen 
ZeIlenarten sichergesteIlt ist. 

1m Gegensatz hiezu ist der Austausch von Wasser und gelosten 
Substanzen zwischen Blut und Gewebssaft im Wesentlichen ein diffu
sorischer und filtratorischer, wie noch genauer auszufiihren sein wird. 
Es verschwinden daher nicht nur groBe, in das Blut einge£iihrte Fliissig
keitsmengen in kurzer Zeit aus dem Kreislauf, bevor eine nennens
werte Ausscheidung durch die Nieren stattgefunden hat, sondern es 
erganzt sich auch das Blut nach jedem AderlaB aus den in den Geweben 
vorratigen Flii.ssigkeitsmengen, wie schon S. 37 erwahnt worden ist. 

Bei der mikroskopischen Enge der Gewebsspalten ist die Ge
winnung von Gewebssaft am Orte seiner Entstehung nicht moglich. 
Man kann sich iiber seine Zusammensetzung unter gewohnlichen Ver
haltnissen, wie unter besonderen Versuchsbedingungen nur Ullterrichten, 
indem man ein LyIllphgefaB offnet Ulld die ausflieBende Lymphe sammelt. 
Zur GewinnUllg groBerer Lymphmengen legt man eine Kaniile in den 
Milchbrustgang, indem man ihn an der linken Halsseite in dem von 
der Vena subclavia und jugularis ge bildeten Winkel aufsucht. Die Operation 
muB wegen der Kleinheit und Zartheit des Ganges sehr sorgfaltig aus
gefUhrt werden. Man erhalt aus der Fistel eine farblose oder wenig 
(rotlich) gefarbte Fliissigkeit, deren Beschaffenheit und Menge je nach 
der Ernahrungsweise des Tieres sich andert. Sie ist, im Gegensatz zur 
Gliederlymphe, stets triibe, opalisierend. Am niichternen Tier flieBt 
sie sparlich, am verdauenden Tier reichlicher. Bei sehr fetter Kost flieBt 
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sie am reichlichsten, schneeweiB und undurchsichtig. Die Lymphe gerinnt, 
wie Blut, spontan abel' langsamer als dieses zu einer lockeren gelatinosen 
Masse; die geringe dabei gebildete Fibrinmenge kann durch Abpressen 
des Gerinnsels odeI' durch Schlagen del' Lymphe isoliert werden und 
zeigt die Eigenschaften des Blutfibrins. Die zuruckbleibende Flussigkeit 
wird als Lymphserum bezeichnet. Die Trubung del' Verdauungslymphe 
rUhrt von Fe.~t her. Dies wird bewiesen durch ~usschutte1n des Lymph
serums mit Ather, wobei das Fett von dem Ather aufgenommen wird 
und das Lymphserum als klare Fllissigkeit zuruckbleibt. 

Das Lymphserum stellt eine gegen Lackmus schwach alkalische 
Losung derselben Stoffe dar, die oben als Bestandteile des Blutserums 
aufgezahlt worden sind. Die Konzentration del' Salze, des Zuckers 
und del' anderen in geringer Menge vorhandenen, leicht diffundierenden, 
organischen Stoffe ist ungefahr die gleiche wie im Blutserum. Doch 
finden CARLSON, GREER und LUCKHARDT (1908, Am. J. of P. 22, 91), 
daB die Lymphe des Halses stets reicher ist an Chloriden als das Serum. 
Dieses Verhalten findet vielleicht seine Erklarung in dem Umstande, 
daB die Halslymphe zum Teil aus Speicheldriisen stammt, die ein salz
armes Sekret abscheiden. Die EiweiBkonzentration ist in del' Lymphe 
stets niedriger als im Serum. An morphologischen Bestandteilen enthalt 
die Lymphe sogenannte Lymphkorperchen, die mit del' oben als Lympho
zyten beschriebenen Form von weiBen Blutkorperchen identisch sind. 
Bei rotlicher Farbung finden sich in del' Lymphe sparliche Erythrozyten. 

Die aus dem Milchbrustgang gewinnbare Lymphmenge betragt 
bei Hunden im Mittel 2,5-3 ccm pro Kilo und Stunde (HEIDENHAIN, 
1891, A. g. P. 49, 216). Fur den Menschen liegen Beobachtungen von 
MUNK und ROSENSTEIN (A. f. P. 1890, 376 u. 581. A. f. p. A. 123) an einer 
Patientin mit Lymphfistel VOl', nach welchen die 24stundige Menge 
etwa 2 1 betragen durfte. 

In dem Milchbrustgang ist die Lymphe aus den unteren Extremi
taten, aus den Baucheingeweiden und del' linken Halfte des Brustraumes 
vereinigt. Um zu erfahren, ob die Zusammensetzung del' Lymphe an 
all diesen Orten die gleiche ist, muB man sie aus den einzelnen Gebieten 
gesondert auffangen. Setzt man KanUlen in die LymphgefaBe del' Ex
tremitaten, so beobachtet man fUr gewohnlich eine Absonderung nur 
solange, als das Glied aktiv odeI' passiv in Bewegung ist; die Lymphmenge 
ist stets gering, die Lymphe am verdauenden wie am nii.chternen Tier 
klar, d. h. fettfrei. Bei volliger Muskelruhe, z. B. in tiefer Narkose stammt 
somit die aus dem Milchbrustgang gesammelte Lymphe im wesentlichen 
nul' aus den Baucheingeweiden, denn, wie STARLING gezeigt hat (LANCET, 
May, 1896), ist die von den Organen del' Brusthohle gebildete Lymph
menge sehr gering. Die Lymphe del' Bauchhohle ist abel' selbst wieder 
zusammengesetzt aus del' eiweiBreichen, fettfreien Leberlymphe und 
del' eiweiBarmeren, mehr odeI' weniger fetthaltigen Darmlymphe; letztere 
",ird als Chylus bezeichnet. 

Durch eine groBe Zahl von operativen und experimentellen Ein
griffen kann die Lymphabsonderung vergroBert odeI' vermindert werden: 

1. Erhohung des Kapillardruckes vermehrt in del' Regel die Lymph
absonderung. In diesem Sinne wirkt lokale GefaBerweiterung, namentlich 
abel' "venose Stauung. Del' Zusammenhang zwischen venoseI' Stauung 
und Odem deutet in derselben Richtung. Die Wirkung venoseI' Stauung 
ist in den einzelnen Lymphgebieten sehr verschieden. An den Extremi-
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taten bIeibt die Unterbindung einzelner Vene~. wirkungslos; erst nach 
VerschluB aller venoser GefaBe kommt es zu Odem. Die Vermehrung 
des Lymphstroms ist dabei gering in den Extremitaten, groBer im Darm, 
am groBten in der Leber, deren Lymphabsonderung nach VerschluB 
der Vena cava inferior auf das 10- his 20fache steigt. Starke Steigerungen 
des Blutdrucks, wie sie durch Adrenalin hervorgerufen werden konnen, 
fiihren infoige reichlicher Lymphbildung zu einer voriibergehenden 
Eindickung des Blutes (0. HESS, 1903, Deutsches Arch. f. klin. Med. 
79, 128; ERB, 1906, Ebenda. 88, 36; DONATH, 1914, A. e. P. 77, 1). 

Eine sehr starke Vermehrung der Lymphabsonderung erhiilt 
man nach Einfiihrungen von indifferenten und isotonischen Losungen 
in das Blut; sie kann auf das 50- und selbst 100fache emporgetrieben 
werden. Fremde in das Blut eingefiihrte Substanzen, Salze, Farbstoffe 
u. dgl. .~rscheinen in kurzer Zeit in der Lymphe. Das Blut gibt also 
seinen UberschuB an Fliissigkeit an die Gewebe ab, wobei die Erhohung 
des Kapillardruckes und die Verminderung der osmotischen Druck
differenz eine Rolle spielen. Anderseits wird nach einem AderlaB das 
fehlende Blutvolum sehr bald durch die in die BlutgefaBe zuriicktretende 
Lymphe ersetzt und dadurch der normale Blutdruck wieder hergestellt. 

2. AIle Eingriffe, welche die Durchlassigkeit der GefaBe steigern, 
vermehren die Lymphabsonderung. Hierher gehoren zahlreiche Gewebs
extrakte, die unter dem Namen Pepton kauflichen Produkte der EiweiB
verdauung, Kurare, Schlangengift und viele andere Substanzen, die 
von HEIDENHAIN als Lymphagoga erster Klasse bezeichnet worden 
sind (L891, A. g. P. 49, 239). Dieselben schadigen, in das Blut gebracht, 
die GefaBwand, machen sie durchlassiger und fiihren zu vermehrter 
Lymphbildung. Ais Beispiel im kleinen kann die Schwellung dienen, 
welche in der Umgebung eines Miickenstiches auftritt. Die gleiche Wir
kung kann durch thermische Schadigung der Gewebe erzielt werden 
(E. H. STARLING, Lancet, May, 1896). Bei manchen Menschen geniigen 
leichte mechanische Insulte der Haut, urn die Bildung von Quaddeln 
zu veranlassen (Dermographie). 

3. Der mit der Tatigkeit der Organe einhergehende erhohte Stoff
wechsel ist mit einer vermehrten Lymphbildung verkniipft (ASHER 
mit BARBERA und BUSCH, 1898, Z. f. B. 36,154 und 1900, Ebenda. 40,333); 
dieselbe ist nachweislich unabhangig von der gleichzeitig auftretenden 
GefaBerweiterung (BAINBRIDGE, 1900, J. of P. 26, 79 u. 1902, 28, 203). 
Vermutlich sind es die bei der Zelltatigkeit auftretenden Stoffwechsel
produkte, die den osmotischen Druck des Gewebssaftes steigern und 
Austritt von Wasser aus den Kapillaren hervorrufen. 

Sehr merkwiirdig ist die Zunahme des Lymphstroms am eben 
getoteten Tier auf Injektion konzentrierter Losungen von Traubenzucker 
in die BlutgefaBe (ASHER und GIES, 1900, Z. f. B. 40, 180). Wie es scheint, 
wird hier von der hypertonischen in die Gewebsspalten iibertretenden 
Losung den Zellen Wasser entzogen. 

Die erwahnten Erfahrungen machen folgende Vorstellung iiber 
die Entstehung des Gewebssaftes bzw. der Lymphe wahrscheinlich: 
Unter dem in den Kapillaren herrschenden Drucke filtriert ein Teil 
des Blutes durch die GefaBwande. Das Filtrat ist unter normalen Um
standen frei von Erythrozyten und armer an EiweiB als das Plasma, 
enthalt aber die iibrigen im Plasma gel6sten Stoffe in annahernd gleicher 



Entstehung del' Lymphe. 89 

~onzentration und daneben Stoffwechselprodukte der Gewebszellen. 
Ahnliche Erscheinungen sind bei der Filtration von EiweiBlosungen 
durch kiinstliche Filter zu beobachten. Der EiweiBgehalt der Lymphe 
hangt denmach von der DurchIassigkeit der GefaBe abo Nach den ana
tomischen Erfahrungen sind die Kapillaren der Leber durchlassiger als 
die irgend eines anderen Organs (MA~.L, oProc. Assoc. Amer. Anatom. 
1900, 185), und damit steht in bester Ubereinstimmung, daB die Leber
lymphe fast so eiweiBreich ist wie das . Hlut. Werden die Kapillaren 
eines Gewebes durch Vergiftung oder Uberhitzung durchgangiger, so 
wird die Lymphe reichlicher und mit groBerem EiweiBgehalt gebildet. 
Dabei steigt der .. Flussigkeitsdruck in dem Gewebe zuweilen bis zur 
Entstehung von Odem. Unter solchen Umstanden kann auch in den 
Extremitaten ein Lymphstrom ohne Muskelbewegung sich einstellen, 
das Druckgefalle in den Lymphbahnen somit groB genug werden, urn 
die Reibungswiderstande zu iiberwinden. 

In der Norm steigt dagegen der Druck des Gewe bssaftes in den 
Geweben, der sogenannte Gewe bsdruck oder Turgor,nicht bis zur Hohe 
des Kapillardruckes, sondern auf nur 1/2 bis 3/4 dieses Wertes (vgl. LAN
DERER, 1884, die Gewebsspannung. Leipzig); es muB demnach eine 
dem Filtrationsdruck entgegenwirkende Kraft vorhanden sein, die das 
Ansteigen des Gewebsdruckes uber die genannten Werte verhinderl 
und diese Kraft ist, wie STARLING (1896, J. of P. 19, 321) wahrscheinlich 
gemacht hat, in einer osmotischen Druckdifferenz zu suchen. Dieselbe 
kann allerdings nicht auf Rechnung der Salze des Blutes bzw. des Gewebs
saftes gesetzt werden, weil diese in beiden Flussigkeiten in annahernd 
gleicher Konzentration vorhanden sind oder doch durch Diffusion sehr 
bald ihre Ausgleichung finden. Dagegen besitzt das Blut entsprechend 
seinem groBeren EiweiBgehalt einen hoheren osmotischen Druck als 
der Gewebssaft, der fUr sich allein wirkend einen Rucktritt desselben 
in das Blut zur Folge haben wurde. Der osmotische Druck des gesamten 
SerumeiweiBes betragt nach STARLING etwa 40 mm Quecksilber 
= 1/20 Atm. (nachELLINGER, 1902, E. d. P. 1, I. 376, ist er etwa doppelt 
so hoch), ist also ungefahr von derselben GroBewie der Kapillardruck. Dar
aus folgt, daB del' Austritt eines Gewebssaftes von dem halben EiweiB
gehalt des Plasmas aufhoren muB, sobald der Gewebsdruck die halbe Hohe 
des Kapillardruckes erreicht hat. In diesem Augenblick halten sich 
die hydrostatische Druckdi££erenz, durch welche die Flussigkeit aus 
dem Blut filtriert und die osmotische Druckdi££erenz, durch die das 
Filtrat wieder resorbiert wird, das Gleichgewicht. Es versteht sich nun 
von selbst, daB Steigen des Kapillardruckes zur Filtration, Sinken des
selben zum Rucktritt von Gewebssaft fUhren muB. Fur jede Hohe 
des Kapillardruckes wird sich ein Gleichgewicht zwischen Saftbildtmg 
und Resorption einstellen, das so lange erhalten bleibt, als die Kapillar
wande ihre Durchlassigkeit nicht andern. 

Fur den Verkehr zwischen Gewebssaft und Gewebszellen kommen 
dagegen nicht hydrostatische, sondern nul' osmotische Druckdi££erenzen 
in Frage, sofern es sich nicht etwa um Stoffe handelt, die in das Proto
plasma eindringen konnen; in letzterem FaIle wird durch Diffusion 
allmahlich ein Ausgleich der Konzentrationen bewirkt, del' allerdings 
dadurch wesentlich modifiziert werden kann, daB die einzelnen Bestand
teile del' Zelle ein verschiedenes Losungsvermogen fur die betre££enden 
Sto££e besitzen. 
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Aus den vorstehenden Erorterungen folgt, daB die Fahigkeit des 
Wassers und vieler in demselben gelosten Stof£e die tierischen Membranen 
zu durchsetzen und in die Zellen einzudringen, dahin wirkt, irgendwelche 
im Korper auftretenden Konzentrationsunterschiede auszugleichen. Der 
Ausgleich wird durch die Bewegung der Lymphe und die ungleich raschere 
des Blutes machtig gefordert. 

Die Bewegung der Lymphe geschieht hauptsachlich durch 
akzessorische Krafte, d. h. durch solche, die nicht in den Wanden der 
LymphgefaBe entstehen. Ob die in ihnen vorhandenen glatten Muskel
fasern, die unter dem EinfluB von Nerven stehen (CAMUS und GLEY, 
Arch. de physiol. 1894, 454), durch rhythmische Kontraktionen an der 
Fortbewegung des Inhaltes Anteil nehmen, ist noch nicht sichergestellt. 
In den Extremitaten sind es, wie schon besprochen wurde, die Skelett
muskeln, die bei ihrer Kontraktion die Lymphe vorwarts treiben; ferner 
sind in den Faszien, Gelenkbandern, Sehnen und anderen bindegewebigen 
Strukturen die Faserbiindel so geordnet, daB sie bei aktiver wie passiver 
Bewegung bald eine driickende bald saugende Wirkung auf die Lymph
gefaBe entfalten. DaB aIle diese Krafte die Lymphe stets nur in einer 
Richtung bewegen, ist den Klappen zuzuschreiben, die sich in den Lymph
gefaBen sehr zahlreich vorfinden. Bei den niederen Wirbeltieren wird 
die Bewegung der Lymphe durch automatisch schlagende Lymphherzen 
gefordert, deren Wande quergestreifte Muskelfasern enthalten. Rhythmi
sche Bewegungsimpulse auf die Lymphe erfolgen ferner durch die Atem
und Pulsbewegungen. Letzteres namentlich dort, wo LymphgefaBe 
dicht an Arterien entlang ziehen, wie z. B. der Milchbrustgang an der 
Aorta u. dgl. m. 

In den Weg der Lymphbahnen sind zahlreiche Lymphknoten 
eingeschaltet, kleine bohnenformige Gebilde, die als Entwicklungsstatten 
von Lymphozyten betrachtet werden. Nach Unterbindung der zufiihren
den LymphgefaBe zeigen sie Erscheinungen der Degeneration (KOEPPE, 
A. f. P. 1890, Suppl. 174). Eine sehr wichtige Funktion der Lymphknoten 
besteht darin, daB sie durch die Lymphe ihnen zugefiihrte unlosliche 
Stof£e und vielleicht auch losliche zuriickhalten. ErfahrungsgemaB 
findet die Ausbreitung einer Infektion vielfach an den Lymphknoten 
eine Schranke. 



FUnfter 'rei!. 

Die Atmung und der Respirationsversuch. 
Auf seinem Wege durch die Bahn des Kreislaufs erleidet das Blut 

bestandig Auderungen in seiner Zusammensetzung. Der Austritt eines 
Teils der Blutfliissigkeit durch die Kapillarwande in das umgebende 
Gewebe (Lymphbildung) muB eine relative Anreicherung an Blutk6rpern 
bewirken, die allerdings dort, wo die Lymphe in die Venen einmiindet, 
wieder ausgeglichen wird. Dafiir enthalt aber die Lymphe aus dem 
Stoffwechsel der Zellen stammende Stof£e, auch solche, die toxisch 
wirken konnen (ASHER und BARBERA, 1897, Z. f. B. 36, 154). Das Blut 
enthalt dieselben offenbar nicht oder doch in geringerer Konzentration 
wie denn iiberhaupt vielfach zwischen Lymphe und Blut, trotz des 
entstehungsgeschichtlichen Zusammenhangs Konzentrationsunterschiede 
festgestellt worden sind. Des weiteren erfahrt das Blut in den tatigen 
Driisen Veranderungen dadurch, daB ihm Stoffe entzogen oder zuge£iigt 
werden, wie des naheren noch zu erortern sein wird. Die auffalligste 
Veranderung ist aber jedenfalls die, daB das Blut beim Durchgang durch 
die Kapillaren des groBen Kreislaufs dunkel, d. h. venos wird, und wieder 
hellrot (arteriell) im kleinen Kreislauf. 1m zweiten Teil ist auseinander
gesetzt worden, daB der Blutfarbstoff dort von seinem locker gebundenen 
Sauerstoff abgibt, hier sich wieder mit solchem beladt. 

Infolge des bestandigen Ubergangs von Sauerstoff aus der Lungen
luft in das Blut, zeigt die Lungenluft, die beim Atmen niemals vollstandig 
erneuert wird, stets einen im Verhaltnis zur atmospharischen Luft ver
minderten Sauerstoffgehalt. Sie unterscheidet sich ferner von der letzteren 
dadurch, daB sie erheblich reicher an Kohlensaure ist. Diese stammt 
aus dem die Llingen durchsetzenden Blute. 

Wahrend die Anderung im Sauerstoffgehalt des Blutes sich sofort 
durch den Umschlag des Farbtones verrat, ist der wechselnde Gehalt 
an Kohlensaure nicht ohne weiteres ersichtlich. Die ununterbrochene 
Abgabe von Kohlensaure aus dem Blute an die Lungenluft ist dagegen 
leicht nachzuweisen. Man braucht nur durch ein Rohr, das unter Baryt
lauge miindet, auszuatmen, so entsteht in der anfanglich klaren Fliissig
keit eine Triibung durch die Bildung von Baryumkarbonat, das sich 
bei langerer Dauer des Versuchs als voluminoser Niederschlag absetzt. 

Der sehr anschauliche Versuch kann zu einem quantitativen aus
gestaltet werden, wenn die gesamte bei der Atmung bewegte Luftmasse 
durch Barytlauge gefiihrt wird, am besten mit Hilfe eines Mundstiickes, 
das durch eingebaute Klappen oder Ventile dem ein- und austretenden 
Luftstrom verschiedene Wege weist und beide durch eingesetzte Wasch-
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flaschen odeI' Absorptionsrohren von Kohlensaure befreit. Durch Titration 
odeI' Wagung wird hinterher bestimmt, wieviel Kohlensaure von del' 
Versuchsperson wahrend del' Versuchszeit abgegeben worden ist. 

Das gleiche Ziel kann in del' Weise erreicht werden, daB man die 
ausgeatmete Luft in einem geeigneten Behalter (Spirometer odeI' Gummi
sack) aufsammelt und nach dem Versuche analysiert. Hier ist es auch 
moglich, den Verbrauch an Sauerstoff festzuste11en, weil del' Gehalt del' 
Einatmungsluft an diesem Gase konstant und bekannt ist. So11 die Ver
suchsperson nicht an voluminose Apparate geblmden sein, wie es nament
lich in Versuchen libel' die Atmung bei korperlicher Tatigkeit erforderlich 
ist, so begnligt man sich damit del' Ausatmungsluft einen kleinen Bruch
teil in stetiger Weise zu entnehmen. Dieses Verfahren ist von ZUNTZ 
und dessen Schiilern namentlich zu Untersuchungen libel' die Atmung 
beim Marschieren, Bergsteigen und Schvvimmen ausgebildet worden 
(MAGNUs-LEVY, 1894, A. g. P. 55, 1; ZUNTZ, L6wy, MULLER und CASPARI, 
Hohenklima und Bergwanderungen. Berlin )906). Man kann endlich 
die Bestimmung des Sauerstoffverbrauches auf indirekte Weise erreichen, 
indem man dem Gewichtsverlust del' Versuchsperson gegenliberstellt 

Abb. 40. Respil'ationsapparat nach HALDANE und GRUBER, 1893, J. of P. 15, 449. 

das Gesamtgewicht del' Ausscheidungen. Ersterer wi I'd immer geringel' 
gefunden als letzteres, weil del' zur Oxydation verwendete Sauerstoff 
mit den Ausscheidungen (Kohlensaure und Wasser) gewogen wird. Die 
Differenz del' beiden Werte ist also das gesuchte Gewicht des Sauerstoffs. 
Dieses von PETTENKOFER erdachte Verfahren (1862, Ann. d. Chem. u., 
Pharm. II. Suppl.-Bd., S. 1) hat zu den klassischen Untersuchungen von 
PETTENKOFER und V OIT gedient (Ebenda, S. 52 und Z. f. B.), durch welche 
del' Gaswechsel des Menschen und del' Tiere in seiner Abhangigkeit von 
del' Ernahrung zuerst in grundlegender 'Veise ermittelt worden ist. 

Abb. 40 stellt eine von HALDANE und GURBER benutzte, flir kleinere 
Tiere bequeme Modifikation des Apparates von PETTENKOFER dar. 

Das Tier, ein Kaninchen, befindet sich in einem luftdicht schlieBen
den Kasten K, durch welchen mittelst einer Wasserstrahlpumpe ein 
ventilierender Luftstrom gesogen wird. Das Tier gibt an den Luftstrom 
Wasser und Kohlensaure ab, deren Messung dadurch ermoglicht wird, 
daB die Luft VOl' ihrem Eintritt in den Kasten von diesen beiden Gasen 
befreit wird. Zu diesem Ende wird sie zuerst durch ein Rohr geleitet, 
in dem sich mit Schwefelsaure getriinkte Bimssteinstlickchen befinden. 
Hier wird del' Wasserdampf absorbiert. Die Luft geht sodann durch ein 
zweites, mit Natronkalk beschicktes Rohr, wobei sie ihre Kohlensaure 
abgibt, dagegen Wasser aufnimmt, das bei del' Bildung des Kalzium-
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karbonats aus Kalziumhydroxyd entsteht. Urn aueh dieses Wasser zu 
'entfernen, passiert sie schlieBlieh Roch eine dritte Rohre, wie die erste mit 
Bimsstein und Schwefelsaure gefiillt. Die Luft tritt also trocken und 
kohlensaurefrei in den Kasten ein und verlaBt denselben angewarmt, 
feucht und kohlensaurehaltig. Sie tritt dann durch eine.der ebenbe
schriebenen vollig gleiche wiederum aus 3 U-R6hren bestehende Absorp
tionsvorrichtung, in del' ihr del' Wasserdampf und die Kohlensaure ent
zogen werden. Aus del' Gewichtszunahme del' Absorptionsrohren erfahrt 
man die abgegebenen Mengen del' beiden Gase. 

Mit diesem Apparat ist schon VOl' Beginn del' Vorlesung ein Versuch 
an einem Kaninehen in Gang gesetzt worden. Er wird naeh einer 
Stunde unterbroehen und die Wagungen ergeben: 

Abgegebener Wasserdampf . . . . 1,83 g 
A bgege bene Kohlensaure 1,78 " 

..,..----",.-,,-,,--.'----
Summe del' Ausgaben 3,61 g 

Gewiehtsverlust des Tieres . . . . 2,30" 
-----:..;",..".....;~

Sauerstoffaufnahme ..... 1,31 g 

Urn von del' zufalligen GroBe des Versuehstieres unabhangig zu 
sem, dividiert man die Zahlen dureh dasGewicht des Tieres (1,6 Kg) 
und erhalt: 

Kohlensaurebildung pro Kilo tmd Stunde I,ll g 
Sauerstoffzehrung "" "" 0,81 " 

Das Ergebnis entspricht den Zahlen, die von anderen Untersuehern 
gefunden worden sind. 

So finden sieh z. B. in den Versuehen von REGNAULT und REISET 
fllr Kaninehen die Werte 

Kohlensaurebildung pro Kilo und Stunde 0,68-1,4 g 
Sauerstoffzehrung " ,,0,73-1,1 g 

Diese Zahlen weisen, trotz del' Bereehnung auf die Einheit del' 
Korpermasse noch reeht erhebliehe Untersehiede auf, namentlieh in bezug 
auf die Ausscheidung del' Kohlensaure. Es liegt dies darin begriindet, 
daB del' Gaswechsel von einer Anzahl von Bedingungen abhangig ist, 
wie die Oberflaehenenentwieklung des Tieres (siehe Teil 1), die Muskel
tatigkeit, die Temperatur, die Nahrungszufuhr, Bedingungen, die erst 
in spateren Vorlesungen ausfiihrlicher besproehen werden konnen. 

Die Nahrungszufuhr beeinfluBt nieht nul' die GroBe des Gaswechsels, 
,;;ondern aueh das Verhaltnis. in welchem Kohlensaure und Sauerstoff 
daran beteiligt sind. ' 

D V 1 ··It . Volum del' gebildeten Kohlensaure h ·Bt . as erla nls - .. --~-----. . eI respua-
Volum des verbrauehten.Sauerstoffs 

toriseher Quotient odeI' kurz R. Q. Jede del' drei Gruppen von Nah
rungsstoffen, in die man die Nahrungsmittel zu zerlegen pflegt, besitzt 
einen ihr eigentiimliehen, HiI' die einzelnen Glieder del' Gruppe nahezu 
konstanten R. Q. so daB die Kenntnis des R. Q. Auskunft gibt iiber 
die Natur del' Stoffe aus denen die Kohlensaure stammt und zu deren 
Oxvdation del' Sauerstoff verbraueht worden ist. 

, ZUl' Umreehnung del' gefundenen Gasgewichte in Volumina dient, 
daB 1 g Kohlensaure bei Normaldruek und Normaltemperatul' das Volum 
508,5 ccm besitzt und 1 g Sauerstoff das Volum 700 cern. 
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Die Zahlen des ausgefUhrten Versuches ergeben demnach emen 

R Q = 1,78· 508,5 CO2 = 905 CO2 = ° 987 
•. 1,31'70002 91702 ' • 

Dieser" Wert, der nur wenig von 1 verschieden ist, laBt erkennen, 
daB das Tier vorwiegend Kohlehydrate zersetzt hat, fUr welche def 
R. Q. den Wert 1 hat. Kohlehydrate enthalten namlich im Moleklil 
bereits soviel Sauerstoff als zur vollstandigen Oxydation ihres Wasser
stoffes notig ist; der aufgenommene Sauerstoff dient nur zur Bildung 
von Kohlensaure. So lautet z. B. fUr Starke, deren empirische Formel 
CSH100S, bzw. ein Vielfaches davon, ist, die Gleichung der vollstandigen 
Oxydation 

Dem Verbrauch von 6 Molekiilen Sauerstoff steht die Bildung 
von 6 Molekiilen Kohlensaure gegeniiber. Nach der AVOGADROSchen 
Regel nimmt eine gleiche· Zahl von Molekiilen bei gleichem Druck und 
gleicher Temperatur denselben Raum ein; es ist also das Volum def 
gebildeten Kohlensaure gleich dem des verbrauchten Sauerstoffes oder 
der R. Q. = l. 

Wiirde der R. Q. den Wert 0,7 oder einen nahe stehenden Wert 
ergeben haben, so wiirde der SchluB berechtigt sein, daB ausschlieBlich 
oder vorwiegend Fett verbrannt worden ist, denn der R. Q. der Fette 
entspricht dieser Zahl. Liegt dagegen der Wert des R. Q. zwischen den 
genannten Grenzen, so IaBt sich eine Aussage liber die N atur der zer
setzten Stoffe nicht machen, weil es unzahlig viele Kombinationen von 
Kohlehydrat, Fett und EiweiB gibt, welche bei ihrer Zersetzung aIle 
denselben R. Q. liefern. Hier miissen weitere Bestimmungen herangezogen 
werden, die in Teil 9 zu besprechen sein werden. 

Fiir den nicht arbeitenden Menschen kann die Kohlensaureabgabe 
auf Grund von Versuchen, die sich iiber 24 Stunden erstrecken, auf rund 
0,5 g pro kg und Stunde angesetzt werden, die Sauerstoffaufnahme, 
unter Voraussetzung eines respiratorischen Quotienten von 0,8 zu 0,45 g 
pro kg und Stunde. Diese im Verhaltnis zum Kaninchen kleinen Werte 
entsprechen den Zahlen, die an groBen Saugetieren gefunden worden 
sind. Sie sind zweifellos bedingt durch die verhaltnismaBig geringe 
Oberflachenentwicklung (vgl. Teil 1). 

Der Umfang des Gaswechsels, wie er sich olme Nahrungszufuhr 
und bei Vermeidung jeglicher besonderen Muskeltatigkeit einstellt, somit 
nur zur Bestreitmlg der dauernd ablaufenden lebenswichtigen Funktionen 
dient, ist als Erhaltungsumsatz bezeichnet worden. Er ist bei er
wachsenen Mannern im Mittel zu 240 ccm O2 und 190 ccm CO2 pro Minute 
gefunden worden (LOEWY im Handb. f. Biochem. 4, 1. 180). Der sekund
liche Sauerstoffbedarf stellt sich sonach auf 4 ccm oder auf 3,3 ccm fliT 
jeden Pulsschlag, wenn man 72 Pulse auf die Minute rechnet. Letztere 
Zahl nennt HENDERSON den Sauerstoffpuls (1914, Am. J. of P. 35,106) 
und findet ihn bei korperlicher Ruhe oder nur leichter Bewegung zwischen 
2,5 bis 6,5 ccm. 

Bei einem sekundlichen Sauerstoffverbrauch von 4 ccm und einem 
Sekundenvolum des Kreislaufs von 70 ccm Blut, entsprechend einem 
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Korpergewicht von 70 kg (vgl. oben S. 44), miissen von je 100 ccm 
100 

Blut 4· 70 = 5,7 cem Sauerstoff in der Lunge aufgenommen und an 

die Gewebe herangefiihrt werden. 

Der Gasgehalt des Blutes. 
Die Loslichkeit der permanenten Gase in Wasser und waGrigen 

Losungen von Salzen, wie das Blut eine darstellt, ist im allgemeinen 
gering. Sie wird bestimmt durch den Absorptionskoeffizienten 
(Bunsen). Er ist das auf 0° und 76 cm Quecksilber reduzierte Gasvolum, 
das von der Volumeinheit Fliissigkeit unter dem Quecksilberdruck von 
76 em gelost wird. Der Koeffizient ist also auGer von del' Natur des 
Gases und del' Fliissigkeit auch von der Temperatur und dem Druck 
abhangig. Letztere Abhangigkeit ist sehr einfach: Die geloste Menge 
steigt proportional dem Druck (HENRYSches Gesetz). Die Abhangigkeit 
von del' Temperatur ist keine so durchsichtige und muG fiir die einzelnen 
Temperaturen empirisch bestimmt werden. 

Fiir die Lehre von der Atmung sind die Absorptionskoeffizienten 
bei 38° am wichtigsten. Sie betragen fUr 

Stickstoff . . 
Sauerstoff. . 
Kohlensaure . 
Kohlenoxyd 

0,012 
0,024 
0,557 
0,018 

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

Stickstoff . . 
Sauerstoff. . 
Kohlensaure. 

Blutplasma Blut 
0,012 0,01l 
0,023 0,022 
0,541 0,511. 

Es erhebt sich nun die Frage, wieviel von den drei Gasen im krei
send en Blute gelost sein kann, das ja nicht mit reinem Stickstoff, 
Sauerstoff oder reiner Kohlensaure in Druckausgleich tritt, sondern mit 
dem in del' Lunge vorhandenen Gemenge der drei Gase. Ihr Mengen
verhliJtnis ist, aus weiter unten zu besprechenden Griinden, verschieden 
von dem in del' Atmosphare vorliegenden und kann zu rund 6% Wasser
dampf, 75% Stickstoff, 15% Sauerstoff und 4% Kohlensaure angenommen 
werden. Gesetzt, der Druck der Lungenluft sei 76 cm Hg, so entfallen" 
auf Stickstoff, SauerstoffundKohlensaure bzw. 3/4, 1/7 und 1/25 Atmosphare. 
100 cm3 Blut von 38° werden daher, wenn sie sich mit diesen Teildriicken 
ms Gleichgewicht gesetzt haben, gelost enthalten: 

Stiekstoff 1,1 X 3/4 = 0,8 cm3 

Sauerstoff 2,2 X 1/7 = 0,3 " 
Kohlensaure 51,1 X 1/25 = 2,0 " 

Zusammen 3,1 cm3 • 
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Der auf Grund der Absorptionskoeffizienten berechnete Gasgehalt 
des Blutes solI nun mit dem wirklich vorhandenen verglichen werden. 
Die Versuchsaufgabe besteht darin, dem Blute die Gase mit Hilfe der 
Quecksilberluftpumpe zu entziehen und das dabei erhaltene Gasgemenge 
zu analysieren. 

Die Quecksilberpumpe, wie sie fUr physiologische Zwecke gebraucht 
wird, besteht im wesentlichen aus drei durch Schlauch und Rohren 
verbundenen kugligen GlasgefaBen, die man als Flill-, Vakuum- und 
Blutkugel unterscheiden kann. Man vergleiche hierzu Abb. 41 und 
BOHR 1909, in H. d. P. I, 221. Wird die Flillkugel F gehoben, so 

w . 

A bb. 41. Blutgaspumpe nach 
eHR. BOHR. 

steigt das Quecksilber derselben in die 
Vakuqmkugel V hinauf, wobei die in 
derselben enthaltene Luft durch das 
Kapillarrohr Ka und das Quecksilber 
del' kleinen Wanne W entweicht. Gleich
zeitig dringt das Quecksilber der Flill
kugel gegen S empor, wird abel' durch 
den dort befindlichen Schwimmer S an 
weiterem Emporsteigen gehindert. Wird 
hierauf die Flillkugel F wieder genligend 
tief gesenkt, so steigt das Quecksilber der 
Wanne W in dem Kapillarrohr empor 
ohne in die Vakuumkugel V liberzuflieBen, 
weil die Lange des Rohres groBer ist als 
die Barometerhohe. Es entsteht in Vein 
luftleerer oGer doch luftverd linnter Raum, 
in den sich die Luft del' rechts an
schlieBenden Raume ergieBt, sobald das 
Quecksilber unter die Mlindung der Ver
bindungsrohre gelangt. Durch einen 
zweiten Pumpenschlag wird V neuerdings 
entleert und die Luftverdiinnung in der 
Pumpe weiter gesteigert bis ein genligen
des Vakuum erreicht ist. Nun erst laBt 

. man mit Hilfe des Schwanzhahnes die 
auszupumpende Blutmenge in die Kugel 
B eintreten, nachdem man vorher den 
Hahn H geschlossen hat. Das Blut laBt 
unter starkem Aufschaumen einen Teil 
seiner Gase entweichen, die unter zeit

weiliger Offnung des HaImes H nach V libergeleitet werden. Hierbei 
passieren sie das mit Schwefelsaure beschickte Kolbchen, in welchem 
die Wasserdampfe zurlickgehalten werden. Stlilpt man liber das untere 
Ende del' Kapillarrohre Ka ein mit Quecksilber geflilltes Sammelrohr, so 
konnen die Gase des Blutes in letzteres iibergeleitet werden. Zur voll
standigen Entgasung mlissen die entbundenen Gase wiederholt aus B 
entfernt und das Blut gut durchgeschlittelt oder aber zum Aufkochen 
gebracht werden, wozu bei dem niedrigen Drucke schon die Tempe
ratur von 400 genligt. Durch die oberhalb B angebrachte Klihlvor
richtupg Kli werden die Wasserdampfe zum groBten Teil kondensiert. 

Die Auspumpung von 50 cms defibrinierten Rinderblutes ergibt 
ein Gasvolum von 34 cma, gemessen bei 180 C und 60 cm Hg. Zur Ge-
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winnung des N ormalvolums multipliziert man mit den beiden eehten 
Briiehen1 ) 6°/76 lIDd 273/291 und erhalt den Wert 25,3 em3 odeI' 50,6 em3 

in 100 Blut. Die Gasmenge, welche tIDter den gegebenen Verhaltnissen 
bei Korpertemperatur von 100 cm3 Blut gelOst werden kann, wurde 
oben zu 3,1 cm3 berechnet. In Wirklichkeit finden sich abel' 50,6 cm3 ; 

es miissen demnach 47.5 cm3 in anderer Weise im Blute enthalten sein. 
wofiir nul' die chemis'che Bindung in Betracht kommt. ' 

Ein naherer Einblick in die Art wie diese Gasmengen gebunden 
sind, kann erst gewonnen werden, wenn die Zusammensetzung des Ge
misches bekannt ist. Hierzu dient die Analvse. Man entfernt zunaehst 
die Kohlensaure, indem man in das Rohr ~ine kleine Menge Kalilauge 
einfUhrt. Sofort steigt das Niveau des Quecksilbers in del' Rohre zum 
Zeichen, daB ein Teil des Gases von del' Lauge gebunden wird. Nachdem 
del' ProzeB - durch Schlitteln beschleunigt - abgelaufen ist, findet 
man, daB das Volum del' Blutgase (nach Reduktion auf den Normalwert) 
nul' noch 8 cm3 betragt. Es sind also 17,3 cm3 CO2 vorhanden gewesen 
odeI' 34,6 in 100 cm3 BIut. 

Man geht nun an die Entfernung des Sauerstoffes, zu welchem 
Zwecke man eine Losung von Pyrogallussaure in die Rohre einbringt, 
die sich in del' alkalischen Fliissigkeit unter Bildung brauner Oxydations
produkte zersetzt und dabei den Sauerstoff verbraueht. Sobald diesel' 
ProzeB beendigt ist, ergibt eine neue Ablesung eine weitere Reduktion 
des Gasvolums um 7 cm3, welche auf Rechnung des Sauerstoffs zu setzen 
ist. Es bleibt an del' Spitze del' Rohre nur noeh eine kleine Gasmenge 
von 1 cm3 zuriiek, die im wesentlichen aus Stickstoff besteht. Die Analys<) 
ergibt demnach fUr 100 BIut einen Gehalt von 

CO2 34,6 cm2 odeI' Volumprozent 
O2 14,0 " 
N2 2,0 

Von groBerem Interesse ist del' Gasgehalt von Blutproben, die un
geronnen und ohne Beriihrung mit Luft zur Auspumpung gelangen. 
Auf solche Versuche beziehen sich die Zahlen del' nachstehenden Tabelle, 
die von BOHR und HENRIQUES mitgeteilt worden sind. Sie stamme~ 
von drei Versuchen (I, II, III) an Runden unter moglichst normalen 
Verhaltnissen. Die Blutentnahme geschah allmahlich, stetig und gleich
zeitig aus Arterie und r. Herz. Die Gerinnung war dureh Blutegelextrakt 
aufgehoben (Arch. de P. 1897, 23; H109, NAGELS H. d. P. 1. 82). 

I: 
Sauerstoff 

___ 1_ .. _~:t. 
--i~I!---25,6 

II ji 21,3 
III Ii 20,3 

:Mittel II 22,4 

r. Herz 

17,3 
II ,!l 
14,4 

14.5 

Kohlensaurp 

Art. 

44.0 
42,6 
45,!l 

44.2 

1'. Herz 

51.5 
48,1) 
50.3 

50.1 

Stick"toff 

Alt. r. Herz 
I ... I 

1,23 ! 1,31 
l.lH 1,06 
1,18 1,40 

1.20 1,26 

1) Die Korrektur mfolgt nIl Hand del' FOl'HlPl: N onualvolum = Rohvolum X 

7~0 X 27~7~t' in del' p den Druck, und t die Temperatur bedeutet, unter welchen 

das Gas gemesseu worden ist (vgl. Kohlrauseh, Lehrb. d. prakt. Physik, 10. Auf I. 
S. 79 Leipzig 1905 . 

Y. F r c y, PhYRjo1ogie. ii, Anfi. 7 
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Die Differenz des mittleren Sauerstoffgehaltes zwischen arteriellem 
und venosem Blute entspricht der Sauerstoffmenge, die pro 100 Blut 
in der Lunge aufgenommen wird, die Differenz des Kohlensauregehaltes 
der dort abgegebenen Kohlensaure. Dividiert man die Differenz des 
Kohlensauregehaltes durch die Differenz des Sauerstoffgehaltes, welcher 
Quotient oben als respiratorischer (R. Q.) bezeichnet worden ist, 
so erhalt man den 

5.9 
R. Q. des Blutes zu 7.9 = 0,76. 

Es zeigt sich also auah hierin, wie oben S. 94, daB im allge
meinen dem Volum nach mehr Sauerstoff verbraucht wird, als Kohlen
saure entsteht, oder anders ausgedruckt, daB der Sauerstoff nicht nur 
zur Bildung von Kohlensaure Verwendung findet. 

Der StickstoHgehalt ist im arteriellen und venosen Blut inner
halb der Fehlergrenzen identisch, stets aber groBer, als nach Loslichkeit 
des Gases zu erwarten ist. Nach BOHR (1897, C. R. 124, 414) enthalt 
das Plasma nur gelOsten Stickstoff, dagegen bindet das Hamoglobin in 
noch nicht naher bekannter Weise bei Anwesenheit von Sauerstoff kleine 
Mengen von Stickstoff. Der Stickstoffgehalt von zwei Volumprozent, 
der oben im Rinderblut gefunden wurde, muB zum Teil auf Versuchs
fehlern beruhen (Eindringen von Luft in die Pumpe). 

Der Sallerstoffgehalt des menschlichen arteriellen Blutes kaml 
nach den Untersuchungen von LOEWY (A. f. P. 1904, 231 u. 565) und 
OPPENHEIMERS Handb. d. Biochem. Jena 1911,4, I. 27 zu 18 Vol.-Proz., 
der Kohlensauregehalt zu 38 Vol.-Proz. angesetzt werden. Das Venenblut 
ist in bezug auf seinen Gasgehalt sehr verschieden, je nach den Organen, 
aus denen es kommt und je nach dem Zustand der Ruhe oder Arbeit, in 
dem sie sich befinden. Nach indirekten Bestimmungen von LOEWY und 
v. SCHROTTER ist der mittlere Sauerstoffgehalt des Venenblutes beim 
Menschen 12 Vol.-Proz. mit Schwankungen bis 15,5 nach oben (Handb. 
d. Biochem. 4, 1. 36). Noch groBer sind die Schwankungen im Kohlen
sauregehalt. 

Die Hindullg des Sauerstoffs. 

Der Sauerstoffgehalt des arteriellen Blutes des Hundes betragt 
nach obiger Tabelle im Mittel 22,4 Volumprozent, etwa das 70fache der 
loslichen Menge. Teilt man das Blut in Plasma undKorperchen und 
pumpt beide gesondert aus, so findet man in ersterem nur soviel Sauerstoff 
als seiner Loslichkeit im Plasma entspricht, also bei Korpertemperatur 
und dem in der Lunge herrschenden Sauerstoffdruck 0,3 Volumprozent, 
wie oben S. 95 angegeben. Der Rest des Sauerstoffs, d. h, der weitaus 
groBte Teil desselben ist an die Blutkorper gebunden. Wird es schon 
hierdurch wahrscheinlich, daB die Bindung durch das Hamoglobin ge
schieht, so wird dies sichergestellt durch die Erfahrung, daB auch das 
Plasma die Fahigkeit gewinnt, groBe Mengen von Sauerstoff zu binden, so
bald das Hamoglobin durch Lackfarbigmachen des Blutes in Losung geht. 

Wird eine Hamoglobinlosung mit Sauerstoff von Atmospharendruck 
in Beruhrung gebracht, so bindet sie pro Gramm Hb 1,3 ccm Sauerstoff. 
Bezieht man die Sauerstoffaufnahme auf das im Hb bzw. im Hamatin 
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vorhandene Eisen, so kommen auf 56 Gewichtsteile Eisen 32 Gewichtsteile 
Sauerstoff oder auf 1 Atom Eisen 1 Molekiil Sauerstoff. Dieses feste 
Mengenverhaltnis gilt aber nur bei hohem Sauerstoffdruck; bei niederem 
Druck ist neben Oxy-Hb stets auch noch Hb in merklicher Menge 
vorhanden,weil nicht nur Bildung von Oxy-Hb-Molekiilen, sondern 
gleichzeitig auch Spaltung von solchen stattfindet, wobei sich das Gleich
gewicht zwischen den beiden entgegengesetzten Prozessen je nach der 
Menge der beiden Verbindungen und des Sauerstoffs verschieden einstellt 
(Massenwirkungsgesetz von GULDBERG und WAAGE). 

Zur naheren Untersuchung dieses Verhaltens beniitzt man am besten 
eine waBrige, salzfreie Hamoglobinlosung. Sattigt man Proben einer 
solchen Losung bei 380 mit Sauerstoff unter dem Drucke von bzw. 0, 10, 
20, 40 und 100 mm Hg, so findet man, daB bzw. 0, 55, 72, 84 und 92% 
des Farbstoffes in Oxyhamoglobin umgewandelt, also bzw. 100, 45, 28, 
16 und 80/ 0 noch als Hamoglobin vorhanden sind. Tragt man die erhaltenen 
Werte in ein Koordinationssystem ein, dessen Abszissen den Sauerstoff-
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Abb.42. 

driicken und dessen Ordinaten dem Prozentgehalt der Losung an Oxy
hamoglobin proportional sind, so fallen die Punkte innerhalb der Fehler
grenzen der Messungen in eine Kurve, die der Gleichung geniigt 

100-y = K 
YPo ' 

worin y den Prozentsatz an Hamoglobin (die dissozierten Prozentel, 
Po den Sauerstoffdruck und K eine Konstante bedeutet (HUFNER, A. f. P. 
1890, 1 und 1901, Suppl. 187). Bringt man die Gleichung in die Form 

oder 

( 1) 100 
PO+K y= K 

100 
xy= K' 

1 
~ x=~+~ 

so erkennt man, daB sie einer gleichseitigen Hyperbel angehort und be
zogen ist auf ein Koordinations~ystem, dessen Achsen in den Abstanden 

~ und 0 von den Asymptoten verlaufen. In Abb. 42 ist die Darstellung 

7* 
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del' Kurve nul' insofern eine abweichende. als die Abszissenachse um 
100 Einheiten del' Ordinate nach abwart~ verlegt ist. Die Ordinaten 
del' gezeichneten Kurven stellen daher den Prozentsatz an Oxyhamoglobin 
dar. Del' Wert del' Konstante Kist von del' Temper~tul' abhangig. 

Fiihrt man den Versuch statt mit einer salzfreien Losung von 
Hamoglobin mit einer salzhaltigen odeI' mit Blut aus, so erhalt man eine 
Kurve von etwas abweichender, aus del' nachstehenden Abb. 43 ersicht
lichen Form, wie sie von KROGH (1904, Skand. A. 16, 390) fiir Blut, von 
BARCROFT und ROBERTS fiir salzhaltige Hamoglobinlosungen (1909, 
J. of P. 39, 143) gefunden worden ist. Del' Ein£luB del' Salze beruht 
wahrscheinlich auf einer Veranderung des kolloidalen Zustandes des 
Hamoglobins (vgl. BARCROFT, Respiratory Function of the Blood, Cam
bridge 1914). 

In ahnlicher Weise ist zu erklaren die Wirkung von Sauren auf 
die Sauerstoffbindung des Hamoglobins. BOHR und dessen SchUler 
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Abb. 43. KUl'ven del' Sanel'stoffspannllng in I-Iundeblut bei 38° und verschiedenem 
Kohlensauredruck. 

haben nachgewiesen (1904, Skand. A. 16, 402), daB die Kurve del' Sauer
stoffspannung um so HacheI' verlauft, je hoher del' Kohlensauredruck. 
Vgl. Abb. 43. Die Folge ist, daB die einem bestimmten Sauerstoffgehalt 
des Blutes entsprechende Sauerstoffspannung um so hoher wird, je 
groBer die Kohlensaurespannung. Man kann die Tatsache auch so aus
driicken, daB man sagt, die in das Blut eindringende Kohlensaure be
giinsti'gt die Abgabe von Sauerstoff aus dem Blutc. 

AUe in del' Abb. 43 dargestellten Kurven streben derselben Asym
ptote zu, so daB bei geniigend hohem Sauerstoffdruck die gleiche Menge 
Sauerstoff aufgenommen wird, unabhangig von dem herrschenden 
Kohlensauredruck. Die Annahme von Hamoglobinen verschiedener 
Modifikation odeI' von verschiedener spezifischer Sauerstoffkapazitat, die 
in dem Blute eines Individuums gleichzeitig abel' in zeitlich wechselnden 
Mengenverhaltnissen anwesend sein sollten (BoHRrin NAGELS Handb. 
1, 93), hat sich hingegen nicht bestatigen lassen. 
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Die Bindung des Kohlenoxyds. 

Wie del' Sauerstoff, werden auch Kbhlenoxyd und Stickoxyd von 
dem Hamoglobin bzw. seiner farbigen Komponente, dem Hamochro
mogen, gebund!;ln. Die Bildung des Kohlenoxydhamoglobins ist von 
groDer praktischer Wichtigkeit, da sie bei dem haufigen Vorkommell 
dieses Gases in menschlichen W ohnraumen leicht zu Vergiftungen 
fiihren kann. 

Sattigt man Blut mit Kohlenoxyd bei Atmospharendruck, so 
nimmt es von diesem gerade soviel auf wie unter gleichen Bedingungen 
vom Sauerstoff. Dasselbe gilt fiir HamoglobinlOsungen (LOTHAR MEYER, 
1859, Zeitschr. f. rat. Med. 5, 83; BOCK, 1895, die Kohlenoxydintoxikation, 
Kopenh.). Aus beiden kann das Kohlenoxyd wieder ausgepumpt werden 
(ZUNTZ, 1872, A: g. P. 5, 584). Das Hamochromogen bindet dagegen 
das Kohlenoxyd fest. Die Farbe des Hb-CO geht mehr in das Kirschrote. 
Eine 1 %-Losung menschlichen Blutes in 1 em Schichtdicke VOl' den Spalt 
des Spektroskops gebracht, 
zeigt neben einer Verdunklung 
des violetten Endes des Spek
trums zwei Absorptionsbander 
zwischen den Linien D und E, 
die den Bandel'll des Hb-02-

Spektrum zum Verwechseln 
ahnlich sehen, bei genauerer 
Untersuchung sich abel' etwas 
gegen das Griin verschoben 
erweisen. 

Aus dem ganzen Ver
halten ist zu schlie Den , daD 
das Kohlenoxyd an ~ dieselbe 
Stelle des Hamoglobinmole
kiils tritt, wie sonst del' Sauer
stoff. Die Bindung des Kohlen
oxyds ist indessen eine festere, 
was sich darin auDert, daD 

sich die Spannungskurve 
rascher dem Grenzwert nahert, 

Abb. 44. Die pro g Hamoglobin aufgenom
menen Mengen von Kohlenoxyd (Kurve A) 
und von Sauerstoff (Kurve B). Die Driicke 
sind in mm Quecksilber nach rechts die Gas
mengen nach oben eingetragen (BOCK 1894. 

ZentralbL f. Physiol. 8. 386). 

derart, daB bei 20 mm Hg Kohlenoxydspannung 
nahezu erreicht ist (zu 99%). VgL Abb. 44. 

die Sattigung schon 

Sind CO und O2 gleichzeitig und mit gieichem Partialdruck vor
handen, so verdrangt das CO den O2 aus dem Blutfarbstoff und selbst 
bei sehr niederem Partialdruck nimmt das Kohlenoxyd einen erheblichen 
Teil des Blutfarbstoffes fUr sich in Anspruch. Den vollstandigsten Auf
schluD hierliber geben die Versuche von HALDANE und SMITH (1898, 
J. of P. 22, 231). Durch ein von ihnen ausgebildetes kolorimetrisches 
Verfahren bestimmten sie den Sattigungsgrad einer l%igen Biutiosung 
mit Kohlenoxyd, nachdem diese bei Zimmertemperatur mit Luft ge
schiittelt worden war, die wechselnde, abel' stets sehr kleine Zusatze 
von Kohienoxyd enthielt. Nachstehende Tabelle gibt iiber die Ergebnisse 
Auskunft. 
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Prozent CO 
in der Luit 

0,025 
0,05 
0,10 
0,20 
0,30 
0,40 
0,50 

Prozentisehe Sattigung 
des Hamoglobins mit CO 

27 
42 
59 
74 
81 
85 
88 

Wie man sieht, ist bei einem Gehalt der Luft an Kohlenoxyd von 
nur 1/4 pro Mille (0,025%) uber ein Viertel des Blutfarbstoffes an das 
Gas gebunden, bei einem Gehalt von 0,5% nahezu 9/10 • Es ist daher 
begreiflieh, daB schon kleine Beimengungen dieses Gasel'i zur Atmungsluit 
erhebliehe Storungen der Atmungstatigkeit hervorruien konnen, weil ein 
betraehtlieher Teil des Blutfarbstoffes mit dem Gase in relativ feste 
Verbindung eintritt und dadureh fUr den Sauerstofftransport nieht mehr 
verwendbar ist. Der Gleiehgewiehtszustand zwischen Sauerstoff und 
Kohlenoxyd wird bei der groBen Verdiinnung des letzteren Gases naturlieh 
sehr langsam erreieht, so daB die Vergiftung in sehleiehender Weise ein
tritt. Dem Tode pflegen Erstiekungskrampfe vorauszugehen. 

Offnet man ein Tier, das dureh Kohlenoxyd erstiekt worden ist, 
so findet man Arterien und Venen von demselben kirsehroten Blute 
gefilllt, das sieh dureh Schwefelammonium nicht reduzieren laBt. Der 
Unterschied der Farbe gegen normales Blut tritt namentlieh in Ver
diinnung deutlich hervor, und daraui beruht die Sattigungsbestimmung 
mit Hilfe einer Karminlosung von bekanntem Titer, wie sie von HALDANE 
und SMITH ausgebildet worden ist (1896, J. of P. 20, 502). 

Die Bindung der Kohlensiiure 

Die Menge der Kohlensaure im Blute ist bedeutend groBer als 
ihrer Loslichkeit unter dem herrsehenden Kohlensauredruc,k entsprieht 
(vgl. S. 95). Trennt man das Plasma oder Serum von den Korperchen, 
so findet man im ersteren etwa 2/3, in letzterem l/S der Kohlensaul1e; 
in beiden mussen daher kohlensaurebindende Stoffe vorhanden sein. 

Bei Besprechung der Salze des Serums S. 34 wurde bereits darauf 
hingewiesen, daB die Mengen des Chlors und der Schwefelsaure nicht 
ausreichen um die basischen Affinitaten abzusattigen. Es ist also 
iiberschiissiges Alkali zur Bindung der Kohlensaure vorhanden, soweit 
dasselbe nicht dureh die sauren Affinitaten des SerumeiweiB (Serum
globulin, siehe oben S. 32) besetzt ist. Die Menge der im Plasma des 
Blutes als Bikarbonat gebundenen Kohlensaure schatzt LOEWY (Handb. 
d. Biochem. 4, 1. 65) auf 12 Vohlmprozent. Der Rest der Kohlensaure, 
abzuglich der einfach gelOsten, ist an EiweiB gebunden. Das Gegebensein 
einer solchen Bindung ist zuerst von SETSCHENOW dargelegt worden 
(1897, Mem. Acad. St. Petersb. 26). Den ehemisehen Vorgang hierbei 
hat SIEGFRIED aufgeklart, welcher fand, daB die Aminosauren, Peptide 
und EiweiBkorper durch Anlagerung von CO2 an ihre Aminogruppen 
sich in Karbaminoverbindungen umwandeln (1910, E. d. P. 9, 334), 
wobei die Kohlensaure entionisiert wird. 
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Die Bindung der Kohlensaure in den Blutkorpern hat man sich 
in ahnlicher Weise vorzustellen. Neben der Losung ist die Bindung an 
Alkali, hier insbesondere als Kaliumbikarbonat, anzunehmen und endlich 
die Bindung an EiweiB. Die Bindung der Kohlensaure an Hamoglobin, 
das sogenannte Karbohamoglobin ist in ihrer Abhangigkeit von dem 
Kohlensauredruck von BOHR und TORUP genauer untersucht worden 
(1890, Zentralbl. f. P. 4, 253; 1891, Skand. A. 3, 55), wobei festgestellt 
werden konnte, daB unter dem im arteriellen Blute durchschnittlich 
herrschenden Kohlensauredruck (35 mm Hg) etwa 8 Volumprozent von 
dem Hamoglobin gebunden werden. Rechnet man hierzu noch die 
physikalisch gelOste Menge .von 0,6 Volumprozent, so bleibt fur die 
Bindung an die AlkalieIi der Blutzellen, an das EiweiB und vielleicht 
auch an das Lezithin des Stromas ein Restbetrag von 6-7 Volumprozent. 

Da die Kohlensaure nicht an die farbige Komponente des Hamo
globins gebunden wird (wie dies beim Kohlenoxyd geschieht), so zeigt 
das Karbohamoglobin bei 

der spektroskopischen 
Untersuchungnicht die bei-
den Absorptionsstreifen 

des Oxyhamoglobins bzw. 
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An der Aufnahme der '-' 
Kohlensaure ins Blut ist 
eine so groBe Zahl von 
Stoffen teils im Plasma, 
teils in den Blutzellen, be
teiligt, daB eine Theorie der 
Gleichgewichtsbedingungen 
ausgeschlossen ist. Wenn 
trotzdem die experimentell 
ermittelte Spannungskurve 
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Abb. 45. CO2 " Spannungskurve im Blute des 
Hundes, 38°. 0 nach JAQUET, x nach BOHR. 

anscheinend einen glatten Verlauf aufweist (BOHR in NAGELS Handb. 1, 
106), vgl. Abb. 45, so muB ein bestandiger Spannungsausgleich zwischen 
den verschiedenen an der lockeren Bindung der Kohlensaure beteiligten 
Stoffen stattfinden. Am leichtesten scheint sich, abgesehen von den 
physikalisch gelOsten, die in Karbaminobindung eingetretene Kohlensaure 
abzuspalten, wahrend die Abspaltung aus den Bikarbonaten erst bei sehr 
niedrigen Kohlensauredrucken erfolgt (BOHR, 1891, Skand. A. 3, 66). 
Der letztere Vorgang wird indessen gefordert durch die sauren Affini
taten (Karboxyle) des EiweiBes bzw. der Karbaminoverbindungen des
selben, die um die Alkalien des Blutes mit der Kohlensaure in Kon
kurrenz treten. 

Eine weitere Verwicklung erfahrt das Problem dadurch, daB in 
bezug auf die Verteilung der Kohlensaure ein Gleichgewicht zwischen 
Plasma und Zellen besteht. Tritt Kohlensaure ins Blut, so werden in 
beiden Bestandteilen AlkalieiweiBverbindungen aufgespalten, anscheinend 
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aber in den Zellen mehr als im Plasma. Dadurch steigt der osmotische 
Druck in den Zellen, sie nehmen Wasser aus dem Plasma auf (HAM
BURGER, 1891, Z. f. B. 28, 405) wId tauschen gleichzeitigKohlensaureionen 
gegen Chlorionen aus (KOEPPE, 1897, A. g. P. 67, 189). Die genannten 
Umsetzungen sichern dem Blute sozusagen einen Vorrat von Alkali, aus 
dem es bei reichlichem Zus~.rom von Kohlensaure schopfen kann, ohne 
daB damit eine wesentliche Anderung seiner Reaktion verknupft ist. 

Die Lnngenatmnng. 
Der Gasaustausch zwischen dem Blui;" und seiner Umgebung kann 

nur in den dunnwandigen Abschnitten des GefaBsystems stattfinden, 
d. h. in den Kapillarsystemen des kleinen und des groBen Kreislaufes. 
Am meistenist uber den Gasaustausch in den Lungen bekannt, weil die 
Zusammensetzung der Lungenluft und damit die Spannung der in ihr 
enthaltenen Gase der Bestimmung zuganglich ist. Sind auch die Span
nungen der Blutgase bekannt, so erhalt man AufschluB iiber die Krafte, 
durch welche der Gasaustausch bewerkstelligt wird. 

Die Veranderungen, welche die atniospharische Luft beim Eintritt 
in die Lunge erfahrt, bestehen in der Erwarmung auf Korpertemperatur, 
in der nahezu vollstandigen Sattigung mit Wasserdampf fUr diese Tem
peratur, in einer Mindenmg des Sauerstoffs und einer Vermehrung der 
Kohlensaure. Die eingeatmete Luft besteht in runden Zahlen aus 21% 
Sauerstoff und 79% Stickstoff mit EinschluB der Edelgase. Der sehr 
wechselnde, im allgemeinen aber geringe Gehalt an Wasserdampf und 
die kleinen Mengen von Kohlensaure bleiben dabei unberucksichtigt. 
Die Exspirationsluft enthalt bei ruhiger Atmung neben 6% Wasser
dampf etwa 17% Sauerstoff und 3% Kohlensaure, was bei normalem 
Barometerstand einem Sauerstoffdruck von 129 mm Hg und einem 
Kohlensauredruck von 23 mm entspricht. 

Die Luft del' Lungenalveolen, mit del' das Blut in Gasaustausch 
steht, weicht aber noch mehr von der atmospharischen ab, weil der Aus
atmungsluft ein Quantum unveranderler Luft beigemischt ist, das aus 
den oberen Luf~wegen (Bronchien, Luftrohre, Rachen- und Nasenraum) 
stammt und sich an dem Gasaustausch mit dem Blute nicht beteiligt. 
Nimmt man die GroBe dieses "schadlichen Raumes" zu 140 ccm an 
(LOEWY, 1894, A. g. P. 58, 416) und die GroBe des Atemzuges zu 500 ccm, 
so berechnet sich die prozentische Zusammensetzung del' Alveolenluft 
zu 15,4 Sauerstoff und 4,2 Kohlensaure, welchel' Spannungen von 117 bzw. 
32 mm Hg entsprechen. In der Lungeno berflache muB die Sauerstoff
spannung noch etwas niedriger sein. Wiirde namlich in del', zweifellos 
sehr dunnen, Fliissigkeitsschicht, welche die Lungenflache uberkleidet, 
del' Sauerstoffdruck der Alveolenluft herrschen (117 mm Hg), so wurde 
sich der Sauerstoff im Gleichgewicht befinden und ein Eindringen desselben 
unmoglich sein. Damit ein bestandiger Strom von Sauerstoff von der 
Starke, wie er zum Leben notig ist, in die feuchte Lungenflache eindringt, 
bedarf es einer Druckdifferenz, die sich berechnen laBt, wenn die GroBe 
des .Minutenvolums, die Lungenoberflache und auBerdem noch eine 
Konstante bekannt ist. die von BOHR als In v asionskoeffizien t be
zeichnet worden ist. Sie gibt an, wieviel Sauerstof£ bei del' gegebenen 
Temperatur wahrend einer Minute durch den cm2 del" Oberflache in die 



Die Spannung der Gase im Blute. 105 

Fliissigkeit eindringt, wenn der Druck des Gases 760 mm betragt (H. d. P. 
1, 61 u. 141). Legt man eine Sauerstoffaufnahme von 300 ccm pro Minute, 
eine Lungenflache von 90 m 2 und einen Invasionskoeffizienten von 
0,08 (KROGH, 1910, Skand. A. 23, 233) zugrunde, so findet man eine 
Druckdi££erenz von 3 mm. Dadurch sinkt der Druck in der diinnen 
Fliissigkeitsschicht der Lungenoberflache vo~ 117 auf 114 mm Hg. Noch 
kleiner ist die Dl'uckdifferenz, die zum Ubertl'itt der Kohlensaure aus 
del' Lunge in die Alveolarluft erforderlich ist, so daB sie in den meisten 
Fallen auBer Betracht bleiben kann. 

Mit den Gasspannungen, wie sie in der Alveolenluft bzw. in del' 
Lungenoberflache gegeben sind, miissen nun die im Blute verglichen 
werden, wenn in den Mechanismus des Gasaustausches Einsicht gewonnen 
werden solI. Man konnte daran denken, aus dem durch Auspumpung 
ermittelten Gasgehalt des Blutes die zugehol'igen Spannungen zu 
berechnen, wobei die Spannungs- odeI' Dissoziationskurven des Sauerstoffs 
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Abb. 46. Spannung des Sauerstoffs (oben) und del" Kohlensaure (unten) in der 
Lnngenlnft - - - - - bzw. im Blut -- im Verlanf einer zweistiindigen Beobachtnng. 
Abszissen Zeiten, Ordinaten Driicke in Prozenten einer Atmosphare, nach A. & M. 

KROGH, 1910, Sk. A. 23. 184. 

und del' Kohlensaure als Grundlage dienen miiBten. Del' Verlauf dieser 
Kurven ist aber, wie gezeigt, in so hohem Grade von del' Konzentration 
des Hamoglobins wie iiberhaupt der Blutbestandteile, von Reaktion, 
Temperatur, Kohlensaul'espannung und del'gleichen abhangig, daB das 
Ergebnis ein ganz unsicheres sein wiirde. Es bleibt also nur die Ermittlung 
der Gasspannungen durch den Vel'such. 

Diese Aufgabe hat sich als eine auBel'ordentlich schwierige heraus
gestellt. AIle hiel'zu vel'wendeten Verfahrungsweisen gehen darauf hinaus, 
eine abgegrenzte Luftmenge mit dem aus der Lunge kommenden, arteriellen 
Blute in moglichst innige Beriihrung zu bl'ingen, bis der Ausgleich del' 
Gasspannungen erfolgt ist, diese Luftmenge sodann auf ihre Zusammen
setzung zu untel'suchen, womit, bei dem gegebenen Drucke, auch der 
Anteil der einzelnen Bestandteile an demselben bekannt ist. Der Grund, 
warum es jahrzehntelanger Bemiihungen bedurft hat, zu einem befriedi
genden Ergebnis zu gelangen, liegt in der Langsamkeit der Gasdiffusion 
im Innern des Blutes, wie iibel'haupt in Fliissigkeiten. Die Schwierig
keiten, die in der zeitlichen Ausdehnung der Vel'suche gelegen waren, 
sind erst iiberwllnden worden durch die von KROGH eingefiihrten mikl'o-
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tonometrischen Methoden (1908-10, Skand. A. 20, 259 u. 23, 179). 
Hierbei wird ein Luftblaschen von wenigen Kubikmillimetern Rauminhalt 
in das str6mende Blut gebracht, wo es in Iangstens 5 Minuten seine 
Gasspannungen mit denen des Blutes ausgleicht, iiber die die unmittelbar 
anschlieBende Analyse Auskunft gibt. 

Die mit diesem Verfahren durchgefiihrten Versuche haben ausnahms
los ergeben, daB die Sauerstoffspannung des arterieUen Blutes stets urn 
einige mm Hg niedriger ist, wie die gleichzeitig bestimmte der Alveolen
luft, die Kohlensaurespannung im Blute dagegen etwas h6her als in letz
terer. Die Kurven der Abb. 46 veranschaulichen eine derartige Versuchs
reihe an einem Kaninchen, wobei die Zeiten als Abszissen, die Sauerstoff
bzw. Kohlensaure-Spannungen als Ordinaten aufgetragen sind, und zwar 
sind die fUr das Blut bestimmten Punkte durch ausgezogene Linien 
verbunden, die fiir die Alveolenluft durch gestrichelte. 

Nach diesen Erfahrungen erscheint die Annahme, daB der Gas
austausch in der Lunge ein Diffusionsvorgang ist, d. h. daB die Gase 
sich von Orten h6heren Druckes nach Orten niederen Drucks bewegen, 
gerechtfertigt und die friiher fUr n6tig erachtete Annahme einer Gas
sekretion wird hinfallig. Nach letzterer soUte die Lunge befahigt sein, 
den Sauerstoff auch entgegen dem Spannungsgefalle in das Blut, die 
Kohlensaure in die Alveolenluft zu treiben. 1m Sinne der Diffusions
hypothese spricht weiter der Urn stand , daB es sehr wohl m6glich ist, 
den Gasaustausch zwischen Blut und Lungenluft umzukehren, indem 
man letztere 8ehr sauerstoffarm (Einatmung von Stickstoff oder Wasser
stoff) bzw. sehr kohlensaurereich macht. 

Die innere oder Gewebsatmnng. 
Da das.arterielle Blut auf dem Wege yom linke~. Herzen zu den 

Kapillaren des groBen KreisIaufes keine merkliche Anderung seiner 
chemischen Beschaffenheit erleidet, tritt es mit den in der Lunge 
erworbenen Gasspannungen an die Gewebe heran, wobei es neuer
dings zu einem Gasaustausch kommt, der als innere oder Gewe bs
atmung bezeiclmet wird. Wie groB die Gasspannungen im Gewebe 
im ailgemeinen sind, ist zur Zeit nicht angebbar, weil die in den Gewebs
spalten befindliche, mit den Zellen in Stoffaustausch stehende Fliissigkeit 
infolge ihrer au Berst geringen Menge einer Analyse nicht zuganglich ist. 
Eine Analyse der Lymphe ist aber kein Ersatz dafiir, weilletztere Fliissig
keit auf ihrem Wege durch die LymphgefaBe und Lymphknoten reichlich 
Gelegenheit findet, ihre Gasspannungen mit denen des Blutes mehr 
oder weniger auszugleichen. 

Verschiedene Erfahrungen deuten jedoch darauf hin, daB in den 
Geweben die Kohlensaurespannung im allgemeinen hoch, die Sauerstoff
spannungsehr niedrig ist. So hat STRASSBURG (1872, A. g. P. 6, 65) in einer 
abgeschlossenen Darmschlinge, in die er Luft einpumpte, die Kohlensaure
spannung allmahlich bis nahe an 60 mm Hg ansteigen sehen. In ahnlicher 
Weise hat SCHIERBECK im niichternen Magen eine Kohlensaurespannung 
von 30-40 mm, im verdauenden von 130-140 mm als regelmaBige 
Erscheinung nachgewiesen. Ein besonders starkes Steigen der Kohlen
saurespannung ist stet;;; dann zu erwarten, wenn der Stoffwechsel zur 
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Bildung fixer Sauren fiihrt, deren Auftreten (Milchsaure, ,Phosphor
fleischsaure etc.) vielfach nachgewiesen worden ist. In bezug auf den 
Sauerstoff ist eine Beobachtung VIERORDTS bemerkenswert. Er unter
suchte mit dem Spektroskop das rote Licht, das durch die Beriihrungs
flache zweier eng aneinander geschmiegter Finger fallt, wenn sie von 
riickwarts stark beleuchtet werden und stellte in demselben die bekannten 
beiden Absorptionsstreifen des Oxyhamoglobins fest. Umschniirte er die 
Finger an ihrer Wurzel, so verschwanden in kurzer Zeit diese Streifen 
und an ihre Stelle trat der einfache des Hamoglobins (1878, Z. f. B. 
14, 422). Da nach SIEGFRIED (A. f. P. 1890, 387) die Streifen des Hb02 
erst verschwinden, wenn 99,5% des Farbstoffes reduziert sind, kann 
auf Grund der Dissoziationskurve des Oxyhamoglobins dem Versuche 
entnommen werden, daB das Gewebe imstande ist, dem Blute den Sauer
stoff bis zum Absinken der Spannung auf wenige Millimeter Hg zu ent
ziehen. Die Beobachtung VIERORDTS ist in neuerer Zeit von HARRIS 
und CREIGHTON am gleichen Objekt, sowie am Kaninchenohr bestatigt 
worden (1915, J. BioI. Chern. 23, 469). 

Nach diesen Erfahrungen dad angenommen werden, daB regelmaBig 
die Kohlensaurespannung in den Geweben h6her ist wie im Blut, die 
Sauerstoffspannung aber niedriger, so daB die Bedingungen fUr die 
Diffusion der beiden Gase in der der Lungenatmung entgegengesetzten 
Richtung gegeben sind. 

Indem das Blut durch die Kapillaren des groBen Kreislaufes hin
durchtritt, was bekanntlich bei der groBen Breite des gesamten Strom
bettes an dieser Stelle mit sehr geringer Geschwindigkeit geschieht, 
vermindert sich sein Sa11erstoffgehalt durchschnittlich urn 6-8%, wah
rend sich sein Kohlensauregehalt urn einen etwas kleineren oder den 
gleichen Betrag erh6ht. Ein Absinken des Sauerstoffgehaltes auf 2/3 des 
arteriellen Wertes hat, wie die Spannungskurve lehrt, bereits ein Sinken 
der Sauerstoffspannung auf einen sehr niedrigen Wert, 1/5 und weniger 
des arteriellen, zur Folge, so daB namentlich bei Steigerung des Stoff
wechsels die Gefahr besteht, daB das Blut seinen Vorrat an hochge
spanntem Sauerstoff ersch6pft, bevor es den Weg durch den Kapillar
bezirk vollendet hat. 

Es lassen sich aber mehrere Einrichtungen nachweisen, wodurch 
der Organismus diesem Spannungsab£all vorbeugt odeI' ihn doch sehr 
einschrankt. Zunachst iibt die gleichzeitig in das Blut eindringende 
Kohlensaure ihren die SauerstoffspamlUng steigernden EinfluB auf das 
Oxyhamoglobin aus, wie dies oben, S. 100, bereits ausgefiihrt worden 
ist. Sodann kann durch Erh6hung der Geschwindigkeit und Konzen
tration des Blutes eine ahnliche Wirkmlg erzielt werden. Wird die ein 
Gewebe durchstr6mende Blutmenge vermehrt, so verteilt sich der Sauer
stoffverbrauch auf ein gr6Beres Blutquantum. Sauerstoffgehalt und 
Sauerstoffspannung des Blutes erleiden demgemaB eine geringere Ab
nahme. 1m Sinne einer Erh6hung del' Konzentration des Blutfarb
stoffes und damit des Sauerstoffes wirkt die bei allen arbeitenden 
Organen beobachtete Vermehrung der Lymphbildmlg, in den Driisen 
die Abscheidung der Sekrete und bei der Muskelarbeit die SchweiB
sekretion. 
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Die Spirometrie. 
Zur lVIessung der Gasmenge, die durch einen einzigen Atemzug 

aufgenommen bzw. ausgestoBen wird, benlitzt man das Spirometer 
(Abb. 47). Es besteht aus einer auf Wasser schwimmenden Glocke B, deren 
Gewicht teils durch den Auftrieb, teils durch einen Schnurlauf mit Gegen
gewicht D, C aufgehoben ist. Ein durch das Wasser hindurchgeflihrtes 
und im Innern der Glocke miindendes Rohr gestattet Luft in die Glocke 
einzuflihren oder aus ihr abzusaugen. Die in der Glocke enthaltenen 
Luftmengen konnen an einem lVIaBstab mit Zeiger abgelesen werden. 

Nimmt man das auBere Ende des Spirometerrohres in den lVIund 
und atmet bei geschlossener Nase gegen das Spirometer aus und ein, 
so schwankt die Glocke auf und ab, indem die der gewohnlichen Atmung 
entsprechenden Luftvolumina der Spirometerluft abwechselnd zugefiigt 
und wieder entnommen werden. Die GroBe der Atemzlige kann 
an der Skala abgelesen, oder wenn das Spirometer mit einer Schreib-
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vorrichtung versehen ist, der Kurve entnommen werden. 
Eine Bewegung der Glocke nach oben entspricht einer 
Exspiration, Bewegung der Glocke nach unten der In
spiration. 

Geht man zu tieferen Atemzligen liber, so kann 
eine das gewohnliche Atemvolum weit libersteigende 
Luftmenge in das Spirometer exspiriert oder auch aus 
ihm inspiriert werden. Die gewohnliche Atmung findet 
also in einer lVIittellage der Lunge statt. Die Luftmenge, 
die von dieser lVIittellage ausgebend ausgestoBen werden 
kann, heiBt die Vorratsluft, die bei moglichst tiefer 
Einatmung nochaufnehmbareErganzungsluft. Beide 
betragen rund je 2 1. Die gewohnliche Atmung umfaBt 
nur etwa 0,51. Sie ist also recht klein im Verhaltnis 
zu den Luftmengen, die aufgenommen werden konnen, 
wenn man von der auBersten Exspirationsstellung aus
gehend eine moglichst tiefe Inspiration ausfiihrt. Dieses 
Luftvolumen von etwa 4 1 ",·ird als Vitalkapazitat 
bezeichnet. 

1st die Lunge, soweit moglich, exspiratorisch entleert, so ist sie 
noch immer lufthaltig, wie aus dem lauten Lungenschall beim Beklopfen 
hervorgeht. Die dann noch vorhandene rlickstandige oder Restluft laBt 
sich nach dem von Davy eingefiihrten Verfahren durch lVIischung mit 
einem bekannten Volum eines indifferenten fremden Gases bestimmen 
aus der Abnahme der Konzentration dieses Gases. (V g1. KROGH in AB
DERHALDENS Handb. d. biochem. Arbeitsmeth. 8, 536.) Die lVIenge der 
Restluft ergibt sich dabei zu etwa 1 1. Die groBte Luftmenge, welche 
die Lunge nach tiefster Einatmung enthalt, di~ Totalkapazitat, 
beziffert sich demnach auf 5 1. In der lVIittellage ist ihr Luftgehalt, die 
Mittelkapazitat, etwa 31. 

Die individuellen Schwankungen sind bei allen diesen Werten recht 
groB, namentlich wenn man auch noch patholoS.ische Abweichungen in 
Betracht zieht. Physiologisch wichtig sind die Anderungen, welche die 
einzelnen Volumina unter bestimmten Umstanden erleiden. Die Korper
lage hat insofern EinfluB, als im Liegen sowohl die Vitalkapazitat wie 
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die Mittelkapazitat abnimmt. Erstere Anderung tritt sofort eil1 und 
hangt wohl mit der beim Liegen stattfindenden Erschwenmg ausgiebiger 
Atembewegungen zusammen. Die Anderung der Mittelkapazitat erfolgt 
dagegen allmahlich, vielleichtveranlaBtdurch, WeIm auch zeitlich nichtzu
sammenfallend mit dem Sinken des Gaswechsels im Liegen. Intensive 
Muskelarbeit vergroBert die Totalkapazitat und die Mittelkapazitat, 
wahrend die Vitalkapazitat kons~ant bleibt oder sogar abnehmen kann 
(BOHR a. a. 0.; HASSELBALCH, 1908, Ebenda. 93, 64). Letzteres ist durch 
die Beschrankung der Exspiration bedingt,die man auch ohne Apparate 
leicht an sich konstatieren kann. 1m ganzen geschieht also die Atmung 
bei Anstrengung, von ihrer Vertiefung abgesehen, bei einer groBeren 
mittleren Entfaltung der L~ge, d. h. unter VergroBerung der respiratori
schen Lungenoberflache. Ahnlich geschieht die Atmung in sauerstoff
armer Luft (BOHR a. a. 0.). Es liegen hier unwillkiirliche Modifikationen 
der Atembewegung vor, die auf nervose Regulationen hindeuten. 

Die Tiefe der Atemziige hat sehr gro13en EinfluB auf den Grad 
der Ventilation oder der Lufterneuerung in der Lunge. Bei gewohnlicher 
ruhiger Atmung und einer Mittelkapazitat von 3 I stellt die inspiratbrisch 
aufgenommene Luftmenge von 0,5 1 nur etwa 1/6 des vorhandenen Luft
raumes dar. Beriicksichtigt man, daB die Luftmenge von ungefahr 
140 ccm, welche die oberen Luftwege (Nase, Rachen, Kehlkopf, Bronchien) 
erfiillt, fUr den Gasaustausch nicht in Frage kommt, vielmehr von Er
warmung und Befeuchtung abgesehen, unverandert wie9-er ausgestoBen 
wird, so dienen nur 360 ccm oder etwa 1/8 zur Erneuerung. Wird dagegen 
die ganze Vitalkapazitat ausgeniitzt (wobei der schadliche Raum ver
nachlassigt werden darf), so sind am Ende der Inspiration 5 I Luft in 
der Lunge, wovon 4 neu aufgenommen sind. 

Mit Hilfe des Spirometers und der gasanalytischen Methoden lassen 
sich am Lebenden eine Anzahl Konstanten bestimmen, die fUr die Lehre 
von der Atmung von Wichtigkeit sind. Die Bestimmung der Restluft 
(Residualluft) ist schon oben erwahnt worden. Ein anderes von SIEBECK 
(1911, Skand. A. 25, 87) angegebenes Verfahren bezweckt die Bestimmung 
des "schadlichen Raumes". Man atmet Wasserstoff ein und in ein 
Spirometer aus. Bestimmt wird die 'gesamte ausgeatmete Wasserstoff
menge und das Wasserstoffprozent der zuletzt ausgeatmeten Luft (Al
veolarluft). Daraus berechnet sich der schadliche Raum (KROGH, a. a. O. 
539). Zur Schatzung desselben hat LIND HARD (Proc. Physiol. Soc. June 
1914, J. of P. 48, XLIV) eine Formel angegeben, die sich griindet auf 
der Messung der Korperlange des sitzenden Individuums vom GesaB 
bis zum Kieferwinkel. Zur Bestimmung der Gasdiffusionskonstante 
der Lunge eignet sich das Kohlenoxyd, das in einprozentiger Verdiinnung 
aus dem Spirometer ein- und in einer durch eine Pause von einigen Se
kunden in zwei Half ten geteilten Exspiration dorthin wieder ausgeatmet 
wird. Wahrend dieser Ausatmungen werden Luftproben (Alveolenluft) 
entnommen. Aus den Analysen erfahrt 'man die wahrend der Versuchszeit 
aus del' Lunge verschwundene Menge von Kohlenoxyd und den mittleren 
Druck desselben. Nach Anbringung einiger Korrekturen ergibt sich daraus 
der gesuchte Wert (KROGH, a. a. O. 543). Derselbe kann zur Berechnung 
der Diffusionskonstanten anderer Gase dienen (ebendort. 547). 

Endlich la13t sich mit Hilfe der Gasdiffusion in den Lungen die 
Blutmenge bestimmen, die pro Minute durch die Lunge stromt. 
Das Verfahren ist von BORNSTEIN angegeben (1910, A. g. P. 132, 307) 



no Die Driicke in und auJler der Lunge. 

und von KROGH und LINDHARD verbessert worden (1912, Skand. A. 
27, 100; LINDHARD, 1915, A. g. P. 161,233). Man verwendet Stickoxydul 
(N20) in maBiger Verdfumung, mischt dasselbe gleichmaBig mit der 
Lungenluft und entnimmt dann zu Beginn und am Ende einer Pause von 
etwa 10 Sekunden, die in eine maximale Exspiration eingeschaltet 
wird, je eine Probe Alveolenluft, so daB die verschwundene (ins Blut 
diffundierte) Menge des Gases und der mittlere Druck desselben be
stimmt werden kann (KROGH, a. a.· O. 550). 1st der Absorptions
koeffizient des Gases in Blut fUr Korpertemperatur bekannt, so sind 
aIle Daten zur Berechnung des Minutenvolums gegeben. Der erhaltene 
Wert bedarf jedoch einer Korrektur, weil der erhohte Sauerstoffverbrauch 
wahrend des Versuchs auf eine gesteigerte Durchblutung der Lunge 
hinweist. Zur Reduktion dient der Ruhewert des Sauerstoffverbrauchs, 
der in einem besonderen kurzen Respirationsversuch ermittelt wird 
(KROGH und LINDHARD, a. a. O. 116). 

Die auf diese Weise an 4 Versuchspersonen bestimmten Minuten
volumina schwanken zwischen 3 und 5 Liter in der Ruhe und steigen 
bei Arbeitsleistung bis nahezu 18 Liter empor. Aus den Ruhewerten 
leitet sich ein Sekundenvolum ab, das mit dem auf S. 44 schatzungsweise 
angenommenen Werte in sehr befriedigendem Einklang steht. 

Der Druck in der Lunge und in ihrer Umgebung. 
Die Lunge kann ihre Raumigkeit nicht aus eigenen Kraften andern. 

Sie hat zwar ringformig angeordnete glatte Muskelzellen in den Bronchien, 
die, je nach ihrem Tonus, die Luftbewegung mehr oder weniger leicht 
vonstatten gehen lassen. Die dadurch herbeigefiihrten Volumanderungen 
sind aber zu geringfiigig und zu langsam, um fiir den Gaswechsel von 
Bedeutung zu sein. Die Raumigkeit der Lunge ist vielmehr abhangig 
von der Raumigkeit der Organe,. zwischen denen sie liegt: Brustkorb, 
Herz, Baucheingeweide. Durch die Atembewegungen wird der Raum 
der Brusthohle rhythmisch vergroBert und verkleinert, in der Richtung 
der Korperachse durch die Bewegung des Zwerchfells, in frontaler und 
sagittaler Richtung durch die Bewegung der Rippen und des damit 
verbundenen Brustbeines. Diese Bewegungen muB die Lunge mitmachen,. 
da das sie iiberziehende viszerale Blatt der Pleura mit dem parietalen 
Blatt auf der 1nnenflache der Brusthohle, auf Zwerchfell und Herz iiberall 
in Beriihrung steht bzw. nur durch eine kapillare Fliissigkeitsschicht 
zwischen der beiderseitigen Epithellage von ihm getrennt ist. 

Die Formanderungen der Lunge erwecken in ihrem an elastischen 
Fasern reichen Gewebe Spannungen, die bei Verkleinerung des Brust
raumes die Riickkehr der Lunge in die Ausgangsstellung fordern. Die 
Lunge ist aber nicht nur gespannt, wenn der Brustraum inspiratorisch 
vergroBert ist, sondern auch bei auBerster Verkleinerung desselben. Denn 
wie an der Leiche, lost sich auch am Lebenden die Lunge von der Brust
wand ab und faUt zusammen (ohne dadurch luftleer zu werden), wenn 
zwischen die beiden Blatter der Pleura Luft oder Fliissigkeit eindringt. 

1nfolge der Spannung, in der sich die Lunge bestandig befindet, 
iibt sie auf ihre Umgebung einen Zug aus, der als Saugdruck oder Unter
druck (auch als negativer Druck bezeichnet) zur Geltung kommt und 
mit der Ausweitung der Lunge wachst. Man miBt ihn am Tier, indem 
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man ein Manometer zwischen die beiden Blatter der Pleura einfillirt 
oder an der Leiche die verschlossene Luftrohre mit einem Manometer 
verbindet und dann die Brusthohle offnet (DONDERS, 1853, Z. rat. Med. 
N. F. 3,287). Er betragt bei auBerster Exspirationsstellung etwa 5 mm Hg, 
bei auBerster Inspiration 30-35. 

Der im Brustraum herrschende Unterdruck macht sich im Kreislauf 
des Blutes deutlich fiihlbar. In den groBen Venen wird die Bewegung 
des Blutes nach dem rechten Herzen begiinstigt, und die Begiinstigung 
nimmt im Laufe der Einatmung zu. Der reichlichere Zustrom des Blutes 
muB bald auch im linken Herzen zur Geltung kommen und da gleichzeitig 
der Vagustonus abnimmt, und das Herz rascher schlagt (siehe oben S. 71), 
~~eigt wahrend der Inspiration der Blutdruck. Die entgegengesetzten 
Anderungen gelten fiir die Zeit der Exspiration. So kommt das mit 
der Atmung einhergehende Steigen und Sinken der Blutdruckkurve zu
stande, von dem schon frillier die Rede war (S. 42 und Abb. 13). 

Von dem Druck auBerhalb der Lunge muB der Druck der Lungen-
1 uft unterschieden werden. Er ist im allgemeinen gleich dem atmosphari
schen, doch sinkt er wahrend der Einatmung um einige Millimeter Hg 
unter denselben und iibersteigt ihn um ebensoviel bei der Ausatmung 
entsprechend den Reibungshindernissen, die dem Atmungsstrom in den 
Luftwegen entgegentreten. Durch eine Einatmung bei verengten Atem
wegen (Trinken, Aufnehmen von Fliissigkeit in eine Pipette oder mit 
einem Strohhalm) konnen kraftige Saugwirkungen (bis zu einem Unter
druck von 1/10 Atmosphare), durch AusatIll:1fng bei verengten oder ver
schlossenen Luftwegen (Pressen, Husten) Uberdrucke bis nahe 1/3 At
mosphare erzeugt werden. An diesen auBergewohnlichen Druckzustanden 
in der Lungenluft nimmt auch der pleurale oder intrathorakale Druck 
teil, doch ist or stets um eiuen der jeweiligen Spannung des Lungengewebes 
entsprechenden Betrag niodriger als jene. 

Die Atembewegungen. 
Als Ruhestellung der Brust muB bei schlaffer Muskulatur jene 

gelten, in der das exspimtorisch gerichtete Verkleinerungsstreben der 
Lunge und der inspiratorisch gerichtete Gegenzug des Brustkorbes sich 
das Gleichgewicht halten. Sie entspricht wah!.scheinlich der sogenannten 
Mittellage der Brust (siehe oben S. 108). Die Andenmgen in der Rauinig
keit der Brust und damit der LUllgen geschehen durch Muskeln, welcbe 
nach ihrer Wirkung in Einatmungsmuskeln, Inspiratoren, und Ausat
mungsmuskeln, Exspiratoren unterschieden werden. Ein Inspirator, das 
Zwerchfell, bildet die untere Begrenznng des Brustraumes. Er stellt ein 
gegen den Kopf konvexes Gewolbe dar, auf dessen sehniger Kuppel 
(Centrum tendineum) das Herz ruht. Bei schwachen Kontraktionen des 
Zwerchfells nimmt nur die Kriimmung der yom Centrum tendineum 
ausstrahlenden Muskelbiindel' ab, wobei sich die Schenkel des GewOlbes 
von der Wirbelsaule und den Rippen ablosen, denen sie in der Ruhe 
in weitem Umfange anliegen. Dadurch entstehen an der unteren Be
grenzung der Brusthohle keilformige Raume, in welche die Lunge einriickt. 
Bei starken Kontraktionen des Zwerchfells steigt aber auch dessen Kuppel 
herab, wie bei der Durchleuchtung mit Rontgenstrahlen beobachtet 
werden kann. Eine weitere Folge der Bewegung des Zwerchfells ist eine 
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Verdrangung del' Baucheingeweide nach abwarts und eine Drucksteigerung 
im Abdomen. Bei starken Zusammenziehungen des Zwerchfells findet· 
ferner eine Einziehung del' Rippenrandel' statt. 

Die Vel'groBerung des Brustraumes nach del' sagittalen und trans
versalen Richtung kann nul' unter gegenseitiger Verlagerung del' 
knochernen und knol'peligen Teile des Bl'ustkorbes stattfinden, wobei 
diese Teile und die sie verbindenden Bander Deformationen und Span
nungen erfahren. Hierdurch, je nach del' KOl'perstellung auch durch 
die Schwere, wird die Riickkehr des Brustkorbes in die Ruhestellung 
begiinstigt. 

Die :B'ol'manderung des Bl'ustkorbes bei del' Inspiration besteht 
im wesentlichen aus einer Hebung del' Rippen und des Brustbeins, del'al't, 
daB die ersteren mit del' Wirbelsaule weniger spitze Winkel ein
schlie13en. Die Exkursionen konnen, infolge del' gerillgen Beweglichkeit 
del' Wirbelrippengelenke, in Winkelgraden gemessen, nur gering sein; 

.<ibb. 48. Projektion eines 
Rippenpaares nebst Verbin
dungsstucken auf cine Hori
zontalebene. Die Exspira
tionsstellungist schwarz. Die 
Drehungsachsen del' Rippen 

sind gestrichelt. 

dagegen sind die Bogenlangen, welche von 
den vorderen Enden, namentlich del' langen 
Rippen, durchlaufen werden, gar nicht unbe
trachtlich. 

Denkt man sich bei aufrechtel' Kol'per
stellung eine Reihe von Horizontalschnitten 
durch die Brusthohle gelegt, so werden die
selben bei del' inspiratorischen Rippenhebung 
i:!amtlich groBer, und zwar sowohl im Tiefen-, 
wie im Breitendurchmesser. Letzteres gilt 
namentlich fUr die Schnitte durch die untere 
Halfte des Brustkorbes. Es hangt dies damit 
zusammen, daB die vom Kopfchen zum Hocker 
del' Rippe gezogene Drehungsachse nicht quer, 
sondern schrag gerichtet ist und die Achsen 
zweier symmetrischer Rippen aufeinander 
nahezu senkrecht stehen. Abb. 48 zeigt die 

Projektionen eines Rippenpaares in Exspirations- und Inspirations
stellung auf eine Horizontalebene. 

Die Inspirationsbewegung del' Rippen wil'd bei gewohnlicher Atmung 
hauptsachlich hervorgebracht durch die MM. intel'costales externi, 
ferner durch die Scaleni und Serrati posteriores superiol'es. Bei an
gestrengter Einatmung treten auBerdem Muskeln in Tatigkeit, die von 
dem Kopf und Schultel'giirtel naeh dem Brustbein und l~ippen ziehen, 
wobei natiirlich die Feststellung ihl'er Ursprungsol'te in bezug auf die 
Wirbelsaule vorausgesetzt 'werden muH. Nach ,TANSEN (lIll0. Z. f. odhop. 
ChiI'. 25, 734) sind die Riiekenstrecker. besonders del' IV!. spinalis, an 
jeder Inspiration beteiligt. 

Es ist oben angegeben worden, daB Exspiration in rein passiveI' 
Weise moglich ist. Treten Exspirationsmuskeln in Tatigkeit, so liegt 
ihre Wil'kung darin, daB sie den Umfang und die Geschwindigkeit del' 
Exspil'ation verandern, iiberhaupt deren Ablauf in mannigfaltiger Weise 
modifizieren. Ob es l'ein* passive Exspirationen gibL ist nicht sichel' 
bekannt; bei Tieren scheinen die MM. intercostales interni bei del' Ex
spiration stets tatig zu sein CR. FIC;K, A. f. A. 1897, 75; BERGENDAL 
und BERGMANN, 1897, Sk. Arch. 7.178). DaB bei del' Exspiration gegen 
Widerstande, ,vie beim Sprechen, Rufen, Singen, beim Blasen von In-
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strumenten usw. die Bauchmuskeln den zeitlichen Verlauf der Exspiration 
und ihre Starke bestimmen, indem sie die Baucheingeweide und mit 
ihnen das Zwerchfell gegen die Brusthohle emportreiben, lehrt die tagliche 
Erfahrung. 

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

Die Aufteilung der am Brustkorb angreifenden Muskeln in Inspi
ratoren und E.xspiratoren geschieht hauptsachlich auf Grund der anatomi
schen Kenntnis von Ursprung und Ansatz derselben. In einzelnen Fallen 
ist auf dem Wege der Befiihlung durch die Haut hindurch festgestellt 
worden, daB die Spannung des Muskels bei Ein- oder Ausatmung wachst, 
oder man hat den Muskel freigelegt und Beginn und Ende seiner Ver
kiirzung mit dem Auge verfolgt. Das sicherste und lehrreichste Verfahren, 
die Registrierung der Aktionsstrome der tatigen Muskeln ist bisher nur 
bei einem Atemmuskel, dem Zwerchfell, zur Anwendung gekommen 
und hat ergeben, daB der Muskel bei jeder Einatmung in einen kurzen 
Tetanus gerat, der aus zahlreichen, oft sehr regelmaBig aufeinander 
folgenden ErregungsstoBen besteht (DITTLER, 1909, A. g. P. 130, 3). 
Weiter hat sich gezeigt, daB der Rhythmus der ErregungsstoBe im Muskel 
und Nerv im allgemeinen iibereinstimmt, ersterer also den Erregungs
rhythmus yom Nerven iibernimmt. Die Zahl dieser StoBe ist bei normaler 
Korpertemperatur (Kaninchen, Hund) 110-140 in der Sekunde und 
sinkt mit der Temperatur stark ab, bei 28° auf nahezu 50. Dabei kommt 
es nur auf die Temperatur des Zentralnervensystems an, nicht auf 
die des Muskels oder des Nerven. Es ist also jenes, welches iiber den 
Erregungsrhythmus entscheidet (DITTLER und GARTEN, 1912, Z. f. B. 
58, 420). 

Die NeI'ven del' Atemmuskeln und das Atemzentrum. 
Die an der Atmung beteiligten Muskeln erhalten ihre zentrifugalen 

oder motorischen Nerven aus dem Hals- und Brustmark, einige derselben 
auch aus der Oblongata. So zeigt z. B. die Beobachtung des Kehlkopfes 
an manchen Menschen eine im Rhythmus der Atmung stattfindende 
abwechsehlde Erweiterung und Verengerung der Glottis. Da ein ge
lahmtes Stimmband diese Bewegungen nicht mehr ausfiihrt,. so handelt 
.es sich hier nicht urn eine passive, sondern um eine aktive Bewegung, 
d. h. um die Teilnahme des Nervus laryngeus inferior, eines Astes des 
Vagus, an der Atmungsinnervation. Bei Atemnot treten Gesichtsmuskeln 
in die rh:ythmische Atemtatigkeit ein, also Muskeln aus dem Innervations
gebiet des N. facialis. Beim Kaninchen, dessen' Schnauze regelmaBig 
mitatmet, ist der N. facialis stets an der Atmung beteiligt. 

v. Fre y, Physiologie. 3. A11fl. 8 
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Es muB demnach bei jeder Inspiration und ebenso bei der Exspi
ration eine Anzahl von efferenten, iiber eine betrachtliche Strecke des 
Riickenmarks ja selbst des Gehirns verteilten Wurzelfasern mit den zu
gehorigen Vorderhornzellen in Erregung geraten und diese Tatigkeit muB 
eine streng geregelte sein, damit die antagonistischen Muskeln sich nicht 
gegenseitig storen. Es entsteht somit die Frage, auf welche Weise und 
von welchem Orte aus die Regelung erfolgt. 

A.bb. 49. Verhalten von Blutdruck, Nasenfliigelbewegung und Lungenventilation 
bei Ringskiihlung des Marks am Epistropheus nach TRENDELENBURG. (1910, A.. 
g. P. 135, 479). Von oben nach unten: Kurve des Blutdl'ucks in del' Karotis, 
N asenfliigelbewegung, Nulllinie des Blutdrucks, A.temvolumina, Signallinif' fiir 

die Dauer der Kiihlung, Sflkundflnmarken. 

Die biindigste Antwol't hierauf geben die Vel'suche von W. TREN
DELENBURG, der durch I\iihlung del' Vorder- und Seitenstrange des 
obersten Halsmarkes die Uberleitung von Erl'egungen aus dem Gehirn 
in das Riickenmal'k voriibergehend aufhob, wobei aIle vom Rii.ckenmark 
innel'vierten Muskeln ihre Atembewegungen einstellen. V gl. Abb. 49. 
Bei Erwarmung des Markes nehmen sie dieselben in unveranderter Weise 
wieder auf. Die Atembewegungen del' Nasenfliigel (Kaninchen) bleiben 
dagegen wahrend del' Kiihlung des Markes bestehen. Del' Versuch lehrt, 
daB die Anregung zur Atemtatigkeit vom Gehirn ausgeht und daB das 
Riickenmark von sich aus nicht imstande ist sie zu unterhalten. 
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Die fiihrende, als Atemzentrum bezeicbnete Stelle ist im Kopf
mark gelegen, in der Hohe des Hypoglossuskerns abel' nicht im Grau 
des vierten Ventrikels, sondern in tieferen Teilen des Querschnittes, 
vermutlich in der Formatio reticularis (GAD und MARINESCO, A. f. P. 
1893, 175). Durchscbneidung des Gehirns in der Hohe der Vierhiigel, 
wobei das GroBhirn vollstandig abgetrennt wird vom Rautenhirn, hebt 
daher die Atmung nicht auf. 

Durch ZerstOrung des Atemzentrums werden. die Atembewegungen 
dauernd aufgehoben; der Warmbliiter kann dann nur noch durch kiinst
liche Respiration am Leben erhalten werden. Wird dieselbe unterbrochen, 
so. treten Muskelkrampfe, sogenannte Erstickungskrampfe auf, die den 
Anschein von Atembewegungen erwecken konnen. Es ist daher von 
manchen Forschern die Moglichkeit einer spinalen Regulation der Atem
bewegungen offen gelassen worden. Doch wird man zugeben miissen, 
daB sichere Beweise hierfiir fehlen. Vgl. PORTER, 1895, J. of P. 17, 455. 
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Abb. 50. Atemkurven, Inspiration nach unten. Erste Kurve ruhige Atmung. 
Zweite Kurve die letzten vier von 30 tiefen Atmungen gefolgt von Apnoe (14 Sek.). 
sodann von verflachter Atmung. tjber jeder Atemkurve Zeitmarken in Abstanden 

von je 2 Sekunden. 

Das Atemzentrum muB als ein Organ mit selbstandiger rhythmischer 
Automatie gelten, wie das Herz, die BlutgefaBe, der Darm und andere. 
Dies ist zu folgem aus del' Fortdauer del' Atembewegungen bei tiefster, 
die Reflexe unterdriickender Narkose und aus ihrem Wiederauftreten 
nach lahmender Gehimanamie zu einer Zeit, in del' die Reizung afferenter 
Nerven noch obne Wirkung ist (STEWART und PIKE, 1907, Am. J. of P. 
19, 328). Die Fortdauer del' Automatie, die Art und Starke ihrer Er
scheinung ist abhangig von thermischen und namentlich chemischen 
Bedingungen, die am Orte des Zentrums obwalten. So wird durch Kiihlung 
des Karotidenblutes odeI' del' freigelegten Rautengrube die Atmung, 
gegebenenfalls bis zum Stillstand, verlangsamt (W. TRENDELENBURG, 
1910, A. g. P. 135, 480) durch Erwarmung beschleunigt und verflacht 
(Tachypnoe) (MOORHOUSE, 1911, Am. J. of P. 28, 223). Durch einige 
Tropfen einer 2% Eukainlosung, die auf die Rautengrube gebracht werden, 
kann die Atmung fiir langere Zeit unterdriicktwerden (ASHER, 1902, 
E. d. P. 1, II. 3(6). 

8* 
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In besonders empfindlicher Weise reagiert das Atemzentrum auf 
die Kohlensaurespannung des Blutes. Diesem Umstande ist es zuzu": 
schreiben, daB die Kohlensaur~spannung in der Alveolarluft und im 
arteriellen BIute im allgemeinen recht konstant bleibt. Bei Unter
suchung der Alveolarluft fand HALDANE im Verein mit PRIESTLEY und 
POULTON (1905 und 1908, J. of P. 32, 225; 37, 390), daB bei ruhiger 
Atmung (Eupnoe) die Kohlensaurespannung trotz wechselnder Ver
suchsbedingungen auf einem Wert eingestellt bleibt, der fiir jede 
Versuchsperson annahernd konstant, fiir verschiedene Personen in 
nicht unerheblichem MaBe schwankend ist. Schon eine geringe Er
hohlmg der Kohlensaurespannung (urn 1,5 mm Hg oder 0,2% einer 
Atmosphare) geniigt, urn vertie£te Atmung (Dyspnoe, Hyperpnoe) herbei
zufiihren. Wird umgekehrt der Kohlensauredruck in der Lunge dadurch 
herabgesetzt, daB man etwa fiir die Dauer von zwei Minuten moglichst 
tief atmet, so treten groBere Mengen von Kohlensaure aus dem Blute 
in die Lungenluft iiber, die Kohlensaurespamlung im Blute sinkt und es 
kommt zur Ver£lachung der Atmung oder sogar zu einen vorii.bergehen
den Aufhoren derselben (Apnoe), siehe Abb. 50. Dieselbe kann nicht 
einer erhohten Sauerstoffspannung zugeschrieben werden, da das arterielle 
Blut schon unter gewohnlichen Umstanden mit diesem Gase fast gesattigt 
ist. Es hat sich ferner gezeigt, daB bei sehr weitgetriebener Apnoe die 
Atmung fiir Minuten aussetzen kann, wobei der Sauerstoffdruck in der 
Alveolenluft und entsprechend auch im Blute so niedrig wird, daB die 
Versuchsperson die fahle Gesichtsfarbe der Leiche annimmt und einen 
hochst beangstigenden Eindruck macht, ohne daB ein Bediirfnis zum 
Atmen besteht (HALDANEund POULTON, a. a. O. 399). 

WINTERSTEIN hat dann weiter gefunden, daB die Kohlensaure 
in ihrer anregenden Wirkung auf das Atemzentrum durch andere, nicht 
fliichtige Sauren ersetzt werden kann, was ihn zu der Auffassung fiihrte, 
daB es die Konzentration der Wasserstoffionen, die sogenannte Wasser
stoffzahl des Blutes ist, von der die Tatigkeit des Atemzentrums bestimmt 
wird. Ungeniigende Zufuhr von Sauerstoff konnte dann indirekt dadurch 
wirlmn, daB die Verbrennung unvollstandig wird und saure Produkte 
des Stoffwechsels entstehen, die die Kohlensaurespannung im Blute 
erhOhen (1911, A. g. P. 138, 167 und 1915, Bioch. Z. 70, 45). AuB!:, I" 
dieser mittelbaren Wirkung hat der Sauerstoff anscheinend auch noch 
eine unmittelbare, indem er die Empfindlichkeit des Atemzentrums fiir 
eine bestimmte Kohlensaurespannung herabsetzt (LINDHARD, 1911, 
J. of P. 42, 337). Bei vermindertem Sauerstoffdruck, wie er im Hoch
gebirge herrscht, ist demnach die Empfindlichkeit des Atemzentrums 
fiir die Kohlensaurespannung des Blutes erhoht, was denn auch in einer 
gesteigerten Ventilation der Lunge und in Herabsetzung der Kohlensaure
spannung in der Alveolenluft zum Ausdruck kommt. 1m gleichen Sinne 
wirkt auch intensive Belichtung, namentlich mit kurzwelligen Strahlen 
(HASSELBALCH und LINDHARD, 1912, Skand. A. 25, 3(1). 

Als ausge16st durch chemische Reizung des Atemzentrums muB 
auch del' erste Atemzug des Neugeborenen gelten. Derselbe tritt nicht 
cin, solange durch den Plazentarkreislauf die Wasserstoffzahl des kind
lichen BIutes geniigend niedrig gehalten wird. 1m anderen FaIle kommt 
es schon innerhalb del' miitterlichen Geburtswege zu Atembewegungen 
der Frucht. 
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Unbeschadet seiner Fahigkeit zu automatischer Tatigkeit steht 
das Atemzentrum doch auch unter dem EinfluB anderer Teile des Nerven
systems. Der EinfluB des GroBhirns auBert sich in der MOglichkeit, 
die Atembewegungen weitgehend willkurlich umzugestalten, besonders 
auch, sie fUr eine geWisse, immer nur nach Bruchteilen einer Minute 
zahlenden Zeit zu unterdrucken; ferner in den auBerst vielgestaltigen 
aber fUr jede Gefiihlslage typischen Formen, die die Atmung unter der 
Herrschaft der Gemutsbewegungen annimmt, wie Lachen, Weinen, 
Seufzen, Gahnen. Der EinfluB der Sinnesnerven verrat sich in dem 
Schnillfeln bei Geruchsempfindungen, der beschleunigten und flachen 
Atmung bei angestrengtem Horchen, die Atemstillstande bei plotzlichen 
Kalte- und Schmerzreizen und dergleichen mehr. 

Soweit es moglich ist, durch Nervenreizungen am Tier in diese 
mannigfaltigen reflektorischen Einwirkungen auf das Atemzentrum Ein
blick zu gewinnen, hat SJOBLOM das vorliegende reiche Beobachtungs
material einer Nachprillung und Sichtung unterworfen (1915, Skand. 
A. 32, 1). Die elektrische Reizung eines Nerven, und zwar zweckmaBig 
des proximalen Stumpfes des durchschnittenen Nerven, ergreift ja aIle 
Fasergattungen desselben. Nur durch vorsichtige Abstufung der Reiz
starke kann es gelingen, eine Beschrankung auf einzelne Gattungen zu 
erreichen. Welche das sind, ist nicht ohne weiteres ersichtlich und muB 
aus anderen Beobachtungen erschlossen werden. Nach Erfahrungen am 
Menschen sprechen bei Reizung eines gemischten rezeptorischen Nerven 
die Bahnen des Drucksinns leichter an als die des Schmerzsinns. Diesem 
Verhalten entspricht es vielleicht, wenn die geprillten Nerven, abgesehen 
vom Splanchnikus und Vagus, bei schwachen Reizen eine Begiinstigung 
der Inspiration b~i starken eine solche der Exspiration bewirken. Die 
Begunstigung kann sich in einem groBeren Umfang der fraglichen Be
wegung, in einer langeren Dauer derselben, oder in einem vorzeitigen 
Eintritt auBern, womit dann eine Haufung von Atembewegungen einher
geht. Mit der Forderung der einen Bewegungsrichtung ist mehr oder 
weniger deutlich die Erschwerung oder Hemmung der entgegengesetzten 
verbunden, was sehr dafUr spricht, daB die Innervation der Atemmuskeln 
eine reziproke ist (siehe oben S. 83). Der N. splanchnicus entfaltet 
nach SJOBLOM bei jeder Reizstarke ausschlieBlich hemmende Wirkungen 
auf die Inspirationsbewegung, was so aufgefaBt werden kann, daB eine 
allzustarke Ausdehnung der Lungen, die auf die Bauchorgane st6rend 
wirken k6nnte, vermieden wird. 

AuBerst verschiedenartig sind die vom N. vagus vermittelten Atem
reflexe. Es braucht nur erinnert zu werden an die Aus16sung des Hustens 
vom Kehlkopf und der Luftr6hre, an die des Schluckens vom Schlunde 
aus, an das Erbrechen bei Reizung der Magenaste dieses Nerven und 
andere. Die Lungenaste des Nerven entwickeln hauptsachlich hemmende 
Wirkln+gen, und zwar solche auf die Inspiration bei schwachen, auf die 
Exspiration bei starken Reizen. Die einfachste Erklarung dieses Befundes 
liegt in der Annahme von zwei Arten afferenter Fasern. Die naturlichen 
Reize fUr dieselben scheinen gegeben zu sein in der Ausdehnung der 
Lunge fUr die eine, in ihrer Verkleinerung fUr die andere Faserart. HERING 
und BREUER (1868, Wiener Ber. 57, 672 und 58, 909) fanden namlich, 
daB Entfaltung (Aufblasen) der Lunge die Inspiration hemmt und Ex-. 
spirationsbewegung hervorruft, Zusammenfallen der Lunge den entgegen
gesetzten Erfolg. Hierdurch wird bewirkt, daB' jede vom Atemzentrum 
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eingeleitete Einatmung vor vollstandiger Entfaltung der Lunge durch 
die aus ihr kommenden Erregungen unterbrochen und in Ausatmung 
verkehrt wird, und das Entsprechende gilt fUr die Ausatmung. Es handelt 
sich also urn eine Einrichtung, durch die iibermaBige Anderungen des 
Lungenvolums und damit einhergehende starke Schwankungen der Gas
spannungen in der Lungenluft in der Regel verhindert werden. Da die 
Umschaltung durch die atmende Lunge geschieht, sprechen HERING und 
BREUER von einer "Selbststeuerung der Atmung". 

Die Erregungen, die in den Fasern des Lungenvagus standig nach 
dem Gehirn laufen, lassen sich auch in der Weise aufzeigen, daB man 
den Vagusstamm am Halse durchschneidet und den distalen Stumpf zu 
einem Saitengalvanometer ableitet. Jede am Stumpf ankommende 
Erregung verursacht dann eine kurze Schwachung des Demarkations
stromes, eine sogenannte negative Schwankung. Die photographisch 
registrierten Ausschlage des Instrumentes zeigen einen doppelten Rhyth
mus, einen den Herzschlagen und einen zweiten der Atmung entspre
chenden. Ersterer stammt von afferenten Fasern des Herzens und der 
Aorta (Depressor), die durch die dort auftretenden Spannmlgen erregt 
werden (siehe oben S. 83). Der zweite Rhythmus stammt von den 
Lungenasten des Vagus. EINTHOVEN hat gezeigt (1908, A. g. P. 124, 246), 
daB es nicht del' Luftdruck in der Lunge ist, der diese Fasern erregt, 
sondern daB das Lungenvolum dafUr entscheidend ist. Bei kiinstlicher 
Atmung lassen sich sowohl durch Aufblasen der Lunge wie durch Aus
saugen von Luft aus derselben Erregungen erzielen, eine Beobachtung, 
die fiir das V orhandensein von zwei A.rten von Fasern im Sinne von 
HERING und BREUER spricht. 

Werden die Vagi durchschnitten oder bessel' durch Kalte leitungs~ 
unfahig gemacht, so fallen die von seinen Lungenasten auf das Atmungs
zentrum ausgeiibten ~trkungen fort und es kommt zu einer plotzlichen 
und durchgreifenden Anderung der Atmung. Sie wird seltener, die 
Inspirationen werden vertieft und in die Lange gezogen, gleichsam miih
sameI'. Der Versuch beweist unter anderem, daB die Tatigkeit des At
mungszentrums durch die von der Lunge kommenden Erregungen nicht 
bedingt, wohl aber modifiziert "rird. Bleiben die Tiere am Leben, was 
unter besonderer Vorsicht bei Ausfiihrung der Operation und sorglicher 
Pflege gelingt, so stellt sich die normale Atmung selbst nach Monaten 
nicht wieder ein (KATSCHKOWSKY, Hl01, A. g. P. 84, 6). 

Durchschneidung der Vagi am Halse lahmt natiirlieh aueh die 
Nn. reeurrentes und damit die Kehlkopfmuskeln mit Ausnahme des 
Crieothyreoideus, was zur Folge hat, daB der VerschluB des Kehlkopfes 
wahrend des Schluckens versagt, die Tiere sieh versehlucken und bald 
an Fremdkorperpneumonie eingehen. 

Endlich fiihrt der N. vagus fiir die Lungen neben GefaBnerven 
auch Fasern fUr die glatten Muskeln del' Bronehien und der Trachea, 
und zwar verengende, den Tonus erhohende, wahrend der Sympathikus 
diese Muskeln erschlafft. Letztere Fasern entspringen aus den drei ersten 
Brustnerven (DIXON und RANSOM, 1912, J. of P. 45, 413). Dureh Krampf 
der Bronehialmuskeln. wie er zuweilen reflektoriseh von anderen Orten 
z. B. von der Nase ausgelost wird, kann die Atmung sehr erschwert 
werden (Asthma bronehiale s. verum). Die Bedeutung del' Bronehial
muskeln diirfte u. a. wohl in einer Erhohung der Widerstandsfahigkeit 
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der zarten Luftwege gegen Drucksteigerungen m der Lunge (Blasen, 
Schreien usw.) zu suchen sein. 

Versagt die natiirliche Atmung (zu tiefe Narkose, Erstickung, Er
trinken, Erhangen usw.) so schreitet man zur kiinstlichen A tm ung. 
Bei Tieren legt man eine TrachealHstel an und blast durch dieselbe Luft 
ein, wobei man durch eine Seitenoffnung dafiir sorgt, daB in den Pausen 
zwischen den Einblasungen die Lung~ die iiberschiissige Luft entleeren . 
kann. Rier herrscht also bestandig Uberdruck in del' Lunge, was eine 
gewisse Erschwerung des Kreislaufs in ihr bedeutet. Besser ist es daher, 
zwischen Driicken und Saugen zu wechseln, wozu besondere Apparate 
angegeben worden sind. Beim Menschen wird die natiirliche Atmung 
nachgeahmt, indem man bei Riickenlage des Verungliickten die Arme 
desselben abwechselnd hoch fiihrt und dann wieder auf den Rumpf oder 
neben denselben herablaBt. Dadurch wird del' Schultergiirtel bald ge
hoben, bald gesenkt, an welchen Bewegungen auch del' Brustkorb teil
nimmt. Zu achten ist dabei darauf, daB del' Kehlkopfeingang frei und 
nicht durch die Zunge oder Fremdkorper verschlossen ist. Ein anderes 
weniger ausgiebiges abel' auch weniger ermiidendes Verfahren besteht 
darin, daB man auf die Rippenrander und den Bauch mit den aufgelegten 
Randen driickt, das ZwerchfeU dadurch empor- und Luft aus del' Lunge 
treibt. Beim Freigeben des Rumpfes wird durch das Zuriickgleiten der 
Baucheingeweide und durch die Elastizitat des Brustkorbs eine Einatmung 
bewirkt. Die letztere Form des Vorgehens laBt sich dadurch wirksamer 
gestalten, daB man den Verungliickten mit seitwarts geneigtem Kopf 
auf den Bauch legt und den Druck auf die Lendengegend ausiibt. Dabei 
gewinnt man den Vorteil, daB die gelahmte Zunge von selbst nach vorne 
fallt . und den Kehlkopfeingang frei gibt. 

Die VOl'gange in den Luftwegen. 
Die in die Lunge eindringende Luft erfahrt nicht nur eine Anderung 

ihres Gehalts an Sauerstoff und Kohlensaure, sie wird auch erwarmt, 
angefeuchtet und von Staub befreit. Dabei erreicht sie, wie LOEWY 
und GERHARTZ, entgegen friiheren Angaben, gezeigt haben (1914, A. g. P. 
155,231), weder die volle Bluttemperatur noch die Sattigung mit Wasser
dampf. Wird durch den Mund geatmet, so stellt sich die TemperatUl' 
der Ausatmungsluft auf 32-35°, bei Atmung durch die Nase auf 31-33°. 
Die Lungenluft wird also auf dem Wege durch die Nase etwas abgekiihlt. 
Mit der Atemtiefe steigt die Temperatur der ausgeatmeten Luft, wei1 
der eingeatmeten Luft mehr warme Lungenluft beigemengt wird bz,v. 
der zur Erwarmung wenig beitragende schadliche Raum an Bedeutung 
einbiiBt. Die Befeuchtung geschieht durch das Sekret der zahlreichen 
Driisen, die sich in den Schleimhauten del' Luftwege finden. 

Der in der Luft enthaltene Staub faUt zum groBen Teil in den 
zufiihrenden Luftwegen nieder, wird von dem dort abgesonderten Schleim 
festgehalten und mit diesem nach auBen befordert. Die Unterhaltung 
des standig abel' sehr langsam flieBenden Schleimstromes ist eine Leistung 
del' FlimmerzeUen, in del' obersten Schicht des mehrreihigen Epithels, 
das die Luftwege auskleidet. In ahnlicher Weise entsteht in del' Nasen
hohle ein gegen die auBere Nasenoffnung gerichteter Schleimstrom. 
Del' Schlag del' Flimmerhaare schreitet von Zelle zu Zelle vorwarts nach 
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Art einer iiber die SchleimhautfHiche ablaufenden Welle. Die Richtung 
des Schlages ist unabanderlich, erfahrt also keine Umkehrung, wenn 
ein Stiick Schleimhaut abgehoben und verkehrt wieder eingeheilt wird 
(v. BRUeKE, 1916, A. g. P. 166, 45). 

Die Herausbeforderung des Stimbes in der beschriebenen Weise 
.ist ausgeschlossen, wenn er bis in die Alveolen vordringt, also iiber die 
Grenzen des Flimmerepithels. In diesem Fall wird er in die Lymphbahnen 
abgefiihrt, wobei wahrscheinlich die Lymphzellen den Transport iiber
nehmen. Auf diese Weise gelangt er schlieBlich in die Lymphknoten 
der Lungenwurzel, wo er sich, wenn in groBerer Menge vorhanden, schon 
durch die eigentiimliche Farbung dieser Driisen verrat (vgl. die sog. 
Kohlen-, Eisen-, Steinlungen etc.). 



Sechster 'reil. 

Verdauung. 
Kauen, Einspeicheln und Schlucken. 

Der Sauerstoff, der in den Lungen ins Blut aufgenommen und von 
diesem den Zellen zugeflihrt wird, ist ein zum Leben derselben unent
behrlicher, ein wirklicher Nahrungsstoff. Er ist der einzige auf diesem 
Wege aufgenommene, weil er in der Form, in der er sich in der Natur 
findet, ohne weiteres verwertbar ist. Alle anderen Nahrungsstoffe be
diirfen, urn aufnahmefahig zu sein, einer Vorbereitung, der Verdauung, 
der sie auf dem Wege durch den Darm unterzogen werden: Sie finden 
sich auch, von wenigen kiinstlich hergestellten Stoffen abgesehen, nicht 
im reinen Zustand in der Natur vor, sondern gemischt mit anderen teils 
verwertbaren, teils nicht verwertbaren Stoffen in den N ahrungs
mi t te In. Dadurch entsteht flir die Verdauung die weitere Aufgabe der 
Aufteilung oder Analyse. 

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

1m ersten Lebensjahr ist der Mensch auf fliissige Kost angewiesen, 
die er durch Saugen gewinnt. Die Lippen und zahnlosen Kieferrander 
des Sauglings umschlieBen die miitterliche Brustwarze oder den Ersatz 
derselben und durch die B,ewegung del' Zunge, die nach Art eines Spritzen
stempels zuriickgezogen und zugleich loffelartig ausgehohlt wird, entsteht 
Raum fiir die einstromende Milch. Die treibende Kraft ist gegeben durch 
die Druckdifferenz zwischen Brustdriise und Mundhohle. Wahrend des 
Saugens geht die Atmung durch die Nase ungestOrt fort; sie wird nur 
flir den Augenblick des Schluckens unterbrochen. 

Beim Trinken £indet eine andere Form des Saugens, das sogenannte 
Schliirfen statt. Hierbei ist die Nase durch das Gaumensegel geschlossen, 
die Lippen tauchen unter den Fliissigkeitsspiegel und durch eine kurze 
Inspirationsbewegung wird die Mundhohle gefiillt. Es folgt AbschluB 
der Mundhohle nach vorne und Schlucken. 

Das Kauen. 
Feste N ahrung unterliegt zunachst einem ZerkleinerungsprozeB 

durch die Zahne, die je nach ihrer Form und dem Zusammenwirken 
der beiden Zahnreihen bald zerschneidend nach Art von Zangen oder 
Scheren, bald mahlend, wirken. Erstere Art der Zerkleinerung ist 
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eharakteristiseh £iiI' den Fleisehfresser. Sie pragt sieh aus nieht 
nul' in del' Form und Stellung del' Zahne, sondeI'll aueh in del' 
Beschaffenheit del' Kiefergelenke, die sieh del' Gestalt reiner Seharnier
gelenke nahern. 1m Gegensatz dazu ist das GebiB des Pflanzenfressers, 
lmd besonders das des Wiederkauers ein vorwiegend mahlendes, die Zahne 
haben breite aufeinander schleifende Flachen und die Kiefergelenke 
gestatten nicht nul' Drehungen, sondeI'll auch Parallelverschiebung in 
verschiedenen Richtungen. Beim Menschen stehen GebiB lmd Form des 
Kiefergelenks ungefahr in del' Mitte zwischen den genannten beiden 
Extremen. 

Die Bewegung del' Kiefer erfolgt durch die Kaumuskeln, doch 
spielen bei dem Kaugesehaft aueh die Muskeln del' Zunge, del' Lippen 
und Wangen eine wichtige Rolle, da sie die zu zerkleinernden Substanzen 
zwischen die Zahne schieben. Von den Kaumuskeln haben del' Masseter 
und del' innere Fhi.gelmuskel, sowie die vorderen Faserurspriinge des 
Temporalis eine mehr odeI' weniger rein anziehende Wil'kung. Del' auBere 
Fliigelmuskel zieht dagegen seinen Kieferast nach innen und vorne, die 
hinteren Fasern des Temporalis ziehen naeh riickwarts. Bei einseitiger 
Innervation del' letztgenannten Muskeln wird also del' Gelenkkopf des 
Unterkiefers diesel' Seite nach vorne bzw. hinten geschoben, wobei del' 
Unterkiefer Drehungen annahernd urn eine lotrechte durch den Gelenk
kopf del' anderen Seite gehende Achse aus£iihrt. Dies ist die Hauptform 
del' Mahlbewegung (vgl. R. FICK, Handb. d. Gelenke. 3, 18). Die an 
dem Kaugeschaft beteiligten zentrifugalen Nerven sind del' Trigeminus 
£iiI' die eigentliehen Kaumuskeln, Fazialis ul1d Hypoglossus fiir die Hilfs
muskeln. 

Die Kaumuskeln sind zu groBer Kraftentfaltung befahigt, wie ihre 
Leistungen beim Kauen und vielleieht noeh anschaulicher die Kunststiieke 
mancher Artisten und Athleten dartun. Nach ED. WEBER haben Tem
poralis, Masseter und innerer Fliigelmuskel beider Seiten zusammen
genommen einen physiologischen Querschnitt von 40 qcm, was einer 
absoluten Kraft von 400 kg entsprechen wiirde. Die genannte Quer
schnittszahl, insbesondere die fiir die Temporalis ist wahrscheinlich noch 
zu klein. Jedenfalls versteht man, daB ein Mensch mittelst del' Kau
muskeln sich selbst odeI' einen anderen sehwebend halten kann. 

Bei gesehlossenem Munde stehen die Schleimhautflachen del' Lippen, 
Wangen und Kiefer, des Gaumens und del' Zunge unter sich und mit 
den Zahnreihen in Beriihrung, so daB nul' ein mit Speichel erfiillter 
Raum zwischen ihnen bleibt. Diese kapillare Fliissigkeitsschicht ist im
stande, bei aufreehter Haltung des Kopfes den Unterkiefer zu tragen, 
so daB hierzu eine Tatigkeit del' Kaumuskeln nieht erforderlich ist. 

Die Speiclteulbsonderung. 
Wahrend des Kauens ,~ird die Nahrung durchtrankt mit dem 

Speiehel, einer Absonderung del' zahlreichen Drilsen, die sieh in die 
Mundhahle affnen. Del' Speichel ist die waBrigste, d. h. stoffarmste 
Abseheidung des Karpel's. Er enthalt 0,5 bis 1,0% Troekensubstanz, von 
welcher ungefahr die Halfte aus organisehen Be standteilen , die andere 
Halfte aus Salzen besteht. Trotz del' geringen Konzentration ist del' 
gemischte Mundspeichel weit weniger beweglieh als reines Wasser, ist 
fadenziehend und klumpig und schaumt stark beim Schii.tteln; eingedickt 
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wird er klebrig. LiiBt man einen Tropfen einer waBrigen Farbstofflosung 
in Speichel fallen, so breitet sich die Farbe durch Diffusion nur auBerst 
langsam aus, im Gegensatz zu ihrem Verhalten in Wasser. Diese Eigen
schaften verdankt del' Speichel seinem Gehalt an Muzin odeI' Schleimstoff, 
einem Glykoproteid, das beim Kochen mit Mineralsauren einen redu
zierenden Korper, Glukosamin, abspaltet. Das Muzin hat selbst die Eigen
schaften einer schwachen Saure, die mit Alkalien in Wasser losliche odeI' 
doch stark quellende, beim Erhitzen nicht koagulierende Salze bildet. 
Durch Essigsaure wird das Muzin gefallt und del' Niederschlag lost sich 
nicht in uberschussiger Essigsaure. Ferner enthalt del' Speichel stets 
kleine Mengen von koagulierbarem EiweiB, an anorganischen Bestand
teilen hauptsachlich Kalium neben kleineren Mengen von Natrium und 
Kalzium gebunden an Chlor, Phosphorsaure, Kohlensaure und Schwefel
zyanwasserstoffsaure. In Beruhrung mit del' Luft, wobei Kohlensaure 
abdunstet, pflegt del' Speichelneu
trales Kalzi umkar bona t (Zahnstein) 
ausfallen zu lassen. 

Untersucht man die Absonde
rung einzehler Speicheldrusen, was 
naturlich nur an den groBen Drusen 
mit sondierbarem Ausfiihrungsgang 
geschehen kann, so findet man sie 
nicht· gleichartig. Es gibt Drusen 
mit schleimigem, andere mit diinn
flussigem sog. serosen d. h. schleim
freien Sekret und endlich solche 
mit gemischtem Sekret. Die Unter
schiede sind auch bei del' mi
kroskopischen Untersuchung del' 
Drusen aus del' Bauart zu er
kennen. Die Schleimdrusen besitzen 
ein sezernierendes Epithel aus 
groBen durchsichtigen Zellen mit 
kleinen abgeplatteten Kernen, die 
ganz an die Peripherie des Lapp
chens odeI' Rohrchens gedrangt sind, 
wahrend in den serosen odeI' EiweiB
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Abb. 50a. Verteilung del' ser6sen Drusen 
(schraffierte Felder) und del' Schleim
drusen (punktierte Felder) uber die 
Oberflache del' menschlichen Zunge. 
Nach OPPEL, Lehrbuch del' vgl. mikr. 

Anat. 1900, III, Taf. II. Fig. 19. 

drusen das Protoplasma stark gekornt und daher wenig durchsichtig ist. 
AuBerdem sind die Lumina del' Schleimdrusen weit, die del' EiweiBdrusen 
sehI eng. Uber den Bau del' Schaltstucke, Sekretrohren und Ausfuhrungs
gange, del' ebenfalls Unterschiede zeigt, vgl. man STOHR-SCHULTZE, 1915, 
Lehrb. d. Histol. 16.Aufl. 239 und METZNER, 1907, Handb.d.Phys.II. 993. 

Von den groBen Speicheldrusen ist die Parotis des Menschen und 
die fast aller Saugetiere eine rein serose Druse. Submaxillaris und Sub
lingualis sind beim Menschen gemischte Driisen; bei den Karnivoren 
sind sie vorwiegend schleimig, bei den Nagern seros (LANGLEY, 1898, 
Textb. of Physiol. 1. 478). Die Verteilung del' kleineren Drusen ist von 
OPPEL untersucht worden (Lehrb. d. vergl. mikr. Anat.1900, III. 486). Die 
Drusen des Gaumens und del' Zungenwurzel (d. h. im Anfangsteil des 
Schluckweges) sind Schleimdriisen; die serosen Drusen sind auf die 
Umgebung del' wichtigeren Geschmacksorgane am Grunde und an den 
Randern del' Zunge beschrankt; vgl. Abb. 50 a. 
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Die Drusenzellen, und zwar sowohl die EiweiBzellen wie die Schleim
zellen enthalten in ihrem Protoplasma dicht gelagerte Granula odeI' 
Sekrettropfen. Diese sind das Material, aus dem die spezifischen Sekret
bestandteile stammen, denn ihre Zahl und GroBe nimmt bei der Tatig
keit der Zelle ab und sie konnen sogar ganz verschwinden. Sie losen 
sich auf und die Zelle wird kleiner. In der Ruhe werden sie neu gebildet 
(NOLL, 1905, E. d. P. 4, 84, METZNER a. a.O.). 

Die Speicheldrusen bedurfen zur Absonderung der Anregung von 
seiten ihrer Nerven. Durchschneidung der Nerven hebt die Absonderung 
auf; sie kann durch kiinstliche Reizung der distalen Stumpfe wieder 
in Gang gebracht werden. Ais eine Reizung der Absonderungsnerven 
bzw. ihrer Enden muB auch die profuse Speichelabsonderung auf Ver
giftung mit Pilokarpin gelten. Atropin lahmt die Absonderung. Chro
nische Atropinvergiftung bringt dagegen einen Zustand erhohter reflek
torischer Erregbarkeit der Speicheldrusen hervor (METZNER und ARIMA, 
1918, A. e. P. 83, 1 u. 157). 

Die Absonderung des Speichels geschieht unwillkiirlich und wird 
ausgelost durch die Nahrung oder andere in die Mundhohle eingefUhrte 
Substanzen, welche die Enden des Trigeminus und Glossopharyngeus 
reizen. Es liegt also ein Reflex vor. Die Erregung gelangt ins Gehirn 
und geht dort iiber auf die Kerne der Absonderungsnerven. Dieselben 
sind in der Formatio reticularis des verlangerten Markes zwischen dem 
Kern des N. facialis und dem DEITERsschen Kern gelegen (KOHNSTAMM, 
1907, Journ. f. Psychol. u. Neurol. 8, 190; YAGITA, 1910, A. A. 35, 70). 
Die dort entspringenden Nerven ziehen teils in der Bahn des N. facialis, 
teils in der des Glossopharyngeus nach auBen und gelangen auf ziem
lich verwickelten Wegen, erstere durch die Chorda tympani zur Unter
kiefer- und Unterzungendruse, letztere uber N. tympanicus, petrosus 
sup. min. und N. auriculo-temp. zur Ohrspeicheldrii.se. Sie durchsetzen 
dabei das Ganglion submaxillare bzw. oticum, wo die Leitungen ent
sprechend dem allgemeinen Verhalten der autonomen Nerven eine Unter
brechung durch Einschaltung von Ganglienzellen erfahren. Neben den 
genannten aus dem Hirn stammenden "parasympathischen" Absonde
rungsnerven erhalten samtliche Speicheldrusen auch noch solche aus 
dem Halssympathikus. Ihr Pravertebralganglion ist das oberste Hals
ganglion. 

Die rezeptorischen Nerven der Mundhohle sind nicht die einzigen, 
durch die die Absonderung von Speichel bewirkt werden kann. Dies 
gelingt auch durch den Optikus oder Olfaktorius (Anblick oder Geruch 
von Speisen), kurz durch jede Anregung, die den Appetit erweckt. Durch 
Dressur kann die Erregung beliebiger Sinnesnerven mit dem Speichel
reflex verkoppelt werden: Bedingter Reflex (vgl. BABKIN, Die auBere 
Sekretion der Verdauungsdrii.sen. Berlin 1914, S. 71). 

Reizt man die zu den Drusen gehenden Nerven, so erhalt man 
einen verscmedenen Erfolg, je nachdem man die yom Hirn oder die 
yom Sympathikus kommenden Fasern wahlt. Erstere geben ein reich
liches, an organischen Bestandteilen armes Sekret, letztere ein spar
liches und konzentriertes. HEIDENHAIN, der di6se Verhaltnisse be
sonders eingehend untersucht hat (1883, HERMANNS Handb. d. Physiol. 
5, 1. 14), kommt zu dem Schlusse, daB zu jeder Drii.se zweierlei Nerven
fasern gehen, sekretorische, fur die Absonderung des Wassers lmd der 
Salze und trophische, fUr die Absonderung der organischen Bestandteile. 
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Nun sind aber die Absonderungsvorgange nicht der einzige von 
den genannten Nerven herbeigefiihrte Erfolg. Es treten gleichzeitig 
auch Veranderungen in dem die Druse durchsetzenden Blutstrom auf, 
und zwar bewirkt Reizung der Hirnnerven GefaBerweiterung mit Be
schleunigung des Blutstroms, Reizung des Sympathikus das Gegenteil 
(siehe oben S. 80). Man kann daher annehmen, daB die Verschieden
heit des dabei abgesonderten Speichels mit der Verschiedenheit des 
Blutstroms im Zusammenhang steht. Dies wurde bewiesen durch die 
Versuche von LANGLEY und FLETCHER (1888, Proc. R. Soc. 45, 16), 
sowie von CARLSON u. a. (1907-1908, Amer. Journ. of P. 20, 180, 457), 
nach welchen jede wahrend einer reichlichen Absonderung herbeigefUhrte 
Verminderung des Blutstroms dieselben Veranderungen in der Menge 
mid Beschaffenheit des Speichels herbeifiihrt, wie eine Reizung des 
Sympathikus. 

Verschiedenheiten in der Beschaffenheit des Sekretes treten in
dessen nicht nur bei kiinstlicher Reizung, sondern auch bei der natur
lichen Absonderung auf. Legt man bei einem Hunde eine Speichel
fistel an, durch die man das Verhalten einer der groBen Drusen dauernd 
beobachten kann, so zeigt sich, daB je nach der Art der in die Mund
hohle eingefUhrten Substanzen der Gehalt des Speichels an organischen 
Stoffen sich sehr ungleich gestaltet, wahrend der Aschengehalt nur 
wenig wechselt. So fiihrt die Einbringung von Fleischpulver in das 
Maul des Hundes zur Absonderung eines schleimreichen Speichels, die 
von verdiinnter Salzsaure zur Absonderung eines diinnen Speichels 
(BABKIN, 1913, A. g. P. 149, 497), wobei die Speichelmenge und die 
Durchblutung der Druse in beiden Fallen gleich sein kann. 

Zu einer befriedigenden Erklarung der Erscheinungen ist man 
zur Zeit nicht gelangt. Man nimmt zwar an, daB die Unterschiede in 
der Beschaffenheit des Speichels oder, wie man auch sagen kann, die 
Anpassung der Drusenarbeit an die reizenden Substanzen mit der Er
regung verschiedener afferenter Nerven in der Mundhohle zusammen
hangt; ob die Erregung aber auf verschiedene oder nur auf eine Art 
sekretorischer Nerven ubertragen wird, ob der substanzarme bzw. -reiche 
Speichel von ctenselben Drusenzellen oder verschiedenen geliefert wird, 
sind noch offene und umstrittene Fragen (vgl. hierzu BABKIN, Die auBere 
Sekretion der Verdauungsdrusen. Berlin 1914, S. 76ff.). 

Die Absonderung des Speichels geschieht unter hohem Druck. 
Der Wert desselben kann annahernd gemessen werden, wenn man den 
Speichelgang einer Druse durch ein Manometer verschlieBt und dann 
durch Reizung des Nerven die Sekretion einleitet. Man gelangt so leicht 
auf Werte von 15 cm Hg und daruber. Ein weiteres Steigen des Mano
meters wird dadurch vereitelt, daB fUr diese Drucke die Druse nicht 
mehr dicht ist. Die Absonderung geht aber weiter zum Beweise, daB 
der Absonderungsdruck noch hoher sein muB. Da der Druck in den 
Kapillaren der Druse im hochsten Fane auf 50 mm Hg anzuschlagen 
ist, so ist der Absonderungsdruck mindestens dreimal groBer. 

Die Absonderung des Speichels steUt somit eine Arbeitsleistung 
der Druse dar, was auch aus der. Beschaffenheit des Sekretes hervorgeht, 
das nach seiner Zusammensetzung wie nach seiner Konzentration ganz 
verschieden ist von dem Blutplasma. Weitere Zeichen der. Drusen
tatigkeit sind die morphologischen Veranderungen in den Zellen (siehe 
oben S. 124), die elektrischen Spannungen zwischen Oberflache und 
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Hilus der Druse, die wahrend der Tatigkeit auftreten (BAYLISS und 
BRADFORD, 1887, Journ. of P. 8, 86), endlich die bereits erwahnte Ge
faBerweiterung. Infolge derselben nimmt die Volumgeschwindigkeit des 
Blutes auf das Mehrfache zu und das Blut tritt hellrot und pulsierend aus 
der Vene (OL. BERNARD, 1858, Oompt. rend.). Gleichzeitig ist der Gas
wechsel in der Druse auf das Drei- bis Vierfache gesteigert, wahrend das 
Blut durch die Wasserabgabe an Speichel und Lymphe sich an Hamo
globin so anreichert, daB der prozentische Sauerstoffgehalt des Venen
blutes gleich oder groBer sein kann wie im arteriellen (BARCROFT, 1900 
und 1902, Journ. of P. 25, 479; 27, 31). 

Die Menge des taglich abgesonderten Speichels wird beim Menschen 
auf 1-1,5 Liter geschatzt. 

Die physiologische Bedeutung des Speichels 

ist eine vielseitige. Durch den Schleim wirkt er als Schmiermittel fur 
die Bewegung der Nahrung im Munde, fur das Einschieben derselben 
zwischen die Zalllle und fur den Schluckakt. Bei trockenem Munde 
(z. B. bei sommerlichen Wanderungen) kann Kauen und Schlucken 
nahezu unmoglich werden. Fur 10s1iche feste Stoffe wirkt er als Losungs
mittel, £iir konzentrierte Losungen als Verdunnungsmittel. Er dient 
als Wasch- und Verdunnungsmittel fur die Mundhohle beim Einbringen 
schlecht schmeckender Stoffe in dieselbe. Bei Tieren dient er vielfach 
auch als Wasch- und Reinigungsmittel £iir die auBere Haut und £iir 
Wunden. Uber den Schutz, den der Schleim den Schleimhauten gewahrt 
gegen chemische, thermische und mechanische Insulte, liegen Versuche 
vor von PAWLOW und dessen Schulern (Die Arbeit del' Verdauungs
drusen. Wiesbaden 1898, S. 38 und 1907, NAGELS Handb. d. P. 2, 
673) und von ZWEIG (1907. Arch. £. Verdauungskrankh.12, 364). Zu 
einem wirklichen Verdauungssaft wird der Speichel durch seine fermen
tativen Wirkungen, die auf einen hypothetischen Stoff, Speichel
diastase oder ptyalin, bezogen werden. 

Die Diastase des Speichels ist eingestellt auf zwei zur Gruppe der 
Polysaccharide gehorige Kohlehydrate, die in fast allen pflanzlichen N ah
rungsmitteln vorhandene Starke und das den tierischen Geweben 
eigentumliche Glykogen. Diese beiden Kohlehydrate sind auch inso
fern einander ahnlich, als sie beide als Kondensationsprodukte des 
Traubenzuckers angesprochen werden mussen. 

LaBt man Speichel auf rohe Starke wirken, so werden die Korner 
durch Losung eines Teils del' Substanz in ihrem Gefuge gelockert, wie 
angefressen. Diese Veranderung geht nul' sehr langsam vor sich. Be
nutzt man dagegen zu Kleister verkochte Starke, so treten in wenigen 
Minuten deutliche Veranderungen au£. Del' anfanglich gleichmaBig ge
trubte Kleister scheidet sich in eine klare Flussigkeit und einen wolkigen 
Niederschlag, del' schlieBlich verschwindet, del' osmotische Druck und 
das optische Drehungsvermogen nehmen zu. Gleichzeitig andert sich 
das Verhalten zu Jod, indem die zunachst rein blaue Farbung in violett, 
rot und gelb ubergeht und schlieBlich. ganz verschwindet. Anderseits 
gewinnt die Losung die Fahigkeit, die Oxyde von Schwermetallen in 
alkalischer Losung zu reduzieren, was gewohnlich mit Hilfe der TROMMER
schen Probe (Natronlauge und Kuprisulfat) odeI' del' FEHLINGschen 
Losung (Kuprisulfat, Natronlauge und Seignettesalz) nachgewiesen wird. 
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Die Umwandlung, die die Starke hierbei erfahrt, besteht in einer 
Spaltung unter Aufnahme von Wasser, sog. hydrolytische Spaltung, 
wo bei ihre prozentische Zusammensetzung nicht we;,entlich verandert wird, 
also wiederum Verbindungen vom Typus del' Kohlehydrate entstehen. Man 
unterscheidet losliche Starke, Dextrine, Isomaltose und Maltose. Die 
meisten dieser Spaltstucke lassen sich chemisch nicht genauer definieren; 
sie werden nach gewissen Unterschieden in der Loslichkeit hauptsachlich 
aber nach ihrer Farbbarkeit mit Jod unterschieden. Gut charakterisiert 
sind dagegen die beiden kristallisierenden, Kupferoxyd reduzierenden 
Disaccharide, Isomaltose und Maltose, mit denen der ProzeB der Speichel
wirkung im wesentlichen abschlieBt. Die weitere Aufspaltung zu Glukose 
oder Traubenzucker findet nur in sehr geringem Umfange statt und ist 
vielleicht auf bakterielle Mitwirkung zu beziehen, die im Speichel nie
mals ausgeschlossen werden kann. Sie wird einem besonderen Ferment, 
der Maltase zugeschrieben. Ahnlich wie bei der Starke verlauft der 
ProzeB der Speichelwirkung auf Glykogen. 

Die Aufspaltung der beiden Polysaccharide durch Speichel zeigt 
verschiedene Eigentumlichkeiten, die sie als eine fermentative kenn
zeichnen. Dahin gehort, daB 1 ccm Speichel, der sicher nur Spuren 
von Diastase enthalt eine tausendfach groBere Menge von L%iger Starke
losung in einer Stunde umzuwandeln vermag (BIEDERMANN, 1916, 
Fermentforschung. 1, 385). Dies ist nur verstandlich unter der Voraus
setzung, daB die Diastase nicht in den Spaltungsprodukten enthalten 
ist, sondern, wenn sie voriibergehend in eine Bindung eintritt, aus dieser 
schlieBlich wieder frei wird. 1m gleichen Sinne spricht auch die Erfahrung, 
daB die umgewandelten Mengen der Zeit proportional wachsen, was nur 
moglich ist, wenn der die Reaktion veranlassende Stoff an Menge 
nicht abnimmt. Typisch fUr Fermentwirkung ist ferner die Einwirkung 
auf ganz bestimmte Verbindungen, die sog. Spezifitat der Wirkung, 
und daiS Aufhoren derselben, wenn ein gewisser Abbau erreicht ist. 
Endlich hat die Speicheldiastase wie jedes Ferment ein Optimum der 
Temperatur und der Reaktion (Korpertemperatur, neutrale Reaktion). 
DaB sich iiber die Beschaffenheit der Diastase, wie die der anderen 
Fermente nicht mehr aussagen laBt, beruht darauf, daB eine Reindar
stellung derselben bisher nicht gelungen ist. 

Die fermentative Spaltung der Starke verlauft nicht so, daB das 
ungeheure MolekUl derselben (Molekulargewicht nach LINTNER und DULL, 
1893, B. D. C. G. 26, 2544 zwischen 17000 und 18000) in gleich groBe 
Stucke auseinander bricht, vielmehr wird das Kohlenstoffskelett von 
auBen her abgebaut, so daB neben kleinen Spaltstiicken noch zahlreiche 
groBe, dem Ausgangsmaterial nahestehende (Dextrine) gleichzeitig vor
handen sind. Die im Verhaltnis zum spaltbaren Substrat stets kleine 
Fermentmenge bringt es ferner mit 'sich, daB in jedem Augenblick nul' 
ein Teil der Starke angegriffen wird, so daB bis in weit fortgeschrittene 
Stadien der Verdauung hinein immer auch noch unverandertes Aus
gangsmaterial nachweisbar bleibt. 

Der Grund, warum die Speicheldiastase gleich den anderen Fer
menten bisher nicht hat isoliert werden konnen, liegt hauptsachlich 
in der Hartnackigkeit, mit der sich die Fermente an andere in Losung 
befindliche Korper anheften, so daB sie bei Ausfiillmlg derselben mit
gerissen werden. Es handelt sich dabei aHem ~'illschein nach nicht 
urn chemische Bindungen, sondern urn Oberflachenwirkungen, die als 
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Adsorption bezeichnet werden. Dieses Verhalten sowie die Empfind
lichkeit der Fermente gegen die Reaktion und die Salzkonzentration der 
Losung, in der sie sich befinden, die Aufhebung ihrer Wirkung durch 
hohere Temperaturen u. a. machen es wahrscheinlich, daB die Fermente 
in kolloider Losung in den wirksamen Fliissigkeiten vorhanden sind. 

Schluckeu und Brechen. 

Die gekaute und eingespeichelte Nahrung wird durch Zunge, 
Kiefer und Wangen zum Bissen geformt und durch die Schluckbewegung 
in den Magen befordert. Schlucken kann willkiirlich ausgelost werden, 
Hi,uft aber dann als Reflex selbstandig tmd ohne weiteres Zutun des 
Willens abo Nur in dem Falle. daB auf den ersten Schluckakt unmittel
bar ein zweiter oder mehrere' folgen, kann der Ablauf der Bewegung 
in gewisser, sogleich zu besprechender Weise geandert werden. Aber 
auch die willkiirliche Auslosung des Schluckens ist daran gebunden, 
daB etwas Schluckbares und sei es auch nur Speichel da ist. Fehlt eine 
schluckbare Masse,. so fallt auch die Moglichkeit zu schlucken hinweg. 

Das Schlucken wird ausgelast dadurch, daB die zu schluckende 
Masse gegen . die Gaumenbogen und den Rachen gedrangt wird. Die 
hierdurch erregten rezeptorischen Nerven der Schleimhaut (Trigeminus, 
Glossopharyngeus, Laryngeus superior) lasen dann den Bewegungs
vorgang aus (KAHN, A. f. P. 1903, Suppl. 386). Die Bewegung, die mit 
einer Zusammenziehung des Schlundkopfes und der Zungenwurzel be
ginnt, schreitet dann wellenartig gegen den Magenmtmd vorwarts, wobei 
die Geschwindigkeit von oben nach unten abnimmt in dem MaBe, als 
die quergestreiften Muskeln der Speiserahre durch glatte verdrangt 
werden. Die Bewegung erfordert beim Menschen im Halsteil 3-4 Sek., 
im Brustteil 5-9 Sek. (SCHREIBER, 1901, A. e. P. 46, 414). Der 
Kontraktionswelle geht Erschlaffung voraus (MELTZER, A. f. P. 1883, 
215; SCHREIBER, 1911, A. e. P. 67, 72; CANNON, 1911, Amer. Journ. 
of P. 29, 267). AuBerdem wird auch der Tonus des kardialen, Sphinkters 
des Magens (der Magenmund) und der Muskulatur im Fundusteil des 
Magens aufgehoben, so daB de'r Aufnahme der Nahrung kein Hindernis 
entgegensteht. Die Hemmung geschieht durch den N. vagus (MAY, 
1904, Journ. of P. 31, 262; CANNON, 1911, a. a. 0.). Mit dem Schlucken 
ist eine Unterbrechung der Atmung und der VerschluB der Luftwege 
verbunden, gegen die Nasenhohle mittelst Gaumensegels und hinterer 
Rachenwand, gegen die Lunge durch die sphinkterartig, die Glottis 
umgreifenden Muskeln des Kehlkopfes, der auBerdem noch unter den 
Zungengrund emporgezogen und vom Kehlkopfdeckel iiberdeckt wird. 

Durch die kraftige Hebung von Kehlkopf und Zungenbein an der 
namentlich die Mm. mylohyoideus lind biventer beteiligt sind und durch 
die Zusammenziehung des M. hyoglossus, der die Zunge nach unten 
und hinten zieht, entsteht dann im Schlundkopf ein Druck von etwa 
20 em Wasser, durch den die Fortschaffung des Bissens gegen die er
schlaffte Speiserohre ge£ordert wird. Fliissigkeiten legen den oberen 
Teil des Weges etwas rascher zuriick als feste Massen (CANNON und MOSER, 
1898, Amer. Journ. of P. 1, 435). 

Das Fortschreiten der Erregung von den ol'alen zu den kardialen 
Teilen del' Speiserohre geschieht nicht von Muskel zu Muskel, sondern 
durch nervose Erregungsleitung, Sie wird daher bei Durchtrennung 
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der Speiserohre nicht aufgehalten (Mosso, 1876, MOLESCHOTTS Unters. 
11, 331). Neben den erregenden Fasern fUhrt der Vagus auch hemmende 
fiir die Speiserohre. Sie vermitteln die der Kontraktionswelle voraus
gehende ~!-"schlaffung und sind auch imstande, den Ablauf der Erregungs
welle im Osophagus zu unterdriicken, wenn auf den ersten Schluckakt 
weitere ,unmittelbar folgen, wie dies z. B. beim Leeren eines Glases 
Wasser geschieht. Erst nach dem letzten Schluck lauft dann die Erregungs
welle bis zum Magenmund hinab. 

In neuerer Zeit ist es gelungen, durch kinematographisch sich 
folgende Rontgenaufnahmen den Schluckakt in eine Reihe von Phasen 
zu zerlegen und so die Bewegungsvorgange im oberen Teil des Schluck
weges auch beim Menschen einer genaueren Darstellung zuganglich zu 
machen (vgl. KVPFERLE, 1913, A. g. P. 152, 579). Hierbei hat sich u. a. 
gezeigt, daD Fllissigkeiten und breiige Massen nicht liber den in den 
Schlund vorspringenden Kehlkopf hinweg, sondern zu beiden Seiten 
desselben, also durch die Recessus pyriformes, ihren Weg in den Eingang 
der Speiserohre nehmen. 

Del' Aktionsstrom eines erregten Abschnittes der Speiserohre zeigt 
eine groDe Zahl ziemlich unregelmaDig einander folgender Schwankungen, 
80 daD vermutlich tetanische Erregung vorliegt (v. BRUCKE lmd SATAKE, 
1913, A. g. P. 150, 208). 

Die Schlu~kbewegung hat, abgesehen von ihrer viel groDeren Ge
schwindigkeit, Ahnlichkeit mit der peristaltischen oder diastalti
schen (CANNON, 1912, Amer. Journ. of P. 30, 127) Bewegung des Dlinn
darms insofern, als jede Erregungswelle einer besonderen Auslosung 
auf mechanischem Wege bedarf, als die Bewegung nul' in einer Richtung 
fortschreitet und von einer Hemmung oder Erschlaffung eingeleitet wird. 

Eine U mkehrung der Schluckbewegung findet auch beim Er
brechen nicht statt. Dasselbe wird zwar durch eine Erschlaffung der 
Magenwand, des Magenmundes und der Speiserohre vorbereitet, die 
Austreibung des Mageninhaltes geschieht aber dann durch die Bauch
presse. Dabei ist im Rontgenbilde zu verfolgen, daB die nicht nach auBen 
entleerten in der Speiserohre liegenbleibenden Massen zwischen zwei 
BrechstoBen durch Schluckbewegungen wieder gegen den Magen zurlick
befordert werden. Wahrend des BrechstoBes sind Magen und Speise
rohre vollig erschlafft und ohne eigene Bewegung (0. HEssE, 1913, 
A. g. P. 152, 1). Die Brechbewegung kann sowohl durch chemische 
Erregung des Magens, wie durch elektrische Reizung der proximalen 
Stiimpfe der Magenaste des N. vagus ausgelost werden (MILLER, 1910, 
Journ. of P. 41, 409; 1911, A. g. P. 143, 1 und 21; 1915, Amer. Journ. 
of P. 37, 240). 

Die lVlagenverdauung. 
Die geschluckte N ahrung verweilt im allgemeinen lange Zeit im 

Magen und unterliegt hier der Einwirkung des Magensaftes. 
GroBe und Form des Magens sowie seine Lagerung zwischen den 

benachbarten Eingeweiden sind von seiner Flillung abhangig. Auf Grund 
des Schattens, den der mit undurchsichtigen Massen gefiillte Magen auf 
dem Rontgenschirm entwirft, unterscheidet man eine groBere linke, 
parallel der Wirbelsaule verlaufende Halite als Pars descendens und 

v. F re y, Physiologie. 3. Auf!. 9 
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eine kurze, schrag nach rechts und oben gerichtete Pars ascendens. 
Die beiden stoBen im Magensack oder Sinus, dem tiefststehenden Teil 
des Magens, zusammen. Diese Zweiteilung entspricht auch gut den 
vorhandenen Unterschieden in sekretorischer und motorischer Beziehung. 
Der oberste dem Magenmund zug~kehrte Teil heiBt Fundus, der an den 
Pfortner grenzende Antrum (pylori) oder Pars pylorica, das Mittelstuck 
Magenkorper. Die Schleimhaut, in der linken Magenhalfte graurotlich 
und etwa 1 mm dick, rechts blaB und 2 mm dick, ist mit zahlreichen 
Grubchen bedeckt, in deren jedes mehrere der schlauchformigen Drusen 
munden. Von diesen fiibren die "Fundusdrusen", wie bekannt, zwei 
verschiedene als Haupt- und Belegzellen beschriebene Zellformen, wahrend 
die Pylorusdriisen nur einerlei Art von Zellen haben. Verschieden von 
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Abb. 51. Sammlung des Magensaftes aus einem "kleinen ~fagen" nach 
HEIDENHAIN - PAWLOW. 

den Drusenzellen ist das zylindrische, schleimbereitende Oberflachen
epithel. Am Magenmund findet sich noch eine schmale Zone besonderer 
Driisen unbekannter Bedeutung (Kardiadriisen, OPPEL, Lehrb. vergl. 
mikr. Anat. 1, 465). 

Um die Absonderung dieser Drusen, den Magensaft, zu ge,,,innen, 
dient beim Menschen die Schlundsonde. Da indessen der nuchterne 
Magenleer, ohneInhalt undLumen ist, also die mit einer neutralreagieren
den kapillaren Schleimschicht uberzogenen Schleimhautflachen sich be
riihren, bedarf es erst einer Anregung zur Absonderung in Gestalt des 
sog. Probefriihstiicks oder der Probemahlzeit (vgl. hierzu COHNHEIM, 
NAGELS Handb. d. P. 2, 546), die nach 1 bzw. 3 Stunden ausgehebert 
werden. Es ist einleuchtend, daB auf diesem Wege nur ein mit Speichel 
und Verdauungsprodukten vermischter Saft zu gewinnen ist. 

Reiner Magensaft kann nur aus Fisteln gewonnen werden. Die 
vorteilhaftesten Formen der Anlegung einer solchen sind von HEIDEN-
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HAIN (HERMANNS Handb. d. P. 5, I. 109) und PAw~9w (Arbeit der Ver
dauungsdrlisen, Wiesbaden 1898, S. 16; BABKIN, AuBere Sekretion d. 
Verd.-Drusen. Berlin 1914, S. 90) ausgearbeitet. Es sind hauptsachlich 
zwei in Verwendung: Der sog. kleine oder Nebenmagen und die Kom
bination von Magen - und Speiserohrenfistel. Der Neb e n mag e n stellt 
einen Blindsack dar, der aus einem Stuck Magenschleimhaut gebildet 
ist, dessen Muskelhaut und Serosa mit der des ubrigen Magens noch 
in naturlicher Verbindung steht, dessen Innenraum aber' nicht in den 
Rauptmagen, sondern nach auBen mlindet (Abb. 51). Bei der AusfUhrung 
der Operation ist die Erhaltung der zur Drusenschicht gehenden Nerven 
von entscheidender Bedeutung. Das Verfahren bietet den Vorteil, daB 
die Verdauung des Tieres auf dem Wege des Rauptmagens ungestort 
von statten geht, liefert aber nur einen kleinen, von dem Umfange des 
Nebenmagens abhangigen Teil der gesamten Absonderung. 

Abb. 52. Scheinfiitterung eines Hundes mit Magen- und Speiser5hrenfistel 
nach P.A WLOW. 

Bei dem zweiten durch Abb. 52 veranschaulichten Verfahren wird 
der ungeteilte Magen mit einer Fistel versehen, auBerdem aber die Speise
rohre am RaIse durchschnitten und ihre beiden Stumpfe in die Wunde 
genaht. Die Folge ist, daB, wie die Abbildung zeigt, die vom Tier ge
fressene Nahrung durch die obere Speiserohrenfistel wieder herausfallt 
und nicht in den Magen gelangt - ScheinfUtterung. Trotzdem tritt 
dort eine Absonde~ng ein, die durch die Fistel nach auBen abgeleitet 
werden kann. 

Die hier in Gestalt einer Fernwirkung auftretende Absonderung 
wird durch einen Reflex bewirkt, dessen afferente Bahn ganz wie bei 
dem Speichelreflex von den rezeptorischen Nerven der Mundhohle 
(Trigeminus, Glossopharyngeus, Vagus) gebildet wird, wahrend die 
efferente Bahn im Stamm des Vagus verlauft. Die Umschaltung findet 
statt in einem bezuglich seiner Lage noch nicht naher bekannten Teil 
der motorischen Vaguskerne. Die safttreibende Wirkung des Vagus ist 
sichergestellt durch klinstliche Reizung des distalen Stumpfes des durch
schnittenen Nerven und durch das Ausbleiben cler Fernwirkung nach 

9* 
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Durchschneidung der Vagi (PAWLOW, 1889, Zentralbl. f. P. 3, 113; A. 
d. P. 1895, 53). 

Die genannten afferenten Nerven sind nicht die einzigen, von 
denen aus die Sekretionsnerven in Erregung gesetzt werden kOllllen. 
Versuche an Tieren wie an Menschen haben gezeigt, daB auch durch 
den Anblick und den Geruch von Speisen, kurz durch aIle Sillllesein
driicke, die das Verlangen wachrufen, wie Speichel so auch Magensaft 
zur Absonderung gebracht werden kann. Diese Form der Absonderung 
heiBt die psychische (BABKIN a. a. O. S. 104). 

Das V orhandensein von sekretionshemmenden Fasern im Stamme 
des Vagus (BABKIN a. a. O. S. 181) ist zweifelhaft. Wenn Gemiits
bewegungen, insbesondere Schmerz, die Absonderung schwachen oder 
aufheben, so kOllllte vielleicht eine zentrale Unterdriickung des Reflexes 
vorliegen. 

Die reflektorisch ausgeloste Absonderung des Magens hat eme 
Latenzzeit von etwa 5 Minuten, und liefert reichlich Saft, laBt aber 
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Abb. 53. A Sekretionsverlauf (Hund) nach Aufnahme von 200 g Fleisch, B bei 
direkter Einfiihrung in den :M:agen von 150 g Fleisch, C bei Scheinfiitterung, 
D Summationskurve von B und C (PAWLOW, Vorlesungen. Wieshaden 1898, S. 106; 

BARKIN a. a. O. 171). 

bald nach und erlischt nach langstens 4 Stunden. Fiittert man dagegen 
ein Tier mit Magenfistel oder mit einem Nebenmagen in der gewohn
lichen Weise, so findet man, daB die Absonderung solange dauert, als 
Nahrung im Magen vorhanden ist, daB die gesamte Saftmenge groBer, 
und daB dasMaximum der Absonderung spater erreicht wird, als bei 
del' Scheinfiitterung. Die Anwesenheit del' Nahrung im Magell fiihrt 
demnach zu einer verlangerten und verstarkten Tatigkeit seiner Drii.sen 
oder wie das ausgedriickt worden ist, es schlieBt sich an die reflek
torische erste Phase der Absonderung ein.e zweite chemi
sche an. 

Das Bestehen einer zweiten Phase wurde weiterhin dadurch sicher
gesteIlt, daB Tieren mit einem Nebenmagen und einer Fistel in dem 
Hauptmagen durch letztere Nahrungsmittel und Losungen verschiedener 
Stoffe unmittelbar in den Magen eingefiihrt und ihre Wirksamkeit aus 
dem Verhalten des Nebenmagens beurteilt wurde. DaB dabei aIle Vor
sichtsmaBregeln getroffen werden mussen, urn eine reflektorische bzw. 
psychische Erregung auszuschlieBen, :i:st selbstverstandlich. Es zeigte 
sich dabei, daB eine groBe Zahl von Substanzen, vor allem Fleisch, Milch 
und die Verdauungsprodukte von tierischem wie pflanzlichem EiweiB, 
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eine safttreibende Wirkung besitzen. Die Absonderung tritt spat auf, 
etwa nach einer halben Stunde, erreicht erst nach 2 Stunden ihren 
hochsten Wert und sinkt dann langsam abo 

Priift man an demselben Tiere hintereinander den Erfolg einer 
Fiitterung mit Fleisch' 

A. auf gewohnliche Weise, 
B. durch unmittelbare Einfiihrung in den Magen, 
C. durch Scheinfiitterung 

und addiert dann die nach B und C stiindlich gewonnenen Saftmengen, 
so erhalt man Werte, die den in A erzielten sehr nahe entsprechen. 
Abb.53 gibt die Darstellung einer solchen Versuchsreihe in 4 Kurven. 

Die chemische Phase der Absonderung wird nicht durch Nerven 
vermittelt, wenigstens nicht durch solche, die auBerhalb des Magens 
verlaufen. Denn sie findet noch statt, nachdem aUe zum Magen gehenden 
Nerven durchschnitten sind (POPIELSKI, 1902, Zentralbl. f. P. 16, 121; 
BABKIN a. a. O. 189). Man muB daher die Vermittlung von nervosen 
Einrichtungen in del' Magenwand selbst in Anspruch nehmen oder an
nehmen, daB nicht eine nervose, sondern eine chemische Erregung der 
Driisen erfolgt, sei es unmittelbar durch die in den Magen eingefiihrten 
Substanzen oder mittelbar durch das Blut. Letztere Auffassung wird 
namentlich durch die Versuche von EDKINS gestiitzt (1906, Journ. of 
P.34, 133). Derselbe digerierte Schleimhaut aus dem Magen mit kochen
dem Wasser oder Salzsaure und injizierte die Extrakte Tieren ins Blut. 
Er fand, daB diese Extrakte Absonderung hervorriefen, aber nur dann, 
wenn sie von Schleimhaut aus dem pylorischen Teil des Magens stammten, 
nicht, wenn sie dem Fundus oder der Kardia entnommen waren. Dem
gemiW zeigte sich weiterhin, daB Wasser und wasserige Losungen eine 
safttreibende Wirkung besitzen, wenn sie in die pylorische Halfte des 
Magens eingefiihrt werden (EDKINS und TWEEDY, 1909, ebenda 38, 263; 
SAWITSCH und ZELIONY, 1913, A. g. P. 150, 128), wahrend sic im Fundus
teil unwirksam sind. Atropin, das die reflektorische Absonderung durch 
Lahmung der Vagusenden im Magen aufhebt, hat auf diese Absonderung 
keinen EinfluB. EDKINS nimmt an, daB in 'der Schleimhaut des Pylorus 
ein Stoff "Prosekretin" enthalten ist, der durch die genannten Losungen 
aktiviert, d. h. in "Sekretin odeI' Gastrin" iibergefiihrt wird, das dann 
auf dem Wege des Blutes zu den D:ri'tsen gelangt und ihre Arbeit her
vorruft. 

Del' l\lagensaft und seine Wil'kungen. 

Reiner Magensaft steUt eine farblose, wasserklare oder schwach 
opalisierende Fliissigkeit dar von niederem spezifischen Gewicht und 
einer dem Blutserum ungefahr gleichen odeI' etwas hoheren Gefrier
punktserniedrigung. An organischen Substanzen enthalt er kleine Mengen 
von EiweiB, Z. T. in Gestalt von Nukleoproteiden, an anorganischen 
freie Salzsaure neben kleinen Mengen von Schwefelsaure und Phosphor
saure, Z. T. gebunden an Na, K und NH4. Die Wasserstoffzahl (R.) 
ist beim erwachsenen Menschen (Probefriihstiick 1) ziemlich konstant 
= 1,7.10-2 oder 17 mg Wasserstoffionen im Liter. Del' Gehalt an Salz
saure im reinen Magensaft entspricht beim Menschen einer Konzentration 
von 0,4-0,5%, beim Hunde 0,5-0,6%. AuBerdem enthalt del' Saft 
drei fermentativ wirkende Stoffe unbekannter Konstitution (Pepsin, 
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Lab und Lipase) in jedenfalls nur sehr geringer Menge. Sie werden 
meist nicht im offenen oder aktiven Zustande in der Schleimhaut ge
bildet, sondern als Vorstufen "Zymogene", aus denen das wirksame 
Ferment erst durch Saure freigemacht werden muB (LANGLEY und ED
KINS, 1886, Journ. ofP. 7, 371; HAMMARSTEN, 1872, Upsala Lakare
for. Forh. 8, 63; FULD, 1902, E. d. P. 1. I. 473). 

Die Bildung freier Salzsaure durch die lebenden Zellen der Magen
drusen ist eine der uberraschendsten Leistungen des tierischen Stoff
wechsels. Erinnert man sich indessen, daB die ins Blut eindringende> 
Kohlensaure durch ihre Massenwirkung imstande ist Chlor aus dem 
Plasma in die Erythrozyten uberzutreiben, also mit demselbenerfolg
reich in Konkurrenz zu treten um das Natrium, so verliert der Vorgang 
seine anscheinende Paradoxie. OSBORNE hat durch einen einfachen Ver
such gezeigt (1901, Amer. Journ. of P. 5, 180), daB EiweiBkorper von 
ausgesprochen basischer Natur, wenn sie in Kochsalzlosungen gelost 
werden, beim Einleiten von Kohlensaure in Chlorhydrate ubergehen, 
wahrend gleichzeitig Natriumbikarbonat entsteht. Es bedarf daher nur 
der Annahme, daB die Salzsaure bildenden Zellen solche basische EiweiB
korper enthalten, urn die Bildung von Chlorhydraten mit nachfolgendem 
Abdissoziieren der Salzsaure verstandlich erscheinen zu lassen. 

Die Salzsaure bildenden Zellen sind die Belegzellen der Fundus
drusen. MACALLUM und FITZ GERALD haben gefunden, daB auf In
jektion von Ferriammoniumzitrat und Ferrozyankalium in den Kreis
lauf von Tieren die Berlinerblaureaktion nur im Magen und hier in den 
Sekretkapillaren der Belegzellen auftritt (1910, Proc. R. Soc. London. 
Ser. B. 83, 56). Dementsprechend liefert ein aus dem Pylorus gebildeter 
kleiner Magen, wie schon HEIDENHAIN fand (a. a. O. S. 130), einen fer
menthaltigen aber salzsaurefreien Saft. 

Die zur Absonderung gelangenden Mengen sind sehr betrachtlich. 
ROSEMANN (1907, A. g. P. 118, 467) konnte durch Scheinfiitterung 
eines Hundes von 24 kg in 3 Yz Stunden 917 ccm Magensaft gewinnen, 
ungefahr soviel wie die halbe Blutmenge des Tieres. 

Da Tiere mit Magenfisteln nicht immer zur Hand sind, ist es sehr 
wertvoll, daB man sich Magensaft auch kunstlich herstellen kann. Man 
digeriert zu dem Zwecke die gereinigte und zerkleinerte Magenschleim-. 
haut am besten eines Schweines mit Wasser, trennt die Flussigkeit von' 
dem UngelOsten und verdunstet sie bei einer 40 0 nicht ubersteigenden 
Temperatur zur Trockne. Der Ruckstand, der noch weiter gereinigt 
werden kann, lost sich leicht in Wasser zu einer klaren, bei Gegenwart 
von Salzsaure kriiftig verdauenden Fliissigkeit. Derartige Praparate 
sind unter dem Namen Pepsin im Handel zu haben. 

Wird naturlicher oder kiinstlicher Magensaft mit geronnenem 
EiweiB zusammengebracht, so wird dasselbe gelOst. Am raschesten lost 
sich Fibrin, wobei sein feinfadiger Bau, d. h. die groBe Oberflache jeden
falls eine wichtige Rolle spielt. Eine Pepsinlosung in Wasser laBt das 
Fibrin unverandert, Salzsaure von Yz% macht es nur aufquellen; zur 
Losung sind also beide, Pepsin und Salzsaure, notig. Korpertemperatur 
fordert die Losung ganz wesentlich. Gekochter Magensaft verliert fast 
vollkommen seine Wirksamkeit. 

Da Pepsin nicht isoliert, gewogen oder titriert werden kann, muB 
man sich mit vergleichenden Verfahrungsweisen begnugen, wenn man 
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den Gehalt einer Verdauungsfliissigkeit an diesem Ferment erfahren 
will. GRUTZNER (1874, A. g. P. 8, 452) hat hierzu mit Karmin gefarbtes 
Fibrin verwendet. Der Farbstoff geht in dem MaBe, als das Fibrin sich 
lost, in die Verdauungsfliissigkeit iiber, so daB der Fermentgehalt kolori
metrisch geschatzt werden kann. Bei dem Verfahren von METT (A. f. P. 
1894, 58) wird HiihnereiweiB in engen Glasr6hren koaguliert und die 
Rohrenstiickchen 10 Stunden lang der Verdauung unterworfen. Die 
Fermentmenge wird aus der Lange der verdauten EiweiBsaule erschlossen. 
Die aus solchen Versuchen bisher abgeleiteten "Fermentgesetze" be-
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Abb.54. Abgesonderte Mengen des Magensaftes nach Aufnahme von Fleisch, Brot 
und Milch (PAWLOW, Arbeit d. Verdauungsdr. S. 44). 
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Abb.55. Verdauungskraft des Magensaftes nach Aufnahme von Fleisch, Brot 
und Milch (PAWLOW, Ebda. S. 45). 

riicksichtigen nur einen Teil der maBgebenden Variablen und sind daher 
lediglich innerhalb gewisser Grenzen giiltig (GRUTZNER, 1911, A. g. P. 
141, 73; BIEDERMANN, 1917, Fermentforschg. 2, I). 

Menge und Beschaffenheit des Ma.gensaftes ist abhangig von Menge 
und Beschaffenheit der zugefiihrten Nahrung. Da bei reichlicher Nah
rungszufuhr die Verdauungszeit wachst, ist die Absonderung groBerer 
Mengen des Saftes verstandlich. Sehr bemerkenswert ist der EinfluB 
der Art der Nahrung auf Menge und Fermentgehalt des Saftes, sowie 
auf den zeitlichen Verlauf seiner Absonderung. Hieriiber geben die 
Abb. 54 und 55 nach Versuchen aus dem Laboratorium PAWLOW in 
Petersburg Auskunft. Die Saftmenge ist bei Fleischnahrung, die Ver-
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dauungskraft bei Brot am groBten, bei Milch ist sie anfangs gering und 
steigt spater an. Man wird annehmen diiden, daB hierin der EinfluB 
der Nahrung auf die zweite odl'\r chemische Phase der Absonderung zum 
Ausdruck kommt. 

Bei der Vedliissigung des geronnenen EiweiB durch Pepsin-Salz
saure geht zunachst ein durch die Saure verandertes EiweiB, sog. Azid
albumin, in Losung, das durch Neutralisation gefallt wird. Selbst eine 
teilweise Koagulation durch Erhitzen laBt sich bei noch nicht weit fort
geschrittener Verdauung beobachten. Bald treten aber Produkte auf, 
die sich durch geringe Empfindlichkeit gegen eiweiBfallende Mittel, wie 
konzentrierte Losungen von Neutralsalzen, Salpetersaure, Ferrozyan
wasserstoffsaure von genuinem EiweiB unterscheiden, obwohl sie in der 
elementaren Zusammensetzung von diesem nicht merklich abweichen 
und auch noch die Farbreaktionen der EiweiBkorper geben. 

DaB es sich hierbei um eine Aufspaltung des EiweiBmolekiils handelt, 
geht aus der zunehmenden optischen Wirksamkeit der Losung (Links
drehung), aus der Zunahme des osmotischen Drucks undder elektrischen 
Leitfahigkeit hervor. Wie die Spaltung des naheren verlauft, laBt sich 
jedoch mangels geniigender Einsicht in die Struktur des EiweiB zur 
Zeit nicht angeben. Da Kochen des Ausgangsmaterials mit verdiinnter 
Schwefel- oder Salzsaure zu den gleichen Produkten fiihrt, ist hydro
lytische Spaltung anzunehmen. Eine Reindarstellung der Verdauungs
produkte ist bisher nicht gelungen. Man unterscheidet Albumosen, die 
durch Sattigen der Losung mit Ammonsulfat aussalzbar sind, von Pep
tonen, die auch dann noch in Losung bleiben. Letztere stehen nach 
ihren Eigenschaften den von E. FISCHER synthetisch dargestellten Poly
peptiden nahe. Mit der Bildung von Peptonen findet die Verdauung 
des EiweiB durch den Magensaft ihren AbschluB. 

Wie Fibrin werden auch die samtlichen iibrigen EiweiBstoffe, 
geloste wie feste, durch den Magensaft verdaut, doch mit sehr verschie
dener Leichtigkeit. 1m allgemeinen ist die Verdauung von genuinen, 
d. h. nicht denaturierten EiweiBstoffen eine raschere als die von gekochten. 
Sehr ungleich verhalten sich die EiweiBstoffe aus der Gruppe der Albu
moide oder Albuminoide. Wahrend Keratin iiberhaupt nicht angegriffen, 
wird und Elastin nur langsam, geht das leimgebende Bindegewebe sehr 
rasch in Losung und wird zunachst in Leim, weiterhin in beim Erkalten 
nicht mehr gelatinierende Gelatosen und Leimpeptone umgewandelt. 
Hiervon macht auch die Grundsubstanz der Knochen keine Ausnahme, 
nachdem einmal die Kalksalze durch die Salzsaure herausgelost sind. 

Die rasche Losung des fibrillaren und retikulierten Bindegewebes 
ist insofern eine wichtige Teilerscheinung, als dadurch der weiteren Ver
dauung strukturierter aIiimalischer Nahrung, wie Muskel- und Driisen
gewebe, wirksam vorgearbeitet wird. 1st das Perimysium externum 
und internum gelost, so zerfallt der Muskel in seine Fasern und bietet 
dem Magensaft eine ungleich groBere Angriffsflache. Fettgewebe wird 
auf gleiche Weise gelockert, die einzelnen Fettzellen isoliert und nach 
Verdauung ihres Protoplasmas die darin enthaltenen Fetttropfchen in 
Freiheit gesetzt, was der Bildung einer Fettemulsion gleichkommt. 

Eine weitere Leistung des Magensaftes besteht darin, daB er durch 
sein La bfe rmen t (Chymosin) den Kasestoff der Milch ausfiillt. Del' 



Wirkung auf Milch und Fett. 137 

Vorgang darf nicht als eine Wirkung der Salzsaure aufgefaBt werden, 
denn er findet, wie man sich an Sauglingen iiberzeugen kann, statt, 
bevor die Milch eine Anderung ihrer (amphoteren) Reaktion erfahren 
hat. Auch ist der Vorgang nicht reversibel, wahrend der durch Saure 
ausgefallte Kasestoff auf Zusatz von Alkali wieder in L6sung geht. N ach 
der gegenwartig herrschenden Auffassung erblickt man in der Gerinnung 
der Milch einen zweistufigen V organg, bei dem in erster Linie der Kase
stoff oder das Kasein (Kaseinogen) unter Abspaltung einer kleinen 
Menge von sog. MolkeneiweiB in Parakasein (Kasein) umgewandelt wird, 

Oesophagus Pylorus Pylorus 

4 

3 

b 

u fJ ~j 

Abb. 56. a Langsschnitt dUTch den gefrorenen Magen eines Pferdes, das 1 Heu, 
2 gew6hnlichen Hafer, 3 blaugefarbten Hafer, 4 Heu erhalten hatte und gleich 
get6tet wurde. b Oberflachenansicht des Inhaltes desselben Magens nach dem 
Abziehen del' zwel'chfellseitigen Magenwand. a, fl, r Quel'schnitte dUTch den· 
selben Magen in del' Richtung del' Pfeile (in a). N ach ELLENBERGER u. SCHEUNERT. 

welch letzteres dann mit dem in der Milch ge16sten Kalk zum unl6slichen 
Kase zusammentritt. Kalkfreie Kasein16sungen gerinnen nicht durch 
Lab, obwohl die Umwandlung des Kaseins in Parakasein von statten 
geht (HAMMARSTEN in MALYS Jahresber. 1872, 118. 1874, 135). 

Das fettspaltende Ferment des Magensaftes, die Li pas e, fur dessen 
Vorhandensein VOLHARD zuerst vollgiiltige Beweise beigebracht hat (1901, 
Zschr. f. klin. Med. 42, 414; 43, 397), ist spater dennoch viel£ach 
angezweifelt worden, als sich herausstellte, daB sowohl bei nuchternem 
Magen wie wahrend der Fettverdauung der Pf6rtner den Rucktritt 
von Darmsaft in den Magen gestattet. Der Nachweis, daB auch das 
Sekret des Nebenmagens Fettspaltung bewirkt (LAQuEuR, 1906, HOF
MEISTERS Beitr. 8, 281), und daB sich aus der Magenschleimhaut fett-
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spaltende Extrakte gewinnen lassen (IBRAHIM und KOPEc, 1910, Z. f. B. 
53, 201), lassen indes den Zweifel nicht mehr berechtigt erscheinen. 
Die Wirkung ist nur bei fein emulgiertem Fett eine ausgiebige. 

Endlich ist der Magensaft durch seinen Gehalt an Salzsaure im
stande Kohlehydrate, insbesondere Rohrzucker hydrolytisch. aufzu
spalten, letzteren in je ein Molekiil Dextrose oder Traubenzucker und 
Lavulose oder Fruchtzucker. Dieser Vorgang heiBt Inversion, weil 
die Resultante der optischen Wirksamkeit beider Spaltungsprodukte 
eine Drehung der Polarisationsebene nach links ist (Lavulose dreht bei 
gleicher molekularen Konzentration starker nach links, als Dextrose 
nach rechts), wahrend das Ausgangsmaterial (Rohrzucker) nach rechts 
dreht. Es findet also eine Umkehr (Inversion) der Drehung statt. 
Chemisch ist die Inversion an dem Auftreten der reduzierenden Zucker 
zu erkennen. Der Rohrzucker reduziert bekanntlich nicht. 

Neben den vorgenannten Prozessen lauft aber auch die Speichel
wirkung auf Starke bzw. Glykogen im Magen weiter, ungeachtet der 

bereits friiher erwahnten Tatsache, daB die 
Diastase nur bei neutraler bzw. schwach al
kalischer Reaktion' wirkt, durch den Magen
saft sogar zerstort wird. Es findet eben im 
Magen keineswegs eine sofortige Durchmischung 
der Nahrung mit Magensaft statt, wenigstens 
soweit es Isich um feste Nahnmg handelt. Es 
ist 0 ben gesagt worden, daB die Schluckbewegung 
mit einer Erschlaffung der Kardia und der 

Abb. 57. Magen einer 1 M h"1ft . h ht d d B d' Ratte, die hintereinander ora en agen a e em erge un a lese 
im Wechsel blaues (ge. Erschlaffung im AnschluB an eine Reihe von 
kreuzt schraffiertes) und Schluckbewegungen eine langdauernde ist. Die 
weiBes Futter gefressen Folge ist, daB die in den Magen eingefUhrte 
hatte. Im Pylorustrichter f t N h d rt .. h t h' l' altes, stark saures Putter es e a rung 0 zunac s ru 19 legen 
(punktiert). Das an das. bleibt, wie sich aus der unveranderten Form 
selbe anstoBende,ebenfalls ihres Rontgenschattens sowie daraus ergibt, daB 
sauer (langs schraffiert), der Mageninhalt geschichtet ist, entsprechend 
erkennbar an der Rotung der Reihenfolge der aufgenommenen N ahrungs
des durch Lakmus blauen 
Futters. Nach Totungdes mittel. Die Schichtung ist bald, wie in Abb. 56, 
Tieres wird del' gefrorene eine mehr oder weniger ebene derart, daB die 

Ma:,gen durchschnitten. zuletzt genossene Nahrung dem Magenmund am 
(G:RUTZNER a. a. O. S. 493). nachsten liegt (ELLENBERGER, Lehrb. vergl. 

Physiol. d. Haussaugetiere. Berlin 1890, 1, 732; 
SCHEUNERT, 1906, A. g. P. 114, 64 und 1917, ebenda, 169, 201), bald 
eine konzentrische, indem die zuletzt genossene Nahrung die vorauf
gegangene gegen die Oberflache drangt, wie in Abb. 57 (GRUTZNER, 
1905, A. g. P. 106, 4·63). Auf aIle FaIle kommt der Inhalt des Magens 
nur in seiner auBersten Schicht mit der Schleimhaut und dem von ihr 
abgesonderten sauren Saft in Beriihrung, so daB fUr die Fortsetzung 
der Speichelwirkung die Bedingungen giinstig sind. 

Die Bewegungen des Magens. 

Die Ruhe des verdauenden Magens gilt nur fUr die kardiale Halite 
desselben und ist auch hier keine aqsolute, indem seine Muskelhaut 
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unter leichten. Schwankungen des Tonus sich in dem MaBe um den 
Inhalt zusammenzieht,· als letzterer durch Losung IDld Abpressung 
sch",indet. In der pylorischen Halite treten wenige Minuten nach Auf
nahme der Nahrung lebhafte Bewegungen auf. Dieselben lassen sich 
am besten beobachten, wenn man dressierte Tiere unverletzt und nur 
lose gefesselt mit Rontgenstrahlen durchleuchtet, nachdem man ihnen 
vorher ein fiir diese Strahlen schwer durchdringbares Futter gereicht 
l);at (durch Mischung mit basischem Wismutnitrat od. Baryumsuliat). 
Uber solche Versuche an 
Katzen hat zuerst CANNON ('~ 
berichtet (1898, Amer. J. of ..... 
P. 1, 359). Sehr bald nach 
der Fiitterung sah er nahe 
dem duodenalen Ende des 
Magens eine leichte Ein
schniirung auftreten, die sich 
gegen den Pfortner bewegte 
und dart verschwand, wah-
rend neue wandernde Ein
schniirungen in regelmaBiger 
Folge hinter ihr herliefen. 
Der Beginn dieser Kon
traktionswellen greift immer 
weiter gegen den Magen
korper iiber, aber aIle Wellen 
laufen in der Richtung gegen 
das Duodenum und erreichen 

. den Pfortner je nach der 
Lange des von ihnen zuriick
gelegten Weges friiher oder 
spater, imMittel etwaineiner 
halben Minute. Diese Form 
der Bewegung des Ver
dauungskanales bezeichnet 
CANNON mit dem Namen 
Katastalsis(1912, Ebenda, 
30, 120). Sie dauert ununter
brochen fort, solange der 
Magen einen Inhalt besitzt 
und fiihrt in den unteren und 
rechten Teilen des Magens zu 
einer innigen Durchmischung 
von Magensaft und N ahrung 
sowie auch zu einer Zerklei-

Abb. 58. Veranderungen des Schattens eines 
verdauenden Magens in zwolf aufeinander
folgenden, die Zeitvon 20 Sekunden umfassenden 
Aufnahmen. Samtliche Umrissesind bezogen auf 
die beiden als kleine Kreise oben angedeuteten 
Fixationsmarken. Nach KAESTLE, RIEDER und 
ROSENTHAL, vgl. DIETLEN, 1913, E. d. P. 13,73. 

nerung der letzteren, soweit sie durch die Verdauung bereits gelockert 
ist. Hier entsteht jener saure diinnfliissige, feinzerteilte Brei, der mit 
dem Namen Chymus bezeichnet wird. 

Da ziemlich genau aIle 10 Sekunden eine neue Welle auf tritt, so 
findet man gewohnlich auf der Strecke von der Magenmitte bis zum 
PfOrtner mehrere Wellen unterwegs. 

Die beschriebene Bewegungsform gilt ebenso fiir den menschlichen 
Magen, wie aus Abb.58 zu erkennen ist, die die kinematographisch 
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aufgenommenen und dann ubereinander gezeichneten Schattenrisse eines 
verdauenden Magens uber eine Zeit von 20 Sekunden zusammenfaBt. 

Die verhaltnismaBige Ruhe des kardialen Magens und die leb:' 
haften Bewegungen des pylorischen kommen auch zum Ausdruck in 
dem an diesen Orten herrschenden Druck. MORITZ (1895, Z. f. B. 32, 313) 
hat eine Sonde mit Gummiblase verschieden weit in den Magen einge
fUhrt und den Druck mit Hilfe von Manometern aufgeschrieben. Der 
Druck imFundus zeigt zunachst rhythmische, durch die Herz- und 
Atembewegungen bedingte Schwankungen, deren Umfang bei ruhiger 
Atmung 6-8 cm Wasser betragt. Dazwischen laufen zuweilen kleine 
Druckanderungen von 2-5 cm Wasser, die offenbar von diesem Teil 
des Magens erzeugt sind und nur wahrend einer Verdauungsperiode 
auftreten. 1m Pylorusteil verzeichnet dagegen die Sonde weit gr6Bere 
Druckschwankungen, die in regelmaBigen Intervallen von 15-20 Sek. 
aufeinander folgen und bis zu 50 cm Wasser ansteigen. 

Die Veranlassung zu den Bewegungen des Magens entsteht offen
bar in dem Organe selbst, denn der ausgeschnittene Magen zeigt im 
wesentlichen die gleichen Bewegungen (HOFMEISTER und SCHUTZ, 1885, 
A. e. P. 20, 1). Das Nervensystem hat aber EinfluB auf dieselben, 
denn die Bewegungen werden unterbrochen (gehemmt), wenn das Tier 
in Erregung gerat (CANNON a. a. 0.). Die Hemmung geschieht durch 
den N. splanchnicus, erstreckt sich aber nicht auf den Sphincter 
pylori, der geschlossen bleibt (KLEE, 1913, A. g. P. 154, 552). Der Vagus 
ruft dagegen abnorm starke Bewegungen hervor (derselbe, 1912, Ebda. 
145, 557). 

Eine gewisse Unabhangigkeit von den Bewegungen der Magen
wand zeigen die beiden Sphinkteren des Magens. Der Sphinkter der 
Kardia befindet sich nach Fiillung des Magens in einem Zustande ab
wechselnder Zusammenziehung und Erschlaffung, was zur Folge hat, 
daB zu Anfang der Magenverdauung periodisch Mageninhalt in den 
unteren Teil der Speiser6hre zurucksteigt. Der Vorgang h6rt auf, sobald 
der Mageninhalt geniigend durchsauert ist (CANNON, 1908, Am. Journ. 
of P. 23, 105). Der Ringmuskel des PfOrtners ist im nuchternen Magen 
anscheinend schlaff, so daB sehr leicht Galle und Bauchspeichel in den 
Magen zurucktre~~n k6nnen (vgl. ROSEMANN, 1907, A. g. P. 118, 477). 
Auch der rasche Ubertritt der in den niichternen Magen aufgenommenen. 
Getranke in den Darm deutet auf Erschlaffung des PfOrtners. Nach 
der Nahrungsaufnahme wird er aber sehr bald geschlossen, wobei die 
Benetzung der Duodenalschleimhaut durch den sauren Mageninhalt als 
aus16sender Yorgang wirkt. Der Pf6rtner bleibt dann solange geschlossen, 
bis die Saure durch die Sekrete des Darms und seiner groBen Drusen 
neutralisiert ist. Der VerschluB wird durch die Magenbewegungen nicht 
gesprengt und der gegen den PfOrtner andrangende Chymus wird in das 
Antrum pylori zuriickgetrieben. Es fUhrt also durchaus nicht jede 
i.~ Magen gegen den Pf6rtner wandernde Kontraktionswelle zu einem 
Ubertritt von Mageninhalt in den Darm. Dies geschieht vielmehr erst 
dann, wenn der eben geschilderte vom Darm her reflektorisch unter
haltene Tonus des Pf6rtners nachlaBt. (BABKIN, Die auBere Sekretion usw. 
Berlin 1914, S. 376). Die nerv6sen Bahnen fUr den Reflex scheinen 
in der Darmwand gelegen zu sein, denn ein Ringschnitt durch die beiden 
Muskelschichten des Duodenums, 1-2 cm anal vom Sphincter pylori 
hebt den Reflex auf (CANNON, 1907, Amer. Journ. of P. 20, 305). 
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AuBel' del' Saure hat auch Fett und fetthaltige Nahrung wie Milch 
{)der Eigelb die Fahigkeit, yom Darm aus den SchluB des Pf6rtners 
anzuregen, woraus sich das lange Verweilen solcher Nahrung im Magen 
erklart. VOl' SchluB des Pf6rtners wird durch eine gegenlaufige Be
wegung des Darmes (Antiperistaltik odeI' Anastalsis) Duodenalsaft in 
den Magen getrieben und dadurch die Verdauung des Fettes gef6rdert 
bzw. die zu saure Reaktion des Mageninhalts in del' Richtung gegell 
die Neutralitat verschoben (BABKIN a. a. O. S. 383; BOLDYREFF, 1911, 
E. d. P. 11, 121; CATHCART, 1911, Journ. of P. 42, 433. 

Del' Tonus des Pf6rtners wird abel' nicht nul' yom Duodenum, 
sondern auch yom Magen aus geregelt. Hier scheint Sauerung 6ffnend, 
Neutralitat schlieBend zu ",i.rken (CANNON, 1907, Amer. Journ. of P. 
20, 283). Schwierigkeiten bereitet abel' diesel' Annahme die· Tatsache, 
daB Wasser, also eine neutrale Fliissigkeit, sehr rasch in den Darm iibel'
tritt auch dann, wenn es wahrend odeI' nach einer Mahlzeit getrunken 
wird (CANNON a. a. O. S. 312; SCHEUNERT, 1913, A. g. P. 151, 396). 
Hierbei wird es nicht mit dem Mageninhalt gemischt, sondern zum 
gr6Bten Teil entlang del' kleinen Kurvatur gegen den Pf6l'tner geleitet 
und in den Darm iibergefiihrt. 

Die genannten Einrichtungen haben zur Folge, daB die aufge
nommene N ahrung im allgemeinen sehr lange im Magen vel'weilt, wo 
sie einer eingreifenden chemischen, z. T. auch mechanischen Verarbeitung 
unterliegt und· daB sie nul' in kleinen, libel' viele Stunden verteilten 
Schiiben odeI' Giissen in den Darm iibertritt. Letzteres ist, wie sich 
sogleich zeigen wird, fiir die Weiterfiihrung del' Verdauung durch den 
Darm und fiir die sich daran schlieBende Resorption del' N ahrungssto££e 
von ausschlaggebender Bedeutung. 

Bisher ist nul' von Bewegungen des verdauenden Magens die Rede 
gewesen. Del' niichterne Magen ist abel' nicht bewegungslos, vielmehr 
wechseln in ihm Zeiten del' Ruhe mit solchen del' Tatigkeit. BOLDYREFF 
beschreibt die Erscheinung beim Hunde als gruppenweise auftretende, 
heftige, die gesamte Magenmuskulatur ergreifende Zusammenziehungen, 
die in del' Zahl 10-20 iiber 20-30 Minuten verteilt sind, worauf wieder 
fii.r 1 ~-2 ~ Stunden Ruhe eintritt. Wird eine Fiitterung eingeschoben, 
so verschwinden diese Bewegungen, d. h. sie werden el'setzt durch die 
viel schwacheren, regelmaBiger andauernden, auf die pylorische Hal£te 
des Magens beschrankten, katastaltischen, urn einige Zeit nach Ent
leerung des Magens wieder zu erscheinen. Sie sind nicht von einer Ab
sonde rung von Magensaft begleitet; doch tritt nach 24stiindigem odeI' 
noch langerem Hungern periodisch eine geringe Absonderung ein, wahrend 
welcher die fraglichen Bewegungen ausfallen (1911, E. d. P. 11, 186). 

In allen wesentlichen Punkten iibereinstimmende Beobachtungen 
sind dann auch am Menschen gemacht worden (CANNON und 'WASHBURN, 
1912, Amer. Journ. of P. 29, 441; CARLSON und Mitarbeiter, 1913-15, 
Amer. Journ. of P. 31, 32, 33, 34, 38), wobei namentlich die viel£ache 
Beein£luBbarkeit del' Hungerkontraktionen auf psychischem Wege fest
gestellt werden konnte. Die Ein£liisse sind ausschlieBlich hemmende 
und werden, wie Tierversuche gelehrt haben, durch den N. splanchnicus 
vermittelt. Die Hungerbewegungen an sich sind abel' unabhangig yom 
Nervensystem insoferne, als sie auch llach Durchtrennung samtlicher 
zum Magen gehenden Nerven fortbestehen. 
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Die Hungerbewegungen des Magens werden, wenn sie eine gewisse 
Starke gewinnen, als Unbehagen, nagendes Gefiihl im Epigastrium odeI' 
als dumpfer Schmerz wahrgenommen. Diese Empfindungen bilden einen 
wesentlichen Teil des Hungergefiihls, dessen periodische Steigerungen 
nachweislich zeitlich zusammenfallen mit den krampfartigen Zusammen
ziehungen des Magens. Die sonstigen Begleiterscheinungen, wie leichte 
Ermiidbarkeit, Kopfschmerz, Schwindel u. dgl. sind allem Anschein 
nach zu beziehen auf die erh6hte Reflexerregbarkeit des gesamten Nerven
systems in der Periode der Magenkrampfe, die sich in Verstarkung des 
Kniereflexes, Beschleunigung des Herzschlages und in vasomotorischen 
St6rungen auBert. 

Die Hungerbewegungen des Magens sind schon am Neugeborenen 
nachweisbar, und zwar noch vor Aufnahme irgendwelcher Nahrung. 
Sie sind bei ihm, wie auch bei jungen Tieren, haufiger und verhaltnis
maBig auch kraftiger als beimErwachsenen. Dies erklart die sehr bald 
nach AbschluB einer Verdauungsperiode eintretende Unruhe der Kinder_ 

Die Verdauung im Diinndarm. 
Der durch den Pf6rtner in den Zw6lffingerdarm iibertretende 

Chymus vermischt sich dort mit den Absonderungen der Driisen, des 
Darms, dem Darmsaft, dem Bauchspeichel und der Galle. Diese drei 
Absonderungen haben das Gemeinsame, daB ihre anorganischen Be
standteile bei einer Gesamtkonzentration, die ungefahr dem Salzgehalt 
des Blutes entspricht, abgesehen vom Chlomatrium, aus Alkalisalzen 
schwacher Sauren, vor allem Kohlensaure, bestehen. Beim Zusammen
treffen mit dem Chymus wird die Kohlensaure von der Salzsaure ver
drangt, vom Blute aufgenommen und weggefiihrt, der saure Chymus 
neutralisiert. Das dabei entstehende Kochs~~z unterliegt weiterhin im 
Darme der Resorption und damit ist der UberschuB an Karbonaten 
im Blute wieder beseitigt, der infolge der Abscheidung der .. Salzsaure 
aus ihm entstehen muB (siehe oben S. 134). DaB ein solcher UberschuB 
in der Zeit reichlicher Salzsaurebildung tatsachlich be steht , wird durch 
die mit der Magenverdauung regelmaBig einhergehende Abnahme der 
Aziditat des Hames bewiesen, die bis zum Umschlag der ReaktiQn 
gehen kann (GRuBER, 1887, Festschr. f.. C. LUDWIG. Leipzig S. 68). 

Mit der Neutralisierung des Chymus findet dieWirkung des Pepsins 
auf die EiweiBk6rper im allgemeinen ihr Ende, wenn sie auch in den 
ungel6sten, mit Magensaft durchtrankten Nahrungsbestandteilen noch 
eine Weile iortbestehen kann. Die Fortfiihrung der Verdauung iiber 
die im Magen gebildeten Produkte hinaus ist Sache der Fermente, die 
im Bauchspeichel und Darmsaft enthalten sind. Dieselben wirken bei 
neutraler bzw. durch die Karbonate des Natriums alkalischer Reaktion. 
Von Pepsinchlorwasserstoffsaure werden sie zerst6rt. Es ist deshalb·· 
fUr die Darmverdauung von gr6Bter Wichtigkeit, daB die Entleerung 
des Magens so langsam vor sich geht, daB die alsbaldige Neutralisierung 
der Salzsaure gesichert ist, was eben durch die oben geschilderte reflek
torische Abhangigkeit des Pf6rtnerschlusses von der Reaktion im Zw6lf
fingerdarm erreicht wird. Allerdings tritt nicht die ganze im Magen 
abgesonderte Salzsaure als "freie" Saure in den Darm iiber, vielmehr 
ist stets ein Teil an EiweiB bzw. dessen Verdauungsprodukte gebunden. 
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Diese Chloride ~'ind aber als Salze schwacher Basen mit einer starken 
Saure in einem von den Konzentrationsverhaltnissen bestimmten Um
fange hydrolytisch gespalten (BUGARSZKY und LIEBERMANN, 1898, A. 
g P. 72, 51), so daB Neutralitat nicht eintreten kann une. die Wirkung 
des Pepsins zwar beeintrachtigt, aber nicht aufgehoben ist. 

Das Pankreas als Verdanungsdriise. 

An dem Driisengewebe des Pankreas ist bekanntlich zu unter
scheiden ein "exokriner" Teil, dessen Absonderung durch die Aus
fiihrungsgange in den Darm und damit auf die Korperobedlache miindet 
und ein "endokriner" Teil in Gestalt der sog. LANGERHANSschen Inseln 
oder intertubularen Zellhaufen, die sich hauptsachlich im milzwarts 
gelegenen Abschnitt des Pankreas finden und mit den Ausfiihrungs
gangen nicht in Beziehung treten. Sie sind durch ein besonders dichtes 
und weitlumiges GefaBnetz ausgezeichnet. Von ihrer vermutlichen Be
deutung wird weiter unten S. 173 die Rede sein. 

Zur Gewinnung des pankreatischen Saftes oder Bauchspeichels 
befestigt man eine Kaniile in einem Ausfiihrungsgang (beim Hunde 
gewohnlich in dem groBeren aboralen) und setzt durch Fiitterung oder 
eines der sogleich zu erwahnenden safttreibenden Vedahren die Ab
sonderung in Gang. Auf diese Weise ist nur voriibergehende Beobachtung 
moglich, da die Kaniile bald aus dem Gange faUt. Das Studium der 
Absonderungsbedingungen ist daher vorwiegend an Dauedisteln be
trieben :worden, die nach HEIDENHAIN (1883, HERMANNS Handb. d. P. 
5. I. 179) oder PAWLOW (vgl. BABKIN, AuBere Sekretion usw. Berlin 1914, 
S. 238) angelegt werden. Hierbei wird die Miindung des Ganges mit 
einem Stiick Darmwand in die Hautwunde eingeheilt. Das Vedahren 
ist aber insofern noch unvoUkommen, als der nach auBen flieBende 
Saft die Haut des Tieres anatzt und auBerdem die Tiere den Verlust 
des Saftes auf die Dauer nicht ertragen und nach einigen Wochen unter 
Krampfen und Schwacheerscheinungen eingehen. Durch geeignete Fiitte
rung und Darreichung von Natriumkarbonat laBt sich die Erkrankung 
hinausschieben. In neuerer Zeit haben PAWLOW und BABKIN diese 
Ubelstande vermieden, indem sie nach Einheilung des Ganges in die 
Haut nach dem eben erwahnten Vedahren, nachtraglich das mittrans
plantierte Stiick des Darmes wieder aus~~hnitten. Der Gang endigt 
dann im Grunde einer narbig verengten Offnung, aus der das Sekret 
nur ausflieBt, wenn die Kaniile eingeschoben wird. AuBerhalb der Be
obachtungszeit geht der Saft fiir das Tier nicht verloren, weil er durch 
den zweiten Gang in den Darm gelangen kann (PAWLOW, 1908, in TIGER
STEDTS Handb. d. physiol. Methodik. 2. II. 174). 

Das Pankreas ist eine Driise mit intermittierender Tatigkeit. Die 
Anregung zur Absonderung wird ihm teils durch Nerven, teils durch 
das Blut zugefiihrt. PAWLOW und dessen Schiiler haben nachgewiesen, 
daB 1-1,5 Minuten nach Beginn einer Scheinfiitterung (siehe oben S. 131) 
Bauchspeichel aus der Fistel zu flieBen beginnt, also friiher als unter 
gleichen Bedingungen der Magensaft. VieUeicht liegt das nur daran, 
daB dort bei der Enge der ausfiihrenden vVege der Edolg friiher sichtbar 
wird, wahrend der Magensaft erst die ausgedehnte und vielfach gefaltete 
Flache der Schleimhaut iiberfluten muB, bevor er durch die Fistel zu
tage treten kann. Die Anregung gelangt durch den Nervus vagus 
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zur Driise. Absonderung kann auch durch Reizung des peripheren 
Stumpfes des durchschnittenen Vagus, sowie vom Sympathikus aus 
eingeleitet werden (PAWLOW, Arbeit der Verdauungsdriisen. S. 73 und 
1907, Handb. d. Physiol. 2, 734f£'). 

Die Absonderung, welche auf dem eben beschriebenen Wege durch 
eine Art Fernwirkung eingeleitet wird, ist aber von kurzer Dauer; sie 
kann nur als ein die Verdauung vorbereitender Vorgang aufgefaBt werden. 
Die hauptsachliche Anregung und Regulierung seiner Tatigkeit empfangt 
das Pankreas durch die in das Duodenum eintretenden Nahnmgsbestand
teile. Wasser, Fett und Seifen bewirken in das Duodenum eingefiihrt 
eine Absonderung von Bauchspeichel. Weitaus am starksten wirken 
jedoch saure Fliissigkeiten, wahrend alkalische Losungen unwirksam 
sind oder sogar die bereits eingeleitete Absonderung unterbrechen (PAW
LOW a. a. O. S. 147). Der Mechanismus dieser Wirkung besteht darin, 
daB die in das Duodenum gelangende Saure aus der Schleimhaut einen 
Stoff freimacht, der auf dem Wege des Blutes in das Pankreas gelangt 
und dort die Absonderung hervorruft (BAYLISS und STARLING, 1902, 
Proc. R. S. 69, 352; Journ. of P. 28, 325). Der Erfolg kann auch dadurch 
erreicht werden, daB man die Schleimhaut des Duodenum oder Jejunum 
abschabt, mit Saure extrahiert und das neutralisierte Extrakt in das 
Blut spritzt. Der fragliche Stoff, der als Sekretin bezeichnet wird, 
ist lOslich in Alkohol von 90% und wird durch Kochen nicht zerstort; 
er ist nicht spezifisch insofern, .als die Sekretine aus verschiedenen Wirbel
tieren sich gegenseitig vertreten konnen (BAYLISS und STARLING, 1903, 
Journ. of P. 29, 174), dagegen spezifisch insofern als er nur .aus der 
Schleimhaut des Darms, und zwar ausschlieBlich der hoheren Abschnitte, 
gewonnen werden kann und abgesehen von einer geringen gallentreiben
den Wirkung· nur das Pankreas erregt. In Alkohol gehartete und ge
trocknete Schleimhautstiicke enthalten die Vorstufe des Sekretins, das 
Prosekretin; sie geben auf Behandlung mit Saure eine sehr wirksame 
Sekretinlosung. 

Der normale Bauchspeichel ist eine farblose, klare Fliissigkeit 
mit wechselndem Gehalt an organischen Bestandteilen, hauptsachlich 
EiweiB, und einem ziemlich konstanten Gehalt an Salzen, etwa 0,8%, 
lmter welchen Natriumchlorid und -karbonat iiberwiegen. Zu dem 
organischen Bestand des Bauchspeichels gehoren eine Anzahl Fermente, 
durch die er imstande ist, nahezu auf alle N ahrungsstoffe eine ver
dauende Wirkung auszuiiben. Die Fett und EiweiB angreifenden 
Fermente werden im unwirksamen odeI' latenten Zustande abgesondert 
und bediirfen del' "Aktivienmg" , die iibrigen im "offenen" Zustande. 
Das fettspaltende Ferment, die Lipase, wird durch die Galle aktiviert, 
die eiweiBspaltenden durch den Darmsaft. Alle diese Fermente wirken 
in neutraler bzw. durch Natriumkarbonat alkalisch reagierender Losung. 
Menge und Zusammensetzlmg des pankreatischen Saftes sind abhangig 
von del' Beschaffenheit del' im Darm befindlichen Nahrung, wie nament
lich die Versuche aus PAWLOWS Laboratorium gezeigt haben (PAWLOW, 
1907, Handb. d. Physiol. 2, 732). 

Die durchschnittliche tagliche Menge wi I'd fiir den Hund zu 20 ccm 
pro Kilogramm angegeben (BABKIN a. a. O. 242). 
.. Die Absonderung des Pankreas geht einher mit morphologischen 
Anderungen in dessen Zellen, wie sie sich ahnlich auch in anderen Driisen 
finden, hier aber besonders leicht nachweisbar sind und unter giinstigen 
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Umstanden sogar an der lebenden Driise gesehen werden konnen (KUHNE 
und LEA, 1882, Unters. a. d. physiol. Inst. Heidelb. 2, 448). 1m ruhenden 
Zustande sind die Driisenzellen groB, nicht deutlich voneinander ge
sondert, im basalen Teil undeutlich in axialer Richtung gestreift, im 
apikalen, dem Driisenlumen zugekehrten Teil mit stark lichtbrechenden 
Kornern dicht erfiillt. Die Zahl dieser Korner vermindert sich im Laufe 
der Absonderung namentlich dann, wenn durch Reizung der Nn. vagi 
oder durch Infusion einer Seifenlosung in den Zwolffingerdarm ein 
fermentreiches Sekret zur Absonderung gelangt. Gleichzeitig tritt die 
Streifung im basalen Teil des Protoplasmas deutlicher hervor, die Zellen 
werden kleiner, ihre Kerne besser sichtbar. Das Verschwinden der 
Sekretkorner geschieht nicht durch AusstoBung, sondern durch Losung, 
so daB an ihren Stellen Liicken des Protoplasmas (Vakuolen) zuriick
bleiben (METZNER iIi NAGELS Handb. 1907,2,985; BABKIN, RUBASCHKIN 
und SSAWITSCH, 1909, Arch. f. mikr. Anat. 74, 68). . 

In Ermanglung des natiirlichen Saftes kann die Wirkung des 
Driisensekretes studiert werden an einem Extrakt der Driise, das mit 
Wasser oder verdiinnter SodalOsung hergestellt ist. Die Aktivierung 
muB hier durch chemische Mittel erfolgen, unter welchen die Behand
lung der frischen Driise mit verdiinnter Essigsaure am wirksamsten ist 
(HEIDENHAIN, 1883, Handb. d. Physiol. 0, 1. 188). Da Extrakte des 
Pankreas sehr leicht faulen, muB durch antiseptische Mittel das Bakterien
wachstum verhindert werden .. 

Die Aufspaltung der Kohlehydrate geschieht wie imMunde durch 
ein auf Starke und Glykogen eingestelltes Ferment, Pankreasdiastase 
oder Amylopsin, das die genannten Polysaccharide iiber Dextrine in 
Maltose iiberfiihrt. Der ProzeB endigt aber, im Gegensatz zur Wirkung 
der Speicheldiastase, nicht auf dieser Stufe, sondern es wird auch die 
Maltose in zwei Molekiile Dextrose oder Glukose iibergefiihrt. Da 
andere Disaccharide ebenfalls in Monosaccharide gespalten werden, 
Milchzucker (Laktose) zu Glukose und Galaktose, Rohrzucker (Saccharose) 
zu Glukose und Lavulose, so nimmt man die Anwesenheit besonderer 
Fermente, Maltase, Laktase, Saccharase bzw. Invertin an. Mit der 
Entstehung der Monosaccharide ist die Wirkung des Bauchspeichels 
auf die Kohlehydrate erschopft. 

Das fettspaltende Ferment des Saftes, die Pankreaslipase 
(Steapsin) wirkt kraftiger als die Magenlipase, die eine nennenswerte 
Wirkung nur auf fein emulgiertes Fett entfaltet (siehe oben S. 138). 
Hier ist jedoch zu beachten, daB fliissiges Fett, wenn es sauer oder ranzig 
ist, sich bei Anwesenheit von Natriumkarbonat, wie sie im Darm ge
geben ist, unter Seifenbildung von selbst emulgiert (GAD, A. f. P. 1878, 
181), wodurch die Wirkung der Pankreaslipase sehr gefordert werden 
muB. Das Ferment spaltet nicht nur die Fettsaureester des Glyzerins. 
sondern auch die der einatomigen Alkohole der Sumpfgasreihe, versagt 
aber gegeniiber den Cholesterinestern. Von den Spaltprodukten des 
Fettes sind das Glyzerin ohne weiteres im Wasser loslich, die Seifen 
schwerloslich, die Fettsauren unloslich. 1m Darm wird ihre Losung 
durch die Galle vermittelt (siehe unten S. 150). Die Aufspaltung des 
Fettes im Darm kann eine ganz vollstandige sein, wie die Versuche von 
O. FRANK gelehrt haben (1898, Z. f. B. 36, 568; siehe auch unten S. 158). 

Die eiweif3verdauenden Fermente des Pankreas werden unter dem 
Sammelnamen Trypsin zusammengefaBt. Sie werden in inaktiver Form, 

v. Fr~y, Physiologie. 3. Aufl. 10 
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als sog. Zymogene, mer im besonderen Trypsinogen genannt, von der 
Driise abgesondert. Sie gewinnen ihre Wirksamkeit erst durch Ver
mischung mit dem Darmsaft, in welchem man einen merfiir bestimmten 
Stoff, die "Enterokinase" vermutet. Demselben wird die Natur eines 
Fermentes zugeschrieben, weil sehr kleine Mengen Darmsaft geniigen, 
um groBe Mengen Bauchspeichel wirksam zu machen (PAWLOW, 1900, 
Das Experiment etc. Wiesbaden. S. 15; LINTWAREW, 1902, Jhb. f. T. 
32, 508; BAYLISS und STARLING, 1904, J. of P. 30, 61). 

Die Wirkung des Trypsins auf native EiweiBkorper ist zunachst, 
abgesehen von der Reaktion der Losung, der Pepsinwirkung ahnlich. 
Es kommt auch mer zur Bildung von Albumosen und Peptonen, doch 
ist die Wirkung weniger energisch und gegeniiber gewissen Proteinen 
(Serumproteine, Eierklar) so gut wie fehlend. Von den Albumoiden 
widerstehen die leimgebenden Fasern des frischen Bindegewebes der 
pankreatischen Verdauung (EWALD und KUHNE, 1877, Verh. Natur
hist.-med. Ver. Heidelb. N. F. 1, 451; OGATA, A. f. P. 1883, 94). Die 
N ukleoproteide der Zellkerne werden dagegen von dem Trypsin bzw. 
der Nuklease des Bauchspeichels weiter (bis zu Nukleinsaure) aufge
spalten als durch das Pepsin. Ein weiterer wichtiger Unterscmed zwischen 
Pepsin und Trypsin besteht darin, daB bei letzterem die Spaltung del' 
EiweiBkorper nicht mit der Bildung von Peptonen abschlieBt, sondern 
weiterschreitet bis zu kristallinischen, durch Alkaloidreagentien nur 
noch teilweise fallbaren Verbindungen, den Aminosauren. Der Vorgang 
verlauft mer wieder in der friiher (S. 127) gescmlderten Weise eines 
allmahlichen und ungleichmaBigen Abbaues, d. h. es wird das Ausgangs
material nicht sofort in seine kleinsten Teilstiicke zerlegt, vielmehr 
werden einzelne besonders leicht absprengbare Gruppen abgelOst und 
komplizierter gebaute Kerne zuriickgelassen. Besonders friihzeitig treten 
auf Tyrosin, Leuzin und Asparaginsaure. Die widerstandigen poly
peptidartigen Reste sind von KUHNE unter dem Namen Antipepton 
zusammengefaBt worden (NEUMEISTER, Physiolog. Chemie. Jena 1897, 
S. 247). 

Besonders anschaulich tritt die ungleiche Geschwindigkeit, mit 
der die einzelnen Spaltprodukte abgelost werden, hervor, in einer Ver
suchsreihe von ABDERHALDEN und VOGTLIN. Sie setzten gleichzeitig 
acht Flaschen mit Pankreas- und Darmsaft an und gaben zu jeder 100 ~ 
Kasein. Jeden zweiten oder dritten Tag wurde eine Flasche auf Tyrosin 
und Glutaminsaure untersucht und gefunden, daB die ganze im Kasein 
vorhandene Tyrosinmenge schon am dritten 'rage vollstandig abgespalten 
war, die Glutaminsaure n~ch drei Wochen erst zu 90% (1907, Z. phI. C. 
53, 318). 

Del' Dal'msaft. 

Der Darmsaft ist das Produkt des Darmepithels, besonders in den 
Darmkrypten, deren Zahl im Diinndarm des Hundes von MALL (1887, 
Leipz. Abh. 14, 163) auf 16 Millionen geschatzt worden ist. Zur Ge
winnung von Darmsaft dienen Darmfisteln. Eine Darmschlinge wird 
unter Schonung ihres Gekroses vom iibrigen Darm abgetrennt, die 
Stiimpfe des letzteren vernaht, die Schlinge an dem einen Ende ge
schlossen, an dem anderen Ende in die Bauch,vunde eingeheilt. Die 
Absonderung ist bei manchen Tieren intermittierend, bei anderen kon-
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tinuierlich (PREGL, 1895, A. g. P. 61, 359), aber nach Nahrungsaufnahme 
verstarkt. Da die isolierte Schlinge selbst an der Verdauung nicht mehr 
teilnimmt, muB die Anregung von dem Rest des Darmes auf sie iiber
tragen werden. Der Weg, auf dem dies geschieht, ist nicht bekannt. 
AuBerdem kann die Sehlinge aueh direkt zur Absonderung gebracht 
werden, sowohl dureh chemisehe wie durch meehanische Reizung. Die 
abgesonderten Mengen werden fiir den ganzen Diinndarm unter normalen 
Verhaltnissen auf einige hundert em3 in 24 Stunden geschatzt. 

Der Darmsaft ist eine farblose oder gelbliche, auf Lackmus alkalisch 
reagierende Fliissigkeit, im oberen Teil des Darms schleimig und gallertig, 
im unteren Teil diinnfliissig und dureh Flocken getriibt (ROHMANN, 1884. 
A. g. P. 41,411; KUTSCPER und SEEMANN, 1902, Z. phI. C. 35, 442). 
Er enthalt 1-2% EiweiB und etwa 1% Salze, vorwiegend Kochsalz 
und kohlensaures Natron. Es liegen auch Beobachtungen an mensch
lichen Darmfisteln vor von TUBBY und MANNING (1891, Guys Hosp. 
Rep. 48, 271) und NAGANO (1902, Mitt. a. d. Grenzgeb. 9, 393). 

Infolge seines Gehaltes an kohlensaurem N atron ist der Darmsaft 
imstande, Fettsauren zu verseifen und dadurch saure Fette zu emul
gieren. Eine spaltende Wirkung auf neutrale Fette ist beim Hunde 
von BOLDYREFF beobachtet (1907, Z. phI. C. 50, 394). Koagulierte und 
native EiweiBki::irper werden, wenn iiberhaupt, nur sehr wenig angegriffen, 
dagegen Peptone, darunter auch das KUHNE sche Antipepton (siehe 
vorige Seite), raseh in Aminosauren zerlegt (BABKIN a. a. O. S. 354). 
Das hierbei wirksame Ferment ist von O. COHNHEIM in der Darm
schleimhaut aufgefunden und als Erepsin bezeichnet worden (1901, 
Z. phI. C. 33, 451). Die Wirkung des Darmsaftes auf die Kohlehydrate 
besteht in einer Spaltung der Disaccharide, speziell des Rohrzuckers, der 
Maltose und des Milchzuckers in die einfachen Zucker, aus denen sie 
bestehen. Die Nukleinsaure wird ebenfalls angegriffen und in Nukleoside 
und Phosphorsaure zerlegt. Die Bedeutung des Darmsaftes fUr die Akti
vierung des Trypsinogens ist bereits oben erwahnt worden. 

Die Galle. 

1m Gegensatz zu Bauchspeichel und Darmsaft fUhrt die Galle 
dem Darm keine oder nur wenig wirksame Fermente zu. Hierdurch ",ie 
dureh die in ihr enthaltenen Bestandteile wird es nahe gelegt, die Galle 
nicht als ein der Verdauung, sondern der Ausseheidung gewisser Stoffe 
dienendes Produkt aufzufassen, trotz der aktivierenden Wirkung, die 
sie auf das Zymogen der Pankreaslipase ausiibt (siehe oben S. 144). 
Tatsachlich liegt ihre Bedeutung in beiden Richtungen. 

Die Bildung der Galle in der Leber geschieht ununterbrochen, 
ist aber quantitativ abhangig von der Menge und Beschaffenheit des 
der Leber zustri::imenden Blutes. Ais gallentreibende Stoffe oder Cholagoga 
sind erwiesen die Galle selbst oder Bestandteile derselben, gleichgiiltig, 
ob sie in den Darm oder unmittelbar ins Blut eingefiihrt werden, 
ebenso die Produkte der EiweiBverdauung, insbesondere Peptone, ferner 
Fette, Seifen und Salzsaure, wenn sie ins Duodenum gelangen. Die 
gallebildende Tatigkeit der Leber scheint nach Versuchen von EIGER 
(1915, Z. f. B. 66, 229) dureh den N. vagus gefOrdert zu werden, un
abhangig von der vermutlich gefaBerweiternden Wirkung dieses Nerven. 

10* 
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Del' N. splanchnicus als gefiiBverengender Nerv vermindert die Gallen
bildung. 

Bildung del' Galle und Abscheidung derselben in den Darm gehen 
keineswegs parallel, da durch den Ring glatter Muskeln, del' die Miindung 
des Gallenganges (auf del' Plica longitudinalis duodeni) umgibt, del' 
Gang gegen den Darm verschlossen und die Galle in die Gallenblase 
abgeleitet werden kann. Del' Tonus dieses Muskelringes wie del' Muskeln 
del' Gallenwege iiberhaupt stehen unter del' Herrschaft fordernder (V~gus) 
und hemmender Nerven (Sympathicus bzw. Splanchnicus). Del' Uber
tritt del' Galle in den Darm kann daher ein periodischer sein und ist 
es auch bei den Fleischfressern und Omnivoren, wahrend er bei den 
Pflanzenfressern, deren Magen nie leer wird, ein ununterbrochener, wenn 
auch nicht gleichmaBiger ist. 

Aufspeicherung del' Galle in del' Blase findet im Hunger statt. 
Sie rei chert sich dort an an Schleim aus den zahlreichen Driisen del' 
Blase und verliert Wasser, so daB ihr Trockenriickstand von 2 auf 14% 
und dariiber steigen kann. Die Konzentrationszunahme geht abel' nul' 
auf Rechnung del' organischenBestandteile, del' Gehalt an Salzen, ins
besondere an Chlornatrium nimmt ab (BRAND, 1902, A. g. P. 90, 508), 
so daB del' osmotische Druck del' Blasen- und Lebergalle trotz des so sehr 
verschiedenen Trockengehaltes del' gleiche sein kann. 

Versucht man durch ein in den Gallengang gesetztes Manometer 
den Absonderungsdruck zu messen, so erhalt man Werte, die kaum 
1/50 Atmosphare erreichen (vgl. BURKER, 1901, A. g. P. 83, 241). Del' 
wirkliche Sekretionsdruck d. h. del' Druck, del' die Absonderung del' 
Galle aus den Leberzellen verhindern wilrde, ist nicht zu bestimmen, 
weil die Galle schon bei dem genannten Drucke in die LymphgefaBe 
und schlieBlich ins Blut iibertritt, von wo sie in alle Gewebe und Safte 
des Korpers diffundiert und einen Zustand herbeifiihrt, del' als Gelb
sucht odeI' Ikterus bekannt ist. Unterbindet man auBer dem Gallen
gang auch noch den Milchbrustgang, so laSt sich del' Eintritt des Ikterus 
urn Tage odeI' Wochen verzogern (KUFFERATH, A. f. P. 1880, 92; v. FREY 
und HARLEY, 11. Kongr. f. inn. Med. Wiesbaden 1892; HARLEY, A. f. P. 
1893, 291). 

Die Farben frischer Gallen sind durch zwei Farbstoffe bedingt, 
die als Bilirubin und Biliverdin bezeichnet werden und in sehr 
variablen Mengenverhaltnissen vorkommen. Beim Fleischfresser iiber
wiegt das Bilirubin und die Gallen sind daher goldgelh bis braunlich, 
bei den Pflanzenfressern herrscht meistens das Biliverdin VOl' und ver
leiht den Gallen eine mehr odeI' weniger rein griine Farbe. Biliverdin 
entsteht aus Bilirubin durch Aufnahme von Sauerstoff, ein Vorgang, 
del' sich schon beim Stehen an del' Luft vollzieht. Durch kraftig oxy
dierende Mittel, wie z. B. Salpetersaure, die etwas salpetrige Saure 
enthalt, konnen noch weitere Oxydationsstufen von blauer, roter und 
brauner Farbe erzeugt werden, die sich in Form farbiger Ringe iiber
einander ordnen, wenn die Saure vorsichtig mit del' gallehaltigen Fhi.ssig
keit iiberschichtet wird. Dies ist die GMELIN sche Probe auf Gallen
farbstoffe. 

Die Gallenfarbstoffe sind Abkommlinge des Blutfarbstoffes. Hierfiir 
sprechen einmal biologische Griinde. Alle Veranderungen des Blutes, 
die mit Zerstorung von Erythrozyten einhergehen, fiihren zur Bildung 
einer besonders farbstoffreichen und dabei zahen Galle. Es kommt 
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dabei leicht zu Ikterus (vgl. KREHL, Pathol. Physiol. 9. Aufl. Leipzig 
1918, S. 571). Dann ist auch auf chemischem Wege die nahe Verwandt
schaft von Hamin und Bilirubin auf Grund ihrer Abbauprodukte nach
gewiesen worden (HANS FISCHER, 1916, E. d. P. 15, 185). Ein wesent
licher Unterschied besteht aber darin, daB die Gallenfarbstoffe eisen
frei sind. 

Das Bilirubin ist in Wasser nicht IOslich, wohl aber in Alkalien. 
Setzt man zu Galle oder einer L6sung von Bilirubinalkali ein 16sliches 
Kalksalz, so fallt unl6slicher Bilirubinkalk aus. Letzterer ist der wesent
liche Bestandteil der dunklen Gallensteine oder Pigmentsteine. 

Wahrend die Gallenfarbstoffe stets nur in geringer Menge (0,5-1 
p. M.) in der Galle vorkommen, bilden die Alkalisalze der Gallen
sauren (die Cholate) den gr6Bten Teil des Trockenriickstandes. Der 
Gehalt an Cholaten ist in der Lebergalle 1-2%, in der Blasengalle kann 
er auf 10% und dariiber steigen. -Die Eigenschaften der Galle 
sind also im wesentlichen durch diesen Bestandteil bedingt. 

Die in der Galle des Menschen und vieler Saugetiere hauptsachlich 
vorkommenden Gallensauren sind die Glykochol- und Taurocholsaure, 
neben welchen sich in kleineren Mengen die Glykocholein- und die 
Taurocholeinsaure finden. 1m freien Zustande ziemlich schwer 16slich, 
sind ihre Alkalisalze in Wasser leicht 16slich und als solche sind sie in 
der Galle vorhanden. Durch hydrolysierende Einwirkungen (Kochen 
mit Sauren oder Laugen, ebenso aber auch durch die fermentativen 
Prozesse im Darm) werden sie in Glykokoll und Taurin einerseits, in 
Cholsaure und Choleinsaure anderseits gespalten. Glykokoll und Taurin 
sind Aminosauren und Abk6mmlinge der EiweiBstoffe, Taurin ins
besondere ein Abbauprodukt des Zystins. Cholsaure und Choleinsaure 
sind einbasische Oxysauren mit den empirischen Formeln C24H4005 und 
C24H4004. Die Struktur derselben ist zur Zeit noch nicht bekannt. 
Mancherlei Erfahrungen sprechen fUr eine Verwandtschaft mit Cholesterin 
(vgl. besonders WINDAUS und NEUKIRCHEN, 1919, Ber. Chern. Ges. 52, 
1915) und diese Annahme wird biologisch gestiitzt durch die Beobachtung, 
daB Verfiitterung von Cholesterin zu einer vermehrten Ausscheidung von 
Gallensauren fUhrt (v. FURTH und Mitarbeiter, 1913, Biochem. Zeitschr. 
49, 128). Sollte sich diese Vermutung bestatigen, so wiirden auch diese 
Bestandteile der Galle als Abbauprodukte, und zwar nicht nur der 
Erythrozyten, sondern aller Zellen aufzufassen sein, da Cholesterin zu 
den Bausteinen derselben geh6rt. 

RegelmaBig, wenn auch in kleineren Mengen, finden sich in der 
Galle Fette, Fettsauren und Seifen, ferner Lezithin und Cholesterin; 
Bestandteile, die in Wasser schwer 16slich bis unloslich sind, aber durch 
die Cholate in'L6sung erhalten werden. Lezithin und Cholesterin kommen 
im Pflanzen- wie Tierreich in weitester Verbreitung vor und es ist, wie 
S. 1& er6rtert wurde, wahrscheinlich, daB die osmotischen Eigenschaften 
der Zellen im wesentlichen auf die Impragnation des Protoplasmas, 
besonders in den oberflachlichen Schichten, mit diesen Stoffen zuriick
zufiihren sind. Da die Galle ein L6sungsmittel fUr diese Stoffe ist, so 
wird sie dieselben den Zellen entziehen, wo immer sie mit solchen in 
Beriihrung tritt. Es ist daher verstandlich, daB die Galle sich schon 
an ihrem Entstehungsorte in der Leber mit diesen Stoffen beIadt, mit 
Cholesterin oft geradezu gesattigt ist (MOORE und PARKER, 1901, Proc. 
R. S. 68, 64), so daB dasselbe leicht in Form von Konkrementen aus-
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fallt (vgl. NAUNYN, Cholelithiasis. Leipzig 1891). Anderseits ist durch 
den Gehalt der Galle an Lezithin und Cholesterin die Gefahr einer 
Schadigung der Epithelien, mit denen die Galle weiterhin in Beriihrung 
tritt, vermindert. 

Von besonderer Bedeutung fiir dieVerdauung und die sich an
schlieBende Resorption der Fette ist die Eigenschaft der gallensauren 
Alkalien, Seifen und Fettsauren zu lasen. Die Lipasen des Verdauungs
kanales spalten, wie oben ausgefiihrt, das in der Nahrung enthaltene 
Neutralfett in Glyzerin und Fettsauren, welch letztere sich mit dem 
im Darme stets vorhandenell sauren Natriumkarbonat zu Natronseifen 
umsetzen kannen. Die Bedingungen fiir die Seifenbildung sind jedoch 
bei der verhaltnismaBig hohen Kohlensaurespannung des Darmes (siehe 
oben S. 106) nicht gii.nstig, auch ist anzunehmen, daB die etwa gebildeten 
Seifen, entsprechend ihrer geringen Konzentration, graBtenteils hydro
lytisch gespalten sind, so daB die. im Wasser nahezu unlaslichen Fett
sauren im giinstigsten Fa1le als feine Emulsion vorhanden sein kannten. 
Durch den Zustrom der Galle gewinnt nun aber der Darminhalt die 
Fahigkeit, die Fettsauren au£zunehmen, d. h. sie genau so wie die iibrigen 
Produkte der Verdauung in wasserige Lasung iiberzufiihren und sie 
mit dem resorbierenden Epithel des Darmes in Beriihrung zu bringen. 
MOORE und ROCKWOOD (1897. Journ. of P. 2~, 58) fanden die von 100 cm3 

Ochsengalle aufgenommenen lVlengen von Olsaure gleich 4-5%, von 
Fettsauren des Schweineschmalzes 3,5% usf. Noch wesentlich hahere 
Werle fand PFLUGER (1902, A. g. P. 88, 299 und 431), wenn er Galle 
mit Sodalasung vol]; 1 % versetzte. Die Fettsauren sind hierbei einfach 
gelast, da sie mit Ather wieder ausgeschiittelt werden kannen. 

Die Bewegullgen des Diinlldarms. 

Die chemischen Wirkungen der aufgezahlten Verdauungssafte auf 
den Chymus werden wesentlich gefardert durch die damit einhergehenden 
mechanischen Einwirkungen, die von der Darmmuskulatur ausgehen. 
Es sind hauptsachlich zwei Bewegungsformen genauer bekannt, die 
Misch- oder Pendelbewegung und die Schiebebewegung, die gewahnlich 
unter dem Namen der "Peristaltik" geht. 

Die Misch- oder Pendelbewegung setzt ein, sobald Nahrungs
brei in den Dimndarm eintritt, und dauert mit gelegentlichen kurzen 
Unterbrechungen an, solange der Darm vom Magen aus berieselt wird. 
Beobachtet man sie vor dem Rantgenschirm, so besteht sie darin, daB 
an zahlreichen in ungefahr gleichen Abstanden iiber den Darm verteilten 
Stellen Einschniirungen auftreten, wodurch der Darminhalt in die 
zwischenliegenden erschlafften Abschnitte gedrangt wird. lndem nun 
aber die zusammengezogenen Abschnitte sofort wieder erschlaffen und 
dafiir die erschlafften in die Kontraktion eintreten, muB der lnhalt der 
letzteren nach den Seiten ausweichen, d. h. in die zuvor kontrahierten 
Abschnitte. Der 'Vechsel von Zusammenziehung und Erschlaffung 
wiederholt sich regelmaBig, so daB der Darminhalt dauernd hin- und 
hergeschoben, eine auBerst gleichmaBige Mischung erreicht und etwa 
vorhandene Konzentrationsunterschiede ausgeglichen werden. 

Stiicke von einigen Zentimetern Lange aus dem Diinildarm ge
schnitten und in korperwarmer, sauerstoffhaltiger Ringerlosung ver
senkt, zeigen regelmaBige Pulsation, sowohl der Langs- wie der Ring-
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muskulatur (MAGNUS, 1904, A. g. P. 102, 123; 1908, E. d. p, 7, 27). 
Der Rhythmus ist am raschesten im Duodenum (17,5-21 in der Minute), 
am langsamsten im zokalen Ende des Ileums (5-15 in der Minute); 
er ist nicht konstant, sondern je nach der Verdauungstatigkeit wechselnd 
(CANNON und ALVAREZ, 1914, Amer. Journ. of P. 35, 177). Es weist 
dies auf eine gewisse Unabhangigkeit der einzelnen Darmabschnitte 
voneinander hin, die schon von BAYLISS und STARLING bei ihren Studien 
iiber die Darmbewegungen am narkotisierten Tier beobachtet worden 
ist (1899, Journ. of P. 24, 104). Die GroBe der Pulsationen ist in hohem 
MaBe abhangig von dem Tonus des betreffenden Darmstiickes, der 
selbst wieder in einem gewissen sehr langsamen Rhythmus zu steigen 
und zu sinken pflegt. Die Pulsationen der Diinndarmmuskeln sind an 
die Erhaltung des Plexus myentericus (AUERBACH) gebunden. ReiBt 
man die Langs- und Ringmuskelschicht voneinander, wobei der Plexus 
in der Regel an der Langsmuskelschicht haften bleibt, so zeigt nur noch 
diese die rhythmische Tatigkeit, wahrend die ganglienfreie Schicht ruhig 
aber reizbar bleibt (MAGNUS, 1914, A. g. P. 102, 349). Die Anregungen 
zur rhythmischen Tatigkeit scheinen chemischer Natur zu sein, wenigstens 
haben die mit Salzlosungen hergestellten Extrakte aus Darm odeI' Magen 
die Fahigkeit, die rhythmischen Bewegungen des Darms hervorzurufen 
odeI' wenn schon vorhanden, zu verstarken (WEILAND, 1912, A. g. P. 
147, 171). Ais die vorwiegend odeI' allein wirksame Substanz ist Cholin 
erkannt worden (LE HEux, 1918, A. g. P. 173, 8). 

Die Schiebebewegung oder Peristaltik des Diinndarms ist eine 
durch einen ortlichen Reiz bedingte und nur in del' Gegend des Reizes 
auftretende Bewegungsform. Sie gelangt durch Dehnung des Darmes 
zur AuslOsung und besteht zunachst in einer Erhohung des Tonus der 
Muskulatur oral von del' gereizten Stelle und in einer Erschlaffung anal 
von ihr. An diese vorbereitende Phase schlieBt sich dann die zweite 
austreibende an. Sie begimlt mit einer Zusammenziehung del' Langs
muskeln, die sich aber sofort wieder lost, so daB die unmittelbar nach
folgende als Kontraktionswelle iiber die ganze Lange des gereizten Darm
stiickes in analer Richtung ablaufende Zusammenziehung del' Ring
muskeln die Langsmuskeln bereits wieder erschlafft vorfindet. 1st die 
erste Kontraktionswelle nicht imstande, den dehnenden 1nhalt weiter 
zu schieben, so folgen in Abstanden von mehreren Sekunden weitere 
nach (P. TRENDELENBURG, 1917, A. e. P. 81, 55). Sobald die Fort
schiebung des 1nhaltes in einen tieferen Darmabschnitt erfolgt ist, tritt 
Ruhe ein. Es bedarf dann wieder langerer Zeit, bis die 1nhaltsmasse 
von del' neuen Stelle aus denselben Bewegungszyklus in Gang setzt. 
Es ist daher begreiflich, daB es Stunden dauert, bis eine Dosis Speisebrei, 
welche durch den P£Ortner des Magens in den Darm eintritt, an das 
Ende des Diinndarms gelangt und daB voluminose, d. h. stark reizende 
Massen (z. B. Pflanzenkost) rascher befordert werden. Kommt es infolge 
eines Hindernisses nicht zur Leerung des gereizten Darmstiickes, so 
werden die Kontraktionen schwacher und horen schlieBlich nach einigen 
Minuten auf (Ermiidung). Auch der Tonus verschwindet, kehrt aber 
nach langerer Ruhe wieder und damit auch die Fahigkeit zur erneuten 
Auslosung der Peristaltik (TRENDELENBURG a. a. 0.). 

Die beschriebene Bewegung lauft ausschlieBlich in analer Richtung. 
Dies ergibt sich besonders deutlich aus den Versuchen mit Gegenschalttmg 
eines Darmstiickes, wie sie zuerst von MALL (1893, Johns Hopkins Hosp. 
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Reports. 1, 93), weiterhin namentlich von PRUTZ und ELLINGER (1902 
und 1904, Arch. f. klin. Chir. 67, 694; 72, 415) ausgefiihrt worden sind. 
Hierbei wird eine Darmschlinge durch zwei gegen die Wurzel des Ge
kroses gerichtete Schnitte von dem iibrigen Darm gesondert, jedoch 
nach Drehung um 180 0 sofort wieder eingenaht. Nach Verheilung zeigt 
sich, daB in der gegengeschalteten Schlinge die Peristaltik in der ur
spriinglichen Richtung vor sich geht, also entgegengesetzt der im iibrigen 
Diinndarm. Dies fiihrt bei kurzen Schlingenundnamentlich bei gut 
verdaulichem Futter nicht zu Darmstorungen. Unverdauliches oder 
schwer verdauliches Futter (Stroh, Knochen u. dgl.) staut sich dagegen 
am zokalen, durch die Gegenschaltung oral gerichteten Ende. der Schlinge, 
das ausgeweitet wird, verschwart und schlieBlich durchbricht. 

CANNON hat mit Recht darauf hingewiesen (1912, Amer. Journ. 
of P. 30, 126), daB der Ausdruck Peristaltik, der zur Zeit auf aIle im 
Verdauungskanal wie iiberhaupt in' rohrenfOrmigen Gebilden' fort
schreitende Zusammenziehungen angewendet wird, die Eigentiimlichkeit 
der Bewegung zu wenig bezeichnet. Er schlagt den Namen Diastalsis 
vor zur Hervorhequng der Besonderheit, daB der Zusammenziehung 
eine Erschlaffung vorausgeht. 

Es gibt noch andere, wenig bekannte Formen von Bewegungen 
des Diinndarms, die wahrscheinlich nicht den beiden vorstehend be
schriebenen zugerechnet werden konnen. Dahin gehoren die Hunger
bewegungen. Der leere Darm ist im allgemeinen ruhig, verfallt jedoch 
ab und zu in krampfartige Zusammenziehungen, gleichzeitig mit den 
oben S. 141 von dem Magen beschriebenen. Mit diesen Bewegungen 
geht die Absonderung von Darmsaft, Bauchspeichel und Galle einher, 
die zugleich in den Magen zuriickgestaut zu werden pflegen (BOLDYREFF 
1911, E. d. P. 11, 189, 202). Ais besondere Bewegungsformen sind wohl 
auch die beim Durchfall den Diinndarm rasch durchlaufenden Kon
traktionen und vielleicht die antiperistaltischen (1) bei Ileus anzu
sprechen. 

Die Muscularis mucosae und die zahlreichen Biindel glatter Muskel
zellen, die von dem Stratum granulosum bzw. fibrosum (MALL, 1887, 
Abh. Ges. d. Wiss. Leipzig. 14, 178) gegen die Oberflache der Schleim
haut und insbesondere gegen die- Zottenspitzen aufsteigen, stehen in. 
Beziehung zur Lymphbewegurtg iJn Darme, wie weiter unten noch zu 
erwiihnen sein wird. Sie- bilden nach den Beobachtungen von A. EXNER 
(1902, A. g. P.89, 253) zugleich eine Vorrichtung, um die Schleimhaut 
gegen Verletzungen durch spitze Fremdkorper zu schiitzen und eine 
glatte Wanderung derselben durch den Darm zu erleichtern. 

Wie die Mischbewegung ist auch die Schiebebewegung am aus
geschnittenen Darm oder an Stiicken desselben zu beobachten; in diesem 
Sinne konnen beide als automatische bezeichnet werden. Die iiuBeren 
Nerven haben modifizierenden EinfluB, und zwar, gemaB der Regel, 
in zwei einander entgegengesetzten Richtungen. Der Vagus fiihrt die 
den Tonus erhohenden und die Bewegungen beschleunigenden Fasern, 
wahrend der Sympathikus auf dem Wege des Splanchnikus der hemmende 
Nerv ist (KLEE, 1912/13, A. g. P. 145, 557 und 154, 552). Der Vagus 
wirkt hauptsachlich auf die oralen Abschnitte des Diinndarms. 
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Der Inhalt des Diinndarms. 

Zur Feststellung der Veranderungen, welche die Nahrung im Diinn
darm erfahrt, dient die Untersuchung des Darminhaltes, den man ent
weder aus einer Fistel gewinnt, oder dem wahrend der Verdauung ge
t6tetem Tiere entnimmt. Der erstere Weg ist zuweilen .auch beim Men
schen gangbar, in den Fallen namlich, wo wegen Unwegsamkeit des 
Darmes (meist eingeklemmter Bruch) eine Fistel (sog. widernatiirlicher 
After) angelegt werden muB. Solche Beobachtungen sind mitgeteilt von 
MACFADYEN, NENCKI und SIEBER (1891, A. e. P. 28, 311), sowie von 
AD. SCHMIDT (1898, Arch. £. Verdauungskrankh. 4, 137), die sich beide 
auf Darmfisteln beziehen, die ganz nahe am Dickdarm gelegen waren. 
Bei fiinf Mahlzeiten am Tage war der AusfluB aus der Fistel ununter
brochen und fUr die Patienten unbewuBt, die tagliche Menge mit der 
Konsistenz wechselnd zwischen 550 g mit 4,9% festem Riickstand und 
230 g mit 11,2% festem Riicketand gegeniiber 2 kg zugefi.'thrter Nahrung. 
Von dem eingefiihrten EiweiB (= Stickstoff X 6,25) wurde 1/4 wieder 
gefunden. Die zu einer bestimmten Nahrung gehorigen Stoffe erschienen 
friihestens in zwei, spatestens in 51/" Stunden in der Fistel, die letzten 
Reste erschienen nach 9--23 Stunden. 1m allgemeinen durcheilt Nahrung 
mit schwer verdaulichen Bestandteilen schneller den Darm als leicht 
verdauliche. D·e Farbe war gelb bis gelbbraun, an der Luft in griin 
iibergehend. Die Spaltungsprodukte des EiweiB waren stets nur in 
geringen Mengen vorhanden, zuweilen fehlend. Unverdautes EiweiB 
(wahrscheinlich aus den Sekreten stammend) und ungelOste Nahrungs
bestandteile (Muskelfasern, Starkekorner, Zellulose, Darmepithelien etc.) 
stets vorhanden, eben so Fett. Zucker ist zuweilen gefunden, in anderen 
Fallen aber auch vermiBt worden. Die Reaktion war stets sauer von 
organischen Sauren,· von welchen u. a. Essigsaure, Buttersaure, Milch
saure nachgewiesen wurden. Die Sauerung betrug, auf Essigsaure be
zogen, etwa 1 p.lYI. Die Existenz einer sauren Garung wurde durch 
den Geruch des Fistelkotes, an frisches Brot erinnernd, durch Nach
garung und durch Kulturen sichergestellt. Faulnisprozesse fehlten odeI' 
waren nur angedeutet. 

Diese Beobachtungen an Menschen werden durch eine groBe Zahl 
von Versuchen an Tieren gestiitzt, welche von SCHMIDT-MuLHEIM (A. 
f. P. 1879, 39), KUTSCHER und SEEMANN (1902, Z. phI. C. 34, 528; 35, 
432; 1906, ebenda 49, 297), ABDERHALDEN (1905, ebenda 44, 30) aus
gefiihrt wurden und welche ergaben, daB die Spaltungsprodukte der 
N ahrungsstoffe nur -in den oberen Darmabschnitten in groBerer Menge, 
in den unteren sparlich oder gar nicht anzutreffen sind. 

Diese Beobachtungen sind in mehrfacher Richtung bemerkenswert. 
Zunachst fallt auf die ununterbrochene und nahezu gleichmaBige Be
rieselung des Darmes von seiten des Magens und die starke Abnahme 
der Nahrungsmasse (auf rund 1/4-1/3 der Zufuhr) al~ Ausdruck der Auf
saugung im Darm. Dieselbe wiirde sich noch groBer herausstellen, wenn 
die in der Fistelfliissigkeit enthaltenen Verdauungssafte in Abzug gebracht 
werden konnten. Die Auflosung der Nahrung, namentlich der vegeta
bilischen, ist trotz des vielstiindigen Verweilens im Verdauungskanal 
keine vollstandige, was der schiitzenden Wirkung der Zellulose zuzUc 
schreiben ist. Hier ist indessen nicht nur die Form der gewahlten Nahrung, 
sondern auch die Art del' Zubereitung und ihre Menge von wesentlicher 
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Bedeutung. Typisch ist, daB die endgiiltigen Abbauprodukte, die ein
rachen Zucker (Hexosen) und die Spaltprodukte des EiweiB im analen 
Teil des Dunndarms fehlen oder nur in sehr geringen Mengen nachweisbar 
sind, wahrend sie in den oralen Abschnitten vorhanden sind. Sie 
unterliegen also sofort der Aufsaugung. Auch Fett in nicht zu groBer 
Menge zugefUhrt, kann so gut wie vollstandig verschwinden. 

Die Fistel£lussigkeit enthalt stets Abbauprodukte, die nicht auf 
Rechnung der Verdauungsfermente gesetzt werden konnen, wie die 
niederen Fettsauren, Milchsauren, Kohlensaure, Sumpfgas, Wasserstoff. 
Sie entstehen aus Kohlehydraten durch die Gartatigkeit der Bakterien, 
die sich reichlich im Darme finden. Der Grund, warum es im Diinndarm 
in der Regel nicht zur EiweiBfaulnis kommt, sondern nur zur sauren 
Garung, obwohl mit der Nahrung genug Keime eingefiihrt werden, 
durfte in erster Linie darin zu suchen sein, daB die Faulnisbakterien 
viel empfindlicher sind gegen die im Magen herrschende saure Reaktion 
als die Garungsbakterien. Ebenso istder von organischen Sauren schwach 
saure Diinndarminhalt kein gunstiger Nahrboden fur Faulnisbakterien, 
wozu kommt, daB das bestandige AbflieBen in den Dickdarm und das 
Nachrucken von frischem Chymus die Entwicklung erschwert. 

Ohne Zweifel gehen durch die Garung im Darme dem Organismus 
des Wirtes wertvolle Nahrungsbestandteile verloren; er gewinnt aber 
anderseits Virieder dadurch, daB gewisse fUr die Verdauungssafte un
angreirbare Stoffe, wie namentlich die Zellulose, durch die Bakterien
rermente gelost und fUr den Organismus verwertbar gemacht werden. 

Die Verdauullg im Dickdarm. 
Die Absonderung des Dickdarms, wie sie sich auf Grund von Fistel

versuchen darstellt, ist sparlich und liefert eine neutrale, wasserhelle, 
geruchlose, schleimige Flussigkeit, die keine verdauende Eigenschaften 
besitzt (KLUG und KORECK, A. f. P. 1883, 463). Sie hat offenbar nur 
die Bedeutung eines Gleit- und Schmiermittels. Trotzdem ist die Um
wandlung des Inhalts im Dickdarm noch eine sehr eingreifende, weil 
die aus dem Dunndarm und dessen Drusen stammenden Fermente dort 
ihre Arbeit fortsetzen und die bakteriellen Zersetzungen stark hervor
treten. Neben den Garungen macht sich hier die EiweiBfauhlis geltend. 
Die ihr eigentumlichen Prozesse bestehen teils in hydrolytischen Spal
tungen nach Art del' durch die Verdauungsfermente bewirkten, teils 
in del' Abbrockelung einzelner Atomgruppen, wie Ammoniak (Desami
dierung), Kohlensaure u. dgl. mehr (ELLINGER, 1907, E. d. P. 6, 29; 
ACKERMANN, Wiirzb. Sitzber. 1909; HIRSCH, Einwirkung von Mikro
organismen etc., Berlin 1918). Von den hierbei entstehenden Produkten 
sind besonders charakteristisch Indol und Skatol oder Methylindol, die 
sich vom Tryptophan ableiten, beide mit ausgesprochen fakalem Geruch. 
Ferner die aromatischen Sauren, wie Phenol, Phenylpropionsaure, Para
oxyphenylpropionsaure, Indolpropionsaure u. a. m., und als Reprasen
tanten des EiweiBschwefels Methylmerkaptan und Schwefelwasserstor£. 

Gegeniiber del' annahernd stetigen Berieselung des Dunndarms 
durch die Nahrungsmassen, ist ihr Transport im Dickdarm ein stockender, 
zum Teil sogar ein rucklaufiger, je nach der dort herrschenden Be
wegungsform. Die Bewegungen sind namlich ortlich verschieden und 
auch zeitlich wechsehld. 1m absteigenden Kolon gibt es anscheinend 
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nur eine anal gerichtete Peristaltik, wodurch die eingedickten Kotmassen 
in das Rektum und weiterhin unter Mitwirkung der quergestreiften 
Perinealmuskulatur nach auBen gedrangt werden. In dem proximalen 
Teil des Dickdarms ist die vorherrschende Bewegung eine Folge von 
Kontraktionswellen, welche irgendwo im aufsteigenden oder Querkolon 
beginnen und gegen das Zokum fortschreiten (CANNON, 1902, Amer. 
Journ. of P. 6, 2(4). Die Bewegung wird gewohnlich als Antiperi
staltik bezeichnet, doch muB hervorgehoben werden, daB sie sich von 
der Peristaltik des Diinndarms unterscheidet durch die andauernde iiber 
lange Strecken des Kolons hinlaufende Folge von Kontraktionswellen, 
durch das Fehlen einer primaren Erschlaffung und durch die oral gekehrte 
Bewegungsrichtung. CANNON hat fUr sie die Bezeichnung Anastaltik 
vorgeschlagen (1912, Amer. Journ. of P. 30, 126). Sie ahnelt, abgesehen 
von der Fortpflanzungsrichtung, am meisten der Bewegtmgsform der 
rechten Magenhalite. Die Kontraktionen treten in regelmaBiger Folge, 
etwa 11 in 2 Minuten auf und ziehen hintereinander in oraler Richtung 
gegen die Ileozokalklappe. Von Zeit zu Zeit wird der Rhythmus unter
brochen durch eine Pause, die eine Viertelstunde und Hinger dauern kann, 
worauf wieder eine Bewegungsperiode von fUnf Minuten erfolgt. Die 
Wirkung dieser Bewegungsform, die stundenlang dauern kann, besteht 
in einer innigen Durchmischung des Dickdarminhaltes und in einem 
Zusammendrangen desselben im Zokum; ein Riicktritt der Massen in 
den Diinndarm wird durch die Kontraktion des ileozokalen Sphinkters 
verhindert (ELLIOT und BARCLAy-SMITH, 1904, Journ. of P. 31, 272). 
Neben den gegenlaufigen Wellen sind tonische, d. h. langdauernde, ihren 
Ort nicht wechselnde Kontraktionen des Zokums und aufsteigenden 
Kolons beobachtet, durch welche der Darminhalt in analer Richtung 
weitergedrangt wird. 1st endlich der proximale Teil des Kolons ganz 
erfiillt, so erscheinen am Ende des Querkolons Einschniirungen, wodurch 
Kotballen abgesetzt und in das absteigende Kolon weiterbefordert 
werden. 

Der AbschluB des Dickdarms gegen den Diinndarm ist abhangig 
von der Muskulatur der Ileozokalklappe, welche die Rolle eines Pfortners 
spielt. Unter gewissen Umstanden (z. B. bei voluminosen Einlaufen 
in das Kolon) erschlafft der unter der Herrschaft des Splanchnikus 
stehende Sphinkter, so daB der Dickdarminhalt durch die gegenlaufigen 
Kontraktionswellen ein Stiick weit in den Diinndarm hinaufgetrieben 
werden kann. Durch diesen Vorgang sowie durch die Pendelbewegung 
des Diinndarms erklart sich \vahrscheinlich der von GRUTZNER be
obachtete Transport von Darminhalt in der Richtung gegen den Magen 
(1898, A. g. P. 71, 492; HEMMETER, 1902, Arch. f. Verdauungskr. 8, 59). 

Die Kotbildullg. 
Neben der chemischen Einwirkung auf die Nahrungsbestandteile 

von seiten der den Verdammgssaften eigentiimlichen und der bakteriellen 
Fermente, neben der anhaltenden Durehmischtmg und Durchknetung 
nimmt im Dickdarm auch die Resorption ihren Fortgang, wodureh 
Wasser und darin geloste Produkte entzogen werden. So entsteht schlieB
lieh aus dem diinnbreiigen Chymus die steife, lehmartig bildsame Masse 
des Kotes. An ihm sind drei Bestandteile zu unterseheiden: Unverdau
liche bzw. unverwertete Nahrungsbestandteile, Abscheidungen des Ver-
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dauungskanales und Bakterien. Die Menge des Unverdaulichen ist von 
der Art der gewiihlten Nahrung abhangig und erreicht bei vegetarischer 
Kost strengster Observanz ein Maximum (CASPARI, 1905, A. g. P. 109, 
473). Unverwertet, obwohl verdaulich, geht ein Teil der Kost ab bei 
reichlicher Ernahrung. DaB ein Teil des Kotes aus dem Verdauungs
kanal stammt, ergibt sich aus der Tatsache des Hungerkotes (2-4 g 
pro Tag; FR. MULLER, 1893, A. p. A. 131, Suppl. 17 und 64), als welcher 
auch das Mekonium des Neugeborenen zu gelten hat. Bei Nahrungs
zufuhr steigt der Anteil des Verdauungskanales an der Kotbildung ent
sprechend der gesteigerten Leistung.Ferner findet eine AnfUllung mit 
kotahnlichen Massen in geschlossenen Darmschlingen statt (HERMANN, 
1890, A. g. P. 46, 93; F. VOlT, 1893, Z. f. B. 29, 325; R. BOEHM, 1911, 
Bioch. Z. 33, 474). Sie bestehen vorwiegend aus abgestoBenem Epithel 
und aus Schleim und sind reich an Cholesterin bzw. Umwandlungs
produkten desselben, ferner an Kalk, Magnesia und Phosphorsaure (vgl. 
hierzu FR. MULLER, 1884, Z. f. B. 20, 327 und F. VOlT, 1893, Ebenda. 
29, 325). Die Abscheidung des Eisens findet ebenfalls hauptsachlich 
durch den Darm statt (QUINCKE und HOCHHAUS, 1896, A. e. P. 37, 159). 
Auffallend ist der geringe Gehalt des Kotes an Alkalisalzen. 

Das Gewicht des Kotes kahn bei gemischter Kost zu etwa 131 g 
pro Tag angesetzt werden mit 34 g Trockensubstanz = 5,5% der 
Trockensubstanz der Nahrung (RUDNER, 1879, Z. f. B. 15, 181). 



Siebenter 'reil. 

Die Auf'saugung aus dem Darm, der Stofl'verkehr 
auf' dem Wege des Blutes und die innere Sekretion. 

Durch die Verdauung werden die Bestandteile der N ahrung ganz 
oder zum groBten Teil in leicht lOsliche und dialysierende Verbindungen 
ubergefUhrt. Verhielte sich der Darm wie ein Dialysierschlauch, d. h. 
stellte er eine die Diffusion gestattende Membran dar, die den flussigen 
Inhalt des Darmes von Blut und Lymphe trennt, so ware zu erwarten, 
daB sich die bestehenden Konzentrationsdifferenzen sowohl in der einen 
wie in der anderen Richtung ausgleichen, bei gleicher Konzentration 
aber jeder Austausch unterbleiben wurde. Versuche mit in den Darm 
eingebrachten Losungen bekannter Zusammensetzung haben aber ge
zeigt, daB das Verhalten ein ganz anderes ist (vgl. hierzu OVERTON in 
NAGELS Handb. d. P. 2, 894). So fand z. B. HEIDENHAIN (1894, A. g. P. 
56, 591), daB nach EinfUhrung von Hundeserum in die isoli,!:lrte Darm
schlinge eines Hundes eine rasche Resorption eines groBen Teils der 
Flussigkeit erfolgt, trotzdem die Partialkonzentrationen aller Bestand
teile des Schlingeninhalts die gleichen sind wie im Blutplasma. Als 
derselbe Forscher 120 ccm einer O,3%igen Kochsalzlosung in die Darm
schlinge brachte, wurden innerhalb 15 Minuten 84 ccm der Fliissigkeit 
und 2 g Kochsalz resorbiert. Die am Schlusse des Versuches im Darme 
noch vorhandene Losung war mit 0,46% Kochsalz immer noch ver
dunnter als das Blutplasma des Versuchstieres mit 0,69% Kochsalz 
(a. a. O. S. 602). Es war somit eine reichliche Menge Kochsalz entgegen 
der Richtung eines ziemlich steilen Diffusionsgefalles resorbiert worden. 
REID konnte ferner zeigen, daB ein frisch ausgeschnittenes uberlebendes 
Darmstuck, dessen AuBen- und Innenwand von derselben Kochsalz
losung bespiilt wird, das Vermogen besitzt, die Losung von innen nach 
auBen zu befordern, trotz Gleichheit des hydrostatischen Druckes der 
Losung zu beiden Seiten del' Darmwand. Es ist also nicht zu zweifeln, 
daB der Darm, wenigstens in bezug auf gewisse Stoffe, Betriebskrafte 
entwickelt, wodurch sie, ohne Rucksicht auf das Konzentrationsgefalle 
in der Richtung gegen das Blut bewegt werden. In dem gleichen Sinne 
spricht die Beobachtung HOBERS, daB Kochsalzlosungen schneller 
resorbiert werden als die damit isotonischen Losungen von Bromnatrium 
und Jodnatrium (1898, A. g. P. 70, 639). Beruhte die Resorption auf 
einem reinen Diffusionsvorgang, so ware das Umgekehrte zu erwarten. 
Denn die Konzentration des Brom- und Jodsalzes ist im Blute prak
tisch gleich null, das Diffusionsgefalle fUr dieselben also erheblich groBer, 
wahrend ihr Diffusionskoeffizient mit dem des Kochsalzes uberein-
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stimmt. Die Oberflache der Darmschleimhaut hat sonach gegeniiber 
den sie benetzenden L6sungen dieselbe Fahigkeit der Auswahl und del' 
Bewegung der Stoffe, auch entgegen dem Diffusionsgefalle, wie z. B. 
die Verdauungsdriisen oder die Niere. Ein Unterschied besteht jedoch 
darin, daB bei den Driisen die Bewegung aus dem Blute heraus, bei dem 
Darme in das Blut gerichtet ist. Wie in den Drusen das spezifische 
Driisenepithel fUr diese Leistung verantwortlich zu machen ist, so wird 
das gleiche fUr das Darmepithel zu gelten· haben. 

Wie diese Vorgange in den Epithelien sich des naheren abspielen, 
ist nicht bekannt. Die Verfolgung der einzelnen Stoffe wahrend ihres 
Durchtrittes durch das Epithel ist mit groBen, zumeist noch uniiber
windlichen Schwierigkeiten verkniipft. Am eingehendsten haben sich 
die Wandlungen verfolgen lassen, die das Fett auf seinem Wege yom 
Darmlumen bis in das Blut erfahrt. 

Die Aufsaugung des Fettes. 

Wie oben S. 137 u. 145 ausgefiihrt worden ist, wirken Magensaft 
wie Bauchspeichel durch ihre Lipasen spaltend auf die N ahrungsfette. 
Die Spaltung scheint eine notwendige Bedingung fUr die Aufsaugung 
zu sein, denn CONNSTEIN (A. f. P. 1899, 30) fand das den Triglyzeriden 
sonst sehr ahnliche Lanolin (Fettsaureester des Cholesterins) nicht resor-

a b o 

Abb. 59. Fettspeioherung in den Darmepithelien wahrend der Resorption naoh 
MERL. 

bierbar. Die Wirkung del' Lipasen auf das N ahrungsfett ist eine sehr 
energische, die Aufspaltung kam1 eine vollstandige sein, wie 9. FRANK 
fand (1898, Z. f. B. 36, 568), als er statt del' Glyzeride die Athylester 
del' Fettsauren verfiitterte. Das bei del' Spaltung des N ahrungsfettes 
frei werdende Glyzerin ist in den wasserigen Verdauungsfliissigkeiten 
l6slich bzw. mit ihnen in jedem Verhaltnis mischbar, wahrend die Fett
sauren und deren Alkaliseifen von del' Galle aufgenommen werden 
(vgl. ?ben S. 150). 

OHnet man einen Darm wahrend del' Fettverdauung, so zeigt 
die Schleimhaut, entsprechend ihrem ~~ttgehalt, ein weiBliches gedunsenes 
Aussehen. Das hauptsachlich in del' Uberkernzone del' Zottenepithelien, 
d. h. zwischen Biirstensaum und Kern in Form feiner Tropfen gespeicherte 
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Fett, liiBt sich sowohl am frischen Praparat wie am geharteten nach
weisen, am letzteren namentlich durch Schwarzung mit Osmium oder 
durch Rotfarbung mit Sudan. Es sind die hier auch am nuchternen 
Darm nachweisbaren Korner oder Granula, die sich mit dem Fett be
laden (KREHL, A. f. A. 1890, 97) und im Laufe der Verdauung bedeutend 
an GroBe zunehmen (vgl. Abb. 59a-c). Die Tropfen zeigen stets die Los
lichkeitsverhaltnisse des Neutralfettes, gleichgtiltig, ob dieses oder freie 
Fettsauren verfuttert worden sind (NOLL, A. f. P. 1908, 145 und 1910, 
A. g. P. 136, 208). Die Aufnahme des Fettes in die Epithelien ist dem
nach unter allen Umstanden eine Synthese unter Verwertung der von 
der Verdauung gelieferten Spaltstucke, wenn Neutralfett verfuttert 
worden ist, unter Neubildung von Glyzerin, wenn Fettsauren oder Seifen 
verfiittert worden sind. 

Erst nachdem die Epithelien sich reichlich mit Fett beladen haben, 
wobei die Tropfen an GroBe erheblich zunehmen, wird dasselbe auch 
in der Unterkernzone, in den Zwischenzellraumen (REUTER, 1903, Anat. 
Hefte, 21, 123) und in den Lymphraumen der Zotten nachweisbar. 
Das Fett erscheint dann etwa von der fiinften Verdauungsstunde ab 
in den ChylusgefaBen des Darms in Form einer auBerst feinen und gleich
maBigen Emulsion (v. FREY, A. f. P. 1881, 382), die der Darmlymphe 
eine milchweiBe Farbe verleiht. Die Fortbewegtmg des Chylus geschieht 
teils durch die dem Lymphstrom aIlerwarts zur Verfiigung stehenden 
Kr1:i£te (siehe oben S. 90), teils durch die Muskulatur des Darmes selbst. 
1m besonderen steIlen die zur Zottenspitze aufsteigenden Biindel glatter 
Muskelfasern ein,,:.Einrichtung dar, durch die eine Entleerung der Lymph
raume und eine Uberfiihrung ihres Inhaltes in die Lymphge£1We bewirkt 
werden kann. Die neuerliche Ftillung der Zotten geschieht dann durch 
die resorbierende Kraft der Epithelien. 

Die Untersuchung des sog. Chylus, d. h. der wahrend der Ver
dauung aus dem Darm hervorsickernden Lymphe, die aus dem geoffneten 
Milchbrustgang gesammelt werden kann, hat ergeben, daB die in ihm 
enthaltenen Fette Triglyzeride sind, und zwar auch dann, wenn die 
Athylester der Fettsauren oder die Monoglyzeride verfiittert werden 
(FRANK, 1898, Z. f. B. 36, 568; Derselbe und ARGYRIS, 1912, Ebenda, 
59, 143). Freie Fettsauren bzw. Seifen treten nur in geringer Menge 
auf. Spaltung des verfiitterten fremden Fettes und Synthese eines der 
lndividualitat moglichst entsprechenden Fettes ist das Kennzeichen 
des Vorganges. Wenn notig, schafft derOrganismus das hierzu erforder
liche Glyzerin herbei. Korperfremde Fettsauren konnen dagegen, als 
Triglyzeride, sehr wohl aufgenommen und im Korper abgelagert werden. 
Aber auch in diesem FaIle nimmt der Korper mit dem Futterfette Ver
anderungen vor, wodurch bis zu einem gewissen Grade eine Angleichung 
erreicht wird. In diesem Sinne wirkt die schlechtere Resorption von 
Fetten hohen Schmelzpunktes und die leichte Verbrennlichkeit der 
Glyzeride der niederen Fettsauren (vgl. hierzu MAGNUS-LEVY und MEYER 
in Handb. d. Biochem. 4. 1. 454). 

Bei dem Vergleich der aus dem Darm aufgesaugten ID1d der durch 
den geoffneten Milchbrustgang zutage tretenden Fettmenge hat sich 
herausgesteIlt, daB die Lymphbahn nicht den einzigen Abzugsweg aus 
dem Darm fiir das Fett darsteIlt, ja daB nicht einmal der groBte Teil 
des Fettes diesen Weg geht (v. WALTHER, A. f. P. 1890, 328; O. FRANK, 
ebenda1892, 497und 1894, 297). Selbst nach Unterbindung des Milch~ 
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brustganges findet noch eine erhebliche Resorption von Fett statt, 
wenn auch die Ausnutzung nicht so gut ist als unter normalen Ver
haltnissen. Es kann wohl kaum bezweifelt werden, daB der im Chylus 
nicht nachweisbare Teil des Fettes den Weg des Blutes einschlagt. In 
welcher Form dies jedoch geschieht, ist unbekannt. 

Die Aufsaugung der Kohlebydrate 

wird wie die der Fette durch ihre Spaltung v9rbereitet. Die Starke 
wird durch die Diastase des Mund- und Bauchspeichels in Maltose und 
diese sowie der Milchzucker durch die Fermente des Pankreas und des 
Darmsaftes in die entsprechenden Hexosen zerlegt. Die Inversion des 
Rohrzuckers geschieht teils im Magen durch die Salzsaure, teils iIll Darm 
durch Fermentwirkung. Die Spaltung muB eine vollstandige oder fast 
vollstandige sein, denn Starke kann nicht resorbiert werden und selbst 
Disaccharide werden nur schwierig aufgenommen. Dies ist namentlich 
fUr den Milchzucker durch die Versuche von WEINLAND nachgewiesen 
(1899, Z. £. B. 38, 16). Das Kind und ebenso junge Tiere, deren Darm 
den Milchzucker zu spalten vermag, °resorbieren ihn leicht und verwerten 
ihn in sogleich zu er6rtemder Weise. Bei vielen erwachsenen Menschen 
und ebenso bei Saugetieren entbehrt der Darm des Verm6gens 
den Milchzucker zu spalten und demgemaB wird er auch nicht auf
genommen. Die Spaltung ist aber nicht nur fUr die Resorption, sondem 
auch fUr die Verwertung des Zuckers im Organismus von ausschlag
gebender Bedeutung. Dies zeigte F. VOlT, indem er verschiedene Kohle
hydrate subkutan einfiihrte (1897, D. Arch. f. klin. Med. 58, 523). Von 
den Monosacchariden wurden Glukose. Fruktose und Galaktose selbst 
in gr6Beren Mengen leicht verwertet u:O:d nur in Spuren durch .den Ham 
ausgeschieden; von den Disacchariden wurde nur die Maltose vollstandig 

. zuriickgehalten, wahrend Rohrzucker und Milchzucker fast quantitativ 
in den Ham iibergingen. 

Der von dem Darm aufgenommene Zucker erscheint nur zum 
kleinsten Teil im Chylus. v. MERING (A. f. P. 1877, 379) konnte bei 
Hunden wahrend der Verdauungszeit iiberhaupt keine deutliche Zu
nahme der Zuckerkonzentration im Chylus finden. MUNK und ROSENSTEIN 
(A. £. P. 1890, 376), welche den AusnuB aus einer menschlichen Lymph
fistel untersuchten, gewannen nur etwa 1 % der genossenen Kohlehydrate 
als Zucker wieder. Dagegen fand v. ME RING den Zuckergehalt des Pfort
aderolutes wahrend der Verdauung erh6ht, so daB die Abfuhr des Zuckers 
auf diesem Wege auBerordentlich wahrscheinlich ist. Ob aller resorbierter 
Zucker ins Blut iibertritt, ist nicht bekannt. Wie der Respirations
versuch lehrt, wird wenigstens ein Teil des aufgenommenen Zuckers 
sogleich verbrannt (siehe unten in der Lehre yom Stof£Wechsel), ob 
im Darm oder in anderen Geweben laBt sich zur Zeit nicht entscheiden. 
Ein anderer Teil des Zuckers wird gespeichert teils als Kohlehydrat 
(Glykogen), teils als Fett. Bereits beim Durchtritt durch die Leber 
wird dem Pfortaderblute ein Teil des Zuckers wieder entzogen, so daB 
in den iibrigen Bezirken der Blutbahn eine Vermehrung des Zuckers 
wahrend der Verdauung nicht deutlich nachweisbar ist. Auf diese Vor
gange soIl weiter unten (S. 165) naher eingegangen werden. Endlich 
k6nnte daran gedacht werden, daB die resorbierten Monosaccharide noch 
in der Darmschleimhaut zu komplizierten Verbindungen aufgebaut 
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werden. v. MERING glaubte dextrinartige Substanzen im Pfortader
blut nachgewiesen zu haben, doch konnen diese Angaben noch nicht 
als gesicherte gelten. 

Die Aufsaugung der Eiwei.6kol'per 

geschieht so wenig wie die del' anderen N ahrungsstoffe im genuinen d. h. 
unverandertenZustande. Die Untersuchungdes Darminhaltes hatergeben, 
daB die von dem Magensaft vorbereitete und von dem Bauchspeichel 
kraftig fortgefiihrte Aufspalttmg del' EiweiBkorper schon friihzeitig zum 
Auftreten von Aminosauren fiihrt (KUTSCHER und SEEMANN, 1902, Z. phl. 
eh. 35, 432). Ihre jeweils anzutreffende Menge ist allerdings nur gering, 
was sich offenbar aus del' sofortigen Aufsaugung erklart. Wichtig ist, 
daB nicht nul' die leicht abspaltbaren Aminosauren, sondern auch Prolin
und Phenylalanin nachgewiesen sind (ABDERHALDEN, 1912, ebenda 
78, 382). Abel' selbst wenn del' eine odeI' andere polypeptidartige schwer 
angrei£bare Komplex (nach Art von KihINES Antipepton) del' Verdauung 
im Darmlumen entgehen soUte, besteht noch immer die Moglichkeit 
seiner Spaltung durch das Erepsin, das waH.l'scheinlich erst im Innern 
del' Schleimhaut zur vollen Wirkung kommt. 

Das Bedenken, daB weit abgebautes EiweiB zur Ernahrung nicht 
mehr tauglich sein konnte, ist gegenstandslos. Es geniigt darau£ hin
zuweisen, daB del' Saugling im wesentlichen aus einem einzigen EiweiB
kol'per, dem Kasein del' Milch, aHe die verschiedenartigen Proteine 
seiner wachsenden Gewebe bildet, urn die Fahigkeit des Organismus 
zur weitgehenden Umformung des aufgenommenenMatel'ials zu erkennen, 
die nicht ohne tiefgreife~~e Spaltung und nachfolgenden Wiederaufbau 
VOl' sich gehen kann. Uberdies haben Fiitterungsversuche mit voll
standig bis zu Aminosauren abgebauten Proteinen ergeben, daB Tiere 
damit ihren EiweiBbestand nicht nul' erhalten, sondern auch vermehren 
konnen, vorausgesetzt, daB alle zur Herstellung del' arteigenen Substanz 
erforderlichen Bausteine in del' Nahrung vertreten sind (vgl. ABDER
HALDEN; Lehrb. d. physiol. Chern. 1914. S. 499). 

Die Aufsaugung von unverandertem odeI' wenig verandertem 
EiweiB ist auch noch aus dem weiteren Grunde unwahrscheinlich, weil 
artfremdes EiweiB, und solches stellt ja das NahrungseiweiB fast aus
nahmslos dar, wenn es ins Blut gelangt, als Fremdkorper wirkt und. ent
wedel' unverandert ausgeschieden wird odeI' als Antigen Abwehrreaktionen 
von seiten des Organismus hervorruft, in den es eingedrungen. Von 
diesel' Regel bilden auch die durch teilweise Hydrolyse aus dem EiweiB 
hervorgehenden Albumosen und Peptone keine Ausnahme (NEUMEISTER, 
Physiol. Chern. Jena 1897, S. 307). 

Es sprechen also viele Griinde dafiir, eine sehr weitgehende, wenn 
nicht vollstandig bis zu Aminosauren fiihrende Spaltung des N ahrungs
eiweiB im Darm anzunehmen. Hieran wiirde sich dann die Aufsaugung 
schlieBen. Als weiteres Schicksal des Aufgenommenen kommt del' Ab
transport aus dem Dacrm auf dem Wege des Lymph- odeI' Blutstroms 
in Frage odeI' del' sofortige Aufbau zu korpereigenem EiweiB bzw. die 
vollige Zerlegung zu den Endproduktendes EiweiBstoHwechsels. So
lange es nicht gelingen wollte, die Anwesenheit del' Spaltprodukte des 
EiweiB im Blute des verdauenden Tieres nachzuweisen; war man zu 

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 11 
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der letzteren Annahme gezwungen, die zu der Folgerung fiihrt, daB es 
dem Darm iiberlassen bleibt zu entscheiden, wieviel von den aufge
nommenen Spaltprodukten zur Synthese dienen und wieviel dem volligen 
Abbau unterliegen soll. 

1m Sinne dieser Annahme schien es zu sprechen, als eine Ver
mehrung des Ammoniaks im Pfortaderblut wahrend der Verdauung 
gefunden wurde (HAHN, MASSEN, NENCKI und PAWLOW, 1896, A. e. P. 
32, 161), dessen Abspaltung aus den Aminosauren einen der ersten 
Schritte zur weiteren Verwertung derselben im Stoffwechsel darstellt. 
FOLIN und DENIS haben indessen gezeigt, daB dieses Ammoniak im 
wesentlichen aus dem Dickdarm stammt und daher wohl in erster Linie 
der bakteriellen Zersetzung des EiweiB zugeschrieben werden muB 
(1912, Journ. of bioI. Chem. 11, 161). 

In neuerer Zeit ist es durch Dialyse groBer Mengen von Blut ge
lungen,· die Anwesenheit von Aminosauren im Blute sicherzustellen 
und ihre Vermehrung wahrend der Verdauung wahrscheinlich zu machen 
(ABDERHALDEN, Lehrb. 3. AufL S. 540). Dem widersprechen allerdings 
die Versuche von BANG (1916, Biochem. Zeitschr. 72, 119), der mit seiner 
Mikromethode keine Vermehrung der Aminosauren im Blute in der 
Zeit der EiweiBverdauung nachweisen konnte. Sie trat jedoch prompt 
ein, wenn er Aminosauren verfiitterte. Vielleicht ist der Unterschied 
nur darin begriindet, daB das .. gefiitterte EiweiB zu langsam verdaut 
und aufgesaugt wird, um eine Uberschwemmung des Blutes mit Amino
sauren zu veranlassen, d. h. es kann die 'Veitergabe an die Gewebe 
gleichen Schritt halten mit der Aufsaugung aus dem Darm. 

Halt man eine Vermehrung der Aminosauren des Blutes wahrend 
der EiweiBverdauung fiir gegebei1, so rii0kt die bereits oben in Betracht 
gezogene Vorstellung in den Vordergrund, derzufolge die aufgesaugten 
Spaltprodukte des EiweiB nur nach MaBgabe des Eigenstoffwechsels 
des Darmes von diesem verbraucht und verarbeitet, im iibrigen aber 
unverandert in den Kreislauf geworfen und den verschiedel)..en Geweben 
zugefiihrt werden. Dabei ist daran festzuhalten, daB der Ubergang ins 
Blut bereits in den Kapillaren der Darmzotten geschieht, nicht auf dem 
Umwege iiber die ChylusgefaBe und den Milchbrustgang. Letzteres 
wird schon ausgeschlossen durch die explosionsartige Schnelligkeit, mit 
der beim Fleischfresser das aufgesaugte EiweiB verarbeitet wird und 
sich im Stoffwechsel zur Geltung bringt. Der trage Lymphstrom ware 
ganz auBerstande, die hierzu notigen Stoffmengen den Geweben zu
zufiihren, um so mehr als J. MUNK und ROSENSTEIN an einem Madchen 
mit Lymphfistel (A. f. P. 1890, 379) wahrend der Zeit der EiweiBver
dauung weder die Menge noch den EiweiBgehalt des Chylus vermehrt 
fanden. Und schon friiher hatte SCHMIDT-MuHLHEIM nach Unter
bindung des Milchbrustganges die Stauungserscheinungen nur bei Fett
fiitterung stark ausgepragt gefunden, nicht bei fettfreier Kost. Es zeigte 
sich ferner, "daB nach volliger Absperrung des Chylus von der Blutbahn 
die Verdauung und die Aufsaugung der EiweiBkorper, sowie deren Um
wandlung in Harnstoff in demselben Umfange wie bei offenen Chylus
wegen stattfindet" (A. f. P. 1877, 549). 
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Der Stoffverkehr auf dem Wege des Blutes. 
Die Verfolgung der Auisaugetatigkeit des Darmes hat es wahr

scheinlich gemacht, daB der Darm die durch die Verdauung entstandenen 
Spaltstiicke der N ahrungsstoffe entweder unverandert an das Blut ab
gibt, wie die Zucker und die Aminosauren, oder sie in einer der Eigenart 
des Organismus moglichst entsprechenden Weise wieder zusammenfiigt, 
wie die Fettsauren und das Glyzerin. Das dabei entstandene neutrale 
emulgierte Chylusfett gelangt aui dem Umwege iiber die ChylusgefaBe 
und den Milc~~rustgang schlieBlich ebenfalls in das Blut. Von einer 
quantitativen Uberliihrung der Verdauungsprodukte in das Blut kann 
allerdings nicht die Rede sein. Abgesehen davon, daB kleine Mengen 
der Auisaugung entgehen konnen oder von Bakterien weitgehend ab
gebaut werden, verbraucht auch der Darm selbst und die in ihm ein
gelagerten lymphoiden Organe einen gewissen Teil der ihn durchsetzenden 
Stoffe. In den meisten Fallen ist nicht bekannt ein wie groBer Teil 
des auigesaugten Materials in das Blut gelangt bzw. wie weit dies in der 
vermuteten Form geschieht. Nur fiir das Fett ist festgestellt, daB stets 
ein erheblicher Teil nicht im Chylus erscheint . (siehe oben S. 159). Ver
mutlich schlagt dieser Teil des Fettes den Weg des Blutes ein. . 

Mit dem Eintritt in das Blut gewinnen die N ahrungsstoffe die 
Moglichkeit, mit allen Zellen des Korpers in Beriihrung zu treten und 
in den folgenden drei Richtungen verwertet zu werden: 

1. Sie werden unter Zerlegung und Oxydl.1tion als Energie
quellen beniitzt. 

2. Sie werden als Ersatz fiir verbrauchte Bestandteile in die 
lebenden Zellen auig~nommen (assimiliert) oder beim Wachs
tum zu Neubildungen verwertet. 

3. Sie werden in Form verhaltnismaBig indifferenter Vorrats
stoffe gespeichert. 

Alle diese Umwandlungen sind Leistungen der Gewebszellen. Das 
Blut, dessen Zellen, wenigstens beim erwachsenen Menschen, einen 
auBerst geringen Sauerstoffverbrauch auiweisen (0. WARBURG, 1909, 
Z. phI. C. 59, 112), kommt hierfiir nicht wesentlich in Betracht. Es 
haben also auch die Gewebszellen dariiber zu bestimmen, in welcher 
Weise die kreisenden Nahrungsstoffe verwertet werden sollen. Dem 
entspricht die Tatsache, daB die GroBe des Sauerstoffverbrauches. wie 
des Stof£Wechsels iiberhaupt in erster Linie von dem Bediirfnis bzw 
von den Leistungen der Gewebszellen abhangt, nicht von der Menge 
des dargebotenen Sauerstoffs oder Nahrungsmaterials. 

Au der Verarbeitung des N ahrungsmaterials im Innern der Zellen 
muB nach den gegenwartigen Kenntnissen den intrazellulare~ .Fermenten 
ein hervorragender Auteil zugemessen werden. Zu dieser Uberzeugung 
hat namentlich die Verfolgung des Stoffwechsels in den Pflanzen gefiihrt. 
Sie ist auch in bezug auf die Umsetzungen in den tierischen Zellen wohl 
begriindet. Bezeichnend sind in dieser Richtung die autolytischen Vor
gange, die einsetzen, sob aId die Zelle abgestorben ist und die Wirkung 
ihrer Fermente auBerhalb der Zelle nachweisbar wird. Die intrazellularen 
Fermentreaktionen sind dabei nicht aui Spaltungen beschrankt,sie· 
sind im allgemeinen als reversible Reaktionen aufzuiassen und konnen 
daher bei geanderten Konzentrationsverhaltnissen oder geanderter Tem-

11* 
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peratur auch zu Synthesen fiihren (vgl. HOBER, Physikal. Chem. 4. Aufl. 
Leipzig 1914, S. 676ff.). 

Die Verwertung del' im Blute kreisenden Nahrungsstoffe von 
seiten del' Gewebszellen scheint abel' noch auf eine Schwierigkeit zu 
stoBen, die darin besteht, daB nicht recht zu ersehen ist, wie die frag
lichen Stoffe in die Zellen gelangen. OVERTON (1902, A. g. P. 97, 214 
und 221) hat auf die bemerkenswerte Tatsache aufmerksam gemacht, 
daB die Aminosauren nul' auBerst schwer, d. h. sehr langsam in lebende 
Zellen eindringen und daB das Eindringen fiir den Traubenzucker iiber
haupt fraglich ist. (Eine Ausnahme bilden die Erythrozyten des Men
sohen, die fill' Traubenzucker und auch fiir andere Monosaccharide 
durchgangig sind. MASING, 1914, A. g. P. 159, 476). Gelangen von 
diesen Stoffen wahrend del' Verdauungszeit groBere Mengen ins Blut, 
so miiBte es bei verzogerter Aufnahme in die Gewebszellen zu einer 
merklichen Anhaufung im Blute kommen, was durch die Versuche von 
BANG (s. o. S. 162) nicht bestatigt wird. Anderseits steht fest, daB die 
Verwertung del' aufgesaugten Nahrstoffe ohne Verzug einsetzt, wie aus 
dem Steigen des respiratorischen Quotienten bei Zufuhr von Kohle
hydraten und dem Anwachsen del' HarnstoHausscheidung bei Zufuhr 
von EiweiB hervorgeht. Es miissen also wohl Einrichtungen be stehen , 
wodurch das Eindringen del' NahrstoHe gefordert wird. OVERTON hat 
darauf hingewiesen, daB die Alkylester del' Aminosauren sehr leicht in 
die Zellen eindl'ingen und daB del' Traubenzuckel' durch analoge Sub
stitutionen die gleiche Eigenschaft gewinnt (a. a. O. S. 220 und 228). 
Ob aIle Gewebszellen imstande sind, die fraglichen Substitutionen an 
den an sie herangefiihrten Nahrstoffen zu vollziehen und dadurch die 
rasche Aufnahme vorzubereiten, ob nur gewisse Gewebe hierzu befahigt 
sind odeI' ob der Erfolg auf anderem Wege erreicht wiI'd, sind zur Zeit 
offene Fragen. 

DaB mit del' Aufnahme del' Nahrstoffe ins Blut der Mechanismus 
ihrer Verwertung noch nicht geklart ist, zeigt sich sehr deutlich an dem 
resorbierten Fett. Dasselbe gelangt, wie oben ausgefiihI't, wenigstens 
zu einem Teil in emulgierter Form ins Blut, in dem es wahrend del' Ver
dauungszeit als ein an der Oberflache der abgelassenen Blutprobe sich 
sammelnder Rahm nachweisbar ist. Es versteht sich, daB in dieser For:rp. 
das Fett von den Geweben nicht aufgenommen werden .. kann und daB 
erst eine vielleicht mit erneuter Spaltung verkniipfte Anderung Platz 
greifen muB. Wie und wo diese geschieht, ob die Leukozyten als Fremd
korper fressende Zellen (Phagozyten) hierbei eine Rolle spielen, ist un
bekannt. 

Die Speicherung der NUhrstoffe und die Bildung des 
Glygogens. 

Dringen Nahrstoffe in das Blut in solcher Menge, daB sie den 
augenblicklichen Bedarf des Organismus iiberschreiten, so speichert er 
sie. Dadurch wird einerseits eine unniitze Entfachung des Stoffwechsels, 
anderseits ein Verlust wertvollen Materials auf dem Wege del' Aus
scheidungen vermieden. Es entstehen Depots fiir magere Zeiten. DaB 
das in den Zellen des fibrillaren Bindegewebes, insbesondere der Haut 
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(Unterhautzellgewebe), del' Muskeln und des Mesenteriums abgelagerte 
Fett die Bedeutung eines Vorratsstoffes besitzt, ist seit langem bekannt 
und jedermann gelaufig. :paB del' tierische Korper auch Kohlehydrate 
speichern kann, ist viel spateI' entdeckt worden. 

Die Beobachtung, daB an niichternen Tieren das Lebervenenblut 
mehr Zucker enthalt, als das Pfordaderblut, und dl:),B eine Leber, deren 
GefaBe mit Wasser ausgewaschen waren, nach 24 Stunden wieder Zucker 
enthielt, veranlaBte CL. BERNARD (1857, C. R. 44, 578) und unabhangig 
davon HENSEN (1857, A. p. A. 11, 395) nach del' Zucker lie£ernden Sub
stanz in del' Leber zu fahnden. Es gelang ihnen durch Auskochen del' 
zerkleinerten Leber mit Wasser und Fallung mit Alkohol eine stickstoff
freie Substanz zu gewinnen, die durch Sauren, rascher durch Speichel 
odeI' Diastase in Zucker iibergefiihrt wird. Sie erhielt den Namen 
Glykogen. Dasselbe laBt sich in den Leberzellen nach geeigneter 
Hartung und Farbung in Form scholliger Massen odeI' Korner nach
wei sen (vgI. Abb. 60). 

Del' Gehalt del' Leber an diesem 
Stoff ist abhangig von del' Ernah
rung. Totet man zwei urspriinglich 
gleichschwere Kaninchen, von denen 
das eine wahrend einer W oche ge
hungert hatte, das andere dagegen 
auf zuckerreiches Futter gesetzt war, 
so findet man die Leber des Hunger
tieres klein, dunkel gefarbt, schlaff 
und leicht, die des gefiitterten da
gegen groB und schwer, prall und 
briichig und dabei von auffallig heller, 
graugelber Farbe. Diese Unterschiede 
beruhen zu einem Teil auf verschie
denem Wassergehalt, hauptsachlich 
abel' auf del' Anwesenheit reichlicher 
Mengen von Glykogen in del' Leber 
des gefiitterten Tieres. 

Abb. 60. Glykogen in del' Leber eines 
gesunden Hingerichteten, nach GIERKE 
1905, ZIEGLERS Beitr. 37, 502. Karmin. 

farbung nach BEST. 
Moglichst gereinigt und getrock

net, stellt das Glykogen ein schnee-
weiBes lockeres, amorphes Pulver dar, das die Zusammens~~zung und 
Eigenschaften eines Kohlehydrates besitzt. Wegen seiner Ahnlichkeit 
mit del' p£lanzlichen Starke wi I'd es auch als tierische Starke bezeichnet. 
Glykogen ist geruch- und geschmacklos, es lOst sich in kaltem Wasser, 
abel' nicht kIar, sondern mit eigentiimlicher milchiger Triibung. Die 
elementare Zusammensetzung entspricht del' Formel CsH100 5 , welche 
indessen noch mit einem Faktor = 100 odeI' einem Viel£achen von 100 
multipliziert werden muB, um dem MoIekulargewicht del' Verbindung 
Rechnung zu tragen (v. KNAFFL-LENZ, 1905, Z. ,phI. C. 46, 293).Es 
handelt sich also um ein RiesenmoIekiil. Wie Starke und manche Dextrine 
wird auch das Glykogen durch Jod gefarbt mit einer je nach Konzen
tration und Kochsalzgehalt del' Losung zwischen rot und braun liegenden 
Farbe. Durch Kochen mit verdiinnten Sauren wird das Glykogen in 
Maltose und Dextrose iibergefiihrt. Durch Einwirkimg von Speichel ' 
entsteht aus ihm Maltose. Das Glykogen ist demnach ein durch An
hydrierung entstandenes Kondensationsprodukt des Traubenzuckers. 
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Zur Bildung von Glykogen aus Traubenzucker und zur Speicherung 
desselben sind alle tierischen Zellen, anscheinend ohneAusnahme, be
fahigt. Namentlich sind embryonale und im Wachstum begriffene 
Zellen glykogenreich. Die Leber ist nur dadurch ausgezeichnet, daB 
sie den Vorgang in besonders groBem Umfange vollzieht. Bei reichlicher 
Zuckerzufuhr kann es zu einer Speicherung von Glykogen bis zu 10 und 
mehr Prozent des Lebergewichts kommen. Durch diese Eigenschaft 
stellt die Leber sozusagen einen Wachter dar iiber den Zuckergehalt 
des Blutes, indem sie den ZuckeriiberschuB des Pfortaderblutes, der 
von der Aufsaugung im Darm herriihrt, an sich reiBt und in eine weniger 
leicht losliche, speicherbare Form iiberfiihrt. Diesem Verhalten der 
Leber ist es zu danken, daB auch bei reichlicher Zuckerzufuhr von seiten 
des Darms der Zuckergehalt des Blutes, von dem Pfortaderblute ab
gesehen, nicht steigt und damit eine Ausscheidung von Zucker durch 
die Niere, eine alimentare Glykosurie, in der Regel vermieden wird. 
Ebenso leicht "\Vie die Leber iiberschiissigen Zucker aus dem Blute auf
nimmt und speichert, gibt sie unter Aufspaltung ihres Glykogenvorrates 
Zucker an das Blut ab, sobald der Zuckergehalt desselben unter den 
normalen, urn 1 p. M. liegenden Wert sinkt. Daher schwankt der Gly
kogenvorrat der Leber bestandig je nach Zufuhr und Verbrauch. Nach 
langerem Hungem sowie nach erschopfender Muskeltatigkeit schwindet 
er zum groBten Teil. 

Von den in der N ahrung enthaltenen Kohlehydraten sind nicht 
alle gleich tauglich zur Bildung von Glykogen. Am besten eignen sich 
Starke, Maltose, Trauben- und Rohrzucker. Lavulose und Galaktose 
werden gleichfalls verwertet, obwohl hierzu ihre Umwandlung in Dextrose 
erforderlich ist. Der Verwertung des Milchzuckers steht seine meist 
schlechte Ausnutzung im Darm des Erwachsenen entgegen (siehe oben 
S. 160t Die Bedeutung der d-Mannose als Glykogenbildner ist zweifel
haft. Uber die Bildung von Glykogen aus EiweiB siehe unten Teil 9. 

Nachst der Leber sind die MuskeIn als glykogenbildendes und 
speichemdes Gewebe zu nennen, wenn auch ihr Gehalt an diesem Stoff, 
der selten 1% iibersteigt, weit zuriicksteht. Zieht man jedoch die Ge
samtmasse der Korpermuskulatur in Betracht, so diirfte in ihr eine 
ungefahr ebenso groBe Menge Glykogen enthalten sein, wie in der Leber. 
(Zusammenfassende, kritische Darstellungen der auBerordentlich um
fangreichen Literatur iiber Glykogen haben gegeben CREMER, 1902, E. 
d. P. 1. 1. 803; PFLUGER, Das Glykogen. Bonn 1905; WEINLAND, 1907, 
in NAGELS Handb. 2, 427.) 

1m Gegensatz zu den Fetten und Kohlehydraten, die als solche 
in groBem Umfange gespeichert werden konnen, ist eine Speicherung 
von EiweiB im Korper des ausgewachsenen Warmbliiters nur in sehr 
beschranktem MaBe, wenn iiberhaupt moglich. Weiteres hieriiber im 
9. Teil. 

Die innere Sekretion. 
Das Blut, das die im Darm aufgesaugten Nahrstoffe den Geweben 

zufiihrt, nimmt zugleich die Produkte des Stoffwechsels derselben auf. 
Die meisten dieser Stoffe wie die Milchsaure, die Oxalsaure, die Kohlen
saure, der Hamstoff, die entsprechend ihrer Xther- und Fettloslichkeit 
durch die Plasmahaut der lebenden Zellen ohne weiteres hindurchtreten, 
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gelangen in das Blut nach MaBgabe des Konzentrationsgefiilles. Andere 
Stoffe, fiir welche die Voraussetzung nicht gilt, wie die EiweiBk6rper 
des Blutplasmas, miissen wohl durch eine der Driisentatigkeit zu ver
gleichende Absonderung in das Blut iibergehen, wenn man nicht an
nehmen will, daB sie aus abgestorbenen Zellen stammen, was iibrigens 
fiir die Auffassung des Vorganges keinen grundsatzlichen Unterschied 
machen wiirde. Auch die ununterbrochen vor sich gehende Neubildung 
der morphologischen Best~ndteile des Blutes, an der die blutbildenden 
Orgahe, l\fi1z, Leber, Knochenmark, lymphoide Gewebe, beteiligt sind, 
kann als eine innere Sekretion aufgefaBt werden. Zumeist bezeichnet 
man damit aber jene Absonderungen, die auf dem Wege des Blutes 
eine Fernwirkung oder chemischen Reflex ausl6sen. Beispiele hierfiir 
sind das Sekretin des pylorischen Magenteils, das die Tatigkeit der 
Fundusdriisen, das Sekretin des Duodenums, das die Tatigkeit des 
Pankreas hervorruft. Organe, von denen sich nachweisen laBt, daB sie 
an das Blut Stoffe mj.t Fernwirkung, sog. Hormone, abgeben, heiBen 
Drusen mit innerer Sekretion oder endokrine Driisen. 

Es gibt Hormone nicht spezifischer Art, wie die Kohlensaure, 
welche anregend auf das Atemzentrum wirkt. Sie kann allerorts ent
stehen, besonders reichlich aber in den Muskeln. Daher die enge Be
ziehung zwischen Muskeltatigkeit und Tiefe und Frequenz der Atmung. 
Die meisten Hormone sind aber spezifischer N atur, d. h. sie entstehen 
nur an einem Orte. Mit der Ausschaltung dieses Ortes kommt auch 
das betreffende Hormon und seine Wirkung in Wegfall. 

Die Nebennieren. 

Von den spezifischen Hormonen ist bisher erst eines chemisch 
genau definiert, namlich das in der Marksubstanz der Nebenniere ge
bildete Suprarenin oder Adrenalin. Seine durch Synthese sichergestellte 
Struktur (STOLZ, 1904, Ber. D. Ch. Ges. 37, 4149) ergibt sich aus der 
Formel: 

H 
OH/"'CHOH. CH2 • NH· CH3 

OH1 IIH ,/ 
iI 

3,4-Dioxyphenyl-Methylaminathanol. 

Physiologisch ist es ausgezeic4net durch seine erregende Wirkung 
n,u£ die Endigungen der sympathischen Nerven. Es verengt also die 
BlutgefaBe mit Ausnahme der KoronargefaBe, die es erweitert, be
schleunigt und verstarkt die Herztatigkeit gleich einer Reizung der 
Nn. accelerantes, erweitert die Pupille, erregt Sekretion in Speichel- und 
Tranendriisen, hemmt die Darmbewegungen, ruft Kontraktionen des 
Uterus hervor u. a. m. Die Wirkung tritt schon bei iiberraschend kleinen 
Dosen ein. So geniigt ein Millionstel eines g pro Kilo Tier zu einer deut
lichen Steigerung des Blutdrucks. Ausgeschnittene Arterienstreifen 
zeigennoch eine Verkiirzung bei einer Verdiinnung 1: 1 Milliarde oder 
auf 15 Milliontel eines g Suprarenin (0. MEYER, 1906, Z. £. B. 48, 365). 
Bei Injektion in das Blut ist die Wirkung eine ziemlich fliichtige, weil 
das Suprarenin oxydiert wird. Die Vermutung, daB die Nebennieren 
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bestandig soviel Suprarenin in das Blut entlassen, daB der Blutdruck 
auf normaler Hohe gehalten wird, ist nach neueren Untersuchungen 
nicht zutreffend (P. TRENDELENBURG, 1915, A. e. P. 79, 153). Unter 
dem EinfluB von Gemiitsbewegungen findet dagegen nachweislich eine 
Entladung von Suprarenin ins Blut statt, auf welche gewisse Ausdrucks
bewegungen, wie Erweiterung der Pupillen, Strauben der Haare, Be
schleunigung des Herzschlages, Hebung -des Blutdrucks, Hemmung der 
Magen- und Darmbewegungen, zu beziehen sind (CANNON und DE LA PAZ, 
1911, Amer. Journ. of P. 28, 64). Die Anregung der Sekretion geschieht 
durch die Nn. splanchnici (DREYER, 1899, Ibid. 2, 203; ELLIOT, 1912, 
J. of P. 44, 374; ASHER, 1912, Z. f. B. 58, 264). Hiermit ist Glykosurie 
verbunden (CANNON, SHOHL und WRIGHT, 1911, Amer. Journ. of P. 
29,280), deren Deutung noch unsicher ist (BANG, 1913, Biochem. Zeitschr. 
49, 81; P. TRENDELENBURG und FLEISCHHAUER, 1913, Z. ges. expo Med. 
1, 369). 

Die gefaBverengernde Wirkung des Suprarenins hat zu einer aus
gebreiteten therapeutischen Anwendung desselben gefiihrt. Die wichtigste 
Seite derselben ist die Kombination mit Kokain oder Novokain zur 
Herstellung lokaler Anasthesie, wobei eine schwache Salz- oder Ringer
losung als Injektionsfliissigkeit dient (SCHLEICH, Schmerzlose Opera
tionen. 5. Auf I. Berlin 1906; BRAUN, Lokalanasthesie. 3. Aufl. Leipzig 
1913). Die Bedeutung des Suprarenins liegt hierbei einmal in der Ver
minderung der Blutung und dann in der Verzogerung der Resorption 
der injizierten Losung, wodurch eine langere Dauer der Anasthesie 
gesichert wird. 

Die Bedeutung der Nebennieren ist mit der Bildung und Ab
sonderung des Suprarenins nicht ersch6pft. Sie sind lebenswichtige 
Organe, wie daraus gefolgert werden muB, daB Tiere die vollstandige 
Entfernung nur sehr kurze Zeit (Kaninchen 9 Stunden bis 2 Tage, 
WACKER, HUECK und KOSCH, 1914, A. e. P. 77, 432) iiberleben. Nach 
BIEDL ist es die (nicht Suprarenin bereitende) Rindensubstanz, die als 
das unentbehrliche Gewebe zu gelten hat. (Innere Sekretion. Wien 1910, 
S. 132ff.). Ein Achtel derselben im Korper zuriickgelassen, kann zur 
Erhaltung des Lebens geniigen. Der Tod tritt unter Sinken der Tem
peratur, Muskelschwache, schlieBlich meist unter Krampfen ein. Die 
als Morbus Addisoni beschriebene Erkrankung, die mit starker Pig-. 
mentierung der Haut, Muskelschwache und Ernahrungsstorungen ein
hergeht, wird auf eine Funktionsstorung der Nebennieren bezogen. 

Die Schitddriise. 
Verlust der Schilddriise, komme sie auf operativem Wege, durch 

Entwicklungshemmung oder Erkrankung (Kropf) zustande, fiihrt beim 
Fleischfresser in der Regel nach einer Reihe von Tagen zum Tode, wahrend 
Omnivoren und namentlich Pflanzenfresser ihn besser ertragen (VINCENT, 
1911, E. d. P. 11, 258). Es kommt aber mit der Zeit stets zu schweren 
Storungen, zur Verblodung und zu trophischen Veranderungen in der 
Raut und den Schleimhauten, die in trockener, abschilfernder Be
schaffenheit der Epidermis und in einer Odemartigen teigigen Infiltration 
oder Quellung der Kutis bestehen (sog. Myxodem). Der StoffWechsel 
ist abnorm niedrig, der Umsatz kann auf die Halfte der normalen tag
lichen Kalorienzahl herabgehen. Bei jugendlichen Individuen kommt es 
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auBerdem zu verzogertem Wachstum der KnochEm und der Genital
drusen (Kretinismus). Die Beziehung dieser Storungen zur Schilddruse 
ist durch SchilddriisenfUtterung sichergestellt, durch die eine ganz auf
~i,illige Besserung der Symptome herbeigefUhrt werden kann. Auch die 
Uberpflanzung von Schilddrusengewebe von Mensch auf Mensch wirkt 
giinstig, fiihrt aber nicht zu: dauernder Heilung, weil die Erhaltung des 
Transplantates nicht gelingt (BORST und ENDERLEN, 1909, Zeitschr. f. 
Chir. 99, 114, 135). 

Diese Erfolge machen es auBerordentlich wahrscheinlich, daB die 
Storungen nach teilweisem oder volligem Ausfall der Schilddrusenfunktion 
auf der ungenugenden Bildung oder dem Fehle:n eines "Hormons" be
ruhen. Dasselbe ist vermutlich ein Bestandteil des kolloiden Inhalts 
der Drusenfollikel, der sich von Zeit zu Zeit in die LymphgefaBe der 
Druse entleert (HtiRTHLE, 1894, A. g. P. 56, 1). Die Bemuhungen, aus 
der Schilddruse den oder die wirksamen Stoffe zu isolieren, haben noch 
nicht zu einem abschlieBenden Ergebnis gefUhrt. Von BAUMANN (1896, 
Z. phI. C. 22, 1) ist eine jodreiche Verbindung, das Jodothyrin, aus der 
Schilddruse gewonnen worden, die als Spaltungsprodukt eines jodhaltigen 
EiweiBkorpers, des Jodthyreoglobulins, anzusehen ist (OSWALD, 1899, 
Z. phI. C. 27, 14). Letzteres beeinfluBt die Erscheinungen des Myxodems 
im giinstigen Sinne, wahrendJodothyrin unwirksam ist (PICK und 
PINELES, 1909, Zeitschr. f. experim. P. u. T. 7, 518). Von gunstiger 
Wirkung ist auch das Thyreoglandol, ein eiweiBfreies und jodarmes 
Praparat (ABELIN, 1917, Biochem. Zeitschr. 80, 259). ,Die wirksamen 
Praparate haben auBerdem die Eigenschaft, die Anspruchsfahigkeit des 
autonomen Nervensystems zu erhohen (ASHER, Deutsche med. Wochen
schr. 1916, Nr. 34; OSWALD, 1916, A. g. P. 164, 506 und 1917, ebenda, 
166, 169). Die erhohte Anspruchsfahigkeit der Herznerven wahrend 
der Reizung des N. laryngeus sup. hat ASHER und FLACK veranlaBt, 
in letzterem N erven einen Anreger der Sekretion der Schilddruse zu er
blicken (1910, Z. f. B. 55, 83). 

Den Ausfallsers<?~einungen bei Unterwertigkeit oder Fehlen der 
Schilddruse steht die Uberfunktion gegenuber, sog. Hyperthyreoidismus. 
Ais solche wird eine sehr charakteristische ErkrankUl".'.g, der Morbus 
Basedowii gedeutet, die mit Tachykardie, nervosen Erregungszustanden, 
VergroBerung der Schilddruse und erhohtem Stoffwechsel einhergeht. 
Diese Symptome lassen sich auch durch reichliche SchilddrusenfUtterung 
hervorrufen (NOTTHAFT, Zentralbl. f. inn. Med. 1898, 353). 

Die Epithelkorperchen oder Beischilddriisen. 

Die Beischilddriisen, Glandulae parathyreoideae, finden sich als 
vier kaum linsengroBe Korperchen an den dorsalen Flachen der Schild
drusenlappen (vgl. Abb. 61). Sie bestehen aus Strangen dicht gelagerter 
Epithelzellen, die durch Bindegewebe von einander getrennt sind. Follikel
bildung fehlt. Von der Schilddruse un;terscheiden sie sich nicht nur 
strukturell, sondern auch entwicklungsgeschichtlich, da sie sich von 
dem Epithel der Kiemenspalten ableiten. Der Name Nebenschilddruse 
wird besser vermieden, da er auch fUr die akzessorischen oder Erganzungs
schilddrusen gebraucht wird, die als abgesprengte Teile der Schilddruse 
mit ihl' im Bau ubereinstimmen. 
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Nach BOLDYREFF (1913, A. g. P. 154, 470) ist die verschie
dene Ge£ahrlichkeit der Ent£ernung der Schilddriise bei Fleisch- und 
P£lanzen£ressern nur darin begriindet, daB bei ersteren die Bei
schilddriisen mit ent£ernt werden, wahrend sie bei den letzteren ge
schont werden konnen. Man soUte daher erwarten, daB die Ent
£ernung der Beischilddriisen aUein schon geniigt, urn nach ent
sprechender Zeit den Tod des Tieres herbeizufiihren. Dies wurde auch 
von einer Reihe von Forschern ge£unden (vgl. die Literatur bei HIRSCH, 
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.Abb. 61. Schilddriise mit den beiden Paaren der Beisehilddriisen in der Ansiclit 
von hinten. Die beigefiigten Zahlen (IV und III) beziehen sieh auf die entwicklungs. 
-gesehichtliehe Ableitung von der 3. bzw. 4. Schlundtasche. Naeh SOBOTTA., 

B.A.RDELEBENS Handb. d . Anat. 6. Bd., 3. Abt., 4. Teil. 

Handb. d. Bioch. 3. I. 298). Dem Tode geht eine abnorme Erreg
barkeit des ganzen Nervensystems voraus, die sich u. a. in tetanischen 
AillaUen auBert. Andere Untersucher vermiBten dagegen die Tetanie 
oder sahen sie nur voriibergehend. Auch die heilende Wirkung von 
Praparaten aus Epithelkorperchen ist strittig. 

Die Hypophyse. 

An der Hypophyse oderdem Hirnanhang ist ein vorderer epi
thelialer, rotlichgelber und ein hinterer nervoser oder besser glioser, 
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weiBlicher Lappen zu unterscheiden. Die Ent£ernung des hinteren 
Lappens ruft keine Ausfallserscheinungen hervor. Die des vorderen 
Lappens fiihrt an erwachsenen Tieren zu geringen Storungen, die in 
einem maBigen Grad von Fettsucht, leichter Schadigung der Keim
drusen und Herabsetzung der allgemeinen Widerstandsfahigkeit be
stehen. An jugendlichen Tieren entwickeln sich im Gegensatz zu 
gleichaltrigen Kontrolltieren sehr auffallende und charakteristische 
Storungen: Zuruckbleiben im Wachstum (vgl. Abb. 62), Offen
bleiben der Epiphysenfugen, Persistenz des Milchgebisses mId des 
Thymus, spate und mangelhafte Entwicklung der Geschlechtsorgane 
und der Geschlechtsfunktionen, starker Fettansatz. Die Temperatur 
ist unternormal, der Stoffwechsel pro Einheit der Korpermasse 
stark herabgesetzt (ASCHNER, 1912, A. g. P. 146, 1). Diese experi
mentellen Ergebnisse legen es nahe, die Erseheinungen der sog. 
Dysplasia daiposogenitalis, den 
Zwergwuchs und Infantilismus 
beim Menschen auf Storungen 
in der Funktion der Hypophyse 
zuruckzufiihren, wofiir auch pa
thologisch - anatomische Erfah
rungen sprechen. Demgegen
iiber erblickt man im Riesen
wuchs, Gigantismus,. ~kromegalie 
den AusfluB einer Uberfunktion 
des Hirnanhangs. Einnahme von 
Hypophysensubstanz (Tabletten) 
steigert den Stoffwechsel abn
lich wie Schilddrusenpraparate. 
Extrakte aus dem Hintedap
pen (Pitnitrinum infundibulare) 
haben eine suprareninartige Wir
kung. Abb. 62. Zwei Hunde von gleichem Wurl, 

6 Monate alt. Dem kleinen Tier wurde 
vor 31/ 2 Monaten die Hypophyse entfernt. 

Gleich der Hypophyse steht 
vermutlich auch die Thymus-
druse in Beziehung zur Entwicklung der Geschlechtsfunktionen. 
Darauf weist die Tatsache, da,B die Druse kurz vor Beginn der 
Geschlechtsreife ihre hochste Ausbildung erfahrt und dann einer 
allmahlichen Involution und Verfettung verfallt. Entfernung der 
Druse bei sehr jugendlichen Tieren fiihrt zu Stonmgen des Wachs
tums, insbesondere der Knochen, Kachexie und Idiotie und schlieB
lich nach Monaten zum Tode (KLOSE, 1910, Arch. f. klin. Chir. 92, 
1125 und Beitr. z. klin. Chir. 69, 1; LAMPE, 1913, Fortschr. d. naturw. 
Forsch. 9, 197). 

Sowie die Entwicklung der Keimdrusen nach den vorstehenden 
Ausfiihrungen abhangig erscheint von dem EinfluB einer Anzahl anderer 
,Organe (Hypophyse, Thyreoidea, Thymus), so wirken umgekehrt die 
Keimdrusen nach bzw. wahrend ihrer Ausreifung auf den ubrigen Korper 
anregend und verandernd. Die Gesamtheit dieser Veranderungen wird 
zusammengefaBt unter dem Namen der sekundaren Geschlechtsmerk
male. Dieselben konnen dauernd bestehen bleiben oder, wenn die Brunst-
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perioden zeitlich weit auseinander liegen, nur fUr die Dauer derselben 
auftreten. Zu der letzteren Art von Merkmalen gehoren der Umklam
merungsreflex der mannlichen Frosche, die Hypertrophie ihrer Vorder
armmuskeln und die schwielige Umwandlung der Daumenballen. Nach 
Kastration kommen dieselben nicht mehr zur Ausbildung. Bei ihrer 
Ausbildung am normalen Tier spielen chemische Stoffe, also eine Art 
innerer Sekretion, eine wichtige Rolle. NUSSBAUM (1909, A. g. P. 129, 
110) brachte Stiickchen des Hodens in den Riickenlymphsack von 
Froschen, wo sie allmahlich aufgesaugt wurden, dabei aber die Atrophie 
der Brunstorgane nach Kastration verhinderten. Bei Kastraten kann 
der Umklammerungsreflex durch Injektion von Hodensubstanz briinstiger 
Mannchen hervorgerufen werden (STEINACH, 1910, Zb. f. P. 24, 551). 
EinigermaBen vvirksam ist auch die Substanz des Ovariums (HARMS, 
1910, A. g. P. 133, 27). 

Bekannt sind die Folgen der Friihkastration beim Menschen. 
Kleinbleiben des Kehlkopfes, verzogerte Verknocherung der Epiphysen
fugen, fehlende oder geringe Bartentwicklung, Neigung zum Fettansatz 
u. a. m. deuten· bei mannlichen Kastraten auf das Fortbestehen der 
kindlichen Entwicklungsstufe. Weibliche Kastraten zeigen dagegen viel
fach eine Annaherung an den mannlichen Typus, was mit der hermaphro
ditischen Anlage des Geschlechtsapparates in Zusammenhang stehen 
diirfte. 

Auf eine weitgehende Bildsamkeit des Geschlechtscharakters 
wei sen die hochst merkwiirdigen Versuche STEINACHS (1912, A. g. P. 
144, 71; 1913, Zb. f. P. 27, 717), in denen es ihm gelang, durch Uber
pflanzung von Ovarialgewebe auf in friihester Jugend kastrierte Mannchen 
(Ratten, Meerschweinchen) diese zu "feminieren", d. h. sie in ihrer 
auBeren Erscheimmg lind in ihren Instinkten den Weibchen anzugleichen 
und anderseits in analoger Weise Weibchen zu "maskulieren". Hierbei 
sind fiir die Auspragung des einen oder anderen Geschlechtscharakters 
weder die Samen- noch die Eizellen maBgebend, sondern die im Binde
gewebe liegenden sog. interstitiellen Zellen. Bei friihzeitiger Transplan
tation der Keimdriisen von Mannchen auf Weibchen und umgekehrt 
kommt es namlich zur Degeneration der Geschlechtszellen, wahrend das 
Zwischengewebe nicht nur erhalten bleibt, sondern sogar zu wuchern 
pflegt. Diesen nicht degenerierenden, die auBeren Geschlechtsmerkmale 
bedingenden Teil der Keimdriisen nennt STEINACH die "Pubertats
driise" . 

Als ein weiteres Beispiel fUr eine Fernwirkung durch innere Sekretion 
sei hier noch das mit der Schwangerschaft einsetzende Wachsen der 
lVIilchdriisen und die schlieBlich eintretende Milchabsonderung erwahnt. 
Den anschaulichsten Beweis fiir die Annahme, daB der Driise die An
regung zur Tatigkeit durch Stoffzufuhr auf dem Wege des Blutes mit
geteilt wird, liefert wohl der Versuch von RIBBERT. Er transplantierte 
bei einem wenige Tage alten Meerschweinchen eine Mamma an die AuBen
seite des Ohres und konnte, nachdem das Tier spater geworfen hatte, 
Milchabsonderung feststellen. Die Frage, ob der durch das Blut zu
gefiihrte Reizstoff (Hormon) von dem Fotus, der Plazenta oder von den 
inneren Genitalien des trachtigen Tieres abgegeben wird, ist sehr ver
schieden beantwortet worden. Neuere Untersuchungen machen es wahr
scheinlich, daB es sich nicht urn einen Stoff von besonderer Spezi£itat in 
bezug auf seine Herkunft handelt, da auch Ovarien jungfraulicher Tiere, 
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Hypophysenextrakte, selbst beliebige Lymphagoga milchtreibend befunden 
worden sind (ASCHNER und GRIGORlU, 1911, Arch. f. Gynak. 94, 766; 
SCHAEFER und MACKENZIE, 1911, Proc. R. Soc. Ser. B. Vol. 84, 16). 

Der Pallkreasdiabetes. 

1m Jahre 1889 entdeckten v. MERING und O. MINKOWSKI (Zentralbl. 
f. klin. Med.l0, 393; 1890, A. e. P. 26,371), daB Hunde nach vollstandiger 
Entfernung des Pankreas von del' schwersten Form del' Zuckerkrankheit 
odeI' Zuckerruhr, Diabetes mellitus, ergriffen werden, del' die Tiere in 
langstens vier Wochen erliegen. Neben bestandiger Ausscheidung von 
Zucker (Traubenzucker) durch den Harn, die bei jeder Art del' Ernahrung 
und auch im Hunger andauert und bis zu 10 g pro Kilo Korpergewicht 
und Tag ansteigen kann, zeigen die Tiere enorme GefraBigkeit, groBen 
Durst, reichliche Harnabsonderung, Abmagerung und Krafteverfall. 1m 
Harn treten auBer Zucker Azeton, Azetessigsaure und (:f-Oxybuttersaure 
auf, die als Zeichen unvollstandiger Fettverbrennung betrachtet werden. 
Del' Zuckergehalt des Blutes und sein Gehalt an fixen Sauren ist erhoht 
(Azidosis), del' Glykogenvorrat der Leber und Muskeln schwindet bis 
auf Spuren. 

Die Ausrottung des Pankreas "wirkt bei allen Wirbeltieren im 
wesentlichen in gleicher Weise, vorausgesetzt, daB sie vollstandig ist. 
Bleibt ein Rest del' Druse stehen, so fehlt der Diabetes odeI' tritt nul' 
in milder Form bzw. voriibergehend auf. Das Entscheidende ist nicht 
die Absperrung des Bauchspeichels von dem Darme, denn die Tiere 
bleiben gesund, wenn die Druse odeI' ein Teil derselben unter Schonmlg 
del' GefaBe unter die Haut verlagert wird. Sie erkranken erst, sobald 
die transplantierte Druse entfernt wird. 

Bei Besprechung del' verdauenden Funktionen des Pankreas ist 
erwahnt worden (S. 143), daB eingesprengt in das Drusengewebe (nament
lich im Korper und Schwanz) sich Epithelkorper finden, die als inter
tubulare Zellhaufen oder LANGERHANS sche Inseln in del' Literatur 
bekannt sind. Die viel erorterte Allnahme, daB diese es seien, die fUr 
das Auftreten des Diabetes verantwortlich zu machen sind, hat durch 
die neueren Untersuchmlgen WEICHSELBAUMS sehr an Wahrscheinlich
keit gewonnen (1910, Sitzungsber. Wien. Akad. 119. III. 73). Er berichtet 
uber 183 sorgfaltig untersuchte Faile von menschlichem Diabetes, in 
denen ohne Ausnahme auffallige degenerative Veranderungen in den 
LANGERHANSschen Inseln nachweisbar waren. 

Trotz vieleI' Bemii.hungen ist eine befriedigende Aufklarung uber 
das Wesen des Diabetes noch nicht gewonnen. Unzweifelhaft ist die 
Verwertung des Zuckers beim Diabetiker beeintrachtigt. Daher seine 
Vermehrung im Blute (bis zu 1 %) und die Ausscheidung durch die Niere. 
Die schlechte Verwertung kann bedingt sein durch eine Veranderung 
des Zuckers odeI' abel' del' ihn zerstorenden Krafte. Die meisten Forscher 
neigen sich del' letzteren Allnahme zu. N ach diesel' Au££assung soil das 
Pankreas einen Stoff an das Blut abgeben, del' die Gewebszeilen zur 
Verwertung des Zuckers befahigt. Die Versuche, den fraglichen Stoff 
aus dem Pankreas zu gewinnen, sind abel' bisher nicht gegliickt (vgl. 
~~e Darsteilung von MAGNUS-LEVY, 1911, im Handb. d. Bioch. 4. 1. 356). 
Uber die beim Diabetes deutlich hervortretende Zuckerbildung aus 
EiweiB vgl. Teil 9. -



Achter Teil. 

Der Harn und seine Absonderung. 
Die Ausfiihrungen des vorhergehenden Teiles haben gezeigt, daB 

durch die Aufsaugung der Nahrstoffe aus dem Darm die Zusammen
setzung des Blutes nicht wesentlich geandert wird, weil die iiber viele 
Stunden sich erstreckende Verdauung in jeder Zeiteinheit nur kleine 
Stoffmengen aufsaugungsfahig macht IDld die Gewebszellen sich des 
Aufgesaugten sofort bemachtigen. In viel hoherem Grade besteht die 
Moglichkeit einer ausgiebigen Veranderung des Blutes durch die End
produkte des Stoffwechsels. Soweit es sich um die Kohlensaure handelt, 
sorgt die Atmung dafiir, daB die Spannung derselben innerhalb ertrag
licher Grenzen bleibt. Die nicht gasformigen Abfallstoffe wiirden da
gegen, namentlich bei gesteigertem Stoffwechsel, leicht schadliche Kon
zentrationen erreichen, wenn nicht fiir ihre Entfernung aus dem Blute 
gesorgt bliebe. In diesel' Richtung ist namentlich die Niere wirksam, 
die durch jede Abweichung von del' normalen Konzentration zur Tatig
keit angeregt wird. Die Absonderungen des Darms und del' Haut kommen 
dagegen erst in zweiter Lilue. 

Die Besprechung del' Erscheinungen und Bedingungen del' Harn
absonderung geht zweckmaBig aus von del' durchschnittlichen Be
schaffenheit und Zusammensetzung des normalen Harns. Die 
taglich abgesonderte Menge schwankt zwischen 1200 und 1700 ccm, 
die Farbe, je nach Pigmentgehalt, Gesamtkonzentration und Schicht
dicke zwischen hellgelb und dunkelrotbraun. LaBt man Harn garungs
frei an del' Luft stehen, so dunkelt er stark nacho Die Reaktion auf 
Lackmus ist in del' Regel sauer, die Wasserstoffzahl (H·) schwankt 
zwischen etwa 10-5 und 10-7 (MICHAELIS, Die Wasserstoffionenkonzen
tration. Berlin 1914, S. 108). Ohne antiseptischen Zusatz geht Harn 
bald in ammoniakalische Garung iiber. Er reagiert dann alkalisch, 
wird triibe und iibelriechend_ Frischer Harn besitzt einen schwachen, 
eigentiimlichen, iibrigens in hohem MaBe von del' Beschaffenheit del' 
N ahrung abhangigen Geruch. N ach Fleischnahrung erinnert sein Geruch 
an Fleischbriihe. 

Del' osmotische Druck des Harns, welcher del' molekularen Konzen
tration (undissoziierte Molekiile plus Ionen) proportional ist, wird ge
wohnlich durch Bestimmung des Gefrierpunktes ermittelt. Die Gefrier
punktserniedrigung schwankt zwischen 0,08 und 3,50 0 ; als Mittel kann 
1,7 0 angenommen werden, was einem osmotischen Druck von 22 Atmo
spharen entspricht. Die Dichte odeI' das spezifische Gewicht des Harns 
steht nicht in so einfacher Beziehung zur Gesamtkonzentration. Ihre 
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mit Hille des Araometers (Urometer) sehr rasch ausfUhrbare Bestimmung 
ist indessen niitzlich, weil sie eine VorsteIlung gibt von dem Gehalt 
des Hams an festen 'l'eilen. Zieht man namlich von der Dichte des 
Hams die des Wassers (= 1000) ab und multipliziert die Differenz mit 
der empirischen Konstante 2.33 (HAEsERs Koef£izient), so erhalt man 
annahemd die im Liter Ham enthaltene Menge Trockenriickstand in g. 
Bei einer durchschnittlichen Dichte von 1015-1020 wiirde demnach 
der Ham einer 3,5-4,7%igen Losung entsprechen. Erhitzt man im 
Probierrohr den Trockenriickstand einer Hamprobe (trockene Destil
lation), so entsteht eine stark sich blahende Kohle, die reichlich Am
moniak entwickelt, wie durch die Blauung von Lackmuspapier oder 
durch die Bildung von Salmiaknebel in BerUhrting mit Salzsauregas 
nachgewiesen werden kann. Wird die Kohle gegHiht, so hinterlaBt sie 
eine erhebliche Menge Asche. Die quantitative Untersuchung lehrt, 
daB die groBere Halite des Trockenriickstandes organischer N atur ist 
und daB die organischen Bestandteile mit wenigen Ausnahmen stickstoff
haltig sind. Die wichtigsten unter ihnen sind: 

1. Der Harnstoff (NH2 - CO - NH2). Er ist der Hauptreprasen
tant der stickstoffhaltigen Bestandteile des Hams; rund 90% des Ham
stickstoffs sind Hamstoffstickstoff. Bei gewohnlicher gemischter Kost 
iibertrifft der Hamstoff der Menge nach alie anderen, organischen wie 
anqrganischen Bestandteile. Man kann rechnen, daB 20-35 g Hamstof£ 
taglich zur Ausscheidung gelangen, der Ham also eine ungefahr 2%ige 
Losung dieses Stoffes darstelit. Es gelingt daher leicht, ihn in KristaIlen 
aus dem Ham darzustelien. Man braucht nur eine kleine Menge Ham 
auf dem Wasserbade bis zur Sirupkonsistenz einzudampfen, den Riick
stand mit Alkohol auszuziehen und den alkoholischen Extrakt zu ver
dunsten. Die zuriickbleibenden prismatischen Kristalie konnen durch 
Benetzung mit Salpetersaure in die schuppenformigen KristaIle des 
salpetersauren Hamstof£s iibergefUhrt und dadurch identifiziert werden. 

Die Menge des ausgeschiedenen Hamstoffs steigt und faIlt mit 
der Menge des in der Nahrung aufgenommenen EiweiB, doch stammt 
nicht alier Hamstoff aus NahrungseiweiB. Ein kleiner Teilleitet sich ab 
aus dem EiweiBbestand des Korpers. Da nun nahezu der ganze im zer
setzten EiweiB enthaltene Stickstof£ den Korper in Form von Hamstoff 
verlaBt, gleichgiiltig, ob es sich um eigenes oder fremdes, tierisches oder 
pflanzliches EiweiB handelt, so muB der ProzeB der HamstoHbildung 
fiir aIle die verschiedenen Spaltprodukte des EiweiB irgendwo in einen 
gemeinsamen Weg zusammenmiinden. Am meisten wahrscheinlich ist 
die zuerst von NENCKI (1872, B. D. C. Ges. 5, 890) und SCHMIEDEBERG 
(1879, A. e. P. 8, 1) vertretene Ansicht, nach der aus den Aminosauren 
des EiweiB die NH2-Gruppe hydrolytisch abgespalten wird und das 
dabei entstehende Ammoniak mit der iiberaIl vorhandenen Kohlensaure 
zu Ammoniumkarbonat zusammentritt (NH4)2COa. Durch Abspaltung 
von zwei Molekiilen Wasser entsteht daraus Hamstof£ mit karbamin
saurem Ammon als Zwischenstufe. 

Diese Theorie der Hamstoffbildung kann sich auf folgende Befunde 
stiitzen. Verfiittertes Ammoniumkarbonat oder Ammoniumsalze der Fett
sauren werden im Korper in Hamstoff verwandelt und als solcher aus
geschieden (vgl. die nachstehend angefiibrte Abhandlung v. SCHRODERS). 
Wird Ammoniumkarbonat, in Blut gelost, durch eine ausgeschnittene 
Leber geleitet, so entsteht Hamstoff (v. SCHRODER, 1882, A. e. P. 15, 
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364 und 1885, Ebda. 19, 373). Der letztere Versuch weist zugleich auf 
den Ort hin, an welchem, beim Hunde anscheinend ausschlieBlich, die 
Bildung des Harnstoffes stattfindet. 

2. Ammoniak. Die taglich ausgeschiedene Menge betragt durch
schnittlich 0,6-0,8 g. Da das Blut stets Aminoniak enthalt, wenn auch 
nur in sehr kleinen Mengen, etwa 1: 100, so ist seine Ausscheidung durch 
die Nieren nicht iiberraschend. Man kann annehmen, daB es sich urn 
Ammoniak handelt, das der Synthese zu Harnstoff entschliipft. 

3. Kreatin, Kreatinin, Methylguanidin, Dimethylgua
nidin. Diese vier Verbindungen sind nahe verwandt. Kreatin ist Methyl
guanidin, in dem ein Wasserstoff durch den Rest der Essigsaure er
setzt ist. Kreatinin ist das (inneI'e) Anhydrid des Kreatins; die beiden 
Stoffe gehen leicht ineinander iiber. Die taglich ausgeschiedene Menge 
betragt etwa 1,5-2 g. Ihrer Struktur nach sind Kreatin und Kreatinin 
Abkommlinge des EiweiB. Sie konnen von den Aminosauren Arginin 
und Histidin abgeleitet werden. die beide die Atomgruppe N -C-N ent
halten; es bestehen abel' noch andere Moglichkeiten (vgl. ABDERHALDEN, 
Lehrb. 3. Aufl. 1914. 1, 641). Man sollte daher erwarten, daB die Menge 
dieser beiden Ausscheidungsprodukte, me die des Harnstoffs, steigt und 
sinkt mit dem EiweiB der N ahrung. Dies ist jedoch nach den Unter
suchungen FOLINS (1905, ArneI'. Journ. of P. 13, 84) nicht der Fall. 
Wird kreatinfreie Nahrung gegeben, so ist die Kreatin- und Kreatinin
ausscheidung konstant, wenn auch individuell verschieden und llnabhangig 
von der Menge des zugefiihrten EiweiB. Man nennt diesen Kreatin
stoffwechsel den endogenen. 

Daneben gibt es abel' auch einen exogenen Kreatinstoffwechsel, 
d. h. Abhangigkeit von del' Kreatinzufuhr in del' Nahrung namentlich 
in der Form von Fleisch und Fleischextrakt. In den Muskeln findet es 
sich stets zu rund Yz %. Es liegt daher nahe zu vermuten, daB die endogene 
Kreatinausscheidung zusannnenhangt mit del' Einschmelzung oder viel
leicht auch nur mit besonderen Tatigkeitsformen del' Korpermuskulatur 
(vgl. v. FURTH, Probleme. 1913,2, 121). Die Untersuchung diesel' Fragen 
hat aber noch nicht zu eindeutigen EI'gebnissen gefiihrt und die SondeI'
stellung des Kreatins im EiweiBstoffwechsel ist noch ungeklart. 

4. Die Harnpurine darunter besonders die Harnsaure (= Tri
oxypurin) in einer durchschnittlichen taglichen Menge von einigen Dezi
grammen und die als Muttersubstanzen derselben zu· betrachtenden 
Purinbasen in einer Menge von einigen Zentigrammen. An del' Aus
scheidung diesel' Stoffe ist, me bei dem Kreatin, ein endogener und ein 
exogener Anteil zu unterscheiden (BURIAN und SCHUR, 1900, A. g. P. 80, 
241). Der exogene Anteil ist von der Nahrungszufuhr abhangig, speziell 
von dem Gehalt der N ahrung an Kernsubstanzen. Durch die Verdauung 
wird aus den Nukleoproteiden der Zellkerne die Nukleinsaure abgespalten, 
die dann teilweise vielleicht schon im DaI'm, jedenfalls aber nach del' 
Resorption innerhalb des Korpers weiter zerlegt mrd, wobei die Purin
basen frei werden und zum gI'oBten Teil zu Harnsaure oxydiert zul' Aus
scheidung gelangen. Kernreiche Gewebe me Thymus, Pankreas, Milz, 
Leber sind daher besonders wirksam in der Vermehrung der exogenen 
Harnsaul'e. 

Die endogene Purinausscheidung ist eine recht konstante, meist 
zwischen 0,1-0,2 g Harnpurinstickstoff im Tag schwankende. Sie ist von 
der Individualitat abhangig und hat als Ausdruck der mit dem Leben 
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unvermeidlich verkniipften Einschmelzung von Zellmaterial zu gel ten 
(vgI. SCHITTENHELM, 1911, im Handb. d. Bioch. 4. I. 489). 

Obwohl die Harnsaure im menschlichen Harn nur in geringen Mengen 
auf tritt, sind die Fragen nach ihrer Herkunft und ihrer Beziehung zu 
den Stoffwechselvorgangen doch stets besonders eifrig verfolgt worden. 
Es ist dies tells in vergleichend physiologischen, teils in pathologisch
klinischen Gesichtspunkten begriindet. 

Die vergleichende Untersuchung hat gezeigt, daB bei den Wirbel
losen, den Reptilien und Vogeln die in groBer Menge ausgeschiedene 
Harnsaure aus zwei ganz verschieden zu beurteilenden Quellen stammt. 
Die eine QueUe ist wie beim Menschen und dem Saugetier gegeben durch 
die zerstorten Kernsubstanzen, mogen sie exogener oder endogener Her
kunft sein. Die zweite weit reichlicher flieBende QueUe wird gebildet 
durch das gesamte im Stoffwechsel umgesetzte EiweiB. Seine Auf
spaltung verlauft dabei nicht anders als bei der Harnstoffbildung des 
Saugers, d. h. es wird der Stickstoff unter Desamidierung der Amino
sauren als Ammoniak frei. Der sich daran schlieBende synthe~~sche 
ProzeB fUhrt aber nicht zu Harnstoff, sondern zu Harnsaure. Die Uber
fiihrung von Aminosauren, von Ammonsalzen und selbst von Harnstoff 
in Harnsaure hat sich fUr den Organismus des Vogels nachweisen lassen 
(v. KNIERIEM, 1877, Z. f. B. 13, 36; v. SCHRODER, 1878, Z. phI. C. 2, 228; 
H. H. MEYER, 1877, Inaug.-Diss. Konigsberg). Die Synthese vollzieht 
sich in der Leber (MIN'KOWSKI, 1886, A. e. P. 21, 41). 

Die Harnsaure kann auf Grund ihrer Strukturformel 
HN·co, 
09 ~.NH·CO 
HN·C·NH· 

aufgefaBt werden als hervorgegangen aus der ZusammenfUgung von zwei 
Harnstoffmolekiilen und einer dreigliedrigen Kohlenstoffkette. Diese 
BetrachtuIig hat mehr wie nur bildliche Bedeutung, denn es hat sich 
herausgestellt, daB auf Eingabe von Milchsaure oder noch besser von 
Malon-, Tartron- oder Mesoxalsaure, die samtlich eine Kette von drei 
Kohlenstoffatomen besitzen, die Menge der gebildeten Harnsaure (beim 
Vogel) wachst (WIENER, 1902, HOFMEISTERS Beitr. 2, 42). Wird beim 
Vogel die Leber ausgeschaltet, so hort die Ausscheidung von Harnsaure 
fast ganz auf und an ihrer Stelle erscheint milchsaures Ammoniak 
(MINKOWSKI a. a. 0.).' Damit ist in Analogie mit der Harnstoffbildung 
beimSa:nger die Leber als Ort der Harnsaureb~ldung nachgewiesen, 
worauf schon oben Bezug genommen worden ist. 

Das pathologisch-klinische Interesse an dem Harnsaurestoffwechsel 
kniipft sich an die eigentiimlichen Losungsbedingungen der Saure und 
ihre Neigung, in den Geweben auszufallen (Harnsauregicht). Die Harn
saure, deren Salze als Urate bezeichnet werden, ist im Blute als Mono
natriumurat vorhanden, von dem es zwei isomere Formen gibt, die 
zuerst entstehende unbestandige, leichter losliche und die daraus sich 
bildende bestandige, schwerer losliche. Die Loslichkeit beider ist gering: 
18,3 bzw. 8,3 mg in 100 ccm Blut (GUDZENT, 1909, Z. phI. C. 60, 38 
und 63, 455). Beim Gichtiker kom~t es aus hier nicht naher zu er
orternden Griinden leicht zu einer Ubersattigung des Blutes mit dem 
schwer loslichen Urat, die schlieBlich zur Ablagerung in den Geweben 
fUhrt (vgI. SCHITTENHELM, 1911, im Handb. d. Biochem. 4. I. 529). 

y, Frey, Pbysiologie. S. Aufl. 12 
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Mit der Schwerloslichkeit der Urate und der noch geringeren 
Loslichkeit der Hamsaure hangt ihre Neigung zusammen, aus dem Ham 
auszufallen. Die Neigung ist urn so groBer, je saurer der Ham. In kon
zentrierten Hamen kann schon die Abkiihlung auf Zimmertemperatur 
geniigen, urn einen amorphen, durch Hamfarbstoff gefarbten Nieder
schlag von Uraten hervorzurufen (Sedimentum lateritium). Die Ham
saure kristallisiert in rhombischen Tafeln, die aber vielfach veranderte 
Formen (z. B. Wetzsteinformen) annehmen konnen. 

5. Produkte der EiweiBfaulnis im Dickdarm, die entweder 
wie Indol und Skatol selbst noch Stickstoff enthalten oder nach der 
Resorption mit stickstoffhaltigen Stoffwechselprodukten gepaart in den 
Ham iibertreten. So treten die aus der Faulnis des Tyrosins bzw. des 
Phenylalanins stammende Phenylessigsaure und die Benzoesaure mit 
Glykokoll gepaart als Phenazetursaure und als Hippursaure aus. Das 
bei der Fauhlis des Tryptophans entstehende Indol wird mit Schwefel
saure gepaart als Indoxylschwefelsaure ausgeschieden. Die Menge dieser 
Hambestandteile ist meist auBerst gering. 

6. Rhodanwasserstoff in einer taglichen Menge von wenigen 
Zentigramm. Diese Verbindung £indet sich bekanntlich auch im Speichel, 
in der Milch und in anderen Absonderungen. Ihre Herkunft und Be
deutung ist noch nicht klargestellt. 

Von den stickstofffreien, rege1maBig vorkommenden Hambestand-
teilen seien erwahnt: 

7. Essigsaure und andere fliichtige Fettsauren etwa 5 cg p. Tag. 
8. Oxa1saure etwa 2 cg pro Tag. 
9. Azeton in ungefahr gleicher Menge. 
Diese einfachen Verbindungen stellen uncharakteristische Produkte 

des Stoffwechsels dar, die sowohl aus EiweiB Virie aus Fett oder Kohle
hydraten abgeleitet sein konnen. 

10. Traubenzucker, nach BREUL (1897, A. e. P. 40, 1) in einer 
Menge von durchschnittlich 0,7 g pro Tag und die durch Oxydation 
aus ihm' entstehende Glukuronsaure. Letztere kommt nicht frei im 
Ham VOl', sondem in glukosidartiger Bindung mit A1koholen, insbesondere 
der aromatischen Reihe. 

Das regehnaBige Vorkommen k1einer Mengen von Traubenzucker 
im Ham des Menschen ist sichergestellt und bei der standigen Anwesenr 
heit desse1ben im B1ute nicht verwunderlich. Der Beweis fiir seine 
Gegenwart laBt sich abel' nur durch die Darstellung, nicht durch die 
gewohnlichen Reduktionsproben fiihren. Fallen letztere positiv aus, so 
spricht man von Glukosurie, die entweder eine zeitweilige oder eine 
dauemde sein kann (Diabetes). Der Ham wird dann reichlich und wenig 
gefarbt, aber von hohem spezifischen Gewicht abgeschieden. Zucker
konzentrationen bis 10% und Ausscheidungen von 300 g im Tag sind 
beobachtet. 

11. Die anorganischen Bestandteile des Harns sind die 
gleichen, die sicp. auch im Blute finden, doch in ganz anderen Mengen
verhaltnissen. Uber dieselben geben die nachstehenden aus fi.lnf Ana
Iysen von STADELMANN gewonnenen Mittelwerte (1885, A. e. P. 17, 433) 
Auskunft. 

C1 
9,8491 
0,2774 

S04 
2,7788 
0,0579 

P04 

4,0586 
0,0427 

K 
2,5830 
0,0661 

Na 
5,4780 
0,2382 

H4N 
0,6329 
0,0354 

Ca 
0,0405 
0,0020 

Mg 
0,0880 
0,0073 
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Die Zah!~n der 1. Reihe geben die taglichen Mengen in g, die der 
2. Reihe das Aquivalentverhiiltnis (auf Wasserstoff bezogen), wobei die 
Schwefelsaure als normales, die Phosphorsaure als zweifach saures Salz 
angenommen wurde. Die Summe der Saureaquivalente ist 0,3780, die 
der Basenaquivalente 0,3488. Das Aquivalent der Schwefelsaure ist zu 
hoch angenommen, weil ein Teil der Schwefelsaure im Harn als ein
basische Schwefelsaure (siehe oben unter Nr. 5) vorkommt, und das 
der Phosphorsaure zu hoch, da der Harn auch einfach saures Phosphat 
enthalt. Es bleibt aber stets noch ein SaureiiberschuB, besonders wenn 
noch die Aquivalente der organischen Sauren beriicksichtigt werden. 
Das Natrium reicht nicht aus, um alles Chlor zu binden. 

Alle im vorstehenden angegebenen Gewichte konnen nur als 
Durchschnittswerte gelten, da die ausgeschiedenen Mengen in hohem 
MaBe von der Ernahrungsweise, den Verdauungsvorgangen und anderen 
Veranderlichen abhangt. Fiir den EinfluB der Ernahrungsweise geben 
die nachstehenden Tabellen Beispiele. 

BUNGE teilt die Zusammensetzung zweier Harne mit, die von dem
selben jungen Manne stammen, der sich einmal ausschlieBlich mit Fleisch, 
das andere Mal mit Brot und Butter nahrte (Lehrb. Leipzig 1901. 2, 430). 

Volumen 
Harnstoff 
Harnsaure 
Kreatinin 
K 20 . 
NatO 
CaU . 
MgO. 
Cl .. 
80s . 
P20 1 • 

JI Fleisehhal'll 

1672 em3 
67,200 g 

1,398 " 
2,163 " 
3,308 " 
3,991 " 
0,328 " 
0,294 " 
3,817 " 
4,674 " 
3,437 " 

Brodhal'll 

1920 em3 
20,600 g 

0,253 " 
0,961 " 
1,314 " 
3,923 " 
0,339 " 
0,139 " 
4,996 " 
1,265 " 
1,658 " 

Der EiweiB- und Nukleinreichtum des Fleisches kommt in den 
hohen Werten fiir Harnstoff und Harnsaure, der EiweiBschwefel a1s 
Schwefelsaure, der Kreatingehalt des Fleisches als Kreatinin, Kali und 
Phosphorsaure als solche zum Vorschein. Demgegeniiber zeichnet sich 
der Brotharn nur durch groBeren Chlorgehalt aus. 

FOLIN hat bei einer einheitlichen Kost bestehend aus 
V ollmilch . . . . . . 500 cc 
Rahm (18-22% Fett) 300 cc 
Hiihnereier. . . . . 450 g 
Horlicks Malted Milk 200 g 
Zucker. . . . . . . 20 g 
Kochsalz. . . . . . 6 g 
Wasser soviel als notig, um das Ge-

samtvolum auf 2 1 zu bringen 
Trinkwasser . . . . . . . . . . . 900 cc 

den Harn von vier Personen untersucht und fand nach drei oder vier 
Tagen eine recht gleichmaBige Zusammensetzung, fiir welche die Zahlen, 

12* 
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die in der nachstehenden Tabelle mlter 13. Juli aufgefiihrt sind, als 
Beispiel dienen mogen (1905, Amer. Journ. of P. 13, U8). Hierauf wurde 
die obige 19 g N enthaltende Kost vertauscht gegen eine nur 1 g N ent
haltende "Starke und Rahmkost", welche 8-10 Tage genommen wurde. 
Die Harne der vier Versuchspersonen reagierten hierauf in iiberein
stimmender Weise, so daB die unter 20. Juli angegebenen Zahlen einer 
der Versuchspersonen als Beispiel fiir aIle dienen konnen. 

Harnvolum .... 
Gesamt-Stickstoh . 
Harnstoff -Stickstoff 
Ammoniak-Stickstoff . 
Harnsaure-Stickstoff 
Kreatinin ..... . 
Rest-Stickstoff 
Gesamte Schwefelsaure 
Anorganische Schwefelsaure . 
Ather-Schwefelsaure . . . . 
N eutraler Schwefel. . . . . 

13. Juli 20. Juli 
1170 385 

16,8 3,60 
14,7 2,20 
0,49 0,42 
0,18 0,09 
0,58 0,60 
0,85 0,27 
3,64 0,76 
3,27 0,46 
0,19 0,10 
0,18 0,20 

Die Zahlen lassen erkennen. in wie hohem MaBe die Zusammen
setzung des Harns von der N ahrung abhangt. Dies tritt besonders 
deutlich hervor beim Harnstoff, dessen Menge zwischen 67 g (bei BUNGE) 

und (2,20 X ~~ =) 4,7 gl) schwankt und der Schwefelsaure, die in dem 

einen Fall 4,7, in dem anderen 0,76 g ausmacht. Dem stehen aber wieder 
Harnbestandteile gegeniiber, deren Menge trotz wechselnder Kost wenig 
oder gar nicht schwankt, so in FOLINS Tabelle Ammoniak, Kreatinin 
und neutraler Schwefel (Sulfidschwefel und Rhodanwasserstoff). Diese 
Ausscheidungen sind nach FOLIN als solche des endogenen Stoffwechsels 
zu betrachten. 

Die Absonderung des Harns. 

Eine Untersuchung iiber die bei der Bildung des Harns wirksamen 
Krafte geht am besten aus von einem Vergleich der Konzentrationen, 
mit welchen einige der wichtigeren Substanzen im Harn und Blutplasma 
vertreten sind. Hieriiber gibt folgende Zusammenstellung Auskunft: 

EiweiB .... 
Traubenzucker . 
Harnstoff .. 
Hippursaure . 
Kalium. 
Natrium 
Chlor. . 
Schwefelsaure 
Phosphorsaure 

Prozentgehalt 
im im Blut- VerhiUtnis-

Harn plasma zahlen 

0,004 
0,05 
2 
0,05 
0,16 
0,18 
0,22 
0,28 
0,16 

8 
0,1 
0,05 

? 
0,03 
0,34 
0,35 
0,01 
0,02 

1:2000 
1: 2 

40:1 

5:1 
1: 2 
2:3 

28:1 
8:1 

J) Aus 2,20 g Harnstoff - Stickstoff (s. vorstehende Tabelle) berechnet mit 
Hilfe del' Molekulargewichte von Harnstoff = 60 und Stickstoff = 2S. 
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N ormaler Ham gilt als eiweiBfrei und tatsachlich liWt sich in ihm 
EiweiB mit den gewohnlichen Proben nicht nachweisen. Die Unter
suchungen von MORNER (1895, Skand. A. 6, 403) haben indessen ergeben, 
daB bei geeignetem Vorgehen eine geringe Menge EiweiB stets nach
weisbar ist. Die Niere verhalt sich also gegenuber diesem Stoff, wie 
ein in beschranktem MaBe durchlassiges Filter, oder um einen naher
liegenden Vergleich zu wahlen, wie die Blutkapillaren, die vC?P- dem 
EiweiB des Plasmas einen Teil in die Lymphe ubertreten lassen. Ahnlich 
liegen die Verhaltnisse anscheinend bei dem Traubenzucker, der normaler
weise im Ham nur halb so konzentriert ist wie im Blut. Ein we sent
licher Unterschied besteht jedoch darin, daB Traubenzucker nicht konoid 
ist. Man kann Filter herstelIen, die Traubenzucker nur teilweise durch
lassen, sie erfordem aber Drucke, wie sie im Blutkreislauf nicht zur 
Verfugung stehen. Die ganze Betrachtungsweise wird aber gegenstands
los, sobald die Zuckerkonzentration im Blute, der sog. Zuckerspiegel, 
uber den normalen Durchschnittswert von 1 %0 wesentlich emporsteigt, 
wie es im Diabetes (siehe oben S. 173) der Fall ist. Dann wird umgekehrt 
der Ham reicher an Zucker als das Blut. 

Was fUr den Traubenzucker die Ausnahme, ist fur den Hamstoff 
die Regel: Er ist im Ham wohl immer hoher, und zwar sehr viel hoher 
konzentriert als im Blute. 

Fur die Hippursaure laBt sich das Verhaltnis nicht angeben, weil 
ihre Konzentration im Blute unbekannt ist. Beim Hunde, wo die Hippur
sauresynthese anscheinend nur in del' Niere erfolgt (v. BUNGE und 
SCHMIEDEBERG, 1877, A. e. P. 6, 233), ist die Konzentration im Blute 
null, die vollstandige Ausscheidung in den Ham vorausgesetzt. Bei 
den Pflanzenfressem wird Hippursaure auch auBerhalb del' Niere gebildet 
und muB daher im Blute vorhanden sein (SALOMON, 1879, Z. phI. C. 
3, 365). 

Die anorganischen Bestandteile zeigen ein ahnliches, voneinander 
unabhangiges Verhalten in dem Sinne, daB ihre Konzentration im Ham 
teils hoher, teils niedriger ist als im Blute. Die Verhaltniszahlen sind 
auch nicht konstant, sondem in weiten Grenzen schwankend. So geht 
z. B. bei salzarmer Nahrung die Salzausscheidung durch die Niere auf 
ein ~Iinimum herab und steigt bei reichlicher Salzzufuhr entsprechend 
an. Es ist also die Konzentration im Ham, welche Veranderlichkeit 
zeigt, .<.lie des Blutes wechselt nur wenig. 

Uberblickt man die Gesamtheit del' Konzentrationsverschiebungen, 
welche die Niere an den Bestandteilen des Blutes vomimmt, so kann 
man sich dieselben kaum anders verstandlich machen, als durch aie 
Annahme, daB es Stoffe gibt, die auf die Niere anregend wirlmn, sob aId 
ihre Konzentration im Blute einen gewissen Wert ubersteigt. Infolge 
der Anregung schafft die Niere diese Stoffe aus dem Blute in den Ham. 
Als erregend haben hierbei nicht nur die im Blute gelosten, die sog. ham
fahigen Stoffe zu gelten, sondem auch das Losungsmittel selbst, das 
Wasser. Dies ist zu schlieBen aus der Tatsache, daB der Ham bei reich
licher Fliissigkeitsaufnahme eine weit geringere molekulare Konzentration 
gewinnen kann als das Blut (Gefrierpunktsemiedrigung 0,08 0 gegen 0,56 0). 

1m allgemeinen ist 8ie aber hoher (bis zum Sechsfachen) als die des 
Blutes, so daB zwischen den beiden Flussigkeiten eine gewaltige Difff'renz 
der osmotischen Driicke besteht. DaB die zarten, gegen IllIe Eingriffe 
empfindlichen Epithelien der Niere gegeniiber diesen groBen Druck-
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Abb. 63. Nierenkanalchen, Mensch. Die 
Breite dn KaniUchen ist 45fach, die 
Hohe del' Schichten 15fach vergrofiert 
(C. PETER, Verh. Anat. Ges. 1907, 114). 

differenzen dicht halten, ist eine 
erstaunliche konstruktive Lei
etung. Vielleicht ist aber die 
Dichtigkeit keine absolute, so daB 
kleine Mengen Blutwasser, teil
weise auch die darin gelosten 
Stoffe in den Ham getrieben wer
den. Das regelmaBige Vorkom
men kleiner Mengen von EiweiB 
tmd Traubenzucker im Ham 
konnte damit III Beziehung 
stehen. 

Bekanntlich sind die Ham
kanalchen verglichen mit dem 
Bau anderer driisiger Organe 
durch ihre auBerordentliche 
Lange und durch die Ausklei
dung mit einer Reihe von ver
schiedenen Epithelformen ausge
zeichnet. Eine weitere Eigentiim
lichkeit ist der arterielle Gefa,B
knauel, der von dem blinden 
Ende des Hamkanalchens ein
gescheidet wird. Diese Einrich·
tungen legen die Vermutung 
nahe, daB mindestens ein Teil 
der Hamabsonderung in den 
Nierenkorperchen vor sich geht, 
daB aber die hier austretende 
Losung auf dem langen Wege 
noch vielerlei Veranderungen, 
Gewinn wie Verlust, erfahrt. 

Dieser Gedankengang ist 
den beiden bekanntesten Deu
tungsversuchen gemeinsam. N ach 
BOWMANN (Phil. Trans. 1842,. 
57) werden das Wasser des 
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Harns in den Nierenkorperchen, die gelosten Substanzen in den 
Kanalchen abgeschieden, wahrend nach LUDWIG (1844, in \VAGNERS 
Handworterb. 2, 637) in den Nierenkorperchen ein verdiinnter Harn 
durch Filtration entsteht, del' dann auf dem Wege durch die Kanalchen 
eingeengt wird (man vgl. hierzu auch STARLING, 1899, Journ. of P. 24, 
317). Man hat sich bemiiht, zu einer Entscheidung zwischen den beiden 
Deutungen zu kommen, indem man die Ausscheidung von Farbstoffen 
verfolgte. Neuere ausgedehnte Versuche diesel' Art haben gezeigt, daB 
die Ergebnisse mit groBer Vorsicht verwertet werden miissen (SUZUKI, 
Zur Morphologie del' Nierensekretion, Jena 1912; v. MOLLENDORFF, 
Die Dispersitat del' Farbstoffe etc. Wiesbaden 1915), da Ausscheidung 
del' Farbstoffe und ihre Speicherung in den Epithelien, die allein mikro
skopisch festgestellt werden kann, zeitlich nicht zusammenfallen und 
daher aus del' Farbung del' Epithelien kein SchluB auf den Ausscheidungs
vorgang gestattet ist (ASCHOFF, Verh. pathol. Ges. 1912, 199). Immerhin 
geht aus den Untersuchungen mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit 
hervor, daB in den Hauptstiicken (Pars contorta), wie iibrigens auch 
in den Nierenkorperchen sich Absonderungsvorgange abspielen, wahrend 
in den weiter distal gelegenen Kanalabschnitten resorptive Prozesse 
eingreifen, so daB im gewissen Sinne die beiden oben erwahnten Deutungen 
gestiitzt werden. Del' Formenreichtum del' Epithelien ist vielleicht so 
zu verstehen, daB zur Ausscheidung gewisser harnfahiger Stoffe, wie 
Harnstoff, Purinkorper, Zucker, Salze, nul' bestimmte Abschnitte des 
Kanals befahigt sind. In diesem Sinne spricht die Erfahrung,. daB die 
das Epithel schadigenden Stoffe, wie Uran, Sublimat, Cantharidin, Chrom, 
nul' an gewissen, fUr jeden Stoff verschiedenen orten ihre Veranderungen 
hervorrufen (SUZUKI a. a. 0.). In del' Abb. 63 sind die wichtigsten Ab
schnitte des Harnkanals durch verschiedene Schraffienmg hervor
gehoben. 

Zugunsten einer vorwiegend osmotischen Arbeitsleistung (Wasser
bewegung) del' Nierenkorperchen sprechen die Versuche von DE BONIS 
(A. f. P. 1906, 271). Er schadigte die Kanalchen einer Niere durch In
jektion von Natriumfluorid vom Ureter aus und brachte dann die Harn
absonderung in Gang, indem er den Tieren verdiinnte Milch gab. Die 
gesunde Niere lieferte einen mit dem Blute isotonischen Harn, die ge
schadigte einen stark hypotonischen in doppelter Menge. 

Die osmotische Arbeit der Nierell. 

Die Herstellung einer konzentrierten Losung aus einer verdiinnten 
ist eine Arbeitsleistung, die durch Ausfrieren, Verdampfen odeI' Ab
pressen verrichtet werden kann. In letzterer Form vollzieht sie sich 
in den Nieren. Die Arbeit berechnet sich hierbei als das Produkt aus 
dem abgepreBten Wasser und dem entgegenstehenden, bestandig wachsen
den Druck. DaB daneben noch Konzentrationsanderungen del' einzelnen 
Bestandteile stattfinden, bleibe zunachst unbeachtet. Angenommen die 
Tagesmenge von 1,5 I Harn besaBe eine dreifach groBere Gesamtkonzen
tration als das Blut, so miissen aus 4,5 I Blut 3 I Wasser ab- d. h. ins 
Blut zuriickgepreBt werden, wobei eine osmotische Druckdifferenz zu 
iiberwinden ist, die von 0 Atmospharen auf rund 14 ansteigt. Macht 
man del' Einfachheit halber die unzutreffende Annahme, daB del' osmo-
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tische Druck des Harns proportional der abgepreBten Wassermenge 
wachst, so erhalt man die Arbeit 

A = ~. 14 Atm .. 3 1 = 21 Literatm. = 217 mkg. 

In Wirklichkeit ist der zu iiberwindende Druck nicht eine line are , 
sondern eine hyperbolische Funktion des abgepreBten Wasservolums 
und die Arbeitsberechnung auf elementarem Wege nicht durchfiihrbar. 
v. ROHRER, der die Aufgabe am ausfiihrlichsten und klarsten behandelt 
hat (1905, A. g. P. 109, 375), findet unter Annahme einer Tagesmenge 
von 1,5 1, einer Gefrierpunktserniedrigung von 1,85 0 fiir den Harn, von 
0,56 0 fiir das Blut und unter Korrektur fiir den Arbeitsgewinn durch 
das ins Blut zuriicktretende Wasser 

A = 19 Literatm. = 196 mkg. 
Wie gesagt, ist hierbei auf die Konzentrationsverschiebung der 

einzelnen Bestandteile keine Riicksicht genommen. v. ROHRER hat daher 
die Berechnung in der Weise erganzt, daB er die Konzentrationsanderung 
fiir die beiden hal1ptsachlichsten Bestandteile gesondert beriicksichtigt 
hat unter der Annahme, daB' die Konzentration des Kochsalzes von 
0,6 auf 1,2%, die des Harnstoffes von 0,06 auf 2,4% steigt. Die geleistete 
Arbeit steilt sich dann auf . 

A = 29,8 Literatm. = 308 mkg. 
Aile diese Arbeitswerte sind minimale, d. h. sie gelten nur unter 

der Annahme, daB die Arbeit in umkehrbarer Weise geleistet wird. 
Findet Energieverlust durch Reibung oder dadurch statt, daB gelOste 
Bestandteile aus dem konzentrierten Harn ins Blut zuriickdiffundieren, 
so muB die Arbeit gr6Ber werden. Es ist ferner bei der Berechnung nicht 
die Frage beriihrt, woher die zur osmotischen Arbeitsleistung erforder
liche Energie stammt und ob sie ohne Abzug verwertet werden kann. 
Nimmt man in Analogie mit dem Energiehaushalt des Muskels an, daB 
nur ein Bruchteil der freigemachten Energie als osmotische Arbeit 
zutage tritt, der Rest in anderer Form, z. B. als Warme, so wiirde die 
berechnete Arbeit mit einem Faktor gleich dem reziproken Werte des 
Wirkungsgrades zu multiplizieren sein. Der Faktor ist wahrscheinlich 
sehr groB, oder der Wirkungsgrad der Niere sehr klein im Vergleich 
zu dem des Muskels, denn BARCROFT und BRODIE berechnen aus ihren 
Versuchen iiber die Sauerstoffzehrung der sezernierenden Niere einen' 
Energieverbrauch, der mehrere hhndert- bis tausendmal gr6Ber ist 
als die (ailerdings nur aus der Gefrierpunktserniedrigung berechnete) 
Konzentrationsarbeit (1905, Journ. of P. 33, 52). Auch im Vergleich 
mit der Sauerstoffzehrung des ganzen Tieres ist die der Niere iiberraschend 
groB (bis zu 11 %, BARCROFT und BRODIE, 1904, Ebda. 32, 18), so daB 
die Niere zu den besonders stark arbeitenden Organen zu rechnen ist. 

Die in der Zeiteinheit gebildete Harnmenge 

oder die Absonderungsgeschwindigkeit ist nach dem S. 181 Ge
sagten abhangig zu denken einmal von der Konzentration der harn
fahigen Stoffe im Blute derart, daB die Absonderung einsetzt, sobald ein 
gewisser Grenz- oder Schweilenwert der Konzentration iiberschritten wird 
und daB sie mit dem weiteren Wachsen der letzteren steigt. Die Hiniiber
schafflmg der die Niere erregenden Stoffe in den Harn geschieht an
scheinend stets so, daB sie dort in h6herer Konzentration auftreten als 
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iin Blut. Sie entwickeln demgemiiB osmotische Driicke, durch die ent
sprechende Wassermengen dem Blute entzogen werden. Vondiesem 
Gesichtspunkt ware verstandlich, daB dichte Harne, wie der zuckerreiche 
diabetische, auch stets kopias sind. Die Entfaltung einer besonderen 
wasserbewegenden Kraft von seiten der Niere braucht in diesem Faile 
nicht angenommen zu werden. 

Eine solche muB aber wohl wirksam sein, wenn Harn abgesondert 
wird, der in bezug aufdas Blut hypotonisch ist. Man wird der Niere 
oder doch gewissen Teilen derselben die Fahigkeit zusprechen miissen 
erregt zu werden, sob aId der osmotische Druck des Blutes unter einen 
gewissen Wert herabgeht. Mit dem Sinken dieses Druckes wiichse die 
Erregung. Dies ware eine zweite Veranderliche, von der die Geschwindig
keit der Harnabsonderung abhangt. 

Eine dritte Veranderliche ist gegeben in dem Blutstrom. Wachst 
die Volumgeschwindigkeit desselben auf das Doppelte, so wird der Niere 
auch die doppelte Menge harnfahiger Stoffe pro Zeiteinheit zugefiihrt, 
was eine Zunahme der Absonderung bewirken muB. Vermehrte Durch
blutung ist bei der Niere von besonderer Bedeutung, weil die kapillaren 
Abschnitte ihres GefaBsystems ungewahnlich lang sind. Es kann sehr 
wohl geschehen, daB die Konzentration der harnfahigen Substanzen 
im Blute unter dem EinfluB der Nierentatigkeit schon in den Anfangs
stiicken der Kapillaren unter die Schwelle sinkt, wahrend bei vermehrtem 
Blutstrom die Konzentration auch weiterhin geniigend hoch bleibt. 

Die GefaBe der Niere stehen unter der Herrschaft verengernder 
und erweiternder Nerven, die teils im Splanchnikus verlaufen, teils 
vom Bauchsympathikus an den Plexus renalis herantreten (JOST, 1914, 
Zeitschr. f. BioI. 64, 455). Durchdieselben werden die Nieren in die 
allgemeinen GefaBreflexe einbezogen und ihre Absonderung wird abhangig 
von den vom GefaBzentrum ausgehenden Erregungen. Es kann daher 
sehr wohl vorkommen, daB die harntreibende Wirkmlg eines Stoffes 
wie die des Koffeins durch die gleichzeitig von ihmbewirkte Erregung 
des Gefiif3zentrums (Verengerung der NierengefaBe) geschmalert oder 
aufgehoben wird (v. SCHRODER, 1887, A. e. P. 22, 39). Werden samtliche 
zu einer Niere gehenden Nerven durchtrennt, so werden die GefaBe 
derselben gelahmt, und unter der damit einhergehenden Beschleunigung 
des Blutstroms nimmt die Harnabsondermlg zu. Die Polyurie, die 
CLAUDE BERNARD auf einen medianen Einstich in das verlangerte Mark, 
etwas unterhalb des Ursprungsgebietes der Nn. acustici, eintreten sah, 
wird auf eine GefaBerweiterung in der Niere bezogen (vgI. HEIDENHAIN, 
1883, in HERMANNS Handb. d. P. 5. 1. 362 und das unten in Teil 13 
iiber den Zuckerstich Gesagte). 

Anscheinend nicht erklarlich durch die oben angedeutete Theorie 
der Harnabsonderung ist die Polyurie nach Infusion isotonischer Salz
losungen und die Oligurie oder Anurie nach starkem Wasserverlust, 
z. B. durch SchweiB oder Durchfall. Wird im ersten Fall die Konzen
tration keines Blutbestandteiles verandert, so ware auch keine Zmlahme 
der Absonderung zu gewartigen, wahrend im zweiten Falle die Eindickung 
des Blutes eine gesteigerte Diurese erwarten lieBe. Man dad jedoch 
nicht auBer acht lassen, daB jede Vermehrung der Blutmenge durch 
Infusion mit einer Zunahme der Blutgeschwindigkeit verbunden ist, 
und das Umgekehrte gilt fiireine Verminderung der Blutmenge. AuBer
dem verliert der Karper durch den SchweiB oder den diarrhoischen Stuhl 
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neben Wasser auch geloste Be standteile , besonders Salze, so daB die 
Verminderung del' Blutmenge nicht zugleich eine Eindickung sein muB. 

Nach den Untersuchungen von ASHER mit PEARCE und JOST 
(1913/14, Zeitschr. f. BioI. 63, 83und 64, 441) empfangt indessen die 
Niere an efferenten Nerven nicht nul' solche, die auf die GefaBe ver
engend odeI' erweiternd wirken, sondern auch Sekretionsnerven und 
zwar die Sekretion anregende durch den Vagus, hemmende durch den 
Splanchnikus. Die bereits erwahnten, vom Bauchsympathikus an die 
Niere tretenden Fasern enthalten u. a. ebenfalls Sekretionsnerven. und 
zwar nach den genannten Forschern solche, die hemmend auf die Wasser
ausscheidung, abel' fOrdernd auf die Salzausscheidung wirken. 

Fiillung und Entleerung der Hltrnblase. 
Del' bestandig, wenn auch in wechselnder Menge im Nierenbecken 

austretende Harn wird von dort· in die Blase iibergefli.hrl durch Zu
sammenziehungen des Harnleiters, die vom Nierenende desselben zum 
Blasenende fortschreiten. Del' Kontraktionswelle geht eine Erschlaffungs
welle voraus, genau wie bei del' peri- odeI' diastaltischen Bewegung des 
Diinndarms. Am korperwarmen Ureter laufen diese Wellen mit einer 
Geschwindigkeit von 20-30 mm in del' Sekunde abo Das Auftreten 
del' Kontraktionen ist nicht an die Fiillung des Nierenbeckens gebunden; 
es gibt auch "Leerkontraktionen", wie sie Z. B. am ausgeschnittenen 
Ureter zu beobachten sind. Man kann also mit Recht von einer Automatie 
sprechen. Die Kontraktionen entstehen stets am Nierenende. Bei nor
maIer Temperatur und gewohnlicher Diurese wiederholen sie sich 3-6mal 
in del' Minute, bei vermehrter Harnbildung werden sie abel' haufiger. 
Entsprechend del' starkeren Fiillung des proximalen Endes fordert dann 
jede Welle eine groBere Menge Harn in die Blase. Die Bewegungen des 
Ureters werden durch das Nervensystem beeinfluBt. und zwar wirkt 
del' N. hypogastricus fordernd, del' Splanchnikus teils fordernd, teils 
hemmend (vgI. die Darstellung METZNERS, 1907, in ~AGELS Handb. 
2, 293). 

Mit del' zunehmenden Fiillung del' Harnblase muB die Spannung 
ihrer Wand (Schleimhaut, Muskelhaut, Faserhaut) wachsen; eine Zu
nahme des Fiillungsdruckes braucht damitaber nicht verbunden zu sein, 
weil hier die oben S. 55 fUr das Herz abgeleitete Beziehung gilt, nach 
welcher del' Druck im 1nnern einer mit Flii.ssigkeit gefiillten kugligen 
Blase proportional del' Wandspannung ist und umgekehrt proportional 
dem Halbmesser. Wachsen Spannung und Halbmesser in gleichem Ver
haltnis, so bleibt del' Druck konstant. Bei stark gefiillter Blase und 
aufrechter Korperstellung ist iibrigens del' auf den Blasengrund lastende 
hydrostatische Druck nicht unbetrachtlich. 

Durch ihre Muskeln (Detrusor urinae) ist die Blase imstande, die 
Wandspannung und damit den Fiillungsdruck von sich aus zu andern. 
Man hat hier, wie ii.berhaupt an den Organen mit glattmuskeliger Wand 
zweierlei Verhaltungsweisen gegeniiber dehnenden Einwirkungen zu 
unterscheiden: den Tonus und die Automatie. Wie empfindlich del' 
Tonus del' Blasenmuskeln auf Anderungen des hydrostatischen Druckes 
reagiert, ist unlangst von ABELIN (1917, Zeitschr. f. BioI. 67, 525) an 
del' isolierten Blase gezeigt worden. 1st ein gewisser Tonus erreicht, 
so stellen sich in del' Regel auch die rhythmischen automatischen Be-
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Abb. 63a. Schema der Innervation der Harnblase und del' Harnrohre nach 
L. R. MULLER. Erklarung im Text. 
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wegungen ein, die weniger regelmaBig sind als die des Ureters, a,ber 
sehr lang iiberleben. Sie konnen unter geeigneten Bedingungen zwei 
und mehr Tage nach Totung des Tieres beobachtet werden. Inwieweit 
diese an der isolierten Blase nachgewiesenen Bewegungen den im Leben 
vorhandenen gleichen, muB vorlaufig dahingesteilt bleiben. Die Auto
matie ist vermutlich nervosen Ursprungs (vgl. ABELIN a. a. O. S. 540 
und STREULI, 1916, Ebda. 66, 167). 

Die autonomen Nerven der Blase sind teils sympathische, teils 
parasympathische. Die sympathischen Fasern kommen aus dem Lenden
mark und gelangen in der Bahn des Grenzstranges und des Plexus hypo
gastricus zur Blase (vgl. Abb. 63a). Sie fiihren erregende Fasern zum 
Sphincter vesicae internus (positives Zeichen in der Abb.) und vermutlich 
hemmende fiir den Detrusor (negatives Zeichen in der Abb.). Die para
sympathischen Fasern kommen aus· dem Sakralmark und erleichen die 
Blase auf dem Wege der Nn. pelvici (erigentes). Sie fiihren erregende 
Fasern fUr den Detrusor und wahrscheinlich hemmende fUr den Sphincter. 
internus. AIle diese Bahnen sind durch Ganglien unterbrochen, wie 
in der Abbildung angedeutet. Die quergestreifte Muskulatur der Harn
rohre erhalt die Erregungen durch den N. pudendus (L. R. MULLER, 
1918, Deutsches Arch. f. kIin. Med. 128, 81). AuBerdem besitzt die· 
Blase afferente Nervenfasern. 

Erreicht die Fiiilung der Blase einen gewissen Wert, so entsteht 
eine eigentiimliche, hinter {lie Symphyse lokalisierte Empfindung dumpfen 
Druckes oder Schmerzes, die nach der Harnrohre ausstrahlt und als 
Harndrang bezeichnet wird. Das damit verbundene Bediirfnis zur Ent
leerung der Blase kann zunachst .noch willkiirlich unterdriickt werden; 
die genannte Empfindung wird aber starker und gewinnt mehr und 
mehr einen anfaIlsweise auftretenden kolikartigen, sehr schmerzhaften 
Charakter. Die Harnentleerung kann dann durch moglichst kraftige 
Zusammenziehung des quergestreiften auBeren Sphinkters und des M. 
bulbo-cavernosus noch kurze Zeit verzogert werden, kommt aber schlieB
lich auch gegen den Willen in Gang. Die Zusammenziehung der will
kiirlich innervierbaren Schniirer der Harnrohre soil offenbar den nach
lassenden SchluB des Sphincter internus ersetzen. Die schon wiederholt 
erwahnte, in der Betatigung der Muskeln eine wichtige Rolle spielende 
reziproke Innervation antagonistischer Muskeln auBert sich hier in del: 
Weise, daB gleichzeitig mit der Erregung des Detrusors oder mit der 
Verstarkung seines Tonus eine Erschlaffung des Sphincter internus 
zustande kommt. 1st die Blase entleert, so schlagt die Innervation in 
das Gegenteil um. 

N ormale Fiillung und Entleerung der Blase findet auch dann 
noch statt, wenn das Lendenmark durch einen Querschnitt yom iibrigen 
Riickenmark abgetrennt ist (GOLTZ, 1873, A. g. P. 7, 582). Zerstorung 
des Lendenmarks fUhrt beim Hunde, wenn nicht zur Lahmung, so doch 
zur Schwachung des Sphinkters, so daB bei jeder lebhaften Bewegung 
und beim Bellen Urin verloren geht. Bei korperlicher Ruhe ist aber 
selbst noch in diesem Faile Fiiilung der Blase und Leerung derselben 
in kraftigem Strahle moglich (L. R. MULLER, 1902, Deutsche Zeitschr. 
f. Nervenheilk. 21, 86). Daraus ist zu schlieBen, daB die peripheren 
nervosen Apparate, die im Ganglion mesent. inf., im Plexus hypogastricus 
und in der Blase selbst gelegen sind, bis zu einem gewissen Grade fUr 
die Leistungen des Riickenmarkes eintreten konnen. 



N eunter Teil. 

Stofiwechsel nnd Ernahrnng. 

Die Methodik des Stoffwechselversuchs. 

Die Untersuchung des Hams umfaBt zusammen mit der des Kotes 
(7. Teil) und der Ausatmungsluft (4. Teil) die wichtigsten Ausscheidungen, 
durch welche die Abfallsprodukte des Stoffwechsels den Korper ver
lassen. Die Ausscheidungen durch die Haut, die Geschlechtsorgane 
und die Milchdrtisen sind entweder der Menge nach geringfiigig oder 
kommen nur unter besonderen Verhaltnissen in Frage. Die Unter
suchung der erstgenannten drei Ausscheidungen ist dalier in den meisten 
Fallen ausreichend, urn innerhalb ktirzerer Versuchszeiten ein im we sent
lichen zutreffendes Bild der stofflichen Umsetzungen. zu gewinnen, die 
sich an den Bestandteilen des lebenden Korpers, im FaIle der Zufuhr 
von Nahrung auch an deren Bestandteilen, vollziehen. 

Es ist bei den Erorterungen tiber den im 4. Teil geschilderten 
Respirationsversuch bereits erwahnt worden, daB das Verhaltnis des 
ausgeatmeten Kohlensaurevolums zu dem Volum des verbrauchten 
Sauerstoffs oder der respiratorische Quotient,. sofem er mit gewissen 
Grenzwerten zusammenfallt, AufschluB geben kann tiber die Art des 
verbrannten Materials. Da indessen die kohlensaureliefemden Bestand
teile des Korpers mindestens in drei groBe Gruppe mit verschiedenen, 
ftir jede Gruppe charakteristischen respiratorischen Quotienten aufgeteilt 
werden mtissen, so ist im allgemeinen eine Aussage tiber ihren Anteil 
an dem Stoffwechsel nicht moghch, solange nur zwei Werte (Kohlensaure
bildung und Sauerstoffverbrauch) bekannt sind. Die Aufgabe wird je
doch losbar, wenn der Anteil einer der Gruppen durch ein besonderes 
Verfahren bestimmt wird, so daB der tibrigbleibende Teil des Gaswechsels 
nur noch auf zwei Gruppen verteilt zu werden braucht. Dem Stoff
wechselversuch, d. h. dem Versuche, die Menge und Art der abgebauten 
Bestandteile festzustellen, ist daher in erster Linie die Aufgabe gesetzt 
zu ermitteln, wieviel EiweiB zerstort worden ist. Das tibliche Verfahren 
besteht darin, daB man ermittelt, wieviel Stickstoff im Ham und Kot 
der Versuchszeit zutage tritt. Diese Stickstoffmenge, mit dem Faktor 
6,25 multipliziert, wird dem zersetzten EiweiB gleichgesetzt. Dabei si.nd 
zwei Annahmen gemacht: 1. daB das zerstorte EiweiB 16 % Stickstoff 
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enthalt, was natiirlich nur als Mittelwert gelten kann, und 2. daB aller 
ausgeschiedener Stickstoff aus zerstortemEiweiB stammt, was bei Hunger 
und bei animalischer Kost im wesentlichen zutreffend ist, bei pflanz
licher Kost mit ihren Amiden, Alkaloiden und Phosphatiden aber unter 
Umstanden einer Richtigstellung bedarf. 

In Wirklichkeit wird nun nicht der Stickstoff, sondern das Am
moniak der Ausscheidungen bestimmt, indem aIle stickstoffhaltigen 
organischen Verbindungen derselben durch Kochen mit konzentrierter 
Schwefelsaure in Ammoniak iibergefiihrt werden (Verfahren. von KJEL
DAHL). Das titrimetrisch bestimmte Ammoniak wird in Stickstoff bzw. 
in EiweiB umgerechnet. 

Die EiweiBkorper enthalten durchschnittlich neben 16% Stick
stoff 53% Kohlenstoff oder auf 1 Teil Stickstoff 3,3 Teile Kohlenstoff. 
Das gleiche Gewichtsverhaltnis miiBte auch fiir die beiden Elemente 
im Harn geIten, wenn die Abbauprodukte des im Stoffweohsel zerstorten 
EiweiB den Korper ausschlieBlich durch den Ham verlieBen. Dies ist 
nicht der Fall. Es erscheint im Ham stets weit weniger Kohlenstoff. 
Denkt man sich den Stickstoff ausschlieBlich in Form von Harnstoff 
austretend, so kamen auf 28 Teile Stickstoff 12 Teile Kohlenstoff, was 
einem Verhaltnis 1 :0,43 entspricht. Es entsteht daher die Aufgabe, 
den im Ham (und Kot) austretenden Kohlenstoff zu bestimmen, was 
vermittelst der Elementaranalyse geschieht. Der in Harn und Kot 
nicht zutage tretende EiweiB-Kohlenstoff verlaBt den Korper als Kohlen
saure durch die Lunge. W~rd diese Kohlensaure abgezogen von der 
gesamten im Respirationsversuch gefundenen Menge, so ist der Kohlen
stoff der iibrigen Kohlensaure nur noch auf Fett und Kohlehydrate 
zu verteilen. Hierzu konnen die nachstehenden beiden Gleichungen 
dienen: 

0,76 Fett + 0,40 Kohlehydrat = ausgeschiedene:r: Kohlenstoff, 
2,887 Fett + 1,067 Kohlehydrat = verbrauchter Sauerstoff. 

Die Voraussetzungen sind hierbei, daB durchschnittlich 1 Teil Fett 
0,76 Teile Kohlenstoff enthalt und 2,887 Teile Sauerstoff zur vollstandigen 
Oxydation benotigt. Die entsprechenden Durchschnittszahlen fUr Kohle
hydrate sind 0,4 und 1,067. 

Del' Hnngerstoffwechsel. 
Da jede Emahrung den Stoffwechsel und im allgemeinen auch 

die Energieentwicklung andert, ist es notwendig gewesen, die grund
legenden Erscheinungen des stofflichen und energetischen Haushaltes 
zunachst am Hungerversuch kennen zu lemen. Von den zahlreichen 
am Menschen angestellten derartigen Versuchen muBte bis vor kurzem 
der fiinftagige Hungerversuch als der zuverlassigste gelten, der 1895 
von TIGERSTEDT und Mitarbeitern an einem 26jahrigen Kandidaten 
der Medizin in Stockholm ausgefiihrt worden ist (JOHANSSON, LANDERGREN, 
SON DEN und TIGERSTEDT, 1895, Skand. Arch. f. P. 7,29). Die wichtigsten 
Ergebnisse sind in der nachstehenden Tabelle zusammengestellt. 
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- -
1 2 3 4 5 6 7 8 

Stickstoff- Kohlen- Gesamte Kalorien 
Tag Korper-

aus~ stoffaus- EiweiJ3 Fett Kalorienzahl pro kg und gewicht scheidung scheidung zersetzt zersetzt in groJ3en Stunde Kalorien 
kg g g g g 

i 

I 
2. 67,63 25,81 303,4 27,05,3 1,666 
3. 66,99 12,17 197,6 76,1 206,1 [ 2220,4 1,388 
4. 65,71 12,85 188,8 80,3 191,6 2102,4 1,338 
5. 64,88 13,61 183,2 85,1 181,2 2024,1 1,304 
6. 63,99 13,69 180,8 85,6 177,6 1992,3 1,304 
7. 63,13 11,47 176,2 71,7 181,2 1970,8 1,308 
8. 63,98 26,83 270,5 2436,9 1,587 
9. 65,56 19,46 258,8 2410,1 1,533 

Die Versuchszeit umfaBt im ganzen 9 Tage, namlich 2 Tage, in 
denen analysierte Kost gereicht wurde, sod ann 5 Tage Hunger, endlich 
wieder 2 Tage mit Zufuhr von analysierter Nahrung. Vollige Korperruhe 
wurde nicht eingehalten, doch waren die geleisteten Arbeiten nur leichter 
Art; Das in Stab 2 angegebene Korpergewicht sinkt in den fiinf Hunger
tagen urn 4Y2 kg (62/ 3%), urn hinterher wieder zu steigen. Die Ausschei
dung des StickstoHs, Stab 3, und die des KohlenstoHs, Stab 4, sind 
direkt bestimmt und daraus die zersetzte EiweiB- und Fettmenge, Stabe 
5 und 6, berechnet. Die EiweiBmenge ergibt sich durch Multiplikation 
der StickstoHausscheidung mit 6,25. Wird die dem EiweiB zukommende 
Menge von KohlenstoH von dem ausgeschiedenen KohlenstoH in Abzug 
gebracht, so erhalt man einen Rest von KohlenstoH, welcher zwischen 
Fett und Kohlehydrate (Glykogen) nicht aufgeteilt werden kann, weil 
die Bestimmung des verbrauchten SauerstoHs fehlt. Es ist angenommen, 
daB der KohlenstoHrest nur aus abgebautem Fett stammt, was, wie 
sich sogleich ergeben wird, der Wirklichkeit ziemlich gut entsprechen 
diirfte. Durch Multiplikation der zersetzten EiweiBmenge mit 4,1, der 
zersetzten Fettmenge mit 9,3 erhalt man die aus beiden Quellen stammen
den Warmemengen, deren Summe im 7. Stab angegeben ist, wahrend 
der S. Stab die Reduktion der Zahlen auf das Kilo Korpergewicht und 
eine Stunde enthalt. . 

Wie man sieht, verhalt sich die Ausscheidung von StickstoH und 
Kohlenstoff verschieden. Wahrend letztere im Laufe des Versuchs 
standig abnimmt, steigt die StickstoHausscheidung und somit die EiweiB
zersetzung zunachst an und zeigt erst am 5. Tage einen niedrigeren Wert. 
Die Fettzersetzung nimmt langsam abo Der Energieverbrauch pro Kilo 
und Stunde fallt zunachst ab und bleibt dann in den letzten drei Hunger
tagen fast konstant. 

Die rasche Einstellung auf eine konstante, dem Hungerzustand 
entsprechende relative Warmeausgabe, die nur 22%unter dem Werte 
des 2. Versuchstages liegt, ist auf den ersten Blick wohl das iiber
raschendste Ergebnis. Es ist durch zahlreiche andere Beobachtungen 
gesichert, insbesondere durch eine von BENEDICT mitgeteilte umfassende 
Untersuchung iiber den StoH- und Energiewechsel eines Mannes, der sich 
31 Tage der Nahnmg enthielt (1915, Public. Carnegie lnst. Washington 
Nr. 203). Hier andert sich die relative Warmeausgabe mit dem Ein
tritt in den Hungerstand nur urn wenige Prozent und bleibt dann 
praktisch die ganze Zeit konstant. Die gleiche Tatsache kommt zum 
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Ausdruck in der GleichmaBigkeit des auf die Einheit des Korpergewichts 
bezogenen Sauerstoffverbrauchs im Hunger. Wird gleichzeitig korper
liche Ruhe beobachiet, so ist der betreffende Wert offenbar ein MaB 
fiir die Zersetzungen, die mit der Erhaltung des Lebens untrennbar 
verkniipft sind, auch wenn keine besonderen Leistungen verlangt werden. 
Dieser Mindestwert des Umsatzes ist als Grund- oder Erhaltungs
umsatz bezeichnet worden (LOEWY, 1911, in Handb. d. Bioch. 4. I. 172). 
Er wird im wesentlichen schon 12-14 Stunden nach der letzten Nahrungs
aufnahme erreicht. Die GroBe desselben wird, wie die Vergleichung 
zahlreicher Individuen ergeben hat, nicht nur durch das Korpergewicht 
und die Oberflachenentwicklung bestimmt, sondern auch durch die 
Korperbeschaffenheit (Magerkeit, Fettleibigkeit), durch Alter, Tempera
ment u. dgl. m. (BENEDICT, 1915, Journ. of bioI. Chem. 20, 263). 

Eille zweite Erscheinung, die den Stoffwechsel zu Beginn des 
Hungerzustandes auszeichnet, ist die Verschiebung des Anteils, mit 
dem die einzelnen Korperbestandteile herangezogen werden. Der Umfang 
nnd die Art, in der das geschieht, ist von der vorgangigen Ernahrung 
und der Korperbeschaffenheit abhangig. In der oben mitgeteilten Tabelle 
auBert sie sich darin, daB die EiweiBzersetzung, die am 1. Hungertage 
stark abgefallen ist, bis zum 4. Hungertage ansteigt. Dies Verhalten 
scheint beim Menschen die Regel zu sein und hochstens dann auszu
bleiben, wenn dem Hunger eine sehr eiweiBreiche Ernahrung voraus
gegangen ist (PRAUSNITZ, 1892, Zeitschr. f. BioI. 29, 162). Die Ver
mutung, daB das EiweiB anfanglich durch reichlich vorhandenes Glykogen 
geschiitzt wird, hat sich als zutreffend erwiesen. In den Versuchen von 
BENEDICT (1907, Influence of Inanition. Publ. Carnegie Inst. Washington, 
Nr. 77, S. 463), deren analytische Daten zur Berechnung des Glykogen
verbrauchs ausreichen, hat sich fast ausnahmslos in den eTsten Hunger
tagen ein rasches Absinken der Glykogenzersetzung zu sehr niederen 
Werten herausgestellt. Zugleich hat aber auch das Bild der Fett
zersetzung eine Anderung erfahren darin bestehend, daB sie gleich der 
des EiweiB in den ersten Hungertagen ansteigt und weiterhin nur langsam 
sinkt. So sind sowohl in einem fiinftagigen, wie in einem siebentagigen 
Fastenversuch die Fettzahlen am letzten Hungertage immer noch hoher 
wie am ersten, wahrend die EiweiBzahlen bereits unter den anfanglichen 
Wert herabgesunken sind. 

In dem schon oben erwahnten 31tagigen Hungerversuch (BENEDICT, 
1915 ebenda. Nr. 203.) ist ebenfalls der Abbau von Kohlehydraten nur 
in den ersten drei Hungertagen erheblich und geht dann auf sehr geringe 
Mengen herab. DemgemaB steigt die EiweiBzersetzung deutlich, die 
Fettzersetzung nur unbetrachtlich bis zum 4. Tage, um von da ab lang
sam abzunehmen. Die dann im wesentlichen auf EiweiB und Fett be
schrankte Zersetzung stellt sich so ein, daB rund 4/5 der freiwerdenden 
Energie von Fett, 1/5 von EiweiB bestritten wird. Der respiratorische 
Quotient bewegt sich demgemaB zwischen den Werten 0,75 und 0,7. 

1m wesentlichen gleiche Resultate haben die Tierversuche ergeben, 
doch mit dem Unterschied, daB die anflingliche Steigerung der EiweiB
zersetzung nicht immer so deutlich hervortritt oder auch ganz fehlen 
kann, was sich aus dem wechselnden Glykogenvorrat leicht erkllirt. 
Jedenfalls stellt sich auch hier der Umsatz nach wenigen Tagen auf 
einen Mindestwert ein, der im wesentlichen nur auf Kosten von EiweiB 
und Fett bestritten wird. Der Umfang, in welchem EiweiB zersetzt 
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wird, hangt, wie E. VOlT gezeigt hat, von dem vorhandenen Fettvorrat 
ab (1901, Zeitschr. f. BioI. 41, 502). 1st dieser genugend groB, so tritt, 
wie in dem angezogenen 31tagigen Versuch eine 2. Periode des Hunger
stoffwechsels in Erscheinung, dadurch gekennzeichnet, daB 3/4 bis 5/6 
des Energiebedarfs durch die Verbrennung von Fett, der Rest durch 
Eiwei.6 gedeckt wird. 

Wird N ahrung nicht zugefUhrt, so muB die standige Zehrung von 
dem Korperbestand schlieBlich zum Hungertode fUhren. Der Eintritt 
desselben kiindigt sich an durch Sinken der Korpertemperatur und in 
der Regel durch eine Anderung der Zersetzungsvorgange, darin bestehend, 
daB die Fettzersetzung auf ein Minimum herabgeht, wahrend die Eiwei.B
zersetzung gleichzeitig stark emporgeht. Der gesamte Energieverbrauch 
bleibt konstant oder falit urn ein geringes entsprechend der sinkenden 
Korpertemperatur (vgI. VOlT, 1881, Handb. d. P. 6,93; RUBNER, Gesetze 
des Energieverbrauchs, Leipzig 1902, 269). 

Der Eintritt dieser dritten Hungerperiode und damit die Dauer 
des Hungerzustandes uberhaupt ist von dem Ernahrungszustande des 
Tieres, von seinem Alter sowie von der Tierart abhangig. Ausgewachsene, 
fettreiche Tiere ertragen den Hungerzustand am langsten. Das gleiche 
gilt vom Menschen. Unter solchen Bedingungen sind 50 Tage Hunger 
beim Menschen (vgI. LUCIANI; Dae Hungern, Hamburg 1890, 28), 60 Tage 
beim Hunde, 20 Tage beim Kaninchen beobachtet worden. Winter
schlafende Saugetiere schutzen sich vor dem Verhungern durch Ablage
rung groBer Vorrate von Fett und Glykogen, durch Erniedrigung der 
Korpertemperatur und durch Einschrankung alier Lebensfunktionen 
auf ein Minimum. Noch besser ausgerustet fUr langdauernden Hunger 
sind die meisten KaltblUter. Ein beruhmtes Beispiel dieser Art ist der 
Lachs, der wahrend seiner mehrmonatlichen Wanderungen in den FluB
laufen .. keine Nahrung aufnimmt (vgI. MIESCHER, A. f. A. 1881, 193). 

Uber die bei Nahrungsenthaltung auftretenden Empfindungen 
liegen zahlreiche Aufzeichnungen vor, aus denen hervorgeht, daB sie 
im aligemeinen gut ertragen wird und zu krankhaften Erscheinungen 
nicht Veranlassung gibt. Zuweilen wird in den ersten Tagen uber Hunger
gefUhl, besonders zu den Stunden der ublichen Mahlzeiten geklagt und 
Kopfweh und Schwindel sind wiederholt beobachtet worden (siehe oben 
S. 142). Nach AbschluB der Hungerzeit fehlt zunachst das Verlangen 
nach Speise. Erst alimahlich kehrt die EBlust zuruck (1895, Skand. Arch. 
7,. 31ff.). Diese Erfahrungen sind beachtenswert im Hinblick auf die 
bei Geisteskranken so haufige freiwillige Nahrungsenthaltung. 

Aus der in den ersten Tagen des Hungerversuchs erfolgenden Um
steuerung der Zersetzungen muB gefolgert werden, daB fUr die Verwertung 
der Korperbestandteile ihr Energiegehalt nicht aliein maBgebend ist 
und daB auch gewisse stoffliche Eigenschaften von Bedeutung sind. Das 
rasche Schwinden der Vorrate an Kohlehydraten weist hin auf eine 
besonders leichte Angreifbarkeit und Zersetzlichkeit derselben und ebenso 
ist im weiteren Verlauf des Hungerversuchs der Schutz aufzufassen, den 
das Fett dem EiweiB gewahrt. Man kann die Tatsache auch so aus
druckell, daB man das Eiwei.B als den am schwersten angreifbaren oder 
am langsten geschonten Korperbestandteil bezeichnet, der erst dann in 
groBeren Mengen in den Stoffwechsel gerissen wird, wenn Kohlehydrate 
und :Fett nahezu erschopft sind. Dieser Auffassung scheint alierdings die 
meist zu beobachtende vorubergehende Steigerung der EiweiBzersetzung 

v, Frey. Physiologie. S. Auf!. 13 
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in den ersten Hungertagen zu widersprechen. Die mogliche Bedeutung 
derselben soll weiter unten erortert werden. 

Die verschiedene Angreifbarkeit del' Korperbestandteile kommt 
anatomisch zur Geltung, wenn man die Organe von normalen Tieren 
vergleicht mit solchen von verhungerten. Die Unterschiede sind so groB, 
daB sie durch die individuellen Verschiedenheiten nicht verwischt werden 
konnen. Am starksten schwindet das Fettgewebe del' Haut, del' Muskeln, 
des Mesenteriums, von dem bei langem Hungern bis zu 97 % eingeschmolzen 
werden konnen. Dies ist nach dem vorwiegend auf Fettzersetzung 
eingestellten Hungerstoffwechsel zu erwarten. Urn mehr als die Halfte 
ihres Gewichtes, bis fast zu %" nehmen ab Magen und Darm, Leber, 
MiJz, die Muskeln. Letztere zeigen librigens ein sehr verschiedenes Ver
halten, indem die regelmaBig arbeitenden unter ihnen, wie Herz und Atem
muskeln, nul' geringen Schwund zeigen. Zu den wenig abnehmenden 
Organen gehoren die Lunge, die Knochen und VOl' allem das Nerven
system (SEDLMAIR, 1899, Zeitschr. f. BioI. 37, 25; BRUGSCH, 1911, 
Handb. d. BioI. 4. 1. 296). 

Eine bemerkenswerte Besonderheit del' Umsteuermlg des Stoff
:yechsels in den ersten Hungertagen besteht darin, daB sie sich ohne 
Anderung des Gesamtumsatzes vollzieht, del' ja, wie oben angegeben, 
schon am l. Hungertage, spatestens am zweiten den konstanten relativen 
Wert erreicht, del' fUr die weitere Hungerzeit kennzeichnend ist. Dies 
ist nul' moglich, wenn fUr die Energie des einen aus del' Zersetzung aus
scheidenden Stoffes die eines anderen eintritt odeI' wenn die Korper
bestandteile sich nach. MaBgabe ihres Energiegehaltes gegenseitig ver
treten. Beweise fUr das Stattfinden solcher Vertretungen haben sich 
weiterhin aus den Untersuchungen libel' den Stoffwechsel bei Nahrungs
zufuhr ergeben, auf die nunmehr eingegangen werden solI. 

Der Stoffwechsel bei Nahrungszufuhr. 
Zur DurchfUhrung diesel' Aufgabe bedarf es neben del' Unter

suchung del' Ausscheidungen auch del' Analyse del' Nahrung. Del' lib
liche Gang besteht darin, daB in Proben del' Nahrung del' Wasser- und 
Aschengehalt bestimmt wird, daB aus dem .. Stickstoffgehalt (KJELDAHL) 
das EiweiB berechnet, und daB das mit Ather Extrahierbare als Fett 
in Rechnung gestellt wird. Del' Gehalt del' Nahrung an Kohlehydraten 
wird nicht besonders ermittelt, sondern aus del' Gleichung abgeleitet 

Kohlehydrate = Trockenriickstand - Asche - EiweiB - Fett. 
Del' gleiche Analysengang pflegt ferner auf den Kot del' Versuchs

zeit angewendet zu werden, wodurch derselbe schematisch in die gleichen 
Bestandteile wie die Nahrung aufgeteilt und von ihr in Abzug gebracht 
werden kann. Del' Kot wird also lediglich als unausgeniitzter Rest 
del' Nahrung betrachtet und eine Scheidmlg in seine Bestandteile (Nah
rungsreste, Ausscheidungen des Verdauungskanales, Produkte des bak
teriellen Stoffwechsels) fUr gewohnlich nicht versucht. 

Voraussetzung ist hierbei, daB es gelingt, den auf die Versuchs
zeit entfallenden Kot abzugrenzen. Dies wird erschwert durch die nicht 
vorausbestimmbare Verspatung del' Defakation und durch die Durch
mischung del' Kotmassen im Dickdarm. Beim Fleischfresser mit seinem 
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kurzen Darm und seiner meist nur einmal im Tage erfolgenden Nahrungs
aufnahme ist die Forderung meist unschwer zu' erfilllen. Manche Kost
arten wie reine Fleischkost oder Milchnahrung geben an sich schon 
einen charakteristischen Kot. Durch Knochenfiitterung oder Eingabe 
einer kleinen Menge Kieselsaure vor Beginn der Versuchsperiode kann 
die Abgrenzung erleichtert werden. Beim Pflanzenfresser ist die Auf
gabe iiberhaupt noch nicht gelost und beim Menschen und anderen 
Omnivoren ist sie schwierig. Hier miissen getrocknete Beeren, Schoko
lade, Karmin, Kohlepulver u. dgI. zur Abgrenzungdienen (vgI. CASPARI 
und ZUNTZ, 1911, in TIGERSTEDTS Randb. 1. 3. Abt. S. 39). 

A. Die Vermehrung des Umsatzes durch Nahrungsaufnahme. 

Mit jeder Nahrungsaufnahme ist eine Vermehrung des Umsatzes 
im Vergleich mit dem Rungerumsatz verbunden. Die GroBe der Ver
mehrung, die bis 100% betragen kann, hangt ab von der Menge der 
aufgenommenen Nahrung und von ihrer Beschaffenheit. Die Vermehrung 
ist zu einem Teile bedingt durch die Arbeit, die von den Verdauungs
organen, Driisen und Muskeln, geleistet werden muB. Sie fehIt daher 
oder ist merklich geringer, wenn die Nahrungsstoffe bzw. deren Ver
dauungsprodukte mit Umgehung des Darms ins Blut gefiihrt werden 
(v. MERING und ZUNTZ, 1877 und 1883, A. g. P. 15, 634; 32, 173). Der 
EinfluB der Verdauungstatigkeit kann auch in der Form ersichtlich 
gemacht werden, daB man Stoffe einfiihrt, die den Darm erregen, wie 
Glaubersatz oder Knochen (LoEWY, 1888, A. g. P. 43, 515; MAGNUS
LEVY, 1893, Ebda. 55, 81 und 123). 

Zu einem anderen Teile ist die Vermehrung abhangig von der 
chemischen N atur der aufgenommenen Stoffe, indem Fett und Kohle
hydrate eine geringe bis maBige, EiweiB dagegen eine erhebliche und 
langdauernde Steigerung des Umsatzes hervorruft (RUBNER, Gesetze des 
Energieverbr. 1902, S. 70; MAGNUs-LEVY a. a. O. 69 u. 89). RUBNER hat 
dafiir den Ausdruck "spezifisch-dynamische" Wirkung der Nahrungsstoffe 
eingefiihrt. In neuerer Zeit ist diese Wirkung namentlich von LusK (1915, 
Journ. of bioI. Chem. 20, 556) genauer untersucht worden. Er verfiitterte 
an Runde statt EiweiB die einzelnen Spaltstiicke desselben und fand, daB 
Glykokoll und Alanin in hohem Grade, in geringerem Leuzin und Tyrosin, 
gar nicht Glutaminsaure die Fahigkeit besitzen, den Umsatz empor
zutreiben. Es sind nicht die Aminosauren als solche, von denen die 
Wirkung abhangt, denn sie tritt nur in Erscheinung, wenn diese Ver
bindungen ab- oder umgebaut, nicht wenn sie assimiliert werden. Sie 
tritt z. B. auch auf am diabetischen Tier, wo Glykokoll und Alanin in 
Glukose umgewandelt und als solche ausgeschieden werden. Bei der 
damit verbundenen Desaminierung miissen demnach Produkte auftreten 
(vielleicht Glykolsaure bzw. Milchsaure), die die Zellen zu verstarktem 
Stoffwechsel anregen. 

Die spezifisch-dynamischen Wirkungen lassen erkerinen, daB die 
Bestandteile der Nahrung den Stoffwechsel in sehr ungleicher Weise 
beeinflussen. Die Darstellung wird daher zunachst. auf die Wirkung 
und Bedeutung der einze~en Bestandteile einzugehen haben, bevor eine 
mehr zufammenfassende Ubersicht versucht werden kann. 

13* 
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B. Die Verwertung der Nahrungsbestandteile. 

1. Kohlehydrate. 
Unter diesen ist der wichtigste Vertreter die Glukose. Aile Starke 

wird zu solcher abgebaut und als solche aufgesaugt. Fruktose ist in 
der Nahrung, ausgenommen im Rohrzucker, wohl immer nur in kleinen 
Mengen vorhanden und wird nach der Aufsaugung in Glukose verwandelt. 
Der Saugling erhalt dagegen seine Kohlehydrate in der Form des Milch
zuckers. Die Bedeutung der daraus abgespaltenen Galaktose ist nicht 
bekannt. Ihre Umwandlung in Glukose ist moglich aber wahrscheinlich 
nicht vollstandig. Am besten bekannt ist der Verlauf des Stoffwechsels 
llfl,Ch Darbietung von Glukose bzw. Starke. 

Tritt Zucker aus dem Darm ins Blut liber, so verrat sich seine 
Zersetzung durch das Steigen des respiratoriscben Quotienten. Wahrend 
dieser im nlichternen Zustande in der Regel zwischen 0,7 und 0,8 liegt. 
mliBte er bei ausschlieBlicher Verbrennung von Zucker auf 1,0 steigen. 
Bei reichlicher Zufuhr von Kohlehydraten wird dieser Wert tatsacblich 
oder doch sehr annahernd erreicht, wie namentlich aus den Versuchen 
von MAGNUS-LEVY hervorgeht (1893, A. g. P. 55, 46). Ailerdings setzt 
dieser Wert nichtplotzlich ein, sondern wird im Laufe der Verdauungs
stunden allmahlicb erstiegen, was wohl so aufzufassen ist, daB der Zucker 
in dem MaBe, als er ins Blut eintritt, von den Zellen erfaBt und ver
brannt wird an Stelle der vorher zersetzten Korperbestandteile. Kann 
der eingefUhrte Zucker nicht verwertet werden, wie beim schweren 
Diabetes, so bleibt der respiratorische Quotient niedrig. 

Das eben erwahnte Schicksal des Zuckers ist aber kaum jemals 
das ausschlieBliche, vielmehr wird er daneben als Anhydrid (Glykogen) 
gespeichert, wie das oben S. 165 geschildert worden ist. ~,\uch dieser 
Vorgang setzt sofort mit der Aufsaugung ein, so daB eine Uberladung 
des Blutes mit Zucker vermieden bleibt und Ausscheidung durch die 
Niere (Diabetes) nur ausnahmsweise erfolgt. 

Eine dritte Form der Verwertung des Zuckers besteht in seiner 
Umwandlung in Fett, ein Vorgang, der als Mastung bekannt ist. Sie 
setzt eine reichliche, den Energiebedarf dauernd liberschreitende Zufu1:).r 
von Kohlehydraten voraus. Wie diese Umwandlung sich des naheren 
vollzieht, ist nicht bekannt. Sie stellt eine ausgiebige Reduktion dar, 
da aus einem MolekUl mit rund 53% Sauerstoff eines mit 11 % entsteht. 
Ein unmittelbarer Austritt des Sauerstoffs ist nicht anzunehmen, wahr
scheinlich aber eine Abspaltung von Kohlensaure und Wasser, was 
natlirlich auf eine tiefgreifende Spaltung und nachfolgenden Wiederaufbau 
hinauskommt. Nach einer von MAGNUS-LEVY (1911, Handb. d. Biochem. 
4. I. 473) aufgestellten beilaufigen Berechnung wlirden aus 3 Teilen 
Glukose 1 Teil Fett entstehen. Man sieht, daB die Fettgewinnung auf 
dem Wege der Mastung von Tieren nicht eben ein okonomisches Ver
fabren darstellt. 

Zufuhr von Kohlehydraten steigert, wie schon unter A erwahnt, 
den Umsatz, nicht so stark wie die von EiweiB aber starker als Fett. 
Entsprechend der raschen Verdauung, Aufsaugung und Verwertung 
der Kohlehydrate erstreckt sich die Steigerung, wenigstens bei maBiger 
Zufuhr liber eine nur kleine Zahl von Stunden, kann sich aber in dieser 
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Zeit auf 30 und mehr Prozent des Erhaltungsumsatzes beziffem (MAGNUS
LEVy, . .1893, A. g. P. 55, 46). 

Uber die Zuckerbildung aus EiweiB siehe unten unter 3; die aus 
Fett kann noch nicht als bewiesen gelten. 

2. Fett. 
Wie in friiheren Abschnitten gezeigt wurde, ist die Verdauung 

und Aufsaugung des Fettes eine langsame, iiber viele Stunden sieh 
hinziehende. Trotzdem findet eine deutliche Haufung im Blute statt, 
wie aus der Rahmbildung beim AusschlelJdem zu entnehmen ist. Die 
Aufnahme und Verwertung des Fettes von seiten der Gewebszellen ist 
demnach eine verhaltnismaBig trage. Es ist daher bei Fettzufuhr nicht 
zu erwarten, daB der meist schon vorher niedrige respiratorische Quotient 
sich wesentlich verandere und etwa gar den Wert reiner Fettzersetzung 
= 0,7 annehme. Immerhin lassen die Versuche von MAGNUS-LEVY 
(a. a. O. S. 39) mit ausschlieBlicher Fettzufuhr beim Hunde wie beim 
Menschen eine Herabdriickung des Wertes des respiratorischen Quo
tienten wahrend der Verdauungsstunden nicht verkennen. Es findet also 
das einstr6mende Nahrungsfett sofort Verwendung zur Deckung der 
energetischen Bediirfnisse des K6rpers 

Neben der Verbrennung spielt aber auch die Speicherung des 
Nahrungsfettes eine wichtige Rolle. AuBer durch den quantitativen 
Nachweis, daB das angelagerte Fett unm6glich aus einer anderen Quelle 
als ,aus dem Nahrungsfett stammen konnte (FRANZ HOFMANN, 1872, 
Zeitschr. f. BioI. 8, 153), hat man den Vorgang auch dadurch sicher
zustellen gesucht, daB man k6rperfremde Fette verfiitterte. Wie im 
7. 'reile, S. 159, mitgeteilt worden ist, haben diese Versuche zu einem 
positiven Ergebnis gefUhrt, wenn sich auch herausgestellt hat, daB das 
abgelagerte Fett dem eingefUhrten k6rperfremden in seiner Zusammen
setzung nicht genau entspricht. 

Uber die Fettbildung aus Kohlehydraten ist bereits unter 1 das 
Wesentliche gesagt worden. 

Eine klinisch wichtige Erscheinung ist. die unvollstandige Ver
brennung des Fettes, wobei die sog. Azetonk6rper (Azeton, Azetessig
saure, (i-Oxybuttersaure) im Blute aufti'eten und durch die Niere und 
die Lunge (ein Teil des Azetons) zur Ausseheidung gelangen (Azidosis). 
Eine kleine Menge derselben findet sich, wie in Teil 8 mitgeteilt, im nor
malen Ham. GroBe Mengen: werdenausgeschieden, wenn die Kohlehydrate 
in der Nahrung fehlen (Fleisch-Fett-Diat), wenn der Organismus den 
Zucker nicht verwerten kann (Diabetes) oder im Hunger seinen Glykogen
vorrat ersch6pft hat. Die Herkunft der Azetonk6rper aus dem Fett 
ist fUr den azidotischen Zustand von MAGNUS-LEVY erwiesen (1899, 
A. e. P. 42, 149). Doch scheinen auch einzelne Spaltprodukte des EiweiB 
als QueUe derselben dienen zu konnen (BORCHARDT und LANGE, 1907, 
HOFMElsTERsBeitr. 9,116). 

3. EiweiB. 
Die Besonderheit;dieden EiweiBstoffwechsel vor dem der andereu 

Nahrungsstoffe auszeichnet, ist die Erscheinung des Stickstof:fgleich-' 
gewichts. Sie ist dadurch gekennzeichnet, daB beim Erw-achsenell 
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in seinen stickstoHhaltigen Ausscheidungen taglich soviel StickstoH den 
Korper verlaJ3t, als durch die N ahrung zugefUhrt wird. Das Gleich
gewicht ist nicht immer vorhanden. Bedingung fUr das Eintreten des
selben ist, daJ3 die Zufuhr von StickstoH durch eine Reihe von Tagen 
konstant bleibt. Wird sie verandert, so zeigt die StickstoHausscheidung 
das Streben, sich ihr anzugleichen, was aber nur allmahlich gelingt. 
Als Beispiel fUr die Einstellung bei plotzlicher Steigerung der StickstoH
zufuhr (auf das Dreifache) moge der in nachstehender Tabelle zusammen
gestellte Versuch dienen (C. VOlT, 1867, Zeitschr. f. BioI. 3, 79), der 
von einem mit Fleisch gefUtterten Hunde stammt. 

Tag N-Zufuhr Tagliche 
N-Abgabe Differenz 

3l. Mai 1863 17,0 18,6 -1,6 
l. Juni 51,0 41,6 + 9,4 
2. 5],0 44,5 6,5 
3. 51,0 47,3 3,7 
4. 

" 
51,0 47,9 3,1 

5. "I 51,0 49,0 2,0 
6. 

" 
51,0 49,3 1,7j 

7. 51,0 51,0 0,0 
Summe der positiven DiHerenzen 26,4 

Hier erreicht die StickstoHausscheidung erst am 7. Tage den Wert 
der Einfuhr. Wird umgekehrt die StickstoHzufuhr verringert, so besteht 
durch einige Tage eine uberschiissige, allmahlich abnehmende Stickstoff
ausfuhr bis es auch mer wieder zum Gleichgewicht kommt. 

Stickstoffgleichgewicht ist nicht bei jeder Stickstoffzufuhr moglich. 
Dieselbe dad die Aufnahmefahigkeit der Versuchsperson fur EiweiJ3 
nicht uberschreiten, anderseits nicht unter ein gewisses unentbehrliches 
Minimum herabgehen, da sonst KorpereiweiJ3 zu Verlust geht. Auf den 
Wert dieses Minimum wird unten noch einzugehen sein. Die Erreichung 
des Gleichgewichts ist auch an die Konstanz der Korperleistungen ge
bunden. Andern sich dieselben aus physiologisc~en oder pathologischen 
Grunden, so kommt es in der Regel auch zu einer Anderung der Stickstoff
ausfuhr. Bei dem bestandigen Wechsel der Lebensvorgange kann daher 
StickstoHgleichgewicht nur vorubergehend und annaherndbestehen. Wie 
weit sich dasselbe unter giinstig gewahlten Bedingungen verwirklichen 
laJ3t, erhellt am besten aus einer 17tagigen Versuchsreihe von GRUBER 
(1880, Zeitschr. f. BioI. 16, 393), in der die Differenz zwischen Ein- und 
Ausfuhr im Mittel nur 0,2% des Umsatzes betragt. 

Das Stickstoffgleichgewicht, das nur am Erwachsenen besteht, 
kann betrachtet werden als Ausdruck des Unvermogens, des Organismus, 
seinen EiweiJ3bestand zu verandern. DaJ3 diese Auf£assung nur in be
schranktem Sinne zutre££end ist, geht aus der Edahrung hervor, daJ3 
Zerstorung und Einschmelzung von Zellen und entsprechende Verluste 
von EiweiJ3 mit dem Leben untrennbar verknupft sind und daJ3 der 
unter normalen Verhaltnissen stattfindende Ersatz sich oft sehr verzogert. 
Auch fehlt dem Erwachsenen keineswegs die Moglichkeit, durch Steige
rung der Leistung EiweiJ3 in den arbeitenden Organen zum Ansatz zu 
bringen (Hypertrophie). Man muJ3 daher das in der Nahrung auf
genommene EiweiJ3 (bzw. die entsprechende Stickstoffmenge) in zwei 
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Summanden trennen, deren einer dem Ersatz dient (Abnutzungsquote 
nach RUBNER, 1908, A. f. H. 66, 32), unter Umstanden geradezu dem 
Wachstum der Organe, wahrend der andere gleich den iibrigen organischen 
Nahrungsstoffen unmittelbar oder nach Umwandlung zum Energiegewinn 
herangezogen wird (dynamogener Teil nach RUBNER a. a. 0.). 

Besondere Schwierigkeit haben dem Verstandnis jene Stickstoff
mengen geboten, die bei Storung des Gleichgewichtes wahrend der 
Einstellungszeit bald im Korper zuriickgehalten werden, bald zu Verlust 
gehen. So sind z. B. in dem oben S. 199 mitgeteilten Versuche VOlTS 
innerhalb 6 Tagen 26,4 g Stickstoff im Korper des Tieres verblieben, 
was in Fleisch umgerechnet etwa 1 % Pfund entsprechen wiirde. Um
gekehrt sind die ersten Tage des Hungerstoffwechsels, wie oben aus
gefiihrt wurde, durch eine reichliche Ausscheidung stickstoffhaltiger 
Abbauprodukte ausgezeichnet. Man hat daher geglaubt, neben der 
Abnutzungsquote und dem dynamogenen Zwecken dienenden Nahrungs
eiwei6 noch eine dritte Art von EiweiB als Bestandteil des lebenden 

2. Fiitterungstag. 1. Hungertag. 2. Hungertag. S. Hungertag. 
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Abb. 64. Zweistiindige Stickstofiausscheidung _ eines hungernden Hundes, der an 
zwei Tagen je 1000 g Fleisch erbielt (nach M. GRUBER). 

Organismus annehmen zu miissen, die man als zirkulierendes, labiles 
oder auch totes EiweiB dem organisierten, stabilen, lebenden gegeniiber 
stellte. Durch die genauere Kenntnis der Struktur des EiweiB und durch 
die Feststellung, daB dasselbe im Darmkanal praktisch vollstandig zu 
. Aminosauren aufgespalten wird, die als solche aufgesaugt und ins Blut 
iibergefiihrt werden, ist eine andere Auffassung naher geriickt, die zuerst 
von GRUBER vertreten und durch sehr iiberzeugende Versuche gestiitzt 
worden ist (1901, Zeitschr. f. BioI. 42, 407). Er weist darauf hin, daB 
die einer reichlichen einmaligen EiweiBzufuhr entsprechende Stickstoff
menge . den Korper niemals in den ersten 24 Stunden vollstandig ver
laBt, sondern iiber mehrere Tage verzettelt wird (vgl. Abb. 64). Es 
liegt nahe anzunehmen, daB es sich hier urn Bruchstiicke des EiweiB 
handelt, deren Stickstoff schwer abspaltbar ist, so daB er verspatet 
in den Ausscheidungen erscheint. Dies muB aber bei Erhohung der 
EiweiBzufuhr notwendig zur Haufung solcher Bruchstiicke fiihren, bis 
ihre Konzentration in den Korpersaften und Zellen so groB ist, daB 
sie in einem zur Herstellung des Stickstoffgleichgewichtes geniigenden 
MaGe zu dynamogenen Zwecken herangezogen werden konnen. Wird 
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die EiweiBzufuhr verringert oder ganz unterbrochen, so werden diese 
stickstoffhaltigen Bruchstiicke friiher als das fertige EiweiB dem voll
standigen Abbau und der Ausscheidtmg unterliegen. 

1st nach dem Gesagten eine Speicherung von EiweiB als solchem 
im Korper des erwachsenen Saugers im allgemeinen abzulehnen, so be
deutet die Tatsache des Stickstoffgleichgewichtes doch keineswegs, daB 
das aufgenommene NahrungseiweiB sofort bis zu den Endprodukten 
abgebaut und sein ganzer nutzbarer Energiegehalt freigemacht werden 
muB. PETTENKOFER und VOlT haben bereits gefunden (VOlT, 1881, in 
HERMANNS Handb. 6, 1. 249), daB bei einem Hunde, der mit groBen 
Mengen Fleisch gefiittert wurde, wohl alier Stickstoff zum Vorschein 
kam, daB aber ein Teil des Kohlenstoffs im Korper zuriickblieb. Der 
EiweiBstoffwechsel besteht demnach, abgesehen von dem sofort voll
standig abgebauten Anteil, darin, daB die aus dem Darm eindringenden 
Aminosauren zunachst nur desaminiert werden, das Ammoniak in Form 
von Harnstoff ausgeschieden und der stickstofffreie Rest anderweitig 
verwertet wird. Wahrend man friiher hauptsachlich an die Bildung von 
Fett dachte, ein Vorgang, der wohl moglich, aber noch nicht sicher 
erwiesen ist, kann die Entstehung von Zucker als gesichert gelten. Be
sonders iiberzeugende Beweise sind durch Stoffwechselversuche an 
diabetischen Menschen und Tieren gewonnen worden, bei welchen sich 
stets eine der zugefiihrten EiweiBmenge entsprechende Steigerung der 
Zuckerausscheidung nachweisen lieB (KULZ, 1877, A. e. P. 6, 140; MIN
KOWSKI, 1906, A. g. P. 111, 13). Wieviel Zucker aus 100 g EiweiB = 16 g 
Stickstoff entstehen kann, hangt ab von den noch unbekannten Wegen, 
auf denen sich der Umbau des Molekiils volizieht. Konnte man an
nehmen, daB der ganze Kohlenstoff des EiweiB zur Zuckerbildung ver
wendet wird, so wiirden aus 100 g EiweiB 135 g Zucker entstehen. In 
Wirklichkeit findet man viel weniger, etwa 45 g, offenba,r deshalb, weil 
bei dem Umbau des Molek-iils kohlenstoffhaltige Stiicke abgesprengt 
und verbrannt werden. 

4. Die gegenseitige Vertretbarkeit der organischel] 
Nahrungsstoffe. 

Mit der Zufuhr von N ahrung ist eine Schonung der Korpersubstanz 
verkniipft, indem an Stelle der letzteren die N ah run g verbrannt wird. 
Das Steigen des respiratorischen Quotienten, das eintritt, wenn einem 
Hungernden Kohlehydrate verabfolgt werden, siehe oben unter I, be
weist im Zusammenhalte mit der bei maBiger N ahrungszufuhr nur 
geringfiigigen Steigerung des Gesamtumsatzes, daB an Stelle der vor
wiegenden Fettzersetzung die der Kohlehydrate getreten ist. RUBNER 
hat diese Versuchsweise beniitzt, urn festzustellen, in welchen Mengen
verhaltnissen eine Vertretung der Nahrungs- bzw. Korperstoffe moglich 
ist (1883, Zeitschr. f. BioI. 19, 313). 1ndem er dann die Verbrennungs
warmen der sich ersetzenden Stoffe feststellte, konnte er priifen. ob die 
Vertretung nach MaBgabe gleichen Energiegehaltes erfolgt. 

Ein Hund zersetzte 
im Hunger ... 
bei Fleischfiitterung . 

16,76 g EiweiB und 78,31 g Fett 
109,77"" 33,76" " 

Differenz + 93,01 g EiweiB u. - 44,55 g Fett. 
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Es wurden also 44,55 g Fett durch 93,01 g EiweiB ersetzt. DiE) 
Brennwerte diesel' beiden Mengen verhalten sich nach RUBNER (a. a. 0; 
S. 348) wie 

432,13: 431,69. 

In ahnlicher Weise benutzte RUBNER an hungernden Kaninchen 
die gegen das Lebensende eintretende Umschaltung des Stoffwechsels, wo 
fUr das erschopfte Korperfett EiweiB eintritt, und findet, daB 137,6 Kal. 
aus Fett durch 134,6 aus EiweiB ersetzt werden. 

Wenn diese Zahlen und die del' iibrigen Versuche RUBNERS nach 
einer neueren von TIGERSTEDT durchgefUhrten Umrechnung (1910, 
Handb. d.Biochem. 4. II. 33) nicht ganz so gut iibereinstimmen, so 
kann doch nicht bezweifelt werden, daB die energieliefernden Stoffe 
sich im Stoffwechsel nach MaBgabe ihres Brennweries ersetzen. Ein 
weiterer Beweis hierfiir ist dann geliefert, wenn sich zeigen laBt, daB die 
gesamte tagliche Warmeausgabe konstant bleibt, wenn in einer den 
Bedarf eben deckenden Nahrung Fett und Kohlehydrate nach MaBgabe 
ihrer Verbrennungswarmen gegeneinander vertauscht werden. Dies ist 
nach zahlreichen von ATWATER und BENEDICT (1904, E. d. P. 3. 1. 588) 
am Menschen ausgefiihrten Versuchen tatsachlich del' Fall. Die einander 
ersetzenden Stoffmengen werden nach RUBNER als Vertretungswerte 
odeI' isodyname Werte bezeichnet. 

Wie schon im ersten Teil ausgefiihrt wurde, wird del' Energiegehalt 
del' Kohlehydrate und Fette infolge ihrer vollstandigen Verbrennung 
im Stoffwechsel voll ausgeniitzt. Als N ormalwert fUr 1 g Kohlehydrat 
nahm RUBNER (1885, Zeitschr. f. BioI. 21, 377) nicht den durchschnitt
lichen Brennwert fiir Kohlehydrate, sondern 4,1 Kalorien an, ent
sprechend den damals fiir Starke vorliegenden Bestimmungen, ausgehend 
von del' Tatsache, daB die Kohlehydrate del' N ahrung zum ganz iiber
wiegenden Tell aus Starke bestehen. 

Die Verbrennungswarmen del' tierischen und pflanzlichen Fette 
schwanken nul' wenig urn 9,5 Kalorien pro g, dagegen steht Butter mit 
9,2 Kalorien deutlich niedriger. Bei del' Bedeutung, die das letztere 
Fett fiir die menschliche Ernahrung besitzt, hat RUBNER den Normal
wert fUr Fett zu 9,3 Kalorien pro g angesetzt. 

In bezug auf die EiweiBkorper sind die experimentell ermittelten 
Verbrennungswarmen fiir den Stoffwechsel nicht maBgebend, weil eine 
vollstandige Oxydation nicht stattfindet. Urn hier zu brauchbaren 
Zahlen zu gelangen, verfuhr RUBNER so, daB er EiweiBpraparate, deren 
Verbrennungswarme er direkt ermittelt hatte, Hunden verfiitterte, den 
entsprechenden Harn und Kot auffing und deren Warmewert in Abzug 
brachte. Er kommt so zu einem durchschnittlichen Nutzwertvon 
4,1 Kalorien pro g. 

1 g Kohlehydrat und 1 g EiweiB liefern daher im Stoffwechsel 

gleichviel Energie und ebensoviel wiet : ~ = 0,44 g Fett, wahrend 1 g 

9·3 
Fett durch . _ .. = 227 g Kohlehy, drat odeI' EiweiB vertretbar ist. 

4·1' , 

Die nach MaBgabe vorstehender Zahlen mogliche gegenseitige Vel'
tretung del' organischen Nahrungsstoffe ist nur insofern beschrankt, 
als das zum Wiederaufbau zerstorter Strukturen erforderliche EiweiE 
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nicht durch Fett oder Kohlehydrat ersetzt werden kann. Es muB also 
dafiir gesorgt werden, daB stets eine der Abnutzungsquote mindestens 
entsprechende Menge EiweiB in der Nahrung enthalten ist. 

5. Grundsatze fiir eine zweckmaBige Ernahrung. 
Die Aufgaben der Ernahrung, den Korperbestand (des Erwachsenen) 

zu erhalten bzw. das Wachstum Jugendlicher zu ermoglichen, konnen 
niemals durch einen einzelnen Nahrungsstoff erfiiilt werden. Die Nahrung 
stellt stets ein Gemenge von Nahrungsstoffen dar, deren Nahrwert ein 
verschiedener ist. Die Frage nach der Menge der notigen N ahrung laBt 
sich daher durch eine Gewichtsangabe nicht eindeutig beantworten; 
sie muB gemessen werden mit einer fUr aile N ahrungsstoffe gleichwertigen 
MaBeinheit: Die Kalorie. Es erscheint als eine der Aufgaben der Er
nahrung, die dem Energiebediirfnis entsprechende Kalorienzahl zuzu
fiihren. Die GroBe des Bediirfnisses hangt von mancherlei Bedingungen 
ab, wie Korpergewicht, Oberflachenentwicklung, Geschlecht und Alter, 
Temperament, AuBentemperatur und vor ailem von den korperlichen 
Leistungen. Auch die Ernahrung selbst steigert in merklichem MaBe 
den Energiebedarf (spezifisch-dynamische Wirkung siehe oben S. 196). 

Nach den vorliegenden Erfahrungen konnen etwa folgende Durch
schnittszahlen des Energiebedarfs fiir den Erwachsenen pro kg und 
Stunde angesetzt werden (vgl. TIGERSTEDT, 1910, in Handb. d. Bioch. 
4. II. 51ff.):' 

Minimaler Bedarf (Hunger und vollstandige Muskel-
ruhe) .................. . 1,00 Kal. 

Zunahme, wenn nicht vollstandige Ruhe eingehalten 
wird ................ . 0,26 

" Zunahme durch Einwirkung der Kost ..... . 
--::,.:....,.,,.--,;,;,;-..,,

Bedarf bei gewohnlicher Ruhe und N ahrung . . . 
0,15 

" 1,41 Kal. 

Nach dieser Durchschnittszahl wiirde der Energiebedarf eine:-; 
Erwachsenen von 70 kg, der keine besondere Arbeit verrichtet, durch 
rund 2400 Kalorien im Tage gedeckt sein. DieZunahme gegeniiber 

voiliger Muskelruhe betragt 0,26 k- -~S· tal. d········ 24 Stunden· 70 kg = 437Kal. 
g, un e 

Nimmt man an, daB von dieser Energiesumme 4/5 als Warme und 1/5 
als mechanische Arbeit erscheint, was allerdings einen recht giinstigen 
Wirkungsgrad bedeuten wiirde, so ware die geleistete Arbeit rund 
37000 mkg (= 87 Kalorien). Einer Arbeitsleistung von 100000 entsprache 
dann ein Energiebedarf von 1181 Kalorien oder rund 1200 Kalorien. 
Angenommen die Versuchsperson von 70 kg lei stet eine Tagesarbeit 
von 600000 mkg, so wiirde hierfiir ein Mehrbedarf von 7200 Kalorien 
entstehen, die zu dem Ruhewert von 2400 Kalorien addiert nahezu 
10000 Kalorien ergeben. Eine Tagesleistung von dieser GroBe ist in den 
Versuchen von ATWATER und BENEDICT nur einmal in 16stiindiger 
Arbeit am Fahrradergometer beobachtet worden; sie stellt einen oberen 
Grenzwert dar und gibt somit eine ungefahre Vorstellung, innerhalb 
welcher Grenzen sich die Anspriiche an die Energielieferung beim Men
schen bewegen. Die Kenntnis der bei gewerblicher Arbeit verschiedener 
Art geleisteten Arbeit ist noch recht diirftig, so daB man sichvorlaufig 
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mit der Einteilung in leichte (2600 Kalorien), mittlere (3lO0 Kalorien) 
und schwere Arbeit (3600 Kalorien und mehr) begniigen muB (RUBNER, 
1885, Zeitschr. f. BioI. 21, 381). 

Eine zwei te fiir die Ernahrung wichtige Frage ist das Mischungs
verhaltnis der Nahrungsstoffe. Mit einem. einzigen Nahrungsstoff ist 
die Ernahrung des Menschen schon aus technischen Griinden nicht 
moglich. Aile Nahrungs- oder Lebensmittel sind Gemenge von solchen. 
Immerhin gibt es eine groBe Zahl von Lebensmitteln, in denen ein 
N ahrungsstoff derart iiberwiegt, wie das EiweiB im mageren Fleisch 
und im Kase, das Fett in der Butter, die Kohlehydrate in den Zerealien, 
daB eine sehr einseitige Zufuhr' moglich erscheint.. Die Untersuchung 
zahlreicher Kostformen hat ergeben, daB trotz aller klimatischen, vOlki
schen und sozialen Verschiedenheite;n stets eine gemischte Kost gewahlt 
wird, in der aile drei Gruppen von N ahrungsstoffen vertreten sind, 
das EiweiB sogar mit einem auf£allig gleichmaBigen Anteil = 1/6-1/S 
des gesamten Energiegehaltes. Der Energiegehalt und die isodyname 
Vertretbarkeit der Nahrungsstoffe sind also nicht die einzigen Gesichts
punkte fUr die Auf.stellung von Kostregeln, es sind auch die stofflichen 
Eigenschaften von 'Bedeutung. Die Zufuhr von EiweiB ist unerlaBlich, 
weil, wie wiederholt erwahnt worden ist, EiweiB aus dem Korper stets 
zu Verlust geht und ein Aufbauaus elementarem Stickstoff oder aus 
stickstoffhaltigem anorganischen Material dem tierischen Korper im 
Gegensatz zur Pflanze versagt ist. Fett ist die konzentrierteste Energie
quelle, es verzogert aber die Verdauung in hohem MaBe und ist nicht 
leicht in eine den Geschmack ansprechende Form zu bringen. Kohle
hydratreiche Nahrungsmittel stehen in groBer Mannigfaltigkeit und 
zu billigen Preisen zur Verfiigung, sie sind meist leicht verdaulich und 
schmackhaft. Allgemeine Regeln iiber die Aufteilung des nach Abzug 
des EiweiB noch zu deckenden Energiebedarfs zwischen Fett und Kohle
hydra;ten lassen sich nicht geben. Die gebrauchlichen Kostformen zeigen 
hier weitgehende Unterschiede, die den verschiedensten Beweggriinden 
entspringen. 

Die EiweiBmenge der Nahrung muB im allgemeinen groBer sein 
als die im Hunger aus dem Korper zu Verlust gehende. Dies ergibt 
sich schon aus der unter 3 besprochenen spezifisch-dynamischen Wirkung 
des EiweiB, die gewissermaBen als eine "Luxuskonsumption" aufgefaBt 
werden kann und eine iiberschiissige Zufuhr verlangt .. Weiter ist zu 
beachten, daB KorpereiweiB durch eine gleiche Menge N ahrungseiweiB 
nicht vollwertig ersetzt werden kann. NahrungseiweiB ist korperfremdes 
Eiwei6, d. h. es besteht aus anderen Bruchstiicken (Aminosauren) oder 
enthalt diese doch in anderen Mengenverhaltnissen. Bei ~er Synthese 
des korpereigenen EiweiB bedarf es daher eines gewissen Uberschusses, 
dessen GroBe von der Art des NahrungseiweiB abhangt. Die Angabe 
eines "EiweiBminimums" hat Bedeutung nur dann, wenn die besonderen 
Versuchsbedingungen und das gewahlte N ahrungsmittel bekannt sind 
(E. VOlT und KORKUNOFF, 1895, Zeitschr. f. BioI. 32, 58; THOMAS, 
A. f. P. 1909, 219). 

Anderseits besteht zweifellos die Moglichkeit, durch reichliche 
Zufuhr stickstofffreien Materials den EiweiBumsatz unter den des Hunger
zustandes herabzudriicken und sogar Stickstoffgleichgewicht herzustellen, 
also wohl das zu erreichen, was RUBNER die Abnutzungsquote nennt. 
Ais zweckmaBig oder hygienisch kann aber ein solcher Kostsatz nicht 
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bezeichnet werden, da er den Korper auBerstand setzt, besonderen an 
ihn, herantretenden Forderungen zu geniigen bzw. da er dies nul' unter 
EinbuBe an eigenem Material tun kann (vgl. hierzu CASPARI, 1911, in 
Handb. d. Bioch. 4. 1. 779ff.). Man wird daher womoglich an den von 
C. V OIT geforderten EiweiBmengen festhalten (1870, Zeitschr. f. BioI. 
12, 1). 

Weitere wichtige Gesichtspunkte fiir die Wahl del' Nahrungsmittel 
ist ihre Ausnutzbarkeit und ihr Marktpreis. Die Ausnutzbarkeit ist je 
nach. Struktur und Zubereitung auBerordentlich verschieden. Von del' 
Trockensubstanz konnen 4-21 %, vom EiweiB nahezu die Halite (Roggen
brot aus ganzem Korn gemahlen) unresorbiert bleiben (RUBNER, 1903, 
in LEYDENS Handb. d. Ernahrungsther. 2. Aufl. 1, 119). 1m allgemeinen 
werden die animalischen Nahrungsmittel bessel' ausgeniitzt, doch stehen 
ihnen unter den vegetabilischen die Mehlspeisen mindestens gleich. 1m 
Durchschnitt rechnet man bei gemischter Kost mit 10% Verlust und 
setzt den Energiegehalt del' Kost im gleichen Verhaltnis h6her an als 
den Energiebedarf (TIGERSTEDT, 1910, in Handb. d. Bioch. 4. II. 76). 
Del' Marktpreis spricht zugunsten del' vegetabilischen Nahrungsmittel und 
demgemaB spielen diese in del' Kost del' Minderbemittelten eine groBe 
Rolle (v. RECHENBERG, Die Ernahrung del' Handweber. Leipzig 1890). 

Uber die Zusammensetzung del' wichtigsten Lebensmittel, Speisen 
und Getranke und ihren Energiegehalt vergleiche man SCHWENKEN
BECHER (1914, Nahrstoffgehalt und Nahrwert von Speisen. 3. Aufl. 
Leipzig, Thieme), KONIG (Chemie del' menschlichen Nahrungs- und Ge
nuBmittel. 4. Aufl. Berlin 1903), GEPHART und LUSK (1915, Analysis 
and Cost of Ready-to-Serve Foods, Chicago). 

6. Die anorganischen Nahrungsstoffe. 

Sauerstoff, Wasser, Salze. 

Die grundlegende Bedeutung des Sauerstoffs fiir den im we sent
lichen auf Oxydation beruhenden Energiewechsel del' lebenden Organismen 
1st bereits im l. und 5. Teil so ausfiihrlich erortert worden, daB ein neuer
liches Eingehen hierauf sich eriibrigt. Der bei Sauerstoffmangel rasch 
eintretende Tod, und die haufig gelingende Wiedererweckung von Schein
toten nur durch Zufuhr von Luft, d. h. von Sauerstoff, sind weitere 
Beweise hierfiir. 

Da ein erheblicher Teil des menschlichen und tierischen Korpers 
aus Wasser besteht, im Durchschnitt 63%, konnen kleinere Wasser
verluste ohne Beschwerden ertragen werden. Hungernde Tiere nehmen 
haufig kein Wasser auf, obwohl sie solches durch die Atmung und den 
Harn, gegebenenfalls auch durch den SchweiB verlieren. Del' Grund 
liegt wohl darin, daB bei del' Einschmelzung von Korpergewebe Wasser 
frei wird. Die Nahrung muB abel' in gewissem Grade wasserhaltig sein, 
wenn sie schluckbar und verdaulich sein soll. Verdauung ist im wesent
lichen Hydrolyse, also Spaltung unter Wasseraufnahme. Hierzu sowie 
zur Losung der Verdauungsprodukte, vielfach auch zur Aufquellung 
der Nahrung, ist Wasser erforderlich. Die groBen Fliissigkeitsmengen 
der Verdauungssafte werden im Darm zwar zum groBten Teil wieder 
aufgesaugt, dafiir erfahrt die Hama,bsonderung durch Nahrungsaufnahme 
eine starke Vermehrung. Die Aufnahme trockener Nahrung wird ver-
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weigert. Wird ihre Aufnahme erzwungen, so gehen die Tiere unter 
gesteigertem EiweiBzerfali rasch zugrunde. Del' Dursttod tritt wesent
lich friiher ein als del' Hungertod (NOTWANG, 1892, Arch. f. Hyg. 14,272; 
STRAUB, 1899, Zeitschr. f. BioI. 38, 537). NOTWANGS Tauben starben, 
wenn sie 22% des in den Organen normal enthaltenen Wassel's abgegeben 
hatten und Storungen des Wohlbefindens traten bereits nach Abgabe 
von 11 % ein. 

Die Salze sind ein eben so unentbehrlicher Bestandteil del' Nahrung 
wie die organischen Stoffe, weil sie ein struktureli und funktioneH wichtiger 
Teil alier Zellen sind, del' in den Stoffwechsel einbezogen wird und daher 
in gewissem Umfange auch zur Ausscheidung gelangt. Die Verluste 
miissen ersetzt werden. Die Salze sind in den Geweben entweder in 
fester Form eingelagert (Knochen) odeI' in ihnen gelost, teils in wasseriger, 
teils in fester Losung odeI' endlich mit den organischen Bestandteilen 
chemisch verbunden. Die Aschenanalyse gibt natiirlich in diese Verhalt
nisse keinen Einblick, denn sie zerstort aIle Strukturen. Sie falscht 
auch das Bild del' Zusammensetzung, weil sie den Sulfidschwefel in 
Sulfat iiberfiihrt und Kohlensaure zu Verlust gehen laBt. 

Die in Wasser gelosten Salze sind maBgebend fiir den osmotischen 
Druck del' Korpersiifte, del' mit dem im Innern del' Zelien herrschenden 
in Ausgleich steht. Endlich sind sie fUr die Erhaltung del' neutralen 
Reaktion del' Korpersafte von ausschlaggebender Bedeutung. 

Die Verteilung del' Salzbestandteile ist eine sehr ungleiche. Del' 
Kalk firidet sich hauptsachlich in den Knochen, die Phosphorsaure 
ebendort, ferner im Muskel und im Gehirn, das Eisen im Blutfarbstoff, 
das Jod in del' Schilddriise, das Kalium vorwiegend in den Zellen, da::; 
Natrium in den Saften des Korpers, Salzsaure nul' im Magensaft usw. 

Da die organischen· Nahrungsmittel dem Tiere odeI' del' Pflanze 
entnommen sind, enthalten sie wie alle Gewebe Salze, so daB eine be
sondere Zufuhr del' letzteren im aligemeinen nicht notig el'scheint. Dies 
gilt jedoch nur flir gemischte Kost. Bei einseitiger Ernahrung konnen 
die Untel'schiede in del' Zusammensetzung del' Asche zwischen del' 
Nahrung und dem zu Ernahrenden so groB werden, daB ein Zusatz von 
Salzen erforderlich wird. Soist, wie BUNGE wahrscheinlich gemacht hat, 
die Zugabe von Kochsalz zur Pflanzennahrung nicht nur eine Frage 
des Geschmacks, sondern bedingt durch den reichen Kaligehalt del' 
Kost, die zu erhohtem Chlorverlust durch den Harn fUhrt (v. BUNGE, 
1873/74, Zeitschr. f. BioI. 9, 104 und 10, 110 und 295). Del' Eisengehalt 
del' Milch als alleiniges Nahrungsmittel ist auf die Dauer zu gering, 
um den Bediirfnissen des wachsenden Organismus an diesem Bestand
teil zu geniigen (v. BUNGE, 1891/92. Zeitschr. phI. C. 16, 177; 17, 63). 

Kiinstlich aschefrei gemachte Nahrung fiihrt in kurzer Zeit zum 
'rode. Tauben gehen in 13-29, Hunde in 26-36 Tagen ein (FORSTER, 
l873, Zeitschr. f. BioI. 9, 297). Elltziehung des Kalks fiihrt zu schwerer 
Ernahrungsstorung del' Knochen, die bei wachsellden Tieren den Cha
rakter del' Rachitis, bei ausgewachsenen den del' Osteoporose annimmt 
(E. VOlT, 1880, Zeitschr. f. BioI. 16, 62). 

7. GenuBmittel und Wiirzstoffe. 

Mit einfachell Nahrungsstoffen, ja selbst mit Gemengen solcher. 
wie sie in den Lebensmitteln vorliegen, ist die Ernahl11l1g des Menschell 
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auf die Dauer nicht durchzufiihren. Sie verlangt noch gewisse Reiz
stoffe, die den Lebensmitteln im natii.rlichen Zustande meist fehlen 
und ihnen daher zugesetzt werden odeI' bei del' Zubereitung entstehen. 
Es handelt sich um Stoffe, die Geschmack und Geruch sowie die Tast
nerven del' Mundhohle erregen und dabei reflektorisch die Absonderung 
del' Verdauungsdriisen (Speicheldriisen, Magendriisen, Pankreas) her
vorrufen (siehe S. 124, 131, 143). Die eingefiihrten Speisen treffen somit 
sofort mit den betreffenden Absonderungen zusammen und unterliegen 
deren Einwirkung, was sonst nicht odeI' nul' in sehr verzogerter Weise 
geschehen wiirde. Die GenuBmittel dienen al::lch vielfach dazu, weniger 
begehrenswerte Nahrung schmackhaft zu machen. Eine allgemeine 
chemische Charakterisierung del' GenuBmittel ist nicht moglich, weil 
sie zu einem groBen Teile chemisch noch nicht definiert und soweit 
bekannt, auBerst verschieden sind. Dazu kommt, daB ihre Wahl je nach 
personlichem Geschmack, Volkssitte tmd Gelegenheit'sehr wechselt. Es 
handelt sich in del' Regel um sehr kleine Mengen. Manche GenuBmittel, 
wie del' Alkohol odeI' das Koffein, wirken nicht nur auBerlich, sondern 
entfalten nach del' Aufsaugung Wirkungen auf das Nervensystem und 
andere Organe. Alkohol, Zucker, Kochsalz sind zugleich Nahrungs
stoffe. Bei Kranken ist die Hebung des darniederliegenden Appetits 
durch GenuBmittel von del' groBten Bedeutung. 

8. Die akzessorischen Nahrstoffe (Vitamine). 
Die in del' Uberschrift gebrauchte Bezeichnung ist ein Verlegen

heitsausdruck. Es handelt sich um Nahnmgsstoffe von wesentlicher 
Bedeutung, die auf die Dauer nicht entbehrt werden konnen, abel' ihrer 
chemischen Natur nach zur Zeit noch unbekannt sind, hauptsachlich 
wohl deshalb, weil sie in den gebrauchlichen Lebensmitteln nul' in sehr 
kleinen Mengen enthalten sind. Da ihre Darstellung bisher nicht ge
lungen, ist auch nicht bekal1llt, welche Wirkungen ihnen zukommen. 
Man weiB nul', daB ihr Fehlen zu mehr odeI' weniger schweren Storungen 
filhrt, die von HOFMEISTER als Insuffizienzerscheinungen bezeichnet 
worden sind (1918, E. d. P. 16, 11). 

Die Annahme, daB es solche Storungen gibt, ist namentlich durch 
die Erfahrungen iiber Skorbut und Beriberi nahegelegt worden. Die 
erstere Erkrankmlg tritt mit den Erscheinmlgen del' hamorrhagischen 
Diathese (Blutungen hauptsachlich in del' Haut und den Sehleimhauten) 
und Storungen des Knochenstoffwechsels auf, wahrend bei Beriberi 
die nervosen Erscheinungen in den Vordergrund treten. Beide Er
krankungen hangen nachweislich mit einseitiger Ernahrung zusammen. 
Beriberi wird hervorgerufen dureh Ernahrung mit geschliffenem Reis, 
Skorbut ist eine von Seefahrern gefiirchtete Krankheit und wird mit 
del' Ernahrung mit Pokelfleiseh und (verdorbenem?) Schiffszwiebaek 
in Zusammenhang gebracht. Beide Erkrankungen sind durch Kost
wechsel heilbar; beide konnen dureh insuffiziente Kost auch bei Tieren 
hervorgerufen werden. 

Dureh zahlreiehe Tierversuehe ist ferner festgestellt, daB eine aus 
mogliehst reinen N ahrungsstoffen, etwa Kasein, Sehweinesehmalz, Starke 
und Salze, zusammengesetzte, energetisch und quantitativ vollig aus
reichende Kost dennoeh mit del' Zeit zum Verfall und zum Tode del' 
Tiere fiihrt, wenn ihr nieht kleine Mengen Milch, Hefeextrakt, Getreide-
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kleie oder dgl. zugefugt wird (HOPKINS, 1912, Journ. of P. 44, 425; 
vgl. hierzu auch HOFMEISTER, 1918, E. d. P. 16, 510). Versuche zur 
Isolierung der wirksamen Stoffe haben gezeigt, da8 die Heilung von 
Beriberi moglich ist mit Extrakten aus Getreidekleie usw., die mit Wasser 
oder wasserhaltigem Alkohol hergestellt sind, und da8 der fragliche Stoff 
(.Antineuritin, Eutonin) Alkaloidcharakter besitzt. Die Ausbeute ist bis
her immer. zu gering gewesen zur Ermittlung der Konstitution. Die ge
wonnenen Produkte sind stickstoffhaltig und scheinen dem Pyridin (HOF
MEISTER a. a. O. S. 572) bzw. dem Betain (AD~RHALDEN und SCHAUMANN, 
1918, A. g. P. 172, 141) nahe zu stehen. Uber die Eigenschaften des 
gegen Skorbut wirksamen Stoffes (.Antiskorbutin), der mit dem oben 
genannten nicht identisch ist, sind die Erfahrungen noch geringer. 

Die hier beriihrten noch ganz in der Entwicklung begriffenen 
Erfahrungen lehren, da8 die ubliche Gruppierung der organischen Nahr
stoffe in EiweiB, Fett und Kohlehydrat unzulanglich und nur im Interesse 
einer ubersichtlichen Darstellung der Ernahrungsregeln erlaubt ist. 
Statt nach den d;rei Stoffgattungen sollte die Nahrung nach deren Spalt
stucken untersucht werden, wie sie vom Verdauungskanal geliefert und 
in die K6rpersafte aufgenommen werden. Denn diese sind es, die zur 
Energieentbindung oder zum Aufbau dienen. Die Spaltstucke k6nnen 
zum Teil von den K6rperzellen selbst aus anderem Material hergestellt 
werden (vgl. die Fettbildung aus Zucker, die Zuckerbildung aus Eiwei8) 
und sind daher innerhalb gewisser Grenzen nicht obligate Bestandteile 
der Nahrung . .Andere unter ihnen k6nnen dagegen von den tierischen 
Zellen nicht hergestellt werden und mussen in der Nahrung enthalten 
sein, wenn sie ausreichend sein soli. Dahin gehoren, soweit bis jetzt 
bekannt, die schwefelhaltige Gruppe des Eiwei8 (Zystin) und dessen Spalt
stucke mit zyklischer Konstitution (Tryptophan, Tyrosin, Phenylalanin), 
weiter das Cholesterin und offenbar auch die oben als akzessorische Nahr
stoffe bezeichneten Substanzen. Da8 die samtlichen anorganischen Be
standteile des K6rpers in ihn eingefiihrt werden mussen und daher lebens
wichtige Bestandteile der Nahrung sind, ist unter 6 besprochen worden. 



Zehnter 'rei!. 

Korpertemperatur und Warmehaushalt. 
1m vorhergehenden ist, wie in Teil 1, die Deckmlg des Energie

bedarfs als eine del' Aufgaben del' Ernahrmlg hingestellt worden. Er 
ist beim Menschen und den gleichwarmen odeI' homoiothermen Tieren 
besonders groB, weil ihre Temperatur in del' Regel oberhalb del' del' Um
gebung liegt. Man sollte daher erwarten, daB del' Energiebedarf jederzeit 
von del' Umgebungstemperatur abhangig ist. Dies ist jedoch nul' unter 
bestimmten Bedingungen del' Fall. 

Die Korper- odeI' Eigentemperatur des Menschen, die gewohnlich 
zu 37 0 angegeben 'wird, ist nicht ganz konstant. Sie zeigt ortliche und 
zeitliche Unterschiede. Man miBt sie mit Thermometem. wahrend fiir 
fortlaufende Beobachtung Bolometer odeI' Thermoelemente vorgezogen 
werden, denen eine senr kompendiose, leicht zu tragende Form gegeben 
werden kann und die sich durch eine rasche Einstellung auszeichnen 
(BENEDICT und SNELL, 1901, A. g. P. 88, 492; BENEDICT und SLACK, 
1911, Publ. Camegie Inst. Nr. 155). Zu arztlichen Zwecken geschieht 
die Messung in del' Achselhohle. Man muB abel' damit rechnen, daB nach 
Einlegen des Instruments oft 20 Minuten verstreichen bis ihre Temperatur 
konstant geworden ist. Bei Messung im After fallt diese Einstellungszeit 
weg; hier kommt nul' die des Instruments in Frage. Man muB dasselbe 
6 cm tief einfiihren, wenn die Messung von del' AuBentemperatur nicht 
heeinfluBt sein soIl (BENEDICT und SLACK a. a. 0.). 

Infolge del' Warmeabgabe nach auBen haben die oberflachlichen 
Teile eine tiefere Temperatur als das Korperinnere. Del' Blutkreislauf 
verringert die Unterschiede, hebt sie abel' nicht au£' weil auch das Blut 
in den oberflachlichen Korperteilen del' AbkUhlung unterliegt. Dazu 
kommt, daB die im Innem gelegenen Teile selbst verschiedene Tempera
turen aufweisen je nach del' Lebhaftigkeit ihres Stoffwechsels. Tatige 
Organe sind hoher temperiert als ruhende. Del' Herzmuskel (linke 
Kammer) ist um 2-3 0 warmer als das in ihm enthaltene Blut, das in 
del' Lunge gekiihlt worden ist (YOSHIMURA, 1909, A. g. P. 126, 239; 
EXNER, 1909, Wien. klin. Wochenschr. 22. Nr. 17). Del' Ort hochster 
Temperatur im Innem des Korpers wechselt daher je nach del' Tatigkeit 
seiner Organe. 

Die zeitlichen Unterschiede bestehen VOl' aHem darin, daB am 
Abend die Temperatur in del' Regel hoher ist als am Morgen (vgl. Abb. 65). 
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Dies gilt bekanntlich auch im Fieber. Das Steigen der Temperatur iiber 
Tag und das Sinken uber N acht hangt mit dem Auf und Ab der k6rper
lichen Tatigkeit zusammen, denn bei Bettruhe verscharft durch will
kiirliche Unterdriickung moglichst aller Bewegmlgen k6nnen die Schwan
kungen auf wenige Zebntel eines Grades berabgedruckt werden, wahrend 
sie sonst einen Grad und dariiber betragen. Nahrungsenthaltung wirkt 
ebenfalls verkleinernd auf die Schwankungen (JOHANSSON, 1898, Skand. 
Arch. f. P .. 8, 85; BENEDICT und SNELL 1902, A. g. P. 90, 50). Der 
schlagendste Beweis fiir ibre Abhangigkeit von den Erregungen der 
'L'ageszeit wird geliefert durch die Verschiebung ihrer Periode nach vor
oder riickwarts bei Wechsel des geographiscben Ortes nach Osten odeI' 
Westen (SIMPSON, 1912, Trans. R. Soc. Vol. 48. Part. II. Nr. 12). 

K6rperliche Arbeit erh6ht die Temperatur. Die Steigerung ist 
von der geleisteten Arbeit und den auBeren Bedingungen abbangig. 
In d.en Laboratoriumsversuchen von BENEDICT (1913, Publ. Carnegie 
Inst. Nr. 187), in denen die Versuchsperson ein feststehendes, elektriscb 
gebremstes Fabrrad drehte, betrug sie hochstens 1,6°. Bei boher AuBen-
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Abb.65. Gang del' K6l'pertemperatur eines gesunden Menschen innerhalb 24 Std. 
nach BENEDICT und SNELL. 1902, A. g. P. 90, 36. 

temperatur und starker Besonnung sind Temperaturen bis 38,9 0 be
obachtet (bei raschem Absteigen in den Bergen, ZUNTZ und Mitarbeiter, 
1906, Hohenklima und Bergwanderungen usw. S. 401). Noch hohere 
Temperaturen werden im Fieber erreicbt. Zu abnorm niedriger Tem
peratur kommt es im Kollaps. 

Zur Festbaltung einer, abgesehen von den taglichen Schwankmlgen, 
konstanten Eigentemperatur bedarf es unausgesetzt besonderer Ein
stellungen, die durch das Nervensystem vermittelt werden und Regu
lationen heiBen. Wie die Aufgabe del' Konstanthaltung einer Zimmer
temperatur in zweifacher Weise gelost werden kann, durch wechselnde 
Heizung odeI' wechselnde Liiftung, so stehen auch dem Organismus 
die beiden Wege zu Gebote. Die Regulation durch Mehrung odeI' Min
de rung del' Warmeproduktion heiBt chemische Regulation. Sie ist 
typisch fiir das hungernde '!'ier. Ais Beispiel £iiI' die empfindliche Ein
stellung, auch auf kleine Anderungen del' AuBentemperatur, k6nnen 
nachstehende Versuchsresultate von RUBNER dienen (BioI. Gesetze. Mar
burg 1887, S. 13), welche die Kohlensaureausscheidung ausgewachsener 
hungernder Meerschweinchen bei wechselnder AuBentemperatur be
treffen. 

v. Frey, Physioiogie. 3. Auf!. 14 
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AuBen- Temperatul' CO2 pro kg und 
tempel'atur des Tieres Stunde in g 

0 37,0 2,905 
11,1 37,2 2,151 
20,8 37,4 1,766 
25,7 37,0 1,540 
30,3 37,7 1,317 
34,9 38,2 1,273 
40,0 39,5 1,454 

Derselbe Versuch an einem jungen Tiere: 
0 38,7 4,500 

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

Noch anschaulicher werden die Ergebnisse durch die Kurven del' 
Abb. 66. Das junge Tier zeigt entsprechend seiner relativ groBeren 
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saurebildung. 1m ubrigen ist der Verlauf 
der beiden Kurven ein sehr ahnlicher. 
Beide sinken bis zu einer AuBentemperatul' 
von ungefahr 30 0 , um weiterhin wiedel' 
zu steigen. Hier endet also das Vermogen 
zur Regulation, es steigt die Korpertempe
ratur und mit ihr die Zersetzung, d. h. 
der Warmbluter verhalt sich dann wie der 
Kaltbliiter. Halt die hohe Temperatul' 
~~ngere Zeit an, so besteht die Gefahr der 
Uberhitzung, die zum Hitzschlag und Tode 
fiihren kaIll. 

Auch bei sinkender Temperatur ist 
das Vermogen zur Aufrechterhaltung del' 

10 w 30 ~O.11mp. Eigentemperatur nicht unbegrenzt. Hier 
kann es, namentlich leicht beijungen TiereI\, 
zum Sinken der Eigentemperatur: und der 
Zersetzung kommen, schlieBlich zum Er
frieren. 

Abb. 66. Die Kohlensaure
AusscheidungvonMeerschwein
Ghen (pro kg und Stunde) in 
ihrel' Abhangigkeit von del' 
Umgebungstemperatur. Die 
obere Kurve bezieht sich auf 
ein junges, die untere auf ein 
ausgewachsenes Tier. Nach 

RUBNER. 

In welchem Umfange die einzelnen 
Organe an der bei niederer AuBentempe
ratur eintretenden Steigerung der Warme
bildung teilnehmen, laBt sich zur Zeit nicht 
angeben. Doch sprechen eine Reihe von Er

fahrungen dafur, daB die groBen Drusen des Leibes, vor allem die Leber, 
sodann die Skelettmuskulatur daran beteiligt sind (vgI. MEHL, PathoI. 
PhysioI. 9. Auf I. 1918, S. 112). Bekanntlich geraten die Muskeln, wenn 
das Gefiihl des Frostelns auf tritt, leicht in eine gewisse Unruhe, die 
sich als Zittern, Kalteschauder oder auch in einer Art Steifigkeit (er
hohtem Tonus) auBert. Es besteht ferner groBere Geneigtheit zu Glieder
hewegungen. In neuerer Zeit sind Versuche am Menschen im niichternen 
Znstande ausgefiihrt worden, in denen nnter der Einwirknng wechselnder 
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AuBentemperatur entweder wissentlich angestrebt wordell ist, aIle diese 
Bewegungen zu unterdru9ken (JOHANSSON, 1898, Skand. Arch. f. P. 
8, 95) oder ohne Kenntnis des Versuchszweckes nul' der 1nstruktion 
gefolgt wurde, sich ruhig zu verhalten (SJOSTROM, 1913, Ebda. 30, 1). 
Wurden die Versuche im bekleideten Zustande unternommen, :';0 zeigte 
die AuBentemperatul' zwischen 10 und 30 0 keinen deutlichen EinfluB 
auf die Kohlensaureausscheidung, sofern Zitterbewegungen ausblieben, 
was meist del' Fall war. Zuweilen kam es bei den niedrigeren Tempera
turen zu einem leichten Sinken del' Kol'pertemperatur. Bei unbekleidetem 
Korper trat unter 20 0 AuBentemperatur regelmaBig, zuweilen schon 
zwischen 20 und 25°, Zittern auf und damit ein Steigen der Kohlensaure
ausscheidung um 20-30% libel' den Mindestwert. Es zeigte sich ferner 
i.m Laufe des zweistilndigen Versuchs bei konstanter (niedriger) AuBen
temperatur Zunahme de:,; Kaltegefiihls, des Zi.tterns und der Kohlen
Raurebildung. 

Bei Zufuhr von Nahrung wird del' Einflu13 del' Au13entemperatur 
auf den Stoffwechsel undeutlich, d. h. letzterer bleibt innerhalb gewisser 
Temperaturgrenzen konRtant. Die Erhaltung del' Eigentemperatur des 
Korpers verlangt dann die Hinausschaffung del' gebildeten Warme, 
da sonst Speicherung derselben und Steigen del' Korpertemperatur 
eintreten mu13te. Dazu sind, solange die AuBentemperatur niedrig ist, 
die gewohnlichen Warmeverluste durch Strahlung, Leitung und Vel'
dunstung ausreichend. 1st sie abel' hoch, so bedarf es zur Sicherung 
eines genugenden Warmeabflusses fOrdernder MaBnahmen von seiten des 
Organismus, d. h. del' Betatigung einer physikalischen Regulation. 
Hierzu dient teils die El'weiterung del' BlutgefaBe der Haut, wodurch 
sie hoher temperiert wi I'd und mehr Warme ausstrahlt, teils die Tatig
keit del' SchweiBdrusen. Letzteres Mittel ist besonder:,; wirksam. Jedes 
Gramm von del' Haut verdunstenden Wassel's entzieht dem Korper 
ungefahr 0,6 Kalorien odeI' etwa 1/7 del' Warmemenge, die bei del' Ver
hl'ennung von 1 g Eiwei13 odeI' Kohlehydrat im Korper entsteht. Durch 
~ 1 SchweiB konnen 2400 Kalorien, d. h. del' tagliche Warmeverlust 
eines leicht arbeitenden Menschen, dem Karpel' &ntzogen werden. An 
del' Warmeabgabe dnrch Verdun stung ist ubrig~nR auch die Lunge 
beteiligt, indem sie die Atmungsluft mit Wctsserdampf anreichert. Wird 
infolge von Muskelanstrengung die Atmung vertieft, so wachst ent
sprechend die Warmeabgabe. Auch bei niederer AuBentemperatur kann 
ein Eingreifen del' physikalischen Regulation stattfinden im Sinne einer 
Erschwerung del' Warmeabgabe. Dies geschieht durch Verengernng del' 
HautgefaBe (Erblassen del' Raut). Die del' Eigentemperatur entsprechende 
[sotherme rilckt dann von del' Oberflache ab in di.e Tiefe odeI', andel'S 
ausgedrilckt, zwischen dem korperwarmen Blute und dem AuBenmedium 
werden neben del' Epidermis noch die anamische Kutis und del' Panniculus 
adiposus ~tls schlechte Warmeleiter eingeschoben. 

Die regulatorischen V organge werden durch das Gehirn ausgelost, 
denn bei Ausschaltung desselben (operativ odeI' durch tiefe Narkose) 
geht die Fahigkeit zur Regulierung verloren. Verletzungen des Rucken
markes konnen ebenfalls zu schweren Storungen des Warmehaushaltes 
fiihl'en. Durchschneidungen des Brustmarkes, in del' Hohe des 2. Dorsal
segmentes odeI' tiefer, machen die Tiere leicht unterkl'lhlbar. vVahrend 
ein normales Tier (Kaninchen) seine Korpertemperatur zwischen etwa 
6 0 und 32 0 ~.\uBentemperatur, also innerhalb eines Bereiches von 26 0 

14* 
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konstant halt, vermogen dies die operierten Tiere , nur noch innerhalb 
des engen Bereichs vonim Mittel 9° (FREUND und STRASMANN, 1912,. 
A. e. P. 69, 12). Die Tiere sind noch 'fahig zu fiebern. Da durch den 
Schnitt aIle unterhalbdesselben entspringendenGeHiBnerven gelahmt 
werden (siehe Teil 4, S. 81), ist derWarmeverlust groB und ein er
heblicher Teil des Korpers aus der physikalischen Warmeregulation 
ausgeschaltet. Der verbleibende Rest von Regulationsvermogen scheint 
durch starke Anspannung der chemischen Regulation ermoglicht zu sein. 
FREUND und GRAFE U917, A. g. P. 168; t) finden bei solchen Tieren 
eine Erhohung des-·Stof{>vechsels, insbesonderederEiweiBzel'setzung. 

Wird das Halsmark durchtrennt, wobei es fUr den Erfolg nicht 
von wesentlicher Bedeutung ist, ob der Schnitt im proximalen oder 
distalen Teil (bis herab zum 7.-8. Zervikalsegment) ausgefiihrt wird, 
so erlischt das Regulationsvermogen voIlstandig und die Korpertemperatur 
des Tieres 'wird abhangig von der AuBentemperatur. Die Fahigkeit 
zu fiebern ist verloren. Die Tiere zeigen aber, wie die oben el'wahnten, 

CaPJl/la 
1:7terna 

Infundibulum ' • 

Abu. 67. Querschnitt dul'ch das Zwischenhirn in del' Hohe des Tuber cinel'eUIll 
und des hintel'en Endes del' Capsula intel'lla (Kaninchen). Die schraffiel'ten Ab· 
;::(',hnitte sind fiir die Warmeregulation entbehl'lich. Aus ISENSCHMID und SCHNITZLER. 

1914. A. c. P. 76, 207. 

einen gesteigertell Stoffwechsel mit ungewohnlich starkem EiweiBzerfall 
(FREUND und GRAFE a. a.O.). Da hier von einer chemischen Regulation, 
nicht mehr die Rede sein kann, gewinnt es den Anschein, als ob das 
Gehirn normalerweise dampfend auf den EiweiBumsatz einwirken wilrde. 

Fur die Erhaltung der chemischen Warmeregulation ist also ein 
ganz kurzes Stuck Ruckenmark (1. Dorsalsegment) entscheidend. Durch
schneidung oberhalb vernichtet sie, Durchschneidung unterhalb erhalt 
sie und stol't nur die physikalische Regulation (GRAF SCH()NBORN, 1911. 
Zeitschl'. f. BioI. 56, 209). Eine vollstandige Aufhebung del' Regulation 
wird abel' auch el'reicht, wenn zu del' Durchschneidung des Brustmal'ks 
hinzutritt die Exstirpation del' Ganglia stellata, die Durchschneidung 
del' untersten Zervikahvul'zehl odeI' del' beiden Nn. vagi unterhalb des 
Zwerchfells (FREUND, 1913,A. e. P. 72, 295). Diese Erfahrungen weisen 
auf eine Beteiligung der Abdominalorgane an der Wal'meregulierung, 
deren Mechanismus noch , ungeklart ist. , 

AIle vol'erwahnten ,Durchschneidungsversuche lehren, daB die 
Erhaltung del' Eigentemperatur letzten Endes yom Gehirn aus geregeh 
wird, das die dazu notigen El'l'egungen auf dem \Vege des Rlickenmal'ks 
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den Organen zukommen laBt. Zur genaueren Umgrenzung des fiir die 
Leistung maBgebenden Hirnteiles haben ISENSCHMID und KREHL in 
systematischer Weise Abtragungen vorgenommen (1912/14" A. e. P. 
70, 109; 76, 202), aus denen hervorgeht, daB die. Hemispharen samt 
dem Streifenkorper ohne Schaden entfernt werden konnen, daB abel' Ver
letzungen del' ventralen, medialen und kaudalen Abschnitte des Zwischen
hirns die Warmeregulatiori beeintrachtigen odeI' aufheben. Wie aus 
Abb. 67 hervorgeht ,sind es die in del' Gegend des Infundibulum ge
legenen Teile, namentlich das Tuber ciner.~um, auf deren Erhaltenbleiben 
es ankommt. Diesel' Befund . steht in Ubereinstimmupg mit den Er
fahrungen von KARPLUS und KREIDL (1909-1911, A.g. P. 129, 138; 
135, 401; 143, 109), nach welchen in derselben Gegend ein Zentrum 
HiI' die Innervation des sympathischen Systems gelegen ist. 

Die Bedeutung gewisser Gehirnteile fUr die Regulation del' Korper
temperatur ist schon friiher E)rschlossen worden aus den Erscheinungen 
des sog. "Warmestichs" (ARONSOHN und SACHS, 1885, A. g. P. 37, 232). 
Trepaniert man ein Kanincheri in dem Winkel zwischen Koronar- und 
Pfeilnaht und stoBt einen Glasstab parallel del' Medianebene bis auf 
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Abb.68. Temperaturkurve eines Kaninchens nach ,,"\Varmestich". GOTTLIEB, 1890, 
A. e. P. 26, 426. 

die Schadelbasis hinab, so steigt die Korpertemperatur des Tieres inner
halb weniger Stunden auf 41-42°, bleibt durch 12-24 Stunden auf 
diesel' Hohe, urn dann allmahlich wieder auf den normalen Wert herab
zusinken. Als Beispiel diene Abb. 68. Das Steigen del' Temperatur 
wird, wie O. SCHULTZE gezeigt hat (1899, A. e. P. 43, 193) durch ver
mehrte Warmeproduktion hervorgerufen, bei del' hauptsachlich die 
Kohlehydrate des Korpers verbrannt werden. Hungernde und glykogen
freie Tiere reagieren daher wenig odeI' gar nicht auf den Eingriff (RoLLY, 
1903, Deutsches Arch. f. klin. Med. 78, 250). Dabei ist die Warmeabgabe 
nicht geschmalert. Die voriibergehende Wirkung spricht dafiir, daB es 
sich urn einen Reizvorgang handelt, bedingt durch das Auftreten von 
Demarkationsstromen im Bereich del' Verletzung. Da es bei dem be
schriebenen Vorgehen in del' Regel zu einer Verletzung des Streifen
korpers kommt, hat man diesen als Warmezentrum angesprochen. Aus 
del' Untersuchung von JACOBJ und ROEMER (1912, A. e. P. 70, 149) 
ist jedoch zu entnehmen, daB es hauptsachlich auf die Schadigung des 
zentralen Hohlengraus del' Hirnventrikel ankommt, was den Erhebungen 
von KREHL und ISENSCHMID nicht widerspricht. Es muB auch beriick
sichtigt werden , daB das Warmezentrum des Zwischenhirns, das zugleich 
ein zentralesOrgan fill' die sympathische Innervation darstellt, mit 
anderen Hirnteilen in Verbindung steht (KARPLUS und KREIDL a. a. 0.). 
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Die Tatigkeit des Warmezentrums wird in erster Lillie bestimmt 
dureh seine eigene Temperatur. Dies ergibt sich aus den Versuehen von 
BARBOUR (1912, A. e. P. 70, 1), del' zum Einstieh eine doppellaufige 
Hohlsonde beniitzte, die im Gehim verblieb und mit versehieden tem
periertem Wasser durehstromt wurde. Hierbei zeigte sieh, daB Durch
spiilung mit kaltem Wasser zu einem Steigen del' Korpertemperatur, 
warmes Wasser dagegen zu einem Sinken derselben fiihrte. Es ist ohne 
weiteres ersiehtlieh, daB es auf diesem \Vege zur Einstellung auf eine 
konstante Korpertemperatur kommen kann, deren Hohe abhangt von 
den Sehwellenwerten del' die Regulation auslosenden Temperaturen. 

Die Tatigkeit des Warmezentrums wi I'd weiterhin beeinfluBt dureh 
zentripetale Anregungen, die ihm VOl' allem von seiten del' temperatur
empfindlichen Nerven zuflieBen. Jede thermisehe .. Einwirkung auf die 
Korperoberflaehe fiihrt nieht nur am Orte zu einer Anderung del' GefaB
weite, sondem wirkt auf das gesamte GefaBsystem (OTFR. MULLER, 
1910/11, in VOLKMANNS Sammlg. klin. Vortr. Nr. 606-8 und 630-2) 
und damit auf die physikalisehe Regulation. AuBerdem fiihren die 
Temp~.raturempfindungen zu bewuBten Vorkehrungen gegen Abkiihlung 
odeI' Ubel'warmung dureh Weehsel del' Kleidung, del' Muskeltatigkeit, 
del' Nahrung, del' Umgebung u. a. m., wodureh die unbewuBten Regu
lationen unterstiitzt werden. 

Einstellung del' Korpertemperatur auf einen hoheren als den 
normalen Wert wird als Fieber bezeiehnet. In sehr vielen Fallen, viel
leicht in allen, handelt es sieh um das Eindringen groBerer Mengen von 
Zerfallsprodukten eigener odeI' fI'emder Zellen in den Kreislauf. Die 
Wirkung derselben seheint darin zu bestehen, daB die Sehwellenwerte 
fiir die Auslosung del' regulierenden MaBnahmen des Gehims erhoht 
werden, womit Erhohung del' Korpertemperatur verbunden ist. Del' 
fiebemde Organismus ist also nieht unfahig zur Regulation, dieselbe 
wird nul' durch andere Grenztemperaturen hervorgerufen. Zugleich ist 
abel' auch del' Zustan4 del' regulierenden Apparate ein sehr unsteter 
und empfindlieher, so daf3 Einwirkungen, die am Gesunden .. keine odeI' 
nul' ,geringen Erfolg haben, beim Fiebemden gewaltige Anderungen 
del' Temperatur hervorrufen (thermische Einwirkungen, Antipyretika, 
Nahrungsaufnahme usw. vgl. KREHL, U1l8, Pathol. PhYRio1. 9. Auf I. 
s. 97f£.). 



Elfter Teil. 

Der lUuskel als Arbeitsmaschine. 

Die mechanischen Leistungen del' lVluskeln. 
Die fiiI' den tierischen Organismus so charakteristische OrtsveI'

anderung geschieht durch Muskeln, teils durch sog. glatte, teils durch 
quergestreifte. Die von letzteren bewirkten Bewegungen sind durch 
groBere Geschv;rindigkeit ausgezei€hnet. 1m Zustande del' Ruhe stellen 
die Muskeln Strange, Bander, Platten, Netze, Ringe odeI' Hohlorgane 
dar, die sich elastisch den jeweiligen Spannungen anpassen. Die Ele
mente des Muskelgewebes, die Spindelzellen des glatten, die Fasern des 
quergestreiften Muskels sind stets so orientiert, daB sie von den spamlen
den Kraften bzw. von den del' Bewegung entgegentretenden Wider
standen in der Richtung ihrer Langserstreckung beansprucht werden. 
Uber das Verhalten des Muskels gegeniiber solchen Kraften gibt die 
Dehnungskurve Auskunft. Sie wird gewonnen, indem man die Lange 
des Muskels darstellt als Funktion des spannenden Gemchts, me es 
in Abb. 69 geschehen ist, in deren rechtmnkeligem Koordinatensystem 
die Langen nach unten, die Gewichte nach rechts abgetragen sind. Die 
Lange des unbelasteten Muskels, seine sog. nati'trliche Lange, war 
im vorliegenden FaIle 8,6 cm. 

Die Kurve bringt in anschaulicher Weise zum Ausdruck, daB del' 
Muskel den dehnenden Gewichten zunachst einen geringen Widerstand 
entgegensetzt, odeI' daB seine Elastizitat gering ist, daB sie abel' mit 
stEligender Dehnung wachst. Die ersten 100 g verlangern den Muskel 
urn mehr aIR 1 cm; ist del' Muskel bereits mit 400 g gedehnt, so verlangern 
ihn weitere 100 g nul' noch urn 1 mm. Berechnet man aus del' Verlange
rung, die del' Muskel durch die ersten 10 g erfahrt, den Elastizitats
modul, d. h. das auf die Querschnittseinheit mrkende Gewicht, das 
den Muskel auf die doppelte Lange dehnen wiirde, so erhalt man den 
Wert 0,003 kg-Gemcht/mm2. Derselbe, durch 500 g gedehnte Muskel 
hat einen nahezu hundertfach groBeren Elastizitatsmodul. Abel' auch 
diesel' Wert ist noch sehr klein gegeniiber dem in weiten Grenzen kon
stanten Elastizitatsmodul von Stahl odeI' Eisen. 

Ahnlich wie del' Muskel verhalten sich in bezug auf die elastischen 
Eigenschaften auch andere Gevvebe, iiberhaupt organische Substrate, 
lebende wie abgestorbene, selbst ki'tnstlich gewonnene, me Leim odeI' 
Kautschuk. Das allen diesen Materialien Gemeinschaftliche ist wohl 
darin zu suchen, daB sie nicht homogen sind (kein einphasisches System 
darstellen), sondeI'll aus festen Teilen und Flii.ssigkeit be stehen , wobei 
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letztere teils frei (als Losungsmittel), teils an quellbare Stoffe gebunden 
(in fester Losung) vorhanden ist. Bei Deformation des Systems andert 

sich die Wasserverteilung, wie seiner
zeit REINKE an gequollenen Lami
nariastiften gezeigt hat (1879. Botan. 
Abh. von HAUSTEIN. 4, 1), und der 
dabei auftretende Quellungsdruck setzt 
sich mit den dehnenden Kraften ins 
Gleichgewicht. Da nun bei zunehmen
der Deformation bzw. Wasserent
ziehung der Quellungsdruck auBer
ordentlich rasch anzusteigen pflegt 
(vgl. hierzu OVERTON in NAGELS 
Handb. d. Physiol. 2, 795f£.), so 
diirfte das Verhalten des Muskels und 
der ihm ahnlich gebauten Substanzen 
gegeniiber dehnenden Kraften ver
standlich erscheinen. 
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Abb: 69. Dehnungskurve eines 
Frosehmuskels (Doppel-Graeilis und 
-Semimembranosus) von 8,6 em na-

Die Elastizitat des Muskels ist 
unvollkommen insofern als et bei der 
Entlastung seine urspriingliche Lange 
nicht wieder vollig erreicht. Es bleibt 
eine Verlangerung zuriick , die sich 
allerdings mit der Zeit verkleinert und 
auch Null werden kann. Wie hier nach 
Entlastung die zunachst eintretende 
Verkiirzung allmahlich weitergeht, so 
nach Belastung die V erlangerung. Diese 
Zustande unvollkommenen Gleich
gewichts werden als elastische Nach
wirkung bezeichnet. 

tiirlieher Lange. 

fI 

Abb. 70. Muskelindikator 
naeh M. BLIX, sehe

matiseh. 

Es entsteht die Aufgabe, die 
storende N achwirkung auszuschlieBen, 

indem man die Zu- und Abnahme der Span
nungen moglichst rasch durchfiihrt. Zu diesem 
Zwecke hat BLIX den Muskelindikator kon
struiert, dessen von SCHENCK vereinfachte Form 
durch Abb. 70 dargestellt wird (vgl. 1892, 
Skand. Arch. 3, 305; 1900, A. g. P. 79, 360). 
Das Instrument besteht aus einem metallenen 
Winkel W, an dessen langem, horizontalen 
Schenkel der Muskel M befestigt ist, wahrend der 
kurze vertikale Schenkel das Achsenlager fUr den 
einarmigen Hebel H tragt. Der leichte aber 
moglichst starre Hebel setzt sich in eine kurze 
Stahllamelle L fort, mit deren freiem Ende die 
untere Sehue des Muskels verkniipft ist. Unter
halb des Angriffsplmktes des Muskels befjndet 

sich eine schrag nach abwarts gerichtete Schreibfeder, die mit ihrer 
Spitze eine beruBte Platte beriihrt. Bei Verkiirzungen oder Verlange
rungen des Muskels schreibt die Spitze der Feder Bogenlinien um die 
Hebelachse als Mittelpunkt. Andert sich die Spannung durch den Zug 
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eines Gewichtes an dem Hebel, so wird die Stahllamelle durchgebogen 
und die Spitze der Feder schreibt Kurven, die annahernd als Kreisbogen 
betrachtet werden konnen, mit dem Angri££spunkt des Muskels als 
Mittelpunkt. Man erhalt, V\ie aus Abb. 71 zu ersehen ist, ein krumm
liniges Koordinatensystem, in dem die Langenzunahme des Muskels 
nach unten, die Spannungen nach rechts geschrieben sind. 

Fiihrt man mit dieser Einrichtung SpaImung und Entlastung des 
Muskels in einem Zuge durch, sog. zyklische Deformation, so erhalt. 
man eine Kurve von der Art der in Abb. 71 dargestellten. Eine erste 
derartige zyklische Deformation liefert eine ungeschlossene Kurve, d. h. 
der Muskel kehrt bei der Entlastung nicht genau in den Ausgangs
punkt zuriick, er bleibt etwas langer. Durch wiederholte derartige Be
anspruchungen gerat. der Muskel aber in einen konstanten Zustand, so 
daB er. den Ausgangspunkt genau wieder erreicht und jede Kurve mit 
der vorhergehenderi zusammenfallt. Immer bleibt aber die Entlastungs
kurve starker gekriimmt, 
so daB sie mit der 
Dehnungskurve das in 
der Abbildung sichtbare 
sichelformige Feld ein
schlieBt (MALMSTROM, 
1895, Skand. Arch.· 6, 
236). Diese Anpassung 
der elastischen Eigen
schaften des Muskels 
an die Art der Bean
spruchung, die iibrigens 
in ahnlicher Weise, wenn 
auch in geringerem Aus
maBe, an anorganischem 
Material zu beobachten 
ist, wird als Akkommo
dation bezeichnet. 

Wie A. FICK ge
zeigt hat (Mechanische 

500g 

/ 

Abb. 71. Zyklisehe Deformation eines ruhenden 
Muskels dureh den Muskelindikator. Der Muskel 
(Doppel-Graeialis des Frosehes) hat eine natiirliehe 

Lange von 8~ 7 em. 

Arbeit und Warmeentwickelung usw. Leipzig 1882, 41), ist das dreieckige 
Flachenstiick, das von der Dehnungskurve RR'. der Abszisse R'H mld der 
Ordinate HR eingeschlossen wird gleich der Arbeit, die von der bis zu 450 g 
anwachsenden dehnenden Kraft an dem Muskel geleistet wird, und eben so 
das von der Entlastungskurve R'R und den erwahnten beiden anderen 
Linien eingeschlossene Dreieck gleich der Arbeit, die bei der Entspannung 
aus dem Muskel wieder zuriickgewonnen wird. Es stellt daher das sichel
fOrmige Feld zwischen der Dehnmlgs- und Entlastungslmrve die Arbeit 
dar, die bei der zyklischen Deformation verloren geht. Da die Ent
lastungskurve zu dem Ausgangspunkt zuriickkehrt, der Muskel somit 
durch den Versuch seine mechanis<?p.en Eigenschaften nicht andert, so 
kann die fragliche Arbeit nur zur Uberwindtmg der inneren Reibungs
widerstande aufgewendet worden sein, wobei sie in Warme iibergefiihrt 
wird. 1m vorliegenden Falle betragt die verlorene Arbeit etwa 40 gcm 
und die entsprechende Erwarmung des Muskels 0,0003°. 

BLIx hat dann das gleiche Verfahren auf Muskeln angewendet, 
die er mit Hilfe von Wechselstromen eines Induktoriums in anhaltende 
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Erregmlg versetzte (1894, Skand. Arch. 5, 173). Diese Versuche haben 
nicht zu eindeutigen Ergebnissen gefiihrt. Je nach del' Zeit, die seit 
Beginn del' DauereI'I'egung verflossen ist , liegt die Entlastungskurve 
bald h6her bald tiefer als die Dehnungskurve, odeI' faUt mit ihr zusammen. 
Die Entlastungskurve kann nahezu geradlinig odeI' in verschiedener 
Weise gekriimmt verlaufen. Diese Erfahrungen machen es wahrschein
lieh, daB del' erregte Zustand des Muskels nicht ein konstanter Heuer 
Gleiehgewichtszustand ist wie annahel'lld del' del' Ruhe, sondeI'll daB 
er, abgesehen von del' Art del' meehanischen Beanspruchung, aueh 
von dem Erregungsvorgang undder Zeit abhangt. 

Abb. 72. Tetanische Verkiirzung eines Wadenmuskels unter der Wirkung von 
Wechselstriimen. Unten Sekundenmarken. 

Die Triftigkeit del' Vermutung erweist sieh, wenn man einen Muskel 
bei konstanter Spannung durch einen Wechselstrom in andauel'llde 
Erregung versetzt, wahrend er gleichzeitig seine Lange auf del' beruBten 
Trommel verzeichnet. Abb. 72 zeigt einen solchen Versueh. Abgesehen 
von den zittel'llden Bewegungen, die sich im spateren Verlauf del' Kurve 
einstellen, ist del' Anfangsteil dureh einen bestandigen Weehsel del' H6he 
ausgezeiehnet. Die Kurve steigt steil empor, erreicht einen scharf aus
gepragten Gipfel und sinkt, dann sofort wieder abo Da del' physikalische 
Vorgang des Weehselstroms, del' zur Reizung dient, solehe Veranderungen 
nieht aufweist (wie sich z. B. mit Hilfe eines Telephons feststellen laBt). 
so tritt hier eine Eigentiimlichkeit des Muskels zutage, die of£ensieht
lich darin besteht, daB die in einem gegebenen Zeitelement gesetzte 
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El'regung auf die nachfolgenden modifizierend einwirkt. 1m weiteren 
Verlauf lost sich die Kurve in eine Reihe von Zacken auf, die, wie sich 
1eicht zeigen 1aBt, auf Ung1eicharligkeiten in del' Starke lmd zeitlichen 
Folge del' StoBe des Wechselstroms beruhen. Damit ist eine weitere 
Veranlassung fli.r die wechse1volle Erscheinung del' Dauererregung ge
geben und es entsteht die Aufgabe, erst die Wirkung des einzelnen In
duktionsschlages kennen Zu lemen, durch deren Haufung die Dauer
erregung entsteht. 

Die Muskelzuckung. 
Wird die Aufgabe gestellt, das Verhalten des Muskels gegen einen 

einzigen momentanen Reiz zu untersuchen, so bringt man die Enden 
des Muskels in leitende Verbindung mit de!! Polen del' sekundaren Spule 
eines Induktoriums. Durch Sch1uB odeI' Offnung des primaren Kreises 
wi I'd ein einzelner Induktionsschlag erzeugt (SchlieBungs- bzw. Offnmlgs
schlag). Del' Muskel schreibt seine Langenanderungen mittelst eines Hebels 
vergroBert auf einer rasch laufenden Trommel. Letztere ist mit einer 

Abb. 73. Zuckung del' Adduktoren del' Obel'schenkel des Fl'osches, hintereinandel' 
geschaltet, dal'unter die Kurve einer Stimmgabel von 100 Schwingungen in del' 
Seknnde. Del' Moment del' El'regung wird durch die links von del' KUl've stel1Pnd!' 

Bogenlinie angezeigt. Vel'gr. 4/3, 

Vorrichtung versehen, durch welche die SchlieBung odeI' Offnung des 
primaren Kreises automatisch geschieht. 

Das Ergebnis ist aus Abb. 73 zu ersehen. Die wagrechte Linie ist 
von dem ruhenden Muskel geschrieben; sie entsteht, wenn die Trommel 
sich dreht, wahrend die Reizauslosung abgestellt ist. Wird letztere in 
Tatigkeit gesetzt, so trifft den Muskel bei bewegter Trommel ein Reiz, 
dessen Wirkung auf die Muskellange durch die uber die Horizontale 
sich erhebende Kurve angezeigt wird. Unterhalb schreibt eine Stimm
gabel von 100 Schwingungen ihre Wellen. Wird endlich die Trommel 
ganz langsam an den Aus1osungskontakt herangefuhrt, so entsteht del' 
Reiz bei unbewegter Trommel und die Kurve ist zu einer Bogenlinie 
zusammengeschoben. Die Kurve wi I'd als Zuckungskurve bezeichnet 
bzw., da sie eine Darstellung del' \vechselnden Langen des Muskels gibt, 
als Langenkurve. 

HELMHOLTZ hat nachgewiesen, daB die Dauer eines Induktions
schlages gegenuber den hier in Betracht kommenden physiologischen 
Zeiten verschwindet CA. f. P. 1850, 296). Del' zeitliche Ablauf des Er
regungsvorganges wird somit durch den erregenden Vorgang odeI' den 
Reiz nur eingeleitet und lauft nach inneren, dem Muskel eigen~~mlichen 
Gesetzen abo Man muB annehmen, daB del' Reiz eine chemische Anderung 
setzt, die dann andere in bestimmter Reihenfolge nach sich zieht. 'Diese 
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Veranderungen fiihren nicht sofort zu einer sichtbaren Verkiirzung des 
Muskels, sondern es vergeht eine meBbare Zeit, die als die Zeit der ver
borgenen Erregung oder als Latenzzeit bezeichnet wird. Sie miBt 
in dem vorliegenden Beispiel etwa 0,007 Sekunden. Ihre Dauer 1st in 
hohem MaBe abhangig von den mechanischen Bedingungen, unter denen 
die Zuckung ablauft. Durch die Wahl kurzer und dicker, also wenig 
dehnbarer Muskeln und moglichst tragheitsfreier Schreibeinrichtungen 
kann die Latenzzeit auf 0,004 Sekunden und weniger herabgedriickt 
werden (GAD, A. f. P. 1879, 250; TIGERSTEDT, ebenda, 1885, Suppl. 
S. 249). Wahrscheinlich ist die Zeit zwischen Reiz und Beginn der Kraft
entwicklung im Muskel noch kiirzer. 

r-""' : 

Abb. 74. Del' Arbeitssarnrnler von A. FWK, Unter
suchungen aus dern Ziiricher Laboratoriurn, Wien 

. 1869, S. 4. 

Die Zuckungskurve 
zerfallt in einen auf
steigenden und einen 
absteigenden Ast, die 
im Gipfel der Kurye 
zusammenstoBen. Die 
Lange des Muskels ist 
demnach in bestandiger 
Anderung begriffen und 
es kommt niemals zu 
einem dauernden Gleich
gewicht zwischen Mus
kelkraft und den ihr 
entgegenstehenden Kraf
ten, insbesondere der 
Schwere. Der Abstand 
des Gipfels von der 
Ruhelange heiBt H u b
hohe. Durch Multipli
kation derselben mit dem 
Gewicht erhalt man die 
Arbeit, die von dem 
zuckenden Muskel gegen 
die Schwerkraft geleistet 
\vird. Bei der gebraucp.
lichen Anordnung geM 
diese Arbeit sofort wieder 
verloren. da das Gewicht 
im absteigenden Kurven

ast wieder fallt. Der von FICK konstruierte Arbeitssammler gestattet 
dagegen die Arbeit aufzuspeichern, indem der Muskel an einer Welle 
mit Sperreinrichtung angreift, so daB er bei seiner Verkiirzilllg das 
Schwungrad mitnimmt, dagegen bei seiner Erschlaffung leer zuriickgeht 
(Abb. 74). Der Apparat hat sich namentlich bei den Untersuchungen 
iiber die Abhangigkeit der Warmebildung im Muskel von der Art der 
mechanischen Beanspruchung als ein wertvolles Hilfsmittel erwiesen. 

1m Gegensatz zur Dauererregung stellt die Zuckung eine kon
stante TatigkeitsauBerung des Muskels dar, vorausgesetzt, daB gewisse 
BedingUhgen eingehalten werden, wie konstanter Reiz, konstant~ Last, 
konstante Temperatur und unermiideter Zustand des Muskels. Andel'll 
sich dieselben, so andert sich auch die Zuckung, um abel' bei Riickkehl' 
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zu den urspriingliehen Versuehsbedingungen in unveranderter Weise 
wieder zu erseheinen. Die Zuekung bleibt ferner dieselbe, gleiehgiiltig, 
ob der momentane Reiz den Muskel direkt trifft odeI' den zuge
horigen N erv. 

Von Muskel zU Muskel ist die Zuekung versehieden. Sie stellt 
sozusagen das Autogramm des Muskels dar. Besonders auffallig ist 
die versehiedene Dauer del' Zuekungen. Wahrend ein Skelettmuskel 
des Frosehes den Zuekungsgipfel bei Zimmertemperatur in langstens 
1/10 Sekunde erreieht, braueht del' Muskel del' Herzkammer das Zehn
faehe dieser Zeit (siehe oben Abb. 15, S.46). Noeh trager reagieren 
die glatten Muskeln. Wird ein ringformiger Streifen aus der Arterie 
des Rindes bei 38° dureh einen momentanen Reiz zur Zusammenziehung 
veranlaBt, so kann del' Zuekungsanstieg mehrere Minuten dauern, siehe 
oben Teil 4 und das im folgenden Teil 12 iiber die Leitungsgesehwindig
keit Gesagte. 

Auf den Sehreibhebel, del' die Kurve (Abb. 73) sehrieb, wirkten 
au13er del' Muskelkraftund der Sehwere aueh noeh Reibungskrafte (in 
der Aehse, auf del' Sehreib£laehe) und die Tragheitskraft del' in Drehung 
versetzten Massen. Die Kurve ist das Ergebnis des Zusammenwirkens 
aller diesel' Krafte. Die Betraehtung del' Kurve laBt erkennen, daB die 
Kra£te nur in wenigen Augenblieken (in den Wendepunkten) im Gleieh
gewieht sind und daB in den naeh unten konkaven Stiieken del' Kurve 
die naeh mlten geriehteten Krafte, in den entgegengesetzt gekriimmten 
die naeh oben geriehteten iiberwiegen. Del' Muskel wird also seine 
Zuekung nieht mit konstanter, sondern veranderlieher Spannung sehreiben 
und demgemaB weehselnde Dehnungen erfahren. Damit ist gesagt, daB 
die Kurve kein unverfalsehter Ausdruek des Verkiirzungsvorganges sein 
kann. Die Forderung, die aus inneren Griinden entstehenden Langen
anderungen des zuekenden Muskels mogliehst rein zur Darstellung zu 
bringen, d. h. so, daB die Spalmung des Muskels konstant und alle auf 
das System wirkenden Krafte andauernd im Gleiehgewieht sind, laBt 
sieh strenggenommen nieht erfiilIen. Ohne Kraft gibt es keine Be
sehleunigung, also aueh keine Zuekungskurve. Man kann sieh abel' 
diesem Grenzzustand nahern, indem man die neben del' Muskelkraft 
wirkenden veranderliehen Kra:fte (Reibung und Tragheit) mogliehst klein 
macht, so daB del' Muskel im wesentliehen nur den konstanten Zug del' 
Sehwere zu iiberwinden hat. 

Diese Aufgabe laBt sieh, wie A. FICK gezeigt hat (1871, A. g. P. 
4, 301), teehniseh erfiillen. Die wiehtigste Bedingung ist die mogliehste 
Annaherung der erforderlichen Massen an die Hebelaehse, weil dadurch 
~mr2, d. h. die Summe der Produkte aus den einzelnen Massenpunkten 
in das Quadrat ihres Abstandes von der Achse odeI' kurz das Tragheits
moment des Hebels zu einem Minimum gemacht wird. Man wahlt also 
die Bestandteile des Schreibhebels urn so leichter, je weiter sie von der 
Aehse entfernt sind und bringt namentlieh das spannende Gewieht, 
als groBte Masse, so nahe wie moglich an die Achse heran. Del' Angriffs
pmlkt des Muskels kann in groBerem Abstande angebracht sein, ja es 
ist dies so gar vorteilhaft, weil dadureh die Winkelgesehwindigkeiten 
und -besehleunigungen, die er dem Hebel erteilt, und damit auch die 
Tragheitskrafte des bewegten Systems klein werden. 1st del' Fordenmg 
geniigt, daB die Spannung des Muskels im wesentliehen nul' noeh von 
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dem angehangten Gewicht bestimmt wird, s o ist ihl' Wert wahl'end des 
ganzen Zuckungsablaufes annahernd 

r 
M = GR, 

worin G das Gewicht, r dessen Hebelarm und R den Hebelarm des Muskels 
bedeutet. Da der erstere Hebelarm klein, letzterer graB genommen 
wird, ist die Spannung des Muskels im selben Verhaltnis kleiner als das 
Gewicht. MR, das Drehmoment des Muskels, wird mit geringen 
Abweichungen stets gleich sein dem Drehmoment Gr des Gewichts. 

Die Massenverteilung, die fUr die Darstellung maglichst reiner 
Langenkurven gewahlt werden muB, ist das Gegenteil derjenigen, die 
in dem Bau der GliedmaBen verwirklicht ist. AuBerdem ist in del' 
Regel der Hebelarm der Muskeln klein gegeniiber dem der Schwere. Die 
Folge ist, daB die Muskeln arbeiten unter Spannungen, die wahrend 

Abb. 75. Einrichtung lim Aufzeichnung von 
8pannungs-, Verkiirzungs- und Schleuder
zuckungen nach A. FreE. Sp ist der Spannungs
zeiger, f dessen federndel' Stahlstreifen, V del' 
Verkiirzungs-, Sehl del' Sehleuderhebel, M 

del' Muske!. 

einer Zuckung in weitem Um
fange wechseln, und daB der 
Bewegungsablauf durchaus 
nicht einer Langenkurve ent
spricht. Indessen finden sich 
auch im Karper Einrich
tungen, welche dem hier 
aufgesteUten Schema ent
sprechen, indem die Mus
keln sehr kleine Traghei tsmo
mente bzw. Massen zu be
schleunigen haben. Hier ist 
vor allem das Auge zu er
wahnen, dessen Tragheits
moment in bezug a,uf irgend 
eine durch den Drehpunkt 
gelegte Achse sich zu etwa 
4 g cm2 berechnet, wah rend 
das System Unterarm + 
Hand in bezug auf die Ell
bogenachse ein Tragheits-
moment von nmd eirrer 

halben Million g cm2 besitzt (vgl. BRAUNE und FISCHER, 1892, Leipzig_ 
Abh. 18, 409). Auf die Bedeutung dieser Verschiedenheiten wird unten 
noch einzugehen sein. 

Eine andere ebenfalls von A. FICK zuerst gestellte und gelOste 
Aufgabe (a. a. 0.) besteht darin, die Spannungen zu ermitteln, die der 
erregte Muskel durchlauft, wenn e1' an der Verkiirzung gehindert ist. 
Abb. 75 stellt eine Einrichtung dar, welche gestattet, nach Belieben 
Langen- oder Spannungskurven zu schreiben. Der Muskel ist be
festigt zwischen den Hebeln Sp und V. Der Hebel Schl, der durch da!"·· 
Hackchen h an V gehangt werden kann, soU vorlaufig auBer Betracht 
bleiben. DeI' Hebel Sp besteht aus einem Strohhalm (mit papierene1' 
Schreibspitze), der auf den kurzen steifen Stahlstreifen f aufgesteckt ist. 
1st der Verkiirzungshebel V frei beweglich, so wird der erregte Muskel 
durch denselben seine Verkiirzung aufzeichnen, wahrend der Stahl
streifen f kaum merklich nach abwarts gebogen wird. 1st aber der Hebel V 
durch einen in der Abbildung nicht gezeichneten Stift feRtgestellt, so 
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wird der Muskel den Stahlstreifen verbiegen , was du1'ch den Hebel Sp 
stark vergroBert zur Aufzeichllung gelangt. In Abb. 76 obere Halfte 
ist eine solche bis zu1' Spannung von nahe 300 g absteigende Kurve 
wiedergegeben. Die damit einhergehende Verkiirzung des Muskels, die 
in del' fraglichen Kurve in 20facher VergroBerung erscheint, kann ve1'
nachlassigt werden. Beispiele fiir derartigen Gebrauch der Muskeln 
sind die Kaubewegungen, insbesondere das Zerdriicken del' N ahrung 
zwischen den Mahizahnen, das feste Greifen und Driicken bei der Han
tie rung mit Werkzeugen u. a. m. 

In der Mitte zwischen den beiden Extremen liegen die Zuckungen, 
bei denen del' Muskel sowohl Lange wie Spannung andert. Die Span
nungsanderungen erreichen namentlich dann erhebliche Werte, wenn 

JI 

""hi 

/ 
/' 

Abb. 76. Sp Spannungskurven (isometrisehe). Sehl Sehleuderkurve, V, VI' V2 
Langenkurven (isotonisehe) desselben Muskels, gesehrieben mit del' in Abb. 75 
abgf'bildeten Einrichtnng. Die Za.hlen links von del' Abbildung bedellten Span-

mmgen in g. 

das zu drehende System ein groBes Tragheitsmoment besitzt, das del' 
Drehung anfanglich einen bedeutenden vViderstand entgegensetzt. Dies 
ist del' bei del' Bewegung del' Glieder am haufigsten gegebene Fall. An 
dem Beispiel des Unterarms plus Hand ist bereits gezeigt worden, um 
welche GroBen des Tragheitsmomentes es sich hier handelt. Dazu kommt, 
daB die Gliedermuskeln sehr nahe an den Drehungsachsen angreifen, 
einer gegebenen Verkiirzung also ein erheblicher Drehungswinkel ent
spricht. Da nun die Beschleunigung infolge del' groBen Tragheitsmomente 
nul' eine geringe sein kann, so stehen del' Verkilrzung des Muskels solange 
ansehnliche Widerstande entgegen, bis das GEed eine geniigende vVinkel
geschwindigkeit erlimgt hat, worauf es dann sozusagen leer, d. h. zu
folge seiner lebendigen Kraft weiter lauft. Diese Art del' Bewegung 
wird als Wurf odeI' Schleuderung bezeichnet. Um sie am Modell 
zu venvirklichen, hat A. FICK in del' Einrichtung der Abb. 75 den dritten 
mit Schl bezeichneten Hebel angebracht. Er besteht aus einer eisernen 
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Schiene, durch deren Mitte eine Achse gesteckt ist, wahrend ein nach 
rechts vorragender Zeiger die Aufschreibung der Prehungen bewirkt. 
Wird der Hebel Schl durch das Hackchen h mit V verbunden, so muB 
der Muskel beide in Bewegung setzen, wobei das groBe Tragheitsmoment 
von Schl die Drehung sehr verzogert. Die Kurven V2 und Schl der 
Abb.76 stellen solche von beiden Hebeln gleichzeitig geschriebene 
Drehungen dar. Man sieht, daB der trage Hebel Schl den Aufstieg der 
Kurve sehr verzogert, daB er aber spater hoch emporgeschleudert wird. 
Der Hebel V, welcher der Verkiirzung des Muskels folgt, macht die 
Schleuderung nicht mit, er lost sich von dem Hackchen h und kehrt 
in die Ruhelage zuruck (Kurve V2). 

Absolute Kraft und grotite .A.rbeitsleistung des Muskels • 
. Das Verfahren zur Darstellung der Spannungskurven laBt sich 

benutzen, um die hochsten Spannungenzu bestimmen, die der zuckende 
Muskel erreichen kann. Der Federstreif des Spannungszeigers muB dazu 
sehr steif und der Muskel schon in der Ruhe stark gespannt sein. Divi
diert man die maximale Spannung durch den Querschnitt des Muskels, 
so erhalt man die absolute Kraft des Muskels. Ais Querschnitt solite 
womoglich nicht der anatomische, sondern der physiologische genommen 
werden, d. h. die Summe der Querschnitte der einzelnen Muskelfasern. 
Derselbe ist allerdings bei kompliziert gebauten Muskeln schwer zu 
bestimmen. Unter Zugrundelegung des anatomischen Querschnittes 
erhalt man fur den Gastroknemius des Frosches Werte zwischen 2 und 
3 kgJcm2 . Fur den menschlichen Gastroknemius sind nach anderem 
Verfahren 5-10 kgJcm2 gefunden worden (REYS, 1915, A. g. P. 160, 183). 
Nach CARVALLO und WEISS (1899, A. g. P. 75, 591) sind die Werte fUr 
die absolute Kraft und fur die Zugfestigkeit des Muskels merklich die 
gleichen, d. h. das Vermogen des Muskels Gewichte zu heben, hort erst 
auf, wenn sie ihn zerreiBen. 

In der Praxis benutzt man zur Bestimmung der Muskelkraft 
Dynamometer, Federn oder Ringe, die zusammengedruckt werden 
und die aufgewendete Kraft an einer Teilung ablesen lassen. Durch 
dieselben wird streng genommen nicht die Kraft des Muskels, sondern 
die der bewegten Skeletteile gemessen. 

Aus der Darstellung der Langen- und Spannungskurven fur einen 
Muskel eroffnet sich die Moglichkeit auf die oben aufgeworfene Frage 
nach der Dehnungskurve des tatigen Muskels zuruckzukommen. Die 
Langenkurve gibt fUr jeden Augenblick der Zuckungszeit die zu der 

. gewahlten Spannung gehorige Lange. LaBt man einen Muskel fUr eine 
Reihe von Spannungen die zugehorigen Langenkurven ubereinander 
schreiben, so erhalt man eine Kurvenschar nach Art der Abb. 77 untere 
Halite. Jede auf der Abszisse errichtete Senkrechte schneidet die Schar 
in Punkten, welche der Dehnungskurve des betreffenden Zeitmomentes 
angehoren. Jede Horizontale schneidet die Schar in Punkten, welche 
ablesen lassen, welche Spannungen der Muskel durchlaufen muBte, wenn 
sein unteres Ende in der betre£fenden Lage festgehalten wurde. Zieht 
man z. B. eine Horizontale durch den FuBpunkt der Kurve von 3,5 g 
Spannung, so schneidet sie jede Kurve der Schar zweimal, ausgenommen 
die unterste von 140 g Spannung. die sie im Gipfel beruhrt. Daraus 



Spannungsentwicklung im erregten Muskel. 225 

folgt, daB unter den gedaehten Bedingungen eine hoehste Spannung 
von 140 g zu gewartigen ware. Zur Priifung dieser Folgerung ist sodann 
der Muskel veranlaBt worden, seine Spannungen mittelst des Zeigers Sp 
Abb. 75 aufzusehreiben, wahrend sein unteres Ende in der vorge
sehriebenen Hohe festgehalten war. Das Ergebnis ist aus der Kurve in 
der oberen Halite der Abb.77 zu ersehen, welehe bis zu dem Spannungs
werte von 570 g herabsteigt. Die wirklieh erreiehten Spannungen sind 
also urn das Mehrfaehe groBer als die aus den Langenkurven abgeleiteten. 

Der Versueh le-hrt, daB aueh dieser Weg der Ermittlung der Deh
nungskurve fUr den tatigen Muskel nieht gangbar ist, weil die Span
nung des zuekenden Muskels nieht nur von dem gewahlten Zeitmoment 
und der augenbliekliehen Lange abhangt, sondern offenbar aueh davon, 
auf welehem Wege er zu dieser Lange gekommen ist. Erreieht der Muskel 
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Abb. 77. Del' Muskel schreibt zuniichst gleichzeitig mit Verkiirzungs- und Span
nungshebel eine Schar von Zuckungen bei Spannungen, die von 3,5 bis 140 g wachsen. 
Die Spannung bleibt, wie die Schar del' Sp-Kurven (oben) erkennen liiBt, wiihrend 
einer Zuckung merklich konstant. Del' Muskel wird dann in del' Ruheliinge von 
3,5 g festgehalten und schreibt die fast bis 600 g herabgehende Spannungskurve 

(oben). ·Die Zahlen auf del' linken Seite bedeuten Spannungen in g. 

im Zeitpunkte t die vorgegebene Lange unter Verkurzung und Hebung 
von Last, so bringt er eine Spannung von hoehstens 140 g auf; erreieht 
er sie aber ohne Verki.irzung d. h. war er von vornherein auf diese Lange 
eingestellt, so sehnellt seine Spannung von einem ganz unbedeutenden 
Werte bis auf 570 g empor. DaB in dem letzteren FaIle in dem Muskel 
etwas anderes vorgeht, ergibt sieh aueh daraus, daB der Gipfel der Span
nungskurve fruher erreieht wird, als der Gipfel der tiefsten Langen
kurve (vgl. die Abb. 77). 

Fur die Spannungsentwieklung im Muskel ist es also vorteilhaft, 
wenn sieh seiner Verkiirzung Widerstande entgegenstellen. Daraus er
Idart sieh die wesentlieh groBere Arbeitsleistung der Sehleuderzuekung 
in Abb. 76 (60 gem) gegeniiber der Langenzuekung von gleieher Aus
gangsspannung (15,5 gem). Es ergibt sieh ferner, daB der Muskel inrier
halb gewisser Grenzen seine Kraft den YViderstanden anpassen kalUl, 

v. Fr ey , Phy<;jologie. 34 Ann. 15 
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auch wenn del' Reiz unverandert bleibt. Dieses Verhalten, das am Herzen 
in auffalliger Weise hervortritt, ist vielfach auf eine "Reservekraft" 
desselben bezogen worden. 

In anderer Form zeigt sich diese wichtige Eigenschaft des Muskels 
dann, wenn er zueiner Anzahl von Zuckungen durch stets denselben 
Reiz veranlaBt und dabei mit steigenden Gewichten belastet wird. Die 
Zuckungshohen nehmen dann nicht in demselben MaBe ab, als die Ge
wichte zunehmen, sondeI'll viel lang sameI', so daB die Arbeitsleistung 
d. h. das Produkt aus Hubhohe und Gewicht bis zu Lasten, die dem 
200fachen des Muskelgewichtes gleichkommen, wachst, um bei weiterer 
Zunahme del' Belastung wieder abzunehmen. Als Beispiel fiir das Ver
halten del' Zuckungsarbeit bei steigender Belastung moge Abb. 78 dienen. 

Die Anspol'llung del' Muskelkraft durch Widerstande, die sich ihl' 
entgegenstellen, hangt vermutlich zusammen mit dem eigentiimlichen Bau 
des Muskels. Es ist schon oben angedeutet worden, daB derselbe ein 
mindestens zweiphasisches System dal'stellt, bestehend aus Fliissigkeit 
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Ahb. 78. Arheitsleistungen eines Gastroknemius (Frosch), ~er mit steigenden G,,· 
wichten belastet wird. Reizung durch maximale Offnungsschlage. 

und gequollenen festen Strukturen. Es wird weiter unten die Annahme 
erortert werden, daB bei del' Erregung del' Quellungsdruck eine voriiber
gehende Erhohung erfahrt. Die damit einhergehende Wasserbewegung 
CUbertritt von Wasser aus dem freien in den gebundenen Zustand und 
zuriick) fiihrt zur Formanderung des Muskels. Steht del' Formanderung 
kein Hindel'llis entgegen, so wlrd jede Storung des Gleichgewichts zwischen 
osmotischem und Quellungsdruck sich sofort ausgleichen konnen. Wird 
dagegen die Quellung durch Dehnung des Muskels erschwert, so konnen 
starke Druckunterschiede und Verkilrzllngskrafte auftreten. 

Die Messung del' Arbeit, welche die Muskeln im lebenden unver· 
sehrten Korper verrichten, setzt die Kenntnis einer groBen Zahl von 
Bedingungen voraus, unter welchen die Arbeit ausgefiihrt wird. Dahin 
gehort die Natur und GroBe del' geleisteten auBeren Arbeit, die daran 
beteiligten Muskeln und ihre Drehmomente in bezug auf die bewegten 
Gelenke, die Drehmomente del' Widerstande, die bald hemmende, bald 
fordel'llde Wirkung del' Schwere, del' Tragheitskrafte usw. Die Aufgabe 
ist also sehr verwickelt und nul' unter besonders einfach gewahlten 
Bedingungen losbar. In del' Regel begniigt man sich mit del' Ermittlung 
del' auBeren Arbeit, die an hierzu bestimmten Vorrichtungen, Ergo-
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metern bzw. Ergographen, geleistet wird, wobei die Muskeln vor
wiegend auf Verkiirzung oder auf Spannung beansprucht werden konnen. 
Der erste derartige Apparat ist von A. Mosso angegeben worden CA. f. P. 
1890, 89); er dient zur Gewichthebung mit einem Finger. Zur Rebung 
mit beiden Armen ist der Ergometer von JOHANSSON eingerichtet (1901, 
Skand. Arch. 11, 273), zur Rebung mit einem FuB der von C. TIGER
STEDT (1913, ebenda, 30, 299). Fiir arztliche Zwecke sind insbesondere 
Arbeitsmesser in Gebrauch, die auf der Bremsung eines mit den Randen 
(FICK, 1891, A. g. P. 50, 189; ZUNTZ, A. f. P. 1899, 372) oder den FiiBen 
(BENEDICT und CADY, 1912, Carnegie Inst. Publ. Nr. 167; KROGH, 1913, 
Skand. Arch. 30, 375) gedrehten Rades beruhen. Sie gestattcn eine 
genaue Meflsung del' geleisteten auBeren Arbeit. 

Unterstiitzung, Summation und Tetanus. 

Die merkwiirdige Fahigkeit des Muskels, seinen Spannungszustand 
in jedem Augenblicke den der Verkiirzung entgegenstehenden Wider
standen anzupassen, auBert sich noch in einer anderen Erscheinung, die 
sich aus dem Vergleich der Schar der 
Langenkurven mit der Spanmmgs
kurve voraussagen laBt. In Abb. 77 
erreicht der auf einer bestimmten 
Lange festgehaltene Muskel die Span
nung 140 g schon bald nach dem 
Zuckungsbeginn, der sich verkiirzende 
dieselbe Lange und Spannung erst auf 
dem Kurvengipfel. Ratte man deli 
ruhenden Muskel mit 3,5 gespannt, 
ihn dann in dieser Lange nicht fest
gehalten, wohl aber so unterstiitzt, 
daB ein Zusatzge'vicht von 136,5 g ihn 
nicht weiter zu strecken vermochte. 
so wiirde del' Muskel eben so bald 
wie der festgehaltene die Spannung 
von 140 g erreicht und dann das 
Gewicht emporgehoben haben. Die 
Richtigkeit dieser Ableitung wird 
durch Abb. 79 bewiesen. in del' eine 

Abb. 79. Zuckungen eines M:uskels 
mit Hebung eines Gewichtes von 
12 g, das bei Aufzeichnung del' 
untel'stcn Kurve frei an ihm hangt, 
hei den folgenden Kurven immer 
hohe1' unterstiitzt wird. Die horizon
talen Linien geben die Hohe del' 

Dnterstiitzung an. 

Last von 12 g erst frei, dann von verschieden hohen Unterstiitzlmgen 
aus gehoben wird. Man sieht, daB unter diesen Versuchsbedingungen 
der Muskel viel starkere Verkiirzungen erreicht als bei freier Belastung. 
v. KRIES hat das von ihm entdeckte Verhalten ausgedriickt durch den 
Satz, daB der Muskel um so hohere Zuckungsgipfel erreicht, je weniger 
Arbeit er wahrend der Zuckung leistet (A. f. P. 1880, 367). Die Bedeutung 
der Arbeit fiir das fragliche Verhalten zeigt sich darin, daB die Unter
stiitzlmg ohne merkliche "\Virkung bleibt, wenn der Muskelmit minimaler 
Last arbeitet (v. FREY, 1887, A. f. P. 195). 

Die hohen Verkllrzungsbetrage, die der Muskel bei unterstiitzter 
Last erreicht, treten auch dann in Erscheinung, wenn dem Muskel die 
Arbeit nicht auf kiinstlichem Wege, sondel'll durch eigene vorgangige 
Tatigkeit abgenommen wird. LaBt man z. B. auf dem Gipfel einer 
Zuckungskurve einen zweiten Reiz einfallen, so kommt del' Rest der 

15* 
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ersten Zuckung nicht zur Ausfiihrung, er wird anscheinend unterdruckt 
und an seine Stellung tritt die der zweiten Reizung entsprechende Zuckung, 
welche ungeHi,hr urn soviel uber das Niveau der ersten hinausgeht, als 
einer .. unterstutzten Zuckung gleicher Ausgangslage entsprechen wurde. 
Die Ubereinstimmung ist eine ungefahre, weil, wie die genauere Unter
suchung lehrt,der Rest der ersten Zuckung doch nicht ganz spurlos 
verschwindet, sondern mit der nachfolgenden in eigentumlicher Weise 

Abb. 80. Del' Muskel schreibt bei drei aufeinanderfolgenden Umlanfen del' Schreib
trommel je cine einfache Zuckung. Die 3 fast gleich hohen Zuckungen fallen nicht 
iibereinander, sondern sind hintereinander aufgereiht, weil del' Reiz jedesmal an 
einem anderen Punkte des Trommelumfanges einfallt. Die 3 Reizmomente sind 
an den 3 aufrecht stehenden Bogenlinien kenntlich. Beim vierten Umlauf del' 
Trommel folgen sich die Reize 1 und 2 in 0,03 sek Abstand, beim fiinften Umlauf 

alle 3 Reize in den Abstanden 0,03 sek und 0,024 sek. 

interferiert (v .. FREY, A. f. P. 1888, 213). Abb. 80 zeigt drei fast gleich 
hohe, bei aufeinanderfolgenden Trommelumlaufen gezeichnete einfache 
Zuckungen, die gegeneinander urn kleine Abschnitte des Trommel
umfanges verschoben sind. Bei dem vierten Umlauf wurden zwei, bei 
dem £Unften Umlauf alle drei Zuckungen unmittelbar hintereinander 
ausgelost, woraus zwei- und dreistufige Kurven resultieren mit wesent
lich hoheren Zuckungsgipfeln. Der Vorgang wird als Summation der 

Abb. 81. Yerkiirzungen eines Muskels, del' abwechselnd mit einzfllnen und ge
hauften Induktionsschlagen gereizt wird. Del' SchluB del' Kurve, del' bei sehr 
langsam laufender Trommel gezeichnet ist, laBt erkennen, daB durch Zuckungen 
mit Untflrstiitzung del' Muskel die gleiche Yerkiirzung erreicht wird wie illl Tetanus. 

Nach v. FREY, A. f. P. 1888. 198. 

Zuckungen bezeichnet (HELMHOLTZ, Monatsber. Berl. Akad. 15. VI. 
1855). Er bildet den wesentlichen Grund der bekannten Erscheinung, 
daB der Muskel durch gehaufte Reize zu starkerer VerkurzLmg gebracht 
,:-erden kann als durch Einzelreize. Abb. 81, darstellend die Verki.lrzungen 
emes Muskels, den abwechselnd Einzelschlage und gehaufte Schlage 
trefien, gibt hierfur ein Beispiel. Der Reizerfolg gehaufter Schlage 
heiBt Tetanus. 

Die in Abb. 81 verzeichneten Tetani heiBen unvollkommene, weil 
an der Zahnelung der Kurve die einzelnen Reize und die ihnen ent-
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spl'echenden El'l'egungen noch zu el'kennen sind. Bei gl'oBel'er Erequenz 
del' Reize wil'd die Kurve glatt: vollkommenel' Tetanus. Die Kul'ven 
solcher Tetani steigen anfangs steil, spateI' mit 
geringel'er Neigung empol' und nahern sich, wie 
BOHR gezeigt hat (A. f. P. 1892, 233), assym
ptotisch einem Gl'enzwert, dessen Hohe iiber 
del' Grundlinie von del' Reizstarke abhangt. 
Die Fl'equenz del' Reize hat EinfluB auf die 
Steilheit, mit del' die Kurve gegen die As
symptote empol'steigt. 

Die Form del' tetanischen Kurve ist, 
abgesehen von dem Unterstiitzungs- . odeI' 
Summationsvorgang, voneiner Anzahl weiterer 
Einfliisse abhangig, hauptsachlich davon, wie 
viele und in welcher zeitlichen Haufung Reize 
vorhergegangen sind. Diese Einfliisse machen 
sich auch geltend, wenn die Reize nicht so 
rasch aufeinander folgen, daB es zur teta
nischen Verschmelzung del' Zuckungen kommt. 

Bekannt ist del' EinfluB del' Ermii
dung. Sie verlangert die ZUCkWlg und 
macht sie gleichzeitig niedrig. Durch Unter
brechung del' Arbeit kann die Ermiidung teil
weise odeI' ganz wieder aufgehoben werden; es 
tritt Erholung ein. Die Ermiidung wird 
hinausgeschoben bzw. die Erholung begiin
stigt durch Zufuhl' von Sauerstoff. Indessen 
zeigt auch del' ausgeschnittene, nicht mehr 
dul'chblutete Muskel in beschranktem MaBe 
Erholung. El'ische Muskeln zeigen beim Ein
tritt in eine Zuckungsreihe zunachst eine 
Zunahme del' Arbeitsleistung, die· sich in 
Abb. 82 fast iiber die ganze erste Halite del' 
Zuckungsl'eihe erstreckt wld unter dem 
Namen del' Treppe bekannt ist. 

Wird im Ablauf einer Reizreihe mit del' 
Reizfrequenz gewechselt, so nehmen, trotz 
unvel'anderter Reizstarke, bei wachsender 
Frequenz die Zuckungshohen ab, bei abneh
mender Frequenz zu (vgl. hierzu Abb. 16 auf 
S. 47). Man kann von einer Anpassung 
del' Hubhohe an die Reizfrequenz 
sprechen und annehmen, daB in del' Reiz
pause von den Vorratsstoffen des Muske Is urn 
so mehr in eine fiir den H,eiz angreifbare 
Form iibergefiihrt wird, je langeI' die 
Pause ist. 

Eine weitere hiel'her gehorige Erscheinung 
ist die sog. Kontraktur. Sie besteht darin, 
daB del' Muskel nach Ablauf del' Zuckung odeI' 
des Tetanus nicht vollstandig in die Ausgangslange zuriickkehrt, sondeI'll 
sich derselben nul' ganz allmahlich wieder nahert. Das Ansteigen del' 
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FuJ3pLmkte del' Zuckungell in del' durch Abb. 82 darge;.;tellten Reihe 
kann als Beispiel flir eine langsam zunehmende Kontraktul' gelten. 
Frische Muskeln von 'Vinterfroschen zeigen sie oft in iiberraschender 
Ausbildung, wie aus Abb. 83 zu ersehen ist, wo ein schwach belasteter 
Gastroknemius sich infolge eines kurzen Tetanus auf eine neue Ausgangs
lage einstellt, die in del' Hohe del' Zuckungsgipfel VOl' dem Tetanus 
gelegen ist. Es gibt also Muskelverkiirzungen anhaltender Art, die zwar 
durch Erregungen hervol'gemfen sind, abel' selbst nicht Erregungszu
stande darstellen, und vielleicht auf einem veranderten Quellungszustand 
des Muskelgewebes beruhen. Sie in den Begriff des Muskeltonus 
einzubeziehen, wie e;.; wohl zuweilen geschieht, ist nicht zweckmaJ3ig, 

Abb. 83 . ..iinderung del' Ruhelage eines J'hythmisch gereizten Muske!s durch einell 
zwischeugeschobenen Tetanus. Nach v. FREY, A. f. P. 1888. 202. 

weil darullter auch gewisse Honnen tetallischer Betatigung del' Muskeln 
verstanden ,verden, auf die erst weiter unten eingegangen werden kann 
(vgl. hierzu BORNSTEIN, 1919, A. g. P. 174, 352). In besondel's hoher 
Ausbildung sowohl nach Umfang wie nach Dauer findet sich die Kon
traktur bei den glattcn Muskeln, so daJ3 von einer bestimmten natiir
lichen odeI' Ausgangslange bei ihnen kaum gesprochen werden kann 
(vgl. das im 3. Teil libel' die Muskeln del' BlutgefaJ3e Gesagte). 

Chemische Zusammensetzung und Stoffwechsel 
des l\IIuskels. 

Die Muskelzelle besteht wie die Blutkol'per und andere Zellen in 
del' Hauptsache aus "Protoplasma", ein wasser- und eiweiBreiches Ge
menge von Substanzen, das jedenfalls eine gewisse Stmktur be sitzt , 
wie aus den osmotischen Eigen schaften , aus del' Fahigkeit zur Erregung 
und zur Fortpflanzung derselben, zum Wachstum, zum Auf- und Abbau 
und zur Speicherung von Stoffen geschlossen werden muJ3. Eine Struktur 
muJ3 nicht nur dem in Fibrillen usw. differenziel'ten Protoplasma, sondem 
auch dem undifferenzierten "Sarkoplasma" zugeschrieben "lerden. Die 
chemische Analyse ist zur Zeit nicht imstande, zwischen diesen beiden 
Bestandteilen zu unterscheiden. 

Del' frische Muskel ist ein sehr wasserreiches Gewebe und damit 
hangt auch seine Weichheit und Schmiegsamkeit zusammen, die e1' 
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allerdings nur im lmerregten Zustand besitzt. In trockener Luft auf
gehangt, verliert er rasch an Gewicht und Volum und verwandelt sich 
schlleBlich in einen derben, homartig durchscheinenden Strang. Sauge
tiermuskeln enthalten rund % ihres Gewichts Wasser. 

Del' Muskel enthalt stets Fett, und zwar in zwei verschiedenen 
Formen: Ais Fettgewebe zwischen den Muskel£asem und als "inter
stitielle Komchen" im Innem derselben. Das Fettgewebe entsteht 
durch Speicherung von Fett in dem Bindegewebe des Perimysium 
extemum und intemum. Seine Menge ist auBerordentlich wechselnd, 
betragt jedoch auch an magerem Fleisch noch ein bis einige Prozent. 
Das Fleisch gemasteter Tiere kann zu 10 und mehr Prozent aus Fett 
bestehen. Die interstitiellen Korner sind auBerordentlich fein und am 
geharteten Praparat nach Farbung mit Osmium oder Sudan nur schwer 
mikroskopisch nachweisbar. Weit reichlicher werden sie sichtbar, wenn 
man die Muskel£asem mit verdauenden Losungen oder mit Laugen 
behandelt (NOLL, A. f. P. 1913, 35): Diesel' Beobachtung entspricht 
die schon lange bekannte Erfahrung (DORMEYER, 1897, A. g. P. 65, 90), 
daB sich das Fett aus Muskelfleisch, wie iiberhaupt aus tierischen Ge
weben, auch nach weitgehender mechanischer Zerkleinerung nicht voll
standig extrahieren laBt und daB dies erst gelingt, wenn man das Gewebe 
verdaut. Es ist also wahrscheinlich, daB ein Teil des Fettes in einer 
durch das Extraktionsmittel nicht spaltbaren Form an die festen Be
standteile des Muskels gebunden ist. 

Mit dem Fett werden durch das Extraktionsverfahren (Ather, 
AlkohoL Petrolather) stets auch Seifen, Fettsauren, Phosphatide, vor allem 
Lezithin sowie Cholesterin dem Muskel entzogen (ERLANDSEN, 1907, 
Z. phL C. 51, 70). Namentlich scheint del' schwer extrahierbare Anteil 
vorwiegend aus Phosphatiden zu bestehen. 

Die Kohlehydrate sind im Muskel vertreten durch das Glykogen. 
Die Menge ist wechselnd, selteniiber 1 % (SCHONDORFF, 1903, Z. phI. C. 
99. 1IH), bei Hunger und Arbeit sich mindemd, abel' kaum jemals schwin
dend. Abnahme des Glykogens findet femer nach dem Tode statt (BOEHM, 
1880, A. g. P. 23, 44). Durch geeignete Farbeverfahren laBt sich das 
Glykogen in den Muskelfasem in Form feiner Komchen odeI' Schollen 
nachweisen (ARNOLD, 1909, .\. m. A. 73, 726). 

Ein regelmaBiger Bestandteil del' Muskeln ist die rechtsdrehende 
oder Fleischmilchsaure. In Muskeln, die ohne vorherige Beanspruchung 
(ruhende Muskeln) ganz frisch dem Korper entnommen und in geeignetel' 
Weise extrahiert werden, finden sich nul' auBerst geringe Mengen von 
Milchsaure (0,015-0,02%). In "uberlebenden" Muskeln, d. h. solchen. 
die nach del' Praparation erregungsfrei aufbewahrt werden, findet eine 
Bi1dung von Milchsaure statt, die bis zum Erloschen der Erregbarkeit 
stetig fortdauert. Die Bildung ist am reichllchsten bei AusschluB VOll 
Sauerstoff, sparlicher in Luft und unbedeutend oder fehlend in eine1' 
Sauerstoffatmosphare. Tatigkeit des Muskeh; vermehrt die Milchsaure. 
doch kann ein groBer Teil de1'selben bei geniigender Sauerstoffzufuhr 
wieder zum Verschwinden gebracht werden, solange del' Muskel e1'regbar 
bleibt. In abgestorbenen Muskeln findet eine Bildung von Milchsaure 
nicht mehr statt (FLETCHER und HOPKINS. 1907, Joum. of P. 35, 247; 
FLETCHER. Un1, Ebenda. 43, 286). Die Herkunft del' Mi1chsaure ist 
noch nicht geklart. DaB sie nicht ausschlieBlich aus dem Glykogen 
stammen kaun, hat schon BOEHNI (a. a. 0.) gezeigt. 
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Wie sieh aus dem Vorstehenden ergibt, ist del' Gehalt des Muskels 
an stiekstoHfreien organisehen Substanzen, abgesehen etwa vom Fett, 
im ganzen ein geringer. Weit groBer ist die Menge der stiekstoffhaltigen 
Bestandteile. Die Elementaranalyse der entfetteten Troekensubstanz 
gibt filr C, H, N, S und 0 Werte, die fast genau dem Mengenverhaltnis 
entspreehen, in dem sieh diese Elemente im EiweiB finden (KOHLER, 
1901, Z. phi. C. 31, 479). Der Muskel besteht sonaeh zum allergroBten 
Teil aus EiweiB. Dies gilt insbesondere aueh von seinen eharakteristisehen 
Strukturen, den Fibrillen und ihren einfaeh- lmd doppelbreehenden 
Gliedern. Dieselben 16sen sieh namlieh, wie das Sarkoplasma, leieht in 
Magensaft. Auf dem Reiehtum an EiweiB beruht aueh die Bedeutung 
des Muskels als N ahrungsmittel. 

Zerkleinert man den Muskel und bringt ihn in Losullgen von Koeh
salz oder Chlorammonium, so erhalt man eiweiBreiehe Ausziige. AUf> 
frisehen Muskeln kann auf diese Weise bis zu 9/10 des EiweiBgehaltes in 
Losung gebraeht werden (SAXL, 1907, Beitr. z. ehem. Pathol. u. Physiol. 
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.\.bb.84. Vel'kul'zungsstufen eines Fl'oschmuskels (Gastroknemins) bei ,\limiihlich 
steigendel' Tempemtul' del' ihn umgebenden Ringerlosllng. 

9, 1). Del' unlosliehe EiweiBrest wil'd als Muskelstl'oma bezeiehnet. 
Es ist allerdings fraglieh, ob das was dureh Salzlosungen herausgeholt 
wird, im unzerkleinerten Muskel schon in diesel' Form vorhanden ist, 
denn die EiweiBkorper des Muskels zeigen in bezug auf ihl'e Losliehkeit 
eine weitgehende Abhangigkeit von Reaktion, Temperatur, Konzentration 
und BesehaHenheit del' Losungell, mit denen sie zusammengebraeht 
werden. Ihre Veranderliehkeit auBert sieh aueh darin, daB sie von selbst 
gerillnen. KUHNE, del' Muskeln gefrieren lieB und sie in diesem Zustand 
zerkleinerte, sah aus dem so erhaltenen Muskelschnee beim Auftauen 
eine Fliissigkeit, das Muskelplasma, sieh abseheiden, das schnell zu 
einem Klumpen gerann. v. FURTH unterscheidet im kochsalzhaltigen 
Muskelextrakt zwei EiweiBkorper von versehiedenel' Loslichkeit und 
Gerinnungstemperatur, die er Myosin und Myogen benennt (Handb. 
d. Bioehem. 2, II, 244). Beide gerinnen von selbst, letzterer naeh vor
he rigel' Umwandhmg in ein losliehes globulinartiges Zwisehenpl'odukt, 
das sog. losliehe Myogenfibrin. Wie schwierig es ist, aus dem Verhalten 
von Muskelextrakten einen Hinweis zu gewinnen auf die Eigenschaften 
del' EiweiBstoHe im rnnel'll des unversehrten Muskels, hat die Unter-
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suchung del' Warmestarre gezeigt. Bekanntlich werden die :Nluskelll 
beim Erhitzen in Wasser odeI' indifferenten Salzlosungen kurz, dick, 
trube und fest. Die Umwandlung geschieht nicht plotzlich, sondern in 
allmahlicher, innerhalb gewisser Temperaturbereiche sich vollziehender 
eteigerung. LaBt man die Verkurzungen aufschreiben, so entsteht eine 
treppenartig ansteigende Kurve aus 4-5 \illgleich hohen Stufen, nach 
Art der Abb. 84. Versucht man nun diese Verkiirzungen auf die Ge
rinnung einzelner EiweiBfraktionen zu beziehen, indem man den Muskel 
rasch zerreibt, auspreBt und den PreBsaft den gleichen Tempera~.uren 
aussetzt, so ist es nul' in beschranktem Umfange moglich, von einer Uber
einstimmung zwischen Verkurzungs- und Gerinnungsstufen zu sprechen. 
Eine zwischen den Temperaturen 47 und 55 auftretende, mehr als ein 
Viertel des gesamten EiweiBbestandes des PreBsaftes betreffende Ge
rinnung kommt in del' Verkurzungskurve iiberhaupt nicht zum Ausdruck 
(INAGAKI, 1906, Zeitschr. £. Biochem. 48, 313). 

Eine andere auf die EiweiBkorper des Muskels zurii.ckzufUhrende 
Erscheinung ist die Totenstarre. Dieselbe kann nicht auf einer Ge
rinnung beruhen, da sie sich nach einiger Zeit von selbst wieder lost, 
wahrend die unzweifelhaft mit Gerinnung verbundene Warmestarre 
nicht zuriickgeht., Die Totenstarre steht vielmehr in Zusammenhang 
mit del' Sauerung des Muskels, die einsetzt, sobald del' Kreislauf unter
brochen wird. Es kann daher auch im lebenden Korper zur Erstarrung 
von Muskeln kommen, denen die Blutzufuhr abgesperrt ist (STENSONS 
Versuch, vgl. HERMANNS Handb. 1879, 1, 128). Dagegen stirbt ein 
ausgeschnittener Muskel ohne Starreverkurzung ab, wenn er in einer 
Sauerstoffatmosphare gehalten wird (FLETCHER, 1902, Journ. of P. 28, 
354; WINTERSTEIN, 1907, A. g. P. 120, 225), wobei es auch nicht zu 
einer Anhaufung von Milchsaure im Muskel kommt, bereits gebildete 
so gar wieder verschwinden kann. Da nun sehr geringe Sauremengen 
eine starke Quellung und Verkurzung des Muskels herbeifUhren, haben 
MEIGS (1910, ArneI'. Journ. of P. 26, 191) und v. FURTH und LENK (1911, 
Biochem. Zeitschr. 33, 341) die Vermutung ausgesprochen, daB die 
Totenstarre auf eben diesen Vorgangen beruht. Nun ist die Bildung 
del' Milchsaure abgeschlossen, sobald del' Muskel seine Erregbarkeit 
eingebuBt hat (FLETCHER, 1911, a. a. 0.). Die im Muskel vorhandene 
Menge kann sich weiterhin durch Diffusion, Neutralisation und Oxy
dation nul' vermindern, womit die allmahliche Losung del' Starre einher
geht. AuBerdem findet wohl auch eine Veranderung des MuskeleiweiB 
statt im Sinne einer geringeren Quellbarkeit und Loslichkeit, denn die 
Extraktion eines Muskels, dessen Starre sich gelost hat, gibt eine we sent
lich geringere Ausbeute als die eines frischen (SAXL, 1906, a. a. 0.). 
Auch zeigt die Kurve del' Warmestarre eines solchen Muskels nicht 
mehr 4-5, sondern nul' noch eine Stufe (INAGAKI, 1906, a. a. 0.). 

Wie zu erwarten, finden sich in dem eiweiBreichen Muskelgewebe 
stets auch stickstoffhaltige Verbindungen einfacherer Art, die unter 
dem N amen del' stickstoffhaltigen Extraktivstoffe zusammengefaBt zu 
werden pflegen. Eine ergiebige QueUe fUr die Darstellung derselben ist 
der Fleischextrakt; im Muskel betragt ihre Menge weniger als 1 %. Die 
Stellung diesel' Stoffe im Haushalt des Muskels ist noch ungeklart. Er
wahnt seien hier das dem Arginin nahestehende Kreatin (Methylguanidin
essigsaure), das wahrscheinlich vom Histidin abzuleitende Karnosin, 
Pnrinbasen, besonders Hypoxanthin und die von SIEGFRIED isolierte 
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Phosphorfleischsaure, die vielleicht einen Energiestoff des Muskels dal'
stellt (vgI. hiel'zu v. FURTH, 1909, Handb. d. Biochem. 2. II. 266 und 
1919, .~. d. P. 17, 363). 

Uber die anorganischen Bestandteile des Muskels liegen 
ausfiihrliche Analysen von KATZ vor (1896, A. g. P. 63, 1). Unter den 
elektropositiven Bestandteilen iiberwiegt das Kalium, untel' den elektro
negativen die Phosphol'saure. Neben dem Kalium finden sich Natrium, 
Kalzium und Magnesium, neben Phosphorsaure Schwefelsaure und Ohlor. 
Del' groBte Teil der Schwefelsaure entsteht bei der Veraschung aus dem 
Schwefel des EiweiB. PreBt man zerkleinerte Muskeln aus und dialysiert 
den PreBsaft, so ist die Menge del' vorgebildeten Schwefelsaure gering 
(URANO, 1907, Zeitschr. f. BioI. 50, 3). Befreit man Froschmuskeln 
durch Einhangen in isotonische Rohrzuckerlosung von Blut und Lymphe, 
so findet man in Ihnen Natrium und OhIoI' nur noch in Spul'en. Infolge
des sen laBt sich aus dem Gehalt des frischen Muskels an Natrium und 
del' bekannten Konzentration desselben in den Gewebssaften die Menge 
Fliissigkeit zwischen den Muskelfasern berechnen. Man findet sie zu 
1/4-1/7 des Muskelvolums (URANO, a. a. 0.; FAHR, 1908, Ebenda. 52, 72). 

Aus der Verschiedenheit zwischen Blut und Muskel in bezug auf 
die Salze muB gefolgert werden, daB einAustausch von Salzen nicht 
moglich ist, odeI' daB, wenn er stattfindet, durch ~Einrichtungen un
bekannter Art die urspriinglichen Konzentrationsverschiedenheiten stets 
wieder hergestellt werden. Fiir Wasser ist die Substanz del' Muskel
zelle leicht durchgangig. Dies zeigt sich darin, daB der Muskel in Salz
losungen, deren molekulare Konzentration groBer oder kleiner ist als die 
des Blutes, schrumpft bzw. aufquillt. Verfolgt man diese Wasserbewegung 
mit der Wage, so ergibt sich folgendes: Ein Froschnmskel, der sich mit 
einer Ohlornatriumlosung von 0,7% ins Gleichgewicht gesetzt hat, ent
halt etwa 80% Wasser, ein Sartorius von 0.25 g Gewicht also 0,2 g 
"Wasser. Wird er nun in eine Ohlornatriumlosung von 0,35% eingebracht, 
so setzt er sich mit derselben in 3-4 Stunden ins Gleichgewicht, wobei 
seine Erregbarkeit nicht abnimmt. Sein Gewicht nimmt ZU, aber nicht 
urn einen dem urspriinglichen Wassergehalt gleichen Wert, d. h. urn 0,2 g, 
wie man erwarten miiBte, wenn alles 'Vasser im Muskel als Losungs
wasser vorhanden ware. Der Muskel nimmt vielmehr nul' 0,08 g auf, 
so daB das Gewicht des gequollenen Muskels auf ungefahr 0,33 g stehen 
bleibt. Es folgt daraus mit Sicherheit, daB das im Muskel vorhandene 
Wasser nur zum Teil in Form einer wasserigen Losung, zum groBeren 
Teile abel' in gebundener Form wahrscheinlich als Quellungswasser vor
handen ist. Die Differenz zW'ischen erwarteter und gefundener Gewichts
zunahme bleibt auch bestehen. wenn man die zwischen den Muskelfasern 
vorhandene Gewebsfliissigkeit in Abzug bringt. Es ist diese Erfahrung 
ein sicherer Beweis, daB entgegen wiederholt geauBerten Meinungen, 
ein Teil des Muskels aus festen, wenn auch gequollenen Suhstanzen 
hestehen muG (vgl. OVERTON, H102, A. g. P. 92. 136f£'). 

Der Stoffwechsel (ies l'Iuskels. 
Zur Gntenmchung des Stoffwechsels sind vel'tichiedene Wege ein

geschlagen worden. Die Muskeln der Kaltbliiter, die lange iiberleben 
und verhaltnismaBig dunn sind, d. h. auf die Einheit der Masse eine 
groBe Oberflache haben, konnen nach dem Ausschneiden in ein ge-
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schlossenes GefiW verbracht und auf ihren Gaswechsel ulltersucht werden. 
Dieses von HERMANN zuerst benutzte Verfahren ist dann von FLETCHER 
sehr vervollkommt worden (1898-1911, Joum. of P. 23, 10; 28, 354 
und 474; 43, 286). Er bestimmte die von Froschmuskeln ausgeschiedene 
Kohlensaure in Perioden von 20 Minuten und fand, daB dieselbe nach 
dem Ausschneiden zuerst rasch, dann langsamer auf sehr niedere Werte 
herabsank. SpateI' steigt sie bei Entwicklung del' Starre bzw. del' Faulnis 
wieder an. 

In Sauerstoff ist sie starker als in Luft. Wird del' Muskel gereizt, 
so tritt in Sauerstoff eine deutliche Steigerung del' Kohlensaureaus
scheidung ein, urn so starker, je langeI' und intensiver del' Muskel arbeitet. 
In Luft odeI' in Stickstoff ist eine vermehrte Ausscheidung von Kohlen
saure entweder gar nicht odeI' nul' in unbedeutendem MaBe nachzu
weisen. Die in den Versuchen mit Sauerstoff ausgegebene Kohlensaure 
ist somit neu gebildet, nicht durch Diffusion aus dem Muskel entwichen. 
Dagegen hauft del' ausgeschnittene, in Lu£t odeI' Stickstoff arbeitende 
Muskel Milchsaure an (FLETCHER und HOPKINS, 1907, Joum. of P. 35, 
247). Wahrscheinlich ist dieselbe auch im normal ablaufenden Stoff
wechsel ein regelmaBiges Produkt des Umsatzes, das abel', bei genugender 
Sauerstoffzufuhr, wieder in das Ausgangsmaterial zuriickverwandelt wird 
(vgl. A. V. HILL, 1!H3, J. of P. 46, 28). 

Diese Ergebnisse stimmen gut mit den Beobachtungen, die bei 
kllnstlicher Durchblutung von Warmbliitermuskeln gewonnen worden 
sind und ein zweites Verfahren zur Untersuchung des Stoffwechsels dar
stellen (v. FRE Y, Arch. f. Physiol. 1885, 533; ELIAS, 1913, Biochem. 
Zeitschr. 55, 153). Auch hier zeigten sich Sauerstoffzehrung und Kohlen
saureausscheidung des arbeitenden Muskels urn so deutlicher gesteigert, je 
vollkommener die Durchblutung war, d. h. je besser die ausgeschnittenen 
Muskelmassen mit Sauerstoff versorgt wurden. 

Den natiirlichen Verhaltnissen noch bessel' entsprechend ist del' 
Vergleich von Blutpl'oben aus Arterie und Vene des aus dem Kreislauf 
nicht ausgeschalteten Mnskels. CHAUVEAlT und KAUFMANN (1886/87, 
Compt. rend. 103-105) fanden hierbei den Blutstrom wahrend del' 
Tatigkeit des Muskels auf das 3-7 fache gesteigert, den Gaswechsel 
sogar bis zum 30fachen. Besonders stark stieg die Kohlensaure an 
und demgemaB auch del' respiratorische Quotient. In neuerer Zeit ist 
dieses Verfahren durch BAltCROFT und VERZAR mit empfindlicheren 
Methoden wieder aufgenommen worden (1912, Joum of P. 44, 243), 
wobei sich deutlich zeigte, daB del' erhohte Gaswechsel nicht auf die 
Zeit del' Arbeitsleistung beschrankt ist, sondem noch geraume Zeit 
hinterher fortbesteht. Dies entsprieht del' naehhinkenden Warmeent
wieklung (siehe unten S. 241). 

Endlich kann man AufsehluB libel' den Stoffweehsel des arbeitenden 
Muskels dadurch erhalten. daB man den Stoffweehsel des ganzen Indi
viduums untersucht einmal bei moglichster Ruhe und dann bei ver
schiedenen Arbeitsleistungen. Das Problem ist am eingehendsten in 
den Laboratorien von N. ZUNTZ (1911, Handb. d. Biochem. 4. I. 826f£.) 
und BENEDICT (1913, Camegie Publ. Nr. 187) studiert worden. AIle 
Versuehe haben ergeben, daB Muskeltatigkeit eine mit der Arbeitsleistung 
steigende Vermehrung des Gaswechsels hervorruft und daB die Kohlen
saure hauptsachlich auf Kosten von stickstoff£reien N ahrungs- odeI' 
Korperbestandteilen gebildet wird, vorausgesetzt, daB solehe in genugen-
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der Menge zur Verfiigung stehen. In diesem Faile ist sogar die Neigllllg 
zum Ansatz von Stickstoff, also zum Muskelwachstum, unverkennbar. 
1st dagegen das Versuchsindividuum fettarm und die Nahnmg vorwiegend 
aus EiweiB bestehend, so arbeitet der Muskel auf Kosten dieses Stoffes. 
Die an einem Arbeitstage ausgegebene Energiemenge, d. h. die Summe 
von mechanischer Arbeit und Warmelieferung kann di~ Energieausgabe 
eines Ruhetages um das Mehdache libertreffen. Die Ubereinstimmung 
zwischen der verlorenen Energie und der aus der Stoffzersetzung ge
wonnenen hat sich auch in diesem Faile mit groBer Schade feststeilen 
lassen, wobei man es so einrichtete, daB die geleistete auBere Arbeit 
voilstandig in Warme verwandelt weude. 

Drlickt man die geleistete Arbeit in vVarmeeinheiten aus und 
dividiert sie durch die Warmemenge, welche von dem Versuchsindi
viduum am Arbeitstage mehr geliefert ist als am Ruhetage, so erhalt 
man einen Wert, der als Wirkungsgrad des Muskels bezeichnet 
wird. Er ist von ATWATER und BENEDICT bei der Arbeit am fest
stehenden gebremsten Zweirad im giinstigsten FaIle zu 0,2 bestimmt 
worden (1904, Ergebn. d. Physiol. 3. 1. 497). ZUNTZ (1897, A. g. P. 68, 191). 
der die Arbeit meist in Form der direkt nicht meBbaren Steigarbeit hat 
ausfiihren lassen, hat zur Ermittlung des Wirkungsgrades .den Stoff
wechsel bei horizontaler Fortbewegung zugrunde gelegt (vgl. O. FRANK. 
1904, E. d. P. 3. II. 472) und Werte bis zu 0,35 erhalten. Neuerdings ist 
auch BENEDICT (a. a. 0.) bei ahnlicher Berechnungsweise zu gleichen 
Werten gelangt. 

Energieumsatz un(l Warmebildung. 
Del' Versuch, den Energieverbrauch des arbeitenden Muskels aus 

dem Stoffwechsel zu erschlieBen, kaml sich entsprechend der Methodik 
ailer Stoffwechselversuche nur liber langere Zeitraume erstrecken und 
daher nichts aussagen liber den Umsatz, der einer einzehlen Zuckung 
oder einem kurzen Tetanus entspricht. Hier tritt erganzend ein anderes 
Verfahren ein, das von HELMHOLTZ ersonnen, von HEIDENHAIN und FIC!\: 
weiter ausgebildet worden ist (man vgl. hieriiber BURKER in TIGERSTEDTS. 
Randb. d. physiol. Meth. 2. 1. 3. Abt.). 

Da die chemischen Umsetzllllgen im tatigen Muskel in Oxydationm; 
ausmlinden, also mit positiven Warmetonungen verkniipft sind, so muG 
bei del' Tatigkeit eine voriibergehende Temperatursteigerung eintreten. 
die, wenn meBbar, zu einer Bestimmung del' freigewordenen Warme
menge dienen kann. Die beiden fUr die Temperaturmesslmg zu er£1illen
den Bedingungen, groBe Empfindlichkeit und rasche Einstellung schlie13ell 
den Gebrauch von Thermometem aus und lassen nur die thermoelektrische 
Methode aussichtsvoll erscheinen. 

Wie bekannt, beruht dieselbe auf der Erfahrung, daB in einem 
aus zwei Metallen zusammengesetzten Leiterkreise elektrische Spamllmgs
unterschiede nul' solange fehlen, als liberall gleiche Temperatur herrscht. 
Raben dagegen die Lotstellen del' beiden Metalle verschiedene Temperatul', 
so zeigt sich ein Strom, des sen Intensitat annahemd proportional dem 
Tempel'aturunterschied zunimmt. Die auftretenden Potentialdifferenzen 
sind klein, fiil' Neusilber-Eisen bei 1 0 Temperatunmtel'schied ungefahr 
25.10.6 Volt (KOHLRAUSCH, Lehl'buch. 1901, 155), die Strom starke bei 
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1 Ohm Widerstand im Kreise somit 25.10-0 Amp. Da die Temperatur
erhohung im Muskel infolge einer Zuckung nul' einige Tausendstel eines 
Grades betdigt und die Widerstande im Kreise unter den Wert von 
1 Ohm kaum herabgedriickt werden konnen, so handelt es sich, wie 
man sieht, um minimale Stromstarken, deren Messung indessen bei del' 
Empfindlichkeit del' modemen Galvanometer keine Schwierigkeiten 
bietet. 

Zur VergroBerung del' Ausschlage vermehrt man zweckmaBig die 
Zahl del' Lotstellen und ordnet sie hintereinander zu sog. Thermosaulen 
an_ Es ist Aufgabe del' Technik, die Vermehrung del' LotsteIltm zu ver
einigen mit moglichst geringem Widerstand und geringster Masse. Von 
del' letzteren Bedingung hangt namlich die Schnelligkeit del' Einstellung 
ab, deren Wichtigkeit oben betont wurde. 

Hat del' Ausschlag des Galvanometers eine bestimmte durch 
Eichung zu ermittelnde Temperaturerhohung angezeigt, so erhalt man 
die entsprechende Warmebildung, indem man die auf del' Wage bestimmte 
Masse des Muskels multipliziert mit del' Temperaturerhohung und mit 
einer Zahl, die angibt, eine wie groBe Warmemenge notig ist, um die 
Masseneinheit des Muskels um einen Grad zu erwarmen. Diese, als 
spezifische Warme odeI' Warmekapazitat bekannte Konstante hat fiir 
Wasser den Wert 1, fiir den Muskel etwa den Wert 0,8 (man vgl. BURKER, 
a. a. O. S. 39-41). 

Sei die Masse des Muskels 5 g, so erhalt man fill' eine Erwarmung 
von 0,001 0 C die produzierte Warmemenge Q zu 

Q = 5 g X 0,001 0 X ~,~ki~-'- = 0,004 kal. = 4 Mikrokalorien. 

N unmehr laBt sich auch ermittehl, welche Stoffmenge zersetzt 
werden muB, um die fragliche Warmemenge frei zu machen. Nach 
S. 201 lielem 

1 g Kohlehydrat odeI' EiweiB rund 
1 mg " 
0,001 mg " 
0,001 mg Fett 

)) 

" 
» » 

4 groBe odeI' kg-kalorien, 
4 kleine odeI' g-kalorien, 
4 Mikrokalorien, 
9 Mikrokalorien. 

Erwarmt sich ein Muskel von 5 g bei einer Zuckung um 0,001°, 
so entspricht demnach die produzierte Warme del' Oxydation von 0,001 mg 
EiweiB odeI' Kohlehydrat bzw. 0,0004 mg Fett. Die Geringfiigigkeit 
diesel' Zersetzung laBt verstehen, daB del' Sto££vorrat eines ausgeschnittenen 
Muskels fiir hunderte und selbst tausende von Zuckungen ausreicht. 

Bei del' Umrechnung del' gefundenen Temperaturerh6hung in 
Warmemengen werden zwei Voraussetzungen gemacht, die besonders 
erwahnt werden miissen. Erstens wird angenommen, daB aIle Teile des 
Muskels, nicht nul' die von del' Thermosaule beriihrten, dieselbe Tem
peraturerh6hung erfahren, eine Annahme, die unbedenklich erscheint, 
wenn aIle Teile des Muskels erregt werden. Zweitens wird angenommen, 
daB zwischen dem Moment del' Erregung und dem del' Temperatur
messung keine in Betracht kommende Warmemenge verloren geht. 
Inwieweit letzteres zutrifft, kann nul' durch Versuche festgestellt werden, 
",ie sie seinerzeit auf Anregung FICKS von A. DANILEWSKY ausgefiihrt 
wurden (1880, A. g. P. 21, 109). In diesen Versuchen wurde ein am 
Muskel hangendes Ge",icht erst gehoben und dann fallen gelassen. Die 
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lebendige Kraft des Gewichts wird von dem Muskel vernichtet und setzt 
sich in ihm in Warme urn, deren Betrag nach dem eben beschriebenen 
Verfahren gemessen werden kann. Trifft die fragliche Voraussetzung 
in vollem Umfange zu, so muB der in Grammillimeter gemessene numeri
sche Wert der von dem Gewicht geleisteten Arbeit 427mal groBer sein 
als die gefundene Warmemenge in Mikrokalorien, d. h. der Quotient 
muB jene Zahl liefern, die als mechanisches Warmeaquivalent bekannt 
ist. Die nachstehende Tabelle (aus A. FICK, Mechanische Arbeit etc. 
Leipzig 1882, 174) gibt im ersten Stab das fallende Gewicht, im zweiten 
das Produkt aus demselben und der Fallhohe oder die Arbeit, der dritte 
Stab die entwickelte Warmemenge, der letzte Stab den Quotienten von 
Arbeit durch Warme. 

--

I 
I 

Gewicht Arbeit = I Wiirme in Arbeit 
(in g) Gewicht X Fall- I Mikro-

Wiirme I bOhe (g mm) I kalorien 
j - ----

30 1848 3,70 497 
30 924 1,92 481 
30 1848 3,59 515 
30 924 2,07 446 
30 1848 3,33 555 
30 1850 3,81 485 
60 1500 3,14 478 
60 1500 3,03 495 
60 1512 3,10 488 

Mittel 493 

Man sieht, daB die Quotienten von dem geforderten Werte nicht 
allzusehr abweichen, im Mittel urn 15%. Da die Fehler alle in derselben 
Richtung liegen, so £olgt, daB die gefundene Warmemenge zu klein, 
d. h. die Temperaturmessung zu niedrig ausgefallen ist. Dies kann 
bezogen werden auf einen Warmeverlust infolge Erschiitterung des 
mit dem Muskel verkniipften Apparates oder, was wahrscheinlicher, 
infolge zu groBer Tragheit der messenden Instrumente. Jedenfalls hat 
der Versuch ergeben, daB p.ie im Muskel entstehende Warmemenge ihrf.lr 
GroBenordnung nach richtig gemessen werden kann, und daB Versuche 
am zuckenden Muskel innerhalb der angegebenen Fehlergrenze zutreffende 
Werte ergeben werden. 

Zur Bestimmung des totalen Energieumsatzes im zuckenden 
Muskel richtet man den Versuch in der Weise ein, daB keine auBere 
Arbeit geleistet wird, das yom Muskel gehobene Gewicht vielmehr wieder 
zuriick£allt. Der einzige Erfolg der Erregung ist dann eine Erwarmung 
des Muskels, aus deren Messung sich die entwickelten Warmemengen 
ergeben. Nach diesem Plane sind die Versuche der folgenden Tabelle 
durchgefiihrt (Stab 1-3), die ebenfalls dem Buche FICKS (a. a. O. S. 221) 
entnommen ist. Sorgt man dafiir, daB der Muskel seine Verkiirzung 
aufschreibt, so ist auch die Arbeit bekannt, die man hatte gewinnen 
konnen (Stab 4). Dividiert man mit dem kalorischen Aquivalent der
selben (Stab 5) in die entwickelten Warmemengen, so erhalt man daR 
Verhaltnis zwischen Warme und Arbeit (6. Stab); der Wirkungsgrad 
(7. Stab) iRt letzterem Verhaltnis reziprok. Jede einer Horizontalreihe 
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entsprechende Messung bezieht sich nicht auf eine. sondem auf drei 
rasch aufeinanderfolgende Zuckungen. Der Zweck dieser Anordnung 
war, die Ausschlage zu vergroBern. 

1. 2. -r- 3. 
Be- Tem- Warme-

lastung peratur- menge in 
des erhohung Mikro-

Muskels in 1/1000 0 kalorien 

0 5,1 14,6 
20 6,3 18,3 
40 6,8 19,7 
80 8,3 23,9 

120 8,4 24,2 
160 8,9 25,8 
200 8,9 25,6 
160 9,1 26,2 
120 8,1 23,3 

80 7,6 21,9 
40 6,7 19,5 
20 6,2 18,0 

0 4,6 13,4 

Arbeit in 
Gramm-

millimeter 

465 
802 

1402 
1914 
2402 
2905 
2402 
1914 
1420 

819 
465 

5. 
'-'1-- , . -- .- ----~----

6. 7. 

Kalorisches 
Aquivalent 
der Arbeit 

1,09 
1,88 
3,34 
4,50 
5,64 
6,83 
5,64 
4,50 
3,34 
1,92 
1,09 

Ve rhaltnis 
Warme 

r Arbeit 

Wirkungs
grad 

der 
zu =~ X 100 

6. 

16,7 6,0 
10,5 9,5 

7,1 14,1 
;;,4 18,5 
4,6 21,7 
3,7 27,0 
4,6 21,7 
5,2 19,2 
6,6 15,2 

10,2 9,8 
16,6 6,0 

Wie man aus dem ersten Stabe sieht, steigen die Versuche von 
der Belastung 0 schrittweise bis 200 g empor, urn dann in gleicher Weise 
wieder zu sinken. Hierdurch wird es moglich, den EinfluB der Ermiidung 
kennen zu lernen. Dieselbe macht sich hier nur insofern bemerklich, 
als die Temperaturerhohungen und die ihr proportionalen Warmemengen 
fUr gleiche Lasten zum SchluB der Versuchsreihe urn ein weniges kleiner 
ausfaIlen als im Beginn; in der Arbeitsleistung ist dagegen eine Er
miidung nicht zu bemerken, die Arbeiten der abs~igenden Reihe sind 
eher etwas groBer. Das friihe Nachlassen der Warmeentwick
lung gegeniiber der mechanischen Leistung ist eine am Muskel stets 
zu beobachtende Erscheinung. Nach dem, was oben iiber den Stoff
wechsel des ausgeschnittenen Muskels mitgeteilt ist, wird man die Er
scheinung so zu deuten haben, daB die Sauerstoffspannung nicht aus
reicht zum voIlstandigen Ablauf der Oxydationsvorgange und daB sich 
Zwischenprodukte, vor aHem Milchsaure, im Muskel anhaufen. Die 
Erscheinung ist hier nur angedeutet, wird aber bei rascher Zuckungsfolge 
sehr auffaHig. Sie lehrt, daB ein Teil der Zersetzung und Warmebildung 
nicht notwendig mit der mechanischen Leistung verkniipft ist und 
sozusagen nur ein sekundares Glied in dem Erregungsvorgang darsteIlt. 

Da aIle Zuckungen durch dieselbe Reizstarke ausgelost worden 
sind, so laBt die TabeIle erkennen, daB die ZersetzungsgroBe im Muskel 
von der Spannung abhangt, unter der er sich befindet. Dieser Satz 
gilt auch dann, wenn die Spannungen sich erst im Verlaufe der Zuckung 
einsteHen, wie bei dem Spannungs- und dem Schleuderverfahren (HElD EN

HAIN, Mechanische Leistung etc. Leipzig 1864, S. 84ff.; FICK und HARTEN
ECK, 1878, A. g. P. 16, 58) .. Die groBen Arbeitsleistungen, die durch 
das Schleuderverfahren aus dem Muskel gewonnen werden konnen, 
haben demnach nicht nur einen physikalischen, sondern auch einen 
physiologischen Grund, wie schon oben gefolgert wurde. 
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Eine weitere Eigentumliehkeit ist die geringe Zunahme der Warme
entwieklung, wenn dem Muskel steigende Lasten aufgeburdet werden, 
wahrend die geleisteten meehanisehen Arbeiten erheblieh waehsen. Es 
wird also bei starker Spannung des Muskels ein groBerer Auteil der 
freiwerdenden Energie zu meehaniseher Leistung verfugbar, was sieh in 
dem abnehmenden Werte des Quotienten Warme/Arbeit bzw. in dem 
zunehmenden Wirkungsgrade auBert. Man ersieht aus dem 3. und 5. 
Stabe, daB bei der Spannung von 200 g die meehanisehe Leistung mehr 
als ein Viertel der gesamten freigewordenen Energie betragt, und es 
ist nieht ausgesehlossen, daB bei noeh hoherer Spannung das Verhaltnis 
sieh noeh giiustiger gestaltet hatte. In der Tat hat ZUNTZ (1897, A. g. P. 
68, 211), wie oben erwahnt wurde, bei seinen Versuehen an Tieren und 
Mensehen unter gunstigen Bedingungen den Wirkungsgrad der Muskel
arbeit zu 0,31-0,34 ermittelt. Es heiBt dies, daB ein Drittel der auf
gewendeten Energie als meehanisehe Arbeit erseheint. 

Der Wert dieses Verhaltnisses ist theoretiseh von groBem Interesse, 
weil er einen SehluB gestattet auf die Art der Energieumwandlung. 
die im Muskel vor sieh geht. Da, wie die Warmestarre zeigt, Verkiirzung 
aueh am toten Muskel noeh moglieh ist, sind die kontraktilen Teile 
vermutlieh versemeden von den erregbaren. Man kann sieh vorstellen, 
daB in letzteren (in dem Erwarmer) eine gewisse Warmemenge Q ent
steht, die bei der Erregung an die kontraktilen Teile und sehlieBlieh 
naeh auBen (an den Kuhler) abgegeben wird. Naeh diesem Bilde arbeitet 
der Muskel wie eine Dampfmasehine oder allgemeiner wie eine thermo
dynamisehe Masehine. Nimmt man an, daB die kontraktilen Teile des 
Muskels beim Erwarmen sieh verkurzen. so lie Be sieh der meehanisehe 
Vorgang zu einem umkehrbaren KreisprozeB im Sinne von CARNOT 
gestalten (A. FICK, Meehanisehe Arbeit etc. S. 154). Fur denselben gilt 
die Beziehung 

q Te - Tk 
Q Te 

Sie besagt, daB die nutzlieh verbrauehte Warme q sieh zur ge
samten \Varme Q verhalt wie die Differenz der Temperaturen des Er
warmers und Kuhlers zu der absoluten Temperatur des Erwarmers. 

Augenommen die Erregung des Muskels gesehehe bei 27°, d. h. 
bei der absoluten Temperatur 300 und der Muskel erwarme sieh bei 
der Zuekung urn 0,01°, so ist Te - Tk = 0,01 und q/Q = 0,01/300 oder 
1/30000. Man sieht, daB zur Erzielung eines Wirkungsgrades ~, "vie 
er sieh unter giinstigen Arbeitsbedingungen tatsaehlieh erreiehen laBt, 
eine Temperaturdifferenz von 100° z,visehen Muskel und Umgebung 
notig ware. Hierzu kommt, daB der Muskel innerhalb der physiologisehen 
TemperaturgreJ1zen uberhaupt nieht merklieh seine Lange andert (SOMMER 
1908, Zeitsehr. f. BioI. 52, 115), so daB aueh die oben gemaehte Annahme 
hinfallig wird. 

Daraus folgt, daB die Auffassung des Muskels als einer thermo
dynamisehen Masehine unzutreffend und daB die uberaus gilnstige AUR

nutzung der freiwerdenden Energie nur verstandlieh ist unter der An
nahme, daB ehemisehe Energie direkt und ohne den Umweg uber die 
Warmebildung in meehanisehe umgesetzt .:vird. 

Diese von FICK zuerst angestellten Uberlegungell sind seitdem im 
wesentliehen bestatigt und erweitert worden, insbesondere dureh A. V. HILL 
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(1913, Joum. of Physiol. 46, 28). Derselbe hat die Warmeentwicklung des 
zuckenden Muskels verglichen mit einer kiinstlich (durch Wechselstr6me) 
am abgestorbenen Praparat 4ervorgerufenen Erwarmung von genau 
bekannter Dauer und gefunden, daB die physiologische Warmeentwick
lung die Zeit der Zuckung weit uberdauem kann. Dies ist der regel
maBige Befund, wenn der Muskel frisch, gut mit Sauerstoff versorgt 
und die Erregung nur kurz ist. Die Halfte und mehr der gesamten Warme
entwicklung kann unter diesen Umstanden dem mechanischen Erregungs
erfolge nachhinken. Diese nachtragliche Warmeentwicklung wird sehr 
klein, weml der Muskel ermudet oder der Sauerstoff durch Stickstoff 
oder Wasserstoff verdrangt ist; sie £alit ganz fort, wenn die oxydative 
Fahigkeit des Muskels durch schwache Vergiftung mit Blausaure unter
druckt wird (WEIZSACKER, Munch. med. Wochenschr. 1915, Nr. 7 u. 8). 
Die primare oder initiale Warmelieferung bleibt dagegen unter diesen 
Umstanden bestehen und der Wirkungsgrad kann sich auf wesentlich 
h6here Werte einstellen, die zwischen 0,4 und 0,9 schwanken (HILLa. a. O. 
S. 468). 

Die Aufteilung der Warmeentwicklung in zwei Abschnitte steht 
in engem Zusammenhang mit der gesteigerten Sauersto££zehrung, die 
der Muske! noch lange nach abgelaufener Erregung aufweist (siehe oben 
S. 235, BARCROFT und VERZAR). Man wird einen ersten, die Spannungs
entwicklung bedingenden, chemischen Vorgang annehmen mussen, der 
auch in Abwesenheit von Sauerstoff vor sich gehen kann und einen 
hohen Wirkungsgrad aufweist und einen zweiten, die Erregung uber
dauernden, der auf die Anwesenheit von Sauerstoff angewiesen ist. Zu 
den Umsetzungsprodukten des ersten Vorganges geh6rt jedenfalls die 
Milchsaure, deren Herkunft, wie oben S. 231 erwahnt, dunkel ist. Sie 
kann nicht einfach aus Traubenzucker entstehen, weil diese Umwandlung 
weniger Energie liefert als der Muskel, im Verhaltnis zur entstehenden 
Milchsaure, tatsachlich freimacht (HILL, 1912, J. of P. 44, 502). DaB 
die Milchsaure den Quellungsdruck gewisser Teile des Muskels erh6ht 
und dadurch seine Verkurzung veranlaBt, 1st eine zulassige Hilfsannahme. 
Durch Diffusion und Neutralisation k6nnte dann die Sauerung ab-, 
die Lange des Muskels wieder zunehmen. 

Fur den zweiten Teil der \Varmeentwicklung besteht eine gewisse 
Wahrscheinlichkeit, daB sie herruhrt von der Oxydation, nicht del' 
gebildeten Milchsaure, sondern anderer Substanzen, deren Energie zum 
Wiederaufbau des Vorlaufers der Milchsaure verwendet wil'd (HILL, 
Ebda. 46, 75). Damit wurde auch verstandlich werden, daB der Muskel 
die vel'schiedenen Nahrungsstoffe gleich gut verwel'tet, da sie nicht 
eingehen in die fur seine mechanischen Leistungen maBgebenden Um
wandlungsprozesse. 

v. Fr e y ,Physiologie. 3. Aufl. 16 



Zwolfter Teil. 

Die Erregung von lVIuskel und Nerv. 

I. Die Erl'egungsleitung. 
Von dem tatigen oder erregten Zustand des Muskels ist bisher 

gesprochen worden, als wenn er sich an allen Teilen desselben gleichzeitig 
abspielte. Dies ist weder bei natiirlicher, noch bei kiinstlicher Erregung 
der Fall. Die Erregung entsteht vielmehr zunachst nur an gewissen 
umschriebenen Stellen, um sich von dort iiber die iibrigen Teile aus
zubreiten. Das geschieht allerdings in der Regel so rasch, daB das Auge, 
wenigstens am quergestreiftE!n Skelettmuskel, zeitliche Unterschiede 
nicht wahrnehmen kann. .Am Herzen ist dagegen die ungleichzeitige 
Zusammenziehung von Vorhof und Kammer ohne weiteres sichtbar 
und von den glatten Muskeln der rohrenfOrmigen Eingeweide sind in 
den vorhergehenden Abschnitten eine Anzahl von Bewegungsformen 
beschrieben worden, die sich durch ihr langsames Weiterriicken aus
zeichnen. 

Das Fortschreiten der Erregung geschieht im Skelettmuskel entlang 
den Fasern. Dies laBt sich in der Weise aufzeigen, daB man einen parallel
faserigen Muskel auf einer wagrechten Unterlage ausspannt und quer iiber 
ihn in moglichst groBem Abstande voneinander zwei leichte Schreibhebel 
legt. Reizt man ein Ende des Muskels, so wird die mit der Erregung 
einhergehende Verdickung zuerst an dem Hebel bemerklich werden, 
der der Reizstelle zunachst liegt. LiWt man die Hebel auf einer rasch 
bewegten Flache schreiben, so kann man aus dem Abstand der beiden 
Verdickungskurven die zeitliche Verspatung der Erregung an der ent
fernteren Beobachtungsstelle ermitteln und durch Division in den Abstand 
der beiden Hebel die mittlere Geschwindigkeit ihrer Ausbreitung. 

Nach diesem oder einem spater zu beschreibenden, grundsatzlich 
iibereinstimmendenVerfahren ist die fragliche Geschwindigkeit gemessen 
worden an den quergestreiften Muskeln der Schildkrote zu' 0,5-1,8; 
des Frosches 1-4, des Kaninchens 3-11 m/sek (BIEDERMANN, Elektro
physiologie 1, 124f£'). Die Zahlen beziehen sich auf frische Muskeln 
von Zimmertemperatur beim Kaltbliiter, von Korpertemperatur beim 
Warmbliiter. Die groBe Schwankungsbreite ist dadurch bedingt, daB 
es in jedem Wirbeltiere verschieden rasch zuckende bzw. die Erregung 
leitende Muskeln gibt, worauf bei der Untersuchung der Eigenschaften 
des Herzmuskels (S. 46) bereits hingewiesen worden ist. Auch die 
Skelettmuskeln sind in dieser Richtung nicht gleichartig. In den proto
plasmareichen "roten" Muskeln des Kaninchens ist die Geschwindigkeit 
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3-3,4, in den protoplasmaarmen "weiBen" 5-11 m/sek (ROLLETT, 
1892, A. g. P. 52, 227). Noch unter die oOOn genannten Werte herab 
geht der M. retractor penis der Schlldkrote, der bei 22 0 eine Geschwindig
keit der Erregungsleitung von 41 cm/sek aufweist (HOFFMANN, 1913, 
Z. f. B. 61, 311). In den menschlichen Vorderarmmuskeln fand sie HER
MANN zu 10-13 m/sek (1877, A. g. P. 16, 410). Die Unterschiede werden 
noch groBer, wenn man auch die glatten Muskeln heranzieht. Am Ureter 
des Kaninchens fand ENGELMANN die Geschwindigkeit zu 2-3 cm/sek 
(1869, Ebenda, 2, 265). Es ist indessen hier nicht entschieden, ob die 
Uberleitung von Muskelelement zu Muskelelement unmittelbar oder 
auf dem Wege uber Nerven geschieht. 

Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung ist in hohem Grade 
von der Temperatur abhangig und wird durch 10 0 Temperatursteigerung 
ungefahr verdoppelt (WOOLLEY, 1908, J. of P.37, 123), was der Ge
schwindigkeitszunahme chemischer Reaktionen entspricht. 

Wie im Muskel findet 
auch im Nerven die Aus
brei tung oder Leitung einer 
irgendwo gesetzten Er
regung inder Faserrichtung 
statt. Ihr Ablauf kann, wie 
spater zu besprechen sein 
wird, mit Hilfe der dabei 
auftretenden elektrischen 
Eigenstrome des Nerven 
beobachtet werden. Ein
facher ist es, die Zuckung 
des Muskels als Zeichen fur 
die Erregung des zuge
horigen Nerven zu be
nutzen. Zwischen dem 
Augenblick des Reizes und 
dem Beginn der Zuckung 
verstreicht eine Zeit, die 

\~ 

Abb. 85. Zuokungskurven eines Gastroknemius, 
der vom N erven aus gereizt wird. Die von del' 
entfernteren Reizstelle ausgeloste Zuckung er
soheint etwas spater. Das obere Kurvenpaar ist 
bei Zimmertemperatur, das untere bei gekiihltem 

Nerv gesohrieben. 

langer ist als die bei direkter Muskelreizung zu beobachtende Latenzzeit 
(S. 220) und zwar um so langer, je entfernter yom Muskel die Reizstelle 
liegt. Die Ausbreitung der Erregung im Nerven braucht also Zeit. Aber 
selbst, wenn man die Reizstelle des Nerven so nahe wie moglich an den 
Muskel verlegt, ist die Latenzzeit doppelt so lang, als bei direkter Muskel
reizung (0,008 gegen 0,004 sek, BURDON SANDERSON, 1895, J. of P. 18, 
II7). Die Differenz ist zu beziehen auf die Zeit, welche die Erregung be
notigt, um die Verbindungsstelle zwischen Nerv und Muskel (das 
Nervenende) zu durchsetzen. 

Der Unterschied in der Latenzzeit je nach der Lange der von der 
Erregung zu durchlaufenden Nervenstrecke dient nach dem Vorgange 
von HELMHOLTZ (A. f. A. u. P. 1850, 276) zur Messung der Geschwindig
keit der Erregungsleitung. 

Das Messungsverfahren gestaltet sich wie folgt: Der Muskel ver
zeichnet auf der bewegten Schreibfliiche seine Zuckung, deren Abstand 
von der den Reizmoment kennzeichnenden Marke die Latenzzeit darstellt. 
Man reizt einmal nahe dem Muskel und dann moglichst entfernt und erhalt 

]6* 
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so zwei Latenzzeiten, deren Differenz der zur Durchsetzung der Nerven
strecke notigen Zeit entspricht. 

In Abb. 85 ist das Ergebnis eines derartigen Versuches wieder
gegeben oben an einem Nerven von Zimmertemperatur, unten an dem
selben Nerven, nachdem er einige Minuten durch Eiswasser gekiihlt 
war. Die der Marke des Reizmomentes nahere Kurve entspricht der 
Reizung nahe dem Muskel, die entferntere der am Beckenende des Nerven. 
Die Lange des Nerven zwischen den beiden Reizstellen betrug 55 mm. 
Um die Langenunterscbiede in Zeitintervalle zu ubersetzen, ist bei der 
ersten Umdrehung der Trommel die Stimmgabelkurve mitgezeichnet 
worden, von welcher 100 Schwingungen auf die Sekunde gehen. 10 
Schwingungen entsprechen einer Abszissenlange von 37 mm, somit 1 mm 
0,0027 Sekunden oder 2,7 (J, wenn mit (J ein Tausendstel einer Sekunde 
bezeichnet wird. Die Messung ergibt nun, daB am zimmerwarmen Nerven 
die von der entfernten Reizstelle ausgeloste Zuckung um 0,7 mm oder 
1,9 (J spater liegt, somit die 55 mm Nerv in l,g (J oder 29 mm in 1 (J durch
laufen worden sind; die Schnelligkeit der Erregungsleitung betrug in 
diesem Falle 29 mm/a oder 29 m/sek. Am gekiihlten Nerven ist der 
Abstand der beiden Zuckungskurven nahezu dreimal so groB, die Ge
schwindigkeit der Leitung also dreimal kleiner oder gleich 10 m/sek. 
Fur 10 0 nimmt die Leitungsgeschwindigkeit wie beim Muskel ungefahr 
um 100% zu (SNYDER, 1908, Am. J. of P. 22, 179; K. LUCAS 1908, 
J. of P. 37, 112). 

Es versteht sich, daB eine derartige Rechnung nur zulassig ist 
unter der Voraussetzung, daB die Leitungsgeschwindigkeit in allen 
Teilen des gepruften Nerven dieselbe ist. Kaml diese Voraussetzung 
nicht gemacht werden, so ergibt der Versuch nur den mittleren Wert 
der Leitungsgeschwindigkeit innerhalb der geprliften Strecke. Die Unter
suchungen von R. DU BOIS-REYMOND (1899, Zb. f. P. 13, 513) und 
ENGELMANN (A. f. P. 1901, 28) haben ergeben, daB bei einer in allen 
Teilen des Nerven gleichen Temperatur die obige Voraussetzung im 
allgemeinen zutrifft. 

Fur den Warmbliiter (Kaninchen, Katze, Hund) haben die nach 
grundsatzlich gleichem Verfahren angestellten Versuche Mittel-Werte 
zwischen 60 und 80 m/sek ergeben, fUr den Menschen 66-69 (GARTEN 
und MUNNICH, 1915, Zeitschr. f. B. 66, 1). Da die Freilegung des Nervep 
am Menschen nicht angangig ist, sind die Ergebnisse weniger sicher. 
Friihere Versuche haben daher ziemlich weit auseinanderliegende Zahlen 
ergeben. 

Die groBere Leitungsgeschwindigkeit des Warmbluternerven wurde 
sich bei einem Temperaturkoeffizienten = 2 aus der hoheren Korper
temperatur genugend erklaren. Eine qualitative Verschiedenheit ist 
aber durchaus nicht von der Hand zu weisen, da die Erfahrung lehrt, 
daB auch bei den Kaltbliitern die Leitungsgeschwindigkeit in weiten 
Grenzen verschieden ist. So stellt CARLSON (1906, Amer. J. of. P. 15, 136) 
einer Geschwindigkeit von 27 m/sek im Ischiadikus des Frosches die 
Werte 12 beim Hummer (Scherennerv), 2 bei Oktopus (Mantelnerv) 
und 0,4 bei Limulus (Nervenplexus des Herzens) gegenuber. Bei der 
Teichmuschel findet sie CREMER gar nur 5 cm/sek (NAGELS Handb. d. P. 
4, 897). Endlich ist die Leitungsgeschwindigkeit der Nerven eines und 
desselben Tieres nicht die gleiche, insbesondere die der grauen Nerven 
wesentlich kleiner. So haben GARTEN und FISCHER (19ll, Zeitschr. f. B. 
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06,505) sie in den Milznerven von Pferd, Schwein und Rind bei 36-38° zu 
64,-:.77 cm/sek, also etwa hundertmal kleiner als in den wei Ben Nerven 
gefunden. CARLSON hat darauf hingewiesen, daB, soweit es sich um 
vergleichbare motorische Apparate handelt, Zuckungsdauer des Muskels 
und Leitungsgeschwindigkeit des Nerven Hand in Hand zu- und ab
nehmen. Demgegeniiber ist beachtenswert, daB motorische und sensible 
Riickenmarksnerven die gleiche Leitungsgeschwindigkeit aufweisen 
(GARTEN und LENNINGER, 1912, Zeitschr. f. B. 60, 75). 

Interessante Betrachtungen iiber die Beziehungen zwischen Bau 
und Leitungsgeschwindigkeit der Nervenfasern hat GOTHLIN angestellt 
(1910, A. g. P. 133, 87; 1913 Verhandl. d. schwed. Akad~ d. Wiss. 51, No.1). 
Indem er die Leitungsvorgange im Nerven mit denen eines elektrischen 
Kabels vergleicht, kommt er zu dem Schlusse, daB uberall, wo es von 
Wichtigkeit ist, eine groBe Fortp£lanzungsgeschwindigkeit des Nerven
prozesses zu erreichen, die Nervenfasern markreich werden. 1m gleichen 
Sinne wirkt auch VergroBerung des Querschnitts des Achsenzylinders. 
Fur die Triftigkeit dieser Folgerung sprechen die ausgedehnten Unter
suchungen, die er an Nerven von Tieren der verschiedensten Ordnungen 
und Klassen angestellt hat. . 

Es muB indessen ausdrucklich bemerkt werden, daB von einer 
Konstanz der Leitungsgeschwindigkeit nur am lebensfrischen Muskel 
und Nerv gesprochen werden kann. Wahrend des Absterbens, sgwie 
in der Narkose nimmt sie ab und kann schlieBlich Null werden (GARTEN 
und KOIKE, 1910, Zeitschr. f. B. 55, 311; VERWORN, Erregung und 
Lahmung, Jena 1914, S. 119 ff.). Am absterbenden Muskel sieht man 
dann die gereizte Stelle sich aufwulsten, ohne daB es zu einem Fort
schreiten der Erregung kommt (idiomuskulare Kontraktion, vgl. HER~ 
MANN, 1879, Handb. d. Physiol. 1, I, 45) . 

. Die Erregungsleitung in Muskel und Nerv zeigt noch folgende 
wichtige Besonderheiten: 

1. Sie ist doppelsinnig, d. h. sie findet in beiden Faserrichtungen 
(zentrifugal wie zentripetal) gleich gut und gleich rasch statt. Die Zuk
kungskurve eines parallelfaserigen Muskels ist daher dieselbe, ob die 
Reizung am proximalen oder distalen Ende erfolgt. Bei der naturlichen 
Erregung des Muskels vom Nerven her beginnt sie dort, :'!fo die Nerven 
in den Muskel eindringen (im sogenannten nervosen Aquator) und 
breitet sich von dort zentripetal und zentrifugal aus. DaB auch im Nerven, 
und zwar in allen seinen Fasern, die Erregung in beiden Richtungen 
mit gleicher Geschwindigkeit sich ausbreitet, laBt sich an den fast aus
nahmslos gemischten peripheren Nerven nicht zwingend beweisen in 
Ansehung der gleichen Leitungsgeschwindigkeit der motorischen und 
sensiblen Fasern (s. oben). Das fragliche Verhalten folgt jedoch fUr 
den motorischen Nerven aus den Versuchen von GARTEN und LENNINGER 
(a. a. 0., Vergleich der Leitungsgeschwindigkeit des peripheren Nerven 
zum Muskel bzw. zur ventralen Riickenmarkswurzel) und fUr den sensiblen 
aus den Versuchen von NICOLAI am Olfaktorius des Hechtes (A. f. P. 
1905, Suppl. 341). 

2. Sie ist unabhangig von der Reizstarke, wenn man, bei elektrischer 
Reizung, die Anderung der Reizstelle, die durch physikalische Strom
schleifen entstehen kann, vermeidet, oder durch ein geeignetes Messungs
verfahren unschadlich macht (ENGELMANN, 1897, A. g. P. 66, 574; 
NICOLAI, a. a. 0.). 
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3'. Die gerade in Erregung begriffene Stelle des Muskels odeI' N erven 
ist fur sehr kurze Zeit (wenige Tausendstel einer Sekunde) unzuganglich 
odeI' doch schwer zuganglich fUr einen neuen Reiz (vgl. das analoge 
Verhalten des Herzens, S. 47). Diesel' refraktare Zustand wandert 
wie die Erregung, ihr sozusagen auf dem FuBe folgend, libel' die Faser 
hin. Thm ist es zuzuschreiben, daB die an das Ende del' Faser gelangte 
Erregung erlischt und nicht wieder zurucklauft und ebenso, daB zwei 
einander entgegenlaufende Erregungen, dort, wo sie sich treffen, ein
ander ausloschen (P. HOFF:NIANN 1912/14, Zeitschr. f. B. 59, 23 und 
64, 113). 

Durch den refraktaren Zustand erfahrt die Wirkung del' Reize, 
gleichgUltig 'wie sie beschaffen sind, eine zeitliche Begrenzung. Dauer
erregungen odeI' was man so nennen kalID, sind daher nul' durch Wieder
holung des Reizes zu erzielen und es hangt von del' Dauer des refraktaren 
Zustandes ab, wie rasch die Wiederholungen aufeinander folgen durfen, 
ohne unwirksam zu werden. Naheres daruber bei del' Besprechung 
del' elektrischen Reize. 

Durch die aufgezahlten Besonderheiten wird del' Erregungsvorgang 
'4U einem Geschehnis, das, einmal eingeleitet, nach inneren, dem jeweils 
erregten Gewebe eigentumlichen GesetzmaBigkeiten ablauft und nichts 
mehr zu tun hat mit dem AnstoB, durch den es hervorgerufen ist. In 
del' 'wissenschaftlichen Ausdrucksweise wi I'd daher del' auBere AnstoB 
als Reiz streng unterschieden von dem Erfolg, del' Erregung, die durch 
jenen nul' ausgelost wird. Man kann von einer Erregungs welle sprechen 
insofern, als die Erregung von dem Angriffsort des Reizes ausgehend 
die Faserabschnitte del' Reihe nach ergreift, wobei in jedem Abschnitt 
derselbe Vorgang sich abspielt, nur zu verschiedener Zeit. DaB es sich 
abel' nicht urn eine Wellenbewegung im physikalischen Sinne handeln 
kann, geht hervor aus del' verhaltnismaBig geringen Leitungsgeschwindig
keit, aus dem einer chemischen Reaktion entsprechenden Temperatur
koeffizientenderselben (SNYDER, A.f. P.1907, 113 und 1908, ArneI'. J. of P. 
22, 179) und aus den die Erregung begleitenden elektrischen Erschei
nungen (s. unten), die eine Arbeitsleistung des erregten Gewebes dar
stellen, die nul' auf Kosten von chemischer Energie stattfinden kann. 
Weniger beweisend in dem angedeuteten Sinne ist die Erfahrung, daB 
Muskel und Nerv bei Abwesenheit von Sauerstoff ihre Erregbarkeit 
und Leitfahigkeit schlieBlich verlieren (FLETCHER, 1902, J. of P. 28, 
354und474; OHRWALL, 1903, Skand.A.7, 222;v.BAEYER, 1903,Zeitschr. 
f. allg. P. 2, 169), denn man kann annehmen, daB durch die Hemmung 
des Ruhestoffwechsels die Struktur des Gewebes geschadigt Virird. AuBer
dem ist bekannt, daB trotz Sauerstoffmangel die Erregbarkeit lange 
vorhalt und nur allmahlich erlischt und das gleiche gilt von del' Arbeits
leistung des Muskels. Es gibt also eine anaerob odeI' anoxybior,isch 
ablaufende Erregung. 

Del' Nachweis, daB die Erregung im efferenten Nerven nach beiden 
Richtungen verlaufen kann, ist von KUHNE, A. f. A. u. P. 1859, 595; 
1886, Zeitschr. f. B. 22, 305) an versch~~denen Nervmuskelpraparaten 
in del' Weise gefUhrt, daB er von den Asten eines gegabelten Nerven 
einen mechanisch odeI' elektrisch reizte, wobei auch die von'den anderen 
Asten innervierten Teile des Muskels in Erregung geraten. Del' Versuch 
wird durch die Abb. 86 und 87 veranschaulicht. Abb. 86 zeigt in schemati-
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scher Weise die Nervenverteilung im M. grazilis des Frosehes, der dureh 
eine sehnige Inskription in zwei Half ten geteilt wird, eine kiirzere tibiale 
Cobere Halfte der Abb. 86) und eine langere koxale. Werden die zur 
kurzen Halfte ziehenden Nervenfiiden isoliert gereizt, so zuekt aueh 
die lange Halfte des Muskels und umgekehrt. Wird naeh Herstellung 
eines Praparates nach Abb. 87 der Nerv des Zipfels Z gereizt, so zuekt 
sowohl K wie L. Die Ausbreitung der Erregung ist, wie sieh anatomiseh 
und experimentell zeigen laBt, dadureh bedingt, daB sieh die meisten 
Fasern des Nervenstammes N teilen und einen Ast naeh K, den anderen 
naeh L bzw. Z schieken. Die Erregung, die in den naeh Z ziehenden 
Fasern gesetzt wird, greift iiber einerseits auf die zugehorige Muskelhalfte, 
anderseits aber aueh riiekwarts bis zu den Teilungsstellen im Nerven N, 
von wo sie zur Muskelhalfte L gelangt. 

c 
Abb. 86. Der Musculus gracilis des 
Frosches mit seinen N erven von innen ge
sehen. K kurze (tibiale, untere) Halfte, 
L lange (koxale, oJ)ere) Halfte, k und 1 
die zugehorigen Aste des N erven N, 
H die den Muskel durchbrechende, zur 
H~u t gehende Fortsetzung dieses N erven, 
c Astchen ffu einen benachbarten Muskel. 

Abb. 87. Diesehnige Inskriptionzwischen 
den beiden Muskelhalften und groBere 
Stucke diesel' selbst sind herausge
schnitten, ebenso die Nervenaste H 
und C. Die beiden Half ten sind nur 
noch durch die zu ihnen gehende Aste 

des Nerven N verbunden. 

Der Versueh lehrt noeh etwas weiteres, namlieh, daB die Isolation 
der Erregung auf die von einem wirksamen Reize getroffenen Fasern 
eines Biindels, die im Nervensystem im allgemeinen erfiillt ist und ohne 
die eine geordnete Leistung desselben nieht denkbar ~are, eine Grenze 
findet dort, wo eine Faser sieh in zwei oder mehrere Aste teilt. Dureh 
welehe Einriehtungen die Isolation innerhalb des Nervenstammes ver
mutlieh gesiehert ist, kann erst weiter unten erortert werden. 

II. Die bioelektrischen Strome. 
1m Zustande der Ruhe sind an Zellen und Geweben elektromotori

sehe Krafte nieht naehweisbar; solehe treten aber in Erseheinung bei 
der Erregung ferner dann, wenn eine Verletzung stattge£unden hat. Da 
alle Gewebe von salzhaltigen Fliissigkeiten durehtrankt sind, also Leiter 
zweiter Ordnung darstellen, so konnen die elektrisehen Spannungsunter
sehiede sieh ausgleiehen in Gestalt von Stromen, die naeh dem Vorgange 
von Hermann im FaIle der Erregung als Aktionsstrome, im FaIle 
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del' Verletzung als Demarkationsstrome bezeichnet werden. Durch 
NebenschlieBungen, die an das elektromotorisch wirksame Gewebe 
angelegt werden, lassen sich Stromzweige nach auBen ableiten und 
del' Beobachtung und Messung zuganglich machen. 

Die hierzu erforderlichen methodischen Vorkehrungen bestehen 
einmal in del' Verwendung von MeBinstrumenten von groBer Empfindlich
keit und Beweglichkeit (geringer Tragheit). Letzteres ist namentlich 
fiir die Beobachtung del' Aktionsstrome wichtig, deren Intensitat sehr 
raschen Wechsel zeigt. Riel' haben sich das Kapillarelektrometer und 
besonders das Saitengalvanometer (s. S. 54) bewahrt. Eine zweite 
wichtige Vorkehrung ist die Rerstellung einer NebenschlieBung, die 
selbst nicht zum Sitz elektromotorischer Krafte wird. Dies ware z. B. del' 
Fall, wenn man metallische Leiter in unmittelbare Beriihrung mit dem 
zu untersuchenden Gewebe bringen wiirde. Man verwendet daher "un
polarisierbare" Elektroden, die aus amalgamiertem Zink in Zink
sul£at bestehen, das seinerseits wieder an Kochsalzton grenzt, d. h. Ton, 
del' mit physiologischer Kochsalz- oder mit Ringerlosung angeknetet 
ist (E. DU BOIS - REYMOND, Ges. Abhandl. 1, 42). Nur diesel' Ton 
kommt mit dem lebenden Geweb~ in Beriihrung. 

Die infolge Schadigmlg eines Gewebes auftretenden Strome, die 
Demarkations- oder Verletzungsstrome, finden sich in weiter 
Verbreitung, nicht nul' an tierischen, sondern auch an p£lanzlichen Ge
weben und man kann kaum zweifeln, daB jede Zelle imstalfde ist, solche 
Strome zu entwickeln. DaB dieselben an Muskehl und Nerven besonders 
leicht nachweisbar sind, riihrt nul' davon her, daB diese Organe aus 
gleichsinnig geordneten Elementargebilden von makroskopischer 
Lange bestehen, so daB die Elektroden an verletzte und unverletzte 
Teile derselben Zelle, Zellsaule, Faser bzw. desselben Faserbiindels 
herangebracht werden konnen. 

Wird ein leicht isolierbarer Muskel, wie z. B. del' Sartorius, un
verletzt dem Korper entnommen, so zeigt er sich bei beliebiger An
legung del' Elektroden stromlos. Man kann ihn abel' jederzeit elektro
motorisch wirksam machen, indem man ihn an einer Stelle quetscht, 
schneidet, iiber 50 0 erhitzt oder anatzt. AIle diese Verletzungen diirfen 
nur partiell ausgefiihrt werden. Denn wird del' ganze Muskel abgetotet, , 
z. B. durch Behandlung mit heiBem Wasser oder durch chemische MitteL 
so laBt sich eine elektromotorische Wirksamkeit nicht mehr nachweisen. 

Del' Demarkations- oder Verletzungsstrom beruht demnach auf 
einem Gegensatz zwischen dem normalen und dem veranderten Teil 
del' Muskel£aser und zwar ist die Oberflache des normalen Teils positiv 
gegen den abgetoteten odeI' doch geschadigten Teil. Verbindet man 
beide durch einen leitenden Bogen, so geht ein Strom von dem unver
letzten zum verletzten Teil, in del' Faser natiirlichin umgekehrter Richtung. 
Unmittelbar nach Eintritt del' Verletzung ist er noch nicht nachweisbar 
(Latenzzeit), erreicht abel' in wenigen Tausendstel Sekunden seine volle 
Starke (GARTEN, 1904, A. g. P. 105, 291); er dauert mit abnehmender 
Intensitat solange an, bis die verletzten Fasern abgestorben sind. Am 
Nerven geht del' Verletzungsstrom rascher zuriick und verschwindet 
lange bevor die Fasern abgestorben sind. Durch Anlegen eines neuen 
Querschnittes laBt er sich wiederum hervorrufen. Es muB also eine 
Art Ausheilung del' Verletzung Platz greifen. 
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Da die Verletzungsstrome in der die Zellen umspUlenden Lymphe 
einen inneren SchlieBungsbogen besitzen, laBt sich stets nur ein Teil 
derselben nach auBen ableiten. DemgemaB kann eine Messung ihrer 
elektromotorischen Kraft auch niemals den vollen Wert ergeben, sondeI'll 
nur jene Spannungsdifferenz, die zwischen den zur Ableitung gewahlten 
Punkten des inneren Leiterkreises besteht. Unter glinstigsten Umstanden 
ist sie gleich 0,075 Volt gefunden worden. Vgl. DU BOIS-REYMOND, 
A. f. A. u. P., 1867, 431. Nach SAMOJLOFF ist die wahre Spannungs
differenz ungefahr 0,1 Volt (1899, A. g. P. 78, 38). 

Die zweite und praktisch viel wichtigereVeranlassung zum Auf
treten elektromotorischer Krafte in lebenden Geweben ist deren Erregung. 
Die Oberflache des unerregten Teiles zeigt positive Spannung, die des 
erregten Teils negative. Die dadurch bedingten und z. T. nach auBen 
ableitbaren Strome sind auBerhalb des Gewebes von dem unerregten 

a b 
Abb. 88a u. b. Zweiphasischer Ak· 
tionsstrom eines FI'oschsaI'torius auf 
Reizung durch einen Induktions
schlag. Oberstc Kurve Ausschlag 
des Galvanometers. mittlere Kurve 
Reizsignal, unten - Zeitmarken in 

60tel Sek. (nach DITTLER). 

gegen den erregten Teil, im Inneren 
entgegengesetzt gerichtet. Man nennt 
sie Erregungs- odeI' Aktions
strome. Ihre Existenz ist ein Aus
druck der Tatsache, daB eine Muskel
oder Nervenfaser nicht mit allen 
ihren Teilen gleichzeitig in die Er
regung eintritt, sondern daB sich diese 
von dem Reizorte ausgehend nach Art 
einer Welle liber die Fasern ausbreitet 
(s. oben S. 242). Legt man zwei Elek
troden a und b derart an das unver
letzte Gewebe an, daB adem Ur
sprung der Erregung naher liegt, so 
zeigt sich zunachst ein Strom, der 
im abgeleiteten Kreise von b nach a 
flieBt. Kurze Zeit darauf gelangt die 
Erregung auch an die zweite Elek
trode und damit gehen Spannungs
differenz und Strom auf Null zurlick. 
Sogleich gewinnt a~er nun die Er
regung bei b das Ubergewicht liber 
die bei a, da letztere frliher schwindet. Spannungsdifferenz und 
Strom sind nun entgegengesetzt gerichtet und klingen rasch abo 
Diese unmittelbar aufeinander folgenden odeI' auch durch eine kurze 
stromlose Pause getrennten, entgegengesetzt gerichteten StromstoBe 
werden als die beiden Phasen des Aktionsstroms unverletzter Gewebe 
bezeichnet. 

Als Beispiele mogen die Abh. 88a und b dienen (DiTTLER, 1913, 
A. g. P. 150, Tafel III, Ahh. 1a und 1 h), die von einem Froschsartorius 
stammen, del' einmal am proximalen Ende gereizt wird (88a) und dann 
am distalen. Die Ableitungselektroden zum registrierenden Saiten
galvanometer liegen zwischen den heiden Reizstellen an dem Muskel 
abel' viel naher der proximalen. Ausschlag der Saite nach unten bedeutet 
Negativitat del' proximalen Ableitungselektrode. 88a lehrt also, daB 
bei Reizung des lVluskels am proximalen Ende die proximale Elektrode 
zuerst negativ, dann positiv ",ird im Verhaltnis zur distalen Elektrode. 
Umgekehrt hei Reizung des distalen Muskelendes. 
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1st der an der Elektrode b liegende Teil des Gewebes abgetotet, 
so ist ein Verletzungsstrom vorhanden, der im abgeleiteten Bogen von 
a nach b gerichtet ist. AuBerdem kann dieser Teil nicht menr in Erregung 
geraten Ulid die von a ausgehende Erregung erlischt, bevor sie b erreicht. 
Die Folge ist, daB die Erregung sich elektrisch nur noch durch eine einzige 
Phase ausdriickt, bestehend in einer Schwachung des Verletzungsstromes 
in der Zeit, wahrend welcher die Erregung unter der Elektrode a hindurch
geht. Diese voriibergehende Schwachung des Verletzungsstromes wird 
als "negative Schwankung" bezeichnet. Ais Beispiel eines einphasi
schen Aktionsstroms diene Abb. 89, die ebenfalls von einem Frosch
sartor~~s stammt (DITTLER, a. a. 0., Abb. 6a). 

Uber die auBerordentlich bedeutungsvollen Aufschliisse, welche 
die Registrierung der Aktionsstrome des schlagenden Herzens, die Elektro
kardiographie, iiber die Ausbreitung der Erregung im Herzen und ihre 
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Abb.89. Einphasischer 
Aktionsstrom eines ver
letzten Froschsartorius 
auf Reizung mit einem 
Induktionsschlag. Be
deutung der drei Kurven 
wie in Abb. 88 (nach 

DITTLER). 

mannigfaltigen Storungen geliefert hat, ist bereits 
in Teil 3 berichtet worden. 

Nicht minder wichtig ist die Registrierung 
der Aktionsstrome der Nerven. Durch dieselbe 
wird man bei e££erenten Nerven unabhangig von 
dem Erfolgsorgan (Muskel, Driise, Herz usw.), das 
zwar in der Regel von der Erregung mitergri££en 
wird, sie aber in mehr oder weniger abgeanderter 
Weise zum Ausdruck bringt, so daB es nur mit 
Vorsicht zur Beurteilung der ersteren verwendet 
werden kallll. Noch groBer sind die Transforma
tionen, welche die Erregung a££erenter Nerven 
in Riickenmark und Gehirn erfahrt. Fiir die 
Kenntnis der Eigenschaften dieser Nerven ist 
daher die Beobachtung ihrer Aktionsstrome 
die erste Quelle. Auf diesem Wege hat fest
gestellt werden kOllllen die Leitungsgeschwin
digkeit in weiBen und grauen Nerven, die 
gleich schnelle Leitung in den e££erenten und 

doppelsinniges 
schaften. 

a££erenten Fasern der spinalen Nerven, ihr 
Leitungsvermogen u. a. S. 243ff. mitgeteilte Eigen-

Es hat sich weiter herausgestellt, daB das Nervensystem eine die 
Zeit einer Zuckung iiberdauernde Zusammenziehung der Muske In nul' 
durch Hau£ung der Erregungen zustande bringen kann, also durch dasselbe 
Mittel, dessen sich auch der Experimentator bei kiinstlicher Reizung 
bedient. Fur die willkurliche Innervation der Muskeln war dies schon 
seit geraumer Zeit aus den Oszillationen der Verdickungskurve, sowie 
aus dem die Tatigkeit begleitenden Muskelton gefolgert worden (vgl. 
NAGELS Handb. d. Physiol. 4, 536), aber erst die Darstellung der Aktions
strome hat die auBerordentlich dichte Folge der Erregungen kennen 
gelehrt, deren sich das Nervensystem zur Betatigung der Skelettmuskeln 
bedient. Bei willkiirlicher Innervation sind allerdings die Oszillationen 
des Aktionsstroms selten regelmaBig genug, um mit Sicherheit von 
einem bestimmten Rhythmus sprechen zu konnen. Die beobachteten 
Frequenzen schwanken zwischen 50 und 200 in der Sekunde (BUCHANAN, 
1908, Quart. J. of expo P. 1, 211; PIPER, Elektrophysiologie menschlicher 
Muskeln, Berlin 1912; GARTEN, 1909, Zeitschr. £. B. 52, 534; KUNO, 
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1914, A. g. P. 157, 337). Dagegen haben sich die automatischen Er
reglmgen, die bei del' Atmung regelmaBig in den N. phrenicus und das 
Zwerchfell gelangen, als ein besonders giinstiges Objekt zur Unter
suchung dieser Frage erwiesen. Jede Inspiration stellt eine kurzdauernde 
tetanische Innervation dar, die sich durch eine meist sehr regelmaBige 
Folge der einzelnen ErregungsstoBe auszeichnet, deren Frequenz je nach 
der Korpertemperatur (35-38 0 ) zwischen 80 und 140 in der Sekunde 
schwankt (DITTLER und GARTEN, 1912, Zeitschr. £. B. 58, 420). Diu 
Aktionsstrome des Nerven und des Muskels zeigen dieselbe Frequenz, 
vgl. hierzu Abb. 90 (DITTLER und GARTEN, a. a. O. S. 445). 

Wie die willkiirliche und automatische arbeitet auch die re£lektori
sche Innervation. Ais Beispiel seien in Abb. 91 die tetanischen Aktions
strome mitgeteilt, die von den Augenmuskeln bei den nystagmatischen 
Bewegungen abgeleitet werden konnen (P. HOFFMANN, A. £. P. 1913, 23). 
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Abb. 90. Gleichzeitige Schl'eibung del' Aktionsstl'ome des N. phl'enicus (oben) 
und eines Zwel'chlellzipfels (unten). Am FuHe Zeitmarken in 1/148 Sek. Abstand. 
Das Elektl'oneul'ogramm des Phl'enikus "ird in del' Gegend des Pfeiles dul'ch 
-den Einbruch eines Elektl'okal'diogramms gestol't. Die zusammengehorigell 
Schwankungen der beiden Kllrven sind dnrch gestl'ichelte Linien verbunden. 

Der tiefere Grund £iiI' die Rhythmizitat del' Dauererregung muB 
in dem refraktaren Zustand gesucht werden, der e1ne Verdoppelung 
odeI' Verviel£achung der Erregung nicht zulaBt. Smvie die in einer Muskel
odeI' Nervenfaser ausgeloste Erregung maximal ist (s. unten das "Alles
odeI' Nichtsgesetz" im Abschnitt ii.ber elektrische Reizung), so ist sie 
auch souveran, d. h. sie duldet keine zweite neben sich. Erst wenn sie 
ganz odeI' zum groBten Teil abgelaufen, sind die Bedingungen £iiI' eine 
Wiederholung gegeben. Die hochste Frequenz, die der Erregungsrhyth
mus annehmen kann, ist damit zugleich ein reziprokes MaB fii.r die Dauer 
des refraktaren Zustandes (P. HOFFMANN, Wiirzb. Sitzungsb. 7. Nov. 1912). 

Die Unmoglichkeit, den Erregungszustand zu steigern durch eine 
Hamung gleichzeitiger oder innerhalb del' refraktaren Periode rasch 
aufeinander folgenden Reize steht nicht im vViderspruch mit der Sum
mation del' Muskelzuckungen, von del' oben S. 228 die Rede war. Die 
Zuckung ist ja ein relativ trager Vorgang, del' erst zur Entwicklung 
kommt, wenn die Erregung, smveit sie in Form des Aktionsstromes 
zum Ausdruck gelangt, im wesentlichen schon abgelaufen ist. Eine 
Steigerung des mechanischen Erfolges del' Erregung ist also sehr wohl 
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moglich durch Reizfolgen mit groBerem Intervall als die Dauer des 
refraktaren Zustandes. 

Uber die' Bedeutung des Aktionsstromes fUr die 
Fortpflanzung der Erregung von der primar erregten 
Stelle aus s. unten im Abschnitt iiber elektrische Reizung. 

Das Auftreten der elektromotorischen Krafte hangt 
eng zusammen mit dem histologischen und chemischen 
Bau der Zellen. Hierbei ist von Bedeutung einmal 
die Verschiedenheit der Salze, die sich innerhalb und 
auBerhalb der Zelle finden, worauf wiederholt (S. 34 und 
234) hingewiesen worden ist. Ein Austausch dieser 
Salze bzw. ihrer 10nen wird wie man annimmt, durch 
die Undurchgangigkeit des Protoplasmas bzw. seiner 
oberflachlichen Schicht, der Plasmahaut, fiir diese 

;gj ~ Stoffe oder doch fUr gewisse 10nen verhindert, kann 
;g J3 aber stattfinden bei Verletzung und in voriibergehender 
S;f!. Weise bei der Erregung. Rierbei muB es dann infolge 

1::1 der ungleichen Wanderungsgeschwindigkeiten der diffun.e :;:;: dierenden 10nen zu Potentialdifferenzen bzw. Stromen 
0· .... 
~ ~ kommen. FUr die Triftigkeit dieser Auffassung spricht, 

1::1 daB, wie OVERTON gefunden hat, Muskeln, deren Ge'* ~ websfliissigkeit durch eine isotonische Losung von sekun
~ P darem Kaliumphosphat ersetzt ist, nach Verletzung 
8 . keinen Demarkahionsstrom oder sogar einen schwachen 
] ~ in verkehrter Richtung zeigen (Wiirzb. Sitzber. 1905). 
~] Die eben fliichtig skizzierte Vorstellung ist aber 
.8 ~ deshalb nicht ausreichend,' wei! die im tierischen Korper 
~.!3 vorliegenden Salzkonzentrationen und -kombinationen 
~ § zur Erzeugung der recht erheblichen elektromotorischen 
~ ~ Krafte nicht ausreichen. Eine weit bessere Annahe
~ ~ rung an die wirklichen Verhaltnisse wird erreicht, wenn 
~'" ;:! ~ man die beiden wasserigen Salzlosungen durch ein anderes 
"18 Losungsmittel, eine zweite "Phase", sich getrennt denkt, 
~ ~ durch das eine Verschiebung in der 1onenkonzentration, 

1::1 ~ sei es durch ungleiche Loslichkeit, sei es durch ungleiche 
;.::: ~ Wanderungsgeschwindigkeit, bewirkt wird. Als eine 1 solche Phase wiirde die Plasmahaut der Zelle, vielleicht 

1::1 auch das Zellstroma iiberhaupt zu betrachten sein (vgl. 
hierzu ROBER Physikal. Chemie der Zelle, 4. Aufl. 
1914, S. 569ff.). 

Die Aktionsstrome, von denen bisher die Rede war, 
stellen geringfiigige Leistungen dar gegeniiber den elek
trischen Entladungen, zu denen gewisse Fische (Raja, 
Torpedo, Malapterurus, Gymnotus) befahigt sind. 
Wahrend bei Muskel, Nerv und Driisenzelle die Er

..ci regungsstrome gewissermaBen nur ein Nebenprodukt 
~ darstellen , bilden sie bei den elektrischen Organen 

dieser Tiere die wesentliche Leistung. Wie BABUCHIN 
und ENGELMANN gefunden haben, werden die elektrischen Organe 
als Muskelfasern angelegt, erfahren aber in der spateren Embryonal
entwickelung eine Umbildung, bei der die elektrische Wirksamkeit 
auf Kosten der Kontraktilitat eine gewaltige Ausbildung erfahrt. Durch 
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die vieltausendfache Hintereinanderschaltung von plattenartigen Bil
dungen, deren jede auf Anregung von seiten des Nerven zu einer elektro
motorisch wirksamen FHiche wird, konnen elektromotorische Krafte 
bis zu mehreren hundert Volt entstehen. Die Entladungen sind entweder 
kurz, zuckungsartig, odeI' rhythmisch-tetanisch mit hohen Frequenzen, 
bis 100 pro Sekunde und mehr. Del' Fisch selbst ist, wenn auch nicht 
unempfindlich, so doch unterempfindlich fUr seine SchHige (vgl. hierzu 
GARTEN in WINTERSTEINS Handb. d. vergl. Physiol. 3, II, 170 ff.). 

III. Die Reize. 
1. }Iechanische Reize. 

Nicht jede mechanische Einwirkung auf Muskel odel' Nerv fiihrt 
zur Erregung. Drucksteigerungen auf 200 Atmospharen und dariiber, 
die den Muskel samt Nerven treffen, sind wirkungslos und unschadlich, 
wenn sie als hydrostatischer Druck gleichmaBig von allen Seiten wirken 
(EBBECKE, 1914, A. g. P. 157, 79). Auch ortlich umschriebener Druck 
kann als Reiz unwirksam bleiben, wenn er langsam ansteigt. Am Netven 
fUhrt er leicht zul' Aufhebung del' Leitfahigkeit und zum Verlust del' 
Erregbarkeit an del' gedl'iickten Stelle. Hiel'zu geniigt, wie das bekannte 
"Einschlafen" del' Glieder lehl't, schon verhaltnismaBig geringel' Druck. 
Die vol'iibel'gehende Aufhebung del' Leitfahigkeit steigel't sich bei langeI' 
dauernder Einwirkung zur "Drucklahmung", die funktionell einer Unter
brechung des Nerven gleich zu achten ist. Es stellen sich dann auch 
histologisch nachweisbare Veranderungen im Nerven ein, die als eine 
Folge del' Ernahrungsstorung am gedriickten Orte und del' vollstandigen 
funktionellen Ausschaltung weiter distal aufzufassen sind. 

Durchschneidung des Nerven wirkt voriibergehend als Reiz, und 
lahmt dauernd aIle von dem Nerven versorgten Organe, d. h. sie konnen 
nunmehr vom Gehirn und Riickenmark aus nicht mehr betatigt werden 
und auch ihrerseits nicht mehr auf diese wirken. Del' Verkehr zwischen 
gelahmten und ungelahmten Teilen ist dann nur noch ein stofflicher 
auf dem Wege von Blut und Lymphe. Sofort beginnen dann Verande
rungen im abgetrennten Stumpf des Nerven einzusetzen, die in wenigen 
Tagen zum Verlust del' Erregbarkeit und Leitfiihigkeit und zum Zerfall 
del' Fasern fiihren, von denen nul' ein bindegewebiger Strang zuriickbleibt. 
Gleichzeitig setzt am zentralen Stumpf des Nerven ein Wucherungsvorgang 
ein, del' darin besteht, daB die durchtrennten Axonen Sprossen treiben, 
die, wel1l1 sie den AnschluB an den peripheren Stumpf finden, von den 
Resten del'· degenerierten Fasern geleitet in Ihnen weiterwachsen und 
schlieBlich nach Monaten die Verbindung mit den peripheren Geweben 
wieder herstellen. Auch del' periphere Nervenstumpf ",ird mit seinen 
Hiillen vollstandig regeneriert. 

Mechanische Reizung ist indessen sehr wohl ohne Schadigung 
moglich. Besonders leicht gelingt sie am Nerven. Mit einem leichten 
Hammerchen, das mit seiner quer zum Nerven gestellten Schneide 
auf ihn herab£allt, kOl1l1en Reize in beliebiger Starke gegeben und Reihen 
gleich hoher Zuckungen ausgelost werden (TIGERSTEDT, Studien iiber 
mechanische Nervenreizung, Helsingfors 1880; 1881, Nord. med. Arkiv 
13, 12). Ein ein4eitliches mechanisches MaB fiir die Starke des Reizes 
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laBt sich zur Zeit nicht angeben. Die lebendige Kraft ist von Bedeutung 
insofern, als del' Reiz im aligemeinen um so starker wirkt, je mehr er 
den Nerven deformiert. Sehr geringe Deformationen, bis etwa lOo/~ 
del' Nervendicke, sind wirkungslos, De£ormationen von 20-50% wirken 
maximal. Starkere Deformationen geben dann keinen groBeren Erfolg, 
sind vielmehr geeignet, den Nerv zu schadigen (OINUM:A, 1909, Zeitschr. 
f. B. 53, 303). 

Neben del' lebendigen Kraft odeI' del' Deformationsarbeit des 
Reizes ist es die. Geschwindigkeit .. der Deformation von del' del' Erfolg 
abhangt, und zwar sind kleine Anderungen del' Geschwindigkeit von 
groBerem EinfluB als solche del' Arbeit des Reizes. Es ist daher wahr
scheinlich, daB schon sehr kleine Deformationen zur Erregung des Nerven 
geniigen, weilll sie mit geniigender Geschwindigkeit stattfinden (OINUM:A, 
a. a. 0.; v. FREY, Wiirzb. Sitzungsber. 16. Dez. 1909). 

Es spricht mancherlei dafiir, daB oS nul' dann zu einer Erregung 
kommt, wenn durch den Reiz die Oberflache del' Nervenfaser soweit 
gelockert wird, daB ein Austausch von 10nen mit del' Umgebung statt
finden kann. Es wird also gewissermaBen ein Demarkationsstrom hervor
gerufen, del' abel' sofort wieder verschwindet, weil die Storung zu gering
fiigig ist, als daB sie nicht unverweilt wieder ausgeglichen wiirde. Der 
StromstoB geniigt abel', um an der getroffenen Stelle Erregung hervor
zurufen, die nun entsprechend del' Eigenart del' Faser iiber dieselbe 
fortschreitet. 

Auch am Skelettmuskel karill man durch leichte Schlage quer 
zur Faserrichtung Zuckungen auslosen. Benutzt man hierzu Vorrichtungen, 
die eine Schwellenbestimmung gestatten, so lassen sich Zonen von ver
schiedener Empfindlichkeit nachweisen. HOFM:ANN und BLAAS (1908, 
A. g. P. 125, 137) haben gezeigt, daB die hochempfindlichen Zonen den 
Orten gehaufter Nervenenden entsprechen, wahrend die von solchen 
freien Faserabschnitte des Muskels relativ unempfindlich sind. Merk
wiirdigerweise bleibt die Verschiedenheit del' Schwellenwerte auch nach 
Degeneration dcr Nerven bestehen, so daB man schlieBen muB, die Muskel
faser enthalte im Zusammenhang mit den nervosen Endapparaten Struk
turen, welche nach Durchschneidung del' Nerven nicht odeI' doch viel 
langsamer degenerieren und eine hohe Empfindlichkeit gegenmechanische 
Reize beibehalten. Zu entsprechenden Folgerungen ist auch LANGLEY 
gefiihrt worden in seinen Untersuchungen iiber die \Virkung von Nikotin 
und Kurare auf entnervte Muskeln (1905, .T. of P. 33, 374; 1906, Zentr. 
f. P. 20, 290). 

2. Elektrisclle Reize. 

Von allen kiinstlichen Reizen sind die elektrischen die am meisten 
venvendeten und methodisch am besten ausgebildeten, weil sie sich auf 
das feinste quantitativ abstufen sowie zeitlich und ortlich begrenzen 
lassen. Sie stellen auch die mildeste Art del' Reizung dar, d. h. sie 
konnen so gestaltet werden, daB sie nicht schadigen und beliebig oft 
wiederholt werden konnen. DaB die erregbaren Ge\vebe so besonders 
leicht auf diesen Reiz ansprechen, hat vermutlich seinen Grund darin, 
daB auch bei del' natiirlichen Erregung elektrische Strome (Aktions
strome) eine wichtige Rolle spielen. Von diesem Gesichtspunkte am; 
ware del' elektrische Reiz del' am meisten naturgemaBe. 
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Die beiden wichtigsten Formen der elektrischen Reizung sind die 
Reizung mit konstantem Strom, haufig als galvanische Reizung be
zeichnet, und die Reizung mit dem induzierten Strom. Findet letztere 
statt in Form des Wechselstroms, so ist der Ausdruck faradische 
Reizung gebrauchlich. 

A. Reizung mit konstantem Strom. 
Sollen Muskeln oder Nerven innerhalb des lebenden menschlichen 

oder tierischen Korpers erregt werden, so wird man bei einer Elektroden
flache von 3 qcm (STINTZING) unter normalen Verhaltnissen mit Strom
starken von 0,5-2,0 Milliampere (MA) auskommen. Bei einem Wider
stand des mensch-
lichen Korpers von 
einigen tausend Ohm 
erfordert dies die 
Hintereinanderschal
tung von einer Anzahl 

galvanischer Ele-
mente, diedurcheinen 
sogenannten Strom
wahler zu- oder aus-
geschaltet werden. 

Die dabei auftreten-
den Erscheinungen 

werden unten be
schrieben werden. Sie 
sind lange nicht so 
iibersichtlich als die 
bei Reizung isolierter 
Muskeln und Nerven 
zu beobachtenden. 

Die wesentlichen Wir
kungen des elektri
schen Stroms sind da
her aIle an tierischen 
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Abb.92. Versuehsanordnung zur Reizung eines Nerven 
(N) dureh konstante Strome von stetig verander

lieher Starke. 

Praparaten gefunden worden und auf diese muG auch immer wieder 
zuriickgegriffen werden, wenn die verwickelten Ergebnisse an ganzen 
Organismen Aufklarung finden sollen. 

Die elektrische Reizung isolierter Organe bedarf einer besonderen 
Methodik, weil hier schon mit weit geringeren Stromstarken die zur 
Erregung notige Stromdichte (s. u.) erreicht wird. Ein konstanter Strom 
von I,O-u Amp. oder 1 Mikro-Amp. (LI A) wird, durch den Ischiadikus des 
Frosches flie Bend , denselben in der Regel in Erregung versetzen und es 
werden so ziemlich aIle Wirkungen des Stroms zur Beobachtung kommen, 
wenn letzterer bis zum 50fachen jener Starke ansteigt. Innerhalb dieser 
Werte ist eine stetige Anderung der Stromstarke anzustreben. Hierzu 
dient eine Einrichtung, wie die durch Abb. 92 schematisch dargestellte. 
MM ist ein meterlanger Draht von einigen Ohm Widerstand (Rheochord), 
Am ein Ampermeter, E ein konstantes galvanisches Element. 1st der 
Strom im Hauptkreise H geschlossen, so entsteht im Drahte MM ein 
gleichmaBiges Potentialgefalle und die Spannungsdifferenz zwischen 
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irgend zwei .Punkten des Drahtes wird ihrem Abstande proportional 
sein. Wird nun von zwei Punkten ~ und a2 des Drahtes durch den Strom
wender W und den Schliissel S zum Nerv N abgeleitet, so tritt nur ein 
auBerst schwacher Zweigstrom in den Reizkreis Rein, weil der Widerstand 
des Nerven vieltausendmal graBer ist, als der des Drahtstiickes ~ a2• 

Es findet durch die Abzweigung auch keine merkliche Verstarkung 
des Stroms im Rauptkreise statt und man darf mit verschwindendem 
Fehler annehmen, daB der durch den Nerven gehende Strom der Lange 
~ ~ proportional ist. 

Als weitere notwendige Vorkehrungen fUr einwandfreie Reizergeb
nisse sind zu nenne1;l die Verwendung unpolarisierbarer Elektroden 
(s. o. S. 248) und die Erhaltung der ausgeschnittenen Gewebe im Zustande 
normaler Erregbarkeit. In dieser Richtung ist namentlich dafiir zu sorgen, 
daB sie nicht vertrocknen. Man bringt sie daher in eine sogenannte 
feuchte Kammer, d. h. das Pra'parat wird mitsamt den unpolarisier
baren Elektroden in einem mit Wasserdampf gesattigten Raume auf
gestellt. 

Am iibersichtlichsten gestalten sich die Reizerfolge am Muskel. 
Schickt man durch einen Sartorius des Frosches "absteigend", d. h. 
vom Becken- zum Knieende sehr schwache Strome, indem man die 
Lange der Ableitungsstrecke am Rheochord von Null anfangend schritt
weise vergroBert, so lassen sich eine Anzahl unwirksamer oder unter
schwelliger Stufen nachweisen, bis etwa bei 10 !t A die erste schwache 
Wirkung sichtbar wird. Dies ist der Schwellenreiz. Bei Steigerung 
der Stromstarke nehmen die Verkiirzungen rasch an Rohe zu und sie 
konnen dies bis zu einem gewissen durch weitere Reizverstarkung nicht 
mehr iiberschreitbaren Werte tun. Der schwachste hierzu geniigende 
Reiz ist dann als Maximalreiz zu bezeichnen. In der Regel ist indessen 
ein bestimmter Maximalreiz nicht angebbar, vielmehr nur festzustellen, 
daB von einer gewissen Reizstarke ab der Muskel sich zwar stets stark 
zusammenzieht, aber doch in wechseIndem Umfang. 

Die Tatigkeit des Muskels tritt ein bei der SchlieBung des Stroms, 
sie ist eine SchlieBungserregung; nach ihrem zeitlichen' Verlauf 
ist sie nicht eine Zuckung, sondern ein meist kurz dauernder, rasch 
absinkender, durch unregelmaBige Schwankungen gekennzeichneter 
Tetanus. Deutlicher als in der Verkiirzungskurve erscheint die Zusammen,
gesetztheit des Erregungsvorganges bei der Registrierung der Aktions
strome, wie sie von GARTEN durchgefiihrt worden ist (1901, Abhandl. 
Ges. d. Wiss. Leipzig 26, 331). Nach dem Abklingen der Erregung ist 
die weitere Dauer des Stroms ohne Wirkung, ebenso seine Offnung. Man 
spricht daher von einem SchlieBungstetanus (abgekiirzt STe), 
gegebenenfalls von einer SchlieBungszuckung (SZ). Der im Beginn 
des Tetanus meist sehr regelmaBige Rhythmus der Erregungen ist in 
seiner Frequenz in hohem MaBe von der Temperatur des Muskels ab
hangig, womit er sich als eine spezifische Leistung desselben, als sein 
"Eigenrhythmus" verrat. 

Kehrt man die Stromrichtung um, so daB sie "aufsteigend" wird, 
so findet man wieder einen Schwellenwert, wie bei absteigendem Strom, 
doch liegt derselbe fast ausnahmslos etwas hoher. Dies auf den ersten 
Blick iiberraschende Ergebnis wird verstandlich, wenn man beachtet, 
daB der Strom seine erregende Wirkung nicht an beliebigen Stellen 
entfaltet, sondern, wie sofort bewiesen werden solI, nur dort, wo er aus 



Polare Wirkung des Stroms. 257 

den Fasern austritt odeI' andel's ausgedriickt, wo er seine physiologi
schen Kathoden hat (HERING, 1879, Sitzungsber. Wien. Akad. 79, 
(3) 4). Nun ist die Zahl der Fasern des Sartorius und demgemaB auch 
der Querschnitt des Muskels kleiner am Knieende als am Beckenende, 
so daB dort die auf die Einheit des Querschnitts bezogene Stronistarke 
odeI' die Stromdichte groBer ist. Diesem Umstande verdankt del' 
absteigende Strom seine groBere Wirksamkeit in Form einer niedrigeren 
Schwelle. 

Die polare Wirkung des Stromes, d. h. die Beschrankung 
der Erregung auf den Ort der physiologischen Kathoden laBt sich am 
besten dadurch nachweisen, daB man den Muskel an einem Ende nar
kotisiert. Die diesem Ende zugekehrte Stromrichtung ist dann unwirksam, 
die entgegengesetzte wirksam. Natiirlich diirfen zu dem Versuche nur 
maBig starke Strome verwendet werden, weilsonst von der Langsiichtung 
der Fasern abweichende Stromschleifen sich bemerklich machen und 
eine regelwidrige Wirkung vor
tauschen konnen. 

Durch sehr starke Strome 
konnen am Muskel auch bei der 
Offnung Erregungen erzielt wer
den, die aber nicht von der 
Kathode, sondern von der Anode 
ausgehen. Von praktischer Be
deutung ~!nd dieselben nicht. 
Da die Offnungserregung am 
Nerven viel leichter zu erzielen 
ist, soIl sie dort naher be
schrieben werden. Abb. 93. Von rechts nach links zu lesen. 

Einphasische Aktionsstrome des Musculus 
gastrocnemius des Kaninchens. Reizung 
vomNeI'ven aus mit 4D, Temperatur36,5°. 
Darunter Reizsignal und Schwingungen 
einer Zungenpfeife von 250 in del' Sek. 
GARTEN, 1909, Z. f. B. 52, Taf. XV, Fig. 24. 

Starke Strome fiihren ferner 
am Muskel zu "Dauerkontrak
tionen", Formanderungen in Ge
stalt umschriebener Aufwul
stungen, die bei del' Sc~~ieBung 
an del' Kathode, bei del' Offnung 
an der Anode auftreten und auf diese Stellen beschrankt bleiben. Es 
handelt sich hierbei wahrscheinlich urn eine ortlich begrenzte Anderung 
im Quellungszustand des Muskels, die durch Produkte der Elektrolyse 
hervorgemfen wird (man vgl. iiber die Wirkung elektrischer Strome 
auf Muskeln BIEDERMANN, Elektrophysiologie 1. Bd., Jena 1895, 149 £f. 
und NAGELS Handb. d. P. 4, 511 ff.). 

Leitet man den konstan ten Strom d urch einen N erven. 
wozu sich der Ischiadikus des Frosches mit anhangendem Gastroknemius 
als Transformator vorziiglich eignet, so sind die Erfolge den fiir den 
Muskel beschriebenen vielfach ahnlich. Auch hier gibt es unterschwellige , 
8chwellenmaBige und iiberschwellige Reize und, wenn man will, maximale 
soweit der meist unregelmaBig tetanische Charakter der Erregung einen 
Vergleich del' VerkiirzungsgroBen erlaubt. Die rhythmische Natur 
des Erregungsvorganges kommt in dem Aktionsstrom des zugehorigen 
Muskels deutlich zum Vorschein, wie aus Abb. 93 zu ersehen (WINrER
STEIN, Handb. 3, II, 116). 

Die Reizschwelle des Nerven liegt etwa 2- bis 5mal tiefer als die 
des Muskels, wenn sie in Stromstarken gemessen wird. Del' Nerv gilt 

v. F re y, Physiologic. 8. Aufl. 17 
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daher als empfindlicher gegeniiber der elektrischen Reizung. Bezieht 
man die schwellenmaBigen Stromstarken aber auf die Einheit des Quer
schnitts, der beim Sartorius ungefahr 20mal groBer ist als beim Ischia
dikus, so bedarf der Nerv der groBeren Stromdichte. Das diirfte wohl 
damit zusammenhangen, daB der Nerv durch seine Hiillen besser isoliert 
ist als der Muskel, so daB es starkerer Strome bedarf, urn den Widerstand 
zu iiberwinden und eine zur Erregung geniigende Stromdichte in den 
Axonen herzustellen. Ein Vergleich der spezifischen Empfindlichkeit der 
beiden Gewebe ist daher zur Zeit nicht moglich. 

Wie beim MuskellaBt sich die polare Wirkung des Stromes sicher
stellen in der Weise, daB man die Kathode nach einem abgestorbenen 
oder einem gelahmten Teil des Nerven verlegt, was zur Aufhebung oder 
Minderung des Erfolges fiihrt. Umkehr der Stromrichtung ist iibrigens 
auch bei einem iiberall leitungs- und erregungsfahigen Nerven nicht 
gleichgiiltig, weil geringe Unterschiede im Querschnitt, in dem Gehalt 
an Bindegewebe oder gar in der Schadigung durch die Praparation, 
durch Austrocknung und dergleichen geniigen, je nach Lage der Kathode 
den Erfolg zu andem. 

Der Hauptunterschied im Verhalten des Nerven gegeniiber dem 
des Muskels liegt darin, daB er viel leichter als dieser auf Stromoffnung 
reagiert. Bei ei:q.er Stromstarke gleich dem 5fachen des Schwellenreizes 
wird man die 6ffnungserregung meist erhalten konnen, vorausgesetzt, 
daB der Nerv nicht zu kurze Zeit durchstromt war. Fiir ihr Auftreten 
ist namlich neben der Starke des Stroms seine Dauer von wesentlicher Be
deutung. Dies weist aber darauf hin, daB die Bedingungen fiir das Auf
treten der 6ffnungserregung von dem zugeleiteten Strom erst erarbeitet 
werden miissen. In der Tat ist seit langem bekannt, daB der elektri
sche Strom im Nerven, in schwacherem Grade auch im Muskel und an
deren Geweben, reversible Xnderungen hervorruft, die als innere Polari
sation bezeichnet werden und mit dem inhomogenen Bau dieser Teile 
zusammenhangen. Insbesondere sind es die schlecht leiten~~n Hiillen 
des Nerven, die dem Durchgang des Stromes einen erheblichen Ubergangs
widerstand entgegensetzen und veranlassen, daB neben den Stromungs
vorgangen auch Ladungenstattfinden. Eine weitere Folge dieser Wider
sta.nde ist, daB die innere Polarisation sich iiber eine viel groBere Strecke 
ausbreitet als dem Abstande der Elektroden entspricht, ja daB streng 
genommen, der Nerv in seiner ganzen Lange an derselben teilnimm't, 
wobei eine anodisch und eine kathodisch polarisierte Halfte zu unter
scheiden ist. Sobald nun der polarisierende Strom unterbrochen wird, 
gleichen sich die Ladungen wieder ab durch einen im Innern des Gewebes 
auftretenden Strom, der dem zugeleiteten entgegengerichtet ist. Dadurch 
werden die bisherigen anodischen Stellen zu kathodischen, was sehr 
wohl mit einer Erregung verbunden sein kann (vgl. die Darstellung 
CREMERS in NAGELS Handb. d. P. 4, 979). 1st diese Auffassung der 6ff
nungserregung zutreffend, so kann die Gesamtheit der durch elektrische 
Strome bewirkten Erregungen zusammengefaBt werden in der Regel; 
RE)izung kann nur dort entstehen, wo der Strom, gleichgiiltig 
welcher Herkunft, aus der Ie benden Faser austritt (an der 
physiologischen Kathode). 

Durch die mit der i:rperen Polarisation einhergehende chemische 
Veranderung des Nerven (Anderung der Ionenkonzentration, Erhohung 
der Konzentration an den Grenzflachen der einzelnen Phasen) ist eine 
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Umstimmung desselben verkniipft, die in einer gesteigerten Erregbarkeit 
in der kathodischen Strecke und einer verminderten in der anodischen 
besteht. Da es ublich ist, die durch die Polarisation bedingte Ausbreitung 
des Stroms uber den Nerven als Elektrotonus zu bezeichnen, so nennt 
man auch die genannten Erregbarkeitsveranderungen elektrotonische. 

Die erregende Wirkung elektrischer Strome ist bisher nul' als 
abhangig von ihrer Starke beschrieben worden. DaB diese DarsteUung 
nicht genugt, folgt schon aus der Tatsache, daB es hauptsachlich die 
SchlieBung, al~9 der Beginn der Durchstromung (bei der gegebenenfalls 
ftUftretenden Offnungserregung del' Beginn des gegenlaufigen Polari
sationsstromes) ist, an del' die Erregung sich knupft. Weiterhin ist 
del' Strom ohne Wirlmngoder diese nimmt doch sehr rasch abo 1m gleichen 
Sinne ist ferner die Erfahrung zu deuten, daB man durch langsame 
Ilnd stetige Steigerung der Stromstarke reizfrei zu Werten derselben 
gelangen kann, die bei sofortiger SchlieBung lebhaft etregen (sog. Ein
schleichen in den Strom). Es kommt also auch auf die Geschwindigkeit 
;-tn, mit del' del' Strom entsteht. Die Bedeutung dieser von DU Bo[s
REY~iOND zuerst hervorgehobe
nen Veranderlichen ist dann von 
v. KRIES (A. f. P. 1884, 347) und 
LUCAS (1907, J. of P. 36, 253) 
genauer untersucht worden, in- II 

dem sie sich geradlinige Strom
anstiege von wahlbarer Steilheit 
undDauer herstellten. 1m Gegen
satz zu plOtzlichen SchlieBungen 
oder "Momentanreizen" sind 
solche "Zeitreize" bei gleicher 
schlie131icher Stromstarke stets Abb. 94. 
weniger wirksam odeI' anders aus- . 

II 

gedruckt, Zeitreize miissen zu hoheren Stromstarken ansteigell, um den 
gleichen Erfolg zu haben wie Momentanreize. Der Unterschied ist zum 
Teil iiberraschend groB. So muB z. B. bei einer Anstiegsdauer von 
1 Sekunde del' Strom fur den Froschnerv 60mal so stark sein als bei 
MomentanschlieBung. 1st die Steilheit des Stromanstieges gegeben, so 
wachst mit der Dauer desselben die Wirkung, was besagt, daB neben del' 
Geschwindigkeit des Ansteigens doch auch die Stromstarke oder die 
l~lektrizitatsmenge von EinfluB ist. 

Damit gelangt man zur Anel'kennullg del' maBgebenden Bedeutung 
von zwei Variablen Stromstarke und Anstiegsgeschwindigkeit, 
die in vollkommener Analogie stehen zur GroBe und Geschwindigkeit del' 
Deformation bei del' mechanischen Reizung. 

Viel weniger iibersichtlich als bei dem Versuch am ausgeschllittenen 
Organ sind, wie schon oben erwahnt, die Reizergebnisse bei Durch
stromung des lebenden Korpers, wie sie vorgenommen wird, urn die Erreg
barkeit von Muskeln und Nerven am Menschen zu prufen. Die Ver
wickelung ist dadurch gegeben, daB Anoden und Kathoden nicht raumlich 
scharf getrennt werden konnen, so daB bei gleicher Flache der beiden auf 
die Raut gesetzten Elektroden die Erregung an beiden Orten auftritt. 
Sei in Abb. H4, die einen Schnitt normal zur Korperoberflache darstellen 

17* 
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soIl, HH die Haut, A die auf dieselbe gesetzte Anode des Stroms, so wird 
sich derselbe in dem darunter befindlichen leitenden Gewebe nach allen 
Seiten ausbreiten, was durch die von A ausstrahlenden Linien angedeutet 
ist. In Wirldichkeit beschrankt sich natiirlich del' Strom nicht auf die 
wenigen hier gezeichneten Faden, sondern erfiillt das Gewebe in vollig 
stetiger Weise. Die Zeichnung soIl nul' anschaulichmachen, daB die Strom
dichte entsprechend del' Divergenz del' Stromlinien mit del' Entfernung 
von A bestandig abnimmt. 1st nun NN ein in del' Tiefe liegender Nerv 
odeI' eine Muskelfaser, so tritt del' Strom auf del' mit + bezeichneten 
Seite in die Faser ein und hat dort seine physiologischen Anoden, er tritt 
abel' auf del' mit - bezeichneten Seite sogleich, wieder heraus, was zur 
Bildung von physiologischen Kathoden (man nennt sie in diesem FaIle 
gewohnlich virtuelle Kathoden) Veranlassung gibt. Nach Umkehr del' 
Zeichen gilt die Abbildung eben so fUr die Vorgange unter del' Kathode. 
Die Folge diesel' eigentiimlichen Stromverte'ilung ist, daB lIDter beiden 
auf den Korper gesetzten Elektroden sich physiologische Kathoden be
finden, weshalb denn auch an beiden Stellen Erregung eintritt. Ein 
Unterschied besteht nm insofern, als die kathodische Stromdicht{l am 
Nerven bei einsteigendem Strom geringer ist als bei aussteigendem, 
so daB man unter del' Kathode in del' Regel etwas leichter, d. h. bei 
geringerer Stromstarke Erregung erhalt. 

Da nun das Auftreten von Erregungen unter beiden Blektroden 
nicht erwiinscht ist, indem doch nul' die Erregbarkeit eines Muskels 
odeI' Nerven gepriift werden soIl, hilft man sich in del' Weise, daB man 
die eine Elektrode groBfHichig macht und auf einen ausgedehnten Korper
teil setzt, Brust odeI' Riicken. Dadmch wird die Stromdichte unter 
ihr so gering, daB es nicht zm Erregung kommt, die Elektrode also un
wirksam odeI' indifferent ist. Die kleinflachige, differente Elektrode 
(meist 3 qcm2) kommt dann auf den Teil zu stehen, dessen Verhalten 
untersucht werden solI. Man findet sie dann zuerst, d. h. bei schwachsten 
Stromen wirksam, wenn sie Kathode ist, doch geniigt meist eine geringe 
Verstarkung des Stromes, urn sie auch als Anode (virtuelle Kathoden!) 
erregungsfahig zu ma.chen. Del' Erfolg ist, soweit er Muskeln odeI' motori
sche Nerven betrifft, entweder kurz, zuckungsartig (Kathoden- bzw. 
AnodenschlieBungszuckung abgekiirzt KSZ und ASZ) odeI' tetanisch, 
gedehnt (KSTe bzw. AST~). Bei Reizung von Muskelnerven sind mit 
starkeren Stromen auch Offnungserregungen zu erhalten. 

B. Reizung d urch Stromst oBe. 

Wie die vorstehenden Darlegungen zeigen, werden die groBen 
Vorziige, welche die elektrische Reizung besitzt, bei Verwendung kon
stanteI' Strome dadurch beeintrachtigt, daB sich infolge des tetanischen 
Charakters del' Erregung ihre Dauer und (beim Muskel) del' mechanische 
Erfolg nicht vorausbestimmen laBt. AuBerdem ist eine iiber die zm 
Erregung notige Zeit hinausgehende Dmchstromung del' Gewebe uner
wiinscht, weil nm die Polarisation vergroBernd. Fiir die Absicht des 
Versuches ist es also vollkommen ausreichend, wenn del' Strom nul' bis 
zum Eintritt del' Erregung anhalt bzw. ansteigt, und dann sofort wieder 
verschwindet. Solche Strome von sehr kurzer Dauer heiBen StromstoBe. 
Sie lassen sich auf verschiedene Weise herstellen. Das idealste Verfahren 
ist wohl die Verwendung von Kondensatorentladungen, weil sich bpi 
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ihnen alle maBgebenden GroBen iibersehen und berechnen lassen. Aus 
technischen und Bequemlichkeitsgriinden wird aber allgemein der In
duktionsappar~t in Form des Schlittens von DU BOIS-REYMOND vorge
zogen. Durch SchlieBen und Offnen des Stromes in der primaren Spule 
wird die sekundare induziert und liefert den SchlieBungs- und Offnungs
schlag, StromstoBe von entgegengesetzter Richtung und, infolge der 
Selbstinduktion, verschiedenem zeitlichen Verlauf. Der Offnungsschlag 
iilt kiirzer und demgemaB (gleiche Elektrizitatsmenge!) von hoherer 
maximaler Spannung und Intensitat als der SchlieBungsschlag. 1m 
Verhaltnis zu den physiologischen Zeiten kann allerdings die Dauer 
beider StoBe als verschwindend gelten. Die Abstufung der Reizstarke 
geschieht durch Verschiebung der beiden Spulen gegeneinander. 

Mit solchen StromstoBen lassen sich ebenso wie mit dem konstanten 
Strom unter- und iiberschwellige Reize erzielen. Der Vorzug der Strom
stoBe zeigt sich hierbei in einer groBeren GleichmaBigkeit der Erfolge, 
insbesondere darin, daB von einer gewissen Intensitat (= Rollenabstand) 
ab die Verkiirzung des Muskels nicht mehr wachst, also ein bestimmtes 
Maximum, die Reizhohe, erreicht ist. Dieselbe stellt sich dann ein, 
wenn der Reiz stark genug ist, um alle Fasern des Nerven oder Muskels 
zu erregen. Damit ist zugleich erwiesen, daB fiir die einzelne Faser das 
Alles- oder Nichtsgesetz gilt (LUCAS, 1905, J. of P. 33, 207 und 1909, 
38, 113). Man vergleiche hierzu das friiher S. 47 iiber das Herz Gesa,gte. 

Die Erklarung der Tatsache, daB StromstoBe in der Regel nur 
Zuckungen hervorrufen, liegt darin, daB sie zu kurz sind, um den Eigen
rhythmus des Gewebes auszulosen; es antwortet mit einer einzigen ele
mentaren Erregung, die beim Muskel die Form der Zuckung besitzt 
(s. o. S. 219). 

Ein weiterer Vorzug der induzierten StromstoBe ist dadurch gegeben, 
daB sie nur an ihrer jeweiligen Kathode erregen. Denn wenn sie auch, 
wie alle StromstoBe aus einem SchlieBungsvorgang (Stromanstieg) und 
einem unmittelbar anschlieBenden Offnungsvorgang (Stromabstieg) 
bestehen, so' ist doch, infolge der iiberaus kurzen Dauer des Stroms 
die Polarisation zu gering, um eine Offnungserregung (~.n der Anode) 
zu veranlassen. Die Erregungen durch SchlieBungs- wie Offnungsschlag 
des Induktoriums sind also beide physiologisch gesprochen Schlie Bungs
erregungen, was. zur Vermeidung von MiBverstandnissen, die durch die 
physikalischen Benennungen nahegelegt sind, ausdriicklich bemerkt sei. 
Erst wenn man zu StromstoBen sehr hoher Intensitat iibergeht, werden 
die Erscheinungen verwickelter, indem nun auch der Stromabstieg in 
Form einer anodischen. Offnungserregung sich bemerklich macht und 
andere Wirkungen auftreten, auf die hier nicht eingegangen werden kann. 

Endlich gibt der Induktionsapparat in Verbindung mit dem als 
NEEFscher Hammer bekannten Selbstunterbrecher die Moglichkeit 
zur Herstellung von Wechselstromen und damit zur kiinstlichen Er
zeugung von tetanischen Muskelverkiirzungen. Auf diesem Wege kann 
gepriift werden, wie vielen Reizen pro Sekunde der Muskel zuganglich 
ist. DaB hier eine Grenze gegeben sein muB, folgt aus dem jeder Erregung 
sich unmittelbar anschlieBenden refraktaren Zustand (siehe oben S. 246), 
in welchem ein neuer Reiz nicht wirkt. Versuche in dieser Richtung 
haben ergeben, daB der menschliche Skelettmuskel Reizfrequenzen bis 
150 in der Sekunde zu folgen imstande ist und in nicht so sicherer und 
regelmaBiger Weise auch noch bis 300 (HOFFMANN, A. f. P. 1909, 430). 



262 Nutzzeit des Stromes. 

Auf eine ahtiliche Zahl von ErregungsstoBen deuten auch die Oszillationen 
des Aktionsstroms bei automatischer (siehe oben S.251) und willkiir
licher (siehe oben S. 250) Innervation des Warmbliitermuskels. Fiir 
das Warmbliiterherz liegt die Grenze, entsprechend seinem langdauernden 
refraktaren Zustand, bei kiinstlicher Reizung schon bei etwa 10 in der 
Sekunde (HOFFMANN und MAGNUS-ALSLEBEN, 1914, Z. f. B. 65, 139). 

Die Verwendung der Induktionsstrome findet ihre Grenze dort, 
wo sie infolge der tragen Reaktion der zu reizenden Gewebe geringe 
Wirkung haben bzw. sie erst bei iibermaBig hohen Intensitaten gewinnen, 
wie bei den glatten Muskeln, den grauen (REMAcKschen) Nerven u. a. 
Hier sind StromstoBe langsameren Verlaufs oder Zeitreize (s. 0.) am 
Platze (vgl. hierzuv. KitIES, 1919, A. g. P. 176, 302). 

Die ungleiche Ansprechbarkeit der .0rgane und Gewebe durch 
den elektrischen Reiz findet den bezeichnendsten Ausdruck in der soge
nannten Nutzzeit, jener Zeit innerhalb welcher der Strom einwirken 
muB, um die minimale Erregung zu erzielen. Da diese Zeit zugleich 
in charakteristischer Weise abhangig ist von Starke und zeitlichem 
Ablauf des reizenden Stroms, so hat die Bestimmung der Nutzzeit neben 
ihrer praktischen Wichtigkeit auch eine Bedeutung fiir die Theorie 
der elektrischen Reizung (vgl. GILD,EMEISTER, 1913, Zeitschr. f. B. 62, 358; 
Derselbe und ACHELIS, 1915, D. Arch. f. klin. Med. 117, 586). 

Unter den Vorgangen, die infolge der Einleitung von elektrischen 
Stromen in tierischen Teilen stattfinden, ist fiir die Erregung wohl in 
erster Linie maBgebend die Konzentrationsanderung der Ionenan der 
Grenze zweier Losungsmittel, von denen eines eine Membran sein kann. 
lndem hierdurch die Struktur des Protoplasmas verandert wird, entsteht 
Erregung, ahnlich wie auch bei mechanischer Reizung eine Lockerung 
oder Storung der Struktur angenommen werden muBte. Natiirlich 
setzen dann sofort reparatorische Vorgange ein, die bei sehr langsam 
wachsendem Strom es vielleicht gar nicht zu einer Erregung kommen 
lassen, womit sich die Moglichkeit des "Einschleichens" erklaren lieBe. 
Die Bedeutung der Konzentrationsanderungen ist von N ERNST hervor
gehoben und zu einer Theorie der Erregung verwertet worden, deren 
mathematischen Fo~gerungen mit dem bisher vorliegenden Beobachtungs
material in guter Ubereinstimmung stehen (1908, A. g. P. 122, 275; 
EUCKEN, Ber. PreuB. Akad. 1908, I, 524). 

Elektrische Reizung findet nicht nur durch Strome statt, die von 
auBen dem Korper zugeleitet werden, sie ist auch durch die Eigenstrome 
des Korpers moglich. Durchschneidet man einen Nerven, so gewahrt 
man an ihm bzw. an seinen Erfolgsorganen einige Zeit hindurch Er
regungen, die von dem auftretenden Verletzungsstrom herriihren. Auch 
die Erregungserscheinungen, die im AnschluB an degenerative und patho
logische Prozesse im Riickenmark und Gehirn zu beobachten sind, diirften 
vielfach auf Reizung durch Demarkationsstrome beruhen. 

Eine andere Veranlassung zurn Auftreten von "Eigen"-Erregungell 
ist gegeben durch die Aktionsstrome benachbarter Organe. Da sich 
diese, wie die Elektrokardiographie lehrt, im ganzen Korper ausbreiten; 
ist theoretisch die Reizung jedes erregbaren Teiles moglich. Die Strome 
sind nul' meistens zu schwach bzw. die Organe geniigend voneinander 
isoliert, um es nicht dazu komrnen zu lassen. 1m Versuche gelingt es 
sehr leicht, ein Nervmuskelpraparat (Praparat II) von einem anderen 
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aus (Praparat I) zu reizen. lVIan braucht nur den Nerv II auf den indirekt 
(von seinem Nerven aus) erregten lVIuskel I zu legen. lVIan erhalt die 
sogenannte sekundare Zuckung oder sekundaren Tetanus. In 
ahnlicher Weise laBt sich die Erregung von lVIuskel auf lVIuskel und 
von Nerv auf Nerv iibertragen, besonders wenn man sie leicht aufeinander 
preBt oder etwas austrocknen laBt (BIEDERMANN, Elektrophysiol. 363, 
668). Erregung der Phrenici kann durch den Aktionsstrom des Herzens 
erfolgen und fiihrt zur Storung der Atmung durch eine seufzerartige 
Inspiration. Vermutlich sind auch manche Falle von ausstrahlenden 
Empfindungen, besonders solche schmerzhafter Art, falsche Lokalisationen, 
wie bei "Referred Pain", ungeordneter Gebraueh der lVIuskeln wie bei 
den ehoreatisehen Bewegungen und dergleichen auf sekundare Erregungen 
zu beziehen. 

Endlich ist mit der lVIogliehkeit, ja Wahrseheinlichkeit zu rechnen, 
daB die Fortleitung der Erregung, wo immer sie stattfindet, durch den 
Aktionsstrom der ursprfmglieh erregten Stelle vermittelt >vird. Dieser 
von HERMANN zuerst ausgesproehene Gedanke, wird von ihm dureh 
die schematische Abb. 95 (HER
MANNS Handb. 1, I, 256; NAGELS 
Handb. 4, 929) veransehaulieht. 

Sie soIl eine aus Hiille und 
Kern bestehende, bei Q querge
schnittene Faser darstellen mit 
den elektromotorisch wirksamen 
Flaehen A des Verletzungs- und E 
des Erregungsstromes. Die feinen 
mit Pfeilspitzen versehenen Kreise 
geben die Richtung der Strome 
an, die in der Faser auftreten. Die 

Q 

Abb. 95. Die bioelektrischen Strome im 
Tnnern einer verletzten (A) bzw. erregten 
(E) E'aser. Schema naeh L. HERMANN. 

elektromotorisehe Kraft dieser Strome ist, wie oben erwahnt, etwa 
1/10 Volt, sehr groB aber ihre Intensitat, denn der 'Widerstand ist fiir 
die mikroskopisch kleinen Strecken ihrer kiirzesten Abgleiehmlgslinien 
sehr klein. So gut nun der Verletzungsstrom im Augenblick seiner 
Entstehung die von der Verletzung getroffene Faser erregt, darf dies 
auch von den Aktionsstromen angenommen werden. Da zu beiden 
Seiten von E physiologische Kathoden auftreten, steht die Vorstellung 
mit der tatsachlich naeh beiden Riehtungen stattfindenden Aus
breitung der Erregung im Einklang. Indem die Nachbarsehaft von 
E, sobald sie in Erregung gerat, nun ihrerseits elektromotorische 
Wirksamkeit gewinnt, ware die wellenartige Ausbreitung der Erregung 
gegeben (vgl. hierzu CREMER in NAGELS Handb. d. P. 4, 929). 

3. Cltemisclte Reizung. 

Das Ergebnis der zahlreiehen Versuehe, welche liber die Erregung 
von lVIuskeln und Nerven dureh ehemisehe Stoffe ausgefiihrt worden 
sind (vgl. die Darstellungen in NAGELS Handb. d. P. 4, 506 und 822), 
laBt sich mit groBer Wahl'seheinliehkeit dahin zusammenfassen, daB 
jeder Stoff, del' eine Sehadigung der Zellen hervorruft, aueh als Reiz 
wirken kann. Die Sehadigung darf nur keine totale, d. h. die einzelne 
Zelle oder Faser an allen Punkten ihrer Oberflache gleichzeitig el'greifende 
sein, da es dann zur Zerstorung, nicht zur Erregung kommt. Die Sehadigung 
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braucht auch keine dauernde zu sein. 1st sie geringfiigig und von sofortiger 
Wiederherstellung des normalen Zustandes gefolgt, so ist eben die Erregung 
nur eine fliichtige und wiederholbare. Wie es scheint, ist das Wesentliche 
bei dieser, wie bei der mechanischen Reizung, daB ein dauernder oder 
fliichtiger Verletzungsstrom entsteht, del' nun erst den eigentliohen Er
regungsvorgang auslost. Nach dieser Auffassung wiirde jeder Reiz schlieB
lioh ein elektriseher sein bzw. in einen solchen umgewandelt werden. 

Auf Grund der eben erwahnten Einsehrankung ist verstandlich, 
daB verdiinnte, d. h. nicht oder doch nicht rasch zerstorende Losungen 
im allgemeinen bessere chemische Reizmittel darstellen als konzentrierte, 
doch ist dabei auch die Beschaffenheit del' zu reizenden Gewebe und 
Gewebselemente von Bedeutung, insbesondere ibm mehr odeI' weniger 
reichliche Umhiillung mit sehiitzendem Bindegewebe, Lymphscheiden 
und dergleichen. So sind die weiBen Nerven infolge ihrer starken Seheiden 
fUr chemische Reize viel schwerer angreifbar als die grauen oder als die 
Muskeln. Vielleicht beruht es auf einer derartigen Verschiedenheit, daB 
rezeptorische Nerven mit chemischen Mitteln i. a. leichter erregbar sind 
als effektorische (GRuTzNER, 1894, A. g. P. 58, 69). 

Entsprechend del' verwickelten chemischen Zusammensetzung 
des Zellprotoplasmas und seinem Reichtum an EiweiB ist die Zahl der 
Stoffe, die als chemische Reize dienen konnen, sehr groB. Rierher gehoren 
alle Reagenzien, die EiweiB denaturieren, d. h. aus Losungen ausfallen oder 
seinen kolloidalen Zustand verandern, wie Sauren, Alkalien, Metallsalze, 
Neutralsalze in hoheren Konzentrationen. Alkohol usw. Neben del' 
Wirkung auf das ZelleiweiB kommt die v'erseifende auf die Zellipoide 
in Frage. Darau.s diirften sieh die langdauernden Erregungszustande 
erklaren, in die Muskeln in alkalisch reagierenden Salzlosungen verfallen 
(BIEDERMANN, 1880, Sitzungsber. Wien. Akad. 82, III, 257). Werden tieri
sche Zellen mit reinem Wasser oder sehr verdiinnten Salzlosungen in 
Beriihrung gebraeht, so werden sie unter Aufquellung raseh zerstort. 
Ob es dabei zu Erregungserseheinungen kommt, hangt von Umstanden 
abo Bei isolierten Muskeln tritt die in "W"asserstarre" iibergehende 
Quellung in den Vordergrund. Bei Injektion von Wasser in die Blut
gefaBe kommt es dagegen zu heftigen Muskelkrampfen. Injektion von 
Wasser in die Raut ist sehr sehmerzhaft, wirkt somit als starker Reiz. 

Erreglmg kann entstehen nicht nur wenn gewisse Stoffe von auBen 
an die Zelle herangebracht werden, sondern aueh weml del' Zelle StoffI' 
entzogen werden. Muskeln in hypertonisehen Kochsalzlosullgell (die 
isotonische KOllzentration ist fiir Amphibien 0,7%, fiir Saugetiere 1 %) 
zeigen andauernde Unruhe. Setzt man etwas KCl und CaCl2 zu (Ringer
losung), so wird Verdoppelung der normalen Konzentration ohne Erregung 
ertragen (OVERTON, 1904, A. g. P. 105, 241), doch stellt sich dieselbe 
bei noch weiterem Wasserverlust ein. WeiBe Nerven bediirfen hierzu noch 
hoherer Salzkonzentrationen. Ebenso wirkt gesattigte Rarnstofflosung. 

Erregend wirken ferner reine, kalkfreie Kochsalzlosungen, auch 
solche von isotonischer Konzentration. Rierbei zeigt sich, daB del' Muskel 
nach einiger Zeit yom Nerven aus nicht mehr erregt werden kann, wahrend 
direkte Reizung gelingt. Durch Zusatz eines loslichen Kalksalzes kann 
die indirekte Erregbarkeit wieder hergestellt werden. OVERTON Ca. a. 0., 
279) vermutet, daB del' Verlust del' indirekten Erregbarkeit in reiner 
KochsalzlOsung beruht auf der Dissoziation einer organischen Kalk
verbindung an der Naht- oder Kittstelle zwischen Nerv und Muskel. 
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vVird das Natrium aus dem Gewebssaft des Muskels durch eine 
isosmotische Lasung von Rohrzucker (odeI' von einem ungiftigen Kalium
salz) verdrangt, so wird del' Muskel vullig unerregbar (OVERTON, 1902-04, 
A. g. P. 92, 346 und 105, 176). Durch Zufuhr kleiner Mengen von Natrium
odeI' Lithiumionen ist die Lahmung wieder riickgangig zn machen. 
Die Anwesenheit von Kationen verschiedener Wanderungsgeschwindig
keit im Innern des Muskels und auBerhalb desselben scheint somit eine 
unerlaBliche Bedingung fiir dessen Erregung zu sein. 

AIle durch chemische Reize hervorgerufenen Erregungen sind 
zeitlich nicht scharf begrenzbar, weil die wirksamen Stoffe entsprechend 
del' im Innern del' Gewebe sehr erschwerten Diffusion nur aIlmahlich 
an die erregbaren Strukturelemente herantreten und ebenso schwer 
wieder zu entfernen sind. Die Erregungen ergreifen ferner niemals den 
ganzen Nerv odeI' Muskel auf einmal, sondern stellen sich bald da, bald 
dort ein, wodurch sehr unregelmaBige tetanische Zusammenziehungen, 
meist sogar nur ein eigentiimliches Wiihlen und Wogen, entstehen, 
die als fibrillare Zuckungen, beim Herzen als Flimmern beschrieben 
werden. 

Die Narkose. 
Neben den E.~regungserscheinullgen odeI' auch ohne diese kommt 

es stets auch zu Anderungen del' Erregbarkeit durch chemische, wie 
liberhaupt durch klinstliche Reize. Hierin liegt ein wertvolles Priifungs
mittel, urn die Wirkung del' verschiedensten Stoffe auf lebende Zellen 
festzustellen. 

Die oben als erregend bezeichnetell Stoffe waren in del' Regel 
solche, die nicht ohne weiteres in lebende Zellen eindringen, so daB ihre 
Wirkung als Folge eines chemischen Angriffs auf die Zelloberflache 
anzusehen ist. Eine weit gl'aBel'e Zahl von Stoffen, namentlich aus dem 
Gebiete del' organischen Chemie ist jedoch be£ahigt, mehl' odeI' weniger 
rasch in die Zellen einzudringen, wobei es zur Erregung odeI' nul' zul' 
Steigel'ung del' Erl'egbarkeit und del' normalen Zellfunktionen kommt 
odeI' abel' zu ihrer Verminderung und schlieBlichen Aufhebung odeI' 
Lahmung. Del' letztere Zustand wird als N a I' k 0" e bezeichnet. Hau£ig 
geht del' Narkose eine Erregbarkeitssteigerung vorauf. 

Die narkotisch wirkenden Mittel teilen sich, wie OVERTON gezeigt 
hat, in zwei Gl'uppen, die er als indifferente und basische Narkotika 
unterscheidet (StudJ~n libel' die Narkose, Jena 1901). Zwischen beiden 
Gruppen kommen Ubergange VOl', doch ist im allgemeinen eine scharfe 
Scheidung moglich. Zu den indifferenten Narkotizis gehoren eine sehr 
groBe Zahl von Stoffen (mehr als die Halfte del' bekannten Kohlenstoff
vel'bindungen), die chemisch indifferente Korper sind odeI' doch nicht 
in ausgesprochenem Grade einen basischen, sauren odeI' salzartigen 
Charakter besitzen. Zu Ihnen zahlen auch einige anorganische Verbin
dungen wie Kohlensaure, Schwefelkohlenstoff und Stickoxydul. 1st 
fUr einen Stoff diesel' Gruppe die zur Narkose notige Konzentration in 
bezug auf eine bestimmte Zellenart gefunden, so gilt diese Konzentration 
in del' Regel auch fUr andere 2eIlenarten, mogen dieselben pflanzlicher 
odeI' tierischer Herkunft sein. Die narkotisierende Wirkung ist £erner 
eine vorlibergehende, d. h. sie hart auf nach vollstandiger Entfernung 
del' betreffenden Verbindung aus del' die Zellen umgebenden L6sung, 
OVERTON, a. a. 0., S.7. 
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Die zweite Gruppe umfaBt die organischell Basen und ihre salz
artigen Verbindungen, von welch letzteren es abel' auch nul' del' in wasse
rigel' Losung hydrolytisch abgespaltene basische Bestandteil ist, del' 
eine \Virksamkeit entfalten kann, weil er allein imstande ist in die Zellen 
einzudringen. Von den anorganischen Verbindungen gehort hierher 
das Ammoniak, wahrend die Laugen del' Alkalimetalle ausgeschlossen 
sind, weil sie, abgesehen von ihrer atzenden Wirkung, in die Zellen nicht 
eindringen konnen. Die Wirkung diesel' organischen Basen unterscheidet 
sich von del' del' indifferenten Narkotika insofern, als hier nicht fiir 
jeden Stoff ein Durchsclmittswerl del' Konzentration aufgestellt werden 
kann, del' mit geringen Abweichungen fUr beliebige Zellenarten giHtig 
ist. Es zeigt sich vielmehr, daB die Konzentration eines freien Alkaloids, 
die zur vollstandigen N arkose erforderlich ist, fiir verschiedene Zellgat
tungen um sehr groBe Betrage, nicht selten um mehr als das Zehnfache 
differiert. Die Narkose ist ferner in sehr vielen Fallen keine voriiber
gehende in dem oben definierten Sinne und die Wirkung bei stets gleich 
gehaltener AuBenkonzentration eine fortschreitende. 

Zur genaueren Verfolgung del' Entwickelung und des Sch\t1.ndens 
del' Narkose eignen sich Muskel und Nerv in hervorragendem MaBe, 
weil ihre Erregbarkeit ein bequemes Man fiir den Grad del' Veranderung 
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Abb. 96. Del' Ischiadikus eines l!'l'osches wird aIle 10 Sekunden von einem Reiz 
getroffen, del' eine maximale Zuckung des M. gastrocnemius hervorruft. Die 
Leitung del' El'regung im Nerv wird voriibergehend durch Narkose unterbrochen. 
Die nal'kotisierende Lasung beginnt in dem durch den Pfeil bezeichneten Momente 

einzuwirken. Weiteres s. im Text. 

bietet. Abb. 96 stellt das Ergebllis eines derartigen Versuches dar. Del' 
Ischiadikus eines Frosches . wird aIle 10 Sekunden von einem Ind uktions
reiz getroffen, der auf das Beckenende des Nerven einwiI'kt, und eine 
maximale Zuckung des M. gastrocnemius auslost. Dieselbe wird in 
der iiblichen Weise auf der sehr langsam gehenden Trommel verzeichnet .. 
Nach dem 8. Reiz wird das Mittelstiick des Nerven in Ringer10sung 
getaucht, der 0,5 Ge\t1.chtsprozent Amylalkohol zugesetzt sind. In den 
nachsten Minuten ist der Reiz noch von gleicher Wirksamkeit wie zuvor; 
in del' 9. Minute beginnt ein rasches Sinken del' Zuckungshohe und bald 
horen die Reize auf Virirksam zu sein. Die Erregung kann das Mittelstiick 
des Nerven nicht mehr durchsetzen. Die narkotisierende Losung wird 
nunmehr entfernt und durch gewohnliche Ringerlosill1g ersetzt, worauf 
schon nach 1 Minute die Reize wieder wirksam werden und in kurzer 
Zeit ihre volle Wirkung erreichen. 

1m Gegensatz zu den Stoffen der ersten Gruppe zeigt die Narkose 
durch die basischen Stoffe Erscheinungen, die auf die Bildung von mehr 
odeI' weniger festen Verbindungen im Innern der Zelle hinweisen. Ent
sprechend ihrer leichten Loslichkeit in den Lipoiden gehen diese basischen 
Narkotika rasch in die Zellen ein, die Entgiftung ist dagegen eine sehr 
verzogerle. Die fortschreitende Giftwirkung und die sehr ungleiche 
Empfindlichkeit verschiedener Zellenarten gegen diese Stoffe sprechen 
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fiir ein von chemischel' Verwandtschaft bestimmteR Verhalten (OVERTON, 
a. a. 0., S. 171). 

In diesel' Beziehung sei nul' kurz auf die Driisellwirkung des 1>ilo
karpin, auf die schmerzstillende Wirkung des Kokain auf die Lahmung 
del' Skelettmuskeln odeI' genauer del' motorischen Nervenenden durch 
Kurarin, auf die durch Veratrin ausgelosten Muskelkrampfe und der
gleichen hingewiesen. 

Das leichte Eindringen del' narkotisierenden Stoffe ill die Zelle 
ist nach del' von H. H. MEYER und E. OVERTON gleichzeitig aufgestelltell 
Theorie (OVERTON, Studien iiber die Narkose, Jena 1901) errnoglicht 
durch ihre Loslichkeit in den Lipoiden del' Zelle. Da diese fettartigen 
Stoffe (Cholestel'in, Phosphatide, darunttl besonders Lezithin, lleutrales 
Fett, Fettsaul'en) sich in jeder Zelle finden, f'rklart sich die gleichartige 
\Virkung auf Zellen del' verschiedensten Art UllJ Herkunft. Bei gegehener 
Konzentration des Narkotikums in del' AUI.~enflii.ssigkeit richtet sich 
die in del' Zelle erreichbare Konzentration na·~li del' Menge del' vorhan
denen Lipoide und nach dem Teilungskoeffizienten des N arkotikums 
zwischen Wasser und Lipoid. Del' ,Vert dieses Koeffizienten ist von 
del' chernischen Struktur des N arkotikurns abhangig; er zeigt in Reihen 
homologer Verbindungen eine gesetzmaBige Zu- bzw. Abnahme, welcher 
auch 4er Grad del' narkotisierellden Wirkung vielfach parallel geht .. 

Uber die Mechanik del' narkotisierenden Wil'kung hat sich OVERTON 
nicht des naheren geauHert, was bei del' geringen Einsicht in den Stoff
haushalt del' Zelle, die zur Zeit noch besteht, verstandlich ist. Er ver
rnutet, daB eR sich nicht urn eine Umsteuerung, sondern nul' um eine 
Erschwerung del' norrnalen Zellfunktionen handelt (a. a. O. S. 178), 
gewiBermaBen urn einen Ablauf derselben unter erhohter innerer Reibung, 
eine Vorstellung, die insofern ansprechend ist, als, wenigstens unter 
den indifferenten Narkotizis die Wirkung einer auBerordentlich gro13en 
Zahl sehr verschiedenartigzusarnrnengesetzter Stoffe qualitativ vollig 
gleichartig und nur quantitativ unterschieden ist. Man wird so dahin 
gedrangt, in del' N arkose eine vorwiegend physikalische Anderullg des 
Zellstoffwechsels zu sehen. 

In neuerer Zeit sind vielfach Tatsachell gefullden worden, die 
mit del' Lipoidtheorie schwer in Einklang zu bringen sind. Hierher 
gehoren die Beobachtungen von RUHLAND iiber die Vitalfarbung von 
Pflanzenzellen (1914, .Jahrh. f. wissenschaftL Bot. 54, 391), die Erfah
rungen von WARBURG (1912-1914, A. g. 1> .. 144, 465; 155, 547) iiber 
die Beeinflussung von Enzyrnreaktionen und nicht vitalen Prozessen, 
wie die Verbrennung von Oxalsaure an Tier'kohle, durch Narkotika 
und die analogen Befunde von MEYERHOF (HH4, Ebenda 157, 251 u. 307) 
beziiglich del' Zersetzung von Wasserstoffperoxyd durch kolloidales Platin. 

Diesen Erfahrungen sucht eine andere Auffassung gerecht zu werden, 
die den Mechanisrnus del' Narkose erblickt in einer Adsorption del' Nar
kotika an die Zellstruktur, die zugleich Tragerin ist del' Ferrnente und 
damit del' wesentlichen Stoffwandlungell. Das leichte Eilldringen del' 
Narkotika in die Zellen ,vird abel' zu erklaren gesucht aus del' Verringerung 
del' Oberflachenspannung, welche die wa13rige Losung durch die /?nwesen
heit diesel' Stoffe erfahrt, was auf eine Begiinstigung ihres Ubertritts 
in ein angrenzelldes Losungsmittel hinauslauft (vgl. TRAUBE, 1915, 
A. g. P. 160, 501; 161, 530 und die zusarnmenfassende Darstellung vou 
'WINTERSTEIN, "Die Narkose", Berlin 1919). 



Dreizehnter Teil. 

Riickenmark und Gehirn. 

Die Reflexe. 
Die bisher untersuchten Erregungserscheinungen bezogen sich auf 

lVluskeln und Nerven, die, aus ihrem natiirlichen Zusammenhang gelost, 
kiinstlich gereizt wurden. Unter normalen Bedingungen kommt eine 
solche isolierteErregung nicht vor, sie ergreift vielmehr stets eine Anzahl 
von hintereinander geschalteten Gliedern, von denen das erste ein 
Empfangs- oder Sinnesorgan, das letzte ein Erfolgsorgan (Muskel, Driise 
usw.) ist. Die Verbindung zwischen dem Anfangs- und Endglied wird 
durch zwei oder mehr Nerveneinheiten (Neuronen) hergestellt. Der 
ganze Vorgang wird als Reflex bezeichnet, weil die Erregung durch 
das mit dem Sinnesorgan verkniipfte rezeptorische Neuron in das Riicken
mark ein- und durch ein effektorisches Neuron wieder austritt. 

Zum Zustandekommen eines Reflexes ist somit im einfachsten 
Fane eine Kette von vier erregbaren Gliedern erforderlich in folgender 
Reihenfolge : 

Sinnesorgan - rezeptorisches Neuron - effektorisches Neuron -
Erfolgsorgan. 

Zwischen das rezeptorische und effektorische Neuron k6nnen noch 
weitere Glieder eingeschaltet sein. 

In diesen Ketten funktionell zusammenhangender Glieder treten 
bei jeder Erregung auBer den bereits im Teil 12 beschriebenen Erschei
nungen noch folgende Besonderheiten zutage. 

1. Die Ausbreitung der Erregung von Glied zu Glied findet stets 
nur in einer Richtung statt, unbeschadet der Fahigkeit des einzelnen 
Gliedes die Erregung in heiden Richtungen zu leiten. Man kann daher 
wohl in der vorstehend beschriehenen viergliedrigen Reflexleitung die 
Erregung in der aufgezahlten Reihenfolge von irgend einem Gliede 
auf die folgenden iihergehen lassen, aber nicht in umgekehrter Folge. 
Durchschneidet man an einem Frosche die ventralen Riickenmarks
wurzeln samtlicher zu einem Bein gehenden Nerven, so ist jede reflek
torische Einwirkung auf die Muskeln dieses Beines ausgeschlossen, 
wahrend von eben diesem Beine aus Reflexe auf die gesamte Muskulatur 
des Frosches (mit Ausnahme des gelahmten Beines) wie frither ausgelost 
werden konnen. 

Durchschneidet man dagegen die dorsalen N ervenwurzeln fiir das 
fragliche Bein, so verlieren seine Nerven die Fahigkeit, Reflexe auszu
losen, wahrend seine Muskeln den vom Riickenmark kommenden reflek-
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torischen Erregungen zuganglich sind (vgI. hierzu JOH. MULLER, 1844, 
Handb. d. PhysioI. 1, 560). .. 

Durch welche Einrichtung des Leitungsweges del' Ubertritt del' 
Erregung nur in einer Richtung ermoglicht wird, ist nicht bekannt. 
Es ist ENGELMANN seinerzeit gelungen, durch ungleiche Temperierung 
del' beiden Halften eines Muskels die urspriinglich doppelsinnige odeI' 
reziproke Erregungsleitung in reversibler Weise in eine einseitige odeI' 
irl'eziproke umzuwandeln, indem die Erregung von del' abgekiihlten 
(trage reagierfmden) Halfte auf die erwarmte, abel' nicht umgekehrt 
iiberging (1895, A. g. P. 62, 400). Vielleicht ist die tragere Reaktion 
des Muskels im Vergleich zu del' des Nerven zugleich del' Grund fUr 
die Tatsache, daB del' letztere zwar seine Erregung auf den Muskel iiber
tragen, abel' sie nicht yom Muskel empfangen kann. Ob eine derartige 
Erklarung auch fUr die iibrigen Irreziprozitaten des Re£lexbogens zu
lassig, ist unbekannt. 

2. Eine zweite Besonderheit del' Re£lexe besteht darin, daB ih1' 
Auftreten im Vergleich zur Leitungszeit in den Nerven ein mehr odeI' 
weniger verzogel'tes ist odeI' genauer, daB del' Erfolg sich in bezug auf 
die Zeit seines Eintretens nicht vorausbestim:men laBt. Fiir den Muskel 
und den peripheren Nerv ist dies moglich, wenn die Art des Muskels 
odeI' Nerven und die Temperatur (natiirlich auch vollig unermiideter 
Zustand) gegeben sind. Insbesondere ist die Geschwindigkeit del' Er
regungsleitung unabhangig von del' Reizstarke (vgl. S.245), wahrend 
diese von groBem EinfluB ist auf die Latenzzeit des Reflexes odeI' kurz 
die Reflexzeit. So fand SHERRINGTON (1906, Integrative Action etc. 
S. 19) die Re£lexzeit des Beugere£lexes am Hinterbein des Hundes bei 
maBiger Reizstarke zu 50 und mehr a (1 a = 0,001 Sek.), wahrend sie 
bei starkerer Reizung auf 30 und selbst 22 a sank. Die von del' Erregung 
zu durchlaufende Nervenstrecke ist 2/3 m. Nimmt man entsprechend 
den Befunden von GARTEN und MUNNICH (1915, Zeitschr. £. B. 66, 1) 
die Leitungsgeschwindigkeit in den Nerven des Hundes zu 78 m/sek an, 
so ware fiir die Leitung in den Nerven eine Zeit von 8-9 a und bei Hinzu
rechnung von 8 a fiir die Latenz des Muskels und del' Nervenenden 
in ibm eine Zeit von insgesamt 17 (J ausreichend. Die Re£lexzeit ist, 
wie obige Zahlen lehren, stets langer, bei schwachen Reizen bis zum 
Dreifachen. 

Zu einem TeiJe konnte die Vel'zogerung dadurch bedingt seill, 
daB das rezeptorische Neuron sich innerhalb des Riickenmarks verastelt. 
GOTHLIN hat darauf hingewiesen, daB in markarmen Nervenfasern 
von geringem Querschnitt eine Abnahme del' Leitungsgeschwindigkeit 
zu erwarten ist (1910, A. g. P. 133, 87). Doch laBt sich auf diesem Wege 
del' wechselnde Wert del' Latenzzeit nicht erklaren. Ebensowenig 
konnen die Zellen des Spinalganglions dafiiI' verantwortlich gemacht 
werden, weil nach den Beobachtungen von BETHE (1898, BioI. Zb. 18, 
843) und STEINACH (1899, A. g. P. 78, 291) die Erregung gar nicht notig 
hat, in den Zellkorper einzudringen, indem sie wahrscheinlich innerhalb 
des T-formigell Fortsatzes von dem distalen auf den proximalen Schenkel 
iibergeht. GARTEN und LENNINGER haben denn auch die in dem ge
mischten peripheren Nerven gesetzte Erregung gleichzeitig in den beiden 
Riickenmarkswurzeln eintreffen sehen (1912, Zeitschr. £. B. 60, 75). 
Es besteht daher eine gewisse Wahrscheinlichkeit, daB die von HELD 
(1904, AbhandI. Ges. d. Wiss. Leipzig 29, 145) elltdeckten und als "End-
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fuBchen" beschriebenen Ansatzstellen des rezeptol'ischen und iibel'
haupt des vorgeordneten Neurons an del' Ganglienzelle des nachgeord
net en (SHERRINGTONI'i "Synapsen") der hauptsachliche Sitz del' Ver
zogerung sind. 

Besonders starke Verzogerung zeigen Reflexe, Welm sie von Reizen 
ausgelost werden, die einzeln ubel'haupt unwirksam sind, aber durch 
Wiederholung schlief31ich wirksam werden. Hiel' kann sich die Reflex

Abb. 97. Zusammenziehul1g des Reuge
muskels im Reugereflex, hervorgerllfen 
durch rhythmische Reizung eines afferenten 
Nerven (Saphenus intermis). Die Zahlnnd 
Folge del' Reize ist an den Zaeken del' 
2. Lillie von oben zu erkennen, aul.\crdem 
durch die Rogenliniel1, welche die Klll'v(~ 
s(lhneiden. Zeit in O,OJ "ck. ohen. in sek. 

uuten. f'HERRINGTON Int. Ant. p. 94. 

zeit iiber viele Sekunden und 
Minuten erstrecken. So kommt 
es z. B. hiiufig erst nach langerer 
Dauer des Kratzens im Halse 
zum HustenstoB, des Kriebelns 
in del' N ase zum NieBen. nach 
langerer Nausea zum Erb~echen 
u. dergl. mehr. Del' Reflex
apparat muB also die Fahigkeit 
besitzen, die andrirtgenden Er
regungen zu speichern, so daB 
sie schlieBlich das Erfolgsorgan 
erreichen konnen. Del' V organg 
wil'd als Summation del' Er
l'egungen bezeichnet. 

Es ist lediglich eine andere 
El'scheinungsweise diesel' Fahig
keit zur Speicherung del' Er
regungen, daB die Reflexbe
wegung mit dem Ende des aus
lOsenden Reizes meist nicht 
sofol't erlischt, sondern ihn in 
Formeinel' N achwirkung iiber
dauert. 

3. Eine weitere wichtige 
Fjigenschaft del' Reflexe besteht 
darin. daB sie sich nicht darauf 
beschranken, die del' Bewegung 
dienenden Muskeln in Tatigkeit 
zu setzen. Rondern daB sie zu
gleich die gegenwirkenden odeI' 
antagonistischen Muskeln er
Rchlaffen odeI' .. hemmen". Er
regung und Hemmung, Zu
sammenziehung und Erschlaf
fung von Muskeln sind stets 

die beiden zusammengehorigen Seiten eines jeden Reflexes. Dies 
kann in verschiedener vVeise nachgewiesen werden. 1m spinalen 
Tier, dessen Riickenmal'k abgetrennt ist vom Gehirn, fiihrt die 
Reizung del' Zehen eines Hintel'beines mit verschiedenen, nament
lich schadigenden (schmerzhaften) Reizen zu einer Beugebewegung in 
diesem Hein und hiiufig auch zu einel' Streckbewegung in dem gegen
iiberliegenden. Mit del' Zusammenziehung der Beuger auf der gereizten 
Seite ist eine Hemmung del' Strecker, mit der Zusamtnenziehung der 
Strecker des anderen Heins eine Hemmllng der BeugeI' verbunden 
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(SHERRINGTON, 1906. Integrative Action of the Nervous System, London. 
p. 63). Del' Nachweis del' Erschiaffung in den antagonistischen Muskeln 
setzt natiirlich voraus, daB sich diesel ben zur Zeit des Versuchs in Zu
sammenziehung befinden, was durch eine voI'ausgehende Reizung des 
anderen Beines erreicht werden kann (vgl. Abb. 97 und 98). 

Die Hemmung ist nicht ein peripherer, sondern ein zentraler VoI'
gang. Efferente Nerven, welche die Skelettmuskeln erschiaffen, haben 
bisher nicht nachgewiesen wer
den konnen. Die Wirksamkeit 
des zum gehemmten Muskel 
gehenden efferenten Nerven ist 
nicht verandert (VEHWORN, 
Arch. f. P. 1900, Suppl. 105). 
Es scheint, daB nur eine Ein
wirkung auf die im Vorder
horn liegende Ganglienzelle bzw. 
auf ihre Synapsen stattfindet, 
wodurch sie flir die von ander
warts kommenden Erregungen 
unzuganglich wird. 

Durch Strychnin und 
Tetanustoxin wird iibrigens die 
hemmende Wirkung del' Reflexe 
unterdriickt und in Erregung 
verwandelt, so daB antagoni
stische Muskeln gleichzeitig.in 
Tatigkeit geraten (SHERRING
TON, 1906, IntegI'. Action etc. 
S. 106f£.). 

Die Renextypell. 

Abb. 98. Erflchlaffung (Hemmnng) des 
Streckmuskels iIll Beugereflex, hervorge. 
J'ufen durch rhythmische Reizung cines 
afferenten Nerven (Saphenus internns). Die 
KUl've ist wie Abb. !l7 zu Ie sen. Del' Ver
gleich mit dcrselben zeigt, daB dic Hemmung 
des Streckers im gleichen Augenblick ein
setzt. wie die Verkiil'zung des Bengel'S. 

SHERRINGTON Int. Act. p. 95. 

1m· einzelnen ist die El'
scheinungsweise del' Reflexe von 
groBeI' Mannigfaltigkeit, je nach 
del' N atur des ergriffenen Er
foigsorgans, del' gereizten affe
renten Bahn) del' Art) Dauer 
und Starke des auslosenden 
Reizes. Auch del' Zustand odeI' 
die "Stimmung" des Nerven
systems ist von Belang. Es 
gibt kurze, zuckungsartige odeI' 
wirklich nur aus einer Zuckung 
bestehende Reflexe und langere Zeit anhaltende. tetanische. Ferner 
kann man unterscheiden einfache, nul' aus einer Bewegungsform 
(Beugung, Streckung usw.) bestehende lmd zusammengesetzte Reflexe, 
einmalige und wiederholte, insbesondere rh,\'thmisch wiederkehrende 
Bewegungen. In bezug auf die ergriffene Korperseite gibt es gleich
seitige, d. h. auf del' gereizten Seite auftretende und gegenseitige Reflexe, 
einseitige und doppelseitige. 

Beispiele fiiI' einfaQhe. kurze Reflexe sind die S e hn e n I' e fl e x e . 
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die hauptsachlich an del' untel'en Extl'emitat durch Schlag auf die Sehne 
ausgelost werden und in einer einmaligen Zusammenziehung des zu
gehorigen Muskels bestehen. Die Registrierung des Aktionsstromes er
gibt, daB es sich um eine Zuckung handelt (vgl. Abb. 99), die mit einel' 
fiir Reflexe ungewohnlich kurzen Latenzzeit nach dem Schlage erscheint. 
Der Kniereflex des Menschen, d. h. die Zuckung der Kniestrecker auf 
mechanische Reizung der Patellarsehne hat nach F. A. HOFFMANN eine 
Latenz von 20-30 a (1906, Deutsches Arch. f. klin. Med. 120, 173), 
d. h. sie ist so kurz, daB sie bei der Lange des Reflexbogens so gut wie 
vollstandig fiir di~. Nel'venleitung und die Latenz des Muskels aufgeht 
und daB fUr die Uberleitung deX Erregung im Riickenmar~. kaum ein 
merklicher Zeitaufwand bleibt. Ahnlich rasch geschieht die Uberleitung 
beim Achillessehnenreflex (Zuckung der Wadenmuskeln). Es legt dies 
den Gedanken nahe, daB es sich bei den Sehnenreflexen um einen be
sonders einfach gebauten, d. h. aus einer kleinen Zahl von Neuronen 

Abb. 99. Aktionsstrom des M. quadriceps im PatellalTeflex nach P. HOFFMANN. 
A. f. P. 1910, 223. Oben Stimmgabel 1/248 Sek., Mitte Aktionsstromkurve zwei
phasisch, beginnend mit Negativitat del' proximalen Elektrode, unten Markierun 
des Reizes (Schlag auf Ligamentum patellae). Abstand der vertikalen Striche 5,7 u. 

bestehenden Reflexbogen handelt. Bekanntlich gibt es unter den 
Kollateralen der dorsalen Riickenmarkswurzeln solche, die ohne Unter
brechung durch Schaltzellen nach dem gleichseitigen Vorderhorn ziehen 
und die dort liegenden effektorischen Ganglienzellen umspinnen (vgl. 
hierzu Abb. 100). Man kann annehmen, daB sie zur Leitungsbahn del' 
Sehnenreflexe gehoren. 

Ais tetanische Zusammenziehung el'scheint der bel'eits oben el'
wahnte gleichseitige Beugereflex, del' durch schmerzhafte Reizung 
del' Raut hervorgerufen wird. Noch weit langer dauernd, aber von 
geringerer Intensitat sind die tonischen Reflexe, die namentlich 
in jenen Muskeln auftl'eten, die de Schwerkraft entgegenwirken und 
dadurch die aufrechte Korperhaltung ermoglichen (SHERRINGTON a. a. O. 
S. 301£f). Man vergleiche hierzu auch das in Teil 14 iiber die Stellreflexe 
Gesagte. Als Beispiel fiir die Reflexe mit rhythmischer Bewegungs
form sei del' sog. Kratzreflex angefiihrt, del' von SHERRINGTON ein
gehend untersucht worden ist (1905, E. d. P. 4, 811). Er ist auszulosen 
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beim Hunde von einem sattelf6rmigen Feld del' Riickenhaut (vgl. 
Abb. 101 A) durch schwache, mechanische odeI' faradische (juckende) 
Reize und setzt die Beuger und Strecker des Beins del' gleichen Seite 
~.bwechselnd in Erregung, durchschnittlich 4,5mal in del' Sekunde. Die 
Uberleitung del' Erregung vom rezeptorischen Neuron auf das effek
torische, zum Muskel hinfiihrende, geschieht durch· ein zwischenge
schaltetes Neuron, dessen Achsenfortsatz in dem lateralen Teil des 
Seitenstrangs nach abwarts 
zieht, wie in Abb. 101 B 
angedeutet. 

Die Iuuervationswege der 
Reflexe. 

Jedes afferente Neu
ron ist, soviel man weiB, 

beHihigt, Reflexbewe
gungen hervorzurufen. Es 
empfangt seine Erregung 
von seiten del' zugeh6rigen 
Silmeseinrichtung lmd stellt 
somit einen nul' von diesel' 
aus beschreitbaren Er
regmlgsweg dar, einen Pri
vatweg nach del' Aus-

drucksweise SHERRING
TONS. Die in das Rticken
mark eindringende Erre
gung greift dort libel', 
unmittelbar odeI' durch 
Vermittlung von Schalt
neuronen. auf cine Anzahl 
von effe~>enten N euronen. 
deren Achsenfortsatze da~ 
Riickenmark auf dem Wege 
derventralen Wurzeln ver
lassen. An del' Einleitung 
del' IBewegung , mag sie 
auch noch so umschrieben 
scin . sind stets mehrere 
Nervenwurzeln bzw. Riik
kenmarkssegmente betei
ligt. Dies folgt schon ana-

Abb. 100. Querschnitt des Riickenmarks einer 
neugeborenen Maus. Man sieht von den Fasern 
der hinteren Wurzel HW Reflexkollateralen in das 
Vorderhornder gleichen Seite eindringen und dort 
die Ganglienzellen umspinnen. K ach LENHOSSEK, 
Bau des Nervensystems, Berlin 1895, S. 307. 

tomisch aus del' Tatsache, daB jede in das Riickenmark eintretende 
afferente Faser sicl~ inncrhalb des Hinterstrangs in einen auf- und 
einen absteigenden Ast teilt, die durch Kollateralen mit einem Hingeren 
Abschnitt del' grauen Substanz des Riickenmarks in Verbindung treten. 
AuBerdem ist durch vielfaltige Versuche nachgewiesen, daB an del' 
Innervation jeder Bewegung, wie z. B. Dorsal- odeI' Plantarflexion del' 
groBen Zehe 3-4 Riickenmarkssegmente beteiligt sind (SHERRINGTON, 
1892, Journ. of P. 13, 748). Nach AGDUHR (1916, Anat. Anz. 49, 1) 
geschieht sogar die Innervation der einzelnen Muskelfasern, sofern diese 

v. Fre y. Physiologie. 3. Auf!. 18 
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mem als eine motorische Endplatte besitzen, von verschiedenen Seg
menten. Der Erregungsweg, der auf der rezeptorischen Seite auf eine 
einzige Nervenfaser beschrankt sein kann, umfa13t also auf der effek
torischen Seite eine gro13e Zahl derselben, wie dies fur einen merklichen 
Bewegungserfolg erforderlich ist. 

Nun wird aber ein bestimmter Muskel oder eine Gruppe von 
Muskeln nicht nur von einer afferenten Bahn in Erregung versetzt, 
sondern von vielen, wobei die Beanspruchung eine gleichartige' oder 
verschiedenartige sein kann. Es kann ferner die eine Bahn im erregenden, 

Abb. 101. A sattelformiges Feld del' Riickenhaut des Hundes, von dem del' Kratz: 
reflex ausge16st werden kann. 

B Schema del' Leitungsbahnen des Kratzreflexes. Sa und SfJ afferente Bahnen 
von del' Riickenhaut (den Haaren) links. Pa und PfJ Schaltneurone. R und L 
afferente Bahnen vom rechten und linken Hinterbein. Fe ventrale Wurzel-

fasern zu den Bengern del' Hiifte. Nach SHERRINGTON a. a. O. 

die andere im hemmenden Sinne einwirken. Es findet demnach eine 
Konkurrenz der Einwirktmgen auf die Ihnen gemeinschaftliche 
letzte Strecke des Leitungsweges statt (SHERRINGTON). Der Erfolg 
ist bald gegenseitige Forderung und damit Verstarkung des Reflexes, 
bald Unterdruckung des einen Reflexes zugunsten des anderen. Welcher 
von diesen Fallen verwirklicht wird, hangt ab von del' Natur del' kon
kurrierenden Reflexe. Gleichartige Reflexe fordern sich, ungleichartige 
verdrangen sich, und zwar del' starkere den schwacheren, del' neu auf
tretende den schon seit langerer Zeit wirksamen usw. Dies ist die sog. 
Interferenz del' Reflexe. Wie ersichtlich, wird auf diese Weise 
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eine ungeordnete, sich gegenseitig st6rende Tatigkeit der Muskeln ver
mieden. 

Als Beispiel fUr die gegenseitige F6rderung bzw. Verstarkung 
zweier Reflexe sei der durch Abb. 102 dargestellte Versuch mitgeteilt. 
Unter den Zacken der Fiinftelsekundenschreibung finden sich die Linien 
zweier Signale Sa und StJ, die nach abwarts ausbiegen, solange die fara
dische Reizung der Punkte a und tJ dauert, die in dem sattelf6rmigen 
Felde der Abb. 101 A gelegen sind. Wie die Kurve Fe des Beugemuskels 
erkennen laBt, ist weder die Reizung des Punktes a, noch die von tJ 
fiir sich allein imstande, einen Kratzreflex auszul6sen, wohl aber die 

I 
, 

I 

I~ 

Fe \ 
.~~n ,nn ,n.n , •• n •• ".nn, ........ n".nn.nonnon 

Sa F 

4.8 r 

Abb. 102. Von unten nach oben: Ausbnchtnugen del' 1. und 2. Linie nach unten 
zeigen die Zeitdauer del' faradischen Reizung del' affel'enten Nerven Sa und S{J 
del' Abb. 101 B. 3. Linie Fiinftelsekunden. Oberste Linie Bewegung del' Bengel' 
der Hiifte. Die Bewegung (Kratzreflex) tl'itt erst ein, wenn beide Reize gegeben 
werden, nicht bei Reizung nur eines Nerven. Die Bogenlinie VOl' del' :M:uskelkurve 
gibt den Augenblick an, in welchem beide Reize einfallen. Nach SHERRINGTON, 

a. a. O. 

gleichzeitige Reizung beider. Die Bogenlinie vor den Zacken der Kmtz
bewegung gibt den Moment des Einfallens beider Reize an. 

Mit der Starke des ausl6senden Reizes wachst die Starke, die Aus
breitung und, soweit es sich urn tetanische Bewegungsformen handelt, 
auch die Dauer del' Reflexe. Bei Reflexen, die, wie die Sehnenreflexe, 
aus einer einzigen Zuckung bestehen, ist die vel'schiedene Starke oder 
H6he derselben wohl nur so zu verstehen, daB in dem tatigen Muskel 
eine mehr oder weniger groBe Zahl von Fasern in Erregung gerat, da 
fiir die einzelne Faser das Alles- oder Nichtsgesetz gilt (siehe oben S. 261). 
Dies heiBt, daB die Kollateralen, durch die das afferente Neuron seine 
Erregung auf die efferenten iibertragt, hierzu ungleich befahigt sind 

18* 
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bzw. ungleich langeI' Summation bediirfen derart, daB bei schwachen 
bzw. kurzdauernden Reizen nul' eine beschrankte Zahl del' letzteren 
an del' El'regung teilnimmt. Durch Stl'ychnin werden die Unterschiede 
in del' Erregungsleitung aufgehoben, so daB jeder Reiz zur maximalen 
Erregung scheinbar samtlicher Muskeln fiihrt. Ob also zwei gleichzeitig 
ausgelaste Reflexe interferieren odeI' ungestart nebeneinander ablaufen, 
hangt nicht nul' davon ab, welche Muskeln und in welcher Form sie 
diese beanspruchen, sondern auch von ihrer Starke. Starke Reflexe 
sind zugleich ausgebreitet und miissen sich gegenseitig beeinflussen, 
wahl'end schwache Reflexe dies nicht. zu tun brauchen. 

Ubrigens bestehen in bezug auf die .A.llzahl del' Muskeln, die an 
einel' ~eflexbewegung mittlerer Starke teilnehmen, im einzelnen groBe 
Unterschiede. Es gibt Reflexe, die eng umschrieben sind, d. h. sich 
nur auf einen odeI' einige wenige Muskeln beschranken und andere, 
die sich iiber den ganzen Karpel' odeI' doch groBe Abschnitte desselben 
ausbreiten. 

Abb. 103. 

Zu den ersteren geharen die Sehnenreflexe, del' Blinzelreflex 
auf Beriihrung von Hornhaut odeI' Bindehaut des Auges odeI' auf Be-. 
lichtung desselben, del' Kremasterreflex, bestehend in einer Rebung 
des gleichseitigen Rodens durch den M. cremaster und hervorgerufen 
durch Streichen iiber die Raut auf del' Innenseite des Oberschenkels. 
del' Bauchreflex auslasbar durch Streich en ii.ber die Bauchhaut und 
bestehend in einer K'ontraktion del' gleichseitigen Bauchmuskeln, del' 
Glutaalreflex d. h. Kontraktion del' Mm. glutaei auf Reizung del' 
darii.berliegeilden Raut, del' Analreflex d. h. Kontraktion des )1:. 
sphincter externus auf Reizung del' Haut in del' Gegend des Afters u. a. m. 

Ausgebreitete Reflexe sind dagegen von del' Raut del' Ohrmuschel 
und den Enden del' Glieder auszulasen, wie die Umrisse c--e del' Abb. 103 
zeigen, an welchen die Ffeile die Orte del' Reizung andeuten. Insoweit 
hiermit eine veranderte Kopfstellung verbunden ist, spielen fiir die 
GesamthaItung auch die yom Labyrinth und den Halsmuskeln aus
gehenden Stellreflexe eine Rolle (siehe unten Teil 14). Als Ausgangs
stellung fiir die fraglichen Reflexe kommen die durch Abb. 103 a und b 
angedeuteten in Frage. In a ist das Tier gelahmt durch einen Schnitt, 



Leitungsbahnen des Riickenmarks. 277 

del' das Ruckenmark vom Gehirn trennt. Auf den Tisch gelegt, lassen 
sich die Glieder in del' in del' Zeichnung angegebenen Weise widerstandslos 
abduzieren. In b ist die Haltung eines Tieres gegeben, bei dem das 
Gehirn in del' Hohe des Sehhugels quer durchtrennt ist. Die Glieder 
befinden sich in tonischer Streckung (Enthirnungsstarre siehe unten 
S. 287). 

Das Riickenmark als Leitungsweg. 
Bei Besprechung des Kratzreflexes ist bereits auf die Schalt

neuronen hingewiesen worden, durch die verschiedene Hohen des Rucken
marks miteinander funktionell verbunden werden. Ihre parallel del' 
Achse des Markes verlaufenden, zahlreich vorhandenen Fasern werden 
zuweilen als endogene odeI' Assoziationsfasern des Ruckenmarks· be
zeichnet. Sie liegen in der Regel der grauen Substanz desselben dicht 
an. Zu ihnen gesellen sich die Fortsetzlmgen del' dorsalen VVurzeln, 
deren Fasern sich nach Eintritt in das Ruckenmark bekanntlich in 
einen kurzel'en absteigenden und langel'en aufsteigenden Ast gabeln. 
Endlich sind es die del' Verbindung von Gehirn und Riickenmark dienen
den Fasel'n, die den gleichen achsenparallelen Verlauf einhalten. So 
entsteht ein machtiger Mantel von langsverlaufenden, den grauen Kern 
des Ruckenmarks allseitig einhiillenden Fasermassen, die durch die 
Nervenwurzeln in Strange - Vordel'-, Seiten-, Hinterstrange -
geschieden werden. Durch den Markreichtum ihrer Fasern el'scheinen 
die Strange im auffallenden Lichte weiB; daher ihre Bezeichnung als 
weiBe Substanz des Rilckenmarks. 

Innerhalb del' Strange lassen sich eine Anzahl von System en 
unterscheiden, die dadurch entstehen, daB Fasern von gleicher funktio
neller Bedeutung zu mehr odeI' weniger geschlossenen Bundeln vereinigt 
sind. So bestehen die Hinterstdinge so gut wie ausschlieBlich aus Fasern, 
die Erregungen hirnwal'ts leiten, wahrend die Fasern del' Vordel'stl'ange 
vorwiegend Regungen des Gehirns an das Ruckenmal'k vermitteln. 
In den Seitenstriingen sind sowohl ab- wie aufsteigend leitende Bahnen 
vol'handen. 

Die Zusammensetzung del' weiBen Substanz des Ruckenmal'ks aus 
Faserbiindeln vel'schiedener Herkunft und Bedeutung auBert sich auch 
in del' Ungleichzeitigkeit del' Markbildung im Laufe del' em bl'yonalen 
Entwicklung (FLECHSIG, Die Leitungsbahnen etc. Leipzig 1876) und 
in den Degenel'ationsel'scheinungen nach Verletzungen odeI' El'
kl'ankungen des Ruckenmarks. Als Beispiel fur eine degenerative Glie
derung moge Abb. 104 nach HOCHE dienen. Sie stellt dar sechs Quel'
schnitte des Ruckenmal'ks nach Kompl'ession in del' Hohe des 7. Bl'ust
wil'bels. In del' Nahe del' Kompl'essionsstelle (Quel'schnitt 3) betrifft 
die Degeneration (schwarze Stellen) fast den ganzen Querschnitt del' 
weiBen Substanz. Die Querschnitte 4-6 zeigen die abwarts, Quel'
schnitte 2 und 1 die aufwarts degenerierenden Bundel. Hier treten 
besonders hervor das keilformige Mittelstuck del' Hinterstrange (GOLL
scher Strang), hauptsachlich enthaltend Bahnen, die von den unteren 
Extremitaten nach dem Gehirn aufsteigen, und die lateralen Abschnitte 
der Seitenstrange enthaltend Fasern, die in den CLARKE schen Saulen 
des Brustmarks entspringen und nach dem Kleinhirn ziehen (Kleinhirn-
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seitenstrangbahn). In den Querschnitten unterhalb der Kompressions
stelle tritt die Degeneration der medialen Teile des Seitenstrangs am 
starksten hervor. Sie entsprechen einer Bahn, die in der vorderen Zentral
windung der GroBhirnrinde entspringt und ohne Unterbrechung durch 
graue Massen ins Riickenmark zieht. Die Bahn ist eine gekreuzte, d. h. 
die Fasern des linken Seitenstrangs kommen aus der rechten Hirnhalfte 
und umgekehrt. Die Kreuzung geschieht in der sog. Pyramide des 
Rautenhirns; die Bahn ist als Pyrainidenseitenstrangbahn bekannt. 

4 
1 

2 
5 

3 
6 

Abb. 104. Degeneration del' Leitungsbahnen des Riickenmal'ks nach Kompression 
in del' Gegend des mit 3 bezeichneten Querschnitts (nach HOCHE). 

Weniger auffallig ist die Degeneration in den medialen Teilen des Vorder
strangs, wo ungekreuzte Anteile derselben Bahn verlaufen (Pyramiden
vorderstrangbahn). Von groBen heuristischem Wert ist, daB im allge
meinen die Richtung der Degeneration (und der Markentwicklung) 
mit der Leitungsrichtung iibereinstimmt. 

Auf Grund der Markentwicklung und der Degenerationserschei
nungen haben u. a. folgende in Abb. 105 hervorgehobene Bahnen fest
gestellt werden k6nnen: 

1. Der schon erwahnte GOLLsche Strang von den unteren Ex
tremitaten zum Rautenhirn (Kern des GOLLschen Stranges). 

2. Der BURDAcHsche Strang aus den oberen Extremitaten zum 
Rautenhirn (Kern des BURDAcHschen Stranges). 
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3. Das SCHULTZE sche kommafOrmige Bundel, d. i. die gesammelten 
absteigenden Aste der dorsalen Wurzelfasern. 

4. und 5. Die dorsale und ventrale Kleinhirnseitenstrangbahn. 
6. Der Tractus spino-thalamicus aus Zellen der Hinterhorner 

hervorgehend. Die Fasern gehen in del' vorderen Kommissur auf die 
andere Seite uber und endigen im Sehhugel. 

AIle diese Bahnen sind af£erente. 
7. tmd 8. Die Pyramiden-, Seiten- und Vorderstrangbahn. 
9. Der Tractus rubro - spinalis 

(MoNAKowsches Biindel) entspringt 
aus dem roten Kern del' Haube. 
Die Fasern ziehen nach Kreuzung 
durch das Rautenhirn zum Seiten
strang des Ruckenmarks. 

10. Der Tractus vestibulo-spina
lis entspringt im DEITERsschen Kern 
(Boden des 4. Ventrikels, lateraler Ab
schnitt) und zieht als ungekreuztes 
abel' wenig geschlossenes Biindel in 
die ventralsten Teile des Vorder
strangs. 

Die Bahnen 7-10 sind effe-
rente. 

Abb. 105. Querschnitt des Hals
markesmit schematischer Abgren
zung der wichtigsten Leitungsbahnen 

der weiBen Substanz. 

Mit 11. ist ein im Hinterstrang liegendes Feld bezeichnet, das 
endogene, die verschiedenen Hohen des Riickenmarks. verbindende 
Fasern enthalt, das ventrale Hinterstrangfeld. Andere derartigeFaser
bundel liegen in den medialen, der grauen Substanz anliegenden Teilen 
der Seiten- und Vorderstrange, doch sind sie meist von denlangen Bahnen 
nicht ~.o scharf zu trel1l1en, wie das eben genannte Feld. 

Uber die Funktion dieser Bahnen siehe weiter unten. 

Das autonome Nervensystem. 
Die bisher betrachteten Reflexe spiel ten sich ab zwischen den 

Sinnesnerven der Haut und der Bewegungsorgane einerseits, den Nerven 
der Skelettmuskulatur anderseits. Entsprechend den Eigentiimlich
keiten diesel' Nervenbahnen wird der den Reflex auslosende Reiz gleich
zeitig wahrgenommen und die reflektorisch erregten Muskeln stehen 
zugleich unter der Herrschaft des Willens, so daB eine Beeinflusstmg 
des Reflexes, ja sogar seine Unterdruckung moglich ist. Die anatomischen 
Grundlagen fur diese und andere Leistungen werden unter dem N amen 
des zerebrospinalen oder somatischen Nervensystems zusammen
gefaBt. 

Daneben gibt es nun aber eine groBe Zahlanderer Reflexe, deren 
auslosender Reiz im allgemeinen nicht zum BewuBtsein kommt und 
die durch den Willen nicht beeinfluBt werden kOl1l1en. In den der Dar
stellung des Kreislaufes, der Atmung, der Verdauung und des Warme
haushaltes gewidmeten Abschnitten sind bereits verschiedene dieser 
reflektorischen Vorgange gewiirdigt worden. Hier sei nur an die kon
trollierende und regulierende Tatigkeit der Herznerven und des GefaB
zentrums, an die Selbststeuerung der Atmung und die zahlreichen Re-
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Abb. 106. Schematische Darstellung des autonomen Nervensystems. 
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flexe erinnert, durch die die rechtzeitige und ausreichende Abscheidung 
der Verdauungssafte, die Fortbewegung der Nahrung durch den Ver
dauungskanal u. a. gesichert wird. Die nervosen· Einrichtungen, die 
diese Leistungen vermitteln, werden als autonomes oder viszerales 
N ervensystem bezeichnet. Ein Teil dieses Nervensystems ist als S ym
pathikus schon seit Jahrhunderten bekannt; seine Fasern entspringen 
aus dem Brust- und Lendenmark. Erst in neuerer Zeit hat sich heraus
gestellt, daB derselbe erganzt wird durch Fasern, die aus dem Gehirn 
und Sakralmark hervorgehen. Sie werden als Parasympathikus 
zusammengefaBt (LANGLEY, 1903, E. d. P. 2. II. 818; 1913, Zentralbl. 
f. P. 27, 149). 

Die Sonderstellung dieses N ervensystems ist auch histologisch 
gerechtfertigt. Seine Fasern sind im Gegensatz zu denen des zerebro
spinalen zumeist markarm (graue Nerven) und daher im ungefarbten 
Zustande schwer oder gar nicht sichtbar. Es ist ferner eine Eigen
tumlichkeit dieses Systems, daB die Verbindung zwischen Zentral- und 
Erfolgsorgan nicht durch ein Neuron, sondern durch zwei (zuweilen 
wohl auch durch mehrere) hergestellt wird. Der Achsenfaden der im 
Riickenmark oder Gehirn gelegenen Ursprungszelle des ersten Neurons 
spaltet sich in einem peripheren Ganglion auf und umspinnt den Zell
korper des zweiten Neurons, dessen Achsenfaden erst das Erfolgsorgan 
erreicht. Man unterscheidet daher einen pra- und einen postganglionaren 
Teil des Leitungsweges. Die Verbindungsstelle liegt entweder in einem 
der sympathischen, entlang der Wirbelsaule aufgereihten Verte bral
ganglion oder weiter nach der Peripherie zu in einem Pravertebral
ganglion; sie kallll durch Bepinseln des Ganglions mit einer halb
prozentigen Nikotinlosung gelahmt werden, womit ein bequemes Ver
fahren gegeben ist, ihren Ort festzustellen (LANGLEY). 

Die Beziehung des autonomen Nervensystems zu seinen Erfolgs
organen ist in Abb. 106 nach MEYER und GOTTLIEB (Experimentelle 
Pharmakologie. 3. Aufl. Leipzig 1914) schematisch zur Darstellung 
gebracht. In derselben sind die parasympathischen Nerven blau, die 
sympathischen rot gezeichnet. Man erkellllt, daB die Erfolgsorgane 
aus beiden Quellen Nerven erhalten und der Versuch ergibt, daB die 
doppelte Innervation eine gegensatzliche ist. Der N. oculo
motorius verengert die Pupille (Erregung des Sphinkters), der Sympa
thikus erweitert sie (Erregung des Dilatators). Der Vagus wirkt auf 
die Herztatigkeit hemmend, der Sympathikus fordernd, wahrend der 
EinfluB beider N erven auf die Bewegungen des Darmes der umgekehrte 
ist. Der Tonus der GefaBmuskeln wird durch die sympathischen Nerven 
erhoht, durch die parasympathischen vermindert usw. In bezug auf 
die Drusen ist eine gegensatzliche Wirkung der beiden Nervenarten auf 
den Absonderungsvorgang bisher nicht sicher festgestelIt.. Wie es scheint, 
ist die Verschiedenheit des Chorda- und Sympathikusspeichels erklarbar 
aus den die Reizung dieser N erven begleitenden vasomotorischen Ver
andenmgen (siehe oben S. 125). 

Der Gegensatz zwischen den sympathischen und parasympathischen 
Nerven kommt auch in ihremVerhalten gegen Gifte zum Ausdruck. 
Nikotinlahmt allerdings die Ganglien des gesamten autonomen Systems, 
Atropin dagegen nur die Endigungen der parasympathischen Nerven. 
Es erweitert also die Pupille durch Lahmung der parasympathischen 
Fasern des Okulomotorius im Sphinkter der Iris, laBt die Absonderung 
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der Verdauungsdriisen versiegen, lahmt die hemmende Wirkung des 
Vagus auf das Herz usw. Muskarin erregt eben diese J'il'erven (und ahn
lich verhalten sich Pilokarpin und Physostygmin), ist dagegen unwirksam 
auf die sympathischen. Fiir diese ist das Suprarenin oder Adrenalin 
ein niachtiges Erregungsmittel, das aIle sympathischen Wirkungen in 
Erscheinung treten laBt, Erweiterung der Pupille (durch Erregung des 
Dilatator), Verengerung der BlutgefaBe (mit Ausnahme der des Herzens, 
vgl. S. 78), Beschleunigung und Kraftigung des Herzschlages, Unter
driickung der Darmbewegungen, Strauben der Haare bzw. Gansehaut 
u. a. m. Eine erregende Wirkung auf die SchweiBdriisen laBt sich nach
weisen, wenn man das Suprarenin in die Haut einspritzt, wahrend bei 
Einfiihrung in den Kreislauf die GefiWverengerung die Absonderung 
des SchweiBes verhindert (DIEDEN, 1916, Zeitschr. f. B. 66. 387). 

AIle bisher besprochenen Wirkungen des autonomen Systems 
waren efferente; ihre reflektorische Hervorrufung bedarf abel' auch 
afferenter Bahnen. Diesel' Aufgabe dienen z. T. die afferenten Nerven 
des zerebrospinalen Systems. So ist das Spiel del' Pupillen von optischen 
Reizen, die Absonderung der Speicheldriisen und des Appetitsaftes von 
del' Erregung del' Geschmacks- und Gefiihlsnerven des Mundes ab
hangig. Die regulatorischen Vorkehrungen des Warmehaushaltes werden 
mitbestimmt von del' Erregung del' temperaturempfindlichen Nerven. 
In allen diesen Fallen ist del' Reflex auf das autonome System mit 
Sinnesempfindtmgen verbunden. In anderen Fallen sind jedoch solche 
nicht nachweisbar. So wird durch afferente Fasern des Vagus die Selbst
steuerung del' Atmung, die regulatorische Tatigkeit del' Herz- und Ge
faBnerven vermittelt, ohne daB das BewuBtsein hiervon Nachricht 
erhalt. Ebenso lauft im Verdauungskanal, in den Harn- und Geschlechts
organen, eine groBe Zahl verborgener regulatorischer Vorgange tmd 
Reflexe ab, die, soweit sie nicht als auf chemischem Wege vermittelt 
angesprochen werden miissen, das Vorhandensein von afferenten Nerven 
voraussetzen. Nun konnen allerdings diese Eingeweide mehr odeI' weniger 
schmerzen, insbesondere bei krampfartigen Zusammenziehwlgen ihrer 
glatten Muskeln; die Schmerzhaftigkeit des Splanchnikus und ailderer 
autonomer Nerven ist experimentell nachgewiesen (NEUMANN, 1912, 
Zentralbl. f. P. 26, 277; KAPPIS, 1913, Mitt. a. d. Grenzgeb. d. Med. u. 
Chir. 26, 493). Es liegt daher nahe anzunehmen, daB es eben diese Nervel'l 
sind, die bei schwacher Reizung die fraglichen Reflexe vermitteln. Ebenso 
moglich ist abel' auch, daB die autonomen Reflexe durch besondere 
afferente Nerven ausgel6st werden und daB die Erregung del' Schmerz
nerven modifizierend bzw. hemmend auf dieselben einwirkt. So werden 
z. B. bei del' dem Erbrechen vorhergehenden Ublichkeit die .. normalen 
Magenbewegwlgen zum Stillstand gebracht, Kardia und Osophagus 
erschlafft (siehe oben S. 129). 

Das autonome Nervensystem kann nicht nur auf reflektorischem 
Wege, sondern auch yom Gehirn aus in Tatigkeit gesetzt werden. Die 
zusammenfassende reziproke Innervation des Herzens und del' GefaBe 
von seiten des Kopfmarkes (Zentrum del' Herznerven, GefaBnerven
zentrum) ist bereits im 3. und 4. Teil besprochen worden. In noch h6herem 
Sinne zusammenfassend fiir das ganze autonome System wirken nach 
den Befunden von KARPLUS und KREIDL (1910, A. g. P. 135, 401) sowie 
von ASCHNER (Berl. klin. Wochenschr. 1916, Nr. 28) gewisse Teile des 
Zwischenhirns, insbesondere das Tuber cinereum und die Corpora mamil-
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laria. Pupillenerweiterung, SchweiBabsonderung, Polyurie und Gly
kosurie, Blutdrucksteigerung, Kontraktionen des schwangeren Uterus, 
des Mastdarms und der Blase sind auf Reizung dieser Rirnteile beobachtet 
worden. Die Beziehung dieser Stelle zur Warmeregulation ist im 10. Teil 
besprochen worden. 

Die normale Veranlassung zur Erregung dieser Rirnteile und damit 
des autonomen Systems bilden die Gemutsbewegungen. Es ist zwar 
von manchen Psychologen (JAMES, C. LANGE, SERGI) angenommen 
worden, daB die (reflektorische) Erregung der autonomen Nerven das 
Primare dar stelle und die Gemutsbewegung erst die Folge der hierdurch 
gesetzten korperlichen Veranderungen sei. Von SHERRINGTON ist jedoch 
gezeigt worden, daB die auBeren Zeichen der emotionellen Erregung 
lllverandert fortbestehen, wenn man auf operativem Wege aIle nervosen 
Bahnen unterbricht, die aus den Eingeweiden und aus der Raut des 
Rumpfes und der Glieder dem BewuBtsein Nachrichten zufuhren (1900, 
Proc. R. S. 66,390). Die Wirkungen auf die autonom innervierten Organe 
wird noch dadurch gesteigert, daB auch die Absonderung del' Neben
nieren, wie uberhaupt der endokrinen Drusen, unter dem EinfluB des 
Sympathikus steht. Es tritt dann eine Erhohung des Suprareningehaltes 
im Blute auf und damit eine Zunahme aller Zeichen sympathischer 
Erregung (CANNON und DE LA PAZ, 1911, Am. Journ. of P. 28, 64; 
METZNER, Rektoratsrede. Jena 1913). 

Das Rautenhirn. 
Das Rautenhirn ist als Endstation einer groBen Zahl von afferenten 

Nerven (X, IX, VIII, V) und als Ursprungsstatte des groBten Teils 
der efferent en Rirnnerven (XII, XI, X, IX, VII, VI) zu mannigfachen 
Reflexen befahigt. Es empfangt Erregungen von der Raut des Gesichts, 
von den Schleimhautflachen der Atmungswege und des Verdauungs
kanales bis herab zum Magen und den obersten Abschnitten des Darmes, 
aus dem Rerzen und der Aorta llld aus dem Ohrlabyrinth, insbesondere 
aus dem vestibularen Teil desselben. Die efferenten Nerven wirken 
auf die Drusen und Muskeln des Verdauungskanales, worunter auBer 
den Kaumuskeln und den Muskeln del' Zunge auch die Muskulatur 
del' Gesichtshaut einbegriffen ist, auf die Drusen, die quergestreifte und 
glatte Muskulatur der Atmungswege (Kehlkopf, Bronchien), auf das 
Rerz. Del' noch im Bereich des Rautenhirns entspringende VI. Nerv 
dreht das Auge del' gleichen Seite nach auBen. 

Indem das Rautenhirn in geordneter Weise Erregungen von den 
aufgezahlten afferent en Bahnen auf die efferenten iibertragt, stellt es 
den nervosen Mechanismus dar, durch den die Aufnahme, Priifung 
und erste Verarbeitlllg der Nahrung besorgt wird. Eine ahnlich fiihrende 
Rolle spielt das Rautenhirn fur die Atmung einschlieBlich der Stimm
bildmlg und Sprache, wie zum Teil schon in einem friiheren Abschnitte 
ausgefiihrt worden ist und weiter unten noch naher zu wiirdigen sein 
wird. Bekanntlich entspringen die efferenten Nerven fiir die Atmungs
m:uskulatur, abgesehen yom Fazialis und Akzessorius, aus dem Hals
und Brustmark. Das Rautenhirn faBt diese weit verstreuten Nerven
urspriinge zusammen und stellt sie, abgesehen von seiner sogleich zu 
erwahnenden automatischen Tatigkeit, unter den EWluB der afferenten 
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Nerven des Gehirnsund des Riickenmarks. Die Regelung des GefaB
tonus und die wichtige Anpassung del' automatischen Herztatigkeit 
an denselben geschieht ebenfalls· durch diesen Hirnteil. Ais eine Be
i'!~)l1derheit muB hervorgehoben werden, daB bei den meisten diesel' 
Uberleitungen die symmetrischen efferenten Bahnen gleichzeitig ergriffen 
werden. So folgt z. B. (beim Menschen) auf einseitige Reizung del' Horn
haut die SchlieBung beider Augen, auf Belichtung eines Auges Pupillen
verengerung auf beiden. Ebenso ist die Tatigkeit del' Muskeln beim 
Saugen, Schlucken, Atmen eine vollkommen symmetl'ische. 

Die Wichtigkeit del' zentripetalen lmd reflektorischen Funktionen 
des Trigeminus sowie des Glossopharyngeus und Vagus laBt verstehen, 
daB Schadigungen diesel' Nerven mit erheblichen Ausfallerscheinungen 
verkniipft sind und zu schweren Storungen fiihren konnen. Die Frage 
nach den Folgen einer Lahmung des Trigeminus ist von praktischer 
Wichtigkeit geworden, seitdem bei Trigeminusneuralgien die Durcb
schneidung des Nerven odeI' die Ausrottung des Gasserschen Knotens nicht 
seIten ausgefiihrt wird. Bei Tiel'en, insbesondere bei Kaninchen, fiihrt 
die Unempfindlichkeit des Auges, die nach Durchtrennung des Trigeminus, 
speziell des ersten Astes, eintritt, in del' Regel in kurzer Zeit zu einem 
perforierenclen Hornhautgeschwiir und zum Verlust des Auges. lVIan 
glaubte hierfiir nicht nur die kaum vermeidlichen Schadigungen des 
Auges verantwortlich· machen zu miissen, sondern auch einen N achlaB 
del' wiederherstellenden odeI' heilenden Fahigkeiten in dem entnervten 
Gewebe. Man stellte sich VOl', daB im Trigeminus besondere Faserarten, 
sog. trophische N erven vorhanden seien, durch welche die \Vider
standskraft del' Gewebe bedingt bzw. gesteigert werde. In ahnlichel< 
Weise erklarte man die Entziindung del' Nasenschleimhaut, die Geschwiire 
auf Lippen, Zahnfleisch und Gaumen, die bei den Tieren auf del' operierten 
Seite beobachtet wurden. SpateI' hat man gelernt, die Entziindung 
des Auges bei den Tieren zu vermeiden (TURNER, 1895, Brit. med. Journ. 
Nr. 1821) und ebenso haben sich bei Menschen, denen del' Trigeminus 
einer Seite entfernt war, derartige Storungen nicht eingestellt. FEDOR 
KRAUSE (Die Neuralgie des Trigeminus, Leipzig 1896) schreibt dies 
wohl mit Recht dem Umstande zu, daB del' Blinzelreflex ein doppel
seitiger ist. Das gesunde Auge ist somit del' Wachter fiir das kranke 
und gewahl't ihm den gleichen Schutz wie sich selbst. Derselbe Auto.r 
hat sogar beobachtet, daB an seinen Operierten zufallig aufgetretene 
~:\ugenentziindungen, selbst schwerer Art, wieder heilten. Nach CL. 
JACOBSON heilen Wunden in entnervten Hautflachen nicht langsamer 
als andel'wal'ts (1910, Amer. Journ. of P. 26, 413). 

Dul'chschneid ung beidel' Vagi fiihrt je nach del' Hohe, in del' 
sie stattfindet, zu vel'schiedenen Storungen. Geschieht die Tl'ennung 
oberhalb des Abganges del' Lal'yngei sup., so tritt Unempfindlichkeit 
und Lahmung des Kehlkopfes, unterhalb nur Lahmung auf. In beiden 
Fallen ist del' VerschluB del' Luftwege beim Schlucken ein ungenilgender 
und die Tiere sterben leicht an Schluckpneumonie. Durchtl'ennlUlg 
del' Vagi untel'halb des Abgangs del' Nn. l'ecu~'!entes ist ebenfalls £lir 
die Tiel'e gefahI'lich infolge del' Lahmung des Osophagus (vgl. KREHL, 
A. f. P., 1892, Suppl. 278) und Beeintl'achtigung del' Magenfunktionen. 
In jiingstel' Zeit ist es KATSCHKOWSKY und PAWLOW gelungen, bei sol'g
samster Pflege vagotomiel'te Tiel'e (Hunde) am Leben zu erhalten (Hl01, 
A. g. P. 84, 6). Del' vel'mutete tl'ophische EinfluB auf das Herz hat 
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sich nicht nachweisen lassen (H. FRIEDENTHAL, A. f. P. 1902, 135). 
Zu'r Frage del' Trophik vgl. man auch KOSTER, Spinalganglien, Leipzig 
1904, S. 26 und JENSEN, 1910, Med.-naturw. Arch. 2, 459. 

Durch vielfache Beobachtungen ist sichel' gestellt, daD Durch
trennung del' zentripetalen Fasern des Trigeminus odeI' Vagus auch 
motorische Storungen im Gefolge hat, und zwar Aus£all tonischer Inner
vationen (FILEHNE, A. f. P. 1886, 432) und Unbeholfenheit im Gebrauch 
del' Muskeln zu geordneter Tatigkeit. Derartige Nachrichten gehen 
bis auf CHARLES BELL zuruck. ~n neuerer Zeit hat EXNER (1891, A. g. P. 
48, 592) die Gesamtheit del' einschliigigen Erscheinungen unter dem 
Namen del' Sensomo bilitat zusammengefaDt und gezeigt, in welch 
hohem MaDe selbst die sog. automatischen und spontanen InnervationEm 
del' Regelung durch zentripetale Impulse bediirfen. Dasselbe gilt fUr 
die yom Ruckenmark innervierten Muskeln. MOTT und SHERRINGTON 
beobachteten bei Affen Nichtgebrauch und lahmungsartige Erscheinungen 
an del' vorderen Extremitat, nachdem aIle zentripetalen Wurzeln der
selben durchschnitten waren (1895, Proc. R. S. 57, 481). Werden Tauben 
die afferenten Nerven fUr beide Flugel durchtrennt, so ist das Flug
vel'mogen dauernd aufgehoben CW. TRENDELENBURG, A. f. P. 1906, 1). 

Zusammenfassende Tatigkeiten des Rauten-
. und Mittelhirns. 

Ein eigentumlichel' Zug del' Hirnreflexe ist ihre enge Beziehung 
zur Atmung. Nicht nur beim Husten, Niesen lmd Gahnen und Schluchzen, 
sondern auch beim Schlucken, Saugen und Erbrechen wird die Atmung 
beeinfluDt, bald in eigentumlicher Weise umgestaltet, bald unterbrochen 
und gehemmt. Die Atembewegungen geschehen durch eine sehr groDe 
Zahl von Muskeln, deren N erven zwischen dem dritten Zel'vikal- und 
ersten Lendennerven aus dem Ruckenmark entspringen (vgl. oben 
S. U3). Die Ein- und Ausatmungsmuskeln werden abwechselnd und 
in regelmaDiger Wiederkehr in Tatigkeit gesetll.t. Die Veranlassung 
hierzu geht abel' nicht yom Rli.ckenmark, sondern yom Rautenhirn aus. 
Werden die beiden durch einen Schnitt von einander getrennt, so stellen 
die Atemmuskeln ihre Tatigkeit sofort ein, wahrend ein Schnitt durch 
das Mittelhirn die Atmung nicht unterbricht. Wie LE GALLOIS zuerst 
fand (man vgl. ROSENTHAL, 1882, HERMAN:NS Halldb. d. P. 4. II. 244), 
genugt beim Saugetier die Zerstorung eines sehr umschriebenen Gebietes 
in del' Gegend des Kernes del' afferentell Vagusfaseru, urn die Atmung 
dauernd zum Stillstand zu bringen. Dieses Gebiet wird als Atmungs
zentrum bezeichnet. Versuche. zur genaueren Bestimmullg seiner Lage 
sind von GIERKE (1873, A. g. P. 7, 585), lVIrSLAWSKY (Zentralbl. med. 
Wiss. 1885, 465), GAD und MARINESCU CA. f. P. 1893, 175), ausgefiihrt 
worden. Die beiden letzten Untersucher verlegell es in die Formatio 
reticularis, was auch aus anatomischen Grunden wahrscheinlich ist. 

Das Atmungszentrum ist, wie in einem friiheren Abschnitt aus
gefiihrt wurde, empfindlich fur die Temperatur und chemische Zu
sammensetzung, insbesondere fur die Kohlensaurespannung des Blutes. 
Die Kohlensaure wirkt unmittelbar auf dieses Organ, nicht etwa durch 
Vermittlung von irgendwelchen afferenten Nerven. Aus diesem Grunde 
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und wegen der rhythmischen Wiederkehr der Erregungen spricht man 
von einer automatischen Tatigkeit des Zentrums. 

Da die Unterbrechung der Atmung beim Warmbliiter den sofortigen 
Tod zur Folge hat, muB kiinstliche Atmung eingeleitet werden, wenn 
untersucht werden solI, ob das yom Rautenhirn abgetrennte Riicken
mark imstande ist, auch von sich aus rhythmische Impulse zu den Atem-

,muskeln zu schicken. Derartige Versuche haben ergeben, daB unter 
giinstigen Umstanden (junge Tiere, Strychnin) nicht nur Reflexe auf 
die Atemmuskeln, sondern auch rhythmische, zwischen In- und Ex
spiration wechsehlde Innervationen erhalten werden kannen (LANGEN
DORFF, A. f. P. 1880, 518; WERTHEIMER, 1880, Arch. de P. 5. ser. 1, 761), 
doch sind sie lange nicht so regelmaBig und andauernd wie die normalen 
Atembewegungen. Andere Forscher leugnen, besonders fiir das er
wachsene Tier, die spinale Atmung vollstandig und sehen in den u. U. 
auftretenden Zusammenziehungen del' Atemmuskeln nul' unregelmaBige 
Krampfe (PORTER und MUHLBERG; 1901, ArneI'. Journ. of P. 4, 334). 

Unbeschadet seiner automatischen Tatigkeit ist das Atemzentrum 
nervasen Einwirkungen von vielen Seiten her zuganglich. Die Be
schleunigung des Atemrhythmus durch die zentripetalen Lungenfasern 
des N. vagus ist auf S. 118 besprochen worden. DaB auch andere Nerven 
auf die Atmung verandernd einwirken kalmen, beweisen die zahlreichen, 
mit einer Modifikation del' Atmung einhergehenden Reflexe, von welchen 
schon die Rede war. Der EinfluB des Gehirns auf die Atembewegungen 
wird durch die Verandenmg derselben bei den Gemiitsbewegungen und 
bei del' Lautgebung bezeugt. 

AuBel' dem Zentrum fiir die Atmung existiert in dem verlangerten 
Mark noch eine zweite Stelle, welche Hir den ganzen Karper eine regu
lierende Leistung besorgt, das sog. GefaBzentrum. Es bestimmt die 
Wegsamkeit del' BlutgefaBe und damit die Verteilung des Blutes iiber 
den Karper, wie auf S. 81ff. naher ausgefiihrt ist. Sein Ort laBt sich 
durch systematische Schnittfiihrung in ahnlicher Weise feststellen, wie 
dies fiir das Atemzentrum geschehen ist. Nach den Versuchen von 
C. LUDWIG mit OWSJANNIKOW (1871, Leipz. Bel'. 23, 135) und DITTMAR 
(1873, Ebda. 25, 449) ist es im proximalen Teil des Rautenhirns im 
Gebiete der Formatio reticularis gelegen. 

Die Tatigkeit des GefaBzentrums ist eine tonische, d. h. es schickt 
andauernd Erregungen nach den Ursprungskernen der GefaBnerven im 
Riickenmark. DerTonus nimmt zu, wenn die Kohlensaurespannung 
des Blutes steigt. Daher del' hohe Blutdruck bei Erstickung. Tonus
steigernd wirkt ferner die Erhahung del' Bluttemperatur (W. TRENDELEN
BURG, 1913, Zeitschr. f. experim. Med. 1, 455). Daneben gibt es eine 
groBe Zahl zentripetaler Erreglmgen sowie psychische Einfliisse, die 
den GefaBtonus verandern. Als Beispiel seien die von der Aorta kommen
den zentripetalen Vagusfasernerwalmt, die ihre Erregung auf das GefaB
zentrum iibertragen und dessen Tonus herabsetzen; vgl. die Wirkung des 
N. depressor, S. 83. Starke Fiillung del' BlutgefaBe, besonders del' 
Venen, wie sie unter del' Wirkung der Schwere in abhangigen Karper
teilen eintritt, bedingt zentripetale Erreglmgen, welche durch Ver
mittlung des GefaBzentrums wieder die gleichmaBige Blutverteilung 
herbeifiihren. Diesel' bestandigen regulatorischen Tatigkeit verdankt 
der Mensch einen in allen Karperlagen gleichen Blutdruck, sowie einen 
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den Bediirfnissen der Organe sich anpassenden Blutstrom. Anscheinend 
besteht innerhalb des GefaBzentrums eine gewisse Lokalisation fiir die 
verschiedenen Organe und GefaBgebiete. So wird als Folge einer 'Auf 
hebung des Tonus in den LebergefaBen die Zuckerausscheidung im 
Harn betrachtet, die nach dem sog. Zuckerstich voriibergehend auf
tritt. Del' Stich muB in del' Mittellinie del' Rautengrube, etwa in del' 
Mitte zwischen den Striae acusticae und Vaguskern ausgefiihrt werden 
CeL. BERNARD, 1835, Let;ons de physiologie. I. 339). In ahnlicher Weise 
wird die zuckerfreie Harnflut odeI' Polyurie, die nach Verletzung einer 
benachbarten Stelle eintritt, aufgefaBt als bedingt durch eine Lahmung 
del' NierengefaBe, vgl. oben S. 185. 

1m Gegensatz zum Atmungszentrum, dessen Tatigkeit durch kein 
spinales Organ ersetzt werden kann, besitzt das Riickenmark nach Ab
trennung von dem verlangerten Mark noch eine ge
wisse Herrschaft iiber die GefaBe. GOLTZ hat be
obachtet (1874, A. g. P. 8, 482), daB das' isolierte 
Lendenmark zu tonischen und reflektorischen Ein
wirkungen auf die GefaBe del' unteren Extremitat 
befahigt ist. Eine zusammenfassende Beherrschung 
del' GefaBe des ganzen Karpel's, wie sie das ver
langerte Mark ausiibt, laBt sich abel' fii.r das 
Riickenmark nicht nachweisen. 

Eine dritte zusammenfassende Leistung des 
Rautenhirns ist del' Tonus del' Skelettmuskeln. 
Tonische, d. h. andauernde und schwache Erregungen 
gewisser Muskeln lassen sich auch am Riicken
markstier nachweisen (BRONDGEEST, A. f. A. u. P. 
1860, 703). Hangt man dasselbe auf, so nehmen die 
Beine eine leicht gebeugte Haltung an, die als eine 
Wirkung del' Schwere aufgefaBt werden muB. Indem 
namlich die Beine unter ihrem eigenen Gewicht sich 
strecken, werden die Beugemuskeln und ihre Sehnen 
gedehnt, was zu einer Erregung del' in ihnen ent
haltenen rezeptorischen N erven und reflektorisch zur 
Zusammenziehung diesel' Muskeln fiilirt. Daneben 
kommen auch Anregungen von seiten del' Haut in 
Betracht. Wird die Reflexbahn unterbrochen, in

Abb. 107. Hinter· 
beine eines hangen
den Frosches, an 
dero die afferenten 

Leitungs bahnen 
fUr das rechte Bein 
durchtrennt sind 

(nach HOBER). 

dem man die zu einem Beine geharigen dorsalen 
Riickenmarkswurzeln durchtrennt, so verschwindet del' Tonus dieses 
Beins, wie aus Abb. 107 zu ersehen ist. 

Viel starker ausgepragt und die ganze Karpermuskulatur umfassend, 
sind die tonischen Erregungen, die vom Gehirn ausgehen. Den hachsten. 
Grad erreichen sie am "dezerebrierten" Tier (SHERRINGTON, IntegI'. 
Action. S. 299), d. h. an dem Tiere, dem GroB-, Zwischen- und Mittel
hirn abgetrennt ist vom Rautenhirn (Kleinhirn-Briickentier bzw. Klein
hirn-Oblongatatier nach MAGNUS, 1916, A. g. P. 163, 405). Del' Zustand 
wird als Enthirnungsstarre bezeichnet; er tritt sofort nach Durchtrennung 
des Gehirns auf. Del' Kopf ist dabei nach dem Riicken gebeugt, del' 
Schwanz steil aufgerichtet, die Glieder maximal gestreckt (WEILAND, 
1912, A. g. P. 147, 1). . 

Del' Tonus del' Muskeln wird unterhalten durch die Erregungen, 
die auf dem Wege del' affel'enten Nel'ven des ganzen Karpel's bestandig 
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in das Riickenmark und weiter zum Gehirn flieBen (W. TRENDELENBURG, 
A. f. P. 1906, 1). Zu bestimmten Gliederstellungen und Korperhaltungen 
wird er entwickelt hauptsachlich durch zwei nebeneinander wirksame 
Einfliisse, die von dem Labyrinth des Felsenbeins, insbesondere von 
den im Vestibulum desselben enthaltenen Otolithenapparaten und dann 
von den Muskeln, Sehnen und Gelenkbandern del' Halswirbelsaule 
ausgehen:. Die Zusammenfassung aller diesel' afferenten Erregungen 
und ihre Uberleitung auf die Muskulatur geschieht durch das Kleinhirn 
und die mit ihm in engel' Beziehung stehenden Nervenkerne (untere Olive, 
DEITERS scher Kern, Rotei:' Kern del' Haube, Kerne des Kleinhirndaches). 
Das Mittelhirntier besitzt die Fahigkeit, die normale Korperstellung 
einzunehmen und sie durch die von den Labyrinthen und den afferenten 
Korpernerven ausgelosten "Stellreflexe" zu erhalten, wenn Abweichlmgen 
von derselben herbeigefiilirt werden (MAGNUS a. a. 0.). Das dezerbrierte 
Tier zeigt neben del' Enthirnungsstarre zwar auch noch tonische Hals
und Labyrinthreflexe. Dieselben fi.i.hren abel' nicht mehr zur Riickkehr 
in die normale Korperstellung, weil diese uberhaupt nicht mehr von 
selbst eingenommen werden kann. Das dezerebrierte Tier steht abel', 
weml man es hinstellt. 

Ein anderer Weg, uber die Verrichtungen des Kleinhirns Auf
schluB zu erhalten, besteht in del' operativen Entfernung desselben odeI' 
eil1zelner Teile. LUCIANI, del' zahlreiche Versuche diesel' Art ausgefiilirt . 
hat (Das Kleinhirn, iibersetzt von FRANKEL, Leipzig 1893) macht darauf 
aufmerksam, daB die operierten Tiere keinerlei Beeintrachtigung ihrer 
1'ezeptorischen Fahigkeiten, ih1'e1' Intelligenz odeI' ih1'er Instinkte erkennen 
lassen. Dagegen sind die Bewegungsstorungen sehr auffallend. Stehel1 
und Gehen ist lange Zeit unmoglich und dauernd erschwert, viel weniger 
das Schwimmen. In bezug auf die Ursachen del' Bewegungsstorungen 
unterscheidet er 1. die mangelhafte Stetigkeit und GleichmaBigkeit del' 
Innervationen (Atonie und Astasie), welche die Bewegungen schwankend 
und zitternd machen, 2. die geringe Kraft (Asthenie) der Muskeln und 
3. die Bewegmlgsstorungen im engeren Sinne, Ataxie. Hochst merk
wiirdig ist, daB die Asthenie nicht nur eine nervose Erscheinung ist, 
sondern auf einer wirklichen Atrophie del' Muskeln beruht. Auf diese 
atrophische Muskelschwache ist bereits EWALD bei seinen Versuchen 
an labyrinthlosen Tauben aufmerksam geworden (Unters. iib. d. End
organ des N. octavus, 'Viesbaden 1892). Die Entstehung del' Ataxie ist 
bedingt durch eine Abnahme odeI' das Fehlen der Dampfung, welche 
unter normalen Verhaltnissen allen Gliederbewegungen zukommt und 
auf dem Eingreifen del' Antagonisten beruht. Auf diese selbsttatige 
Regulierung des AusmaBes del' Bewegungen, bei welcher die proprio-

. zeptiven Bahnen del' passiv gedehnten Muskeln eine wichtige Rolle 
spielen, wird weiter unten noch zuriickzukommen sein. 

Nach den Untersuchungen von BARANY sind in jeder Kleinhirn
hemisphare Zentren fiir die Bewegung del' gleichseitigen Extremitaten, 
im Wurm fiir die Rumpfmuskulatur anzunehmen, die einen bestandigen 
Tonus unterhalten (Handb. d. Neurol. v. LEWANDOWSKY. 1, 919u. 3,811, 
Berlin UllO). 

Zur Gruppe del' zusammenfassenden, nicht automatisc.h abel' 
reflektorisch tatigen Gehirnteile gehoren ferner die Vier h iigel. Ihre 
Beziehung zum Sehnerven ist hauptsachlich durch die Arbeiten von 
CAJAL (1891, La cellule 8) aufgedeckt worden, wahrend HELD (A. f. A. 
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1893, 201) die Verkniipfung mit dem N. cochlearis genauer kennen 
gelehrt hat. Sie beherrschen die Bewegungen der Augen und des Kopfes 
auf optische und akustische Eindriicke. Durch elektrische Reizung 
der Vierhiigel werden Augenbewegungen hervorgerufen, und zwar teils 
symmetrische, teils solche, bei welchen beide Augen sich in gleichem 
Sinne bewegen, sog. synergetische. Bei starkerer Reizung kommt es auch 
zu Bewegungen des Kopfes. 

Das Vorderhirn (Prosenzephalon). 
Als Vorderhirn wird der vor den Vierhiigeln gelegene Teil des 

Gehirns bezeichnet. Dasselbe zerfallt in das Zwischenhirn (Dienzephalon), 
dem der Sehhiigel mit den Kniehockern und der Pars mammillaris 
hypothalami zugehort und in das Endhirn, zu dem aIle weiter nach vorn 
gelegene Hirnteile zu rechnen sind. 

Von dem Sehhiigel ist bereits oben erwahnt worden, daB er die 
zweite Unterbrechungsstelle oder Schaltstation fUr die aus dem Riicken
mark aufsteigendfm afferenten Bahnen darstellt, so daB die Leitung 
von der Korperoberflache zur Hirnrinde sich aus drei Neuronen zu
sammensetzt. Da ferner der groBte Teil der Fasern des Tractus opticus 
im auBeren Kniehocker, zahlreiche Fasern der Horbahn zum inneren 
Knieh6cker ziehen und auch eine Verbindung zwischen Riechhirn und 
Sehhiigel nachweisbar ist (FLECHSIG, Gehirn und Seele. Leipzig 1896), 
so stellt der Sehhiigel mit seinen Annexen einen Sammelpunkt fUr fast 
samtliche afferente Bahnen dar. Storungen im Gebiete des Sehhiigels 
sind demgemaB vor allem von Ausfalls- (bzw. Reizungs-)erscheinungen 
auf dem rezeptorischen Gebiete gefolgt. 

Die Regio subthalamica, insbesondere das Grau des 3. Ven
trikels, muB als ein zentraler Apparat ·fUr die Warmeregulation und fUr 
das autonome Nervensystem des Korpers betrachtet werden, wie an einer 
friiher~n Stelle (S. 282) naher ausgefiihrt worden ist. 

Uber die Funktion des S t rei fen h ii gel s, bestehend aus Linsenkern 
und Schwanzkern, lassen sich zur Zeit begriindete physiologische Vor
stellungen nicht entwickeln. 

Die Hemispharen des GroBhirns bestehen aus der grauen 
Rinde, die mit EinschJuB der Furchen, eine Flache von etwa 1/5 qm 
darstellt, und den aus ihr entspringenden Leitungsbahnen, der weiBen 
Substanz oder dem Mark des Gehirns. Von dem Stiitzgewebe (Neuroglia), 
den Blut- und LymphgefaBen des Gehirns wird hier abgesehen. Diese 
Leitungsbahnen verbinden teils die beiden Hemispharen (Kommissuren
fasern, gesammelt im Balken), teils die Rindengebiete einer Hemisphare 
(Assoziationsfasern). Eine dritte Art von Leitungsbahnen (die Pro
j ektionsfasern) stellen endlich die V er bind ung zwischen Hirnrinde und 
tiefer gelegenen Teilen des Hirns sowie mit dem Riickenmark her. 

Die Hirnrinde. 
Die Rinde des GroBhirns zeigt auf dem Normalschnitt schon bei 

makroskopischer Betrachtung, noch mehr bei mikroskopischer Unter
suchung 6rtliche Unterschiede im Bau, die zu einer ganz bestimmten, 

v. F r e y, Physiologie. 3. Auf!. 19 
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mit den Furchen und Windungen nur teilweise zusammenfallenden 
Gliederung fiihren. Die Unterschiede sind gegeben einmal durch die 
verschiedene Anordnung, Form, GroBe und Zahl der Nervenzellen (Zyto
tektonik) und dann durch die verschiedene Verteilung der Faserziige 
innerhalb der Rinde (Myelotektonik). Nach dem ersten Gesichtspunkt 
hat BRODMANN etwa 60 Einzelfelder unterscheiden konnen (Deutsche 
Chirurgie. Stuttgart 1914, 11. I. 87), wahrend VOGT nach dem 2. Ge

sichtspunkt auf nahezu 200 ge
kommen ist (1910, J ourn. f. 
Psychol. u. Neurol.). 

Die Bedeutung dieser zu
nachst rein anatomischen Gliede
rung besteht nun darin, daB eine 
Anzahl der durch sie festgestellten 
Rindenfelder zusammenfallt mit 
solchen, denen auf Grund experi
menteller und klinischer Erfah
rungen besondere Funktionen zu
geschrieben werden milssen. Da
hin gehoren: 

1. Die Tastsphare. Unter 
diesem Gebiete versteht man den 
Einstrahlungsbezirk der Hinter
strange des Riickenmarks bzw. 
ihrer aus der Schleife und der an
schlieBenden thalamo - kortikalen 
Bahn bestehenden Fortsetzungen. 
Der Einstrahlungsbezirk umfaBt 
im wesentlichen die hintere 
Zentralwindung und die an
schlieBenden Rander des Gyrus 
supramarginalis und der oberen 
Scheitelwindung. Da die Fasern 
der Schleife fast vollstandig kreu
zen, vertritt die hintere Zentral
windung links im wesentlichen 
die Sensibilitat der rechtenKorper'

Abb. 108. Die Sehbahnen beim Menschen halite und umgekehrt. Lasionen 
(nach BING). dieses Bezirks fiihren zu Paras-

thesien bzw. zu Empfindungs
lahmungen auf der gegeniiberliegenden Korperhalfte, wobei die 
distalen Gliederabschnitte in der Regel am starksten betroffen sind. 
Es hat sich mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit eine gewisse Lokalisierung 
innerhalb des Bezirkes feststellen lassen in dem Sinne, daB zunachst 
dem Scheitel das Tastfeld des Beins gelegen ist und daB daran nach 
auBen und unten die Felder fUr den Arm und das Gesicht sich an
schlieBen. Die Sensibilitatsstorungen beziehen sich ferner meist nicht 
auf aIle Empfindungsqualitaten, manchmal sogar nur auf eine einzige, 
so daB auf eine verschiedene Verteilung der einzelnen Komponenten 
iiber die Flache des Tastfeldes geschlossen werden muB. Wie dieselbe 
aber des naheren beschaffen sein mag, ist nicht bekannt (BRODMANN 
a. a. O. 192). 
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2. Die Sehsphare. Sie umfaBt die in der Tie£e der Fissura cal
carina gelegene Rinde und die anschlieBenden Rander des Cuneus und 
des Gyrus lingualis, greift auch zuweilen iiber den Pol des Hinterhaupt
lappens ein wenig auf die auBere Flache der Hemisphare iiber. Sie 
deckt sich mit dem Rindenbezirk, der durch achtschichtigen Bau und 
durch einen weiBen Markstreifen (VICQ D'AzYRScher Streifen) aus
gezeichnet ist (Area striata). Infolge der unvollstandigen Kreuzung 
der Sehnerven ist die Sehsphare jeder Seite mit den gleichnamigen 
Netzhauthalften der beiden Augen verbunden (vgl. Abb. 108). Bei 
Schadigung oder Ausfall einer Sehsphare kommt es daher zu einer 
Schwachung oder zum Verlust des Sehvel'mogens auf den ungleich
namigen Gesichtsfeldhalften del' beiden Augen, binokulare, homo
nyme Hemiamblyopie bzw. Hemianopsie. Die gleiche Storung 
kann auch durch Unterbl'echung der Sehbahn an irgend einem Punkte 
zwischen Chiasma und Rinde bedingt sein. Die Gegend. des scharfsten 
Sehens, die Netzhautgrube, bleibt haufig funktionstiichtig oder wird 
es doch bald wieder, was auf eine doppelseitige Vertretung hinweist. 

Innerhalb del' Sehsphare werden von HENSCHEN noch. weitel'e 
Lokalisationen vermutet derart, daE die obere Kalkarinalippe del' oberen 
Netzhauthalfte, die untere del' unteren und del' Boden del' Furche den 
Horizontalmeridian del' Netzhaut entspricht (Handb. d. Neurol. von 
LEWANDOWSKY, Berlin 1910, 1, 905). Fiir eine Lokalisation spricht das 
Vorkommen inselformiger Gesichtsfeldausfalle (Skotome). 

3. Die Horsphare. Dieselbe wird von allen Experimentatoren 
in den Schlafelappen verlegt, vorwiegend in die oberen und hinteren 
Abscbnitte desselben (Hund, Affe). Einseitige Abtragung der Rinde 
des Gebietes hat nach den meisten Beobachtern Horstormlgen auf 
beiden Ohren zur Folge, so daB eine unvollstandige Kreuzung del' Hor
bahnen, ahnlich wie bei der Sehbahn, anzunehmen ist. 

Die kliniscp'-en Erfahrungen stehen mit den experimentellen im 
allgemeinen in Ubereinstimmlmg, doch lassen auch sie eine genauere 
rmgrenzung vorlaufig nicht zu. Immerhin sprechen viele Beobachtungen 
fiir die del' Insel zunachst liegenden Abschnitte. Schadigungen dieses 
Gebietes auf del' linken Seite p£legen mit Sprachstorungen (sensorische 
Aphasie) einherzugehen, von der unten die Rede sein wird (vgl. BROD
MANN a. a. O. S. 230). 

4. Die Riechsphare muE auf Grund del' Untersuchungen iiber 
Markentwicklung (FLECHSIG) und Faserverlauf an die Hirnbasis verlegt 
,verden und umfaBt den Uncus und den Gyrus hippocampi. Kaudal
warts in Zusammenhang mit ihr steht vel'mutlich das Rindenfeld des 
Geschmacks (FLECHSIG, Gehirn und Seele. Leipzig 1896). 

5. Die motol'ischen Rindenfelder. Dieselben sind dadurch 
ausgezeichnet, daB von ihnen aus dul'ch schwachste, auf del' Zungen
spitze kaum fiihlbare, faradische Reize Bewegungen in del' gegeniiber
liegenden Korpel'halfte hervo:q~el'ufen werden (FRITZSCH und HITZIG, 
A. f. A. u. P. 1870, 300). Die Ubel'tragung del' Erregung von del' Hirn
rinde auf die motol'ischen Zellen in den vol'deren gl'auen Saulen des 
Riickenmarks geschieht durch die Pyramidenbahn. Doch sind nach 
Durchschneidung del'selben noch Wil'kungen auf die Muskulatur del' 
gekreuzten, wie auch del' gleichen Korperseite, wenn auch schwiel'iger, 
zu erzielen. Statt Reizung del' Rinde fiihl't, nach Abtragung derselben, 
auch die des Stabkranzes, also der Pyramidenbahn selbst, zur Bewegung. 

19* 
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Hierbei zeigt sich die Latenzzeit verkiirzt, die Reizschwelle erh6ht. 
Starkere, langdauernde oder oft wiederholte Rindenreizung fiihrt zu 
Muskelkrampfen, die nach Aufhoren des Reizes allmahlich abklingen 
(Rindenepilepsie) . 
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L:llbol:"" 

U,,"d~el""" 
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-\IIU.:. ulld Vagina 

~"hltlll tiffnu"l: "timm' K.u"" "krln 
der Kiefer b"nd"r 

Abb. 109. Motoris~he Rindenfelder des Schimpansen nach SHERRINGTON und 
GRUNBAUM. AuBenfliiche der linken Hemispharc. 

Abb. llO. Dasselbc; Innenfliiche der rcchten Hemispharc. 

Das bei den hoheren Affen elektrisch erregbare Rindengebiet 
umfaBt auf der AuBenflache des Gehirns die vordere Zentralwindung 
und die angrenzenden Teile der 1. Stirnwindung, auf der Medianflache 
den Lobulus paracentralis. Abb. 109 und 110 zeigen das Ergebnis der 
Versuche von SHERRINGTON und GRUNBAUM (1901 und 1903, Proc. R. 
S. Vol. 69 und 72) am Schimpansen. Die auslosbaren Bewegungen hangen 
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von dem Orte del' Reizung ab in del' Weise, daB zunachst del' Median
ebene die Muskeln des Beins und des Perineums ansprechen, weiter nach 
auBen und unten die des Rumpfes und Armes, und von dem IDltersten 
an die Sylvische Spalte stoBenden Drittel del' vorderen Zentralwindung 
die des Nackens, des Gesichts und des Mundes. Zwei Felder, von denen 
aus Bewegungen der Augen hervorgerufen werden kOl1l1en, liegen abseits, 
das eine im Stirnhirn, das andere im Hinterhauptshirn. 

Auch am Menschen sind bei Gelegenheit von Operationen am 
Gehirn elektrische Reizungen vorgenommen worden, urn die Ausgangs
punkte fiir Muskelkrampfe und andere klinische Reizsymptome fest
zustellen. Dabei hat sich sowohl die Ausdehnung des erregbaren Ge
bietes wie die Verteilung der auslosbaren Bewegungen imlerhalb des-
8e1ben als sehr nahe iibereinstimmend mit den Ergebnissen an den hoheren 
Affen herausgestellt ; man vgl. hierzu die Ab b. III naeh KRAUSE (Chirurgie 
des Gehirns und Riickenmarks. Berlin und Wien 1911). Die Il1l1ervation 
der Muskeln ist dabei stets eine geordnete, d. h. wie bei den Reflexen 
auf die Ausfiihrung einer bestimmten Bewegung gerichtete und dem
gemaB eine reziproke, d. h. mit del' Erregung del' agonistischen Muskeln 
geht die Erschlaffung del' antagonistischen Hand in Hand. Wird ein 
Rindenfeld gereizt und gleichzeitig die zugehorige Muskelgruppe reflek
torisch in Tatigkeit gesetzt, so verstarken odeI' bahnen sich die beiden 
Erregill1gen, ill1d zwar auch dann, Welm jede del' beiden £iiI' sich aHein 
zu schwaeh is~,. eine Bewegung hervorzurufen (EXNER, 1882, A. g. P. 
28, 487). In Ubereinstimmung damit hat kiirzlieh P. HOFFMANN ge
fund en (1918, Z. f. B. 68, 351), daB die Sehnenreflexe bei gleichzeitiger 
willkiirlicher Betatigill1g del' betreffenden Muskeln auBerordentlich ver
starkt bzw. iiberhaupt erst nachweisbar gemacht werden. 

Wird ein motorisches Rindenfeld entfernt, so zeigt sich hinterher, 
daB die zugehorigen Muskeln nicht oder nur ungeschickt und unkraftig 
gebraucht werden. Die Storungen, die anfangs sehr auffallig sind, treten 
mit del' Zeit zuriick und konnen schlieBlich ganz verschwinden, wenn 
der Rindendefekt nicht groB ist. Man muB damus schlie8en, daB del' 
fragliche Muskel odeI' die Muskelgl'uppe nicht nur mit dem zerstorten 
Felde Verbindung besitzt, sondern durch Vermittlung del' subkol'tikalen 
Apparate auch mit anderen Feldern, besondel's mit dem symmetrischen 
del' andel'en Hemisphare. Das zel'storte Feld war nur jenes, von dem 
del' Muskel am 1eichtesten ansprach. 

Beim Menschen bedingen umsehl'iebene Lasionen des motol'ischen 
Gebietes neben odeI' ohne Reizel'scheinungen isolierte Lahmungen in 
dem zugeol'dneten Kol'pel'teil. Zel'storungen del' motorischen Rinde in 
gl'oBel'em Umfange odel', was vie1 haufigel', del' aus ihl' hel'vol'gehenden 
Pyramidenbahn fiihl't zur Halbseitenlahmlmg del' gekreuzten Kol'pel'
hiilfte, zur Hemip1egie. 

Aphasie, Apraxie, Agnosie. 
Neben den Rindengebieten, die dadurch ausgezeichnet sind, daB 

sie mit Hilfe del' Projektionsfasern des Stabkranzes in besondel's engel' 
Beziehung zur Peripherie des Korpel's stehen (Sinnesorgane, Musku1atur), 
haben die klinisehen und pathologisehen Beobachtill1gen noeh eine 
Reihe weitel'el' Rindengebiete kel1l1en gelehl't, an die zum Teil rech t 
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verwickeIte Funktionen geknupft sind. Hierher gehoren zunachst die 
verschiedenen Formen von Sprachstorungen, die unter dem Sammel
namen der Aphasie zusammengefaBt werden. Nicht zu ihr zu rechnen 
sind jene Schwierigkeiten in der Verstandigung, die einerseits durch 
Schwerhorigkeit oder Taubheit, anderseits durch fehlerhaften Gebrauch 
cler Sprachmuskeln (Stottern) oder durch Lahmung derselben bedingt 
sind. Hier hat weder das Verstandnis fur das Gesprochene oder Ge
schriebene, noch die Fahigkeit, die Gedanken in geeigneter Weise mit
zuteilen (Sprechen, Schreiben) Schaden gelitten. 

Zu den Aphasien ist dagegen jene Storung zu rechnen, wo der 
Kranke zwar hort, das Gesprochene aber nicht mehr versteht, sei es, 
daB ihm dasselbe wie ein wirres Gerausch oder wie eine vollig fremde 
Sprache vorkommt. Der Kranke ist dabei zum Sprechen befahigt und 
zumeist sogar sehr geschwatzig, doch druckt seine Rede in der Regel 
nicht das aus, was er sagen will (Paraphasie) oder ist uberhaupt ohne 
verstandlichem Zusammenhang. Nachsprechen ist unmoglich oder eben
falls paraphasisch. In der Regel ist auch Lesen und Schreiben gestort 
(Alexie, Paragraphie). Diese als sensorische Aphasie bezeichnete 
Storung tritt stets auf bei Lasionen des hintereil Drittels der ersten 
Schlafenwindung der linken Hemisphare. 

Das Gegenstuck hierzu ist die motorische Aphasie. Bei ihr 
ist das Sprachverstandnis vollig ungeschmalert und bei reiner Form 
auch die Herrschaft uber die Sprechmuskeln. Der Kranke findet aber 
nicht die zum Sprechen notige Innervation, weil er sie nicht mehr kennt. 
Er ist gewissermaBen in der Lage eines Menschen, der eine verwickelte 
Betatigung, ,vie das Spiel en eines Musikinstrumentes, das Stricken eines 
Strumpfes ausfi:ihren solI, ohne sie jemals vorher getrieben zu haben. 
DemgemaG fehlt bei dem Kranken im Gegensatz zum sensorisch Apha
sischen auch der Antrieb zum Sprechen, er ist stumm oder auBert nur 
in der Erregung wenige Worte. Die motorische Aphasie beruht auf Zer
:;;torung der Rinde der dritten Stirnwindung linkerseits (BRocAsche 
Windung) und der anschlieBenden Teile der Insel. 

Das Gebundensein der Sprache an die angegebenen Bezirke der 
linken Hemisphare gilt fUr die uberwiegende Zahl der FaIle und steht 
in Beziehung cler Rechtshandigkeit der meisten Menschen. Bei Links
handern (etwa 5% der Menschen) ist vorwiegend die rechte Hemisphare 
an de~ Sprachleistungen beteiligt. 

Uber weitere klinisch unterschiedene Formen von Aphasie vgl. 
BRODMANN a. a. O. S. 283. 

Wie das Verstandnis fur das gesprochene Wort verloren gehen 
kann, so fur aIle Gehoreindriicke uberhaupt. Das Gehorte wird nicht 
mehr erkamlt, kann nicht mehr gedeutet und verwertet werden. Die 
als Seelentaubheit oder akustische Agnosie bezeichnete Storung 
scheint an beiderseitige Erkrankungen des SchIafelappens gebunden 
zu sein. 

Weit haufiger beobachtet ist die Seelenblindheit oder optische 
Agnosie. Auch hier handelt es sich in der Regel um doppelseitige 
Erkrankung, und zwar der lateralen Windungen des Hinterhauptslappens. 
1st nur eine Seite erkrankt, so muG es (beim Rechtshander) die linke 
Seite sein, wenn es zu der fraglichen Storung kommen solI. Das Seh
vermogen ist erhalten, der Kranke vermag aber seine Gesichtseindrucke 
nicht mehr zu verstehen, sie erscheinen ihm fremdartig und verwirrend. 
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Er findet sich in del' ihm vertrauten Umgebung nicht mehr zurecht, 
wenn er nicht die Hilfe anderer Sinne heranziehen kann. Sehr merk
wiirdige Falle diesel' Art sind von WILBRAND, F. MULLER und LISSAUER 
beschrieben worden (vgl. KULPE, 1912, Zeitschr. f. Psychopathologie, 
1. Band). 

Eine weitere Form del' Agnosie ist die Aufhebung des Tasterkennens 
odeI' die Tastlahmung (taktile Agnosie). Sie ist nicht einer Herabsetzung 
odeI' Aufhebung del' Sensibilitat gleichzusetzen, da sie trotz einer solchen 
fehlen und anderseits bei normaler odeI' wenig geschadigter Sensibilitat 
vorhanden sein. kann. Es handelt sich also auch hier wie es scheint, 
nur um den Verlust del' Fahigkeit, die Tasteindrii.cke fiir Wahl'llehmungen 
zu verwerten. Als anatomischer Sitz del' Storung werden von den meisten 
Beobachtel'll die an das mittlere Drittel del' hinteren Zentralwindung 
angrenzenden Teile des Scheitellappens angegeben. Die TastHihmung 
tritt im allgemeinen auf del' dem Sitz des Hirnherdes gegenii.berliegenden 
Seite auf, doch scheint auch hier eine gewisse Bevorzugung del' linken 
Hil'llhalfte zu bestehen. 

Wie die Agnosienzur sensorischen, so stellt sich die Apraxie 
zur motorischen Aphasie. Man versteht unter diesem von LIEPMANN 
aufgestellten Krankheitsbild das Unvermogen nicht gelahmte Korper
teile richtig zu gebrauchen (1900-1906, Monatschr. f. Psych. 11. Neurol. 
8, 17 u. 19). Sie kann sich in verschiedener Weise auBel'll als Ausfall, 
Erschwerung, Vergroberung, unvollstandige Ausfiihrung bestimmter Be
wegungen odeI' in Form des Ersatzes derselben durch andere nicht zweck
dienliche. Man hat demgemaB verschiedene Formen von Apraxie. lmter
schieden, denen vermutlich auch eine verschiedene anatomische Grund
lage zukommt. Neben dem linken Scheitellappen, del' wohl die wichtigste 
Rolle bei diesel' Erkrankung spielt, scheinen auch in del' Balkenfaserung 
gelegene Herde derartige Erscheinungen hervorrufen zu konnen. 

Das Gehirn als korperlicher Reprasentant des 
BewuBtseins. 

Es ist eine jedermann gelaufige und zweifellos berechtigte Vor
stellung, daB das GroBhirn, insbesondere dessen Hemispharen, del" 
korperliche Trager des BewuBtseins ist. Die mit del' Ausbildung des 
GroBhirns von den Fischen bis zu den Saugel'll zunehmende Gelehrig
keit, die wahrend del' Ontogenese des Menschen mit del' Entwicklung 
des Gehirns Hand in Hand gehende Steigermlg del' geistigen Leistungen 
sprechen ebensosehr zugunsten diesel' Annahme wie die Erfahrung, 
daB aIle das Gehirn treffenden Schadigungen auch die seelischen Ver
richtungen mehr odeI' weniger beeintrachtigen. Eine Verl'ingel'ung del' 
Blutzufuhr zum Gehirn (Kompression del' Karotiden) geniigt, um sofort 
vollige BewuBtlosigkeit herbeizufiihren, wahrend pathologische Ver
anderungen, die, wie beim Altersschwund, bei Entziindungen del' Hirn
haute, bei del' spatsyphilitischen progressiven Paralyse hauptsachlich 
die Hil'lloberflache treffen, eine tiefgehende Storung und Umstimmung 
des psychischen Verhaltens hervorrufen. 

Die Parallelisierung von psychischen Leistungen und physio
logischen Vorgangen kann jedenfalls nicht so geschehen, daB man fur 
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jede Kategorie der ersteren einen besonderen Abschnitt des Gehirns 
verantwortlich zu machen sucht, trotz der Tatsache, daB es Sinnes
spharen, motorische Rindenfelder und Gehirngebiete gibt, die zu den 
aphasischen, agnostischen und apraktischen Storungen in Beziehung 
stehen. Einem solchen Beginnen widerspricht schon die wesentliche 
Eigenart des BewuBtseins, nicht eine Summe von Inhalten zu sein, 
sondern ein zusammenhangendes Ganzes, das um die Person seines 
Tragers sozusagen konzentrisch geordnet ist. Jeder neue Eindruck 
nimmt daher EinfluB auf die Gesamtheit des BewuBtseins, modifiziert 
dieselbe und damit die jeweilige "Stimmung". . 

Versucht man dieser Eigentiimlichkeit des seelischenGeschehens 
einen adaquaten physiologischen Vorgang an die Seite zu· stellen, so 
wird man ihn am ehesten in einem bestaIidigen Austausch von Erregungen 
zwischen allen an den psychophysischen Prozessen jeweils beteiligten 
Hirngebieten erblicken. Diesem Gedanken tragt die Assoziationslehre 
Rechnung, indem sie durch die leitenden Nervenfasern des Hirns eine 
gegenseitige Einwirkung der gleichzeitig oder hintereinander eindringenden 
Erregungenund deren Residuen aufeinander geschehen laBt. Dieser, 
die Einrichtung eines Telephonnetzes gewissermaBen zum Vorbild 
nehmenden Vorstellung erwachst aber eine groBe Schwierigkeit dadurch, 
daB die Herstellung der Beziehungen zwischen den eindringenden Er
regungen viel weniger von ihrer zufalligen Gleichzeitigkeit bzw. zeitlichen 
Nachbarschaft abhangt als vielmehr von der Wertung, die ihnen von 
seiten des empfindenden Subjekts zu tell wird. Die Assoziationslehre 
kann sehr wohl verstandlich machen, daB eine bereits bestehende Ver
bindung durch Wiederholung und Ubung ausgebaut wird, nicht aber, 
daB sie iiberhaupt entsteht (vgl. v. KRIES, Rektoratsrede, Fi'eiburg i. B. 
1898). 

Man wird daher .~em physiologischen Geschehen im Hirn auBer 
den Fahigkeiten der Uberleitung und Aufstapelung von Eindriicken 
noch weitere Moglichkeiten zuerkennen miissen, fiir die sich ein Bild 
vielleicht am besten an Hand bekannter Stoffwechselvorgange gewinnen 
laBt. Die in die Safte des K6rpers eindringenden Stoffe k6nnen fiir die 
Zellen ohne weiteres oder nach vorgangiger Umwandlung verwertbar 
sein, sie werden in die Struktur derselben aufgenommen und assimiliert. 
Sie konnen aber auch storend wirken und die Zellen schadigen oder 
eine Gegenwirkung hervorrufen, die zur Bildung von Abwehrstoffen, 
zur Unschadlichmachung u. dgl. fiihrt. In ahnlicher Weise wird man 
sich auch die psychophysischen Leistungen des Gehirns mit der Fahigkeit 
ausgestattet denken miissen, auf die eindringenden Erregungen in einer 
von der Konstitution und den Erfahrungen des Individuums abhangigen 
Weise zu reagieren, bald zustimmend,angliedernd, verwertend, bald 
ablehnend, verarbeitend, iiberwaltigend. Jedenfalls ist das Gehirn nicht 
einfach der Spielball der auf es einstiirmenden Eindriicke. 



Vierzehnter Teil. 

Die Leistungen der Sinne. I. Halfte. 
Die Untersuehung del' seelisehen Erseheinungen an Personen mit 

krankem Gehirn haben gezeigt, wie groB die Sehwierigkeiten sind, wenn 
es sieh darum handelt, dort, wo das physiologisehe Experiment versagt, 
aus psyehisehen Vorgangen AufsehluB zu gewinnen libel' die psyeho
physischen. Am aussiehtsreiehsten sind solehe Bestrebungen auf sinnes
physiologisehem Gebiet, weil die dabei in Frage kommenden psyehisehen 
Vorgange verhaItnismaBig einfaeh sind und in bezug auf ihre Qualitat 
und Intensitat in del' Regel eine klare Abhangigkeit von del' Art und 
Starke del' angevvandten Reize zeigen. 

Bei Untersuehung del' Reflexe hat es sieh unter anderem heraus
gestellt, daB die auftretende Bewegung abhangt von del' afferenten Bahn, 
auf die del' Reiz wirkt. In bezug auf die rezeptorisehen Nerven des 
Rirns, von denen fast jeder eine bestimmte Sinnesleistung in aussehlieB
lieher Weise vertritt, ist diese Abhangigkeit ohne weiteres ersiehtlieh 
und auf Grund del' Ergebnisse del' Hirnanatomie verstandlieh. In bezug 
auf die afferenten Nerven des Rii.ekenmarks ist die Abhangigkeit nieht 
ohne weiteres durehsiehtig, weil in ihnen stets Fasern versehiedener 
Funktion gemiseht sind und der Reiz in del' Regel kein auswahlender 
ist. Del' Tierversueh gibt daher libel' die Qualitat del' afferent en Er
regung keine odeI' nur sehr unsiehere Auskunft. 

Abel' aueh del' Versueh am Mensehen bedarf del' .Analyse und del' 
darauf gegrlindeten Zuspitzung des Experiments, wenn die in del' an~ 
dringenden Erregung enthaItenen Komponenten ermittelt werden sollen. 
Del' die Korperoberflaehe treffende Reiz erregt eine groBe Zahl qualitativ 
versehiedener Endorgane. Die resultierende Wahrnehmung laBt abel' 
hiervon nichts erkennen, sie bietet die zusammengefaBte und iiber
arbeitete Darstellung eines reizenden Objektes, aus dessen Eigenschaften 
erst ein SehluB auf die versehiedenen Seiten seiner sinnesphysiologisehen 
\Vil'ksamkeit moglieh ist. 

Auf diesem Wege hat sieh bis jetzt feststellen lassen, daB die von 
den afferenten Nerven des Riiekenmarks vermitteIten Wahrnehmungen 
sieh aus Empfindungen von vierfaeh versehiedener Wesensart odeI' 
Modalitat zusammensetzen, und daB innerhalb jeder Modalitat wieder 
gewisse Abarten odeI' Qualitaten vorkommen. Man kann die vier Modali
taten kurz kennzeiehnen dureh die Reizarten, die zu ihrer Auslosung 
besonders geeignet sind. Es werden erregt: 

1. Dureh thermisehe Reize Temperaturempfindungen, 
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2. und 3. durch deformierende Reize Druck- und Kraftempfin
dungen, 

4. durch chemische Reize Schmerzempfindungen. 
Diese Wirkungen sollen im folgenden etwas eingehender unter

sucht werden. 

Die Temperaturempfindungen. 
Temperatm>empfindungen konnen nul' von del' Haut und elmgen 

wenigen Schleimhautflachen (Mlmd, Nase, Auge, After) erregt werden. 
Sie treten auf, wenn die Temperatur del' Haut verandert wird, 
und zwar Kaltempfindungen beim Sinkenynd Warmempfindungen beim 
Steigen del' Hauttemperatur. Wie die Anderung hervorgerufen wird, 
i:~t an sich gleichgultig. Sie kann aus auBeren Griinden geschehen durch 
Anderung del' vVarmeausstrahlung (Scheren del' Haare, Bedecken des 
Korpers), del' Warmeleitung (Beriihrung del' Haut mit Stoffen von 
anderer Warmekapazitat ~nd Warmeleitung) odeI' del' Verdunstung; 
aus inner en Grunden durchAnderung des Blutstroms in del' Haut. Voraus
setzung fur die Entstehung einer Empfindung ist jedoch, daB die Tem
peraturveranderung nicht zu klein ist und daB sie nicht zu langsam 
geschieht (E. GERTZ, Psykofysiska Undersokningar usw. Lmld 1918). 
Dies sind Bedingungen, wie sie entsprechend auch fur die Wirksamkeit 
mechanischer und elektrischer Reize auf Muskel und Nerv als maB
gebend erkannt worden sind (S. 254, 259). 

Del' Grund, warum langsame Temperaturanderungen wirkungslos 
bleiben, liegt in del' Anpassung odeI' Gewohnung an die Umgebungs
temperatur, zu del' die Nervenenden innerhalb gewisser Grenzen, etwa 
zwischen 10 und 40° nach GERTZ, befahigt sind. Geschieht die Tem
peraturanderung del' Haut so langsam, daB die Anpassung jederzeit 
mit .ihr gleichen Schritt halten kann (etwa 0,1-0,2° pro Minute), so 
fehlt jede Erregung. 

Damit hangt zusammen, daB die Haut trotz ortlich verschiedener 
Temperatur thermisch erregungsfrei sein kann. So ist uns in del' 
Regel nicht bewuBt, daB die bedeckten Korperteile warmer sind als 
die unbedeckten und von diesen wieder die nach auBen konkaven Flachen 
warmer als die konkaven. Erst wenn die Hohlhand auf den Handruckell 
del' anderen Seite odeI' auf die Stirne gelegt wird, tritt del' Unterschied 
zutage (E. H. WEBER, Tastsinn und Gemeingefuhl, S. 101). Versenkt man 
fur einige Zeit die eine Hand in Wasser von 25°, die andere in solches 
von 35° und taucht daml rasch beide in Wasser von 30°, so erscheint 
dieses del' einen Hand warm, del' anderen kalt. 

Hat die Haut sich auf eine bestimmte Temperatur eingestellt 
und fehlen demgemaB T,emperaturempfindungen, so bedarf es, wie schon 
oben erwahnt, einer Anderung von einer gewissen GroBe (und Ge
schwindigkeit), urn die Empfindung kalt odeI' warm entstehen zu lassen. 
Die als Reizschwelle zu bezeichnende GroBe ist abhangig von del' 
Ausgangstemperatur, namentlich abel' von del' Reizflache in dem Sinne, 
daB sie abnimmt mit wachsender Flache. Werden groBere Glieder
abschnitte, wie z. B. die Hand, in verschieden temperiertes Wasser ge
taucht, so konnen gunstigsten Falles noch Unterschiede von 1/10 0 wahr
genommen werden. Nimmt man die Schwelle HiI' kalt und warm gleich 
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groB an, so wiirde ein Temperaturbereich von 0,20 wirkungslos sein 
und die Ruhe breite oder Indifferenzstrecke des Temperatursinnes 
unter den gegebenen Bedingungen darstellen. Bei kleinerer Reizflache 
und einer von der gewohnlichen stark abweichenden Anpassungs
temperatur kann die Ruhebreite mehrere Grade umfassen. 

Fiir die verschiedene Starke der reinen Temperaturempfindungen 
verfiigt die Sprache iiber die Ausdriicke kalt, kiihl, lau, warm und heiB. 
Sehr niedrige Temperaturen werden als schneidend, beiBend oder brennend 
kalt, Temperaturen von 50 0 aufwarts als brennend heiB bezeichnet. 
Es handelt sich im einen wie im anderen FaIle um die Miterregung von 
Schmerznerven, denn diese letzteren Qualitaten der Temperatur
empfindung fehlen an analgetischen Stellen. Die Empfindung heiB 
scheint nur dann aufzutreten. wenn neben den Warmenerven auch die 
Kaltenerven gereizt werden (HACKER, 1913, Z. f. B. 61, 240f£.), die, 
wie sogleich naher zu besprechen sein wird, auch durch Temperaturen 
oberhalb 40 0 ansprechen, und zwar mit der fiir sie charakteristischen 
Empfindung. 

Die Mannigfaltigkeit der Temperaturempfindungen ist demnach 
dadurch bedingt, daB drei Arten afferenter Nerven, fiir Kalte, Warme 
und Schmerz durch Temperaturreize in wechselnder Starke in Erregung 
versetzt·werden. Sucht man dies in iibersichtlicher Weise darzusteIlen, 
so erhalt man nachstehende TabeIle, in del' links die sprachlichen Be
zeichnungen fiir die Temperaturempfindungen, rechts die Beteiligung 
der drei Nervenarten an del' Erregung eingetragen sind. + bedeutet 
Erregung, 0 Fehlen derselben. . 

Warme- KiLlte- Schmerz-
nerven nerven nerven 

Schneidend odeI' beiBend kalt 0 + + 
Kalt 0 + 0 
Kiihl 0 + 0 
Indifferent 0 0 0 
Lau. +- 0 0 
Warm. ..L 0 0 I 

HeiB + + 0 
Brennend heiB + + + 

Man kann auch versuchen, die ErregungsgroBen zur Darstellung 
zu bringen, mit der die einzelnen Komponenten je nach der Temperatur 
an del' einfachen odeI' Mischempfindung vermutungsweise beteiligt sind. 
Dies ist in Abb. 112 gescliehen, wo iiber den der Temperatur proportio
nalen Abszissen die ErregungsgroBen als Ordinaten aufgetragen sind. 
Der Indifferenzpunkt, d. h. die Temperatur, bei der aIle drei Apparate 
in Ruhe sind, ist willkiirlich auf 33 0 angesetzt. Bei steigender Temperatur 
treten zuerst die Warmenerven, dann die Kaltenerven, schlieBlich die 
Schmerznerven in die Erregung ein. Die ErregungsgroBe del' letzteren 
iibersteigt bald die der beiden anderen, \\i~ aus der vordringenden Starke 
del' Schmerzempfindung geschlossen werden muB. Auf eine Scheidung 
der Schmerzempfindung in eine oberflachliche, helle und eine tiefe, 
dumpfe, ist hier verzichtet (vgl. hiezu unten S. 312). 

Sinkt die Temperatur unter den Indifferenzpunkt herab, so tritt 
die Erregung der Kaltenerven fiir ein groBeres Temperaturintervall 
allein auf; erst nahe dem Nullpunkt des Thermometers tritt Schmerz 
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hinzu, ebenfalls mit sinkender Temperatur rasch an Starke zunehmend. 
Geht die Temperatur so tief herab, daB das Gewebe gefriert, so hort 
aIle Empfindung auf, urn beim Auftauen wieder zuriickzukommen. 

Die Wirkung eines Temperaturreizes ist von dem Orte seiner Ein
wirkung in hohem Grade abhangig. 1m allgemeinen sind Haut und 
Schleimhaute in der Nahe der Korperoffnungen (Mund, After, Harn
rohrenmiindung, Nase), ferner Brustwarze und Augedurch hohe Tem
peraturempfindlichkeit ausgezeichnet, wahrend die als Tastorgane be
vorzugten distalen Gliederabschnitte vergleichsweise stumpfen Tem
peratursinn haben. 

Die Temperaturempfindlichkeit der Haut ist bei kleinflachiger 
Reizung keine stetige, sondern auf gewisse sehr umschriebene Orte be
schrankt, die als Kalt- bzw. Warmpunkte bezeichnet werden (BLIX, 
1884, Z.f.B.20, 141). Be
stimmungen der Dichte 
dieserPunkte sind an 
einer groBeren Zahl von 
Hautflachen vonSoMMER 

durchgefiihrt worden 
(Wiirzb. Sitzb. 1900, 63). 
Er fand fiir die Kalt
punkte eine mittlere 
Dichte von 13 im cm2, 

was fiir die ganze Korper
o berflache die Zahl von 
250000 ergibt. Dagegen 
fand er fiir die Warm
punkte nur eine mittlere 
Dichte von 1,5 im cm2 

oder rund 30000 fiir den 
ganzen Korper. 

Die Verteilung der 
temperaturempfind

lichen Apparate iiber 
die Haut ist eine sehr 
ungleichmaBige. Selten 
liegen sie ganz vereinzelt, 
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Abb. 112. Schematische Darstellung der Enegungs
groBen J, mit der die drei temperaturempfindlichen 
Sinnesapparate der Haut bei verschiedenen Tempe-

raturen T in Tatigkeit treten. 

meist in Gruppen zusammen, so daB zwischen den Gruppen Liicken, 
zuweilen bis zu 1 em 2 GroBe entstehen, in denen die Warm - oder Kalt
empfindung oder beide fehlen. An manchen Hautstellen von guter 
oder sogar hervorragender Kaltempfindlichkeit tritt die Warmempfin
dung sehr zuriick oder fehlt ganz. Dahin gehort die Bindehaut und 
Hornhaut des Auges (nur der Rand der Hornhaut ist .. kaltempfindend), 
die Eichel des mannlichen Gliedes, die Brustwarze. Uberwiegend kalt
empfindlich sind ferner die Schleimhaute des Mundes und der Nase. 

Die Kalt- lmd Warmpunkte einer Hautflache lassen sich, einmal 
bestimmt, immer wieder an den gleichen Orten nachweisen. Sie stellen 
also Projektionen unveranderlicher Sinneseinrichtungen auf die Ober
flache dar. THUNBERG hat durch sehr rasch abklingende Temperatur
reize (1901, Skand. Arch. 11,·382), HACKER durch allmahlich in die 
Haut dringende narkotische und atzende Stoffe nachgewiesen, daB die 
Enden der kaltempfindenden Nerven oberflachlicher liegen als die der 
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warmempfindenden. Ihre voneinander und von anderen Nervenenden 
unabhangige Verteilung iiber die Haut gewahrt die Maglichkeit, un
gestart durch andersartige Empfindungen die Wirkung verschiedener 
Reizmittel zu priifen. Man erfahrt hierbei, daB die Kalt- und Warm
punlde auBer auf thermische auch auf mechanische und elektrische 
Reize ansprechen. Es gibt sogar einige wenige chemische Substanzen, 
wie Chloroform und Menthol, die erregend auf die Kaltnerven wirken 
odeI' aoch ihre Erregbarkeit durch adaquate Reize steigern (SCHWENKEN
BECHER, Miinch. med. Wochenschr. 1908, Nr. 28). Wichtig ist, daB 
jeder wirksame Reiz, gleichgiiltig welcher Art, ausschlieBlich jene 
Empfindungsqualitat hervorruft, die dem gepriiften Nervenende bei 
adaquater Reizung zukommt. Dies tritt besonders auffallig hervor bei 
del' sog. paradoxen Kaltempfindung, die entsteht, wenn Kalt
punkte durch Temperaturen iiber 40 0 gereizt werden (v. FREY, 1895, 
Bel'. Ges. d. Wiss. Leipzig. 47, 172). Es zeigt sich hier ein Verhalten, 
das nicht nur fiir die temperaturempfindlichen Nervenenden, sondern, 
sO"\veit Priifungen hieriiber vorliegen, ganz allgemein fiir Sinnesein
richtungen gilt. Demnach ist, wie JOHANNES MULLER seinerzeit aus
gefiihrt hat (Handb. d. Physiol. Koblenz 1840, 2, 254) "die Sinnes
empfindung nicht die Leitung einer Qualitat oder eines Zustandes del' 
auBeren Karpel' zum BewuBtsein, sondern die Leitung einer Qualitat, 
eines Zustandes eines Sinnesnerven zum BewuBtsein, veranlaBt durch 
eine auBere Ursache, und diese Qualitaten sind in den verschiedenen 
Sinnesnerven verschieden, die Sinnesenergien." Diese Folgerung, damals 
auf Grund einer verhaltnismaBig kleinen Zahl von Erfahrungen auf
gestellt und in der Literatur als der Satz von del' spezifischen Energie 
der Sinneseinrichtungen bekannt, ist seitdem in zahlreichen Fallen 
bestatigt worden und hat sich fiir die Forschung auf dem Gebiete als 
ein fruchtbares heuristisches Prinzip erwiesen. Inwieweit die Spezifitat 
nul' den peripheren Sinnesorganen, inwieweit sie auch den leitenden 
Nel'ven und den aufnehmenden Hil'nteilen zukommt. ist seitdem oft 
erortert worden. Man wird abel' wohl HERING Recht geben miissen, 
del' fiir eine weitgehende Spezifitat der Leitungsbahnen und del' zentralen 
Apparate eintritt (Zur Theorie del' Nerventatigkeit. Leipzig 1899). 

Die durch die dorsalen Wurzeln in das Riickenmark eintretenden 
Nerven des Temperatursinnes scheinen sofort die Mittellinie zu iiber
schreiten und in Nachbarschaft del' Schmerznel'ven im Seitenstrang 
del' gekreuzten Seite emporzuziehen. Hierfiir spricht die Schadigung 
bzw. Aufhebung dieser Empfindungsqualitaten bei Syringomyelie und 
Halbseitenlasionen. Als das kortikale Endiglmgsgebiet dieser Bahnen 
muB nach dem frUber Gesagten die hintere Zentrahvindmlg angenommen 
werden. Wahrscheinlich muB den Leitungsbahnen fiir die beiden Quali
taten del' Temperaturempfindung eine gewisse Selbstandigkeit zuerkannt 
werden, da isolierte Schadigungen der Kalt- bzw. Warmempfindung 
vorkommen. Derartige Kranke empfinden aIle thermischen Reize als 
von einerlei Art, entweder kalt oder warm, sog. perverse Temperatur
empfindung (vgl. ALRUTZ, 1906, Skand. Arch. 18, 166). 1m ersten Fane 
dii.rfte die Wirkung del' Warmereize auf einer paradoxen Erregung der 
Kaltpunkte beruhen, wahrend im zweiten Fane der Kaltereiz die Warm
punkte . wahrscheinlich rein mechanisch (Priifung mit kalten festen 
Gegenstanden!) erregt, welcher Einwirkung sie besonders leicht zugang
Hch sind. 
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Die Druckempfindungen. 
Mechanische Einwirkungen auf die Haut fiihren zu Druckempfin

dungen, wenn sie mit einer Deformation der Haut verbunden sind. 
Ein iiberall gleicher Druck oder ein ortlich ungleicher, aber innerhalb 
einer groBeren Hautflache stetig zu- oder abnehmender Druck wird 
nicht gefiihlt. Nicht gefiihlt wird also der Luftdruck und dessen Schwan
kungen, auch dann nicht, wenn er kiinstlich auf das Zwei- bis Dreifache 
gesteigert wird (Arbeiten unter PreBluft). Keine .Druckempfindung 
entsteht ferner, wenn man Finger oder groBere Gliederabschnitte in 
Quecksilber taucht (MEISSNERS Versuch, 1859, Zeitschr. f. rat. Med. 
3. Reihe. 7, 99). Gleiches gilt fiir das Tauchen unter W~sser. 

Auf welche Weise die zur Erregung der Drucknerven erforderliche 
Deformation entsteht, ob durch Druck, Zug, Verschiebung u. dgl., ist 
an sich gleichgiiltig. Druck und Zug konnen sogar, namentlich wenn 
sie sich auf kleine Hautflachen erstrecken, nicht unterschieden werden 
(v. FREY, 1897, Ber. Ges. d. Wiss. Leipzig. 49, 464; HACKER, 1913, 
Zeitschr. f. BioI. 61, 255). Es kommt nur darauf an, daB in der Haut, 
am Orte der empfindlichen N erven
enden, ein Druck- oder Spannungs
gefalle, etwa nach Art der Abb. U:{ 
geschaffen wird, wahrend dessen 
Richtung ohne Belang ist. 

Die Wirksamkeit der Defor
mationen ist aber noch an zwei 
Bedingungen gekniipft: Sie diirfen 
nicht zu geringfiigig sein und nicht 
zu langsam entstehen. AUBERT 
und KAMMLER (1858, MOLESCHOTTS 
Unters. z. NaturI. 5, 145) fanden 
Gewichtchen von weniger als 2 mg 
iiberall unwirksam und an vielen 

Abb. 113. Schematische Darstellung del' 
Deformation del' Raut durch ein auf· 
gelegtes Gewicht sowie del' dabei auf· 
tretenden Druck· und Zugspannungen. 

(unbehaarten!) Orten gilt dies auch fiir 0,1 g. Unwirksam bleiben 
auch die allmahlich sich entwickelnden Deformationen, wie sie z. B. 
durch sehr langsame Bewegung der Glieder, bei der allmahlichen Deh
nung der Haut durch Schwangerschaft, Geschwiilste u. dgI. entstehen. 

Die Bedeutung der Deformationsgeschwindigkeit fiir die Reiz
wirkung laBt sich quantitativ feststellen, wenn man sich auf. schwellen
maBige Reize beschrankt und bei wechselnder, aber stets bekannter 
Deformationsgeschwindigkeit die eben merklichen Reizstarken be
stimmt. Es zeigt sich dann, daB man sich bei langsam zunehmender 
Deformationen in starke Reize "einschleichen" kann, wahrend rasche 
Deformationen schon bei geringer Starke wirksam werden (v. FREY, 1896, 
Abh. Ges. d. Wiss. Leipzig. 23., 188). Die Bedingungen sind also ahnlich 
wie bei der mechanischen und elektrischen Reizung von Muskel und Nerv. 

Der Grund, warum langsam wachsende Reize nicht wirken, muB 
in der Erscheinung der Anpassung oder Gewohnung (Adaptation) an 
den Reiz gesucht werden, die bei den Druckempfindungen besonders 
gut zu verfolgen ist. Man setzt zu dem Zwecke an einem Orte der Haut 
einen Dauerreiz, der objektiv konstant bleibt und an einem anderen Orte 
einen Momentanreiz, des sen Starke man so bemiBt, daB er dem Dauerreiz ' 
jeweils gleich erscheint. Es zeigt sich dann, daB der Momentanreiz 



304 Beriihrungsempfindung und Schwirren. 

urn so schwacher gewahlt werden muB, je spater er einfallt. In den durch 
Abb. 114 veranschaulichten Versuchen wahrte der Dauerreiz 4 Sekunden, 
der Momentanreiz fiel l/S' 1/4, 1/2, 1, 2 oder 3 Sekunden nach Beginn 
des Dauerreizes ein. Seine dem Dauerreiz subjektiv gleiche Starke, 
die gefunden wird, indem man ihn gleichzeitig mit oder kurz vor letzteren 
gibt, ist jedesmal gleich 4 gesetzt. Die Kurven lassen erkennen, daB 
der Eindruck des Dauerreizes rasch verblaBt, urn so rascher je kleiner 

3 I--\--....p..-->"+---I 

die Reizflache ist. Objektive Kon
stanz. des Dauerreizes ist allerdings 
nicht streng zu erzielen, da ein auf 
die Raut gesetztes Gewicht infolge 
Verdrangung von Gewebsfliissigkeit 
allmahlich tiefer einsinkt, die De
formation also wachst. Es werden 
nach und nach mehr N ervenenden 
in die Reizung einbezogen, was sich 
namentlich bei groBer Reizflache fiihl
bar macht in einer verhaltnismji,Big 

f.6~mZ "3.4g langen Dauer des subjektiven Ein-
drucks. Die'Erregungen durch klein
flachige Reize verblassen dagegen sehr III---+-~-+-~ 

30.1Jg rasch und fiihren zu jener Form der 
Empfindung, die als Beriihrung der 
weniger fliichtigen Druckempfind ung 
gegeniibergestellt zu werden pflegt. 

Der Anpassung oder Gew6h-
O,2cme fD.*g nung ist es zuzuschreiben, daB der 

1---+----+---1 Druck, den die Raut durch die Klei
dung und an den unterstiitzenden 
Flachen durch die Schwere des 
eigenen K6rpers erfahrt, nach kurzer 
Zeit nicht mehr wahrgenommen wird, 
die Aufmerksamkeit sich also neuen 

o Z 3 Self. 

Abb. 114. AbfaH der Empfindungs
starke in den ersten drei Sekunden 
nach Einsetzen eines konstanten 
Druckreizes. Die drei Kurven be
ziehen sich 'auf die nebenstehenden 
Reizflachen und Belastungen (nach 
v. FREY und GOLDMANN, 1914, Z. f. B. 

65, 196). 

Eindriicken zuwenden kann. Aus 
ihr wird auch verstandlich, daB es so 
leicht zu Drucklahmung von Nerven, 
dem sog. Einschlafen der Glieder 
kommt. 

Die Anpassung darf nicht als 
Ermiidung aufge£aBt werden. Das 
folgt schon aus der Erfahrung, daB 
ein auf die Raut gesetztes Gewicht, 

das infolge der Anpassung nicht mehr wahrgenommen wird, beim Ab
heben neuerdings eine, durchaus den Charakter der Beriihrung tragende 
Empfindung hervorruft. Weiter zeigt sich, daB StoBreize so gut wie 
gar nicht ermiiden und daher beliebig oft wiederholt werden k6nnen. 
Der Drucksinn zeigt dabei die Besonderheit, daB er diese Anst6Be, selbst 
wenn sie sehr dicht aufeinander £olgen, nicht wie das Ohr zu einer kon
tinuierlichen Empfindung verschmilzt, sondern sie getrennt zur Wahr
nehmung bringt. Die Empfindung wird als Kriebeln oder Schwirren, 
bei h6heren Reizstarken als Rammern bezeichnet und stellteine besondere 
Wahrnehmungsform des Drucksinns dar. Wie hoch die Frequenz 
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gesteigert werden darf, ohne daB die gesonderte Wahl'llehmung del' StoBe 
verloren geht, ist noch nicht systematisch untersucht Nach BRYANT 
(1910, Arch. f. Ohrenheilk. 82, 209) liegt die Grenze fUr die Fingerspitze 
bei 8000 Schwingungen pro Sekunde, eine Beobachtung, die ohne An
gabe del' Reizintensitat nicht eindeutig ist. 

Auf diesel' Fahigkeit des Drucksinns beruht die eigentiimliche, 
anscheinend den ganzen Korper erschiittel'llde Wirkung tiefer Tone, 
namentlich del' Orgel. Sie ist arztlich in del' Weise verwertet worden, 
daB man schwingende Stimmgabeln auf die Haut setzte und ihre Wahr
nehmbarkeit bzw. die Dauer del' Wahrnehmung priifte. Dabei ist del' 
Ort, wo die Gabel aufgesetzt wird, insofel'll von Wichtigkeit, als durch 
unterliegende Knochen, die als gute Schalleiter wirken, del' Reiz auf 
weitab liegende Hautstellen iibertragen werden kann, was zur Vorsicht 
bei Beurteilung del' Priifungsergebnisse mahnt. Die in del' arztlichen 
Literatur zuweilen vertretene Ansicht, daB das "Vibrationsgefiihl" 
durch die Nerven del' Knochen vermittelt werde, entbehrt del' experi
mentellen Unterlagen (vgl. v. FREY, 1915, Z. f. B. 65, 417). 

Es ist bereits oben auf die Versuche von AUBERT und KAMMLER 
hingewiesen worden, die eine ortlich ungleiche Empfindlichkeit del' Haut 
fUr deformierende Einwirkungen ergeben haben. Sie finden die niedrigsten 
Schwellen nicht an den Tast£1achen del' Hande odeI' den Lippen, sondel'll . 
auf del' Streckseite del' Finger und auf den behaarten FIachen del' Ge
sichtshaut. Diese Bevorzugtmg £alIt abel' fort nach dem Rasieren del' 
Haare. Damit ist festgestelIt, daB das Haar eine den Reiz iibertragende, 
die Erregung begiinstigende Einrichtung darstellt. 

Noch groBere ortliche Cnterschiede in del' Empfindlichkeit lassen 
sich aufdecken, wenn man sehr klein£1achige Reize anwendet und sie 
nach ihrer Starke abstufbar macht. Mit solchen schwellennahen Reizen 
fand BLIX (1885, Z. f. B. 21, 153) die Druckempfindlichkeit ausschlieBlich 
auf gewisse, von ihm als Druckpunkte bezeichnete Stellen von un
veranderlicher Lage beschrankt. Die weitere Verfolgung diesel' Ent
deckung hat dann gelehrt, daB diese Punkte auf den behaarten Flachen 
nul' an den Haaren gelegen sind, und zwar in del' Projektion del' Haar
wurzel auf die Ober£1ache. Da praktisch jedes Haar einen Druckpunkt 
besitzt, so gibt die Dichte des Haarkleides zugleich Auskunft iiber die 
Dichte del' Nervenenden des DrucksuillS, die in den kranz- odeI' korb
artigen Ge£1echten markloser Nervenfaden zu erblicken sind, die die 
Haarbalge dicht unter del' Einmiindung del' Talgdriisen umspuillen. 
An den haarlosen Flachen ist die Vel'teilung del' hier lediglich experi
mentell nachweisbal'en Druckpunkte im wesentlichen dieselbe, wie an 
den behaarten, mit dem Unterschiede jedoch, daB zumeist eine dichtere 
Zusammendrangung del' Nervenenden, besonders gegen die distalen 
Enden del' Glieder Platz greift. Als Ol'gane des Drucksllms an diesen 
Flachen miissen die MEISSNERschen Korpel'chen gelten, deren Vor
kommen auf diese Ol'te beschrankt ist IDld die ihrer Zahl nach mit del' 
experilnentell ermittelten Dichte del' Druckpunkte geniigend iiberein
stimmen (v. FREY, 1896, Abh. Ges. d. Wiss. Leipzig. 23, 255). 

1st die Lage del' Nervenenden des Drucksinns bekannt, so laBt 
sich auch die Fl'age nach dem MUldestmaB von Energie beantworten. 
das zu ihrer Erregtmg aufgewendet werden muB. Hierzu bedarf es nul' 
del' Bestilnmung del' Kraft und del' Deformation des Schwellenreizes. 
Bei Reizung des Druckptmktes dUTCh einen gegen ihn gerichteten StoB 

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 20 
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hat sich die Schwellenenergie im lVIittel zu 0,4 erg gefunden, wahrend 
ein an dem Haare angreifender und es als H~bel beniitzender Reiz schon 
mit 0,02 erg auskommt. Hier kommt die Uberlegenheit del' behaarten 
Hautflachen quantitativ zum Ausdruck. Verwendet man Reize groBerer 
FIache, die eine lVIehrzahl von N ervenenden erregen, so ist die erforder
liche Reizenergie im allgemeinen groBer, wei! auch die zwischen den 
Druckpunkten liegenden, fiir diese Form del' Reiztmg unempfindlichen 
FIachenelemente mit deformiert werden mlissen. Nm an den Flachen 
mit besonders groBer Dichte del' Nervenenden kaIm diesel' Nachteil 
wieder ausgeglichen werden dmch den nervosen Vorgang del' Verstarkung 
auf den lmten zurlickzukommen sein wird (v. FREY, 1919, Z. f. B. 
70, 333). 

Wachst der Reiz liber den Schwellenwert hinaus, so bedarf es 
stets einer Zunahme von endlicher GroBe, del' Unterschiedsschwelle 
(U. - S.), bevor es zu einer merklichen Verstarkung del' Empfindung 
kommt. E. H. WEBER, del' darliber zuerst systematische Versuche 
angestellt hat, fand, daB die U.-S. bei groBem Ausgangs- odeI' Grundreiz 
groBer ist als bei kleinem, daB abel' ihr Verhaltnis zum Grundreiz, die 
sog. relative Unterschiedsschwelle (1'. D.-S.) annahel'lld konstant 
bIeibt (Tastsinn und GemeingefUhl. Braunschweig 1851, S. 85 u. 91). 
FECHNER (Elemente del' Psychophysik. Leipzig 1860) hat dann auf die 
weitreichende Bedeutung dieses als WEBERS Gesetz bezeichneten Ver
haltens fiir verschiedene Sinnesgebiete und fUr GroBenvergleichungen 
auf psychischem Gebiete liberhaupt hingewiesen und in geistvoller Weise 
quantitative Beziehungen zwischen Reiz und Empfindung damus ab
zule'ten gesucht (psychophysisches Gesetz). 

Fiir den Drucksinn ist eine eingehende Priifung del' Gilltigkeit des 
WEBERschen Gesetzes von STRATTON durchgeflihrt worden (1896, Philos. 
Studien. 12, 525). Er fand die r. U.-S. in del' Tat in recht weiten Grenzen 
konstant und ill lVIittel gleich 1/26 des Grundgewichtes. Die relative 
Unterschiedsempfindlichkeit (1'. D.-E.), die der r. D.-S. reziprok ist, 
wiirde sich demnach auf 25 stellen. Er ist sich darliber klar, daB die 
Verstarkung des Eindrucks sowohl auf verstarkter Erregung wie auf 
-:~usbreitung del' Deformation beruhen kann (intensive und extensive 
Anderung), doch ist ihm nicht gelungen, die Bedeuttmg diesel' beiden 
Komponenten zu sondel'll. Flir seine ausschlieBlich an del' Fingerspitze 
angestellten Versuche muB die extensive Anderung eine maBgebende 
Rolle spielen, so daB del' Wert del' r. D.-S. an anderen Orten wahl' schein
lich ein groBerer, wenn liberhaupt ein konstanter ist. Die Frage, ob es 
auch fiir das einzelne Endorgan eine D.-S. gibt und welcher Wert ihr 
etwa zukommt, ist zul' Zeit noch eine offene. Die Gilltigkeit des Alles
odeI' Nichtsgesetzes fiir die Sinnesnel'ven kann, wenn sie liberhaupt 
besteht, wohl nm verstanden werden fUr die einzelnen ErregungsstoBe, 
aus denen sich die imallgemeinen tetanische Erregung diesel' N el'ven 
zusammensetzt. Del' zentl'ale Erfolg konnte dann je nach Frequenz und 
Zahl diesel' StoBe in weiten Grenzen vel'anderlich sein. 

Del' Ortswert del' Druckempfindungen. 

Neben ihrer Qualitat und Intensitat besitzen die Druckempfin
dungen eine weitel'e Besonderheit, die darin besteht, daB sie an diese 
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oder jene Stelle der Haut verlegt werden, sie besitzen ein(jn Ortswert. 
Es ist das eine Eigenschaft, dje dem Drucksinn nicht allein zukommt. 
AIle Sinnesempfindungen tragen mehr oder weniger ausgesprochen auch 
eine ortliche Bestimmung. Bei dem Drneksinn tritt sie aber besonders 
deutlich und zwingend in Erscheinung. Er wird darin nur von dem 
Gesichtsinn ubertroffen. 

Die erste Frage, die sich hiel' erhebt, ist die nach del' Genauigkeit 
der Ortsbestimmung. HENRI (Die Raumwahrnehmungen des Tastsinns. 
Berlin 1898), der daruber Versuche angestellt hat, fand sie mit erheb
lichen Fehlern behaftet, am wenigsten auf der Haut uber den Gelenken. 
SPEARMAN (1906, Psychol. Studien. 1, 388), der die Priifungen auf viel 
groBel'e Hautflachen ausdehnte, stellte fest, daB das jeweilige Versuchs
feld stets zu klein el'scheint und . daB ,anch die Abweichung der Glieder
stellungen von der Mittellage· un.tel'schatzt wird. Das heiBt aber nichts 
anderes, als daB es isolierte Ortsbestimmungen moht gibt, daB sie viel
mehr stets von den VOl' her stattgefundenen beeinfluBt sind. 

Untel' diesen Umstanden erscheint es riclitiger auf .die absolute 
Lokalisation zu verzichten, von vorneherein zwei Reize zu geben und 
nach del'en Unterscheidbarkeit odel' Nichtunterscheidbarkeit bzw. nach 
der GroBe ihres scheinbaren Abstandes zu £ragen. Das ist der von E. H. 
WEBER eingeschlagene Weg (De pulsu etc. Lipsiae 1834, p. 4~; Tastsinn 
und Gemeingefiihl. Braunschweig 1851, S. 59). Er beriihrte die Haut 
mit den Spitz en eines geoffneten Zirkels und verkleinerte den Abstand 
der Spitzen, bis sie nicht mehr unterschieden werden konnten. Dieser 
Abstand wird gegenwartig als RaumRchwelle bezeichnet. Er be
tl'agt z. B. 

an del' Zlmgenspitze .. 
an den Fingerspitzen 
am roten Teile der Lippen 
am oberen und unteren Teile des Unterarms . 

" " " " "" Unterschenkels. . 
am Ruckgrate, in der Mitte des Halses und deR Riickens 

1 mm 
2 ,. 
4,5,. 

41 " 
41 
68 

Es liegt nahe, die feine Ortsunterscheidung an del' Zunge und 
den distalen Abschnitten der Glieder mit der groBen Dichte del' Nel'ven
enden dortselbst in Beziehmlg zu setzen und dies ist auch von WEBER 
geschehen. Fiir den Rumpf laBt sich abel' diese Auffassung nicht durch
fiihren. Hier ist trotz norm aIel' Dichte del' Nervenenden die Raum
schwelle ungewohnlich groB. !hr widerspricht auch die Variabilitat 
del' Raumschwelle, VOl' allem abel' die Erfahrung, daB die Ortsunter
scheidung sofort sehr viel feiner wird, wenn man die beiden Reize nicht 
gleichzeitig gibt, sondern in kurzem zeitlichen Abstand aufeinander 
folgen laBt. Es hat sich fUr diesen Fall gezeigt, daB in del' Regel schon 
zwei benachbarte Druckpunkte unterschieden werden konnen, deren 
Abstand z. B. am Unterarm nur wenige Millimeter betragt. Hier liegt 
also eine Raumschwelle vor, die der Entfernung del' Nel'venenden von
einander entspricht und demgemaB unveranderlich ist. Sie wird gemaB 
dem Verfahren zu ihrem Nachweis als Raumschwelle bei Sukzessivreizung 
oder kurz als Sukzessivschwelle bezeichnet (v. FREY und METZNER, 
1902, Zeitschr. f. Psycho1. 29, 161) im Gegensatz zu der Simultan
schwel1e WEBERS. 

20* 
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Die genauere Untersuchung der letzteren, wobei der Zirkel WEBERS 
zu ersetzen war durch Gerate, die vollige Gleichzeitigkeit der Reize 
sicherstellten und meBbare Abstufung ihrer Starke erlaubten, hat dann 
eine Anzahl von Einwirkungen der beiden Erregungen aufeinander 
ergeben, die sich auBern in einer scheinbaren Verstarkung, in einer 
Abstumpfung oder verminderter Begrenzungsscharfe der beiden Ein
driicke und in einer scheinbaren gegenseitigen Alll1aherung. Die erste 
Einwirkung ist vollig analog der Verstarkung, die gleichartige und gleich
zeitig hervorgerufene Riickenmarksreflexeaufeinander ausiiben (siehe 
oben S. 275) und wird daher auch in gleicher Weise aufzufassen sein. 
Die Erscheinungen der Abstumpfung und Amlaherung machen die 
groBen Werte der Simultanschwelle verstandlich (v. FREY und PAULI, 
1913, Z. f. B. 59, 497 u. 516). 

Die Versuche iiber die GroBe der Sukzessivschwelle haben ferner 
ergeben, daB die Unterscheidung zweier Reize nicht gleichbedeutend 
ist mit ihrer Lokalisation. Bei voller Sicherheit iiber das Vorhanden
sein zweier Reize kalll1 der Reagent ganz unsicher sein iiber ihre Lage
beziehungen. Sollen letztere mit einiger Sicherheit erkalll1t werden, 
so muB die Entfernung der Reize urn das mehrfache groBer gewahlt 
werden als der Abstand zweier benachbarter Tastpunkte. Es wird daher 
eine dritte, zwischen den Werten der Sukzessiv- und Simultanschwelle 
liegende Richtungsschwelle anzunehmen sein. Aus diesen Erfah
rungen muB geschlossen werden, daB der Unterschied zwischen den 
aus verschiedenen Druckpunkten kommenden Erregungen zunachst ein 
rein qualitativer oder individueller ist, daB sie Merkzeichen zu ihrer 
Unterscheidung besitzen, und daB die Umwertung zu raumlichen Unter
schieden erst sekundar, hauptsachlich unter Mitwirkung von Bewegungs
empfindungen VOl' sich geht. (Man vgl. HEL1I1HOLTZ, Die Tatsachen in 
del' Wahrnehmung, Vortrage und Reden. Braunschweig 1884, 2. 227ff.) 

Die biologische Bedeutung des DrucksilIDS ist eine doppelte. Er 
ist befahigtzu N achrichten iiber gewisse Eigenschaften del' Dinge auBer
halb des Beobachters, abel' in erreichbarer Nahe desselben, iiber Eigen
schaften, die kurz als geometrische und mechanische bezeichnet werden 
kOlll1en, wie GroBe, Form, Masse, Oberflachenbeschaffenheit, Aggregat
zustand u. dgl. mehr. In diesel' Hinsicht ist del' Drucksinn ein extero-' 
zepti vel', die AuBendinge erfassender und von ihnen erregter Sinn. 
Er ist abel' zugleich ein propriozeptiver, auf die Wahrnehmung des 
eigenen Korpers gerichteter Siml insofern, als er N achrichten liefert iiber 
die Bewegungen und die aus ihnen hervorgehenden Lagen und Stellungen 
des Korpers und seiner Glieder. Diese Leistung ist lange Zeit iibersehen 
odeI' nicht geniigend gewiirdigt worden in del' Meinung, daB hierfiir in 
erster Linie die Sensibilitat del' Gelenke aufzukommen habe (GOLD
SCHEIDER, Ges. Abh. 2. Bd. Berlin 1898). 

Neuere Beobachtungen haben diese Amlahme als irrig erwiesen. 
Von chirurgischer Seite ist gezeigt worden, daB die GelenkfIachen ein
schlieBlich des unterliegenden Knochens vollig unempfindlich sind gegen 
jede Art mechanischer Reizung (OEHRWALL, 1914, Skand. Arch. 32,217). 
Die hohe Schmerzempfindlichkeit del' Knochenhaut, del' Gelenkkapsel 
und Gelenkbander kommt fiir die hier erorterten Wahrnehmungen selbst
verstandlich nicht in Betracht. 
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Anderseits haben Untersuchungen iiber die Fiihrungsschwelle, 
d. h. iiber die kleinsten durch auBere Krafte herbeigefiihrten Gelenk
bewegungen, die noch richtig erkannt werden, ergeben, daB sie in hohem 
Grade abhangt von dem Spannungs- und Empfindlichkeitszustand, der 
das Gelenk bedeckenden Haut, nicht aber von der Beschaffenheit der 
GelenkfHichen, die sogar entfernt (reseziert) sein konnen, ohne daB die 
Fiihrmlgsschwelle sich andert (v. FREY und MEYER, 1918, Z. f. B. 68, 
301 u. 339; 69, 322). Gleichzeitig hat sich herausgestellt, daB nach 
Al1asthesierung der Haut iiber einem Gelenk auch der selbsttatige Ge
brauch desselben gestort und unsicher ist. 

Wahrend die Wahrnehmung der selbsttatigen wie der gefiihrten 
Bewegungen mit groBer Sicherheit und Genauigkeit erfolgt, ist die der 
jeweiligen Lage des Korpers und der Stellung seiner Glieder weniger 
bestimmt, insbesondere, wenn langere Zeit vollstandige Rube eingehalten 
wird. Die Erseheinung erklart sich aus der den Organen des Drucksinm; 
eigentiimlichen Anpassung, wodurch der Eindruek von Dauerreizen 
rasch zum Verblassen kommt (siehe oben S. 304). 

Die Spannungs- und Kraftempfindnngen. 
Unter den afferenten Nervell des Riickenmarkes gibt es noeh eille 

zweite Art von Fasern, deren Endorgane auf Erregung dureh mechanisehe 
Reize eingestellt sind. Ihr Hauptverbreitungsgebiet sind die quer
gestreiften Muskeln und deren Sehnen. Doch diirften auch die Faszien 
und andere bindegewebige Strukturen hier mit einzurechnen zu sein. 

Die rezeptorisehe Natur del' Muskelspindeln ist von SHERRINGTON 
dadurch bewiesen worden, daB er samtliehe zu dem ulltersuchten Muskel 
in Beziehung stehenden ventralen Riiekenmarkswurzeln mehrere Woehen 
vorher durehsehnitt. Es degenerieren dann aIle efferenten oder motori
schen Fasern des Muskelnerven und der Muskel selbst. Erhalten blieben 
die afferenten Nerven des Muskels, die ein Drittel bis die Halfte der 
Fasern des Muskelnerven ausmachen, die lVIuskelspindeln und die in 
ihnen enthaltenen Muskelfasern (1894, Journ. of P. 17, 211). In den 
Sehnen, im Perimysium und Peritendineum sind neben freien Nerven
endigungen eingekapselte beschrieben worden, z. T. von einer den PACINI
schen Korperchen ahnlichen Form. Es besteht daher die Moglichkeit, 
daB auch die echten Pacinikorperchen Organe zur Wahrnehmung von 
Spannungen sind. 

Eine der Leistungen diesel' Nel'ven ist bei Bespl'echung del' Sehnen
reflexe lmd des lVIuskeltonus bereits oben gewiirdigt worden. Sie ver
mitteln abel' nicht nur Reflexe, sondern aueh Empfindungen, denn jede 
Muskelanstrengung verrat sich dem Ausfiihrenden durch die sie be
gleitenden Spannungsempfindungen. Da es in del' Physiologie iiblich 
ist, die von dem tatigen Muskel aufgebl'achte Spannung als seine Kraft 
zu bezeichnen, ist die von E. H. WEBER eingefiihrte Bezeichnung Kraft
empfindung eine sinngemaBe. In der Litel'atur wird statt von dem 
Kraftsinn meist von dem Muskelsinn gespl'ochen. Von den Kraft
empfindungen sind zu untel'seheiden die sehmel'zhaften Empfindungen, 
welche die Ermiidung, den Muskelkrampf, die lVIuskelzerreiBungen 
(HexenschuB), die l'heumatischen und andere pathologische Verande
nmgen im Muskel begleiten. 
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Die Kraftempfindungen treten im allgemeinen nicht so aufdring
lich hervor, wie dies fiir die Empfindungen der Temperatur, des Drucks 
und des Schmerzes der Fall ist. Bei der als Tasten bezeichneten Be
tatigung del' Glieder treten sie anscheinend hinter den Druckempfin
dungen zuriick, mit denen sie zu scliwer trennbaren Komplexen ver
schmelzen. Trotzdem besitzen sie £iiI' diese Wahrnehmt;.ngen eine hohe 
Bedeutung, wie sich daraus ergibt, daB beider Vergleichung zweier 
Gewichte durch den Drucksinn allein die Urteile nicht so genau aus
fallen, wie unter Mitwirkung des Kraftsinns (Hebung del' Gewichte). 
E. H. WEBER fand im letzteren Falle die relative Unterschiedsschwelle 
(1'. U.-S.) = 1/40 gegen 1/30 im ersten Falle (Tastsinnund Gemeinge£iihl. 
Braunschweig 1851, S. 89). Gestaltet man das Verfahren so, daB die 
Aussagen del' beiden Sinne sich widersprechen miissen, so werden die 
des Kraftsinns bevorzugt. Hierfiir wie fiir die Leistungendes Kraft
sinns . iiberhaupt kann folgender einfache Versuch als Beispiel dienen. 

Die Versuchsperson legt den gestreckten und pronierten Arm auf 
eine Stiitze, die fast auf Schulterhohe eingestellt ist. Der Arm ist ihr 
durch einen Schirm verdeckt.Der Versuchsleiter setzt ein biigelformiges 
Gewicht auf den Oberarm und forderl die Versuchsperson auf, den Arm 
langsam bis zur wagrechten Stellung zu heben. Sobald del' Arm wieder 
herabgelassen ist, nimmt del' Versuchsleiter das Gewicht ab und setzt 
es auf den Unterarm und laBt von neuem heben. Die Versuchsperson 
findet nun das Gewicht schwerer wie zuvor, was verstandlich ist, weil 
es mit einem groBeren Hebelarm auf die Schulter wirkt, das Drehmoment 
del' Schwere also zugenommen hat. Will man die Empfindungen gleich 
machen, so muB das distale Gewicht im umgekehrten VerhlHtnis del' 
Hebelarme verkleinert werden. Wird del' Arm nicht gehoben, sondern 
auf del' Unterlage ruhen gelassen, so ist fiir das Urteil nul' die Schwere 
des Gewichtes maBgebend, gleichgiiltig wo es aufgesetzt wird (v. FREY, 
Wiirzb. Sitzungsber. 1914, S. 3). 

Bei dem Hebeversuch muB das von den Muskeln aufgebrachte 
Drehmoment gleich und entgegengesetzt dem del' Schwere sein. Da der 
Hebelarm del' Muskeln bei gegebener (wagrechter) Stellung des Arms 
konstant bleibt, ist das Drehmoment del' Muskeln nur abhangig von 
del' Kraft, die sie entwickeln, die mithin wahrgenommen und fiir die 
Urteilsbildung verwertet wird. Die Annahme, daB etwa del' durch die 
Muskeltatigkeit gesteigerte Gelenkdruck die Grundlage fiir das Urleil 
bilde, ist abzulehnen, da die Gelenkflachen, wie schon oben bemerkt, 
unempfindlich sind. 

Die bei del' obigen Versuchsanordnung unterscheidbaren Dreh
momente verhalten sich etwa wie 100 zu 101, die relative Unterschieds
schwelle ist also 1/100 und die relative Unterschiedsempfindlichkeit 100. 
Die Unterscheidung del' auf den Arm gesetzten Gewich te ist indessen 
lange nicht so fein, weil auBer ilmen auch del' ganze Arm gehoben werden 
muB, del' gewissermaBen eine sehr groBe Tara darstellt. Die nutzbare, 
d. h. die durch das Verhaltnis del' unterschiedenen Gewichte bestimmte 
U.-E. ist also kleiner als die wahre, von dem Kraftsinn wirklich ge
leistete. Die erstere wird del' letzteren um so niiher kommen, je geringer 
die Masse und die Lange des bewegten Gliedes ist. Dies trifft fiir die 
distalen Gliederabschnitte zu, an denen TRUSCHEL bis zueiner r. U.-E. 
= 80 gekommen ist (1913, Arch. f. d. ges. Psychol. 28, 183). 



Tasten. 311 

Die Gewichtsvergleichung in del' beschl'iebenen Form, bei del' es 
sich urn mehr odeI' weniger dauernde Muskelkontraktionen handelt, 
wird jedoch in ihren Leistungen wesentlich iibertroffen durch die zweite 
aIlgemein gebrauchliche, die mit Schleuderung del' Gewiehte einhergeht. 
Die kurzdauernde, oft wiederholbare Bewegung, die Moglichkeit, die 
Sehleuderung del' beiden zu vergleichenden Gewi<?p.te in groBe zeitliehe 
Nahe zu 'bringen, sichert diesem Verfahren seine Uberlegenheit. Es hat 
sich gezeigt,. daB bei Schleuderung mit del' Hand zwei Gewichte von 
800 und 804 g noch unterscheidbar sind, was einer nutzbaren 1'. U.-S. 
von 1/200 und einer r. U.-E. = 200 entspricht. Die wahre r. U.-E. 
ist dabei noeh zweimal groBeI'. Damit stellt sich del' Kraftsinn 
in bezug auf seine U.-E. an die Spitze aIler Silme (v. FREY, 1914, 
Z. f. B. 65, 203). 

Die nahere Untersuehung del' Vol'gange bei diesel' Vergleichung 
hat ergeben, daB die Schleudel'bewegung fUr die beiden ungleichen 
Gewichte im lVIittel in vollig gleichel' Weise geschieht, woraus folgt, 
daB die lVluskeln den ungleichen Bewegungswiderstanden bzw. lVIassen 
proportionale Krafte entgegensetzen, die wahrgenommen werden. Del' 
Drucksinn spielt hierbei nur insofern eine Rolle, als e1' den gleichmaBigen 
Ablauf del' Bewegungen iiberwacht. 

Wahl' end bei den Bewegungen del' groBeren Gliederabschnitte 
das feine Unterscheidungsvermogen des Kraftsinns nur dal1ll zur prak
tischen Auswirkung kommt, wel1ll groBe Bewegungswiderstande zu 
iiberwinden sind, gilt diese Beschrankung nicht fiir die distalen Glieder
abschnitte sowie fUr jene Muskeln, bei denen die zu bewegenden Massen 
bzw. Tl'agheitswiderstande ganz zuriicktreten gegen die elastischen 
Widel'stande. Hierher gehol'en die Zungenmuskeln, wie iiberhaupt die 
Muskeln fUr Sprache und Mimik, die Muskeln des Kehlkopfs, des Auges 
u. a. m. Bei del' Tatigkeit diesel' Muskeln fallen wahl'e und nutz
bare Untersehiedsempfindlichkeit pl'aktisch zusammen und damit er
klart sich die auBerordentlich feine Einstellbarkeit del' von ihnen be
wegten Teile. 

Das Zusanlluenwirken von Drucksiml und Kraftsinn, wie es bei 
del' als Tasten bezeichneten Betatigung stattfindet, ist einer gegen
seitigen Unterstiitzung diesel' beiden Sinne und einer vollkommeneren 
Ausniitzung ihrer Leistungsfahigkeit gleichzuachten. Dadurch, daB die 
Haut iiber die zu betastenden Gegenstande hingefiihrt wird, kommt 
dem Ul'teil die hohe Unterschiedsempfindlichkeit des Kraftsinns zugute, 
zugleich erfahl't die Raut bestandig wechselnde Defol'mationen, wodul'ch 
die del' Sukzessivschwelle entsprechende feillere Ortsunterseheidung er
moglicht wird. Endlich erganzen die Aussagen des Kraftsinns die 'des 
Drueksinns insofern, als sie nicht wie diese raseh verblassen, sondern 
ausdauernd sind, die Erscheinung del' Anpassung also fehlt odeI' doch 
nur schwach entwickelt ist. 

Del' Kraftsinn kann wie del' Tempel'atur- und Drucksinn sowohl 
propriozeptive wie exterozeptive Bedeutung gewinnen. Ersteres, wenn 
er iiber die aufgewendete Muskelkraft unterriehtet, letzteres, wel1ll er 
verwertet wird zu Urteilen iiber die Widerstande, die die AuBendinge 
1hrer positiven odeI' negativen Beschleunigung entgegensetzen. 
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Die Schmerzempfindnngen. 
Schmerzempfindungen entstehen, wenn chemische Stoffe ver

schiedener Art mit den lebenden Geweben in Beriihrung kommen. Zur 
Entscheidung del' Frage, ob ein Stoff schmerzerregend wirkt, kann man 
ihn mit der Rornhaut des Auges in Beriihrung bringen oder ihn in die 
Raut injizieren.Man findet dann, daB die in Teil 12 als chemisch er
regend aufgezahlten Stoffe bzw. K'Onzentrationen auch Schmerzreize 
sind, wahrend aile die Gewebe nicht schadigenden Losungen schmerzlos 
ertragen werden. Del' Versuch lehrt ferner, daB bei vielen Stoffen mit 
diesen Wirkungen noch narkotisierende odeI' lahmende verbunden sind, 
woffu die a. a. O. mitgeteilten Gesichtspunkte maBgebend sind. 

Die Wirkung del' chemischen Stoffe auf die Schmerznerven ist 
eine ganz spezifische. Denn Stoffe, die auf die Apparate des Temperatur
sinns wirken, wie Menthol und Chloroform odeI' auf die des Drucksinns, 
wie die Karbolsaure, sind nur sehr wenige bekannt. Man kann sagen, 
daB die Schwelle ffu chemische Reizung fUr die letztgenannten Sinne 
viel hoher liegt als fiir den Schmerzsinn. 

Es sind abel' nicht nur von auBen herangebrachte Stoffe, die 
schmerzhaft wirken, sondern auch im Innern del' Gewebe gebildete. 
Mechanische und thermische Verletzungen erregen Schmerzen, auch 
wenn sie aseptisch bleiben. Dabei entsteht, namentlich bei den mechani
schen Verletzungen, del' Schmerz nicht sofort, sondern entwickelt sich 
allmahlich. So folgt z. B. beim Schlag gegen das Schienbein odeI' bei 
Verwundung mit einem scharfen Messer del' Schmerz der Druckempfin
dung mit deutlicher Verspatung nacho Man wird anzunehmen haben, 
daB die erregenden Stoffe erst aus den verletzten odeI' zerstorten Ge
websteilen austreten und an die schmerzempfindlichen Nerven heran
diffundieren mussen. Damit erldart sich auch das lange Nachhalten 
des Schmerzes. Bei septischen vVunden und Entziindungen, bei 1n
sektenstichen u. dgl. vereinigt sich die Wirkung fremder und im Korper 
entstandener Stoffe. Die Natur diesel' reizenden Stoffe ist unbekannt. 
Die Schmerznerven gewilmen infolge ihrer Empfindlichkeit gegen die 
bei der Schadigung del' Gewebe entstehenden Zerfallsprodukte die Be
deutung von Warnern VOl' allen den normalen Ablauf des Stoffwechsels 
bedrohenden Ein",irkungen. 

Man unterscheidet helle, oberflachliche und tiefe, dumpfe Schmerzen,' 
die beide wieder in eine Anzahl von Unterarten zerfallen. Der ober
flachliche Schmerz kann stechend, beiBend, schneidend, brennend, 
a,tzend uSW. sein, Bezeichnungen, die teils auf seine Entstehungsweise, 
teils auf seine ortliche Ausbreitung hil1weisen, also nicht eigentliche 
Qualitatsbezeichnungen sind. 1st die Intensitat gering, so spricht man 
von Jucken. 

DaB diese Empfindungen in sehr oberflachlichen Schichten del' 
Haut ausgelost werden konnen, folgt aus der Erfahrung, daB Ab
schiirfungen, die nur bis zur Schleimschicht del' Epidermis gehen, also 
gar nicht in die Kutis hinabreichen, schmerzhaft sind. Es laBt sich 
iiberdies in verschiedener Form beweisen, daB schmerzempfindliche 
Nerven sehr oberflachlich endigen, oberflachlicher als die fiir die iibrigen 
Sinnesqualitaten der Raut . 

. Dies lehren aIle Reize, die sich so gestalten lassen, daB ihre er
regende Wirkung auf die Oberflache beschrankt bleibt, also Z. B. sehr 
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kleinfliichige mechanische Reize wie Dornen, StacheIn, N adeln u. dgl. 
Messend HiBt sich die Sache verfolgen, wenn man sich geeichte Reize 
herstellt in Form von Stachelborsten (v. FREY, 1913, Z. f. B. 63, 363). 
Mit einer Reizfliiche von 1/500 mm2 und einer Reizstarke von 4 cg erhalt 
man nur iiber Druckpunkten Beriihrungsempfindungen, an allen iibrigen 
Orten, wenn iiberhaupt einen Erfolg, ausschlieBlich Schmerzempfindungen. 
Noch iiberzeugender wirkt der Versuch mit unipolarer faradischer 
Reizung. Man macht ein feines, weiches, a~ dem freien Ende rund
geschmolzenes Drahtchen zur Kathode der Offnungsschli;i,ge, wahrend 
eine groBflachige indifferente Elektrode irgendwo an den Korper gelegt 
wird. Man findet mit dem Drahtchen bei dem groBten noch wirksamen 
Rollenabstand eine groBe Zahl von Orten auf der Haut, von denen sich 
eine anhaltende, nicht oszillierende Stichempfindung ohne begleitende 
Erregung der Druckpunkte auslOsen laBt. Man muB den Rollenabstand 
verkleinern, wenn letztere ansprechen sollen, .. was in der fiir sie typischen 
Form des Schwirrens geschieht (v. FREY, 1894, Sitzungsber. Ges. d. Wiss. 
Leipzig. 46, 290). 

Weiterhin IaBt sich die oberflachliche EIidigung von Schmerznerven 
dadurch erweisen, daB man lahmende oder atzende Stoffe von der Ober
flache her in die Haut einfiihrt. Rein lahmende, durch Diffusion oder 
Kataphorese eindringende Stoffe unterdriicken ausschlieBlich die ober
flachliche Schmerzempfindung. Temperatur- und Druckempfindung 
bleiben unberiihrt, weil die ohnehin nur in geringer Konzentration bis 
zur Kutis gelangenden Stoffe hier durch Blut und Lymphe bis zur U~~er
schwelligkeit verdiinnt werden (HACKER, 1914, Z. f. B. 64, 189). Atzt 
man die Haut an, so daB Substanzverluste entstehen und die Nerven
enden zerstort werden, so ist es wieder der oberflachliche Schmerz, der 
zuerst verschwindet. 

Aile diese Erfahrungen wei sen auf die in die Epidermis eindringenden 
Nerven als diejenigen hin, die fiir den hellen, oberflachlichen Schmerz 
verantwortlich zu machen sind. Sie sind in neuerer Zeit an zahlreichen 
Orten der Haut und der Schleimhaute in reicher Verastelung nachgewiesen 
worden (CAJAL, Systeme nerveux. Paris 1909, 1, 461), zuerst in dem 
Epithel der Hornhaut von COHN HElM (1866, A. p. A. 38, 343). Sie dringen 
hier, da die Hornschicht fehlt, bis nahe an die Oberflache, und dem 
entspricht die auBerordentliche Empfanglichkeit der Hornhaut fiir 
schmerzhafte Reize. Die Endigungen dieser Nerven sind als knopf
formige Anschwellungen beschrieben worden; sie nehmen, aber z. T. 
die Form von Korben an, die sich an die Epithelz~llen schmiegen und 
als Tastmenisken bezeichnet worden sind (MERKEL, Uber die Endigungen 
usw. Rostock 1880). Wenn diese Nervenenden als freie, d. h. nicht 
geschiitzte gelten, so ist das nur insofern richtig, als ihnen eine binde
gewebige Hillie oder Kapsel fehlt. Sie sind aber geschiitzt durch die 
Epidermis selbst, die gegen chemische wie mechanische Eimvirkungen 
widerstandiger ist als die Kutis. Es ist also durchaus berechtigt, von 
einem Epidermisschmerz zu sprechen, so wie man von einem Zahn
oder Muskelschmerz spricht. 

Versucht man unter Anwendung sehr kleinflachiger mechanischer 
Schwellenreize die Schmerzempfindlichkeit der Epidermis in bezug auf 
ihre ortlichen Verschiedenheiten zu priifen, so findet man die erreg
baren als Schmerzpunkte zu bezeichnenden Orte auBerordentlic-h 
dicht gehauft, viel dichter als die Warm-, Kalt- und Druckpunkte. 
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Trotzdem ist das Vorhandensein ausgezeichneter, auf den Reiz rein 
stechend rreagierender Punkte und ihre Sonderung durch unempfind
liche FHichenelemente leicht festzustellen. An letzteren ist es viel£ach 
moglich, eine feine schade Nadel in die Haut einzubohren, ohne daB 
Schmerz entsteht. Die del' Wahrnehmung del' Temperatur und des 
Druckes dienenden Nervenenden werden durch Nadelstich im allge
meinen nur adaquat, nicht zugleich schmerzhaft el'regt, doch kann letzteres 
vorkommen, wenn zufallig in del' Epidermis tiber jenen del' Kutis an
gehol'enden Nel'venenden ein schmel'zempfindlicher Nel'venfaden sich 
vel'astelt. Die Dul'chmustel'ung einel' kleinen Hautflache auf dem Hand
l'iicken el'gab im Quadl'atzentimetel' tiber 100 als Schmerzpunkte zu 
bezeichnende SteIlen. 

Bisher war nur von dem hellen Ober£lachen- odeI' Epidermisschmerz 
die Rede. Es ist abel' nur zu wohl bekannt, daB auch die Kutis odeI' 
doch wenigstens gewisse in ihr vol'handene Strukturen, sowie andere 
tief gelegene Organe schmel'zen konnen. Man spl'icht dann von tiefen 
dumpfen Schmerzen, womit einerseits ihr Sitz, anderseits ihl' vor
wiegender Empfindungschal'akter gekennzeichnet werden solI. Wie 
THUNBERG gelehrt hat, kann man sich den Unterschied zwischen diesen 
beiden Arten sehr leicht vorfiihren, indem man einmal eine ganz feine, 
schmale Hautfalte zwischen den Nageln und dann wieder eirle breite. 
dicke zwischen den Fingern quetscht (1901, Skand. Arch. 12, 394). 
Von einem einheitlichen Charakter des dumpfen. Schmerzes kann nicht 
die Rede sein. Kopfweh, Zahnweh, Muskelschmerzen, Kolikschmerzen, 
Schmerzen des Periosts odeI' einer entziindeten Sehnenscheide sind nicht 
von einer Art. Worin abel' die Unterschiede bestehen und ob sie nur 
formaler, d. h. raumzeitlicher Natur sind, ist schwer zu sagen. BECHER, 
del' sich mit dieser Frage eingehend beschaftigt hat, neigt zur Annahme 
einer Mehrzahl von Qualitaten (1915, Arch. f. d. ges. Psych. 34, 189). 

Wenn auch del' dumpfe Schmerz vielerorts entstehen kann, so sind 
doch nicht aIle Organe gleich empfindlich. Die Knochen sind empfirld
Hcher als die Muskeln, die Keimdrilsen empfindlicher als die Niere odeI' 
die Leber. Die Empfindlichkeit innerhalb del' Masse eines Organs ist 
ferner keirle stetige. Die Empfindlichkeit der Knochen beruht im wesent
lichen auf del' Empfindlichkeit del' Knochenhaut, die des Gehirns auf 
del' seiner Haute. Doch gibt es auch in dem als unempfindlichgeltenden 
Hirn Teile von hoher Schmerzerregbal'keit (Boden des 3. Ventrikels nacn 
ASCHNER (Berl. klin. Wochenschr. 1916, Nr. 28). Sehr empfindlich sind 
die BlutgefiiBe insbesondere die Arterien, so daG del' Versuch, auf dem 
Wege del' Injektion in dieselben ein Anasthetikum zu verteilen, wegen 
Schmerzhaftigkeit wieder hat aufgegeben werden miissen (HOTz, 1911, 
Beitr. z. klin. ChiI'. 76, 812). 

Eine noch wenig geklarte Frage ist die Empfindlichkeit del' Ein
geweide. Nach den ausgedehnten Erfahrungen LENNANDERS an Ope
rierten sollten alle yom Sympathikus und Vagus unterhalb des Rekurrens 
innervierten Organe unempfindlich sein gegen jede Art von Reiz, Emp
findungsvermogen dagegen bestehen in den yom zel'ebrospinalen odel' 
somatischen Nervensystem versorgten Teilen. Kolikschmerzen waren 
demnach zu erklaren aus del' Heibung des lebhaft bewegten Darms usw. 
an dem parietalen Blatt des Peritoneums (Literatur bei NEUMANN, 1910, 
Zentralbl. f. d. Grenzgeb. usw. 13). Diesen Angaben ist seitdem sowohl 
von chirurgischer wie von klinischer und vivisektorischer Seite viel£ach 
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widersprochen worden. Nach zahlreichen seither gesammelten Beobach
tungen diirfte sowohl del' Muslmlatur des Darms wie seinem Mesenterium 
Schmerzempfindlichkeit zukommen. Die negativen Befunde LENNANDERS 
werden aus del' Anwendung von Kokain, dem erschopften Zustand del' 
Patienten und aus den Schwierigkeiten ihrer Beobachtung und Be
fragung zu erkIaren gesucht. Es ist ferner zu beachten, daB die inner en 
Schmerzen in der Regel allmahlich entstehen, vermutlich als Neben
erscheinung des langsam sich andernden Stoffwechsels und daB daher 
plotzlich einsetzende und nur voriibergehend wirkende Reize fiir die 
fraglichen Nerven nicht adaquat sind. 

Wie clem nun auch sei, so kann doch nicht bestritten werden, 
daB die Empfindungen aus den inneren Organen unter normalen Be
dingungen meist schwach und undeutlich sind, verglichen mit den aus 
del' Haut stammenden und daB in den Eingeweiden eine groBe. Zahl von 
Re£lexen und nervosen Ein£liissen stattfindet ohne zum BewuBtsein zu 
gelangen. Da innerhalb des autonomen Systems besondere, ihm aHein 
zugehorige afferente Nerven bisher nicht nachgewiesen sind, wird man 
anzunehmen haben, daB die afferenten Nerven del' Eingeweide zwal' 
spinaleI' Natur sind, sich abel' von den iibrigen afferenten Balmen da
durch unterscheiden, daB ihre Erregungen, sofern sie nicht stark sind, 
nicht oder nur wenig iiber die Schwelle des BewuBtseins treten. Ganz 
ohne Nachrichten aus den inneren Organen diirfte iibrigens das BewllBt
sein wohl niemals sein. Sie machen zusammen das aus, was man wohl 
als das subjektive Befinden bezeichnet. 

Eine Eigentiimlichkeit del' afferenten Bahnen aus den Eingeweiden 
besteht darin, daB sie im Riickenmark mit den aus del' Haut stammenden 
in so nahe Beziehung treten, daB ihre Erregting auch letztere beeinfluBt. 
Es entstehen dann die iibertragenen odeI' ind uzierten Schmerzen 
(Referred Pain), wie sie namentlich von HEAD beschrieben worden 
sind (Die Sensibilitatsstorungen del' Haut usw. iibers. von· SEIFFER. 
Berlin 1898). Der Vorgang scheint auch in umgekehrter Richtung statt
finden zu konnen, also eine Induktion von. Bahnen des oberflachlichen 
Schmerzes auf solche des tiefen (HA<;:.KER, 1914, Z. f. B. 64, 189; GOLD
SCHEIDER, 1916, A. g. P. 165, 1). Uberhaupt ist die Erregungsleitung 
in den Bahnen Imine so isolierte, wie die im Gebiete des Temperatur
und Drucksinns. Starke Schmerzen strahlen aus, so daB ihre Lokali
sation oft ungenau und schwierig ist (z. B. Zahnschmerz). Ob es sich 
dabei um eine Ausbreitung del' El'l'egung innerhalb gl'auel' Massen odeI' 
urn mangelhafte Isolation in den Leitungswegen handelt, ist nicht be
kalmt. Ubergreifen kraftiger Temperaturreize auf Schmerznerven (kalte 
Dusche) kommt ebenfalls VOl'. Bekanntlich sind im Riickenmark die 
nach dem Eintritt auf die Gegenseite iibel'tretenden Bahnen fUr Tem
peratur- und Schmerzreize einander benachbal't (SYl'ingomyelie). 

Das periphere Ausbreitungsgebiet del' schmerzempfindlichen Fasern 
eines Hautnerven falIt niemals genau zusammen mit dem del' Temperatur
und Drucknerven. Lahmung eines peripheren Nerven fiihrt daher zu 
den Erscheinmlgen del' Dissoziation, WOI'lmter man versteht, daB 
das fiiI' Schmerz unempfindliche Gebiet sich mll:.teilweise deckt mit den 
entsprechenden Gebieten del' anderen Sinne. Ubrigens kommt es nul' 
bei Lahmung groBerer Nervenaste zum Auftreten vollig anasthetischer 
Flachen, weil die gegenseitige Durchdringung del' Ausbreitungsbezirke 
benachbarter Nerven fiir den Ausfall wenigstens· teilweise aufkomint. 
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Die Eindriicke des Schmerzsinns k6nnen genau so wie die des 
Temperatur-, Druck- und Kraftsinns sowohl in extero- wie proprio
zeptiver Weise verwendet werden. Die Fahigkeit des Feuers zu brennen 
wird ebenso als eine ihm innewohnende zu seiner Wesenheit geh6rige 
Eigenschaft betrachtet wie die zu leuchten. Dei schade Geschmack 
des Pfeffers, del' stechende Geruch des Ammoniaks werden auf diese 
Stoffe bezogen und neben anderen Eigenschaften zu deren KennzBichnung 
beniitzt. Durch den Um stand , daB eine einmal gesetzte schmerzhafte 
Erregung haufig sehr lange nachdauert, iiberhaupt in bezug auf ihren 
zeitlichen Verlauf eine weitgehende Unabhangigkeit zeigt von dem aus-
16senden auBerenReiz, ist del' Zusammenhang zwischen diesem und der 
Schmerzempfindung viel lockerer als bei den Eindriicken anderer Sinne 
und daher zu Schliissen auf die Eigenschaften des Reizes wenig geeignet. 
So richtet sich die Aufmerksamkeit naturgemaB auf die veranderte 
Beschaffenheit des schmerzenden Gewebes, was die Wahrnehmung zu 
einer propriozeptiven macht. Damit ist aber nicht veranlaBt, die Schmerz
empfindungen von den iibrigen abzutrennen und sie nach dem Vorgange 
E. H. WEBERS als "Gemeingefiihle" dies en gegeniiber zu stellen. 
Die Beziehung del' Empfindung auf das empfindende Objekt ist auch 
den anderen Empfindungen nicht fremd, wie oben mehdach hervor;,. 
gehoben wurde. Eine Sonderstellung in psychologischer Hinsicht kann 
den Schmerzempfindungen nur insofern zuerkannt werden, als sie in 
h6herem Grade als andere zur (unlustigen) Gefiihlsbetonung neigen und 
von derselben in der Regel ganz "durchtrankt" sind (BECHER a. a. 0.). 

Die Gescbmacksempfindungen. 
Geschmacksinn und Geruchsinn k6nnen wie del' Schmerzsinn als 

chemische Sinne bezeichnet werden, weil sie durch chemische Reize 
erregt werden. Sie unterscheiden sich abel' von dem Schmerzsinn da
durch, daB die Erregung durch die chemischen Reize unmittelbar geschieht, 
nicht auf dem Umwege iiber eine Schadigung des Gewebes. Die durch 
sie vermittelten Empfindungen sind daher in viel h6herem Grade zu 
exterozeptiver Verwertung geeignet als die des Schmerzsinns. 

Geruch tritt wohl haufig ohne gleichzeitigen Geschmack, abel', 
Geschmack selten ohne Geruch auf. In del' Sprache des taglichen Lebens 
bedeutet daher "Schmecken" die Betatigung beider Sinne. Um 
den Geruch auszuschlieBen geniigt es, die Nase zu verschlieBen. 
Man edahrt dann erst, wie arm an Wahrnehmungsinllalten das reine 
Schmecken ist. 

Geschmacksempfindungen k6nnen auBer von del' Schleimhaut, 
del' Zunge und des weichen Gaumens auch von der Nasenh6hle, dem 
Rachen und Kehlkopf ausgel6st werden (ZWAARDEMAKER, A. f. P. 1903, 
120; ROLLET, 1899, A. g. P. 74, 388; BEYER, 1904, Z. f. Ps. 35, 260; 
KIESOW und HAHN, 1901, Ebda. 27, 80). Zungenmitte, Wangenschleim
haut und harter Gaumen sind nul' beim Kinde schmeckfahig. Sie ver
lieren diese Eigenschaft im Laufe des Lebens infolge del' Schadigungen, 
denen diese Flachen ausgesetzt sind (KIESOW, 1894, Philos. Stud. 10, 333). 
Ais die den Reiz aufnehmenden Organe gelten allgemein die sog. Ge
schmacksknospen, eif6rmige, in das Schleimhautepithel eingelagerte 
Gebilde, die aus dicht zusammengepackten spindeligen Zellen bestehen, 



Qualitaten des Geschmacks. 317 

deren naeh del' Sehleimhautoberflaehe geriehtetes Ende je ein Stiftehen 
tragt. Diese Zellen werden von den letzten Verastelungen del' Ge
sehmaeksnerven dieht umsponnen. Die Gesehmacksknospen des hinter
sten Zungendrittels (Gegend del' Papillae circumvallatae) degenerieren 
nach Durchtrennung des N. glossopharyngeus (v. VINTSCHGAU und 
HONIGSSCHMIED, 1880, A. g. P. 23, 1). Die Gesehmaeksknospen in del' 
vorderen HaUte del' Mundhohle erhalten dagegen ihre Nerven aus dem 
dritten Ast des Trigeminus, dem sie durch die Chorda zugefiihrt werden. 
Erkrankungen des Mittelohrs fiihren daher leicht zu Storungen des 
Geschmacks im vorderen Abschnitt del' Zunge. Die Herkunft del' in del' 
Chorda verlaufenden Geschmacksfasern ist noch strittig. Ausrottung 
des GASsERschen Knotens schadigt zuweilen den Geschmack im vorderen 
Zungenteil odet hebt ihn auf, wahrend in anderen Fallen eine Wirkung 
ausbleibt (FEDOR KRAUSE, Neuralgie des Trigeminus. Leipzig 1896, 82ff.; 
KOSTER, 1902, D. Arch. f. klin. Med. 72, 327). Die Geschmaeksknospen 
del' Epiglottis und des Kehlkopfes erhalten ihre Nerven wahrscheinlich 
vom Vagus (ZANDER, 1897, Anat. Anz. 14, 131). 

Bedingung fiir die Reizung del' Geschmacksorgane ist Losliehkeit 
del' Stoffe in Wasser bzw. im Speiehel. Unlosliche Substanzen sind 
geschmacklos. Loslichkeit in Fetten und Olen ist dagegen nicht er
forderlich, wodurch sich die schmeckenden Stoffe von den riechenden 
unterscheiden. Abel' nieht jeder losliche Stoff schmeckt. Wasser selbst 
ist geschmacklos, ebenso eine groBe Zahl in ihm geloster Gase. Vielleicht 
ist abel' nur deren Konz~p.tration zu gering, denn, wie bei allen Reizen 
bedarf es auch hier del' Uberschreitung einer Schwelle. Mit del' Konzen
tration wachst die Empfindung, zugleieh andert sie abel' auch haufig 
ihren Charakter, indem neue Qualitaten hinzutreten, solche des Ge
sehmacks wie des Tastsinns. Starkere Sauren machen die Zahne rauh 
odeI' "stumpf", starkere Laugenbringen das Epithel del' Sehleimhaut 
:zum Quellen und erzeugen den Eindruck del' Schliipfrigkeit und Glatte. 
Haufig tritt noch Brennen hinzu. Adstringentia gerben die Schleimhaut 
und machen sie troeken usw. 

Dureh Erhohung del' Konzentration lassen sich also Mischgeschmacke 
und inhaltsreiche Geschmackseindriicke herstellen, durch Verdiinnung 
diese in ihre Bestandteile trennen. Reine Substanzen im Sinne del' 
Geschmaeksanalyse sind solche, deren Geschmack nach Ausschaltung 
del' Tast- und Schmerzempfindungen bei steigender Verdiinnung sich 
nieht andert, sondern nul' schwacher wird und schlieBlieh verschwindet. 
Diese del' Verdiinnung standhaltenden Geschmaeksarten sind zugleich 
typische, d. h. sie kommen nicht nur einer einzigen Substanz, sondel'll 
einer Reihe von solchen zu. Sie gelten als die allen Geschmacksempfin
dungen zugrunde liegenden Qualitaten odeI' Grundempfindungen. E:,; 
sind dies sauer, salzig, siiB und bitter. Zur Priifung diesel' Empfin
dungen bei Kranken mit Storungen des Geschmacks werden gewohnlich 
Zitronensanre, Kochsalz, Rohrzucker und Pikrinsaure verwandt. 

Die Geschmacksqualitaten haben unzweifelhaft Beziehungen zur 
ehemischen Konstitution del' sehmeckenden Substanzen. Die als Sauren 
bezeichneten Stoffe haben nicht nul' im allgemeinen den sauren Ge
sehmack gemeinsam, sondern auch das Verhalten zu Indikatoren, 
die Entwieklung von Wasserstoff in Beriihrung mit Metallen u. a. m. 
Die Starke des sauren Geschmacks ist nachweislich eine Funktion del' 
Konzentration del' Wasserstoffionen (RICHARDS, 1898, Chem. Zentralbl. 



:318 Schmeckende Stoffe. 

I. 704). Bei wenig dissoziierten Sauren, -wie z. B. Salizylsaure oder 
Pikrinsaure treten noch andere Qualitaten dane ben oder sogar iiber
wiegend hervor. 

Auch bei den salzig schmeckenden Substanzen decken sich physio
logische Wirkung und chemische Beschaffenheit insofern, als die neutralen 
Salze nicht nur des Natriums, sondern auch der iibrigen Alkalien diese 
Geschmacksqualitat hervorrufen, am deutlichsten die Halogensalze. 
Beniitzt man Salze anderer Anionen, so andert sich der Geschmack, 
d. h. es kommen noch weitere Komponenten, insbesondere die bittere, 
hinzu. So schmeckt zwar eine 5 0/ 0 Losung von schwefelsaurem Natrium 
namentlich an den Zungenrandern salzig, doch gesellt sich am Zungen
grunde deutlich ein bitterer Geschmack hinzu. Sehr zuriick tritt der 
salzige Geschmack bei den Salzen der alkalischen Erden. MgS04 in 
2%iger Losung schmeckt, wie schonder Name Bittersalz sagt, fast 
rein bitter. Spiilt man mit \iV asser nach, so tritt der salzige Geschmack 
deutlicher hervor. Das Auftreten solcher NIischgeschmacke IaBt sich 
vielleicht aus del' Dissoziation dieser Salze in wasseTiger Losung erkIaren 
(HOBER und KIESOW, 1898, Z. physik. Chern. 27, 601). 

Die Empfindung s iU3 wird erzeugt durch zahlreiche Stoffe, die 
zum Teil eine chemische Verwandtschaft nicht verkennen lassen. So 
sind aIle zwei- und mehrwertigen Alkohole der aliphatischen Kohlen
wasserstoffe siiB, und wenn diese Eigenschaft mit zunehmendem' Mole
kulargewicht abzunehmen scheint, so diirfte dies mit der abnehmenden 
Loslichkeit in Wasser bzw. Speichel zusammenhangen. SiiBschmeckend 
sind ferner im allgemeinen die Aldehyde und Ketone dieser Alkohole, 
speziell die der sechswertigen Alkohole, die sog. Hexosen und deren 
Kondensationsprodukte, die Di- und Polysaccharide, wobei auch wieder 
mit zunehmender GroBe des Molekiils die SiiBe abnimmt. SiiB schmecken 
aber auch die a-Aminosauren der aliphatischen Reihe, das Chloroform, 
die Salizylsaure und ihr N atriumsalz, das Anhydrid del' Sulfaminbenzoe
saure. (Saccharin) und zahlreiche diesen Stoffen verwandte Verbindungen 
(STERNBERG, A. f. P. 1905, 201), siiB schmeckt eine groBe Zahl an
organischer Stoffe, wie die Bleisalze, die Berilliumsalze, die Laugen del' 
Alkalien u. a. m. (Derselbe, A. f. P.1903, 113). Fiil' diese sehr vel'schieden
al'tigen chemischen Vel'bindungen laBt sich nach den gegenwartigen 
Kenntnissen eine gemeinsame Eigenschaft im objektiven Sinne und 
ein Grund fill' die sehr ungleichen Schwellenkonzentrationen nicht an
geben; ihre iibereinstimmende physiologische Wirkung ist daher vor
laufig unverstandlich. 

Ahnlich verhalt es sich mit den bitter schmeckenden Stoffen . 
. \uch hier lassen sich gewisse Gruppen namhaft machen, wie die salini
schen Bitterstoffe (Bittersalze), die Laugen, die Salze der Ammo~um
basen, die tertiaren aromatischen Amine; daneben Stoffe wie Ather, 
Pikrinsaure u. a. Ein durchgreifendes gemeinsames chemisches Merk
mal fehlt. Man vergleiche hierzu G. COHN, Die organischen Geschmack
"toffe. Berlin 1914. 

Die Existenz weiterer Qualitaten des Geschmacksinnes ist durch
aus zweifelhaft. Der laugige und metallische Geschmack lassen sich 
in ihren wesentlichen Merkmalen auf Geruchskomponenten zuriick
fiihren (v. FREY, 1910, A. g. P. 136, 275; HERLITZKA, 1908, Arch. di 
Fisiol. 5, 217). 
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Verschiedene Erfahrungen sprechen dafiir, daB den vier Grund
qualitaten des Geschmacks verschiedene Endorgane und Leitungsbahnen 
zugeordnet sind: 

1. Werden die einzelnen Qualitaten nicht an allen Teilen del' 
schmeckenden Flachen gleich gut, d. h. gleich intensiv wahrgenommen. 
SuB wird am besten an del' Zungenspitze, am wenigsten am Zungen
grunde empfunden; das Umgekehrte gilt fur bitter. Salzig hat das 
Sensibilitatsmaximum an del' Zmlgenspitze und den vorderen Zungen
randern, sauer in del' Mitte del' beiderseitigen Zungenrander (RANIG, 
1901, WUNDTS Philos. Studien. 17, 576). 

2. Reizt man einzelne Papillae fungiformes in moglichst lokali
sierter Weise mit Geschmacksstoffen, so findet man selten eine Papille, 
welche fUr alle vier Qualitaten anspricht. In del' Regel werden nul' 
zwei oderdrei wahrgenommen, ja es fanden die beiden Forscher, welche 
sich mit diesel' Frage beschaftigten, ubereinstimmend einzelne Papillen, 
welche nur auf eine einzige Qualitat abgestimmt waren. OEHRWALL, 
1891, Skand. Arch. 2, 1; KIESOW, 1898, Philos. Stud. 14, 591. Die Flachen 
zwischen den Papillen sind nicht schmeckfahig. 

3. Es gibt gewisse Stoffe, welche auf die Schleimhaut aufgetragen, 
einzelne Geschmacksqualitaten aufheben. So wird durch Kokain die 
Empfindung bitter, durch die Gymnemasaure, durch Bromammonium 
und andere Salze die Empfindmlg suB fur einige Zeit ausgeschaltet. 
Man vgl. ROLLETT, 1899, A. g. P. 74, 399 u. 409; KUNKEL und EHRSAM, 
1899, Diss. Wiirzburg. 

4. Bei Storungen im Gebiete des Geschmacksinnes, wie sie als 
Begleiterscheinung yon Fazialislahmungen vorzukommen pflegen, ist 
ein ungleiches Verhalten del' einzelnen Qualitaten die Regel derart, daB 
eine odeI' mehrere derselben gelahmt, die anderen erhalten sind. Das 
Verhalten ist als partielle odeI' dissoziierte Geschmackslahmung zu be
zeichnen (KOSTER a. a. O. S. 359) 

Ob die auswahlende Erregbarkeit einer Verschiedenheit del' Ge
schmacksknospen odeI' del' in ilmen enthaltenen Zellen zuzuschreiben 
ist, laBt sich zur Zeit nicht entscheiden. 

Die Starke des Geschmackseindruckes, den die Loslmg eines Stoffes 
macht, hangt nicht nul' von seiner Konzentration ab, sondern in hohem 
MaBe von del' GroBe del' Schleimhautflache, mit del' er in Beriihrung 
kommt. Die Schwellenkonzentration sinkt mit wachsender FIache. 
Diesel' Umstand macht die bisher bestimmten Schwellen schwer ver
gleichbar; er beweist abel' zugleich, daB hier, ,vie auf anderen Sinnes
gebieten, die gleichzeitig in benachbarten Bahnen auftretenden Er
regungen gleicher Qualitat sich gegenseitig verstarken. Erregungen ver
schiedener Qualitat wirken dagegen haufig storend aufeinander ein, 
derart, daB sie die Schwellenwerte wechselseitig emportreiben odeI' daB 
sie sich ganz aufheben (kompensieren) (KIESOW, 1896, Philos. Stud. 12, 255; 
REYMANS, 1899, Z. f. Ps. 21, 338). 

Die fiir die Verdauung wichtigen Reflexe, durch welche, von den 
Geschmacksnerven ausgehend, die Speichel- und Magendrusen zur 
Absonderung angeregt werden, sind bereits im 5. Tell besprochen 
worden. 
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Die Geruchsempfindungen. 
Geruchsempfindungen entstehen, wenn gewisse Stoffe, Gase oder 

Dampfe, sieh del' Atmungsluft beimischen. Abel' nieht jedes Gas ist 
rieehbar; so sind z. B. Stiekstoff, Sauerstoff, Wasserstoff, Methan, Kohlen
oxyd geruehlos. Andere Gase, wie Kohlensaure, erregen nur die Ge
sehmaeks- und Sehmerznerven des Atmungsweges. Urn diese nieht 
geruehliehen Qualitaten auszusehlieBen, geniigt es, die Konzentration 
des fragliehen Stoffes zu vermindern. Die Geruehssehwellen sind wohl 
stets niedriger als die Gesehmaekssehwellen. 

Del' rezeptorisehe Apparat des Geruehsorgans wird gebildet von 
einem beiderseits der N asenseheidewand gelegenen, den spaltformigen 
obersten Teil del' Nasenhohle eimlehmenden kleinen Bezirk der Nasen
sehleimhaut, der sieh dureh gelbliehe Farbung und einen abweiehenden 
Bau des Epithels von der iibl'igen Sehleimhaut unterseheidet. Die Aus
dehnung dieser Regio olfaetoria entsprieht auf jeder Seite etwa 
einem Fiinfpfennigstiiek. Man unterseheidet in dem hohen einreihigen 
Epithel verastelte Stiitzzellen und spindelfol'mige Rieehzellen, mit 
einem bis an die Oberflaehe del' Sehleimhaut reichenden lmd dort harehen
tragenden Ende und einem feinen in die Sehleimhaut eindringenden 
Fortsatz, del' sieh dort als blasser Nervenfaden mit den von anderen 
Rieehzellen kom~enden zu einem Nervenbiindel vereinigt. Diese Biindel 
durehsetzen die Offnungen des Siebbeins und senken sieh in den Bulbus 
olfaetorius des Rieehhirns, speziell in die Glomeruli olfaetorii ein. 

Die Geruchsempfindungen sind von einer ganz auBerordentlicheil 
Mannigfaltigkeit. An jedem rieehenden Gegenstand scheint ein spe
zifischer, sozusagen personlicher Geruch zu haften. Damit hangt zu
sammen, daB Geriiche im allgemeinen nicht beschrieben, sondern dureh 
Angabe des riechenden Gegenstalldes gekemlzeichnet werden. Immerhin 
besitzt die Spraehe einige generalisierende Bezeichmmgen wie brenzlich, 
blumig, fruchtig, faulig, ranzig. Diese auf psyehologischer Basis ent
standenen Namen haben im Verein mit gewissen mehr auBerlichen Ge
sichtspunkten zu Einteilungsversuehen gefiihrt, nach welehen die Riech
stoffe in eine Anzahl (bis zu nelm) Klassen eingereiht werden (ZWAARDE
MAKER, Physiologie des Geruchs. Leipzig 1895). 

In jiingster Zeit hat HENNING die Aufgabe neuerdings nach rei?
psychologischem Verfahren in Angriff genommen unter Beniitzung einer 
reichen Auswahl von Riechstoffen und unterstiitzt von einer groBen 
Zahl von Vel'suchspersonen. Er kommt auf sechs Geruchsklassen (blumig, 
faulig, fruchtig, wiirzig, bl'enzlich, hal'zig), die el' entsprechend ihl'em 
Verwandtschaftsverhaltnis auf die Eeken eines dl'eikantigen Prismas 
verteilt (HENNING, Del' Geruch. Leipzig 1916). Nach seinen Ausfiihrungen 
besitzen die einer Geruchsklasse zugehorigell Stoffe auch gewisse Ge
meinsamkeiten del' ehemischell Struktur. 

Fiir das Gegebensein einer Anzahl von elementaren odeI' Grund
empfindungen spricht weiter die Beobachtung von Ausfallserscheinungen, 
die sich auf eillzelne Geruchsqualitaten beschranken und den dissoziierten 
L1ihmungen im Gebiete des Tastsinns an die Seite gestellt werden konnen. 
Solche Beobachtungen sind von ROLLETT (1899, A. g. P. 74, 411) und 
HOFMANN (Miinch. med. Woehenschr. 1918, Nr. 49) besehrieben worden. 
Letztere Mitteilung ist besonders bemerkenswert dadurch, daB bei 
zwei Versuchspersollen die Wiederkehr des (dureh Katarrh) geschadigten 
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Riechvermogens in ganz verkehrter Weise geschah. Die Stoffe wirkten 
auf den Geruch, abel' in anderer Weise als VOl' del' Schadigung, so daB 
die Versuchsperson erst fragen muBte, um was HiI' einen Geruch es sich 
"in Wirklichkeit" handle. Demnach scheint die Zusammensetzung del' 
Empfindungen doch verwickelter und die Zahl del' Komponenten groBer 
zu sein, als man bisher anzunehmen geneigt war lmd die Aussicht gering, 
die Grundempfindungen durch Vergleich zahlreicher von del' Natur 
und del' chemischen Industrie gelieferter Stoffe ohne weiteres feststellen 
zu konnen. 

Hierzu kommen als weitere Schwierigkeit die meist sehr niedrigen 
Schwellen. vVie auf anderen.Sinnesgebieten ware auch hier anzustreben 
die Reize moglichst genau zu definieren, so daB sie in konstanter, jederzeit 
reproduzierbarer Weise zur Wirkung gebracht werden konnen. Dies ist 
abel' selbst bei Verwendmlg "reiner" Substanzen nicht gesichert, weil auf 
chemischem vVege nicht nachweisbare Zusatze odeI' Verunreinigungen fiir 
den Geruch entscheidend sein konnen. 

Wie auBerordentlich klein die 
Mengen sind" die zur Erkennung ge
wisser Stoffe durch den Geruch ge
niigen, haben u. a. die Versuche von 
E. FISCHER und PENTZOLD ergeben 
(1886, Biolog. Zentralbl. 6, 61). 
Sie fanden, daB Merkaptan noch wahr
genommen wurde, wenn del' Liter 
Luft 4.10-8 mg enthielt. Beriick
sichtigt man, daB beim Sclmiiffeln 
die in die N ase eingezogenen Luft
mengen weit unter 1 Liter betragen, 
und daB von diesel' Luft nur ein Abb. 115. ZWAARDEMAKERS Olfakto-
Bruchteil in die Riechspalte gelangt, meter. 
so ist die Empfindlichkeit des Appa-
rates erstaunlich. Ein Vergleich mit del' Empfindlichkeit anderer Sinne 
ist nicht moglich, weil die Mechanik del' Erregung nicht bekannt ist 
und daher auch nicht die Energie des Schwellenreizes. Eine wertvolle 
Zusammenstellung von Geruchsschwellen gibt HENNING (1916, Z. f. Ps. 
76, 75). 

Die feine Witterung vieler Saugetiere und die im Verhaltnis zum 
Menschen starke Entwicklung des Riechhirns, haben zu del' Annahme 
gefiihrt, daB del' Geruchsinn bei ihnen noch weit empfindlicher sei als 
del' des Menschen. Versuche, welche hieriiber von GARTEN in Verbindlmg 
mit HEITZENROEDER und SEFFRIN ausgefiihrt worden sind (1913/15, 
Z. f. B. 62, 491 und 65, 493), wobei sich die Registrierung der Atmung 
als ein sehr geeignetes Priifungsverfahren herausgestellt hat, haben er
geben, daB bei Verwendung technisch hergestellter "reiner" Riechstoffe 
die Empfindlichkeit des Menschen groBer ist, umgekehrt die des Hundes 
bei Verwendung nicht genau definierbarer Riechstoffgemische tierischen 
Ursprungs. 

Ein zur Messung del' Geruchscharfe vielbenutztes Gerat ist del' 
Riechmesser odeI' Olfaktometer von Zw AARD EMAKER (Physiologie des 
Geruchs, Leipzig 1895, S. 85f£'). Er besteht, wie aus Abb. ll5 hervor
geht, aus einem beiderseits offenen Rohr, das durch ein Brett gesteckt 
und dessen zur Einfiihrung in die Nasenoffnung bestimmtes Ende leicht 

v. Frey, Physiologio. 3. Aufl. 21 
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aufgebogen ist. Uber das gerade, mit. Einteilung versehene Ende wird 
ein Zylinder geschoben, del' mit dem zur Priifung gewahlten Riechstoff 
durchtrankt ist. Durch Aus- odeI' Einschieben des Zylinders wird be
wirkt, daB del' Strom del' Einatmungsluft libel' eine groBere odeI' kleinere 
abdtllstende OberfHiche streicht. 

Die Riechschleimhaut ist reich an Drusen, die nach wem Bau 
als serose anzusprechen silld. Man wird sich also vorzustellen haben, 
daB die Ober£lache des Organs von dem Sekret befeuchtet ist, und daB 
die herandiffundierenden Riechstoffe sich erst darin losen mussen, was 
bei den unwagbar kleinen Stoffmengen, die zur Geruchserregung genugen, 
wohl moglich sein wird. Dann erst konnen die Stoffe von den Riechzellen 
aufgenommen werden, wozu sie entsprechend ihrer Lipoidloslichkeit be
fahigt erscheinen (man vgl. hierzu BACKMAN, 1917, A. g. P. 168, 351). 
Sehr schwache Reize haben eine lange Latenzzeit, was auf einen Speiche
rungsvorgang hinweist. Ob die nach Exstirpation des GASsERschen 
Knotens anscheinend stets auftretende Schwachung des Riechvermogens 
auf del' operierten Seite auf einer Verminderung des N asensekretes, 
auf vasomotorischen Storungen odeI' auf einer Mitwirkung des Trigeminus 
an den Geruchsempfindungen beruht, ist eine offene Frage (FED. KRAUSE, 
Neuralgie des Trigeminus. Leipzig 1896, S. 91). 

Die Bescbleunigungsempfindnngen. 
1. Die Wahrnehmung von Winkelbeschleunigungen. 

lJer Nachweis, daB im Kopfe Organ!'l fiir die Wahrnehmung von 
Winkel- und Progressivbeschleunigungen. vorhanden sind, ist von MACH 
durch zweckmaBig ersonnene und vielfach abgeanderte Versuche am 
Menschen erbracht worden (Grundlinien del' Lehre von den Bewegungs
empfindungen. Leipzig 1875). Fur die Wahrnehmung del' Winkel
beschleuniglmgen sprechen folgende Vel'suche. Er setzte die Versuchs
person auf ein Dl'ehgestell mit vertikaler Achse und stellte fest, daB 
bei AusschluB del' Augen jede Winkelbeschleunigung dem Sinne und del' 
GroBe nach wahrgenommen wird. Anhalten del' Drehung erzeugt also 
die Empfindung einer Gegendrehung. Bei plotzlichem Anhalten dauert 
diese Empfindung unter Auftreten von SchwindelgeHihl geraurne Zeit 
nach tlld die Achse del' scheinbaren Gegendl'ehung kann durch Ver
lagerung des Kopfes verandert werden. Ebenso kann bei konstanter 
Winkelgeschwindigkeit, also fehlender Drehempfindlmg, diese durch 
Anderung del' Kopfstellmlg wieder hervorgerufen werden. Damit ist 
auch gezeigt, daB del' Drucksinn del' Haut, del' ja zweifellos zu diesen 
Wahrnehmungen beitragen kalll, Hil' dieselben nicht entscheidend ist. 
Ein objektives Kennzeichen del' hierbei auftretenden Erregungen ist 
del' urn die gleiche Achse schwingende Nystagmus (Augenschwanken). 
Es machen die Augen die Drehung des Kopfes zunachst nicht mit, sie 
bleiben zuruck, oder, wie man in Beziehtmg auf den Kopf auch sagen kann, 
sie bewegen sich in entgegengesetzter Richtung, um schlieBlich mit 
einem raschen Ruck in del' Drehrichtung in die Ausgangslage zuruck
zukehren, worauf sich, bei fortdauernder Drehung, del' Vorgang wieder
holt. Bei lebhaften Drehempfindmlgen treten auch Storungen in del' 
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InnerV'ation del' Korpermuslmlatur alu (Reaktionsbewegungen gegen 
den Schwindel). 

Ais die die Drehempfindung, den Schwindel lmd den Nystagmus 
auslosenden Organe sind die Bogengange anzusprechen. Darauf deuteten 
schon die von F;r,OURENS lmd GOLTZ an Tieren unternommenen operativen 
Eingriffe, VOl' aHem abel' die Reizlmgen, die von BREUER (Wiener med. 
,Tahrb. 1874, 72 u. 1875, 87) und in besonders vervoIlkommter Weise 
von EWALD (Untersuchungen iiber das Endorgan des N. VIII. Wies
baden 1892) ausge£iihrt worden sind und zu den gleichen Reaktions
bewegungen fiihren, wie das Drehen der Tiere, Ein anderer, auch am 
lVIenschen gangbarer Weg zur Erregung ist quere Durchstromung des 
Kopfes mit dem konstanten Strom, wobei eine Scheinbewegung von 
der Anode zur Kathode und diesel' entgegengesetzt eine Reaktions
bewegung auftritt (MACH a. a. O. S. 52). 

Besonders 'vichtig ist del' von BARANY entdeckte kalorische 
Nystagmus, weil er die Priifung der Bogengangfunktion in getrennter 
Weise Hil' rechts und links gestattet. LaBt man in den GehOrgang einer 
Seite kiihles Wasser (200) einlaufen, so entsteht bei jedem lVIenschen 
mit normalem Bogengangsapparat rotatorischer und horizontaler Nystag
mus nach del' nicht ausgespritzten Seite. Wasser von Korpertemperatur 
erzeugt keinen Nystagmus, Wasser von etwas hoherer als Korpertempertur 
erzeugt einen nach del' ausgespritzten Seite gerichteten rotatorischen 
Nystagmus (Physiol. u. Pathol. des Bogengangapp. Wien 1907). 

Unter den Taubstummen zeigt ein groBer Prozentsatz wedel' den 
kalorischen noch den Drehnystagmus, so daB auf Fehlen bzw. Verlust 
des Bogengangapparates geschlossen werden muB (KREIDL, 1891, A. 
g. P. 51, 119). 

2. Die Wahrnehmung del' Progressivbeschleunigung. 

Die wichtigste und bestandig auf den menschlich.~n Korper wirkende 
progressiv beschleunigende Kraft ist die Schwere. Uber ihre Richtung 
kann der Gesichtssinn Ausk"lmft geben, ti.ber ihre Richtlmg lmd GroBe 
der Drucksinn, da stets die Haut£lache auf del' die Last des Korpers 
ruht, deformiert wird. Nach neueren Untersuchungen von BACKHAUS 
(1919, Z. f. B. 70, 65) liefert del' Drucksinn schon £iiI' sich allein recht 
genaue Angaben. Es zeigt sich indessen, daB auch bei AusschluB diesel' 
Sinne die Richtung del' Schwere erkannt wird. Zur AusschlieBung des 
Drucksinns dient Eintauchen des Korpers in Wassel'. Viele Taubstumme 
verliel'en dabei voHstandig die Orientierung (JAMES, 1882, ArneI'. Journ. 
of Otol. 4). 

Wirkt neben del' Schwere noeh eine zweite beschleunigende Kraft, 
so· ,vird die Richtung ihl'er Resultiel'enden wahTgenommen und diese als 
Richtung del' Schwere aufgefaBt. Eine solche Tauschlmg entsteht z. B. 
auf dem MAcHschen Drehgestell und daueTt, auch bei konstanter 'Winkel
geschwindigkeit, solange an als die Dl'ehung (lVIACH a. a. O. S. 27). Beim 
Durchfahren einer Eisenbahnkurve el'scheinen aIle in vVirklichkeit verti
kalen Linien schiefstehend, und zwal' sind sie auf del' konvexen Seite 
del' Kurve mit ihrem oberen Ende von dem Beschauer abgeneigt, auf 
del' konkaven ihm zugeneigt. 

Die durch progressiv beschleunigende Krafte ("FortschrittskTafte", 
lVIAcn) hervOl'gel'Ufenen zentl'ipetalen Erregungen sind, analog dem 

2.1* 



324 Stellreflexe. 

Nystagmus bei Drehbeschleunigung, mit Reflexen verbunden, die sich 
auf den ganzen Karpel' erstrecken und durch tonischen Charakter aus
gezeichnet sind. Sie fiihren daher zu bestimmten Haltungen des Karpel's 
und seiner Teile, die von del' Stellung des Kopfes im Raume zwangs
maBig bestimmt werden und so lange dauern als die Kopfstellung. Sie 
sind abhangig yom Labyrinth und fallen fort, wenn dieses entfernt wird. 
Am Iangsten bekannt sind die bei Schieflagen des Kopfes auftretenden 
kompensatorischen Augenstellungen, insbesondere die Gegen
rollungen bei Neigung des Kopfes um die sagittale Achse (NAGEL, Handb. 
d. Physiol. 3, 770). In neuerer Zeit sind die Stellreflexe auf die 
Karpermuskulatur von MAGNUS und DE KLEIJN einer eingehenden 
Untersuchung unterzogen worden, wobei sich neben den Labyrinthen 
die rezeptoriscihen N erven des Halses als bestimmend herausgestellt 
haben (1912-15, A. g. P. 145, 455; 154, 163 u. 178; 160, 429). Die 
durch die letzteren hervorgerufenen "Halsreflexe" beeinflussen die 
Muskein del' beiden Karperhalften in entgegengesetzter Weise: Die 
Glieder del' "Kieferseite", d. h. jener Seite, del' die Gesichtsseite des 
Schadels zugekehrt ist, werdeil gestreckt, die del' anderen gebeugt. Diese 
Reflexe bleibeil nach Entfernung del' Labyrinthe bestehen. Die LabYl'inth
reflexe lassen sich durch Eingipsen von Kopf, Hals und Brust rein zur 
Darst:ellung bringen. Durch sie wird del' Muskeltonus in allen vier Gliedern 
in gleichem Simle geandert. Das Minimum des Strecktonus wira bei 
aufl'echter Korperstellung und abwarts geneigtem Kopfe erreicht. 

Aus dem bestandigen tonisierenden EinfluB, den das Labyrinth 
auf die Kal'permuskulatul' ausiibt, sind wohl auch die eigentiimlichen 
Erscheimmgen von Ungeschicklichkeit und Muskelschwiiche zu erklaren, 
die labyrinthlose Tiere aufweisen und fUr die EWALD lehrreiche Beispiele 
beigebracht hat. Labyrinthlose Tauben sind 11. a. nicht mehr imstande 
Zl1 fliegen. 

Die vorstehend mitgeteilten experimentellen Erfahrungen stellell 
auBer Zweifel,daB die rezeptorischen Einrichtungen des Labyrinths 
an del' 1iVahrnehmung von beschleunigellden Kl'iiften wesentlichen Anteil 
haben und daB sie auch bei Tieren einen EinfluB auf die Muskulatur 
ausiiben. del' diesel' Annahme entspricht. Die Fl'age, wie die genannten 
Krafte die Erregung bewirken, laBt sich bei del' Kleinheit, Unzuganglich
keit und Verletzlichkeit del' Organe nul' auf Grund ihres anatomischen 
Baues vermuten. 

Das hautige Labyrinth ist ein Kanalsystem mit bindegewebiger 
Wand, einer Auskleidung von einschichtigem Pflasterepithel und einem 
aus Lymphe (Endolymphe) bestehenden fliissigen Inhalt. Es erfiillt 
den im Felsenbein ausgesparten Raum, das_ knacherne Labyrinth, nur 
zum Teil. Del' freibleibende, von Bindegewebsziigen und GefaBen durch
zogene Raum ist mit del' AuBenlymphe odeI' Perilymphe erfiillt. Das 
hiiutige Labyrinth ,zerfallt in zwei Hiilften, die nul' durch den engen 
Ductus utriculo-saccularis miteinander in Verbindung stehen. Die 
vordere Hiilfte besteht aus dem hautigen, Schneckenkanal und dem 
Sakkulus, die hintere Halfte aus dem Utrikulus mit den drei Bogen
gangen. Die Schnecke el'halt Nervenfasern aus del' feinfaserigen Halfte 
des sog. N. acusticus, welche als N. cochleae bezeichnet wird. Die iibrigen 
Abschnitteerhalten ihre Nerven aus dem dickfaserigen N. vestibuli. 
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Dieselben versorgen abel' nicht die game FHiche diesel' Abschnitte des 
hautigen Labyrinths, sondern nur gewisse, relativ kleinflachige Teile 
desselben, welche durch ein Epithel VQn besonderer Form und GroBe 
ausgezeichnet sind. Diese Stellen sind die Otolithenflecke des Sakkulus 
und Utrikulus und die Cristae odeI' Leisten, welche sich in den Ampullen 
del' Bogengange gegen das Lumen des Kanals erheben. Die Cristae 
besitzen ein Epithel aus hohen, zylindrischen, . haartragenden Zellen. 
Die Haare ragen in den Ampullenraum hinein und sind an del' Spitze zu 
einem eigentlimlichen Schopf verklebt (J. BREUER, 1903, Wiener Sitzgsb. 
112, 315). Auch die zylindrischen Zellen an den sog. Maculae acusticae 
besitzen Haare. Dieselben sind abel' zu einer libel' dem Epithel schweben
den Platte vereinigt, auf welcher, in eine gelatinose Masse eingebettet, 
Kristallchen aus kohlensaurem KaIk, die sog. Otolith en odeI' Gehor
steinchen liegen (J. BREUER, 1890, A. g. P. 48, 195). 

Die Bogengange 
dlirften nach einer schon 
von MACH und BREUER 
ausgesprochenen Vermu
tung in del' Weise in Er
regung versetzt werden, 
daB bei jeder Kopf
drehung del' fliissige In
halt eines odeI' mehrerer 
Bogengange einen Be
wegungsantrieb relativ 
zur ';Y and des GangeR 
erhalt, wodurch die 
Epithelhaare del' Crista 
gespannt und die Ner
yen erregt werden. Ein 
derartiger Vorgang wiir
de auch insofern den 
zu stellenden Anforde
rungen genligen, als er 
nur im Beginne einer 
Drehung zu einem Be-

v 

Abb. 116. Sehematisehe Darstellung del' paal'weisen 
Anol'dnung der seehs Bogengange in parallelen Ebenen 
und ihl'er Lage zul' horizontalen (H) und vertikalen 
(V) Koordinatenebene. Die Pfeile zeigen die Dreh· 
riehtung aus del' Ampulle in den Bogengang. Naeb 

MACH, Bewegungsempfindungen usw., S. 107. 

wegungsantl'ieb fiihrt, zu eillem Aufhoren desselben bei langer dauernder 
Drehung und zu einem Bewegungsantrieb in entgegengesetzter RichtUllg, 
>lobald die Drehung unterbrochen wird. Damit waren die beiden entgegell
gesetzten Empfindungen zu Beginn und zu En~~ del' Drehung, sowie 
die EmpfiAdungslosigkeit wahrend derselben in Ubereinstimmung. 

Es ist eine bemerkenswerteT atsache, daB je zwei Bogengange in 
del" Weise zusammengehoren, daB sie nahezu in einer Ebene bzw. in zwei 
zu einander parallelen Ebenen liegen, wie dies Abb. 116 in schematischer 
Weise zur Darstellung bringt. Die beiden Bogen eines Paares unter
scheid en sich abel' insofern, als del' Weg aus dem Bogen in die Am
pulle in entgegengesetzter Richtung verlauft. Nimmt man an, daB 
eiile Erregung des Apparates nul' dann stattfindet, wenn die Drehung 
im angedeuteten Silme geschieht, so wiirde ein zusammengehoriges 
Paar von Bogengangen orientieren libel' Drehungen urn ein und dieselbe 
Achse, abel' jeder del' beiden Bogen nul' libel' eine del' beiden moglichen 
Drehungsrichtungen. EWALD (a. a. O. S. 264) sah bei mechanischer 
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Reizung eines bloBgelegten Bogenganges deutliche Wirkung nur dann, 
wenn der Inhalt des Ganges gegen die Ampulle gedrangt wurde. Die 
Bedeutung der eigentiimlichen Anordnung der sechs Bogengange ware 
dann darin zu sehen, daB sie jede in was immer fur einer Ebene statt
findende Drehung wahrzunehnlen gestattet, weil stets eine Wirkung 
auf einen oder rnehrere Apparate erfolgen muB. 

In bezug auf die Otolithenapparate, deren es beirn Menschen 
jederseits zwei ungefahr senkrecht gegeneinander gestellte gibt, nimmt 
man an, daB je nach der Haltung des Kopfes die Spannung der durch 
die Otolithen beschwerten Haare sich andert und daB hierdurch die 
Epithelzellen und weiterhin die Nerven erregt werden, welche die Epi
thelien dicht umspinnen. Auf diese Weise ware ein EinfluB der Schwer
kraft, wie uberhaupt jeder beschleunigenden Kraft, auf das Organ ver
standlich. Die Bedeutung der Otolithenorgane fUr die Lokomotion der 
Tiere erheHt aus den Versuchen von BREUER, 1890, A. g. P. 48, 195; 
LOEB, 1891, Ebda. 49, 175; VERWORN, 1891, Ebda. 50, 423. BesonderR 
beweisend sind die Versuche von KREIDL, Wiener Sitzungsber. 10. Nov. 
1892 und 5. Jan. 1893 und von PRENTISS (1901, Bull. Mus. Compo 
Zool. 36), in welchen Krebse zur Herstellung eiserner Otolithen veranlaBt 
wurden, wora,uf die im ubrigen vollig normalen Tiere durch ihre Korper
steHung auf rnagnetische Krafte wie auf die Schwerkraft reagierten. 
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Die Leistnngen der Sinne. II. Halfte. 
Die Gehorsempfindungen. 

Gehol's- odeI' Schallempfindungen entstehen, wenn Lufterschiitte
l'ungen das Trommelfell treffen. Statt durch die Luft kann ein geeigneter 
Reiz auch durch die Weichteile und Knochen des Schadels dem Ohre 
zugeleitet werden. In del' Regel finden diese beiden Formen del' Zu
leitung gleichzeitig statt, weil die Druckschwankungen del' Luft sich 
wie auf das Trommel£ell so auch auf den Schadel iibertragen und ander
seits eine dem Schadel unmittelbar erteilte Erschiitterung sich doch 
del' Luft in del' Paukenhohle und damit dem Trommel£ell mitteilt. Von 
den beiden Formen del' Reizung ist die Zuleitung durch die Luft die 
wirksamere. Die Ohrmuschel muB als ein Apparat betrachtet werden, 
del' mit seiner den andringenden Schallwellen entgegengerichteten FIache 
diese auffangt und sie dem Gehorgang zuleitet. Del' elastische Knorpel, 
aus dem sie, abgesehen von dem Hautiiberzug, besteht, macht sie hierzu 
besonders geeignet. 

Die Gehorsempfindill1gen zeigen qualitative Unterschiede, die 
durch die Ausdriicke Knall, Gerausch und Klang gekennzeichnet werden. 
Zur Erzeugung eines Klanges bedarf es einer Lufterschiitterung von 
regelmaBiger Periode und nicht zu geringer Frequenz (mindestens 30 in 
del' Sekunde). Del' hierdurch erzeugte Eindruck hat abel' nichts von 
del' Periodizitat des Reizes an sich, sondern flieBt glatt und gleichmaBig 
dahin, auch wenn seine Starke sich andert. Die Empfindill1g eines Ge
rausches entbehrt dagegen dieses gleichmaBigen Flusses, sie ist unruhig, 
wechselvoll, i111einheitlich und daher haufig unlustbetont. Del' Knall 
kann subjektiv als ein kurzes Gerausch von hoher Intensitat bezeichnet 
werden. Welcher Art die Lufterschiitterung sein muB, urn den Eindruck 
eines KnaUes odeI' eines Gerausches zu erzeugen, laBt sich zur Zeit nur 
in del' Weise angeben, daB sie nicht die regelmaBige Periodizitat eine::; 
Klangreizes haben dar£. 

Klange wie Gerausche entstehen, ,venn elastische Korper durch 
einen AnstoB in Schwingung versetzt werden. Damit Schwingungen von 
regelmaBiger Periodizitat entstehen, wie sie zu einem Klang erforder
lich sind, muB del' elastische Korper eine bestimmte Form haben und 
homogen sein. Auch die Dimensionen sind von Bedeutung, da sie die 
Frequenz del' Schwingungen wesentlich bestimmen. 

LaBt man klingende Korper ihre Schwingungen aufschreiben, so 
erhalt man, auch bei gleicher Frequenz odeI' Schwingungszahl, auBerst 
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verschiedene und meist sehr verwickelte Kurven, die sich subjektiv durch 
einen verschiedenen Klangeindruck, die Klangfarbe, kenntlich machen. 
Die einfachste Schwingungsform ist die pendelformige. Sie kommt 
zustande, wenn die den Korper in die Ruhelage zurucktreibende Kraft 
proportional ist seiner Ausweichung. Ihr entspricht die einfachste, 
armste oder leerste Klangfarbe odeI' wenn man will, das Fehlen einer 
solchen. Diese Empfindung und ebenso del' sie hervorrufende physi
kalische Vorgang wird als Ton bezeichnet. Tone unterscheiden sich durch 
ihre Hohe und Starke. Die Hohe wachst mit del' Schwingungszahl, die 
Starke mit del' Ausweichung. Die Beziehung zwischen objektiver, physi
kalischer Intensitat eines Tones und del' Starke, in der er gehort wird, 
ist ven,vickelt und noch nicht ubersehbar. 

Die Fahigkeit, Pendelschwingungen als Tone zu horen, ist eine 
begrenzte. Schwingungen, deren Zahl unter 30 in del' Sekunde sinkt, 
erregen eine Tonempfindung, wenn iiberhaupt, nul' auBerst schwach, 

Abb. 117. Zusammensetzung zweier 
Sinusschwingungen (Grund ton und 
Oktave) mit dem Amplitudenver
haltnis 2: 1, oben ohne Phasenver
schiebung, unten mit einer Vel'· 
schiebung von 1/4 Schwingung del' 
Oktave. Die resultierende Schwingung 

ist stark ausgezogen, 

del' vorherrschende Eindruck ist ein 
flatterndes Gerausch. Es tritt hiel' 
die Erregung des Drucksinns (Schwir
ren) in den Vordergrund. Die obere 
Grenze fiir die Horbal'keit liegt bei 
etwa 20000 Schwingungen; sie ist wie 
die untere von del' Intensitat des 
Tones abhangig, namentlich abel' von 
dem Alter der Vel'suchsperson: Die 
obere Horgrenze liegt am hochsten 
(20000) im Kindesaltel' und l'uckt 
mit dem Alter nach unten (bis 13000 
mit 50 Jahren. GILDEMEISTER, 1918, 
Zeitschr. f. Simlesph. 50, 161). Der 
geringen Empfindlichkeit des Ohres 
fur Schwingungen in del' Nahe del' 
angegebenen Grenzen steht eine er
staunlich hohe fUr Tone von 1000 bis 
5000 Schwingungen gegeniiber. Zul' 
Wahrnehmung des Tones 3200 genugt 
eine Energiemenge von 5. 1O- I6 Erg, 

wahl'end die tiefsten Tone milliardenmal starker sein mussen (MAX WIEN, 
1903, A. g. P. 97,33). Unterschiede del' Tonhohe werden am besten in den 
Grenzen von 200- 600 Schwingungen wahrgenommen; die Schwelle 
betragt hier 0,4- 0,5 einer Schwingung (MAX MEYER, 1898,Zeitschr. f . 
Ps. 16, 352). 

Nach dem LellTsatze von FOURIER laBt sich jede beliebige periodische 
Funktion darstellen als eine Summe von Sinusfunktionen verschiedener 
Perioden und Amplituden und einem konstanten Glied. Die Periode 
del' ersten Sinusfunktion ist gleich del' Periode del' zu zerlegenden 
komplizierten Funktion, die Perioden del' weiteren Sinusfunktionen be
tragen 1/2' lis, 1/4 usw. von del' erstel'en, d. h. ihre Frequenzen stehen im 
Vel' haltnis 1: 2 : 3 : 4 usw. Fiihrt man diese Zerlegung fur die Schwingung 
eines Klanges durch, so erhalt man seine Teil tone, von denen der tiefste 
del' Grundton , die ubrigen' seineObertone heiBen. Die Zerlegung 
laBt sich auch clurch physikalische Mittel (Resonatoren) bewerkstelligen. 
Dieselbe ist abel' nicht wie clie mathematische auf Obertone beschrankt, 
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deren Schwingungszahlen ganze Viel£ache des Grundtons sind - sog. 
harmonische Obertone - sondern sie kann auch unharmonische liefern 
und liefert sie bei allen nicht musikalisch verwertbaren Kiangen. Mathe
matisch und physikalisch ist eine KIangverschiedenheit ferner dann 
gegeben, wenn die Schwingungen del' Teiltone eine zeitliche Verschiebung 
gegeneinander, eine sog. Phasenverschiebung, erleiden. So sind in Abb. 117 
zwei Schwingungsformen dargestelIt, die aus denselben beiden Sinus
schwingungen zusammengesetzt sind, sich abel' dadurch voneinander 
unterscheiden, daB unten die schnellere Schwingung (die Oktave) um 
ern Viertel ihrer Wellenlange nach rechts verschoben ist. Viel£ache 
Priifungen haben ergeben, daB eine solche Phasenverschiebung keinen 
EinfIuB hat auf den Charakter des Kianges (HERMANN, 1894, A. g. P. 
56, 467), woraus zu schlieBen ist, daB das Ohr die Sc4wingungsform 
nicht als solche wahrnimmt, sondern nUl' die aus del' Analyse sich er
gebenden Teilschwingungen. Bevor diese Fahigkeit naher erortert werden 
kann, ist erst die Einwirkung del' Schwingungen auf das Ohr zu be
trachten. 

Hie Ubertragung del' IJuftschwillgungell auf das innere Ohr. 
Das wichtigste Organ zur Aufnahme del' Schallschwingungen ist 

das TrommelfelI, das seiner Bedeutung nach mit den Membranen 
des Telephons und des Phonographen verglichen werden kann. Gerade 
diese Instrumente zeigen abel' auch die Schwierigkeit del' Aufgabe, 
weiche darin besteht, Tone von beliebiger Hohe gleich gut aufzunehmen 
und zu iibertragen. Glatt gespannte Membranen haben einen ausge
sprochenen Eigenton und schwingen nUl' auf einen kleinen Bereich 
von Tonhohen kraftig mit; sie haben also bei geringer Dampfung eine 
groBe Resonanzscharfe. SolI die Bevorzugung von Tonen bestimmter 
Hohe vermieden werden, so bedarf es starker Dampfung. Bei dem 
Trommel£ell ist diese dUl'ch die unregelmaBige, trichter- odeI' kegel
formige Gestalt sowie dUl'ch die Einiagerung des Hammerstiels erreicht, 
del' einen starren Radius des Trommel£ells darstelIt. Versuche mit 
derartig gebauten Membranen haben ihre Uberlegenheit in del' Schall
iibertragung erwiesen. (HENSEN, Handb. d. Physiol. Leipzig 1880, 3, 
II, 46 und 1886, Z. f. B. 23, 291; A. FICK, Beitrage ZUl' Physiologie, Fest
schrift fill' C. LUDWIG, Leipzig 1886, 23; HERMANN, 1890, A. g. P. 
47, 347). 

Die nach auBen konkave Kriimmung del' Trommel£ellradien ist 
dUl'ch den Zug des Trommel£ellspanners (lY!. tensor tympani) und den 
Bau del' beiden Faserschichten bedingt. Die auBere, als Stratum radiatum 
bezeichnete Schicht hesteht aus steifen, sehr wenig dehnbaren Fasern, 
die von dem elliptischen Umfang nach dem "NabeI" des Trommel£ells 
bzw. nach dem Hammerstiel ziehen. Sie wiirden sich illIter dem Zuge 
des Trommel£ellspanners gerade strecken, wenn sie nicht durch den 
Widerstand del' iImeren Faserschicht, des Stratum circulare, gehindert 
wiirden. Diese Schicht besteht, wie schon del' Name sagt, aus kreis
formig urn den Nabel des Trommel£ells gelagel'ten Fasern von groBel' 
Elastizitat, die in del' Nahe del' Basis des Kegels dichter angeordrlet 
sind als an dessen Spitze. Diese Fasel'n werden um so starker gespannt, 
je mehl' sich die Radiarfasern stl'ecken und so mull als Gleichgewichts
form die Krihnmung des Trommelfells entstehen. 
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Die beim Eindringen einer Schallwelle in den auf3eren Gehorgang 
auftretende Luftverdichtung wird die Radiarfasern des Trommelfells 
zu strecken suchen, die Zirkularfasern starker spannen, also den Zug 
des Trommelfellspanners unterstiitzen, wahrend die nachfolgende Luft
verdiinnung in umgekehrter 'Weise wirkt. Die Wegstrecken, die dabei 
der N abel des Trommelfells und das Ende des mit ihm verwachsenen 
Hammerstiels ausfiihrt, sind wesentlich kleiner als die Exkursionen del' 
mittleren Stellen einer jeden Radiarfaser, wodurch die Einrichtung 
die Bedeutung eines Kmfthebels gewinnt. Eine weitere Verkleinerung 
del' Bewegung kommt dadurch zustande, daf3 del' lange Fortsatz des 
mit dem Hammer gemeinsam sich drehenden Ambof3 nur 2/3 del' Lange 
des Hammerstiels besitzt. Mit dem Ende jenes Fortsatzesist abel' der 
Steigbiigel gelenkig verbunden, dessen Platte die mitgeteilten Schwin
gungen auf das ovale odeI' Vorhofsfenster des Labyrinths iibertragt 
(HELMHOL'fZ, Wissenschaftl. Abh. 2, 503ff. und O. FISCHER, Medizin. 
Physik, Leipzig 1913, S. 531ff.). Del' Steigbiigelmuskel (M. stapedius) 
kann als Antagonist des Trommel£elIspanners aufgefaf3t werden. 

Eine andere Einrichtung, die im Sinne eines Krafthebels wirkt, 
ist del' groBe Unterschied in del' Flache von Trommelfell und Vorhofs
fenster, del" sich nach SCHWALBE (Anatomie del" Sinnesorgane) etwa 
wie 70:3 mm2 verhalt. Die auf das Trommelfell einwirkenden Druck
schwankungen werden also auf eine mehr als zwanzigmal kleinere FIache 
konzentriert. 

Die Spalmung des Trommelfells und damit seine Empfindlichkeit 
fiir Schalleindriicke wird durch den in del' Paukenhohle herrschenden 
Druck beeinfluBt; del' Ausgleich mit dem auBeren Luftdruck ist. durch 
die Tuba auditiva s. Eustachii moglich. Diesel' Kanal ist in seinem 
hinteren knochernen Teil bestandig offen, in seinem vorderen Imorpeligen 
bzw. knorpelig-membranosen Teil in del' Regel geschlossen, indem die 
Wande, unter Bildung eUles annahernd vertikal gestelIten Spaltes sich 
beriihren. Del' VerschluB kann durch Drucksteigerung im Nasenrachen
raum, noch leichter dUl"ch Druckverminderung, iiberwunden werden; 
ferner bewirken gewisse Bewegungen del' Schlundmuskulatur, wie sie 
beim Schlucken und Gahnen yorkommen (Tensor und Levator palati 
mollis) eine voriibergehende Offnung. Bei offener Tube konnen die 
Schallwellen auch auf diesem Wege in das Mittelohr gelangen, wobt}i 
del' Klang del' eigenen Stimme bedeutend vel'starkt wird. Werden von 
auBen kommende Schallwellen sowohl durch den au!3eren Gehorgang 
wie durch die Tube dem Tl'ommelfelI zugefiihrt, so eI'leiden die Bewegungen 
des Tl'ommelfelles eine Abschwachilllg. Drucksteigel'ungen in del' Pauken
hohle setzen die Horscharfe herab, entspannen das Tl'ommelfell und 
drangen es samt dem langen Hammerstiel nach auBen. Dabei lOsen 
sich die sperrzahnartig ineinandergreifenden Randel' des Hammer
amboBgelenks voneinander, so daB die Gefahreiner Auswartsbewegung 
alIer drei Knochel und eines EinreiBens del' Membran des l'unden Fensters 
vel'mieden ist (HELMHOLTZ a. a. O. 545). 

Die tl'ansversalen Schwingungen des Trommel£ells werden also 
ve.rkleinert und in entsprechendem Verhaltnis kraftiger gemacht auf das 
Vorhofsfenster illld damit auf das Labyrin thwasser iibertragen. Von 
einer Kompression der Fliissigkeit durch die in Fmge kommenden Krafte 
kann nicht die Rede sein. Die Bewegung del' Steigbiigelplatte nach innen 
ware sonach nur moglich. wenn gleichzeitig das ringformige, von der 
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Platte nach dem Rande des Vorhofsfensters gespannte Band nach auBen 
yorgewolbt wird. Dureh das Vorhandensein des runden odeI' Schnecken
fensters ist abel' ein Ausweichen des Wassel's in diesel' Riehtung moglieh 
und damit eine Beeinflussung del' auf diesem "\iVege liegenden Teile des 
hautigen Labyrinths. Zu diesen Teilen gehort VOl' aHem die Schneeke, 
nicht die Bogengange, die sozusagen in einem toten Winkel des Labyrinths 
,gelegen sind. Inwieweit die Gebilde des Vorhofs (Sakkulus und Utrikulus) 
von den Schwingungen beeinfluBt werden, entzieht sieh zur Zeit del' 
Kenntnis. 

Das Volumen del' Labyrinthhohlung betragt etwa 0,2 cern odeI' 
4 Tropfen, Welm man den cern zu 20 Tropfen rechnet; 3/5 dieses Volum8 
fallen auf die Sehneeke (WITZMANN a. a. O. S. 42). Dureh die Sehall
wellen ist demnach eine Fliissigkeitsmenge von 2-3 Tropfen zwischen 
Vorhofs- und Sehneekenfenster hin und her zu bewegen. Man hat sieh 
dabei zu vergegenwartigen, daB bei den im Verhaltnis zu del' Lange 
del' Sehallwellen verschwindenden Dimensionen des leitenden Apparates 
ein Phasenunterschied in ihm nicht auftreten kann. samtliche Gebilde 
zwischen Trommelfell und Schneckenfenster also wi~ ein stal'rer Korper 
hin und her schwingen. Bei einer Ausbreitungsgeschwindigkeit des 
Schalles von nmd 1,5 kmjsek im Wasser und 3 km/sek im Knoehen 
hat ein Ton von 1000 Sehwingungen eine Wellenlange von 1,5 bzw. 3 m. 
Auf einem Wege von wenigen mm Lange, wie er im Ohr gegeben ist. 
kommt also ein Phasenuntersehied nicht in Betracht. 

Die Resonatoren des innerell Ohres. 

Die hautige Sehneeke teilt den Raum des knochernell Schnecken
kanals in drei Abteilungen odeI' Treppen, deren mittlere sie selbst bildet, 
dc Abb. US. Sie ist, wie die ii.brigen Teile des hautigen Labyrinths, mit 
denen sie durch den Ductlls reuniens (Henseni) verbunden ist, mit Lymphe 
{Endolymphe) erflillt. Die beiden durch die hautige Schnecke getrennten, 
mit Perilymphe gefiillten Raume del' knoehernen Sehnecke werden als 
Vorhofstreppe sev und Paukentreppe sct untersehieden. An del' Spitze 
del' Sehnecke kommunizieren die beiden perilymphatischen Raume mit
einander, da die Sehneekentreppe schon vorher blind endigt. 

Die Schneckentreppe ist mit Epithel ausgekleidet, das auf del' 
del' Paukentreppe zugewendeten Seite des Kanals eine besondel'e Aus
bildung besitzt und die Enden aes N. eochlearis aufnimmt. Diesel' Teil 
del' hautigen Schneeke ist als Spiralorgan odeI' CORTIsches Organ be
kannt. Diedort vorhandenen Epithelien sind teils eigentiimlich geformte 
Stiitzzellen, teils Sinnesepi thelien, die sog. H 0 r z ell e n. Letztere werden 
von den Nervenenden umsponnen. Die Epithelien erheben sieh iiber 
del' Basilarmembran, eine ziemlich straff gespannte elastisehe Membran, 
die im wesentlichen aus radial gerichteten Fasern besteht, die in tangen
tialer Riehtung nur lose zusammenhangen. Die harchentragenden freien 
Enden del' Horzellen sind durch die Offnungen einer von den Stiitz
zellen lmd den sog. Pfeilerzellen getragenen, von eigentii.mliehen Fort
satzen derselben, den sog. Phalangen, zusammengesetzten Membran 
gesteckt. Den Harchen del' Horzellen liegt gegenii.ber die CORTIsche 
odeI' Deckmembran, die an dem Labium vestibulare del' Lamina spiralis 
ossoa befestigt ist. 
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Fur die Deutung diesel' Gebilde sind die Leistungen des Ohres 
maLlgebend. Dieselben bestehen zunachst darin, daLl die Schwingungs
zahl del' Tone unabhangig von ihrer Starke als ihre Hohe wahrgenommen 
wird. Ferner ist das Ohr imstande, komplizierte Schwingungsformen 
in ihre pendelartigen Komponenten zu zerlegen, d. h. die in einem Klang 
enthaltenen Tone herauszuhoren. Bei Klangen, die von einem einzelnen 
musikalischen Instrument angegeben werden, ist diese Zerlegung aller-

Abb. 118. Mittlerer Langsschnitt durch die Schnecke del' Katze. Vel'gr. 25. Nach 
SOBOTTA, Histologie. de = ductus cochlearis, flSP = Ganglion spirale, Kn = Kno
chen, lsprn = lamina spirali:;; membranacea, lsp = Ligamentum spirale. mv = Mem
hrana vestibuli, n = Schnf'ckennf'rv, 8ct = Sca.]a tympani, scv = Scala vestihllli. 

dings nicht immer leicht, weil das gleichzeitige An- und Abklingen allel' 
Kompop.enten die Neigung zur Verschmelzung in del' Klangfarbe fordert. 
Durch Ubung und geeignete Nachhilfe Hint sie sich jedoch stets erreichen. 
DaLl die Fahigkeit grundsatzlich bei jedermann besteht, folgt aus del' 
Tatsache, daLl es moglich ist, aus einer Vielheit von Stimmen den ein
zelnen Redner odeI' Sanger, aus einem Orchester das einzelne Instrument 
herauszuhoren. Eine weitere wichtige Tatsache ist, daLl del' Eindruck 
eines Klanges durch Phasenverschiebung seiner Teiltone nicht geandert 
wird. Dies ist von HERMANN (1894, A. g. P. 56, 467) sehr anschaulich 
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in der Weise gezeigt ,vorden, da~ er die Phonographenwalze in ver
kehrter Richtung ablaufen lieB. Endlich ist von LINDIG (1903, Ann. d. 
Phys. 10, 242) in eingehender Weise die Ergebnislosigkeit del' Phasen
verschiebung gepruft und bestatigt worden. 

AIle diese Erfahrungen sprechen dafur, daB im 
Ohre Resonatoren vorhanden sind , d . h. Einrich
tungen , die auf bestimmte Tonhohen abgestimmt 
sind. Als die abgestimmten Teile konnen die Fasern 
der Basilal'membran gelten, deren Lange von del' ~ 
ersten Schneckenwindung bis zur Spitze um mehr 
als das ZwCil£fache zunimmt (HENSEN, 1863, Z. f. 
wiss. Zool. 13, 492). Demnach ware die Spitze del' 
Schnecke der Ort, wo die Resonatoren fur die tiefsten 
Tone, die Basis del' Ort, wo sie fli.r die hochsten 
Tone zusuchen sind. Die Erregung der Nerven hatte 
man sieh als eine auf mechanischem Wege ausge
loste vorzusteIlen, die dann eintritt, wenn ein Ab
schnitt del' Basilarmembran durch Resonanz in so 
starke Schwingungen gerat, daB die Harchen der Hor
zellen an die Deckmembran stoBen. Wie HELMHOLTZ, 
del' Schopfer dieser Theorie gezeigt hat, reichen die 
etwa 20000 Fasern und die Zahl del' auf Ihnen stehen
den Reihen von Horzellen vollig aus fur die er
fahrungsgemaB unterscheidbaren Tonhohen (1877, 
Tonempfindungen. S. 242). Als eine Stiitze del' 
Theorie konnen die hlinischen Erfahrungen uber das 
Auftreten von Tonlucken und Toninseln gelten 
(BEZOLD, 1900, Munch. med. Wochenschr. 19, 673), 
sowie die Moglichkeit durch starke und langdauernde 
Tone ortlich umschriebene Schadigungen des CORTI
schen Organs zu erzielen (YOSHII, 1909, Arch. f. 
Ohrenheilk. 58, 201). 

Die Au££assung des CORTIschen Organs als einer 
Reihe abgestimmter Resonatorenbegegnet allerdings 
gewissen Schwierigkeiten infolge del' winzigen Dimen
sionen del' Teile (so wurde z. B. die auf 30 Schwin
gungen abgestimmte Saite del' Basilarmembran nur 
0,5 mm lang sein); indessen ist uber die Spannung 
und Belastung diesel' Saiten zu wenig bekannt, 
als daB die Vorstellung als unzulassig bezeichnet 
werden konnte. Die Theorie macht eine Anzahl von 
Eigentumlichkeien der Gehorsempfindungen, sowie 
gewisse subjektive Erscheinungen ohne weiteres ver
standlich. Sie erklart VOl' aHem, warum das Ohr 
die Schallbewegung gerade in Pendelschwingungen 
au£lost; sie macht das langsame Anklingen del' 
Tonempfindungen begrei£lich, weil die AnstoBe sich im Resonator sum
mieren mussen. Die HELMHOLTzsche Theorie erklart ferner sehr gut 
die Erscheinung des Schwebens zweier benachbarter Tone. Dasselbe 
besteht bekanntlich darin, daB del' Zusammenklang del' beiden Tone 
kein gleidhmaBig andauernder ist, sondern ein rhythmisches An- und 
Abschwellen zeigt, das als Schweben, Schlagen odeI' Sto/3en bezeichnet 
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wird. In del' Luft und in den mitschwingenden Teilen des Mittelohres 
werden die beiden Tonschwingungen nach Art del' Abb. 119 interferieren. 
Das innere Ohr, das die Schwingungsformen analysiert, sollte dagegen 
die beiden Komponenten heraushoren. Dies findet jedoch nul' unter 
gewissen von del' Unterschiedsschwelle fUr Tonhohen abhangigen Grenzen 
statt. Sind die beiden erzeugenden odeI' primaren Tone del' Hohe nach 
nur wenig verschieden, so werden sie in del' Empfindung nicht getrennt 
und es entsteht del' Eindruck eines einzigen in seiner Starke verander
lichen Tons. Bei groBeren Intervallen hort man die beiden Primartone 
ruhend und daneben einen dritten, zwischenliegenden, in das Ohr lokali
sierten "Zwischenton" (STUMPF, 1890, Tonpsychologie. 2, 480; SCHAFER, 
1905, Handb. d. P. 3, 525 u. 567). Die Erscheinung ist offenbar eine 
Folge del' starken Dampfung, welche den Resonatoren des inneren Ohres 
eigentiimlich ist Uild sie befahigt, auch auf Tone mitzuschwingen, die 
nicht genau mit ihrem Eigenton iibereinstimmen (HELMHOLTZ a.a. O. 287). 

AuBel' zu Schwebungen gibt del' Zusammenklang zweier odeI' 
mehrerer Tone auch noch Veranlassung zur Entstehung von Kom bina
tionstonen, insbesondere zu Tonen, deren Schwingungszahl gleich del' 
Differenz del' Schwingungen del' beiden Primartone ist und deshalb 

Vt)rho/.rtr('pp'" (scala vestihuli) SchIlPrJi:efl/oc./I 

Paukrnlreppl! I scala. (ympa)/i) 

.A.bb. 120. Schema der Schnecke nach O. PISCHER. 

Differenztone genannt werden. Sie sind namentlich bei hochliegenden 
Primartonen leicht wahrzunehmen. Diese Differenztone sind objektiv 
(durch Resonatoren) nachweisbar, wenn die beiden Primartone von 
einem gemeinschaftlichen Luftraum aus angeblasen werden, wie dies im 
Harmonium odeI' del' Doppelsirene geschieht. Auch Membranen, die 
von den beiden Primartonen gleichzeitig stark angeregt werden, lassen 
Differenztone entstehen. Es ist daher sehr wahrscheinlich, daB in den 
Fallen, wo del' Differenzton physikalisch nicht nachweisbar ist, gleich
wohl abel' gehort wird, seine Entstehung in den schalleitenden Teilen des 
Ohres gesucht werden muB (SCHAFER a. a. O. 525). Die Unterbrechungs
tone, welche bei periodischer Unterbrechung odeI' Abschwachung eines 
primaren Tones gehort werden und vielfach als unvertraglich mit del' 
Resonatorentheorie erklart worden sind, haben sich in neuerer Zeit 
teilweise ebenfalls als objektive Tone, teilweise als Differenztone er
weisen lassen (SCHAFER a. a. O. 532). 

Die Auffassung del' Schnecke als eines Systems von Resonatoren 
wird auch nicht erschiittert durch die auBero:rdentlich ungleiche Emp
findlichkeit des Ohres fiu Tone verschiedener Hohe, wie sie von M. WIEN 
nachgewiesen worden ist (siehe oben S. 328). Es ist, wie die Betrachtung 
del' Abb. 120 ergibt, durchaus verstandlich, daB die durch die Schall
sch'wingungen hervorgerufenenFliissigkeitsverschiebungenzwischen ovalem 
und rundem Fenster ausschlieBlich auf dem Wege durch das Schnecken-
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loch geschehen muBten, wenn Vorhofstreppe und Paukentreppe durch 
eine starre Scheidenwand getrennt waren. Da zwischen beid~n die nach
giebige Schneckentreppe eingeschoben ist, wird sich die Ubertragung 
der Bewegung hauptsachlich durch deren Vermittlung voIlziehen, wobei 
die basalen Teile (d. h. die Orte der hochgestimmten Resonatoren) starker 
deformiert werden mussen als die an der Spitze gelegenen (0. FISCHER, 
1908, Ann. d. P. u. C. 4. F. 25, lI8). Derselbe Autor hat ferner darauf 
hingewiesen, daB bei, diesen Fliissigkeitsverschiebungen die Bewegungen 
des CORTIschen Organs und seiner Deckmembran im allgemeinen nach 
GroBe mld Richtmlg ubereinstimmen werden, so daB eine Veranlassung 
zur Gehorserreglmg nicht vorliegt. Nur im FaIle der Resonanz geraten 
Basilarmembran und CORTI sches Organ in weit starkere Schwingung als 
die Deckmembran, was dann zur Erregung der Nervenanhange fiihrt. 
Die Theorie von HELMHOLTZ kann daher noch immer als die einfachste, 
aIle gutbeobachteten Erscheinungen zusammenfassende und erklarende 
Annahme betrachtet werden, so daB ein Eingehen auf andere Theorien, 
die entweder eine lVIodifikation derselben darstellen (HERMANN, 1894, 
A. g. P. 56, 494) oder auf ganz anderen Grundlagen ruhen (EWALD, 
1899 und 1903, Ebda. 76, 147; 93, 485) an dieser Stelle nich~ geboten 
erscheint. 

Wie die Wahrnehmung der Tone, so geschieht auch die der Ge
rausche wahrscheinlich durch die Schnecke. Auf die Verwandtschaft 
zwischen Tonen und Gerauschen ist schon oben (S. 327) hingewiesen 
worden. Aus vielen Gerauschen karul man Tone bestimmter Hohe 
unmittelbar heraushoren und aIle Gerausche haben eine ihnen eigentum
liche Hohenlage, die auch in den fiir sie gebrauchlichen sprachlichen 
Bezeichnungen zum Ausdruck kommt. Gerausche konnen aus Tonen 
entstehen. Ein Tongewirr, wie das Stimmen des Orchesters, del' Zu
sammenklang vieleI' menschlicher Stimmen, wirken als Gerausche. 
Schweblmgen verleihen den mit ihnen behafteten Tonen einen rauhen 
knal'renden Charakter. Jedel' Ton, von dem nur wenige Schwingungen 
in das Ohr gelangen, wird als Gerausch (Knall) gehOrt (EXNER, 1876, 
A. g. P. 13, 228; W. KOHLRAUSCH, 1880, A. d. P. u. C., N. F. 10, 1). 
Taubheit fUr Tone ist auch stets mit Taubheit fUr Gerausche verbunden. 
Es liegt also kein Grund vor, die Wahrnehmung del' Gel'ausche an einen 
anderen Ort zu verlegen, als die der Tone (man vgl. hierzu SCHAFER 
a. a. O. 579). 

Stimme und Sprache. 
Von allen dem Ohre zuflieBenden Schallbewegungen haben die 

der Stimme und Sprache als Grundlagen des menschlichen Verkehrs 
die groBte Wichtigkeit. Diemenschliche Stimme wird erzeugt durch 
den Kehlkopf, dessen Stimmbander die Rolle von membl'anosen Zungen 
spielen. Durch den Exspirationsstrom (seltener durch den Inspirations
strom) in Schwingungen versetzt, ullterbrechell sie rhythmisch den 
durchtretenden Luftstrom und bestimmen dadurch die Hohe des ge
sungenen oder gesprochenen Klanges. 

Wahrend beim Neugebol'enen die Hohe der Stimme fast unver
~p-derlich ist, nimmt ihr Umfang mit dem Alter zu und laBt sich durch 
Ubung noch weiter steigern. Die Lage des Stimmumfanges innerhalb 
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der Tonreihe oder Skale heiBt die Stimmlage. Sie ist in erster Linie 
abhangig von den Dimensionen des Kehlkopfes. Sie ist daher beim Er
wachsenen tiefer als beim Kind, bei dem Manne tiefer als beim Weibe. 
Die mit der geschlechtlichen Entwicklung einhergehende VergroBerung 
des Kehlkopfes fiihrt namentlich beim Manne zu einer Vertiefung der 
Stimme (Stimmwechsel oder Mutation). 

In zweiter Linie ist die Spannung der Stimmbiinder maBgebend, die 
durch die Binnenmuskeln des Kehlkopfs in weiten Grenzen verandert 
werden kann. Auch die Muskeln, die von dem Kehlkopf zu den be
nachbarten Skelett- und Weichteilen ziehen, wirken hierbei mit. Span
nung der Stimmbiinder findet statt, wenn der Schildknorpel sich dem 
Ringknorpel nahert (M. cricothyreoideus) und dabei die GieBbecken
knorpel festgestellt sind, was durch die vereinte Wirksamkeit einer An
zahl von Muskeln, vor allen die Mm. cricoarytaenoidei und thyreoary
taenoidei geschieht. Einen EinfluB auf die Schwingungszahl der Stimm
bander haben ferner die in ihnen eingebetteten Fasern der Mm. thyreoary
taenoidei, indem sie den 'Bandern vermutlich verschiedene Spannung, 
Dicke und Querschnittsform erteilen konnen. Die Spannung der Bander 
ist auch von der Starke des Anblasens abhangig. Es bedarf daher beim 
Singen eines Tones verschiedener Einstellungen des Apparates fUr piano 
und forte. 

Die Stimme des Erwachsenen verfiigt in der Regel iiber einen 
Umfang, von etwas iiber eine Oktave, und zwar liegt 

die BaBstimme in der groBen und ungestrichenen Oktave, 
der Bariton in der ungestrichenen, 
" Tenor in der ungestrichenen und eingestrichenen, 
" Alt ebenso doch etwas hoher, 
" Sopran in der ein- und zweigestrichenen Oktave. 

Dieser Stimmumfang gilt fiir die gewohnliche, am wenigsten an
strengende Art der Stimmerzeugung, die durch die starke Resonanz 
q..es Brustkorbes ausgezeichnet ist und Bruststimme heiBt. Durch 
Ubergang in die Kopf- oder Falsettstimme kann der Umfang der 
Stimme nach oben vergroBert werden. Der Kehlkopf wird dabei gehoben 
und seine Muskeln stark gespannt. Die Stimmritze, die sich bei der 
Bruststimme abwechselnd schlieBt und dann wieder zu einem engen, 
Spalt offnet, bleibt jetzt dauernd offen und die Schwingungen betreffen 
nur einen schmalen zugescharften Rand des Bandes; der Luftverbrauch 
ist vergroBert (man vgl. NAGEL, 1908, in dessen Randb. 4, 740 und 
MUSEHOLD, 1897, Arch. f. Laryngol. 7, 1). Die Falsettstimme klingt leerer 
und weicher, d. h. an Obertonen armer als die Bruststimme. Die Resonanz 
findet hauptsachlich in den luftfiihrenden Raumen des Kopfes statt. 

Neben der Klangerzeugung im Kehlkopf spielt die Resonanz in 
den dariiber befindlichen luftfiihrenden Raumen, dem sog. Ansatzrohr, 
fiir den Charakter der menschlichen Stimme eine sehr wichtige Rolle. 
Infolge der groBen Veranderlichkeit des Ansatzrohres verfiigt die Stimme 
iiber vielerlei Klangfarben, die als Vokale bezeichnet werden. Ein 
wichtiges Unterscheidungsmerkmal dieser Klangfarben von denen der 
musikalischen Instrumente besteht darin, daB die dem Grundton bei
gemischten Obertone nicht mit ersterem ihre Rohe wechseln, sondern 
verhaltnismaBig unberiihrt bleiben, weshalb es auch moglich ist, ohne 
Mitbeteiligung des Kehlkopfes zu sprechen, mit Fliisterstimme. 
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Hierbei werden lediglich die Resonanzdiume durch den Ausatmungs
strom angeblasen, was mit einem starkeren Luftverbrauch verkniipft 
ist als das laute Sprechen. 

Wird mit Stimme gesprochen, so liefert der Kehlkopf, wie aIle 
Zungenpferren, einen an Obertonen sehr reichen Klang, in dem dann durch 
das dariiber befindliche An-
satzrohr einzelne Teiltone 
verstarkt werden. Da die 
Eigentone des Rohres meist 
sem hoch liegen, in del' 
Gegend del' drei- und vier
gestrichenen Oktave, so 
finden sich praktisch in 
jedem Stimmklang Ober
tone, die mit diesen Eigen
tonen mehr odeI' weniger ge
nau zusammenfallen. Hier
zu kommt, daB die Wande 
dieser Raume nicht starr, 
sondern durch Muskeltatig
keit verstellbar sind. Wenn 
also auch die Beobachtung 
eines Sprechenden odeI' 
Singendenzu zeigen scheint, 
daB fUr einen gegebenen 
Vokal unabhangig von der 
Stimmhohe stets die gleiche 
Stellung der Mundteile ein
genommen wird, so hat doch 
die genauere Untersuchung 
der Vokalklange gelehrt, 
daB die fUr sie charakteri
stischen verstarkten Teil
tone nach ihrer Hohenlage 
nicht unverriickbar sind, 
sondern jeJlach der Hohe 
des Grundtons innerhalb ge
wisser, meist recht enger 
Grenzen schwanken. Es 
findet eine Anpassung des 
Ansatzrohres an die Hohe 
des Grundtons statt derart, 
daB dessen Eigentone stets 
harmonische Obertone des 
Grundtons sind (STUMPF, 
Sitzungsber. Akad. d. Wiss. 
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Abb. 121. Lage der Haupt- (2 Sterne) und der 
Nebenformanten (1 Stern) der Vokale in der Ton

reihe, nach STUMPF. 

Berlin 1918, 333), sich also im Stimmklang vorgebildet finden und 
ohne weiteres verstarkbar sind. HERMANN (1890-95, A. g. P. 47, 
351; 53, 264; 61, 169), del' die von DONDERS und HELMHOLTZ 
aufgefundenen charakteristiBchen Eigentone del' Vokale als deren 
Formanten bezeichnete, wurde zu der Ansicht gefiihrt, daB sie 
in der Regel unharmonisch zum Grundton sind, was sich wie erwahnt, 

v. Frey, Physiologie. 3. Auf I. 22 
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nicht bestatigt hat. Die Lage ist auch wie gesagt, keine unverander
liche, so daB es richtiger ist, von Formantregionen odeI' Verstar
kungsge bieten zu sprechen (STUMPF a. a. 0.). AuBel' Hauptverstar
kungsgebieten odeI' Hauptformanten sind bei fast allen Vokalen noch 
N eberuormanten festzustellen. Eigentiimlich sind die Verhaltnisse beim U. 
"Diesel' Vokal hat keinen Hauptformanten, odeI' wenn man so will, 
nul' einen mit dem Grundton beweglichen: del' Grundton selbst muB 
hier die groBte relative Starke haben" (STUMPF). Das entspricht dem 
dumpfen, hohlen odeI' leeren, d. h. obertonarmen Klang des U. Ein 
schwacher Nebenformant in del' Hohe urn f2 ist indessen vorhanden. 
Loscht man die oberhalb gl gelegenen Teiltone del' Vokalklange durch 
Interferenz aus, so gewimlen alle Vokale U-Charakter. 

Eine schematische Darstellung del' Befunde von STUMPF gibt 
Abb. 121, in del' die Neberuormanten durch einen, die Hauptformanten 
durch zwei Sterne gekennzeichnet sind. Die nach unten gerichteten 
Pfeile deuten die )3eweglichkeit des U-Formanten an, del' zugleich 
N ebenformant fiir U und .T ist. 

Die Umlaute, sowie die de~ verschiedenen Dialekten und Sprachen 
eigentiimlichen V okale bilden Ubergange zwischen den flinf 0 ben an
gefiihrten. 

Was die iibrigen Laute der deutschen Sprache betrifft, so lassen 
sie sich nach HERMANN (1900, A. g. P. 83, 1) in folgende Gruppen teilen: 

1. Glatte Halbvokale L, M und N. Gerauschlose Klange oder 
Vokale, die sich von den eigentlichen Vokalen nur durch geringere Starke 
und Offenheit unterscheiden. Sie besitzen, wie die Vokale, Formanten. 
Bei M und N entweicht die Luft durch die Nase, bei L durch den Mund, 
zu beiden Seiten der dem Gaumen anliegenden Zungenspitze. 

2. Remittierende Halbvokale, R-Laute. Vokale mit selbstandigen, 
denen des M und N naheliegenden Formanten und oszillierender Intensitat. 
Letztere ist bewirkt durch die schwirrende Bewegung der Zunge bzw. 
der Uvula. Die Zahl del' Oszillationen betragt 20-40 p. Sek. 

AIle iibrigen Sprachlaute sind Gerauschlaute, und zwar folgender Art: 
3. Aphonische Explosivlaute P, T, K mit VerschluB des Mund

raums durch die Lippen, die Zungenspitze odeI' den Zungenriicken und 
Durchbrechung des Verschlusses ohne Stimmerregung im Kehlkopf. 

4. Phonische Explosivlaute B, D, G. Die Explosionsgerausche 
sind schwach und yom Stimmton begleitet. . 

5. Aphonische Dauergera~sche F, Ss, Sch, Ch. Del' Luftstrom 
entweicht durch spaltformige Offnungen unter blasenden Gerauschen, 
die je nach dem Sitze del' Verengerung verschiedenen Charakter haben. 

6. Phonische Dauergerausche W, weiches S, weiches Sch und J. 
Das blasende Gerausch tritt hier zuriick gegen den Stimmton und er
scheint dadurch weichel'. 

AIle diese Sprachlaute kom1en auch ohne Stimmton, dann abel', 
mit Ausnahme von 3 und 5, nur leise angegeben werden (Fliisterstimme). 
Del' Eigenton des Ansatzrohres wird dabei durch den Exspirationsstrom 
angeblasen. 



Die Gesichtsempfindnngen. 
Gesichtsempfindungen entstehen, wenn Licht gewisser Wellenlangen 

und nicht zu geringer Intensitat ins Auge gelangt. An einer Gesichts
empfindung unterscheidet man die Art odeI' Qualitat, die Starke odeI' 
Intensitat und endlich die Richtung, aus del' derReiz (das Licht) kommt. 

Eine Aussage iiber die letztere Eigenschaft ware allein schon da
durch ermoglicht, daB die als Blende wirkende Regenbogenhaut von 
dem aufs Auge fallenden Licht nul' ein verhaltnismaBig enges Strahlen
biindel ins Innere des Auges dringen lant, sowie ein Loch im Fenster
laden eines verdunkelten Raumes geniigt, um auf del' gegeniiberliegenden 
Wand ein Bild del' AuBendinge in Zentralprojektion entstehen zu lassen. 
Wesentlich scharfer und lichtstarker wird das Bild durch die dem bild
auffangenden Schirm del' Nervenhaut des Auges vorgelagerten durch
sichtigen Medien. 

Der bilderzeugende ApPllrat des Auges 
besteht aus Hornhaut, Kammerwasser, Linse und Glaskorper. Die 
Hornhaut kann in erster Annaherung als eine von konzentrischen Kugel
flachen begrenzte, diinne, uhrglasartige Schale aufgefaBt werden, die 
auBen von einer kapillaren Schicht Tranenfliissigkeit, innen yom Kammer
wasser benetzt ist. Eine solche Schale kann den sie durchsetzenden 
Lichtstrahlen nul' eine sehr geringe Parallelverschiebung erteilen, so 
daB ihre optische Wirkung fiir eine iibersichtliche Darstellung auBer 
Betracht bleiben darf. Von del' Linse soIl zunachst noch abgesehen 
werden. Del' dioptrische Apparat des Auges wiirde sonach nul' noch 
bestehen aus Kammerwassel' und Glaskol'pel', die beide einen dem Wasser 
nahezu gleichen Bl'echungsindex besitzen. Die Fliiche, mit del' sich diese 
Fliissigkeiten gegen die Lu£t abgrenzen, hat den Kriimmungsradius (I') 
del' Hol'nhaut, d. i. rund 8 mm. 

Ein derartig beschaffenes bl'echendes System hat zwei ungleiche 
Brennweiten f1 und £2' die sich verhalten wie .die Brechungsindizes n1 
und n2 von Luft und Wasser, d. h. wie 1: 1,33 und del'en Lange sich 
el'gibtaus den bekannten Gleichungen 

f nlr. f n 2r 
1 = --~--, 2 = ~.--~ 

n2 -n1 n2 -n1 
1) 

SBtzt man fiir 1', n1 und n2 die angegebenen Wel'te, so el'hiiIt man 
fii.r f1 und f2 24 bzw. 32 mm. Dividiel't man die Gleichungen durch 
n1 bzw. n2, so el'hiilt man die auf den Brechungsindex 1, d. h. auf Luft 
reduzierte Bl'enn,veite 

fl f 2 __ 1' __ = 24 mm 2) 

2l!* 
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Da Bremnveite und Brechkraft einander reziprok sind, stellen die 
Ausdrucke 

n1 n2 n2 -nl 
4=~= r 

3) 

die rezuzierte Brechkraft des Systems dar. Als MaBeinheit gilt allgemein 
der reziproke Wert eines Meters, die als Dioptrie CD) bezeichnet wird. 
Man erhalt demnach fur die Brechkraft des Systems den Wert 

1 
0024 = 41,7 D. , 

Es braucht kaum besonders bemerkt zu werden, daB von Brenn
punkten, d. h. von in der optischen Achse liegenden Punkten, in denen 
die vor der Brechung parallel zur Achse laufenden Strahlen zusammen
gebrochen werden, nur gesproc!.len werden kann, wenn ausschlieBlich 
Strahlenbuschel von sehr enger Offnung, sog. Achsen- oder Nullstrahlen, 
zur Abbildung verwendet werden. Anders ausgedruckt heiBt dies, daB 
der zur Abbildung benutzte Teil der brechenden Flache so klein ist, 
daB er von einer Ebene nicht merklich verschieden ist. Diese Ebene 
heiBt die Hauptebene des Systems, ihr Schnittpunkt mit der Achse 
der Hauptpunkt. 

Da die in der Luft parallel zur Achse einfallenden Strahlen als 
von einem unendlich fernen in der Achse liegenden Objektivpunkt 
ausgehend betrachtet werden konnen, ist der im Wasser liegende zweite 
Brennpunkt der zu jenem fernen Punkte gehorige Bildpunkt. Umgekehrt 
werden vom zweiten Brennpunkt ausgehende Strahlen nach der Brechung 
parallel zur Achse verlaufen und sich in jenem fernen Punkte treffen. 
Objekt- und Bildpunkt gehoren wechselseitig zusammen, sie sind einander 
konj ugiert. Ebenso ist der erste Brennpunkt einem im 2. Medium 
in unendlicher Ferne gelegenem Achsenpunkte konjugiert. Und so laBt 
sich zu jedem beliebigen auf der Achse gelegenen Punkt ein konjugierter 
finden. Die Abstande der Punkte eines solchen Paares von dem Haupt
punkte pflegen im 1. Medium mit a, im 2. mit b bezeichnet zu werden, 
wobeiLangen, die der Richtung des einfallenden Lichtes entgegen gemessen 
werden, als negative gelten. In dem hier betrachteten, als linsenlos an
genommenen Augenmodell sind daher aIle von der Hornhaut ausgehend 
in der Luft gemessenen Langen negativ, die im Wasser gemessenen positiv 
zu nehmen. DemgemaB ist in den vorstehend aufgefiihrten Gleichungen f~ 
mit negativem Vorzeichen zu versehen. 

Statt von der Hauptebene kann der Ort der konjugierten Punkte 
auch durch die Abstande e1 und e2 von den zugehorigen Brennpunkten 
bestimmt werden. Fur dieselben gilt die spater noch zu beniitzende sog. 
"Brennpunktsgleichung" 

~ e2 = f1 f2 • 4) 

In bezug auf den Hauptpunkt wird die Lage der konjugierten Punkte 
bestimmt durch die "Hauptpunktsgleichung" 

-fl +~= 1 5) 
-a b 

Multipliziert man die Glieder derselben mit den in Gleichung 3) 
angegebenen Werten, so erhalt man 

~-~=~~~=D. ~ 
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Die Bedeutung dieser Gleichung ergibt sich aus folgendem. Oben 

wurde ~ die reduzierte Brennweite und nf2 die reduzierte Brechkraft des 
~ 2 

Systems genannt. Analog ist ~ als der reduzierte Abstand des Bild-
n 2 

punktes zu bezeichnen, wahrend der reziproke Wert ~2 die reduzierte 

Konvergenz desgebrochenen Strahlenbiindels genannt wird. Es ist 

iiblich fiir die Ausdriicke nl bzw. nb2 die Zeichen A und B zu setzen, 
a~ 

womit die Gleichtmg 6) die Form 
B=A+D 7) 

gewinnt, in Worten: die Konvergenz der gebrochenen Strahlen ist gleich 
der Brechkraft des Systems, vermehrt urn die Konvergenz der einfallenden 
Strahlen. Entsprechend den friiheren Ausfiihrungen ist wiederum eine 

. Konvergenz in der Riclitung des Lichteinfalls positiv, die entgegen
gesetzte negativ zu rechnen. 

In Wirklichkeit ist nun das menschliche Auge nicht ein System 
mit einer, sondern mit mehreren brechenden Flachen, denn die hintere 
Hornhautflache ist starker gekriimmt als die vordere (GuLLsTRAND in 
HEUIHOLTZ' Physiolog. Optik .. 3. Auf I. 1, 282) und dazu kommen noch 
die brechenden Flachen der Linse. Unter der Annahme, daB diese Flachen 
samtlich Kugelflachen sind und ihre Kriimmungsmittelpunkte in einer 
Geraden (der optischen Achse) liegen, das System also zentriert ist, 
gestatten die von GAUSS und MOBIUS entwickelten Satze den Gang 
der Strahlen durch ein derartiges System und die Lage del' konj ugierten 
Punkte und Ebenen durch ebenso einfache Rechnungen oder Konstruk
tionen wie bei del' Brechung an nur einer Flache zu finden. Insbesondere 
gelten die oben mit 1) bis 6)bezeichneten Gleichungen unverandert 
auch hier, wenn man beriicksichtigt, daB das mehrflachige System statt 
des einen Hauptpunktes deren zwei besitzt und ebenso statt des einen 
Knotenpunktes (entsprechend dem Kriimmungsmittelpunkt del' einzigen 
brechenden Flache) deren zwei. Die in den Hauptpunkten senkrecht 
zur optischen Achse errichteten beiden Hauptebenen sind dadurch aus
gezeichnet, daB jeder Punkt del' einen sich an kongruenter Stelle del' 
anderen virtuell abbildet, woraus folgt, daB jeder Strahl, del' auf einen 
Punkt einer Hauptebene gerichtet ist, nach der Brechung durch den 
kongruenten Punkt del' anderen gehen muB. Fiir die Knotenpunkte 
anderseits gilt, daB jeder vor der Brechung gegen den ersten Knoten
punkt ziehende Strahl nach del' Brechung unter gleichem Achsenwinkel 
durch den zweiten geht. Die durch die Knotenpunkte gehenden Strahlen 
andel'll also durch die Brechung nicht ihre Richtung, sondern werden 
nur parallel zu sich selbst verschoben. Abb. 122 liiBt erkennen, wie mit 
Hilfe del' genannten Punkte bzw. del' Hauptebenen zu dem Objekte A B 
das zugehorige Bild a b konstruiert werden kann. 

Die vorgenannten mit den Brennpunkten eine Sechszahl bildenden 
Punkte werden als die Kardinalpunkte des Systems bezeichnet. Die 
in den Gleichungen 1) bis 6) auftretenden Langen - fl' f2' - a und b 
sind hierbei von den zugehorigen Hauptpunkten zu messen, wahrend 
r den Abstand des ersten Knotenpunktes von dem ersten Hauptpunkt 
bzw. des zweiten von dem zweiten Hauptpunkt bedeutet. Gleichzeitig 
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ist r = f2 - fll wie schon aus den Gleichungen 1) zu folgern. Die redu
zierten Konvergenzen - A und B und die Brechkraft D sind natlirlich 
ebenfalls in bezug auf die zugehorigen Hauptebenen zu verstehen. 

Die Lage del' Kardinalpunkte auf del' Achse des Auges wird be
stimmt durch die fUr die Lichtbrechung maBgebenden Konstanten des 
Auges. Diese sind 

1. die Brechungsindizes del' durchsichtigen Medien, 
2. die Krlimmungshalbmesser del' bl'echenden Flachen, 
3. die Abstande ihrer Scheitelpunkte voneinander. 
Zur Bestimmung del' Bl'eehungsindizes dient fUr die fllissigen wie 

festen Medien das Refraktometel' von ABBE, das sern genaue Messungen 
el'moglieht. Die damit fUr Kammerwasser und Glaskorper gefundenen 
Werte (1,336) folgen unten in del' Tabelle del' Konstanten des sehema
tischen Auges. Ganz eigentlimliche Vel'haltnisse bietet die Linse. Werden 
die einzelnen Sehichten derselben untersucht, so zeigt sieh, daB ihl' 
Bl'echungsindex yom vol'deren Pol in del' Richtung del' Aehse fort-

A 

Abb. 122. Konstruktion des Bildes (ab) eines Gegenstandes (AB) mit HiIfe del' 
sechs Kardinalpunkte: F l' F 2 Brennpunkte, HIo H2 Hanptpunkte, K1, K2 Knoten

punktB eines Sammelsystems. 

schl'eitend bis zu einem im sog. Linsenzentrum el'l'eichten Maximum 
zunimmt (von 1,386 bis 1,406), um dann wieder abzunehmen, so daB am 
hintel'en Linsenpol del' Ausgangswert fast genau wieder el'reicht wird., 
Die Indexvariation ist bei jugendliehen Linsen bis etwa zum zweiten 
Lebensjahrzehnt eine kontinuierliche, um dann eine spl'unghafte zu 
werden. da sich ein stark breehender Kern von del' schwaeher brechenden 
Rinde mehr odeI' weniger scharf abgrenz.~. Noch schwaeher a!~ an den 
Polen brieht die Linsensubstanz an dem Aquator (1,375). Die Anderung 
des Breehungsindex ist also am groBten, wenn man yom Linsenzentrum 
gegen den Aquator fortschl'eitet. 

Zur Kenntnis del' optisehen \Virkung del' Linse sueht man ihren 
Totalindex zu ermitteln, d. h. den Index einer Linse, die bei gleiehen 
Dimensionen und gleicher Wirkung aus homogenem Material besteht. 
Dies ist, wie GULLSTRAND gezeigt hat, an del' Le!~henlinse und selbst 
an einer frisch extrahierten nieht moglieh, weil jede Anderung del' Linsen
form aueh den Totalindex andert. Somit bleibt nur del' Weg del' Be
stimmung am Lebenden, indem man die Bl'eehkraft des Vollauges ver
gleieht mit del' des linsenlosen und aus del' Differenz mit Hilfe del' be
kannten Indexval'iation und del' wieder am Lebenden bestimmten 
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Kriimmung der Linsenflachen und der Lage ihrer Pole auf der optischen 
Achse den Totalindex berechnet (GULLSTRAND a. a. O. S. 286). Derselbe 
findet sich etwas hoher als der des Linsenkernes, namlich zu rund 1,41, 
was aus folgender Uberlegung verstandlich ist. 1nfolge der gegen den 
Kern zunehmenden Kriimmung der Linsenschichten, kann die Linse 
aufgefaBt werden als eine Kombination einer fast kugeligen Sammellinse 
als Kern und zweier konvex-konkaver Deckstiicke als Rinde nach·Art der 
Abb. 123. Die Deckstiicke wirken wie zwei Konkavlinsen, sie mindern 
die Brechkraft des Kerns urn so mehr, je hoher ihr Brechungsindex. 
Die Brechkra£t der ganzen Linse gewinnt also dadurch, daB die Brechungs
indizes gegen die Oberflache abnehmen. SolI die Linse durch eine optisch 
gleichwertige, homogene ersetzt werden, so geniigt es nicht, den Rinden
schichten den Brechungsindex des Kerns zu geben; hierdurch wiirde 
die Brechkraft der Linse herabgesetzt. Der Totalindex muB hoher sein 
als der des Kerns. 

Zur Bestimmung der 
Kriimmungsradien dienen 
die von den brechenden Fla
chen erzeugten Spiegelbild
chen. Sie sind von del' Horn
haut und del' vorderen Linsen
Hache, als Konvexspiegeln, 
aufrecht, von del' hinteren 
Linsenflache verkehrt. Das 
Reflexbild der Hornhaut ist 
durch seine Lichtstarke auf
fallend , die beiden anderen, 
besonders das groBe von del' 
vorderen Linsenflache sind yiel 
lichtschwacher (vgl. Abb. 124). 
Sie sind am leichtesten zu be
obachten, wenn man die Licht

Abb, 123. Schema 
des Linsenbaues 
zurE rlauterung del' 
optischen Wirkung 
del' Linsenschich-

tung. 

Abb. 124. Die Reflexbil
del' einer Kel'zenflamme. 
wie sie von del' Hornhaut 
und den beiden Linsen· 
flachen des menschlichen 
Auges entworfen werden. 

quelle bewegt, wobei die beiden aufrechten gleichsinnige, das verkehrte 
gegensinnige Bewegungen ausfiihren. 

Die Messung del' Spiegelbilder des Auges kann bei del' bestandigen 
Unruhe des Auges nicht durch Anlegen eines MaB,'3tabes geschehen. 
HELMHOLTZ beobachtete daher das zu messende Reflexbildchen durch 
das Ophthalmometer, ein Fernrohr, VOl' dessen Objektivlinse sich 
zwei planparallele Glasplatten befinden. die urn eine gemeinschaftliche 
vertikale Achse in entgegengesetzter Richtung, abel' stets urn gleichgroBe 
Winkel gedreht werden konnen. Die eine Platte deckt die obere Halfte 
der Obje\tivlinse, die andere die untere. Die von einem leuchtenden 
Punkte kommenden, durch die beiden Platten in das Fernrohr ein
dringenden Lichtstrahlen werden nul' solange in einem Bildpunkte zu
sammengebrochen, als die beiden Platten parallel stehen.Werden die 
Platten gedreht, so entstehen Doppelbilder, die mit zunehmender Drehung 
immer weiter auseinanderriicken. Man verwendet bei del' Messung das 
Spiegelbild zweier Lichtpunkte odeI' einer hellen rechteckigen Flache 
und dreht die Platten solange, his die Doppelbilder sich mit den inneren 
Randern beriihren, d. h. urn ihre Breite gegeneinander verschoben sind. 
Die GroBe dieser Verschiebung kann aus den Konstanten des Ophthal
mometers berechnet odeI' empirisch bestimmt werden. 1st die Breite 
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des Bildchens bekannt und auBerdem die Breite des gespiegelten Gegen
standes sowie sein Abstand yom Auge, so erhalt man den Krummungs
halbmesser des Spiegels durch eine einfache Rechnung. 

Die Bestimmung des Abstandes der beiden Linsenpole von dem 
Hornhautscheitel geschieht ebenfalls mit Hilfe der von diesen spiegelnden 
Flachen kommenden Lichtreflexe, wobei ihr scheinbarer Ort nach Art 
einer geodatischen WinkelmessUng anvisiert und dann bei bekannter 
Brechkraft der vorliegenden Medien auf den wirklichen umgerechnet wird. 

Die zahlreich vorliegenden Messungen dieser Konstanten haben 
auch bei normalen Augen recht erhebliche individuelle Schwankungen 
ergeben. Die daraus gezogenen Durchschnittswerte stellen die Kon
stanten des schema tischen A uges dar, die sich nach Einfiihrung 
einiger weiterer Vereinfachungen nach GULLSTRAND (a. a. O. 303) wie 
folgt stellen: 

Angenommen: 
Brechungsindex des Kammerwassers und Glaskorpers 

" der Linse . . . . . . . 
Kriimmungsradius der Hornhaut .... 

1,336 
1,413 
7,8 mm 

" der vorderen Linsenflache 
" der hinteren " . . . 

Ort der vorderen Linsenflache hinter dem Hornhautscheitel 
" "hinteren " "" " 

Berechnet: 
Ort des vorderen Hauptpunktes hinter dem Hornhautscheitel 

" " 
hinteren 

" ". " " 
" " 

vorderen Knotenpunktes 
" " " 

" " hinteren " ., 
" ;1, 

10,0 
6,0 
3,6 
7,2 

1,505 
1,631 
7,130 
7,256 

Vordere Brennweite des Auges . -16,740 
Hintere " " " 22,365 
Brechkraft des Auges 59,74 

" 
" 
" 
" 

" 
" 
" 
" 
" 
" D 

Fur viele Betrachtungen des Strahlenganges im Auge ist es erlaubt 
und nutzlich, das Schema noch weiter zu vereinfachen, indem man 
die beiden Hauptpunkte, die ohnehin nur einen sehr geringen Abstand 
(l/S mm) voneinaJider haben, in einen einzigen mittleren zusammenzieht 
und ebenso die beiden Knotenpunkte in einen mittleren. Man gelangt 
so zu dem reduzierten Auge, das gleich dem oben S. 339 benutzten 
linsenlosen Augenmodell nur eine einzige brechende Flache besitzt, die 
Luft und Wasser scheidet, 1,57 mm hinter dem Hornhautscheitel liegt 
und eine so starke Kriimmung aufweist, daB der Ausfall der Linse da
durch aufgewogen wird. Thr Kriimmungshalbmesser entspricht dem 
Abstand zwischen I:I;aupt- und Knotenpunkt = 5,-6 mm. Man kann 
endlich fUr rasche Uberschlagsrechnungen die Zahlen abrunden und 
nach DONDERS setzen: 

die vordere Brennweite . . . . . . 
" hintere " . . . . . . 

Halbmesser der brechenden Flache . . 

. -15mm 
20 " 

5 " 
Ort des Hauptpunktes hinter der Hornhaut des schema-

tischen Auges . . .. ....... . 2 " 
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Die bisher gemachte Voraussetzung, daB die von einem Punkte 
kommenden Lichtstrahlen durch das Auge in einem Bildpunkt zusammen
gebrochen werden, ist aus mehreren Griinden nicht erfiillt. 

Durch die bei der Weite der Blende (Iris) nicht vermeidbare Mit
wirkung der Randstrahlen, durch unvollkommene Zentrierung der 
brechenden FHiehen, durch ungleiehe Kriimmung derselben in ver
schiedenen Meridianen (Astigmatismus), durch schrag zur Achse ein
fallendes Licht, endlich durch chromatische Aberration, kommt es zur 
Entstehung von kaustisehen oder Brennflachen, die sich auf der Netz
haut je naeh der Entfernung der Lichtquelle und der Refraktion des 
Auges als gleichmaBig erleuehtete Zerstreuungskreise oder als Strahlen
figuren mit hellem oder dunklem Zentrum abbilden (GuLLSTRAND in 
TIGERSTEDTS Handb. d. physiol. Meth. 3, 1. 3. Abt.). Daneben findet 
noeh eine diffuse Lichtzerstreuung statt dureh Beugung an der Blenden
offnung, mancherlei Reflexionen an den breehenden Flaehen und der 
Sklera und mangelhafte Homogenitat (Triibungen) der breehenden 
Medien. Auf Eigentiimliehkeiten del' Getliehtsempfindungen, woduren 
diese Unvollkommenheiten des breehenden Apparates wenigstens teil
weise wieder aufgewogen werden, wird spater zuriickzukommen sein. 

Die Refraktioll des A uges. 

Naeh der auf S. 341 unter 7) abgeleiteten Gleichung 
B=A+D 

ist die (reduzierte) Konvergenz der gebroehenen Strahlen B gleieh der 
Konvergenz der einfallenden A vermehrt um die konstante Brechkraft 
des Auges. Durch Umstellung erhalt sie die Form 

A =B-D 8) 
Dureh sie wird die Konvergenz der einfallenden Strahlen bestimmt, 

wenn die der gebroehenen gegeben ist. Wert und Vorzeiehen von A 
hangen ab von der Differenz B-D. Versteht man unter b den in der 
Achse gemessenen Abstand der Netzhaut von del' Hauptebene und 

unter ~ den reduzierten Wert desselben, so ist B die reduzierte Kon-
n2 

vergenz der auf der Netzhaut zur Vereinigung kommenden Strahlen. 

Der Ort der Netzhaut ist je naeh der Aehsenlange des Auges indi
viduell verschieden und haufig auch im rechten und linken Auge nicht 
iibereinstimmeild. Gegeniiber kurzachsigen Augen bis zu 19 mm Achsen
lange, d. h. 19 mm Abstand zwischen Hornhautseheitel und Zapfen
schicht del' Netzhaut, stehen exzessive langachsige bis zu 35 mm (HESS, 
Refraktion und Akkommodation. Leipzig 1910. S. 457). Die Differenz 
B-D, die als die Refraktion des Auges bezeichnet wird, kann daher 

positiv, null oder negativ sein, je naehdem B ~ als D ist. 

1st B > D oder was dasselbe bedeutet b < f2' so liegt die Netzhaut 
vor dem Brennpunkt, parallel einfallende Strahlen werden hinter ihr, 
auf ihr nur solche vereinigt, die bereits in der Lichtrichtung konvergierend 
(mit der positiven Konvergenz A) auf das Auge treffen. Solche Augen 
heiBen weitsichtige, der Zustand Hypermetropie oder Hyperopie. 
Sie k6nnen ferne Gegenstande scharf sehen, wenn durch ein KOllvexglas 
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von der Brechkraft + A den parallel einfallenden Strahlen die Konvergenz 
+ A erteilt wird. 

Ist B = D oder b = f2' so liegt der 2. Brennpunkt in der Netz
haut, die rechte Seite der Gleichung 8) und damit auch A wird Null, 
a unendlich, d. h. parallel einfallende Strahlen werden auf der Netzhaut 
vereinigt, sehr ferne Gegenstande ohne weiteres scharf gesehen. Solche 
Augen heiDen normalsichtige, der Zustand Emmetropie. 

Ist endlich B < D oder b > f2, so liegt die Netzhaut hinter dem 
2. Brennpunkt, die Differenz B-D und damit auch A werden negativ, 
was bedeutet, daB nur negativ konvergierende, d. h. divergierende 
Strahlen auf der Netzhaut vereinigt werden konnen. Es liegt Myopie 
VOl', das Auge ist ein kurzsichtiges. Ein (Konkav-)Glas von der Brech
kraft - A wird die aus del' Ferne kommenden (parallelen) Strahlen so 
divergent machen, daB deutliches Sehen ferner Dinge illoglich ist. 

Angenommen ein DONDERsches reduziertes Auge sei emmetropisch, 
so betragt seine Achsenlange 20 mm, d. h. sie ist gleich del' hinteren 
Brenmveite, die Bilder sehr ferner Gegenstande liegen in der Netzhaut. 
Ist dagegen die Achsenlange 21 mm, so erhalt man fiir e1, d. i. fiir den 
Abstand des auf der Netzhaut abzubildenden Gegenstandes von dem 
1. Brennpunkt nach Gleichung 4) den Wert 

e = £lf2 = }OO mm2 = 300 mm 
1 e2 1 mm 

und fiir den Abstand desselben von der Hauptebene 315 mm, was einer 
negativen Konvergenz der einfallenden Strahlen von - 3,17 D entspricht.. 
Dureh den ei~len Millimeter Achsenverlangerung ist also bereits eine 
Myopie von iiber 3 D entstanden und die scharf gesehenen Gegenstande 
sind von unendlicher Ferne bis auf 31,5 cm an das Auge herangeriickt. 
Die Biider diesel' Gegenstiinde sind auf 1/20 verkleinert. 

Die Akkommodation des Auges. 

Del' biiderzeugende Apparat des Auges ist in bezug auf seine Brech
kraft innerhalb gewisser Grenzen veranderlich, wodurch das Auge die 
Fiihigkeit gewinnt, Gegenstande in verschiedener Entfernung, wenn 
auch nicht gleichzeitig, so doch nacheinander moglichst scharf zu sehen., 
Diese Fiihigkeit heiBt die Akkommodation des Auges. Die Umstellung 
geschieht durch die Linse, die ihre Form und damit auch ihre Brech
kraft verandert. Die Linse ist, namentlich im jugendlichen Auge, sehr 
Ieicht zu deformieren, so daB del' Zug des Strahlenbandchens, das sieh 
in del' Gegend des Linsenaquators an die Kapsel ansetzt, geniigt, um 
die vVolbung del' beiden Linsenfliiehen, namentlieh del' vorderen, zu 
verringern: Nimmt dagegen die Spannung des Strahlenbandchens ab, 
was durch Zusammenziehung des M. ciliaris geschieht, so kehrt die 
Linse in ihre natiirliche starker gekriimmte Form zuruck. Bei starkster 
Akkommodation wird das Strahlenbandchen ganz schlaff, so daB die 
Linse durch ihre Schwere etwas nach abwarts sinkt und bei Bewegungen 
des Auges schlottert (HESS a. a. O. S. 234). 

Fiir sein schematisehes Auge findet GULLSTRAND (a. a. O. S. 335) 
bei maximaler Akkommodation ein Vorriieken des vorderen Linsenpoles 
um 0,4 mm, eine Abnahme des Kriimmungshalbmessersder vorderen 
Linsenflache von 10 auf 5,33 mm, del' hinter en Flache von 6 auf 5,33 mm, 
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eine Zunahme del' Brechkraft del' Linse von 20,5 auf 33 D und des ganzen 
Auges von rund 60 auf 70,5 D. 

Unter Akkommodationsbreite A versteht man den Unterschied 
in del' Brechkraft des Auges bei Einstellung fiir die Nahe P (propinquus) 
bzw. Ferne R (remotus), also 

A = P-R. 
Die drei GroBen sind wiederum reziproke Werte von in Meter 

gemessenen Langen, wobei die VOl' dem Auge gelegenen als positiv, 
die hinter dem Auge negativ gereclmet werden. Die Akkommodations
breite wird sonach in Dioptrien angegeben. Sie nimmt im Laufe des 
Lebens durch Hinausriicken des Nahepunktes bestandig ab, von etwa, 
14 D im Alter von 10 Jahren bis auf 0 mit 70 Jahren. Dies iet verursacht 
nicht durch verminderte Leistungsfahigkeit des Ziliarmuskels, sondern 
durch die abnehmende Weichheit del' Linse, die schlie13lich durch die 
wechselnden Spalmungen des Strahlenbandchens nicht mehr in ihrer 
Form verandert wird. 1m spaten Alter riickt auah der Fernpunkt etwas 
vom Auge abo 

Del' Akkommodationsmuskel wird von autonomen Fa.sern des 
N. oculomotor ius innerviert, deren Erregungen im Ziliarganglion auf 
die kurzen Ziliarnerven und ,veiter auf den Muskel iibergehen. Die 
Erregung trifft in beiden Augen aIle Teile des Muskels gleichzeitig und 
gleich stark. Sie ist gewohnlich mit I(ollvergenzbewegung und Pupillen
verengerung vergesellschaftet. Durch Atropin wird die Akkommodatioll 
gelahmt, Eserin ruft einen Akkommodationskrampf hervor. 

Del' Aug·enspiegel. 

Bekanntlich gelten die Gesetze del' optischen Abbildung auch bei 
umgekehrtem Strahlengang. Es muB daher, wie im Auge Bilder del' 
auBeren Dinge entstehen, auch moglich sein, Bilder des Augeninneren nach 
au Ben zu weden. DaB dieselben fiir gewohnlich nicht beobachtet werden, 
liegt hauptsachlich an del' gering en Lichtmenge, die aus dem Auge heraus
kommt. Von dem in das Auge dringenden Licht wird del' groBte Teil 
dmch das Pigment absorbiert. Ein Bruchteil gelangt abel' bis an die 
Sklera, wird hier zuriickgeworfen, dmchdringt von neuem die Ader
haut und Netzhaut und gelarigt schlie13lich nach auBen. Bei dem zwei
maligen Dmchgang dmch das Pigment wird del' gl'oBte Teil del' kurz
welligen Strahlen absorbiert. Hierdmch sowie infolge des Blutreichtums 
del' Aderhaut erscheint das aus dem Auge dl'ingende Licht rot (Augen
leuchten). 

1st das Auge pigmentlos (Albino), so geniigt schon das dmch 
die Sklera einfallende Licht, urn das ganze Augeninnere di£fus zu erhellen 
und ohne besondere Hilfsmittel das Auge leuchten zu sehen. Unter 
normalen Verhaltnissen muB dmch Spiegel, die VOl' das beobachtende 
Auge gesetzt werden, die Erhellung bewirkt werden (HELMHOLTZ, Wissen
schaftI. Abh. 2, 229 u. 261). Am besten erfolgt sie dmch einen in del' 
Mitte durchbohrten Hohlspiegel, del' das Licht einer seitlich aufgestellten 
Lampe in das Auge del' Versuchsperson Vp, Abb. 125 wirft. 1st dieses 
Auge emmetrop, so werden die von seiner N etzhaut ausgehenden Strahlen 
nach del' Brechung als parallele Strahlenbiindel austreten. 1st das Auge 
des Beobachters B ebenfalls emmetrop, so kann es diese Strahlen ohne 
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weiteres auf seiner Netzhaut vereinigen, also den Hintergrund von Vp 
sehen. Es ist demnach del' Punkt Q das Bild von P und umgekehrt. 
AIle von P durch die Pupille von Vp austretenden Strahlen werden von 
B in Q vereinigt. 

Sind Vp odeI' BodeI' beide nicht emmetrop, so muB deren Ametropie 
korrigiert werden. Hat z. B. Vp eine Myopie von 3 D, Beine solche von 
2 D, so wird ein Glas von -3 D die aus Vp kommenden Strahlen parallel 

B 

Abb. 125. Beobachtung des AugenhintergTundes im aufrechten Bilde. 

machen und ein weiteres Glas von -2 D wird die fUr B notige Divergenz 
herbeifiihren. Ein Glas von -5 D wird demnach B gestatten, den Hinter
grund von Vp deutlich zu sehen. Wird von diesel' Linse die zur Korrektur 
von B notige abgezogen, sq erhlHt man die zur Korrektur von Vp er
forderliche Linse. Die Untersuchung gibt demnach AufschluB libel' 
den Refraktionszustand von Vp. 

Del' dioptrische Apparat von Vp wirkt bei del' Beobachtung als 
Lupe, die eine mit dem Abstand zwischen Vp und B wechs~lnde, abel' 
stets betrachtliche VergroBerung hervorruft. Wie aus del' Ahnlichkeit 
del' rechtwinkeligen Dreiecke PP'K' und PP"K" hervorgeht, deren nach 
rechts gewendeten Spitzen durch die Knotenpunkte von Vp und B ge
bildet werden, verhalt sich 

PP' : PP" = PK': PK". 
PK' ist gleich 15 mm, PK" ist del' Abstand des Beobachters von P. 

Wird derselbe zu 21 cm angenommen, so ist die VergroBerung eine 
14fache. 

Vp B 

P~ ··-8 -- . --'--- .-----------_.---- . 

Abb. 126. Beobachtung des Augenhintergrundes im umgekehrten Bilde. 

Wie aus Abb. 125 ersichtlich, finden die oberhalb P liegenden 
Netzhautbezirke von Vp ihre Abbildung illlterhalb Q im Auge B. Flir 
B erscheint daher die Netzhaut von Vp geradeso orientiert, wie sie bei 
direkter Betrachtung erscheinen wiirde, nur durch den dioptrischen 
Apparat von Vp vergroBert. Man nennt daher die beschriebene Methode 
die Untersuchung im aufrechten Bilde. 

Ein anderes Verfahren, Abb. 126, besteht darin, daB VOl' das Auge 
Vp eine Sammellinse gebracht wird, die das aus dem Auge kommende 
Licht zu einem in M liegenden reellen Bilde vereinigt, das von dem 
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Auge B betrachtet wird. Dem Auge erscheint die Netzhaut von Vp 
verkehrt (Untersuchung im umgekehrten Bilde), weniger stark 
vergroBert, dafiir aber in groBerer FHiche sichtbar als bei dem erst be
schriebenen Verfahren. 

Die VergroBerung des Bildes laBt sich aus der Abbildung mit 
Hille der beiden ahnlichen Dreiecke, die ihren rechten Winkel in P und M 
haben, so£ort ableiten. Die Entfernung des Punktes P von dem Knoten
punkt von Vp ist wieder 15 mm, die Entfernung des Punktes M von 
dem Mittelpunkt der Linse sei 50 mm, d. h. die Linse habe eine Brech-

kraft + 20 D. Die VergroBerung ist dann ~~ = 3,3. 

Da die Netzhaut 
durchsichtig ist, so wird 
sie bei der Betrachtung 
mit dem Augenpsiegel 
selbst nicht gesehen, 
wohl aber die in ihr 
sich ausbreitenden Ge
faBe (vgl. Abb. 127) und 
die Pigmentierung der 
Macula lutea. Die N etz
hautgrube ist an einem 
kleinen querovalenLicht
reflex kenntlich. Zu
weilen schimmern durch 
die Pigmentschicht des 
Auges die groBen Venen 
der Aderhaut hindurch. 
Die Eintrittstelle des 
Sehnerven (Papilla nervi 
optici) hebt sich durch 
ihre helle Farbe von 
dem iibrigen roten Grun
de ab, weil hier so
wohl die Pigmentschicht 
wie die Aderhaut unter
brochen ist. 

Abb. 127. Normaler Hintergrund, rechtes ~<\.ugc. 
Links die Papilla nervi optici mit der Art. und 
V. centralis retinae und ihren Verzweigungen. Rechts 
die Macula lutea, in dem dargestellten Beispiele 
dunkel pigmentiert, mit zentralem elliptischen 

Fovealreflex. 

Die Wirkungen des Lichtes auf die Netzhaut. 

In der Netzhaut wird die Energie des eindringenden Lichtes wenig
stens zu einem Teile in Nervenerregung, also einen chemischen ProzeB, 
umgewandelt. 

Der Angriffspunkt des Reizes ist in der auBersten, dem Pigment
epithel anliegenden Schicht der Zapfen und Stab chen zu suchen. Hierfiir 
sprechen u. a. die durch den blinden Fleck bewiesene optische Unerreg
barkeit der Fasern des Sehnerven, der eigentiimliche Bau der N etzhaut 
in der Gegend des scharfsten Sehens und die entoptische Erscheinung 

. des Schattens der N etzhautge£aBe. 
Das Vorhandensein eines blind en Fleckes oder Skotoms im Ge

sichts£eld jeder Netzhaut wird bei zweiaugigem Sehen nicht bemerk-
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lich, weil die beiden Gesichtsfelder sich gegenseitig erganzen. Bei ein
augiger Beobachtung laBt sich sehr leicht feststelleil, daB temporal 
vom Fixationspunkt im Gesichtsfeld ein Bezirk vorhanden ist, in welchem 
kleine Gegenstande verschwinden. Fiir gew6hnlich wird dieser Bezirk 
nicht als verschieden von der Umgebung wahrgenommen. Er beginnt 
etwa 120 temporal yom Fixationspunkt und erstreckt sich bis etwa 18°. 
Der horizontale Durchmesser betragt demnach 6°, der vertikale hat 
ungefahr gleiche Ausdehnung. Filr den in 1 m Entfernung stehenden 
Beobachter verschwindet eine Kreisflache von 10 cm Durchmesser, 
wenn der Mittelpunkt derselben schlafenwarts 25 cm yom Fixationspunkt 
entfernt ist. Aus der Tatsache des blinden Flecks folgt, daB die Fasern 
des N. opticus fiir Licht nicht empfindlich sind. 

Die Stelle des deutlichsten Sehens, die N e tz h aut gr u be, ist durch 
das Fehlen der vorderen dem Glask6rper zugewendeten Schichten der 
N etzhaut ausgezeichnet, sowie durch eine besonders dichte Anordnung 
langgestreckter Zapfen (iiber 13000 pro mm2, SALZER, 1880, Wiener 
Ber. 81, III, 7). Die als Stabchen bezeichneten Elemente fehlen hier 
fast oder ganz, treten dagegen in den peripheren Teilen der Netzhaut 
in gr6Berer Zahl auf. 

Die auf der Glask6rperseite der Netzhaut verlaufenden Netzhaut
gefaBe werfen auf die empfindliche Schicht Schatten, die man am leich
testen wahrnimmt, wenn man Licht von ungew6hnlicher Richtung her 
ins Auge fallen laBt. Man entwirft hierzu mittelst einer Sammellinse 
das Bild einer starken Lichtquelle auf der Sklera, die genug von dem 
Lichte durchlaBt, um die GefaBschatten auf dem direkt nicht be
leuchteten Gesichtsfelde sichtbar zu machen. Aus der bei Bewegung der 
Lichtquelle erfolgenden scheinbaren Verschiebung der GefaBfigur hat 
H. MULLER den Wert von 0,2-0,3 mm fiir die Entfernung zwischen 
GefaBen und emp'findlicher Schicht abgeleitet (1855, Wiirzb. Verh. 
4, 100 u. 5, 411), was mit dem anatomisch gemessenen Abst~~d zwischen 
den GefaBen und der Schicht der Zapfen in geniigender Ubereinstim
mung steht. 

Objektiv nachweisbare Erregungserscheinungen. 

Die Annahme, daB die Erregung in der am weitesten skleral ge, 
legenen Schicht der Netzhaut entsteht, wird gestiitzt durch die chemi
schen und morphologischen Anderungen, die dort unter dem EinfluB 
des Lichtes stattfinden. Prapariert man bei rotem Lichte die Augen 
eines Tieres, das langere Zeit im Dunkeln gehalten worden ist, so findet 
man die Netzhaut, soweit sie stabchenhaltig ist, rosenrot bis purpurn 
gefarbt. Durch weiBes Licht wird sie in kurzer Zeit gebleicht. Durch 
Gallensii,uren oder gallensaure Alkalien werden die Stabchen gel6st, 
wobei der als Seh purpur beschriebene Farbstoff anscheinend unver
andert in L6sung geht. Seine chemische Zusammensetzung ist nicht 
bekannt. Er widersteht der Faulnis und der .. Austrocknung. Durch 
starkere Sauren und Alkalien, durch Alkohol, Ather usw. sowie durch 
Hitze wird er zerst6rt. Wird die L6sung vor den Spalt des Spektroskops 
gebracht, so zeigt sich eine starke Absorption im Grlingelb und Grlin 
und eine schwachere im Blau, wahrend rotes und violettes Licht fast 
ungeschwacht hindurchgeht. Durch Alaunl6sung HiBt sich der Sehpurpur 
innerhalb der Netzhaut fixieren, worauf er im Lichte sich langer halt. 
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Diesem Umstande verdankt man die Moglichkeit Optogramme her
zustellen, d. h. die von dem dioptrischen Apparate des Auges entworfenen 
Bilder der leuchtenden Gegenstande auf der N etzhaut wie auf einer 
photographischen Platte festzuhalten (KUHNE, 1879, Handb. d. P. 3, 
I. 235; GARTEN, 1908, Handb. d. ges. Augenheilk. 1. 3, 130). 

Gebleichte Netzhaute konnen ihre Farbe wieder gewinnen, wenn 
sie in Beriihrung mit der Pigmentschicht bleiben. Die Regeneration 
ist' beim Warmbliiter an die Erhaltung des Kreislaufs gebunden. 

Von, den durch das Licht hervorgeru£enen morphologisch en 
Veranderungen seien erwahnt die Wanderungen des Pigments in 
den Pigmentzellen und die abwechselnde Zusammenziehung und Streckung 
der Innenglieder der Stabchen und Zapfen. Die Veranderungen sind 

Abb. 128. HeIlnetzhaut vom WeiBfisch. 
Nach GARTEN. 

Abb. 129. Dunkelnetzhaut vom WeiB
fisch. Nach GARTEN. 

bei niederen Wirbeltieren viel deutlicher als bei den hoheren, zum Teil 
wohl deshalb, weil sie bei letzteren schwerer festzuhalten sind, vielleicht 
auch durch die notwendige Praparation riickgangig gemacht werden. 
Stab chen und Zapfen verhalten sich dem Lichte gegeniiber im allge
meinen entgegengesetzt, indem erstere bei Belichtung des Auges mit 
geringen Intensitaten, letztere bei heller Beleuchtung der Membrana 
limitans externa sich nahern (vgl. Abb. 128 u. 129). Stab chen und Zapfen 
sind demnach zwei Apparate, die im allgemeinen, namentlich bei den 
niederen Wirbeltieren, nicht gleichzeitig, sondern abwechselnd in Tatig
keit zu tretell scheinen. Die glaskorperwarts vorgeschobenen Sehelemente 
werden von dem einfallenden Licht getroffen, wahrend die skleralwarts 
liegenden Elemente durch das Pigment geschiitzt sind. Namentlich 
zeigt sich im hellbelichteten Auge das Pigment so weit nach vorne ge
schoben, daB die ausgestreckten Stab chen ganz in dasselbe eingebettet 
sind (GARTEN, 1907, in Handb. der ges. Augenheilk. 1. Teil. 3. Band). 
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Nicht mit Sicherheit auf bestimmte Teile der Netzhaut beziehbal', 
aber als objektive Zeichen del' Lichtwirkung nicht weniger wichtig sind 
die photoelektrischen Strome und die Pupillenbewegungen. 

Der unvedetzte Augapfel des lebenden Tieres ist dauernd del' 
Sitz einer elektromotorischen Kraft. Leitet man mit unpolarisier
baren Elektl'oden von der Hornhaut und von irgend einem Punkte der 
hinteren Bulbushalfte zu einem Galvanometer ab, so zeigt sich ein Strom, 
del' von der Hornhaut durch das Galvanometer zum hinter en Augenpol 
geht, im Innern des Auges also von der Netzhaut zur Hornhaut. Ver
wendet man die hintere Bulbushalfte allein oder die isolierte Netzhaut, 
so erhalt man im auBeren Kreise einen Strom, del' von der Glaskorper
seite nach der Sehnenhautseite gerichtet ist. Die Spannung dieses ,,~e
standstromes" ist von gleicher Gl'oBenordnung wie die des Demarkations
stroms von Muskel oder Nerv. Wird ein im Dunkeln gehaltenes Auge 
belichtet,so erfahrt der Bestandstrom sowohl im Moment des Licht
einfalls wie im Moment der Wiederverdunklung eine positive Schwankung, 
d. h. eine Verstarkung. Bei ganz fl'ischen Praparaten geht del' Be
lichtungsschwankung eine kurze negative Phase voraus. Auch del' 
Bestandstrom zeigt im allgemeinen wahrend der Belichtung eine Zu
l?-.ahme, die sich lange uber die Belichtungszeit hinaus erstrecken kann. 
Ubrigens zeigen die photoelektrischen Strome in bezug auf ihren zeit
lichen Ablauf und die quantitativen Verhaltnisse eine groBe Mannig
faltigkeit, wodurch ihre Deutung sehr erschwert wird. Sichel' ist abel', 
daB die Strome ein auBerordentlich empfindliches Reagens fUr die Wir
kung des Lichtes auf die Netzhaut darstellen (GARTEN, 1908, Handb. 
der ges. Augenheilk. 1. Teil. 3. Band). 

Ein weiteres objektives Zeichen fUr die Reizung del' Netzhaut 
durch Licht ist die damit verbundene Verengerung del' Pupille, 
die stets in beiden Augen gleichzeitig und gleich stark VOl' sich geht, 
auch wenn nur ein Auge wechselndem Lichteinfall ausgesetzt ist (kon
sensuelle Lichtreaktion). Verengerung del' Pupillen tritt ferner ein bei 
del' Akkommodation und bei der Konvergenz der Augen (sog. Mitbewegung 
del' Pupillen). Pupillenerweiterung stellt sich ein als Begleiterscheinung 
sensibleI' Reize und zahlreicher Gemutserregungen. 

Die Regenbogenhaut des Auges hat die Bedeutung einer 
Blende, dVrch die einerseits eine ubermaBige Belichtung des Auger;; 
vermieden, anderseits die fUr die Erzeugung scharfer Bilder nachteiligen 
Randstrahlen wenigstens teilweise abgeblendet werden. Der Querschnitt 
des ins Auge gelangenden Strahlenbi.indels wird durch die Bilder del' 
wirklichen Blende bestimmt, welche von dem dioptrischen Apparat, 
d. h. von del' Hornhaut und der Linse entworfen werden (Ein- und 
Austrittspupille). 1m reduzierten Auge nach DONDERS (siehe oben S. 344) 
fallen beide zusammen und liegen in del' 20 mm vor dem hinteren Brenn
punkt befindlichen brechenden Flache. 1st das Auge auf den abzu
bildenden Punkt nicht eingestellt, so hangt die GroBe des Zerstreuungs
kreises auf der Netzhaut auBer von dem Abstand des Bildes von ihr 
noch von der GroBe del' Pupille abo Von den Mangeln des dioptrischen 
Apparates wird hierbei abgesehen. 

Die GroBe der Pupille wird durch zwei Muskeln bestimmt, von 
welchen del' Sphinkter vom N. oculomotorius, der Dilatator vom Hals
sympathikus innerviert wird. Beide Nerven sind vonihren Kernen 
tonisch erregt (Kern des Okulomotorius, unteres Halsmark), wie sich 
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mittelst Durchschneidung nachweisen liiBt. Die Einstellung der Pupille 
ist von der ins Auge fallenden Lichtmenge abhangig und geschieht 
:t:~flektorisch. Die afferente Bahn des Reflexes ist der N. opticus, die 
Uberleitung der Erregung vom Optikus auf die efferenten Nerven der 
Iris erfolgt wahrscheinlich durch Bahnen, welche vom vorderen Vier
hugel ausgehen . 

. Die zur Iris gehenden efferenten Nerven werden durch eine Anzahl 
Gifte in auswahlender Weise teils gelahmt, teils erregt. Atropin, Homa
tropin und Euphthalmin lahmen die Nervenenden im Sphinkter und 
mehr oder weniger auch im Akkommodationsmuskel, Physostigmin und 
Muskarin beVirirken Reizung derselben Nerven. Suprarenin und Kokain 
reizen die Enden des Sympathikm\ im Dilatator (vgl. SCHENCK, 1905, 
in Handb. f. P. 3, 79). 

Die Beziehungen zwischen Reiz und Empfindung bei Verwendung 
farblosen Lichtes. 

Wird von raumlichen Unterschieden abgesehen, so kann die farb
lose Empfindung nur in einer Richtung verandert werden, namlich in 
bezug auf ihre Helligkeit. Die Empfindungen mittlerer Helligkeit 
werden als Grau bezeichnet, das bei zunehmender Helligkeit in WeiB, 
bei abnehmender in Schwarz ubergeht. Es kann wohl nicht bezweifelt 
werden, daB Schwarz eine wirkliche Empfindung ist, selbst dann, 
wenn ein objektiver Lichtreiz und sei er noch so schwach, fehlt. Schwarz 
kann nur dort empfunden werden, wo unter anderen Bedingungen andere 
Ge'lichtsempfindungen entstehen. Fehlt die Empfindung,. wie z. B. 
beim einaugigen Sehen in del' Gegend des blinden Flecks odeI' auBer
halb der Grenzen des Gesichtsfeldes, so Virird diesel' Mangel nicht als 
Schwarz gedeutet, sondern als solcher erkannt. Schwarz gilt daher dem 
nicht Voreingenommenen als wirkliche Farbe, genau so wie irgend eine 
andere. 

Die Intensitat eines Lichtreizes, del' wirksam sein solI, darf nicht 
unter einen gewissen als Schwelle zu bezeichnenden Wert sinken. 
Die Energie des Schwellenreizes ist von einer Reille von Bedingungen 
abhangig. Dahin gehoren die Wellenlange des benutzten Lichtes, del' 
Adaptationszustand (s. u.) des Auges, Ort und FlachengroBe del' Netz
hautstelle, die bestrahlt wird, Weite del' Pupille, endlich Dauer del' 
Bestrahlung. Unter Einhaltung moglichst giinstiger Bedingungen ist 
von v. KRIES die Schwelle zu rund 2.10-10 Erg. gefunden worden. Die 
Dauer del' Bestrahlung betrug dabei meist 0,05 Sek. FUr die Sicht
barkeit dauernd exponierter Objekte bedurfte es einer Energiezufiihrung 
von 5,6.10- 10 Erg. pro Sekunde (1907, Zeitschr. f. Sinnesphysiol. 
41, 373). 

Wachst die Intensitat des Reizes, so wachst i. a. auch die Empfin
dung, doch bedarf es stets einer endlichen Zunahme des Reizes, del' 
Unterschiedsschwelle damit del' Unterschied merklich wird. Das 
Verhaltnis des eben merklichen Reizzuwachses zum ~L\nfangs- odeI' Grund
reiz, die sog. relative Unterschiedsschwelle ist nach den Messungen 
von A. KONIG (Sitzungsber. Akad. Wiss. Berlin 1889, S. 641) innerhalb 
einer gewissen Strecke mittlerer Reizstarke recht konstant, etwa 1/6°' 
bei hohen Reizstarken, namentlich abel' bei schwachen Reizen 

v. Frey, Physiologie. 3. Auf]. 23 
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wesentlich groBer. Es zeigtalso auch hier der Giiltigkeitsbereich des 
WEBERschen Gesetzes (siehe oben S. 306) eine Einschrankung auf mittlere 
Reizstarken. Werden die in bezug auf ihre Helligkeit zu beurteilenden 
Felder ohne trelmenden Kontur dicht nebeneinander gesetzt, wie es 
bei den photometrischen Methoden oder beim Farbenkreisel geschieht, 
so konnen noch wesentlich kleinere Helligkeitsunterschiede (bis gegen 
1/200) wahrgenommen werden (vgI. v. KRIES. NAGELS Handb. d. Physiol. 
3, 250). 

Nach oben ist die 1ntensitat der Erregung nur durch den Blendungs
schmerz und schlieBlich durch die schadigenden Wirkungen sehr starken 
Lichtes auf die Netzhaut (CZERNY, 1867, Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien. 56) 
begrenzt. Der Blendungsschmerz scheint nicht durch Reizung des Optikus, 
sondern durch eine solche der Trigeminusfasern im Auge zustande zu 
kommen, denn er falIt fort nach Verodung des Trigeminus (F. KRAUSE. 
Neuralgie des Trigeminus. Leipzig 1896, S. 77). 

Lichtreize von kurzer Dauer erscheinen schwacher als bei andauern
del' Darbietung. Die El'regUng erreicht also nicht so£ort ihre volle Starke. 
es findet ein "Anklingen" oder "Ansteigen" derselben statt, dessen 
Dauer von del' Starke des Reizes abhangig ist (EXNER, 1868, Sitzungsber. 
Akad. Wien. 58, 601) .. Anderseits bleiben im Sehorgan nach Erloschen 
eines Reizes noch mehr oder weniger rasch abklingende Erregungen 
zuriick, deren Starke, Dauer, zeitlicher und qualitativer Ablaufin hohem 
MaBe von Starke, Dauer und Art des Reizes, aber auch von dem Adap
tationszustand (s. u.) des Auges abhangen. Diese zuriickbleibenden 
Erregungen werden als positive Nachbilder bezeichnet. Bekanntlich 
geniigt ein Blick in die· S~~ne, urn ein lange nachhaltendes Bild derselben 
im Auge zu behalten. Uber die verschiedenen Phasen im Abklingen 
del' Nachbilder vergleiche man v. KRIES in NAGELS Handb. d. P. 3, 220. 

1st der Reiz ein periodisch sich wiederholender, so konnen bei 
geniigend kurzer Periode die reizlosen oder reizschwachen Pausen durch 
die Nachbilder soweit verdeckt werden, daB der Anschein kontinuier
licher Belichtung entsteht. Hierbei entspricht der Reizerfolg dem durch
schnittlichen Wert del' Belichtlmg (Gesetz von TALBOT), d. h. der kon
tinuierliche Eindruck ist dem gleich, der entstehen wiirde, wenn das 
wahrend jeder Periode eintreffende Licht gleichmaBig iiber die ganze 
Dauer der Periode verteilt \viirde (HELMHOLTZ, Ph. O. 3. Auf I. 2, 174). 

Auf diesel' Tragheit des Auges beruht die Farbenmischung mit 
Hilfe des Farbenkreisels, sowie die Vortauschung von Bewegungen 
durch Lebensrad und Kinematograph, wobei die Bilder del' auf
einander folgenden Lagen und Stellungen eines Gegenstandes dem Auge 
in einer zur Verschmelzung geniigend raschen Folge dargeboten werden 
(Verschmelzungsfrequenz). Wird dieselbe nicht erreicht, so tritt eine 
eigentiimliche diskontinuierliche Empfindung au£' die als Flimmern 
hezeichnet wird. 

Das Auftreten del' kontinuierlichen Empfindlmg ist auBer von del' 
Periodendauer, del' Starke und Verteilung der Elementarreize innerhalh 
del' Periode noch abhangig von dem Adaptationszustand und del' Unter
schiedsempfindlichkeit des Auges und einigen anderen Variablen, wie 
GroBe und Ort del' gereizten Stelle, Kontrast u. dgI. Die Verschmelzungs
frequenz zeigt daher je nach den Versuchsbedingungen groBe UnteI'
schiede, die sich z\vischen 10 und 70 Perioden pro Sekunde bewegen 
(ygl. v. KRIES a. a. O. S. 230 u. 252). 



Farbenempfindungen. 355 

Die psychologische Ordllullg der Gesichtsempfindullgell. 

Versucht man die ungeheuere MannigfaltAgkeit der Gesichts
empfindungen lediglich nach ihrer suhjektiven Ahnlichkeit und Un
ahnlichkeit und ohne Rlicksicht auf ihre Entstehungsweise zu ordnen, 
wobei wiederum aIle raumlichen Verschiedenh'eiten auBer Betracht 
bleiben sollen, so wird man VOl' allem die farbigen Empfindungen von 
den farblosen trennen und letztere in eine Reihe stellen, die vom tiefsten 
Schwarz zum grellsten WeiB reicht, wahrend in del' Mitte del' Reihe 
die verschiedenen Stufen von Grau Platz finden. Die Stellung jedes' 
Graus in del' Reihe ist, wenn del' Ausgangspunkt del' Zahlung gewahlt 
ist, durch die Ordnungszahl eindeutig bestimmt, da man zu ihm, ob man 
vom Schwarz odeI' vom WeiB ausgeht, immer nur durch die gleiche 
Zahl von Stufen gelangen kann. 

Bei del' Ordnung del' farbigen Empfindungen ist es zweckmaBig, 
von ihrer verschiedenen Helligkeit zunachst abzusehen, d. h. eine mittlere, 
einem mittleren Grau etwa entsprechende HelIigkeit zugrunde zu legen. 
Je reiner und ungeschmalerter del' Farbenton zum Ausdruck kommt, 
desto groBer ist seine Sattigung. Zur Herstellung moglichst gesattigter 
Farben ist es bequem sich eines Spektrums zu bedienen, doch konnen 
auch durch Pigmente sehr gesattigte Farben hergestellt werden. Gleitet 
man mit dem Auge etwa vom auBersten Rot anfangend libel' das Spektum 
hin, so bemerkt man bis zur C-Linie und selbst noch darliber hinaus keine 
deutliche Anderung des Farbentons, ~~:mdern vorwiegend eine Zrinahme 
del' Helligkeit. Es folgt sodann del' Ubergang in Orange und gelb, die 
abel' immerhin noch als dem Rot verwandt odeI' an es erinnernd be
zeichnet werden konnen. Geht man weiter gegen den kurzwelligen Teil 
des Spektrums, so folgt innerhalb del' Wellenlangen von 560-460 11-11-
del' rasche Umschlag von Gelb durch Grlin zu Blau. Auch hier kann 
von einer gewissen Ahnlichkeit zwischen Gelb und Grlin, zwischen Grlin 
und Blau gesprochen werden, die in Bezeichnungen wie grlingelb odeI' 
blaugriin ihren Ausdruck findet. Vergle~9ht man dagegen Rot mit Grlin 
odeI' Gelb mit Blau, so kann von einer Ahnlichkeit nicht wohl die Rede 
sein, die Farben schlieBen sich vielmehr gegenseitig aus. Es ist nicht 
moglich von einem Rot unmittelbar durch ein gesattigtes Grlinlichrot 
zum Grlin zu gelangen, sondern nul' durch die Reihe del' zwischenliegenden 
gesattigten Farben odeI' abel' in del' Weise, daB man sich die Sattigung 
des Rot bis zur Farblosigkeit abnehmend denkt und von hier unter 
zunehmender Sattigung zum Grii.n gelangt. Analog sind die Beziehungen 
zwischen Gelbund Blau. 

Geht mall' endlich in der Reihe del' Spektralfarben weiter bis zum 
Violett, wo ebenfalls del' Farbenton mit del' Wellenlange sich nur wenig 
andert, so tritt wieder eine Verwandschaft zum Rot zutage, ja man 
kann durch die verschiedenen Purpurtone, die sich allerdings im Spektrum 
nicht finden, zum Rot zuriickkehren. 

Man wird also die gesattigten Farben nicht in einer Geraden, sondel'll 
in einer geschlossenen Kurve anordnen in del' Weise, daB die schon durch 
die Sprache herausgehobenen Haupt - odeI' Priilzipalfarben (AUBERT) 
besonders hervortreten und zugleich die Gegensatzlichkeit zwischen 
Rot und Grlin, Gelb und Blau zum Ausdruck kommt. Dies fiihrt zu 
einem Viereck ,langs dessen Seiten die Ubergange zwischen den vier 
an die Ecken zu stellenden Hauptfarben aufzureihen sind, wahrend in 
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die Diagonalen die DOOrgange von Rot zu Grlin und von Blau zu Gelb 
durch ein far bioses Grau emzuordnen waren. Damit ware auch fUr die 
Schwarz-WeiB-Reihe, ffir die in dem Farbenviereck kein Platz ist der 
Durchschnittspunkt gefunden. Jede Gerade, die von diesem D~rch
schnittspunkt nach irgend einem Punkt der Umrandung des Farben
vierecks gezogen wird, ist die geometrische Darstellung samtlicher 
Empfindungsstufen, die vom farblosen Grau zu der betreffenden Farbe 
fiihren, wobei die Sattigung mit der Entfernung vom Graupunkt zu
nimmt. 

Geht man nunmehr von den bisher allein berlicksichtigten Farben
empfindungen mittlerer Helligkeit zu solchen von groBerer und kleinerer 
Helligkeit liber, wobei sich dieselben, wie bekallllt, unter Abnahme ihrer 
Sattigung dem WeiB bzw. dem Schwarz nahern, so muB man zur geometri
schen Darstellung Farbenvierecke zu Hilfe nehmen, die langs der Schwarz
WeiB-Achse parallel dem. Viereck mittlerer Helligkeit verschoben sind. 

Rot 

Weiss 
Sie nehmen dabei stetig an Fla
cheninhalt ab, urn schlieBlich an 
den Enden dieser Achse zu einem 
Punkte, dem auBersten WeiB
bzw. Schwarzpunkt zusammen 
zu schrumpfen. Auf diese Weise 
entsteht der Farbenoktaeder von 
EBBINGHAUS (AbriB der Psychol. 
6. Aufl. Leipzig 1919, S. 58; 
Grundzlige der Psychol. 4. Aufl. 
Leipzig 1919. 1, 201) Abb. 130. 
In demselben ist die Ebene 
des Farbenvierecks schrag zur 
Schwarz-WeiB-Achse gestellt, urn 
anzudeuten, daB gelb dem WeiB 
naher steht als irgend eine andere 
Farbe. 

ore 1Z Es hat nicht an Ver-
Abb.130.l<'arbenoktaedernachEBBINGHAUS. suchen gefehlt, das psycho-

logisch geordnete System der 
Lichtempfindungen zu verwerten als Hinweis auf Art und Zahl del: 
ihm zugrunde liegenden einfachen oder Elementarempfindungen und 
weiterhin auf die sie bedingenden physiologischen Vorgange. In 
besonders umfassender und geistvoller Weise ist dies von E. HERING 
unternommen worden in seiner Theorie der Gegenfarben (1874, 
Wiener Sitzungsb. 69, III). 

Er nimmt entsprechend den drei Achsen des Farbenoktaeders 
einen Aufbau des Sehorgans aus drei mehr oder weniger voneinander 
unabhangigen Sehsubstanzen an, die als die schwarz-weiBe, rot-grline 
und blau-gelbe bezeichnet werden. Der Gegensatzlichkeit der in einer 
Sehsubstanz reprasentierten Empfindungsarten wird dadurch Rechnung 
getragen, daB auch die Erregung als auf zwei entgegengesetzte Weisen 
vor sich gehend, angenommen wird, entweder durch Zerlegung (Dissimi
lation, D-ProzeB)hoch zusammengesetzter Substanzen oder durch ihren 
Aufbau (Assimilation, A-ProzeB). A- und D-ProzeB sollen stets g~~ich
zeitig und in der Weise voneinander abhangig stattfinden, daB ein Uber
wiegen des D-Prozesses, indem es den Vorrat an zersetzbarer Substanz 
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vermindert, die Disposition zum A-ProzeB odeI' die A-Erregbarkeit er
hoht, die zum D-ProzeB vermindert und umgekehrt. Die Aufrechterhal
tung eines bestimmten Erregungszustandes ist unter diesen Voraus
setzungen, auch bei Konstanz del' Reize, nicht moglich, und es wird die 
Tendenz bestehen, die Erregungsvorgange auf Gleichgewicht zwischen 
A- und D-ProzeB einzustellen, womit Aufhoren del' Farbenempfindung 
in den farbigen Substanzen und eine mittlere Grauempfindung in del' 
schwarz-weiBen Sehsubstanz verbunden gedacht wird. Die notwendige 
Reduktion del' sechs unabhangigen Variablen auf drei (s. u.) wird dadurch 
zu erreichen gesucht, daB del' Empfindungszustand innerhalb jeder del' 
drei Sehsubstanzen von dem Verhaltnis del' A- und D-Prozesse abhangig 
angenommen wird. 

Die Durchfiilirung diesel' hier nur in den fluchtigsten Umrissen 
skizzierten Theorie stoBt auf eine Reihe von Sch wierigkeiten und Be
denken, die sich teils auf die biologischen Voraussetzungen derselben 
beziehen, teils auf die psychologischen Folgerungen, die sich aus del' 
Gleichstellung del' Gegensatzlichkeit zwischen Schwarz-WeiB einerseits, 
den ;Jfarbenempfindungen anderseits ergeben. Auch fiihrt del' Versuch, 
die Uberbestimmtheit, die durch das Vorhandensein von sechs unab
hangigen Variablen gegeben ist, dadurch zu vermeiden, daB man die 
Empfindungen von dem Verhaltnis del' A- und D-Prozesse in den drei 
Sehsubstanzen bestimmt sein laBt, zu Widerspruchen mit del' Erfahrung 
(vgl. hierzu v. KRIES in NAGELS Randb. d. P. 3, 144ff.). 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB die psychologische Analyse, 
so notwendig und wichtig sie ist, als Wegweiser fur die Erfassung del' 
physiologischen Vorgange fur sich allein nicht ausreicht, voraussichtlich 
deshalb, weil die del' Beobachtung vorlaufig allein zuganglichen Be
wuBtseinsinhalte das Korrelat spateI' Phasen des Erregungsvorganges 
darstellen, del' bei seinem Vordringen aus del' Peripherie gegen die zen
tralen Teile des Organs wesentliche Veranderungen erleidet. Man wird 
sich daher vorerst dahin bescheiden mussen, die Abhangigkeit del' Emp
findungen von Art und Starke del' gebotenen Reize moglichst vollstandig 
und quantitativ festzustellen. 

Die Ergebnisse del' Mischung von Spektralfarben. 

Bekanntlich entfaltet nur ein Teil del' im Sonnenlicht enthaltenen 
Wellenlangen eine Wirkung auf das menschliche Auge. Del' sichtbare 
Teil des Spektrum ist ungefahr zwischen den Wellenlangen 800 und 400 flfl 
eingeschlossen. Die ultraroten Strahlen wirken auf die Warmenel'ven 
del' Raut, die ultl'avioletten auf die photogl'aphische Platte. Letztere 
erregen ferner in den durchsichtigen Medien des Auges und in del' Netz
haut Fluoreszenz und bei genugender Intensitat und Wirkungsdauel' 
entziindliche Vel'anderungen (Konjunktivitis, Schneeblindheit, Raut
erythem). 

Von den durch die spektl'alen Lichter hel'vol'gel'ufenen Farben
empfindungen ist bel'eits oben die Rede gewesen. Mischt man zwei odeI' 
mehrere derselben zusammen, so erhalt man im allgemeinen keine neuen 
Fal'ben, sondel'n solche, die del' einen odel' andel'en Spektl'alfarbe mehr 
odeI' weniger nahe stehen, sich abel' von ihrdurch gel'ingere Sattigung 
unterscheiden. Wie abel' auch die Mischung aussehen mag, das Auge 
ist nicht imstande, die in del' Mischung enthaltenen Komponenten nach 
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Art und Quantitat anzugeben. Werden derartige Aussagen gemacht, so 
griinden sie sich nicht auf die unmittelbare Wahrnehmung, sondern 
auf Erfahrungen, die bei del' Mischung von Pigmenten usw. gewonnen 
worden sind. 

Folgende Mischungsergebnisse verdienen besondere Erwahnung: 
1. Rot und violett in wechselnden Mengenverhaltnissen gemischt, 

geben die durch hohe Sattigung ausgezeichneten Purpurtone, weIcht' 
die Reihe del' gesattigten Farben zu einer geschlossenen Kurve erganzen. 

2. Aus spektralem Rot und einem griinlichen Gelb von 540 !-ttl 
lassen sich bei richtiger Wahl des Mengenverhaltnisses aIle zwischen
liegenden spektralen Lichter mit voller Sattigung herstellen. Alle hier 
moglichen Mischungen lassen sich darstellen auf einer Geraden, welche 
die Orte der beiden zusammengemischten Lichter verbindet. Der Ort del' 
Mischung teilt diese Strecke im umgekehrten Verhaltnis der Mengen, 
mit dem die beiden Komponenten in die Mischung eingehen (Schwer
punktskonstruktioil) . 

3. Aus spektralem Rot und einem reinen Griin lassen sich dagegell 
keine gesa.ttigten Farben mischen; man erhalt dem WeiB nahestehende. 

Grtin 
je nach dem Mengen:verhaltnis rot
liche, gelbliche oder griinliche 
Mischungen und wahlt man als 
zweite Komponente ein blauliche;< 
Griin, so entsteht bei richtigem 
Mischungsverhaltnis vollkommen 
farbloses WeiB. Die beiden ge
mischten Farben nennt man 
komplementar. Wie. ~um Rot 
laBt sich auch zu jedem Orange 
und Gelb eine Komplementar

Abb. 131. Farbentafel naoh v. KmEs, farbe im kurzwelligen Teil des 
NAGELS Hand b. d. P. 3. 117. Spektrums finden und, bezieht 

man die Purpurfarben ein, auch 
zu jedem Griin. 1!'tigt man zu einem komplementaren Farbenpaar eill 
zweites oder mehrere solche hinzu, so bleibt die Mischung weiB. 

Allgemein konnen die Ergebnisse der Lichtmischung dahin zu
;;ammengefaBt werden, daB a) das Aussehen der Mischung sich andert,' 
wenn eine der beiden Komponenten stetig verandert wird, b) daB gleich 
aussehende Lichter gemischt gleich aussehende Mischungen geben, c) daB 
Lichter oder Lichtgemische, die gleich aussehen, auch gleich bleiben, 
wenn aIle Intensitaten in gleichem Verhaltnis verandert werden. 

Zur geometrischen Darstellung der Mischungsergebnisse dient die 
Farbentafel (Abb. 131), die nach dem Schwerpunktsprinzip konstruiert, 
eine dreieckige Gestalt erhalt mit teils geraden, teils gekrtimmten Seiten, 
mit den gesattigten Farben langs der Umrandung und einem im Innern 
gelegenen WeiBpunkt, in dem sich aIle die komplementaren Farbenpaare 
verbindenden Geraden schneiden. Die TafellaBt ohne weiteres ablesen. 
daB man mehr Violett braucht als Gelb-Griin, mehr Rot als Blau-Griin, 
um WeiB zu mischen, und daB jede tiberhaupt mogliche Lichtart sich 
hersteIlen laBt durch Zusammenmischung einer Spektral£arbe mit WeW 
in richtigem aus der Tafel ableil!.llaren Mengenverhaltnis. Das WeiB 
kann hierbei auch durch ein beliebiges, anderes einfaches odeI' gemischtes 
Licht vertreten werden. Wahlt man statt einer feststehenden und einer 
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beweglichen Spektral£arbe drei feststehende, etwlI Rot, Grlin und Violett, 
so lassen sich aus ihnen aile Lichter mischen, die in dem ihre Orte ver
bindenden .Dreieck liegen. Auf diesem Wege wiirde schon ein groBer 
Teil der in der Farbentafel vertretenen Lichter hersteilbar sein. Nimmt 
man neben Rot undo Violett als 3. Komponente ein Grlin von einer das 
spektrale Grlin iibertreffenden Sattigung, so wiirden aus ihnen aIle 
Lichter der Farbentafel mischbar sein (vgl. v. KRIES a. a. O. S. 110f£.). 

Die aus den Mischungsversuchen sich ergebende Erkenntnis, daB 
der physiologische Erfolg jeder Reizung (von gewissen noch zu erwahnen
den Ausnahmen abgesehen) durch drei Bestimmungen erl!;lchopfend dar
steilbar ist, hat zu der von TH. YOUNG zuerst ausgesprochenen, von 
HELMHOLTZ eingehend erorterten Annahme gefiihrt, daB es im Auge 
drei Arten.,.v;on rezeptorischen Elementen gibt, die durc,l;trotes bzw. 
grlines und' vidl-ettes Licht, wenn auah nicht ausschlieBllch, so doeh 
vorwiegend gereizt werden und je nach ihrer Beteiligung an der Erregung 
die resultierende Empfindung bestimmen. Dabei wird unter Erregung, 
den Erfahrungen an Muskel und Nerv entsprechend ein nur in einer 
Richtung veranderlicher Vorgang verstanden. Fiir die peripheren, von 
der Reizung unmittelbar getroffenen Teile des Sehorgans kann diese 
Voraussetzung wohl als eine erlaubte gelten, fiir die zentralen Teile 
ist sie zum mindesten zweifelhaft, wie noch zu erortern sein wird. 

Angeborene partielle Farbenblindheit. 
Die von HELMHOLTZ vertretene Dreikomponententheorie, nach del' 

das Sehen des Farbentiichtigen ein trichromatisches ist, wird wesent
lich gestiitzt durch die Tatsache, daB ungefahr 3 % aller Menschen (fast 
ausschlieBlich Manner) einen eigentiimlich reduzierten Farbensinn haben, 
weswegen sie zu Unrecht als "farbenblind" bezeichnet werden. Das 
Wesentliche an dieser Anomalie ist, daB es moglich ist, zu jedem be
liebigen homogenen Licht und zu jedem beliebigen Lichtgemisch eine ihm 
gleichwertige Mischung von bestimmten Mengen roten und blauen Lichtes 
herzustellen. Ein bestimmter in der Gegend des Blaugrlin gelegener 
Punkt des Spektrums, der sog. neutrale Punkt, erscheint dem unzer
legten weiBen Licht gleich. Die Gesamtheit der Reizwirkungen ist als 
Funktion zweier Variablen erschopfend darstellbar. Das Sehen diesel' 
Personen, ist daher, im Gegensatz zum trichromatischen ein dichro
matisches zu nennen. 

AIle bisher genauer untersuchten Dichromaten gehoren einer von 
zwei Gruppen an, die sich dadurch unterscheiden, daB die eine gegen 
die kurzwelligen, die andere gegen die langerwelligen Lichter relativ 
empfindlicher ist. Am deutlichsten tritt dieser Unterschied zutage, 
wenn den Dichromaten die Aufgabe gestellt wird, zu einem mit Natrium
licht beleuchteten Felde ein gleichaussehendes mit dem Rot der Lithl:um.
linie herzustellen. pie fiir langwelliges Licht weniger emp£indlic4en 
brauchen hierzu die fiinffache Menge. Beriicksichtigt man noch, daB 
den Dichromaten der letzteren Art das Spektrum am roten Ende ver
kiirzt erscheint, so ist die Annahme naheliegend, daB ihnen die ~ot
komponente, den Dichromaten der anderen Art die Griinkomponente 
fehlt. V. KRIES hat fiir diese beide Arten beschrankten Farbensinns 
die Bezeichnungen Protanopen und Deuteranopen in Vorschlag 
gebracht (a. a. O. S. 149f£'). Die yon HERING fill' diese Anomalien einge-



360 Farbenschwache. 

fiihrte Bezeichnung als Rot-Griin-Blindheit ist nicht zu empfehlen, da 
sie die charakteristischen Unterschiede zwischen Protanopen und 
Deuteranopen vernachHissigt und auch leicht zu MiBverstandnissen 
Veranlassung gibt. 

Noch haufiger als "Farbenblinde" finden sioh Farbenschwache. 
Sie bilden nicht e~p.e wohlabgegrenzte Gruppe, sondern stellen in flieBen
der Weise den Ubergang her zwischen der vollen Farbentiichtigkeit 
und der Dichromasie. Sie werden als anomale Trichromaten be
zeichnet. Zu den charakteristischen Eigentiim.~ichkeiten derselben pflegen 
geringe Untel'schiedsempfindlichkeit gegen Anderung del' Wellenlange 
des Lichtes, Unsicherheit im Erkennen von farbigen Reizen von kleiner 
Flache und kurzdauernder Darbietung zu gehoren. Bei der Herstellung 
einer Gleichung zwischen homogenem Gelb und einer Mischung von 
spektralem Rot und Gelbgriin) sog. RAYLEIGH-Gleichung, vgl. oben S. 358 
unter 2.) tl'ennen sich die anomalen Trichromaten in zwei Gl'uppen, 
von denen die eine weit mehr Rot, die andere weit mehr Griin nimmt 
als del' Farbentiichtige. Sie nahern sich hierdurch einerseits den Prot
anopen, andel'erseits den Deuteranopen und werden demgemaB in 
Protanomale und Deuteroanomale unterschieden. Infolge dieser Un
vollkommenheiten sind sie wie die Dichromaten von Betatigungen 
auszuschlieBen, bei denen, wie im Verkehrswesen, rasches und sicheres 
Erkennen von Fal'ben gefordert werden muB. (Vgl. hierzu v. KRIES 
in HELMHOLTZ Physiol. Optik, 3. Aufl. 2, 343; KOELLNER, 1915, Arch. 
f. Augenheilk. 78, 302.) 

Diimmerungs- und Tagessehen. 

AIle bisher besprochenen Lichtwirkungen gelten fiir jene Be
leuchtungsstarken, die iiber Tag auf das Auge einzuwirken pflegen. 
In del' Dammerung, bei schwachem Mondlicht und bei jeder geniigend 
abgeschwachten kiinstlichen Beleuchtung treten ganz andere Erl'egungs
erscheinungen auf. 

Zunachst steigt die Empfindlichkeit des Auges auf das Meln'tausend
fache an (PIPER, 1903, Z. f. Ps. 31, 161), abel' nicht sofort, sondern all
mahlich im Verlauf einer halben bis ganzen Stunde. Daher der an
fangliche Anschein volliger Dunkelheit, wenn man von einem hell
erleuchteten Raum in einen schwach erleuchteten tritt. Erst nach 
Minuten hat sich das Auge an die Dunkelheit "gewohnt" und beginnen 
Einzelheiten sichtbar zu werden. Die Erregbarkeitszunahme ist gering, 
wenn iiberhaupt nachweisbar, in del' Gegend des scharfsten Sehens, 
in einem etwa 1-20 im Durchmesser umfassenden Bezirk, urn dann 
temporal wie nasal rasch anzusteigen und bei 10-20 0 das Maximum 
zu erreichen. Darauf beruht es, daB in del' Dammerung schwer sicht
bare Gegenstande deutlicher erscheinen, Welm man sie nicht scharf 
fixiert, sondern etwas an ihnen vorbei sieht. Die Erregbal'keitssteigerung 
wird als Dunkeladaptation bezeichnet. 

In diesem Zustande ist das Sehen ferner in der 'iVeise verandert, 
daB aIle schwachen Lichter farblos gesehen werden, wie dies yom Sehen 
in del' Dammerung bekannt ist. Es erscheint aIles grau in grau, nul' 
in verschiedener Helligkeit; das Sehen ist ein total farbenblindes. 
Ein entsprechend lichtschwaches Spektrum erscheint hierbei als ein 
heller, aber farbloser Streifen mit del' groBten Helligkeit im Grim, statt 
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wie beim Tagessehen im Gelb (HERING und HILLEBRAND, 1889, Sitzber. 
Akad. Wien. 98, 70). Das rote Ende des Spektrum ist verkiirzt. 

Farbenunterscheidendes Tagessehen und farbloses Dammerungs
sehen schlieBen sich nicht gegenseitig aus, sondern konnen sehr wohl 
nebeneinander bestehen. Dies zeigt sich bei zune~mender Verdunklung 
und entsprechend wachsender Adaptation in einer Anderung del' Farben. 
die als PURKINJESches Phanomen bekannt ist. Legt man eine Stange 
SiegeHack auf ultramarinblauen Grund, del' bei Tag ml'Zweifelhaft dunkler 
erscheint als das Rot, so wird letzteres bei fortschreitender Dammerung 
bald fast schwarz, \vahrend del' Grund in einem eigentumlich blaulich
silbergrauen Licht zu leuchten scheint. 1m Tagessehen eingesteHte 
Farbengleichungen verlieren daher im allgemeinen ihre Giiltigkeit im 
Dammerungssehen. 

Furdas Verstandnis des Dammerungssehen ist es von groBer 
Bedeutung, daB es nach sol'gfaltigen Versuchen in einem sehr kleinen, 
del' Netzhautmitte entsprechenden Bezirk von etwa 1,5 0 Durchrilesser 
£ehlt (v. KRIES und NAGEL, 1900, Z. f. Ps. 23, 161). Dies legt die An
nahme nahe, daB Tagessehen und Dammerungssehen durch zwei funk
tionell verschiedene Apparate vermittelt werden, ersteres durch den 
£arbentuchtigen Apparat del' Zapfen, del' im Zentrum del' Netzhaut 
allein das Feld beherrscht, letzteres durch den nUl' Helligkeiten unter
scheid~mden, zu starker Adaptation befahigten Apparat del' Stabchen, 
del' in den exzentrischen Stellen del' Netzhaut in den Vordergrund tritt. 
Es ist dies die von v. KRIES vertretene Duplizitatstheorie des 
Sehens (v. KRIES in NAGELS Handb. d. P. 3, 184). Durch sie gewinnt 
auch del' den Stabchen aHein eigentumliche Sehpurpur eine Beziehung 
zum Sehakt, indem seine in del' Dunkelheit starker hervortretende 
Regeneration undlangsam zunehmende Anhaufung mit dem tragen 
Einsetzen des Dammerungssehen in Zusammenhang gebracht werden 
kann. 1m gleichen Sinne ist die Tatsache zu deuten, daB die Kurven 
del' Lichtabsorption in den verschiedenen Spektralbezirken durch 
Losungen von Sehpurpur praktisch zusammenfallen mit den Dam
merungswerten derselben Spektrallichter fiir das dunkeladaptierte Auge 
(W. TRENDELENBURG, 1904, Z. f. Ps. 37, 1). 

Durch die Duplizitatstheorie wird endlich jene Anomalie des Seh
vermogens verstandlich, die als angeborene totale Farbenblind
hei t bezeichnet wird. Die hierbei bestehende Art des Sehens ist mit 
dem Dammerungssehen des Farbentuchtigen zu vergleichen, nicht nur 
in bezug auf das Fehlen jedes Farbeneindruckes, sondern auch in bezug 
auf den Helligkeitswert del' spektralen Lichter, del' sich in vergleichenden 
Untersuchungen als im wesentlichen. ubereinstimmend ergeben hat 
(v. KRIES, 1897, Z. f. Ps. 13, 292). Man kaml demnach die total Farben
blinden als Stabchenseher bezeichnen und sie in diesel' Beziehung mit 
jenen Tiel'en vergleichen, die wie Eule, Maulwurf, 1ge1 usw. ein vor
wiegend .~der ausschlieBlich aus Stabchen bestehendes Sehepithel be
sitzen. Uber histologische Untersuchungen del' Netzhaute von total 
Farbenblinden ist bisher nichts bekannt geworden. 

Die Fal'benblindbeit del' Netzhautperipherie, 

die an jedem Auge nachweis bar ist, scheidet sich in zwei Zonen, von 
denen die auBerste nur Helligkeitsunterschiede wahrnimmt, wobei jedoch 
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im Gegensatz ZUll1 Verhalten des Dammerungssehens, abel' in Uber
einstimmung mit dem del' farbentiichtigen Netzhautbezirke, die groBte 
Helligkeit des Spektrums im Gelb gelegen ist (v. KRIES, 1897, Z. f. Ps. 
15, 247). Eine weiter nach innen gelegene Zone besitzt einen beschrankten 
Farbensinn insofern, als aIle langwelligen Lichter gelb, die kurzwelligen 
blau gesehen werden (HESS, 1889, Arch. f. Ophthalm. 35, 4. S. 1). DaB 
Sehen ist dort ein dichromatisches, und zwar entspricht es nach MaB
gabe del' Verwechslungsgleichungen dem des Deuteranopen, wahrend 
del' Protanop, auch bei exzentrischem Sehen sich ganz abweichend ver
halt. In bezug auf die Schwierigkeiten, welche die Eigentiimlichkeiten 
des exzentrischen Sehens del' Erklarung durch eine del' oben skizzierten 
Theorien bereitet. sei auf die Darstellung von v. KRIES verwiesen (a. a. O. 
3. 197ff.). 

Gegenseitige Beeinttussung gleichzeitig wirkender optisclter Reize. 

Treffen nach Intensitat oder Qualitat unterschiedene Reize gleich
zeitig verschiedene Netzhautstellen, so beeinflussen odeI' induzieren sich 

Abb. 132. Beispiel fill' Helligkeitsk9ntrast. 
Man beach te die vel'waschenen gl'auen Flecke. 
.;lie in den Kl'euzungspunkten del' wei !.len 

Gitten;tii.be auftl'eten. 

die Erregungen gegenseitig. Die 
Erscheinungen sind urn so deut
licher, je groBer die Gegensatze 
beziiglich Helligkeit und Farbe 
sind und je naher sie anein
andel' riicken. Zwischenge
schobene Konturen wirken ab
schwachend. 

Die Beeinflussung ist eine 
doppelte. Zunachst eine gegen
sinnige deral't, daB dunkel 
neben hell noch dunkIer, hell 
neben dunkel umw heller el'
scheint. fal'bloses neben einel' 
Farbe in del' Gegenfal'be ge
farbt. Diese sehr auffalligen 
Erscheinungen sind unter dem 
Namen des Kon trastes be
kannt, del' hier, wo es sich uin 
die gegenseitige Beeinflussung 
gleichzeitig wirkender Reize 
handelt. als Simultankon
trast bezeichnet wil'd. Legt 

man ein Shick graues Papier auf einen farbigen Bogen, so erscheint 
das Grau komplemental' gefarbt. Die Tauschung ist noch eindring
licher, wenn durch dal'iibergelegtes Mattglas odeI' durchscheinende;;; 
Papier die scharfen Grenzen verschwinden (Flol'versuch). Besonders schon 
ist del' Versuch mit farbigen Schatten, die von verschieden gefarbten 
Lichtquellen herriihren. Ais Beispiel fUr Helligkeitskontrast kann Abb. 132 
dienen. Die grauen verwaschenen Flecken, die in den Kreuzungspunkten 
del' weiBen Streifen auftreten, kommen dadurph zustande, daB die Strei£en 
zwischen den schwarzen Flachen heller erscheinen als an deren Ecken. 
Durch den Simultankontrast werden die Unvollkommenheiten del' optischen 
Bilderzeugung im Auge (siehe oben S. 345) his zu einem gewissen Grade 
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korrigiert, indem del' Gegensatz zwischen ungleich belichteten N etz
hautstellen scharfer herausgehoben wird, als der physikalischen 
Lichtverteilung entspricht (vgl. hierzu TSCHERMAK, 1903, E. d. P. 2. 
II. 726). 

AuBerlich ahnlich mit dem Simultankontrast sind z. T. die Erfolge 
der Umstimmung, die das Auge durch jeden Reiz erfahrt. Um dieselbe 
zu priifen, laBt man auf das Auge hinter dem "umstimmendenH Licht 
das "reagierende" fallen. Unter der Wirkung des umstimmenden Lichtes 
blaBt die Empfindung mehr und mehr ab, und die Disposition zur Aus
lOsung der gegensatzlichen Empfindung nimmt zu. Bei der nachfolgenden 
Einwirkung des reagierenden Lichtes tritt dieselbe dann als sukzes
siver Kontrast in Erscheinung. Him'her gehoren die so leicht zu 
beobachtenden und haufig storenden negativen bzw. komplementar ge
farbtenNachbilder. Auf diesem Wege gelingt es auch, Farbenempfin
dungen von einer Sattigung zu erzeugen, gegen welche reine, von dem 
nicht umgestimmten Auge betrachtete Spektralfarben weiBlich er
scheinen. 

Wirkt ein Reiz langere Zeit auf eine Netzhautstelle ein, so nimmt 
seine kontrasterregende Wirkung auf die Umgebung. mem und mehJ' 
ab und macht einer gleichsinnigen Beeinflussung Platz ... So er~cheint 
also das graue Schnitzel auf farbigem Grund zunachst komplementar 
gefarbt (Simultankontrast); bei langerer Fixation verschwindet abel' 
diese Wirkung und die Farbe des Grundes iiberzieht allmahlich das Grau 
- sog. gleichsinnige Ind uktion -. Da gleichzeitig die Farbede" 
Grundes durch "Umstimmung" zunehmend verblaBt, miissen die Unter
schiede fortscmeitend an Deutlichkeit einbiiBen. Auf diesem Verblassen 
und schlieBlichem Verschwinden dauernder Reize beruht es wohl, daB 
die von den NetzhautgefaBen auf das Sehepithel geworfenen Schattell 
flir gewohnlich nicht sichtbar sind, es abel' sofort werden, wenndurch 
schrag ins Auge dringendes Licht die Schatten auf andere Stelleil fallen 
lmd durch Bewegung del' Lichtquellen ihren Ort wechseln. 

In neuerer Zeit sind eine Reihe, von Beobachtungen gewonnen 
worden, diedahin deuten, daB das Zustandekommen von -8imultan
kontrast und gleichsinniger Induktion nicht in der Netzhaut, sondern 
in den zentralen Teilen des Sehorgans gesucht werden muB. Dahill 
gehoren die Sichtbarkeit des blind en Flecks und die an ihm wie auch 
an erworbenen Skotomen (GesichtsfeldHicken) zu erzeugenden Kontrast
erscheinungen (TSCHERMAK, 1903, a. a. 0.; BRUCKNER, 1917, Zeitschr. 
f. Augenheilk. 38, 1). Ferner hat KOLLNER gezeigt, daB sich bei passend 
gewahlten Versuchsbedingungen Simultankontrast und gleichsinnige 
Induktion binokular ebenso sichel' und gleich stark erzielen lassen, wie 
monokular (1916, Arch. f. Augenheilk. 80, 63). Damit ist nachgewiesen. 
daB die in del' Netzhaut ausgelosten Erregungen auf ihrem Leitungs
wege Einwirkungen ausgesetzt sind, durch die del' schlieBlich in Be
wuBtsein auftretende Erfolg ganz wesentlich umgestaltet werden kann. 
Zugleich ist abel' auch die Moglichkeit gegeben, die anscheinende Un
vereinbarkeit del' Ergebnisse del' Farbenmischung, .die zu einer drei
komponentigen Gliederung des rezeptorischen Apparates und zur Auf
fassung des 'V-eiB als einer Mischempfindung fiihren, mit der psychologisch 
begriindeten Vierfarbentheorie dahin au£zulosen, daB erstere del' Funk
tionsweise des peripheren, del' Lichtwirkung unmittelbar ausgesetzten 
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Teiles des Organs, letztere del' des zentralen entspricht. Man vgl. hierzu 
G. E. MULLER, 1896/97, Z. f. Ps. 10 u. 14; V. KRIES in NAGELS Handb. 
d. P. 3, 266ff. 

Die Raumwahl'nehumngen des Auges. 

Gesichtsempfindungen gleicher Qualitat und Intensitat konnen 
sich noch dadurch unterscheiden, daB sie an verschiedenen Orten ge
sehen werden. Die Beziehung des Gesehenen auf Dinge, die sich in 
einer gewissen raumlichen Lage zum Sehenden befinden, ist. zunachst 
gegeben durch den dioptrischen Apparat, del' auf del' Netzhaut ein Bild 
entwirft, das eine Zentralprojektion del' AuBendinge darstellt. Del' 
durch den Knotenpunkt des (reduzierten) Auges gehende ungebroehene 
Strahl gibt die Richtung an, in welcher del' zum Bildpunkt gehorige 
Objektpunkt gesucht werden muB. 

Da das retinale Bild ein verkehrtes ist, wird zuweilen die Frage 
aufgeworfen, wie es komme, daB es aufrecht gesehen wird. Die Frage
stellung ist irrefiihrend, weil sie stillschweigend annimmt, daB die auf 
del' Netzhaut entstehenden Bilder als solche gesehen werden konnen. 
Die Aufgabe jedes Sehenden besteht lediglich darin, seine Bewegungs
und Gesichtsempfindungen in Einklang zu bringen. Wandern des Netz
hautbildes nach rechts ist fiir ihn ein Zeichen, daB del' Gegenstand nach 
links riickt, da er nach demselben links greifen muB usw. Ergeben sieh 
Widerspriiche zwischen beiden, so wird sofort durch geanderte Inner
vation die Losung angestrebt, so bei Betatigungen VOl' dem Spiegel 
odeI' unter dem Mikroskop. Einen interessanten Vel' such diesel' Art 
hat STRATTON ausgefiihrt (1897, Psychological Review. 4, 341). Er trug 
acht Tage hindurch eine bildumkehrende Brille und lernte nach groBen 
anfanglichen Schwierigkeiten nicht nur die Bewegungen richtig auszu
fiihren, sondern auch die Sehdinge wieder aufrecht und richtig orientiert 
zu sehen. 

Eine vVahrnehmung del' Richtungen, aus denen das Licht kommt, 
setzt ferner voraus, daB die. Reizung benachbarter Netzhautstellen 
unterschieden wird. Die Feinheit del' Unterscheidung wird gemessen 
durch die Sehseharfe. Dabei wird angenommen, daB das gepriifte 
Auge emmetropisch odeI' seine Ametropie durch Glaser korrigiert ist. 
Die Bilder liegen also in del' Flache del' Netzhaut und sind so scharf 
als del' dioptrische Apparat sie herstellen kann. Unter diesen Voraus
setzungen sind zwei Lichtpunkte (Sterne) in einer Winkel minute Abstand 
fiir die meisten Augen eben noch unterscheidbar. Diese Sehscharfe gilt 
als normal odeI' = 1. 

Zur praktisehen Priifung beniitzt man Sehriftzeichen (Buehstaben, 
Ziffern, durchbrochene Ringe), die aus solcher Ent£ernung betrachtet 
werden, daB das ganze Zeiehen unter 5', die einzelnen Striche und Liicken 
unter l' Sehwinkel erscheinen. MuB del' Priifling in halbe Entfernung 
gehen, um die Zeichen lesen zu konnen odeI' kann el' aus del' vorge
sehl'iebenen Entfel'nung nul' doppelt so groBe Zeichen el'kennen, so ist 
die Sehscharfe 1/2 usw. 

Da die Bogenlange fUr den Winkel l' gleich 0,0003 des Halbmessers 
ist, betl'agt del' Abstand del' unterscheidbal'en Reize auf del' Netzhaut 
des (l'eduziel'ten) Auges 0,0003 X 15 mm = 4,5 !l, was gel'ade dem 
Durchmessel' del' Zapfen in del' Netzhautgl'ube entspricht. Nun kann 
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allerdings llicht davoll die Rede. sein, daB das Bild eine::; leuchtenden 
Punktes oder gellauer der Querschnitt des ihm zugehorigen Strahlen
biindels auf einen einzigen Zapfenquerschnitt beschrankt bleibt, woraus 
folgt, daB die Bilder der beiden unterscheidbaren Punkte sich teilweise 
decken werden. Man wird daher annehmen mussen, daB die Unter
scheidung ermoglicht wiid durch die ungleiche Helligkeit innerhalb der 
Zerstreuungskreise, . die durch Kontrast eine subjektive Verstarkung 
Brfahrt (siehe oben S. 362). 

Die Sehscharfe hat nut im Mittelpunkte des Gesichtsfeldes den 
oben angegebenen Wert. Beobachtet man exzentrisch, d. h. mit den 
seitlichen Teilen der Netzhaut, so nimmt die Sehscharfe sehr rasch auf 
niedrige Werte ab, in 40 0 Abstand yom Fixationspunkt schon auf 1/200 

der zentralen (vgl. Abb. 133). Daher der Zwang zur Fixation, d. h. zur 
Einstellung des Auges auf den Gegenstand, den man "sehen" will. 

Abb. 133. Abnahme der Sehscharfe von del' 
Fovea (F) gegen die Netzhautperipherie. 

a 

a 
Abb. 134. Zur Theorie del' 

Unterschiedsempfindlichkeit 
fiir seitliche Verschie bung einer 

Geraden. . 

Die als Sehscharfe geme::;sene Leistung des Auges entspricht dem, 
was bei optisch£pn Instrumenten als deren Auflosungskraft bezeichnet 
wird. Sie stellt aber nicht die Grenze des raumlichen Unterscheidungs
vermogens des Auges dar. Man betrachte z. B. eine senkrechte Linie, 
deren obere und untere Half ten noniusartig gegeneinander verschoben 
sind, wie dies fiir die Linie aa in Abb. 134 der Fall ist. Hier konnen noch 
Verschiebungen im Betrage von 10 Winkelsekunden und selbst weniger 
wahrgenommen werden, was sich nach HERING (Ges. d. Wiss. Leipzig, 
4. Dez. 1899) in der Weise erklaren diirfte, daB, wie die Abbildung er
kennen laBt, verschiedene Zapfenreihen von dem Bilde bedeckt, unter 
Umstanden auch diesel~e Zapfenreihe ill ihren beiden Half ten ungleich 
stark belichtet wird. Uber die Bedeutung dieses Unterscheidungsver
mogens fiir die Tiefenwahrnehmung vgl. weiter unten. 

Die Ausdehnung des einaugigen Gesichtsfeldes nach den ver
schiedenen Richtungen wird mit dem Perimeter (Abb.135) gemessen. 
Dieses besteht aus einem mit Gradteilung versehenen Halbkreis aa, 
dessen Mitte m um eine horizontale Achse drehbar ist, so daB er in eine 
beliebige Neigung zur Vertikalen eingestellt werden kmm. Das zu priifende 
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Auge befindet sich im lVIittelpunkt des Halbkreises bei b lmd fixiert 
dauernd eine lVIarkeauf dem ihm zugewendeten Ende del' Achse m. 
Bei verschiedener Neigung des Halbkreises werden auf seiner konkaven 
FHiche farblose odeI' farbige lVIarken solange verschoben, bis sie aus 
dem Gesichtsfeld vel' schwind en odeI' bei umgekehrter Bewegung in dem
selben auftauchen. Die Grenzen werden dann in eine Perimeterkarte 
nach Ar·t del' Abb. 136 eingetragen. Die Bestimmung kann sich auf 
die Sichtbarkeit del' lVIarke iiberhaupt odeI' abel' auf die Erkennung ihrer 
Farbe beziehen; siehe oben S. 361 das iiber die Farbenblindheit del' 
N etzhautperipherie Gesagte. 

Die Abb. 136, in del' die Gesichtsfeldgrenzen sowohl fiiI' das rechte 
(ausgezogen), wie fiir das linke Auge (gestrichelt) eingetragen sind, HiBt 
erkennen, daB in temp oraleI' Richtung das Gesichtsfeld jedes Auges 
die groBte Ausdehnung besitzt (iiber 90°) unddaB sie nach unten groBer 
ist als nach aben. Entsprechend del' Ausdehnung des temporalen Ge-

Abb. 135. Perimeter zur Be
i-<timmung del' Gl'ellzell des 

Gcsichtsfe.Ides. 

o 

18Q 

Abb. 136. Das billokulare Gesichtsfeld. Dit' 
ausgezogene Lillie begl'enzt das :Gesichtsfeld 
fill' das rechte, die gestricheite das GesichtR-

feid fii]' das linke Auge. 

"ichtsfeldes reicht die Netzhaut auf del' nasalen Seite des Auges weiter 
nach vome. Das gemeinschaftliche Gesichtsfeld beidel' Augen, die etwas 
dunkler gehaltene herzformige Flache, ist kleiner als das Gesichtsfeld 
eines Auges. Nicht eingezeichnet in die Abbildung sind die Orte del' 
blinden Flecke (siehe oben S. 349), del' fiir das rechte Auge rechts vom 
Fixationspunkt F zwischen den konzentrischen Kreisen 10 und20, £iiI' 
das linke Auge ebensoweit nach links gelegen ist. 

Hie Augenmuskeln und die von ihnen ausgefiihrtell Rewegungell. 

Wenn das Gesichtsleld, wie oben geschehen, in ein temporales, 
nasales, oberes und unteres geteilt und ihm nach diesen Seiten ver
:-3chiedene Ausdehnung zugeschrieben wird, so setzt das voraus, daB bei 
gegebener Lage del' Blicklinie zum Kopfe, d. h. del' Geraden, die von 
dem Fixationspunkte nach dem Drehpunkt des Auges gezogen ist, auch 
die Orientierung del' Netzhaut zum Kop£e festgelegt ist. Dies ist tat
sachlich der Fall, und zwar HiI' jede beliebige Richtung del' Blicklinie 
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(Gesetz von DONDERS, vgl. HELMHOLTZ, Physiol. Optik. 3. Aufl. 3, 39). 
Man iiberzeugt sich von del' Giiltigkeit dieses Gesetzes am besten durch 
Nachbilder. Hat man sich das Nachbild einel' hellen Linie im Auge 
erzeugt und HiSt sodann das 
Auge herumschweifen, so gelangt 
"Q,eiRiickkehr zur altenFixations
stellung das Nachbild mit dem 
Vorbild stets wieder genau zur 
Deckung, und zwar sofort und 
ohne Mitwirkung einer '-Villkiir
Lichen Beeinflussung. Entwirft 
man das Nachbild an einer 
anderen Stelle des Gesichtsfeldes. 
so ist auch hier seine Lage durch 
die Richtung del' Blicklinie un
abanderlich bestimmt. 

Die Herstellung del' jeweili
gen del' Richtung del' Blicklinie 

1:1. 

r.s. 

Abb. 137. Lage del' Dl'ehul1gsachsen fiir die 
beiden schiefen sowie fiir die 0 beren und 
unteren geraden Augenmuskeln bei Primar
stellungder Augen. oj =Obliquus inferior. 
os = Obliquus superior, ri = Rectus inferior. 
1'8 = Rectus superior. Visierliniel1 gestrichelt. 

zugeordneten Stellung del' Netzhaut ist eine Leistung del' A ugen
muskeln, die je zu sechst an jedem Auge angreifen. Geht man aus 
von del' Primarlage del' Augen, d. h. \-on jener Lage, in del' sie bei 
aufrechtel' Kopfhal-
tung horizontal ge-
radeaus in die Ferne 
sehen, . so drehen del' 
auBere und innere ge
radeAugenmuskel das 
Auge urn eine vel'tikale 
durch den Dl'ehpunkt 
des Auges gehende 
Achse, wobeidieBlick
linie auf dem ebenen 
Blickfeld einehorizon
tale Spur beschl'eibt. 
die in Abb. 138 mit 
R. ext., R. int. be-
zeichnet ist. 

Del' obere und 
untere gerade Augen
muskel drehen das 
Auge urn eine hori
zontale Achse, r. s. -
r. i. in Abb. 137, die 
von auBen, hinten, 
nach innen vorne ge
richtet ist und mit 
del' Blicklinie einen 
nasal offenen Winkel 

R. sup 

50 

R.ext. R into 

Sf) ~o .30 10 20 30 50 

d d. 

50 
R. r.,nt: 

Abb. 1:38. Darstellung del' Bahl1el1, die del' Fixatiol1M' 
punkt des lil1kel1 Auges durchmiBt, wel1l1 es urn die 
in Abb. 137 dargestellten Achsel1 gedreht wird. Die 
Ebene. auf del' die Bahnen projiziert sind, ist urn dip 

Lange dd yom Drehul1gspunkt entferl1t. 

von 70 0 einschlieBt. Bei Drehung urn diese Achse hinterlaBt die Blick
linie auf dem ebenen Blickfeld die in Abb. 138 mit R. sup. - R. info 
bezeichnete Spur, die ein Stiick einer Kreislinie darstellt. 

Die beiden schiefen Augenmuskeln endlich haben eine gemein-
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schaftliche horizontale Achse, die von auBen vorne nach innen hinten 
gerichtet ist und mit der Blicklinie einen nach vorne und auBen offenen 
Winkel von 35 0 einschlieBt. Bei Drehung urn diese Achse beschreibt 
die Blicklinie die in Abb. 138 die mit O. info - O. sup. bezeichnete Stuck 
eines Kreisbogens. 

Aus der Abb. 138 liiBt sich ersehen, daB von der Primarlage aus
gehend reine Seitenwendungen des Blicks durch alleinige Innervation 
des auBeren bzw. inneren geraden Augenmuskels bewirkt werden konnen, 
wahrend fUr eine reine HebUllg das Zusammenwirken des Rectus superior 
und Obliquus inferior, fUr reine Senkungen die des Rectus inferior und 
Obliquus superior erforderlich ist. Mehr als zwei Muskeln mussen in 
Tatigkeittreten, wenn Hebung oder Senkung mit Seitenwendung kombi
niert wird, oder wenn das Auge aus einer Sekundarstellung in eine andere 
ubergeht. 

Wie aus der anatomischen Anordnung der Muskeln hervorgeht, 
besitzt das Auge grundsatzlich eine Bewegungs£reiheit von drei Graden; 
es bedarf also dreier voneinander unabhangiger Bestimmungen, wenn 
die Lage zum Kopfe eindeutig gegeben sein solI. Verwendet man als 
die beiden ersten Bestimmungen den ErhebUllgs- und Seitenwendungs
winkel der Blicklinie in bezug auf die Primal'stellung, so bleibt als dritte 
notwendige Bestimmung die Angabe del' "Raddrehung" des Auges, d. h. 
des Winkels, urn den das Auge mit del' Blicklinie als Achse gedl'eht 
ist. Als Ausgangsstellung dient hiel'bei die Lage des unten noch 
hahel' festzusetzenden mittleren Quel'schnittes der Netzhaut in der 
Primarstellung. 

Die oben als DONDERssches Gesetz del' Augenstellung bezeichnete 
eindeutige Orientierung del' Netzhaut fur jede Lage del' Blicklinie bedeutet 
nun o£fenbar, daB bei gegebenem El'hebungs- und Seitenwendungswinkel 
del' Raddrehungswinkel nicht mehr wahlbar und mit den beiden ersten 
GroBen bereits gegeben ist, was einer physiologischen Beschrankung del' 
Bewegungs£reiheit auf eine solche zweiten Grades gleichkommt. Die 
gesetzmaBige Orientiel'ung del' Netzhaut laBt sich aus dem von LISTING 
~:ufgestellten Bewegungsgesetz ableiten, welches besagt, daB beim 
Ubergang aus del' Primarlage in eine andere Lage das Auge sich urn 
eine Achse dreht, die zur primaren und sekundaren Lage del' Blicklinie 
senkrecht steht. 

Die Gesetze, welche die Augenbewegungen und -stellungen be
herrschen, sind wichtige Hilfsmittel fUr die Orientierung im Raume. 
Ware bei gegebenel' Lage del' Blicklinie die Orientierung del' Netzhaut 
noch unbestimmt, so konnte sich eine fixierte Linie in einem beliebigen 
durch die Netzhautmitte gehenden Schnitt abbilden und es muBte zur 
Erkennung weI' Lage neben del' Stellung del' Blicklinie zum Kop£e 
auch noch die Orientiel'ung del' Netzhaut wahrgenommen werden. Durch 
das Stellungsgesetz wird letzteres erspart. 'Veml abel' mit jeder Stellung 
del' Blicklinie eine bestimmte Augenstellung gesetzmaBig verbunden sein 
soIl, so kann dies, wie HELMHOLTZ gezeigt hat (Physiol. Optik. 3. Auf!. 
3, 55 u. 72), durch kein anderes Gesetz einfacher als durch das LISTING
sche erreicht werden, so daB dieses dem Grundsatze del' leichtesten 
Orientierung entspricht. Zugleich ermoglicht das LISTINGSche Gesetz 
eine exakte Definition del' Primarlage als derjenigen, von welcher aus 
das Auge dem Gesetz entspl'echend gedl'eht werden kann. 
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Die beiden Augen konnen nur gemeinsam bewegt werden "wie 
ein Zwiegespann mit einfachen Ziigeln" (HERING in HERMANNS Handb. 
d. P. 3,521), und zwar geschieht dies so, daB die beiden Blicklinien auf 
den fixierten Punkt gerichtet werden, wobei sie natiirlich stets in einer 
gemeinsamen Ebene, der Visierebenebleiben. Je nach der Entfernung 
des fixierten Punktes sind die Blicklinien einander parallel oder nach 
vorne konvergierend. Endlich konnen die beiden Blicklinien und mit 
ihnen die Visierebene gehoben oder gesenkt werden. Die Bewegungs
antriebe sind dabei fiir beide Augen gleich groB und in folgender Weise 
abwandelbar. 

1. Gleiche Hebung bzw. Senkung. 
2. " Wendung nach links oder rechts. 
3. " Drehung nach innen oder auBen (bis zur Parallelstellung 

der Blicklinien). 

Bei unsymmetrischen Augenstellungen tritt algebraische Summation 
der vorstehend unterschiedenen Bewegungsantriebe ein, so daB in der 
Tat die beiden Augen wie ein einfaches Organ (Doppelauge) innerviert 
werden. Unter experimentellen Bedingungen (Vorsetzen von Prismen 
usw.) kann es iibrigens im Interesse des Einfachsehens zu Augenbe
wegungen und Stellungen kommen, die den angefiihrten Gesetzen wider
sprechen. 

Die Augenmuskeln werden nicht nur zur Bewegung der Augen, 
sondern auch zum Festhalten ihrer SteUungen in Anspruch genommen. 
Jede Augenstellung ist die Resultante der Krafte, mit denen die tetanisch 
kontrahierten Muskeln auf den Bulbus wirken (P. HOFFMANN, A. f. P. 
1913, 23). Da dieser "Tonus" kein ganz stetiger ist, wird keine Augen
steHung gleichmaBig eingehalten; es finden stets kleine Schwankungen 
um dieselbe statt. 

1m Hinblick auf die im wachen Zustande andauernde Erregung 
der Augenmuskeln reiht sich das DONDERssche Stellungsgesetz und die 
standige Riickkehr der Augen in die Primarlage den anderen Tonus
erscheinungen an, die in friiheren Abschnitten als Folge der andauernden 
Erregung des Vestibularapparates und anderer Sinnesorgane besprochen 
worden sind und haufig als Aus£luB eines "Gleichgewichtssinnes" zu
sammengefaBt werden. Gleich der aufrechten Korper- und Kopfhaltung 
steht auch das Stellungs- und Bewegungsgesetz im Dienste der Orien
tienmg und del' Lokomotion und zeigt sich daher wie jene abhangig von 
den genamlten affel'enten Impulsen. Dies wird bewiesen dul'ch die 
bereits S. 324 el'wahnten kompensatorischen Drehungen del' Augen bei 
Abweichung des Kopfes von del' aufrechten Haltung und durch die 
nystagmatischen Augenbewegungen, die durch Drehbeschleunigungen 
hel'yol'gel'ufen werden (siehe oben S. 323). Die Innervation der ver
schiedenen Bewegungen geschieht von seiten del' Kerne des III., IV. 
und VI. Gehirnnerven, die unter sich dul'ch das hintel'e Langsbilndel, 
mit den optischen Bahnen durch das vordel'e Paar der Viel'hiigel, mit 
den akustischen Bahnen durch das hintere Paal' derselben verbunden 
sind. Die Beziehungen zum Vestibularis vermittelt nach CAJAL eine 
Balm, die aus dem DEITERsschen Kern kommt und sich dem hinteren 
Langsbiindel anschlieBt. 

v. F r e y. Physiologie. 3. Aufl. 24 
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Das zweiaugige Seben. 

Wie die beiden Augen durch die Art der Innervation ihrer Muskehl 
zu einem einheitlich bewegten Organe (Doppelauge) verkuppelt sind, 
so flieBen auch die durch sie vermittelten afferenten Erregungen zu 
einem einheitlichen Eindruck zusammen. Trotz zweier Augen wird im 
allgemeinen einfach gesehen. Diese Regel hat aber auch ihre Ausnahmen 
und es bedarf nur der darauf gerichteten Aufmerksamkeit, um gewahr 
zu werden, daB der sichtbare Raum neben einfach gesehenen Dingen 
auch stets doppelt gesehene enthiilt. Der Grund, warum letztere vielen 
Menschen unbemerkt bleiben, liegt darin, daB sie im Bereich des indirekten, 
weniger scharfen Sehens liegen und daher die Aufmerksamkeit nicht 
auf sich ziehen. 

Einfachsehen heiBt, daB die Erregung gewisser Punkte der beiden 
Netzhaute auf dieselbe Stelle des Raumes bezogen wird. Solche Punkte 

Abh. 139. Nachweis der 
identischen Sehrichtung 

nach HERING. 

nennt man identische, korrespondierende oder 
Deckpunkte. Zu ihnen gehoren vor allen die 
Mittelpunkte der beiden Netzhaute, in denen 
der von den Augen fixierte Ptmkt zur Abbildung 
kommt. An demselben Orte oder wenigstens in 
derselben Richtung gesehen wird aber nicht 
nur der Punkt, in dem die Gesichtslinien beider 
Augen sich schneiden, sondern auch was son'lt 
noch in der Richtung der beiden Gesichtslinien 
liegt, mogen sich diese Dinge auch an ganz 
verschiedenen Stellen des objektiven Raumes 
befinden. 

Dartiber unterrichtet der folgende von 
HERING angegebene Versuch (HERMANNS Handb. 
d. P. 3. 1. 386). Man stelle sich in der Ent
fernung von etwa 1/2 m vor ein Fenster, das eine 
freie Aussicht gewahrt, schlieBe daa rechte Auge 
und fixiere mit dem linken Auge einen etwas 

nach rechts gelegenen fernen Gegenstand, etwa ein Haus (h in Abb. 139). 
Zugleich bringe man auf der Fensterscheibe eine Marke f an, die das 
Haus teilweise deckt. Man schlieBe nun das linke Auge und offne das> 
rechte, richte letzteres auf die Marke und beachte, welchen fernen Gegen
stand sie dem rechten Auge teilweise verdeckt. Es sei dies ein Baum b. 
SchlieBlich fixiere man mit beiden Augen die Marke f. Man wird gerade 
hinter derselben, von ihr teilweise gedeckt, sowohl das ferne Haus wie 
den Baum sehen, bald deutlicher das eine, bald das andere, je nachdem 
im Wettstreit das Bild des einen oder anderen Auges siegt. h, b tmd f 
erscheinen somit dem Beobachter in derselben Sehrichtung, bei sym
metrischer Konvergenz der Augen in der Medianebene. Die Richtungs
bestimmung geschieht gerade so, als ob sich zwischen den beiden Augen, 
in der Gegend der Nasenwurzel, ein einziges "Zyklopenauge" z befinden 
wfude, das die auf die Netzhaute der wirklichen Augen fallenden Ein
drticke derart auf sich vereinigt, als ob die in den Mittelpunkten der 
linken und rechten Netzhaut auftretenden Bilder im Mittelpunkte seiner 
Netzhaut entstiinden. Sie werden dann samtlich in der Gesichtslinie 
des Zyklopenauges gesehen. 

Um zu erfahren, welche Punkte der beiden Netzhaute auBer den 
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beiden Mittelpunkten noch als Deckpunkte anzusprechen sind, ist man 
so vorgegangen, daB man jedem del' beiden in Primarstellungbcfind
lichen Augen in einem besonderen Gesichtsfelde ein' anderes Linienstiick 
dargeboten und gepriift hat, me diese Stiicke gelagert sein miissen, 
damitsie von den Augen zu einer ununterbrochenen Linie vereinigt 
werden konnen (Substitutionsmethode). Das Ergebnis diesel' Versuche 
kann zunachst in schematischer Weise dahin zusammengefaBt werden, 
daB die als Netzhauthorizonte odeI' als mittlere Querschnitte bezeichneten 
Linien, in denen die Netzhaute von del' Visierebene (siehe oben S. 369) 
geschnitten werden, Decklinien sind und in ihnen Deckpunkte jene, 
die nach derselben Seite gleichweit vom 
Mittelpunkt del' Netzhaut ent£ernt sind. 
Ebenso sind die ill Mittelpunkte auf dem 
Netzhauthorizont errichteten Senkrechten, 
del' scheinbare vertikale Meridian odeI' del' 
mittlere Langsschnitt Decklinien und in 
ihnen gleichweit vom Mittelpunkt nach oben 
odeI' unten ent£ernte Punkte Deckpunkte. 
Durch den mittleren Quer- und Langsschnitt 
zerfallt jedeNetzhaut in4 Quadranten(I-IV 
in ~bb. 140). Punkte zweier gleichnamiger 

~~ 
~~ 
Abb. 140. Lage der Deck
punkte,' der sich deckenden 
Hauptschnitte und Quadran
ten der beiden Netzhiiute 

(schematisch). 

Quadranten, die gleichen Abstand vom mittleren Quer- bzw. Langs
schnitt haben, sind Deckpunkte, so z. B. die in den Quadranten II 
und III durch kleine Kreise bzw. Kreuze gekennzeichneten Punkte. 
Denkt man sich also die Netzhaute aus den beiden Augen ent£ernt 
und so aufeinander gelegt, daB ihre Mittelpunkte sowie die mittleren 
Quer- und Langsschnitte sich decken, so wiirden samtliche iibereinander 
liegenden Punkte del' beidenFlachen Deckpunkte sein. Nicht identische 
Punkte heiBen disparate. . 

1st bekannt, welche ,Punkte del' beiden Netz
haute als Deckpunkte zu gelten haben, so kann 
man fragen, wo die in ihnen abzubildenden Punkte 
des Sehraumes zu suchen sind. Entsprechend dey; 
Bedeutung del' Deckpunkte konnen nur Dinge, die 
sich an jenen Orten des Sehraumes be£inden, einfach 
gesehen werden. Die Gesamtheit diesel' Orte bildet 
den Horopter fiir die jeweilige Augenstellung. So 
besteht z. B. bei Primarstellung del' Augen, d. h. 
beim Sehen gradaus in die Ferne del' Horopter 
aus dem ganzen iiber eine gewisse Entfernung 
hinaus gelegenen, binokular sichtbaren Raum 
(HERING a. a. O. S. 375). Bei symmetrischer Kon-

F 

01 fir 
Abb. 141. Horopter

kreis. 

vel'genz del' Augen auf den Punkt F del' Abb. 141 werden auBer 
dem Fixationspunkte auch die' auf dem sog. MULLERschen Horopter
kreise liegenden Punkte Z. B. A und B auf Deckpunkten (a, a1 bzw. b, b1) 

abgebildet. Denn bei del' Gleichheit del' Winkel a und a1 bzw. (1 und (11 
miissen auch die Strecken af = a1 fl und b f = b1 fl sein. Del' Bogen 
AFB und die in F auf del' Ebene des Kl'eises errichtete Senkrechte stellen 
den Horopter fUr die fl'agliche Konvergenzstellung dar. 

In Wirklichkeit ist nun freilich die gegenseitige Deckung del' beiden 
Netzhaute keine so vollkommene, wie sie oben an Hand del' Abb. 140 
angenommen wurde. Auf dem Netzhauthorizont gleichweit vonemander 

24* 
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entfernte Punkte haben auf der temporalen Hiilfte des Horizonts einen 
groBeren Raumwert als auf der nasalen Hal£te, so daB bei Halbierung 
einer horizontalen Linie (ohne Zuhilfenahme von Augenbewegungen) 
die nasal gelegene Linienhalfte stets kleiner ausfallt als die temporale 
(KuNDTscher Teilungsversuch vgI. TSCHERMAK, 1905, E. d. P. 4, 517; 
HOFMANN, 1915, Ebda. 15, 238). Weiter stehen die mittleren Langs
schnitte der beiden Netzhaute in den meisten Augen nicht senkrecht 
auf den mittleren Querschnitten, sondern konvergieren nach unten. 
Dies ist mit Hilfe der Substitutionsmethode daran zu erkennen, daB 
bei Primarstellung der Augen eine je einem Auge zur Hal£te dargebotene, 
auf der Visierebene wirklich senkrecht stehende Linie in der Mitte zu 
einem stumpfen Winkel geknickt erscheint. Diese als "physiologische 
Inkongruenz" bekannten Abweichungen von der oben vor3:~sgesetzten 
schematischen Anordnung der Deckpunkte bedingen gewisse Anderungen 
in der Form des Horopters. Fur die Primarstellung wird derselbe zu 

C einer horizontalen, ungefahr in der Hohe des 
II FuBbodens liegenden, sich in die Ferne er-

11- :' -, streckenden Ebene, fiir eine symmetrische Kon-

8 ' 

1\ '. eCG1 
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Abb. 142. Abbildung auf 
disparaten Netzhaut

punkten. 

vergenzstellung ist die durch den Fixierpunkt 
gehende Gerade nicht mehr senkrecht zur Visier
ebene, sondern mit ihrem oberen Ende von.dem 
Gesichte abliegend. Endlich wird durch die 
raumliche Ungleichwertigkeit der temporalen 
und nasalen Netzhauthalften aus dem MULLER
schen Horopterkreis eine Kurve, die je nach 
dem Abstand des Fixationspunktes von dem 
Gesichte diesem die konkave oder konvexe Seite 
zukehrt (HILLEBRAND, 1893, Z. f. Ps. 5, 1; 
HELMHOLTZ, PhysioI. Optik. 3. Auf I. 3, 347 und 
398; HERING a. a. O. S. 375). 

Nicht im Horopter liegende Gegenstande 
kommen auf disparaten Netzhautstellen zur Ab
bildung und werden infolgedessen doppelt gesehen. 
Stellen in Abb. 142 die Punkte A, B und C Durch
schnitte von drei senkrecht zur Visierebene ge
stellten Staben dar und werde B fixiert, so liegen 

die Bilder von A in beiden Augen temporal von der Netzhautmitte. 
Das im rechten Auge entstehende Bild a1 wird vom Standpunkt des 
Zyklopenauges z gesehen in der Richtung z a, das des linken Auges a in 
der Richtung z a1 erscheinen. Die Doppelbilder sind gekreuzt, 
d. h. es verschwindet bei Verdeckung des linken Auges das rechte und 
umgekehrt. Die Bilder von C liegen dagegen in beiden Augen nasal 
von der Netzhautmitte. Es erscheint daher das Bild c1 in der Richtung z y, 
cinder Richtung z I'll die Doppelbilder sind ungekreuzt oder gleich
namig. 

Zur Entstehung deutlicher Doppelbilder bedarf es einer Disparation, 
von del' in Abb. 142 angedeuteten GroBenordnung. Die dem Sehakte 
stets innewohnende Tendenz zum Einfachsehen kann hier nicht durch
dringen. Halt sich die Disparation in engeren Grenzen, so wird trotz 
derselben einfach gesehen, abel' nicht in der Weise, daB die Unterschiede 
zwischen den Eindrucken beider Augen etwa verschwinden, sondern 
daB sie zur binokularen Tiefenwahrnehmung verwertet werden. 
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Aus der Abb. 142 ist ja ohne weiteres zu entnehmen, daB die bitemporale 
Disparation der zu A gehorigen Bilder urn so groBer wird; je mehr sich 
A von B entfernt und entsprechendes gilt fiir die binasale Disparation 
der zu C gehOrigen Bilder. Die quere Disparation gibt demnach ein MaB 
fiir die Tiefenerstreckung BA bzw. BC. 

Bei der auBerordentlichen Feinheit des Raurnsinns des Auges (siehe 
oben S. 365) konnen auf 1 ill Abstand noch Tiefenunterschiede von 1 mm 
wahrgenommen werden. Mit· zunehmender Entfernung nimmt aher die 
Tiefenwahrnehmung rasch ab, weil bei dem geringen Abstand der beiden 
Augen die Disparation unter die Grenze der Merklichkeit sinkt. Ver
groBert man den Augenabstand kiinstlich mit Hilfe des Telestereoskops 
von HELMHOLTZ oder dem ebenso wirkenden Scherenfernrohr, so kann 
die Tiefenwahrnehmung wesentlich vervollkommt werden. Endlich 
bietet die photographische Kamera die Moglichkeit, zwei Aufnahmen 
desselben Gegenstandes von den Endpunkten einer beliebig groBen 
Standlinie zu machen, die dann im Stereoskop vereinigt werden konnen. 
Auf diesem Wege ist es moglich, nicht nur eine plastische Darstellung 
entfernter Gebirge, sondern sogar des Saturns und seiner Monde zu er
zielen (HARTWIG, Das Stereoskop. Leipzig 1907). 

Stehen solche Hilfsmittel nicht zur Verfiigung, so ist man zur 
Beurteilung des Tiefenabstandes weit entfernter Gegenstande auf die 
Verwertung einer Anzahl von Kennzeichen von sekundarer Bedeutung 
angewiesen. Hierher gehort u. a. die sog. Luftperspektive, d. h. die 
Triibung, die der in der .Luft enthaltene Staub vor ferne Gegenstande 
legt, die Schattenbildung, die perspektivische Verkiirzung, die GroBe 
des Sehwinkels, unter dem Gegenstande von bekannter GroBe, Z. B. 
Menschen erscheinen. Von diesen Hilfsmitteln macht die kiinstlerische 
Darstellung zur Erzielung von Tiefenwirkungen Gebrauch. Ein Hilfs
mittel, das nur dem bewegten Beobachter zur Verfiigung steht, ist die 
scheinbare Verschiebung der gesehenen Dinge gegeneinander. Bei mono
kularer Betrachtung kann schlieBlich auch die Akkommodation des 
Auges einen gewissen SchluB auf die Tiefenerstreckung des Gesehenen 
erlauben. 

Das Sehen von Bewegungen. 

1. Gleitet das Bild eines Gegenstandes iiber die Netzhaut hin, 
ohne daB gleichzeitig eine Blickbewegung stattfindet, so entsteht der 
Eindruck der Bewegung des Gegenstandes. Der Geschwindigkeit sind 
dabei gewisse Grenzen gezogen. Es gibt Bewegungen, die zu rasch sind, 
um gesehen zu werden, wie die Versuche mit dem Farbenkreisel zeigen 
und andere, wie das Wachsen des Grases, die zu langsam sind. Sehr 
langsame Bewegungen, wie die der Uhrzeiger, werden zumeist nur in der 
Form wahrgenommen, daB nach Ablauf einer. gewissen Zeit die Orts
veranderung feststellbar ist. Rasche Bewegungen werden dagegen un
mittelbar als solche erkannt, auch wenn GroBe und Geschwindigkeit der 
Ortsveranderung nicht angebbar sind. Man unterscheidet daher eine 
direkte und eine indirekte Form der Bewegungswahrnehmung (EXNER, 
1875, Sitzungsber. Akad. Wien. 72. III. 156). Die Deutung der wahr
genommenen Bewegung ist iibrigens stets noch von Nebenumstanden 
abhangig, die sehr haufig zu Tauschungen Veranlassung geben, so z. B. 
wenn man im Kahne gleitend die Ufer fiir bewegt halt u. dgl. m. 



374 Das Sehen von Bewegungen. 

Der Bewegungseindruck entsteht in gleicher Weise, wenn bei 
ruhenden Gegenstanden die Augenstellung durch auBere Krafte oder 
durch unwillkiirliche Muskeltatigkeit verandert wird. Hierher gehOren 
die Scheinbewegungen, die auftreten, wenn durch seitlichen Finger
druck das Auge, durch Linsen oder Prismen die Netzhautbilder ver
schoben werden, ferner der Gesichtsschwindel, der auf tritt, wenn man 
sich mehrmals rasch um sich selbst dreht und dann plOtzlich still steht. 
Seine Ursache sind die nystagmatischen Bewegungen der Augen. 

Werden dagegen die Augen willkiirlich ill Interesse des Sehens 
bewegt, so fiihren die damit einhergehenden Verschiebungen der Bilder 
auf den Netzhauten nicht zur Vorstellung einer Bewegung. Es muB 
also die Verschiebung der Bilder durch eine gleich groBe und entgegen
gesetzte Verschiebung ihres Ortswertes aufgehoben werden. Die Ver
anlassung zu dieser Umwertung muB in der Ortsveranderung der Auf
merksamkeit gesucht werden. Indem ein indirekt gesehener Gegenstand 
die Aufmerksamkeit fesselt, wird die entsprechende Blickbewegung 
ausgelost. Unterbleibt die Bewegung infolge Lahmung des Muskels, 
oder weil das Auge durch ein auBeres Hindernis in seiner Beweglichkeit 
beschrankt ist, so findet dennoch die Umwertung statt, die dann, weil 
eine entsprechende Verschiebung der Bilder auf der Netzhaut fehlt, 
zu Scheinbewegungen Veranlassung gibt. Ob neben der Ortsveranderung 
der Aufmerksamkeit auch die Spannungsempfindungen der Augen
muskeln an der Umwertung beteiligt sind, ist eine nicht entschiedene 
Frage. 

Ob es Bewegungswahrnehmungen gibt ohne Ortsveranderung der 
Bilder auf der Netzhaut, indem das Auge dem bewegten Gegenstand 
dauernd folgt, ist eine o££ene und schwer zu beantwortende Frage. Da 
der Vergleich mit ruhenden Gegenstanden zu vermeiden ist, muB der 
Versuch in verdunkeltem Raume ausgefiihrt werden. Unter diesen Be
dingungen ist aber die Fixation des bewegten Lichtpunktes sehr erschwert 
durch die unwillkiirlichen Blickschwankungen, die sich hierbei starker 
bemerklich machen als unter gewohnlichen Verhaltnissen (vgl. hierzu 
HOFMANN, 1915, E. d. P. 15, 331). 
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BUGARSZKY, gebundene Salzsaure 143. 
v. BUNGE, EinfluB del' Nahrung auf 

den Harn 179. 
- Hippursaure 181. 
- Salzstoffwechsel 205. 
BUNSEN, Absorptionskoeffizient 95. 
BURDAOH scher Strang 278. 
BURDON SANDERSON S. SANDERSON. 
BURIAN, Purine im Harn 176. 
BURTON-OPITZ, Reibung des Blutes 70. 
B USOH, Lymphe 88. 

CADY, Arbeitsmesser 227. 
Y CAJAL, Nervenenden 313. 
- Vierhiigel 288. 
CALHOUN, Thrombozyten 23. 
CAMUS, LymphgefaBe 90. 
CANNON, Adrenalinglukosurie 168. 
- Darmbewegung 151. 
- Diastalsis 152. 
- Dickdarm 155. 
- Gemiitsbewegungen 283. 
- Hungerbewegungen des Magens 141. 
- Magenbewegungen 139. 
- Magenverdauung 141. 
- Nebenniere 168. 
- Pfortner des Magens 140. 
- Schluckbewegung 128, 129. 
CARLSON, Erregungsleitung 244. 
- Hungerbewegungen des Magens 141. 
- Lymphe 87. 
- Sympathiknsspeichel 125. 
CARV ALLO, absolute Kraft des Muskels 

224. 
CASPARI, Ernahrung 204. 
- Kotabgrenzung 195. 
- Kotbildung 156. 
CATHOART, tJbertritt von Galle in den 

Magen 141. 
CHAUVEAU, Gaswechsel des Muskels 235. 
Chemische Reize 263. 

Regulation der Korpertemperatur 
209. 

Chemotaxis 20. 
Cholagoga 147. 
Cholate 149. 
Choleinsaure 149. 
Cholesterin der Galle 149. 
Cholsaure 149. 
Chylus 87, 159. 
Chymosin 136. 
Chymus 139. 
COHN, A. E., Reizleitungssystem 52. 
- G., Geschmackstoffe 318. 
COHNHEIM, J., Nervenenden 313. 
- 0., Erepsin 147. 
CONNSTEIN, Fettresorption 158. 
CORTI sches Organ 331. 
CREIGHTON, Sauerstoffzehrung 107. 
CREMER, Erregungsleitung 244. 
- Glykogen 166. 
- Offnungserregung 258. 
DE CRINIS, Blutmenge 30. 
Cristae acusticae 325. 
Cruor 16. 
CYON, Nerv. accelerans 64. 
- Nerv. depressor 83. 
CZERNY, Blendung 354. 

Dammerungssehell 360. 
DANILEWSKY, Thermoelektrische Mes-

sung 237. 
Darmausscheidungen 155, 156. 
Darmbewegungen 150, 154. 
Darmfistel 146, 153. 
Darmganglien 151. 
Darmgase 154. 
Darminhalt 153. 
Darmkrypten 146. 
Darmmuskelll 151, 15~. 
Darmnervell 152. 
Darmsaft 146. 
Darmverdauung 142. 
Dauerkontraktion 257. 
DAVY, Restluft 108. 
Deckpunkte 370. 
Deformation als Druckreiz 303. 
- zyklische 217. 
Degeneration im Riickenmark 277, 278. 
Dehnungskurve des ruhenden Muskels 

216. 
- des tatigen Muskels 218, 225. 
Demarkationsstrome 248. 
DENIS S. FOLIN 162. 
Depressor 83. 
Detrusor urinae 186. 
Deuteranopie 359. 
Deuteroanomalie 360. 
Diabetes 173, 178, 196, 197. 
Diastalsis 152. 
- del' Speiserohre 129. 
Diastole des Herzens 49, 59. 
Dichromatisches Sehen 359. 
Dickdarm, Absollderung in denselben 

154. 
Dickdarmverdauung 154. 
DIED EN, SchweiBnerven 282. 
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DIETLEN, Magenbewegungen 139. 
Differente Elektrode 260. 
Differenztone 334. 
Dimethylguanidin im Harn 176. 
Dioptrie 340. 
Dioptrischer Apparat des Auges 339. 
Disparate Punkte del' Netzhaute 37l. 
DissimilationsprozeE del' Sehsubstanz 

355. 
Dissoziation del' Herztatigkeit 52. 
- des Schmerzes ·315. 
Dissoziationskurve = Spannungskurve. 
- des Sauerstoffs im Blute 99. 
DITTLER, Aktionsstrom 249, 250, 251. 
- Zwerchfell und N. phrenicus 113. 
DITTMAR, GefaEzentrum 81, 286. 
Diurese durch Gehirnstich 185. 
- durch Koffein 185. 
DIXON, Bronchialmuskeln U8. 
DOGIEL, Herznerven 62. 
DONATH, Lymphbildung 88. 
DONDERS, Gesetz del' Augenstellung a67. 
- intrathorakaler Druck Ill. 
- reduziertes Auge 344. 
- Vokale 337. 
Doppelauge 369, 370. 
Doppelbilder 372. 
Doppelsinnige Erregungsleitung 245. 
DORMEYER, Muskelfett 231. 
Drehempfindung 322. 
Drehmoment del' Muskelkraft 222. 
Drehschwindel 323. 
DREYER, G., Blutmenge ao. 
- G. P., Nebenniere 168. 
Druck in del' "Brust 110. 
- im Herzen 55. 
- in den Kapillaren 70. 
- im Magen 140. 
- osmotischer 18. 
Druckempfindung 303. 
Druckgefalle in den BlutgefaBen 70. 
Drucklahmung 253. 
Druckpunkte 305. 
Driisen, endokrine 167. 
Driisenstrome 125. 
DULL, Starkemolekiil 127. 
Diinndarm, Bewegungen 150. 
Diinndarminhalt 153. 
Dumpfer Schmerz 312, 314. 
Dunkeladaptation 360. 
Duodenum, Bewegung 151. 
Duplizitatstheorie des Sehens a61. 
Durchsichtige Medien des Auges 339. 
Dursttod 205. 
Durstversuche 205. 
Dynamometer 224. 
Dysplasia adiposogenitalis 171. 
Dyspnoe 116. 

EBBECKE, Druckreize 253. 
- GefaEreaktion 78. 
EBBINGHAUS, Farbenoktaeder a55. 
v. EBNER, Herzmuskel 50. 

EDKINS, Absonderung des Magensaftes 
133. 

- Zymogene 134. 
Effektorisches Neuron 268. 
EHRLICH, Blutbildung 38. 
EHRSAM s. KUNKEL 319. 
Eigenrhythmus des Muskels 256. 
Eigentemperatur 208. 
EIGER, Gallenbildung 147. 
Einschlafen del' Glieder 253. 
Einschleichen in Deformationen 303. 
- in den Strom 259, 262. 
Einspeicheln 121, 126. 
EINTHOVEN, Elektrokardiogramm 54. 
- Herztone 59. 

Herzvagus 63. 
- Lungenvagus 118. 
- N. depressor 118. 
- Saitengalvanometer 54. 
Eintrittspupille des Allges 352. 
Eisen del' Milch 205. 
Eisenausscheidung 156. 
Eiweill des Muskels 232. 
- im Harn 181. 
- zirkulierendes 199. 
- Zuckerbildung aus demselben 200. 
EiweiEaufbau 161. 
Eiweillfaulnis im Darm 154. 
Eiweillkorper 7. 
- Aufsaugung 161. 
Eiweillminimum 203. 
Eiweillquotient des Serums 3a. 
EiweiEspeicherung 200. 
EiweiEverdauung im Magen 136. 
Eiweillverwertung 197. 
Eiweillzersetzung 198. 
- im Hunger 192. 
E. K: ~ Elektrokardiogramm 54. 
Elastische Nachwirkung 216. 
Elastizitat del' BlutgefaEe 67. 
Elastizitatsmodul des Muskels 215. 
Elektrische Fische 252. 
- Reize 254. 
Elektrode, differente 260. 
- von STINTZING 255. 
- unpolarisierbare 248, 256. 
Elektrokardiogramm 53. 
Elektromotorische Kraft des Auges a52. 
Elektrotonus 259. 
ELIAS, Gaswechsel des Muskels 235. 
ELLENBERGER, Schichtung des Magen-

inhalts 138. 
ELLINGER, EiweiDfaulnis 154. 
- Osmotischer Druck des Serum-

eiweiEes 89. 
- Peristaltik 152. 
ELLIOT, Dickdarm 155. 
- Nebenniere 168. 
Emmetropie 346. 
ENDERLEN, Schilddriise 169. 
Endolymphe a24, 331. 
EndfiiBchen 269. 
Energie, Erhaltungssatz 1. 
- spezifische, del' Sinne 302. 
- schwellenmaEiger Druckreize 306. 
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Energie, schwellenmaBiger Lichtreize 
353. 

- schwellenmaBiger Schallreize 328. 
Enel'giebedarf 202. 
Energiebilanz 11. 
Energieumsatz im l\luskel 236. 
Enel'giewandlung im Muskel 240. 
ENGELMANN, Automatie des Hel'zens 61. 

Elektrische Fische 252. 
Entstehungsort del' Herzreize 5l. 
Erhaltung del' Reizp"riode 50. 
Erregungsleitung 243, 244, 245. 
Erregungsleitung im Herzen 51. 

- irreziproke Erregungsleitung 269. 
- Herzmuskel 45. 
- Herztatigkeit 48. 
- Herzzuckung 50. 
- Refraktarzustand 47. 
Enterokinasll 146. 
Enthimungsstarre 277, 287. 
Entspannungszeit des Herzen;;; 57. 
Epidel'misschmerz 313. 
Epithelkorperchen 169. 
ERB, Lymphbildung 88. 
Erbrechen 129. 
Erepsin 147. 
Ergiinzungsluft 108. 
Ergograph 227. 
Ergometer 202, 227. 
ErhaItungsumsatz 94, 192. 
Erholung dfS Muskels 229. 
ERLANDSEN, Lipoide des Mm;kels 231. 
Ermiidung des Muskeis 229. 
Emahrung 189. 
- EinfluB auf Ham 179. 
- des Herzens 48. 
Emahrungsgrundsatze 202. 
Erregung, tonische 64. 
- verborgene 220. 
Erregungsgesetz 258. 
Erregungsleitung 242 ff. 
- doppelsinnige 245. 
- irreziproke 269. 
Erregungsrhythmus 250, 251. 
Erregungsstrome 249. 
Erregungstheorie 262, 263. 
Erregungsvorgang 246. 
Erregungswelle 246. 
Erythrozyten 16. 
- Ziihlung derselben 22. 
E UOKEN, ErregungstheOlie 262. 
Eupnoe 116. 
EWALD, A., Darmverdauung 146. 
- J. R., Asthenie 288. 
- Bogengange 323, 325. 
- Hortheorie 335. 
- Labyrinthtonus 324. 
EXNER, A., Muscularis mucosae 152. 
- S., Bahnung deli Erregungen 293. 
- Bewegungswahrnehmung 373. 
- Lichtempfindung 354. 
- Sensomobilitat 285. 
- Temperatur des Herzens 208. 
- Tonwahrllehmung 335. 
Exspirationsluft. Zusammensetzung 104. 

Exterozeptive Bedeutung des Druck
sinns 308. 

Extraktivstoffe des Muskels 233. 
Extrasystole 47, 50, 71. 

Fauinis des Eiweifi im Dann 154. 
Faulnisprodukte im Ham 178. 
F AHR, lVIuskelsalze 234. 
Falsettstimme 336. 
Faradische Reize 255. 
Faserstoff 14. 

I Farbenblindheit del' Netzhautperipherie 
361. 

- partielle 359. 
- totale 361. 
Farbenempfindungen 355. 
Farbenkreisel 354. 
Farbenmischung 357. 
Farbenoktaeder 356. 
Farbenschwache 360. 
];'arbentafel 358. 
FEOHNER, WEBERS Gesetz 306. 
FEHLING sche Losung 126. 
FELLNER, Blutdruckmessung 74. 
Feminierung von Mannchen 172. 
Fermente, Aktivierung derselben 144. 
- intrazellulare 163. 
- latente 144. 
- offene 144. 
"Fermentgesetze" 135. 
Fermentwirkung 127. 
Fett als Energiequelle 7. 
- des Muskels 231. 
- korperfremdes 159, 197. 
Fettbildung aus Kohlehydraten 196. 
Fettfiitterung 197. 
Fettresorption 158. 
Fettsauren im Barn 178. 
Fettspaltung im Darm 145. 
Fettverdauung 158. 
Fettverwertung 197. 
Fettzersetzung 1m Hunger 192. 
Feuchte Kammer 256. 
Fibrin 14. 
];'ibrinferment 36. 
Fibrinogen 35. 
FICK, A., Arbeitsmesser 227. 
- Arbeitssammler 220. 

; - Energiewandlung im Muskel 240. 
! - Langenkurve des Muskels 221. 

- Mechanisches Warmeaquivalent 238. 
Muskelwarme 236, 239. 
Schleuderzuckung 223. 
Spannungszuckung ; 22. 
Thermoelektrischc Mef\sung 237. 
Trommelfell 329. 

- Wirlrnngsgrad des Muskels 239. 
- R., Kaubewegung 122. 

, - Zwischenrippenmuskeln 112. 
Fieber 214. 
FILEHNE, sensible Lahmung 285. 
Fische, elektrische 252. 

I FISOHER, A., S. GARTEN 244. 
- E., Gcruchschwelle 321. 
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FISCHER, E., Polypeptide 136. 
H., Gallenfarbstoff 149. 

- Hamin 26. 
- 0., GehOrknochel 330. 
- Schnecke 334, 335. 
- Tragheitsmomente 222. 
FITZ GERALD, Salzsaurebildung im Ma-

gen 134. 
FLACK, M., s. ASHER 169. 
- M. W., Sinusknoten 51. 
FLECHSIG, Markentwicklung 277. 
- Sehhiigel 289. 
FLEISCH, GefaBmuskeln 78. 
FLEISCHHAUER S. TRENDELENBURG 168. 
FLETCHER, H. M., Sympathiknsspei-

chel 125. 
- W_ M., Erstickung des Muskels 246. 
--,-- Gaswechsel des Muskels 235. 
- Milchsaure des Muskels 231, 235. 
- Totenstarre 233. 
Flimmern 354. 
Flimmerzellen del' Lnftwege 119. 
FLOURENS, Bogengange 323. 
Fliisterstimme 336. 
FoA, Traube-Hering-Wellen 79. 
Forderungsnerven des Herzens 64. 
FOLIN, Ammoniak im Blut 162. 
- EinfluB del' N ahrung auf den Harn 

179. 
- Kreatin im Harn 176. 
Formant 337. 
FORSTER, Salzstoffwechsel 205. 
FOURIER, Reihenentwicklung 328. 
Fovea centralis retinae 349. 
FRANK, 0., Blutdruckmessung 75. 
- Fettresorption 158, 159. 

Fettspaltung im Darm 145. 
Manometer 56. 
Pulskurve 58. 
Sphygmograph 72. 
Tachographie 76. 

- Wirkungsgrad 236. 
FREUND, E., Blutgerinnung 36. 
- H., Warmehaushalt 212. 
v. FREY, Bewegungsempfindung 309. 
- Chylusfett 159_ 
- Druckempfindung 303, 304. 
- Gaswechsel des Muskels 235. 
- GefaBnerven 80. 
- Interferenz del' Zuckungen 228. 
- Kraftsinn 310, 311. 
- laugiger Geschmack 318. 
- Mechanische Reizung 254. 

N ervenenden des Drucksinns 305. 
- paradoxe Kaltempfindung 302. 

Raumschwellen des Drucksinns 307, 
308. 

- Schmerzreize 313. 
- Schwellenenergie del' Druckreize 306. 
- unterstiitzte Zuckung 227. 
- Vibrationsgefiihl 305. 
- Zuckungssummation 228. 
FRIEDENTHAL, Herznerven 66. 
- trophische Nerven 285. 
FRITSCH, Motorische Rindenfelder 291. 

Frosteln 210. 
Fiihrungsschwelle 309. 
Fiillungszeit des Herzens 57. 
v. FURTH, Gallensauren 149. 
- Kreatin im Harn 176. 
- MuskeleiweiB 232. 
- Totenstarre 233. 
FULD, Blutgerinnung 37. 
- Zymogene 134. 
FULL, Automatie del' Arterien 79. 
Fundus des Magens 130. 

GAD, Atemzentrum 115, 285. 
- Fettemulsion 145. 
- Latenzzeit 220. 
Garung im Darm 153. 
Galle 147. 
- als Losungsmittel fiir Fettsauren und 

Seifen 150. 
- Riickstauung in den Magen 140. 
Gallenabsonderung 147. 
Gallenfarbstoffe 148. 
Gallengang 148. 
Gallensauren 149. 
Gallenstauung 148. 
Gallensteine 149. 
Galvanische Reize 255. 
GANTER, Herzvagus 63. 
- Reizleitungssystem 52. 
- Sinusknoten 51. 
GARTEN, Aktionsstrome 250, 251. 
- Druck im Herzen 56. 

elektrische Fische 253. 
- Elektrokardiogramm 54. 
- Erregungsleitung 244, 245, 269. 
- Geruch 321. 
- photoelektrische Strome 352. 

SchlieBungserregung 256. 
- Sehepithel 351. 
- Verletzungsstrom 248. 
- Zwerchfell und N. phrenicus 113. 
Gasanalyse 97. 
Gasdiffusionskonstante 109. 
Gase, gebundene, im Blute 97. 
- geloste, im Blute 95. 
Gasgehalt des Blutes 95, 97. 
Gasspannungen des Arterienblutes 105. 
- in den Geweben 106. 
Gaswechsel des Muskels 235. 
GASKELL, Automatie des Herzens 61. 
- Entstehungsort del' Herzreize 51. 
- Herzblock 49. 
Gastrin 133. 
GefaBepithel 67. 
GefaBfigur del' Netzhaut 350. 
GefaBmuskeln 78. 
GefaBnerven 79. 
- del' Niere 185. 
GefiiBreflexe 83-85. 
GefaBtonus 81. 
GefaBzentra, spinale 287. 
GefaBzentrum 81, 286. 
Gegenfarben 355. 
Gehirn 268. 
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Gehorknochel 330. 
Gehorsempfindungen 327. 
Gelbsucht 148. 
GELLHORN, GefaBreflexe 85. 
GEL UK, Herztone 61. 
Gemeingefiihl 316. 
GENGOU, Blutgerinnung 36. 
GenuBmittel 205. 
GEFHART s. LUSK 204. 
Gerausch 327. 
Gerauschlaute 338. 
Gerauschwahrnehmung 335. 
GERHARTZ, Atmu:qgslnft 119. 
Gerinnung des Blutes Dt 
- der Milch im Magerr , .. 136. 
- des MuskeleiweiB '232_ 
GERTZ, E., Temperaturempfindungen 

299. 
Geruch und Geschmack-316. 
Geruchsempfindung 320. 
Geruchschwelle 321. ' 
Gesamtquerschnitt der BlutgefaBe 39, 

67. 
Geschlechtsdriisen 172. 
Geschlechtsmerkmale, sekundare 171. 
Geschlech tsreife 171: 
Geschmack und Geruch 316. 
Geschmacksempfindungen 316. 
Geschmacksorgane 317. 
Geschmacksstoffe 318. 
Geschwindigkeit;>.hohe 'des Druckes 41. 
Geschwindigkeitspulse 75. 
Gesichtsempfindungen 339. 
Gesichtsfeld des Auges 366. 
Gewebsatmung 106. 
Gewebsdruck 89. 
Gewebsfliissigkeit 85. 
Gewebssaft 85. 
Gewebsspalten 85. 
Gewichtsunterscheidung 310, 311. 
Gicht 177. 
GIERKE, Atemzentrum 285. 
- Glykogen 165. 
GIES, Lymphe 88. 
Gigantismus 171. 
GILDEMEISTER, Horgrenze 328. 
- Nutzzeit 262. 
GLASER, Herznerven 62. 
GLEY, LymphgefaBe 90. 
Globin 25. 
Globuline 32. 
Glukuronsaure im Harn 178. 
Glutaalreflex 276. 
Glutaminsaure 146. 
Glykocholsaure 149. 
Glykogen 165. 
- des Muskels 231. 
Glykogenbildung 166. 
Glykogenverdauung 126. 
Glykogenzersetzung im Hunger 192. 
GMELINS Probe 148. 
GOTHLIN, Erregungsleitung, 245, 269. 
GOLDMAN s. v. FREY 304. 
GOLDSCHEIDER, Bewegungsempfin-

dungen 308. 

GOLDSCHEIDER, tiefer Schmerz 315. 
GOLL scher Strang 278. 
GOLTZ, Bogengange 323. 

GefaBnerven 80. 
- GefaBtonus 83. 
- GefaBzentra 287. 
- Harnentleerung 188. 
GOTTLIEB, Warmestich 213. 
GRAFE, Warmehaushalt 212. 
GREER, Lymphe 87. 
GREHANT, Blutmenge 30. 
GRIGORIU s. ASOHNER 173. 
GRUBER, Reaktion des Harns wiihrend 

d. Magenverdauung 142. 
Stickstoffausscheidung 198. 

- Stickstoffgleichgewicht 6, 198. 
GRIDmAUM s. SHERRINGTON 292. 
GRihzNER, chemische Reize 264. 
- Fermentmenge 135. 
- Riickstauung von Darminhalt 155. 
- Schichtung des Mageninhalts 138. 
GrundtoIi 328. 
Grundumsatz 192. 
GUDZENT, Harnsaure 17l. 
GUNTHER, Autoinatie der .A.rterien 79. 
GURBER, Asche des Blutes 35. 
- Blutkorper 16. 
- Erythrozyten 31. 
- Konlensaurebindung im Blute 35. 
- Respirationsapparat 92. 
- Serumalbumin 32. 
GULLSTRAND, Akkommodation 346. 
- Hornhaut 341. 
- Linse des Auges 342, 343. 
- schematisches Auge 344. 
- Strahlenfigur 345. 

Haare als Organe des Drucksinns 305. 
HAARIS, Sauerstoffzehrung 107. 
Haarnerven 305. 
HABERLANDT, Vorhofflimmel'n 52. 
HACKER. Druck und Zug 303. 
- HeiBempfindung 300. 
- Schmerznerven 313. 
- Temperaturnerven 301. 
- tiefel' Schmerz 315. 
Hamatin 25. 
Hamin 26. 
Hamochromogen 27. 
Hamoglobin 24, 26. 
- reduziertes 26. 
Hamoglobingehalt des Blutes 28. 
Hamoglobinkristalle 24, 26. 
Hamometer 29. 
Hiimophilie 38. 
Hamosiderin 38. 
HXNIG, Geschmack 319. 
HAESERS Koeffizient 175. 
HAHN, M., S. NENOKI 162. 
- R., S. KIESOW 316. 
Halbvokale 338. 
HALDANE, Alveolarluft 116. 
-' Atemreiz 116. 
- Blutmenge 30. 
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HALDANE, Kohlenoxyd 10I. 
- Respirationsapparat 92. 
- Zahl del' Erythrozyten 22. 
HALL s. AAGAARD 52. 
HALLIBURTON, Serumeiweifi 31, 32. 
Halsmark, Ringskiihlung SI, 114. 
Halsreflexe 324. 
HAMBURGER, Erythrozyten des veniisen 

Blutes 104. 
HAMMARSTEN, Labwirkung 137. 
- Zymogene 134. 
Hammer von NEEF 26l. 
HARLEY, Gallenstauung 14S. 
HARMS, Keimdriisen 172. 
HARRIS, Thrombozyten 23. 
Harn 174. 

anorganische Bestandteile 17S. 
- molekulare Konzentration lSI. 
- Reaktion wahrend del' Magenver-

dauung 142. . 
- Vergleich mit Blut ISO. 
HaTnabsonderung ISO. 
Harnblase, Innervation IS7. 
- Kontraktionen IS6. 
- Tonus IS6. 
Harndrang ISS. 
Harnentleerung ISS. 
Harnkanalchen IS2. 
Harnleiter IS6. 
Harnmenge 174, IS4. 
Harnriihre ISS. 
Harnsaure im HaTn 176. 
Harnsedimente 17S. 
Harnstoff im Harn 175. 
HARTENEOK s. FIOK, A. 239. 
HARTWIG, Stereoskop 373. 
HASSELBALOH, Atemreiz 116. 
- Vitalkapazitat 109. 
Hauptebenen 340. 
Hauptfarben 355. 
Hauptpunkte 340. 
Hauptschlag des Pulses 71. 
Hb = Hamoglobin. 
HEAD, referred pain 315. 
HEIDENHAIN, M., Leukozyten 19. 
- R., Blutmenge 30. 
- GefaJ3nerven SO. 
- Lymphagoga SS. 
- Lymphe S7. 
- Magenfistel 130. 
- Magensaft 134. 

Muskelwarme 236, 239. 
Pankreas 145. 
Pankreasfistel 143. 
Polyurie IS5. 
Resorption im Dann 157. 
Speichel 124. 

HEITZENROEDER s. GARTEN 321. 
HELD, Endfii13chen 269. 
- Vierhiigel 2SS. 
HelleI' Schmerz 312. 
Helligkeit 353. 
Helligkeitskontrast 362. 
HELMHOLTZ, Augenbewegung 36S. 
- Augenspiegel 347. 

HELMHOLTZ, DioptTik 34I. 
- Erregungsleitung 243. 
- Farbenempfindung 359. 
- Gehiirkniichel 330. 
- Gehiirschnecke 333. 
- Hiirtheorie 333. 
- Horopter 372. 
- Muskelwarme 236. 
- Ophthalmometer 343. 
- Raumsinn 30S. 

i - Schwebungen 334. 
- Telestereoskop 373. 
- Zuckungssummation 22S. 
Hemiamblyopie 291. 
Hemianopsie 291. 
Hemiplegie 293. 
Hemispharen des GroJ3hirns 289, 291. 
HEMMETER, Riickstauung von DaTm-

inhalt 155. 
Hemmung del' Antagonisten des Re

flexes 270. 
HemmungswiTkungen auf den Magen 

132, 140, 141. 
- des Vagus auf Herz 63. 
HENDERSON, Sauerstoffpuls 94. 
HENNING, Geruch 320. 
- Geruchschwellen 321. 
HENRI, Ortswert del' Druckempfindung 

307. 
HENRIQUES, Gase des Blutes 97. 
HENRYS Gesetz 95. 
HENSOHEN, Sehsphare 291. 
HENSEN, Gehiirschnecke 333. 
- Glykogen 165. 
- Trommelfell 329. 
HERING, E., Atemreflexe 117. 
- Augenbewegung 369. 
- Dammerungssehen 36I. 
- Farbenblindheit 359. 
- Gegenfarben 355. 
- Horopter 372. 
- physiologische Kathode 257. 
- reflektorische Herzhemmung 65. 

spezifische Energie 302. 
Sehrichtung 370. 
Sehscharfe 365. 
Sehsubstanzen 355. 
H. E., Extrasystole 72. 
Herznerven 64. 

- heterotope Reizbildung 51. 
HERLITZKA, laugiger Geschmack 318. 
HERMANN, Aktionsstriime 247. 
- Erregungsleitung 243. 
- Erregungstheorie 263. 

Formanten 337. 
Gase des Muskels 235. 
Hiirtheorie 335. 
Kotbildung 156. 
Phasenverschiebung 329, 332. 

- Trommelfell 329. 
- Vokale 337. 
Herz, Fiirderungsnerven 64. 
- Hemmungsnerven 64. 
- ZuCkeTVel'brauch 48. 
Huzarbeit 40, 44. 
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HerzbIoek 49. 
Herzerregung, Ausbreitung 49. 
- Entstehungsort 51. 
- Ursprung 49. 
Herzflattern 52. 
Herzflimmern 52. 
Herzmuskel 45. 
- Faserung 55. 
- Zuekungsveriauf 58. 
Herznerven 61. 
Herztatigkeit 39. 
Herztemperatur 208. 
Herztone 59. 
HESS, C., Akkommodation 346. 
- Netzhautperipherie 362. 
- Refraktion 345. 
HESS, 0., Lymphbildung 88. 
- Zahl del' Erythrozyten 22. 
- W., Reibung des BIutes 70. 
HESSE, 0., Breehbewegung 129. 
Heterotope Reizbildung 51. 
HEYMANS, Gesehmaekskonipensation 

319. 
HILL, A. V., Energiewandiung im Mus

kel 240. 
- Muskelwarme 241. 

. - Stoffweehsel des Muskeis 235. 
- L., GefiWtonus 83, 84. 
HILLEBRAND, Dammerungssehen 361. 
- Horopter 372. 
Hintergrund des Auges 349. 
HinterstrangfeId, ventraies 279. 
Hippursaure 178, 181. 
HiI'll und BewuBtsein 296. 
Hirnanhang 170. 
Hirnnerven 283. 
Hirnl'inde 289. 
HIRsmr, C., Reibung des BIut;~s 70. 
- P., EiweiBfaulnis 154. 
HIS sehes Bundel 52. 
Histidin 176. 
Hitzeempfindung 300. 
HITZIG, Motol'isehe Rindenfeider 291. 
HOCHE, Degeneration im Ruekenmark 

277, 278. 
HOCHHAUS, Eisenausseheidung 156. 
HOBER. Fermentreaktionen 163. 
- Gesehmaeksempfindung 318. 
- Resorption im Darm 157. 
- Verietzungsstrome 252. 
Hohenklima, EinfluB auf BIut 23. 
HONIGSSCHMIED s. V. VINTSCHGAU 317. 
Horgrenzen 328. 
Horschwelle 328. 
Horsphare des Hirns 291. 
Horzellen 331. 
HOFFiI,[ANN, F. A., Kniereflex 272. 
- P .. Aktionsstrome 251. 
- Aligenmuskeitonus 369. 
- Erregungsleitung 243. 
- frequente Reize 261. 
- Herzbewegung 52. 
- Reflexbahnung 293. 
- refraktarer Zustand 246. 
- Sehnenreflexe 272. 

HOFFMANN, F. A., Sinusknoten 51. 
HOFMANN, F., Fettfiitterung 197. 
- F. B., Automatie des Herzens 61. 

Bewegungswahrnehmung 374. 
Geruch 320. 
Herznerven 62. 
Herzreize 53. 
Inkongruenz der N etzhaute 372. 
Mechanische Reizung 254. 

HOFMEISTER, Magenbewegungen 140. 
- Vitamine 206. 
HOPKINS, Gaswechsel des Muskeis 235. 
- Milehsa,ure des Muskeis 231, 235. 
- Vitamine 207. 
Hormone 167. 
HOTnhaut, Krummung 341. 
Horopter 371. 
HOTZ, GefaBschm.erz 80, 314. 
Hubhohe, Anpassung an die Reiz-

frequenz 229. 
- des Muskeis 220. 
HUECK S. WACKER 168. 
HUFNER, Spannungskurve 99. 
- Spektrophotometrie 28. 
HURTHLE, Fettsaureester des Blutes 34. 
- Reibung des BIutes 70 . 
- Schiiddruse 169. 
Hungerabsonderung des Darms 152. 
Hungerbewegllngen des Darms 152. 

des Magens 14l. 
Hungergefiihi 142, 193. 
Hllngerkot 156. 
Hungerschwund del' Organe 194. 
Hungerstoffwechsel 190. 
Hungertod 193. 
Hungerversuche am Menschen 191. 
Hungerzeit 193. 
Hydrolyse 127. 
Hypermetropie 345. 
Hyperopie 345. 
Hyperpnoe 116. 
Hypel'thYl'eodismus 169. 
TIypophyse 170. 

IBRAHIM, Lipase des Magensaftes 138. 
Idiomuskuliire Kontl'aktion 245. 
Ikterus 148. 
Ileozoka1klappe 155. 
Ileum, Bewegung 151. 
Ileus 152. . 
INAGAKI, EiweiBquotient 33. 
- Sel'umalbumin 32. 
- Totenstarre 233. 
- Wiirmestane 233. 
Indifferente EIekhoc1e 260. 

! - Narkotika 265. 
Indifferenzstrecke des Temperatursinns 

300. 
Inc1ikator von BLIX 216. 
Indol im Harn 178. 
Induktionsstrome 261. 
Induktorium 261. 
Induzierte Lichtempfindungen 363. 
Infantilismus 171. 



Namen- undo Sachregister. 385 

Inkongruenz der Netzhaute 372. 
Innere Atmung 106. 
Innervation, reziproke 81, 83. 
- segmentale, der Muskeln 273. 
Inspirationsmuskeln 112. 
Interferenz der Reflexe 274. 
- der Zuckungen 228. 
Interkostalmuskeln' 112. 
Invasionskoeffizient 104. 
Inversion des Rohrzuckers 138. 
Inzisur des Pulses 58. 
Iris 339, 345, 352. 
Irreziproke Erregungsleitnng 269. 
ISENSOHl\IID, Warmehaushalt 213. 
Isodyname Werte 20l. 

JAOOBJ, Warmezentrum 213. 
JAOOBSON, CL., trophische Nerven 284. 
JAMES, Beschleunigungsempfindungen 

323. 
- Gemiitsbewegungen 283. 
JANSEN, Inspirationsmuskeln 112. 
JAQUET, EinfluB des Hohenklimas 23. 
- Kohlensaurebindung 103. 
- Zahl der Erythrozyten 23. 
JENSEN, trophische Nerven 285. 
Jodothyrin 169. 
Jodthyreoglobulin 169. 
Jodwirknng auf Starke. 126. 
JOHANSSON, Ergometer 227. 
- Hungerstoffwechsel 190. 
- Korpertemperatur 209. 
- Muskelruhe und Korpertemperatur 

211. 
J OST, GefaBnerven der Niere 185. 

'\:: 

Kalteschauder 210. 
KAESTLE, Magenbewegungen 139. 
KAHN, Schluckreflex 128. 
- Vorhofflimmern 52. 
Kalkentziehung 205. 
Kalkmangel lahmt das Herz 48. 
Kalorienbedarf 202. 
Kalorimetrie 3. 
Kalorimetrischer Versuch 4. 
Kaltempfindung, paradoxe 302. 
Kaltpunkte 30l. 
Kammer, feuchte 256. 
KAMMLER s. AUBERT 303. 
KANITZ, Temperaturkoeffizient 48. 
Kapillardruck 70. 
KAPPIS, Splanchnikns 282. 
Kardia des Magens 130, 138, 140. 
Kardinalpunkte 341. 
Kardiophonographie 59. 
KARPLUS, Warmezentrum 213. 
- Zwischenhirn 282. 
Kasein 137. 
Kaseinogen 137. 
Kastration 172. 
Katastalsis 139. 
Kathode, physiologische 257. 
- virtuelle 260. 

v. Frey, Physiologie. S. Auf!. 

KATSCHKOWSKY, Vagotomie 118. 
- Vaguslillimung 284. 
KATZ, Muskelsalze 234. 
Kauen 121. 
KAUFMANN, Gaswechsel des Muskels 

235. 
Kehlkopf 336. 
Keimdriisen 171. 
KEITH, Sinusknoten 5l. 
KEMP, Thrombozyten 23. 
Kieferbewegung 122. 
Kiefergelenk 122. 
KIESOW, Geschmack 316, 318, 319. 
Kinematograph 354. 
KJELDAHL, Stickstoffbestimmung 190. 
Klang 327. 
Klangfarbe 328. 
Klappenschliisse im Herzen 57. 
KLEE, Darmnerven 15~ 
- Magenbewegungen 140. 
DE KLEIJN, Stellreflexe 324. 
Kleinhirn 288. 
Kleinhirnseitenstrangbahn 278, 279. 
KLOSE, Thymus 17l. 
KLUG, Dickdarm 154. 
v. KNAFFE-LENZ, Glykogen 165. 
Knall 327. 
Kniereflex 272. 
v. KNIERIEM, Harnsaure 177. 
KNOLL, Herzmuskel 45. 
KOOH, Sinusknoten 51. 
KOLLIKER, Herzmuskel 50. 
KOELLNER, Farbenschwache 360. 
- Kontrast 363. 
KONIG, A., Unterschiedsschwelle der 

Lichtempfindung 353. 
KOEPPE, Erythrozyten des venosen 

Blutes 104. 
- Lymphknoten 90. 
Korperlage und Vitalkapazitat 109. 
Korpertemperatur 208. 
- chemische Regulation 209. 
- tagliche Schwanknngen 208. 
KOSTER, Geschmackslahmung 319. 
- N. depressor 83. 
- trophische N erven 285. 
Koffein als Diuretiknm 185. 
Kohlehydrate als Energiequelle 7. 
- Aufsaugung 160. 
- spezifisch.dynamische Wirknng 196. 
- Verdauung im Magen 138. 
- Verwertung 196. 
Kohlenlunge 120. 
Kohlenoxyd, Bindung im Blute 10l. 
Kohlenoxyd-Hamoglobin 27, 10l. 
Kohlensaure, Bindung im Blute 102. 
- Spannungskurve 103. 
Kohlensaurebildung 94. 
Kohlensaurespannung im Magen und 

Darm 106. 
KOHLRAUSCH, W., Tonwahrnehmung 

335. 
KOHNSTAMM, Speichelnerven 124. 
KOIKE S. GARTEN 245. 
Kolon 154. 

25-



386 N amen- und Sachregister. 

KOLOSSOW, GefiWepithel 67. 
Kombinationstiine 334. 
Kompensatorische Augenstellungen 324. 
- Pause del' Herztatigkeit 50. 
Komplementarfarben 358. 
Konjugierte Punkte 340. 
Konsonanten 338. 
Konstanten,optische, des Auges 342. 
Kontraktur des Muskels 229. 
Kontrastwirkung im Auge 362. 
Konvergenz, reduzierte 341. 
Kopfstimme 336. 
KORECK S. KLUG. 
KORKUNOFF, EiweiBminimum 203. 
KOROTKOW, Blutdruckmessung 74. 
KOSCH s. WACKER 168. 
Kostregeln 203. 
Kotabgrenzung 194. 
Kotanalyse 194. 
Kotbildung 155. 
Kotuntersuchung 189. 
KOTTMANN, Blutmenge 30. 
Kraft, absolute des Muskels 224. 
Kraftempfindung 309. 
KRATSCHMER, Reflektorische Herz· 

hemmung 65. 
Kratzreflex 272, 274, 275. 
KRAUSE, FED., Blendungsschmerz 354. 
- Geruch 322. 
- Geschmacksnerven 317. 
-'- motorische Rindenfelder 293, 294. 
- trophische N erven 284. 
Kreatin im Hal'll 176. 
Kreatinin im Hal'll 176. 
Kremasterreflex 276. 
KREHL, Fettresorption 159. 

Fieber 214. 
- Herzklappen 58. 
- Herzmuskel 55. 
- Vaguslahmung 284. 
- Warmehaushalt 213. 
KREIDL, Nystagmus 323. 
- Otolithen 326. 
- Warmezentrum 213. 
- Zwischenhil'll 282. 
Kriebeln 304. 
v. KRIES, Dammerungssehen 361. 
- Duplizitatstheorie 361. 
- Farbenblindheit 359, 361. 

Farbenempfindung 357. 
Farbenschwache 360. 

- Farbentafel 358. 
Herzblock 49. 
Hirnfunktionen 297. 
Nachbilder 354. 
Netzhautperipherie 362. 
Reflexion des Pulses 77. 

- Schwellenwert des Lichtreizes 353. 
- Tachographie 75, 76. 
- Unterschiedsschwelle 354. 
- Unterstiitzte Zuckung 227. 
- Verschmelzungsfrequenz 354. 
- Zeitreize 259, 262. 
KROGH, Arbeitsmesser 227. 
- Gasdiffusionskonstante 109. 

KROGH, Gasspannungen des Blutes 105. 
- Invasionskoeffizient 105. 
- Mikrotonometer 105. 

Minutenvolum 1l0. 
- Restluft 108. 
- schadlicher Raum 109. 
- Spannungskurve 100. 
Kropf 168. 
Kriimmungsradien del' brechenden Fla-

. chen des Auges 343. 
KUHNE, Antipepton 146, 161. 
- Darmverdauung 146. 
- doppelsinnige Erregungsleitung 246_ 
- Muskelplasma 232. 
- Optogramm 351. 
- Pankreas 145. 
KULPE, Agnosie 296. 
K ULZ, Zuckerbildung aus EiweiB 200. 
K UPFERLE, Schlucken 129. 
KUSTER, W., Hamin 26. 
KUFFERATH, Gallenstauung 148. 
KUNDT scher Teilungsversuch 372. 
KUNKEL, Geschmack 319. 
KUNO, Aktionsstriime 250. 
KUTSCHER, Aminosauren im Darm 161. 
- Darminhalt 153. 
- Darmsaft 147. 

Labferment 136. 
Labyrinth, hautiges 324. 
Labyrinthreflexe 324. 
Labyrinthtonus 324. 
Lackfarbenes Blut 18, 24. 
Langenkurve des Muskels 219, 221. 
LAMPE, Thymus 171. 
LANDERER, Gewebsdruck 89. 
LANDERGREN s. TIGERSTEDT, R. 190. 
LANGE, C., Gemiitsbewegungen 283. 
- F., Azetonkiirpel' 197. 
LANGENDORFF, Hel'ztatigkeit 48. 
- KoronargefaBe 78. 
- spinale Atmung 286. 
LANGERHAUS sche Inseln 143, 173. 
LANGLEY, autonomes Nervensystem 

281. 
- Muskelreizung 254. 
- Speicheldriisen 123. 
- Sympathikusspeichel 125. 
- Zymogene 134. 
Lanolin 158. 
LAQUEUR, Lipase des Magensaftes 137_ 
Latenzzeit 243. 
- des Muskels 220. 
LEA S. KUEHNE 145. 
Lebensmittel 203. 
LEBER, Chemotaxis 21. 
Leberausschaltung 177. 
Lebernel'ven 147, 148. 
LE GALLOIS, Atemzentrum 285. 
LE HEUX, Darmbewegung 151. 
LEHMANN, C. G., Blutmenge 30. 
Leitungsgeschwindigkeit del' Erregung 

242 ff. 
LENK S. v. FURTH 233. 
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LENNANDER, tiefer Schmerz 314. 
LENNINGER s. GARTEN 245, 269. 
Leukozyten 16, 19, 31. 
- Ziihlung 23. 
Leukozytose 23. 
LEVIN, GefiiBreflexe 85. 
LEVY, B., Herzarbeit 45. 
Lezithin der Galle 149. 
Licht, Schwellenenergie 358. 
Lichtempfindung, Anklingen derselben 

354. 
Lichtinduktion 363. 
LIEBERMANN, gebundene Salzsiiure 140. 
LIEBERMEISTER, Serumglobuline 33. 
LIEPMANN, 'Apraxie 296. 
LIND HARD, Atemreiz 116. 
- Minutenvolum 110. 
- schiidlicher Raum .109. 
LINDIG, Phasenverschiebung 333. 
Linse des Auges 342. 
Linsenkern 289. 
LINTNER, Stiirkemolekiil 127. 
LINTW AREW, Enterokina&e 146. 
Lipase des Bauchspeiehels 144. 
- des Darmsaftes 147. 
- des Magensaftes 1::17. 
Lipasen 145. 
Lipoide des .Muskels 231. 
- und Narkose 267. 
- der Zellen 19. 
LISSAUER, Agnosie 296. 
LISTINGS Bewegungsgesetz 368. 
LITTEN, Blutbildung 38. 
LOCKE, Herztiitigkeit 48. 
LOEB, Otolithen 326. 
LOEWY, Atmungslnft 119. 
- Erhaltungsumsatz 192. 
- Kohlensiiure des Blutes 102. 
- Sauerstoff im Blute 98. 
- schiidlicher Raum 104. 
- Verdauungsarbeit 195. 
LOHMANN, Seliundenvolum 44~ 
Lokalaniisthesie 168. 
LOMBARD, Kapillardruck 70. 
LovEN-Reflex 83. 
LUCAS, Alles- oder Nichts-Gesetz 47, 

261. 
- Erregungsleitung 244. 
- Zeitreize 259. 
LUCIANI, Hungerversuche 193. 
- Kleinhirn 288. 
LUCKHARDT, Lymphe 87. 
LUDWIG, GefiiBzentrum 286. 
- Harnabsonderung 183. 
- Herzmuskel 55. 
- N. depressor 83. 
- Quecksilbermanometer 42. 
- Str6mung in R6hren 68. 
- Stromuhr 43. 
Lnftpumpe 96. 
Lunge, Druck in und auBer ihr 110. 
Lungenatmung 104. 
Lungenluft 95. 
- Druck derselben 111. 
Lungenventilation 109. 

LUSK, Energiegehalt del' Nahrung 204. 
- spezifisch-dynamische Wirkung 195. 
Lymphe 85. . 
LymphgefiiBB 85. 
Lymphagoga 88, 173. 
Lymphbewegung 90. 
Lymphdriisen 90. 
Lymphknoten 90. 
- der Lungenwurzel 120. 

MACALLUM, Salzsiiurebildung im Magen 
134. 

MAC CALLUM, Herzmuskel 55. 
MACFADYEN, Darmfistel 153. 
MACH, Bewegungsempfindungen 322. 
- Bogengiinge 325. 
- Drehempfindung 323. 
MACKENZIE S. SCHAEFER 173. 
Maculae acusticae 325. 
Macula lutea 349. 
MAC WILLIAM, GefiiBmuskeln 78. 
Miistung 164, 196. 
Magen, "kleiner" 130. 
Magenbewegungen 138. 
Magendriisen 130. 
Magenfistel 130. 
Mageninhalt, Schichtung desselben 138. 
Magenk6rper 130. 
Magenmund 129, 140. 
Magensack 130. 
Magensaft 130, 133. 
- kiinstlicher 134. 
Magenverdauung 129, 136. 
- Uberleitung von Fliissigkeiten in den 

Darm 141. 
MAGNUS, Darmbewegung 151. 
- Enthirnungsstarre 287. 
- Stellreflexe 288, 324. 
MAGNUS-ALSLEBEN, frequente Herzreize 

262. 
MAGNUS-LEVY, Azetonk6rper 197. 
- Diabetes 173. 
- Fettbildung aus Kohlehydraten 196. 
- Fettfiitterung 197. 
- Fettresorption 159. 
- Respirationsapparat 92. 
- Verdauungsarbeit 195. . 
- Verwertung der Kohlehydrate 196. 
MALL, Diinndarm 146. 
- GefiiBverzweigung 69. 
- Leberkapillaren 89. 
- Peristaltik 151. 
MALMSTROM, Muskeldehnung 217; 
MALPIGHI sche K6rperchen 182. 
Maltase 127. 
Maltose 127. 
MANNING, Darmsaft 147. 
Manometer 42. 
MAREY, Refraktiirzustand 47. 
MARINESCU s. GAD 115, 285. 
Markentwicklung im Riickenmark 277. 
MASING, Erythrozyten 31. 
- Durchliissigkeit der Zellen 164. 
Maskulierung von Weibchen 172. 

25* 



388 N amen- und Saehregister. 

MASSEN s. NENOXI 162. 
Massenwirlmngsgesetz 99. 
Maximalreiz, elektrischer· 256. 
Maximalzuclmng 47. 
MAY, Schluckbewegung 128. 
MAYER, S., Kapillaren 79. 
Mechanische Reize 253. 
Mechanisches Warmeaquivalent 238. 
Medien, durchsichtige, des Auges 339. 
MEIGS, Totenstarre 233. 
MEISSNER, Druckversuch 303. 
MEISSNER sche Korperchen 305. 
MELTZER, Schluckbewegung 128. 
Menthol als Kaltereiz 302. 
v. MERING, Blutzucker 160. 
- Diabetes 173. 
- Verdauungsarbeit 195. 
MERKEL, Nervenenden 313. 
Merkzeichen der Druckempfindungen 

308. 
Methamoglobin 27. 
Methylguanidin im Harn 176. 
METT, Fermentmenge 135. 
METZNER, Atropinvergiftnng 124. 
- Gemiitsbewegungen 283. 
- Pankreaszellen 145. 
- Speicheldriisen 123. 
- Sukzessivschwelle 307. 
MEVES, Thrombozyten 21. 
MEYER, H. H., Harnsaure 177. 
- Narkose 267. 
- LOTHAR, Kohlenoxyd lOl. 
- M., lJri.terschiedsschwelle fiir Ton-

hOhen 328. 
MEYER, O. B., Adrenalin 167. 
- Automatische Kontraktion der Ar. 

terien.79. 
- Bewegungsempfindung 309. 
- GefaBmuskeln 78. 
MEYERHOF, Narkose 267. 
MIOHAELIS, Wasserstoffzahl 31, 174. 
MICHEL, Serumalbumin 32. 
MIESCHER, Hungerstoffwechsel 193. 
Mikrotonometer v. KROGH 105. 
Milch, Eisengehalt 205. 
- Veranderung im Magen 136. 
Milchbrustgang 86. 
Milcl1driise, Hormone fiir dieselbe 172. 
Milchsaure im Harn 177. 
- des Muskels 231. 
Milchzucker, Verwertung desselben 160. 
MILLER, F. R., Brechbewegung 129. 
- W. S., GefaBverzweigung 69. 
Mineralien des Hams 178. 
- des Muskels 234. 
Minimalzuckung 46. 
MINKOWSXI, 0., Diabetes 173. 
- Harnsaure 177. 
- Zuckerbildung aus EiweiB 200. 
Minutenvolum des Kreislaufs 109. 
Mischbewegung des Darms 150. 
MISLAWSKY, Atemzentrum 285. 
Mittelhirn 288. 
Mittelkapazitat 108. 
Mittelohr 330. 

v. MOLLENDORFF, Harnabsonderung 183. 
MORNER, EiweiB im Rarn 181. 
- Globuline 32. 
Molkeneiwei.B 137. 
Momentanreize 259. 
MONAKOW sches Biindel 279. 
Monoglyzeride der Fettsauren 159., 
MOOHE, Galle 149. 
MOORHOUSE, Atemzentrum 115. 
MORAWITZ, Blutgerinnung 37. 
MORITZ, Druck im Magen 140. 
MOSER, Schluckbewegung 128. 
Mosso, Ergograph 227. 
- SchlucKen 129. 
Motorische Rindenfelder des Rirns 291. 
MOTT, Sensomobilitat 285. 
MULLER, F., Agnosie 296. 
- Kotbildung 156. 
- G. E., Faibenempfindung 364. 
- H., GefaBfigur 350. 
- JOH., Horopterkreis 371. 
- N ervenwurzeln 269. 
- spezifische Energie 302. 
- L. R., Blasennerven 187. 
- OTFR., Wirkung thermischer Reize 

214. 
MUNNICH s. GARTEN 244, 269. 
MUNZER, Vorhofflimmern 52. 
MUHLBERG s. PORTER 286. 
MUNK, J., Aufsaugung des EiweiB 162. 
- Lymphe 87. 
- Zucker im Chylus 160. . 
Muscularis mucosae des Darms 152. 
Musculus ciliaris 346. 
MUSEHOLD, Stimmbildung 336. 
Muskel als Arbeitsmaschine 215. 
- Reservekraft 226. 
- Sauerstoffbediirfnis desselben 246. 
Muskelarbeit, maximale 226. 
- und Vitalkapazitat 109. 
Muskelatmung 235. 
Muskeldehnung 215. 
MuskeleiweiB 232. 
Muskelfett 231. 
Muskelglykogen 231. 
Muskelindikator 216. 
Muskelinnervation 273. 
Muskellange, natiirliche 215. 
Muskelplasma 232. 
Muskelquerschnitt, physiologischer 224. 
Muskelsalze 234. 
Muskelspindeln 309. 
Muskelstoffwechsel 234. 
Muskelstroma 232. 
Muskeltetanus 218. 
Muskeltonus 230, 287. 
Muskelzelle 230. 
Muskelzittern 210. 
Muskelzuckung 219. 
Mutation 336. 
Muzin 1"23. 
Myogen 232. 
Myopie 346. 
Myosin 232. 
MyxOdem 168. 
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Nachbilder 354. 
Nachwirkung, elastische 216. 
- der Reflexe 270. 
Nahrstofie, akzessorische' 206. 
NAGANO, Darmsaft 147. 
NAGEL, Dammerungssehen 361. 
- Stellreflexe 324. 
N ahrung als Energiequelle 7. 
Nahrungsanalyse 194. 
N ahrungsmittel 203. 
N ahrungsstofie, anorganische 204. 
- Bestimmung derselben 194. 
- gegenseitige Vertretung 200. 
- spezifisch-dynamische Wirkung 195. 
N arkose 265. 
N arkotika, basische 266. 
- indifferente 265. 
NAUNYN, Gallensteine 150. 
Nebenmagen 131. 
Nebenniere 167. 
Nebenschlag des Pulses 7l. 
NEEF scher Hammer 261. 
Negative Schwankung 250. 
NENOKI, Ammoniak im Blut 162. 
- Darmfistel 153. 
- Hamin 26. 
- Harnstoff 175. 
NERNST, Erregungstheorie 262. 
N erv, Sauerstoffbediirfnis desselben 246. 
Nerven der Atemmuskeln 113. 
- autonome 62. 
- gefaBerweiternde 79. 
- gefaBverengernde 79. 
- trophische 284. 
N ervendurchschneidung 253. 
Nerveneinheit 268. 
Nervensystem, autonomes 279. 
- somatisches 279. 
- viszerales 28l. 
- zerebrospinales 279. 
N ervenwurzeln 268. 
Nervoser .!.quator 245. 
Nervus accelerans 64. 
N. acusticus 324. 
- cochlearis 324. 
- depressor 83, 286. 
-- pelvicus 188. 
- phrenicus, Aktiousstrome 25l. 
- - inspiratorische Erregung 113. 
- pudendus 188. 
- vagus als Absonderungsnerv des 

Magens 13l. 
- - als Absonderungsnerv des Pan-

kreas 144. 
- vestibularis 324. 
Netzhaut, Veranderungen im Licht 35l. 
Netzhautgrube 349, 350. 
Netzhautperipherie 36l. 
NEUKIROHEN s. WINDAUS 149. 
NEUMANN, Splanchnikus 282. 
- tiefer Schmerz 314. 
NEUMEISTER, Darmverdauung 146. 
- EiweiBverdauung 16l. 
Neurone 268. 
NIOOLAI, Erregungsleitung 245. 

Niere, GefaBnerven 185. 
- Harnkanalchen 182. 
Nierenkanalchen 182. 
NOLL, Fettresorption 159. 
- Speicheldriisen 124. 
N OTTHAFT, Schilddriise 169. 
N OTW ANG, Durstversuche 205. 
NUSSBAUM, Keimdriisen 172. 
Nutzzeit von elektrischen Reizen 262. 
Nystagmatische Aktionsstrome 25l. 
Nystagmus 322. 
- kalorischer 323. 

Oberton 328. 
Odem 89. 
Offnungserregung 258. 
Offnungsschlag 261. 
OHRW ALL, Empfiridlichkeit der Gelenke 

308. 
- Erstickung des Herzens 246. 
- GefaBschmerz 80. 
- Geschmack 319. 
-::- Herztatigkeit 48. 
Osophagus 128. 
OGATA, Darmverdauung 146. 
Ohrmuschel 327. 
OINUMA, Mechanische Reizung 254. 
Olfaktometer 321. 
Ophthalmometer 343. 
OPPEL, Speicheldriisen 123. 
OPPENHEIMER, Herznerven 62. 
Optische Konstanten des Auges 342. 
Optogramm 35l. 
ORTH, Blutbildung 38. 
Ortswert der Druckempfindung 306. 
OSBORNE, Salzsaurebildung 134. 
Osmotische Arbeit der Niere 183. 
OsrilOtischer Druck 18. 
- des SerumeiweiBes 89. 
o STRUM OFF, GefaBnerven 80. 
OSWALD, Jodthyreoglobulin 169. 
- Schilddriise 169. 
Otolithen 325, 326. 
OVERTON, Bedeutung der Salze 264. 
- chemische Reize 264. 
- Durchlassigkeit der Zellen 164. 
- Muskelwasser 234. 
- N arkose 265. 

Quellungsdruck 216. 
- Quellungswasser 86. 
- Resorption im Darm 157. 
- Stoffverkehr 86. 
- Verletzungsstrom 252. 
- Zellipoide 19. 
OWSJ"ANNIKOW, GefaBzentrum 81, 286. 
Oxalsaure im Harn 178. 
.oxybuttersaure, {J-, im Harn 173. 
Oxydation der Nahrullgsstoffe 8, 12. 
Oxyhamoglobin 24. 

P AOINI sche Korperchen 309. 
PAGE, Elektrokardiogramm 53. 
- Erregungsleitung im Herzen 51. 
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PAGET, Blutgerinnung 37. 
Pankreas 143. 
- Ausrottung desselben 173. 
Pankraesdiabetes 173. 
Pankreasdiastase 145. 
Pankreasfermente 145. 
Pankreasfistel 143. 
Pankreaslipase 145. 
Pankreassaft 143. 
Paragraphie 295. 
Parakasein 137. 
Parasympathikus 281. 
Parathyreoideae 169. 
PARKER, Galle 149. 
Partialdruck = Teildruck. 
P ASOUCCI, Erythrozyten 31. 
Paukenhohle 330. 
PAULI, R., Simultanschwelle 308. 
P AWLOW, Ammoniak im Blut 162. 
- Bauchspeichel 144 .. 
- Enterokinase 146. 
- Mageufistel 131. 
- Magensaft, Menge und Verdauungs-

kraft desselben 135. 
- Pankreasfistel 143. 
- Sekretin 144. 
- Speichel 126. 
- Vagus alB Sekretionsnerv des Ma-

gens 132. 
- Vaguslahmung 284. 
DE LA PAZ s. CANNON 168, 283. 
PEARCE s. ASHER 186. 
Pendelbewegung des Darms 150. 
Pendelschwingungen 328. 
PENTZOLD, Geruchschwelle 321. 
Pepsin 134. . 
Peptone der Magenverdauung 136. 
- der tryptischen Verdauung 146. 
. Perilymphe 324, 331. 
Perimeter 366. 
Peristaltik des Darms 151. 
- der Speiserohre 129. 
PETER, Hamkaniilchen 182. 
PETRY, Kohlensaurebindung im Blute 

35. 
PETTENKOFER, EiweiJlverwertung 200. 
- Respirationsapparat 92. 
PETTER, Sphygmograph 72. 
PFEFFER, Chemotaxis 20. 
- Osmotischer Druck 18. 
PfOrtner des Magens 140. 
PFLUGER, Galle 150. 
- Glykogen 166. 
Phagozytose 20. 
Phasen des Aktionsstromes 249. 
- der Magensekretion 132. 
Phasenverschiebung der Teiltone 329, 

332. 
Photoelektrische Strome 352. 
Physiologische Kathode 257. 
Physikalische Regulation der Korper-

temperatur 211. 
PICK, MyxOdem 169. 
Pigmentepithel des Auges 351. 

PIKE, Atemzentrum 115. 
PILOTY, Hamin 26. 
PINELES, Myxodem 169. 
PIPER, Aktionsstrome 250. 
- Druck im Herzen 57. 
- Druck im Vorhof 58. 
- Dunkeladaption 360. 
- Venenpuls 78. 
Pituitrin 171. 
Plasma des Blutes 15. 
- des Muskels 232. 
Plasmahaut 252. 
Plexus myentericus 151. 
POISEUILLE, Quecksilbermanometer 42 
Polare Wirknng des Stroms 257. . 
Polarisation, innere 258. 
Polypeptide 136. 
Polysaccharide 126. 
Polyurie durch Gehimstich 185, 287. 
POPIELSKI, Absonderung des Magen-

saftes 133. 
PORTER, Atemzentrum 115. 
- spinale Atmung 286. 
POULTON, Apnoe 116. 
- Atemreiz 116. 
Pravertebralganglion 281. 
PRAUSNITZ, Hungerstoffwechsel 192. 
PREGL, Darmsaft 147. 
PRENTISS, Otolithen 326. 
PRIESTLEY, Atemreiz 116. 
- Zahl der Erythrozyten 22. 
Primarlage der Augen 367. 
Prinzipalfarben 355. 
Privatweg d~r afferenten Erregung 273. 
Probemahlzelt 130. 
Progressiv beschleunigung, Wahrneh

mung derselben 323. 
Projektionsfasem des Hims 289 . 
Propriozeptive Bedeutung des Druck-

sinns 308. 
Prosekretin des Darms 144. 
- des Magens 133. 
Prosenzephalon 289. 
Protanomalie 360. 
Protanopie 359. 
PRUTZ s. ELLINGER 152. 
Ptyalin 126. 
Pubertatsdriise 172. 
Puis, Anfangsschwingungen 57. 
- der Arterien 71. 
- in den Venen 77. 
- Vorschwingungen 57. 
Pulsformen 73. 
Pulskurve, Inzisur 58. 
Pulsschreibung 72. 
Pulsus dicrotus 71. 
Pulswelle, Geschwindigkeit der Aus· 

breitung 74. 
- Zuriickwerfung 77. 
Purinbasen im Ham 176. 
PURKINJE sches Phanomen 361. 
Pylorus 140. 
Pyramidenbahn 278, 279. 
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Quecksilbermanometer 42. 
Quecksilberpumpe 96. 
QmNcKE, Eisenausscheidung 156. 
QmNQuAuD, Blutmenge 30. 
Quotient, respiratorischer 93. 

Raddrehung des Auges 368. 
Raumliches U nterscheidungsvermogen 

des Auges 365. 
RANSOM, Bronchialmuskeln 118. 
Raumschwellen des Drucksinns 307. 
Raumwahrnehmungen des Auges 364. 
Rautenhim 283. 
RAYLEIGH.Gleichung 360. 
Reaktion im Darm 153. 
v. RECHENBERG, Erna,hrung 204. 
Referred Pain 263, 315. 
Reflex 268. 
Reflexe, ausgebreitete 276. 
- bedingte 124. 
- auf die GefaBe 83. 
- auf das Herz 65. 
- Interferenz derselben 274. 
Reflexbahn 273, 274. 
Reflexbahnung 293. 
Reflexbilder des Auges 343. 
Reflexhemmung 270. 
Reflexion des Pulses 77. 
Reflexsummation 270. 
Reflextonus 272. 
Reflextypen 271. 
Reflexzeit 269. 
Refraktarer Zustand 47, 246, 251. 
Refraktion des Auges 345. 
Refraktometer 342. 
Regenbogenhaut 339, 345, 352. 
Regeneration del' Nerven 253. 
Regio olfactoria 320. 
- subthalamica 289. 
REGNAULT, Respirationsversuche 93. 
Regulation del' Korpertemperatur 209. 
Reibung, innere des Blutes 70. 
REID, Resorption des Darm 157. 
REINKE, Quellungsdruck 216. 
REISET, Respirationsversuche 93. 
REISS, EiweiBgehalt des Serums 33. 
Reiz 246, 253. 
Reize, chemische 263. 
- elektrische 254. 
- faradische 255. 
- galvanische 255. 
- mechanische 253. 
Reizanstieg 259. 
Reizfrequenzen, maximale 261. 
ReizhOhe 47, 261. 
Reizleitungssystem 52. 
Reizpunkte del' Hirnrinde 294. 
Reizschwellen des Drucksinns 306. 
- fiir Temperaturempfindung 299. 
Reservekraft des Muskels 226. 
Resonanzscharfe 329. 
Resonator 328, 331. 
Resorption aus dem Darm 157. 
Respirationsversuch 91. 

Respiratorischer Quotient 93, 98, 189. 
Restluft 108, 109. 
REUTER, Fettresorption 159.] 
REYS, absolute Kraft 224. 
Rezeptorisches Neuron 268. 
Reziproke Innervation 81, 83. 
Rheochord 255. 
Rhodanwasserstoff im Ham 178. 
Rhythmus del' Erregung 251. 
RIBBERT, Innere Sekretion 172. 
RICHARDS, saurer Geschmack 317. 
Riechmesser 321. 
Riechsphare des Hims 291. 
Riechzellen 320. 
Richtungsschwelle des Drucksinns 308. 
RIEDER, Magenbewegungen 139. 
Riesenwuchs 171. 
Rindenepilepsie 292. 
Rindenfelder, motorische, des Hirns 291. 
Ringerlosung 17, 48. 
Ringskiihlung des Markes 81, 114. 
Rippenbewegung 112. 
RIVA·RoCCI, Sphygmomanometer 74. 
ROBERTS Spannungskurve 100. 
ROCKWOOD, Galle 150. 
ROHMANN, Darmsaft 147. 
ROEMER s. JACOBI 213. 
ROHDE, Ernahrung des Herzens 48. 
v. ROHRER, osmotische Arbeit der~Niere 

184. 
ROLLETT Erregungsleitung 243. 
- Geruch 320. 
- Geschmack 316, 319. 
- Hamoglobinspektrum 27. 
- lackfarbenes Blut 25. 
ROLLY, Warmestich 213. 
RONA, Ernahrung des Herzens 48. 
ROSEMANN, Ga,lle im Magen 140. 
- Magensaft 134. 
ROSENHEIM, Ernahrung des Herzens 48. 
ROSENSTEIN, Aufsaugung des EiweiB 

162. 
- Lymphe 87, 160. 
ROSENTHAL, Magenbewegungen 139. 
ROTHBERGER, Herznerven 64. 
- V orhofflimmern 52. 
ROUGET, Kapillaren 79. 
R UBASCHKIN, Pankreas 145. 
RUBNER, Abnutzungsquote 199, 203. 
- Arbeitsleistung 203. 
- Ausnutzung del' Nahrung 204. 
- Blutbildung 38. 
- EiweiBzprsetzung 199. 

Energiebilanz 10. 
Hungerstoffwechsel 193. 
Kalorimeter 3. 
Kotmenge 156. 
Regulation del' Korpertemperatur 
209. 
spezifisch·dynamische Wirkung 195. 
Verbrennungswarme 10. 

- Vertretungswerte 200, 201. 
- Warmeverlust 3. 
Riickenmark 268. 
Riickenmarksstrange 277. 
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Ruhebreite des Temperatursinus 300. 
RUHLAND, Narkose 267. 
RUSSEL, Thrombozyten 23. 

SABIN, LymphgefiLBe 86. 
SACHS, Warmestich 213. 
Sacculus 324. 
Sattigungder Farben 355. 
Saitengalvanometer 54. 
SALOMON, Hippursaure 18I. 
Salze des Muskels 234. 
- als N ahrungsstoffe 205. 
SALZER, Zapfen der Netzhaut 350. 
Salzlosungen, indifferente 48, 49. 
Salzsaure, Bindung durch Verdauungs-

produkte 142. 
Salzsaurebildung im Magen 134. 
SAMOJLOFF, Herzvagus 63. 
- Verletzungsstrom 249. 
SANDERSON, Elektrokardiogramm 53. 
- Erregungsleitung 243. 
- - im Herzen 5I. 
- Latenzzeit 243. 
Sarkoplasma 230. 
SATAKE, Speiserohre 129. 
Sauerstoff im Blute 98. 
- locker gebunden im Blute 98. 
- als N ahrungsstoff 204. 
Sauerstoffpuls 94. 
Sauerstoffverbrauch 94. 
Sauerstoffzehrung des Blutes 163. 
Saugen 12I. 
SAWITSCH, Absonderung des Magen. 

saftes, 133. 
- Pankreas 145. 
SAXL, MuskeleiweW 232. 
- Totenstarre 233. 
Schadlicher Raum der Lunge 104, 109. 
SCHAFER, K. L., Differenzton 334. 
- Gerauschwahrnehmung 335. 
SCHAEFER, E. A., Milchsekretion 173. 
Schallgeschwindigkeit 331. 
Schallschwingungen 328. 
SCHAUMANN, Vitamine 207. 
Scheinfiitterung 131. 
SCHENCK, Muskelindikator 216. 
- Pupille 353. 
Scherenfernrohr 373. 
SCHEUNERT, Magenverdauung 14l. 
- Schichtung des Mageninhalts 138. 
Schiebebewegung des Darms 151. 
SCHIERBECK, Kohlensaurespannung im 

Magen 106. 
Schilddriise 168. 
SCHITTENHELM, Harnpurine 177. 
Schlauchwelle 71. 
SCHLEICH, Lokalanasthesie 168. 
SCHLEIER, Druck in den Venen 70. 
Schleimdriisen 123. 
Schleuderkurve des' Muskels 223. 
Schlieilungserregung 256. 
Schlieilungsschlag 261. 
Schlieilungstetanus 256. 

SchlieBungszuckung 256. 
Schlucken 128. 
Schluckpneumonie 284. 
Schliirfen 121. 
Schmecken 316. 
Schmerz, induzierter 315. 
Schmerzempfindung 312. 
Schmerzpunkte 313. 
SCHMIDT, AD., Darrnfistel 153. 
- AL., Blutgerinnung 36. 
- C., Asche der Blutkorper 34. 
- Asche des Serums 34. 
- Blutkorper 16. 

i - M. B., Eisenstoffwechsel 38. 
SCHMIDT-MuHLHEIM, Aufsaugung des 

EiweiB 162. 
- Darminhalt 153. 
SCHMIEDEBERG, Harnstoff 175. 
- Hippursaure 181. 
Sehnecke des Ohres 324, 331. 
Sehneckenfenster 331. 
Schneeblindheit 357. 
SCHONBORN, Physikalisehe Regulation 

212. 
SCHONDORFF, Muskelglykogen 231. 
SCHREIBER, Sehluekbewegung 128. 
v. SCHRODER, Harnsaure 177. 

, - Harnstoff 175. 
I _ Koffeindiurese 185. 

v. SCHROTTER, Sauerstoff im Blute 98. 
SCHULTZE, OTTO, Warmestich 213. 
SCHULTZE sehes Biindel 279. 
SCHUR, Purine im Harn 176. 
Sehwanzkern 289. 
Sehwarzempfindung 353. 
Sehwebungen 333. 
Sehwellenreiz fUr das Herz 46. 
- elektriseher 256. 
Schwellenwert der Liehtreize 353. 
- der Schallreize 328. 
SCHWENKENBECHER, Energiegehalt der 

N ahrung 204. 
- Menthol 302. 
Schwere, Wirkung auf Kreislauf 84. 
Schwerkraft, Wahrnehmung ihrer Rich-

tung 326. 
SehwindelgefUhl 322. 
Sehwirren als Form der Druekempfin. 

dung 304. 
Sedimentum lateritium 178. 
SEDLMAIR, Hungerzustand 194. 
Seelenblindheit 295. 
Seelentaubheit 295. 
SEEMANN, Aminosauren im Darm 161. 
- Darminhalt 153. 
- Darmsaft 147. 
SEFFRIN, s. GARTEN 321. 
Sehen mit zwei Augen 370. 
Sehhiigel 289. 
Sehnenreflexe 27I. 
Sehpurpnr 350, 36l. 
Sehrichtung 370. 
Sehseharfe 364. 
Sehsphare des Hirns 29I. 
Sehsnbstanzen 355. 
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Sekretin des Darms 144. 
- des Magens 133. 
Sekretion, innere 166. 
Sekretionsstrome der Speicheldriisen 125. 
Sekundare Erregung 263. 
Sekundmvolum 40, 43, 44. 
Selbsterregung 262. 
Selbststeuerung der Atmung 118. 
Sensomobilitat 285. 
SERGI, Gemiitsbewegungen 283. 
Serum des Blutes 14, 31. 
- Salzgehalt 102. 
Serumalbumine 32. 
Serumeiwei.B 31. 
Serumglobuline 32. 
Serumsa.lze 34. 
SETSCHENOW, Bindung der Kohlensaure 

102. 
SHERRINGTON, Enthirnungsstarre 287. 
- Gefa.Btonus 83. 
- Gemiitsbewegungen 283. 
- Kratzreflex 272. 
- Motorische Rindenfelder 292. 
- Muskelinnervation 273. 
- Muskelspindeln 309. 
- Re:f1exbahn 273, 274. 
- Reflexhemmung 271. 
- Reflextonus 272. 
- Reflexzeit 269. 
- Sensomobilitat 285. 
- Strychninwirkung 271. 
- Synapsen 270. 
SHOHL s. CANNON 168. 
SIEBECK, schadlicher Raum 109. 
SIEBER, Darmfis~el 153. 
SIEGFRIED, Blutfarbstoff 107. 
- Karbaminoreaktion 102. 
~ Phosphorlleischsaure 233. 
SIMl'SON, Gang der Korpertemperatur 

209. 
Simultankontrast 362. 
Simultanschwelle 307. 
Sinnesphysiologie 298. 
SinuskDoten des Herzens 51. 
SJOBLOM, Atemreflexe 116. 
SJOSTROM, Muskelruhe und Korper-

temperatur 211. 
SKATOL im Ham 178. 
Skorbut 206. 
Skotom 349, 363. 
SLACK S. BENEDICT 208. 
SMITH, J. L., Blutmenge 30. 
- Kohlenoxyd 101. 
SNELL S. BENEDICT 208. 
SNYDER, Erregungsleitung 244, 246. 
Somatische Nerven 281. 
SOMMER, Temperaturpunkte 301. 
- thermischer Ausdehnungskoeffizient 

des Muskels 240. 
SONDEN s. TIGERSTEDT, R. 190. 
Spa.ltung, hydrolytische 127. 
Spannungsempfindung 309. 
::3pannungskurve der Kohlensaure 103. 
- des Muskels 222. 
- des Sauerstoffs im Blute 99. 

SPEA.l!MAN, Ortswert der Druckemp-
findung 307. 

Speichel 122. 
- Absonderungsdruck 125. 
Speichelabsonderung 122. 
Speicheldiastase 126. 
Speicheldriisen 123. 
Speichelroenge 126. 
Speichelnerven 124. 
Speichelreflexe 124. 
Speicherung der Nahrstoffe 164. 
Speiserohre 128. 
Spektra des Blutes 27. 
Spezifisch·dynamische Wirkung der 

Nahrungsstoffe 195. 
Spezilische Energie der Sinne 302. 
Spezifische Warme des Muskels 237. 
Sphincter der Blase 188. 
- pylori 140. 
Sphygmographie 72. 
Sphygmomanometer 74. 
Spinales Tier 270. 
Spinal ganglion 269. 
Sl'IRO, Blutgerinnung 37. 
Spirometer 92. 
Spirometrie 108. 
Sprache 335. 
SSA WITSCH S. SA WITSCH. 
STADELMANN, anorganische Bestand-

teile des Hams 178. 
Stabchen der Netzhaut 350. 
Stabchensehen 361. 
Starkeverdauung 126. 
STARLING, Darmbewegung 151. 
- Enterokinase 146. 
- Hamabsonderung 183. 
- Lymphe 87. 
- Osmotischer Druck des Serumeiwei.B 

89. 
- Sekretin 144. 
Steapsin 145. 
STEINACH, Geschlechtscharakter 172. 
- Keimdriisen 172. 
- Kontraktilitat der Kapillaren 79. 
- Pubertatsdriise 172. 
- Spinal ganglion 269. 
Stellreflexe 288, 324. 
STENSONS Versuch 233. 
Stereoskop 373. 
STERNBERG, Geschmacksstoffe 318. 
STEWART, Atemzentrum 115. 
Stickstoff, locker gebunden, im Blute 

98. 
Stickstoffgleichgewicht 6, 197. 
Stimme 335. 
Stimmlage 336. 
Stimmwechsel 336. 
STINTZINGS Elektrode 255. 
STOHR, Speicheldriisen 123. 
Stoffwechsel 189. 
Stoffverkehr durch Blut 163. 
Stoffwechsel, bestimmt durch Bedarl 

der Gewebszellen 163. 
- im Hunger 190. 
- bei Muskelarbeit 235. 
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Stoffwechsel des Muskels 234. 
- bei N ahrungszufuhr 194. 
Stoffwechselversuch lS9, 194. 
STOLZ, Adrenalin 167. 
STRASMANN, Warmehaushalt 212. 
STRASSBURG, Kohlensaurespannung im 

Darm 106. 
STRATTON, Aufrechtsehen 364. 
- Webers Gesetz 306. 
STRAUB, W., Durstversuche 205. 
Streifenhiigel 2S9. 
STREULI, Harnblase ISS. 
STRICKER, Herznerven 65. 
- Kontraktilitat del' Kapillaren 79. 
Strome, bioelektrische 247. 
Stromungsarbeit 40. 
Stromung in Rohren 6S. 
Stroma del' Erythrozyten 19, 24, 31. 
- des Muskels 232. 
Stromdichte 257. 
Stromgeschwindigkeit des Blutes 39. 
Strompulse 75. 
StromstOfie 260. 
Stromuhr 43. 
STUBEL, Blutgerinnung 36. 
- Fibrin 14. 
- TRAuBE·HERING-Wellen 79. 
STUMPF, Verstarkungsgebiet 33S. 
- Vokale 337. 
- Zwischenton 334. 
Strychninwirkung 271. 
Sukzessivkontrast 363. 
Sukzessivschwelle 307. 
SULZE, Elektrokardiogramm 55. 
Summation del' Reflexe 270. 
- del' Zuckungen 22S. 
Suprarenin 167. 
SUZUKI, Harnabsonderung lS3. 
Sympathikusspeichel 124. 
Sympathische Nerven 2S1. 
Synapsen 270. 
Syilthesen durch Fermente 163. 
Systole des Herzens 49, 5S. 

Tachographie 75. 
Tachometrie des Pulses 76. 
Tachypnoe 115. 
Tagessehen 360. 
TALBOT sches Gesetz 354. 
Tasten 311. 
Tastsphare des Hirns 290. 
Taubstumme, Beschleunigungsempfin. I 

dung derselben 323. ' 
Taurin 149. 
Taurocholsaure 149. 

Temperaturkoeffizient del' Erregungs-
leitung 243, 244, 246. 

- des Herzschlags 4S. 
Temperaturmessung 20S. 
Tetanische Muskelkurve 229. 
Tetanus des Muskels 21S, 22S. 
- sekundarer 263. 
- durch Wechselstrom 261. 
Theorie der elektrischen Erregung 262. 
Thermischer Ausdehnungskoeffizient 

des Muskels 240. 
- Reizwirkungen 214. 
Thermoelektrische Messung 236. 
Thermodynamik des Muskels 240. 
THOMAS, Eiweifiminimum 203. 
Thrombin 36. 
Thrombogen 37. 
Thrombokinase 36. 
Thrombozyten 16, 21, 31. 
- Zahlung 23. 
THUNBERG, Schmerzempfindung 314. 
- Temperaturnerven 301. 
Thymus 171. 
Thyreoglandol 169. 
Thyreoglobulin 169. 
Thyreoidea 168. 
TiefenwahJ,'nehmung, binokulare 372. 
TIGERSTEDT, C., Druck im Herzen 57. 
- Ergometer 227. 
- Pulsform 73. 
- R., Ausnutzung der Nahrung 204. 
- dissoziierte Herztatigkeit 49. 
- Ernahrung 202. 
- Hungerstoffwechsel 190. 
- Latenzzeit 220. 
- mechanische Reizung 253. 
- Sekundenvolum 44. 
- Warmeverlust 5. 
TISSOT, Reibung des Blutes 70. 
Ton 328. 
Tonhohe 328. 
Tonische Reflexe 272. 
Toninseln 333. 
Tonliicken 333. 
Tonstarke 328. 
Tonus der Augenmuskeln 369. 
- der Herznerven 64. 
- yom Labyrinth ausgehend 324. 
- des Muskels 230. 
- del' Skelettmuskeln 287. 
TORUP, Kohlensaurebindung 103. 
Totalkapazitat 108. 
Totenstarre 233. 
Tractus rubro,spinalis 279. 
- spino.thalamicus 279. 

TAW ARA, Reizleitungssystem 52. 
TEICHMANN sche Kristalle 26. 
Teildruck 95. 

- vestibulo-spinalis 2iC. 
I Tragheitsmoment des Muskelhebels 221. 

TRAUBE, Narkose 267. 
TRAUBE-HERING, Wellen der Blutdruck-

Teilton 32S. 
Telestereoskop 373. 
Temperatur des Menschen 20S. 
- Regulierung derselben 209. 
Temperaturempfindungen 299. 
- perverse 302. 

kurve 79. 
Traubenzucker im Harn 178. 
TRENDELENBURG, P., Adrenalin 168. 
- Peristaltik 151. 

W., Atemzentrum 115. 
- Gefafizentrum 81, 286. 
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TRENDELENBURG, Reizleitungssystem 52. 
Ringskiihlung des Halsmarkes 81, 
114. 

- Sehpurpur 361. 
- Sensomobilitat 285. 
Treppe 229. 
Triohromaten, anomale 360. 
Trichromatisches Sehen 359. 
Trigeminuslahmung 284. 
Trinken 121. 
Trommelfell 329. 
TROMMER sche Probe 126. 
Trophische Nerven 284. 
TRUSCHEL, Kraftsinn 310. 
TIypsin 145. 
Trypsinogen 146. 
v. TSCHERMAK, Inkongruenz der Netz-

haute 372. 
- Kontrast 363. 
- N. depressor 83. 
Tuba auditiva 330. 
TUBBY, Darmsaft 147. 
Turgor der Gewebe 89. 
TURNER, trophische N erven 284. 
TWEEDY, Absonderung des l\1agensaftes 

133. 
TYRoDE-Losung 49. 
Tyrosin 146. 

U.-E. 310. 
UNGER, Herztatigkeit 48. 
Unpolarisierbare Elektroden 248, 256. 
Untersohiedsschwelle des Drucksinns 

306. 
- des Kraftsinns 310. 
- der Lichtempfindung 353. 
Unterstiitzte Zuckung 227. 
URANO, Muskelsalze 234. 
Urate 177. 
Ureter 186. 
Urometer 175. 
U.-S. 306. 
Utrikulus 324. 

Vagotomie 118. 
Vagus, Reflexe auf Atmung 117. 
- Wirkung auf das Herz 63. 
Vaguslahmnug 284. 
Vasomotoren 79. 
Venenpuls 58, 77. 
Ventilation der Lunge 109. 
Verbrennungswarme 8. 
Verdauungim Diinndarm 142. 
Verletzungsstrome 248. 
Verschlu£zeit des Herzens 57. 
Verschmelzung von Lichtreizen 354. 
Verstarkung, gegenseitige; der Reflexe 

275. 
Verstarkungsgebiet 338. 
Vertebralganglion 281. 
Vertretbarkeit, gegenseitige, der Nah

rungsstoffe 200. 

Vertretungswerte der N ahrungsstoffe 
201. 

VERWORN, Erregungsleitung 245. 
- Otolithen 326. 
- Reflexhemmung 271. 
VERZAR, Gaswechsel des Muskels 235, 

241. 
Verzweigung der Blutgefa£e 69. 
Vestibularapparat 325. 
Vibrationsgefiihl 305. 
VICQ D'AZYR scher Streifen 291. 
Vierhiigel 288. 
VIERORDT, Sauerstoffzehrung 107. 
- Spektrophotometrie 28. 
- Spektrum des Blutfarbstoffes 28. 
VINCENT, Schilddriise 168. 
v. VINTSCHGAU, Gesohmack 317. 
Visierebene 369. 
Vitalkapazitat 108. 
Vitamine 206. 
VOGTLIN, Darmverdauung 146. 
VOGT, Hirnrinde 290. 
VOIT, C., Eiwei£verwertung 200. 
- Hungerstoffwechsel 193. 
- Respirationsapparat 92. 
- Stickstoffgleichgewicht 198. 
- E., Eiweillminimum 203. 
- Kalkentziehung 205. 
- F., Kotbildung 156. 
- parenterale Zufuhr von Kohle-

hydra ten 160. 
Vokale 336. 
VOLHARD, Lipase des Magensaftes 137. 
VOLKMANN, Wassergehalt 86. 
Volumgeschwindigkeit 40. 
Vorderhirn 289. 
Vorhofdruck 58. 
Vorhofsfenster 331. 
VorratsJuft 108. 
Vorsohwingungen des Pulses 57. 

WACKER, Nebenniere 168. 
Warme, spezifische des Muskels 237. 
Warmeaquivalent, mechanisches 238. 
Warmebildung im Muskel 236. 
Warmehaushalt 208. 
Warmekapazitat des Muskels 237. 
Warmemessung 3. 
Warmestarre 233. 
Warmestich 213. 
Warmezentrum 213. 
WXTZMANN, Labyrinth 331. 
WAGNER, Herznerven 65. 
WALTHER, Fettresorption 159. 
WARBURG, Narkose 267. 
- Sauerstoffzehrung des Blutes 163. 
Warmpunkte 301. 
WASHBURN, Hungerbewegungen des Ma-

gens 141. 
Wasser des Muskels 234. 
- als N ahrungsstoff 204. 
Wassergehalt des Korpers 86. 
Wasserstarre de!! Muskels 264. 
Wasserstoffzahl des Blutes 31. 
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Wasserstoffzahl des Rarns 174. 
WEBER, ED., Blutmenge 30. 
- Kaumuskeln 122. 
- ERNST, GefiUlreflexe 84, 85. 
- E. R., Gemeingefiihl 316. 
- Kraftsinn 309. 
- PuIs 71. 
- Raumschwellen des Drucksinns 307. 
- Schlauchwelle 71. 
- Temperaturempfindung 299. 
WEBERS Gesetz 306. 
- im Gebiete des Gesichtssinnes 354. 
WEIOHSELBAUM, Diabetes 173. 
WEILAND, Darmbewegung 151. 
- Enthirnungsstarre 287. 
WEINLAND, Glykogen 166. 
- Verwertung des Milchzuckers 160. 
WEISS, G., absolute Kraft 224. 
WeiBe Substanz des Riickenmarks 277. 
WEIZSACKER, Rerzmuskel 45. 
- Rerztatigkeit 59. 
- Muskelwarme 241. 
WERTHEIMER, spinale Atmung 286. 
Widerstandsh6he des Druckes 41. 
WIEN, M., R6rschwelle 328, 334. 
WIENER, Rarnsaurebildung 177. 
VVIERINGA, Herzvagus 63. 
WILBRAND, Agnosie 296. 
WINDAUS Gallensauren 149. 
WILENKO, Ernaurung des Rerzens 48. 
WILLSTATTER, Hamin 26. 
WINTERBERG, Herznerven 64. 
-,\Vorhofflimmern 52. 
WINTERSTEIN, Atemreiz 116. 
- Narkose 267. 
- Totenstarre 233. 
Wirkungsgrad des Muskels 236, 238. 
- der Niere 184. 
WRIGHT s. CANNON 168. 
WOOLDRIDGE, Blutgerinnung 36. 
- Erythrozyten 31. 
- Rerznerven 61. 
WOOLLEY, Erregungsleitung 243. 
Wiirzstoffe 205. 
Wurfkurve des Muskels 223. 

YAGITA, Speichelnerven 124. 
Y osmI, Cortisches Organ 333. 
YosmMuRA, Temperatur des Herzens 

208. 
YOUNG, Farbenempfindung 359. 

Zahne 121. 
ZAHN, Herzbewegung 52. 

ZARR, Rerzvagus 63. 
- Sinusknoten 51. 
Zahnstein 123. 
ZALESKI, Hamin 26. 
ZANDER, Geschmacksnerven 317. 
Zapfen del' Netzhaut 350. 
Zeitreize 259. 
ZELIONY, Absonderung des Magensaftes 

133. 
Zellen, Durchlassigkeit 164. 
Zellipoide 19. 
- und Narkose 267. 
Zentralprojektion '364. 
Zerstreuungskreis 345. 
v. ZEYNEK, Methamoglobin 27. 
Z6kum 155. 
Zottenmuskeln 152. 
Zucker, Aufsaugung aus dem Darm 160. 
- parenterale Zufuhr 160. 
Zuckerkrankheit 173. 
Zuckel'speicheurng 160. 
Zuckerstich 185, 287. 
Zuckung als elementare Tatigkeitsform 

des Muskels 220. 
Zuckung des Muskels 219. 
- sekundare 263. 
- fibrillare 265. 
Zuckungsarbeit 220. 
Zuckungsdauer 221. 
Zuckungskurve 219. 
Zuckungssummation 228. 
Zugempfindung 303. 
Zugfestigkeit des Muskels 224. 
ZUNTZ, Arbeitsmessel' 227. 
- Blutbildung 38. 
- K6rpertemperatur bei Arbeit 209. 

Kohlenoxyd 101. 
Kotabgrenzung 195. 
Respirationsapparat 92. 
Stoffwechsel bei Muskelarbeit 235. 

- Verdauungsarbeit 195. 
- Wirkungsgrad 236, 240. 
Zw AARDEMAKER, Geruch 320. 
- Geschmack 316. 
- Olfaktometer 321. 
Zweiaugiges Sehen 370. 
ZWEIG, Speichel 126. 
Zwerchfell 111. 
- Aktionsstr6me 251. 
- inspiratorische Erregung 113. 
Zwergwuchs 171. 
Zwischen±ippenmuskeln 112. 
Zwischenton 334. 
Zyklische Deformation 217. 
Zyklopenauge 370. 
Zymogene 134, 146, 147. 
Zystin 149. 
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