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Aus dem Vorwort zur ersten Auflage.

Das stets wiederkehrende Verlangen meiner Horer nach einem
Buche, das sich dem miindlichen Unterrichte moglichst enge anschliel3t,
hat. mich nach langem Strduben veranlaBt, meine Vorlesungen nieder-
zuschreiben. Es ist das gute Recht eines jeden Lehrers, den zu bewilti-
genden Stoff in seiner Weise zu ordnen und aufzufassen. Tut er das,
so erhdlt der Vortrag etwas so Personliches, dafl es dem Horer schwer
fallt, sich in einer anderen Darstellung zurecht zu finden. Natiirlich
ist das Geschriebene keine sklavische Wiederholung des Gesprochenen.
Die Breite des<Vortrags ist kaum ertriglich im Druck; anderseits kénnen
die Zahlenangaben und. Tabellen im Buche ausfiihrlicher sein.

Im ganzen habe ich die Mitte zu halten gesucht zwischen den an
Tatsachen iiberreichen groBen Lehrbiichern und den nur ein fleischloses
Skelett bietenden Kompendien. Das durch den Buchhandel geférderte
Uberhandnehmen der sogenannten Paukbiicher scheint mir eine schwere
Gefahr fiir das Studium der Physiologie und der Medizin iiberhaupt.
Das Niveau des Studiums wird durch sie herabgedriickt und statt den
Hérer zu fesseln, verleiden sie ihm den Gegenstand. Der Student vertrigt
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 selbstdndigem Urteil. Diesem Zwecke dienen
auch die Zitate, die dem Suchenden ermoglichen sollen, an die Quellen
heranzukommen. Dagegen ist Vollstindigkeit nicht die Pflicht eines
Lehrbuches, weder in der Darstellung noch in den literarischen Nach-
weisen.



Yorwort zur dritten Auflage.

Das durch die Kriegszeit verspatete Erscheinen der dritten Auflage
hat eine griindliche Umarbeitung des Buches nétig gemacht. Mehr
als drei Viertel sind neu geschrieben und auch das Stehengebliebene
nach Kriften verbessert. Die Literaturangaben sind, wie frither, nicht
als historische Nachweise gedacht, sondern als Wegleitung fiir solche,
die sich mit dem Stoffe ndher befassen wollen. Hierzu sind neuere Abhand-
lungen im allgem~inen geeigneter, da sich von ihnen aus meist leicht
die Spur nach riickwirts verfolgen 146t. Die Ausstattung mit Abbildungen
konnte, dank dem Entgegenkommen der Verlagshandhing, wesentlich
reicher gestaltet werden. Den Herren Professoren AckeERMan~N und
Horrmanx bin ich fur freundliche Hilfe beim Lesen der Korrekturen
und mancherlei Hinweise dankbar.

Wiirzburg, im Januar 1920.
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Erster Teil.

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

_ Die Physiologie — oder wie sie auch genannt wird, die Biologie —
ist die Wissenschaft von den Lebensvorgédngen, begriindet auf das Ex-
periment. Durch die Gemeinsamkeit der Methode ist sie ein Teil der
Naturwissenschaft. Tatséchlich findet zwischen ihr und den Natur-
wissenschaften ein bestédndiger Austausch von Fragestellungen und Ver-
fahrungsweisen statt und jeder Fortschritt auf dem einen Gebiete niitzt
dem anderen. HEs 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 Erndhrung und des Wiarmehaushaltes gefiithrt; die wissenschaft-
liche Untersuchung des Kreislaufes und der Pulserscheinungen fuflt auf
der Hydrodynamik und der Wellenlehre. Von Hermuorrz ist bekannt,
daBl 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
vielfache Anregung gegeben. Um nur einige Beispiele zu erwéhnen, ist
aus den Untersuchungen der Gelehrten des 17. und 18. Jahrhunderts
~— hauptséchlich in England — tiber die Vorginge bei der Atmung die
Physik und Chemie der Gase entstanden, aus der medizinischen bzw.
physiologischen Chemie das stolze Gebidude der modernen organischen
Chemie, wihrend die Untersuchungen und Entdeckungen auf dem Ge-
biete der Elektrochemie ihren ersten Anstof erhielten durch die merk-
wiirdigen wenn auch widerspruchsvollen Versuche GavLvanis. Es waren
arztliche Erfabhrungen wund physiologische Gedankenginge, die JuL.
RoB. Maver zur Aufstellung des Satzes von der Erhaltung der Energie,
oder, wie man damals sagte, der Kraft fiihrten.

Ist also die Physiologie nach ihrer Methodik und der Art ihrer
Fragestellung 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, sondern
auch auf die seelischen Vorgénge erstrecken, also auf zwei ganz ver-
schiedenartige Frscheinungsgebiete. Lebensvorginge sind allerdings
beide. Aber wahrend die korperlichen Vorginge objektiv feststellbar
sind, d. h. von jedem mit gesunden Sinnen Begabten beobachtet werden
kénnen, sind die seelischen nur dem Tréger derselben unmittelbar zu-

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 1



2 Physiologie und Naturwissenschaft.

ginglich, Anderen nur auf dem unsicheren Umwege der Sprache, der
Gebirde und des Analogieschlusses. Ein weiterer wichtiger Unterschied
besteht darin, dafl die korperlichen oder objektiven Vorgidnge nach Mal3
und Gewicht bestimmbar sind, wahrend die seelischen als solche sich
der Messung entziehen und nur bei ihrer Vergleichung von einem Mehr
oder Weniger, von einem Groéfler oder Kleiner gesprochen werden kann.

Es ist nicht Sache der Naturwissenschaft das Nebeneinander-
bestehen der beiden inkommensurablen Erscheinungsgebiete zu erkliren,
als welches eine iiber die Erfahrung hinausgehende oder transzendentale
Frage wire. Es darf aber gesagt werden, daf3 in den Kreisen der Forscher
die Annahme mehr und mehr an Boden gewonnen hat, daf} es sich hier
um zwei Erscheinungsgebiete handelt, die, jedes fiir sich, nach eigenen
Gesetzen ablaufen und in dieser Hinsicht selbstédndig sind, aber ander-
seits in der Weise miteinander zusammenhéngen, daBl allen seelischen
Vorgingen korperliche und gewissen — vielleicht auch allen — korper-
lichen Vorgingen mehr oder weniger vollkommene seelische entsprechen,
aber nicht im Sinne einer gegenseitigen kausalen Abhéngigkeit,sondern
als zwei Seiten ein und desselben Geschehens. Diese unter dem Namen
des psychophysischen Parallelismus bekannte dualistische Auffassung
erlaubt die objektiv feststellbaren Lebensvorgéinge restlos der natur-
wissenschaftlichen Fragestellung zu unterwerfen und demgem&f auch
von Wertbestimmungen und Zwecksetzungen abzusehen.

Die genannte Auffassung ist nicht nur theoretisch méglich, sie
hat sich auch praktisch und heuristisch sehr fruchtbar erwiesen. Denn
es hat sich zeigen lassen, dafl die objektiven Lebensvorginge von den-
selben umfassenden Regeln oder Gesetzen abhingig sind, wie die iibrigen
Naturerscheinungen. Hier sei nur erwéhnt, dal die Lebewesen in Riick-
sicht auf ihre elementare Zusammensetzung aus den gleichen Stoffen
bestehen, wie die unbelebten Gegenstinde. Fir die Lebensvorginge
gilt, soweit sie sich als chemische Vorginge abspielen, genau so wie fur
die unbelebten das Gesetz von der Erhaltung der Masse, d. h. die Er-
fahrung, dafl bei chemischen Reaktionen zwar die rdumliche Verteilung
der Massen oder ihre Bindungsweise, nicht aber ihre Menge sich #ndert,
ein Satz, auf dessen Begriindung im Bereiche des tierischen Stoffwechsels
spéter noch einzugehen sein wird. Fiir eine sehr groBe Zahl von Lebens-
erscheinungen hat sich ferner die Temperaturregel als maBgebend nach-
weisen lassen, nach welcher die Geschwindigkeit der chemischen Reak-
tionen in einer ganz bestimmten Abhidngigkeit von der herrschenden
Temperatur steht.

Von ganz besonderer Wichtigkeit im Gebiete der Naturwissen-
schaften ist der Satz von der Erhaltung der Energie, nach welchem
innerhalb eines geschlossenen, d. h. vor Energieverlusten geschiitzten
Systems von Kérpern eine Mehrung oder Minderung des Energievorrates
nicht eintreten kann, wohl aber die Umwandlung desselben aus einer
Form in die dquivalente Menge einer anderen. Dafi dieser Satz auch
fiir die Lebensvorgénge gelte, wurde von vornherein angenommen. Die
experimentelle Sicherung desselben hat sich aber als sehr schwierig
erwiesen:. Vor allen lassen sich die Lebewesen nicht fiir einige Zeit energe-
tisch isolieren, d. h. sie verlieren bestéindig Energie nach auBlen. Die
Untersuchung kann also nur darauf gerichtet sein festzustellen, ob der
Energievorrat des Lebewesens entsprechend sinkt, oder wenn er konstant
bleibt, woher der 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, daf} alle vom
Tier ausgegebene Energie, soweit sie nicht schon von vornherein als
Wirme erscheint, in diese iibergefithrt wird.

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

Zur Messung der ausgestrahlten Wéarme wird das zu unter-
suchende Tier oder irgend eine andere Wirmequelle in einen doppel-
wandigen Behilter aus Metall, das Kalorimeter (Abb. 1), gebracht.
Zwischen den beiden Wianden des Kalorimeters befindet sich Luft. So-
bald das Tier eingebracht ist, fingt das Kalorimeter an sich zu erwérmen
und mit ihm die im Mantelraum eingeschlossene Luft. Indem aber die

Abb. 1. Rusners Kalorimeter, schematisch.

Temperatur des Kalorimeters iiber die der Umgebung steigt, beginnt
es selbst wieder durch Strahlung (und Leitung) Wéarme an die Um-
gebung zu verlieren. SchlieBlich wird ein Gleichgewichtszustand erreicht,
dadurch gekennzeichnet, dafl das Kalorimeter in der Zeiteinheit gleich-
viel Warme von der Wiarmequelle erhilt, wie es nach aullen abgibt,
wobei es eine konstante Temperatur annimmt. Die Héhe dieser Tem-
peratur wird bei gegebener AuBentemperatur abhingen von der GroBe
der Wirmezufuhr, so dafl sie als MalB fiir letztere dienen kann. Statt
die Temperatur der im Mantelraum des Kalorimeters eingeschlossenen
Luft direkt zu messen, bestimmt man als Funktion derselben ihre Aus-
dehnung. Hierzu wird der Luftmantel des Kalorimeters, der sonst
iberallhin abgeschlossen ist, durch einen Schlauch mit dem Volum-
schreiber Vol verbunden, also gewissermafBlen in ein Luftthermometer
verwandelt. Soll die Temperatur bzw. das Volumen des Luftmantels
als MaB fiir die hindurchgehenden Wiarmemengen dienen, so mufl man
das Kalorimeter eichen, d. h. man mull bestimmen, welche Warme-
menge man in der Zeiteinheit zuzufithren hat, um eine gewisse Stellung
des Volumschreibers zu erhalten. Dies kann etwa so geschehen, dall
man eine kleine Glithlampe in das Kalorimeter einfiihrt, die in Volt
gemessene Spannung mit der Stromstédrke 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. iiberfithrt. Auf diesem Wege
ist fiir das vorliegende Kalorimeter bestimmt worden, daB bei einer
duBeren Temperatur von 18° ein Ausschlag des Volumschreibers von 1°
einer stiindlichen Abgabe von 170 g-Kal. entspricht. Bei lingerdauernden
Versuchen ist zu beriicksichtigen, dafl das Volum des Luftmantels durch
Anderung des Luftdruckes sehr erheblich beeinfluBt wird. Die Ab-
lesungen bediirfen daher einer Korrektur, auf deren Ausfithrung aber
hier nicht ndher eingegangen werden kann.

Das in dem Kalorimeter eingeschlossene Tier verliert nicht nur
Wirme durch Strahlung, sondern auch durch Leitung an die um-
gebende Luft und an die Unterlage, auf der es ruht. Um eine unmittel-
bare Ubertragung auf die Wand des Kalorimeters und dadurch eine
ungleiche Erwdrmung desselben zu verhiiten, wird die Unterlage des
Tieres thermisch moglichst isoliert. Wérmeleitung an die Luft 146t sich
dagegen nicht vermeiden und mufBl beriicksichtigt werden. Liiftet man
niamlich den Binnenraum des Kalorimeters, wie es fiir ein atmendes
Tier notig ist, so stromt kalte Luft ein und warme aus; die Temperatur-
erhhung 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
ausstrémender Luft und mit der spezifischen Warme der Luft fiir kon-
stanten Druck (0,24).

Endlich verliert das Tier auch noch Wirme, indem es Wasser aus
seinem Korper verdampft. Bei guter Ventilation wird dieses Wasser
nicht an der Wand des Kalorimeters kondensiert, sondern entweicht
mit der Ventilationsluft und kann aufgefangen und gewogen werden,
indem man die aus dem Apparate kommende Luft durch Schwefelsdure
streichen 188t. Jedes Gramm dieses Wassers entspricht einer Wérme-
menge von 600 g-Kal. Dies das dritte Glied der Arbeitssumme.

Der einstiindige Versuch gibt nun folgende Werte:

Gewicht des Tieres . . . . . . 2525 kg

Ausschlag des Volumschreibers . . . 23 Teile
Ventilationsluft . . . . . . . . . 216 Liter = 0,26 kg
Temperaturerh6hung derselben . . . 40
Zimmertemperatur . . . . . . . . 200

Barometerdruck . . . . . . . . . 747 mmHg
Verdunstungswasser . . . . . . . . 43¢

Daraus folgt:

1. Wirmeverlust an das Kalorimeter .
23 Teile x 0,17 kg-Kal./Teil und Stunde = 3,91 kg Kal./Std.

2. Warmeverlust an die Ventilationsluft

0,26 kg/Stunde x 4° x 0,24 kg]fgial — 0,25 .,
3. Warmeverlust durch Verdunstung
4,3 g/Stunde x 0,6 <&KL = 2,58 o

Summe

I

6,74 kg Kal./Std.
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Der Versuch zeigt, dall der durch Erwidrmung der Ventilationsluft
entstehende Energieverlust gering ist; dagegen stellt die durch Ver-
dunstung entzogene Wirmemenge einen recht ansehnlichen Bruchteil,
fast 3/s der Summe, dar.

Zum Zwecke der weiteren Diskussion des Versuchsergebnisses wird
man sich zundchst von der zufilligen GroBle des Tieres unabhingig
machen, indem man die Kaloriensumme durch das Korpergewicht divi-

. .1, 6,74 Kal.
diert. Man erhilt 2595 kg 2,7 Kal. pro kg und Stunde.

Zum Vergleiche mit dieser Zahl mégen die Werte dienen, die sich
aus Versuchen von RUBNER berechnen lassen. Sie geben fiir 2 Kaninchen
am 3.—b5. bzw. 3.—8. Hungertag im Mittel 2,2—2,4 kg-Kal. pro kg
und Stunde (1881. Z. f. B. 17. 238). Der oben gefundene hthere 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 Wirmeausgabe des gesunden Menschen sind unter ver-
schiedenen Verhéltnissen der Erndhrung und der kérperlichen Betétigung
in dem Ernahrungslaboratorium in Boston unter der Leitung von F. G.
BeNEDICT in grofler Zahl ausgefithrt worden (Vertffentlichungen der
Carnegie-Institution, Washington). Die Versuche haben in gut iiber-
einstimmender Weise fiir den rubhenden und fastenden Menschen eine
stiindliche Wéarmelieferung von 1,23 bis 1,28, fiir den ruhenden und
zureichend ernéhrten Menschen 1,30 bis 1,37 kg-Kal. pro kg und Stunde
ergeben. Zu denselben Werten sind auch andere Forscher gelangt (vgl.
R. TigersTeEDpT in Handb. d. Biochemie 4. 2. Halfte. S. 55—82).

RuBNER hat zuerst darauf hingewiesen, dafl der Warmbliiter auf
die Einheit der Korpermasse um so weniger Wérme 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 Kal. pro kg Kal. pro 1 m?
in Kilo und Stunde Oberfliche in 24 Stunden
31,2 1,48 1036
24,0 1,70 1112
19,8 1,91 1207
18,2 1,92 1097
9,6 2,71 1183
6.5 2.75 1153
3,2 3,67 1212

Die Zahlen des zweiten Stabes (Kalorien pro kg und Stunde)
nehmen mit sinkendem Korpergewicht fortwéhrend zu. Das Ergebnis
ist verstindlich, wenn man sich erinnert, dal in dem oben ausgefiithrten
Versuch die Ausstrahlung an das Kalorimeter den Hauptteil des Warme-
verlustes ausmachte. Die Strahlung ist der Oberfliche proportional,
und kleine Tiere haben fiir die Einheit ihrer Masse eine groBere Ober-
fliche. An Korpern einfacher Form ist diese Kigentiimlichkeit leicht
nachzuweisen. So hat ein Wiirfel von 1 1 Rauminhalt und 1000 g Masse
eine Oberfliche von 600 cm? oder 0,6 cm? pro g Masse ; dagegen ein Wiirfel
von 1 cm?® Rauminhalt und 1 g Masse die Oberfliche von 6 cm? oder

6 cm? pro g Masse. Der Wiirfel von Tlﬁ Seitenlinge des groBen hat dem-
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nach auf die Masseneinheit eine 10fach groBere Oberfliche. Was hier
von geometrisch einfachen Korpern gilt, ist auch fiir dhnliche Tier-
gestalten zutreffend.

Der EinfluB der Oberflidche ergibt sich deutlich, wenn die Warme-
ausgabe nicht auf die Einheit der Masse, sondern auf die Einheit der
Oberfliche bezogen wird. Dies ist in dem letzten Stab der obigen Tabelle
geschehen, mit dem Erfolge, daBl die gewonnenen Zahlen nur noch
Unterschiede bis zu 17 Prozent aufweisen, wihrend das Gewicht des
kleinsten Tieres sich zu dem des grofiten wie 1 :10 verhdlt. Daraus
ist zu schlieBen, dafl in der Tat die Oberflichenentwickelung von der
einschneidensten Bedeutung ist fiir die Gré8e der Wirmeausgabe.

Die Natur des Warmbliiters bringt es also mit sich, dall er be-
stdndig Energie verliert durch Erwédrmung seiner Umgebung. Die Gr68e
dieses Verlustes dndert sich mit der dulleren Temperatur, ohne jemals
Null oder gar negativ zu werden. Auch wenn die &duflere Temperatur
auf die des Organismus steigt, wird noch Wirme abgegeben, in diesem
Falle allerdings nicht durch Strahlung und Leitung, sondern durch
Wasserverdunstung. Wird diese durch Sattigung der Luft ausgeschlossen,
so ist das Leben nicht moglich.

Der Verlust ist ein sehr bedeutender, er iibertrifft alle anderen
Energieausgaben des Korpers. Fiir den erwachsenen Menschen stellt
er sich fiir die Person und den Tag unter gewohnlichen Umstdnden im
fastenden Zustand auf 1900 kg-Kal. und auf 2200—2300 im ausreichend
erndhrten und ruhenden Zustand. Die Zahlen sind Mittel aus den Ver-
suchen von BENEDICT (s. 0.). Die &quivalenten mechanischen Energie-
mengen sind 850000 bis 10 m-kg.

Die verschwenderische Ausgabe von FEnergie, die den Haushalt
des Warmbliiters auszeichnet, drangt zu der Frage, woher er dieselbe
schopft. Ist der Satz von der Erhaltung der Energie fiir ibn giiltig,
so mull entweder der Korper zusehends von seinem Energievorrat ein-
biien, oder es mubBl eine Quelle nachweisbar sein, aus der ein Ersatz
moglich ist.

Dieser Ersatz stammt aus der Nahrung. Wird die Zufuhr derselben
unterbrochen, so verindert der Korper in der Tat seinen Zustand, er
magert ab, er kommt von Kréaften. Durch die Nahrung kénnen diese
Verdnderungen hintangehalten werden : Es treten die Zustandséinderungen
der Nahrung an Stelle der Zustandsinderung des (hungernden) Korpers.
Fiir die Aufgabe die aus den Zustandsinderungen flieBenden Energie-
mengen nachzuweisen, ist der zweite Fall das iibersichtlichere Problem.
LaBt sich die Erndhrung so leiten, daBl der Ko&rper nach Masse und
Energiegehalt konstant bleibt, so miissen die energetischen Leistungen
wahrend der Versuchszeit aus der Anderung der Nahrungsbestandteile
ableitbar sein.

Die soeben der Erndhrung gestellte Aufgabe ist in der Tat durch-
fithrbar, d. h. sie 148t sich so einrichten, daff die in den Korper ein-
gehenden elementaren Stoffe den herauskommenden der Menge nach
vollstindig gleich sind. Es wird geniigen fiir eines der Elemente der
Nahrung diesen Beweis zu fithren und ich wahle als Beispiel die Unter-
suchungen von M. GruBEkR iiber das Stickstoffgleichgewicht (vgl. unten
9. Teil und 1880, Z. {. B. 16, 392). Er fiitterte einen Hund durch 17 Tage
gleichméfBig mit 600 g Fleisch téglich und bestimmte die gesamte N-
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Einfubhr zu 368,53 g, die Ausfuhr zu 368,28 g. Die Differenz ist weniger
als 0,1%,. Ebenso wie fiir den Stickstoff 146t sich auch fiir den Kohlen-
stoff, fiir Wasserstoff und Sauerstoff Gleichgewicht zwischen Einfuhr
und Ausfuhr herstellen und damit das Ziel erreichen, den Korper seiner
Masse und (wie noch nidher zu begriinden sein wird) auch seinem Energie-
gehalte nach fiir die Versuchsdauer unverindert zu erhalten.

Es bleibt zu untersuchen, welche Zustandsénderung die den Korper
durchsetzende Nahrung erleidet. Die Nahrung besteht im wesentlichen
aus Sauerstoff, der aus der Luft aufgenommen wird, und aus gewissen
zubereiteten Marktprodukten pflanzlicher und tierischer Herkunft. Diese
stellen sich dar als wasserreiche Gemenge einer Anzahl chemischer
Substanzen, die als Nahrungsstoffe bezeichnet werden und in 3 Gruppen
zerfallen. Den Hauptbestandteil der (wasserfreien) menschlichen Nah-
rungsmittel bilden die Kohlehydrate, so genannt, weil sie nur aus
Kohlenstoff und den Elementen des Wassers bestehen ; d. h. sie enthalten
Wasserstoff und Sauerstoff in dem Mengenverhiltnis, in dem sich die
beiden Elemente im Wasser finden. Die Mengenverhaltnisse aller 3
Elemente sind rund C 40 %, H 7 %, O 53 9,. lhre Zusammengehorig-
keit ist auBer durch die gleiche Zusammensetzung durch die Ahnlich-
keit ihrer chemischen Konstitution und der physikalischen und che-
mischen Eigenschaften gegeben. Soweit sie im Darm verdaut werden
und in die Séfte des Korpers tibertreten, verschwinden sie aus denselben,
um schlieBlich als Kohlensiure und Wasser durch 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 vollstindige. Die kiinstliche
Oxydation dieser Stoffe auBlerhalb des lebenden Korpers liefert genau
die gleichen Produkte.

Ahnlich wie mit den Kohlehydraten verhilt es sich mit den Fetten.
Sie bilden eine der Menge nach nicht so vorwiegende, dennoch aber
héchst wichtige, wohlcharakterisierte Gruppe von Nahrungsbestandteilen.
Auch sie bestehen nur aus den Elementen C, H und O, aber in dem
Mengenverhéltnis von rund C 77 %, H 129, O 11 9,. Sie sind also
kohlenstoffreich und sauerstoffarm. In die Korpersifte aufgenommen
erleiden sie das gleiche Schicksal wie die Kohlehydrate.

Die dritte Gruppe der Nahrungsbestandteile bilden die Eiweif3-
korper. Sie enthalten auBer C, H, und O noch N (und fast immer
auch S) als regelméBigen Bestandteil ihres Molekiils. Im Mittel stellen
sich die Mengenverhéltnisse zu C 53 9%, H 7 %,, N 16 %,, O 23 %, S 1 9%,
In bezug auf den Sauerstoffgehalt stehen sie in der Mitte zwischen den
Fetten und Kohlehydraten. Selbst bei vollstindiger Verdauung ist zu
berticksichtigen, dafl die Schleimhaut des Darmes stets stickstotfhaltige
Stotfe abstoBt, die im Kot erscheinen und als Verlust gebucht werden
miissen. Man pflegt sie unverdautem Eiweill gleich zu setzen. Auch
fettartige, aus der Darmschleimhaut stammende Substanzen, finden sich
stets im Kot und miissen von dem aufgenommenen Fett als nicht ver-
dauter Teil in Abzug gebracht werden.

Eine wichtige Eigentiimlichkeit der Eiweilkorper ist, dafl sie von
dem lebenden Organismus nicht so vollstindig mit Sauerstoff verbunden
werden kénnen, 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,
hauptséchlich als Harnstoff durch die Niere ausgeschieden.

Faflt man zusammen, so ergibt sich folgendes: Die Umwandlung
der Nahrung im lebenden Korper verlduft im wesentlichen als Oxy-
dation. Verbrennt man ein gegebenes Quantum derselben Nahrung auf
experimentellem Wege und bestimmt die dabei frei werdende Energie,
s0 188t sich daraus jene berechnen, die der lebende Korper im giinstigsten
Falle aus seiner Nahrung gewinnen kann. In Abzug zu bringen sind
davon die in Harn und Kot nicht oder unvollstindig oxydiert aus-
geschiedenen Substanzen.

In nicht genauer, aber sehr {bersichtlicher Weise 148t sich die
Bestimmung der Verbrennungswidrme durchfilhren, wenn man in
einem zylindrischen Gefa 3 aus Kupfer- oder Zinkblech
einen Liter Wasser durch eine unterhalb entziindete
Kerze erwdrmt und einerseits die Temperaturzu-
nahme des Wassers, andererseits die Massenabnahme
der Kerze wihrend der Versuchszeit bestimmt. Gibt
man dem Gefdl einen nach innen vorgewdlbten
Boden, versieht seine Seitenwand mit einem Schutz-
mantel aus Filz und wihlt als Kerze ein kleines
Stearinlicht, wie sie als Nachtlichter im Handel sind,
s0 188t sich die frei werdende Warmemenge nach Aus-
fiilhrung einer oder zweier Korrekturen mit etwa
159, Verlust gewinnen. Der Fehlbetrag riihrt ein-
mal von unvollstindiger Verbrennung her und dann
von den Wiarmemengen, die von der Flamme durch
Strahlung und Leitung an die Umgebung abgegeben
werden und fiir die Anheizung des Wassers ver-
loren gehen.

Abb. 2. BERTHELOTS Diese Fehler vermeidet die Verbrennung in
B kalorimetrische der Bombe, die von BErTHELOT in die kalorimetrische
ombe zur Bestim- . . o . . .
mung der Verbren- Methodik eingefiihrt worden ist und die Bestim-
nungswirme organi- mungen mit einer Genauigkeit bis 190 durch-
scher Substanzen.  fijhren 148t. Sie besteht aus einem dicht schlieBen-

den Gefdl 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.
Néheres iiber die Methode siehe bei OstTwaLp-LutHER, Physiko-
chemische Messungen, Leipzig, 1902, 215.

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

Verbrennungswirme in kg-Kalorien pro g Substanz

Wasserstoff . . . . . . . . 34,5
Kohlenstoff . . . . .. . . 7,9
Schwefel . . . . . . . . . 2,2
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Stearinsdure . . . . . . . . 94—97
Tierfett . . . . . . . . .. 9495
Butterfett . . . . . . . . . 9,2
Olivenél . . . . . . . . . 9394

Starke . . . . . . . . . . 41—42
Rohrzucker . . . . . . . . 3,9—40
Milchzucker . . . . . . . . 3,9
Maltose . e 3,9
Dextrose . . . . . . . . . 3738

Alkohol . . . . . . . . . . 71-73
Glyzerin . . . . . . . .. 4.3

Kleber

Legumin

Serumalbumin . .o
Eieralbumin . . . . . . . . 5,6—
Milchkasein . . e
Glutin . . . . . . . . . . 54—
Pepton . .

Harnstoff .

Muskeleiweifl 5 Nutzeffekt 4,4
Muskel . e 4.0
Korpereiwei8 . . . . . . . 3,8

Wi oo

>

QLo Ot Ot Ot Ot Ot v &

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

Man sieht, daB Substanzen von dhnlicher chemischer Zusammen-
setzung auch naheliegende Werte der Verbrennungswirme besitzen, und
es ist nicht schwer zwischen diesen beiden Tatsachen Beziehungen auf-
zufinden. Zunichst ist ersichtlich, daf die Verbrennungswirmen um so
grofler sind, je weniger Sauerstoff die Substanz im Molekiil besitzt,
je mehr sie also davon bei der Oxydation verbraucht. So enthilt z. B.
das Tristearin (C;,H,;,0;) bei einem Molekulargewicht von 890 nur
10,78 %, Sauerstoff, Dextrose und Rohrzucker bzw. 53,33 %, und 51,59,
wihrend die EiweiBkorper mit einem Sauerstoffgehalt von 21—23 9
in der Mitte stehen. Fir die hohe Verbrennungswarme der Fette kommt
ferner in Betracht, daB ein erheblicher Teil des Sauerstoffs (fast 13)
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 erwihnt, im Organismus nicht so weit oxydiert werden kénnen,
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als es in der Bombe gelingt. RUuBNER hat die Korrektur ermittelt, indem
er fiir eine moglichst gleichformige, eiweilireiche Kost die Verbrennungs-
wirme von Harn und Kot bestimmte und sie von der Verbrennungs-
wirme der Kost abzog.

Auf diese Weise sind die unten rechts stehenden Zahlen der obigen
Tabelle gewonnen, welche den Nutzeffekt fiir die bei Hunden gut durch-
fiihrbare gleichformige Bekostigung mit ausgelaugtem, sowie mit frischem,
moglichst fettfreiem Fleisch darstellen. Fir das im Hunger vom Kérper-
bestand eingeschmolzene Eiweil fand RUBNER einen etwas niedrigeren
Nutzwert als fiir gefiittertes Fleisch, was er geneigt ist auf eine andere
Zersetzungsart des KorpereiweiBles zu beziehen (1885, Z. f. B. 21, S. 308,
319, 328).

Das Verfahren von RuBNER ldBt sich verallgemeinern und auf
jede wie immer zusammengesetzte Kost ausdehnen. Man spart auf diese
Weise die Zerlegung der Nahrung in die einzelnen in ihr enthaltenen,
Energie filhrenden Stoffe und die Ermittelung der aus ihnen flieBenden
Wiarmemengen. Dieser kiirzeste Wege ist aber, wie leicht ersichtlich,
nur gestattet, solange der oben angenommene Idealfall verwirklicht ist,
dafl der Zustand des Versuchstieres oder der Versuchsperson vollstéindig
unverdndert bleibt. Ist diese Voraussetzung nicht erfiillt, so muf} der
kalorische Versuch mit einem Stoffwechselversuch verbunden werden,
der es in spédter noch ndher zu beschreibender Weise ermdoglicht, die
stofflichen und energetischen Zustandsinderungen des lebenden Orga-
nismus zu ermitteln. Auf diese Weise sind die Versuche durchgefiihrt,
iiber welche nachstehend berichtet werden soll.

Es wird indessen zweckm#Big sein, vorher noch einem Einwand
zu begegnen, der gegen die Gleichstellung der Verbrennungswérmen
innerhalb und auBerhalb des Tieres gemacht werden kénnte. Die Ver-
brennung im Tierkérper verlduft weniger stiirmisch und nicht mit
Feuererscheinung, wie in der Bombe und man kdnnte daher geneigt
sein eine entsprechende Verschiedenheit der Verbrennungswarmen an-
zunehmen. Dies trifft aber nicht zu. Es kommt fiir den zu erzielenden
Energiegewinn nicht auf die Art der Oxydation, sondern nur auf die
Natur der Oxydationsprodukte an. Sind diese gleich, so wird dieselbe
Energiemenge gewonnen, wie verschieden sonst auch der Prozel ab-
laufen mag. Dies erhellt z. B. sehr deutlich aus den Versuchen von
RuBNER, in welchen die Verbrennungswirmen des Harnstoffes auf zwei
verschiedenen Wegen bestimmt wurde, durch Verbrennung im gewoéhn-
lichen Sinne und durch Oxydation auf nassem Wege mittelst unter-
bromigsauren Natrons, und welche bis auf 0,4 9, Ubereinstimmende
Werte ergeben haben (1885, Z. f. B. 21, 291).

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

Auf diesem Wege sind die nachstehenden Zahlen gewonnen, die
RuBNER im Jahre 1893 veroffentlicht hat (Z. . B. 30, 135) und die sich
auf Hunde beziehen.
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Summe der
Summe der
d .
Zahl | Nahrung nach aufien pitferenz gff‘;ziszz
Art der Nahrung der ko%‘lrmenden a ggvg;rrggen in im
U arme
Tage Prozent Mittel
Aktiva Passiva
Fleisch . Fett { | 5 20024 pessd —ou }~0,42
. 6 2249,8 2276,9 I +1,20
Fleisch . . . { 7 4780.8 4769.3 g L0024 } + 0,43
] |

Die Versuche lehren, dal die in den 6—12tégigen Perioden auf-
genommenen Warmemengen bis auf Differenzen, die sich meist unter
1 9%, 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 fiir die einzelnen Tage, woraus folgt, daf die bei
einer taglich einmaligen Fiitterung gereichte Nahrung innerhalb 24
Stunden praktisch vollstdndig zerlegt wird.

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

]
Daner 1 Tagliche | Tigliche | Unterschi
Art des Versuchs | Warme- ‘ Warme- M_inwerﬁiljfii )
Tagen 1 Einnahme * Ausgabe i Kal. | v,
7 Versuche an E. O. 25 | 2268 | 2259  — 9 4 — 0,4
. AW, S, 3 ‘ 2304 ‘ 2279 —25  —11
3 R P R 9 ! 2118 | 2136 -18 | -0,8
1 , . J.CW, 4 i 2357 i 2397 ~40 17
1 ! f 4
| 1 |
Mittel aus allen diesen ‘ { [
Versuchen . . . . ‘ 41 2246 2246 | — —
I |
| !

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

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




Zweiter Teil.

Das Blut.

Zur Blutentnahme aus einer Arterie wird in das Gefal} eine Kaniile
mit der Spitze gegen das Herz eingebunden und ein passend gebogenes
Glasrohr angesetzt. Da der Druck hoch ist, kann man rasch grofere
Mengen Blut gewinnen und das Tier verbluten, d. h. ihm soviel Blut

Abb. 3. AderlaBblut und seine Verinderungen in der Zeit.

entziehen, daB das Leben erlischt. Man erhilt eine rote, etwas klebrige,
eigentiimlich riechende, schon in diinnen Schichten undurchsichtige
TFliissigkeit, die das Licht stark zuriickwirft. Die Farbe wechselt von
hellem Rot bis zu dunkelbraunrot; sie ist in hohem MafBe von der Atem-
tétigkeit des Tieres abhingig.



14 Untersuchung des AderlaBblutes.

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

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

Wenige Minuten nach dem Aderlal verindert sich das Blut, indem
es seine flussige Beschaffenheit verliert und die Beschaffenheit einer
lockeren elastischen Gallerte annimmt: das Blut gerinnt. Man kann
das Glas neigen oder umkehren, ohne dafl das Blut ausflieBt. Die Gallerte
verdndert sich in den folgenden Stunden langsam weiter, indem sie sich
zusammenzieht und eine wasserklare, gelblich gefirbte Fliissigkeit aus-
preft: Es ist Scheidung zwischen Blutkuchen und Serum (Blutwasser)
eingetreten (vgl. Abb. 3 obere Reihe). Die Scheidung kann durch

Zentrifugieren des geronnenen

Blutes sehr beschleunigt werden.

In dieser Weise verlduft

die Gerinnung indessen nur,

wenn man das gelassene Blut

stehen laBt. Halt man es wih-

rend der kritischen Zeit in Be-

wegung, indem man es mit einem

Stabe rithrt oder schligt, so be-

steht die Gerinnung in der Ab-

scheidung von Féden und Flok-

ken, die die Neigung haben, sich

an die Winde des Glases und

insbesondere an den schlagenden

Stab anzuh@ngen. Die Fiden

und Flocken bestehen aus Fasern

Abb. 4. Geronnenes ‘menschliches Blut. YOI Z- Ti ultramikroskopischer

Nach SCHIEFFERDECKER, Gsewebelehre II. Feinheit (H. STtBEL, 1914, A. g.

Braunschweig 1891, S. 378. P. 156, 361), die ein so dichtes

Netzwerk bilden, daBl grofle

Mengen Blutkorper und selbst Serum in ihm gefangen bleiben (Abb. 4).

Durch lingeres Auspressen und Auswaschen in Wasser kann man den

groBten Teil dieser Einschliisse entfernen und erhdlt dann den Faser-

stoff oder das Fibrin als weile, elastische, leicht zerreifiliche Stringe.

Nach Abscheidung des Faserstoffes bleibt das geschlagene Blut dauernd

fliissig, scheidet sich aber bei ruhigem Stehen allméhlich 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 beschriebén worden
ist, so daB man nicht zweifeln kann, daB3 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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iiberall in Zusammenhang zu treten und alle festen und fliissigen Teile
des Blutes in sein Maschenwerk einzuschlieBen. Beim Schlagen des
Blutes wird dieser Vorgang gestort, so dal es nur zur Bildung einzelner
Flocken kommen kann. Die Masse des Faserstoffs ist gering, etwa 1 9,
des Blutgewichts.

Seiner chemischen Beschaffenheit nach ist der Faserstoff ein Eiweil3-
koérper. Durch kiinstlichen Magensaft (sieche unten Teil 9) wird er bei
Korpertemperatur in kiirzester Zeit gelost und die Losung gibt dann
die dem Eiweill eigentiimliche Féllungs- und Férbungsreaktionen. Von
Reinheit oder doch Einheitlichkeit im chemischen Sinne kann bei dem
Fibrin nur gesprochen werden, wenn es aus gereinigten Ldsungen von
Fibrinogen (siehe unten S. 35) abgeschieden wird. Das in der gewd6hn-
lichen Weise gewonnene Fibrin ist durch eingeschlossene Bestandteile
der Blutkoérper wie des Serums verunreinigt.

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

Hierzu geniigt es, Blut in einem eisgekiihlten Gefdl3 aus der Ader
aufzufangen und auszuschleudern. Man erhélt eine Trennung in zwei
meist etwas ungleiche Hilften, in eine gelblich geférbte, klare oder leicht
getriibte Fliissigkeit und den Bodensatz der roten Blutkorper, der aber
hier stets in diinner Schicht von einem farblosen Niederschlag iitberdeckt
ist, vgl. Abb. 3 untere Reihe. Zuweilen gelingt es noch, den fliissigen
Teil abzuheben; meist tritt aber wihrend des Ausschleuderns Gerinnung:
ein, die nun so verlduft, daf die- Flissigkeit fest gelatiniert, wihrend
der Bodensatz fliissig bleibt oder doch nur in ganz lockerer Weise sich
zusammenballt. Der Gerinnungsvorgang vollzieht sich sonach vorwiegend
in dem fliissigen Teil des Blutes. Daf} er im Bodensatz nicht ganz aus-
bleibt, ist erklérlich, weil zwischen den Ko6rperchen des Blutes die Blut-
fliissigkeit durchaus nicht v6llig verdriangt ist; der geringen hier zuriick-
bleibenden Masse der Blutfliissigkeit entspricht der lockere Zustand
des Gerinnsels.

Der Versuch ergibt, daf der Faserstoff oder das Fibrin aus dem
ungefarbten, fliissigen Teil des Blutes abgeschieden wird und demgemiB
auch selbst farblos ist. Die Fliissigkeit des frischen, ungeronnenen
Blutes enthélt in Losung einen Stoff, aus dem sich bei der Gerinnung
der Faserstoff bildet. Man unterscheidet daher diese Flissigkeit 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-
korper, Faserstoff, Serum) je nach der Behandlung voneinander ab-

getrennt werden koénnen, laBt sich in nachstehender Weise iibersicht-
lich darstellen:

Ungeronnenes Blut: Blutkorperchen Plasma
Geschlagenes Blut: Blutkérperchen — Faserstoff Serum
Geronnenes Blut: Blutkuchen 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 weilen oder graugelblichen Nieder-
schlages,

4. die méchtige 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 weiflen Blutkérper oder Leuko-
zyten und die roten Blutkorper oder Erythrozyten enthalten. Fir die
zweite, leicht getriibte Plasmaschicht kann es zweifelhaft sein, ob die
dort vorhandenen Blutplédttchen oder Thrombozyten ihre geringe Neigung
abzusitzen nur ihrem niedrigen spezifischen Gewicht oder auch ihrer
Kleinheit verdanken. Letztere vergrofert die Reibung, welche die Platt-
chen in dem Plasma zu iiberwinden haben.

Die Blutkorper.

Bei Betrachtung eines Bluttropfchens unter dem Mikroskop fallen
die in ungeheuerer Menge vorhandenen geférbten, bikonkaven, kern-
losen Scheiben in die Augen, die roten Blutkoérper oder Erythro-
zyten. Sie sind von sehr gleichméBiger Gréfle mit einem Durchmesser
von 7,5 ¢ (Normozyten), doch kommen vereinzelt auch kleine Formen
(Mikrozyten) sowie groBle (Makrozyten) vor. Kernhaltige Erythrozyten
heilen Normoblasten. Unter pathologischen Verhéltnissen kénnen nach
GroBe und Gestalt sehr wechselnde Formen auftreten (Poikilozyten).
Im verdiinnten Blute legen sich die Scheiben vielfach mit ihren Fliachen
aneinander, wodurch geldrollenartige Gebilde entstehen. Thre Farbe ist
nur in dicken Schichten rot; der einzelne Erythrozyt ist gelb oder griinlich-
gelb. Dies heifit, dafl er im wesentlichen nur violettes Licht absorbiert,
wihrend durch dickere Schichten auch das blaue und griine Licht ab-
geschwicht wird.

Die roten. Blutkorper sind verhdltnism#éBig wasserarme Zellen;
sie enthalten nach C. ScamipT (Charakteristik der Cholera 1850) 32 9,
Trockensubstanz, nach neueren Autoren bis zu 40 9, (vgl. VIERORDT,
Tabellen, Jena 1906). An Gerinnseln, in denen Blutkorper eingeschlossen
sind, 1aBt sich feststellen, dall sie sehr leicht deformierbar sind, aber
nach Aufhéren der deformierenden Kréfte sofort in die urspriingliche
Form zuriickkehren. Das gleiche zeigt die Beobachtung durchsichtiger
Gewebe, wobei man die Blutkorper auf ihrem Wege durch die GefalBe
und ihre Forméinderungen verfolgen kann. Dies Verhalten 148t ver-
muten, dafl sie Gebilde von gallertiger Beschaffenheit sind. Fir diese
Anschauung spricht auch die Erfahrung, daf innerhalb der Blutkorper
nicht selten Abscheiden von Fliissigkeit in Form von feinen Trépfchen
oder Vakuolen zu beobachten ist. (Vgl. hierzu GtrsEr, A. f. P. 1890,
401; voN AckEREN, Diss. Wiirzburg 1894.)

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

Form und GroBe der Blutkorper ist auch abhingig von der Kon-
zentration der Losung, in der sie sich befinden. Geringe Anderungen
lassen sich am besten aus dem Volum des Bodensatzes ausgeschleuderter
Blutproben entnehmen, wie nachstehender Versuch zeigt:

Vier kleine, in Zehntelkubikzentimeter geteilte, je 5 cecm fassende
Zentrifugengliser werden mit je 2 cem frischen defibrinierten Blutes
gefiillt. Drei der Gléschen werden mit Salzlésungen bis 5 cem aufgefiillt
und zwar:
mit Doppel-Ringer,
mit anderthalbfachem Ringer,
mit Einfach-Ringer,
ohne Zusatz.

Ll

(Unter Einfach-Ringer ist gemeint eine Losung, die im Liter enthilt
9,0 g NaCl, 0,2 g Kl und 0,2 g CaCl,.)

Nach guter Durchmischung kommen die Gléschen fiir 20 Minuten
auf die Schleuder. Der Bodensatz der Erythrozyten betrigt dann in

Glaschen 1. . . . . . . . . 075 ccm

2. . . . ... ..085
3. . .. . ... .100 .
4. . . ... ... 100

33,

Die Einfach-Ringerlosung verdndert also das natiirliche Volum
der Blutkoérper nicht, die beiden anderen Losungen verkleinern es um
so mehr, je konzentrierter sie sind. Durch eine Zweidrittel-Ringerlosung
148t sich das Volum des Bodensatzes vergroBern. Alle diese Volum-
#nderungen sind durch Wechsel der Salzlgsungen wieder riickgingig zu
machen.

Die gefundene Abhéingigkeit des Volums der Blutkdrper von der
Konzentration der umgebenden Fliissigkeit lehrt zunéchst, dafl die Blut-
korper fiir Wasser durchgéingig sind, da die Voluménderungen nur durch
Wasserbewegung bedingt sein kénnen. Der Erfolg ist kein selbstver-
standlicher. Es ist bekannt, dafl konzentrierte Salzlosungen in ver-
diinntere hinein diffundieren; man sollte daher im Falle der Konzen-
trationserh6hung auflerhalb des Korperchens eher erwarten, daBl das
tiberschiissige Salz in das Korperchen einwandert, bis die Konzentration
innen und auBlen gleich geworden ist. Die Beobachtung, daB in der
dichteren Losung eine Volumverminderung der Korperchen eintritt, be-
weist, dafl das Salz nicht oder nur sehr schwer in das Koérperchen ein-
dringt, wihrend der Austritt von Wasser offenbar leicht von statten geht.

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 2

Z
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In analoger Weise ist die Quellung der Korperchen zu erkliren.
Wird die Losung auBerhalb der Korperchen verdiinnt, so wird der Aus-
gleich der Konzentrationen wieder nicht durch Austritt der im Ko6rperchen
vorhandenen Salze, sondern.durch Eintritt von Wasser herbeigefiihrt.
Die Diffusion der Salze nach auflen ist also unmoglich oder erschwert,
der Eintritt von Wasser dagegen leicht.

Der Grund, warum es in beiden Fillen zu einer Wasserbewegung
kommt, liegt in dem Bestreben aller gelosten Substanzen, einen moglichst
groen Raum einzunehmen, d. h. in dem Lb'sungsmittel eine moglichst
geringe und gleichméBige Konzentration zu erreichen. Dieses Bestreben
auBert sich als Diffusion tiberall dort, wo Konzentrationsunterschiede
bestehen und als Druck gegen die Oberfliche der Fliissigkeit. Diesen
Druck erleiden auch alle von der Fliissigkeit benetzten, fiir die ge-
16sten Korper undurchlissigen Wénde; er wird als osmotischer Druck
bezeichnet.

Sind zwei verschieden konzentrierte Losungen voneinander ge-
trennt durch eine Wand, die fiir die gelosten Stoffe undurchléssig, fiir
Wasser aber durchgingig ist, so wird der ungleiche osmotische Druck
zu einer Verschiebung der Trennungswand fithren, wobei Wasser aus
der diinneren Losung in die dichtere iibertritt. Ist die Trennungswand
unverschieblich, so wird die freie Oberfliche der dichteren Ldsung 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 Krifte 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. Prerrer fand
recht bedeutende Drucke z. B. fiir 1 9, Rohrzucker 47 cm Quecksilber
oder nahezu %/s Atmosphéren; fiir 19, Salpeter 187 cm Quecksilber oder
214 Atmosphéren, wobei zu beachten ist, daf} die von PFEFFER gebrauchte
trennende Wand fiir Salpeter nicht einmal vo6llig undurchlissig war.
Den osmotischen Druck einer 1lprozentigen Kochsalzlosung konnte
PrerFFER mit seiner Methode nicht bestimmen, doch ist aus anderen
Untersuchungen jetzt bekannt, dafi ihr osmotischer Druck sich auf
etwa 7 Atmosphiren belduft.

Es ist begreiflich, dal die Blutkérper den ansehnlichen osmo-
tischen Driicken, die schon bei geringen Verschiedenheiten der Konzen-
tration auftreten, nicht Widerstand zu leisten vermdgen, sondern wie
in dem Versuch auf S. 17 Wasser abgeben bzw. aufnehmen. Bei stirkerer
Wasserabgabe, wie sie z. B. durch Austrocknen an jedem ohne besondere
Vorsicht angefertigten Blutpréparat auftritt, verlieren sie ihre regel-
mifige Gestalt, bekommen Einkerbungen, Buckel und Spitzen und
man spricht dann von Stern-, Maulbeer- bzw. Stechapfelformen.
Bei stiarkerer Quellung bldhen sich die Scheiben auf und werden schlie3-
lich kugelig. Diese Forméinderungen fithren zu dauernder Schidigung
der Zellen, die sich im Falle der Quellung darin duBert, daB sie ihren
Farbstoff nicht mehr festhalten konnen, der in der Blutflissigkeit sich
I6st und gleichmaBig verteilt. Das Blut verliert damit seine Undurch-
sichtigkeit, es wird lackfarben. Eine vollstindige Losung der Erythro-
zyten findet aber nicht statt. Sie bleiben an Masse sehr verringert und
in ihrem Lichtbrechungsvermégen von der Blutfliissigkeit kaum noch
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verschieden, als schwer sichtbare sog. Schatten oder Stromata er-
halten. Nach lingerem Stehen des lackfarbenen Blutes bilden sie am
Boden des Gefdfles einen geringfiigigen, fast farblosen Niederschlag.

Die Durchgéngigkeit der Zellen fiir geloste Stoffe ist in neuerer
Zeit von OveRTON (Studien tiber die Narkose, Jena 1901 und 1902 A. g.
P. 92, 115) in eingehender Weise gepriift worden. Er fand, dal es neben
Wasser noch eine sehr grofle Zahl von Substanzen gibt, die in die tierischen
Zellen eindringen und daBl namentlich von den bis-jetzt bekannten
organischen Verbindungen die Mehrzahl einzudringen vermag. Besonders
rasch dringen jene Substanzen ein, die sich durch leichte Loslichkeit in
Fetten, fetten Olen, Cholesterin und Lezithin auszeichnen. Da nun die
beiden letztgenannten Stoffe erfahrungsgemif in allen tierischen und
pflanzlichen Zellen vorkommen, so ist die Wahrscheinlichkeit sehr groB,
dafl ihre Anwesenheit das Verhalten der Zellen gegen die umgebende
Losung in erster Linie bestimmt. Die Verteilung des gelGsten Kdorpers
zwischen der umspiilenden Fliissigkeit einerseits, der Zelle andererseits
wiirde dann abhiingen von dem Verhilt-
nis seiner Loslichkeit in Wasser bzw. in
den fettartigen Stoffen, den ,,Lipoiden®,
der Zellen. Ist die Loslichkeit in den
Lipoiden tiberwiegend, so werden diese
die groBere Menge des gelosten Korpers
aufnehmen, was sich in einer verdnderten
Funktion der Zelle, der sog. Narkose
dullert. Starke und namentlich lang-
anhaltende Narkosen fiihren schlieBlich
zu einer irreparablen Anderung oder zum .
Tode der Zelle, die sich bei den Blut- Abb. 5. Forminderungen eines
kérpern vor allem in dem Austritt des menschlichen Leukozyten inner-

P m halb 15 Minuten bei Stubentem-
Farbstoffesdullert. In dieser Weise wirken  peratur. Nach SCHIEFFERDECKER,
Alkohol, Ather, Chloroform und viele  Gewebelehre II, Braunschweig
andere organische Stoffe. Ubrigens unter- 1891, 8. 371
scheiden sich die Erythrozyten von den
meisten iibrigen Zellen durch eine viel grofere Durchgingigkeit fiir
Salze und deren elektrolytische Bestandteile, wovon in dem Abschnitt
iiber die Salze des Blutes noch genauer zu handeln sein wird.

Die Leukozyten, insbesondere die gréBeren Formen derselben,
sind durch ihre selbstdndige Beweglichkeit ausgezeichnet. Man unter-
scheidet zweierlei Bewegungsarten: Formédnderungen an Ort und Stelle,
bestehend im Ausstrecken und Einziehen von Fortsdtzen, Ausbreitung
zu Platten und Zusammenziehung zu Kugeln und zweitens Ortsver-
dnderung. Beide Bewegungsformen greifen ineinander (vgl. Abb. 5).

Die farblosen Blutkérper oder Leukozyten sind im Gegensatz zu
den Erythrozyten vollstindige Zellen mit einem oder mehreren Kernen,
Zentriolen und Astrosphiren (vgl. M. Hempexuain 1907, Plasma und
Zelle 1, 134 u. 148). In bezug auf GroBe der Zelle, Menge des Proto-
plasmas, Zahl, Gestalt und GroéBe der Kerne, Granulierung, Verhalten
zu Farbstoffen u. a. zeigen sie eine groBe Mannigfaltigkeit. Sie sind
beim Menschen und den Sdugern durchschnittlich groBer als die Erythro-
zyten. Einen Uberblick iiber die vorkommenden Formen und ihre
relative Haufigkeit verschafft am besten das gefirbte Ausstrichpriparat.
Man unterscheidet 1. Lymphozyten, etwa von der GroBe der Erythrozyten,

o%
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mit kompaktem Kern und  wenig Protoplasma; sie bilden 20—25 %,
der Gesamtzahl. 2. Polymorphkernige, neutrophile Leukozyten von un-
gefihr der anderthalbfachen GroBe der Erythrozyten, mit vielteiligem.
gelapptem oder in mehrere Stiicke gespaltenen Kern und feiner ,,neutro-
philer* Granulierung. Diese Form bildet den Hauptteil der Leuko-
zyten, ndmlich 60—70 9,. In geringerer Menge finden sich 3. gelappt-
kernige Zellen mit grober, oxyphiler (eosinophiler) Granulierung, sog.
Mastzellen mit gelapptern Kern und grober basische Farbstoffe speichern-
der Granulierung, endlich groBle als Myelozyten bezeichnete Zellen mit
kompaktem Kern und wechselnder Féarbbarkeit (vgl. hierzu BURKER
in TicErsTEDTS Handb. d. physiol. Meth. 2, 5. Abt.). Die Namen Lympho-
zyten und Myelozyten weisen auf die morphologische und vermutlich
auch entwickelungsgeschichtliche Verwandtschaft dieser Zellen mit denen
der Lymphdriisen und der adenoiden Gewebe bzw. des Knochenmarkes
hin. Unter pathologischen Verh#ltnissen koénnen auch noch weitere
Formen auftreten. .

Die Forménderungen an Ort und Stelle haben manche Ahnlichkeit
mit dem Verhalten von Oltropfen in alkalischen Fliissigkeiten. Wahrend
ein solcher Tropfen in reinem Wasser keine Benetzungs- oder Mischungs-
erscheinungen aufweist, tiberall gleiche Oberflichenspannung und dem-
gemdB Kugelform besitzt, tritt in alkalischen Flussigkeiten Seifen-
bildung ein, wodurch die Oberﬂachenspannung vermindert wird. An-
scheinend sind die Fettséuren nicht gleichméBig in-dem Oltropfen ver-
teilt, denn die Beobachtung lehrt, dafl es immer Orte auf der Oberfléche
des Tropfens gibt, die an der Reaktion stirker beteiligt sind wie andere.
Die Verschiedenheit des Verhaltens fithrt zu Ungleichheiten der Ober-
flichenspannung mit dem Erfolge, dafl die Orte mit geringerer Spannung
von den hoher gespannten vorgetrieben werden, also zu Fortsétzen
auswachsen. Ist dann die Affinitdt zwischen Fettsiure und Alkali ge-
sittigt, so tritt wieder die hohe Spannung auf und der Fortsatz wird
zuriickgezogen. Die farblosen Zellen des Blutes zeigen aber nicht nur
Anderungen der Gestalt, sondern auch solche des Ortes. Um dies zu er-
méglichen, miissen sie an festen Winden haften und an ihnen sich entlang
bewegen. Dal sie dazu befahigt sind, 1la6t sich an jedem Blutpréparat
und ebenso im stromenden Blut beobachten, wo die Leukozyten an der
GefiBwand zu kleben pflegen, bis sie vom Strome ein Stiick weiter
gefihrt werden. Ist der feste Korper, an dem der Leukozyt haftet,
von geringer Ausdehnung, so kann er von dem Protoplasma der Zelle
ganz umschlossen werden (Phagozytose). Der Ablésung von der Unter-
lage entspricht in diesem Falle die spatere Ausstofung des aufgenommenen
und chemisch verdnderten (verdauten) Fremdkorpers aus dem Zelleib.

Die Formanderungen der Leukozyten, Amében und anderer frei
lebender Zellen treten zweifellos vielfach aus inneren, mit ihrem Stoff-
wechsel zusammenhéngenden, Griinden auf. Fiir die Ortsverinderungen
lassen sich zuweilen duBlere Griinde nachweisen in Form von Konzen-
trationsunterschieden in der umgebenden Fliissigkeit. Dieselben fithren
bei vielen Organismen zu bestimmt gerichteten Bewegungen, indem die
Zellen entweder in der Richtung der Konzentrationszunahme wandern
(positive Chemotaxis) oder in entgegengesetzter (negative Chemotaxis).
Solche Fialle von Chemotaxis sind von StaHL, ENGELMANN, PFEFFER
u. a. beschrieben worden. (Vgl. PFErFER, Unters. aus d. bot. Inst. zu
Tiibingen, Leipzig 1888, 582.) Auch fiir die Leukozyten des Menschen
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und der Wirbeltiere ist ein derartiges Verhalten bekannt. Die Stoffe,
durch welche in besonders hohem Grade die Anlockung der Leukozyten be-
wirkt wird, sind Ausscheidungen und Zerfallsprodukte von Bakterien und
Zerfallsprodukte der Gewebszellen. Ist in ein Gewebe ein Fremdkorper
eingedrungen, hat eine Infektion stattgefunden oder ist eine Nekrose ent-
standen, so sammeln sich groBe Massen von Leukozyten an dem Orte
und fiihren schlieBlich unter Einschmelzung des Gewebes zur Eiterbildung.
Zu solchen Orten wandern die Leukozyten hin, indem sie die Blutgefif3e
durch vorgebildete oder erst entstehende Liicken verlassen und dann im
Gewebe ihre Wanderung fortsetzen (TuH. LEBER, Die Entstehung der
Entziindung, Leipzig 1891). Mit dem Auftreten der Leukozyten hingt eng
zusammen die Ausscheidung eigentiimlicher Schutzstoffe, welche unten
bei Besprechung des Blutserums nochmals erwéhnt werden.

Am diirftigsten sind die Kenntnisse iiber die dritte Form der Blut-
elemente, die Blutplattchen oder Thrombozyten. Es liegt das
einmal an ihrer geringen Grofle, ihr lingster Durchmesser ist etwa 5 g,
ihr kleinster etwa 1 u, vor allem aber an ihrer Veréinderlichkeit. In
geronnenem bzw. geschlagenem Blut sind sie {iberhaupt nur schwer
nachzuweisen, sie gehen hier so gut wie vollstindig in das Fibrin ein.
Man muB das Blut an der Gerinnung hindern, wenn man sie zu Gesicht
bekommen will. Ein einfaches und zweckmé&fBiges 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. Hier
tritt in etwa 20 Minuten eine Scheidung der Blutzellen ein, indem die
Erythrozyten als die schwersten sich am Grunde sammeln, dariiber
die Leukozyten und Thrombozyten. Hebt man mit einem Deckglase
die Kuppe des Tropfens ab, so erhdlt man letztere in groBer Menge
und fast ohne Beimischung von anderen Zellen. Ihre normale Spindel-
oder Stdbchenform ist aber selbst unter diesen Bedingungen nur fiir
sehr kurze Zeit, wenn iiberhaupt, zu sehen, weil die Beriihrung des Blutes
mit der Glaswand geniigt, sie zu veréndern. Hier hilft nur die Beobachtung
im hingenden Tropfen, wie sie von AYNAUD geilibt worden ist (Ann.
Inst. Pasteur 1911, 56). Leichter ist ihre Beobachtung beim Kaltbliter,
wo sie nicht so vergénglich sind. So konnte 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 Minuten die Verinderungen, die sich in einer
strahligen Zerkliftung und Quellung des Protoplasmas, im Ausstrecken
und Einziehen von Fortsitzen und Féden, in Verbeulung und Zer-
spaltung des Kerns duflern. Ob diese Veranderungen als Eigenbewegungen
bezeichnet werden diirfen, in demselben Sinne, in dem man von einer
solchen bei den Leukozyten spricht, ist fraghch weil eine Riickkehr
in die normale oder Ruheform niemals statthat, es sich vielmehr um
eine Umformung handelt, die bis zum vollsténdigen Absterben der Zellen
weitergeht. KEng verbunden mit diesen Vorgingen ist dann die Ge-
rinnung des Plasmas, wie unten noch zu besprechen sein wird. Eine
besondere Eigentiimlichkeit absterbender Thrombozyten ist ihre Klebrig-
keit, wodurch sie sich an allen Fremdkorpern, mit denen das Blut in
Beruhrung kommt, festsetzen, mit Vorliebe aber auch gegenseitig zu
Klumpen und Haufen sich ballen in welcher Form sie im gerinnenden
oder geronnenen Blute noch am ehesten autfindbar sind.
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Die Zihlung der Blutkorper.

Erythrozyten und Leukozyten sind in der Raumeinheit gesunden
Blutes in so gleichméfiger, nur innerhalb enger Grenzen schwankender
Dichte vorhanden, dafl 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.

Zahlung der Erythrozyten. Dieselbe mufl 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 Hilfte auf und saugt Salzlosung nach, bis Réhrchen und
Kugel mit Flissigkeit gefiillt sind, so hat man im R&hrchen nur Salz-
16sung, in der Kugel dagegen eine 200fach verdiinnte Blutmischung,
mit der nun die Zihlkammer beschickt wird.

Letztere ist am Boden in Felder von 1/i00 mm? geteilt; die Hdhe
der Kammer betrigt 0,1 mm. Uber jedem Felde erhebt sich sonach ein
Flissigkeitsprisma von 1/sw00 mm3. Die Blutkorper dieses Raumteils
senken sich auf den Boden der Kammer und kénnen leicht gezéhlt werden.
Man zdhlt 100 Felder aus, zieht das Mittel und erhilt durch Multipli-
kation mit 4000 und dem Verdiinnungsgrad die Zahl der Erythrozyten
im Kubikmillimeter unverdiinnten Blutes.

Dieselbe ist, wie bereits erwidhnt, beim Gesunden sehr konstant,
d. h. sie schwankt beim KErwachsenen nur wenig um 5 Millionen fiir
das minnliche, um 4,5 Millionen fiir das weibliche Geschlecht, trotzdem
bestindig rote Blutkorper zugrunde gehen — aus dem Hi#moglobin
entsteht der Farbstoff der Galle — trotzdem kleinere Blutverluste
hiufig, beim Weibe periodisch eintreten. Diese werden offenbar durch
Neubildung bald wieder ausgeglichen. Physiologische Abweichungen
sind: Die grofie Zahl (bis 7 Millionen) beim Neugeborenen, welche in-
dessen nur wenige Tage anhélt und um so bedeutender zu sein scheint,
je spiter die Abnabelung erfolgt (vgl. VierorpT, Tabellen, Jena 1906,
S. 209); das Auftreten eines zweiten Maximums im 3.—5. Jahrzehnt;
die ibrigens geringfiigigen Schwankungen wéhrend der Verdauung und
ihre Erhchung bei raschem Steigen des Blutdrucks (Suprarenin, O. HEess,
1903, D. A. f. klin. Med. 79, 128) und bei Muskelarbeit mit Schweil3-
ausbruch (BooruBy und Berri, 1915, Am. Journ. of P. 37, 378; Schwitzen
allein wirkt nicht sicher: HaLpaAnNeE 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. Aderldsse, fiihren zu einer Verminde-
rung der Zahl der Blutkorper, weil das im Korper zuriickbleibende Blut
durch die zustromende korperchenfreie Gewebsfliissigkeit verdiinnt wird.
Auf diesem Wege wird die verlorene Blutfliissigkeit rasch ersetzt,
wihrend die korperlichen Elemente erst nach 2—3 Wochen wieder ihre
normale Zahl erreichen. Die Neubildung derselben #uBlert sich in.dem
Auftreten kernhaltiger roter Blutkérper und in Verdinderungen im
Knochenmark (vgl. Krenr, Pathol. Physiologie, Leipzig 1918, 457).
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Eine merkwiirdige auf den verminderten Sauerstoffdruck 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. HA&lt man Tiere einige Wochen unter vermindertem Luft-
druck, so tritt ebenfalls Vermehrung der Erythrozyten und des Hémo-
globins in der Raumeinheit des Blutes ein; zugleich steigt der gesamte
Hémoglobingehalt des Tieres und die Blutmenge (JaQueTt, 1902, A. e.
P. 45, 1). Vgl hierzu BorkEeR, 1913, in TicersTtepTs. Handb. d. physiol.
Meth. 2, Abt. 5. S. 149.

Zur Zahlung der Leukozyten, welche in weit geringerer Zahl
im Blute vorhanden sind, wihlt man eine hochstens 20fache Verdiinnung
und eine Zusatzflilssigkeit, welche die Erythrozyten unsichtbar macht,
die Kerne der Leukozyten dagegen deutlich hervorhebt, wie Essig-
sdure 14 9. So grofe Konstanz wie bei den Erythrozyten ist hier nicht
zu erwarten, da diese Zellen unter Umstinden aus dem Blute in die
Gewebe austreten und infolge ihrer Neigung an den Gefalwinden zu
haften, nicht so gleichméaig im Blute verteilt sein konnen. Im niichternen
Zustande sind 5000—6000 Leukozyten im mm?3 Blut als normaler Wert
zu betrachten (ARNETH, Diagnose und Therapie der An#mien, Wiirz-
burg 1907, 8. 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.
Alle Beschleunigungen des Kreislaufs diirften vermehrend wirken, da
durch sie die Ablosung der Leukozyten von den Winden der Gefdlle
begiinstigt wird. Vermehrung der Leukozyten scheint bei der Abwehr
von Infektionen eine wichtige Rolle zu spielen (vgl. KreuL, Path. Physiol.
Leipzig 1918, 488). Sie tritt bei manchen Krankheiten, wie z. B. der Pneu-
monie, so regelméfBig auf, daf 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 werden enorme Vermehrungen der Leukozyten unter gleich-
zeitigem Uberwiegen der Lymphozyten beobachtet und man spricht
sodann von Leukdmie. Vermehrungen bis 3 ja 5.10° im mm3 sind
beobachtet.

Die Thrombozyten lassen sich nach dem vorstehend ange-
deuteten Verfahren ihrer Verginglichkeit und Klebrigkeit wegen nicht
zéhlen. Sie wiirden den Wanden der Mischpipette anhaften und nicht
in die Zéhlkammer gelangen. Man muB daher einen Umweg einschlagen,
in der Weise, dafl man das aus der Wunde tropfende Blut unmittelbar
in eine Héartungsfliissigkeit (meist Formalin) fallen 148t, in einer Probe

derselben das Verhiltnis Erythrozyten
Thrombozyten

ermittelte Erythrozytenzahl durch dieses Verhiltnis dividiert.

Die besten, weil hochsten Zahlen werden von BropEE und RUSSEL
(1897, Journ. of Physiol. 21, 390), Kemp, CarLHOUN und HARRIs (19086,
Journ. of the Am. med. Ass. 46 1022, 1091) und Avynaup (1910, C. R. Soc.

bestimmt und die nachtriglich
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de Biol. 68, 1062) mitgeteilt mit 600000—860000 in mm3. Uber physio-
logische und pathologische Schwankungen ist noch wenig bekannt (vgl.
Aynaup a. a. 0.).

Die chemische Zusammensetzung der Blutkérper.

1. Der Blutfarbstoff.

Auf S. 18 ist erwdhnt, daB die Erythrozyten bei stirkerer Quellung
eine dauernde Verianderung erfahren, darin bestehend, dafl sie ihren
Farbstoff verlieren, der in der Blutfliissigkeit in Losung geht. Das Blut

Abb. 6. Oxyhimoglobinkristalle aus menschlichem Blute.

wird lackfarben, d. h. es ist im durchfallenden Licht hellrot, im auf-
fallenden Licht dunkel. Zunichst entsteht der Anschein, als ob alle
Zellen verschwunden wiren. L&a6t man aber die lackfarbene Losung
lingere Zeit in der Kilte stehen, so sammelt sich allmahlich auf dem
Grunde eine kleine Menge eine~ graurdtlichen Niederschlags, welcher
neben den Leukozyten den farbstofffreien Rest der Korperchen, das
sog. Stroma enthélt. Der in Losung gegangene Farbstoff heifit Blut-
farbstoff oder Himoglobin bzw. in der bei diesem Versuche vor-
liegenden Form Oxyhdmoglobin, weil das Blut wihrend des Schlagens
reichlich Gelegenheit gehabt hat, mit dem Sauerstoff der Luft in Be-
rithrung zu kommen und sich mit ihm zu séttigen. Als chemische Sym-
bole fiir diese Verbindungen sind die Bezeichnungen Hb und Hb- O,
in Gebrauch.
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Die geringe Masse des Stromas lehrt, dafi ein sehr grofier Teil
der Erythrozyten aus Farbstoff besteht. Nach den Analysen ABDER-
HALDENS (1898, Z. phl. C. 25, 108) bildet er ein Drittel des Gewichts
der frischen Zellen. Nimmt man an, dall ihr Wasser ausschlieBlich zur
Losung des Farbstoffs dient, so miite derselbe in einer Konzentration
von iiber 50 %, in den Zellen enthalten sein. So starke Losungen lassen
sich nicht herstellen. Man muB also annehmen, daf der Farbstoff in
irgend einer Weise 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 aufgefalt werden als Entleerung
einer mit Farbstofflosung gefillten, durch Quellung geplatzten Blase.

Statt durch Verdiinnen mit Wasser kann man die Schiadigung der
Blutkoérperchen und die Losung des Farbstoffes auch dadurch bewirken,
daBl man zu dem Blute kleine Mengen Ather oder Chloroform hinzufiigt.
Gefrieren und Wiederauftauen des Blutes fithrt ebenfalls zum Ziele
(RorrETT, 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 angehéren. Die Kristalle sind blutrot,
durchsichtig, seidenglinzend wund nicht selten von makroskopischer
GroBe, namentliech beim Pferde. Die Neigung zu kristallisieren ist bei
verschiedenen Tierarten sehr verschieden grof. Leicht kristallisieren die
Blutfarbstoffe des Meerschweinchens, des Kichhornchens, der Ratte,
der Maus, des Pferdes, wihrend die des Menschen, des Hundes, Rindes
und Schweines schwerer, der des Kaninchens sehr schwer zur Kristalli-
sation zu bringen sind.

Die Kristallisation des Oxyhidmoglobins erméglicht den Farbstoff
von den anderen Blutbestandteilen zu trennen, durch Umkristallisieren
zu reinigeh und Losungen von bekanntem Gehalt herzustellen. Dies®
ist namentlich fiir die Lehre von der Atmung wichtig geworden.

Die Elementaranalyse des kristallisierten H@moglobins verschie-
dener S#ugetiere hat folgende Werte ergeben (ABDERHALDEN, Lehrb.
d. physiol. Chem. 3. Aufl. 699):

C......541-547
H. . ... . 70—174
N......1861-174
S . ... .. 0407
O......20,1-204
Fe . . ... 03— 05

Die Zusammensetzung entspricht im wesentlichen der eines Eiweil3-
korpers, doch macht- die etwas niedrige Zahl fiir den Sauerstoff, der
Eisengehalt und die Farbe es wahrscheinlich, dafl mit dem Eiwei} eine
sauerstoffarme und eisenbaltige ,,chromophore Gruppe verbunden ist.
Dafi diese Erwartung zutreffend ist, 148t sich zeigen, indem man eine
Losung von Hémoglobin mit kiinstlichem Magensaft verdaut. Dieselbe
scheidet hierbei einen dunkelbraunen lockeren Niederschlag ab, wihrend
die Fliissigkeit nahezu farblos wird. Durch die Verdauung ist die als
Globin bezeichnete Eiweikomponente abgetrennt und umgewandelt
worden ; der unlosliche gefirbte Rest, die chromophore Gruppe, ist aus-
gefallen; er fithrt den Namen H&dmatin. 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 Himin C43Hy0,N,FeCl, das man gewinnt, indem man Haimatin
oder auch Blutfarbstoff mit Salzsiure erwéirmt. Da das Himin auBer-
ordentlich leicht schon in kleinsten Mengen zur Kristallisation zu bringen
ist, bildet die Darstellung dieser Kristalle eine wichtige Priifung auf
das Vorhandensein von Blutfarbstoff. Man verfihrt so, da man von
dem Material, von dem man vermutet, dal es mit Blut verunreinigt ist,
eine kleine Menge in trockenem Zustande auf einen Objekttrager bringt
und nach Zusatz von Kochsalz und Eisessig vorsichtig erwirmt. Die
Probe ist unter dem Namen der TeicEMANNschen Haminprobe be-
kannt. Die mikroskopisch kleinen Kristalle, rhombische Prismen und
Tafeln, sind an ihrer Form und der braunen Farbung sowie ihrer Un-
16slichkeit in Wasser leicht zu erkennen (vgl. Abb. 7). Die Konstitution
des Hamins ist in neuerer Zeit von W. KisTER, Pirory, HANS FISCHER,
WiLLsTATTER eingehend untersucht
worden, wobei sich ein aus vier Pyrrol-
kernen symmetrisch gefiigtes Struktur-
skelett mit dem Eisenatom in zentraler
Stellung hat nachweisen oder doch sehr
wahrscheinlich machen lassen, ebenso,
was biologisch von hohem Interesse,
seine nahe Verwandtschaft mit ge-
wissen Bausteinen des Chlorophylls (H.
FiscHER, 1916, Ergebn. d. Physiol. 15,
185; ABDERHALDEN, Physiol. Chemie,

3. Aufl. 716).
Bekanntlich kommt der Blutfarb-
stoff regelméBig in zwei verschiedenen
Schattierungen oder Modifikationen
Abb. 7. Aus Eisessig kristallisiertes VOT, der hellen arteriellen und der
gamm gTE]irCHl\IIlAi'Il; bsrgll:Ie Kzl"isfgélé). dunklere}r: verllés]irfl. bDie le]tgzltere kgnn
ergr. 75. Nac . » man auch im lackfarbenen Blute jeder-
Z. f. phl. C. 30. 1900, 423. zeit erzeugen, indem man der Lstung
einen reduzierenden Stoff wie hydro-
schwefligsaures Natrium oder Ammoniumsulfhydrat in kleinen Mengen
zusetzt. Auf diese Weise ist die Umwandlung eine noch voll-
stindigere, als im venOsen Blute, wo neben reduzierten Anteilen
des Farbstoffs immer noch unreduzierte, also arterielle, vorhanden sind.
Der reduzierte Farbstoff fithrt den Namen reduziertes Himoglobin
oder kurzweg Hémoglobin, im Gegensatz zum Oxyhidmoglobin des
arteriellen Blutes. Die Reduktion mit Ammoniumsulfhydrat verlduft
so langsam, dafl sie selbst bei UberschuB des Reduktionsmittels durch
Schiitteln der Lésung mit Luft immer wieder riickgéngig gemacht werden
kann, worauf dann die Reduktion von neuem einsetzt. So 148t sich also
im Glase der gleiche Vorgang nachahmen, der sich innerhalb des Kreis-

laufes vollzieht.

Das Hamoglobin kann ebenso wie das Oxyhamoglobin in Kristall-
form erhalten werden. Die Elementaranalyse zeigt keinen Unterschied
zwischen den beiden Priparaten; 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



Methimoglobin. 27

200—210 mg Sauerstoff als unveréinderlichen, nicht reduzierbaren Be-
standteil des Molekiils enthilt, ist die Menge des reduzierbaren, also
locker gebundenen Sauerstoffes, wie unten in Abschnitt 4 noch ndher
auszufithren sein wird, nur 2 mg. Obwohl nur /ie0 der fest gebundenen
ist diese Sauerstoffmenge doch von grofter physiologischer Wichtigkeit.

Das Hamoglobin wird wie das Oxyh&moglobin durch Verdauen,
Erhitzen, unter der Einwirkung von S&uren oder Laugen in die EiweiB-
komponente, das Globin und in die farbige Komponente zerlegt. Letztere
unterscheidet sich aber von dem H&matin darin, daB sie keinen reduzier-
baren Sauerstoff enthélt, verhilt sich also zum Himatin genau so, wie
das Hamoglobin zum Oxyhidmoglobin. Sie fiihrt den Namen H&mo-
chromogen.

Unter Umstéinden findet sich im Blute noch eine weitere Modi-
fikation des Blutfarbstoffs, das Methdmoglobin. So z. B. wenn

Abb. 8. Schematische Darstellung Abb. 9. Schematische Darstel-
der Verdunklung des Spektrums lung der Verdunklung des Spek-
durch eine Oxyhimoglobinlésung trums durch eine Himoglobin-
von 1em Schichtdicke und steigen- 16sung von 1cem Schichtdicke und
dem Prozentgehalt. Nach RoLLET, steigendem Prozentgehalt. Nach
HermanNs Handb. d. Physiol. IV, Rorrer, HrrmanNs Handb. d.
Leipzig 1880, S. 48. Physiol. Bd. 4. 8. 57 (1880).

Erythrozyten in groferen Mengen eingeschmolzen werden, wie bei Auf-
saugung von Blutergiissen und bei zahlreichen Vergiftungen. Die gleiche
Verinderung 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 der locker ge-
bundene 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 Methdmoglobinlésung in
eine Hamoglobinlésung iibergefithrt. Methdmoglobinlésungen haben eine
braune Farbe und werden auf Zusatz von Alkalien schoén rot.

In gleicher Weise und in gleicher Menge wie der 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 unvollstdndiger Verbrennung und als ein
Bestandteil des Leuchtgases gar nicht selten in der Luft bewohnter
Raume angetroffen wird und schon in kleinen Mengen zu Vergiftungs-
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erscheinungen, ja selbst zum Tode fithren kann. Die Affinitdt des Hb
zum Kobhlenoxyd ist ndmlich groBer als die zum Sauerstoff, so dafi wenn
beide konkurrieren, das Kohlenoxyd den Sauerstoff verdringen und damit
den Atmungsvorgang unmdglich machen kann. Weiteres hiertiber im
Abschnitt iiber die Atmung. Die Farbe des CO-Hb ist hellrot, sehr
dghnlich einer Karminldsung. )

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

Bringt man eine Losung arteriellen Blutes oder eine Oxyh&mo-
globinlésung vor den Spalt des Apparates, so erscheinen neben einer
mehr oder weniger starken Verdunkelung des kurzwelligen Teils des
Spektrums zwei Absorptionsbéinder im Gelb und Griin, deren Breite
und Dunkelheit mit der Dicke und Konzentration der absorbierenden
Schicht wichst (vgl. Abb. 8).

Eine Losung des reduzierten Blutfarbstoffes zeigt statt der zwei
Absorptionsbénder nur ein einziges, breites, im Gelbgrin gelegenes, das
bei gleicher Konzentration der Losung und gleicher Schichtdicke blasser
ist als die beiden Bénder des Hb-0O,. . AuBerdem ist der kurzwellige
Teil des Spektrums nicht so stark verdunkelt, insbesondere geht mehr
Blau durch die Losung hindurch (vgl. hierzu Abb. 9).

Das gleiche Verhalten zeigen die Blutfarbstoffe im kreisenden
Blute. Richtet man den Spalt des Spektroskops gegen die Berithrungs-
linie zweier eng aneinander geschmiegter, von ruckwarts stark be-
leuchteter Finger, so kann man unschwer die beiden Absorptionsbander
des Hb-0O,, nach ldngerer Umschniirung der Finger den einfachen
Streifen des Hb im Gelbgriin erkennen (Vierorpr, 1875, Zeitschr. f.
Biol. 11, 188).

la. Die Bestimmung der Himoglobinmenge in der Raumeinheit
' des Blutes.

Die starke Féarbekraft des Blutes bzw. seine absorbierende Wirkung
in bestimmten Spektralregionen ist methodisch ausgeniitzt worden,
vor allem zur Bestimmung der Hamoglobinmenge in der Raum-
einheit Blut.

Die von VirrorpT und HFNER ausgebildete spektrophotometrische.
Methode geht aus von dem Absorptionsverhéltnis, das jedem Farbstoff
flir eine bestimmte Spektralregion zukommt und eine Konstante des-
selben darstellt. Aufgabe der Messung ist die Ermittelung des Ex-
tinktionskoeffizienten der Losung, d. h. des reziproken Wertes der
Schichtdicke, die das durchfallende Licht auf !/in der urspriinglichen,
Intensitét schwicht. Ist dieser bestimmt, so ergibt sich die Konzen-
tration durch Multiplikation mit dem Absorptionsverhiltnis (vgl. BURKER
in TicersTEpTs 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 der
Priifung bediirftig wire, Blutlosungen auch nicht lingere Zeit haltbar
sind, hat man sich bemiiht als unverinderlichen Vergleichsgegenstand
Losungen anderer Farbstoffe von bekanntem Gehalt oder geféirbte
Gléser herzustellen, mit denen das zu prifende Blut abzugleichen ist.
Am meisten verwendet wird das von Gowers eingefithrte Verfahren,
das darin besteht, dal eine Lésung von Pikrokarmin in Glyzerin, die
bei der gewdhlten Schichtdicke einer hundertfach verdiinnten Probe
,,normalen‘ Blutes gleich erscheint, mit dem zu prifenden Blute ver-
glichen wird, d. h. letzteres wird so lange verdiinnt bis sein Farbenton
mit der Pikrokarminlésung tibereinstimmt. Bedarf es dazu einer hundert-
fachen Verdiinnung, so gilt das Blut als normal in bezug auf seinen
Gehalt an Farbstoff. Allgemein wird der Haémoglobingehalt angegeben
durch den zur Herstellung der Farbengleichheit erforderlichen Ver-
diinnungsgrad.

Da die Ubereinstimmung des Farbentons zwischen Pikrokarmin-
16sung und Blut doch keine ganz befriedigende ist, hat SanLI sie durch
eine Hamatinlésung aus hundertfach mit Salzsiure verdiinntem Blute
ersetzt. Die Verdiinnung des zu priifenden Blutes mufl dann ebenfalls
mit Salzséure geschehen. Die Ubereinstimmung im Farbenton ist hier
natiirlich eine vollkommene, die Vergleichslosung ist aber ebenso wie
die des Pikrokarmins nicht vollig lichtbestindig.

Das Hauptergebnis der zahlreichen Beobachtungen ist die groBe
Konstanz des Hb-Gehaltes beim Gesunden bzw. die Fahigkeit des Or-
ganismus Stérungen auszugleichen. Beim ménnlichen 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 abhéingig, dafl 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.
Im Hunger nimmt der Hb-Gehalt im Verhéltnis zu den iibrigen festen
Bestandteilen des Blutes zu, d. h. dasselbe wird weniger rasch aufgezehrt
wie diese. Bei chronischer Dyspnoe sowie unter der Wirkung des Hohen-
klimas nimmt der Hb-Gehalt und auch die Gesamtmenge des Hb im
Korper zu, bei Aderlassen ab.

Die erwidhnten Verschiebungen vollziehen sich nicht parallel mit den
gleichsinnigen Verédnderungen der Zahl oder des Volums der Blutkérper,
was besagt, dal} die Gewichtseinheit Erythrozyten nicht immer dieselbe
Menge des Farbstoffs enthilt, wie dies bei der einigermaflen verénder-
lichen GréBe der Blutkérper (Quellung, Schrumpfung) nicht anders zu er-
warten ist. Noch gréBer sind die Abweichungen von der Norm in krank-
haften Zustdnden. Die Bestimmung des Hb-Gehaltes besitzt demnach
eine von der Blutkorperzdhlung unabhiingige selbstdndige Bedeutung.

1b. Die Blutmenge des Korpers,

Ein anderes auf der Férbekraft des Blutes fuflendes Versuchs-
verfahren setzt sich die Bestimmung der Blutmenge des Korpers zum
Ziele. Verblutet man ein Tier, so gewinnt man vielleicht die Hilfte des
vorhandenen Blutes. Man mul} also das Gefdflsystem ausspiilen, was
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man frither mit Wasser getan hat, jetzt mit indifferenten Salzldsungen.
Aber auch dann bleiben noch Blutreste im Korper zuriick, weshalb
Hempennain (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 schlieflich in bezug auf
ihre Farbekraft verglichen mit einer kleinen, dem Tiere vorher ent-
zogenen Blutprobe.

In entsprechender Weise fand BiscHorr an zwei menschlichen
Leichen die Blutmenge zu '/14—'/1s des Korpergewichts (Zeitschr. f. w.
Zool. 1856, 7, 331 und 1857, 9, 65), En. WEBER und LEHMANN sogar /s
(Physiol. Chem. Leipzig 1853. 2. 234).

Verschiedene Wege wurden eingeschlagen, um die Bestimmung
am Lebenden durchfilhren zu kénnen. Man spritzte eine abgemessene
Menge einer indifferenten Salzlésung 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 Eiweilkorper des Serums (siehe Seite 33). Auf diese
Weise haben Korrmann (1906, A. e. P. 54. 356) und pE Crinis (1917,
Z. phl. C. 99. 131) an zahlreichen gesunden erwachsenen Personen die
Werte 6,0—8,7 9%, mit Uberwiegen der grofleren Zahlen erhalten. Be-
riicksichtigt man, daf die an der Leiche vorgenommenen Bestimmungen
vielleicht etwas zu niedere Werte (Zuriickbleiben von Blut in den Ge-
weben), die am Lebenden wohl etwas zu grofle ergeben diirften (Aus-
tritt eines Teils der Salzlosung in die Gewebe), so ist die Ubereinstimmung
eine befriedigende und demgem&fl wird der Wert von /13 des Korper-
gewichts = 7,7 9, fiir 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
HarpaNe und SwmitH verbessertes Verfahren (1900, Journ. of Physiol.
25. 331) hat sehr viel kleinere Werte ergeben, rund /20 des Korper-
gewichts, scheint aber in den Ergebnissen sehr schwankend und auBer-
dem mit einem systematischen Fehler behaftet zu sein.

Ein nur am Tier anwendbares Verfahren ist in neuerer Zeit in
ausgedehntem Male von DreYeEr 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/s—'/s+ seiner Blutmenge entzogen und dieses Volum auf
Grund des Hb-Gehaltes der Blutprobe korrigiert. Nun wird alle 12—24
Stunden der Hb-Gehalt des im Korper zuriickgebliebenen Blutes be-
stimmt, der sich nach etwa 48 Stunden auf einen konstanten, gegen
frither verminderten Wert einstellt. Unter der Annahme, dafl nun das
urspriingliche Blutvolum durch Zustrom von Wasser aus den Geweben
wieder ergdnzt, Hamoglobin aber noch nicht neu gebildet ist, 146t sich
das urspriingliche Volum berechnen.

Das Verfahren gibt unter sich, wie mit den Ergebnissen anderer
Untersucher meist gut tibereinstimmende Werte, aus denen geschlossen
wird, da die Blutmenge nicht dem Korpergewicht, sondern der Ober-
flache proportional ist. Sie berechnet sich aus der Formel Blutmenge =
Korper%:_w_lflig_. wo der Exponent n ungeféhr 0,7 und k eine fiir jede

2

Tierspezies zu bestimmende Konstante ist.



Blutflissigkeit. 31

2, Stromata, Leukozyten 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 Eiweil oder genauer
aus Eiweillverbindungen, 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
(Phosphorsédure) enthaltender Eiweilkoérper gewonnen worden (WooL-
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; Pascucc, 1905, Beitr. z. chem. 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 9, Aschenbestandteile,
darunter besonders Kalium, Chlor und Phosphorsiure (GUrBER, Habili-
tationsschrift, Wiirzburg 1904).

Die chemische Zusammensetzung der Blutfliissigkeit.

Das Serum, wie es nach vollstdndiger Gerinnung des Blutes von
der sich zusammenziehenden Gallerte ausgepreft wird, ist wasserklar
und etwas gelblich geféirbt. Serum aus geschlagenem Blute ist stets
durch Blutfarbstoff mehr oder weniger rotlich. Gegen Lackmus reagiert
es, namentlich wenn lange an der Luft gestanden, deutlich alkalisch,
Phenolphthaleinpapier bleibt dagegen farblos, was auf den CO,-Gehalt
des Serums zu beziehen ist. Die mit der Gaskettenmethode gemessene
Wasserstoffzahl schwankt zwischen 3,5.10-8 (fiir arterielles) und
4,9.10 -8 (fiir vendses Blut), nidhert sich also hier dem neutralen Zustand,
ohne ihn ganz zu erreichen (MicuAarLis, Die Wasserstoffionenkonzen-
tration usw. Berlin 1914). Spezifisches Gewicht im Mittel 1,028. Beim
Schiitteln stark schdumend, beim Eintrocknen klebrig, gesteht es beim
Eindampfen auf dem Wasserbade wie Hiihnereiweill zu einer Gallerte
und trocknet schlieflich zu einer spréden, gummiartigen Masse ein,
die rund 10 9, seines Gewichtes ausmacht. Auf dem Platinblech erhitzt,
verkohlt der Trockenriickstand unter AusstoBung von Didmpfen, die
nach verbranntem Horn und Ammoniak riechen und rotes Lackmuspapier
blauen. Nach vollstdndiger Verbrennung verbleibt eine nicht unbetrécht-
liche Aschenmenge von etwa 1 9. Aus diesen Erfahrungen folgt, daf
das Serum eine eiweillreiche, salzhaltige Lésung darstellt.

Das im Serum vorhandene Eiweil} ist nicht einheitlich. Dies zeigt
sich schon bei langsamem Erwirmen des verdinnten Serums darin,
daB die bei etwa 70° beginnende Triibung bis 85° wiederholte Verstéarkung
erfahrt (vgl. HALLIBURTON 1884, J. of P. 5. 152 und 1886, 7. 319). Zweck-
mifiger ist die fraktionierte Ausfdllung durch Salze, insbesondere durch
eine kaltgesdttigte Losung von Ammoniumsulfat. Das Eiweil wird
dabei nicht denaturiert, der Niederschlag geht bei Verdiinnung wieder
in Losung. Auf diesem Wege lassen sich mit Sicherheit zwei Fraktionen
trennen, von denen die erste bei etwa 1,—14, die zweite bei 2/s—?/10-
Sattigung des Serums mit dem Salze ausfallen. Die erste umfafit die
Globuline des Serums, die zweite die Albumine.
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Serumglobuline und Serumalbumine zeigen die allgemeinen Fillungs-
und Firbungsreaktionen der EiweiBkorper und besitzen die denselben
eigentiimliche elementare Zusammensetzung. Sie sind phosphorfrei und
schwefelhaltig. Die Globuline sind in Wasser und verdiinnten S&uren
unléslich. Sie 16sen sich in verdiinnten Alkalien und verdiinnten Neutral-
salzlosungen. Sie zeigen das Verhalten schwacher Sduren. Die Albumine
sind neutrale Eiweillkorper. Sie 16sen sich in salzfreiem Wasser und
sind auch in verdinnten S#duren und Alkalien 16slich. In bezug auf
ihren Aufbau aus Aminosduren ist hervorzuheben, daf die Albumine
kein Glykokoll enthalten (ABpDERHALDEN 1903, Z. phl. C. 37, 495) und
schwefel-(zystin)reicher sind als die Globuline (K. Mor~NER 1902, Ebenda
34. 207).

Ein Teil der Albuminfraktion des Serums 1aBt sich besonders im
Pferdeserum meist leicht kristallinisch zur Abscheidung bringen. Zu
dem Ende entfernt man zunéchst die
Globuline durch halbe Sattigung mit
Ammoniumsulfat und versetzt das
klare Filtrat weiter mit dergeséttigten
Salzlosung oder noch besser mit ver-
diinnter Schwefelsdure, bis die dabei
auftretende Tritbung nicht mehr ver-
. schwindet. Der Niederschlag setzt
sich in Form nadel- oder. biischelfor-
miger Kristalle ab. Umkristallisiert
kénnen 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. GimBERs kristallisiertes INAGAKI, 1906, ebenda 38).

Serumalbumin vom Pferde. Serumglobuﬁne und Serum-

albumine haben sich in dem Blut-

serum und dem Blutplasma aller bisher darauf untersuchten Wirbeltiere

vorgefunden, aber in sehr verschiedener absoluter wie relativer Menge.

Nach Harvisurron (1878, J. of P. 7. 321) enthalten die Sera die in

nachstehender Tabelle zusammengestellten prozentischen Mengen von
Eiweil}, Serumglobulin und Serumalbumin.

N  Serum-  Serum-
Eiweil | globulin - albumin

Mensch . . . . . . . . . . . ... 7,62 ] 3,10 4,52
Plerd . . . . . . . . . . ... .. 7,25 | 456 | 2,69
Rind . . . . . . . . .. ... .. 7,50 4,17 1 3,33
Kaninchen . . . . . . . . . . . . 6,22 1,79 4,43
Taube . . . . . . . ... ... 5,01 1,32 3.69
Hubn . . . . . . . . . . . . ... L 4,14 2,90 1,24
Sehlange . . . . . . . . . . . .. . 5,32 4,95 0,37
Froseh . . . . . . .. oL . 2,54 2,18 0,36

s
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Die von einigen Beobachtern angegebene Vergréfierung des sog.

Selzlir_qul(&u_u_n im Hunger ist von anderen nicht
Serumalbumin

bestéitigt worden (HALLiBURTON, Textb. of Phys. 1898. 1. 162). Dagegen
hat der Aderlall nicht nur eine Verringerung der gesamten Eiweil3-
menge zur Folge, sondern auch eine Verkleinerung des Eiweilquotienten
(Inacaxi, 1907, Z. {. B. 49. 171).

Die als Serumglobulin und Sérumalbumin bezeichneten EiweiB3-
fallungen sind jedenfalls Gemenge einander nahestehender Stoffe. Mit
dem Serumglobulin fillt ein phosphorhaltiges Proteid (LIEBERMEISTER
1906, B. z. chem. P. 8. 439) aus und die eigentliche Globulinfraktion
148t sich in mindestens zwei Teile trennen (vgl. OppEnNHEIMER, Handb.
d. Biochem. 1908. 2. I1. 73). Die Aufteilung der Albuminfraktion ist
noch unsicher. Mit der Globulinfraktion fallen auch jene Stoffe aus,
die unter dem Namen der Antikérper zusammengefait werden kénnen
und die Aufhebung von Giftwirkungen, Hemmung von Enzymwirkungen,
die Schiadigung oder Abtétung blutfremder Zellen 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 Reindarstellung dieser Stoffe ist bisher nicht gelungen, sie sind nur
auf sog. biologischem Wege nachweisbar (vgl. den Abschnitt: Spezifische
Bindung und Antikérper im Handb. d. Biochem. 2. 1.). Es ist durchaus
fraglich, ob es sich bei diesen Korpern um Eiweistoffe handelt oder
um irgendwie beschaffene Kolloide, die leicht ausflockbar sind, sich an
beliebige Niederschldge anheften bzw. adsorbiert werden.

In neuerer Zeit hat die Bestimmung des gesamten Eiweillgehaltes
des Serums auf refraktrometrischem Wege eine erhebliche praktische
Bedeutung gewonnen. Sie beruht darauf, dafl der Brechungsindex einer
Losung eine additive Eigenschaft derselben ist, d. h. bestimmt wird
durch die Natur und Menge der in ihr enthaltenen Stoffe. Da nun die
EiweiBkorper den Hauptteil der im Serum gelosten Stoffe darstellen
und in Losung durch einen hohen Brechungskoeffizienten ausgezeichnet
sind, geniigt die sehr genau, rasch und mit kleinsten Blutmengen aus-
fiihrbare Refraktionsbestimmung, um den Eiweillgehalt mit groBer An-
néherung zu erfahren (vgl. E. Reiss 1913, Ergebn. d. inn. Med. 10. 531).
Auf diesem Wege ist die Eiweillkonzentration im Serum gesunder Er-
wachsener zu 7—9 9, bestimmt worden, wihrend sie beim Sdugling
durchschnittlich nur 6 9/ betrigt. Die fortlaufende Priifung derselben
in Krankheitszustinden hat wertvolle Aufschliisse iiber den Wasser-
haushalt des Organismus ergeben.

Neben den EiweiBkorpern treten die tibrigen im Serum enthaltenen
organischen Verbindungen stark zuriick, ihre Menge betrégt nur ungeféhr
1/13 der Eiweimenge. Es handelt sich um Verdauungsprodukte, die
durch das Blut den Geweben zugefithrt werden, um Stoffe, die zwischen
den verschiedenen Zellenarten des Organismus ausgetauscht werden,
endlich um Abfallprodukte des Stoffwechsels. Zu der ersten Gruppe
gehort das zur Zeit der Fettverdauung in emulgierter Form im Serum
vorhandene und es milchig triibende Fett, das beim Ausschleudern des
Blutes als Rahmschicht an der Oberfliche gesammelt werden kann,
ferner die neuerdings nachgewiesenen Aminosduren (BINGEL 1908, Z.

Eiweilquotienten

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 3
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pbl. C. 7. 382; ABDERHALDEN 1913, ebenda 88. 478 u. Lehrb. 3. Aufl.
S. 540), die natiirlich auch als Abbaustufen von Zelleiweil oder als
Zwischenprodukte von Umwandlungsvorgingen aufgefaBt werden kénnen.
Die Kohlehydrate werden vertreten hauptsdchlich durch den Trauben-
zucker, dessen niedere Konzentration (0,1—0,2 9,) durch spéter zu be-
sprechende Regulationen konstant gehalten wird. Er dient zweifel-
los dem interzellularen Stoffaustausch, wie wahrscheinlich auch die
stets vorhandene Milchséure und die Cholesterinester der Fettsiuren
(HtrTHLE 1895, Z. phl. C. 21. 331).

Von den Endprodukten des Stoffwechsels seien hier nur erwihnt
der Harnstoff zu etwa /20 9,, Karbaminsiure, Ammoniak, Harnsgure,
Kreatin und vor allem die Kohlensdure iiber die im 4. Abschnitt noch
eingehender gehandelt werden wird.

Eine besondere Besprechung verdienen noch die Salze des Serums.
Zur Abtrennung derselben von den organischen Bestandteilen stehen
zwei Wege offen: Veraschung und Dialyse. Die Veraschung des Trocken-
riickstandes gibt fiir Schwefelséure zu hohe Werte, weil der Schwefel
des Eiweilles zu Schwefelsiure verbrennt. Die Phosphorséiure kann aus
organischer Bindung abgespalten sein. Die Dialyse anderseits fithrt zu
keiner vollsténdigen Trennung der organischen und anorganischen Stoffe,
weil ein Teil der ersteren, wie Zucker- und Harnstoff, die Membrarn
durchwandern. Anderseits wird ein Teil der Basen von dem Eiweif
gebunden und ist nicht dialysierbar. Am lehrreichsten ist es, beide
Methoden zu verwenden und die Ergebnisse zu vergleichen.

Fir menschliches Blut liegen Aschenanalysen von C. ScHMIDT
vor, sie ergaben fiir Serum bzw. Korperchen folgende Zahlen (vgl. Buneg,
Lehrb. d. physiolog. Chem. Leipzig 1894, S. 223):

In 1000 g Serum sind enthalten: In 1000 egnggll?ég{?er sind
g g
Chlor . . . . . . . ... 3,565 Chlor . . . . . . . . .. 1,750
Schwefelsdure . . . . . . . 0,130 Schwefelsiure . . . . . . 0,061
Phosphorsiure . . . . . . 0,146 Phosphorsdure . . . . . . 1,355
Kalium . . . . . . . .. 0,317 Kaliom . . . . . . . . . 3,091
Natriom . . . . . . . .. 3,438 Natrivm . . . . . . . . . 0,470

Wie eine Betrachtung dieser Zahlen ergibt, ist die Menge der Séuren
derjenigen der Basen nicht dquivalent. Im NaCl verhalten sich Na zu Cl
wie 23 zu 35,5 oder ungefdhr wie 2 zu 3, wihrend im Serum fast eben-
soviel Na wie Cl vorhanden ist. Die starke Alkaleszenz, die man dem-
gemifB im Blute erwarten sollte, fehlt indessen, offenbar, weil die Basen
durch andere Sauren gesdttigt sind. Die durch die Aschenanalyse nach-
gewiesenen Mengen von Schwefelsdure und Phosphorséure reichen hier-
zu nicht aus, um so weniger als ihr freies Vorkommen im Serum nach
dem oben Ausgefiihrten zweifelhaft bleibt. Die durch die Analyse nicht
nachgewiesene S#ure ist zu einem Teil jedenfalls Kohlenséure, die im
Korper stets reichlich zur Verfiigung steht. Beriicksichtigt man, dafl
Natrium, Chlor und Kohlensédure vorherrschen, so 148t sich das Serum
in bezug auf seine mineralischen Bestandteile im wesentlichen auffassen
als eine Losung von NaCl, Na,CO; und NaHCO,, wozu zu bemerken ist,
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daB das saure Karbonat {iberwiegen wird, solange nicht die Kohlenséure-
spannung auf sehr niedere Werte sinkt. Im 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 fiir die elektropositiven Bestandteile dhnliche Werte fand wie
C. Scuwminr; unter den elektronegativen tritt die Schwefelsiure sehr
zuriick, Phosphorsdure ist nur in Spuren vorhanden. Die Anwesenheit
saurer Karbonate konnte direkt nachgewiesen werden.

Weitere Aufschliisse gaben GiérBERs Untersuchungen dadurch,
daf} er die Analysen der Dialysate mit denen der Aschen verglich. Hier-
bei ergab sich fiir die einzelnen mineralischen Bestandteile des Serums
teilweise ein gegensdtzliches Verhalten. Wahrend das Chlor sich verh&lt
wie ein frei in Losung befindlicher Korper, so dafl beide Analysen iden-
tische Resultate ergeben, gilt dies nicht fiir das Na und Ca. Fiir diese
ergibt die Aschenanalyse héhere Werte als die Dialyse. Der Unter-
schied verschwindet jedoch, wenn man das der Dialyse unterworfene
Serum mit Kohlensdure sittigt. Man mufBl annehmen, dall im kohlen-
sdurearmen Serum ein Teil des Na und Ca an eine nicht dialysierende
Sdure gebunden ist, als welche nur das Eiweil (Globuline) in Betracht
kommt.

Noch verwickelter gestalten sich die Verhiltnisse, wenn die Satti-
gung mit CO, nicht am Serum, sondern am Gesamtblut vorgenommen
wird. Das Serum wird dabei, wie schon Nasse beobachtete, &rmer an
Chlor, die Blutkérperchen daran reicher. Ferner findet eine Konzen-
trationserh6hung 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 Vorgidnge fiir die Atmung kann erst in Ab-
schnitt 4 besprochen werden.

Vergleicht man in der nebenstehenden Tabelle den Aschengehalt
des Serums mit dem der Blutkorper, so fillt auf, daf sie keine Uberein-
stimmung miteinander zeigen. Im Serum iiberwiegen Natrium wund
Chlor, in den Blutkérpern das Kalium und neben Chlor tritt die Phos-
phorsdure stark in den Vordergrund. Ahnliche Gegensitze im Salz-
bestand gegeniiber dem Blutserum zeigen auch andere Zellen, 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, dafl im langsam gerinnenden Blute,
wo die Blutkorper Zeit haben sich zu setzen, die Gerinnung im Plasma
eintritt, daB also dieses den Stoff in Losung enth&lt, der sich bei der
Gerinnung in das unlésliche Fibrin umwandelt. Dieser als Fibrinogen
bezeichnete Stoff zeigt ein den Globulinen des Serums entsprechendes
Verhalten in bezug auf leichte Aussalzbarkeit, worin er dieselben sogar
noch iibertrifft. Er wird schon durch halbe Séttigung des Plasmas mit
Kochsalz gefillt. Der abfiltrierte Niederschlag kann in Wasser geldst

3*
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und neuerdings ausgesalzen, also gereinigt und schlieflich durch Dialyse
salzfrei gemacht werden. Losungen von gereinigtem Fibrinogen spielen
in den Untersuchungen iber die Blutgerinnung eine wichtige Rolle.
Das Fibrinogen ist in einer Menge von etwa 0,5 9%, im Blute enthalten.

Waihrend Fibrinogenlosungen durch Aussalzen, Erhitzen, wie iiber-
haupt durch fillende oder denaturierende Einwirkungen in der gleichen
Weise verandert werden wie andere Eiweilosungen, gerinnen sie in der
faserigen, fiir das Fibrin typischen Weise, wenn ihnen etwas Serum
oder Blutkuchen zugesetzt wird. Der Vorgang hat Ahnlichkeit mit
einem fermentativen Prozefl insofern, als wenig Serum geniigt, um eine
grofle Menge Fibrinogen zur Gerinnung zu bringen, als die gerinnungs-
erzeugende Wirkung auf stets neue Fibrinogenlsungen iibertragbar oder
iberimpfbar ist, und sie durch Erhitzen auf 1009 erlischt. Eine Iso-
lierung des wirksamen Stoffes, der Fibrinferment, Thrombin oder
Thrombase genannt worden ist, steht noch aus; seine chemische Natur
ist daher unbekannt. Uber die Darstellung fermentreicher Blutextrakte
vgl. ALEx. Scumipt, 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 Anstof zur Ent-
stehung desselben scheint von den Zellen des Blutes auszugehen und
mit ihrem Zerfall in Zusammenhang zu stehen. Am ausgeschleuderten
Eisblute 148t sich beobachten, dafl die Gerinnung in den tiefsten Teilen
der Plasmaschicht beginnt, wo sich die Anhdufung der ungefdrbten
Formelemente befindet. Wihrend man in fritherer Zeit ausschlieBlich
die Leukozyten fiir diese Wirkung verantwortlich machte, wird sie
gegenwirtig, wo die Unbesténdigkeit der Blutpléttchen bekannt ist,
vorwiegend diesen zugeschrieben. Gegen ihre ausschlieflliche Beteiligung
spricht der Umstand, daB die Lymphe gerinnt, obwohl in ihr Blutplattchen
fehlen. Auch gibt STUBEL in seinen ultramikroskopischen Untersuchungen
iiber Blutgerinnung (1914, A. g. P. 156. 361) ausdriicklich an, dafl 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 Aderlafblut liegt die Veranlassung zur Gerinnung haupt-
sichlich in der Beriihrung mit dem Glase, das Alkali abgibt und dadurch
die Zellen des Blutes schiadigt. Fangt man Blut in GefdBen 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, BorpeET und Gencou 1904, Ann. Inst. Pasteur, 18).

Die Annahme, dafl die Zellen des Blutes Gerinnung befordernde
bzw. veranlassende Stoffe, sogenannte Thrombokinasen liefern,
wird gestiitzt durch die Erfahrung, dafl auch Extrakte aus Gewebszellen,
besonders aus Thymus, Lymphknoten und Leber sich wirksam erweisen,
d.h. die Gerinnung von Aderlafblut sehr beschleunigen, ja selbst im
kreisenden Blute ausgedehnte Gerinnungen, Thrombosen, herbeifithren
konnen. Diese besonders von WooLDRIDGE untersuchten Gewebssifte
(Die Gerinnung des Blutes, Leipzig 1891) wirken aber nicht auf Fibrinogen-
l6sungen, 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 Beitrige
liefern muB.
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Ein solcher fiir die Thrombinbildung unbedingt notige Stoff wurde
von ArtHUS und PaGET in den Kalksalzen des Plasmas erkannt (1890,
J. de P. 22, 739). Fiangt man Blut aus der Ader auf in einer die Kalksalze
fillenden Losung wie Natriumoxalat oder Natriumfluorid, so kann
es dauernd ungeronnen bleiben; es gerinnt aber auf Zusatz eines 16slichen
Kalksalzes in geniigender Menge.

Die Tatsache, dafl Gewebssiafte, selbst bei Anwesenheit von Kalk
Fibrinogenlosungen nicht zur Gerinnung bringen und die Beobachtung)
dafl die fermentative Kraft des Blutserums auf Fibrinogenldsungen
durch Gewebssifte oft in ganz auffilliger Weise verstdrkt wird, haben
Furp und Spiro (1904, Beitr. z. chem. P. 5, 171) und Morawitz (1903,
Ebenda. 4, 381) zu der Ansicht gefiihrt, daf zur Bildung des Thrombins
das Plasma noch einen weiteren Stoff beisteuern muf}, der Plasmozym
oder Thrombogen genannt worden ist. Nach den Arbeiten dieser
Forscher wiirde man sich demnach den Gerinnungsvorgang so vorzu-
stellen haben, daBl zunichst aus den Thrombozyten oder 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 herbeifithrt (vgl. Morawitz 1908, Handb.
d. Bioch. 2, II. 40).

Sind die angedeuteten, keineswegs in allen Stiicken gesicherten
Vorstellungen auch imstande, die Gerinnung des AderlaB3blutes verstéand-
lich zu machen, so erkldren sie doch noch nicht, warum das kreisende
Blut fliissig bleibt. Da Thrombogen im Plasma vorgebildet vorhanden
sein soll und Kalksalze nicht fehlen, so miite bei dem im Kreislauf
stets stattfindenden Zerfall von Zellen Gerinnung eintreten. Da dies
im allgemeinen nicht geschieht, besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit,
dal} es neben gerinnungsbefdrdernden Einfliissen auch hemmende gibt
und daB der Organismus iber solche verfiigt. Die in dieser Richtung
als wirkend angenommenen Stoffe heiflen Antithrombine. Namentlich
scheint das GefdBepithel zur Abscheidung derartiger Stoffe befahigt
zu sein, da Blut in abgebundenen Gefdfien auffillig lange fliissig bleibt
oder iiberhaupt nicht gerinnt (Brticke 1857, A.p. A. 12, 81; v. Baum-
GARTEN 1902, Verhandl. path. Gesellsch. 5, 37). Dieser Einflufi hoért
aber auf, wenn das Gefaf erkrankt, verletzt oder angeétzt ist.

Auch andere Erfahrungen sprechen zugunsten des Vorkommens
oder der Bildung von Antithrombinen. Durch sehr kleine Mengen des
Extraktes aus den Saugnépfen des Blutegels, kann die Gerinnbarkeit
des extra- wie intravaskularen Blutes aufgehoben werden. Man kann
die natiirliche gerinnungshemmende Kraft des Korpers steigern, indem
man Gewebsextrakte oder Produkte der Eiweilverdauung, sogenannte
Peptone ins Blut spritzt, in Mengen, die zu klein sind, um intravaskulire
Gerinnung zu erzeugen. Hier kann von einer gerinnungshemmenden
Wirkung der eingespritzten Losungen nicht die Rede sein, sie stacheln
vielmehr den Organismus auf zu verstirkter Abwehr, wie man annimmt
durch Bildung eines Antikdrpers.

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 der sie eintritt,
in bemerkenswertem Gegensatze steht. Ohne Gerinnung wiirde jede
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blutende Wunde tédlich sein. Allein schon eine verlangsamte Gerinnung,
wie sie den sogenannten Blutern oder Hédmophilen eigen ist, bedeutet
eine dauernde Lebensgefahr.

Verbrauch und Erneuerung des Blutes.

Blutverluste geringen Umfanges sind im Laufe des Lebens un-
vermeidlich, beim geschlechtsreifen Weibe eine regelmaBige, periodische
Erscheinung. AuBerdem findet stets ein Zerfall von Blutkorpern statt.
Die bestindig gebildeten Gallenfarbstoffe entstehen aus dem Blutfarbstoff
(siehe unten Teil 6) unter Abspaltung seines Eisens. Ebenso gehen
Leukozyten bestdndig zugrunde durch Absterben und Einschmelzung,
durch Eiterbildung, durch Auswanderung in den Verdauungskanal usw.
Neubildung von Blutbestandteilen ist somit unerlidBlich. 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 ,,H&mosiderin“ vollzieht sich haupt-
sichlich in der Milz (M. B. ScumipT, 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 Entmilzung steigt die Abscheidung von
Eisen auf dem Wege des Dickdarms merklich an (ASHER mit GROSSEN-
BACHER und ZIMMERMANN, 1909, B.Z. 1Y, 78 u. 297; R. BayEer 1910,
Mitt. Grenzgeb. Med. u. Chir. 21, 335). Die endgiiltige Herstellung
der Gallenfarbstoffe aus dem eisenfreien Spaltprodukte des Himoglobins
kann aber erst in der Leber geschehen, denn die Gallenfarbstoffe sind
normalerweise im Blute nicht nachweisbar, was der Fall sein miifite,
wenn sie ihr von anderswoher zugefiihrt wiirden.

Fir die Neubildung der Erythrozyten scheint beim Erwachsenen
nur das (rote) Knochenmark aufzukommen. Man findet in ihm stets
kern- und h#moglobinhaltige Zellen, die den embryonalen ,,Erythro-
blasten‘‘ gleichzuachten sind. Bei lebhafter Neubildung (nach Aderlissen)
gelangen sie auch ins kreisende Blut. Sie verlieren spéter den Kern.
Fiir diese Funktion des Knochenmarkes spricht ferner die Erfahrung,
daf bei lebhafter Neubildung von Blut 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; Littexn und Orru, Berl. klin. Wochenschr. 1877, 743).
Die Neubildung scheint iibrigens auch unter dem (fordernden) Einflu$3
der Schilddriise bzw. dem hemmenden der Milz zu stehen (AsHER und
Dusors, 1917, B.Z. 82, 141). Die Entstehung der gelapptkernigen
Leukozyten wird ebenfalls ins Knochenmark, die der Lymphozyten
in die Milz und die iibrigen lymphatischen Apparate verlegt (ExrLicH
und Lazarvus, NorunaceLs 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 Titigkeit 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 um einen bestimmten Mittelwert
schwankt. Sieht man von diesen Schwankungen ab, so ist der Blutstrom
an dem betrachteten Orte ein gleichméBiger oder stationdrer. Die mittlere
Stromgeschwindigkeit d. h. der Weg, den durchschnittlich jeder durch den
Querschnitt tretende Blutteil in der Zeiteinheit zuriicklegt, ist unter
sonst gleichen Bedingungen abhingig von dem zugehdrigen Gesamt-
querschnitt des GefdBsystems. Unter Gesamtquerschnitt ist die Summe
der Querschnitte aller gleichkalibrigen Gefifie verstanden. So kann
man sdmtliche Arterien von 1 mm? Querschnitt oder sdmtliche Kapillaren
des groflen bzw. kleinen Kreislaufs mit ihren Querschnitten zusammen-
gelegt denken, wobei dann der zugehorige Gesamtquerschnitt entsteht.
Auf diese Weise vorgehend 148t sich fiir jede Entfernung vom Herzen
die ungeheuer reich veristelte GefdfSbabn in ein einfaches Rohr zusammen-
legen, dessen Querschnitt dem Gesamtquerschnitt des betreffenden
Ortes entspricht. : .

Nun lehrt die Anatomie, dafl die Querschnittssumme der Aste
eines QGefdlistammes stets grofer ist als der Querschnitt des Stammes,
so dal von der Aorta zu den Kapillaren eine bestindige Zunahme des
Gesamtquerschnittes stattfindet. Das Umgekehrte gilt, wenn man
von den Kapillaren nach den Venen weiterschreitet, so daf hier der
Gesamtquerschnitt mit der Ann#dherung an das rechte Herz immer
kleiner wird, um an der Miindungsstelle der grofien Hohlvenen in das
rechte Herz auf etwa das Anderthalbfache des Aortenquerschnittes
zusammenzuschrumpfen.

Unter der Voraussetzung eines stationdren Stroms muf durch
jeden Gesamtquerschnitt in der Zeiteinheit die gleiche Blutmenge gehen,
da sonst sebr bald eine ganz verdnderte Blutverteilung die Folge wére.
Die genannte Bedingung ist aber nur erfiillbar, wenn die mittlere Strom-
geschwindigkeit um so kleiner ist je groBer der Gesamtquerschnitt.
DaB dies tatsdchlich der Fall ist, lehrt die Betrachtung des Kreislaufs
in irgend einem durchsichtigen Gewebe z. B. in der Schwimmhaut,
der Lunge oder Zunge des Frosches. Stets sieht man die an der Bewegung
der Blutkérper verfolgbare Stromgeschwindigkeit von den Arterien
gegen die Kapillaren mehr und mehr ab-, in den Venen wieder zunehmen.

*Wiahrend also die Stromgeschwindigkeit ein Minimum im Gebiet
der Kapillaren besitzt, ist das Verhalten des Druckes ein ganz anderes.
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Ein Strémen findet nur nach Orten niedrigeren Druckes statt; es muf3
also der 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.

Um die Beziehungen zwischen Stromgeschwindigkeit und Druck
noch besser iibersehen und zu einer Berechnung der Herzarbeit verwerten
zu konnen, soll die Betrachtung zunéchst an einem einfachsten Schema
durchgefiihrt werden.

Es werde ein einfaches tiberall gleichweites, horizontal liegendes Rohr,
von einem Druckgefdl aus mit Wasser durchstromt (Abb. 11). Anstatt
den Druck im Standgefidl dadurch konstant zu halten, daB3, wie im Herzen,
das aus dem Ende des Rohres kommende Wasser neuerdings auf den
urspriinglichen Druck gebracht wird, 146t man es frei ausflieBen, nimmt
aber das Druckgefall so groBl, dal wéhrend der Beobachtungszeit keine
merkliche Druckverminderung stattfindet. Man hat dann wieder zwischen

Abb. 11. Druckabfall in einem horizontalen Ausflufirohr.

den beiden Enden des Rohres konstante Druckunterschiede und dem-
gemil einen stationéren Strom.

Die hierfiir notige Arbeit besteht aus zwei Summanden. Der
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 Falle
folgende Werte :

I. Bei gedffnetem Hahn entstrmen der Réhre in 10 Sekunden
650 cm®: Das Sekundenvolum ist 65 cm® (oder 0,065 Sekundenliter).

Die Rohre hat einen lichten Querschnitt von 0,33 cm?2. Die mittlere
Stromgeschwindigkeit ist demnach
65 cm3/sec
033 cm? oder rund 200 cm/sec.
Setzt man die Masse von 65 cm?® Wasser gleich 65 g, so erhilt man
tiir die lebendige Kraft des hervorstiirzenden Wassers (1/, mv2) den Wert
1/, X 65 g x 40 000 cm?2/sec? = 1 300 000 erg.
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Beniitzt man statt der absoluten Arbeitseinheit die 981 mal gréBere
praktische Einheit (cm g-gewicht), so findet man die lebendige Kraft
des Wassers zu rund

1300 cm g-gewicht.

II. Das Sekundenvolum ist in jedem Rbohrenquerschnitt 65 cm?3.
Es verliert, wie die aufgesetzten Steigrohren zeigen, beim Durchtritt
durch die Roéhre bestindig Druck, und zwar proportional der durch-
laufenen Strecke. Der Gesamtdruckverlust im Verlauf der Rohre ist
80 cm Wasser oder 80 g-gewicht/cm? Der sekundliche Arbeitsaufwand
zur Uberwindung der Reibung ist gleich dem Produkt aus Sekunden-
volum und Druckverlust

65 cm? x 80 g-gewicht/cm? = 5200 cm g-gewicht.

Die ganze von dem Druckgefal sekundlich gelieferte Arbeit ist
=1 4+ II = 6500 cm g-gewicht. Der gleiche Wert ergibt sich unmittelbar
aus der Uberlegung, da das Sekundenvolum
dort, wo es in die Ausflulréhre eintritt, unter
dem vollen Druck einer Wassersdule von 100 cm
steht, den es beim Durchtritt durch die Rdohre
verliert. Das Produkt

65 cm?® X 100 g-gewicht/cm?

gibt wie oben 6500 cm g-gewicht. Man kann
sagen, dafl ein Teil des Druckes, ndmlich 20 cm
Wasser zur Erzeugung der Stromgeschwindigkeit
dient und ihn als ,,Geschwindigkeitshéhe ab-
sondern, wahrend der Rest von 80 cm als ,, Wider-
standshéhe* zur Uberwindung der Reibung ver-
braucht wird. Die entsprechende Arbeit wird in
Wirme verwandelt.

Das Ergebnis des schematischen Versuchs
kann ohne weiteres auf den Kreislauf ange-
wendet werden. Gelingt es, das Sekundenvolum
in der Aorta ascendens und den Blutdruck dort
sowie in den groBen Hohlvenen zu messen, so
sind, der Querschnitt der Aorta als bekannt Abb. 12. C. Lubpwies
vorausgesetzt, alle Daten gegeben, um die Berech- reglg%“lerendes C%“e“k'
nung der sekundlichen Arbeit der linken Herz- stbermanometer.
kammer in gleicher Weise wie fiir das Schema
durchzufithren. Dieselbe wird durch die anatomische Konfiguration
des Gefillsystems in keiner Weise beeintrdchtigt, denn Lénge, Weite,
Zahl und Art der Aufteilung der Gefdfle in ihrem Einflul auf den Stro-
mungsvorgang finden eben in den Werten fiir Geschwindigkeits- und
Widgrstandshohe und in dem Verhéltnis zwischen beiden ihren zutref-
fenden Ausdruck.

Messung des Blutdrucks. Zur Messung der Druckunterschiede
zwischen Arterie und Vene eines Kaninchens kénnen wie bei dem Schema
Steigrohren ‘beniitzt werden. Verbindet man ein Steigrohr mit dem zen-
tralen Stumpf einer durchschnittenen Vena jugularis externa, so dringt
das Blut gar nicht in die Rohre ein. Der Druck ist hier nicht merklich
verschieden von dem atmosphérischen. Verbindet man dagegen das
Rolir mit dem zentralen Stumpf einer durchschnittenen Karotis, so erhebt
sich die Blutsédule bis zu einer Héhe von 100 cm und 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 /1o Atmosphére.

Die Blutsdule tiber der Arterie bleibt, namentlich am tief narkoti-
sierten Tier, fast unverdndert 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 Atmosphére zwischen Arterie und Vene sprechen, der ein stationdres
FlieBen in der Richtung gegen die Vene entsprechen mul.

Die Messung des Blutdrucks durch Steigréhren 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 fiir kleine Tiere
nicht gleichgiiltig. Man nimmt daher nach dem Vorgange PoISEUILLES
(Thése, Paris 1828) als druckmessende Fliissigkeit Quecksilber, wodurch
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Abb. 13. Blutdruckkurve des Kaninchens, geschrieben von dem Quecksilber-
manometer. Oberste Linie Blutdruck, mittlere Linie Atmosphirendruck, unterste
Linie Sekundenmarken.

die Steighohen auf weniger als ein Dreizehntel verkleinert werden. Um
ein Eindringen des Quecksilbers in das Blutgefil zu vermeiden, gibt
man der Steigrohre U-form, fiillt sie zur Hilfte mit Quecksilber und
hat nun den Vorteil, da man in den offenen Schenkel eine Schreib-
vorrichtung einsenken kann, welche auf dem Quecksilber schwimmt
und alle Bewegungen desselben mitmacht, so daBl eine dauernde Regi-
strierung des Drucks moglich wird. Abb. 12 zeigt die Form des zu phy-
siologischen Untersuchungen gebriuchlichen Quecksilbermanometers
(C.Lupwig, 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 erhilt die wirkliche Niveaudifferenz, indem man die
Kurvenordinate verdoppelt.

Bei der Ausfithrung des Versuchs wird das Manometer durch einen
mit gerinnungswidriger Fliissigkeit gefiillten Schlauch mit dem Blutgefa3
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verbunden und zweckmifBig ein Kindringen des Blutes in die Rdéhren
dadurch vermieden, da schon vor dem Versuche ein Druck hergestellt
wird, der dem zu erwartenden ungeféhr 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
tiber der Nullinie. Die Niveaudifferenz des Quecksilbers betrigt daher
im Mittel 2 x 4,7 = 9,4 cm Quecksilber oder 128 cm Wasser. Dies ent-
spricht einem Druck von 128 g-gewicht/cm? oder etwa /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 MefBinstru-

ment zu verwenden, welches wie die in der

Technik gebriduchlichen Gas- oder Wassermesser

in das Blutgefial3 eingeschaltet werden kann ohne

den Strom zu unterbrechen. Ein solches Instru-

ment ist 1866 von C. Lubpwic (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 Knieréhren ausgehen zur Verbindung mit Abb. 14. C. Lupwics
den beiden Stiimpfen eines durchschnittenen Stromuhr im Aufrifi.
GefiBles. Vor dem Versuche wird die Strom-

uhr mit defibriniertem Blute gefiillt, mit Ausnahme der strom-
aufwiirts liegenden Spindel und des gebogenen Verbindungsstiickes,
die mit Petroleum beschickt werden. Das eindringende Blut dringt
das Petroleum in die stromabwirts gelegene Spindel, deren Blut sich
in den peripheren GefiBstumpf entleert, wihrend die aufwiirts ge-
legene Spindel sich mit frischem Blute fiillt. In diesem Momente ist
eine Fiillung der Stromuhr gegeben, die das Spiegelbild der urspriing-
lichen darstellt. Durch Drehung der Stromuhr, d. h. ihrer oberen
Hilfte um 180° kann der urspriingliche Fiillungszustand wieder her-
gestellt und der Versuch ohne Unterbrechung fortgesetzt werden.
Damit ist die Aufgabe gelost. Denn man braucht nur zu wissen, wieviel
Blut die Glasspindeln fassen und wie oft in der Zeiteinheit ein Wechsel
der GefiBe stattgefunden hat, um die wiahrend derselben durchgeflossene
Menge zu kennen.

Die Stromuhr, urspriinglich zur Messung des Sekundenvolumens
in peripheren GefiaBen gebraucht, ist spéter in geeignet abgeéinderter
Ausfithrung beniitzt worden, um das Sekundenvolum in der Aorta zu
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messen. Fiir das Kaninchen hat R. TiGErRSTEDT gefunden, dafl die vom

1

Herzen sekundlich ausgetriebene Blutmenge im Mittel 1000 des Korper-

gewichts betragt (1891, Skand. A. 3, 152; 1907, ebenda. 19, 1). Fir
die Katze sind LoEMANN und BoHLMANN zu ungefdhr dem gleichen
Wert gekommen (1907, A. g. P. 118, 260 u. 120, 400).

Die Arbeit des menschlichen Herzens.

Die entsprechenden Werte fiir den menschlichen Kreislauf
sind nicht direkt bestimmbar. Auf Grund von Messungen des Blutdruckes.
an peripheren Arterien des Menschen, deren Methode spiter noch zu
erortern sein wird, kann man den Druck in der Aorta des Menschen
Zu 15 cm Quecksilber oder 200 cm Wasser d. h. 200 g-gewicht/cm? an-
setzen; der Druck in der Vena cava ist Null d. h. nahezu gleich dem
atmosphérischen. Fir das Sekundenvolum sei angenommen, dafl es wie
beim Kaninchen und der Katze ein Tausendstel des Korpergewichts
betrage. Dann wiirde einem Menschen von 65 Kilo Gewicht ein
Sekundenvolum von 65 cm® zukommen. Der durch die Reibung bedingte
sekundliche Energieverlust stellt sich demnach fiir den groBlen Kreis-
lauf zu

65 cm® x 200 g-gewicht/cm? = 13000 cm g-gewicht.

Um auch den Teil der Herzarbeit zu berechnen, der als lebendige
Kraft des stromenden Blutes in Erscheinung tritt, bedarf es der Kenntnis
der mittleren Stromgeschwindigkeit. Man erhdlt dieselbe, wie oben,
durch Division des Sekundenvolums durch den Aortenquerschnitt.
Sei der Querschnitt 5 cm? so findet man die Stromgeschwindigkeit zu

— "7 = 13 cm/sec.

Hierbei ist aber folgendes zu beriicksichtigen: Zur Uberfiihrung
des Sekundenvolums aus der linken Kammer in die Aorta steht dem
Herzen nur die kurze ,,Austreibungszeit’‘ (sieche unten S. 57) zur Ver-
fiigung, d. h. die Zeit in der die Aortenklappe offen ist. Bei einer Schlag-
zahl von 60 in der Minute, die der Einfachheit halber angenommen
sei, kann die Austreibungszeit auf /s Sekunden angesetzt werden, in
den anderen 2%/s Sekunden findet wohl ein Strom von der Aorta gegen
die Kapillaren, aber nicht vom Herzen in die Aorta statt. Damit das
Sekundenvolum in der kurzen Zeit in die Aorta gelangen kann, muf
die Stromgeschwindigkeit 3mal gréfer sein als sie bei dauerndem Ein-
strom sein wiirde. So gelangt man auf den Wert von rund 40 cm/sec.
Die lebendige Kraft des Sekundenvolums berechnet sich demnach zu

/2 x 656 g (Masse) x 1600 cm?/sec? = 52 000 erg.
oder rund 52 cm g-gewicht.

Wie man sieht, ist der zweite Summand der Herzarbeit so klein,
er betragt ungefahr 1/,, des ersten, daB er praktisch vernachlissigt
werden kann. Es wird demnach fast die ganze Herzarbeit verbraucht
zur Uberwindung von Reibungswiderstinden und nur ein verschwindend
kleiner Teil erscheint als lebendige Kraft des einstrémenden Blutes.
Solange es sich also nur um die Gewinnung von Niherungswerten handelt,
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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 groBien Kreislauf bzw. die linke Kammer. Im kleinen Kreis-
lauf ist das Sekundenvolum dasselbe, der Druck aber niedriger. Endlich
wire noch die Arbeit zu bestimmen, die zum Ubertritt des Blutes aus
den Vorhéfen in die zugehdrigen Kammern erforderlich ist. Letztere
Arbeiten sind gegenwirtig einer Messung nicht zugénglich, sie lassen
sich nur schitzen. Legt man die wahrscheinlichsten Annahmen zugrunde,
so erhédlt man nach B. Levy (1897, Zeitschr. {. klin. Med. 31, 1) fiir das
ganze Herz eine sekundliche Arbeit von 0,2 mkg und eine tégliche von
17 280 mkg, was etwa 40 kg-Kal. entspricht. Berticksichtigt man, dafl
das Herz wie jeder Muskel neben der mechanischen Arbeit stets Wéarme
liefert und dafi der Wirkungsgrad (sieche Abschnitt 11) im glinstigsten
Falle 1/; betrigt, so berechnet sich die totale tégliche Energieausgabe
des Herzens zu mindestens 120 kg-Kal. oder /20 des gesamten Energie-
verbrauchs (2400 kg-Kal.) des Menschen. Die Beanspruchung des Her-
zens, das nur /200 der Korpermasse darstellt, ist also sehr gro8.

Eigenschaften des Herzmuskels.

Die hohen Anforderungen, die dauernd an das Herz gestellt werden,
sind selbst fiir einen Muskel etwas Ungewohnliches. Der Skelettmuskel
findet wahrend des Schlafes die zur Krholung ndtige Schonung. Dem
Herzen (wie den Atemmuskeln) ist eine solche nicht gew#hrt. Der Herz-
muskel weist denn auch gewisse mit der Art seiner Beanspruchung in
Beziehung stehende Eigentiimlichkeiten auf. Er geh6rt zu den proto-
plasmareichen Muskeln, d. h. zu jenen, die neben der fibrillierten und
quergestreiften Substanz eine erhebliche, mikroskopisch leicht nach-
weisbare Menge undifferenzierten Sarkoplasmas besonders in der Um-
gebung der Kerne enthalten. Solche Muskeln erscheinen im durchfallenden .
Lichte triibe. Sie sind auch meist dunkler (roter) gefarbt. Kworr hat
es auf Grund ausgedehnter Untersuchungen wahrscheinlich gemacht,
daf dies ein Kennzeichen der schwer und andauernd arbeitenden Muskeln
ist (1891, Wien. Denkschrift. 58, 685). Nach WEIzsickER ist der Herz-
muskel befdahigt pro Gramm Substanz mit einer Kontraktion eine 6—7mal
groflere Arbeit zu leisten als der 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 funktionelle Isolierung einzelner
Fasern durch Bindegewebe und Lymphraume wie beim Skelettmuskel
findet dort nicht statt. Zerschneidet man die Herzkammer eines eben
getoteten Frosches in 2 oder 3 nur noch durch ganz schmale Muskel-
briicken zusammenh#ngende Stiicke, so findet man nach einiger Zeit,
daf sich auf Reizung irgend eines dieser Stiicke auch die andern nach
einander zusammenziehen (EnxGELMANN 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 Fliche schreiben lifit. Man kann dann
folgendes beobachten :

1. Der Wadenmuskel bleibt vollkommen ruhig, wihrend das Herz
auch nach der Entfernung aus dem Korper seine Titigkeit fortsetzt.
Durch Abschneiden des Sinus venosus 148t sich diese selbstéindige oder
automatische Téatigkeit 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 Priparate schickt, so antwortet der Muskel
bereits auf Reize, die das Herz noch nicht aus seiner Ruhe erwecken.
Letzteres braucht stédrkere Induktionsschlige. 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-

Gastrocremius
Reizmomertt
Herz kammer
A, Fa) Ja Ja) fal JA A A AV
Finffelsekunden

Abb. 15. Zuckung des Gastroknemius und der Herzkammer eines Frosches aus-
gelost durch einen beide gleichzeitig durchsetzenden Induktionssehlag. Der Reiz-
moment ist aus den aufrecht stehenden Bogenlinien ersichtlich.

muskels verliuft 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 10mal langer. Die groBere Tréigheit 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
grofien 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
aufgefaBBt werden. Jeder Herzschlag steigert die Spannung im Arterien-
system, das seine Fiillung nur allmihlich an die Venen weitergeben
kann. Rasche Zusammenziehung der Kammer wiirde die Drucksteigerung
noch gréBer machen und den Muskel noch stérker belasten.

3. Sucht man fiir den Skelettmuskel jene Reizstirke, welche zur
Auslésung einer Zuckung eben_ geniigt, den sog. Schwellenreiz, so
erhdlt man eine ganz geringfiigige, die sog. minimale Zuckung.
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Verstarkt man den Reiz, so wichst die Zuckung, bis, von einer
gewissen Reizstirke ab, der Reizhdhe oder dem maximalen Reiz,
weitere Verstirkung den Erfolg nicht mehr vergroBert. Auch fir
den Herzmuskel gibt es unterschwellige oder unwirksame und iber-
schwellige oder wirksame Reize. Derjenige Reiz, dessen Stirke zur
Wirksamkeit gerade geniigt, fiibrt aber hier sogleich zum wvollen,
bei dem momentanen Zustand des Herzens iiberhaupt erreichbaren
Erfolg. Derselbe kann durch Verstirkung des Reizes nicht vergroBert
werden. Die Zuckungdes Herzmuskelsist oberhalbder Schwelle
unabhidngig von der Reizstirke (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 Beschrinkung der Erregung auf einzelne Teile
nicht moglich ist. Im Gegensatz hierzu besteht der Skelettmuskel aus
einem Biindel von Fasern, die, nur durch Bindegewebe zusammengehalten,
einzeln in Tatigkeit geraten konnen. Schwache Reize erregen einige
wenige Fasern, stirkere eine gr6f8ere Zahl; es wichst daher die Kraft
und die Arbeitsleistung. Hat der Reiz alle Fasern ergriffen, so hat er,
wie beim Herzen, den grof3t-
moglichen Erfolg erreicht. Die
einzelne Faser des Muskels
verhilt sich dem nach wie das
ganze Herz (Lucas, 1905, J. of
P. 33, 207 u. 1909, 38, 113).

4. Das Herz ist, wihrend
es sich in einer Zuckung be-
findet, unerregbar oder doch i

. Reizst Reizsti
schwer erregbar durch einen astinke 4 | festark 34
neuen Reiz. Man nennt diesen ADbb. 16. Rhythmische Reizung des Frosch-

o herzens. 3 Reize in 7 Sekunden. Das Herz
Zustand den refraktéren antwortet bei Reizstirke 44 auf jeden Reiz
(Marey, 1875, Travaux du mit einer Zuckung, bei Reizstirke 38 nur
labor. 2, 63; ENGELMANN, auf jeden zweiten Reiz. 2/; des Orginals.
1894, A. g. P. 59, 309). Er

148t 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 (Bownrrcu 1871, Leipz. Ber. 23, 652). Es
beantwortet dann nur jeden zweiten Reiz, oder einen noch spéteren mit
einer Zuckung. Ein anderer Weg ist der, dafl man in einer Reizreihe von
konstanter Frequenz Zwischenreize einschiebt. Diese sind unwirksam oder
miissen, um wirksam zu werden, um so stirker gemacht werden, je niher
sie an den vorhergehenden periodischen Reiz heranriicken. Die hierbei
ausgelosten Herzschlige heiffen Extrasystolen. Endlich kann man
so verfahren, daB man in einer Reizreihe von unverdnderter Frequenz
die Reizstarke bis in die Nahe des Schwellenwertes abschwicht, wie dies
in Abb. 16 geschehen ist. Von diesen schwachen Reizen ist dann nur
jeder zweite wirksam, die zwischenliegenden finden das Herz noch im un-
erregbaren oder schwer erregbaren Zustand. Die gleichzeitige VergroQe-
rung der selteneren Herzzuckungen steht mit der verlingerten Pause in
Zusammenhang. Die refraktire Phase ist nicht dem Herzmuskel allein
eigentiimlich. Sie ist bei ihm nur leichter nachweisbar, weil viel linger
dauernd, als an anderen erregbaren Gewebselementen.
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Die auffallendste Eigenschaft des Herzens ist seine Automatie,
d. h. die Fortsetzung der Schlagfolge nach Entfernung aus dem Korper
des Tieres, wobei alle zu ihm tretenden Nerven durchschnitten werden.
Die unmittelbare Veranlassung zur automatischen Tétigkeit ist nicht
aufgeklart, doch sind eine Anzahl Bedingungen bekannt, die den Herz-
schlag ermoglichen bzw. in verschiedener Weise verindern. Zu diesen
gehort vor allem die Temperatur. Das Herz der Amphibien stellt in
der Nihe des Gefrierpunktes und ebenso bei ungefahr 400 seine Tétigkeit
ein (vgl. Uncer 1912, A.g. P. 149, 364), nimmt sie aber bei Riickkehr
zu einer der zwischenliegenden Temperaturen wieder auf. Die Frequenz
der Schlige steigt mit der Temperatur aber nicht proportional, sondern
annihernd in geometrischem Verhiltnis. Der Faktor (Temperatur-
Koeffizient), mit dem die Schlagzahl multipliziert werden muf3, um die
einer 10° héheren Temperatur zugehorige zu erfahren, hat den Wert
2—3 (vgl. Kanirz, Temperatur und Lebensvorgidnge, 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 Salzlésungen
stunden- ja tagelang (Kaltbliiterherz) in Tétigkeit erhalten werden.
Hierzu bedarf es vor allem des Sauerstoffs. In ausgekochten oder aus-
gepumpten Losungen bzw. in einer Wasserstoffatmosphire stellt das
Froschherz in lingstens einer Stunde seine Tétigkeit ein (LANGENDORFF
A.f. P. 1884, Suppl. 103; OgurwaLL, 1907, Skand. A. 7, 222). DaB die
Losung die richtige Molekularkonzentration und damit den fiir die Gewebe
zutriiglichen osmotischen Druck besitzen muf}, versteht sich nach dem
oben iiber die Blutkorper gesagten (S. 18) von selbst. Das Material,
das als Energiequelle fiir seine Tétigkeit dient, kann das Herz fiir die
ganze Zeit des Uberlebens aus seinem Vorrat schépfen, doch ist die
Zugabe einer kleinen Menge Glukose vorteilhaft. Der Zucker wird ver-
braucht (Locke und Rosenueim 1907, J. of P. 36, 205; RonpEe 1910,
Z.phl. C. 68, 181 und 1913, Zb. f. P. 27, No. 21; Ro~xa und WILENKO 1914,
Biochem. Zeitschr. 59, 173).

Eine sehr eigentiimliche Rolle spielen die Salze der Fiillfliissigkeit.
Reine Kochsalzldsung in der dem Blutserum entsprechenden Konzentration
setzt die Tatigkeit des Herzens sehr bald herab und macht es schlieflich
unerregbar selbst fiir starke Reize. Dieser scheintote Zustand kann durch
Zugabe geringer Mengen von CaCl, rasch beseitigt werden; das Herz
nimmt seine Titigkeit in kriftiger Weise wieder auf, doch zeigen sich
die Zuckungen verindert im Sinne einer verzogerten KErschlaffung.
Diese und andere mit der Kalziumzugabe einhergehende Unregelmifig-
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 enthilt 6,5 g NaCl, 0,2 g CaCl, und 0,2 g KCl
im Liter fiir den Frosch, 8,5 g NaCl und die angegebenen Mengen CaCl,
und KClI fiir die Sduger. Eine eingehende Priifung der in der Ringerlsung
enthaltenen Bestandteile ist durch R. Boeuu erfolgt (1914, A. e. P. 75,
229). Das Ca-Ion kriftigt den Herzschlag, verlangsamt die Schlagfolge
und verkiirzt die refraktire Phase, erniedrigt also die Reizschwelle,
Wirkungen, die nach dem Vorschlag Excermanns (1896, A. g. P. 62,
555) als positiv inotrope, negativ chronotrope und positiv_bathmotrope
bezeichnet werden. Das Kalium-Ion hat, in den hier zuldssigen Kon-
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zentrationsgrenzen nach allen 3 Richtungen die entgegengesetzte Wir-
kung, so daB} in der Ringer-Losung sozusagen eine Kompensation der
einander widerstreitenden Einfliisse gegeben ist. Die Bedeutung der
beiden Salze ist indessen hiermit nicht erschépft. Hieritber sowie
iiber die UnerléaBlichkeit des Natriums fiir den Kontraktionsakt aller
Muskeln vgl. den 12. Abschnitt. In neuerer Zeit werden den indifferenten
Losungen vielfach noch kleine Mengen MgCl,, NaH,PO,, NaHCO, und
Glukose zugesetzt (Tyrodesche Losung).

Ursprung und Ausbreitung der Erregungen im Herzen.

Jede Herzabteilung durchlduft in einer Periode, d. h. in der Zeit,
die dem Abstand zweier Schlige entspricht, eine Zeit der Tatigkeit
und eine der Ruhe. Erstere fillt im allgemeinen zusammen mit einer
-Verkleinerung (Systole), letztere mit einer Vergréferung des Umfanges
(Diastole). Die Systolen und Diastolen der einzelnen Abteilungen erfolgen
nicht gleichzeitig. Betrachtet man ein von der Bauchseite her freigelegtes
Froschherz, so sieht man im wesentlichen nur die Grenze zwischen den
Vorhéfen und der Kammer abwechselnd hin und her schwingen. Der
Systole der Vorhofe entspricht eine Diastole der Kammer und umgekehrt.
Genauere Untersuchung zeigt, daB der Systole der Vorhofe die des Venen-
sinus voraufgeht und dafl der Kammersystole die des muskuldsen Bulbus
cordis nachfolgt.

Die Anregung zur Tétigkeit geht vom Sinus aus, wie der oben
S. 46 beschriebene Versuch am Froschherzen lehrt, das nach Abtragen
des Sinus zu schlagen aufhort. Allerdings nimmt es nach einer kiirzeren
oder lingeren Zeit der Ruhe seine Téatigkeit in der Regel wieder auf,
aber in weit langsamerem Tempo. Am S#ugetierherzen, an dem eine
Scheidung von Sinus und Vorhof nicht durchfiihrbar ist, geht die Anregung
von den Vorhdfen aus. Werden die Kammern abgetrennt, so schlagen
sie zwar weiter, aber langsamer als die Vorhéfe (Ticerstepnt, A. f. P.
1884, 497). Die Schlagzahl des ganzen Herzens wird demnach durch
die Vorhofe bzw. den Sinus bestimmt, die in der Entwicklung ihrer
automatischen Eigenschaften den Kammern iiberlegen sind, was in der
groBleren Schlagzahl sowie in dem erhdhten Widerstandsvermogen gegen
schédigende FEinfliisse, z. B. am absterbenden Herzen, zum Ausdruck
kommt.

Wird am Kaltbliiterherzen die Uberleitung der Erregung von
den Vorhofen auf die Kammer durch Schneiden oder Quetschen erschwert,
so kann man es dahin bringen, daf3 die Kammer nur auf jeden zweiten,
dritten usw. Schlag der Vorhéfe mitgeht (Gaskrrr 1883, J. of P. 4, 69).
Der Vorgang ist als Blockierung bezeichnet worden. Wird die Er-
schwerung der Erregungsleitung durch Abkiihlung erzielt, so erhilt
man die Schlagzahl der Kammer zu 1/,, 1/, oder 1/, von der der Vorhofe
(v. Kries, A. f. P. 1902, 477). Hier wirkt die Umstimmung in stetiger
Weise auf einen groBeren Bereich des erregbaren Gewebes, so daf3 von
Schicht zu Schicht stattfindende Halbierungen des Rhythmus ange-
nommen werden kénnen (v. Krims 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

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 4
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die Abb. 17. Dieselbe zeigt zugleich, daf der Vorhof zu seiner Zuckung
nur die halbe Zeit braucht, wie die Kammer (Zuckungsanstieg ungeféhr
1/, Sek. bzw. 1 Sek., vgl. hierzu ExgELMANN 1892, A. g. P. 52, 357).
Die Verschiedenheit des Zuckungsablaufes steht vielleicht in Beziehung
zu der Diinnheit der Muskelfasern des Vorhofs verglichen mit jenen der
Kammer (KoLLikER-EBNER, Gewebelehre I11. 1902, 623).

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

Mit dem in regelmiBiger Folge stattfindenden Ubertritt von Er-
regungen von den Vorhiéfen auf die Kammern hingt eine Erscheinung
zusammen, die als kompensatorische Ruhe oder Pause bekannt ist.
Lost man in der Herzkammer wihrend ihrer Diastole durch einen starken
Momentanreiz eine vorzeitige Zuckung aus — eine sog. Extrasystole —,
so fallt die natiirliche Systole, die unmittelbar folgen sollte, aus und
es erscheint erst die iiberniichste nach der herrschenden Frequenz zu
erwartende. Die Folge ist, daB die Zeit zwischen den beiden ordnungs-
miBigen Kammerschligen vor
und nach der Extrasystole der
Dauer von 2 Herzperioden ent-
spricht (bec 4+ cd in Abb. 18
ziemlich gleich 2ap) und daf
zwischen der Extrasystole und
Abb. 18. a, b, d, e, f, spontane Ventrikelkon- d‘er naq_hfolgenden nQrmalen
traktionen; ¢ Extrasystole des Ventrikels auf eine verlangerte Ruhezeit, eben
Reizung mit einem einzigen Induktionssehlag. die kompensatorische einge-
Vor den spontanen Kontraktionen (bes. vord)  gohaltet ist. Durch eine Relhe
sieht man in der Kurve einen schwachen
Vorschlag, welcher durch die vorhergehende YOIl Extrasystolen kann man
Vorhofsystole erzeugt ist. Die Pfeile zeigen den Wiedereintritt der ord-
an den Moment, in dem die vom Vorhof nungsmiBigen Schlagfolge noch

kommende Erregung die Kammer trifft. weiter hinausschieben, immer
aber um ein Vielfaches der nor-
malen Periodendauer. Dies ist Exgermanys ,,Gesetz der Erhaltung der
physiologischen Reizperiode® (1894, A. g. P. 59, 333). Die Erscheinung
erklart sich aus dem Refraktirstadium, das die Extrasystole in der
Kammer hinterlif3t, wodurch diese verhindert wird der néchsten vom
Vorhof kommenden Anregung zu folgen; sie kann das erst bei der iiber-
nichsten tun. Die Erklirung setzt voraus, daf die Kammer von sich
aus keine Erregungen entwickelt, sondern sie nur vom Vorhof empféngt,
was im allgemeinen auch zutrifft.

Wie Vorhéfe 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 fiir das Auge der Eindruck der Gleichzeitigkeit entsteht.

Im Vorhof des Froschherzens ist die Erregungsleitung zu 20 cm/sec,

in der Kammer zu 10 cm/sec gefunden worden. (ENGELMANN 1894,

A.g.P. 56, 188 und 194; SANDERsoN und Pace 1888, J.of P. 2, 424.).

Die Uberleitung der Erregung vom Vorhof auf die Kammer geschieht

wesentlich langsamer und erfordert 1/,—2 Sek. Im Herzen der Séuger sind

die Zeiten simtlich bedeutend kiirzer, etwa /;, der angegebenen Werte.
Wo ist nun der Entstehungsort der Herzerregung zu suchen ¢ Der

Ort mufl dadurch ausgezeichnet sein, daB sein Erregungsrhythmus den

des ganzen Herzens beherrscht und dall 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 groBenVenen,

wie die Versuche von Gas-

KELL und ENGELMANN ge-

zeigt haben (1882, Phil

Trans. 173, 996; 1896, A. g.

P. 65, 109). Fir das Herz

der Sdugetiere ist der ent-

sprechende Ortin dem Winkel

zwischen Vena cava superior

und rechtem Herzohr fest-

gestellt worden. Vgl. SK in

Abb. 19. Die dort befindliche

Muskulatur zeichnet sich

durch schmale protoplasma-

reiche eigentiimlich verfloch-

tene Blindel aus, die ihr den

Namendes Sinusknotens Aup, 19. Menschliches Herz, rechterseits er-

eingetragen haben (KEITH u. éffnet. SK. Sinusknoten. AvS. Atrioventri-

Frack. 1907, J. of Anat. und kularknoten. Nach Koca.

Phys. 41, 172; Kocu 1911,

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 ZanN 1912, A, g. P.

145, 335; BranDENBURG und P. HorrmaNN 1912, Med. Klin. 1912.

Nr. 1.) Auf diese Weise lassen sich Anderungen der Schlagzahl des

ganzen Herzens im Verhiltnis 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 Vorhdfe

und Kammern gleichzeitig schlagen oder sogar die Kammern etwas

frither, sog. atrioventrikularer Rhythmus. Die Reizbildung ist hete-

rotop geworden (E. H. Herine. 1905, Zb. f. P. 19, Nr. 5). Mit

Hilfe der Thermode liBt 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 der Umgebung der Vena coronaria, vgl. Abb. 19 AvK, bildet dicht
oberhalb des Septums eine knotenférmige Verdickung, 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 Auftelhmg in
eine grofie Zahl von Féaden sich mit den Papillarmuskeln und den iibrigen
Teilen der Kammermuskulatur in Verbindung setzen (Tawara, Das
Reizleitungssystem, Jena 1906). Kammerwérts von dem Atrioventri-
kularknoten ist das System als Hissches Biindel, Reizleitungs-
system, oder auch als Briickenfasern bekannt. Das System bildet die
emnzige muskuldre Verbindung zwischen Vorhéfen und Kammern. Die
Fasern desselben sind, #hnlich embryonalen Muskeln, ausgezeichnet
durch ihren Reichtum an Sarkoplasma und Glykogen (Ascaorr 1908,
Verh. D. path. Ges. 12, 150), durch ihre starken bindegewebigen
Hiillen und zahlreichen LymphgefiBle (Aacaarp und Hair 1914,
Anat. Hefte. 51, 357). Ihnen ist auch die langsame Uberleitung der
Erregung von den Vorhofen auf die Kammern zuzuschreiben. Wird
das Reizleitungssystem durchtrennt, so schlagen Vorhéfe und Kam-
mern in verschiedener Frequenz, letztere stets viel langsamer . als
erstere (TRENDELENBURG und Coun 1910, A. g. P. 131, 1). Der Zu-
stand heit Dissoziation. In voriibergehender Weise kann er durch
starke Abkiihlung des Atrioventrikularknotens erzielt werden (GANTER
und ZauN, BRANDENBURG und P. Horrmany a. a. O.). Durch Nerven-
einfluB auf das System, durch pharmakologische Einwirkungen und
pathologische Verdinderungen kénnen mannigfache Uberleitungsstérungen
entstehen (siehe hierzu Teil 4).

An ausgeschnittenen, durch lingere Versuchsdauer und verschiedene
Eingriffe geschiédigten Herzen konnen auch noch andere Stellen der
Vorhofsmuskulatur zu Ursprungsstétten der Erregungen werden, ohne
daB sich bis jetzt in dieser Richtung bevorzugte Orte haben nachweisen
lassen (BRANDENBURG und HorrMANN a. a. O.).

Als eine besondere Tatigkeitsform des Herzmuskels, namentlich
der Vorhofe, ist endlich noch jene auflerordentlich rasche Folge von
Erregungen zu nennen, die als Herzflattern bzw. Flimmern bezeichnet
wird. Besonders leicht wird es durch faradische Reizung des Herzens
ausgelost. Es ist von sehr geringem oder keinem mechanischen Erfolge;
kommt also, wenn es in den Kammern auftritt, einer Unterbrechung
des Kreislaufes gleich. Flattern und Flimmern der Vorhofe im Verein
mit Kammerautomatie kann dagegen sehr lange bestehen, wie klinische
Beobachtungen ergeben haben (Kamx und Munzer 1912, Zb. f. Herz-
und GefiaBkrankheiten. 4, 361). Das Flimmern erreicht zuweilen im
Beginn eines Anfalls auBerordentlich hohe Frequenzen bis zu 3500 in
der Minute, wird dann allm#hlich langsamer und miindet schlief3lich
wieder in normale Schlagfolge ein (RorHBERGER und WINTERBERG
1914, A. g. P. 160, 42). Es ist sichergestellt, daff in vielen Fallen das
Flimmern von dem Atrioventrikularknoten ausgeht (HABERLANDT
1915, Z. f. B. 66, 327).

Mit dem Nachweis der Ursprungsstitten der Herzerregungen
ist {iber die Art der sie hervorrufenden Reize noch nichts entschieden.
Die durch den Temperaturkoeffizienten bestimmte Abhéingigkeit der
Schlagfrequenz von der Temperatur legt die Annahme nahe, dal es
sich um eine chemische Auslosung handelt. Der Reiz kann rhythmisch
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oder kontinuierlich sein. Im letzteren Falle geniigt das dem Herzmuskel
in so hohem Grade eigentiimliche Refraktirstadium, um eine Hiufung
von Erregungen zu vermeiden und eine regelmaﬁlge Schlagfolge sicher
zu stellen. Die Annahme eines konstanten Dauerreizes kann sich stiitzen
auf die Erfahrung, da8 kiinstliche Dauerreize wie der konstante elektrische
Strom, stérkere Spannung des Herzens, sowie eine groBe Zahl chemischer
Stoffe imstande sind eine regelmaB1ge Schlagfolge hervorzurufen (vgl
hiezu HorMaNN in Nacers Handbuch 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 der Wege, die sie einschligt, ist man nicht auf die Beobachtung
ausgeschnittener Herzen oder auf operative MaBnahmen angewiesen,
vielmehr kann dies ohne irgend
welchen Eingriff am Lebenden
geschehen durch Registrierung
der Aktionsstréome, d. h. der
elektrischen Strome, die die
Erregung des Herzenswie jedes
Muskels begleiten. Bei ihrer
Deutung ist zu beachten, daf
deraugenblicklich in Erregung
befindliche Teil des Herzens
negative elektrische Spannung
zeigt gegen die ruhenden Teile.

Besonders deutlich tritt dieser
Gegensatz zutage bei kiinst-
licher Reizung eines sehr lang-
sam schlagenden Herzteiles. Ab(? SQQ% Pc()itent_iallqifffrenzﬂ ezvgfa?hent?iseii
Ze er 1solierten 3 18} N
SaxpersoN und PacE (1889’ 1érelhildkg}tite Wihl‘eilg eines Schlages. {I‘:?np. 20°.
J. of P. 2, 392) haben die pie Ordinaten sind in willkiirlichen Einheiten
abgetrennte Herzkammer der gemessen, die Zahlen der Abszisse bedeuten

Schildkréte an der Basis ge- Sekunden.
reizt und von dort sowie von
der Herzspitze zu einem Spiegelgalvanometer abgeleitet. Die Tragheit des
Instrumentes wurde durch ein Summationsverfahren (Rheotom) iiber-
wunden. Die Abb. 20 zeigt den ganzen Vorgang aus 3 Stiicken be-
stehend. Die an der Basis des Herzens gesetzte Erregung fithrt zu einer
sofort auftretenden und eine halbe Sekunde dauernden Positivitdt der
Spitze, darauf folgt ein Zeitraum von 11/, Sekunden, in welchem kein
Spannungsunterschied zwischen Basis und Spitze besteht und endlich ist
wahrend einer weiteren Sekunde die Spitze negativ gegen die Basis. Der
erste Zeitraum entspricht der Erregung der Basis bei fehlender Erregung
der Spitze, der letzte Zeitraum der Erregung der Spitze, wihrend die
Basis bereits wieder in den Ruhezustand zuriickgekehrt ist. Dazwischen
ist die ganze Kammer in Erregung.

Zur Darstellung der elektrischen Stérungen, die der Herzschlag
im unversehrten Korper hervorruft, bedarf es hoéchst empfindlicher
Instrumente von grofler Beweglichkeit. Das Saitengalvanometer von
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EintonoveEN wird diesen Anforderungen in weitem Mafle gerecht. Es
besteht aus einem kréftigen FElektromagneten, zwischen dessen Pol-
schuhen ein sehr diinner versilberter Quarzfaden ausgespannt ist. Abb. 21.

Abb. 21. Vereinfachte Darstel-
lung des Saitengalvanometers von
EintHOVEN, Arch. Néerland.
Sér. II t 11 p 240. P u. P, die
Polschuhe des groBen Elektro-
magneten, zwischen denen der
versilberte Quarzfaden vertikal
ausgespannt ist. M u. M, Mi-
kroskope zur Beleuchtung bzw.

Wird durch den Faden ein Strom ge-
leitet, so erfihrt 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 Herztéitigkeit her-
rithrenden photographisch registrierten
Ausschldge heiflen Elektrokardiogramme
oder kurz E. K. Sie sind am groBten,
wenn von der rechten Hand und dem
linken Fufl zum Galvanometer abgeleitet
wird (Ableitung II), weil hier die Ver-
bindungslinie der Ableitungsstellen un-
gefdhr tibereinstimmt mit der Herzachse,
d. h. mit der Richtung. in der die Er-
regung fortschreitet. Als Beispiel diene
Abb. 22. Die Kurven zeigen individuelle

Beobachtung oder Projektion des

Verschiedenheiten, sind aber fiir eine
Fadens.

gegebene Person unter gewthnlichen 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-
gramm stets 5 Gipfel unterscheiden, welche nach EINTHOVEN mit den
Buchstaben P, Q, R, S, T, bezeichnet werden. P, R und T, die nach

oben gerichtet sind, be-

P I ; deuten eine Positivitdt der

[T 7 T 1 Herzspitze gegen die Basis;
die nach abwirts gerich-
teten Spitzen Q und S eine:
Negativitdt der Herzspitze.
Der Herzschlag wird durch
die Erhebung P eingeleitet,
welche, wie EINTHOVEN
nachgewiesen hat, von der
Tétigkeit der Vorhofe her-
rihrt. Der Kammertétig-
keit gehoren die 4 Gipfel
Q—T an. Ihre starke Ausbildung entspricht der Méchtigkeit der Kammer-
muskulatur. Der hochste unter ihnen ist fiir gewshnlich R, der auch durch
steilen An- und Abstieg ausgezeichnet ist. Er deutet an, daB die Erregung
zunéchst zu den basalen Teilen der Herzkammer bzw. zur rechten Kammer
gelangt, sich aber dann allerdings sehr rasch auf die iibrige Kammer-
muskulatur ausbreitet. Sehr deutlich ausgeprigt ist ferner der Gipfel T,
der anscheinend von einer neuerlichen Erregung der Herzbasis herriihrt,
oder wahrscheinlicher von der dort langer andauernden Erregung (GARTEN

Q B
Abb. 22. Elektrokardiogramm eines gesunden
Mannes; Ableitung von der r. Hand und dem 1.
Fufl. Abstand der horizontalen Striche = 0,5
Millivelt, Abstand der vertikalen = 0,05 Sek.



Druck im Herzen. 55

und Svrze 1916, Z. {. B. 66, 433). In den Spitzen Q und S tritt die vor-
wiegende Erregung der Herzspitze, bzw. des linken Herzens zutage.
Wie leicht ersichtlich, ist das K. K. ein duerst empfindlicher Anzeiger
fiir den Weg, welchen die Erregung bei ihrer Ausbreitung im Herzen
einschligt. Das Wirksamwerden ungewGhnlicher Ursprungsstellen wie
z. B. im Atrioventrikularknoten, das Auftreten wvon Extrasystolen,
von Block, von Dissoziation, das zundchst einseitige Ubergehen der
Erregung auf die linke oder rechte Kammer, Herzflattern und Flimmern
und viele andere Storungen sind auf diesem Wege der Aufdeckung zu-
ginglich. Dabei muB allerdings beachtet werden, dafl auch der Bau
des Herzmuskels und die Lage des Herzens im Brustraum neben der
Wahl der Ableitungsstellen von erheblichem EinfluB auf die Kurve
ist, so daB allein schon die Anderung der Korperlage, ja selbst ein tiefer
Atemzug geniigt, ibr eine andere Form zu geben. (Vgl. hierzu besonders
EintuoveN 1906, Le Télécardiogramme, 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 Umstdnden zur Verkiirzung fithrt. Die
damit einhergehende Arbeitsleistung dulert sich aber hier nicht in Hebung
einer Last, sondern darin, dal die das Herz fiillende Blutmenge unter
Druck gesetzt wird. Am bedeutendsten ist die Drucksteigerung in der
muskelstarken linken Kammer, in der vorerst die Vorgénge 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 duBere und eine innere Schicht schrig 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-férmiger Kriimmung die Hohlen beider Kammern
(C. Lupwic 1848, Z. f. rat. Med. 7, 191; KreHL 1891, Abh. Leipz. Gesellsch.
d. Wiss. 17, 339; Mac Carrum 1900, Festschr. f. Welch, Baltimore. 307).
Im 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 gréften
Kreises durchschnitten, so wird der Blutdruck p die beiden Hélften
auseinander zu treiben suchen mit einer Kraft, die proportional der Schnitt-
flache ist. Dieser Kraft mufl durch die Wandspannung das Gleichgewicht
gehalten werden. Vernachlissigt man die Dicke der Wand und bezeichnet
mit s die auf die Lingeneinheit des Umfangs bezogene Spannung, so
ist das Gleichgewicht gegeben durch die Gleichheit der beiden Produkte

Druck x Fliache = Spannung x Umfang
oder in Zeichen
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prin=s2rn
2s

woraus sich ergibt p = o

Der Ausdruck 148t ohne weiteres ablesen, dal} eine unzusammen-
driickbare Flissigkeit in einer allseitig geschlossenen Kugel, d. h. unter
Bedingungen, die eine Anderung des Volums und damit von r nicht
gestatten, unter einem Druck steht, der proportional der Wandspannung
steigt und sinkt. Anderseits bleibt der Druck trotz wechselnder Spannung
konstant, wenn Spannung und Halbmesser im gleichen Verhéltnis sich
andern. Ferner kann bei gleichbleibender oder selbst sinkender Spannung
der Druck steigen, wenn der Halbmesser starker abnimmt als die Spannung.
Endlich ist zur Herstellung eines bestimmten Druckes eine um so grofere
Wandspannung erforderlich, je grofler r, mit anderen Worten, je starker
die Fillung.
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Abb. 23. Druckverlauf gleichzeitig geschrieben in der linken Kammer (oben) und

in der Art. anonyma (unten), einer Katze nach GARTEN a. a. O. Tafel VII. Der

Abstand zweier Horizontallinien entspricht einem Druckunterschied von 30 mm Hg.
Unterste Linie Zeit in Fiinftelsekunden.

Die schematische Betrachtunglehrt, daf3 selbst bei genauer Kenntnis
der jeweiligen Spannungen in der Kammerwand iiber den in der Fiillung
herrschenden Druck nichts ausgesagt werden kann, solange nicht die
zugehorige Filllung bekannt ist. Angaben iiber die Werte dieser beiden
Variablen wihrend 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 grofer Geschwindigkeit wechselnden Driicke. Erst
durch die umfassenden Untersuchungen O. Franks (vgl. TiGERSTEDT
Handb. der physiol. Method. 1, Abt. 4 und 2, Abt. 4), die zu einer zweck-
maBigen Umformung der Bewegungsgleichungen und zur Aufstellung
neuer MafBeinheiten fiir die Auswertung der Leistungsfdhigkeit fiihrten,
ist es maglich geworden, Instrumente zu konstruieren, die den hier
zu stellenden Anforderungen geniigen oder doch den Grad der Anndherung
an dieselben zu bestimmen gestatten. Dabei konnen die Druckschwan-
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kungen entweder unmittelbar zur Registrierung verwendet werden,
wie dies unter anderem Pirer (A. f. P. 1913, 331 und 363) und C. T1GER-
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 erw#hnten Bemithungen
von dem Druckablauf in den Herzkammern machen mul}, mége durch
die Abb. 23 erldutert werden, die von einer Katze stammt. Sie zeigt
drei Kurven, zu unterst Finftelsekunden, 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 daBl gleiche Druckschwankungen
gleiche Ausschlige ergeben miiiten. Die Abbildung zeigt, daf die Druck-
schwankungen der linken Kammer gréfer sind als die der Anonyma.
Auch die Form der Kammer- und Anonymapulse ist verschieden mit
Ausnahme eines kurzen den Gipfel einschliefenden Stiickes, das im
mittleren Puls der beiden Kurvenziige von senkrechten Linien eingefafit
ist. Dabei sind die beiden Senkrechten der Anonymakurve um ein Kleines
nach rechts verschoben, um der Verspitung Rechnung zu tragen, die
bei der Ausbreitung der Druckénderung in der Arterie eintreten muf}
(siehe Teil 4).

Die Ahnlichkeit der beiden Kurvenformen in dem fraglichen Zeit-
abschnitt ist bedingt durch die offene Kommunikation zwischen Kammer
und Aorta, wobei der Druckverlauf in letzterer abhéngig wird von dem
in der Kammer. Hinterher sinkt der Druck in der Kammer sehr rasch
ab und das gleiche wiirde auch in der Anonyma geschehen, wenn es
nicht durch den Klappenschlufl verhindert wiirde. So bleibt der Druck
in den Arterien hoch oder sinkt nur wenig, weil ihre Entleerung in der
Richtung gegen die Venen durch den groflen Reibungswiderstand (siehe
oben S. 44) verzogert wird. Dem Zeitabschnitt mit offener Kommuni-
kation zwischen Kammer und Aorta, der sogenannten Austreibungs-
zeit folgt also ein zweiter Abschnitt, in dem die Aortenklappen geschlossen
sind und der Druck in der Kammer infolge der Muskelerschlatfung rasch
sinkt. Zun#chst ist auch die ventse Klappe (Bikuspidalis) geschlossen,
bis der Kammerdruck niedrig genug geworden ist, um das Kinstrémen
des Blutes vom Vorhof her zu gestatten. In dem betrachteten Abschnitt
ist sonach die Kammer nach beiden Seiten verschlossen: (zweite) Ver-
schlufizeit oder Entspannungszeit. KEs folgt die Fillungszeit
der Kammer, deren Dauer in weiten Grenzen von der Frequenz des
Herzschlages abhéngig ist und endlich als vierter Abschnitt der Kammer-
periode die Anspannungs- oder (erste) VerschluBzeit, in der die
Fillung durch die einsetzende Erregung und Spannung des Muskels
unter Druck gesetzt wird, die ven6se Klappe geschlossen und die arterielle
noch nicht geéffnet ist.

Einige Besonderheiten der Kurven, die aber als regelméflige Vor-
kommen zu gelten haben, sind bezeichnet als V; und V,, die erste und
zweite Vorschwingung, S; die sogenannten Anfangsschwingungen, J die
Inzisur des Arterienpulses und die durch besondere Steilheit ausge-
zeichnete Stelle im absteigenden Ast der Kammerkurve. V; 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 mu8 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 Vorhéfe defor-
miert. V, entsteht wahrscheinlich durch den raschen Druckanstieg
in der Kammer, der sich durch die geschlossenen Klappen hindurch
in der Aorta fiihlbar macht. Sie féllt also in die erste VerschluBizeit
(Anspannungszeit) der Kammer. S; aus einer oder mehreren Schwingungen
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 Klappenschluf und ist
von einer oder zwei Nathschwingungen gefolgt.

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

Der Druck in den Vorhdofen erreicht nach Piper (A. f. P. 1912,
343) nur Werte bis etwa 1 cm Quecksilber = 14 cm Wasser und zeigt
innerhalb einer Herzperiode 3 Maxima. Das erste und héchste derselben
ist verursacht durch die Systole des Vorhofs, das zweite ist eine mit dem
KlappenschluBl zusammenhingende Schwingung (der zuweilen noch
weitere folgen), das dritte hat die Bedeutung eines Fillungsmaximum,
das unmittelbar vor Offnung der Klappe erreicht wird. Die groBen
in den Vorhof einmiindenden Venen zeigen einen den Vorhofkurven
sehr dhnlichen Druckverlauf.

Die Klappen des Herzens, die als Duplikaturen des Endokards
aufzutassen sind, schlieBen und 6ffnen sich rein passiv, je nachdem
das Druckgefille des Blutes nach der einen oder anderen Seite gerichtet
ist. Ihr blutdichter Abschlu3 wird durch die Herzmuskeln wesentlich
gefordert, teils durch Verkleinerung der zu verschlieBenden Offnungen,
teils durch Herbeifithrung einer den Schluf vorbereitenden giinstigen
,,Stellung®® der Klappen. Am toten Herzen, wo die Muskelbilfe wegféllt,
findet man daher in der Regel die Klappen gegen hohe Driicke nicht
dicht. Die vendsen Ostien werden durch die sie sphinkterartig um-
schlingenden Muskelbiindel der mittleren Schicht des Myokards zusammen-
geschniirt. An den arteriellen Miindungen kann durch die Muskeln
eine Anndherung der Klappen nur in geringem Grade stattfinden, da
letztere an der gespannten Arterienwand befestigt sind. Dagegen spielen
sie bei der Entfaltung und Stellung der Klappen eine wichtige Rolle, indem
sie die Ausstromungsoffnungen fiir den Blutstrom verkleinern und da-
durch eine Kontraktion des Strahles und eine die Klappen entfaltende
und stellende Wirbelbildung veranlassen (vgl. KresL a. a. O. 359; v. FREY,
Verh. X. internat. med. Kongr. Berlin 1891, 2, IL. Abt. 35).

Versteht man unter Systole, dem Wortsinn entsprechend die Ver-
kleinerung des Herzens, so muB dieselbe von der Offnung der arteriellen
Klappen an gerechnet werden, denn erst von dieser 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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oder als eine isochorische, wie WeIzsAcker sie nennt (1911, A, g. P.
140, 136). Die Systole endet mit dem SchluB der arteriellen Klappen,
eine weitere Verkleinerung der Kammern findet dann nicht mehr statt.
Derselbe Zeitpunkt wird zugleich als Beginn der Diastole betrachtet,
obwohl die VergréBerung der Kammern erst mit der Offnung der vendsen
Klappen einsetzen kann. Letztere hort auf mit dem Schiufl der vendsen
Klappen. Etymologisch aufgefalt wiirde demnach die Systole mit
der Austreibungszeit, die Diastole mit der Fiillungszeit zusammenfallen.
Es ist indessen ublich geworden die Dauer der Systole einer Herzabteilung
der Erregungszeit gleichzusetzen, die fiir die Kammern (etwas zu kurz)
vom Schluf} der vendsen bis zum Schlufl der arteriellen Klappen gerechnet
werden kann. Genaue Auskunft iiber die Dauer des Erregungszustandes
gibt das E. K. oder am freigelegten Herzen die mechanische Registrierung.

Die Herztone.

Die Klappenschliisse verraten sich dem an die Brustwand gelegten
Ohr durch die sogenannten Herzténe, kurzdauernde Schille, deren
Stérke und Charakter klinisch wichtige Folgerungen tiber den Zustand
des Kreislaufs gestattet. Die linke Kammer wird behorcht an der Stelle
des HerzstoBes, im fiinften Interkostalraum links, zwischen Parasternal-
und Mammillarlinie, die rechte Kammer am rechten Sternalrand iiber
dem sechsten Rippenknorpel, die Aorta im zweiten Interkostalraum
rechts, die Pulmonalis ebenda links dicht neben dem Brustbein. An
allen Stellen hort man innerhalb einer Herzperiode zwei Schille, die
als erster und zweiter Ton unterschieden werden. Uber den Kammern
ist der erste Ton meist etwas lauter, etwas linger gezogen und, soweit
man bei dem gerduschartigen Charakter von einer Hohe sprechen kann,
tiefer als der zweite. Uber den groflen Arterien ist der zweite Ton der
lautere. Abnorme Lautheit der Téne, Spaltung derselben, langgezogene
Gerdusche verschiedener Art, die die Heratone begleiten oder verbinden,
finden sich hiufig als Krankheitszeichen.

Ein wesentlicher Fortschritt in der Kenntnis der 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 Schalltrichter
auf der 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 Aullerung der Herztédtigkeit, etwa
dem Herzsto3 oder noch besser dem E. K., zu verbinden. Vgl. Abb. 24.

Die Untersuchungen haben ergeben, dafl auler den beiden als
erster und zweiter Herzton bezeichneten Schéllen hiufig noch zwei
weitere schwichere in jeder Herzperiode wiederkehren, ein voraus-
gehender und ein nachfolgender. Der vorausgehende féllt bei gleich-
zeitiger Aufschreibung des E. K. mit dem Gipfel P desselben zusammen,
ist daher als Vorhofston aufzufassen. Der nachfolgende, als dritter
Herzton beschriebene (Bintaovew, 1907, A. g. P. 119, 31), erscheint
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
nichsten Teil).

Die dem ersten Herzton zugehorigen Schwingungen des Phono-
gramms zerfallen in drei Abschnitte, die als Anfangs-, Haupt- und End-
schwingungen bezeichnet worden sind (a, b, ¢ 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 Mlkrophon
erforderliche Zeit geniigend erklidrt wird. Demnach wiirden die Anfangs-
schwingungen des ersten Herztones auf die Spannungsentwicklung im
Kammermuskel zu beziehen sein, wéhrend die weit stédrkeren Haupt-
schwingungen durch das Hinzutreten eines Klappentons entstehen
(BarTaERD, 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. Gleichzeitige Schreibung der Herzténe (iiber der Herzspitze) oben und

des E. K. unten (Ableitung II) von einer gesunden Versuchsperson. 1—3 1. bis

3. Herzton. Die vertikalen Linien stehen in Abstinden von 1/,, Sekunden. Nach
BATTAERD a. a. 0. S. 163.

setzung des ersten Herztones aus Muskel- und Klappenton hinweisen.
KrenL hat beobachtet, daf3 der erste Herzton, wenn auch geschwicht,
bestehen bleibt, wenn man den Schluf der vendsen Klappen durch in:
dieselben eingefiihrte Sperrvorrichtungen verhindert, oder wenn man
das Tier verbluten l46t. Die zweiten Herzténe verschwinden im letzteren
Falle, was auf ihr Wesen als Klappenttne hinweist (A. f. P. 1889, 253),

Die Schwingungen des ersten, wie des zweiten Herztones sind zu
unregelméfig, als dafl an Hand des Phonogramms an die Ermittlung
einer mittleren Schwingungszahl mit einiger Sicherheit gegangen werden
kénnte. Wenn trotzdem die beiden Tone, namentlich der erste, dem
Ohre den Eindruck der Dumpfheit oder Tiefe geben, so wird man annehmen
diirfen, dafl Schwingungen von etwa 100—200 in der Sekunde im allge-
meinen iiberwiegen. Eine genauere Angabe hieriiber wird auch dadurch
erschwert, daf} die Phonogramme von Herzschlag zu Herzschlag erhebliche
Anderungen in der Schwingungsform aufweisen kdnnen, was mit der
Respiration, d.h. mit der wechselnden Z\Vlschenlagerung von Lungen-
gewebe zwischen Herz und Brustwand zusammenhéngen diirfte.

Der erste Herzton beginnt an den grofen Arterien etwas spéter
als an der Herzspitze, sei es, dal} er erst geniigend stark werden muf}
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(Hauptschwingungen), um dort registrierbar zu werden, oder dafl er erst
nach Offnung der arteriellen Klappen deutlich wird. Es ist auch denkbar,
daB der erste Ton an den groBlen Arterien nicht ein hingeleiteter, sondern
ein dort entstandener ist, indem die Arterienwénde durch die plotzlich
einsetzende Drucksteigerung in elastische Schwingungen geraten. Ein
mit der Ausdehnung (Diastole) einhergehender Ton wird ibrigens auch
an der Karotis und anderen in der Nahe des Herzens gelegenen Arterien
wahrgenommen.

Die Verspétung des ersten Herztones in den groBen Arterien des
Menschen wie tUberhaupt die Lage und Dauer der Téne im Verhiltnis
zu dem gleichzeitig registrierten Spitzenstol haben EintTHOVEN und
GerLuk auf Grund ihrer Untersuchungen in einem Schema dargestellt,
das in Abb. 25 mit einer unwesentlichen Anderung abgedruckt ist (1894,
A.g.P.57,630). EslaBt
erkennen, dal} der erste
Ton (1) an der Herz-
spitze (S) etwas vor Be-
ginn des SpitzenstoBes
einsetzt, an den groflen
Arterien (A) erst in der
Mitte des Kurvenan-
stiegs,  wihrend ' der Abb. 25. 1 erste, 2 ite Herzténe, S an der Spit

3 b . . &} 1
zweite ‘Herzton (2) an des Herzens,crAS i?f)erzgzﬂ z‘roﬁefl OAI;‘t:EI'iei. Deié ugtezre-
allen Aufnahmestellen .7y, gezeichneten Zeitmarken lassen die Beziehungen
die gleiche Beziehung zum Herzsto (oberste Kurve) erkennen. Nach
zur HerzstoBkurve be- EiNTHOVEN.
sitzt. Nimmt man an, .
daB der erste Ton in den Arterien mit der Offnung der Klappen
beginnt und beriicksichtigt man, dal der zweite Ton den Klappen-
schluB anzeigt, so ist der Abstand zwischen erstem und
zweitem Ton dort gleich der 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 !/; Sekunden lang, was oben, S. 44, bei Be-
rechnung der mittleren Stromgeschwindigkeit des Blutes angenommen
wurde.

Die Herznerven.

Die Frage, ob der Herzmuskel als solcher Automatie besitzt, oder
ob sie seinen nervosen Bestandteilen zukommt, kann zur Zeit nicht
entschieden werden. Forscher wie GaskeiL und ENGELMANN (a. a. O,
vgl. auch HormanN in Nacers Handb. 1, 223) haben sich fiir 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 oder grauen
(sogenannten marklosen) Fasern und sind daher ohne besondere Behand-
lung nicht sichtbar (Woorpringe, A. f. P. 1883, 522). Die zum Herzen
tretenden Nerven stammen aus zwel Quellen, aus dem Gehirn auf der
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
aus der halbschematischen Abb. 26 zu ersehen ist. Sdmtliche Herznerven,
soweit sie zentrifugal sind, d.h. Erregungen zum Herzen hin leiten,
gehdren zu dem autonomen oder viszeralen System. Dasselbe

Abb. 26. Die Herznerven beim Hunde, halb-
schematisch. V Vagosympathikus, gs Ganglion
cerv. inf., gt Ganglion thorac. I., nr Nerv.
recurrens, ¢ g Ansa Vieussenii, 1—5 Nerven-
fadden zum Herzen auf der rechten Seite.
Nach Docrern 1914, A. g. P. 155. Tafel V.

unterscheidet sich von dem
somatischen einmal dadurch,
daf die Verbindung zwischen
Gehirn bzw. Riickenmark und
Erfolgsorgan, keine unmittel-
bare ist, sondern aus minde-
stens zwei Neuronen (Nerven-
einheiten) besteht, die durch
Vermittlung einer Ganglien-
zelle miteinander verkniipft
sind. Eine weitere Eigentiim-
lichkeit des autonomen Sy-
stems besteht darin, daBl die
Innervation der Erfolgsorgane
anscheinend durchweg eine
doppelte ist, wobei die beiden
Bahnen gegensitzliche oder
antagonistische Wirkungen
ausiiben. Dieses Innervations-
schema gilt insbesondere auch
fiir das Herz. Aullerdem emp-
fingt das Herz noch eine grofle
Zah] zentripetal leitender Ner-
ven (WOOLDRIDGE, a. a. O.).

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

gewebe eingedrungen, so

durchmischen sie sich so innig,
dafl eine Sonderung nicht
mehr moglich ist. Die Art
ihrer Endigung ist nicht be-
kannt. Man kann nur nach-
weisen, daf in allen Schichten
des Herzens, in den oberflich-
lichen wie in den tiefen eine
ungemein reiche Verdstelung
und Ausbreitung feinster Ner-
venfiden statthat, von denen
die Muskeln, insbesondere auch
die des Sinus- und Atrio-
ventrikularknotens dicht um-
sponnen werden (HoFMANN,

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

Wird der Stamm des N. vagus am Halse rechts durchschnitten
und der periphere Stumpf mit faradischen Strémen gereizt, so ist die
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autfilligste Folge die Schwichung oder zeitweilige Unterdriickung
der automatischen Tétigkeit des Sinusknotens. Die Herzschldge werden
daher seltener oder horen fiir einige Zeit auf (negativ-chronotrope Wirkung
nach Engermann). Hilt die Reizung der Nerven an, so fingt das Herz
gleichwohl wieder zu schlagen an, meist in der Weise, dafi andere Ur-
sprungsstellen fiir die Erregung in Tétigkeit treten, insbesondere der
Atrioventrikularknoten, was zu gleichzeitigem Schlagen von Vorhof
und Kammer fithrt. Ein hiufiges Ergebnis ist ferner eine Erschwerung
der Uberleitung der Erregung vom Vorhof auf die Kammer, so da8
den Vorhofpulsen keine Kammerpulse entsprechen (Herzblock) oder
doch die Uberleitungszeit verlingert wird. Es kann auch zu vollstédndig
unabhéngiger Téatigkeit der beiden Herzabteilungen kommen (Disso-
ziation). Es handelt sich also um Leitungserschwerung oder um negativ
dromotrope Wirkungen nach ENGELMANN. Auch Herabsetzung der
Erregbarkeit, d.h. Erhéhung der Reizschwelle kommt vor, negativ
bathmotrope Wirkung (ExceLmany, A. f. P. 1902, 3). Zusammenfassend

Abb. 27. Vagusreizung am Froschherzen. Die fiinf Linien der Kurventafel be-

deuten von 0%)611 nach unten: Reizsignal, Zusammenziehung der Kammer, Zu-

sammenziehung des Vorhofs, Elektrokardiogramm, Sekundenmarken. Infolge

der Vagusreizung schlidgt der Vorhof nach oder gleichzeitig mit der Kammer und

die T-Zacke des E. K. wird negativ. Nach Samosrorr 1910, Arch. f. Phys. 135.
Tafel XXVIIIL.

1aBt sich sagen, dafl der Vagus alle Tatigkeitsdullerungen des Herzens
herabdriickt oder hemmt. Da seine Fasern an vielen Punkten des
Herzens angreifen und die faradische Reizung des Vagusstammes bald
diese bald jene Fasergruppe tiberwiegend trifft, sind die Erfolge wechselnd.
Dazu kommt, dafl der rechte Vagus vorwiegend den Sinusknoten, der
linke den Atrioventrikularknoten beeinflufit, was die Reizerfolge noch
mannigfaltiger macht. Sie kénnen zum Teil durch 6rtliche Abkithlung
des Herzens nachgeahmt bzw. durch Erwirmung 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 Schwichung
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 Leitung im linken oder rechten
Schenkel des Hisschen Biindels beruhen (KinTHOVEN und WIERINGA,
1912, A. g. P. 149, 48; SamosrLoFrF, 1910, Ebenda, 135, 417und 1914, 155,
471), vgl. Abb. 27.
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Endlich verkiirzt der Vagus das Refraktidrstadium des Herzens
unter Umstdnden in so hohem Grade, daB auBerordentlich zahlreiche
Erregungen vom Atrioventrikularknoten oder anderen Orten ausgehend
einander folgen konnen, die nur auf kurze Strecken sich ausbreiten
und zu keinem mechanischen Erfolg fithren: das schon oben erwédhnte
Herzflattern bzw. Flimmern. Da Flimmern der Herzkammern einer
Unterbrechung des Kreislaufs gleichkommt, erkldren sich vielleicht
die Félle von plotzlichem Herztod durch Angst und Schreck aus der
genannten Wirkung dieses Nerven (RoraBERGER und WINTERBERG,
1911, A. g. P. 141, 343 und 1915, 160, 42).

Reizt man die Rami communicantes des zweiten oder dritten Brust-
nerven oder die vom ersten Brustganglion zum Geflecht der Herznerven
ziehenden Zweige, so erhdlt man Wirkungen, die den beschriebenen
in allen wesentlichen Stiicken entgegengesetzt sind. Auch hierbei ist
die Anderung der Schlagzahl, und zwar die Vermehrung, besonders
auffillig, weshalb diese Nerven von ihren Entdeckern (v. Bezorp, M. und
E. Cyon) den Namen N. accelerantes erhielten. Wie bei dem Vagus
ist die chronotrope Wirkung nur eine unter mehreren. Der Akzelerans
verstiarkt gleichzeitig die Herztitigkeit, beschleunigt die FErregungs-
leitung, so daf} die Herzperiode sich verkiirzt, und erhéht die Erregbarkeit
des Herzens so, dall es leicht zu Extrasystolen kommt, namentlich auch
von seiten der Kammern (RoteBERGER und WINTERBERG, 1911, A, g. P.
142, 461). H. E. HerinG hat die Hebung der Erregbarkeit durch diese
Nerven dazu beniitzt, um anscheinend schlaglose Herzen wieder zu regel-
méfiger Tatigkeit zu bringen. Entsprechend ihren Wirkungen werden
sie gegenwirtig als FoOrderungsnerven bezeichnet. Wie bei den
Hemmungsnerven ist die Durchmischung der von rechts und links in das
Herz eintretenden Fasern keine vollsténdige, so dal} einseitige Reizungen
die beiden Herzhélften und ihre Abteilungen in ungleichem Mafe be-
einflussen.

Die durch kiinstliche Reizung der Herznerven erzeugten Wirkungen
stimmen mit den bei natiirlicher Erregung eintretenden ohne Zweifel
in allen wesentlichen Stiicken iiberein. Der einzige Unterschied besteht
darin, dafl der kiinstliche Reiz eine Beschrinkung auf einzelne Fasern
bzw. eine Auswahl derselben nicht zulifBt, was fur den natiirlichen an-
genommen werden muB. Die natiirlichen Erregungen kommen, wie
bei allen zentrifugalen Nerven aus den zugehérigen Nervenkernen, die
fiir die Hemmungsnerven in dem viszeralen Vaguskern, Gegend der
Ala cinerea der Rautengrube, fir die Forderungsnerven im obersten
Brustmark, Seitenhornkerne, zu suchen sind. Wahrscheinlich sind
diese Nervenkerne durch ein tbergeordnetes Zentrum in der Oblon-
gata oder in einem noch hoéher liegenden Teil des Gehirns zu-
sammengefal3t.

Die Erregung dieser Kerne ist eine dauernde oder tonische. Fir
den Vaguskern 1463t sich dieselbe in der Form nachweisen, dafl man die
beiden Vagi am Halse durchschneidet, worauf entweder sofort oder nach
einer kurzen Zeit unverdnderter oder sogar verminderter Schlagzahl
(Reizerscheinung) dieselbe sich um 50°/, und selbst mehr erhéht und
zwar dauernd (H. E. Hering, 1895, A. g. P. 60, 439).

Der Tonus der Foérderungsnerven ist schwieriger nachzuweisen,
weil er an sich nicht von so groBem Einflufl ist und weil bei erhaltenen
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Hemmungsnerven der wechselnde Tonus der letzteren die Aufstellung
eines Vergleichswertes fiir die Schlagzahl unsicher macht. Hs ist indessen
festgestellt, daBl nach vorhergegangener Vagotomie die erh6hte Schlagzahl
sinkt, wenn die Forderungsnerven nachtriglich durchtrennt werden
(STricKER und WaGNER, 1878, Wien. Sitzgsb. 77, 3. Abt. 103). Ferner
ist bei gleichzeitiger Durchtrennung der Hemmungs- und Férderungs-
nerven die ErhShung der Schlagzahl geringer als bei Vagotomie allein
(H. E. HerING, a.a.O. 480).

Die Veranlassungzur tonischen Erregung der erwédhnten Nervenkerne
ist gegeben einmal in der jeweiligen Beschaffenheit des sie umspiilenden
Blutes und dann in Erregungen, die ihnen von anderen Teilen des Nerven-
systems zufliefen. Im chemischen Sinne als Reiz wirkt Erh6hung der
Kohlensdurespannungsim Blute, wie sie bei ungiinstigen Atembedingungen
im gesamten Kreislauf eintreten kann, oder rein 6rtlich durch behinderte
Blutzirkulation im Gehirn, z. B. durch Hirndruck. Die von anderwérts
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.
Alle zentripetalen Nerven kénnen mehr oder weniger die Herztatigkeit
beeinflussen, insbesondere die des Vagus selbst sowie die des Trigeminus
und die schmerzempfindlichen Nerven des gesamten Korpers.

Zu den wirksamen afferenten Bahnen des N. vagus gehdren 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 Tétigkeit, womit ein Sinken des Blutdrucks
und Abnahme der Spannung im Herzen einhergeht. In &hnlicher
Weise wirken die afferenten Vagusfasern desMagens z. B. beim Erbrechen,
die fur die Lunge beim FKinatmen reizender Dampfe, die afferenten
Fasern des Trigeminus in der Nasenschleimhaut unter denselben Be-
dingungen (z. B. Einblasen von Chloroformdampf in die Nase, HeErING
und KrarscuMiRr, 1870, Wien. Ber. 62, 147).

Eine reflektorische FErregung der Forderungsnerven liegt vor
bei der Beschleunigung und Verstdrkung der Herztétigkeit im Gefolge
von Muskelanstrengungen. Als auslésende Bahnen kommen vermutlich
die afferenten Muskelnerven in Betracht, doch diirfte auch die gesteigerte
Atemtétigkeit und der erhthte Lungendruck, vielleicht auch eine mit
der Muskelinnervation parallel gehende Anregung von seiten des GroB-
hirns eine Rolle spielen. Die Wirkung der Férderungsnerven wird unter-
stlitzt durch Abnahme des Tonus der Hemmungsnerven (H. E. Hering,
1895, A.g. P. 60, 439; Auro, 1911, SK. A. 25, 347).

Die Tatigkeit der Hemmungs- und Férderungsnerven und ihrer
Kerne ist allem Anschein nach stets eine reziproke, worunter man versteht,
dall einem erhéhten Tonus der Hemmungsnerven ein verminderter
der Forderungsnerven entspricht und umgekehrt. In diesem Sinne ist
eine Beobachtung v. BrRtockEes zu deuten (1917, Z. {. B. 67, 520). Macht
man den oben erwidhnten Versuch von KRATSCHMER an vagotomierten
Tieren (Kaninchen), so erhélt man auf Chloroformeinblasung in die
Nage immer noch ein Absinken der Schlagzahl um 8—99/,. Dieselbe
fallt aber fort (nicht bei allen Tieren), wenn noch die Férderungsnerven

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 5
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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, hinweggeriumt ist.

Tiere, denen die simtlichen extrakardialen Herznerven durchtrennt
sind, zeigen, solange sie in Ruhe gelassen werden, vollig normales Ver-
halten. Sie sind aber nicht mehr imstande gréfere, namentlich anhal-
tende Arbeitsleistungen zu vollbringen. Die Versuche zeigen die Bedeutung
der durch das Nervensystem geregelten Herztétigkeit fur die Muskel-
titigkeit (FrRiEDENTHAL, A:f. P. 1902, 135).



Vierter Teil.

Druek und Geschwindigkeit des Blutes in den
Gefiiflen.

Die Eigenschaften der BlutgefiBe werden bestimmt durch die Ge-
webselemente, 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 erwdhnt worden, dafl das Gefélepithel wahrscheinlich einen die
Gerinnung erschwerenden oder verhindernden (antithrombischen) Einflu
auf das Blut ausiibt. Von dem Epithel, besonders der Kapillaren, hingt
es ferner ab, inwieweit von einem blutdichten AbschluB der Gefifle
gegen ihre Umgebung gesprochen werden kann. Nach den Untersuchungen
von Korossow (1893, A. m. A. 42, 318) sind die durch Protoplasma-
briicken verbundenen Epithelzellen nur lose aneinander gefiigt, so
dafl zwischen ihnen Raum bleibt zum Durchtritt von Flissigkeit und
selbst von Zellen. Der eigentliche Abschlufl des Gefdafraums geschieht
durch die hyalinen Deckplatten der Epithelien, die in den bekannten,
durch Silber schwirzbaren Kittleisten zusammenstoBen. Es hingt
von dem mehr oder weniger dichten Schluf3 dieser Leisten ab, wie leicht
der Stoffaustausch zwischen Blut und Gewebe vonstatten geht (siehe
unten S. 85 die Ausfithrungen iiber die Bildung der Gewebsfliissigkeit
oder Lymphe).

Das elastische Gewebe verleiht den Gefaflen die Fahigkeit, sich
den wechselnden Driicken anzupassen. Jede Dehnung ruft Widersténde
wach, die die Riickkehr des Geféfies zur urspriinglichen Weite veranlassen,
sobald der Druck nachldft. Die vom Herzen wihrend der Systole aus-
getriebene Blutmenge schiebt daher die kreisende Blutsidule nicht einfach
vor sich her, wie es in starren Rohren der Fall sein wiirde, sondern dehnt
die dem Herzen zunichst liegenden GefédBabschnitte, deren Spannungs-
zuwachs dann die Weiterbeférderung auch wihrend der Diastole des
Herzens iibernimmt. So entsteht trotz der diskontinuierlichen Herz-
tétigkeit doch ein kontinuierlicher Strom in den GefidlBen.

Fiir das Verhalten von Druck und Geschwindigkeit in den ver-
schiedenen Abschnitten des Gefidlsystems ist die Verdstelung desselben
und die damit einhergehende Verdnderung des Gesamtquerschnittes
von ausschlaggebender Bedeutung. H&lt man sich zunichst an den
oben 8. 39 definierten ~Gesamtquerschnitt, so ist festzustellen, daB
derselbe im Fortschreiten von den Arterien zu den Kapillaren bestdndig
wichst, weil die Aufteilung der GefdBstimme 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 ab. Man kann daher das oben gebrauchte Schema
(Abb. 11, S. 40) den gegebenen Verhiltnissen dadurch anndhern, daf
man das tiberall gleichweite AusfluBirohr 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 grofieren; es verhalten sich somit die Querschnitte
wie 1:25:1. )

Es ist ohne weiteres klar, dafl die Volumgeschwindigkeit auch
hier fiir jeden Querschnitt die gleiche sein muf. Die mittlere Strom-
geschwindigkeit ist dagegen in der zweiten Abteilung 25mal kleiner,
denn nur so ist die gleiche sekundliche Lieferung auch fiir den groflen
Querschnitt moglich. Betrachtet man das Verhalten des Drucks in
den eingesetzten Steigréhren, so zeigt sich in dem ersten und dritten
Abschnitt ein gleich steiler, gegen das offene Rohrenende gerichteter
Druckabfall, dagegen keine Druckabnahme in dem Mittelstiick. Bei
genauerer Betrachtung findet man in dem Mittelstiick folgenden Druck-

Abb. 28. Druckgefille in einem Rohr von wechselnder Weite.

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

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

Auf den ersten Blick iiberraschend ist die weiterhin in der Richtung
der Stromung stattfindende Druckzunahme. Man muf sich aber ver-
gegenwartigen, dall in Rohren von solcher Weite (iiber 2 cm Durch-
messer) ein ausschlieBlich achsenparalleles Flieen nicht mehr stattfindet
und daf insbesondere der beim Eintritt in die weite Rohre kontrahierte
Fliissigkeitsstrahl sich ausbreitet bis zur Ausfiillung des vergroBerten
Rohrquerschnittes. Damit geht einc Abnahme der Stromgeschwindig-
keit und der Fliissigkeitsreibung einher sowie eine teilweise Riickver-
wandlung der lebendigen Kraft der Fliissigkeit in potentielle Energie.
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Endlich findet beim Ubergang aus dem weiten in das enge Rohr ein
starker Druckfall statt, weil die frithere Geschwindigkeit wieder erzeugt
werden mubB.

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

Genauere Angaben iiber die Konfiguration der Strombahn besitzt
man beim Hunde fiir das Gebiet der Art. mesenterica superior (Mawrr,
1887, Leipziger Abh. 14, 162) und fiir das der Arteria pulmonalis (MiLLER,
1893, J. of Morphology. 8, 180). Hiertiiber gibt die nachstehende Tabelle
einen Uberblick.

Einzel- ! I Gesamt-
Name T o=\ Zahl [T T T
Durch- Quer- Um- Durch- Quer- Umfan:
messer schnitt fang J messer schnitt | g

Art. mes. sup. || 3 mm | 7 mm? | 9,4 mm 1 3 mm 7 mm? 9,4 mm

Darmkapillaren|| 7 g | 385 p® | 22 u [71,5:10%| 60 mm 2800 mm? | 1600 m
z (1:20) | (1:400) | (1:170000)

Art. pulmonalis 15,5 mm| 181 mm? | 48,5 mm 1 155 mm | 181 mm? | 48,5 mm
Lungen- W T i 385 u? 22 w |600-10° 1171 mm ! 23000 mm?; 13000 m
kapillaren | (1:11) © (1:180) | (1:270000)

h
|

Man sieht, dafl das Kapillargebiet der Pulmonalis einen etwa
130fach, das der Mesenterica einen etwa 400fach groferen Gesamt-
querschnitt besitzt als die Stammarterie. Man sollte demnach im Kapillar-
gebiet, #hnlich wie im Schema, eine Verringerung des Druckgefélles
erwarten, wenn es sich eben um nichts anderes handelte, als um die
Vergroferung des Gesamtquerschnittes. Der grundlegende Unterschied
gegeniiber dem Schema besteht darin, dafl diese VergréBerung des Ge-
samtquerschnittes durch eine ungeheuer reiche Aufteilung erreicht
wird, dergestalt, daB3 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 gewissermafen in duBlerst diinner Schicht
iiber einen Fliachenstreifen, dessen Breite 13 bzw. 1,6 km betragt. Dabei
ist seine mittlere Geschwindigkeit, nicht etwa im gleichen Verhéltnis
verringert, sondern nur etwa 130—400mal kleiner als in der Stammarterie.
Hieraus folgt notwendig eine bedeutende Zunahme der Reibung. Im
Sinne einer VergroBerung der Reibung wirkt ferner der Umstand, daB
das Blut keine homogene Fliissigkeit ist, sondern Kérperchen enthilt,
deren Durchmesser dem der Kapillaren gleichkommt. Es mufB3 daher
in dem Kapillargebiet die wachsende Reibung in viel héherem MafGe
das Druckgefille beherrschen als die drucksparende Wirkung der Ver-
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groferung des Gesamtquerschniftes, mit anderen Worten, es ist im
Kapillargebiet ein ansehnlicher Druckverlust zu gewértigen.

Dies wird durch den Versuch durchaus bestédtigt. LomBaRD hat
auf Hautflichen, die eine Beobachtung der oberflichlichsten Gefialle
mit dem Mikroskop gestatten, eine kleine, durchsichtige Druckkammer
aufgesetzt und in ihr den Druck solange gesteigert bis die beobachteten
Getidfle zusammentfielen. Dies trat je nach der Art des GefdBles bei ver-
schiedenem Druck ein, und zwar wurden im Mittel folgende Werte be-
stimmt (1912, Am. J. of P. 29, 335): '

Arteriolen und widerstdndigste Kapillaren . . . 60—70 mm Hg
Kapillaren . . . . . . . . . . . . ... 35—45
Leicht zusammenfallende Kapillaren . . . . . 15—25
Kleinste Venen . . . . . . . C e e oo 15420
Subpapillarer Venenplexus . . . . . . . . .. 10—15

Der Druck f#llt hier innerhalb eines Bahnabschnittes von mikroskopi-
scher Kiirze auf '/, des Anfangswertes, dagegen von der Aorta bis zu
den Arteriolen um wenig mehr als die Hélfte. Die verhéltnismaBig
geringe Druckabnahme im Verlauf der arteriellen Gefdfbahn ist auch
durch zahlreiche manometrische Messungen bestétigt. Freilich kann
der Ort groBten Reibungswiderstandes nicht ein fiir allemal festgelegt
sein, er riickt stromauf- oder abwirts, je nach der Wegsamkeit der Geféle,
die von der Zusammenziehung der in ihrer Wand enthaltenen Muskeln
abhéngt. DaB in den Venen das Druckgefille stets gering ist, geht hervor
aus der Leichtigkeit mit der der vendse Blutstrom gestaut werden kann.
(Man vergl. hiezu Scuierer 1919, A. g. P. 173, 172))

Die innere Reibung des Blutes ist an sich eine erhebliche. Nach
den Versuchen von Hirscu und Brck (1901, Arch. f. kl. Med. 69, 503)
ist die Reibung des menschlichen Blutes 5mal grofer als die des Wassers
von Korpertemperatur. HorraLe (1900, A. g. P. 82, 415) fand die
Reibung des Hundeblutes 4,7, des Katzenblutes 4,2, des Kaninchen-
blutes 3,3mal grofer als Wasser. Merkwiirdigerweise hat die Art
der Erndhrung einen sehr deutlichen Einflul auf diese Werte. Die
Reibung des Blutes ist hauptsichlich bedingt durch die Korperchen;
die Reibung des Serums ist nur 50°/, gréfer als die des Wassers (Hirscu
und BEck a. a. 0.). Daher die Abnahme der Viskositdt des Blutes nach
einem Aderla (Burron-Opitz, 1900, A. g. P. 82, 450), weil es durch
die eindringende Gewebsfliissigkeit verdinnt wird. Viskositdt und H&-
moglobingehalt stehen in einem nahezu konstanten Verhdltnis (W. Hess
1908, Deutsches Arch. f. klin. Med. 94, 404). Das venose Blut, dessen
Korperchen vergroBert sind, hat eine grofere Viskositdt als das arte-
rielle (Tissor, 1907, Fol. haematol. 4, Nr. 4).

Die Bestimmung der Viskositdt des Blutes geschieht in der Regel
durch Messung der Stromungszeit einer gegebenen Menge durch eine
Kapillare von einigen Zehntel-Millimeter Durchmesser. Im Vergleich
hierzu kann der Durchmesser der Blutkdrper vernachldssigt und das
Blut als eine homogene Fliissigkeit betrachtet werden. Bei Durch-
strémung engerer Rohren ist dies aber nicht mehr zuldssig, so daBl die
oben mitgeteilten experimentellen Daten auf den Kapillarkreislauf
nicht mehr Anwendung finden konnen. Hier muf} das Reibungsverhaltnis
Blut: Serum groBer sein als aus den oben mitgeteilten Bestimmungen
hervorgeht.
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Der Puls.

Es ist bereits oben darauf hingewiesen worden, dal das vom Herzen
ausgeworfene Schlagvolum nicht zu einer Verschiebung der ganzen das
GefaBsystem erfiillenden Blutmasse fiihrt, sondern zu einer Ausweitung
der Arterien, die dadurch in Spannung versetzt die Uberleitung ihres
Inhalts in die Venen auch wihrend der Diastole der Kammern iiber-
nehmen. Die Arterien wirken also wie der Windkessel einer Spritze,
indem sie einen Teil der Herzarbeit speichern. Die plétzliche Ausweitung,
welche die dem Herzen zunichstliegenden Abschnitte des arteriellen
Systems erleiden, pflanzt sich aber mit groBer Geschwindigkeit nach
der Peripherie fort, wobei jeder GefdBabschnitt die Bewegung in &hnlicher
Weise doch um so spiter ausfithrt, je weiter er vom Anfangsteil entfernt
ist. Es entsteht eine sogenannte Schlauchwelle, insonderheit jene
Form derselben, die man nach E. H. WeBER als Bergwelle bezeichnet
(sieche OsTwarps Klassiker d. exakt. Wiss. Nr. 6). Eine solche Welle
fordert den Inhalt jedes Schlauchstiickes, das sie durcheilt, um eine
gewisse Strecke im Sinne ihrer Fortpflanzung weiter. Auf ihrem Wege
durch die Arterien macht sie sich durch eine rasch vortibergehende Aus-
weitung des GefdBes bemerklich, die von dem aufgelegten Finger als
Puls gefiithlt wird.

Da der Puls iiber gewisse Seiten der Herztétigkeit Auskunft zu
geben vermag, spielt seine Beobachtung bei der &rztlichen Untersuchung
eine wichtige Rolle. Die Aufmerksamkeit richtet sich dabei auf folgende
Eigenschaften desselben.

Die Schlagzahl oder Frequenz (rascher, langsamer Puls).

Die GroBie (grofler, kleiner Puls).

Die Spannung oder Hérte (harter oder gespannter, weicher Puls).
Der zeitliche Ablauf.

Die Regelméfigkeit.

S 29 o

In bezug auf Punkt 4 spricht man von einem Pulsus celer, wenn
die Arterie rasch anschwillt und sofort wieder zusammenfallt, wihrend
dies beim Pulsus tardus tridge von statten geht. Als besondere Form
des zeitlichen Ablaufes ist der Pulsus dicrotus zu erwéhnen, der, wie
der Name sagt, sich durch zwei Schlige innerhalb einer Pulsperiode
auszeichnet, einem stirkerem oder Hauptschlag und einem
schwicheren oder Nebenschlag.

In bezug auf Punkt 5 ist zu sagen, dal} es einen vollkommen regel-
méBigen Puls nicht gibt, weil schon die Atmung einen leichten Wechsel
der Schlagzahl bedingt. Derselbe ist allerdings bei rubiger Atmung
zumeist nur andeutungsweise vorhanden, tritt aber bei tiefer Atmung
deutlich hervor. Bei vielen Menschen, namentlich Jugendlichen, ist
er aber stets nachweisbar. Die Pulse werden wihrend der Einatmung
hiufiger, und gehen, sobald die Ausatmung einsetzt, ziemlich un-
vermittelt wieder in die seltenere Schlagfolge zuriick. Anderungen
der Pulsgrofle (Kleinerwerden wihrend der Einatmung) gehen damit
Hand in Hand. Eine andere, in gewissem Sinne noch als physiologisch
anzusprechende Form unregelméfigen Pulses ist das zeitweise Auftreten
von Extrasystolen, also iiberzéhliger in die regelméfBige Folge eingestreuter
Schlédge. 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. Miinchen. 138.)

Die Schlagzahl des Pulses ist beim Erwachsenen, bei korperlicher
Ruhe, 60—70 in der Minute, beim weiblichen Geschlecht hher als beim
minnlichen. Bei Kindern ist sie hoch, 130—140 beim Neugeborenen,
sinkt bis etwa zum 5. Jahr auf 100, um dann weiter zu den vorgenannten
Werten abzunehmen. Sie wird beeinflufit von der Kérpertemperatur,
von Qemiitshewegungen, namentlich aber durch Muskeltatigkeit.
Bei anstrengenden Arbeiten kann die Pulszahl auf das 3fache der Norm
steigen. Mit Eintritt der Ruhe sinkt sie sofort ab, jedoch nicht auf den
Ausgangswert, der erst nach ldngerer Zeit wieder erreicht wird (BenEp1OT,
1914, Muscular Work, Publ. Carnegie Inst. No. 187. 153).

Die Pulsschreibung.

Viele Verfahrungsweisen sind ausgedacht worden, um die sub-
jektive Beobachtung des Pulses durch objektive Feststellungen zu er-
ginzen. Uber die unter 1., 4. und 5. aufgezéhlten Higenschaften unter-

Abb. 29. Sphygmograph FrANK-PETTER.

richtet die Pulsschreibung, Sphygmographie. Ein auf der Haut
festgebundener Rahmen trigt eine Flachfeder, deren freies, in einen
Knopf auslaufendes Ende gegen die Arterie driickt und ihre Bewegung
mitmacht. Die Bewegung wird stark vergrofert auf einen Schreibhebel
iibertragen, entweder unmittelbar oder auf dem Wege der Luftiibersetzung.
Die niheren Bedingungen, die von der Konstruktion erfiillt sein miissen,
wenn zuverlissige Aufschreibungen, Sphygmogramme erhalten werden
sollen, sind von O. Frank und PETTER untersucht worden (1907, Z. . B.
49, 70; 1908, Ebenda. 51, 354). Eine perspektivische Ansicht des von
ihnen konstruierten Sphygmographen gibt Abb. 29. In neuester Zeit
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hat C. TicersTEDT an Tieren die Arterie freigelegt und ihre Ausweitung
optisch in mehrhundertfacher Vergrofierung photographisch registriert
mit Hilfe eines winzigen Glasfadens, den er an ihr festklebt (1916, Sk. A.
36, 103).

" Verbunden mit einer Zeitschreibung gibt die Pulsschreibung Aus-
kunft iiber die oben unter 1., 4. und 5. aufgezidhlten Eigenschaften des
Pulses also iiber Frequenz, zeitlichen Verlauf und RegelméBigkeit.

Abb. 30.

Vgl. die mit dem Franx-PerreErschen Apparat aufgenommene Kurve
Abb. 30. Das Pulsbild liefert eine auf die Zeit bezogene Darstellung
des Blutdruckes; Steigen der Kurve bedeutet Steigen des Druckes und
umgekehrt. Der absolute 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 Einflul auf die
Hohe der Kurve ausiiben. Aus denselben Griinden ist es auch ausge-
schlossen, auf diesem Wege ein objektives Maf3 fiir die GroBe des Pulses
zu gewinnen, wenn auch im allgemeinen grofle Pulse grofie Kurven
geben werden.

Als Ergebnis der Puls-
schreibung ist hervorzuheben,
daf3 die Form des Pulses von
Person zu Person und an
einem Individuum von Ort
zu Ort (in den einzelnen
Arterien) verschieden ist und
daf} sie am selben Orte in der
Zeit sich dndert in Abhingig-

keit von emer grO[.sen ?%hl Abb. 31. Druckpulse der Aorta und Femo-
von Bedingungen wie Tatig- 1,1is des Hundes. Die Unterbrechungen der
keit des Herzens, Blutdruck, oberen Kurve folgen einander in 0,3 Sek.
Verteilung des Blutes auf die (1905, Z. f. B. 46, 499).
einzelnen Gefidfigebiete, Lage

der Korperteile in bezug auf die Lotrichtung und anderes mehr. Fiir die
ortlich verschiedene Form des Pulses gibt Abb. 31 ein Beispiel vom Hunde,
das allerdings durch manometrische Druckschreibung an gedffneten
Arterien gewonnen ist. Die dem Herzen nahen Arterien zeigen in ihrem
Pulse die oben S. 57 bei Beschreibung des Druckverlaufs in der Aorta an-
gefiihrten Besonderheiten, die beiden Vorschwingungen, die Anfangs-
schwingungen, die Inzisur und die sich an diese anschliefenden
Schwingungen, die entfernteren Arterien aber nur noch den Haupt- und
Nebenschlag, unter Umsténden zwischen beiden noch Zwischenschlage.
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Lage und Hé6he des Nebenschlages in bezug auf den Hauptschlag sind,
wie die Abb. 31 erkennen l4Bt, Ortlich verschieden. Alle Pulskurven
haben einen steilen Anstieg und sanften Abfall. Ersterer ist bedingt
durch die rasche Einpressung des Blutes wihrend der Systole der
Kammer, letzterer durch den langsamen Abflull in die Venen.

Die Pulsschreibung kann beniitzt werden zur Bestimmung der
Geschwindigkeit, mit der sich die Pulswelle in den Arterien
ausbreitet. Fihlt man die Pulse an zwel Arterien, so bemerkt man,
daB sie im allgemeinen zeitlich nicht zusammenfallen. Die vom Herzen
entferntere Arterie pulsiert spiter, wie es von einer vom Herzen kom-
menden Wellenbewegung zu erwarten ist. Die Verspidtung betrigt
stets nur Bruchteile einer Sekunde. Zu ihrer Messung dient die gleich-
zeitige Verzeichnung beider Pulse auf derselben, rasch laufenden Schreib-
fliche, wozu man meist Luftiibertragung beniitzt. Ist der Unterschied
der Wege bekannt, die die Pulswelle vom Herzen zu den beiden Arterien
zuriickzulegen hat, so ergibt die Division desselben durch die Verspétung
die mittlere Geschwindigkeit der Pulswelle in dem fraglichen
‘Abschnitt des GefdBsystems. Fiir den Menschen sind Werte von 6—8 m/sec
zwischen Karotis und Radialis normal. In pathologischen Fillen (Arterio-
sklerose) sind Werte bis zu 14 m/sec beobachtet (TiGErsTEDT, 1893,
Physiol. des Kreislaufs. 384).  Als Stromgeschwindigkeit des Blutes
in der Aorta ist oben S. 44 ein Wert von 13 cm/sec als Mittel iiber die
Zeit und den Querschnitt angenommen worden, d.h. ein mindestens
50mal kleinerer. Auch -hieraus geht hervor, dafl es sich bei dem Pulse
um eine iiber die Stromung hinweglaufende, immer neue Teilchen er-
greifende Bewegung handelt.

Die Sphygmomanometrie.

Die als Harte oder Spannung bezeichnete Eigenschaft des Pulses
(siehe oben 8. 71 Punkt 3.)14Btsich abschétzen, indem manmit den Fingern
der einen Hand den Druck auf die untersuchte Arterie solange steigert,
bis fiir die Finger der anderen Hand der Puls distal verschwindet. Zur
Messung dieses Druckes wird jetzt allgemein das von Riva-Roccr an-
gegebene Sphygmomanometer verwendet (1896, Gaz. med. Torino.
No. 50, 51). Vgl. Abb. 32. Eine um den Oberarm gelegte doppelwandige:
Manschette wird mit dem Handgeblidse aufgeblasen, bis der Puls in
der Radialis nicht mehr fiihlbar ist. Der 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. zunichst die Arterie zusammen-
driicken und dann bei fallendem Druck beobachten, wann der Puls
wieder erscheint. Letztere Form der Bestimmung ist wohl die empfind-
lichere. Endlich kann auch der Druck bestimmt werden, bei welchem
der Puls die erste Abschwichung erkennen laBt, womit der minimale
oder diastolische Pulsdruck gewonnen wird. Der Unterschied der 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;
Kororkow, Ebenda. 415). L&a6t man den Druck in der Manschette
wachsen, so entstehen Gerdusche, sobald der Minimaldruck erreicht
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ist und dieselben dauern an bis zum Verschwinden des Pulses. Uber
die verschiedenen Modifikationen des Apparates und iiber die theoreti-
schen Grundlagen des Verfahrens iiberhaupt vgl. O. FraNk in TiGER-
sTEDTS Handb. der Method. 2, Abt. 4, S. 216ff.

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

Abb. 32. Sphygmomanometer nach Riva- Roccr in der von E. ZIMMERMANN,
Berlin W 15, ausgefiihrten Form.

diastolische zu 60—80 und die pulsatorische Druckschwankung 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 Untersuchungs-

methode.

Die Strompulse.

Eineganz andere
Seite der Pulserschei-
nung wird durch die
Tachographie der Abb. 33. Schema des v. Kriesschen Flammen-
Messung zugénglich. tachographen.
Das von v. KRrigs er-
dachte Verfahren (A. f. P. 1887, 254) besteht in der Einfiihrung eines
Gliederabschnittes in ein passendes starrwandiges Gefal3, wobei durch eine
Kautschukmanschette fiur luftdichten, die Blutzirkulation aber nicht
hindernden Abschlufl gesorgt werden mufl. Der noch iibrig bleibende
Luftraum des GefdfBles wird verbunden mit der Rohrleitung zu einem
kleinen Gasbrenner. Vgl. die schematische Darstellung Abb. 33. Der ein-
geschlossene Gliederabschnitt verdringt bei Volumzunahme Gas und 148t
die Flamme hoher brennen, bei Volumabnahme saugt er Gas an, die
Flamme wird klein. Die Anderungen der Flammenhohe sind um so
bedeutender, je groBer die Geschwindigkeit der Voluménderung. Das
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Volum als solches, ob grof3 oder klein, ist ohne Einflul} auf die Flamme.
Der Apparat vervollstandigt durch eine Einrichtung zur photographi-
schen Registrierung der Flammenbewegung, ist in Abb. 34 dargestellt.
Eine damit gewonnene Aufnahme zeigt Abb. 35.

Macht man die wohl berechtigte Annahme, daf der Blutstrom
in den Venen ein gleichférmiger sei, so kann das Volum des Gliedes

Abb. 34. Tachograph nach v. Krigs.

nur wachsen, wenn durch die Arterien mehr Blut ein- als durch die Venen

abstromt; umgekehrt muf es sich bei abnehmendem Volum verhalten.

Die Flammenhohe gibt also Auskunft dariiber, wie die arterielle Strom-

geschwindigkeit sich zu der konstanten venosen verhilt, ob sie groBer,

gleich oder kleiner ist als diese. Letztere bleibt dabei unbekannt. Der

Betrag in com pro sec, um den der arterielle Strom den vendsen iibertrifft

oder hinter ihm zuriickbleibt, ist aber bestimmbar, da sich festsetzen

1a8t, welche Beziehungen zwischen der Geschwindigkeit des Gasstromes

und der Flammenhohe

bestehen. v. Kries hat

namentlich empfohlen

zu messen, wie hoch das

Maximum der arteriellen

Stromstérke {iber dem

Mittelwerte liegt, oder,

wie man kurz sagen

kann, die Hohe des

Strompulses (Tacho-

Abb. 35. Tachogramm der Art. brachialis nach metrie des Pulses).

v. Krigs. Dies kann durch Be-

obachtung mit bloBem

Auge geschehen, wenn man die Flamme in einem in cm geteilten

Glaszylinder brennen 146t (Berl. klin. Wochenschr. 1887, 589). Die

Theorie des Apparates ist von O. Frank weiter ausgefiihrt worden

(in TrcerstEDdTs Handb. 2, 282. 4. Abt.), der auch eine verbesserte
Konstruktion mitgeteilt hat (1907, Z. {. B. 50, 303).

v. Krigs hat darauf hingewiesen, daBl das Tachogramm in Ver-
bindung mit dem Sphygmogramm AufschluB geben kann iiber die Rich-
tung, in der die Pulswellen ablaufen. Eine in der Richtung vom Herzen
nach den Kapillaren verlaufende (stromliufige) 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 (gegenldufige) zwar auch
eine Steigerung des Drucks, aber eine Verminderung der Geschwindigkeit
bedingen wird. Vergleicht man, wie dasin Abb. 36 geschehen ist, Sphygmo-
gramm und Tachogramm derselben Arterie, so sieht man die Haupt-
schlige in beiden Kurven zeitlich iibereinstimmen, ebenso die Neben-
schldge. Eine Verschiedenheit zeigt sich jedoch fiir die Zeit unmittelbar
nach diesen Schldgen, insbesondere nach dem Hauptschlag, indem
die Geschwindigkeitskurve sofort wieder abfillt, 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 gegenldufige Welle hin, die der ersten stromldufigen
unmittelbar folgt und wohl nur von einer Zuritickwerfung in der
Peripherie herrithren kann.

Durch den Nachweis einer Zurtickwerfung erkldrt 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
Lage und Hohe des
Nebenschlagesim Ver-
héltnis zum Haupt-
schlag, sowie der ver-
schiedene Reichtum
der einzelnen Arterien
an Zwischenschligen
weist darauf hin, daBl  App. 36, Sphvemosramm 1
die reflektierten Wel- (uni?an) dgr 5Zfrtelgiaabrach(i(z)mll)iesl.l) Nggh'l;%cllgg‘}?n "
len je nach der Linge )
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
auflerst verwickelte Interferenz stattfinden muf.

Die Veranlassungen fiir das Auftreten von Reflexionen in den
Blutgetfdflen sind von v. KriEs erortert worden (Studien zur Pulslehre.
Freiburg 1892, S. 171f), wobei er findet, daB allein schon durch die Ver-
astelung und der damit verbundenen Anderung der Wandbeschaffenheit
Verhiltnisse gegeben sind, die das Auftreten von Reflexionen begiinstigen,
und im gleichen Sinne wirkt auch die Reibung, wenn sie sprungweise
oder doch auf einer im Verhdltnis zur Wellenlange kurzen Strecke sich
erheblich #&ndert.  Auf die besondere Bedeutung der Reibung weist
ferner die Tatsache hin, dal der Puls tatsichlich in die Venen iibertreten
kann, ndmlich dann, wenn in einem Gefafgebiet Erweiterung eintritt
(Cr. BEr~NarD. 1858, J. de 1. P. 1, 237). Hiermit ist eine Verminderung
der Reibung verkniipft, die in einer gréBeren Lebhaftigkeit des Blut-
stroms zum Ausdruck kommt. :

Wiéhrend der stromlédufige Venenpuls nur unter gewissen Um-
stinden auftritt, gibt es stets einen gegenldufigen, der aber auf die
groflen Venen beschrinkt 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 Puls der groBen Veuen am Halse ist mit Hilfe
von Luftkapseln der Aufschreibung zugénglich und gibt wichtige Aui-
schliisse iiber die Téatigkeit des rechten Vorhofs (vgl. Preer A. f. P.
1913, 385).

Die Muskeln und Nerven der Gefiife.

Als das dritte fiir die Eigenschaften der GefaBe wesentliche Gewebs-
element sind oben die glatten Muskelzellen erwidhnt worden, die sich
in der Wand derselben hauptséichlich in querer, d. h. ringférmiger An-
ordnung finden. Dieselben besitzen einen verinderlichen ,Tonus®,
d.h. sie setzen dehnenden Kriften einen Widerstand entgegen, der
nicht nur von dem Grade der Dehnung abhingt, sondern auch mit der
Zeit sich dndert. Es ist eine noch nicht geklérte Frage, ob es sich hierbei
um einen Wechsel des Quellungszustandes handelt, hervorgerufen durch
die duBleren Krifte, also ohne Arbeitsleistung von seiten der Muskeln,
oder um andauernde in ihrer Intensitédt schwankende Erregungszustinde.
Der Tonus wird beeinflu8t durch mechanische Beanspruchung, durch
die Temperatur und durch chemische Mittel. Bekannt ist die Rétung
der Haut nach Streichen und Reiben und das Nachblassen nach stirkeren
Reizen. Letzteres scheint die eigentliche GefdfBreaktion zu sein (EBBECKE,
1917, A. g. P. 169, 1), wihrend das Nachroten als funktionelle Hyperdmie
aufgefafit wird, hervorgerufen durch den verstirkten oder auch verin-
derten Stoffwechsel des umgebenden Gewebes. Dabei sind Arterien,
Kapillaren und Venen entsprechend der rein 6rtlichen Angriffsweise des
Reizes in ihrem Verhalten von einander unabhéngig, so da sehr mannig-
faltige Erscheinungen entstehen kénnen.

Kilte verengt die Gefifle, Wiarme erweitert sie, und zwar nicht
nur innerhalb des leberiden Ko6rpers, sondern auch nach dem Ausschneiden
(Mac Wirniam, 1902, Proc. R. S. 70, 109). Von den chemischen Ein-
wirkungen ist besonders zu nennen die der Kohlenséure, welche die Gefi3e
erschlafft (Baywriss, 1901, J. of P. 26, XX XII), aber nur bei niederer Kon-
zentration (3—6 Vol.-Prozent, Freisca 1918, A. g. P. 171, 86). In gleicher
Weise wirken auch andere Sduren, 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 10° der Losung merklich (MeyER, 1906, Z. {. 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 (Mever, 1907,
Z. f. B. 50, 93).

Die Wirkung der Kohlensdure wie auch anderer Siuren diirfte
fiir die Blutversorgung tdtiger Organe von Bedeutung sein. Tétige
Organe erhohen die Kohlensdurespannung in der GewebsfliiBigkeit
wodurch Erweiterung der Gefifle und reichlichere Durchblutung veran-
laBt wird. Die Leichtigkeit, mit der nach Andmisierung eines GefiB-
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), 1iBt sich ebenfalls
aus der Siuerung des Gewebes und aus der damit verbundenen Gefi8-
erschlaffung erkliren.

, Gleich den Arterien und Venen sind auch die Kapillaren kontraktil
(STRICKER, 1876, Wien. Ber. 74, 1II. 313; Rovy, 1879, J. of P. 2, 328;
SteivacH und Kann, 1903, A. g. P. 97, 105). Diese Fahigkeit beruht
nach RougeT und S. MavER (1902, A. A. 21, 442) auf der Anwesenheit
von verastelten (Muskel-?) Zellen, deren Fortséitze das Epithelrohr
umgreifen und unter Umsténden bis zum Verschluff zusammenschniiren.

Ausgeschnittene Arterien und Stiicke derselben zeigen bei Korper-
temperatur und einer der normalen entsprechenden Spannung rhythmi-
sche Zusammenziehungen, also eine Automatie, dhnlich dem Herzen,
aber viel langsamer und weniger regelmiBig (MEYER, 1913, Z. {. B.
61, 275; FuiL, Ebenda. 187; GiNTHER, 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 Gef&al3-
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Abb. 37. Zwei Streifen einer Rinder-Karotis in Rinder-Serum, Pulsationen zeigend.
1/, des Originals. Unten Zeitmarken im Abstand von 10 Minuten.

muskeln selbst innewohnende Eigenschaft anzusehen ist oder ob sie den
nervosen Bestandteilen zukommt, die sich allerwirts an den GefiBlen
finden, 148t sich hier so wenig wie am Herzen entscheiden.

Auch am lebenden Tier sind rhythmische Kontraktionen der Ge-
fafe oft beobachtet worden. FErstrecken sich dieselben iiber grioBere
GefiBgebiete so kommen sie im Blutdruck zum Ausdruck in Gestalt
der sogen. Trause-Herinaschen Wellen. (Man vergl. hiezu St¢BEL
1910 A. g. P. 185, 321; Foi 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 fiir alle Organe die Versorgung mit Gefas-
nerven als nachgewiesen gelten. Die Innervation ist eine doppelte und
antagonistische, d. h. sie besteht aus Nerven, die den Tonus der Gefil3-
muskeln erhéhen (verengernde Nerven, Konstriktoren, Pressoren, Vaso-
motoren) und anderen, die ihn herabsetzen (erweiternde Nerven, Dila-
tatoren, Depressoren). AuBerdem besitzen die. Gefille afferente Nerven
insbesondere schmerzempfindliche, wie die Schmerzhaftigkeit der Arterien
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bei Unterbindungen, sowie bei Injektionen in dieselben beweist (Hortz,
1911, Beitr. z. klin. Chir. 76, 812; OmrwaLL, 1915, Skand. A. 32, 225).
Der Nachweis besonderer Endapparate ist fiir die Gefdlnerven bisher
nicht erbracht.

Die GefafBnerven entspringen aus dem Brust-, Lenden- und Sakral-
teil des Riickenmarks, in sparlicherer Zahl aus dem Gehirn, das anschei-
nend nur Depressoren liefert. Die pressorischen Fasern haben ihre Ur-
sprungszellen im Seitenhorn der 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 aber, insbesondere die Fasern fiir die Glieder, in den
Spinalganglien und zeigen eine den afferenten Fasern des Riickenmarks
gleiche Verlaufsweise (Bayriss, 1901, J. of P. 26, 173 und 1902. 28, 276).
Wie diese Abweichung von der BeLLschen Regel (siehe dariiber unten in
Teil 13) aufzufassen ist, bleibt, vorlaufig ungeklirt.

Im allgemeinen verlaufen die pressorischen und depressorischen
Nerven untereinander und mit anderen Fasergattungen vermengt in
den gemischten Nerven nach der Peripherie, an gewissen Stellen sind
sie aber gesondert oder doch die eine Art ganz iiberwiegend vorhanden,
wodurch ihre Entdeckung méglich geworden ist. (Vgl. hierzu TI1GERSTEDT,
Physiologie des Kreislaufs, Leipzig 1893, 469 und HorMaNN in NAGELS
Handb. 1, 287.) So schlagen die aus dem Brustteil des Riickenmarks
stammenden pressorischen Fasern fir die Gefifle des Kopfes den Weg
des Halssympathikus ein, wahrend die depressorischen im Trigeminus
und Fazialis (Portio Wrisbergii) verlaufen. Die Gefdfle der Unterkiefer-
und Unterzungendriise erhalten ihre pressorischen Fasern aus dem
Sympathikus, die depressorischen dagegen aus dem Lingualis, dem sie
durch die Chorda tympani aus dem Fazialis zugefithrt werden (CL. Ber-
NARD, 1858, J. de P. 1, 237). An anderen Orten ist der Nachweis der
doppelten Innervation schwerer zu fihren wie z. B. fiir die Haut der
Glieder, wo die beiden Fasergattungen vermengt in den grofen Nerven-
stimmen verlaufen. Wird ein solcher Nerv durchtrennt und der distale
Stumpf gereizt, so tritt nur die pressorische Wirkung zutage, weil diese
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 der Durchtrennung folgt (Govrrz,
1874, A. g. P. 9, 184) oder, auch am frisch durchtrennten Nerv, wenn
der Rhythmus des faradischen Reizes ein langsamer ist (HEIDENHAIN und
OsTrUMOFF, 1876, A. g. P. 12, 228) bzw. schwache Reize gew&hlt werden.
Ubrigens konnen sehr wohl bei geeigneter Form der Reizgebung beide
Fasergattungen gleichzeitig erregt werden, was sich daran zu erkennen
gibt, dall zundchst die Wirkung der Pressoren zum Vorschein kommt,
die eine kiirzere Latenzzeit haben, spéter aber, besonders auch nach
Aufhoren des Reizes, die der Depressoren (v. FreY, Leipz. Arb. 1876, 89;
AsHER, 1909, Z. {. B. 52, 298). Eine algebraische Addition der Wirkungen
beider Nerven findet also nicht statt, was auf eine Verschiedenheit ihrer
Angriffspunkte an den GefdaBmuskeln hinweist.

Reizung der Geféllnerven eines kleineren Gefdlibezirkes fiihrt
nur zu Ortlichen Anderungen des Blutstroms. und zwar bei Reizung
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der Pressoren zur Verringerung desselben verbunden mit Erblassen,
Erkiihlen und Schrumpfen des Gewebes, bei Reizung der Depressoren
zur Beschleunigung des Stromes mit Erréten, Erwarmen und Schwellen
des Gewebes. Werden die Nerven eines grofleren Gefdflgebietes gereizt,
so macht sich die Verinderung im gesamten Kreislauf bemerklich. Ver-
minderung des Blutstroms in dem gereizten Gefélfigebiete fiihrt dann zur
passiven Drucksteigerung und stdrkerer Durchblutung in den iibrigen
und umgekehrt. Die Vermeidung solcher Stérungen und die Verteilung
des Blutes auf die verschiedenen Gefifigebiete unter Erhaltung des mitt-
leren Aortendruckes wird durch das Gehirn besorgt, das einen zusammen-
fassenden und ordnenden Einfluff auf die gesamten Ursprungszellen
der Gefidfnerven ausiibt. Die beherrschende Stellung des Gehirns ergibt
sich aus der Erfahrung, daBl nach Abtrennung des Gehirns vom Riicken-
mark die GefdaBle des ganzen Korpers erschlaffen und der Druck sehr
tief, auf etwa 1/; der Norm, herabsinkt. Am beweisendsten ist der Versuch
in der Form, die W. TRENDELENBURG ihm gegeben hat (1911, A. g. P.
135, 495; vgl. Abb. 38) und darin besteht, da8 das oberste Halsmark
gekiihlt wird, bis die im weilen Markmantel verlaufenden, die Erregungen
des Gehirns auf das Riickenmark iibertragenden Fasern ihre Leitfédhigkeit
verlieren. Hs tritt Sinken des Blutdrucks ein, der sich nach Erwirmen
des Markes wieder auf die urspriingliche Hohe einstellt. Zugleich lehrt
der Versuch, daBl vom Gehirn stindig Erregungen zu den Urspriingen
der Gefifinerven flieBen, daB also ein Tonus derselben besteht. Aus
demselben Grunde werden auch die Gefdfle eines Korperteils schlaff,
dessen GeféBnerven durchschnitten sind. Der Tonus der pressorischen
Nerven ist somit stéirker als der der depressorischen.

Durch Owssanyigkow und Dirrmar (Leipz. Ber. 1873, 460) ist
dann der als GefdBzentrum bezeichnete Ort im Gehirn, von dem
die Erregungen ausgehen, genauer umgrenzt worden. FEr liegt im ver-
langerten Mark in der Gegend des Fazialisursprungs beiderseits der
Mittellinie und entspricht wahrscheinlich der Stelle, wo die Seitenstrang-
reste die Formatio reticularis durchsetzen. Diese Angabe wird anatomisch
gestiitzt durch die Erfahrung, da8l die Ganglienzellen der dort vorhandenen
grauen Massen zahlreiche, bis ins Riickenmark verfolgbare, Achsen-
fortsdtze aussenden.

Es ist in Riicksicht auf die reziproke Innervation (sieche S. 83)
der antagonistisch wirkenden Gefdfinerven wahrscheinlich, daB das
GefdBzentrum neben den pressorischen Nerven auch die depressorischen
tonisch und regulierend beherrscht, doch ist letzteres noch nicht nach-
gewiesen.

Die stindige Téatigkeit des GefifBzentrums wird bestimmt durch
die chemische Beschaffenheit seiner Substanz und dann von Erregungen,
die aus anderen Teilen des Nervensystems zuflieBen. Erregung auf chemi-
schem Wege mit Steigerung des Tonus findet statt, wenn zu wenig Blut
oder nicht geniigend arterialisiertes in das Gehirn gelangt. Daher das
starke Steigen des Blutdrucks im Beginn der Erstickung. Auch Gifte
wie Strychnin und Koffein wirken in dieser Richtung. Herabgesetzt
ist der Tonus des Gefdfzentrums in der Narkose und bei korperlicher
Erschopfung nach schwerer Krankheit.

Die nervosen Einfliisse auf das GefdBzentrum kommen zum Teil
aus dem GroBhirn. Verdnderungen des Gefif3tonus sind eine regelmiBige

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 6
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Begleiterscheinung aller Gemiitsbewegungen; ferner ist anzunehmen,
dafl das in der Regio subthalamica vermutete, die Korpertemperatur
aufrecht erhaltende Wéirmezentrum dem GefdBzentrum Erregungen
und wohl auch Hemmungen zugehen 1dBt. Andere Anregungen fiir
das GefidBzentrum 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 Beriihrungen, 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 Gefidle selbst von EinfluB.

Der Erfolg ist in der Regel eine GefdBerweiterung in dem Gebiete,
dem der gereizte Nerv angehort (vielfach als Lovén-Reflex bezeichnet,
vgl. LoveEn 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 Bedingungen abhingig.
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 (Lupwic und
Cyon, 1866, Leipz. Ber. 18, 307). Erist ein afferenter Nerv, der in Erregung
gerdt, wenn die Aorta gespannt wird (KosTeEr und TscHERMAK, 1902,
A.g.P. 93, 24).

Fiir 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
einer gleichzeitigen Erregung der depressorischen (Bayriss, 1908, Proc.
R. S. 80, 339 und J. of P. 37, 264; AsuEr, 1909, Z. f. B. 52, 322). Ein
solches Zusammenwirken antagonistischer Nerven wird nach einem
von SHERRINGTON eingefiihrten Ausdruck als reziproke Innervation
bezeichnet.

Neben dem Gefdfzentrum haben auch die Ursprungskerne der
Gefidfnerven im Riickenmark einen gewissen Einfluf auf die Verteilung
und den Druck des Blutes. Nach hoher Markdurchschneidung geht
der stark gesunkene Blutdruck noch weiter herab, wenn nachtréglich
die Nn. splanchnici durchtrennt werden (Hirr, 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 am Leben erhalten, so bildet sich der
anfangs fast verschwundene Tonus in den Gefdflen, die aus den distal
von dem Schnitte gelegenen Teil des Riickenmarks ihre Nerven erhalten,
im Verlauf von Wochen wieder zuriick, um nach Zerstérung des Riicken-
marks neuerdings verloren zu gehen (GoLrtz, 1874, A. g. P. 8, 485; SHER-
RINGTON, 1900, Proc. R. S. 66, 394). Endlich wird die GefdBweite auch
noch bestimmt durch die Ganglienzellen und Nerven, die sich an den
Gefdllen selbst befinden. So ist z. B. die Zusammenziehung der Gefifle
auf Adrenalin nicht durch Reizung der Muskeln, sondern der Nervenenden
in ihnen hervorgerufen.

6*
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Auf die Bedeutung des Systems der GefifBnerven ist schon oben
mehrfach hingewiesen worden. Sie besteht in der Zuteilung ausreichender
Blutmengen an die arbeitenden Organe unter Erhaltung des normalen
Blutdrucks in der Aorta, in der Korrektur abnormer Blutverteilung,
wie sie namentlich durch &duBlerc Krifte (Schwere) zustande kommt
und endlich in der Steuerung des Blutstroms im Dienste der sténdig
wechselnden Aufgaben des Organismus.

Unter dem Einfluf} der Schwerkraft wird das Blut nach den ab-
héngigen Korperteilen hingedringt, und wiirde sich in denselben mehr
und mehr stauen. Durch Zusammenziehung der hydrostatisch belasteten
Gefile wird das Blut dem Herzen wieder zugefiihrt, so daf es fiir den
Kreislauf nicht verloren geht. Es ist wahrscheinlich, aber noch nicht
erwiesen, daf} es sich dabei um einen Reflex auf das GefdBzentrum han-
delt, der durch afferente, durch die Dehnung in Erregung versetzte
Nerven der Gefafie vermittelt wird. Ist das GefaBzentrum durch tiefe
Narkose oder allgemeine korper-
liche Erschopfung, z. B. nach
schwerer Krankheitgeschwécht,
so fiihrt der Ubergang von
Liegen zum Sitzen oder Stehen
zur Anh&ufung des .Blutes in
den GefidBen des Unterleibes,
zur Andmie des Gehirps und zur
Ohnmacht (Hiri, 1895, J. of
P. 18, 37).

Alle Lebenséuflerungen des
Menschen sind mit einer Um-
steuerung des Blutes verbunden.
Die Wirkung der Gemdiitsbe-
wegungen auf den Kreislauf ist
bereits erwahnt, ebenso die Zu-
leitung von Blut zu den arbeiten-
den Organen, insbesondere zu
den Muskeln. Uber die Beteili-
gungdes Blutstromsan der Regulierung der Korpertemperatur siehe Teil 10.
Auch die geistige Tétigkeit, wie ihre Ausschaltung im Schlafe, ist mit
typischen Verinderungen des Kreislaufs verbunden. Dieselben sind
namentlich von E. WeBer (Der Einflul psychischer Vorginge auf den
Korper. Berlin 1910) in umfassender Weise untersucht worden. Dabei
hat sich im allgemeinen ein gegensdtzliches Verhalten zwischen den
duBeren Korperteilen und den Baucheingeweiden herausgestellt in dem
Sinne, daB reichliche Zufuhr von Blut zu den einen mit einer verminderten
zu den anderen verbunden zu sein pflegt. Die Regel ist aber nicht ohne
Ausnahmen. Unter allen Umstéinden stellen aber die Organe des Bauches
mit ihrem groBen Reichtum an Blutgefdfien ein Gebiet dar, das wie -ein
Reservoir wirkt, in dem groBe Blutmengen gespeichert und aus dem
sie wieder in den Kreislauf geworfen werden konnen. AuBerdem haben
die Versuche eine weitgehende Unabhingigkeit der Hirngeféfle von denen
des tibrigen Korpers ergeben.

Ein Beispiel fiir die Wirkung von Sinnesempfindungen auf den Kreis-
lauf gibt Abb. 39. Sie stellt dar die Verkleinerung des Fingervolumens
(Zusammenziehung der GefiBe) auf Reizung der Geschmacksnerven

Abb. 39. Bei - erhilt die Versuchsperson
Kochsalz, bei — Wasser.
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mit Kochsalz (GeLLHORN und LEvIN, A. f. P. 1913, 225). Die nachstehend
abgedruckte Ubersichtstafel ist ein von WEBER aufgestelltes Schema,
das die hautpsichlichsten Anderungen der GefdBweite erkennen laft,
die im Gefolge gewisser geistiger Zusténde 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 dulleren Korperteilen nach den Bauch-
organen und dem Gehirn dahin, daf die Empfindlichkeit des Sinnes-
apparates der Haut durch die Blutleere herabgesetzt wird, um eine Ab-
lenkung der Aufmerksamkeit zu vermeiden, wihrend das Gehirn ent-
sprechend seiner Arbeitsleistung stérker durchblutet wird.

+ bedeutet Zunahme, — Abnahme der Blutfiille des betreffenden Korperteils.

***** \

1 j

| Glieder
dulere Bauch- |u. duere
i Kopfteile| organe | Teile des
! | Rumpfes

Gehirn

Bei Bewegungsvorstellungen (mit oder ‘

ohne Ausfithrung der Bewegung) i + ‘ -+
Bei geistiger Arbeit . . . . . . . | +
Bei Schreck . . . . . . . . . . . | -+
Bei Lustgefiihlen . . . . . . . . . i ‘
Bei Unlustgefithlen . . . . . . . . o —
Im Sehlaf . . . . . . . . . . ... i i
Bei peripherer sensibler Reizung . . i -+ ‘

[+ 1]
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Der Gewebssaft und die Lymphe.

Es ist bereits oben erwihnt worden, dafl die Blutgefidfe, besonders
die dimnwandigen 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 Umstédnden selbst Erythrozyten, kénnen austreten, worauf erstere
ins Gewebe wandern, letztere entweder in die Lymphe iibertreten und
mit ihr fortgefiilhrt werden oder aber zerfallen. Die durchgetretene
Flissigkeit heiit 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 gréfere Ansammlung
dieser Flissigkeit stellt der Liquor cerebrospinalis dar. In krankhafter
Weise gesteigert ist die Ausscheidung des Gewebssaftes bei Odem (Wasser-
sucht).

Der Gewebssaft erfilllt die Gewebsspalten, d.h. die Réume,
die zwischen den Gewebszellen und dem dieselben stiitzenden und zu-
sammenhaltenden Bindegewebe vorhanden sind. Diese Riume sind
nicht mit Epithel ausgekleidet. Aus ihnen tritt die Flissigkeit in die
LymphgefaBe iiber, und heilt dann Lymphe. Die Lymphgefife
sind ein mit Epithel ausgekleidetes Kanalsystem, das zur Zeit der em-
bryonalen Entwicklung sich aus dem Venensystem durch Sprossung
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bildet, in die Korperperipherie hinauswichst und schlieBlich dort blind
endigt (SaBIN, 1911 in Ke1BEL und Mairs 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 grofl die Menge von Gewebssaft und Lymphe ist, die sich
zu einer gegebenen Zeit im Korper vorfindet, 148t sich nicht angeben.
Nach den Bestimmungen von v. BiscHOFF, VOLEKMANN u. a. (vgl. ViEr-
orDT, Tabellen. Jena 1893. 249) besteht der menschliche Korper zu
etwa 2/, 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 enthélt. Uber den Verbleib des Restes (anndhernd °/,, der
ganzen Wassermenge, dem Gewichte nach rund 40 kg) 18t sich folgendes
aussagen: Die vermutlich groBere Hilfte 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 Hilfte wire dann dem Gewebssaft und der Lymphe zuzu-
sprechen.

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

Im Gegensatz hiezu ist der Austausch von Wasser und gelosten
Substanzen zwischen Blut und Gewebssaft im Wesentlichen ein diffu-
sorischer und filtratorischer, wie noch genauer auszufithren sein wird.
Es verschwinden daher nicht nur grofie, in das Blut eingefiithrte Flissig-
keitsmengen in kurzer Zeit aus dem Kreislauf, bevor eine nennens-
werte Ausscheidung durch die Nieren stattgefunden hat, sondern es
erginzt sich auch das Blut nach jedem Aderlall aus den in den Geweben
vorratigen Flissigkeitsmengen, wie schon S. 37 erwdhnt worden ist.

Bei der mikroskopischen Enge der Gewebsspalten ist die Ge-
winnung von Gewebssaft am Orte seiner Entstehung nicht mdglich.
Man kann sich tiber seine Zusammensetzung unter gewOhnlichen Ver-
hiltnissen, wie unter besonderen Versuchsbedingungen nur unterrichten,
indem man ein Lymphgefi8 6ffnet und die ausflieBende Lymphe sammelt.
Zur Gewinnung groBerer Lymphmengen legt man eine Kaniile in den
Milchbrustgang, indem man ihn an der linken Halsseite in dem von
der Vena subclavia und jugularisgebildeten Winkel aufsucht. Die Operation
mull wegen der Kleinheit und Zartheit des Ganges sehr sorgfiltig aus-
gefithrt werden. Man erhdlt aus der Fistel eine farblose oder wenig
(rotlich) gefirbte Fliissigkeit, deren Beschaffenheit und Menge je nach
der Erndhrungsweise des Tieres sich @ndert. Sie ist, im Gegensatz zur
Gliederlymphe, stets triibe, opalisierend. Am niichternen Tier flieft
sie spérlich, am verdauenden Tier reichlicher. Bei sehr fetter Kost flieBt
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sie am reichlichsten, schneeweil und undurchsichtig. Die Lymphe gerinnt,
wie Blut, spontan aber langsamer als dieses zu einer lockeren gelatindsen
Masse; die geringe dabei gebildete Fibrinmenge kann durch Abpressen
des Gerinnsels oder durch Schlagen der Lymphe isoliert werden und
zeigt die Eigenschaften des Blutfibrins. Die zuriickbleibende Fliissigkeit
wird als Lymphserum bezeichnet. Die Tritbung der Verdauungslymphe
rithrt von Fett her. Dies wird bewiesen durch Ausschiitteln des Lymph-
serums mit Ather, wobei das Fett von dem Ather aufgenommen wird
und das Lymphserum als klare Fliissigkeit zuriickbleibt.

Das Lymphserum stellt eine gegen Lackmus schwach alkalische
Losung derselben Stoffe dar, die oben als Bestandteile des Blutserums
aufgezéhlt worden sind. Die Konzentration der Salze, des Zuckers
und der anderen in geringer Menge vorhandenen, leicht diffundierenden,
organischen Stoffe 1st ungefahr die gleiche wie im Blutserum. Doch
finden Carrson, GrREER und LuckmArpT (1908, Am. J. of P. 22, 91),
daf} die Lymphe des Halses stets reicher ist an Chloriden als das Serum.
Dieses Verhalten findet vielleicht seine Erklirung in dem Umstande,
dafl die Halslymphe zum Teil aus Speicheldriisen stammt, die ein salz-
armes Sekret abscheiden. Die Eiweillkonzentration ist in der Lymphe
stets niedriger als im Serum. An morphologischen Bestandteilen enthélt
die Lymphe sogenannte Lymphkorperchen, die mit der oben als Lympho-
zyten beschriebenen Form von weillen Blutkorperchen identisch sind.
Bei rotlicher Farbung finden sich in der Liymphe spérliche Erythrozyten.

Die aus dem Milchbrustgang gewinnbare Lymphmenge betréigt
bei Hunden im Mittel 2,5—3 cem pro Kilo und Stunde (HEIDENHAIN,
1891, A. g. P. 49, 216). Fiir den Menschen liegen Beobachtungen von
Munk und RosensteIN (A. . P. 1890, 376 u. 581. A. f. p. A. 123) an einer
Patientin mit Lymphfistel vor, nach welchen die 24stiindige Menge
etwa 2 1 betragen durfte.

In dem Milchbrustgang ist die Lymphe aus den unteren Extremi-
téten, aus den Baucheingeweiden und der linken Halfte des Brustraumes
vereinigt. Um zu erfahren, ob die Zusammensetzung der Lymphe an
all diesen Orten die gleiche ist, mufl man sie aus den einzelnen Gebieten
gesondert auffangen. Setzt man Kaniilen in die Lymphgefafie der Ex-
tremitéten, so beobachtet man fiir gew6hnlich eine Absonderung nur
solange, als das Glied aktiv oder passiv in Bewegung ist; die Lymphmenge
ist stets gering, die Lymphe am verdauenden wie am niichternen Tier
klar, d. h. fettfrei. Bei volliger Muskelruhe, z. B. in tiefer Narkose stammt
somit die aus dem Milchbrustgang gesammelte Lymphe im wesentlichen
nur aus den Baucheingeweiden, denn, wie STARLING gezeigt hat (LANCET,
May, 1896), ist die von den Organen der Brusthdhle gebildete Lymph-
menge sehr gering. Die Lymphe der Bauchhohle ist aber selbst wieder
zusammengesetzt aus der eiweilreichen, fettfreien Leberlymphe und
der eiweiflarmeren, mehr oder weniger fetthaltigen Darmlymphe ; letztere
wird als Chylus bezeichnet.

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

1. Erhéhung des Kapillardruckes vermehrt in der Regel die Lymph-
absonderung. In diesem Sinne wirkt lokale Geféerweiterung, namentlich
aber vendse Stauung. Der Zusammenhang zwischen venoser Stauung
und Odem deutet in derselben Richtung. Die Wirkung vendser Stauung
ist in den einzelnen Lymphgebieten sehr verschieden. An den Extremi-
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titen bleibt die Unterbindung einzelner Venen wirkungslos; erst nach
VerschluB aller vendser Gefifle kommt es zu Odem. Die Vermehrung
des Lymphstroms ist dabei gering in den Extremitéten, gréfier im Darm,
am groBten in der Leber, deren Lymphabsondemng nach Verschluf
der Vena cava inferior auf das 10- bis 20fache steigt. Starke Steigerungen
des Blutdrucks, wie sie durch Adrenalin hervorgerufen werden konnen,
filhren infolge reichlicher Lymphbildung zu einer voriibergehenden
Eindickung des Blutes (O. Hgess, 1903, Deutsches Arch. f. klin. Med.
79, 128; Erg, 1906, Ebenda. 88, 36; Donarn, 1914, A. e. P. 77, 1).

Eine sehr starke Vermehrung der Lymphabsonderung erhilt
man nach Einfithrungen 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. erscheinen in kurzer Zeit in der Lymphe. Das Blut gibt also
seinen Uberschuf} 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 Aderlafl das
fehlende Blutvolum sehr bald durch die in die Blutgefafle zurticktretende
Lymphe ersetzt und dadurch der normale Blutdruck wieder hergestellt.

2. Alle Eingriffe, welche die Durchlissigkeit der Gefdfle steigern,
vermehren die Lymphabsonderung. Hierher gehtren zahlreiche Gewebs-
extrakte, die unter dem Namen Pepton kduflichen Produkte der Eiweil-
verdauung, Kurare, Schlangengift und viele andere Substanzen, die
von HEeipenmAIN als Lymphagoga erster Klasse bezeichnet worden
sind (1891, A. g. P. 49, 239). Dieselben schidigen, in das Blut gebracht.
die Gefillwand, machen sie durchlidssiger und fiihren zu vermehrter
Lymphbildung. Als Beispiel im kleinen kann die Schwellung dienen,
welche in der Umgebung eines Miickenstiches auftritt. Die gleiche Wir-
kung kann durch thermische Schidigung der Gewebe erzielt werden
(E. H. Staruing, Lancet, May, 1896). Bei manchen Menschen genitigen
leichte mechanische Insulte der Haut, um die Bildung von Quaddeln
zu veranlassen (Dermographie).

3. Der mit der Tétigkeit der Organe einhergehende erhohte Stoff-
wechsel ist mit einer vermehrten Lymphbildung verkniipft (AsmER
mit BArBERA und Busch, 1898, Z. f. B. 36, 154 und 1900, Ebenda. 40, 333);
dieselbe ist nachweislich unabhingig von der gleichzeitig auftretenden
GefdBerweiterung (BainsrincE, 1900, J. of P. 26, 79 u. 1902, 28, 203).
Vermutlich sind es die bei der Zelltitigkeit 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 Blutgefdf3e (AsHER und Giges, 1900, Z. {. B. 40, 180). Wie es scheint,
wird hier von der hypertonischen in die Gewebsspalten tbertretenden
Losung den Zellen Wasser entzogen.

Die erwdhnten 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 Gefafwénde. Das Filtrat ist unter normalen Um-
stdnden frei von Erythrozyten und &rmer an Eiweill als das Plasma,
enthélt aber die iibrigen im Plasma gel6sten Stoffe in anndhernd gleicher
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Konzentration und daneben Stoffwechselprodukte der Gewebszellen.
Ahnliche Erscheinungen sind bei der Filtration von EiweiBlosungen
durch kiinstliche Filter zu beobachten. Der Eiweillgehalt der Lymphe
héngt demnach von der Durchlissigkeit der GefiBe ab. Nach den ana-
tomischen Erfahrungen sind die Kapillaren der Leber durchléssiger als
die irgend eines anderen Organs (Marr, Proc. Assoc. Amer. Anatom.
1900, 185), und damit steht in bester Uberemsmmmung, daB die Leber-
lymphe fast so eiweillreich ist wie das Blut. Werden die Kapillaren
eines Gewebes durch Vergiftung oder Uberhitzung durchgingiger, so
wird die Lymphe reichlicher und mit gréBerem Eiweillgehalt gebildet.
Dabei steigt der Fliissigkeitsdruck in dem Gewebe zuweilen bis zur
Entstehung von Odem. Unter solchen Umstinden kann auch in den
Extremitéten ein Lymphstrom ohne Muskelbewegung sich einstellen,
das Druckgefélle in den Lymphbahnen somit groll genug werden, um
die Reibungswiderstinde zu iiberwinden.

In der Norm steigt dagegen der Druck des Gewebssaftes in den
Geweben, der sogenannte Gewebsdruck oder Turgor, nicht bis zur Héhe
des Kapillardruckes, sondern auf nur !/, bis 3/, dieses Wertes (vgl. LAN-
DERER, 1884, die Gewebsspannung. Leipzig); es mul demmnach eine
dem Filtrationsdruck entgegenwirkende Kraft vorhanden sein, die das
Ansteigen des Gewebsdruckes iiber die genannten Werte verhindert
und diese Kraft ist, wie STarLING (1896, J. of P. 19, 321) wahrscheinlich
gemacht hat, in einer osmotischen Druckdifferenz zu suchen. Dieselbe
kann allerdings nicht auf Rechnung der Salze des Blutes bzw. des Gewebs-
saftes gesetzt werden, weil diese in beiden Fliissigkeiten in annéhernd
gleicher Konzentration vorhanden sind oder doch durch Diffusion sehr
bald ihre Ausgleichung finden. Dagegen besitzt das Blut entsprechend
seinem groBeren EiweiBlgehalt einen hoheren osmotischen Druck als
der Gewebssaft, der fiir sich allein wirkend einen Riicktritt desselben
in das Blut zur Folge haben wiirde. Der osmotische Druck des gesamten
Serumeiweilles betrigt nach StaArLiING etwa 40 mm Quecksilber
=1/, Atm. (nach ELLINGER, 1902, E. d. P. 1, 1. 376, ist er etwa doppelt
50 hoch), ist also ungefahr von derselben Grofie wie der Kapillardruck. Dar-
aus folgt, daBl der Austritt eines Gewebssaftes von dem halben Eiweil3-
gehalt des Plasmas aufhéren muB, sobald der Gewebsdruck die halbe Hohe
des Kapillardruckes erreicht hat. In diesem Augenblick halten sich
die hydrostatische Druckdifferenz, durch welche die Fliissigkeit aus
dem Blut filtriert und die osmotische Druckdifferenz, durch die das
Filtrat wieder resorbiert wird, das Gleichgewicht. Ks versteht sich nun
von selbst, daBl Steigen des Kapillardruckes zur Filtration, Sinken des-
selben zum Riicktritt von Gewebssaft flihren muB. Fir jede Hohe
des Kapillardruckes wird sich ein Gleichgewicht zwischen Saftbildung
und Resorption einstellen, das so lange erhalten bleibt, als die Kapillar-
wénde ihre Durchldssigkeit nicht &ndern.

Fiir den Verkehr zwischen Gewebssaft und Gewebszellen kommen
dagegen nicht hydrostatische, sondern nur osmotische Druckdifferenzen
in Frage, sofern es sich nicht etwa um Stoffe handelt, die in das Proto-
plasma eindringen konnen; in letzterem Falle wird durch Diffusion
allméhlich ein Ausgleich der Konzentrationen bewirkt, der allerdings
dadurch wesentlich modifiziert werden kann, daf3 die einzelnen Bestand-
teile der Zelle ein verschiedenes Losungsvermogen fiir die betreffenden
Stoffe besitzen.
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Aus den vorstehenden Erorterungen folgt, daBl die Fahigkeit des
Wassers und vieler in demselben gelSsten Stoffe 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 méchtig gefordert.

Die Bewegung der Lymphe geschieht hauptsichlich durch
akzessorische Krifte, d.h. durch solche, die nicht in den Wianden 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 Extremitéten sind es, wie schon besprochen wurde, die Skelett-
muskeln, die bei ihrer Kontraktion die Liymphe vorwérts 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-
gefiBe entfalten. Daf} alle diese Krifte die Lymphe stets nur in einer
Richtung bewegen, ist den Klappen zuzuschreiben, die sich in den Lymph-
gefdflen sehr zahlreich vorfinden. Bei den niederen Wirbeltieren wird
die Bewegung der Lymphe durch automatisch schlagende Lymphherzen
gefordert, deren Wiande quergestreifte Muskelfasern enthalten. Rhythmi-
sche Bewegungsimpulse auf die Lymphe erfolgen ferner durch die Atem-
und Pulsbewegungen. Letzteres namentlich dort, wo Lymphgefifle
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 Entwicklungsstétten
von Lymphozyten betrachtet werden. Nach Unterbindung der zufithren-
den Lymphgefifie zeigen sie Erscheinungen der Degeneration (KoEpPE,
A.£.P. 1890, Suppl. 174). Eine sehr wichtige Funktion der Lymphknoten
besteht darin, dafl sie durch die Lymphe ihnen zugefiihrte unlosliche
Stoffe und vielleicht auch losliche zuriickhalten. Erfahrungsgemif3
findet die Ausbreitung einer Infektion vielfach an den Lymphknoten
eine Schranke. ’



Fiinfter Teil.

Die Atmung und der Respirationsversuch.

Auf seinem Wege durch die Bahn des Kreislaufs erleidet das Blut
bestdndig Anderungen in seiner Zusammensetzung. Der Austritt eines
Teils der Blutfliissigkeit durch die Kapillarwénde in das umgebende
Gewebe (Lymphbildung) muB8 eine relative Anreicherung an Blutkorpern
bewirken, die allerdings dort, wo die Lymphe in die Venen einmiindet,
wieder ausgeglichen wird. Dafiir enthilt aber die Lymphe aus dem
Stoffwechsel der Zellen stammende Stoffe, auch solche, die toxisch
wirken konnen (AsuHER und BArBERA, 1897, Z. £. B. 36, 154). Das Blut
enthilt dieselben offenbar nicht oder doch in geringerer Konzentration
wie denn itberhaupt vielfach zwischen Lymphe und Blut, trotz des
entstehungsgeschichtlichen Zusammenhangs Konzentrationsunterschiede
festgestellt worden sind. Des weiteren erfahrt das Blut in den tétigen
Driisen Verdnderungen dadurch, daB ihm Stoffe entzogen oder zugefiigt
werden, wie des niheren noch zu erortern sein wird. Die auffilligste
Verdnderung ist aber jedenfalls die, daf3 das Blut beim Durchgang durch
die Kapillaren des groBen Kreislaufs dunkel, d. h. venés wird, und wieder
hellrot (arteriell) im kleinen Kreislauf. Im zweiten Teil ist auseinander-
gesetzt worden, daB der Blutfarbstoff dort von seinem locker gebundenen
Sauerstoff abgibt, hier sich wieder mit solchem beladt.

Infolge des bestéindigen Ubergangs von Sauerstoff aus der Lungen-
luft in das Blut, zeigt die Lungenluft, die beim Atmen niemals vollstdndig
erneuert wird, stets einen im Verhéltnis zur atmosphérischen Luft ver-
minderten Sauerstoffgehalt. Sie unterscheidet sich ferner von der letzteren
dadurch, daB sie erheblich reicher an Kohlensdure ist. Diese stammt
aus dem die Lungen durchsetzenden Blute.

Wihrend die Anderung im Sauerstoffgehalt des Blutes sich sofort
durch den Umschlag des Farbtones verrit, ist der wechselnde Gehalt
an Kohlensdure nicht ohne weiteres ersichtlich. Die ununterbrochene
Abgabe von Kohlensdure 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 anfinglich klaren Fliissig-
keit eine Trilbung durch die Bildung von Baryumkarbonat, das sich
bei langerer Dauer des Versuchs als volumingser 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 oder Absorptionsréhren von Kohlenséure befreit. Durch Titration
oder Wagung wird hinterher bestimmt, wieviel Kohlensdure von der
Versuchsperson wihrend der Versuchszeit abgegeben worden ist.

Das gleiche Ziel kann in der Weise erreicht werden, daf3 man die
ausgeatmete Luft in einem geeigneten Behélter (Spirometer oder Gummi-
sack) aufsammelt und nach dem Versuche analysiert. Hier ist es auch
moglich, den Verbrauch an Sauerstoff festzustellen, weil der Gehalt der
Einatmungsluft an diesem Gase konstant und bekannt ist. Soll die Ver-
suchsperson nicht an volumindse Apparate gebunden sein, wie es nament-
lich in Versuchen tiber die Atmung bei korperlicher Tatigkeit erforderlich
ist, so begniigt man sich damit der Ausatmungsluft einen kleinen Bruch-
teil in stetiger Weise zu entnehmen. Dieses Verfahren ist von Zuntz
und dessen Schiilern namentlich zu Untersuchungen iiber die Atmung
beim Marschieren, Bergsteigen und Schwimmen ausgebildet worden
(Macnus-Levy, 1894, A. g. P. 55, 1; ZunTz, Lowy, MOGLLER und CASPARI,
Hohenklima und Bergwanderungen. Berlin 1906). Man kann endlich
die Bestimmung des Sauerstoffverbrauches auf indirekte Weise erreichen,
indem man dem Gewichtsverlust der Versuchsperson gegeniiberstellt

Abb. 40. Respirationsapparat nach Hatpaxe und GrUBER, 1893, J. of P. 15, 449.

das Gesamtgewicht der Ausscheidungen. Ersterer wird immer geringer
gefunden als letzteres, weil der zur Oxydation verwendete Sauerstoff
mit den Ausscheidungen (Kohlensgure und Wasser) gewogen wird. Die
Differenz der 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
PerrENKOFER und Voir gedient (Ebenda, S. 52 und Z. . B.), durch welche
der Gaswechsel des Menschen und der Tiere in seiner Abhéngigkeit von
der Erndhrung zuerst in grundlegender Weise ermittelt worden ist.

Abb. 40 stellt eine von HaLpane und GURBER benutzte, fiir 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 Kohlensédure ab, deren Messung dadurch ermdglicht wird,
daB die Luft vor 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 Schwefelsdure getriankte Bimssteinstiickchen befinden.
Hier wird der Wasserdampf absorbiert. Die Luft geht sodann durch ein
zweites, mit Natronkalk beschicktes Rohr, wobei sie ihre Kohlensiure
abgibt, dagegen Wasser aufnimmt, das bei der Bildung des Kalzium-
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karbonats aus Kalziumhydroxyd entsteht. Um auch dieses Wasser zu
entfernen, passiert sie schlieflich noch eine dritte Rohre, wie die erste mit
Bimsstein und Schwefelsdure gefiillt. Die Luft tritt also trocken und
kohlensdurefrei in den Kasten ein und verliit denselben angewirmt,
feucht und kobhlensdurehaltig. Sie tritt dann durch eine .der ebenbe-
schriebenen vollig gleiche wiederum aus 3 U-Réhren bestehende Absorp-
tionsvorrichtung, in der ihr der Wasserdampf und die Kohlensiure ent-
zogen werden. Aus der Gewichtszunahme der Absorptionsréhren erfahrt
man die abgegebenen Mengen der beiden Gase.

Mit diesem Apparat ist schon vor Beginn der Vorlesung ein Versuch
an einem Kaninchen in Gang gesetzt worden. Er wird nach einer
Stunde unterbrochen und die Wigungen ergeben:

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

Summe der Ausgaben 3,61 g
Gewichtsverlust des Tieres . . . . 2,30 ,,
Sauerstoffaufnahme . . . . . 1,31 ¢

Um von der zufilligen GréBle des Versuchstieres unabhingig zu
sein, dividiert man die Zahlen durch das Gewicht des Tieres (1,6 Kg)
und erhélt:

Kohlensdurebildung pro Kilo und Stunde 1,11 g
Sauerstoffzehrung s s s s 0,81 ,,

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

So finden sich z. B. in den Versuchen von ReEenavLT und REISET
fiur Kaninchen die Werte

Koblensdurebildung pro Kilo und Stunde 0,68—1,4 g
Sauerstoffzehrung v s »  073—11 g

Diese Zahlen weisen, trotz der Berechnung auf die Einheit der
Korpermasse noch recht erhebliche Unterschiede auf, namentlich in bezug
auf die Ausscheidung der Kohlensiure. Es liegt dies darin begriindet,
daB der Gaswechsel von einer Anzahl von Bedingungen abhiingig ist,
wie die Oberflichenenentwicklung des Tieres (siehe Teil 1), die Muskel-
tatigkeit, die Temperatur, die Nahrungszufuhr, Bedingungen, die erst
in spéteren Vorlesungen ausfiihrlicher besprochen werden kénnen.

Die Nahrungszufuhr beeinfluf3t nicht nur die Grée des Gaswechsels,
sondern auch das Verhiltnis, in welchem Kohlensdure und Sauerstoff

daran beteiligt sind.
Volum der gebildeten Kohlenséure

« V. a T

Das Verhiltnis Volum des verbrauchten Sauerstoffs
torischer Quotient oder kurz R. Q. Jede der drei Gruppen von Nah-
rungsstoffen, in die man die Nahrungsmittel zu zerlegen pflegt, besitzt
einen ihr eigentiimlichen, fiir die einzelnen Glieder der Gruppe nahezu
konstanten R. Q. so dafl die Kenntnis des R. Q. Auskunft gibt {iber
die Natur der Stoffe aus denen die Kohlensdure stammt und zu deren
Oxydation der Sauerstoff verbraucht worden ist.

Zur Umrechnung der gefundenen Gasgewichte in Volumina dient,
dafl 1 g Kohlensiure bei Normaldruck und Normaltemperatur das Volum
508,56 cem besitzt und 1 g Sauerstoff das Volum 700 cem.

heilit respira-
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Die Zahlen des ausgefiihrten Versuches ergeben demnach einen

R, q, — 178508500, _ 905 CO,

1,31-700 O, 9170, 0,981.

Dieser-Wert, der nur wenig von 1 verschieden ist, 1at erkennen,
daBl das Tier vorwiegend Kohlehydrate zersetzt hat, fiir welche der
R. Q. den Wert 1 hat. Kohlehydrate enthalten némlich im Molekiil
bereits soviel Sauerstoff als zur vollstindigen Oxydation ihres Wasser-
stoffes notig ist; der aufgenommene Sauerstoff dient nur zur Bildung
von Kohlensdure. So lautet z. B. fiir Stirke, deren empirische Formel
CeH,,0;, bzw. ein Vielfaches davon, ist, die Gleichung der vollstindigen
Oxydation

CoHy,0;5 + 6 0, = 6 CO, + 5 H,0.

Dem Verbrauch von 6 Molekiilen Sauerstoff steht die Bildung
von 6 Molekiilen Kohlensdure gegeniiber. Nach der Avocaproschen
Regel nimmt eine gleiche Zahl von Molekiilen bei gleichem Druck und
gleicher Temperatur denselben Raum ein; es ist also das Volum der
gebildeten Kohlenséure gleich dem des verbrauchten Sauerstoffes oder

der R. Q. = 1.

Wiirde der R. Q. den Wert 0,7 oder einen nahe stehenden Wert
ergeben haben, so wiirde der SchluBl berechtigt sein, dafl 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 liBt sich eine Aussage iiber die Natur der zer-
setzten Stoffe nicht machen, weil es unzihlig viele Kombinationen von
Kohlehydrat, Fett und Eiweill gibt, welche bei ihrer Zersetzung alle
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 Kohlensdureabgabe
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 Verhiltnis zum Kaninchen kleinen Werte
entsprechen den Zahlen, die an groBen Siugetieren gefunden worden
sind. Sie sind zweifellos bedingt durch die verhiltnismiBig geringe
Oberfldchenentwicklung (vgl. Teil 1).

Der Umfang des Gaswechsels, wie er sich ohne Nahrungszufuhr
und bei Vermeidung jeglicher besonderen Muskeltétigkeit einstellt, somit
nur zur Bestreitung der dauernd ablaufenden lebenswichtigen Funktionen
dient, ist als Erhaltungsumsatz bezeichnet worden. Er ist bei er-
wachsenen Ménnern im Mittel zu 240 ccm O, und 190 cem CO, pro Minute
gefunden worden (Loewy im Handb. . Biochem. 4, I. 180). Der sekund-
liche Sauerstoffbedarf stellt sich sonach auf 4 ccm oder auf 3,3 cem fiir
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 cem.

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

Blut 4-177%0 = 5,7 ccm Sauerstoff in der Lunge aufgenommen und an

die Gewebe herangefiihrt werden.

Der Gasgehalt des Blutes.

Die Loslichkeit der permanenten Gase in Wasser und wiBrigen
Losungen von Salzen, wie das Blut eine darstellt, ist im allgemeinen
gering. Sie wird bestimmt durch den Absorptionskoeffizienten
(Bunsen). Er ist das auf O° und 76 cm Quecksilber reduzierte Gasvolum,
das von der Volumeinheit Fliissigkeit unter dem Quecksilberdruck von
76 cm gelost wird. Der Koeffizient ist also auBler von der Natur des
Gases und der Flissigkeit auch von der Temperatur und dem Druck
abhéngig. Letztere Abhéngigkeit ist sehr einfach: Die geléste Menge
steigt proportional dem Druck (HENrRysches Gesetz). Die Abhingigkeit
von der Temperatur ist keine so durchsichtige und muB fiir die einzelnen
Temperaturen empirisch bestimmt werden.

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

Stickstoff . . . . . . . . . 0,012
Saverstoff . . . . . . . . . 0,024
Kohlensdure . . . . . . . . 0,557
Kohlenoxyd . . . . . . . 0,018

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

Blutplasma  Blut

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

Es erhebt sich nun die Frage, wieviel von den drei Gasen im krei-
senden Blute gelost sein kann, das ja nicht mit reinem Stickstoff,
Sauerstoff oder reiner Kohlensdure in Druckausgleich tritt, sondern mit
dem in der Lunge vorhandenen Gemenge der drei Gase. Ihr Mengen-
verhiltnis ist, aus weiter unten zu besprechenden Griinden, verschieden
von dem in der Atmosphére vorliegenden und kann zu rund 6°/, Wasser-
dampf, 75%/; Stickstoff, 15°/, Sauerstoff und 4/, Kohlensiure angenommen
werden. Gesetzt, der Druck der Lungenluft sei 76 cm Hg, so entfallen
auf Stickstoff, Sauerstoff und Kohlenséure bzw. 3/,, 1/, und 1/,; Atmosphire.
100 cm? Blut von 38° werden daher, wenn sie sich mit diesen Teildriicken
ins Gleichgewicht gesetzt haben, gelost enthalten:

Stickstoff 1,1 x 3/, = 0,8 cm?
Sauverstoff 2,2 x 1/, =0,3 |,
Kohlenséure 51,1 x 1/p;=20 ,,

Zusammen 3,1 cm3.
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Der auf Grund der Absorptionskoeffizienten berechnete Gasgehalt
des Blutes soll nun mit dem wirklich vorbandenen 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 fiir physiologische Zwecke gebraucht
wird, besteht im wesentlichen aus drei durch Schlauch und Rohren
verbundenen kugligen Glasgeféfien, die man als Fill-, Vakuum- und
Blutkugel unterscheiden kann. Man vergleiche hierzu Abb. 41 und
Bour 1909, in H. d. P. I, 221. Wird die Fiillkugel F gehoben, so

steigt das Quecksilber derselben in die

Vakuumkugel V hinauf, wobei die in

derselben enthaltene Luft durch das

Kapillarrohr Ka und das Quecksilber

der kleinen Wanne W entweicht. Gleich-

zeitig dringt das Quecksilber der Fall-

kugel gegen S empor, wird aber durch

den dort befindlichen Schwimmer S an

weiterem Emporsteigen gehindert. Wird

hierauf die Fiillkugel F' wieder geniigend

tief gesenkt, so steigt das Quecksilber der

Wanne W in dem Kapillarrohr empor

ohne indie Vakuumkugel V tiberzuflieen,

weil die Lénge des Rohres gréfer ist als

die Barometerhthe. Es entsteht in V ein

luftleerer oder doch luftverdiinnter Raum,

in den sich die Luft der rechts an-

schliefenden Rédume ergiefit, sobald das

Quecksilber unter die Miindung der Ver-

bindungsrohre gelangt. Durch einen

zweiten Pumpenschlag wird V neuerdings

entleert und die Luftverdiinnung in der

Pumpe weiter gesteigert bis ein gentigen-

~des Vakuum erreicht ist. Nun erst liBt

man mit Hilfe des Schwanzhahnes die

auszupumpende Blutmenge in die Kugel

B eintreten, nachdem man vorher den

Abb. 41. Blutgaspumpe nach  Hahn H geschlossen hat. Das Blut 148t
Cen. Bome. unter starkem Aufschiumen einen Teil

. seiner Gase entweichen, die unter zeit-

weiliger Offnung des Hahnes H nach V ibergeleitet werden. Hierbei
passieren sie das mit Schwefelsdure beschickte Kolbchen, in welchem
die Wasserddmpfe zuriickgehalten werden. Stiilpt man tiber das untere
Ende der Kapillarrhre Ka ein mit Quecksilber gefiilltes Sammelrohr, so
kénnen die Gase des Blutes in letzteres tibergeleitet werden. Zur voll-
stindigen Entgasung miissen die entbundenen Gase wiederholt aus B
entfernt und das Blut gut durchgeschiittelt oder aber zum Aufkochen
gebracht werden, wozu bei dem niedrigen Drucke schon die Tempe-
ratur von 40° geniigt. Durch die oberhalb B angebrachte Kiihlvor-
richtung Kii werden die Wasserddmpfe zum gréBiten Teil kondensiert.

Die Auspumpung von 50 cm? defibrinierten Rinderblutes ergibt
ein Gasvolum von 34 cm?, gemessen bei 18° C und 60 cm Hg. Zur Ge-
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winnung des Normalvolums multipliziert man mit den beiden echten
Briichen?!) ¢0/,c und 2%/y, und erhilt den Wert 25,3 cm? oder 50,6 cm?®
in 100 Blut Die Gasmenge, welche unter den gegebenen Verhiltnissen
bei Kérpertemperatur von 100 cm?® Blut gelést werden kann, wurde
oben zu 3,1 ecm?® berechnet. In Wirklichkeit finden sich aber 50,6 cm3;
es miissen demnach 47,5 cm?® in anderer Weise im Blute enthalten sein,
wofiir nur die chemische Bindung in Betracht kommt.

Ein ndherer Einblick in die Art wie diese Gasmengen gebunden
sind, kann erst gewonnen werden, wenn die Zusammensetzung des Ge-
misches bekannt ist. Hierzu dient die Analyse. Man entfernt zunichst
die Kohlenséure, indem man in das Rohr eine kleine Menge Kalilauge
einfilhrt. Sofort steigt das Niveau des Quecksilbers in der Réhre zum
Zeichen, daB ein Teil des Gases von der Lauge gebunden wird. Nachdem
der Prozel — durch Schiitteln beschleunigt — abgelaufen ist, findet
man, dafl das Volum der Blutgase (nach Reduktion auf den Normalwert)
nur noch 8 cm? betrdgt. Es sind also 17,3 cm® CO, vorhanden gewesen
oder 34,6 in 100 cm3 Blut.

Man geht nun an die Entfernung des Sauerstoffes, zu welchem
Zwecke man eine Losung von Pyrogallussiure in die Rohre einbringt,
die sich in der alkalischen Fliissigkeit unter Bildung brauner Oxydations-
produkte zersetzt und dabei den Sauerstoff verbraucht. Sobald dieser
Prozell 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 der Spitze der Rdhre nur noch eine kleine Gasmenge
von 1 em?® zuriick, die im wesentlichen aus Stickstoff besteht. Die Analyse
ergibt demnach fiir 100 Blut einen Gehalt von

CO, 34,6 cm? oder Volumprozent
02 1470 53 b2 3
N2 2~O 3 2

Von groflerem Interesse ist der Gasgehalt von Blutproben, die un-
geronnen und ohne Berithrung mit Luft zur Auspumpung gelangen.
Auf solche Versuche beziehen sich die Zahlen der nachstehenden Tabelle,
die von Borr und HENRIQUES mitgeteilt worden sind. Sie stammen
_von drei Versuchen (I, II, III) an Hunden unter moglichst normalen
Verhéltnissen. Die Blutentnahme geschah allméhlich, stetig und gleich-
zeitig aus Arterie und r. Herz. Die Gerinnung war durch Blutegelextrakt
aufgehoben (Arch. de P. 1897, 23; 1909, Nacers H. d. P. 1. 82).

32

Sauerstoff j‘ Kohlensdure l‘ Stickstoff
‘ 7 I{I’t}iﬁ r. Herz “ Art. . 1. Herz 7\ Art. “ . Herz
S B ——— \'
I J[ 25,6 17,3 l‘ 44.0 51,5 ] 1,23 1,31
I | 21,3 11,9 | 42,6 48,5 1,19 1,06
IIT | 20,3 14,4 f 45,9 50.3 ;‘ 1,18 1,40
| i !
Mittel || 224 | 145 . 442 501 . 120 1,26
‘ | ‘ i d

o Vrl)rribig Korrektur erfolgt an Hand der Formel: Normalvolum == Rohvolum X
o 273
760 < 273+ ¢
das Gas gemessen worden ist (vgl. Kohlrausech, Lehrb. d. prakt. Physik, 10. Aufl.
S. 79 Leipzig 1905 .

v. Frey, Physiologic. 3. Aufl. 7

in der p den Druck, und t die Temperatur bedeutet, unter welchen
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Die Differenz des mittleren Sauerstoffgehaltes zwischen arteriellem
und venodsem Blute entspricht der Sauerstoffmenge, die pro 100 Blut
in der Lunge aufgenommen wird, die Differenz des Kohlensduregehaltes
der dort abgegebenen Kohlensdure. Dividiert man die Differenz des
Kohlensduregehaltes durch die Differenz des Sauerstoffgehaltes, welcher
Quotient oben als respiratorischer (R. Q.) bezeichnet worden ist,
so erhdlt man den

R. Q. des Blutes zu ;—g = 0,76.

Es zeigt sich also auch hierin, wie oben S. 94, dalBl im allge-
meinen dem Volum nach mehr Sauerstoff verbraucht wird, als Kohlen-
siure entsteht, oder anders ausgedriickt, daBl der Sauerstoff nicht nur
zur Bildung von Kohlensdure Verwendung findet.

Der Stickstoffgehalt ist im arteriellen und vendsen Blut inner-
halb der Fehlergrenzen identisch, stets aber groBer, als nach Loslichkeit
des Gases zu erwarten ist. Nach Bour (1897, C. R. 124, 414) enthilt
das Plasma nur gel6sten Stickstoff, dagegen bindet das Hémoglobin in
noch nicht ndher bekannter Weise bei Anwesenheit von Sauerstoff kleine
Mengen von Stickstoff. Der Stickstoffgehalt von zwei Volumprozent,
der oben im Rinderblut gefunden wurde, mufl zum Teil auf Versuchs-
fehlern beruhen (Eindringen von Luft in die Pumpe).

Der. Sauverstoffgehalt des menschlichen arteriellen Blutes kann
nach den Untersuchungen von Lorwy (A. f. P. 1904, 231 u. 565) und
OrpENuEmMERS Handb. d. Biochem. Jena 1911, 4, I. 27 zu 18 Vol.-Proz.,
der Kohlenséduregehalt 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, I. 36). Noch groBler sind die Schwankungen im Kohlen-
sduregehalt.

Die Bindung des Sauerstoffs.

Der Sauerstoffgehalt des arteriellen Blutes des Hundes betragt
nach obiger Tabelle im Mittel 22,4 Volumprozent, etwa das 70fache der
I6slichen Menge. Teilt man das Blut in Plasma und Ko&rperchen 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, dafBl die Bindung durch das Hamoglobin ge-
schieht, so wird dies sichergestellt durch die Erfahrung, dafB3 auch das
Plasma die Féhigkeit gewinnt, grole Mengen von Sauerstoff zu binden, so-
bald das Himoglobin durch Lackfarbigmachen des Blutes in Lsung geht.

Wird eine Himoglobinlésung mit Sauerstoff von Atmosphérendruck
in Berithrung gebracht, so bindet sie pro Gramm Hb 1,3 com Sauerstoff.
Bezieht man die Sauerstoffaufnahme auf das im Hb bzw. im Hématin
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vorhandene Eisen, so kommen auf 56 Gewichtsteile Eisen 32 Gewichtsteile
Sauverstoff oder auf 1 Atom Eisen 1 Molekiil Sauerstoff. Dieses feste
Mengenverhiltnis 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 GurLpBERG und WAAGE).

Zur néheren Untersuchung dieses Verhaltens beniitzt man am besten
eine willrige, salzfreie Hamoglobinlosung. S#ttigt man Proben einer
solchen Losung bei 38° 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 929/,
des Farbstoffes in Oxyhémoglobin umgewandelt, also bzw. 100, 45, 28,
16 und 8°/, noch als Hamoglobin vorhanden sind. Trégt man die erhaltenen
Werte in ein Koordinationssystem ein, dessen Abszissen den Sauerstoff-

w0
]
w 3
~
// §a
& L~ N
yd S
» S
60 / S
/ N
2 §
<
w0 o
/ 1S
7 3
[
S
20 A RS
ol N
3
]

O W W 30 W 50 60 W 80 0 700 70 720 130 740 750 %0
Fortiardruck des Saverstofs in Millimerern Quecksitber

Abb. 42.

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

100 —y

2

yp
worin y den Prozentsatz an Hélriloglobin (die dissozierten Prozente),
Po den Sauerstoffdruck und K eine Konstante bedeutet (Hi'FNER, A. f. P.
1890, 1 und 1901, Suppl. 187). Bringt man die Gleichung in die Form

1 100
Po“l‘K)y:“K‘
der X _ 100
ode Y=g
1
wo X=Po+ g

so erkennt man, dal sie einer gleichseitigen Hyperbel angehort und be-
zogen ist auf ein Koordinationssystem, dessen Achsen in den Abstinden

I}{ und 0 von den Asymptoten verlaufen. In Abb. 42 ist die Darstellung

7*
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der Kurve nur insofern eine abweichende, als die Abszissenachse um
100 Einheiten der Ordinate nach abwirts verlegt ist. Die Ordinaten
der gezeichneten Kurven stellen daher den Prozentsatz an Oxyhémoglobin
dar. Der Wert der Konstante K ist von der Temperatur abhéngig.

Fihrt man den Versuch statt mit einer salzfreien Losung von
Héamoglobin mit einer salzhaltigen oder mit Blut aus, so erhélt man eine
Kurve von etwas abweichender, aus der nachstehenden Abb. 43 ersicht-
lichen Form, wie sie von Krocu (1904, Skand. A. 16, 390) fiir Blut, von
Barcrorr und RoBeRrTs fiir salzhaltige H&moglobinlosungen (1909,
J. of P. 39, 143) gefunden worden ist. Der EinfluB} der Salze beruht
wahrscheinlich auf einer Veréinderung des kolloidalen Zustandes des
Héamoglobins (vgl. BarcrorT, Respiratory Function of the Blood, Cam-
bridge 1914).

In dhnlicher Weise ist zu erkliren die Wirkung von Sduren auf
die Sauverstoffbindung des Hamoglobins. Bour und dessen Schiiler
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haben nachgewiesen (1904, Skand. A. 16, 402), daf die Kurve der Sauer-
stoffspannung um so flacher verlduft, je hoher der Kohlensduredruck.
Vgl. Abb. 43. Die Folge ist, dal die einem bestimmten Sauerstoffgehalt
des Blutes entsprechende Sauerstoffspannung um so hoéher wird, je
grofer die Kohlensdurespannung. Man kann die Tatsache auch so aus-
driicken, dafl man sagt, die in das Blut eindringende Kohlensiure be-
giinstigt- die Abgabe von Sauerstoff aus dem Blute.

Alle in der Abb. 43 dargesteliten Kurven streben derselben Asym-
ptote zu, so dal} bei geniigend hohem Sauerstoffdruck die gleiche Menge
Sauverstoff aufgenommen wird, unabhiingig von dem herrschenden
Kohlensduredruck. Die Annahme von Hamoglobinen verschiedener
Modifikation oder von verschiedener spezifischer Sauerstoffkapazitit, die
in dem Blute eines Individuums gleichzeitig aber in zeitlich wechselnden
Mengenverhiltnissen anwesend sein sollten (Bomr<in NacerLs Handb.
1, 93), hat sich hingegen nicht bestétigen lassen.
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Die Bindung des Kohlenoxyds.

Wie der Sauerstoff, werden auch Kohlenoxyd und Stickoxyd von
dem Héamoglobin bzw. seiner farbigen Komponente, dem Himochro-
mogen, gebunden. Die Bildung des Kohlenoxydhdamoglobins ist von
grofer praktischer Wichtigkeit, da sie bei dem héufigen Vorkommen
dieses Gases in menschlichen Wohnrdumen leicht zu Vergiftungen
fithren kann.

Sattigt man Blut mit Kohlenoxyd bei Atmosphirendruck, so

nimmt es von diesem gerade soviel auf wie unter gleichen Bedingungen
vom Sauerstoff. Dasselbe gilt fiir Himoglobinlésungen (LoTnAR 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°/,-Lésung menschlichen Blutes in 1 em Schichtdicke vor den Spalt
des Spektroskops gebracht,
zeigt neben einer Verdunklung
des violetten Endes des Spek-
trums zwei Absorptionsbédnder
zwischen den Linien D und E,
die den Béndern des Hb-O,-
Spektrum zum Verwechseln
dghnlich sehen, bei genauerer
Untersuchung sich aber etwas
gegen das Griin verschoben
erweisen.

Aus dem ganzen Ver-
halten ist zu schlieBen, daB
das Kohlenoxyd an dieselbe
Sfielle .des .Hé%mogloblnmole— Abb. 44. Die pro g Hiamoglobin aufgenom-
kiils tritt, wie sonst der Sauer- menen Mengen von Kohlenoxyd (Kurve A)

stoff. Die Bindung des Kohlen- und von Sauerstoff (Kurve B). Die Driicke
Oxyds ist indessen eine festere. sind in mm Quecksilber nach rechts die Gas-

. . mengen nach oben eingetragen (Bock 1894,
was sich darin dufert, daB Zentralbl. f. Ph%ysiol‘ 8. 386).

sich die Spannungskurve
rascher dem Grenzwertnihert,
derart, dafl bei 20 mm Hg Kohlenoxydspannung die Sattigung schon
nahezu erreicht ist (zu 99°/,). Vgl. Abb. 44.

Sind CO und O, gleichzeitig und mit gleichem Partialdruck vor-
handen, so verdringt das CO den O, aus dem Blutfarbstoff und selbst
bei sehr niederem Partialdruck nimmt das Kohlenoxyd einen erheblichen
Teil des Blutfarbstoffes fiir sich in Anspruch. Den vollstindigsten Auf-
schluBl hieriiber geben die Versuche von HArLpane und Smita (1898,
J. of P. 22, 231). Durch ein von ihnen ausgebildetes kolorimetrisches
Verfahren bestimmten sie den Sattigungsgrad einer 1°/,igen Blutlosung
mit Kohlenoxyd, nachdem diese bei Zimmertemperatur mit Luft ge-
schiittelt worden war, die wechselnde, aber stets sehr kleine Zusitze
von Kohlenoxyd enthielt. Nachstehende Tabelle gibt iiber die Ergebnisse
Auskunft. '
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Prozent CO Prozentische Sattigung
in der Luft des Hamoglobins mit CO

0,025 27

0,05 42

0,10 59

0,20 74

0,30 81

0,40 85

0,50 88

Wie man sieht, ist bei einem Gehalt der Luft an Kohlenoxyd von
nur 1/, pro Mille (0,025°,) iiber ein Viertel des Blutfarbstoffes an das
Gas gebunden, beil einem Gehalt von 0,5°/, nahezu °/,. Es ist daher
begreiflich, daB schon kleine Beimengungen dieses Gases zur Atmungsluft
erhebliche Stérungen der Atmungstétigkeit hervorrufen kénnen, weil ein
betriachtlicher Teil des Blutfarbstoffes mit dem Gase in relativ feste
Verbindung eintritt und dadurch fiir den Sauerstofftransport nicht mehr
verwendbar ist. Der Gleichgewichtszustand zwischen Sauerstoff und
Kohlenoxyd wird bei der grofien Verdiinnung des letzteren Gases natiirlich
sehr langsam erreicht, so dal die Vergiftung in schleichender Weise ein-
tritt. Dem Tode pflegen Erstickungskrimpfe vorauszugehen.

Offnet man ein Tier, das durch Kohlenoxyd erstickt worden ist,
so findet man Arterien und Venen von demselben kirschroten Blute
gefiillt, das sich durch Schwefelammonium nicht reduzieren 1&8t. Der
Unterschied der Farbe gegen normales Blut tritt namentlich in Ver-
diinnung deutlich hervor, und darauf beruht die Séttigungsbestimmung
mit Hilfe einer Karminlosung von bekanntem Titer, wie sie von HALDANE
und Smit ausgebildet worden ist (1896, J. of P. 20, 502).

Die Bindung der Kohlensiure

Die Menge der Kohlensdure im Blute ist bedeutend grofer als
ihrer Léslichkeit unter dem herrschenden Kohlenséduredruck entspricht
(vgl. 8. 95). Trennt man das Plasma oder Serum von den Korperchen,
so findet man im ersteren etwa 2/;, in letzterem !/, der Kohlensiure;
in beiden miissen daher kohlensédurebindende Stoffe vorhanden sein.

Bei Besprechung der Salze des Serums S. 34 wurde bereits darauf
hingewiesen, dafl die Mengen des Chlors und der Schwefelsdure nicht
ausreichen um die basischen Affinitdten abzusittigen. HEs ist also
iiberschiissiges Alkali zur Bindung der Kohlensdure vorhanden, soweit
dasselbe nicht durch die sauren Affinitdten des Serumeiweill (Serum-
globulin, siehe oben 8. 32) besetzt ist. Die Menge der im Plasma des
Blutes als Bikarbonat gebundenen Kohlensdure schitzt Loewy (Handb.
d. Biochem. 4, I. 65) auf 12 Volumprozent. Der Rest der Kohlenséure,
abziiglich der einfach geldsten, ist an Eiweill gebunden. Das Gegebensein
einer solchen Bindung ist zuerst von SeErscHENow dargelegt worden
(1897, Mem. Acad. St. Petersb. 26). Den chemischen Vorgang hierbei
hat Siecrriep aufgeklirt, welcher fand, dafl die Aminoséuren, Peptide
und EiweiBlkorper durch Anlagerung von CO, an ihre Aminogruppen
sich in Karbaminoverbindungen umwandeln (1910, E. d. P. 9, 334),
wobei die Kohlensdure entionisiert wird.
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Die Bindung der Kohlensdure in den Blutkérpern hat man sich
in dhnlicher Weise vorzustellen. Neben der Losung ist die Bindung an
Alkali, hier insbesondere als Kaliumbikarbonat, anzunehmen und endlich
die Bindung an Eiweil. Die Bindung der Kohlensiure an Hamoglobin,
das sogenannte Karbohimoglobin ist in ihrer Abhingigkeit von dem
Kohlenséuredruck von Bour und Torup genauer untersucht worden
(1890, Zentralbl. f. P. 4, 253; 1891, Skand. A. 3, 55), wobei festgestellt
werden konnte, daBl unter dem im arteriellen Blute durchschnittlich
herrschenden Kohlenséuredruck (35 mm Hg) etwa 8 Volumprozent von
dem Himoglobin gebunden werden. Rechnet man hierzu noch die
physikalisch geloste Menge von 0,6 Volumprozent, so bleibt fiir die
Bindung an die Alkalied der Blutzellen, an das Eiweifl und vielleicht
auch an das Lezithin des Stromas ein Restbetrag von 6—7 Volumprozent.

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

der spektroskopischen 60 s
Untersuchung nicht die bei- 55 x
den Absorptionsstreifen 50 N .-
des Oxyhdmoglobins bzw. i,{ r

des Kohlenoxydhdmoglo- _* &
bins, sondern den einfachen Z<0 pd

des Hiamoglobins, der in- g, /

dessen beidem Karbohémo- 7

globin etwasgegen das Grin - < %[/~

verschoben ist (Jahresb. f. 82|

T. 1887, 115). %90 .

An der Aufnahme der
Kohlensdure ins Blut ist
eine so grofle Zahl von
Stoffen teils im Plasma,
teils in den Blutzellen, be- ]
teiligt, dafB3 eine Theorie der 0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130

Gleichgewichtsbedingungen Spannug dot 00, 1 mm Hg
ausgeschlossen st. Wenn  ADb: 4., 00y Spanmungikurve im Biute dos
trotzdem die experimentell R ’ )

ermittelte Spannungskurve

anscheinend einen glatten Verlaut aufweist (Bour in NaceLs Handb. 1,
106), vgl. Abb. 45, so muf ein bestdndiger Spannungsausgleich zwischen
den verschiedenen an der lockeren Bindung der Kohlensdure beteiligten
Stoffen stattfinden. Am leichtesten scheint sich, abgesehen von den
physikalisch geldsten, die in Karbaminobindung eingetretene Kohlensiure
abzuspalten, wihrend die Abspaltung aus den Bikarbonaten erst bei sehr
niedrigen Kohlensduredriicken erfolgt (Bomr, 1891, Skand. A. 3, 66).
Der letztere Vorgang wird indessen gefordert durch die sauren Affini-
titen (Karboxyle) des EiweiBles bzw. der Karbaminoverbindungen des-
selben, die um die Alkalien des Blutes mit der Kohlensdure in Kon-
kurrenz frefen.

Eine weitere Verwicklung erfihrt das Problem dadurch, daB in
bezug auf die Verteilung der Kohlensiure ein Gleichgewicht zwischen
Plasma und Zellen besteht. Tritt Kohlensidure ins Blut, so werden in
beiden Bestandteilen Alkalieiwei3verbindungen 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 (Hawm-
BURGER, 1891, Z. f. B. 28, 405) und tauschen gleichzeitig Kohlenséureionen
gegen Chlorionen aus (Koeprk, 1897, A. g. P. 67, 189). Die genannten
Umsetzungen sichern dem Blute sozusagen einen Vorrat von Alkali, aus
dem es bei reichlichem Zustrom von Kohlensiure schopfen kann, ohne
daB damit eine wesentliche Anderung seiner Reaktion verkniipft ist.

Die Lungenatmung.

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

Die Verdnderungen, welche die atmosphérische Luft beim Eintritt
in die Lunge erfihrt, bestehen in der Erwidrmung auf Koérpertemperatur,
in der nahezu vollstdndigen Séttigung mit Wasserdampf fiir diese Tem-
peratur, in einer Minderung des Sauerstoffs und einer Vermehrung der
Kohlensdure. Die eingeatmete Luft besteht in runden Zahlen aus 219/,
Sauverstoff und 799, Stickstoff mit EinschluBl der Edelgase. Der sehr
wechselnde, im allgemeinen aber geringe Gebalt an Wasserdampf und
die kleinen Mengen von Kohlensidure bleiben dabei unberiicksichtigt.
Die Exspirationsluft enthilt bei ruhiger Atmung neben 6°/, Wasser-
dampf etwa 17°, Sauerstoff und 39/, Kohlensdure, was bei normalem
Barometerstand einem Sauerstoffdruck von 129 mm Hg und einem
Kohlensduredruck von 23 mm entspricht.

Die Luft der Lungenalveolen, mit der das Blut in Gasaustausch
steht, weicht aber noch mehr von der atmosphérischen ab, weil der Aus-
atmungsluft ein Quantum unverdnderter Luft beigemischt ist, das aus
den oberen Luftwegen (Bronchien, Luftrohre, Rachen- und Nasenraum)
stammt und sich an dem Gasaustausch mit dem Blute nicht beteiligt.
Nimmt man die GroBe dieses ,,schidlichen Raumes zu 140 ccm an
(Loewy, 1894, A. g. P. 58, 416) und die Groe des Atemzuges zu 500 ccm,
so berechnet sich die prozentische Zusammensetzung der Alveolenluft
zu 15,4 Sauerstoff und 4,2 Kohlensdure, welcher Spannungen von 117 bzw.
32 mm Hg entsprechen. In der Lungenoberfliche mul} die Sauerstofi-
spannung noch etwas niedriger sein. Wiirde ndmlich in der, zweifellos
sehr diinnen, Flussigkeitsschicht, welche die Lungenfliche tberkleidet,
der Sauverstoffdruck der Alveolenluft herrschen (117 mm Hg), so wiirde
sich der Sauerstoff im Gleichgewicht befinden und ein Eindringen desselben
unmoglich sein. Damit ein bestdndiger Strom von Sauerstoff von der
Stérke, wie er zum Leben notig ist, in die feuchte Lungenfliche eindringt,
bedarf es einer Druckdifferenz, die sich berechnen 14Bt, wenn die GroBe
des .Minutenvolums, die Lungenoberfliche und auBerdem noch eine
Konstante bekannt ist, die von Bour als Invasionskoeffizient be-
zeichnet worden ist. Sie gibt an, wieviel Sauerstoff bei der gegebenen
Temperatur wihrend einer Minute durch den ecm? der  Oberflidche in die
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Fliissigkeit eindringt, wenn der Druck des Gases 760 mm betragt (H. d. P.
1, 61 u. 141). Legt man eine Sauerstoffaufnahme von 300 com pro Minute,
eine Lungenfliche von 90 m? und einen Invasionskoeffizienten von
0,08 (Krogu, 1910, Skand. A. 23, 233) zugrunde, so findet man eine
Druckdifferenz von 3 mm. Dadurch sinkt der Druck in der diinnen
Fliissigkeitsschicht der Lungenoberfliche von 117 auf 114 mm Hg. Noch
kleiner ist die- Druckdifferenz, die zum Ubertritt der Kohlensidure aus
der Lunge in die Alveolarluft erforderlich ist, so daf} sie in den meisten
Féllen aufler Betracht bleiben kann.

Mit den Gasspannungen, wie sie in der Alveolenluft bzw. in der
Lungeneberfliche gegeben sind, miissen nun die im Blute verglichen
werden, wenn in den Mechanismus des Gasaustausches Einsicht gewonnen
werden soll. Man konnte daran denkeh, aus dem durch Auspumpung
ermittelten Gasgehalt des Blutes die zugehorigen Spannungen zu
berechnen, wobei die Spannungs- oder Dissoziationskurven des Sauerstoffs
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Abb. 46. Spannung des Sauerstoffs (oben) und der Kohlensidure (unten) in der

Lungenluft ----- bzw. im Blut im Verlauf einer zweistiindigen Beobachtung.

Abszissen Zeiten, Ordinaten Driicke in Prozenten einer Atmosphire, nach A. & M.
Kroeu, 1910, Sk. A. 23. 184.

und der Kohlenséure als Grundlage dienen miiiten. Der Verlauf dieser
Kurven ist aber, wie gezeigt, in so hohem Grade von der Konzentration
des Hamoglobins wie iiberhaupt der Blutbestandteile, von Reaktion,
Temperatur, Kohlensdurespannung und dergleichen abhingig, daf das
Ergebnis ein ganz unsicheres sein wiirde. Es bleibt also nur die Ermittlung
der Gasspannungen durch den Versuch.

Diese Aufgabe hat sich als eine aulerordentlich schwierige heraus-
gestellt. Alle hierzu verwendeten Verfahrungsweisen gehen darauf hinaus,
eine abgegrenzte Luftmenge mit dem ausder Lunge kommenden, arteriellen
Blute in moglichst innige Beriihrung zu bringen, bis der Ausgleich der
Gasspannungen erfolgt ist, diese Luftmenge sodann auf ihre Zusammen-
setzung zu untersuchen, womit, bei dem gegebenen Drucke, auch der
Anteil der einzelnen Bestandteile an demselben bekannt ist. Der Grund,
warum es jahrzehntelanger Bemithungen bedurft hat, zu einem befriedi-
genden Ergebnis zu gelangen, liegt in der Langsamkeit der Gasdiffusion
im Innern des Blutes, wie iiberhaupt in Fliissigkeiten. Die Schwierig-
keiten, die in der zeitlichen Ausdehnung der Versuche gelegen waren,
sind erst iiberwunden worden durch die von Krocu eingefithrten mikro-
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tonometrischen Methoden (1908—10, Skand. A. 20, 259 u. 23, 179).
Hierbei wird ein Luftblischen von wenigen Kubikmillimetern Rauminhalt
in das stromende Blut gebracht, wo es in lingstens 5 Minuten seine

Gasspannungen mit denen des Blutes ausgleicht, iiber die die unmittelbar
anschliefende Analyse Auskunft gibt.

Die mit diesem Verfahren durchgefiihrten Versuche haben ausnahms-
los ergeben, daB8 die Sauerstoffspannung des arteriellen Blutes stets um
einige mm Hg niedriger ist, wie die gleichzeitig bestimmte der Alveolen-
luft, die Kohlensaurespa,nnu_ng im Blute dagegen etwas hoher 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. Kohlensiure-Spannungen als Ordinaten aufgetragen sind, und zwar
sind die fiir das Blut bestimmten Punkte durch ausgezogene Linien
verbunden, die fiir die Alveolenluft durch gestrichelte.

Nach diesen Erfahrungen erscheint die Annahme, daf der Gas-
austausch in der Lunge ein Diffusionsvorgang ist, d.h. daf die Gase
sich von Orten héheren Druckes nach Orten niederen Drucks bewegen,
gerechtfertigt und die frither fiir notig erachtete Annahme einer Gas-
sekretion wird hinfdllig. Nach letzterer sollte die Lunge befdhigt sein,
den Sauerstoff auch entgegen dem Spannungsgefille in das Blut, die
Kohlensdure in die Alveolenluft zu treiben. Im Sinne der Diffusions-
hypothese spricht weiter der Umstand, da es sehr wohl mdglich ist,
den Gasaustausch zwischen Blut und Lungenluft umzukehren, indem
man letztere sehr sauerstoffarm (Einatmung von Stickstoff oder Wasser-
stoff) bzw. sehr kohlensiurereich macht.

Die innere oder Gewebsatmung.

Da das.arterielle Blut auf dem Wege vom linken Herzen zu den
Kapillaren des groflen Kreislaufes 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 Gewebs-
atmung bezeichnet wird. Wie grol die Gasspannungen im Gewebe
im allgemeinen sind, ist zur Zeit nicht angebbar, weil die in den Gewebs-
spalten befindliche, mit den Zellen in Stoffaustausch stehende Fliissigkeit
infolge ihrer duBlerst geringen Menge einer Analyse nicht zugéinglich ist.
Eine Analyse der Lymphe ist aber kein Ersatz dafiir, weil letztere Flissig-
keit auf ihrem Wege durch die Lymphgefile und Lymphknoten reichlich
Gelegenheit findet, ihre Gasspannungen mit denen des Blutes mehr
oder weniger auszugleichen.

Verschiedene Erfahrungen deuten jedoch darauf hin, daf in den
Geweben die Kohlensiurespannung im allgemeinen hoch, die Sauerstoff-
spannung sehr niedrig ist. Sohat STrAssBURG (1872, A. g. P. 6, 65) in einer
abgeschlossenen Darmschlinge, in die er Luft einpumpte, die Kohlensiure-
spannung allméhlich bis nahe an 60 mm Hg ansteigen sehen. In dhnlicher
Weise hat ScHIERBECK im niichternen Magen eine Kohlensdurespannung
von 30—40 mm, im verdauenden von 130—140 mm als regelmiBige
Erscheinung nachgewiesen. Ein besonders starkes Steigen der Kohlen-
sdurespannung ist stets dann zu erwarten, wenn der Stoffwechsel zur
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Bildung fixer Sduren fithrt, deren Auftreten (Milchsdure, .Phosphor-
fleischsdure etc.) vielfach nachgewiesen worden ist. In bezug auf den
Sauerstoff ist eine Beobachtung Vierorprs bemerkenswert. Er unter-
suchte mit dem Spektroskop das rote Licht, das durch die Berithrungs-
fliche zweier eng aneinander geschmiegter Finger fillt, wenn sie von
riickwirts stark beleuchtet werden und stellte in demselben die bekannten
beiden Absorptionsstreifen des Oxyhdmoglobins fest. Umschniirte er die
Finger an ihrer Wurzel, so verschwanden in kurzer Zeit diese Streifen
und an ihre Stelle trat der einfache des H&moglobins (1878, Z. f. B.
14, 422). Da nach Sieerriep (A. f. P. 1890, 387) die Streifen des HbO,
erst verschwinden, wenn 99,5%, des Farbstoffes reduziert sind, kann
auf Grund der Dissoziationskurve des Oxyhdmoglobins dem Versuche
entnommen werden, dal das Gewebe imstande ist, dem Blute den Sauer-
stoff bis zum Absinken der Spannung auf wenige Millimeter Hg zu ent-
ziehen. Die Beobachtung VierorpTs ist in neuerer Zeit von HARRIS
und CreicETON am gleichen Objekt, sowie am Kaninchenohr bestatigt
worden (1915, J. Biol. Chem. 23, 469).

Nach diesen Erfahrungen darf angenommen werden, dafl regelméfig
die Kohlensdurespannung in den Geweben héher ist wie im Blut, die
Sauerstoffspannung aber niedriger, so dall die Bedingungen fiir die
Diffusion der beiden Gase in der der Lungenatmung entgegengesetzten
Richtung gegeben sind.

Indem das Blut durch die Kapillaren des grofen Kreislaufes hin-
durchtritt, was bekanntlich bei der groflen Breite des gesamten Strom-
bettes an dieser Stelle mit sehr geringer Geschwindigkeit geschieht,
vermindert sich sein Sawerstoffgehalt durchschnittlich um 6—8°/,, wéh-
rend sich sein Kohlensiuregehalt um einen etwas kleineren oder den
gleichen Betrag erhéht. Ein Absinken des Sauerstoffgehaltes auf 2/, des
arteriellen Wertes hat, wie die Spannungskurve lehrt, bereits ein Sinken
der Sauerstoffspannung auf einen sehr niedrigen Wert 1/; und weniger
des arteriellen, zur Folge, so daB namentlich bei Stelgerung des Stoff-
wechsels die Gefahr besteht, dafl das Blut seinen Vorrat an hochge-
spanntem Sauerstoff ersch('jpft, bevor es den Weg durch den Kapillar-
bezirk vollendet hat.

Es lassen sich aber mehrere Kinrichtungen nachweisen, wodurch
der Organismus diesem Spannungsabfall vorbeugt oder ihn doch sehr
einschrinkt. Zunichst {ibt die gleichzeitig in das Blut eindringende
Kohlensdure ihren die Sauerstoffspannung steigernden EinfluB auf das
Oxyhédmoglobin aus, wie dies oben, S. 100, bereits ausgefithrt worden
ist. Sodann kann durch Erh6hung der Geschwindigkeit und Konzen-
tration des Blutes eine &dhnliche Wirkung erzielt werden. Wird die ein
Gewebe durchstromende Blutmenge vermehrt, so verteilt sich der Sauer-
stoffverbrauch auf ein groBleres Blutquantum. Sauerstoffgehalt und
Sauverstoffspannung des Blutes erleiden demgem&B eine geringere Ab-
nahme. Im Sinne einer Erhohung der Konzentration des Blutfarb-
stoffes und damit des Sauerstoffes wirkt die bei allen arbeitenden
Organen beobachtete Vermehrung der Lymphbildung, in den Driisen
die Abscheidung der Sekrete und bei der Muskelarbeit die Schweil3-
sekretion.
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Die Spirometrie.

Zur Messung der Gasmenge, die durch einen einzigen Atemzug
aufgenommen bzw. ausgestoBen wird, beniitzt 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 hindurchgefiihrtes
und im Innern der Glocke miindendes Rohr gestattet Luft in die Glocke
einzufithren oder aus ihr abzusaugen. Die in der Glocke enthaltenen
Luftmengen kénnen an einem MaBstab mit Zeiger abgelesen werden.

- Nimmt man das #uflere Ende des Spirometerrohres in den Mund
und atmet bei geschlossener Nase gegen das Spirometer aus und ein,
so schwankt die Glocke auf und ab, indem die der gewShnlichen Atmung
entsprechenden Luftvolumina der Spirometerluft abwechselnd zugefiigt
und wieder entnommen werden. Die Grofle der Atemziige kann
an der Skala abgelesen, oder wenn das Spirometer mit einer Schreib-

vorrichtung versehen ist, der Kurve entnommen werden.

F Eine Bewegung der Glocke nach oben entspricht einer
(B )2 Exspiration, Bewegung der Glocke nach unten der In-
——d spiration.

Geht man zu tieferen Atemziigen iiber, so kann

eine das gewChnliche Atemvolum weit iibersteigende

8 Luftmenge in das Spirometer exspiriert oder auch aus
ihm inspiriert werden. Die gewdhnliche Atmung findet
also in einer Mittellage der Lunge statt. Die Luftmenge,
1, die von dieser Mittellage ausgehend ausgestoflen werden
"U kann, heifit die Vorratsluft, die bei moglichst tiefer

Einatmung noch aufnehmbare Ergénzungsluft. Beide
\ betragen rund je 2 1. Die gewdhnliche Atmung umfaflt
W nur etwa 0,5 1. Sie ist also recht klein im Verhéiltnis
I zu den Luftmengen, die aufgenommen werden konnen,
— wenn man von der duBersten Exspirationsstellung aus-
Abb. 47 gehend eine moglichst tiefe Inspiration ausfithrt. Dieses
o Luftvolumen von etwa 4 1 wird als Vitalkapazitéat
bezeichnet.

Ist die Lunge, soweit moglich, exspiratorisch entleert, so ist sie
noch immer lufthaltig, wie aus dem lauten Lungenschall beim Beklopfen
hervorgeht. Die dann noch vorhandene riickstdndige oder Restluft a8t
sich nach dem von Davy eingefithrten Verfahren durch Mischung mit
einem bekannten Volum eines indifferenten fremden Gases bestimmen
aus der Abnahme der Konzentration dieses Gases. (Vgl. Krogu in As-
DERHALDENS Handb. d. biochem. Arbeitsmeth. 8, 536.) Die Menge der
Restluft ergibt sich dabei zu etwa 1 1. Die groBte Luftmenge, welche
die Lunge nach tiefster Einatmung enthdlt, di® Totalkapazitit,
beziffert sich demnach auf 5 1. In der Mittellage ist ihr Luftgehalt, die
Mittelkapazitit, etwa 31.

Die individuellen Schwankungen sind bei allen diesen Werten recht
grof}, namentlich wenn man auch noch pathologische Abweichungen in
Betracht zieht. Physiologisch wichtig sind die Anderungen, welche die
einzelnen Volumina unter bestimmten Umsténden erleiden. Die Kérper-
lage hat insofern Einflu}, als im Liegen sowohl die Vitalkapazitit wie
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die Mittelkapazitit abnimmt. Erstere Anderung tritt sofort ein und
héngt wohl mit der beim Liegen stattfindenden Erschwerung ausgiebiger
Atembewegungen zusammen. Die Anderung der Mittelkapazitit erfolgt
dagegen allmihlich, vielleicht veranlaBt durch, wenn auch zeitlich nicht zu-
sammentallend mit dem Sinken des Gaswechsels im Liegen. Intensive
Muskelarbeit vergroBert die Totalkapazitidt und die Mittelkapazitit,
wihrend die Vitalkapazitdt konstant bleibt oder sogar abnehmen kann
(Bour a. a. O.; HasserLBALCH, 1908, Ebenda. 93, 64). Letzteres ist durch
die Beschrinkung der Exspiration bedingt, die man auch ohne Apparate
leicht an sich konstatieren kann. Im ganzen geschieht also die Atmung
bei Anstrengung, von ihrer Vertiefung abgesehen, bei einer gréferen
mittleren Entfaltung der Lunge, d. h. unter Vergrolerung der respiratori-
schen Lungenoberfliche. Ahnlich geschieht die Atmung in sauerstoff-
armer Luft (BoHR a. a. 0.). Es liegen hier unwillkiirliche Modifikationen
der Atembewegung vor, die auf nerviose Regulationen hindeuten.

Die Tiefe der Atemziige hat sehr groBen Einfluf auf den Grad
der Ventilation oder der Lufterneuerung in der Lunge. Bei gewohnlicher
rubiger Atmung und einer Mittelkapazitdt von 3 1 stellt die inspiratorisch
aufgenommene Luftmenge von 0,5 1 nur etwa !/; des vorhandenen Luft-
raumes dar. Beriicksichtigt man, dafl die Luftmenge von ungeféhr
140 cem, welche die oberen Luftwege (Nase, Rachen, Kehlkopf, Bronchien)
erfiillt, fiir den Gasaustausch nicht in Frage kommt, vielmehr von Er-
wirmung und Befeuchtung abgesehen, unverindert wieder ausgestoBen
wird, so dienen nur 360 ccm oder etwa /g zur Erneuerung. Wird dagegen
die ganze Vitalkapazitit ausgeniitzt (wobei der schiddliche Raum ver-
nachléssigt werden darf), so sind am Ende der Inspiration 5 1 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 fiir die Lehre
von der Atmung von Wichtigkeit sind. Die Bestimmung der Restluft
(Residualluft) ist schon oben erwidhnt worden. Kin anderes von SiEBECK
(1911, Skand. A. 25, 87) angegebenes Verfahren bezweckt die Bestimmung
des ,,schidlichen Raumes“. Man atmet Wasserstoff ein und in ein
Spirometer aus. Bestimmt wird die -gesamte ausgeatmete Wasserstofi-
menge und das Wasserstoffprozent der zuletzt ausgeatmeten Luft (Al-
veolarluft). Daraus berechnet sich der schidliche Raum (KrocHu, a. a. O.
539). Zur Schéitzung desselben hat Linpuarp (Proc. Physiol. Soc. June
1914, J. of P. 48, XLIV) eine Formel angegeben, die sich griindet auf
der Messung der Korperlinge des sitzenden Individuums vom Gesil
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 Hilften geteilten Exspiration dorthin wieder ausgeatmet
wird. Wihrend dieser Ausatmungen werden Luftproben (Alveolenluft)
entnommen. Aus den Analysen erfahrt man die wiahrend der Versuchszeit
aus der Lunge verschwundene Menge von Kohlenoxyd und den mittleren
Druck desselben. Nach Anbringung einiger Korrekturen ergibt sich daraus
der gesuchte Wert (KrocH, a. a. O. 543). Derselbe kann zur Berechnung
der Diffusionskonstanten anderer Gase dienen (ebendort. 547).

Endlich 148t 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)
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und von Krocu und LinpuARD verbessert worden (1912, Skand. A.
27, 100; LinpHARD, 1915, A. g. P. 161, 233). Man verwendet Stickoxydul
(N,0) in méBiger Verdiinnung, mischt dasselbe gleichméfig 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 daf} die verschwundene (ins Blut
diffundierte) Menge des Gases und der mittlere Druck desselben be-
stimmt werden kann (KrogH, a. a. O. 550). Ist der Absorptions-
koeffizient des Gases in Blut fiir Korpertemperatur bekannt, so sind
alle Daten zur Berechnung des Minutenvolums gegeben. Der erhaltene
Wert bedarf jedoch einer Korrektur, weil der erh6hte Sauerstoffverbrauch
wihrend des Versuchs auf eine gesteigerte Durchblutung der Lunge
hinweist. Zur Reduktion dient der Ruhewert des Sauerstoffverbrauchs,
der in einem besonderen kurzen Respirationsversuch ermittelt wird
(Krogu und LiNpHARD, a.a.O. 116).

Die auf diese Weise an 4 Versuchspersonen bestimmten Mmuten-
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 schétzungsweise
angenommenen Werte in sehr befriedigendem Einklang steht.

Der Druck in der Lunge und in ihrer Umgebung.

Die Lunge kann ihre Rdumigkeit nicht aus eigenen Kréften d&ndern.
Sie hat zwar ringférmig angeordnete glatte Muskelzellen in den Bronchien,
die, je nach ihrem Tonus, die Luftbewegung mehr oder weniger leicht
vonstatten gehen lassen. Die dadurch herbeigefithrten Voluménderungen
sind aber zu geringfiigig und zu langsam, um fiir den Gaswechsel von
Bedeutung zu sein. Die Raumigkeit der Lunge ist vielmehr abhingig
von der Raumigkeit der Organe, zwischen denen sie liegt: Brustkorb,
Herz, Baucheingeweide. Durch die Atembewegungen wird der Raum
der Brusthohle rhythmisch vergréBert und verkleinert, in der Richtung
der Korperachse durch die Bewegung des Zwerchfells, in frontaler und
sagittaler Richtung durch die Bewegung der Rlppen und des damit
verbundenen Brustbeines. Diese Bewegungen mufl die Lunge mitmachen,,
da das sie iiberziehende viszerale Blatt der Pleura mit dem parletalen
Blatt auf der Innenfliche der Brusthohle, auf Zwerchfell und Herz tiberall
in Beriihrung steht bzw. nur durch eine kapillare Fliissigkeitsschicht
zwischen der beiderseitigen Epithellage von ihm getrennt ist.

Die Forménderungen der Lunge erwecken in ihrem an elastischen
Fasern reichen Gewebe Spannungen, die bei Verkleinerung des Brust-
raumes die Riickkehr der Lunge in die Ausgangsstellung foérdern. Die
Luunge ist aber nicht nur gespannt, wenn der Brustraum inspiratorisch
vergrofert ist, sondern auch bei duflerster Verkleinerung desselben. Denn
wie an der Lelehe, 16st sich auch am Lebenden die Lunge von der Brust-
wand ab und fillt zusammen (ohne dadurch luftleer zu werden), wenn
zwischen die beiden Bldtter der Pleura Luft oder Fliissigkeit eindringt.

Infolge der Spannung, in der sich die Lunge bestindig befindet,
iibt sie auf ihre Umgebung einen Zug aus, der als Saugdruck oder Unter-
druck (auch als negativer Druck bezelchnet) zur Geltung kommt und
mit der Ausweitung der Lunge wichst. Man mift ihn am Tier, indem



Atembewegungen. 111

man ein Manometer zwischen die beiden Blétter der Pleura einfiithrt
oder an der Leiche die verschlossene Luftrohre mit einem Manometer
verbindet und dann die Brusthohle 6ffnet (DonpERs, 1853, Z. rat. Med.
N.F.3, 287). Er betrigt bei dullerster Exspirationsstellung etwa 5 mm Hg,
bei dullerster Inspiration 30—35.

Der im Brustraum herrschende Unterdruck macht sich im Kreislauf
des Blutes deutlich fiihlbar. In den grofen 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 schligt (siehe oben S. 71),
steigt wihrend 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 frither die Rede war (S. 42 und Abb. 13).

Von dem Druck auBerhalb der Lunge muBl der Druck der Lungen-
luft unterschieden werden. Er ist im allgemeinen gleich dem atmosphéri-
schen, doch sinkt er wihrend 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 Flissigkeit in eine Pipette oder mit
einem Strobhalm) konnen kriftige Saugwirkungen (bis zu einem Unter-
druck von !/}, Atmosphire), durch Ausatmung bei verengten oder ver-
schlossenen Luftwegen (Pressen, Husten) Uberdrucke bis nahe 1/; At-
mosphére erzeugt werden. An diesen auBergewthnlichen Druckzusténden
in der Lungenluft nimmt auch der pleurale oder intrathorakale Druck
teil, doch ist cr stets um einen der jeweiligen Spannung des Lungenges webes
entspreehenden Betrag nicdriger als jene.

Die Atembewegungen.

Als Ruhestellung der Brust mul bei schlaffer Muskulatur jene
gelten, in der das exspiratorisch gerichtete Verkleinerungsstreben der
Lunge und der inspiratorisch gerichtete Gegenzug des Brustkorbes sich
das (leichgewicht halten. Sie entspricht wahrscheinlich der sogenannten
Mittellage der Brust (siehc oben S. 108). Die Anderungen in der Riumig-
keit der Brust und damit der Lungen geschehen durch Muskeln, welche
nach ihrer Wirkung in Einatmungsmuskeln, Inspiratoren, und Ausat-
mungsmuskeln, Exspiratoren unterschieden werden. Ein Inspirator, das
Zwerchfell, bildet die untere Begrenzung des Brustraumes. Er stellt ein
gegen den Kopf konvexes Gewdlbe dar, auf dessen sehniger Kuppel
(Centrum tendineum) das Herz ruht. Bei schwachen Kontraktionen des
Zwerchfells nimmt nur die Kriimmung der vom Centrum tendineum
ausstrahlenden Muskelbiindel ab, wobei sich die Schenkel des Gewolbes
von der Wirbelsiule und den Rippen abldsen, denen sie in der Ruhe
in weitem Umfange anliegen. Dadurch entstehen an der unteren Be-
grenzung der Brusthohle keilférmige Réume, 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. KEine weitere Folge der Bewegung des Zwerchfells ist eine
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Verdrangung der Baucheingeweide nach abwérts und eine Drucksteigerung
im Abdomen. Bei starken Zusammenziehungen des Zwerchfells findet
ferner eine Einziehung der Rippenrédnder statt.

Die VergroBerung des Brustraumes nach der sagittalen und trans-
versalen Richtung kann nur unter gegenseitiger Verlagerung der
knéchernen und knorpeligen Teile des Brustkorbes stattfinden, wobei
diese Teile und die sie verbindenden Bénder Deformationen und Span-
nungen erfahren. Hierdurch, je nach der Korperstellung auch durch
die Schwere, wird die Riickkehr des Brustkorbes in die Ruhestellung
begiinstigt.

Die Forménderung des Brustkorbes bei der Inspiration besteht
im wesentlichen aus einer Hebung der Rippen und des Brustbeins, derart,
dafl die ersteren mit der Wirbelsdule weniger spitze Winkel ein-
schlieBen. Die Exkursionen kénnen, infolge der geringen Beweglichkeit
der Wirbelrippengelenke, in Winkelgraden gemessen, nur gering sein;

dagegen sind die Bogenlingen., welche von
den vorderen Enden, namentlich der langen
Rippen, durchlaufen werden, gar nicht unbe-
trachtlich.

Denkt man sich bei aufrechter Korper-
stellung eine Reihe von Horizontalschnitten
durch die Brusthohle gelegt, so werden die-
selben bei der inspiratorischen Rippenhebung
gamtlich groBer, und zwar sowohl im Tiefen-,
wie im Breitendurchmesser. Letzteres gilt

Abb. 48. Projektion eines namentlich fiir die Schnitte durch die untere
Rippenpaares nebst Verbin-  Hilfte des Brustkorbes. Es hingt dies damit
dungsstiicken auf eine Hoti- /g mmen, daB die vom Képfehen zum Hocker
zontalebene. Die Exspira- d . ’ ) .
tionsstellungistschwarz. Die 4T Rippe gezogene Drehungsachse nicht quer,
Drehungsachsen der Rippen sondern schrig gerichtet ist und die Achsen
sind gestrichelt. zweier symmetrischer Rippen aufeinander
nahezu senkrecht stehen. Abb. 48 zeigt die
Projektionen eines Rippenpaares in Exspirations- und Inspirations-
stellung auf eine Horizontalebene.

Die Inspirationsbewegung der Rippen wird bei gewthnlicher Atmung
hauptsichlich hervorgebracht durch die MM. intercostales externi,
ferner durch die Scaleni und Serrati posteriores superiores. Bei an-
gestrengter Einatmung treten aullerdem Muskeln in Tétigkeit, die von
dem Kopf und Schultergiirtel nach dem Brustbein und Rippen ziehen,
wobei natiirlich die Feststellung ihrer Ursprungsorte in bezug auf die
Wirbelséule vorausgesetzt werden mufl. Nach Jansen (1910, Z. f. orthop.
Chir. 25, 734) sind die Riickenstrecker. besonders der M. spinalis, an
jeder Inspiration beteiligt.

s ist oben angegeben worden, dafl Exspiration in rein passiver
Weise moglich ist. Treten KExspirationsmuskeln in Téatigkeit, so liegt
ihre Wirkung darin. dafBl sie den Umfang und die Geschwindigkeit der
Exspiration verindern. iiberhaupt deren Ablauf in mannigfaltiger Weise
modifizieren. Ob es reins passive Exspirationen gibt, ist nicht sicher
bekannt; bel Tieren scheinen die MM. intercostales interni bei der Ex-
spiration stets tétig zu sein (R. Fick, A. f. A. 1897, 75; BERGENDAL
und BeremMAaNN, 1897, Sk. Arch. 7. 178). Dal bei der Exspiration gegen
Widerstinde, wie beim Sprechen, Rufen, Singen, beim Blasen von In-
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strumenten usw. die Bauchmuskeln den zeitlichen Verlauf der Exspiration
und ihre Stérke bestimmen, indem sie die Baucheingeweide und mit
ihnen das Zwerchfell gegen die Brusthéhle emportreiben, lehrt die tégliche
Erfahrung.

Die Wirkung der Interkostalmuskeln ergibt sich aus dem zum
Rippenkorper schrigen Verlauf der Fasern. Die auf zwei benachbarten
Rippen wirkenden Krifte einer Faser sind gleich in ihrer Grofe aber
ungleich 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, grofler 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 Wirbelsdule festgestellt denkt.

Die Aufteilung der am Brustkorb angreifenden Muskeln in Inspi-
ratoren und Exspiratoren geschieht hauptsichlich auf Grund der anatomi-
schen Kenntnis von Ursprung und Ansatz derselben. In einzelnen Fillen
ist auf dem Wege der Befithlung durch die Haut hindurch festgestellt
worden, daB die Spannung des Muskels bei Ein- oder Ausatmung wéchst,
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 tétigen Muskeln ist bisher nur
bei einem Atemmuskel, dem Zwerchfell, zur Anwendung  gekommen
und hat ergeben, dafl der Muskel bei jeder Einatmung in einen kurzen
Tetanus gerdt, der aus zahlreichen, oft sehr regelméfBig aufeinander
folgenden ErregungsstoBen besteht (Drirrrer, 1909, A. g. P. 130, 3).
Weiter hat sich gezeigt, dafl der Rhythmus der Erregungsstofe im Muskel
und Nerv im allgemeinen iibereinstimmt, ersterer also den Erregungs-
rhythmus vom Nerven iibernimmt. Die Zahl dieser St68e ist bei normaler
Korpertemperatur (Kaninchen, Hund) 110—140 in der Sekunde und
sinkt mit der Temperatur stark ab, bei 28° auf nahezu 50. Dabei komm?
es nur auf die Temperatur des Zentralnervensystems an, nicht auf
die des Muskels oder des Nerven. s ist also jenes, welches iiber den
Erregungsrhythmus entscheidet (Dirrier und Garren, 1912, Z. f. B.
58, 420).

Die Nerven der Atemmuskeln und das Atemzentrum.

Die an der Atmung beteiligten Muskeln erhalten ihre zentrifugalen

oder motorischen Nerven aus dem Hals- und Brustmark, einige derselben
“auch aus der Oblongata. So zeigt z. B. die Beobachtung des Kehlkopfes
an manchen Menschen eine im Rhythmus der Atmung stattfindende

abwechselnde Erweiterung und Verengerung der Glottis. Da ein ge-

lahmtes Stimmband diese Bewegungen nicht mehr ausfithrt, so handelt

.es sich hier nicht um eine passive, sondern um eine aktive Bewegung,
d. h. um die Teilnahme des Nervus laryngeus inferior, eines Astes des
Vagus, an der Atmungsinnervation. Bei Atemnot treten Gesichtsmuskeln

in die rhythmische Atemtéatigkeit ein, also Muskeln aus dem Innervations-

gebiet des N. facialis. Beim Kaninchen, dessen Schnauze regelmifBig

mitatmet, ist der N. facialis stets an der Atmung beteiligt.

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 8
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Es mufl 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 mufl
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.

Abb. 49. Verhalten von Blutdruck, Nasenfliigelbewegung und Lungenventilation

bei Ringskithlung des Marks am Epistropheus nach TRENDELENBURG. (1910, A.

g. P. 185, 479). Von oben nach unten: Kurve des Blutdrucks in der Karotis,

Nasenfliigelbewegung, Nulllinie des Blutdrucks, Atemvolumina, Signallinie- fiir
die Dauer der Kiihlung, Sekundenmarken.

Die biindigste Antwort hierauf geben die Versuche von W. TReN-
DELENBURG, der durch Kiihlung der Vorder- und Seitenstringe des
obersten Halsmarkes die Uberleitung von Erregungen aus dem Gehirn
in das Riickenmark voriibergehend aufhob, wobei alle vom Riickenmark
innervierten Muskeln ihre Atembewegungen einstellen. Vgl. Abb. 49.
Bei Erwéirmung des Markes nehmen sie dieselben in unverdnderter Weise
wieder auf. Die Atembewegungen der Nasenfliigel (Kaninchen) bleiben
dagegen wihrend der Kithlung des Markes bestehen. Der Versuch lehrt,
dafl die Anregung zur Atemtatigkeit vom Gehirn ausgeht und daf} das
Riickenmark von sich aus nicht imstande ist sie zu unterhalten.
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Die fithrende, als Atemzentrum bezeichnete Stelle ist im Kopi-
mark gelegen, in der Hoéhe des Hypoglossuskerns aber nicht im Grau
des vierten Ventrikels, sondern in tieferen Teilen des Querschnittes,
vermutlich in der Formatio reticularis (GAp und MAriNEsco, A. f. P.
1893, 175). Durchschneidung des Gehirns in der Hohe der Vierhiigel,
wobei das GroBhirn vollstindig 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 Muskelkrimpfe, sogenannte Erstickungskrimpfe auf, die den
Anschein von Atembewegungen erwecken kénnen. 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. Uber ]eder Atemkurve Zeitmarken in Abstinden
von je 2 Sekunden.

Das Atemzentrum muf als ein Organ mit selbstédndiger rhythmischer
Automatie gelten, wie das Herz, die Blutgefifie, der Darm und andere.
Dies ist zu folgern aus der Fortdauer der Atembewegungen bei tiefster,
die Reflexe unterdriickender Narkose und aus ihrem Wiederauftreten
nach lahmender Gehirnanémie zu einer Zeit, in der die Reizung afferenter
Nerven noch ohne Wirkung ist (StewarT und Pike, 1907, Am. J. of P..
19, 328). Die Fortdauer der Automatie, die Art und Stéirke ihrer Er-
scheinung ist abhingig von thermischen und namentlich chemischen
Bedingungen, die am Orte des Zentrums obwalten. So wird durch Kiithlung
des Karotidenblutes oder der freigelegten Rautengrube die Atmung,
gegebenenfalls bis zum Stillstand, verlangsamt (W. TRENDELENBURG,
1910, A. g. P. 135, 480) durch Erwarmung beschleunigt und verflacht
(Taohypnoe) (MOORHOUSE 1911, Am. J. of P. 28, 223). Durch einige
Tropfen einer 2°/, Eukainlésung, die auf die Rautengrube gebracht werden,
kann die Atmung fiir lingere Zeit unterdriickt werden (AsmEr, 1902,
E.d.P. 1, I1. 366).

S*
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In besonders empfindlicher Weise reagiert das Atemzentrum auf
die Kohlensdurespannung des Blutes. Diesem Umstande ist es zuzu-
schreiben, daf3 die Kohlensdurespannung in der Alveolarluft und im
arteriellen Blute im allgemeinen recht konstant bleibt. Bei Unter-
suchung der Alveolarluft fand HALDANE im Verein mit PriesTiLEY und
Pourron (1905 und 1908, J. of P. 32, 225; 37, 390), dafl bei ruhiger
Atmung (Eupnoe) die Kohlensiurespannung trotz wechselnder Ver-
suchsbedingungen auf einem Wert eingestellt bleibt, der fiir jede
Versuchsperson annshernd konstant, fiir verschiedene Personen in
nicht unerheblichem Mafle schwankend ist. Schon eine geringe Er-
héhung der Kohlensdurespannung (um 1,5 mm Hg oder 0,29, einer
Atmosphéire) geniigt, um vertiefte Atmung (Dyspnoe, Hyperpnoe) herbei-
zufithren. Wird umgekehrt der Kohlenséduredruck in der Lunge dadurch
herabgesetzt, da man etwa fiir die Dauer von zwei Minuten moglichst
tief atmet, so treten grofere Mengen von Kohlensidure aus dem Blute
in die Lungenluft iiber, die Kohlensdurespannung im Blute sinkt und es
kommt zur Verflachung der Atmung oder sogar zu einen voriitbergehen-
den Aufhoren derselben (Apnoe), sieche Abb. 50. Dieselbe kann nicht
einer erh6hten Sauerstoffspannung zugeschrieben werden, da das arterielle
Blut schon unter gewshnlichen Umstéinden mit diesem Gase fast gesattigt
ist. Es hat sich ferner gezeigt, dall bei sehr weitgetriebener Apnoe die
Atmung fiir Minuten aussetzen kann, wobei der Sauerstoffdruck in der
Alveolenluft und entsprechend auch im Blute so niedrig wird, dafl die
Versuchsperson die fahle Gesichtsfarbe der Leiche annimmt und einen
hochst bedngstigenden Eindruck macht, ohne daf ein Bediirfnis zum
Atmen besteht (HaLpANE und Pouirton, a.a. O. 399).

WiINTERSTEIN hat dann weiter gefunden, dafl die Kohlensdure
in ihrer anregenden Wirkung auf das Atemzentrum durch andere, nicht
fliichtige Sduren ersetzt werden kann, was ihn zu der Auffassung fiihrte,
daf} es die Konzentration der Wasserstoffionen, die sogenannte Wasser-
stoffzahl des Blutes ist, von der die Tétigkeit des Atemzentrums bestimmt
wird. Ungeniigende Zufuhr von Sauerstoff kénnte dann indirekt dadurch
wirken, daf3 die Verbrennung unvollstindig wird und saure Produkte
des Stoffwechsels entstehen, die die Kohlensdurespannung im Blute
erhthen (1911, A. g. P. 138, 167 und 1915, Bioch. Z. 70, 45). AufBler
dieser mittelbaren Wirkung hat der Sauerstoff anscheinend auch noch
eine unmittelbare, indem er die Empfindlichkeit des Atemzentrums fir
eine bestimmte Kohlensdurespannung herabsetzt (LinpaARD, 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 Kohlenséure-
spannung in der Alveolenluft zum Ausdruck kommt. Im gleichen Sinne
wirkt auch intensive Belichtung, namentlich mit kurzwelligen Strahlen
(HasserBarcH und Linpmarp, 1912, Skand. A. 25, 361).

Als ausgelost durch chemische Reizung des Atemzentrums muf
auch der erste Atemzug des Neugeborenen gelten. Derselbe tritt nicht
ein, solange durch den Plazentarkreislauf die Wasserstoffzahl des kind-
lichen Blutes geniigend niedrig gehalten wird. Im anderen Falle kommt
es schon innerhalb der miitterlichen Geburtswege zu Atembewegungen
der Frucht.
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Unbeschadet seiner Fahigkeit zu automatischer Téatigkeit steht
das Atemzentrum doch auch unter dem Einflufl anderer Teile des Nerven-
systems. Der EinfluB des GroBhirns duBert sich in der Moglichkeit,
die Atembewegungen weitgehend willkiirlich umzugestalten, besonders
auch, sie flir eine gewisse, immer nur nach Bruchteilen einer Minute
zdhlenden Zeit zu unterdriicken; ferner in den &uBerst vielgestaltigen
aber fiir jede Gefiihlslage typischen Formen, die die Atmung unter der
Herrschatt der Gemiitsbewegungen annimmt, wie Lachen, Weinen,
Seufzen, Géhnen. Der EinfluB der Sinnesnerven verrdt sich in dem
Schniiffeln bei Geruchsempfindungen, der beschleunigten und flachen
Atmung bei angestrengtem Horchen, die Atemstillstinde bei plotzlichen
Kélte- 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 S;6sLom das vorliegende reiche Beobachtungs-
material einer Nachpriifung und Sichtung unterworfen (1915, Skand.
A. 32, 1). Die elektrische Reizung eines Nerven, und zwar zweckmiBig
des proximalen Stumpfes des durchschnittenen Nerven, ergreift ja alle
Fasergattungen desselben. Nur durch vorsichtige Abstufung der Reiz-
starke kann es gelingen, eine Beschrinkung auf einzelne Gattungen zu
erreichen. Welche das sind, ist nicht ohne weiteres ersichtlich und muf}
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 gepriiften Nerven, abgesehen
vom Splanchnikus und Vagus, bei schwachen Reizen eine Begiinstigung
der Inspiration bei starken eine solche der Exspiration bewirken. Die
Begiinstigung kann sich in einem gréfleren Umfang der fraglichen Be-
wegung, in einer lingeren Dauer derselben, oder in einem vorzeitigen
Eintritt dulern, 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 dafiir spricht, daB3 die Innervation der Atemmuskeln
eine reziproke ist (siche oben S. 83). Der N. splanchnicus entfaltet
nach Sy0BLOM bei jeder Reizstérke ausschlieBlich hemmende Wirkungen
auf die Inspirationsbewegung, was so aufgefalt werden kann, daB eine
allzustarke Ausdehnung der Lungen, die auf die Bauchorgane stérend
wirken kénnte, vermieden wird. ‘

AuBerst verschiedenartig sind die vom N. vagus vermittelten Atem-
reflexe. Es braucht nur erinnert zu werden an die Auslosung des Hustens
vom Kehlkopf und der Luftréhre, an die des Schluckens vom Schlunde
aus, an das Erbrechen bei Reizung der Mageniste dieses Nerven und
andere. Die Lungenéste des Nerven entwickeln hauptsichlich hemmende
Wirkungen, und zwar solche auf die Inspiration bei schwachen, auf die
Exspiration bei starken Reizen. Die einfachste Erklédrung dieses Befundes
liegt in der Annahme von zwei Arten afferenter Fasern. Die natiirlichen
Reize fiir dieselben scheinen gegeben zu sein in der Ausdehnung der
Lunge fiir die eine, in ihrer Verkleinerung fiir die andere Faserart. HERING
und Brevuer (1868, Wiener Ber. 57, 672 und 58, 909) fanden nimlich,
dafl Entfaltung (Aufblasen) der Lunge die Inspiration hemmt und Ex-
spirationsbewegung hervorruft, Zusammenfallen der Lunge den entgegen-
gesetzten Erfolg. Hierdurch wird bewirkt, dafi jede vom Atemzentrum
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eingeleitete Einatmung vor vollstindiger Entfaltung der Lunge durch
die aus ihr kommenden Erregungen unterbrochen und in Ausatmung
verkehrt wird, und das Entsprechende gilt fiir die Ausatmung. Es handelt
sich also um eine Einrichtung, durch die {ibermiBige 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
BRrEUER von einer ,,Selbststeuerung der Atmung‘.

Die Erregungen, die in den Fasern des Lungenvagus stindig nach
dem Gehirn laufen, lassen sich auch in der Weise aufzeigen, dafl man
den Vagusstamm am Halse durchschneidet und den distalen Stumpf zu
einem Saitengalvanometer ableitet. Jede am Stumpf ankommende
Erregung verursacht dann eine kurze Schwichung des Demarkations-
stromes, eine sogenannte negative Schwankung. Die photographisch
registrierten Ausschlige des Instrumentes zeigen einen doppelten Rhyth-
mus, einen den Herzschldgen und einen zweiten der Atmung entspre-
chenden. Ersterer stammt von afferenten Fasern des Herzens und der
Aorta (Depressor), die durch die dort auftretenden Spannungen erregt
werden (siehe oben S. 83). Der zweite Rhythmus stammt von den
Lungendsten des Vagus. EINTHOVEN hat gezeigt (1908, A. g. P. 124, 246),
daB es nicht der Luftdruck in der Lunge ist, der diese Fasern erregt
sondern dafB3 das Lungenvolum dafiir entscheidend ist. Bei kimstlicher
Atmung lassen sich sowohl durch Aufblasen der Lunge wie durch Aus-
saugen von Luft aus derselben Erregungen erzielen, eine Beobachtung,
die fiir das Vorhandensein von zwei Arten von Fasern im Sinne von
HEeriNg und BREUER spricht.

Werden die Vagi durchschnitten oder besser durch Kilte leitungs»
unfihig gemacht, so fallen die von seinen Lungenésten auf das Atmungs-
zentrum ausgeiibten Wirkungen fort und es kommt zu einer plétzlichen
und durchgreifenden Anderung der Atmung. Sie wird seltener, die
Inspirationen werden vertieft und in die Lénge gezogen, gleichsam mith-
samer. Der Versuch beweist unter anderem, dal die Tatigkeit des At-
mungszentrums durch die von der Lunge kommenden Erregungen nicht
bedingt, wohl aber modifiziert wird. Bleiben die Tiere am Leben, was
unter besonderer Vorsicht bei Ausfithrung der Operation und sorglicher
Pflege gelingt, so stellt sich die normale Atmung selbst nach Monaten
nicht wieder ein (KarscakowsKky, 1901, A.g. P. 84, 6).

Durchschneidung der Vagi am Halse ldhmt natiirlich auch die
Nn. recurrentes und damit die Kehlkopfmuskeln mit Ausnahme des
Cricothyreoideus, was zur Folge hat, dafi der Verschluf des Kehlkopfes
wahrend des Schluckens versagt, die Tiere sich verschlucken und bald
an Fremdkérperpneumonie eingehen.

Endlich fithrt der N. vagus fiir die Lungen neben GefdBnerven
auch Fasern fiir die glatten Muskeln der Bronchien und der Trachea,
und zwar verengende, den Tonus erhéhende, wihrend der Sympathikus
diese Muskeln erschlafft. Letztere Fasern entspringen aus den drei ersten
Brustnerven (Dixon und Ransom, 1912, J. of P. 45, 413). Durch Krampf
der Bronchialmuskeln, wie er zuweilen reflektorisch von anderen Orten
z. B. von der Nase ausgelost wird, kann die Atmung sehr erschwert
werden (Asthma bronchiale s. verum). Die Bedeutung der Bronchial-
muskeln diirfte u. a. wohl in einer ErhShung der Widerstandsfihigkeit
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der zarten Luftwege gegen Drucksteigerungen in der Lunge (Blasen,
Schreien usw.) zu suchen sein.

Versagt die natiirliche Atmung (zu tiefe Narkose, Erstickung, Er-
trinken, Erhéngen usw.) so schreitet man zur kiinstlichen Atmung.
Bei Tieren legt man eine Trachealfistel an und blast durch dieselbe Luft
ein, wobei man durch eine Seiten6ffnung dafiir sorgt, daf in den Pausen
awischen den Einblasungen die Lunge die tiberschiissige Luft entleeren |
kann. Hier herrscht also bestindig Uberdruck in der 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 fithrt und dann wieder auf den Rumpf oder
neben denselben herablafit. Dadurch wird der Schultergiirtel bald ge-
hoben, bald gesenkt, an welchen Bewegungen auch der Brustkorb teil-
nimmt. Zu achten ist dabei darauf, daB der Kehlkopfeingang frei und
nicht durch die Zunge oder Fremdkorper verschlossen ist. Ein anderes
weniger ausgiebiges aber auch weniger ermiidendes Verfahren besteht
darin, dal man auf die Rippenrdnder und den Bauch mit den aufgelegten
Hénden driickt, das Zwerchfell dadurch émpor- und Luft aus der Lunge
treibt. Beim Freigeben des Rumpfes wird durch das Zurickgleiten der
Baucheingeweide und durch die Elastizitét des Brustkorbs eine Einatmung
bewirkt. Die letztere Form des Vorgehens 148t sich dadurch wirksamer
gestalten, dafl man den Verungliickten mit seitwérts geneigtem Kopf
auf den Bauch legt und den Druck auf die Lendengegend ausiibt. Dabei
gewinnt man den Vorteil, daf} die geldhmte Zunge von selbst nach vorne
fallt und den Kehlkopfeingang frei gibt.

Die Vorginge in den Luftwegen.

Die in die Lunge eindringende Luft erfihrt nicht nur eine Anderung
ihres Gehalts an Sauerstoff und Kohlensidure, sie wird auch erwirmt,
angefeuchtet und von Staub befreit. Dabei erreicht sie, wie LoEwy
und GERHARTZ, entgegen fritheren Angaben, gezeigt haben (1914, A. g. P.
155, 231), weder die volle Bluttemperatur noch die Séttigung mit Wasser-
dampf. Wird durch den Mund geatmet, so stellt sich die Temperatur
der Ausatmungsluft auf 32—35°, bei Atmung durch die Nase auf 31—339,
Die Lungenluft wird also auf dem Wege durch die Nase etwas abgekiihlt.
Mit der Atemtiefe steigt die Temperatur der ausgeatmeten Luft, weil
der eingeatmeten Luft mehr warme Lungenluft beigemengt wird bzw.
der zur Erwdrmung wenig beitragende schiddliche Raum an Bedeutung
einbit. Die Befeuchtung geschieht durch das Sekret der zahlreichen
Driisen, die sich in den Schleimhéuten der Luftwege finden.

Der in der Luft enthaltene Staub fallt zum grofen Teil in den
zufithrenden Luftwegen nieder, wird von dem dort abgesonderten Schleim
festgehalten und mit diesem nach auBen befrdert. Die Unterhaltung
des stéindig aber sehr langsam flieBenden Schleimstromes ist eine Leistung
der Flimmerzellen, in der obersten Schicht des mehrreihigen Epithels,
das die Luftwege auskleidet. In &hnlicher Weise entsteht in der Nasen-
héhle ein gegen die &duflere Nasenoffnung gerichteter Schleimstrom.
Der Schlag der Flimmerhaare schreitet von Zelle zu Zelle vorwérts nach
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Art einer iiber die Schleimhautflache ablaufenden Welle. Die Richtung
des Schlages ist unabédnderlich, erfibrt also keine Umkehrung, wenn

ein Stiick Schleimhaut abgehoben und verkehrt wieder eingeheilt wird
(v. BritckE, 1916, A.g. P. 166, 45).

Die Herausbeforderung des Staubes in der beschriebenen Weise
ist ausgeschlossen, wenn er bis in die Alveolen vordringt, also tiber 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 schliefllich in die Lymphknoten
der Lungenwurzel, wo er sich, wenn in groferer Menge vorhanden, schon
durch die eigentiimliche Farbung dieser Driisen verrdt (vgl. die sog.
Kohlen-, Eisen-, Steinlungen etc.).



Sechster Teil.

Verdauung.

Kauen, Einspeicheln und Schlucken.

Der Sauerstoff, der in den Lungen ins Blut aufgenommen und von
diesem den Zellen zugefithrt 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, um aufnahmeféhig 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 Nahrungs-
mitteln. Dadurch entsteht fiir die Verdauung die weitere Aufgabe der
Aufteilung oder Analyse. ‘

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

Im ersten Lebensjahr ist der Mensch auf fliissige Kost angewiesen,
die er durch Saugen gewinnt. Die Lippen und zahnlosen Kieferrinder
des Sauglings umschlieBen die miitterliche Brustwarze oder den Ersatz
derselben und durch die Bewegung der Zunge, die nach Art eines Spritzen-
stempels zuriickgezogen und zugleich l6ffelartig ausgehohlt wird, entsteht
Raum fiir die einstromende Milch. Die treibende Kraft ist gegeben durch
die Druckdifferenz zwischen Brustdriise und Mundhéhle. Wahrend des
Saugens geht die Atmung durch die Nase ungestort fort; sie wird nur
fir den Augenblick des Schluckens unterbrochen.

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

Das Kauen.

Feste Nahrung unterliegt zunichst einem Zerkleinerungsprozef3
durch die Zihne, 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



122 Die Wirkung der Kaumuskeln.

charakteristisch fiir den Fleischfresser. Sie préagt sich aus nicht
nur in der Form und Stellung der Zihne, sondern auch in der
Beschaffenheit der Kiefergelenke, die sich der Gestalt reiner Scharnier-
gelenke ndhern. Im Gegensatz dazu ist das Gebi des Pflanzenfressers,
-und besonders das des Wiederkéuers ein vorwiegend mahlendes, die Zihne
haben breite aufeinander schleifende Flichen und die Kiefergelenke
gestatten nicht nur Drehungen, sondern auch Parallelverschiebung in
verschiedenen Richtungen. Beim Menschen stehen Gebil und Form des
Kiefergelenks ungefihr in der Mitte zwischen den genannten beiden
Extremen.

Die Bewegung der Kiefer erfolgt durch die Kaumuskeln, doch
spielen bei dem Kaugeschift auch die Muskeln der Zunge, der Lippen
und Wangen eine wichtige Rolle, da sie die zu zerkleinernden Substanzen
zwischen die Zéhne schieben. Von den Kaumuskeln haben der Masseter
und der innere Fliigelmuskel, sowie die vorderen Faserurspriinge des
Temporalis eine mehr oder weniger rein anziehende Wirkung. Der dufBere
Fliigelmuskel zieht dagegen seinen Kieferast nach innen und vorne, die
hinteren Fasern des Temporalis ziehen nach riickwérts. Bei einseitiger
Innervation der letztgenannten Muskeln wird also der Gelenkkopf des
Unterkiefers dieser Seite nach vorne bzw. hinten geschoben, wobei der
Unterkiefer Drehungen annédhernd um eine lotrechte durch den Gelenk-
kopf dér anderen Seite gehende Achse ausfithrt. Dies ist die Hauptform
der Mahlbewegung (vgl. R. Fick, Handb. d. Gelenke. 3, 18). Die an
dem Kaugeschéft beteiligten zentrifugalen Nerven sind der Trigeminus
fiir die eigentlichen Kaumuskeln, Fazialis und Hypoglossus fiir die Hilfs-
muskeln.

Die Kaumuskeln sind zu grofler Kraftentfaltung befdahigt, wie ihre
Leistungen beim Kauen und vielleicht noch anschaulicher die Kunststiicke
mancher Artisten und Athleten dartun. Nach Ep. WeBER haben Tem-
poralis, Masseter und innerer Fliigelmuskel beider Seiten zusammen-
genommen einen physiologischen Querschnitt von 40 gem, 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, dafl ein Mensch mittelst der Kau-
muskeln sich selbst oder einen anderen schwebend halten kann.

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

Die Speichelabsonderung.

Wéhrend des Kauens wird die Nahrung durchtrinkt mit dem
Speichel, einer Absonderung der zahlreichen Driisen, die sich in die
Mundhohle 6ffnen. Der Speichel ist die waBrigste, d. h. stoffirmste
Abscheidung des Korpers. Er enthilt 0,5 bis 1,09/, Trockensubstanz, von
welcher ungefihr die Halfte aus organischen Bestandteilen, die andere
Halfte aus Salzen besteht. Trotz der geringen Konzentration ist der
gemischte Mundspeichel weit weniger beweglich als reines Wasser, ist
fadenziehend und klumpig und schdumt stark beim Schiitteln ; eingedickt



Die Speicheldriisen. 123

wird er klebrig. LaBt man einen Tropfen einer walBrigen Farbstofflosung
in Speichel fallen, so breitet sich die Farbe durch Diffusion nur dullerst
langsam aus, im Gegensatz zu ihrem Verhalten in Wasser. Diese Higen-
schaften verdankt der Speichel seinem Gehalt an Muzin oder Schleimstoff,
einem Glykoproteid, das beim Kochen mit Mineralsduren einen redu-
zierenden Korper, Glukosamin, abspaltet. Das Muzin hat selbst die Eigen-
schaften einer schwachen Siure, die mit Alkalien in Wasser 18sliche oder
doch stark quellende, beim Erhitzen nicht koagulierende Salze bildet.
Durch Essigsdure wird das Muzin gefdllt und der Niederschlag 16st sich
nicht in tberschiissiger Essigsdure. Ferner enthilt der Speichel stets
kleine Mengen von koagulierbarem Eiweif}, an anorganischen Bestand-
teilen hauptséchlich Kalium neben kleineren Mengen von Natrium und
Kalzium gebunden an Chlor, Phosphorséure, Kohlensdure und Schwefel-
zyanwasserstoffsdure. In Beriihrung mit der Luft, wobei Kohlensidure
abdunstet, pflegt der Speichel neu-
trales Kalziumkarbonat (Zahnstein)
ausfallen zu lassen.
Untersucht man die Absonde-
rung einzelner Speicheldriisen, was
naturlich nur an den groBen Driisen
mit sondierbarem Ausfithrungsgang
geschehen kann, so findet man sie
nicht - gleichartig. Es gibt Driisen
mit schleimigem, andere mit diinn-
flilssigem sog. serdsen d. h. schleim-
freien Sekret wund endlich solche
mit gemischtem Sekret. Die Unter-
schiede sind auch bei der mi-
kroskopischen Untersuchung der
Driisen aus der Bauart zu er-
kennen. Die Schleimdriisen besitzen
ein sezernierendes KEpithel aus Abb. 50a. Verteilung der serésen Driisen
grofen durchsichtigen Zellen mit Ef%ﬁfﬁ‘?r?nﬁ‘?g%) %‘gﬁle‘i)er ﬁ%cglelgé
kleinen abgeplatpeten.Kemen, die Oberﬂéeh% der menschlichen Zunge.
ganz an die Peripherie des Ldpp- Nach Oppen, Lehrbuch der vgl. mikr.
chensoder Rohrchensgedriangt sind, Anat. 1900, III, Taf. II. Fig.19.
wahrend in denserdsen oder Eiweil3-
driisen das Protoplasma stark gekérnt und daher wenig durchsichtig ist.
AuBerdem sind die Lumina der Schleimdriisen weit, die der Eiweilldriisen
sehr eng. Uber den Bau der Schaltstiicke, Sekretrohren und Ausfithrungs-
génge, der ebenfalls Unterschiede zeigt, vgl. man StdéuR-ScrULTZE, 1915,
Lehrb. d. Histol. 16. Aufl. 239 und METZNER, 1907, Handb. d. Phys. 11.993.
Von den groBen Speicheldriisen ist die Parotis des Menschen und
die fast aller Saugetiere eine rein serose Driise. Submaxillaris und Sub-
lingualis sind beim Menschen gemischte Driisen; bei den Karnivoren
sind sie vorwiegend schleimig, bei den Nagern serds (LANGLEY, 1898,
Textb. of Physiol. I. 478). Die Verteilung der kleineren Driisen ist von
OppEL untersucht worden (Lehrb. d. vergl. mikr. Anat. 1900, IT1. 486). Die
Driisen des Gaumens und der Zungenwurzel (d. h. im Anfangsteil des
Schluckweges) sind Schleimdriisen; die serdosen Driisen sind auf die
Umgebung der wichtigeren Geschmacksorgane am Grunde und an den
Réndern der Zunge beschrinkt; vgl. Abb. 50a.
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Die Driisenzellen, und zwar sowohl die Eiweillzellen wie die Schleim-
zellen enthalten in ihrem Protoplasma dicht gelagerte. Granula oder
Sekrettropfen. Diese sind das Material, aus dem die spezifischen Sekret-
bestandteile stammen, denn ihre Zahl und Gr6B8e nimmt bei der Thtig-
keit der Zelle ab und sie konnen sogar ganz. verschwinden. Sie 16sén
sich auf und die Zelle wird kleiner. In der Ruhe werden sie neu gebildet
(Norw, 1905, E. d. P. 4, 84, METzZNER a. a. O.).

Die Speicheldriisen bediirfen zur Absonderung der Anregung von
seiten ihrer Nerven. Durchschneidung der Nerven hebt die Absonderung
auf; sie kann durch kiinstliche Reizung der distalen Stimpfe wieder
in Gang gebracht werden. Als eine Reizung der Absonderungsnerven
bzw. ihrer Enden mufl 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 Speicheldriisen hervor (METzZNER 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 eingefiihrte
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 verlingerten Markes zwischen dem
Kern des N. facialis und dem Dritersschen Kern gelegen (KouNsTAMM,
1907, Journ. f. Psychol. u. Neurol. 8, 190; Yacira, 1910, A. A. 35, 70).
Die dort entspringenden Nerven ziehen teils in der Bahn des N. facialis,
teils in der des Glossopharyngeus nach auflen und gelangen auf ziem-
lich verwickelten Wegen, erstere durch die Chorda tympani zur Unter-
kiefer- und Unterzungendriise, letztere iiber N. tympanicus, petrosus
sup. min. und N. auriculo-temp. zur Ohrspeicheldriise. 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 séamtliche Speicheldriisen auch noch solche aus
dem Halssympathikus. Thr Privertebralganglion ist das oberste Hals-
ganglion.

Die rezeptorischen Nerven der Mundh&hle 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. BaBxiN, Die duBlere
Sekretion der Verdauungsdriisen. Berlin 1914, S. 71).

Reizt man die zu den Driisen gehenden Nerven, so erhidlt man
einen verschiedenen Erfolg, je nachdem man die vom Hirn oder die
vom Sympathikus kommenden Fasern wihlt. Erstere geben ein reich-
liches, an organischen Bestandteilen armes Sekret, letztere ein spér-
liches und konzentriertes. HEIDENHAIN, der diese Verhaltnisse be-
sonders eingehend untersucht hat (1883, HErmManns Handb. d. Physiol.
5, I. 14), kommt zu dem Schlusse, daB zu jeder Driise zweierlei Nerven-
tasern gehen, sekretorische, fiir die Absonderung des Wassers und der
Salze und trophische, fiir die Absonderung der organischen Bestandteile.



Wechselnde Beschaffenheit des Speichels. 125

Nun sind aber die Absonderungsvorgénge nicht der einzige von
den genannten Nerven herbeigefiihrte Erfolg. Es treten gleichzeitig
auch Verinderungen in dem die Driise durchsetzenden Blutstrom auf,
und zwar bewirkt Reizung der Hirnnerven Gefdferweiterung mit Be-
schleunigung des Blutstroms, Reizung des Sympathikus das Gegenteil
(siehe oben 8. 80). Man kann daher annehmen, daf die Verschieden-
heit des dabei abgesonderten Speichels mit der Verschiedenheit des
Blutstroms im Zusammenhang steht. Dies wurde bewiesen durch die
Versuche von LaNGLEY und FrercHER (1888, Proc. R. Soc. 45, 16),
sowie von CARLSON u. a. (1907—1908, Amer. Journ. of P. 20, 180, 457),
nach welchen jede wihrend einer reichlichen Absonderung herbeigefiihrte
Verminderung des Blutstroms dieselben Verdnderungen in der Menge
und Beschaffenheit des Speichels herbeifithrt, wie eine Reizung des
Sympathikus.

Verschiedenheiten in der Beschaffenheit des Sekretes treten in-
dessen nicht nur bei kiinstlicher Reizung, sondern auch bei der natiir-
lichen Absonderung auf. Legt man bei einem Hunde eine Speichel-
fistel an, durch die man das Verhalten einer der groBlen Driisen dauernd
beobachten kann, so zeigt sich, daf je nach der Art der in die Mund-
hohle eingefithrten Substanzen der Gehalt des Speichels an organischen
Stoffen sich sehr ungleich gestaltet, wihrend der Aschengehalt nur
wenig wechselt. So fihrt die Einbringung von Fleischpulver in das
Maul des Hundes zur Absonderung eines schleimreichen Speichels, die
von verdiinnter Salzsdure zur Absonderung eines diinnen Speichels
(Basxin, 1913, A. g. P. 149, 497), wobei die Speichelmenge und die
Durchblutung der Driise in beiden Féllen gleich sein kann.

Zu einer befriedigenden Erklirung der Erscheinungen ist man
zur Zeit nicht gelangt. Man nimmt zwar an, dall die Unterschiede in
der Beschafienheit des Speichels oder, wie man auch sagen kann, die
Anpassung der Driisenarbeit an die reizenden Substanzen mit der Er-
regung verschiedener afferenter Nerven in der Mundhdhle zusammen-
héngt; ob die Erregung aber auf verschiedene oder nur auf eine Art
sekretorischer Nerven iibertragen wird, ob der substanzarme bzw. -reiche
Speichel von denselben Driisenzellen oder verschiedenen geliefert wird,
sind noch offene und umstrittene Fragen (vgl. hierzu Basxin, Die duflere
Sekretion der Verdauungsdriisen. Berlin 1914, S. 76ff.).

Die Absonderung des Speichels geschieht unter hohem Druck.
Der Wert desselben kann annidhernd gemessen werden, wenn man den
Speichelgang einer Driise durch ein Manometer verschlieft und dann
durch Reizung des Nerven die Sekretion einleitet. Man gelangt so leicht
auf Werte von 15 cm Hg und dariiber. Ein weiteres Steigen des Mano-
meters wird dadurch vereitelt, daf fiir diese Driicke die Driise nicht
mehr dicht ist. Die Absonderung geht aber weiter zum Beweise, dafl
der Absonderungsdruck noch héher sein muB. Da der Druck in den
Kapillaren der Driise im hochsten Falle auf 50 mm Hg anzuschlagen
ist, so ist der Absonderungsdruck mindestens dreimal grofer.

Die Absonderung des Speichels stellt somit eine Arbeitsleistung
der Driise dar, was auch aus der Beschaffenheit des Sekretes hervorgeht,
das nach seiner Zusammensetzung wie nach seiner Konzentration ganz
verschieden ist von dem Blutplasma. Weitere Zeichen der. Driisen-
titigkeit sind die morphologischen Verdnderungen in den Zellen (siehe
oben S. 124), die elektrischen Spannungen zwischen Oberfliche und
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Hilus der Driise, die wihrend der Titigkeit auftreten (Bayriss und
Braprorp, 1887, Journ. of P. 8, 86), endlich die bereits erwidhnte Ge-
faBerweiterung. Infolge derselben nimmt die Volumgeschwindigkeit des
Blutes auf das Mehrfache zu und das Blut tritt hellrot und pulsierend aus
der Vene (CL. BERNARD, 1858, Compt. rend.). Gleichzeitig ist der Gas-
wechsel in der Driise auf das Drei- bis Vierfache gesteigert, wihrend das
Blut durch die Wasserabgabe an Speichel und Lymphe sich an Hémo-
globin so anreichert, daB der prozentische Sauerstoffgehalt des Venen-
blutes gleich oder gréBer sein kann wie im arteriellen (BArRcroFT, 1900
und 1902, Journ. of P. 25, 479; 27, 31).

Die Menge des téglich abgesonderten Speichels wird beim Menschen
auf 1—1,5 Liter geschitzt.

Die physiologische Bedeutung des Speichels

ist eine vielseitige. Durch den Schleim wirkt er als Schmiermittel fiir
die Bewegung der Nahrung im Munde, fiir das Einschieben derselben
zwischen die Zihne und fiir den Schluckakt. Bei trockenem Munde
(z. B. bei sommerlichen Wanderungen) kann Kauen und Schlucken
nahezu unmdoglich werden. Fiir 1osliche feste Stoffe wirkt er als Losungs-
mittel, fiir konzentrierte Losungen als Verdimnungsmittel. Er dient
als Wasch- und Verdinnungsmittel fiir die Mundhéhle beim Einbringen
schlecht schmeckender Stoffe in dieselbe. Bei Tieren dient er vielfach
auch als Wasch- und Reinigungsmittel fiir die &ufere Haut und fiir
Wunden. Uber den Schutz, den der Schleim den Schleimhéuten gewahrt
gegen chemische, thermische und mechanische Insulte, liegen Versuche
vor von Pawrow und dessen Schiilern (Die Arbeit der Verdauungs-
drisen. Wiesbaden 1898, S. 38 und 1907, Nacers Handb. d. P. 2,
673) und von Zweric (1907. Arch. f. 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 Nah-
rungsmitteln vorhandene Stérke und das den tierischen Geweben
eigentiimliche Glykogen. Diese beiden Kohlehydrate sind auch inso-
fern einander &hnlich, als sie beide als Kondensationsprodukte des
Traubenzuckers angesprochen werden miissen.

LaBt man Speichel auf rohe Stérke wirken, so werden die Koérner
durch Losung eines Teils der Substanz in ihrem Geflige gelockert, wie
angefressen. Diese Veréinderung geht nur sebhr langsam vor sich. Be-
niitzt man dagegen zu Kleister verkochte Stérke, so treten in wenigen
Minuten deutliche Veréinderungen auf. Der anfinglich gleichméafig ge-
triibte Kleister scheidet sich in eine klare Fliissigkeit und einen wolkigen
Niederschlag, der schlieBlich verschwindet, der osmotische Druck und
das optische Drehungsvermdgen nehmen zu. Gleichzeitig &ndert sich
das Verhalten zu Jod, indem die zunéchst rein blaue Farbung in violett,
rot und gelb iibergeht und schlieBlich ganz verschwindet. Anderseits
gewinnt die Losung die Fahigkeit, die Oxyde von Schwermetallen in
alkalischer Losung zu reduzieren, was gewthnlich mit Hilfe der TROMMER-
schen Probe (Natronlauge und Kuprisulfat) oder der FrrLiNGschen
Losung (Kuprisulfat, Natronlauge und Seignettesalz) nachgewiesen wird.
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Die Umwandlung, die die Stdrke hierbei erféhrt, besteht in einer
Spaltung unter Aufnahme von Wasser, sog. hydrolytische Spaltung,
wobei ihre prozentische Zusammensetzung nicht wesentlich veréindert wird,
also wiederum Verbindungen vom Typus der Kohlehydrate entstehen. Man
unterscheidet 16sliche Starke, Dextrine, Isomaltose und Maltose. Die
meisten dieser Spaltstiicke lassen sich chemisch nicht genauer definieren;
sie werden nach gewissen Unterschieden in der Loslichkeit hauptséchlich
aber nach ihrer Farbbarkeit mit Jod unterschieden. Gut charakterisiert
sind dagegen die beiden kristallisierenden, Kupferoxyd reduzierenden
Disaccharide, Isomaltose und Maltose, mit denen der Proze§3 der Speichel-
wirkung im wesentlichen abschlieft. 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 Stidrke verlauft der
Prozell der Speichelwirkung auf Glykogen.

Die Aufspaltung der beiden Polysaccharide durch Speichel zeigt
verschiedene Eigentiimlichkeiten, die sie als eine fermentative kenn-
zeichnen. Dahin gehort, dal 1 ccm Speichel, der sicher nur Spuren
von Diastase enthélt eine tausendfach groflere Menge von 1%iger Stérke-
I6sung in einer Stunde umzuwandeln vermag (BIEDERMANN, 1916,
Fermentforschung. 1, 385). Dies ist nur verstindlich 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. Im 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 fir Fermentwirkung ist ferner die Einwirkung
auf ganz bestimmte Verbindungen, die sog. Spezifitdt der Wirkung,
und das Aufhéren derselben, wenn ein gewisser Abbau erreicht ist.
Endlich hat die Speicheldiastase wie jedes Ferment ein Optimum der
Temperatur und der Reaktion (Koérpertemperatur, neutrale Reaktion).
Dafl sich iiber die Beschaffenheit der Diastase, wie die der anderen
Fermente nicht mehr aussagen 148t, beruht darauf, daBl eine Reindar-
stellung derselben bisher nicht gelungen ist.

Die fermentative Spaltung der Stérke verlduft nicht so, dafl das
ungeheure Molekill derselben (Molekulargewicht nach LinTNER und DL,
1893, B. D. C. G. 26, 2544 zwischen 17000 und 18000) in gleich grof3e
Stiicke auseinander bricht, vielmehr wird das Kohlenstoffskelett von
auflen her abgebaut, so dal neben kleinen Spaltstiicken noch zahlreiche
grofle, dem Ausgangsmaterial nahestehende (Dextrine) gleichzeitig vor-
handen sind. Die im Verhiltnis zum spaltbaren Substrat stets kleine
Fermentmenge bringt es ferner mit sich, daB in jedem Augenblick nur
ein Teil der Stirke angegriffen wird, so daf bis in weit fortgeschrittene
Stadien der Verdauung hinein immer auch noch unverdndertes Aus-
gangsmaterial nachweisbar bleibt.

Der Grund, warum die Speicheldiastase gleich den anderen Fer-
menten bisher nicht hat isoliert werden koénnen, liegt hauptsichlich
in der Hartnickigkeit, mit der sich die Fermente an andere in Losung
befindliche Ko6rper anheften, so dafi sie bei Ausfdllung derselben mit-
gerissen werden. Es handelt sich dabei allem Anschein nach nicht
um chemische Bindungen, sondern um Oberflichenwirkungen, 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, daff die Fermente
in kolloider Losung in den wirksamen Fliissigkeiten vorhanden sind.

Schlucken 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 ausgeldst werden,
lduft aber dann als Reflex selbstindig und ohne weiteres Zutun des
Willens ab. Nur in dem Falle, daf3 auf den ersten Schluckakt unmittel-
bar ein zweiter oder mehrere folgen, kann der Ablauf der Bewegung
in gewisser, sogleich zu besprechender Weise geédndert werden. Aber
auch die willkurliche Auslosung des Schluckens ist daran gebunden,
daB etwas Schluckbares und sei es auch nur Speichel da ist. Fehlt eine
schluckbare Masse, -so fillt auch die Moglichkeit zu schlucken hinweg.

Das Schlucken wird ausgelost dadurch, dafl die zu schluckende
Masse gegen .die Gaumenbogen und den Rachen gedréingt wird. Die
hierdurch erregten rezeptorischen Nerven der Schleimhaut (Trigeminus,
Glossopharyngeus, Laryngeus superior) lésen dann den Bewegungs-
vorgang aus (Kaun, A. f. P. 1903, Suppl. 386). Die Bewegung, die mit
einer Zusammenziehung des Schlundkopfes und der Zungenwurzel be-
ginnt, schreitet dann wellenartig gegen den Magenmund vorwirts, wobei
die Geschwindigkeit von oben nach unten abnimmt in dem MaBe, als
die quergestreiften Muskeln der Speiserchre durch glatte verdringt
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 (Mertzer, A. f. P. 1883,
215; ScHREIBER, 1911, A. e. P. 67, 72; Canwvon, 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 dafi der Aufnahme der Nahrung kein Hindernis
entgegensteht. Die Hemmung geschieht durch den N. vagus (May,
1904, Journ. of P. 81, 262; Canwnonw, 1911, a. a. O.). Mit dem Schlucken
ist eine Unterbrechung der Atmung und der Verschluf 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 kriftige Hebung von Kehlkopf und Zungenbein an der
namentlich die Mm. mylohyoideus tind 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 ecm Wasser, durch den die Fortschaffung des Bissens gegen die er-
schlaffte Speiserdhre gefordert wird. Fliissigkeiten legen den oberen
Teil des Weges etwas rascher zuriick als feste Massen (CaAxnxoN und MosER,
1898, Amer. Journ. of P. 1, 435).

Das Fortschreiten der Erregung von den oralen zu den kardialen
Teilen der Speisershre geschieht nicht von Muskel zu Muskel, sondern
durch nervése Erregungsleitung. Sie wird daher bei Durchtrennung
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der Speiserchre nicht aufgehalten (Mosso, 1876, MorescroTTs Unters.
11, 331). Neben den erregenden Fasern fiihrt der Vagus auch hemmende
fiir die Speiserohre. Sie vermitteln die der Kontraktionswelle voraus-
gehende Erschlaffung 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 lduft 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 Bewegungsvorgéinge im oberen Teil des Schluck-
weges auch beim Menschen einer genaueren Darstellung zuginglich zu
machen (vgl. KéprerLE, 1913, A. g. P. 152, 579). Hierbei hat sich u. a.
gezeigt, dall Flﬁssigkeiten und breiige Massen nicht fiber den in den
Schlund vorspringenden  Kehlkopf hinweg, sondern zu beiden Seiten
desselben, also durch die Recessus pyriformes, ihren Weg in den Eingang
der Speiserchre nehmen.

Der Aktionsstrom eines erregten Abschnittes der Speiserdhre zeigt
eine grofle Zahl ziemlich unregelmaBig einander folgender Schwankungen,
so daBl vermutlich tetanische Erregung vorliegt (v. BRUCKE und SATAKE,
1913, A. g. P. 150, 208).

Die Schluckbewegung hat, abgesehen von ihrer viel groBeren Ge-
schwindigkeit, Ahnlichkeit mit der peristaltischen oder diastalti-
schen (CaNNoN, 1912, Amer. Journ. of P. 30, 127) Bewegung des Diinn-
darms 1nsofern, als jede Erregungswelle einer besonderen Auslésung
auf mechanischem Wege bedarf, als die Bewegung nur in einer Richtung
fortschreitet und von einer Hemmung oder Erschlaffung eingeleitet wird.

Eine Umkehrung der Schluckbewegung findet auch beim Er-
brechen nicht statt. Dasselbe wird zwar durch eine Erschlaffung der
Magenwand, des Magenmundes und der Speiseréhre vorbereitet, die
Austreibung des Mageninhaltes geschieht aber dann durch die Bauch-
presse. Dabei ist im Réntgenbilde zu verfolgen, dafl die nicht nach auflen
entleerten in der Speiserchre liegenbleibenden Massen zwischen zwei
Brechsté8en durch Schluckbewegungen wieder gegen den Magen zuriick-
befordert werden. Wahrend des BrechstoBes sind Magen und Speise-
réhre vollig erschlafft und ohne eigene Bewegung (O. Hesse, 1913,
A. g.'P. 1562, 1). Die Brechbewegung kann sowohl durch chemische
Erregung des Magens, wie durch elektrische Reizung der proximalen
Stiimpfe der Magenidste 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 Magenverdauung.

Die geschluckte Nahrung verweilt im allgemeinen lange Zeit im
Magen und unterliegt hier der Einwirkung des Magensaftes.

Gr6Be und Form des Magens sowie seine Lagerung zwischen den
benachbarten Eingeweiden sind von seiner Fiillung abhéngig. Auf Grund
des Schattens, den der mit undurchsichtigen Massen gefiillte Magen auf
dem Rontgenschirm entwirft, unterscheidet man eine grofere linke,
parallel der Wirbelsdule verlaufende Hilfte als Pars descendens und

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 9
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eine kurze, schrig 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 zugekehrte Teil heift Fundus, der an den
Pfortner grenzende Antrum (pylori) oder Pars pylorica, das Mittelstiick
Magenkorper. Die Schleimhaut, in der linken Magenhélfte graurdtlich
und etwa 1 mm dick, rechts bla und 2 mm dick, ist mit zahlreichen
Griibchen bedeckt, in deren jedes mehrere der schlauchférmigen Driisen
miinden. Von diesen fithren die ,,Fundusdriisen®, wie bekannt, zwei
verschiedene als Haupt- und Belegzellen beschriebene Zellformen, wihrend
die Pylorusdriisen nur einerlei Art von Zellen haben. Verschieden von

Abb. 51, Sammlung des Magensaftes aus einem ,kleinen Magen‘ nach
HuipENHAIN - PAWLOW.

den Driisenzellen ist das zylindrische, schleimbereitende Oberflichen-
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 Driisen, den Magensaft, zu gewinnen,
dient beim Menschen die Schlundsonde. Da indessen der niichterne
Magen leer, ohne Inhalt und Lumen ist, also die mit einer neutral reagieren-
den kapillaren Schleimschicht {iberzogenen Schleimhautflichen sich be-
rithren, bedarf es erst einer Anregung zur Absonderung in Gestalt des
sog. Probefriihstiicks oder der Probemahlzeit (vgl. hierzu CounHEIM,
Nacers Handb. d. P. 2, 546), die nach 1 bzw. 3 Stunden ausgehebert
werden. Es ist einleuchtend, daff 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 HEIpEN-
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HAIN (HErmMaNNs Handb. d. P. 5, 1. 109) und PaAwLow (Arbeit der Ver-
dauungsdriisen, Wiesbaden 1898, S. 16; Baskin, Auflere Sekretion d.
Verd.-Driisen. Berlin 1914, S. 90) ausgearbeitet. Es sind hauptsichlich
zwei in Verwendung: Der sog. kleine oder Nebenmagen und die Kom-
bination von Magen- und SpeiserShrenfistel. Der Nebenmagen stellt
einen Blindsack dar, der aus einem Stiick Magenschleimhaut gebildet
ist, dessen Muskelhaut und Serosa mit der des iibrigen Magens noch
in natirlicher Verbindung steht, dessen Innenraum aber nicht in den
Hauptmagen, sondern nach aullen miindet (Abb. 51). Bei der Ausfithrung
der Operation ist die Erhaltung der zur Driisenschicht gehenden Nerven
von entscheidender Bedeutung. Das Verfahren bietet den Vorteil, daf3
die Verdauung des Tieres auf dem Wege des Hauptmagens ungestort
von statten geht, liefert aber nur einen kleinen, von dem Umfange des
Nebenmagens abhéngigen Teil der gesamten Absonderung.

Abb. 52. Scheinfiitterung eines Hundes mit Magen- und Speiserohrenfistel
nach Pawrow.

Bei dem zweiten durch Abb. 52 veranschaulichten Verfahren wird
der ungeteilte Magen mit einer Fistel versehen, auerdem aber die Speise-
robre am Halse durchschnitten und ihre beiden Stiimpfe in die Wunde
gendht. Die Folge ist, dal, wie die Abbildung zeigt, die vom Tier ge-
fressene Nahrung durch die obere Speiserdhrenfistel wieder herausfillt
und nicht in den Magen gelangt — Scheinfiitterung. Trotzdem tritt
dort eine Absonderung 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 Mundhéhle
(Trigeminus, Glossopharyngeus, Vagus) gebildet wird, wihrend die
efferente Bahn im Stamm des Vagus verlauft. Die Umschaltung findet
statt in einem beziiglich seiner Lage noch nicht niher bekannten Teil
der motorischen Vaguskerne. Die safttreibende Wirkung des Vagus ist
sichergestellt durch kiinstliche Reizung des distalen Stumpfes des durch-
schnittenen Nerven und durch das Ausbleiben der Fernwirkung nach

9*
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Durchschneidung der Vagi (Pawrow, 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 kdnnen.
Versuche an Tieren wie an Menschen haben gezeigt, daBl auch durch
den Anblick und den Geruch von Speisen, kurz durch alle Sinnesein-
driicke, die das Verlangen wachrufen, wie Speichel so auch Magensaft
zur Absonderung gebracht werden kann. Diese Form der Absonderung
heiit die psychische (BaBkin a. a. Q. S. 104).

Das Vorhandensein von sekretionshemmenden Fasern im Stamme
des Vagus (BaBkin a. a. O. 8. 181) ist zweifelhaft. Wenn Gemiits-
bewegungen, insbesondere Schmerz, die Absonderung schwéchen oder
auftheben, so konnte vielleicht eine zentrale Unterdriickung des Reflexes
vorliegen.

Die reflektorisch ausgeloste Absonderung des Magens hat eine
Latenzzeit von etwa 5 Minuten, und liefert reichlich Saft, 148t aber

Abb. 53. A Sekretionsverlauf (Hund) nach Aufnahme von 200 g Fleisch, B bei

direkter Einfilhrung in den Magen von 150 g Fleisch, C bei %eheinfﬁtterung,

D Summationskurve von B und C (PaAwrow, Vorlesungen. Wiesbaden 1898, S. 106;
BaBrxin a. a. 0. 171).

bald nach und erlischt nach lingstens 4 Stunden. Fittert man dagegen
ein Tier mit Magenfistel oder mit einem Nebenmagen in der gewdhn-
lichen Weise, so findet man, dafi die Absonderung solange dauert, als
Nahrung im Magen vorhanden ist, daf} die gesamte Saftmenge groBer,
und dafl das Maximum der Absonderung spéter erreicht wird, als bei
der Scheinfiitterung. Die Anwesenheit der Nahrung im Magen fiithrt
demnach zu einer verlingerten und verstirkten Tétigkeit seiner Driisen
oder wie das ausgedriickt worden ist, es schlieBt sich an die reflek-
torische erste Phase der Absonderung eine zweite chemi-
sche an.

Das Bestehen einer zweiten Phase wurde weiterhin dadurch sicher-
gestellt, daff 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 alle Vor-
sichtsmafiregeln getroffen werden miissen, um eine reflektorische bzw.
psychische Erregung auszuschlieBen, ist selbstverstdndlich. Es zeigte
sich dabei, daf eine groBe Zahl von Substanzen, vor allem Fleisch, Milch
und die Verdauungsprodukte von tierischem wie pflanzlichem Eiweif3,
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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 ab.
Priift man an demselben Tiere hintereinander den Erfolg einer
Fiitterung mit Fleisch’
A. auf gewthnliche Weise,
B. durch unmittelbare Einfiihrung in den Magen,
C. durch Scheinfiitterung
und addiert dann die nach B und C stiindlich gewonnenen Saftmengen,
so erhilt 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 auBlerhalb des Magens
verlaufen. Denn sie findet noch statt, nachdem alle zum Magen gehenden
Nerven durchschnitten sind (Popierski, 1902, Zentralbl. f. P. 16, 121,
BaBkix a. a. 0. 189). Man muB daher die Vermittlung von nervosen
Einrichtungen in der 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 Epkins gestiitzt (1906, Journ. of
P. 34, 133). Derselbe digerierte Schleimhaut aus dem Magen mit kochen-
dem Wasser oder Salzsdure und injizierte die Extrakte Tieren ins Blut.
Er fand, daf 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-
gemilB zeigte sich weiterhin, dafl Wasser und wiisserige Ldsungen eine
safttreibende Wirkung besitzen, wenn sie in die pylorische Hailfte des
Magens eingefiihrt werden (Epkins und TweEeDY, 1909, ebenda 38, 263;
SawiTscH und ZELIONY, 1913, A. g. P. 150, 128), wihrend sie im Fundus-
teil unwirksam sind. Atropin, das die reflektorische Absonderung durch
Lahmung der Vagusenden im Magen aufhebt, hat auf diese Absonderung
keinen EinfluB. Epkins nimmt an, dal in'der Schleimhaut des Pylorus
ein Stoff ,,Prosekretin‘‘ enthalten ist, der durch die genannten Losungen
aktiviert, d. h. in ,,Sekretin oder Gastrin® {ibergefiihrt wird, das dann
auf dem Wege des Blutes zu den Driisen gelangt und ihre Arbeit her-

vorruft.

Per Magensaft und seine Wirkungen.

Reiner Magensaft stellt eine farblose, wasserklare oder schwach
opalisierende Flussigkeit dar von niederem spezifischen Gewicht und
einer dem Blutserum ungefihr gleichen oder etwas hoheren Gefrier-
punktserniedrigung. An organischen Substanzen enthélt er kleine Mengen
von EiweiB, z. T. in Gestalt von Nukleoproteiden, an anorganischen
freie Salzsiure neben kleinen Mengen von Schwefelsdure und Phosphor-
sdure, z. T. gebunden an Na, K und NH, Die Wasserstoffzahl (H.)
ist beim erwachsenen Menschen (Probeirithstiick!) ziemlich - konstant
=1,7.102 oder 17 mg Wasserstoffionen im Liter. Der Gehalt an Salz-
sdure im reinen Magensaft entspricht beim Menschen einer Konzentration
von 0,4—0,5%, beim Hunde 0,5—0,6%,. AufBlerdem enthélt der Saft
drei fermentativ wirkende Stoffe unbekannter Konstitution (Pepsin,
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Lab und Lipasé) in jedenfalls nur sebhr 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 Siure freigemacht werden muf (LANGLEY und Ebp-
KINS, 1886, Journ. of P. 7, 371; HammaRsTEN, 1872, Upsala Likare-
for. Forh. 8 63; Fuwrp, 1902 E. 4. P. 1.1 473)

Die Bﬂdung freier Salzsdure durch die lebenden Zellen der Magen-
driisen ist eine der iiberraschendsten Leistungen des tierischen Stoff-
wechsels. Erinnert man sich indessen, dafl die ins Blut eindringende-
Kohlensdure durch ihre Massenwirkung imstande ist Chlor aus dem
Plasma in die Erythrozyten iiberzutreiben, also mit demselben .erfolg-
reich in Konkurrenz zu treten um das Natrmm so verliert der Vorgang
seine anscheinende Paradoxie. OsBORNE hat durch einen einfachen Ver.
such gezeigt (1901, Amer. Journ. of P. 5, 180), dafl Eiweilkorper von
ausgesprochen basischer Natur, wenn sie in Kochsalzlsungen gelost
werden, beim Einleiten von Kohlensdure in Chlorhydrate tubergehen,
wahrend gleichzeitig Natriumbikarbonat entsteht. Es bedarf daber nur
der Annahme, daBl die Salzsdure bildenden Zellen solche basische Eiweil3-
korper enthalten, um die Bildung von Chlorhydraten mit nachfolgendem
Abdissoziieren der Salzsdure versténdlich erscheinen zu lassen.

Die Salzsdure bildenden Zellen sind die Belegzellen der Fundus-
drissen. MacarLum und Fitz Gerarp haben gefunden, dafBl 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 HeipENHAIN fand (a. a. O. S. 130), einen fer-
menthaltigen aber salzsiurefreien Saft. -

Die zur Absonderung gelangenden Mengen sind sehr betréchtlich.
RoseEmany (1907, A. g. P. 118, 467) konnte durch Scheinfiitterung
eines Hundes von 24 kg in 314 Stunden 917 cem Magensaft gewinnen,
ungefihr soviel wie die halbe Blutmenge des Tieres.

Da Tiere mit Magenfisteln nicht immer zur Hand sind, ist es sehr
wertvoll, daf man sich Magensaft auch kiinstlich herstellen kann. Man
digeriert zu dem Zwecke die gereinigte und zerkleinerte Magenschleim-
haut am besten eines Schweines mit Wasser, trennt die Fliissigkeit von
dem Ungeldsten und verdunstet sie bei einer 40° nicht iibersteigenden
Temperatur zur Trockne. Der Riickstand, der noch weiter gereinigt
werden kann, 16st sich leicht in Wasser zu einer klaren, bei Gegenwart
von Salzsdure kriftig verdauenden Fliissigkeit. Derartlge Préparate
sind unter dem Namen Pepsin im Handel zu haben.

Wird natiirlicher oder kiinstlicher Magensaft mit geronnenem
Eiwei zusammengebracht, so wird dasselbe geldst. Am raschesten 16st
sich Fibrin, wobei sein feinfidiger Bau, d. h. die groBie Oberfléche jeden-
falls eine vnchtlge Rolle spielt. Eine Pepsmlosung in Wasser 146t das
Fibrin unverindert, Salzsdure von 149, macht es nur aufquellen; zur
Losung sind also be1de Pepsin und Salzsiure, notig. Korpertemperatur
fordert die Losung ganz wesentlich. Gekochter Magensaft verliert fast
vollkommen seine Wirksamkeit,.

Da Pepsin nicht isoliert, gewogen oder titriert werden kann, mufl
man sich mit verglelchenden Verfahrungsweisen begniigen, wenn man
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den Gebhalt einer Verdauungsfliissigkeit an diesem Ferment erfahren
will. GroTzZNER (1874, A. g. P. 8, 452) hat hierzu mit Karmin gefirbtes
Fibrin verwendet. Der Farbstoff geht in dem MafBe, als das Fibrin sich
16st, in die Verdauungsfliissigkeit iiber, so daf3 der Fermentgehalt kolori-
metrisch geschitzt werden kann. Bei dem Verfahren von MeTT (A. f. P.
1894, 58) wird Hithnereiweil in engen GlasrGhren koaguliert und die
Rohrenstiickchen 10 Stunden lang der Verdauung unterworfen. Die
Fermentmenge wird aus der Lénge der verdauten Eiweiflsdule 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 Mileh (Pawrow, Arbeit d. Verdauungsdr. S. 44).
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Abb. 55. Verdauungskraft des Magensaftes nach Aufnahme von Fleisch, Brot
und Milch (Pawrnow, Ebda. S. 45).

riicksichtigen nur einen Teil der mafigebenden Variablen und sind daher
lediglich innerhalb gewisser Grenzen giiltig (GrtTzNER, 1911, A. g. P.
141, 73; BiepERMANN, 1917, Fermentforschg. 2, 1).

Menge und Beschaffenheit des Magensaftes ist abhiingig von Menge
und Beschaffenheit der zugefithrten Nahrung. Da bei reichlicher Nah-
rungszufuhr die Verdauungszeit wichst, ist die Absonderung groBerer
Mengen des Saftes verstindlich. Sehr bemerkenswert ist der Einfluf
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 Pawrow in
Petersburg Auskunft. Die Saftmenge ist bei Fleischnahrung, die Ver-
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dauungskraft bei Brot am gréBten, bei Milch ist sie anfangs gering und
steigt spdter an. Man wird annehmen diirfen, da8 hierin der Einflu}
der Nahrung auf die zweite oder chemische Phase der Absonderung zum
Ausdruck kommt.

Bei der Verfliissigung des geronnenen Eiweifl durch Pepsin-Salz-
sdure geht zundchst ein durch die Sdure verdindertes Eiweil}, sog. Azid-
albumin, in Losung, das durch Neutralisation geféllt wird. Selbst eine
teilweise Koagulation durch Erhitzen 148t sich bei noch nicht weit fort-
geschrittener Verdauung beobachten. Bald treten aber Produkte auf,
die sich durch geringe Empfindlichkeit gegen eiweiiféllende Mittel, wie
konzentrierte Losungen von Neutralsalzen, Salpetersdure, Ferrozyan-
wasserstoffsdure von genuinem Eiweill unterscheiden, obwohl sie in der
elementaren Zusammensetzung von diesem nicht merklich abweichen
und auch noch die Farbreaktionen der Eiweilkoérper 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 und der elektrischen
Leitfahigkeit hervor. Wie die Spaltung des ndheren verlduft, 148t sich
jedoch mangels geniigender Einsicht in die Struktur des Eiweify zur
Zeit nicht angeben. Da Kochen des Ausgangsmaterials mit verdiinnter
Schwefel- oder Salzsiure zu den gleichen Produkten fiihrt, ist hydro-
lytische Spaltung anzunehmen. Eine Reindarstellung der Verdauungs-
produkte ist bisher nicht gelungen. Man unterscheidet Albumosen, die
durch Sittigen der Losung mit Ammonsulfat aussalzbar sind, von Pep-
tonen, die auch dann noch in Losung bleiben. Letztere stehen nach
ihren Eigenschaften den von E. Fiscuer synthetisch dargestellten Poly-
peptiden nahe. Mit der Bildung von Peptonen findet die Verdauung
des Eiweil durch den Magensaft ihren AbschluB.

Wie Fibrin werden auch die simtlichen iibrigen EiweiBistoffe,
geloste wie feste, durch den Magensaft verdaut, doch mit sehr verschie-
dener Leichtigkeit. Im allgemeinen ist die Verdauung von genuinen,
d. h. nicht denaturierten Eiweilstoffen eine raschere als die von gekochten.
Sehr ungleich verhalten sich die EiweiBlstoffe aus der Gruppe der Albu-
moide oder Albuminoide. Wihrend Keratin {iberhaupt nicht angegriffen
wird und Elastin nur langsam, geht das leimgebende Bindegewebe sehr
rasch in Losung und wird zunéchst 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 Salzsiure herausgelost sind.

Die rasche Lésung des fibrilliren und retikulierten Bindegewebes
ist insofern eine wichtige Teilerscheinung, als dadurch der weiteren Ver-
dauung strukturierter animalischer Nahrung, wie Muskel- und Driisen-
gewebe, wirksam vorgearbeitet wird. Ist das Perimysium externum
und internum gelost, so zerfillt der Muskel in seine Fasern und bietet
dem Magensaft eine ungleich groBlere Angriffsfliche. 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, dafi er durch
sein Labferment (Chymosin) den Kisestoff der Milch ausfdllt. Der
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Vorgang darf nicht als eine Wirkung der Salzsiiure aufgefalit werden,
denn er findet, wie man sich an Siuglingen iiberzeugen kann, statt,
bevor die Milch eine Anderung ihrer (amphoteren) Reaktion erfahren
hat. Auch ist der Vorgang nicht reversibel, wihrend der durch Siure
ausgefillte Kéasestoff auf Zusatz von Alkali wieder in Lésung geht. Nach
der gegenwirtig herrschenden Auffassung erblickt man in der Gerinnung
der Milch einen zweistufigen Vorgang, bei dem in erster Linie der Kise-
stoff oder das Kasein (Kaseinogen) unter Abspaltung einer kleinen
Menge von sog. Molkeneiweill in Parakasein (Kasein) umgewandelt wird,

Abb. 56. a Lingsschnitt durch den gefrorenen Magen eines Pferdes, das 1 Heu,
2 gewohnlichen Hafer, 3 blaugefirbten Hafer, 4 Heu erhalten hatte und gleich
getotet wurde. b Oberflichenansicht des Inhaltes desselben Magens nach dem
Abziehen der zwerchfellseitigen Magenwand. «, g, y Querschnifte durch den-
selben Magen in der Richtung der Pfeile (in a). Nach ELLENBERGER u. SCHEUNERT.

welch letzteres dann mit dem in der Milch gelosten Kalk zum unldslichen
Kise zusammentritt. Kalkfreie Kaseinlosungen gerinnen nicht durch
Lab, obwohl die Umwandlung des Kaseins in Parakasein von statten
geht (HaAMMARSTEN in Marys Jahresber. 1872, 118. 1874, 135).

Das fettspaltende Ferment des Magensaftes, die Lipase, fiir dessen
Vorhandensein VoLHARD zuerst vollgiiltige Beweise beigebracht hat (1901,
Zschr. f. klin. Med. 42, 414; 43, 397), ist spater dennoch vielfach
angezweifelt worden, als sich herausstellte, daB sowohl bei niichternem
Magen wie wihrend der Fettverdauung der Pfértner den Riicktritt
von Darmsaft in den Magen gestattet. Der Nachweis, daB auch das
Sekret des Nebenmagens Fettspaltung bewirkt (LAQueur, 1906, Hor-
MEISTERS Beitr. 8, 281), und daf sich aus der Magenschleimhaut fett-
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spaltende Extrakte gewinnen lassen (IBramim und Korkc, 1910, Z. . B.
b3, 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 Salzsiure im-
stande Kohlehydrate, insbesondere Rohrzucker hydrolytisch aufzu-
spalten, letzteren in je ein Molekill Dextrose oder Traubenzucker und
Lévulose oder Fruchtzucker. Dieser Vorgang heiit Inversion, weil
die Resultante der optischen Wirksamkeit beider Spaltungsprodukte
eine Drehung der Polarisationsebene nach links ist (Lavulose dreht bei
gleicher molekularen Konzentration stdrker nach links, als Dextrose
nach rechts), wihrend 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 lduft aber auch die Speichel-
wirkung auf Stidrke bzw. Glykogen im Magen weiter, ungeachtet der
bereits frither erwidhnten 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 ‘sich um feste Nahrung handelt. Es

Abb. 57. Magen einer
Ratte, die hintereinander
im Wechsel blaues (ge-
kreuzt schraffiertes) und
weilles Futter gefressen
hatte. Im Pylorustrichter
altes, stark saures Futter
(punktiert). Das an das-
selbe anstofende, ebenfalls
sauer (langs schraffiert),
erkennbar an der Rotung
des durch Lakmus blauen
Futters. Nach Tétung des
Tieres wird der gefrorene
Magen durchschnitten.
(GRUTZNER a. a. 0. S. 493).

istobengesagt worden, da@ die Schluckbewegung
mit einer HKrschlaffung der Kardia und der
oralen Magenhilfte einhergeht und daB diese
Erschlaffung im Anschluff an eine Reihe von
Schluckbewegungen eine langdauernde ist. Die
Folge ist, daBl die in den Magen eingefiihrte
feste Nahrung dort zun#chst ruhig liegen
bleibt, wie sich aus der unverinderten Form
ihres Rontgenschattens sowie daraus ergibt, da3
der Mageninhalt geschichtet ist, entsprechend
der Reihenfolge der aufgenommenen Nahrungs-
mittel. Die Schichtung ist bald, wie in Abb. 56,
eine mehr oder weniger ebene derart, daB die
zuletzt genossene Nahrung dem Magenmund am
néchsten liegt (ELLENBERGER, Lehrb. vergl.
Physiol. d. Haussdugetiere. 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 Oberfliche dringt, wie in Abb. 57 (GRUTZNER,
1905, A. g. P. 106, 463). Auf alle Fille kommt der Inhalt des Magens
nur in seiner duBersten Schicht mit der Schleimhaut und dem von ihr
abgesonderten sauren Saft in Beriihrung, so da8 fiir die Fortsetzung
der Speichelwirkung die Bedingungen ginstig sind.

Die Bewegungen des Magens.

Die Ruhe des verdauenden Magens gilt nur fiir die kardiale Halfte
desselben und ist auch hier keine absolute, indem seine Muskelhaut
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unter leichten Schwankungen des Tonus sich in dem Mafie um den
Inhalt zusammenzieht, als letzterer durch Losung und Abpressung
schwindet. In der pylorischen Hélfte 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
hat (durch Mischung mit basischem Wismutnitrat od. Baryumsulfat).
Uber solche Versuche an
Katzen hat zuerst CaNnNon
berichtet (1898, Amer. J. of
P. 1, 359). Sehr bald nach
der Fiitterung sah er nabe
dem duodenalen Ende des
Magens eine leichte Ein-
schniirung auftreten, die sich
gegen den Pfortner bewegte
und dort verschwand, wah-
rend neue wandernde Ein-
schniirungen in regelméfiger
Folge hinter ihr herliefen.
Der Beginn dieser Kon-
traktionswellen greift immer
weiter gegen den Magen-
korper iiber, aber alle Wellen
laufen in der Richtung gegen
das Duodenum und erreichen
"den Pfortner je nach der
Linge des von ihnen zuriick-
gelegten Weges frither oder
spater, im Mittel etwain einer
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 Abb.58. Verdnderungen des Schattens eines
Magen einen Inhalt besitzt verdauenden Magens in zwdlf aufeinander-

. . folgenden, die Zeit von 20 Sekunden umfassenden
und fihrt n den unteren und  Ayfnahmen. Simtliche Umrisse sind bezogen auf
rechten Teilen des Magens zu  die beiden als kleine Kreise oben angedeuteten
einer innigen Durchmisehung Fixationsmarken, Nach KAmstie, Rizper und
von Magensaft und Nahrung RosenTHAL, vgl. DIETLEN, 1913, E.d. P. 13, 73.
sowie auch zu einer Zerklei-
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 alle 10 Sekunden eine neue Welle auftritt, so
findet man gewdhnlich 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 iibereinander gezeichneten Schattenrisse eines
verdauenden Magens iiber eine Zeit von 20 Sekunden zusammenfaf(t.

Die verhdltnisméBige 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. {. B. 32, 313)
hat eine Sonde mit Gummiblase verschieden weit in den Magen einge-
fihrt und den Druck mit Hilfe von Manometern aufgeschrieben. Der
Druck im Fundus zeigt zundchst rhythmische, durch die Herz- und
Atembewegungen bedingte Schwankungen, deren Umfang bei ruhiger
Atmung 6—8 cm Wasser betrigt. Dazwischen laufen zuweilen kleine
Druckinderungen von 2—5 cm Wasser, die offenbar von diesem Teil
des Magens erzeugt sind und nur wihrend einer Verdauungsperiode
auftreten. Im Pylorusteil verzeichnet dagegen die Sonde weit gréBere
Druckschwankungen, die in regelmédBigen 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 ScuOTZ, 1885,
A. e. P. 20, 1). Das Nervensystem hat aber EinfluBl auf dieselben,
denn die Bewegungen werden unterbrochen (gehemmt), wenn das Tier
in Erregung gerdt (CaNNoN a. a. O.). 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
iuft dagegen abnorm starke Bewegungen hervor (derselbe, 1912, Ebda.

45, 557).

Eine gewisse Unabhingigkeit von den Bewegungen der Magen-
wand zeigen die beiden Sphinkteren des Magens. Der Sphinkter der
Kardia befindet sich nach Fillung des Magens in einem Zustande ab-
wechselnder Zusammenziehung und Erschlaffung, was zur Folge hat,
dal zu Anfang der Magenverdauung periodisch Mageninhalt in den
unteren Teil der Speiserchre zuriicksteigt. Der Vorgang hort auf, sobald
der Mageninhalt gentigend durchsiuert ist (CannNon, 1908, Am. Journ.
of P. 23, 105). Der Ringmuskel des Pfortners ist im niichternen Magen
anscheinend schlaff, so daB sehr leicht Galle und Bauchspeichel in den
Magen zuriicktreten konnen (vgl. RosEMaNN, 1907, A. g. P. 118, 477).
Auch der rasche Ubertritt der in den niichternen Magen aufgenommenen,
Getrinke in den Darm deutet auf Erschlaffung des Pfortners. Nach
der Nahrungsaufnahme wird er aber sehr bald geschlossen, wobei die
Benetzung der Duodenalschleimhaut durch den sauren Mageninhalt als
auslosender Vorgang wirkt. Der Pfortner bleibt dann solange geschlossen,
bis die Ssure durch die Sekrete des Darms und seiner grofen Driisen
neutralisiert ist. Der Verschluf wird durch die Magenbewegungen nicht
gesprengt und der gegen den Pfortner andringende Chymus wird in das
Antrum pylori zuriickgetrieben. Es fithrt also durchaus nicht jede
im Magen gegen den Pfortner 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 Pfértners nachlaft. (Basxin, Die dullere Sekretion usw.
Berlin 1914, S. 376). Die nervosen Bahnen fiir 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 (Cannowx, 1907, Amer. Journ. of P. 20, 305).
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AuBer der Sdure hat auch Fett und fetthaltige Nahrung wie Milch
oder Eigelb die Fahigkeit, vom Darm aus den Schlufl des Pfortners
anzuregen, woraus sich das lange Verweilen solcher Nahrung im Magen
erklart. Vor Schluf des Pfortners wird durch eine gegenldufige Be-
wegung des Darmes (Antiperistaltik oder Anastalsis) Duodenalsaft in
den Magen getrieben und dadurch die Verdauung des Fettes gefordert
bzw. die zu saure Reaktion des Mageninhalts in der Richtung gegen
die Neutralitdt verschoben (BaBkiN a. a. O. S. 383; BoLpYREFF, 1911,
E. d. P. 11, 121; Catucart, 1911, Journ. of P. 42, 433.

Der Tonus des Pfortners wird aber nicht nur vom Duodenum,
sondern auch vom Magen aus geregelt. Hier scheint Sduerung 6ffnend,
Neutralitdt schlieend zu wirken (Caxnown, 1907, Amer. Journ. of P.
20, 283). Schwierigkeiten bereitet aber dieser Annahme die Tatsache,
daBl Wasser, also eine neutrale Fliissigkeit, sehr rasch in den Darm iiber-
tritt auch dann, wenn es wihrend oder nach einer Mahlzeit getrunken
wird (Caxnon a. a. O. S. 312; Scueunert, 1913, A. g. P. 151, 396).
Hierbei wird es nicht mit dem Mageninhalt gemischt, sondern zum
grofften Teil entlang der kleinen Kurvatur gegen den Pfortner geleitet
und in den Darm iibergefiihrt.

Die genannten Einrichtungen haben zur Folge, daf die aufge-
nommene Nahrung im allgemeinen sehr lange im Magen verweilt, wo
sie einer eingreifenden chemischen, z. T. auch mechanischen Verarbeitung
unterliegt und daBl sie nur in kleinen, iiber viele Stunden verteilten
Schitben oder Giissen in den Darm ibertritt. Letzteres ist, wie sich
sogleich zeigen wird, fiir die Weiterfithrung der Verdauung durch den
Darm und fiir die sich daran schlieBende Resorption der Nahrungsstoffe
von ausschlaggebender Bedeutung.

Bisher ist nur von Bewegungen des verdauenden Magens die Rede
gewesen. Der niichterne Magen ist aber nicht bewegungsios, vielmehr
wechseln in ithm Zeiten der Ruhe mit solchen der Tétigkeit. BOLDYREFF
beschreibt die Erscheinung beim Hunde als gruppenweise auftretende,
heftige, die gesamte Magenmuskulatur ergreifende Zusammenziehungen,
die in der Zahl 10—20 iiber 20—30 Minuten verteilt sind, worauf wieder
fiir 134—214 Stunden Ruhe eintritt. Wird eine Fiitterung eingeschoben,
so verschwinden diese Bewegungen, d. h. sie werden ersetzt durch die
viel schwicheren, regelméfiger andauernden, auf die pylorische Hilfte
des Magens beschrinkten, katastaltischen, um einige Zeit nach Ent-
leerung des Magens wieder zu erscheinen. Sie sind nicht von einer Ab-
sonderung von Magensaft begleitet; doch tritt nach 24stiindigem oder
mnoch 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; Carrsox und Mitarbeiter, 1913—15,
Amer. Journ. of P. 31, 32, 33, 34, 38), wobei namentlich die vielfache
BeeinfluBBbarkeit der Hungerkontraktionen auf psychischem Wege fest-
gestellt werden konnte. Die Einfliisse sind ausschlieSlich hemmende
und werden, wie Tierversuche gelehrt haben, durch den N. splanchnicus
vermittelt. Die Hungerbewegungen an sich sind aber unabhingig vom
Nervensystem insoferne, als sie auch nach Durchtrennung sdmtlicher
zum Magen gehenden Nerven forthestehen.
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Die Hungerbewegungen des Magens werden, wenn sie eine gewisse
Stéarke gewinnen, als Unbehagen, nagendes Gefiihl im Epigastrium oder
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 Verstdrkung des.
Kniereflexes, Beschleunigung des Herzschlages und in vasomotorischen
Storungen #dulert.

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 verhiltnis-
miBig auch kréftiger als beim Erwachsenen. Dies erklart die sehr bald
nach Abschluf} einer Verdauungsperiode eintretende Unruhe der Kinder.

Die Verdauung im Diinndarm.

Der durch den Pfortner in den Zwolffingerdarm 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, daf ihre anorganischen Be-
standteile bei einer Gesamtkonzentration, die ungefilir dem Salzgehalt
des Blutes entspricht, abgesehen vom Chlornatrium, aus Alkalisalzen
schwacher Sduren, vor allem Kohlensdure, bestehen. Beim Zusammen-
treffen mit dem Chymus wird die Kohlensdure von der Salzsdure ver-
drangt, vom Blute aufgenommen und weggefiihrt, der saure Chymus
neutralisiert. Das dabei entstehende Kochsalz unterliegt weiterhin im
Darme der Resorption und damit ist der Uberschu an Karbonaten
im Blute wieder beseitigt, der infolge der Abscheidung der Salzsiure
aus ihm entstehen muB (siehe oben S. 134). Daf ein solcher Uberschufy
in der Zeit reichlicher Salzsdurebildung tatséchlich besteht, wird durch
die mit der Magenverdauung regelmafBig einhergehende Abnahme der
Aziditét des Harnes bewiesen, die bis zum Umschlag der Reaktion
gehen kann (GruBEeR, 1887, Festschr. f..C. Lupwic. Leipzig S. 68).

Mit der Neutralisierung des Chymus findet die Wirkung des Pepsins
auf die Eiweikorper im allgemeinen ihr Ende, wenn sie auch in den
ungelosten, mit- Magensaft durchtrinkten Nahrungsbestandteilen noch
eine Weile fortbestehen kann. Die Fortfithrung 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 Pepsinchlorwasserstoffsiure werden sie zerstort. Es ist deshalb -
fir die Darmverdauung von gréfiter Wichtigkeit, dal die Entleerung
des Magens so langsam vor sich geht, daBl die alsbaldige Neutralisierung
der Salzsiure gesichert ist, was eben durch die oben geschilderte reflek-
torische Abhéngigkeit des Ptortnerschlusses von der Reaktion im Zwolf-
fingerdarm erreicht wird. Allerdings tritt nicht die ganze im Magen
abgesonderte Salzsdure als ,freie” Sdure in den Darm iiber, vielmehr
ist stets ein Teil an Eiweill bzw. dessen Verdauungsprodukte gebunden.
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Diese Chloride xind aber als Salze schwacher Basen mit einer starken
Sdure in einem von den Konzentrationsverhdltnissen bestimmten Um-
fange hydrolytisch gespalten (BuGcarszxy und LIEBERMANN, 1898, A.

P. 72, 51), so daf Neutralitit nicht eintreten kann und die erkung
des Pepsms zwar beeintréichtigt, aber nicht aufgehoben ist.

Das Pankreas als Verdauungsdriise.

An dem Driisengewebe des Pankreas ist bekanntlich zu unter-
scheiden ein ,,exokriner* Teil, dessen Absonderung durch die Aus-
fihrungsgéinge in den Darm und damit auf die Korperoberfliche miindet
und ein ,,endokriner’ Teil in Gestalt der sog. LANGERHANSschen Inseln
oder intertubuliren Zellhaufen, die sich hauptséchlich im milzwérts
gelegenen Abschnitt des Pankreas finden und mit den Ausfithrungs-
géngen nicht in Beziehung treten. Sie sind durch ein besonders dichtes
und weitlumiges GeféBnetz 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 Ausfithrungsgang (beim Hunde
gewGhnlich in.dem gréBeren aboralen) und setzt durch Fatterung oder
eines der sogleich zu erwdhnenden safttreibenden Verfahren die Ab-
sonderung in Gang. Auf diese Weise ist nur voriibergehende Beobachtung
moglich, da die Kaniile bald aus dem Gange fdllt. Das Studium der
Absonderungsbedingungen ist daher vorwiegend an Dauerfisteln be-
trieben .worden, die nach Heipenuain (1883, HermanNs Handb. d. P.
5. 1. 179) oder PAWLOW (vgl. Baskin, AuBere Sekretion usw. Berlin 1914,
S. 238) angelegt werden. Hierbei wird die Miindung des Ganges mit
einem Stiick Darmwand in die Hautwunde eingeheilt. Das Verfahren
ist aber insofern noch unvollkommen, als der nach auBen flieBende
Saft die Haut des Tieres anétzt und aulerdem die Tiere den Verlust
des Saftes auf die Dauer nicht ertragen und nach einigen Wochen unter
Krampfen und Schwécheerscheinungen eingehen. Durch geeignete Fiitte-
rung und Darreichung von Natriumkarbonat 186t sich die Erkrankung
hinausschieben. In neuerer Zeit haben Pawrow und Basxix diese
Ubelstinde vermieden, indem sie nach Einheilung des Ganges in die
Haut nach dem eben erwihnten Verfahren, nachtriglich das mittrans-
plantierte Stiick des Darmes wieder ausschnitten. Der Gang endigt
dann im Grunde einer narbig verengten Offnung, aus der das Sekret
nur ausflieBt, wenn die Kaniile éingeschoben wird. AuBerhalb der Be-
obachtungszeit geht der Saft fiir das Tier nicht verloren, weil er durch
den zweiten Gang in den Darm gelangen kann (Pawrow, 1908, in T1GER-
stepTs Handb. d. physiol. Methodik. 2. II. 174).

Das Pankreas ist eine Driise mit intermittierender Tétigkeit. Die
Anregung zur Absonderung wird ihm teils durch Nerven, teils durch
das Blut zugefiihrt. Pawrow und dessen Schiiler haben nachgewiesen,
dafl 1—1,5 Minuten nach Beginn einer Scheinfiitterung (siehe oben S. 131)
Bauchspeichel aus der Fistel zu flieen beginnt, also frither als unter
gleichen Bedingungen der Magensaft. Vielleicht liegt das nur daran,
daB dort bei der Enge der ausfuhrenden Wege der Erfolg frither sichtbar
wird, wihrend der Magensaft erst die ausgedehnte und vielfach gefaltete
Flache der Schleimhaut iiberfluten muf3, 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 (Pawrow, Arbeit der Verdauungsdriisen. S. 73 und
1907, Handb. d. Physiol. 2, 734ff.).

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 hauptséchliche Anregung und Regulierung seiner Tatigkeit empfangt
das Pankreas durch die in das Duodenum eintretenden Nahrungsbestand-
teile. Wasser, Fett und Seifen bewirken in das Duodenum eingefiihrt
eine Absonderung von Bauchspeichel. Weitaus am stirksten wirken
jedoch saure Flussigkeiten, 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 Sdure aus der Schleimhaut einen
Stoff freimacht, der auf dem Wege des Blutes in das Pankreas gelangt
und dort die Absonderung hervorruft (Bayriss und StarLING, 1902,
Proc. R. S. 69, 352; Journ. of P. 28, 325). Der Erfolg kann auch dadurch
erreicht werden, dafl man die Schleimhaut des Duodenum oder Jejunum
abschabt, mit Sdure extrahiert und das neutralisierte Extrakt in das
Blut spritzt. Der fragliche Stoff der als Sekretin bezeichnet wird,
ist 16slich in Alkohol von 909, und wird durch Kochen nicht zerstort;
er ist nicht spezifisch insofern, als die Sekretine aus verschiedenen Wirbel-
tieren sich gegenseitig vertreten konnen (Bayriss 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 gallentrelben-
den Wirkung nur das Pankreas erregt. In Alkohol gehirtete und ge-
trocknete Schleimhautstiicke enthalten die Vorstufe des Sekretins, das
Prosekretin; sie geben auf Behandlung mit Siure eine sehr wirksame
Sekretinlosung.

Der normale Bauchspeichel ist eine farblose, klare Fliissigkeit
mit wechselndem Gehalt an organischen Bestandteilen, hauptsichlich
Eiwei}, und einem ziemlich konstanten Gehalt an Salzen, etwa 0,89,
unter welchen Natriumchlorid und -karbonat tberwiegen. Zu dem
organischen Bestand des Bauchspeichels geh6ren eine Anzahl Fermente,
durch die er imstande ist, nahezu auf alle Nahrungsstoffe eine ver-
dauende Wirkung auszuiliben. Die Fett und Eiweil angreifenden
Fermente werden im unwirksamen oder latenten Zustande abgesondert
und bediirfen der ,,Aktivierung®, die iibrigen im ,,offenen‘* Zustande.
Dasg fettspaltende Ferment, die Lipase, wird durch die Galle aktiviert,
die eiweiflspaltenden durch den Darmsaft. Alle diese Fermente wirken
in neutraler bzw. durch Natriumkarbonat alkalisch reagierender Losung.
Menge und Zusammensetzung des pankreatischen Saftes sind abhingig
von der Beschaffenheit der im Darm befindlichen Nahrung, wie nament-
lich die Versuche aus Pawrows Laboratorium gezeigt haben (PawLow,
1907, Handb. d. Physiol. 2, 732).

Die durchschnittliche tégliche Menge wird fiir den Hund zu 20 com
pro Kilogramm angegeben (BABXIN a. a. O. 242).

Die Absonderung des Pankreas geht einher mit morphologischen
Anderungen in dessen Zellen, wie sie sich dhnlich auch in anderen Driisen
finden, hier aber besonders leicht nachweisbar sind und unter glinstigen
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Umsténden sogar an der lebenden Driise gesehen werden konnen (KGHNE
und LEa, 1882, Unters. a. d. physiol. Inst. Heidelb. 2, 448). Im ruhenden
Zustande sind die Driisenzellen grofl, 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 dafl an ihren Stellen Liicken des Protoplasmas (Vakuolen) zuriick-
bleiben (METZNER in NaGELS Handb. 1907, 2, 985; BABKIN, RUBASCHKIN
und Ssawitscu, 1909, Arch. {. mikr. Anat. 74, 68). v

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
mull hier durch chemische Mittel erfolgen, unter welchen die Behand-
lung der frischen Driise mit verdiinnter Essigsdure am wirksamsten ist
(HEmenuAIN, 1883, Handb. d. Physiol. 5, 1. 188). Da Extrakte des
Pankreas sehr leicht faulen, mufl durch antiseptische Mittel das Bakterien-
wachstum verhindert werden.

Die Aufspaltung der Kohlehydrate geschieht wie im Munde durch
ein auf Stdrke und Glykogen eingestelltes Ferment, Pankreasdiastase
oder Amylopsin, das die genannten Polysaccharide iiber Dextrine in
Maltose iiberfithrt. Der Prozef 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 L&vulose, 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 erschépft.

Das fettspaltende Ferment des Saftes, die Pankreaslipase
(Steapsin) wirkt kréftiger als die Magenlipase, die eine nennenswerte
Wirkung nur auf fein emulgiertes Fett entfaltet (siehe oben S. 138).
Hier ist jedoch zu beachten, daf 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 (Gap, A. f. P. 1878,
181), wodurch die Wirkung der Pankreaslipase sehr gefordert werden
muB. Das Ferment spaltet nicht nur die Fettsdureester 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 1oslich, die Seifen
schwerloslich, die Fettsduren unlslich. Im Darm wird ihre Losung
durch die Galle vermittelt (sieche unten S. 150). Die Aufspaltung des
Fettes im Darm kann eine ganz vollstdndige sein, wie die Versuche von
O. FraNk gelehrt haben (1898, Z. . B. 36, 568; siche auch unten S. 158).

Die eiweilverdauenden Fermente des Pankreas werden unter dem
Sammelnamen Trypsin zusammengefallt. Sie werden in inaktiver Form,

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

Die Wirkung des Trypsins auf native EiweiBkorper ist zunichst,
abgesehen von der Reaktion der Losung, der Pepsinwirkung #hnlich.
Es kommt auch hier 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 (Ewarp und KutunE, 1877, Verh. Natur-
hist.-med. Ver. Heidelb. N. F. 1, 451; Ocara, A. f. P. 1883, 94). Die
Nukleoproteide der Zellkerne werden dagegen von dem Trypsin bzw.
der Nuklease des Bauchspeichels weiter (bis zu Nukleinsdure) aufge-
spalten als durch das Pepsin. Kin weiterer wichtiger Unterschied zwischen
Pepsin und Trypsin besteht darin, daB bei letzterem die Spaltung der
Eiweikorper nicht mit der Bildung von Peptonen abschlieB3t, sondern
weiterschreitet bis zu kristallinischen, durch Alkaloidreagentien nur
noch teilweise fallbaren Verbindungen, den Aminosduren. Der Vorgang
verlduft hier wieder in der frither (S. 127) geschilderten Weise eines
allméhlichen und ungleichméBigen Abbaues, d. h. es wird das Ausgangs-
material nicht sofort in seine kleinsten Teilstiicke zerlegt, vielmehr
werden einzelne besonders leicht absprengbare Gruppen abgeldst und
komplizierter gebaute Kerne zuriickgelassen. Besonders frithzeitig treten
auf Tyrosin, Leuzin und Asparaginsiure. Die widerstindigen poly-
peptidartigen Reste sind von KGuNE unter dem Namen Antipepton
zusammengefallt worden (NEUMEISTER, Physiolog. Chemie. Jena 1897,
S. 247).

Besonders anschaulich tritt die ungleiche Geschvmndlgkelt 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 g
Kasein. Jeden zweiten oder dritten Tag wurde eine Flasche auf Tyrosin
und Glutaminsiure untersucht und getfunden, daf die ganze im Kasein
vorhandene Tyrosinmenge schon am dritten Tage vollstédndig abgespalten
war, die Glutaminsdure nach drei Wochen erst zu 909, (1907, Z. phl. C.
b3, 318).

Der Darmsaft.

Der Darmsaft ist das Produkt des Darmepithels, besonders in den
Darmkrypten, deren Zahl im Dinndarm des Hundes von Marn (1887,
Leipz. Abh. 14, 163) auf 16 Millionen geschétzt worden ist. Zur Ge-
winnung von Darmsaft dienen Darmfisteln. Eine Darmschlinge wird
unter Schonung ihres Gekrdses vom iibrigen Darm abgetrennt, die
Stimpfe des letzteren verndht, die Schlinge an dem einen Ende ge-
schlossen, an dem anderen Ende in die Bauchwunde 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, mull die Anregung von dem Rest des Darmes auf sie iiber-
tragen werden. Der Weg, auf dem dies geschieht, ist nicht bekannt.
AuBerdem kann die Schlinge auch direkt zur Absonderung gebracht
werden, sowohl durch chemische wie durch mechanische Reizung. Die
abgesonderten Mengen werden fiir den ganzen Diinndarm unter normalen
Verhiltnissen auf einige hundert cm?® in 24 Stunden geschétzt.

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 durch Flocken getriibt (RoEMANN, 1884,
A. g. P. 41, 411; Kurscger und SEEMANN, 1902, Z. phl. C. 35, 442).
Er enthilt 1—29% Eiweil und etwa 19, 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 Nacano (1902, Mitt. a. d. Grenzgeb. 9, 393).

Infolge seines Gehaltes an kohlensaurem Natron ist der Darmsaft
imstande, Fettsduren zu verseifen und dadurch saure Fette zu emul-
gieren. Kine spaltende Wirkung auf neutrale Fette ist beim Hunde
von BoLpYREFF beobachtet (1907, Z. phl. C. 50, 394). Koagulierte und
native EiweiBkorper werden, wenn iiberhaupt, nur sehr wenig angegriffen,
dagegen Peptone, darunter auch das Kt@mnEsche Antipepton (siehe
vorige Seite), rasch in Aminoséiuren zerlegt (BABKIN a. a. O. S. 354),
Das hierbei wirksame Ferment ist von O. CounwueiM in der Darm-
schleimhaut aufgefunden und als Erepsin bezeichnet worden (1901,
Z. phl. 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 Nukleinséure wird ebenfalls angegriffen und in Nukleoside
und Phosphorsdure zerlegt. Die Bedeutung des Darmsaftes fiir die Akti-
vierung des Trypsinogens ist bereits oben erwidhnt worden.

Die Galle.

Im Gegensatz zu Bauchspeichel und Darmsaft fithrt die Galle
dem Darm keine oder nur wenig wirksame Fermente zu. Hierdurch wie
durch die in ibhr enthaltenen Bestandteile wird es nahe gelegt, die Galle
nicht als ein der Verdauung, sondern der Ausscheidung gewisser Stoffe
dienendes Produkt aufzufassen, trotz der aktivierenden Wirkung, die
sie auf das Zymogen der Pankreaslipase ausiibt (siche oben S. 144).
Tatséchlich liegt ihre Bedeutung in beiden Richtungen.

Die Bildung der Galle in der Leber geschieht ununterbrochen,
ist aber quantitativ abhéingig von der Menge und Beschaffenheit des
der Leber zustromenden Blutes. Als 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 Eiweilverdauung, insbesondere Peptone, ferner
Fette, Seifen und Salzsdure, wenn sie ins Duodenum gelangen. Die
gallebildende Tétigkeit der Leber scheint nach Versuchen von Eiger
(1915, Z. £. B. 66, 229) durch den N. vagus geférdert zu werden, un-
abhéngig von der vermutlich gefdflerweiternden Wirkung dieses Nerven.

10%
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Der N. splanchnicus als gefdBverengender Nerv vermindert die Gallen-
bildung.

Bildung der Galle und Abscheidung derselben in den Darm gehen
keineswegs parallel, da durch den Ring glatter Muskeln, der die Miindung
des Gallenganges (auf der Plica longitudinalis duodeni) umgibt, der
Gang gegen den Darm verschlossen und die Galle in die Gallenblase
abgeleitet werden kann. Der Tonus dieses Muskelringes wie der Muskeln
der Gallenwege {iberhaupt stehen unter der Herrschaft fordernder (Vagus)
und hemmender Nerven (Sympathicus bzw. Splanchnicus). Der Uber-
tritt der Galle in den Darm kann daher ein periodischer sein und ist
es auch bei den Fleischfressern und Omnivoren, wihrend er bei den
Pflanzenfressern, deren Magen nie leer wird, ein ununterbrochener, wenn
auch nicht gleichmé#fBiger ist.

Aufspeicherung der Galle in der Blase findet im Hunger statt.
Sie reichert sich dort an an Schleim aus den zahlreichen Driisen der
Blase und verliert Wasser, so daBl ihr Trockenriickstand von 2 auf 149,
und dariiber steigen kann. Die Konzentrationszunahme geht aber nur
auf Rechnung der organischen Bestandteile, der Gehalt an Salzen, ins-
besondere an Chlornatrium nimmt ab (Branp, 1902, A. g. P. 90, 508),
so daBl der osmotische Druck der Blasen- und Lebergalle trotz des so sehr
verschiedenen Trockengehaltes der gleiche. sein kann.

Versucht man durch ein in den Gallengang gesetztes Manometer
den Absonderungsdruck zu messen, so erhidlt man Werte, die kaum
1/., Atmosphére erreichen (vgl. BUrRkER, 1901, A. g. P. 83, 241). Der
wirkliche Sekretionsdruck d. h. der Druck, der die Absonderung der
Galle aus den Leberzellen verhindern wiirde, ist nicht zu bestimmen,
weil die Galle schon bei dem genannten Drucke in die LymphgefiGe
und schlieBlich ins Blut iibertritt, von wo sie in alle Gewebe und Sifte
des Korpers diffundiert und einen Zustand herbeifiithrt, der als Gelb-
sucht oder Ikterus bekannt ist. Unterbindet man auller dem Gallen-
gang auch noch den Milchbrustgang, so 148t sich der Eintritt des Ikterus
um Tage oder Wochen verzégern (KurreraTH, A. f. P. 1880, 92; v. FrREY
und HarrLEY, 11. Kongr. f. inn. Med. Wiesbaden 1892; HarrLEY, A. {. P.
1893, 291).

Die Farben frischer Gallen sind durch zwei Farbstoffe bedingt,
die als Bilirubin und Biliverdin bezeichnet werden und in sehr
variablen Mengenverhiltnissen vorkommen. Beim Fleischfresser iiber-
wiegt das Bilirubin und die Gallen sind daher goldgelb bis briunlich,
bei den Pflanzenfressern herrscht meistens das Biliverdin vor und ver-
leiht den Gallen eine mehr oder weniger rein griine Farbe. Biliverdin
entsteht aus Bilirubin durch Aufnahme von Sauerstoff, ein Vorgang,
der sich schon beim Stehen an der Luft vollzieht. Durch kréftig oxy-
dierende Mittel, wie z. B. Salpetersiure, die etwas salpetrige Sdure
enthilt, kénnen noch weitere Oxydationsstufen von blauer, roter und
brauner Farbe erzeugt werden, die sich in Form farbiger Ringe iiber-
einander ordnen, wenn die Sdure vorsichtig mit der gallehaltigen Flissig-
keit {iberschichtet wird. Dies ist die GumELINsche Probe auf Gallen-
farbstoffe.

Die Gallenfarbstoffe sind Abkémmlinge des Blutfarbstoffes. Hierfiir
sprechen einmal biologische Griinde. Alle Veréinderungen des Blutes,
die mit Zerstérung von Erythrozyten einhergehen, fithren zur Bildung
einer besonders farbstoffreichen und dabei zdhen Galle. Es kommt
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dabei leicht zu Ikterus (vgl. KrREnL, 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 Fiscuer, 1916, E. d. P. 15, 185). Ein wesent-
licher Unterschied besteht aber darin, daBl die Gallenfarbstoffe eisen-
frei sind.

Das Bilirubin ist in Wasser nicht I6slich, wohl aber in Alkalien.
Setzt man zu Galle oder einer Losung von Bilirubinalkali ein 16sliches
Kalksalz, so fillt unloslicher Bilirubinkalk aus. Letzterer ist der wesent-
liche Bestandteil der dunklen Gallensteine oder Pigmentsteine.

Wahrend die Gallenfarbstoffe stets nur in geringer Menge (0,56—1
p- M.) in der Galle vorkommen, bilden die Alkalisalze der Gallen-
siuren (die Cholate) den grofiten Teil des Trockenriickstandes. Der
Gehalt an Cholaten ist in der Lebergalle 1-—29,, in der Blasengalle kann
er auf 109, und dariiber steigen. -Die Eigenschaften der Galle
sind also im wesentlichen durch diesen Bestandteil bedingt.

Die in der Galle des Menschen und vieler Sdugetiere hauptsichlich
vorkommenden Gallenséuren sind die Glykochol- und Taurocholsdure,
neben welchen sich in kleineren Mengen die Glykocholein- und die
Taurocholeinsgure finden. Im freien Zustande ziemlich schwer loslich,
sind ihre Alkalisalze in Wasser leicht 1oslich und als solche sind sie in
der Galle vorhanden. Durch hydrolysierende Einwirkungen (Kochen
mit Saduren oder Laugen, ebenso aber auch durch die fermentativen
Prozesse im Darm) werden sie in Glykokoll und Taurin einerseits, in
Cholsdure und Choleinséiure anderseits gespalten. Glykokoll und Taurin
sind Aminosduren und Abkémmlinge der Eiweilistoffe, Taurin ins-
besondere ein Abbauprodukt des Zystins. Cholsdure und Choleinsiure
sind einbasische Oxysduren mit den empirischen Formeln C,,H,,O5 und
CoHyyO,. Die Struktur derselben ist zur Zeit noch nicht bekannt.
Mancherlei Erfahrungen sprechen fiir eine Verwandtschaft mit Cholesterin
(vgl. besonders Winpaus und NzukircueeN, 1919, Ber. Chem. Ges. 52,
1915) und diese Annahme wird biologisch gestiitzt durch die Beobachtung,
daf} Verfiitterung von Cholesterin zu einer vermehrten Ausscheidung von
Gallensduren fithrt (v. ForTH und Mitarbeiter, 1913, Biochem. Zeitschr.
49, 128). Sollte sich diese Vermutung bestitigen, 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 gehort.

Regelmafig, wenn auch in kleineren Mengen, finden sich in der
Galle Fette,” Fettsduren und Seifen, ferner Lezithin und Cholesterin,
Bestandteile, die in Wasser schwer 16slich bis unléslich sind, aber durch
die Cholate in Losung erhalten werden. Lezithin und Cholesterin kommen
im Pflanzen- wie Tierreich in weitester Verbreitung vor und es ist, wie
S. 19 erdrtert wurde, wahrscheinlich, dal die osmotischen Eigenschaften
der Zellen im wesentlichen auf die Imprignation des Protoplasmas,
besonders in den oberflichlichen Schichten, mit diesen Stoffen zuriick-
zufiihren sind. Da die Galle ein Losungsmittel fiir diese Stoffe ist, so
wird sie dieselben den Zellen entziehen, wo immer sie mit solchen in
Berithrung tritt. Es ist daher verstdndlich, dafl die Galle sich schon
an ihrem Entstehungsorte in der Leber mit diesen Stoffen beladt, mit
Cholesterin oft geradezu gesattigt ist (Moort und PArRkER, 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
Schédigung der Epithelien, mit denen die Galle weiterhin in Berithrung
tritt, vermindert.

Von besonderer Bedeutung fiir die ‘Verdauung und die sich an-
schlieBende Resorption der Fette ist die Eigenschaft der gallensauren
Alkalien, Seifen und Fettsiuren zu l6sen. Die Lipasen des Verdauungs-
kanales spalten, wie oben ausgefithrt, das in der Nahrung enthaltene
Neutralfett in Glyzerin und Fettsduren, welch letztere sich mit dem
im Darme stets vorhandenen sauren Natriumkarbonat zu Natronseifen
umsetzen konnen. Die Bedingungen fiir die Seifenbildung sind jedoch
bei der verhéltnisméBig hohen Kohlensdurespannung des Darmes (siehe
oben S. 106) nicht giinstig, auch ist anzunehmen, daf die etwa gebildeten
Seifen, entsprechend ihrer geringen Konzentration, groBtenteils hydro-
Iytisch gespalten sind, so daB die-im Wasser nahezu unloslichen Fett-
sduren im giinstigsten Falle als feine Emulsion vorhanden sein koénnten.
Durch den Zustrom der Galle gewinnt nun aber der Darminhalt die
Fiahigkeit, die Fettsduren aufzunehmen, d. h. sie genau so wie die iibrigen
Produkte der Verdauung in wéisserige Losung tiberzufihren und sie
mit dem resorbierenden Epithel des Darmes in Berithrung zu bringen.
MoorEe und Rockwoon (1897, Journ. of P. 21, 58) fanden die von 100 cm?
Ochsengalle aufgenommenen Mengen von Olsiure gleich 4—59%, von
Fettsduren des Schweineschmalzes 3,59, usf. Noch wesentlich héhere
Werte fand Prrticer (1902, A. g. P. 88, 299 und 431), wenn er Galle
mit Sodalésung von 19, versetzte. Die Fettsiuren sind hierbei einfach
geldst, da sie mit Ather wieder ausgeschiittelt werden kénnen.

Die Bewegungen des Diinndarms.

Die chemischen Wirkungen der aufgezéhlten Verdauungsséfte auf
den Chymus werden wesentlich geférdert durch die damit einhergehenden
mechanischen Einwirkungen, die von der Darmmuskulatur ausgehen.
Es sind hauptsichlich zwei Bewegungsformen genauer bekannt, die
Misch- oder Pendelbewegung und die Schiebebewegung, die gewdhnlich
unter dem Namen der ,,Peristaltik™ geht.

Die Misch- oder Pendelbewegung setzt ein, sobald Nahrungs-
brei in den Diinndarm eintritt, und dauert mit gelegentlichen kurzen
Unterbrechungen an, solange der Darm vom Magen aus berieselt wird.
Beobachtet man sie vor dem Rontgenschirm, so besteht sie darin, da$
an zahlreichen in ungeféhr gleichen Abstdnden iiber den Darm verteilten
Stellen Einschniirungen auftreten, wodurch der Darminhalt in die
zwischenliegenden erschlafften Abschnitte gedringt wird. Indem nun
aber die zusammengezogenen Abschnitte sofort wieder erschlaffen und
dafiir die erschlafften in die Kontraktion eintreten, muf3 der Inhalt der
letzteren nach den Seiten ausweichen, d. h. in die zuvor kontrahierten
Abschnitte. Der Wechsel von Zusammenziehung und FErschlaffung
wiederholt sich regelmiBig, so daB der Darminhalt dauernd hin- und
hergeschoben, eine duBerst gleichmdfBige Mischung erreicht und etwa
vorhandene Konzentrationsunterschiede ausgeglichen werden.

Stiicke von einigen Zentimetern Lénge aus dem Diinndarm ge-
schnitten und in korperwarmer, sauerstoffhaltiger Ringerldsung ver-
senkt, zeigen regelméfige Pulsation, sowohl der Léngs- wie der Ring-
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muskulatur (Macenus, 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 z6kalen Ende des Ileums (5-—15 in der Minute);
er ist nicht konstant, sondern je nach der Verdauungstatigkeit wechselnd
(Canvon und AvLvarkz, 1914, Amer. Journ. of P. 35, 177). Es weist
dies auf eine gewisse Unabhingigkeit der einzelnen Darmabschnitte
voneinander hin, die schon von Baywriss und STARLING bei ihren Studien
tiber die Darmbewegungen am narkotisierten Tier beobachtet worden
ist (1899, Journ. of P. 24, 104). Die GroBe der Pulsationen ist in hohem
Mafie abhidngig 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. Reifit
man die Lings- und Ringmuskelschicht voneinander, wobei der Plexus
in der Regel an der Liangsmuskelschicht haften bleibt, so zeigt nur noch
diese die rhythmische Tatigkeit, wihrend die ganglienfreie Schicht ruhig
aber reizbar bleibt (Maenus, 1914, A. g. P. 102, 349). Die Anregungen
zur rhythmischen Tétigkeit scheinen chemischer Natur zu sein, wenigstens
haben die mit Salzlésungen hergestellten Extrakte aus Darm oder Magen
die Féhigkeit, die rhythmischen Bewegungen des Darms hervorzurufen
oder wenn schon vorhanden, zu verstirken (WeiLanp, 1912, A. g. P.
147, 171). Als die vorwiegend oder allein wirksame Substanz ist Cholin
erkannt worden (L Heux, 1918, A. g. P. 1793, 8).

Die Schiebebewegung oder Peristaltik des Diinndarms ist eine
durch einen Ortlichen Reiz bedingte und nur in der Gegend des Reizes
auftretende Bewegungsform. Sie gelangt durch Dehnung des Darmes
zur Auslésung und besteht zunichst in einer Erhohung des Tonus der
Muskulatur oral von der gereizten Stelle und in einer Erschlaffung anal
von ihr. An diese vorbereitende Phase schlieBt sich dann die zweite
austreibende an. Sie beginnt mit einer Zusammenziehung der Léngs-
muskeln, die sich aber sofort wieder 16st, so daf3 die unmittelbar nach-
folgende als Kontraktionswelle iiber die ganze Lange des gereizten Darm-
stiickes in analer Richtung ablaufende Zusammenziehung der Ring-
muskeln die Léngsmuskeln bereits wieder erschlafft vorfindet. Ist die
erste Kontraktionswelle nicht imstande, den dehnenden Inhalt weiter
zu schieben, so folgen in Abstéinden von mehreren Sekunden weitere
nach (P. TRENDELENBURG, 1917, A. e. P. 81, 55). Sobald die Fort-
schiebung des Inhaltes in einen tieferen Darmabschnitt erfolgt ist, tritt
Ruhe ein. Es bedarf dann wieder lingerer Zeit, bis die Inhaltsmasse
von der neuen Stelle aus denselben Bewegungszyklus in Gang setzt.
Es ist daher begreiflich, da es Stunden dauert, bis eine Dosis Speisebrei,
welche durch den Pfortner des Magens in den Darm eintritt, an das
Ende des Diinndarms gelangt und dafl voluminése, 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 schwicher und horen schlieflich nach einigen
Minuten auf (Ermiidung). Auch der Tonus verschwindet, kehrt aber
nach ldngerer Ruhe wieder und damit auch die Fahigkeit zur erneuten
Auslosung der Peristaltik (TRENDELENBURG a. a. O.).

Die beschriebene Bewegung lduft ausschlieBlich in analer Richtung.
Dies ergibt sich besonders deutlich aus den Versuchen mit Gegenschaltung
eines Darmstiickes, wie sie zuerst von MarL (1893, Johns Hopkins Hosp.
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Reports. 1, 93), weiterhin namentlich von Prurz 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° sofort wieder eingendht. 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 Schlingen und namentlich 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, verschwirt und schlieflich durchbricht.

CannonN hat mit Recht darauf hingewiesen (1912, Amer. Journ.
of P. 30, 126), daBl der Ausdruck Peristaltik, der zur Zeit auf alle im
Verdauungskanal wie {iiberhaupt in' réhrenférmigen Gebilden- fort-
schreitende Zusammenziehungen angewendet wird, die Eigentiimlichkeit
der Bewegung zu wenig bezeichnet. Er schligt den Namen Diastalsis
vor zur Hervorhebung der Besonderheit, dafl 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 koénnen. Dahin gehoren die Hunger-
bewegungen. Der leere Darm ist im allgemeinen ruhig, verfillt 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). Als besondere Bewegungsformen sind wohl
auch die beim Durchfall den Diinndarm rasch durchlaufenden Kon-
traktionen und vielleicht die antiperistaltischen (?) bei Ileus anzu-
sprechen. _ ,

Die Muscularis mucosae und die zahlreichen Biindel glatter Muskel-
zellen, die von dem Stratum granulosum bzw. fibrosum (MarL, 1887,
Abh. Ges. d. Wiss. Leipzig. 14, 178) gegen die Oberfliche der Schleim-
haut und insbesondere gegen die  Zottenspitzen aufsteigen, stehen in.
Beziehung zur Lymphbewegung im Darme, wie weiter unten noch zu
erwihnen 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 &dulleren
Nerven haben modifizierenden EinfluB, und zwar, gemifl der Regel,
in zwei einander entgegengesetzten Richtungen. Der Vagus fiihrt die
den Tonus erhchenden und die Bewegungen beschleunigenden Fasern,
withrend der Sympathikus auf dem Wege des Splanchnikus der hemmende
Nerv ist (KLeg, 1912/13, A. g. P. 145, 557 und 154, 552). Der Vagus
wirkt hauptsichlich auf die oralen Abschnitte des Diinndarms.
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Der Inhalt des Diinndarms.

Zur Feststellung der Verinderungen, welche die Nahrung im Diinn-
darm erfihrt, dient die Untersuchung des Darminhaltes, den man ent-
_ weder aus einer Fistel gewinnt, oder dem wihrend der Verdauung ge-
totetem Tiere entnimmt. Der erstere Weg ist zuweilen auch beim Men-
schen gangbar, in den Fillen nidmlich, wo wegen Unwegsamkeit des
Darmes (meist eingeklemmter Bruch) eine Fistel (sog. widernatiirlicher
After) angelegt werden muB. Solche Beobachtungen sind mitgeteilt von
Macrapyen, Nencki und SieBer (1891, A. e. P. 28, 311), sowie von
Ap. ScumipnT (1898, Arch. f. Verdauungskrankh. 4, 137), die sich beide
auf Darmfisteln beziehen, die ganz nahe am Dickdarm gelegen waren.
Bei fiinf Mahlzeiten am Tage war der Ausfluf aus der Fistel ununter-
brochen und fiir die Patienten unbewuBt, die tégliche Menge mit der
Konsistenz wechselnd zwischen 550 g mit 4,99, festem Riickstand und
230 g mit 11,29, festem Riickstand gegeniiber 2 kg zugefiihrter Nahrung.
Von dem eingefithrten Eiweil (= Stickstoff x 6,25) wurde 1/, wieder
gefunden. Die zu einer bestimmten Nahrung gehérigen Stoffe erschienen
frithestens in zwei, spitestens in 5!/, Stunden in der Fistel, die letzten
Reste erschienen nach 9-—23 Stunden. Im 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 Eiweill waren stets nur in
geringen Mengen vorhanden, zuweilen fehlend. Unverdautes Eiweil3
(wahrscheinlich aus den Sekreten stammend) und ungeléste Nahrungs-
bestandteile (Muskelfasern, Stirkekorner, Zellulose, Darmepithelien etc.)
stets vorhanden, ebenso Fett. Zucker ist zuweilen gefunden, in anderen
Fillen aber auch vermiBt worden. Die Reaktion war stets sauer von
organischen Sduren, von welchen u. a. Essigsdure, Buttersiure, Milch-
sdure nachgewiesen wurden. Die Sauerung betrug, auf Essigsdure be-
zogen, etwa 1 p. M. Die Existenz einer sauren Girung wurde durch
den Geruch des Fistelkotes, an frisches Brot erinnernd, durch Nach-
girung und durch Kulturen sichergestellt. Féulnisprozesse fehlten oder
waren nur angedeutet.

Diese Beobachtungen an Menschen werden durch eine grofe Zahl
von Versuchen an Tieren gestiitzt, welche von ScamipT-MULHEIM (A.
f. P. 1879, 39), Kurscuer und Seemann (1902, Z. phl. C. 34, 528; 35,
432; 1906, ebenda 49, 297), ABDERHALDEN (1905, ebenda 44, 30) aus-
gefiihrt wurden und welche ergaben, daBl die Spaltungsprodukte der
Nahrungsstoffe nurin den oberen Darmabschnitten in groBerer Menge,
in den unteren spérlich oder gar nicht anzutreffen sind.

Diese Beobachtungen sind in mehrfacher Richtung bemerkenswert,
Zunachst fallt auf die ununterbrochene und nahezu gleichméBige Be-
rieselung des Darmes von seiten des Magens und die starke Abnahme
der Nahrungsmasse (auf rund '/,—*/, der Zufuhr) aly Ausdruck der Auf-
saugung im Darm. Dieselbe wiirde sich noch grofler herausstellen, wenn
die in der Fistelfliissigkeit enthaltenen Verdauungsséifte in Abzug gebracht
werden konnten. Die Auflésung der Nahrung, namentlich der vegeta-
bilischen, ist trotz des vielstiindigen Verweilens im Verdauungskanal
keine vollstdndige, was der schiitzenden Wirkung der Zellulose zuzu-
schreiben ist. Hier ist indessen nicht nur die Form der gewihlten Nahrung,
sondern auch die Art der Zubereitung und ihre Menge von wesentlicher
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Bedeutung. Typisch ist, daBl die endgiltigen Abbauprodukte, die ein-
fachen Zucker (Hexosen) und die Spaltprodukte des Eiweifl im analen
Teil des Diinndarms fehlen oder nur in sehr geringen Mengen nachweisbar
sind, wihrend sie in den oralen Abschnitten vorhanden sind. Sie
unterliegen also sofort der Aufsaugung. Auch Fett in nicht zu grofler
Menge zugefiibrt, kann so gut wie vollstindig verschwinden.

Die Fistelflussigkeit enthilt stets Abbauprodukte, die nicht auf
Rechnung der Verdauungsfermente gesetzt werden koOnnen, wie die
niederen Fettsiuren, Milchsduren, Kohlensiure, Sumpfgas, Wasserstoff.
Sie entstehen aus Kohlehydraten durch die Gartétigkeit der Bakterien,
die sich reichlich im Darme finden. Der Grund, warum es im Dinndarm.
in der Regel nicht zur Eiweilfdulnis kommt, sondern nur zur sauren
Gérung, obwohl mit der Nahrung genug Keime eingefiihrt werden,
diirfte in erster Linie darin zu suchen sein, daf die Fiulnisbakterien
viel empfindlicher sind gegen die im Magen herrschende- saure Reaktion
alsdie Gérungsbakterien. Ebenso ist der von organischen Sduren schwach
saure Diinndarminhalt kein giinstiger Nahrboden fiir Faulnisbakterien,
wozu kommt, dafl das bestéindige AbflieBen in den Dickdarm und das
Nachriicken von frischem Chymus die Entwicklung erschwert.

Ohne Zweifel gehen durch die Gérung im Darme dem Organismus
des Wirtes wertvolle Nahrungsbestandteile verloren; er gewinnt aber
anderseits wieder dadurch, daB gewisse fiir die Verdauungssifte un-
angreifbare Stoffe, wie namentlich die Zellulose, durch die Bakterien-
fermente geldst und fiir den Organismus verwertbar gemacht werden.

Die Verdauung im Dickdarm.

Die Absonderung des Dickdarms, wie sie sich auf Grund von Fistel-
versuchen darstellt, ist spirlich und liefert eine neutrale, wasserhelle,
geruchlose, schleimige Fliissigkeit, die keine verdauende Eigenschaften
besitzt (Kruve 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 Diinndarm und dessen Driisen stammenden Fermente dort
ihre Arbeit fortsetzen und die bakteriellen Zersetzungen stark hervor-
treten. Neben den Gérungen macht sich hier die Eiweifaulnis geltend.
Die ihr eigentiimlichen Prozesse bestehen teils in hydrolytischen Spal-
tungen nach Art der durch die Verdauungsfermente bewirkten, teils
in der Abbrdckelung einzelner Atomgruppen, wie Ammoniak (Desami-
dierung), Kohlenséure u. dgl. mehr (Eiringer, 1907, E. d. P. 6, 29;
AckerMaNy, Wiirzb. Sitzber. 1909; Hirscr, Einwirkung von Mikro-
organismen ete., Berlin 1918). Von den hierbei entstehenden Produkten
sind besonders charakteristisch Indol und Skatol oder Methylindol, die
sich vom Tryptophan ableiten, beide mit ausgesprochen fikalem Geruch.
Ferner die aromatischen Sduren, wie Phenol, Phenylpropionséure, Para-
oxyphenylpropionséure, Indolpropionsidure u. a. m., und als Représen-
tanten des Eiweilschwefels Methylmerkaptan und Schwefelwasserstoff.

Gegeniiber der annihernd stetigen Berieselung des Diinndarms
durch die Nahrungsmassen, ist ihr Transport im Dickdarm ein stockender,
zum Teil sogar ein riickldufiger, je nach der dort herrschenden Be-
wegungsform. Die Bewegungen sind n#mlich ortlich verschieden und
auch zeitlich wechselnd. Im 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 auflen gedringt 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 Zdékum fortschreiten (Cannvow, 1902, Amer.
Journ. of P. 6, 264). Die Bewegung wird gewdhnlich als Antiperi-
staltik bezeichnet, doch muB hervorgehoben werden, daf sie sich von
der Peristaltik des Diinndarms unterscheidet durch die andauernde iiber
lange Strecken des Kolons hinlaufende Folge von Kontraktionswellen,
durch das Fehlen einer priméren Erschlaffung und durch die oral gekehrte
Bewegungsrichtung. Cannon hat fiir sie die Bezeichnung Anastaltik
vorgeschlagen (1912, Amer. Journ. of P. 30, 126). Sie dhnelt, abgesehen
von der Fortpflanzungsrichtung, am meisten der Bewegungsform der
rechten Magenhilfte. Die Kontraktionen treten in regelmifiiger Folge,
etwa 11 in 2 Minuten auf und ziehen hintereinander in oraler Richtung
gegen die ITleozdkalklappe. Von Zeit zu Zeit wird der Rhythmus unter-
brochen durch eine Pause, die eine Viertelstunde und léanger dauern kann,
worauf wieder eine Bewegungsperiode von fiinf Minuten erfolgt. Die
Wirkung dieser Bewegungsform, die stundenlang dauern kann, besteht
in einer innigen Durchmischung des Dickdarminhaltes und in einem
Zusammendringen desselben im Zokum; ein Ricktritt der Massen in
den Diinndarm wird durch die Kontraktion des ileozokalen Sphinkters
verhindert (Ervior und Barcray-Swmrta, 1904, Journ. of P. 31, 272).
Neben den gegenldufigen Wellen sind tonische, d. h. langdauernde, ihren
Ort nicht wechselnde Kontraktionen des Zokums und aufsteigenden
Kolons beobachtet, durch welche der Darminhalt in analer Richtung
weitergedringt wird. Ist endlich der proximale Teil des Kolons ganz
erfiillt, so erscheinen am Ende des Querkolons Einschniirungen, wodurch
Kotballen abgesetzt und in das absteigende Kolon weiterbefoérdert
werden.

Der Abschlufl des Dickdarms gegen den Diinndarm ist abhéngig
von der Muskulatur der Ileozdkalklappe, welche die Rolle eines Piortners
spielt. Unter gewissen Umstéinden (z. B. bei voluminésen Einldufen
in das Kolon) erschlafft der unter der Herrschaft des Splanchnikus
stehende Sphinkter, so dafl der Dickdarminhalt durch die gegenldufigen
Kontraktionswellen ein Stiick weit in den Diinndarm hinaufgetrieben
werden kann. Durch diesen Vorgang sowie durch die Pendelbewegung
des Diinndarms erklidrt sich wahrscheinlich 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 Kotbildung,

Neben der chemischen Einwirkung auf die Nahrungsbestandteile
von seiten der den Verdauungsséften eigentiimlichen und der bakteriellen
Fermente, neben der anhaltenden Durchmischung und Durchknetung
nimmt im Dickdarm auch die Resorption ihren Fortgang, wodurch
Wasser und darin geldste Produkte entzogen werden. So entsteht schlief3-
lich aus dem diinnbreiigen Chymus die steife, lehmartig bildsame Masse
des Kotes. An ihm sind drei Bestandteile zu unterscheiden: Unverdau-
liche bzw. unverwertete Nahrungsbestandteile, Abscheidungen des Ver-
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dauungskanales und Bakterien. Die Menge des Unverdaulichen ist von
der Art der gewdhlten Nahrung abhéingig 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 Erndhrung. Dall 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 Anfiillung mit
kotdhnlichen Massen in geschlossenen Darmschlingen statt (HERMANN,
1890, A. g. P. 46, 93; F. Voir, 1893, Z. . B. 29, 325; R. Borum, 1911,
Bioch. Z. 33, 474). Sie bestehen vorwiegend aus abgestoflenem Epithel
und aus Schleim und sind reich an Cholesterin bzw. Umwandlungs-
produkten desselben, ferner an Kalk, Magnesia und Phosphorsdure (vgl.
hierzu Fr. MULLER, 1884, Z. f. B. 20, 327 und F. Voir, 1893, Ebenda.
29, 325). Die Abscheidung des Eisens findet ebenfalls hauptsidchlich
durch den Darm statt (Quincke und HocruAUs, 1896, A. e. P. 37, 159).
Auffallend ist der geringe Gehalt des Kotes an Alkalisalzen.

Das Gewicht des Kotes kann bei gemischter Kost zu etwa 131 g
pro Tag angesetzt werden mit 34 g Trockensubstanz = 5,69, der
Trockensubstanz der Nahrung (Rusn~er, 1879, Z. f. B. 15, 181).



Siebenter Teil.

Die Aufsaugung aus dem Darm, der Stoffverkehr
auf dem Wege des Blutes und die innere Sekretion.

Durch die Verdauung werden die Bestandteile der Nahrung ganz
oder zum gréften Teil in leicht 15sliche und dialysierende Verbindungen
ibergefithrt. Verhielte sich der Darm wie ein Dialysierschlauch, d. h.
stellte er eine die Diffusion gestattende Membran dar, die den fliissigen
Inhalt des Darmes von Blut und Lymphe trennt, so wire zu erwarten,
daf} sich die bestehenden Konzentrationsdifferenzen sowohl in der einen
wie in der anderen Richtung ausgleichen, bei gleicher Konzentration
aber jeder Austausch unterbleiben wiirde. Versuche mit in den Darm
eingebrachten Losungen bekannter Zusammensetzung haben aber ge-
zeigt, dafl das Verhalten ein ganz anderes ist (vgl. hierzu OveRTON in
Nacers Handb. d. P. 2, 894). So fand z. B. HeipEnnaIN (1894, A. g. P.
56, 591), daB nach Einfiihrung von Hundeserum in die isolierte Darm-
schlinge eines Hundes eine rasche Resorption eines groBlen Teils der
Flissigkeit erfolgt, trotzdem die Partialkonzentrationen aller Bestand-
teile des Schlingeninhalts die gleichen sind wie im Blutplasma. Als
derselbe Forscher 120 ccm einer 0,3%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 0,469, Kochsalz immer noch ver-
diinnter als das Blutplasma des Versuchstieres mit 0,699, Kochsalz
(a. a. 0. S. 602). Es war somit eine reichliche Menge Kochsalz entgegen
der Richtung eines ziemlich steilen Diffusionsgefilles resorbiert worden.
REeIp konnte ferner zeigen, dafl ein frisch ausgeschnittenes tiberlebendes
Darmstiick, dessen Auflen- und Innenwand von derselben Kochsalz-
16sung bespiilt wird, das Vermogen besitzt, die Losung von innen nach
aulen zu befordern, trotz Gleichheit des hydrostatischen Druckes der
Losung zu beiden Seiten der Darmwand. Ks ist also nicht zu zweifeln,
dafl der Darm, wenigstens in bezug auf gewisse Stoffe, Betriebskrifte
entwickelt, wodurch sie, ohne Riicksicht auf das Konzentrationsgefille
in der Richtung gegen das Blut bewegt werden. In dem gleichen Sinne
spricht die Beobachtung HOBERs, daBl 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 wire das Umgekehrte zu erwarten.
Denn die Konzentration des Brom- und Jodsalzes ist im Blute prak-
tisch gleich null, das Diffusionsgefille fiir dieselben also erheblich groBer,
wihrend ihr Diffusionskoeffizient mit dem des Kochsalzes {iberein-
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stimmt. Die Oberfliche der Darmschleimhaut hat sonach gegeniiber
den sie benetzenden Losungen dieselbe Fihigkeit der Auswahl und der
Bewegung der Stoffe, auch entgegen dem Diffusionsgefille, wie z. B.
die Verdauungsdriisen oder die Niere. Ein Unterschied besteht jedoch
darin, daB3 bei den Driisen die Bewegung aus dem Blute heraus, bei dem
Darme in das Blut gerichtet ist. Wie in den Driisen das spezifische
Driisenepithel fiir diese Leistung verantwortlich zu machen ist, so wird
das gleiche fiir das Darmepithel zu gelten-haben.

Wie diese Vorgénge in den Epithelien sich des niheren abspielen,
ist nicht bekannt. Die Verfolgung der einzelnen Stoffe wihrend ihres
Duréhtrittes durch das Epithel ist mit groBfen, zumeist noch uniiber-
windlichen Schwierigkeiten verkniipft. Am eingehendsten haben sich
die Wandlungen verfolgen lassen, die das Fett auf seinem Wege vom
Darmlumen bis in das Blut erfdhrt.

Die Aufsaugung des Foéttes.

Wie oben S. 137 u. 145 ausgefiibrt worden ist, wirken Magensaft
wie Bauchspeichel durch ihre Lipasen spaltend auf die Nahrungsfette.
Die Spaltung scheint eine notwendige Bedingung fiir die Aufsaugung
zu sein, denn ConnsTEIN (A. f. P. 1899, 30) fand das den Triglyzeriden
sonst sehr #ihnliche Lanolin (Fettsiureester des Cholesterins) nicht resor-

a b c

Abb. 59. Fettspeicherung in den Daﬁr}l{nepithelien wihrend der Resorption nach
EHL.

bierbar. Die Wirkung der Lipasen auf das Nahrungsfett ist eine sehr
energische, die Aufspaltung kann eine vollstdndige sein, wie 0. Frank
fand (1898, Z. f. B. 36, 568), als er statt der Glyzeride die Athylester
der Fettsiuren verfiitterte. Das bei der Spaltung des Nahrungsfettes
frei werdende Glyzerin ist in den wésserigen Verdauungsfliissigkeiten
16slich bzw. mit ihnen in jedem Verhaltnis mischbar, wéhrend die Fett-
sguren und deren Alkaliseifen von der Galle aufgenommen werden
(vgl. oben 8. 150).

Offnet man einen Darm wibrend der Fettverdauung, so zeigt
die Schleimhaut, entsprechend ihrem Fettgehalt, ein weiBlliches gedunsenes
Aussehen. Das hauptséchlich in der Uberkernzone der Zottenepithelien,
d. h. zwischen Biirstensaum und Kern in Form feiner Tropfen gespeicherte
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Fett, 146t sich sowohl am frischen Préparat wie am gehédrteten nach-
weisen, am letzteren namentlich durch Schwérzung mit Osmium oder
durch Rotfirbung mit Sudan. Es sind die hier auch am niichternen
Darm nachweisbaren Korner oder Granula, die sich mit dem Fett be-
laden (KrREHL, A. . A. 1890, 97) und im Laufe der Verdauung bedeutend
an Grofe zunehmen (vgl. Abb. 59a—c). Die Tropfen zeigen stets die Los-
lichkeitsverh#dltnisse des Neutralfettes, gleichgiiltig, ob dieses oder freie
Fettsduren verfiittert worden sind (Noir, A. f. P. 1908, 145 und 1910,
A. g. P. 136, 208). Die Aufnahme des Fettes in die Eplthehen ist dem-
nach unter allen Umsténden eine Synthese unter Verwertung der von
der Verdauung gelieferten Spaltsticke, wenn Neutralfett verfiittert
worden ist, unter Neubildung von Glyzerin, wenn Fettsduren oder Seifen
verfiittert worden sind.

Erst nachdem die Epithelien sich reichlich mit Fett beladen haben,
wobei die Tropfen an Grofe erheblich zunehmen, wird dasselbe auch
in der Unterkernzone, in den Zwischenzellriumen (REUTER, 1903, Anat.
Hefte, 21, 123) und in den Lymphriumen der Zotten nachweisbar.
Das Fett erscheint dann etwa von der fiinften Verdauungsstunde ab
in den Chylusgefédfien des Darms in Form einer duflerst feinen und gleich-
méfigen Emulsion (v. Frey, A. f. P. 1881, 382), die der Darmlymphe
eine milchweille Farbe verleiht. Die Fortbewegung des Chylus geschieht
teils durch die dem Lymphstrom allerwérts zur Verfiigung stehenden
Krafte (siehe oben S. 90), teils durch die Muskulatur des Darmes selbst,
Im besonderen stellen die zur Zottenspitze aufsteigenden Biindel glatter
Muskelfasern eine Einrichtung dar, durch die eine Entleerung der Lymph-
riume und eine Uberfithrung ihres Inhaltes in die Lymphgefale bewirkt
werden kann. Die neuerliche Fiilllung der Zotten geschieht dann durch
die resorbierende Kraft der Epithelien.

Die Untersuchung des sog. Chylus, d. h. der wihrend der Ver-

dauung aus dem Darm hervorsickernden Lymphe, die aus dem gedffneten
Milchbrustgang gesammelt werden kann, hat ergeben, daB die in ithm
enthaltenen Fette Triglyzeride sind, und zwar auch dann, wenn die
Athylester der Fettsiuren oder die Monoglyzeride verfiittert werden
(Frang, 1898, Z. f. B. 36, 568; Derselbe und Arcyris, 1912, Ebenda,
59, 143). Freie Fettsiuren bzw. Seifen treten nur in geringer Menge
auf. Spaltung des verfiitterten fremden Fettes und Synthese eines der
Individualitdit moglichst entsprechenden Fettes ist das Kennzeichen
des Vorganges. Wenn notig, schafft der Organismus das hierzu erforder-
liche Glyzerin herbei. Korperfremde Fettsuren konnen dagegen, als
Triglyzeride, sehr wohl aufgenommen und im Ko&rper abgelagert werden.
Aber auch in diesem Falle nimmt der Korper mit dem Futterfette Ver-
dnderungen 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 Fettsduren (vgl. hierzu MaeNus-LEvy und MEYER
in Handb. d. Biochem. 4. 1. 454).

Bei dem Vergleich der aus dem Darm aufgesaugten und der durch
den gedffneten Milchbrustgang zutage tretenden Fettmenge hat sich
herausgestellt, daB} die Lymphbahn nicht den einzigen Abzugsweg aus
dem Darm fiir das Fett darstellt, ja daf nicht einmal der groBte Teil
des Fettes diesen Weg geht (v. WarLTrER, A. f. P. 1890, 328; O. FrANK,
ebenda.1892, 497 und 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-
héltnissen. Es kann wohl kaum bezweifelt werden, dafl der im Chylus
nicht nachweisbare Teil des Fettes den Weg des Blutes einschligt. In
welcher Form dies jedoch geschieht, ist unbekannt.

Die Aufsaugung der Kohlehydrate

wird wie die der Fette durch ihre Spaltung vorbereitet. 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 Salzséure, teils im Darm
durch Fermentwirkung. Die Spaltung mul eine vollstandige oder fast
vollstandige sein, denn Stérke kann nicht resorbiert werden und selbst
Disaccharide werden nur schwierig aufgenommen. Dies ist namentlich
fiir den Milchzucker durch die Versuche von WEINLAND nachgewiesen
(1899, Z. f. B. 38, 16). Das Kind und ebenso junge Tiere, deren Darm
den Milchzucker zu spalten vermag, resorbieren ihn leicht und verwerten
ihn in sogleich zu erorternder Weise. Bei vielen erwachsenen Menschen
und ebenso bei Sdugetieren entbehrt der Darm des Vermdgens
den Milchzucker zu spalten und demgemi wird er auch nicht auf-
genommen. Die Spaltung ist aber nicht nur fiir die Resorption, sondern
auch fir die Verwertung des Zuckers im Organismus von ausschlag-
gebender Bedeutung. Dies zeigte F. Voir, indem er verschiedene Kohle-
hydrate subkutan einfithrte (1897, D. Arch. f. klin. Med. 58, 523). Von
den Monosacchariden wurden Glukose, Fruktose und Galaktose selbst
in groferen Mengen leicht verwertet und nur in Spuren durch den Harn
ausgeschieden; von den Disacchariden wurde nur die Maltose vollstandig
zuriickgehalten, wihrend Robrzucker und Milchzucker fast quantitativ
in den Harn iibergingen.

Der von dem Darm aufgenommene Zucker erscheint nur zum
kleinsten Teil im Chylus. v. Mering (A. f. P. 1877, 379) konnte bei
Hunden wiahrend der Verdauungszeit iiberhaupt keine deutliche Zu-
nahme der Zuckerkonzentration im Chylus finden. Munk und RoSENSTEIN
(A. f. P. 1890, 376), welche den Ausflufl aus einer menschlichen Lymph-
fistel untersuchten, gewannen nur etwa 19, der genossenen Kohlehydrate
als Zucker wieder. Dagegen fand v. MerING den Zuckergehalt des Pfort-
aderblutes wahrend der Verdauung erhoht, so dafi die Abfuhr des Zuckers
auf diesem Wege auBerordentlich wahrscheinlich ist. Ob aller resorbierter
Zucker ins Blut ibertritt, ist nicht bekannt. Wie der Respirations-
versuch lehrt, wird wenigstens ein Teil des aufgenommenen Zuckers
sogleich verbrannt (siehe unten in der Lehre vom Stoffwechsel), ob
im Darm oder in anderen Geweben 14t 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
wiahrend der Verdauung nicht deutlich nachweisbar ist. Auf diese Vor-
ginge soll weiter unten (S. 165) ndher eingegangen werden. Endlich
konnte daran gedacht werden, dafl die resorbierten Monosaccharide noch
in der Darmschleimhaut zu komplizierten Verbindungen aufgebaut
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werden. v. MEeRING glaubte dextrinartige Substanzen im Pfortader-
blut nachgewiesen zu haben, doch konnen diese Angaben noch nicht
als gesicherte gelten.

Die Aufsaugung der Eiweiikiérper

geschieht so wenig wie die der anderen Nahrungsstoffe im genuinen d. h.
unverdnderten Zustande. Die Untersuchungdes Darminhaltes hatergeben,
dafB} die von dem Magensaft vorbereitete und von dem Bauchspeichel
kraftig fortgefithrte Aufspaltung der EiweiBlkorper schon frithzeitig zum
Auftreten von Aminoséuren fithrt (Kurscuer und SEEMANN, 1902, Z. phl.
Ch. 35, 432). TIhre jeweils anzutreffende Menge ist allerdings nur gering,
was sich offenbar aus der sofortigen Aufsaugung erkldrt. Wichtig ist,
daf} nicht nur die leicht abspaltbaren Aminosduren, sondern auch Prolin-
und Phenylalanin nachgewiesen sind (ABDERHALDEN, 1912, ebenda
78, 382). Aber selbst wenn der eine oder andere polypeptidartige schwer
angreifbare Komplex (nach Art von KtnnNEs Antipepton) der Verdauung
im Darmlumen entgehen sollte, besteht noch immer die Mdglichkeit
seiner Spaltung durch das Erepsm das walirscheinlich erst im Innern
der Schieimhaut zur vollen Wirkung kommt.

Das Bedenken, dafl weit abgebautes Eiweifl zur Erndhrung nicht
mehr tauglich sein konnte, ist gegenstandslos. Es geniigt darauf hin-
zuweisen, daf} der Saugling im wesentlichen aus einem einzigen Eiweil3-
korper, dem Kasein der Milch, alle die verschiedenartigen Proteine
seiner wachsenden Gewebe bildet, um die Fahigkeit des Organismus
zur weitgehenden Umformung des aufgenommenen Materials zu erkennen,
die nicht ohne tiefgreifende Spaltung und nachfolgenden Wiederaufbau
vor sich gehen kann. Uberdies haben Fiitterungsversuche mit voll-
stindig bis zu Aminosfuren abgebauten Proteinen ergeben, dafl Tiere
damit ithren EiweiBbestand nicht nur erhalten, sondern auch vermehren
konnen, vorausgesetzt, dafl alle zur Herstellung der arteigenen Substanz
erforderlichen Bausteine in der Nahrung vertreten sind (vgl. ABDER-
HALDEN, Lehrb. d. physiol. Chem. 1914. S. 499).

Die Aufsaugung von unverdndertem oder wenig verdndertem
Eiweill ist auch noch aus dem weiteren Grunde unwahrscheinlich, weil
artfremdes Eiweifl, und solches stellt ja das Nahrungseiweill fast aus-
nahmslos dar, wenn es ins Blut gelangt, als Fremdkorper wirkt und. ent-
weder unveréndert ausgeschieden wird oder als Antigen Abwehrreaktionen
von seiten des Organismus hervorruft, in den es eingedrungen. Von
dieser Regel bilden auch die durch teilweise Hydrolyse aus dem Eiweil3
hervorgehenden Albumosen und Peptone keine Ausnahme (NEUMEISTER,
Physiol. Chem.  Jena 1897, S. 307).

Es sprechen also viele Griinde dafiir, eine sehr weitgehende, wenn
nicht vollstindig bis zu Aminoséuren fithrende Spaltung des Nahrungs-
eiweifl im Darm anzunehmen. Hieran wiirde sich dann die Aufsaugung
schlieBen. Als weiteres Schicksal des Aufgenommenen kommt der Ab-
transport aus dem Darm auf dem Wege des Lymph- oder Blutstroms
in Frage oder der sofortige Aufbau zu korpereigenem Eiweil bzw. die
vollige Zerlegung zu den Endprodukten -des EiweiBstoffwechsels. So-
lange es nicht gelingen wollte, die Anwesenheit der Spaltprodukte des
Eiweil 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 fiithrt, daf es
dem Darm iiberlassen bleibt zu entscheiden, wieviel von den aufge-
nommenen Spaltprodukten zur Synthese dienen und wieviel dem volligen
Abbau unterliegen soll.

Im Sinne dieser Annahme schien es zu sprechen, als eine Ver-
mehrung des Ammoniaks im Pfortaderblut wihrend der Verdauung
gefunden wurde (Hauw, MasseN, Nenck1 und Pawrow, 1896, A. e. P.
32, 161), dessen Abspaltung aus den Aminosfuren einen der ersten
Schritte zur weiteren Verwertung derselben im Stoffwechsel darstellt.
Forix und Denis haben indessen gezeigt, dafl dieses Ammoniak im
wesentlichen aus dem Dickdarm stammt und daher wohl in erster Linie
der bakteriellen Zersetzung des Eiweill zugeschrieben werden mufl
(1912, Journ. of biol. Chem. 11, 161).

In neuerer Zeit ist es durch Dialyse grofler Mengen von Blut ge-
lungen, die Anwesenheit von Aminoséiuren im Blute sicherzustellen
und ibre Vermehrung wihrend der Verdauung wahrscheinlich zu machen
(ABpERHALDEN, Lehrb. 3. Aufl. S. 540). Dem widersprechen allerdings
die Versuche von Bang (1916, Biochem. Zeitschr. 72, 119), der mit seiner
Mikromethode keine Vermehrung der Aminoséiuren im Blute in der
Zeit der Eiweilverdauung nachweisen konnte. Sie trat jedoch prompt
ein, wenn er Aminosiuren verfiitterte. Vielleicht ist der Unterschied
nur darin begriindet, daf das gefiitterte Eiweif zu langsam verdaut
und aufgesaugt wird, um eine Uberschwemmung des Blutes mit Amino-
sduren zu veranlassen, d. h. es kann die Weitergabe an die Gewebe
gleichen Schritt halten mit der Aufsaugung aus dem Darm.

Halt man eine Vermehrung der Aminoséuren des Blutes wihrend
der Eiweilverdauung fiir gegeben, so riickt die bereits oben in Betracht
gezogene Vorstellung in den Vordergrund, derzufolge die aufgesaugten
Spaltprodukte des Eiweil nur nach Mafgabe des Eigenstoffwechsels
des Darmes von diesem verbraucht und verarbeitet, im ibrigen aber
unveridndert in den Kreislauf geworfen und den verschiedenen Geweben
zugefithrt werden. Dabei ist daran festzuhalten, daBl der Ubergang ins
Blut bereits in den Kapillaren der Darmzotten geschieht, nicht auf dem
Umwege iiber die ChylusgefiBle und den Milchbrustgang. Letzteres
wird schon ausgeschlossen durch die explosionsartige Schnelligkeit, mit
der beim Fleischfresser das aufgesaugte Kiweill verarbeitet wird und
sich im Stoffwechsel zur Geltung bringt. Der trige Lymphstrom wire
ganz aullerstande, die hierzu nétigen Stoffmengen den Geweben zu-
zufithren, um so mehr als J. Munk und RoSENSTEIN an einem Madchen
mit Lymphfistel (A. f. P. 1890, 379) wéhrend der Zeit der Eiweiiver-
dauung weder die Menge noch den Eiweifigehalt des Chylus vermehrt
fanden. Und schon frither hatte ScmmiprT-MtmLHEIM nach Unter-
bindung des Milchbrustganges die Stauungserscheinungen nur bei Fett-
fiitterung stark ausgeprégt gefunden, nicht bei fettfreier Kost. Es zeigte
sich ferner, ,,dafl nach volliger Absperrung des Chylus von der Blutbahn
die Verdauung und die Aufsaugung der Eiweillkorper, sowie deren Um-
wandlung in Harnstoff in demselben Umfange wie bei offenen Chylus-
wegen stattfindet (A. {. P. 1877, 549).
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Der Stoffverkehr auf dem Wege des Blutes.

Die Verfolgung der Aufsaugetitigkeit des Darmes hat es wahr-
scheinlich gemacht, daf der Darm die durch die Verdauung entstandenen
Spaltstiicke der Nahrungsstoffe entweder unveréindert an das Blut ab-
gibt, wie die Zucker und die Aminosiuren, oder sie in einer der Eigenart
des Organismus moglichst entsprechenden Weise wieder zusammenfiigt,
wie die Fettsiuren und das Glyzerin. Das dabei entstandene neutrale
emulgierte Chylusfett gelangt auf dem Umwege iiber die Chylusgefiie
und den Milchbrustgang schlieflich ebenfalls in das Blut. Von einer
quantitativen Uberfuhrung der Verdauungsprodukte in das Blut kann
allerdings nicht die Rede sein. Abgesehen davon, daBl kleine Mengen
der Aufsaugung entgehen kénnen 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 Fillen ist nicht bekannt ein wie grofer Teil
des aufgesaugten Materials in das Blut gelangt bzw. wie weit dies in der
vermuteten Form geschieht. Nur fiir das Fett ist festgestellt, daf} stets
ein erheblicher Teil nicht im Chylus erscheint (siehe oben S. 159). Ver-
mutlich schligt dieser Teil des Fettes den Weg des Blutes ein.

Mit dem Eintritt in das Blut gewinnen die Nahrungsstoffe 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 Oxydation als Energie-
quellen beniitzt.

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

3. Sie werden in Form verhédltnisméBig indifferenter Vorrats-
stoffe gespeichert.

Alle diese Umwandlungen sind Leistungen der Gewebszellen. Das
Blut, dessen Zellen, wenigstens beim erwachsenen Menschen, einen
duBerst geringen Sauerstoffverbrauch aufweisen (O. WarBURG, 1909,
Z. phl. C. b9, 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, dafl die Grofe des Sauerstoffverbrauches wie
des Stoffwechsels iiberhaupt in erster Linie von dem Bediirfnis bzw
von den Leistungen der Gewebszellen abhéingt, nicht von der Menge
des dargebotenen Sauerstoffs oder Nahrungsmaterials.

An der Verarbeitung des Nahrungsmaterials im Innern der Zellen
muB nach den gegenwirtigen Kenntnissen den intrazelluliren Fermenten
ein hervorragender Anteil 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-
ginge, die einsetzen, sobald die Zelle abgestorben ist und die Wirkung
ihrer Fermente auerhalb der Zelle nachweisbar wird. Die intrazelluliren
Fermentreaktionen sind dabei nicht auf Spaltungen beschrinkt, sie’
sind im allgemeinen als reversible Reaktionen aufzufassen und koénnen
daher bei gednderten Konzentrationsverhaltnissen oder geénderter Tem-

11*
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peratur auch zu Synthesen fithren (vgl. H6BER, Physikal. Chem. 4. Aufl.
Leipzig 1914, S. 676£f.).

Die Verwertung der im Blute kreisenden Nahrungsstoffe wvon
seiten der Gewebszellen scheint aber noch auf eine Schwierigkeit zu
stoBen, die darin besteht, dafl nicht recht zu ersehen ist, wie die frag-
lichen Stoffe in die Zellen gelangen. Overron (1902, A. g. P. 97, 214
und 221) hat auf die bemerkenswerte Tatsache aufmerksam gemacht,
daBl die Aminosguren nur duBerst schwer, d. h. sehr langsam in lebende
Zellen eindringen und dafl das Eindringen fiir den Traubenzucker iiber-
haupt fraglich ist. (Eine Ausnahme bilden die Erythrozyten des Men-
sohen, die fiir Traubenzucker und auch fiir andere Monosaccharide
durchgingig sind. Masing, 1914, A. g. P. 159, 476). Gelangen von
diesen Stoffen wihrend der Verdauungszeit groflere Mengen ins Blut,
so miilite es bei verzogerter Aufnahme in die Gewebszellen zu einer
merklichen Anh#ufung im Blute kommen, was durch die Versuche von
BaNG (s. 0. 8. 162) nicht bestétigt wird. Anderseits steht fest, dafl die
Verwertung der aufgesaugten Néhrstoffe ohne Verzug einsetzt, wie aus
dem Steigen des respiratorischen Quotienten bei Zufuhr von Kohle-
hydraten und dem Anwachsen der Harnstoffausscheidung bei Zufuhr
von Kiweill hervorgeht. Es miissen also wohl Einrichtungen bestehen,
wodurch das Eindringen der N&hrstoffe geférdert wird. Overron hat
darauf hingewiesen, daf} die Alkylester der Aminosduren sehr leicht in
die Zellen eindringen und dall der Traubenzucker durch analoge Sub-
stitutionen die gleiche Eigenschaft gewinnt (a. a. O. 8. 220 und 228).
Ob alle Gewebszellen imstande sind, die fraglichen Substitutionen an
den an sie herangefiihrten Nihrstoffen zu vollziehen und dadurch die
rasche Aufnahme vorzubereiten, ob nur gewisse Gewebe hierzu beféhigt
sind oder ob der Erfolg auf anderem Wege erreicht wird, sind zur Zeit
offene Fragen.

DaB mit der Aufnahme der Néhrstoffe ins Blut der Mechanismus
ihrer Verwertung noch nicht geklért ist, zeigt sich sehr deutlich an dem
resorbierten Fett. Dasselbe gelangt, wie oben ausgefiihrt, wenigstens
zu einem Teil in emulgierter Form ins Blut, in dem es wiahrend der Ver-
dauungszeit als ein an der Oberflédche der abgelassenen Blutprobe sich
sammelnder Rahm nachweisbar ist. Es versteht sich, da} in dieser Form
das Fett von den Geweben nicht aufgenommen werden kann und da
erst eine vielleicht mit erneuter Spaltung verkniipfte Anderung Platz
greifen mufl. Wie und wo diese geschieht, ob die Leukozyten als Fremd-
korper fressende Zellen (Phagozyten) hierbei eine Rolle spielen, ist un-
bekannt.

Die Speicherung der Nihrstoffe und die Bildung des
Glygogens.

Dringen Néhrstoffe in das Blut in solcher Menge, daf 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 der Aus-
scheidungen vermieden. KEs entstehen Depots fiir magere Zeiten. Dal}
das in den Zellen des fibrilliren Bindegewebes, insbesondere der Haut
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(Unterhautzellgewebe), der Muskeln und des Mesenteriums abgelagerte
Fett die Bedeutung eines Vorratsstoffes besitzt, ist seit langem bekannt
und jedermann gelaufig. Dafl der tierische Korper auch Kohlehydrate
speichern kann, ist viel spater entdeckt worden. ‘
Die Beobachtung, daf an niichternen Tieren das Lebervenenblut
mehr Zucker enthilt, als das Pfordaderblut, und daB eine Leber, deren
GefiBe mit Wasser ausgewaschen waren, nach 24 Stunden wieder Zucker
enthielt, veranlaBte CiL. BErvarDp (1857, C. R. 44, 578) und unabhingig
davon HeExsen (1857, A. p. A. 11, 395) nach der Zucker liefernden Sub-
stanz in der Leber zu fahnden. KEs gelang ihnen durch Auskochen der
zerkleinerten Leber mit Wasser und Fallung mit Alkohol eine stickstoff-
freie Substanz zu gewinnen, die durch Sduren, rascher durch Speichel
oder Diastase in Zucker iibergefiibrt wird. Sie erhielt den Namen
Glykogen. Dasselbe 148t sich in den Leberzellen nach geeigneter
Hirtung und Firbung in Form scholliger Massen oder Kérner nach-
weisen (vgl. Abb. 60).
Der Gehalt der Leber an diesem
Stoff ist abhéngig von der Ernih-
rung. T6tet man zwei urspriinglich
gleichschwere Kaninchen, von denen
das eine wihrend einer Woche ge-
hungert hatte, das andere dagegen
auf zuckerreiches Futter gesetzt war,
so findet man die Leber des Hunger-
tieres klein, dunkel geférbt, schlaff
und leicht, die des gefiitterten da-
gegen grof und schwer, prall und
briichig und dabei von auffallig heller,
graugelber Farbe. Diese Unterschiede
beruhen zu einem Teil auf verschie-
denem Wassergehalt, hauptséchlich
aber auf der Anwesenheit reichlicher ~Abb. 30- Glykogen in der Leber eines
Mengen von Glykogen in der Leber §57:* Zexlizg.ﬁgseﬁgﬁget‘;’?’ ﬁ)%chK(i;ﬁ;E-
des gefiitterten Tieres. " tarbung nach Bmst.
Moglichst gereinigt und getrock-
net, stellt das Glykogen ein schnee-
weiBes lockeres, amorphes Pulver dar, das die Zusammensetzung und
Eigenschaften eines Kohlehydrates besitzt. Wegen seiner Ahnlichkeit
mit der pflanzlichen Stdrke wird es auch als tierische Stérke bezeichnet.
Glykogen ist geruch- und geschmacklos, es 16st sich in kaltem Wasser,
aber nicht klar, sondern mit eigentiimlicher milchiger Triibung. Die
elementare Zusammensetzung entspricht der Formel C¢H, O,, welche
indessen noch mit einem Faktor = 100 oder einem Vielfachen von 100
multipliziert werden muB, um dem Molekulargewicht der Verbindung
Rechnung zu tragen (v. KNarrL-LeNz, 1905, Z. phl. C. 46, 293). "Es
handelt sich also um ein Riesenmolekiil. Wie Stdrke und manche Dextrine
wird auch das Glykogen durch Jod gefirbt mit einer je nach Konzen-
tration und Kochsalzgehalt der Losung zwischen rot und braun liegenden
Farbe. Durch Kochen mit verdiinnten Sauren wird das Glykogen in
Maltose und Dextrose ibergefiihrt. Durch Einwirkung 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 ohne -Ausnahme, 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 Wéchter dar iiber den Zuckergehalt
des Blutes, indem sie den Zuckeriiberschufl des Pfortaderblutes, der
von der Aufsaugung im Darm herriihrt, an sich reifit und in eine weniger
leicht 16sliche, speicherbare Form iberfithrt. Diesem Verhalten der
Leber ist es zu danken, daBl 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 alimentére Glykosurie, in der Regel vermieden wird.
Ebenso leicht wie 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, um 1 p. M. liegenden Wert sinkt. Daher schwankt der Gly-
kogenvorrat der Leber bestindig je nach Zufubhr und Verbrauch. Nach
langerem Hungern sowie nach erschdpfender Muskeltétigkeit schwindet
er zum grofiten Teil.

Von den in der Nahrung enthaltenen Kohlehydraten sind nicht
alle gleich tauglich zur Bildung von Glykogen. Am besten eignen sich
Starke, Maltose, Trauben- und Rohrzucker. Livulose 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. 160). Die Bedeutung der d-Mannose als Glykogenbildner ist zweifel-
haft. Uber die Bildung von Glykogen aus Eiweill sieche unten Teil 9.

Niachst der Leber sind die Muskeln als glykogenbildendes und
speicherndes Gewebe zu nennen, wenn auch ihr Gehalt an diesem Stoff,
der selten 19, ubersteigt, weit zuriicksteht. Zieht man jedoch die Ge-
samtmasse der KoOrpermuskulatur in Betracht, so diirfte in ihr eine
ungefahr ebenso grofle 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; PrriigER, Das Glykogen. Bonn 1905; WeiNraxD, 1907,
in Nacers Handb. 2, 427.)

Im Gegensatz zu den Fetten und Koblehydraten, die als solche
in groBem Umfange gespeichert werden konnen, ist eine Speicherung
von Eiweil im Korper des ausgewachsenen Warmbliiters nur in sehr

beschrinktem MafBe, wenn iiberhaupt moglich. Weiteres hieriiber im
9. Teil.

Die innere Sekretion.

Das Blut, das die im Darm aufgesaugten Nahrstoffe den Geweben
zufithrt, nimmt zugleich die Produkte des Stoffwechsels derselben auf.
Die meisten dieser Stoffe wie die Milchsidure, die Oxalséure, die Kohlen-
siure, der Harnstoff, die entsprechend ihrer Ather- und Fettloslichkeit
durch die Plasmahaut der lebenden Zellen ohne weiteres hindurchtreten,
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gelangen in das Blut nach MaBigabe des Konzentrationsgefalles. Andere
Stoffe, fiir welche die Voraussetzung nicht gilt, wie die Eiweikorper
des Blutplasmas, miissen wohl durch eine der Driisentétigkeit zu ver-
gleichende Absonderung in das Blut iibergehen, wenn man nicht an-
nehmen will, dafl sie aus abgestorbenen Zellen stammen, was iibrigens
fir die Auffassung des Vorganges keinen grundsitzlichen Unterschied
machen wiirde. Auch die ununterbrochen vor sich gehende Neubildung
der morphologischen Bestandteile des Blutes, an der die blutbildenden
Organe, Milz, Leber, Knochenmark, lymphoide Gewebe, beteiligt sind,
kann als eine innere Sekretion aufgefalit werden. Zumeist bezeichnet
man damit aber jene Absonderungen, die auf dem Wege des Blutes
eine Fernwirkung oder chemischen Reflex auslosen. Beispiele hierfiir
sind das Sekretin des pylorischen Magenteils, das die Tatigkeit der
Fundusdriisen, das Sekretin des Duodenums, das die Titigkeit des
Pankreas hervorruft. Organe, von denen sich nachweisen li8t, daB sie
an das Blut Stoffe mit Fernwirkung, sog. Hormone, abgeben, heiflen
Driisen mit innerer Sekretion oder endokrine Driisen.

Es gibt Hormone nicht spezifischer Art, wie die Kohlensiure,
welche anregend auf das Atemzentrum wirkt. Sie kann allerorts ent-
stehen, besonders reichlich aber in den Muskeln. Daher die enge Be-
ziehung zwischen Muskeltétigkeit und Tiefe und Frequenz der Atmung.
Die meisten Hormone sind aber spezifischer Natur, 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 (Storz, 1904, Ber. D. Ch. Ges. 37, 4149) ergibt sich aus der
Formel:

H
0H/ \CHOH . CH,-NH.CH,

-
OH\ H
H

3,4-Dioxyphenyl-Methylaminédthanol.

Physiologisch ist es ausgezeichnet durch seine erregende Wirkung
auf die Endigungen der' sympathischen Nerven. Es verengt also die
Blutgefifle mit Ausnahme der Koronargefifle, die es erweitert, be-
schleunigt und verstirkt die Herztétigkeit 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 itberraschend kleinen
Dosen ein. So geniigt ein Millionstel eines g pro Kile Tier zu einer deut-
lichen Steigerung des Blutdrucks. Ausgeschnittene Arterienstreifen
zeigen noch eine Verkiirzung bei einer Verdiinnung 1:1 Milliarde oder
auf 15 Milliontel eines g Suprarenin (0. MEYER, 1906, Z. f. B. 48, 365).
Bei Injektion in das Blut ist die Wirkung eine ziemlich fliichtige, weil
das Suprarenin oxydiert wird. Die Vermutung, daf die Nebennieren
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bestindig 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 Einflu von Gemiitsbewegungen findet dagegen nachweislich eine
Entladung von Suprarenin ins Blut statt, auf welche gewisse Ausdrucks-
bewegungen, wie Erweiterung der Pupillen, Striuben der Haare, Be-
schleunigung des Herzschlages, Hebung des Blutdrucks, Hemmung der
Magen- und Darmbewegungen, zu beziehen sind (CANNoN und pE LA Paz,
1911, Amer. Journ. of P. 28, 64). Die Anregung der Sekretion geschieht
durch die Nn. splanchnici (DreEYER, 1899, Ibid. 2, 203; EirioT, 1912,
J. of P. 44, 374; Asuxr, 1912, Z. {. B. 58, 264). Hiermit ist Glykosurie
verbunden (Canwow, SmoHL und WricHT, 1911, Amer. Journ. of P.
29, 280), deren Deutung noch unsicher ist (BaxNg, 1913, Biochem. Zeitschr.
49, 81; P. TRENDELENBURG und FLEISCHHAUER, 1913, Z. ges. exp. Med.
1, 369).
Die gefdliverengernde Wirkung des Suprarenins hat zu einer aus-
gebreiteten therapeutischen Anwendung desselben gefithrt. Die wichtigste
Seite derselben ist die Kombination mit Kokain oder Novokain zur
Herstellung lokaler An#sthesie, wobei eine schwache Salz- oder Ringer-
losung als Injektionsfliissigkeit dient (ScrLEICH, Schmerzlose Opera-
tionen. 5. Aufl. Berlin 1906; Braun, Lokalanédsthesie. 3. Aufl. Leipzig
1913). Die Bedeutung des Suprarenins liegt hierbei einmal in der Ver-
minderung der Blutung und dann in der Verzégerung der Resorption
der injizierten Losung, wodurch eine liangere Dauer der Anésthesie
gesichert wird.

Die Bedeutung der Nebennieren ist mit der Bildung und Ab-
sonderung des Suprarenins nicht erschopft. Sie sind lebenswichtige
Organe, wie daraus gefolgert werden mull, daB} Tiere die vollstindige
Entfernung nur sehr kurze Zeit (Kaninchen 9 Stunden bis 2 Tage,
Wacker, Hueck und Koscu, 1914, A. e. P. 77, 432) iberleben. Nach
BiepL 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, Muskelschwiche, schlieBlich meist unter Krimpfen ein. Die
als Morbus Addisoni beschriebene Erkrankung, die mit starker Pig-
mentierung der Haut, Muskelschwéiche und Ern#hrungsstérungen ein-
hergeht, wird auf eine Funktionsstorung der Nebennieren bezogen.

Die Schilddriise.

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, wéhrend
Omnivoren und namentlich Pflanzenfresser ihn besser ertragen (VINCENT,
1911, E. d. P. 11, 258). Es kommt aber mit der Zeit stets zu schweren
Stérungen, zur Verblédung und zu trophischen Veridnderungen in der
Haut und den Schleimhduten, die in trockener, abschilfernder Be-
schaffenheit der Epidermis und in einer 6demartigen teigigen Infiltration
oder Quellung der Kutis bestehen (sog. Myx6dem). Der Stoffwechsel
ist abnorm niedrig, der Umsatz kann auf die Hélfte der normalen tag-
lichen Kalorienzahl herabgehen. Bei jugendlichen Individuen kommt es
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auBerdem zu verzogertem Wachstum der Knochén und der Genital-
driisen (Kretinismus). Die Beziehung dieser Storungen zur Schilddriise
ist durch Schilddriisenfiitterung sichergestellt, durch die eine ganz auf-
fallige Besserung der Symptome herbeigefithrt werden kann. Auch die
Uberpflanzung von Schilddriisengewebe von Mensch auf Mensch wirkt
glinstig, fithrt aber nicht zu davernder Heilung, weil die Erhaltung des
Transplantates nicht gelingt (BorstT und ENDERLEN, 1909, Zeitschr. f.
Chir. 99, 114, 135).

Diese Erfolge machen es aufierordentlich wahrscheinlich, daf die
Stérungen nach teilweisem oder volligem Ausfall der Schilddriisenfunktion
auf der ungeniigenden Bildung oder dem Fehlen eines ,,Hormons* be-
ruhen. Dasselbe ist vermutlich ein Bestandteil des kolloiden Inhalts
der Drisenfollikel, der sich von Zeit zu Zeit in die Lymphgefifle der
Driise entleert (HUrTHLE, 1894, A. g. P. 56, 1). Die Bemilhungen, aus
der Schilddriise den oder die wirksamen Stoffe zu isolieren, haben noch
nicht zu einem abschlieBenden Ergebnis gefithrt. Von Baumann (1896,
Z. phl. C. 22, 1) ist eine jodreiche Verbindung, das Jodothyrin, aus der
Schilddriise gewonnen worden, die als Spaltungsprodukt eines jodhaltigen
EiweiBkorpers, des Jodthyreoglobulins, anzusehen ist (OswarLp, 1899,
Z. phl. C. 27, 14). Letzteres beeinflufit die Erscheinungen des Myxddems
im giinstigen Sinne, wahrend .Jodothyrin unwirksam ist (Pick und
PineLEs, 1909, Zeitschr. f. experim. P. u. T. 7, 518). Von giinstiger
Wirkung ist auch das Thyreoglandol, ein eiweilifreies und jodarmes
Priaparat (ABELIN, 1917, Biochem. Zeitschr. 80, 259). -Die wirksamen
Priaparate haben auBlerdem die Eigenschaft, die Anspruchsfahigkeit des
autonomen Nervensystems zu erhohen (AsreR, Deutsche med. Wochen-
schr. 1916, Nr. 34; Oswarp, 1916, A. g. P. 164, 506 und 1917, ebenda,
166, 169). Die erhohte Anspruchsfahigkeit der Herznerven wihrend
der Reizung des N. laryngeus sup. hat Asner und Frack veranlaBt,
in letzterem Nerven einen Anreger der Sekretion der Schilddriise zu er-
blicken (1910, Z. f. B. 55, 83).

Den Ausfallserscheinungen bei Unterwertigkeit oder Fehlen der
Schilddriise steht die Uberfunktion gegeniiber, sog. Hyperthyreoidismus.
Als solche wird eine sehr charakteristische Erkrankung, der Morbus
Basedowii gedeutet, die mit Tachykardie, nervosen Erregungszustanden,
VergroBerung der Schilddriise und erhéhtem Stoffwechsel einhergeht.
Diese Symptome lassen sich auch durch reichliche Schilddriisenfiitterung
hervorrufen (NoTTHAFT, Zentralbl. f. inn. Med. 1898, 353).

Die Epithelkérperchen oder Beischilddriisen.

Die Beischilddriisen, Glandulae parathyreoideae, finden sich als
vier kaum linsengrofle Ko6rperchen an den dorsalen ¥Fliachen der Schild-
driisenlappen (vgl. Abb. 61). Sie bestehen aus Stringen dicht gelagerter
Epithelzellen, die durch Bindegewebe von einander getrennt sind. Follikel-
bildung fehlt. Von der Schilddriise unterscheiden sie sich nicht nur
strukturell, sondern auch entwicklungsgeschichtlich, da sie sich von
dem Epithel der Kiemenspalten ableiten. Der Name Nebenschilddriise
wird besser vermieden, da er auch fiir die akzessorischen oder Ergénzungs-
schilddriisen gebraucht wird, die als abgesprengte Teile der Schilddriise
mit ihr im Bau tibereinstimmen.
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Nach Borpyrerr (1913, A. g. P. 154, 470) ist die verschie-
dene Gefdhrlichkeit der Entfernung der Schilddriise bei Fleisch- und
Pflanzenfressern nur darin begriindet, dal bei ersteren die Bei-
schilddriisen mit entfernt werden, wéhrend sie bei den letzteren ge-
schont werden koénnen. Man sollte daher erwarten, dafl die Ent-
fernung der Beischilddriisen allein schon gentigt, um nach ent-
sprechender Zeit den Tod des Tieres herbeizufiihren. Dies wurde auch
von einer Reihe von Forschern gefunden (vgl. die Literatur bei HirscH,

Abb. 61. Schilddriise mit den beiden Paaren der Beischilddriisen in der Ansicht

von hinten. Die beigefiigten Zahlen (IV und III) beziehen sich auf die entwicklungs-

geschichtliche Ableitung von der 3. bzw. 4. Schlundtasche. Nach Sosorra,
BagpeLEBENS 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
Anfillen duBert. Andere Untersucher vermifiten dagegen die Tetanie
oder sahen sie nur voriibergehend. Auch die heilende Wirkung von
Praparaten aus Epithelkorperchen ist strittig.

Die Hypophyse.

An der Hypophyse oder .dem Hirnanhang ist ein vorderer epi-
thelialer, rotlichgelber und ein hinterer nervioser oder besser glioser,
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weilllicher Lappen zu unterscheiden. Die Entfernung des hinteren
Lappens ruft keine Ausfallserscheinungen hervor. Die des vorderen
Lappens fihrt an erwachsenen Tieren zu geringen Storungen, die in
einem maéfigen Grad von Fettsucht, leichter Schidigung der Keim-
driisen und Herabsetzung der allgemeinen Widerstandsfahigkeit be-
stehen. An jugendlichen Tieren entwickeln sich im Gegensatz zu
gleichaltrigen Kontrolltieren sehr auffallende und charakteristische
Storungen: Zuriickbleiben im Wachstum (vgl. Abb. 62), Offen-
bleiben der Epiphysenfugen, Persistenz des Milchgebisses und des
Thymus, spéte und mangelhafte Entwicklung der Geschlechtsorgane
und der Geschlechtsfunktionen, starker Fettansatz. Die Temperatur
ist unternormal, der Stoffwechsel pro Einheit der Korpermasse
stark herabgesetzt (AscENER, 1912, A. g. P. 146, 1). Diese experi-
mentellen KErgebnisse legen es nahe, die FErscheinungen der sog.
Dysplasia daiposogenitalis, den
Zwergwuchs und Infantilismus
beim Menschen auf Stérungen
in der Funktion der Hypophyse
zuriickzufithren, wofiir auch pa-
thologisch - anatomische Erfah-
rungen sprechen. Demgegen-
iiber erblickt man im Riesen-
wuchs, Gigantismus, Akromegalie
den Ausfluf einer Uberfunktion
des Hirnanhangs. Einnahme von
Hypophysensubstanz (Tabletten)
steigert den Stoffwechsel &hn-
lich wie Schilddriisenpréaparate.
Extrakte aus dem Hinterlap-
pen (Pituitrinum infundibulare)
haben eine suprareninartige Wir-
kung. Abb. 62. Zwei Hunde von gleichem Wurf,

6 Monate alt. Dem kleinen Tier wurde

Gleich der Hypophyse steht vor 3!/, Monaten die Hypophyse entfernt.

vermutlich auch die Thymus-

driise in Beziehung zur Entwicklung der Geschlechtsfunktionen.
Darauf weist die Tatsache, daf die Driise kurz vor Beginn der
Geschlechtsreife ihre hochste Ausbildung erfihrt und dann einer
allmihlichen Involution und Verfettung verfallt. Entfernung der
Driise bei sehr jugendlichen Tieren fithrt zu Stérungen des Wachs-
tums, insbesondere der Knochen, Kachexie und Idiotie und schlieB-
lich nach Monaten zum Tode (Kvrose, 1910, Arch. f. klin. Chir. 92,
1125 und Beitr. z. klin. Chir. 69, 1; Lamer, 1913, Fortschr. d. naturw.
Forsch. 9, 197).

Sowie die Entwicklung der Keimdriisen nach den vorstehenden
Ausfithrungen abhingig erscheint von dem Einfluf einer Anzahl anderer
‘Organe (Hypophyse, Thyreoidea, Thymus), so wirken umgekehrt die
Keimdriisen nach bzw. wihrend ihrer Ausreifung auf den iibrigen Kérper
anregend und verindernd. Die Gesamtheit dieser Veréinderungen wird
zusammengefaBt unter dem Namen der sekundiren Geschlechtsmerk-
male. Dieselben kénnen dauernd bestehen bleiben oder, wenn die Brunst-
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perioden zeitlich weit auseinander liegen, nur fiir die Dauer derselben
auftreten. Zu der letzteren Art von Merkmalen geh6ren der Umklam-
merungsreflex der ménnlichen 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. Nusssaum (1909, A. g. P. 129,
110) brachte Stiickchen des Hodens in den Riickenlymphsack von
Froschen, wo sie allmihlich aufgesaugt wurden, dabei aber die Atrophie
der Brunstorgane nach Kastration verhinderten. Bei Kastraten kann
der Umklammerungsreflex durch Injektion von Hodensubstanz briinstiger
Mannchen hervorgerufen werden (Steinvacu, 1910, Zb. f. P. 24, 551).
EinigermaBen wirksam ist auch die Substanz des Ovariums (Harwus,
1910, A. g. P. 133, 27).

Bekannt sind die Folgen der Frithkastration beim Menschen.
Kleinbleiben des Kehlkopfes, verzogerte Verknocherung der Epiphysen-
fugen, fehlende oder geringe Bartentwicklung, Neigung zum Fettansatz
u. a. m. deuten bei ménnlichen Kastraten auf das Fortbestehen der
kindlichen Entwicklungsstufe. Weibliche Kastraten zeigen dagegen viel-
fach eine Anniherung an den ménnlichen Typus, was mit der hermaphro-
ditischen Anlage des Geschlechtsapparates in Zusammenhang stehen
diirfte.

Auf eine weitgehende Bildsamkeit des Geschlechtscharakters
‘weisen die hoéchst 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 frithester Jugend kastrierte Ménnchen
(Ratten, Meerschweinchen) diese zu ,feminieren®, d. h. sie in ihrer
duleren Erscheinung und in ihren Instinkten den Weibchen anzugleichen
und anderseits in analoger Weise Weibchen zu ,,maskulieren®. Hierbei
sind fiir die Ausprigung des einen oder anderen Geschlechtscharakters
weder die Samen- noch die Eizellen maBgebend, sondern die im Binde-
gewebe liegenden sog. interstitiellen Zellen. Bei frithzeitiger Transplan-
tation der Keimdriisen von Ménnchen auf Weibchen und umgekehrt
kommt es ndmlich zur Degeneration der Geschlechtszellen, wihrend das
Zwischengewebe nicht nur erhalten bleibt, sondern sogar zu wuchern
‘pflegt. Diesen nicht degenerierenden, die dufleren Geschlechtsmerkmale
bedingenden Teil der Keimdriisen nennt Steinacu die ,,Pubertéts-
driise®.

Als ein weiteres Beispiel fiir eine Fernwirkung durch innere Sekretion
sei hier noch das mit der Schwangerschaft einsetzende Wachsen der
Milchdriisen und die schlieflich eintretende Milchabsonderung erwéhnt.
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 Auflen-
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 F6tus, der Plazenta oder von den
inneren Genitalien des tréchtigen Tieres abgegeben wird, ist sehr ver-
schieden beantwortet worden. Neuere Untersuchungen machen es wahr-
scheinlich, daBl es sich nicht um einen Stoff von besonderer Spezifitit in
bezug auf seine Herkunft handelt, da auch Ovarien jungfraulicher Tiere,
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Hypophysenextrakte, selbst beliebige Lymphagoga milchtreibend befunden
worden sind (AscuNER und Gricoriu, 1911, Arch. f. Gyndk. 94, 766;
ScuArrFeEr und Mackenzie, 1911, Proc. R. Soc. Ser. B. Vol. 84, 16).

Der Pankreasdiabetes.

Im Jahre 1889 entdeckten v. MERING und O. Minkowski (Zentralbl.
f. klin. Med. 10, 393; 1890, A. e. P. 26, 371), daBl Hunde nach vollstdndiger
Entfernung des Pankreas von der schwersten Form der Zuckerkrankheit
oder Zuckerruhr, Diabetes mellitus, ergriffen werden, der die Tiere in
langstens vier Wochen erliegen. Neben besténdiger Ausscheidung von
Zucker (Traubenzucker) durch den Harn, die bei jeder Art der Erndhrung
und auch im Hunger andauert und bis zu 10 g pro Kilo Korpergewicht
und Tag ansteigen kann, zeigen die Tiere enorme Gefraligkeit, grofien
Durst, reichliche Harnabsonderung, Abmagerung und Krafteverfall. Im
Harn treten auBler Zucker Azeton, Azetessigsiure und p-Oxybuttersdure
auf, die als Zeichen unvollstindiger Fettverbrennung betrachtet werden.
Der Zuckergehalt des Blutes und sein Gehalt an fixen Siuren ist erh6ht
(Azidosis), der Glykogenvorrat der Leber und Muskeln schwindet bis
auf Spuren.

Die Ausrottung des Pankreas wirkt bei allen Wirbeltieren im
wesentlichen in gleicher Weise, vorausgesetzt, daBl sie vollstindig ist.
Bleibt ein Rest der Driise stehen, so fehlt der Diabetes oder tritt nur
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 oder ein Teil derselben unter Schonung
der Gefdafle unter die Haut verlagert wird. Sie erkranken erst, sobald
die transplantierte Driise entfernt wird.

Bei Besprechung der verdauenden Funktionen des Pankreas ist
erwahnt worden (8. 143), daf eingesprengt in das Driisengewebe (nament-
lich im Korper und Schwanz) sich Epithelkorper finden, die als inter-
tubuldre Zellhaufen oder LaNGERmANssche Inseln in der Literatur
bekannt sind. Die viel erorterte Annahme, dafl diese es seien, die fiir
das Auftreten des Diabetes verantwortlich zu machen sind, hat durch
die neueren Untersuchungen WEIcHSELBAUMS sehr an Wahrscheinlich-
keit gewonnen (1910, Sitzungsber. Wien. Akad. 119. ITI. 73). Er berichtet
itber 183 sorgfaltig untersuchte Fille von menschlichem Diabetes, in
denen ohne Ausnahme auffillige degenerative Verdnderungen in den
LancErHANSschen Inseln nachweisbar waren.

Trotz vieler Bemithungen ist eine befriedigende Aufklarung iiber
das Wesen des Diabetes noch nicht gewonnen. Unzweifelhaft ist die
Verwertung des Zuckers beim Diabetiker beeintrichtigt. Daher seine
Vermehrung im Blute (bis zu 19%,) und die Ausscheidung durch die Niere.
Die schlechte Verwertung kann bedingt sein durch eine Verinderung
des Zuckers oder aber der ihn zerstérenden Krifte. Die meisten Forscher
neigen sich der letzteren Annahme zu. Nach dieser Auffassung soll das
Pankreas einen Stoff an das Blut abgeben, der die Gewebszellen zur
Verwertung des Zuckers befdhigt. Die Versuche, den fraglichen Stoff
aus dem Pankreas zu gewinnen, sind aber bisher nicht gegliickt (vgl.
die Darstellung von Magnus-Levy, 1911, im Handb. d. Bioch. 4. 1. 356).
Uber die beim Diabetes deutlich hervortretende Zuckerbildung aus
Eiweifl vgl. Teil 9.
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Der Harn und seine Absonderung.

Die Ausfithrungen des vorhergehenden Teiles haben gezeigt, dafl
durch die Aufsaugung der Néhrstoffe aus dem Darm die Zusammen-
setzung des Blutes nicht wesentlich geéndert wird, weil die iiber viele
Stunden sich erstreckende Verdauung in jeder Zeiteinheit nur kleine
Stoffmengen aufsaugungsfihig macht und die Gewebszellen sich des
Aufgesaugten sofort bemichtigen. In viel hoherem Grade besteht die
Moglichkeit einer ausgiebigen Verénderung des Blutes durch die End-
produkte des Stoffwechsels. Soweit es sich um die Kohlenséure handelt,
sorgt die Atmung dafiir, dafl die Spannung derselben innerhalb ertrig-
licher Grenzen bleibt. Die nicht gasférmigen Abfallstoife wiirden da-
gegen, namentlich bei gesteigertem Stoffwechsel, leicht schidliche Kon-
zentrationen erreichen, wenn nicht fiir ihre Entfernung aus dem Blute
gesorgt bliebe. In dieser Richtung ist namentlich die Niere wirksam,
die durch jede Abweichung von der normalen Konzentration zur T#tig-
keit angeregt wird. Die Absonderungen des Darms und der Haut kommen
dagegen erst in zweiter Linie.

Die Besprechung der Erscheinungen und Bedmgungen der Harn-
absonderung geht zweckmifBig aus von der 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. L&B3t man Harn girungs-
frei an der Luft stehen, so dunkelt er stark nach. Die Reaktion auf
Lackmus ist in der Regel sauer, die Wasserstoffzahl (H') schwankt
zwischen etwa 105 und 107 (MicmarLis, Die Wasserstoffionenkonzen-
tration. Berlin 1914, S. 108). Ohne antiseptischen Zusatz geht Harn
bald in ammoniakalische G#rung tber. Kr reagiert dann alkalisch,
wird tritbe und ibelriechend. Frischer Harn besitzt einen schwachen,
eigentiimlichen, ibrigens in hohem MafBe von der Beschaffenheit der
Nahrung abhingigen Geruch. Nach Fleischnahrung erinnert sein Geruch
an Fleischbriihe.

Der osmotische Druck des Harns, welcher der molekularen Konzen-
tration (undissoziierte Molekiile plus Tonen) proportional ist, wird ge-
wohnlich durch Bestimmung des Gefrierpunktes ermittelt. Die Gefrier-
punktserniedrigung schwankt zwischen 0,08 und 3,50°; als Mittel kann
1,7° angenommen werden, was einem osmotischen Druck von 22 Atmo-
sphéren entspricht. Die Dichte oder das spezifische Gewicht des Harns
steht nicht in so einfacher Beziehung zur Gesamtkonzentration. TIhre
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mit Hilfe des Ardometers (Urometer) sehr rasch ausfithrbare Bestimmung
ist indessen niitzlich, weil sie eine Vorstellung gibt von dem Gehalt
des Harns an festen Teilen. Zieht man n#mlich von der Dichte des
Harns die des Wassers (= 1000) ab und multipliziert die Differenz mit
der empirischen Konstante 2.33 (Haesers Koeffizient), so erhdlt man
annahernd die im Liter Harn enthaltene Menge Trockenriickstand in g.
Bei einer durchschnittlichen Dichte von 1015—1020 wiirde demnach
der Harn einer 3,5—4,7%igen Losung entsprechen. Erhitzt man im
Probierrohr den Trockenriickstand einer Harnprobe (trockene Destil-
lation), so entsteht eine stark sich blahende Kohle, die reichlich Am-
moniak entwickelt, wie durch die Bliuung von Lackmuspapier oder
durch die Bildung von Salmiaknebel in Berithrung mit Salzsiuregas
nachgewiesen werden kann. Wird die Kohle gegliiht, so hinterlaft sie
eine erhebliche Menge Asche. Die quantitative Untersuchung lehrt,
daf die groBere Halfte des Trockenriickstandes organischer Natur ist
und daB die organischen Bestandteile mit wenigen Ausnahmen stickstofi-
haltig sind. Die wichtigsten unter ihnen sind:

- 1. Der Harnstoff (NH,-CO - NH,). Er ist der Hauptreprésen-
tant der stickstoffhaltigen Bestandteile des Harns; rund 909, des Harn-
stickstoffs sind Harnstoffstickstoff. Bei gewohnlicher gemischter Kost
iibertrifft der Harnstoff der Menge nach alle anderen, organischen wie
anorganischen Bestandteile. Man kann rechnen, dafl 20—35 g Harnstoff
téglich zur Ausscheidung gelangen, der Harn also eine ungefahr 29 ige
Losung dieses Stoffes darstellt. Es gelingt daher leicht, ihn in Kristallen
aus dem Harn darzustellen. Man braucht nur eine kleine Menge Harn
auf dem Wasserbade bis zur Sirupkonsistenz einzudampfen, den Riick-
stand mit Alkohol auszuziehen und den alkoholischen Extrakt zu ver-
dunsten. Die zuriickbleibenden prismatischen Kristalle kénnen durch
Benetzung mit Salpetersiure in die schuppenformigen Kristalle des
salpetersauren Harnstoffs tibergefiihrt und dadurch identifiziert werden.

Die Menge des ausgeschiedenen Harnstoffs steigt und fallt mit
der Menge des in der Nahrung aufgenommenen Kiweil, doch stammt
nicht aller Harnstoff aus Nahrungseiweifl. Ein kleiner Teil leitet sich ab
aus dem Eiweiflbestand des Korpers. Da nun nahezu der ganze im zer-
setzten Eiweill enthaltene Stickstoif den Korper in Form von Harnstoff
verlaBt, gleichgiiltig, ob es sich um eigenes oder fremdes, tierisches oder
pflanzliches Eiweif handelt, so muf der Prozel der Harnstoffbildung
fiir alle die verschiedenen Spaltprodukte des Eiweifl irgendwo in einen
gemeinsamen Weg zusammenmiunden. Am meisten wahrscheinlich ist
die zuerst von NEwckr1 (1872, B. D. C. Ges. 5, 890) und SCHMIEDEBERG
(1879, A. e. P. 8, 1) vertretene Ansicht, nach der aus den Aminosiuren
des Eiweill die NH,-Gruppe hydrolytisch abgespalten wird und das
dabei entstehende Ammoniak mit der iiberall vorhandenen Kohlensiure
zu Ammoniumkarbonat zusammentritt (NH,),CO,. Durch Abspaltung
von zwei Molekiilen Wasser entsteht daraus Harnstoff mit karbamin-
saurem Ammon als Zwischenstufe.

Diese Theorie der Harnstoffbildung kann sich auf folgende Befunde
stlitzen. Verfiittertes Ammoniumkarbonat oder Ammoniumsalze der Fett-
sduren werden im Korper in Harnstoff verwandelt und als solcher aus-
geschieden (vgl. die nachstehend angefiibrte Abhandlung v. SCHRODERS).
Wird Ammoniumkarbonat, in Blut geldst, durch eine ausgeschnittene
Leber geleitet, so entsteht Harnstoff (v. ScarOpER, 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 téglich ausgeschiedene Menge betrigt durch-
schnittlich 0,6—0,8 g. Da das Blut stets Ammoniak enthélt, wenn auch
nur in sehr kleinen Mengen, etwa 1:10%, so ist seine Ausscheidung durch
die Nieren nicht iiberraschend. Man kann annehmen, dafl es sich um
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 Essigsdure er-
setzt ist. Kreatinin ist das (innere) Anhydrid des Kreatins; die beiden
Stoffe gehen leicht ineinander {iber. Die tdglich ausgeschiedene Menge
betragt etwa 1,5—2 g. Threr Struktur nach sind Kreatin und Kreatinin
Abkémmlinge des Eiweil. Sie konnen von den Aminosiuren Arginin
und Histidin abgeleitet werden, die beide die Atomgruppe N-C-N ent-
halten; es bestehen aber noch andere Moglichkeiten (vgl. ABDERHALDEN,
Lehrb. 3. Aufl. 1914, 1, 641). Man sollte daher erwarten, dal die Menge
dieser beiden Ausscheidungsprodukte, wie die des Harnstoffs, steigt und
sinkt mit dem Eiweil der Nahrung. Dies ist jedoch nach den Unter-
suchungen Forixs (1905, Amer. 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 unabhéngig
von der Menge des zugefithrten Eiweil. Man nennt diesen Kreatin-
stoffwechsel den endogenen.

Daneben gibt es aber auch einen exogenen Kreatinstoffwechsel,
d. h. Abhéngigkeit von der Kreatinzufuhr in der Nahrung namentlich
in der Form von Fleisch und Fleischextrakt. In den Muskeln findet es
sich stets zu rund 149,. Es liegt daher nahe zu vermuten, daB die endogene
Kreatinausscheidung zusammenhingt mit der Einschmelzung oder viel-
leicht auch nur mit besonderen Téatigkeitsformen der Kérpermuskulatur
(vgl. v. ForTH, Probleme. 1913, 2, 121). Die Untersuchung dieser Fragen
hat aber noch nicht zu eindeutigen Ergebnissen gefithrt und die Sonder-
stellung des Kreatins im EiweiBstoffwechsel ist noch ungeklirt.

4. Die Harnpurine darunter besonders die Harnsadure (= Tri-
oxypurin) in einer durchschnittlichen téglichen Menge von einigen Dezi-
grammen und die als Muttersubstanzen derselben zu -betrachtenden
Purinbasen in einer Menge von einigen Zentigrammen. An der Aus-
scheidung dieser Stoffe ist, wie bei dem Kreatin, ein endogener und ein
exogener Anteil zu unterscheiden (Buriax und Scrur, 1900, A. g. P. 80,
241). Der exogene Anteil ist von der Nahrungszufuhr abhingig, speziell
von dem Gehalt der Nahrung an Kernsubstanzen. Durch die Verdauung
wird aus den Nukleoproteiden der Zellkerne die Nukleinsiure abgespalten.
die dann teilweise vielleicht schon im Darm, jedenfalls aber nach der
Resorption innerhalb des Korpers weiter zerlegt wird, wobei die Purin-
basen frei werden und zum groBten Teil zu Harnslure oxydiert zur Aus-
scheidung gelangen. Kernreiche Gewebe wie Thymus, Pankreas, Milz,
Leber sind daher besonders wirksam in der Vermehrung der exogenen
Harnséure.

Die endogene Purinausscheidung ist eine recht konstante, meist
zwischen 0,1—0,2 ¢ Harnpurinstickstotf im Tag schwankende. Sie ist von
der Individualitit abhingig und hat als Ausdruck der mit dem Leben
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unvermeidlich verkniipften Einschmelzung von Zellmaterial zu gelten
(vgl. ScurrTENHELM, 1911, im Handb. d. Bioch. 4. 1. 489).

Obwohl die Harnséure im menschlichen Harn nur in geringen Mengen
auftritt, sind die Fragen nach ihrer Herkunft und ihrer Beziehung zu
den Stoffwechselvorgangen doch stets besonders eifrig verfolgt worden.
Es ist dies teils in vergleichend physiologischen, teils in pathologisch-
klinischen Gesichtspunkten begriindet.

Die vergleichende Untersuchung hat gezeigt, daBl bei den Wirbel-
losen, den Reptilien und Vogeln die in grofler Menge ausgeschiedene
Harnsidure aus zwei ganz verschieden zu beurteilenden Quellen stammdt.
Die eine Quelle ist wie beim Menschen und dem Sdugetier gegeben durch
die zerstorten Kernsubstanzen, mogen sie exogener oder endogener Her-
kunft sein. Die zweite weit reichlicher flieBende Quelle wird gebildet
durch das gesamte im Stoffwechsel umgesetzte Eiweifl. Seine Auf-
spaltung verlduft dabei nicht anders als bei der Harnstoffbildung des
Saugers, d. h. es wird der Stickstoff unter Desamidierung der Amino-
siuren als Ammoniak frei. Der sich daran schlieBende synthetische
ProzeB fiihrt aber nicht zu Harnstoff, sondern zu Harnsdure. Die Uber-
fiihrung von Aminosduren, von Ammonsalzen und selbst von Harnstoff
in Harnséure hat sich fiir den Organismus des Vogels nachweisen lassen
(v. Knieriem, 1877, Z. f. B. 13, 36; v. SCHRODER, 1878, Z. phl. C. 2, 228;
H. H. MeYER, 1877, Inaug.-Diss. Konigsberg). Die Synthese vollzieht
sich in der Leber (MiNkowski1, 1886, A. e. P. 21, 41).

Die Harnsdure kann auf Grund ihrer Strukturformel
HN.CO
oC C-.-NH.
HN.C.-NHO-
aufgefalit werden als hervorgegangen aus der Zusammenfiigung von zwei
Harnstoffmolekillen und einer dreigliedrigen Kohlenstoffkette. Diese
Betrachtung hat mehr wie nur bildliche Bedeutung, denn es hat sich
herausgestellt, daf auf Eingabe von Milchsdure oder noch besser von
Malon-, Tartron- oder Mesoxalsidure, die simtlich eine Kette von drei
Kohlenstoffatomen besitzen, die Menge der gebildeten Harnsdure (beim
Vogel) wichst (WiENER, 1902, HormEeISTERS Beitr. 2, 42). Wird beim
Vogel die Leber ausgeschaltet, so hort die Ausscheidung von Harnséure
fast ganz auf und an ihrer Stelle erscheint milchsaures Ammoniak
(MingowskI a. a. 0.). ‘Damit ist in Analogie mit der Harnstoffbildung
beim Sduger die Leber als Ort der Harnsdurebildung nachgewiesen,
worauf schon oben Bezug genommen worden ist.

Das pathologisch-klinische Interesse an dem Harnséurestoffwechsel
kniipft sich an die eigentiimlichen Losungsbedingungen der Sadure und
ihre Neigung, in den Geweben auszufallen (Harnsduregicht). 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 unbestidndige, leichter 16sliche und die daraus sich
bildende bestindige, schwerer 16sliche. Die Loslichkeit beider ist gering:
18,3 bzw. 8,3 mg in 100 ccm Blut (Gupzent, 1909, Z. phl. C. 60, 38
und 63, 455). Beim Gichtiker kommt es aus hier nicht ndher zu er-
orternden Griinden leicht zu einer Uberséattigung des Blutes mit dem
schwer 16slichen Urat, die schlieBlich zur Ablagerung in den Geweben
fithrt (vgl. Scmirrenseim, 1911, im Handb. d. Biochem. 4. 1. 529).

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 12

CO
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Mit der Schwerldslichkeit der Urate und der noch geringeren
Lislichkeit der Harnséure héngt ihre Neigung zusammen, aus dem Harn
auszufallen. Die Neigung ist um so gréfer, je saurer der Harn. In kon-
zentrierten Harnen kann schon die Abkiihlung auf Zimmertemperatur
geniigen, um einen amorphen, durch Harnfarbstoff gefdrbten Nieder-
schlag von Uraten hervorzurufen (Sedimentum lateritium). Die Harn-
saure kristallisiert in rhombischen Tafeln, die aber vielfach verinderte
Formen (z. B. Wetzsteinformen) annehmen koénnen.

5. Produkte der EiweiBlfdulnis im Dickdarm, die entweder
wie Indol und Skatol selbst noch Stickstoff enthalten oder nach der
Resorption mit stickstoffhaltigen Stoffwechselprodukten gepaart in den
Harn tbertreten. So treten die aus der Fiulnis des Tyrosins bzw. des
Phenylalanins stammende Phenylessigsdure und die Benzoesdure mit
Glykokoll gepaart als Phenazetursiure und als Hippursiure aus. Das
ber der Fiulnis des Tryptophans entstehende Indol wird mit Schwefel-
sdure gepaart als Indoxylschwefelsdure ausgeschieden. Die Menge dieser
Harnbestandteile ist meist duBerst gering.

6. Rhodanwasserstoff in einer téglichen Menge von wenigen
Zentigramm. Diese Verbindung findet sich bekanntlich auch im Speichel,
in der Milch und in anderen Absonderungen. Ihre Herkunft und Be-
deutung ist noch nicht klargestellt.

Von den stickstofffreien, regelméafig vorkommenden Harnbestand-
teilen seien erwéhnt:

7. Bssigsdure und andere fliichtige Fettsduren etwa 5 cg p. Tag.

8. Oxalsdure etwa 2 og pro Tag.

9. Azeton in ungefiahr gleicher Menge.

Diese einfachen Verbindungen stellen uncharakteristische Produkte
des Stoffwechsels dar, die sowohl aus Eiweil wie aus Fett oder Kohle-
hydraten abgeleitet sein konnen.

10. Traubenzucker, nach Breur (1897, A. e. P. 40, 1) in einer
Menge von durchschnittlich 0,7 g pro Tag und die durch Oxydation
aus ihm entstehende Glukuronsidure. Letztere kommt nicht frei im
Harn vor, sondern in glukosidartiger Bindung mit Alkoholen, insbesondere
der aromatischen Reihe.

Das regelmafige Vorkommen kleiner Mengen von Traubenzucker
im Harn des Menschen ist sichergestellt und bei der stindigen Anwesen-
heit desselben im Blute nicht verwunderlich. Der Beweis fiir seine
Gegenwart 148t sich aber nur durch die Darstellung, nicht durch die
gewdhnlichen Reduktionsproben fithren. Fallen letztere positiv aus, so
spricht man von Glukosurie, die entweder eine zeitweilige oder eine
davernde sein kann (Diabetes). Der Harn wird dann reichlich und wenig
gefdrbt, aber von hohem spezifischen Gewicht abgeschieden. Zucker-
konzentrationen bis 109, und Ausscheidungen von 300 g im Tag sind
beobachtet.

11. Die anorganischen Bestandteile des Harns sind die
gleichen, die sich auch im Blute finden, doch in ganz anderen Mengen-
verhdltnissen. Uber dieselben geben die nachstehenden aus fiinf Ana-
lysen von STADELMANN gewonnenen Mittelwerte (1885, A. e. P. 17, 433)
Auskunft.

i SO, PO, K Na H,N Ca Mg

9,8491 27788 4,0586 25830 54780 0,6329 0,0405 0,0880
0,2774  0,0579 0,0427 0,0661 0,2382 0,0354 0,0020 0,0073
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Die Zahlen der 1. Reihe geben die téglichen Mengen in g, die der
2. Reihe das Aquivalentverhaltnis (auf Wasserstoff bezogen), wobei die
Schwefelsdure als normales, die Phosphorsiure als zweifach saures Salz
angenommen wurde. Die Summe der Sauredquivalente ist 0,3780, die
der Baseniquivalente 0,3488. Das Aquivalent der Schwefelsiure ist zu
hoch angenommen, weil ein Teil der Schwefelsdure im Harn als ein-
basische Schwefelséiure (siche oben unter Nr. 5) vorkommt, und das
der Phosphorséure zu hoch, da der Harn auch einfach saures Phosphat
enthélt. Es bleibt aber stets noch ein Saureliberschufl, besonders wenn
noch die Aquivalente der organischen Sauren berucksmhtlgt 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 Verdauungsvorgingen und anderen
Verdnderlichen abhingt. Fiir den Einflufl der Erndhrungsweise geben
die nachstehenden Tabellen Beispiele.

Bunce teilt die Zusammensetzung zweier Harne mit, die von dem-
selben jungen Manne stammen, der sich einmal ausschlieflich mit Fleisch,
das andere Mal mit Brot und Butter ndhrte (Lehrb. Leipzig 1901. 2, 430).

Fleischharn Brodharn
Volumen . . . . . . . . . . . . .. 1672 cm, 1920 cm,
Harmnstoff . . . . . . . . . . . .. 67,200 g 20,600 g
Harpsgure . . . . . . . . . . . . . 1,398 ,, 0,253 ,,
Kreatinin . . . . . . . . . . . .. 2,163 ,, 0,961 ,,
X J 3,308 ., 1,314 ,
Nag0O . . . . . . . . . ... 3,991 ,, 3,923 .,
CaO . . . . . . ... 0,328 ,, 0,339 ,,
MgO .« o o o 0,294 .. 0,139 .,
Cl. . . . . . s 3,817 ,, 4,996 ,,
SO; « o v e 4,674 ,, 1,265 ,,
POy o o o e 3,437 ,, 1,658 ,,

Der Eiweil- und Nukleinreichtum des Fleisches kommt in den
hohen Werten fiir Harnstoff und Harnsdure, der Eiweiflschwefel als
Schwefelsdure, der Kreatingehalt des Fleisches als Kreatinin, Kali und
Phosphorsdure als solche zum Vorschein. Demgegeniiber zeichnet sich
der Brotharn nur durch groBeren Chlorgehalt aus.

FOLIN hat bei einer einheitlichen Kost bestehend aus

Vollmileh . . .. . . . . 500 cc
Rahm (18—22% Fett .. . . . . 300 cc
Hiihnereier . . . e .. .. . 450 g
Horlicks Malted Milk . . . . . . . 200 g
Zucker . . . . . ... ... 20 g
Kochsalz . . . . .. 6 g

‘Wasser soviel als notlg, 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 gleichméfiige Zusammensetzung, fiir welche die Zahlen,

12*
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die in der nachstehenden Tabelle unter 13. Juli aufgefithrt sind, als
Beispiel dienen mdgen (1905, Amer. Journ. of P. 13, 118). 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 dafl die unter 20. Juli angegebenen Zahlen einer
der Versuchspersonen als Beispiel fiir alle dienen konnen.
13. Juli 20. Juli

Harmvolum . . ... . . . . . . 1170 385

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

Die Zahlen lassen erkennen, in wie hohem MaBe die Zusammen-
setzung des Harns von der Nahrung abhingt. Dies tritt besonders
deutlich hervor beim Harnstoff, dessen Menge zwischen 67 g (bei Bunck)
und (2,20 x % =) 4,7 g') schwankt und der Schwefelsdure, die in dem
einen Fall 4,7, in dem anderen 0,76 g ausmacht. Dem stehen aber wieder
Hambestandteile gegeniiber, deren Menge trotz wechselnder Kost wenig
oder gar nicht schwankt, so in Forins Tabelle Ammoniak, Kreatinin
und neutraler Schwefel (Sulfidschwefel und Rhodanwasserstoff). Diese
Ausscheidungen sind nach Forix als solche des endogenen Stoffwechsels

zu betrachten.

Die Absonderung des Harns.

Eine Untersuchung iiber die bei der Bildung des Harns wirksamen
Kréfte 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:

Prozentgehalt

im im Blut-  Verhiltnis-

Harn plasma zahlen
Eiweil . . . . . . . 0,004 8 1:2000
Traubenzucker . . . . 0,05 0,1 1:2
Harnstoff . . . . . . 2 0,05 40:1
Hippursdure . . . . . 0,05 ¢
Kalium . . .= . . . 0,16 0,03 5:1
Natrium = . . . . . 0,18 0,34 1:2
Chlor. . . . . . . . 0,22 0,35 2:3
Schwefelsdure . . . . 0,28 0,01 28:1
Phosphorsdure . . . . 0,16 0,02 8:1

') Aus 2,20 g Harnstoff - Stickstoff (s. vorstehende Tabelle) berechnet mit
Hilfe der Molekulargewichte von Harnstoff = 60 und Stickstoff = 28.
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Normaler Harn gilt als eiweififrei und tatsichlich 146t sich in ihm
Eiweill mit den gewdhnlichen Proben nicht nachweisen. Die Unter-
suchungen von MORNER (1895, Skand. A. 6, 403) haben indessen ergeben,
dafl bei geeignetem Vorgehen eine geringe Menge Eiweill stets nach-
weisbar ist. Die Niere verhdlt sich also gegeniiber diesem Stoff, wie
ein in beschrinktem MaBe durchlissiges Filter, oder um einen naher-
liegenden Vergleich zu wéhlen, wie die Blutkapﬂlaren die von dem
EiweiB des Plasmas einen Teil in die Lymphe iibertreten lassen. Ahnlich
liegen die Verhéltnisse anscheinend bei dem Traubenzucker, der normaler-
weise im Harn nur halb so konzentriert ist wie im Blut. Ein wesent-
licher Unterschied besteht jedoch darin, daB Traubenzucker nicht kolloid
ist. Man kann Filter herstellen, die Traubenzucker nur teilweise durch-
lassen, sie erfordern aber Driicke, wie sie im Blutkreislauf nicht zur
Verfiigung stehen. Die ganze Betrachtungsweise wird aber gegenstands-
los, sobald die Zuckerkonzentration im Blute, der sog. Zuckerspiegel,
ttber den normalen Durchschnittswert von 19/, wesentlich emporsteigt,
wie es im Diabetes (siehe oben S. 173) der Fall ist. Dann wird umgekehrt
der Harn reicher an Zucker als das Blut.

Was fiir den Traubenzucker die Ausnahme, ist fiir den Harnstoff
die Regel: Er ist im Harn wohl immer héoher, und zwar sehr viel hoher
konzentriert als im Blute.

Fir die Hippursdure 146t sich das Verh&ltnis nicht angeben, weil
ihre Konzentration im Blute unbekannt ist. Beim Hunde, wo die Hippur-
sduresynthese anscheinend nur in der Niere erfolgt (v. Bunce und
ScHMIEDEBERG, 1877, A. e. P. 6, 233), ist die Konzentration im Blute
null, die vollstdndige Ausscheidung in den Harn vorausgesetzt. Bei
den Pflanzenfressern wird Hippurséure auch aullerhalb der Niere gebildet
und mufl daher im Blute vorhanden sein (Savomon, 1879, Z. phl. C.
3, 365).

Die anorganischen Bestandteile zeigen ein dhnliches, voneinander
unabhéngiges Verhalten in dem Sinne, dafl ihre Konzentration im Harn
teils hoher, teils niedriger ist als im Blute. Die Verhéltniszahlen sind
auch nicht konstant, sondern in weiten Grenzen schwankend. So geht
z. B. bei salzarmer Nahrung die Salzausscheidung durch die Niere auf
ein Minimum herab und steigt bei reichlicher Salzzufuhr entsprechend
an. Es ist also die Konzentration im Harn, welche Veranderlichkeit
zeigt, die des Blutes wechselt nur wenig.

Uberblickt man die Gesamtheit der Konzentrationsverschiebungen,
welche die Niere an den Bestandteilen des Blutes vornimmt, so kann
man sich dieselben kaum anders verstindlich machen, als durch die
Annahme, daB es Stoffe gibt, die auf die Niere anregend wirken, sobald
ihre Konzentration im Blute einen gewissen Wert tibersteigt. Infolge
der Anregung schafft die Niere diese Stoffe aus dem Blute in den Harn.
Als erregend haben hierbei nicht nur die im Blute geldsten, die sog. harn-
fahigen Stoffe zu gelten, sondern auch das Losungsmittel selbst, das
Wasgser. Dies ist zu schlieBen aus der Tatsache, daf der Harn bei reich-
licher Fliissigkeitsaufnahme eine weit geringere molekulare Konzentration
gewinnen kann als das Blut (Gefrierpunktserniedrigung 0,08° gegen 0,569).
Im allgemeinen ist sie aber hoher (bis zum Sechsfachen) als die des
Blutes, so daB zwischen den beiden Fliissigkeiten eine gewaltige Differenz
der osmotischen Driicke besteht. DaB die zarten, gegen alle Eingriffe
empfindlichen Epithelien der Niere gegeniiber diesen groBen Druck-
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Abb. 63. Nierenkanilchen, Mensch. Die
Breite der Kanilchen ist 45fach, die
Hohe der Schichten 15fach vergréfert
(C. PrrER, Verh. Anat. Ges. 1907, 114).

differenzen dicht halten, ist eine
erstaunliche konstruktive Lei-
stung. Vielleicht ist aber die
Dichtigkeit keine absolute, sodall
kleine Mengen Blutwasser, teil-
weise auch die darin gelSsten
Stoffe in den Harn getrieben wer-
den. Das regelméfBige Vorkom-
men kleiner Mengen von Eiweil3
und Traubenzucker im Harn
kénnte damit in Beziehung
stehen.

Bekanntlich sind die Harn-
kan#lchen verglichen mit dem
Bau anderer driisiger Organe
durch ihre auBerordentliche
Linge und durch die Ausklei-
dung mit einer Reihe von ver-
schiedenen Epithelformen ausge-
zeichnet. Eine weitere Eigentiim-
lichkeit ist der arterielle Gefdf3-
knduel, der von dem blinden
Ende des Harnkandlchens ein-
gescheidet wird. Diese Einrich-
tungen legen die Vermutung
nahe, daB mindestens ein Teil
der Harnabsonderung in den
Nierenkdrperchen vor sich geht,
daBl aber die hier austretende
Losung auf dem langen Wege
noch vielerlei Verdnderungen,
Gewinn wie Verlust, erfihrt.

Dieser Gedankengang ist
den beiden bekanntesten Deu-
tungsversuchen gemeinsam. Nach
Bowmany (Phil. Trans. 1842,
57) werden das Wasser des
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Hamns in den Nierenkorperchen, die geldsten Substanzen in den
Kandlchen abgeschieden, wihrend nach Lupwic (1844, in WAGNERS
Handworterb. 2, 637) in den Nierenkorperchen ein verdinnter Harn
durch Filtration entsteht, der dann auf dem Wege durch die Kanélchen
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 dieser Art haben gezeigt, dal
die Ergebnisse mit groBer Vorsicht verwertet werden miissen (Suzuki,
Zur Morphologie der Nierensekretion, Jena 1912; v. MOLLENDORFF,
Die Dispersitdt der Farbstoffe etc. Wiesbaden 1915), da Ausscheidung
der Farbstoffe und ihre Speicherung in den Epithelien, die allein mikro-
skopisch festgestellt werden kann, zeitlich nicht zusammenfallen und
daher aus der Farbung der Epithelien kein Schluf} auf den Ausscheidungs-
vorgang gestattet ist (AscHorr, Verh. pathol. Ges. 1912, 199). Immerhin
geht aus den Untersuchungen mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit
hervor, daff in den Hauptstiicken (Pars contorta), wie iibrigens auch
in den Nierenkorperchen sich Absonderungsvorgédnge abspielen, wahrend
in den weiter distal gelegenen Kanalabschnitten resorptive Prozesse
eingreifen, so daf im gewissen Sinne die beiden oben erwahnten Deutungen
gestiitzt werden. Der Formenreichtum der Epithelien ist vielleicht so
zu verstehen, daB zur Ausscheidung gewisser harnfihiger Stoffe, wie
Harnstoff, Purinkdrper, Zucker, Salze, nur bestimmte Abschnitte des
Kanals befdhigt sind. In diesem Sinne spricht die Erfahrung, dafl die
das Epithel schidigenden Stoffe, wie Uran, Sublimat, Cantharidin, Chrom,
nur an gewissen, fur jeden Stoff verschiedenen Orten ihre Veranderungen
hervorrufen (Suzuki a. a. O.). In der Abb. 63 sind die wichtigsten Ab-
schnitte des Harnkanals durch verschiedene Schraffierung hervor-
gehoben.

Zugunsten einer vorwiegend osmotischen Arbeitsleistung (Wasser-
bewegung) der Nierenkorperchen sprechen die Versuche von pE Bowis
(A. £f. P. 1906, 271). Er schidigte die Kanélchen 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-
schidigte einen stark hypotonischen in doppelter Menge.

Die osmotische Arbeit der Nieren.

Die Herstellung einer konzentrierten Losung aus einer verdiinnten
ist eine Arbeitsleistung, die durch Ausfrieren, Verdampfen oder 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, besténdig wachsen-
den Druck. Dafl daneben noch Konzentrationsinderungen der einzelnen
Bestandteile stattfinden, bleibe zunichst unbeachtet. Angenommen die
Tagesmenge von 1,5 1 Harn besidfe eine dreifach groBere Gesamtkonzen-
tration als das Blut, so miissen aus 4,5 1 Blut 3 1 Wasser ab- d. h. ins
Blut zuriickgepret werden, wobei eine osmotische Druckdifferenz zu
iberwinden ist, die von 0 Atmosphiren auf rund 14 ansteigt. Macht
man der Einfachheit halber die unzutreffende Annahme, dafl der osmo-
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tische Druck des Harns proportional der abgepreften Wassermenge
wichst, so erhalt man die Arbeit

A= 14Atm..31 = 21 Literatm. = 217 mkg.

In Wirklichkeit -ist der zu iiberwindende Druck nicht eine lineare,
sondern eine hyperbolische Funktion des abgeprefiten Wasservolums
und die Arbeitsberechnung auf elementarem Wege nicht durchfithrbar.
v. RoHRER, der die Aufgabe am ausfithrlichsten und klarsten behandelt
hat (1905, A. g. P. 109, 375), findet unter Annahme einer Tagesmenge
von 1,56 L, einer Gefrierpunktserniedrigung von 1,85° fiir den Harn, von
0,56° 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 ergénzt, daf er die Konzentrationsénderung
fiir die beiden hauptsidchlichsten Bestandteile gesondert beriicksichtigt
hat unter der Annahme, daB' die Konzentration des Kochsalzes von
0,6 auf 1,29, die des Harnstoffes von 0,06 auf 2,49, steigt. Die geleistete
Arbeit stellt sich dann auf :

. A = 29,8 Literatm. = 308 mkg.

Alle diése Arbeitswerte sind minimale, d. h. sie gelten nur unter
der Annahme, dall die Arbeit in umkehrbarer Weise geleistet wird.
Findet Energieverlust durch Reibung oder dadurch statt, dafl geloste
Bestandteile aus dem konzentrierten Harn ins Blut zuriickdiffundieren,
so mufl die Arbeit grofer 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, daf
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 BarcrorT und BropiE berechnen aus ihren
Versuchen {iiber die Sauerstoffzehrung der sezernierenden Niere einen
Energieverbrauch, der mehrere hindert- bis tausendmal grofler ist
als die (allerdings nur aus der Gefrierpunktserniedrigung berechnete)
Konzentrationsarbeit (1905, Journ. of P. 383, 52). Auch im Vergleich
mit der Sauerstoffzehrung des ganzen Tieres ist die der Niere {iberraschend
grof} (bis zu 11%,, BarcrorT und Bropik, 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 abhingig zu denken einmal von der Konzentration der harn-
fahigen Stoffe im Blute derart, daf die Absonderung einsetzt, sobald ein
gewisser Grenz- oder Schwellenwert der Konzentration iiberschritten wird
und daf sie mit dem weiteren Wachsen der letzteren steigt. Die Hiniiber-
schaffung der die Niere erregenden Stoffe in den Harn geschieht an-
scheinend stets so, daf sie dort in hoherer Konzentration auftreten als
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im Blut. Sie entwickeln demgemi8 osmotische Driicke, durch die ent-
sprechende Wassermengen dem Blute entzogen werden. Von diesem
Gesichtspunkt ware versténdlich, daf dichte Harne, wie der zuckerreiche
diabetische, auch stets kopids sind. Die Entfaltung einer besonderen
wasserbewegenden Kraft von seiten der Niere braucht in diesem Falle
nicht angenommen zu werden.

Eine solche mufl aber wohl wirksam sein, wenn Harn abgesondert
wird, der in bezug auf das Blut hypotonisch ist. Man wird der Niere
oder doch gewissen Teilen derselben die Fiahigkeit zusprechen miissen
erregt zu werden, sobald der osmotische Druck des Blutes unter einen
gewissen Wert herabgeht. Mit dem Sinken dieses Druckes wiichse die
Erregung. Dies wire eine zweite Verénderliche, von der die Geschwindig-
keit der Harnabsonderung abhingt.

Eine dritte Verénderliche ist gegeben in dem Blutstrom. Wichst
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 mufBl. Vermehrte Durch-
blutung ist bei der Niere von besonderer Bedeutung, weil die kapillaren
Abschnitte ihres GefaBsystems ungewdhnlich lang sind. Es kann sehr
wohl geschehen, dafl die Konzentration der harnfihigen Substanzen
im Blute unter dem Einflufl der Nierentétigkeit schon in den Anfangs-
stiicken der Kapillaren unter die Schwelle sinkt, wihrend bei vermehrtem
Blutstrom die Konzentration auch weiterhin geniigend hoch bleibt.

Die Gefdafle der Niere stehen unter der Herrschaft verengernder
und erweiternder Nerven, die teils im Splanchnikus verlaufen, teils
vom Bauchsympathikus an den Plexus renalis herantreten (Josr, 1914,
Zeitschr. f. Biol. 64, 455). Durch dieselben werden die Nieren in die
allgemeinen GefiBreflexe einbezogen und ihre Absonderung wird abhingig
von den vom Gefdfizentrum ausgehenden Erregungen. Es kann daher
sehr wohl vorkommen, dafi die harntreibende Wirkung eines Stoffes
wie die des Koffeins durch die gleichzeitig von ihm -bewirkte Erregung
des GefdfBzentrums (Verengerung der Nierengefifie) geschmaélert oder
aufgehoben wird (v. SCHRODER, 1887, A. e. P. 22, 39). Werden sdmtliche
zu einer Niere gehenden Nerven durchtrennt, so werden die Gefifle
derselben gelahmt, und unter der damit einhergehenden Beschleunigung
des Blutstroms nimmt die Harnabsonderung zu. Die Polyurie, die
CLaupE BErNARD auf einen medianen Einstich in das verldngerte Mark,
etwas unterhalb des Ursprungsgebietes der Nn. acustici, eintreten sah,
wird auf eine Geféaflerweiterung in der Niere bezogen (vgl. HEIDENHAIN,
1883, in Hermanns Handb. d. P. 5. 1. 362 und das unten in Teil 13
iber den Zuckerstich Gesagte).

Anscheinend nicht erklérlich durch die oben angedeutete Theorie
der Harnabsonderung ist die Polyurie nach Infusion isotonischer Salz-
l6sungen und die Oligurie oder Anurie nach starkem Wasserverlust,
z. B. durch Schweif oder Durchfall. Wird im ersten Fall die Konzen-
tration keines Blutbestandteiles verandert, so ware auch keine Zunahme
der Absonderung zu gewértigen, wihrend im zweiten Falle die Eindickung
des Blutes eine gesteigerte Diurese erwarten liele. Man darf jedoch
nicht aufler acht lassen, dall jede Vermehrung der Blutmenge durch
Infusion mit einer Zunahme der Blutgeschwindigkeit verbunden ist,
und das Umgekehrte gilt fiir eine Verminderung der Blutmenge. Aufler-
dem verliert der Korper durch den Schweifl oder den diarrhoischen Stuhl
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neben Wasser auch geloste Bestandteile, besonders Salze, so daB die
Verminderung der Blutmenge nicht zugleich eine Eindickung sein muB.
Nach den Untersuchungen von AsHER mit Pearce und Jost
(1913/14, Zeitschr. f. Biol. 63, 83 und 64, 441) empfingt indessen die
Niere an efferenten Nerven nicht nur solche, die auf die GefiBe ver-
engend oder erweiternd wirken, sondern auch Sekretionsnerven und
zwar die Sekretion anregende durch den Vagus, hemmende durch den
Splanchnikus. Die bereits erwéhnten, 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, aber fordernd auf die Salzausscheidung wirken.

Fiillung und Entleerung der Harmblase.

Der bestandig, wenn auch in wechselnder Menge im Nierenbecken
austretende Harn wird von dort in die Blase iibergefithrt durch Zu-
sammenziehungen des Harnleiters, die vom Nierenende desselben zum
Blasenende fortschreiten. Der Kontraktionswelle geht eine Erschlaffungs-
welle voraus, genau wie bei der peri- oder diastaltischen Bewegung des
Diinndarms. Am korperwarmen Ureter laufen diese Wellen mit einer
Geschwindigkeit von 20—30 mm in der Sekunde ab. Das Auftreten
der 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-
maler Temperatur und gewohnlicher Diurese wiederholen sie sich 3—=6mal
in der Minute, bei vermehrter Harnbildung werden sie aber hiufiger.
Entsprechend der stérkeren Fiillung des proximalen Endes férdert dann
jede Welle eine grofere Menge Harn in die Blase. Die Bewegungen des
Ureters werden durch das Nervensystem beeinfluflt., und zwar wirkt
der N. hypogastricus fordernd, der Splanchnikus teils fordernd, teils
hemmend (vgl. die Darstellung MeTzNERS, 1907, in Nacers Handb.
2, 293).

Mit der zunehmenden Fiillung der Harnblase mull die Spannung
ihrer Wand (Schleimhaut, Muskelhaut, Faserhaut) wachsen; eine Zu-
nahme des Fiillungsdruckes braucht damit-aber nicht verbunden zu sein,
weil hier die oben S. 55 fiir das Herz abgeleitete Beziehung gilt, nach
welcher der Druck im Innern einer mit Flissigkeit gefiillten kugligen
Blase proportional der Wandspannung ist und umgekehrt proportional
dem Halbmesser. Wachsen Spannung und Halbmesser in gleichem Ver-
hiltnis, so bleibt der Druck konstant. Bei stark gefiillter Blase und
aufrechter Korperstellung ist iibrigens der auf den Blasengrund lastende
hydrostatische Druck nicht unbetriichtlich.

Durch ihre Muskeln (Detrusor urinae) ist die Blase imstande, die
Wandspannung und damit den Fiillungsdruck von sich aus zu &dndern.
Man hat hier, wie iiberhaupt an den Organen mit glattmuskeliger Wand
zweierlei Verhaltungsweisen gegeniiber dehnenden Einwirkungen zu
unterscheiden: den Tonus und die Automatie. Wie empfindlich der
Tonus der Blasenmuskeln auf Anderungen des hydrostatischen Druckes
reagiert, ist unlingst von AmerLin (1917, Zeitschr. f. Biol. 67, 525) an
der isolierten Blase gezeigt worden. Ist ein gewisser Tonus erreicht,
so stellen sich in der Regel auch die rhythmischen automatischen Be-
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wegungen ein, die weniger regelmiBig sind als die des Ureters, aber
sehr lang iberleben. Sie kénnen unter geeigneten Bedingungen zwei
und mehr Tage nach T6tung des Tieres beobachtet werden. Inwieweit
diese an der 1solierten Blase nachgewiesenen Bewegungen den im Leben
vorhandenen gleichen, mufl vorldufig dahingestellt bleiben. Die Auto-
matie ist vermutlich nervésen 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 erpeichen die
Blase auf dem Wege der Nn. pelvici (erigentes). Sie fithren erregende
Fasern fiir den Detrusor und wahrscheinlich hemmende fiir den Sphincter
internus. Alle diese Bahnen sind durch Ganglien unterbrochen, wie
in der Abbildung angedeutet. Die quergestreifte Muskulatur der Harn-
rohre erhélt die Erregungen durch den N. pudendus (L. R. MULLER,
1918, Deutsches Arch. f. klin. Med. 128, 81). AuBlerdem Dbesitzt die
Blase afferente Nervenfasern.

Erreicht die Fiillung der Blase einen gewissen Wert, so entsteht
eine eigentiimliche, hinter die 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 zunichst noch willkiirlich unterdriickt werden;
die genannte Empfindung wird aber stirker und gewinnt mehr und
mehr einen anfallsweise auftretenden kolikartigen, sehr schmerzhaften
Charakter. Die Harnentleerung kann dann durch moglichst kriftige
Zusammenziehung des quergestreiften dulleren Sphinkters und des M.
bulbo-cavernosus noch kurze Zeit verzogert werden, kommt aber schlie3-
lich auch gegen den Willen in Gang. Die Zusammenziehung der will-
kiirlich innervierbaren Schniirer der Harnrdhre soll offenbar den nach-
lassenden Schluf des Sphincter internus ersetzen. Die schon wiederholt
erwihnte, in der Betédtigung der Muskeln eine wichtige Rolle spielende
reziproke Innervation antagonistischer Muskeln duBert sich hier in der
Weise, dall gleichzeitig mit der Erregung des Detrusors oder mit der
Verstirkung seines Tonus eine Erschlaffung des Sphincter internus
zustande kommt. Ist die Blase entleert, so schligt die Innervation in
das Gegenteil um.

Normale Fiillung und Entleerung der Blase findet auch dann
noch statt, wenn das Lendenmark durch einen Querschnitt vom iibrigen
Riickenmark abgetrennt ist (Govrz, 1873, A. g. P. 7, 582). Zerstorung
des Lendenmarks fithrt beim Hunde, wenn nicht zur Lahmung, so doch
zur Schwichung des Sphinkters, so daB bei jeder lebhaften Bewegung
und beim Bellen Urin verloren geht. Bei korperlicher Ruhe ist aber
selbst noch in diesem Falle Fillung der Blase und Leerung derselben
in kriftigem Strahle moglich (L. R. MULLER, 1902, Deutsche Zeitschr.
f. Nervenheilk. 21, 86). Daraus ist zu schliefen, daBl die peripheren
nervosen Apparate, die im Ganglion mesent. inf., im Plexus hypogastricus
und in der Blase selbst gelegen sind, bis zu einem gewissen Grade fiir
die Leistungen des Riickenmarkes eintreten konnen.



Neunter Teil.

Stoffwechsel und Erndhrung.

Die Methodik des Stoffwechselversuchs.

Die Untersuchung des Harns umfafit 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 Milchdriisen sind entweder der Menge nach geringfiigig oder
kommen nur unter besonderen Verhéltnissen in Frage. Die Unter-
suchung der erstgenannten drei Ausscheidungen ist dalier in den meisten
Fillen ausreichend, um innerhalb kiirzerer Versuchszeiten ein im wesent-
lichen zutreffendes Bild der stofflichen Umsetzungen.zu gewinnen, die
sich an den Bestandteilen des lebenden Korpers, im Falle der Zufuhr
von Nahrung auch an deren Bestandteilen, vollziehen.

Es ist bei den FErdrterungen iiber den im 4. Teil geschilderten
Respirationsversuch bereits erwdhnt worden, dall das Verhiltnis des
ausgeatmeten Kohlensdurevolums zu dem Volum des verbrauchten
Sauerstoffs oder der respiratorische Quotient, sofern er mit gewissen
Grenzwerten zusammenfallt, Aufschlufl geben kann iiber die Art des
verbrannten Materials. Da indessen die kohlensédureliefernden Bestand-
teile des Korpers mindestens in drei grofe Gruppe mit verschiedenen,
fiir jede Gruppe charakteristischen respiratorischen Quotienten aufgeteilt
werden miissen, so ist im allgemeinen eine Aussage iiber ihren Anteil
an dem Stoffwechsel nicht moglich, solange nur zwei Werte (Kohlensiure-
bildung und Sauerstoffverbrauch) bekannt sind. Die Aufgabe wird je-
doch l6sbar, wenn der Anteil einer der Gruppen durch ein besonderes
Verfahren bestimmt wird, so dafl der iibrighleibende 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 Eiweill zerstért worden ist. Das iibliche Verfahren
besteht darin, dal man ermittelt, wieviel Stickstoff im Harn und Kot
der Versuchszeit zutage tritt. Diese Stickstoffmenge, mit dem Faktor
6,25 multipliziert, wird dem zersetzten Eiweill gleichgesetzt. Dabei sind
zwel Annahmen gemacht: 1. dall das zerstorte Eiweifl 169, Stickstoff
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enthilt, was natiirlich nur als Mittelwert gelten kann, und 2. daB aller
ausgeschiedener Stickstoff aus zerstortem Eiweill stammt, was bei Hunger
und bei animalischer Kost im wesentlichen zutreffend ist, bei pflanz-
licher Kost mit ihren Amiden, Alkaloiden und Phosphatiden aber unter
Umsténden einer Richtigstellung bedarf.

In Wirklichkeit wird nun nicht der Stickstoff, sondern das Am-
moniak der Ausscheidungen bestimmt, indem alle stickstoffhaltigen
organischen Verbindungen derselben durch Kochen mit konzentrierter:
Schwefelsdure in Ammoniak iibergefithrt werden (Verfahren von KisgLr-
paHL). Das titrimetrisch bestimmte Ammoniak wird in Stickstoff bzw.
in Eiweil umgerechnet.

Die Eiweiflkorper enthalten durchschnittlich neben 169, Stick-
stoff 539, Kohlenstoff oder auf 1 Teil Stickstoff 3,3 Teile Kohlenstoff.
Das gleiche Gewichtsverhaltnis miifte auch fiir die beiden Elemente
im Harn gelten, wenn die Abbauprodukte des im Stoffwechsel zerstérten
Eiweil den Korper ausschlieBlich durch den Harn verlieBen. Dies ist
nicht der Fall. Es erscheint im Harn stets weit weniger Kohlenstoff.
Denkt man sich den Stickstoff ausschlieflich in Form von Harnstoff
austretend, so kimen auf 28 Teile Stickstoff 12 Teile Kohlenstoff, was
einem Verhéltnis 1:0,43 entspricht. Es entsteht daher die Aufgabe,
den im Harn (und Kot) austretenden Kohlenstoff zu bestimmen, was
vermittelst der Elementaranalyse geschieht. Der in Harn und Kot
nicht zutage tretende Eiwei-Kohlenstoff verlafit den Korper als Kohlen-
séure durch die Lunge. Wird diese Kohlensidure abgezogen von der
gesamten im Respirationsversuch gefundenen Menge, so ist der Kohlen-
stoff der iibrigen Kohlensdure nur noch auf Fett und Kohlehydrate
zu verteilen. Hierzu koénnen die nachstehenden beiden Gleichungen
dienen:

0,76 Fett 4+ 0,40 Kohlehydrat
2,887 Fett + 1,067 Kohlehydrat

= ausgeschiedener Kohlenstoff,
= verbrauchter Sauerstoif.

Die Voraussetzungen sind hierbei, dafl durchschnittlich 1 Teil Fett
0,76 Teile Kohlenstoff enth&lt und 2,887 Teile Sauerstotf zur vollstindigen
Oxydation benstigt. Die entsprechenden Durchschnittszahlen fiir Kohle-
hydrate sind 0,4 und 1,067.

Der Hungerstoffwechsel.

Da jede Erndhrung den Stoffwechsel und im allgemeinen auch
die Energieentwicklung &ndert, ist es notwendig gewesen, die grund-
legenden Erscheinungen des stofflichen und energetischen Haushaltes
zundchst am Hungerversuch kennen zu lernen. Von den zahlreichen
am Menschen angestellten derartigen Versuchen mufBite bis vor kurzem
der finftigige Hungerversuch als der zuverldssigste gelten, der 1895
von Ticerstepr und Mitarbeitern an einem 26jdhrigen Kandidaten
der Medizin in Stockholm ausgefiithrt worden ist (JouaNssoN, LAND ERGREN,
SoxpEiN 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
: Gesamte .
, K& . Stickstoff- Kohlen- Eiwei Fett Kalori hi Kalorien
ToE | oot | g | RN | derielst | semeist | infmen | MR und
kg g g g g
2. 67,63 25,81 303,4 : 27,05,3 1,666
3. 66,99 12,17 1976 76,1 206,1 = 2220,4 1,388
4, 65,71 12,85 188.8 80,3 191,6 @ 21024 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 | 2b8,8 | 2410,1 1,533

Die Versuchszeit umfaBt im ganzen 9 Tage, ndmlich 2 Tage, in
denen analysierte Kost gereicht wurde, sodann 5 Tage Hunger, endlich
wieder 2 Tage mit Zufuhr von analysierter Nahrung. Véllige Korperruhe
wurde nicht eingehalten, doch waren die geleisteten Arbeiten nur leichter
Art: Das in Stab 2 angegebene Korpergewicht sinkt in den fiinf Hunger-
tagen um 45 kg (6%/39,), um hinterher wieder zu steigen. Die Ausschei-
dung des Stickstoffs, Stab 3, und die des Kohlenstoffs, Stab 4, sind
direkt bestimmt und daraus die zersetzte Kiweill- und Fettmenge, Stiabe
5 und 6, berechnet. Die EiweiBlmenge ergibt sich durch Multiplikation
der Stickstoffausscheidung mit 6,25. Wird die dem Eiweil zukommende
Menge von Kohlenstoff von dem ausgeschiedenen Kohlenstoff in Abzug
gebracht, so erhdlt man einen Rest von Kohlenstoff, welcher zwischen
Fett und Kohlehydrate (Glykogen) nicht aufgeteilt werden kann, weil
die Bestimmung des verbrauchten Sauerstoffs fehlt. Es ist angenommen,
dafl der Kohlenstoffrest nur aus abgebautem Fett stammt, was, wie
sich sogleich ergeben wird, der Wirklichkeit ziemlich gut entsprechen
diirfte. Durch Multiplikation der zersetzten Eiweilmenge mit 4,1, der
zersetzten Fettmenge mit 9,3 erhélt man die aus beiden Quellen stammen-
den Wirmemengen, deren Summe im 7. Stab angegeben ist, wihrend
der 8. Stab die Reduktion der Zahlen auf das Kilo Korpergewicht und
eine Stunde enthélt. ’

Wie man sieht, verhilt sich die Ausscheidung von Stickstoff und
Kohlenstoff verschieden. Wihrend letztere im Laufe des Versuchs
standig abnimmt, steigt die Stickstoffausscheidung und somit die Eiweil3-
zersetzung zunéchst an und zeigt erst am 5. Tage einen niedrigeren Wert.
Die Fettzersetzung nimmt langsam ab. Der Energieverbrauch pro Kilo
und Stunde fallt zunidchst ab und bleibt dann in den letzten drei Hunger-
tagen fast konstant.

Die rasche Einstellung auf eine konstante, dem Hungerzustand
entsprechende relative Wirmeausgabe, die nur 229, unter dem Werte
des 2. Versuchstages liegt, ist auf den ersten Blick wohl das tiber-
raschendste Ergebnis. Es ist durch zahlreiche andere Beobachtungen
gesichert, insbesondere durch eine von BENEDICT mitgeteilte umfassende
Untersuchung iiber den Stoff- und Energiewechsel eines Mannes, der sich
31 Tage der Nahrung enthielt (1915, Public. Carnegie Inst. Washington
Nr. 203). Hier #ndert sich die relative Wirmeausgabe mit dem Ein-
tritt in den Hungerstand nur um wenige Prozent und bleibt dann
praktisch die ganze Zeit konstant. Die gleiche Tatsache kommt zum



192 Grund- oder Erhaltungsumsatz.

Ausdruck in der GleichmaBigkeit des auf die Einheit des Korpergewichts
bezogenen Sauerstoffverbrauchs im Hunger. Wird gleichzeitig korper-
liche Ruhe beobachtet, so ist der betreffende Wert offenbar ein Maf3
fir 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 Grofe desselben wird, wie die Vergleichung
zahlreicher Individuen ergeben hat, nicht nur durch das Korpergewicht
und die Oberflaichenentwicklung bestimmt, sondern auch durch die
Korperbeschaffenheit (Magerkeit, Fettleibigkeit), durch Alter, Tempera-
ment u. dgl. m. (Bexepicr, 1915, Journ. of biol. Chem. 20, 263).

Eine zweite Erscheinung, die den Stoffwechsel zu Beginn des
Hungerzustandes auszeichnet, ist die Verschiebung des Anteils, mit
dem die einzelnen Ko6rperbestandteile herangezogen werden. Der Umfang
nnd die Art, in der das geschieht, ist von der vorgéngigen Erndhrung
und der Korperbeschaffenheit abhéingig. In der oben mitgeteilten Tabelle
duflert sie sich darin, dal die Eiweiizersetzung, 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 eiweilireiche Erndhrung voraus-
gegangen ist (PrausniTz, 1892, Zeitschr. f. Biol. 29, 162). Die Ver-
mutung, daB das Eiweifl anfinglich durch reichlich vorhandenes Glykogen
geschiitzt wird, hat sich als zutreffend erwiesen. In den Versuchen von
Benepict (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 ersten 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, dafl sie gleich der
des Eiweil3 in den ersten Hungertagen ansteigt und weiterhin nur langsam
sinkt. So sind sowohl in einem funftigigen, wie in einem siebentégigen
Fastenversuch die Fettzahlen am letzten Hungertage immer noch hoher
wie am ersten, wihrend die EiweiBlzahlen bereits unter den anfinglichen
Wert herabgesunken sind.

In dem schon oben erwéhnten 31téagigen 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. Demgemal steigt die Eiweillzersetzung deutlich, die
Fettzersetzung nur unbetrichtlich bis zum 4. Tage, um von da ab lang-
sam abzunehmen. Die dann im wesentlichen auf Eiweif und Fett be-
schrankte Zersetzung stellt sich so ein, dafl rund ?%/; der freiwerdenden
Energie von Fett, 1/; von Eiweill bestritten wird. Der respiratorische
Quotient bewegt sich demgemall zwischen den Werten 0,75 und 0,7..

Im wesentlichen gleiche Resultate haben die Tierversuche ergeben,
doch mit dem Unterschied, daB die anfingliche Steigerung der Eiweif3-
zersetzung nicht immer so deutlich hervortritt oder auch ganz fehlen
kann, was sich aus dem wechselnden Glykogenvorrat leicht erklart.
Jedenfalls stellt sich auch hier der Umsatz nach wenigen Tagen auf
einen Mindestwert ein, der im wesentlichen nur auf Kosten von Eiweil3
und Fett bestritten wird. Der Umfang, in welchem Eiweifl zersetzt
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wird, héngt, wie E. Voir gezeigt hat, von dem vorhandenen Fettvorrat
ab (1901, Zeitschr. f. Biol. 41, 502). Ist dieser geniigend grof}, so tritt,
wie in dem angezogenen 31ltidgigen Versuch eine 2. Periode des Hunger-
stoffwechsels in Erscheinung, dadurch gekennzeichnet, dafl 3/, bis 5/
des Energiebedarfs durch die Verbrennung von Fett, der Rest durch
Eiweifl gedeckt wird.

Wird Nahrung nicht zugefiithrt, so mufl die stindige Zehrung von
dem Korperbestand schlieBlich zum Hungertode fithren. Der Eintritt
desselben kiindigt sich an durch Sinken der Kérpertemperatur und in
der Regel durch eine Anderung der Zersetzungsvorginge, darin bestehend,
daB die Fettzersetzung auf ein Minimum herabgeht, wahrend die Eiweif-
zersetzung gleichzeitig stark emporgeht. Der gesamte Energieverbrauch
bleibt konstant oder fallt um ein geringes entsprechend der sinkenden
Korpertemperatur (vgl. Voir, 1881, Handb. d. P. 6, 93; RuBNER, Gesetze
des Energieverbrauchs, Leipzig 1902, 269).

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

Uber die bei Nahrungsenthaltung auftretenden Empflndungen
liegen zahlreiche Aufzeichnungen vor, aus denen hervorgeht, daf sie
im allgemeinen gut ertragen wird und zu krankhaften Erscheinungen
nicht Veranlassung gibt. Zuweilen wird ‘n den ersten Tagen iiber Hunger-
gefiihl, besonders zu den Stunden der iiblichen Mahlzeiten geklagt und
Kopfweh und Schwindel sind wiederholt beobachtet worden (siche oben
S. 142). Nach Abschlufl der Hungerzeit fehlt zundchst das Verlangen
nach Speise. Erst allméhlich kehrt die EBlust zuriick (1895, Skand. Arch.
7,.311f.). Diese Erfahrungen sind beachtenswert im Hinblick auf die
bei Geisteskranken so héufige freiwillige Nahrungsenthaltung.

Aus der in den ersten Tagen des Hungerversuchs erfolgenden Um-
steuerung der Zersetzungen muf} gefolgert werden, daB fiir die Verwertung
der Korperbestandteile ihr Energiegehalt nicht allein mafBgebend ist
und dafBl auch gewisse stoffliche Eigenschaften von Bedeutung sind. Das
rasche Schwinden der Vorrite 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 Eiweill gewihrt. Man kann die Tatsache auch so aus-
driicken, -dafl man das Eiweil} als den am schwersten angreifbaren oder
am ldngsten geschonten Korperbestandteil bezeichnet, der erst dann in
grofferen Mengen in den Stoffwechsel gerissen wird, wenn Kohlehydrate
und Fett nahezu erschopft sind. Dieser Auffassung scheint allerdings die
meist zu beobachtende voriibergehende Steigerung der Eiweilzersetzung

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 13
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in den ersten Hungertagen zu widersprechen. Die mogliche Bedeutung
derselben soll weiter unten erértert werden.

Die verschiedene Angreifbarkeit der Korperbestandteile kommt
anatomisch zur Geltung, wenn man die Organe von normalen Tieren
vergleicht mit solchen von verhungerten. Die Unterschiede sind so gro8,
daB sie durch die individuellen Verschiedenheiten nicht verwischt werden
kénnen. Am stirksten schwindet das Fettgewebe der Haut, der Muskeln,
des Mesenteriums, von dem bei langem Hungern bis zu 979, eingeschmolzen
werden konnen. Dies ist nach dem vorwiegend auf Fettzersetzung
eingestellten Hungerstoffwechsel zu erwarten. Um mehr als die Hilfte
ihres Gewichtes, bis fast zu 3/, nehmen ab Magen und Darm, Leber,
Milz, die Muskeln. Letztere zeigen iibrigens ein sehr verschiedenes Ver-
halten, indem die regelmaBig arbeitenden unter ihnen, wie Herz und Atem-
muskeln, nur geringen Schwund zeigen. Zu den wenig abnehmenden
Organen gehéren die Lunge, die Knochen und vor allem das Nerven-
system (SEDLMAIR, 1899, Zeitschr. f. Biol. 37, 25; Bruescm, 1911,
Handb. d. Biol. 4. 1. 296).

Eine bemerkenswerte Besonderheit der Umsteuerung des Stoff-
wechsels in den ersten Hungertagen besteht darin, daf sie sich ohne
Anderung des Gesamtumsatzes vollzieht, der ja, wie oben angegeben,
schon am 1. Hungertage, spétestens am zweiten den konstanten relativen
Wert erreicht, der fiir die weitere Hungerzeit kennzeichnend ist. Dies
ist nur moglich, wenn fiir die Energie des einen aus der Zersetzung aus-
scheidenden Stoffes die eines anderen eintritt oder wenn die Korper-
bestandteile sich nach Mafgabe ihres Energiegehaltes gegenseitig ver-
treten. Beweise fiir das Stattfinden solcher Vertretungen haben sich
weiterhin aus den Untersuchungen iiber den Stoffwechsel bei Nahrungs-
zufuhr ergeben, auf die nunmehr eingegangen werden soll.

Der Stoffwechsel bei Nahrungszufuhr.

Zur Durchfiibrung dieser Aufgabe bedarf es neben der Unter-
suchung der Ausscheidungen auch der Analyse der Nahrung. Der iib-
liche Gang besteht darin, dafl in Proben der Nahrung der Wasser- und
Aschengehalt bestimmt wird, daf aus dem Stickstoffgehalt (KsELDAHE)
das Eiweifl berechnet, und daB das mit Ather Extrahierbare als Fett
in Rechnung gestellt wird. Der Gehalt der Nahrung an Kohlehydraten
wird nicht besonders ermittelt, sondern aus der Gleichung abgeleitet

Kohlehydrate = Trockenriickstand — Asche — Eiweill — Fett,

Der gleiche Analysengang pflegt ferner auf den Kot der Versuchs-
zeit angewendet zu werden, wodurch derselbe schematisch in die gleichen
Bestandteile wie die Nahrung aufgeteilt und von ihr in Abzug gebracht
werden kann. Der Kot wird also lediglich als unausgeniitzter Rest
der Nahrung betrachtet und eine Scheidung in seine Bestandteile (Nah-
rungsreste, Ausscheidungen des Verdauungskanales, Produkte des bak-
teriellen Stoffwechsels) fiir gewShnlich nicht versucht.

Voraussetzung ist hierbei, dall es gelingt, den auf die Versuchs-
zeit entfallenden Kot abzugrenzen. Dies wird erschwert durch die nicht
vorausbestimmbare Verspatung der Defikation und durch die Durch-
mischung der 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-erfiillen. Manche Kost-
arten wie reine Fleischkost oder Milchnahrung geben an sich schon
einen charakteristischen Kot. Durch Knochenfiitterung oder Eingabe
einer kleinen Menge Kieselsdure vor Beginn der Versuchsperiode kann
die Abgrenzung erleichtert werden. Beim Pflanzenfresser ist die Auf-
gabe iiberhaupt noch nicht geldst und beim Menschen und anderen
Omnivoren ist sie schwierig. Hier miissen getrocknete Beeren, Schoko-
lade, Karmin, Kohlepulver u. dgl. zur Abgrenzung dienen (vgl. CAspAR:
und Zuntz, 1911, in TicersTEDTs Handb. 1. 3. Abt. S. 39).

A. Die Vermehrung des Umsatzes durch Nahrungsaufnahme.

Mit jeder Nahrungsaufnahme ist eine Vermehrung des Umsatzes
im Vergleich mit dem Hungerumsatz verbunden. Die Grofie der Ver-
mehrung, die bis 1009, betragen kann, hingt 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 mufB. Sie fehlt daher
oder ist merklich geringer, wenn die Nahrungsstoffe bzw. deren Ver-
dauungsprodukte mit Umgehung des Darms ins Blut gefiihrt werden
(v. MErING und ZunNTz, 1877 und 1883, A. g. P. 15, 634; 32, 173). Der
Einflu} der Verdauungstatigkeit kann auch in der Form ersichtlich
gemacht werden, dal man Stoffe einfithrt, 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 abhingig von der
chemischen Natur der aufgenommenen Stoffe, indem Fett und Kohle-
hydrate eine geringe bis méaBige, Eiweil dagegen eine erhebliche und
langdauernde Steigerung des Umsatzes hervorruft (RuBNER, Gesetze des
Energieverbr. 1902, S. 70; MagNus-LEVY a. a. O. 69 u. 89). RusBNER hat
dafiir den Ausdruck ,,spezifisch-dynamische‘* Wirkung der Nahrungsstoffe
eingefithrt. In neuerer Zeit ist diese Wirkung namentlich von Lusk (1915,
Journ. of biol. Chem. 20, 556) genauer untersucht worden. Er verfiitterte
an Hunde statt EiweiB die einzelnen Spaltstiicke desselben und fand, daB
Glykokoll und Alanin in hohem Grade, in geringerem Leuzin und Tyrosin,
gar nicht Glutaminsiure die Fahigkeit besitzen, den Umsatz empor-
zutreiben. Es sind nicht die Aminosduren als solche, von denen die
Wirkung abhéngt, 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 Glykolsdure bzw. Milchsiure), die die Zellen zu verstirktem
Stoffwechsel anregen.

Die spezifisch-dynamischen Wirkungen lassen erkennen, dafB die
Bestandteile der Nahrung den Stoffwechsel in sehr ungleicher Weise
beeinflussen. Die Darstellung wird daher zundchst. auf die Wirkung
und Bedeutung der einzelnen 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. Alle Stérke
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 Sdugling erhilt dagegen seine Kohlehydrate in der Form des Milch-
zuckers. Die Bedeutung der daraus abgespaltenen Galaktose ist nicht
bekannt. Thre Umwandlung in Glukose ist moglich aber wahrscheinlich
nicht vollstindig. Am besten bekannt ist der Verlauf des Stoffwechsels
nach Darbietung von Glukose bzw. Stérke.

Tritt Zucker aus dem Darm ins Blut iber, so verrit sich seine
Zersetzung durch das Steigen des respiratorischen Quotienten. Wahrend
dieser im niichternen Zustande in der Regel zwischen 0,7 und 0,8 liegt.
miifite er bei ausschlieBlicher Verbrennung von Zucker auf 1,0 steigen.
Bei reichlicher Zufuhr von Kohlehydraten wird dieser Wert tatséchlich
oder doch sehr annihernd erreicht, wie namentlich aus den Versuchen
von MacNus-Levy hervorgeht (1893, A. g. P. 55, 46). Allerdings setzt
dieser Wert nicht plotzlich ein, sondern wird im Laufe der Verdauwungs-
stunden allmahlich erstiegen, was wohl so aufzufassen ist, daf der Zucker
in dem Mafe, als er ins Blut eintritt, von den Zellen erfalt und ver-
brannt wird an Stelle der vorher zersetzten Korperbestandteile. Kann
der eingefithrte Zucker nicht verwertet werden, wie beim schweren
Diabetes, so bleibt der respiratorische Quotient niedrig.

Das eben erwihnte 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. Auch dieser
Vorgang setzt sofort mit der Aufsaugung ein, so dafl 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 Madstung bekannt ist. Sie
setzt eine reichliche, den Energiebedarf dauernd iiberschreitende Zufuhr
von Kohlehydraten voraus. Wie diese Umwandlung sich des néheren
vollzieht, ist nicht bekannt. Sie stellt eine ausgiebige Reduktion dar,
da aus einem Molekiil mit rund 539, Sauerstoff eines mit 119, entsteht.
Ein unmittelbarer Austritt des Sauerstoffs ist nicht anzunehmen, wahr-
scheinlich aber eine Abspaltung von Kohlensdure und Wasser, was
natiirlich auf eine tiefgreifende Spaltung und nachfolgenden Wiederaufbau
hinauskommt. Nach einer von Magnus-LEvy (1911, Handb. d. Biochem.
4. 1. 473) aufgestellten beildufigen Berechnung wiirden aus 3 Teilen
Glukose 1 Teil Fett entstehen. Man sieht, dafl die Fettgewinnung auf
dem Wege der Mistung von Tieren nicht eben ein Gkonomisches Ver-
fahren darstellt.

Zufuhr von Kohlehydraten steigert, wie schon unter A erwihnt,
den Umsatz, nicht so stark wie die von Eiweil aber stirker als Fett.
Entsprechend der raschen Verdauung, Aufsaugung und Verwertung
der Kohlehydrate erstreckt sich die Steigerung, wenigstens bei méBiger
Zufuhr iiber eine nur kleine Zahl von Stunden, kann sich aber in dieser
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Zeit auf 30 und mehr Prozent des Erhaltungsumsatzes beziffern (MacNus-
Levy, 1893, A. g. P. b5, 46).

Uber die Zuckerbildung aus Eiweil siehe unten unter 3; die aus
Fett kann noch nicht als bewiesen gelten.

2. Fett.

Wie in fritheren Abschnitten gezeigt wurde, ist die Verdauung
und Aufsaugung des Fettes eine langsame, iiber viele Stunden sich
hinziehende. Trotzdem findet eine deutliche Hiufung im Blute statt,
wie aus der Rahmbildung beim Ausschleydern zu entnehmen ist. Die
Aufnahme und Verwertung des Fettes von seiten der Gewebszellen ist
demnach eine verhdltnismaflig trige. Es ist daher bei Fettzufuhr nicht
zu erwarten, dafl der meist schon vorher niedrige respiratorische Quotient
sich wesentlich verdndere und etwa gar den Wert reiner Fettzersetzung
= 0,7 annehme. Immerhin lassen die Versuche von MagNus-Levy
(a. a. O. S. 39) mit ausschlieflicher Fettzufuhr beim Hunde wie beim
Menschen eine Herabdriickung des Wertes des respiratorischen Quo-
tienten wéhrend der Verdauungsstunden nicht verkennen. Es findet also
das einstromende Nahrungsfett sofort Verwendung zur Deckung der
energetischen Bediirfnisse des Korpers

Neben der Verbrennung spielt aber auch die Speicherung des
Nahrungsfettes eine wichtige Rolle. AuBer durch den quantitativen
Nachweis, dal} das angelagerte Fett unmdoglich aus einer anderen Quelle
als .aus dem Nahrungsfett stammen konnte (Franz Hormann, 1872,
Zeitschr. f. Biol. 8, 153), hat man den Vorgang auch dadurch sicher-
zustellen gesucht, dafl man korperfremde Fette verfiitterte. Wie im
7. Teile, S. 159, mitgeteilt worden ist, haben diese Versuche zu einem
positiven Ergebnis gefithrt, wenn sich auch herausgestellt hat, daf das
abgelagerte Fett dem eingefiihrten korperfremden 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 unvollstindige Ver-
brennung des Fettes, wobei die sog. Azetonkdrper (Azeton, Azetessig-
séure, g-Oxybuttersiure) im Blute auftreten und durch die Niere und
die Lunge (ein Teil des Azetons) zur Ausscheidung gelangen (Azidosis).
Eine kleine Menge derselben findet sich, wie in Teil 8 mitgeteilt, im nor-
malen Harn. Grofie Mengen werden ausgeschieden, wenn die Kohlehydrate
in der Nahrung fehlen (Fleisch-Fett-Didit), wenn der Organismus den
Zucker nicht verwerten kann (Diabetes) oder im Hunger seinen Glykogen-
vorrat erschopft hat. Die Herkunft der Azetonkorper aus dem Fett
ist fir den azidotischen Zustand von Macnus-LEvy erwiesen (1899,
A.e. P. 42, 149). Doch scheinen auch einzelne Spaltprodukte des Eiweil
als Quelle derselben dienen zu kénnen (BorcuarpT und LancEe, 1907,
HormEeisTERS Beitr. 9, 116).

3. EiweiB.

Die Besonderheit, die den Eiweilistoffwechsel vor dem der anderen
Nahrungsstoffe auszeichnet, ist die Erscheinung des Stickstoffgleich-
gewichts. Sie ist dadurch gekennzeichnet, dafl beim Erwachsenen
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in seinen stickstoffhaltigen Ausscheidungen téglich soviel Stickstoff den
Korper verliBt, als durch die Nahrung zugefiihrt wird. Das Gleich-
gewicht ist nicht immer vorhanden. Bedingung fiir das Eintreten des-
selben ist, daf} die Zufuhr von Stickstoff durch eine Reihe von Tagen
konstant bleibt. Wird sie veréindert, so zeigt die Stickstoffausscheidung
das Streben, sich ihr anzugleichen, was aber nur allmihlich gelingt.
Als Beispiel fiir die Einstellung bei plotzlicher Steigerung der Stickstoff-
zufuhr (auf das Dreifache) moge der in nachstehender Tabelle zusammen-
gestellte Versuch dienen (C. Voir, 1867, Zeitschr. f. Biol. 8, 79), der
von einem mit Fleisch gefiitterten Hunde stammt.

Tag N-Zufuhr I\}r afl§§£§e Differenz
31. Mai 1863 17,0 18,6 — 1,6
1. Juni 51,0 41,6 + 9,4
2. 51,0 44.5 6,5
3. ., 51,0 47,3 3,7
4, 51,0 47.9 3,1
5. ! 51,0 49,0 2,0
6. 51,0 49,3 L7]
7 51,0 51,0 0,0

R ]

Summe der positiven Differenzen 26,4

Hier erreicht die Stickstoffausscheidung erst am 7. Tage den Wert
der Einfuhr. Wird umgekehrt die Stickstoffzufuhr verringert, so besteht
durch einige Tage eine tiberschiissige, allmahlich abnehmende Stickstoff-
ausfubr bis es auch hier wieder zum Gleichgewicht kommt.

Stickstoffgleichgewicht ist nicht bei jeder Stickstoffzufuhr moglich.
Dieselbe darf die Aufnahmeféhigkeit der Versuchsperson fiir Eiweil
nicht {iberschreiten, anderseits nicht unter ein gewisses unentbehrliches
Minimum herabgehen, da sonst Korpereiweil 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 physiologischen oder pathologischen
Griinden, so kommt es in der Regel auch zu einer Anderung der Stickstoff-
ausfuhr. Bei dem bestindigen Wechsel der Lebensvorgéinge kann daher
Stickstoffgleichgewicht nur voriibergehend und annéhernd bestehen. Wie
weit sich dasselbe unter giinstig gewidhlten Bedingungen verwirklichen
1aBt, erhellt am besten aus einer 17tégigen Versuchsreihe von GRUBER
(1880, Zeitschr. f. Biol. 16, 393), in der die Differenz zwischen Ein- und
Ausfubr im Mittel nur 0,29, des Umsatzes betragt.

Das Stickstoffgleichgewicht, das nur am Erwachsenen besteht,
kann betrachtet werden als Ausdruck des Unvermogens, des Organismus,
seinen Eiweilbestand zu verindern. Daf diese Auffassung nur in be-
schrinktem Sinne zutreffend ist, geht aus der Erfahrung hervor, daB
Zerstorung und Einschmelzung von Zellen und entsprechende Verluste
von Eiwei mit dem Leben untrennbar verkniipft sind und daB der
unter normalen Verh#ltnissen stattfindende Ersatz sich oft sehr verzigert.
Auch fehlt dem Erwachsenen keineswegs die Moglichkeit, durch Steige-
rung der Leistung Eiweil in den arbeitenden Organen zum Ansatz zu
bringen (Hypertrophie). Man muf daher das in der Nahrung auf-
genommene Eiweifl (bzw. die entsprechende Stickstoffmenge) in zwei
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Summanden trennen, deren einer dem Ersatz dient (Abnutzungsquote
nach RusnEr, 1908, A. . H. 66, 32), unter Umsténden geradezu dem
Wachstum der Organe, wihrend der andere gleich den iibrigen organischen
Nahrungsstoffen unmittelbar oder nach Umwandlung zum Energiegewinn
herangezogen wird (dynamogener Teil nach RUBNER a. a. O.).
Besondere Schwierigkeit haben dem Verstindnis jene Stickstoff-
mengen geboten, die bei Storung des Gleichgewichtes wéhrend der
Einstellungszeit bald im Korper zuriickgehalten werden, bald zu Verlust
gehen. So sind z. B. in dem oben S. 199 mitgeteilten Versuche Voirs
innerhalb 6 Tagen 26,4 g Stickstoff im Korper des Tieres verblieben,
was in Fleisch umgerechnet etwa 114 Pfund entsprechen wiirde. Um-
gekehrt sind die ersten Tage des Hungerstoffwechsels, wie oben aus-
gefilhrt wurde, durch eine reichliche Ausscheidung stickstoffhaltiger
Abbauprodukte ausgezeichnet. Man hat daher geglaubt, neben der
Abnutzungsquote und dem dynamogenen Zwecken dienenden Nahrungs-
eiweil noch eine dritte Art von Kiwei als Bestandteil des lebenden
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Abb. 64. Zweistiindige Stickstoffausscheidung eines hungernden Hundes, der an
zwei Tagen je 1000 g Fleisch erhielt (nach M. GRUBER).

Organismus annehmen zu miissen, die man als zirkulierendes, labiles
oder auch totes Eiweill dem organisierten, stabilen, lebenden gegeniiber
stellte. Durch die genauere Kenntnis der Struktur des Eiweil und durch
die Feststellung, dall dasselbe im Darmkanal praktisch vollstindig zu
Aminosiuren aufgespalten wird, die als solche aufgesaugt und ins Blut
ibergefithrt werden, ist eine andere Auffassung néher geriickt, die zuerst
von GRUBER vertreten und durch sehr iiberzeugende Versuche gestiitzt
worden ist (1901, Zeitschr. f. Biol. 42, 407). Er weist darauf hin, daf§
die einer reichlichen einmaligen Eiweillzufuhr entsprechende Stickstoff-
menge den Korper niemals in den ersten 24 Stunden vollstdndig ver-
1aBt, sondern iiber mehrere Tage verzettelt wird (vgl. Abb. 64). Es
liegt nahe anzunehmen, daf es sich hier um Bruchstiicke des Eiweill
handelt, deren Stickstoff schwer abspaltbar ist, so da} er verspitet
in den Ausscheidungen erscheint. Dies mufl aber bei Erhoéhung der
EiweiBzufuhr notwendig zur H&ufung solcher Bruchstiicke fithren, bis
ibre Konzentration in den Korpersiften und Zellen so groB ist, dafl
sie in einem zur Herstellung des Stickstoffgleichgewichtes geniigenden
MaBe zu dynamogenen Zwecken herangezogen werden konnen. Wird
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die Eiweifizufuhr verringert oder ganz unterbrochen, so werden diese
stickstoffhaltigen Bruchstiicke frither- als das fertige Eiweil dem voll-
stdndigen Abbau und der Ausscheidung unterliegen.

Ist nach dem Gesagten eine Speicherung von Eiweill als solchem
im Korper des erwachsenen Siugers im allgemeinen abzulehnen, so be-
deutet die Tatsache des Stickstoffgleichgewichtes doch keineswegs, daB
das aufgenommene Nahrungseiweill sofort bis zu den Endprodukten
abgebaut und sein ganzer nutzbarer Energiegehalt freigemacht werden
mufl. PerrENkoreRr und Vorir haben bereits gefunden (Voir, 1881, in
Hermanns Handb. 6, I. 249), daB bei einem Hunde, der mit groBen
Mengen Fleisch gefiittert wurde, wohl aller Stickstoff zum Vorschein
kam, daB aber ein Teil des Kohlenstoffs im Korper zuriickblieb. Der
Eiweilstoffwechsel besteht demnach, abgesehen von dem sofort voll-
stindig abgebauten Anteil, darin, daBl die aus dem Darm eindringenden
Aminosduren zunichst nur desaminiert werden, das Ammoniak in Form
von Harnstoff ausgeschieden und der stickstofffreie Rest anderweitig
verwertet wird. Wahrend man frither hauptsichlich 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 zugefithrten Eiweilmenge entsprechende Steigerung der
Zuckerausscheidung nachweisen lie§ (Ktvz, 1877, A. e. P. 6, 140; Min-
KOWSKI, 1906, A. g. P. 111, 13). Wieviel Zucker aus 100 g Eiweil = 16 g
Stickstoff entstehen kann, héngt ab von den noch unbekannten Wegen,
auf denen sich der Umbau des Molekiils vollzieht. Kénnte man an-
nehmen, dafl der ganze Kohlenstoff des Eiweill zur Zuckerbildung ver-
wendet wird, so wiirden aus 100 g Eiweill 135 g Zucker entstehen. In
Wirklichkeit findet man viel weniger, etwa 45 g, offenbar deshalb, weil
bei dem Umbau des Molekiils kohlenstoffhaltige Stiicke abgesprengt
und verbrannt werden.

4. Die gegenseitige Vertretbarkeit der organischen
Nahrungsstoffe.

Mit der Zufuhr von Nahrung ist eine Schonung der Korpersubstanz
verkniipft, indem an Stelle der letzteren die Nahrung verbrannt wird.
Das Steigen des respiratorischen Quotienten, das eintritt, wenn einem
Hungernden Kohlehydrate verabfolgt werden, siehe oben unter 1, be-
weist im Zusammenhalte mit der bei miBiger Nahrungszufuhr nur
geringfiigigen Steigerung des Gesamtumsatzes, daBl an Stelle der vor-
wiegenden Fettzersetzung die der Kohlehydrate getreten ist. RuBNER
hat diese Versuchsweise beniitzt, um festzustellen, in welchen Mengen-
verhéltnissen eine Vertretung der Nahrungs- bzw. Korperstoffe moglich
ist (1883, Zeitschr. f. Biol. 19, 313). Indem 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 . . . . . . 16,76 g Eiweil und 78,31 g Fett
bei Fleischfiitterung . . 109,77 ,, ,, ,, 33,76 ,, .,
Differenz 4 93,01 g Eiweil u.—44,565 g Fett.
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Es wurden ‘also 44,55 g Fett durch 93,01 g Eiweill ersetzt. Die
Brennwerte dieser beiden Mengen verhalten sich nach RuBNER (a. a. O.
S. 348) wie

432,13:431,69.

In dhnlicher Weise benutzte RuBNER an hungernden Kaninchen
die gegen das Lebensende eintretende Umschaltung des Stoffwechsels, wo
fiir das erschopfte Korperfett Eiweill eintritt, und findet, dal 137,6 Kal.
aus Fett durch 134,6 aus Kiweill ersetzt werden.

Wenn diese Zahlen und die der iibrigen Versuche RuBNERS nach
einer neueren von TiGERrsTEDT durchgefiihrten Umrechnung (1910,
Handb. d. Biochem. 4. II. 33) nicht ganz so gut iibereinstimmen, so
kann doch nicht bezweifelt werden, dafl die energieliefernden Stoffe
sich im Stoffwechsel nach Mafgabe ihres Brennwertes ersetzen. Ein
weiterer Beweis hierfiir ist dann geliefert, wenn sich zeigen 1a8t, dal} die
gesamte tégliche Warmeausgabe konstant bleibt, wenn in einer den
Bedarf eben deckenden Nahrung Fett und Kohlehydrate nach Mafigabe
ihrer Verbrennungswéirmen gegeneinander vertauscht werden. Dies ist
nach zahlreichen von ATwaTER und BeENEDICT (1904, E. d. P. 3. 1. 588)
am Menschen ausgefithrten Versuchen tatséchlich der Fall. Die einander
ersetzenden Stoffmengen werden nach RUBNER als Vertretungswerte
oder isodyname Werte bezeichnet.

Wie schon im ersten Teil ausgefiibrt wurde, wird der Energiegehalt
der Kohlehydrate und Fette infolge ihrer vollstindigen Verbrennung
im Stoffwechsel voll ausgeniitzt. Als Normalwert fiir 1 g Kohlehydrat
nahm RuBNER (1885, Zeitschr. f. Biol. 21, 377) nicht den durchschnitt-
lichen Brennwert fiir Kohlehydrate, sondern 4,1 Kalorien an, ent-
sprechend den damals fiir Stirke vorliegenden Bestimmungen, ausgehend
von der Tatsache, daB die Kohlehydrate der Nahrung zum ganz iiber-
wiegenden Teil aus Stérke bestehen.

Die Verbrennungswarmen der tierischen und pflanzlichen Fette
schwanken nur wenig um 9,5 Kalorien pro g, dagegen steht Butter mit
9,2 Kalorien deutlich niedriger. Bei der Bedeutung, die das letztere
Fett fiir die menschliche Erndhrung besitzt, hat RuBNER den Normal-
wert fiir Fett zu 9,3 Kalorien pro g angesetzt.

In bezug auf die Eiweillkorper sind die experimentell ermittelten
Verbrennungswérmen fiir den Stoffwechsel nicht mafBgebend, weil eine
vollstéindige Oxydation nicht  stattfindet. Um hier zu brauchbaren
Zahlen zu gelangen, verfuhr RusBNER so, daf er Eiweillpraparate, deren
Verbrennungswéirme er direkt ermittelt hatte, Hunden verfiitterte, den
entsprechenden Harn und Kot auffing und deren Warmewert in Abzug
brachte. Er kommt so zu einem durchschnittlichen Nutzwert von
4,1 Kalorien pro g.

1 g Kohlehydrat und 1 g Eiweifl liefern daher im Stoffwechsel
gleichviel Energie und ebensoviel wie g—:-% = 0,44 g Fett, wihrend 1g
Fett durch 2? = 2,27 g Kohlehydrat oder Eiweil} vertretbar ist.

Die nach MaBigabe vorstehender Zahlen mogliche gegenseitige Ver-
tretung der organischen Nahrungsstoffe ist nur insofern beschrankt,
als das zum Wiederaufbau zerstorter Strukturen erforderliche Eiweill
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picht durch Fett oder Kohlehydrat ersetzt werden kann. Es muf} also
dafiir gesorgt werden, dal stets eine der Abnutzungsquote mindestens
entsprechende Menge Eiweifl in der Nahrung enthalten ist.

5. Grundsidtze fiir eine zweckméidBige Erndhrung.

Die Aufgaben der Erndhrung, den Korperbestand (des Erwachsenen)
zu erhalten bzw. das Wachstum Jugendlicher zu ermdoglichen, kénnen
niemals durch einen einzelnen Nahrungsstoff erfiillt werden. Die Nahrung
stellt stets ein Gemenge von Nahrungsstoffen dar, deren Néhrwert ein
verschiedener ist. Die Frage nach der Menge der nétigen Nahrung 146t
sich daher durch eine Gewichtsangabe nicht eindeutig beantworten;
sie muB gemessen werden mit einer fur alle Nahrungsstoffe gleichwertigen
MagBeinheit: Die Kalorie. KEs erscheint als eine der Aufgaben der Kr-
nidhrung, die dem Energiebediirfnis entsprechende Kalorienzahl zuzu-
filhren. Die Grofle des Bediirfnisses héngt von mancherlei Bedingungen
ab, wie Korpergewicht, Oberflichenentwicklung, Geschlecht und Alter,
Temperament Auflentemperatur und vor allem von den korperhchen
Leistungen. Auch die Ernéhrung selbst steigert in merklichem MaBe
den Energiebedarf (spezifisch-dynamische Wirkung siehe oben S. 196).

Nach den vorliegenden Erfahrungen kénnen etwa folgende Durch-
schnittszahlen des Energiebedarfs fiir den Erwachsenen pro kg und
Stunde angesetzt werden (vgl. TicErsTEDT, 1910, in Handb. d. Bioch.
4. I1. 511ff.)>

Minimaler Bedarf (Hunger und vollstdndige Muskel-

ruhe) . . . . 1L,00 Kal.
Zunahme, wenn nicht vollstandlge Ruhe emgehalten

wird . . ... ... 026
Zunahme durch Em\mrkung der Kost e e . ... 015
Bedarf bei gewOhnlicher Ruhe und Nahrung . . . 1,41 Kal

Nach dieser Durchschnittszahl wiirde der Energiebedarf eines
Erwachsenen von 70 kg, der keine besondere Arbeit verrichtet, durch
rund 2400 Kalorien im Tage gedeckt sein. Die Zunahme gegeniiber

volliger Muskelruhe betréagt 0,26 ke Ié:' do - 24 Stunden .- 70 kg = 437Kal.

Nimmt man an, daf von d1eser Energlesumme 4[5 als Warme und 1/;
als mechanische Arbeit erscheint, was allerdings einen recht giinstigen
Wirkungsgrad bedeuten wiirde, so wire 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 leistet 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 ungefihre 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 daf man sich vorldufig
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mit der Einteilung in leichte (2600 Kalorien), mittlere (3100 Kalorien)
und schwere Arbeit (3600 Kalorien und mehr) begniigen mufl (RUBNER,
1885, Zeitschr. f. Biol. 21, 381).

Eine zweite fiir die Erndhrung wichtige Frage ist das Mischungs-
verhdltnis der Nahrungsstoffe. Mit einem einzigen Nahrungsstoff ist
die Erndhrung des Menschen schon aus technischen Griinden nicht
moglich. Alle Nahrungs- oder Lebensmittel sind Gemenge von solchen.-
Immerhin gibt es eine grofle Zahl von Lebensmitteln, in denen ein
Nahrungsstoff derart iiberwiegt, wie das Eiwei im mageren Fleisch
und im Kése, das Fett in der Butter, die Kohlehydrate in den Zerealien,
dall eine sehr einseitige Zufuhr ‘mdglich erscheint. Die Untersuchung
zahlreicher Kostformen hat ergeben, dafl trotz aller klimatischen, volki-
schen und sozialen Verschiedenheiten stets eine gemischte Kost gewihlt
wird, in der alle drei Gruppen von Nahrungsstoffen vertreten sind,
das Eiweill sogar mit einem aufféllig gleichmiBigen Anteil = 1/—1/,
des gesamten Energiegehaltes. Der Energiegehalt und die isodyname
Vertretbarkeit der Nahrungsstoffe sind also nicht die einzigen Gesichts-
punkte fiir die Aufstellung von Kostregeln, es sind auch die stofflichen
Eigenschaften von Bedeutung. Die Zufuhr von Eiweill ist unerldfBlich,
weil, wie wiederholt erwahnt worden ist, Eiweil aus dem Korper stets
zu Verlust geht und ein Aufbau aus 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 MafBe und ist nicht
leicht in eine den Geschmack ansprechende Form zu bringen. Kohle-
hydratreiche Nahrungsmittel stehen in grofer Mannigfaltigkeit und
zu billigen Preisen zur Verfiigung, sie sind meist leicht verdaulich und
schmackhaft. Allgemeine Regeln iiber die Aufteilung des nach Abzug
des Eiweil noch zu deckenden Energiebedarfs zwischen Fett und Kohle-
hydraten lassen sich nicht geben. Die gebriuchlichen Kostformen zeigen
hier weitgehende Unterschiede, die den verschiedensten Beweggriinden
entspringen.

Die EiweiBmenge der Nahrung mul 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 gewissermaflen als eine ,,Luxuskonsumption® aufgefaBt
werden kann und eine iiberschiissige Zufuhr verlangt. Weiter ist zu
beachten, dafl Korpereiweil durch eine gleiche Menge Nahrungseiweif
nicht vollwertig ersetzt werden kann. Nahrungseiweifl ist kdrperfremdes
Eiweifl, d. h. es besteht aus anderen Bruchstiicken (Aminoséduren) oder
enthélt diese doch in anderen Mengenverhéltnissen. Bei der Synthese
des korpereigenen Eiweil bedarf es daher eines gewissen Uberschusses,
dessen GroBe von der Art des Nahrungseiweil abhingt. Die Angabe
eines ,,EiweiBminimums® hat Bedeutung nur dann, wenn die besonderen
Versuchsbedingungen und das gewahlte Nahrungsmittel bekannt sind
(E. Voir und Korkuworr, 1895, Zeitschr. f. Biol. 32, 58; THowMAS,
A. f. P. 1909, 219).

Anderseits besteht zweifellos die Moglichkeit, durch reichliche
Zufuhr stickstofffreien Materials den Eiweilumsatz unter den des Hunger-
zustandes herabzudriicken und sogar Stickstoffgleichgewicht herzustellen,
also wohl das zu erreichen, was RUBNER die Abnutzungsquote nennt.
Als zweckm#Big oder hygienisch kann aber ein solcher Kostsatz nicht
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bezeichnet werden, da er den Korper aullerstand setzt, besonderen an
ibn _herantretenden Forderungen zu geniigen bzw. da er dies nur unter
Einbufle an eigenem Material tun kann (vgl. hierzu Caspari, 1911, in
Handb. d. Bioch. 4. I. 779{f.). Man wird daher womdglich an den von
C. Voir geforderten KiweiBmengen festhalten (1870, Zeitschr. f. Biol.
12, 1).
: Weitere wichtige Gesichtspunkte fiir die Wahl der Nahrungsmittel
ist ihre Ausnutzbarkeit und ihr Marktpreis. Die Ausnutzbarkeit ist je
nach Struktur und Zubereitung auBerordentlich verschieden. Von der
Trockensubstanz kénnen 4—219%,, vom Eiweil} nahezu die Hélfte (Roggen-
brot aus ganzem Korn gemahlen) unresorbiert bleiben (RUBNER, 1903,
in LEypens Handb. d. Ern&hrungsther. 2. Aufl. 1, 119). Im allgemeinen
werden die animalischen Nahrungsmittel besser ausgeniitzt, doch stehen
ihnen unter den vegetabilischen die Mehlspeisen mindestens gleich. Im
Durchschnitt rechnet man bei gemischter Kost mit 109, Verlust und
setzt den Energiegehalt der Kost im gleichen Verhéltnis hoher an als
den Energiebedart (TicersteEpT, 1910, in Handb. d. Bioch. 4. II. 76).
Der Marktpreis spricht zugunsten der vegetabilischen Nahrungsmittel und
demgem&f3 spielen diese in der Kost der Minderbemittelten eine grofle
Rolle (v. RECHENBERG, Die Ernéhrung der Handweber. Leipzig 1890).
Uber die Zusammensetzung der wichtigsten Lebensmittel, Speisen
und Getrinke und ihren Energiegehalt vergleiche man SCHWENKEN-
BECHER (1914, Nahrstoffgehalt und N#hrwert von Speisen. 3. Aufl
Leipzig, Thieme), Kén1g (Chemie der menschlichen Nahrungs- und Ge-
nuBmittel. 4. Aufl. Berlin 1903), GepuarT 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 wesent-
lichen auf Oxydation beruhenden Energiewechsel der lebenden Organismen
ist bereits im 1. 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 639,, konnen kleinere Wasser-
verluste ohne Beschwerden ertragen werden. Hungernde Tiere nehmen
hiufig kein Wasser auf, obwohl sie solches durch die Atmung und den
Harn, gegebenenfalls auch durch den Schweill verlieren. Der Grund
liegt wohl darin, dal bei der Einschmelzung von Korpergewebe Wasser
frei wird. Die Nahrung muf} aber 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 groflen Flissigkeitsmengen
der Verdauungssifte werden im Darm zwar zum groBten Teil wieder
aufgesaugt, dafiir erfahrt die Harnabsonderung 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 Eiweillzerfall rasch zugrunde. Der Dursttod tritt wesent-
lich frither ein als der Hungertod (Notwang, 1892, Arch. f. Hyg. 14, 272;
StrAUB, 1899, Zeitschr. f. Biol. 38, 537). Norwanas Tauben starben,
wenn sie 229, des in den Organen normal enthaltenen Wassers abgegeben
hatten und Storungen des Wohlbefindens traten bereits nach Abgabe
von 119, ein.

Die Salze sind ein ebenso unentbehrlicher Bestandteil der Nahrung
wie die organischen Stoffe, weil sie ein strukturell und funktionell wichtiger
Teil aller Zellen sind, der 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) oder in ihnen gelost, teils in wisseriger,
teils in fester Losung oder endlich mit den organischen Bestandteilen
chemisch verbunden. Die Aschenanalyse gibt natiirlich in diese Verhilt-
nisse keinen Kinblick, denn sie zerstort alle Strukturen. Sie falscht
auch das Bild der Zusammensetzung, weil sie den Sulfidschwefel in
Sulfat iiberfiihrt und Kohlensdure zu Verlust gehen 1at.

Die in Wasser gelosten Salze sind mafgebend fiir den osmotischen
Druck der Korpersitte, der mit dem im Innern der Zellen herrschenden
in Ausgleich steht. Endlich sind sie fiir die Erhaltung der neutralen
Reaktion der Korpersifte von ausschlaggebender Bedeutung.

Die Verteilung der Salzbestandteile ist eine sehr ungleiche. Der
Kalk findet sich hauptsichlich in den Knochen, die Phosphorsidure
ebendort, ferner im Muskel und im Gehirn, das Eisen im Blutfarbstoff.
das Jod in der Schilddriise, das Kalium vorwiegend in den Zellen, das
Natrium in den Siften des Korpers, Salzsiure nur im Magensaft usw.

Da die organischen Nahrungsmittel dem Tiere oder der Pflanze
entnommen sind, enthalten sie wie alle Gewebe Salze, so daB3 eine be-
sondere Zufuhr der letzteren im allgemeinen nicht nétig erscheint. Dies
gilt jedoch nur fiir gemischte Kost. Bei einseitiger Erndhrung koénnen
die Unterschiede in der Zusammensetzung der Asche zwischen der
Nahrung und dem zu Erndhrenden so grofl werden, dafl ein Zusatz von
Salzen erforderlich wird. So-ist, wie Bunge wahrscheinlich gemacht hat,
die Zugabe von Kochsalz zur Pflanzennahrung nicht nur eine Frage
des Geschmacks, sondern bedingt durch den reichen Kaligehalt der
Kost, die zu erhdhtem Chlorverlust durch den Harn fiithrt (v. Bunee,
1873/74, Zeitschr. f. Biol. 9, 104 und 10, 110 und 295). Der Eisengehalt
der Milch als alleiniges Nahrungsmittel ist auf die Dauer zu gering,
um den Bediirfnissen des wachsenden Organismus an diesem Bestand-
teil zu geniigen (v. BunNcEe, 1891/92, Zeitschr. phl. C. 16, 177; 17, 63).

Kinstlich aschefrei gemachte Nahrung fiihrt in kurzer Zeit zum
Tode. Tauben gehen in 13—29, Hunde in 26—36 Tagen ein (FoRSTER,
1873, Zeitschr. f. Biol. 9, 297). Entziehung des Kalks fiibrt zu schwerer
Ernahrungsstorung der Knochen, die bei wachsenden Tieren den Cha-
rakter der Rachitis, bei ausgewachsenen den der Osteoporose annimmt
(E. Voir, 1880, Zeitschr. f. Biol. 16, 62).

7. GenuBmittel und Wirzstoffe.

Mit einfachen Nahrungsstoffen, ja selbst mit Gemengen solcher,
wie sie in den Lebensmitteln vorliegen, ist die Erndhrung des Menschen
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auf die Dauver nicht durchzufiihren. Sie verlangt noch gewisse Reiz-
stoffe, die den Lebensmitteln im natiirlichen Zustande meist fehlen
und ihnen daher zugesetzt werden oder bei der Zubereitung entstehen.
Es handelt sich um Stoffe, die Geschmack und Geruch sowie die Tast-
nerven der Mundhdhle erregen und dabei reflektorisch die Absonderung
der 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 oder nur in sehr verzogerter Weise
geschehen wiirde. Die GenufBmittel dienen anch vielfach dazu, weniger
begehrenswerte Nahrung schmackbaft zu machen. Eine allgemeine
chemische Charakterisierung der GenuBmittel ist nicht moglich, weil
sie zu einem groBlen Teile chemisch noch nicht definiert und soweit
bekannt, dulerst verschieden sind. Dazu kommt, daB ihre Wahl je nach
personlichem Geschmack, Volkssitte und Gelegenheit sehr wechselt. Es
handelt sich in der Regel um sehr kleine Mengen. Manche GenuBmittel,
wie der Alkohol oder das Koffein, wirken nicht nur duBerlich, sondern
entfalten nach der 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 der groBten Bedeutung.

8. Die akzessorischen Nahrstoffe (Vitamine).

Die in der Uberschrift gebrauchte Bezeichnung ist ein Verlegen-
heitsausdruck. KEs handelt sich um Nahrungsstoffe von wesentlicher
Bedeutung, die auf die Dauer nicht entbehrt werden kénnen, aber ihrer
chemischen Natur nach zur Zeit noch unbekannt sind, hauptsichlich
wohl deshalb, weil sie in den gebriuchlichen Lebensmitteln nur in sehr
kleinen Mengen enthalten sind. Da ihre Darstellung bisher nicht ge-
lungen, ist auch nicht bekannt, welche Wirkungen ihnen zukommen.
Man weill nur, daf} ihr Fehlen zu mehr oder weniger schweren Stérungen
fiihrt, die von HorMEISTER als Insuffizienzerscheinungen bezeichnet
worden sind (1918, E. d. P. 16, 11).

Die Annahme, dafl es solche Stérungen gibt, ist namentlich durch
die Erfahrungen iiber Skorbut und Beriberi nahegelegt worden. Die
erstere Erkrankung tritt mit den Erscheinungen der hdmorrhagischen
Diathese (Blutungen hauptséchlich in der Haut und den Schleimhiuten)
und Stérungen des Knochenstoffwechsels auf, wihrend bei Beriberi
die nervisen KErscheinungen in den Vordergrund treten. Beide Er-
krankungen héngen nachweislich mit einseitiger Erndhrung zusammen.
Beriberi wird hervorgerufen durch Erndhrung mit geschliffenem Reis,
Skorbut ist eine von Seefahrern gefiirchtete Krankheit und wird mit
der Ernshrung mit Pokelfleisch und (verdorbenem ?) Schiffszwieback
in Zusammenhang gebracht. Beide Erkrankungen sind durch Kost-
wechsel heilbar; beide kénnen durch insuffiziente Kost auch bei Tieren
hervorgerufen werden.

Durch zahlreiche Tierversuche ist ferner festgestellt, daB eine aus
moglichst reinen Nahrungsstoffen, etwa Kasein, Schweineschmalz, Stirke
und Salze, zusammengesetzte, energetisch und quantitativ véllig aus-
reichende Kost dennoch mit der Zeit zum Verfall und zum Tode der
Tiere fithrt, wenn ihr nicht kleine Mengen Milch, Hefeextrakt, Getreide-
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kleie oder dgl. zugefiigt wird (Hopkins, 1912, Journ. of P. 44, 425,
vgl. hierzu auch HormEeister, 1918, E. d. P. 16, 510). Versuche zur
Isolierung der wirksamen Stoffe haben gezeigt, daBl die Heilung von
Beriberi moglich ist mit Extrakten aus Getreidekleie usw., die mit Wasser
oder wasserhaltigem Alkohol hergestellt sind, und daB 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 (Hop-
MEISTER a. a. O. 8. 572) bzw. dem Betain (ADERHALDEN 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 berithrten noch ganz in der Entwicklung begriffenen
Erfahrungen lehren, dafl die iibliche Gruppierung der organischen Néhr-
stoffe in Eiweil3, Fett und Kohlehydrat unzulinglich und nur im Interesse
einer iibersichtlichen Darstellung der Ernidhrungsregeln erlaubt ist.
Statt nach den drei Stoffgattungen sollte die Nahrung nach deren Spalt-
stiicken untersucht werden, wie sie vom Verdauungskanal geliefert und
in die Korpersifte aufgenommen werden. Denn diese sind es, die zur
Energieentbindung oder zum Aufbau dienen. Die Spaltstiicke kénnen
zum Teil von den Korperzellen selbst aus anderem Material hergestellt
werden (vgl. die Fettbildung aus Zucker, die Zuckerbildung aus Eiwei})
und sind daher innerhalb gewisser Grenzen nicht obligate Bestandteile
der Nahrung. Andere unter ihnen kénnen dagegen von den tierischen
Zellen nicht hergestellt werden und miissen in der Nahrung enthalten
sein, wenn sie ausreichend sein soll. Dahin gehéren, soweit bis jetzt
bekannt, die schwefelhaltige Gruppe des Eiweill (Zystin) und dessen Spalt-
stlicke mit zyklischer Konstitution (Tryptophan, Tyrosin, Phenylalanin),
weiter das Cholesterin und offenbar auch die oben als akzessorische Nihr-
stoffe bezeichneten Substanzen. Dafl die sémtlichen anorganischen Be-
standteile des Korpers in ihn eingefiihrt werden miissen und daher lebens-
wichtige Bestandteile der Nahrung sind, ist unter 6 besprochen worden.



Zehnter Teil.

Kérpertemperatur und Wirmehaushalt.

Im vorhergehenden ist, wie in Teil 1, die Deckung des Energie-
bedarfs als eine der Aufgaben der Ern#hrung hingestellt worden. Er
ist beim Menschen und den gleichwarmen oder homoiothermen Tieren
besonders grof, weil ihre Temperatur in der Regel oberhalb der der Um-
gebung liegt. Man sollte daher erwarten, daB der Energiebedarf jederzeit
von der Umgebungstemperatur abhéngig ist. Dies ist jedoch nur unter
bestimmten Bedingungen der Fall.

Die Korper- oder Eigentemperatur des Menschen, die gewohnlich
zu 37° angegeben wird, ist nicht ganz konstant. Sie zeigt ortliche und
zeitliche Unterschiede. Man mift sie mit Thermometern, wahrend fiir
fortlaufende Beobachtung Bolometer oder Thermoelemente vorgezogen
werden, denen eine sehr kompendidse, leicht zu tragende Form gegeben
werden kann uund die sich durch eine rasche Einstellung auszeichnen
(BEnepict und Sweri, 1901, A. g. P. 88, 492; Benepict und SvLACK,
1911, Publ. Carnegie Inst. Nr. 155). Zu &rztlichen Zwecken geschieht
die Messung in der Achselhthle. Man muf} aber damit rechnen, dafl nach
Einlegen des Instruments oft 20 Minuten verstreichen bis ihre Temperatur
konstant geworden ist. Bei Messung im After fillt diese Einstellungszeit
weg; hier kommt nur die des Instruments in Frage. Man muf} dasselbe
6 cm tief einfithren, wenn die Messung von der Auflentemperatur nicht
beeinfluBlt sein soll (BEnepict und Stack a. a. O.).

Infolge der Wiarmeabgabe nach auflen haben die oberfldchlichen
Teile eine tiefere Temperatur als das Korperinnere. Der Blutkreislauf
verringert die Unterschiede, hebt sie aber nicht auf, weil auch das Blut
in den oberflachlichen Korperteilen der Abkiiblung unterliegt. Dazu
kommt, daf die im Innern gelegenen Teile selbst verschiedene Tempera-
turen aufweisen je nach der Lebhaftigkeit ihres Stoffwechsels. Tatige
Organe sind hoher temperiert als ruhende. Der Herzmuskel (linke
Kammer) ist um 2—3° wirmer als das in ihm enthaltene Blut, das in
der Lunge gekiihlt worden ist (YosHiMURA, 1909, A. g. P. 126, 239;
Ex~Er, 1909, Wien. klin. Wochenschr. 22. Nr. 17). Der Ort hochster
Temperatur im Innern des Korpers wechselt daher je nach der Tatigkeit
seiner Organe.

Die zeitlichen Unterschiede bestehen vor allem darin, daBl am
Abend die Temperatur in der Regel hoher ist als am Morgen (vgl. Abb. 65).
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Dies gilt bekanntlich auch im Fieber. Das Steigen der Temperatur {iber
Tag und das Sinken iiber Nacht hingt mit dem Auf und Ab der korper-
lichen Téatigkeit zusammen, denn bei Bettruhe verschirft durch will-
kiirliche Unterdriickung moglichst aller Bewegungen koénnen die Schwan-
kungen auf wenige Zehntel eines Grades herabgedriickt werden, wéhrend
sie sonst einen Grad und dariiber betragen. Nahrungsenthaltung wirkt
ebenfalls verkleinernd auf die Schwankungen (Jonansson, 1898, Skand.
Arch. f. P. 8, 85; Benepict und Syerr 1902, A. g. P. 90, 50). Der
schlagendste Beweis fiir ihre Abhingigkeit von den FErregungen der
Tageszeit wird geliefert durch die Verschiebung ihrer Periode nach vor-
oder rickwérts bei Wechsel des geographischen Ortes nach Osten oder
Westen (Simpson, 1912, Trans. R. Soc. Vol. 48. Part. 1I. Nr. 12).

Korperliche Arbeit erhéht die Temperatur. Die Steigerung ist
von der geleisteten Arbeit und den &uBleren Bedingungen abhingig.
In den Laboratoriumsversuchen von Bewxeprct (1913, Publ. Carnegie
Inst. Nr. 187), in denen die Versuchsperson ein feststehendes, elektrisch
gebremstes Fahrrad drehte, betrug sie hochstens 1,6°. Bei hoher Aufien-
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Abb. 65. Gang der Korpertemperatur eines gesunden Menschen innerhalb 24 Std.
nach BENEDpICT und SxELn, 1902, A. g. P. 90, 36.

temperatur und starker Besonnung sind Temperaturen bis 38,9° be-
obachtet (bei raschem Absteigen in den Bergen, ZunTtz und Mitarbeiter,
1906, Hohenklima und Bergwanderungen usw. S. 401). Noch hohere
Temperaturen werden im Fieber erreicht. Zu abnorm niedriger Tem-
peratur kommt es im Kollaps.

Zur Festhaltung einer, abgesehen von den téglichen Schwankungen,
konstanten Eigentemperatur bedarf es unausgesetzt besonderer Ein-
stellungen, die durch das Nervensystem vermittelt werden und Regu-
lationen heien. Wie die Aufgabe der Konstanthaltung einer Zimmer-
temperatur in zweifacher Weise gelost werden kann, durch wechselnde
Heizung oder wechselnde Liiftung, so stehen auch dem Organismus
die beiden Wege zu Gebote. Die Regulation durch Mehrung oder Min-
derung der Warmeproduktion heiit chemische Regulation. Sie ist
typisch fiir das hungernde Tier. Als Beispiel fiir die empfindliche Ein-
stellung, auch auf kleine Anderungen der AuBlentemperatur, kénnen
nachstehende Versuchsresultate von RuBNER dienen (Biol. Gesetze. Mar-
burg 1887, S. 13), welche die Kohlensdureausscheidung ausgewachsener
hungernder Meerschweinchen bei wechselnder Auflentemperatur be-
treffen.

v. Frey, Physiologie. 8. Aufl. 14
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Auflen- Temperatur CO, pro kg und
temperatur des Tieres Stunde in g
0 37,0 2,905
11,1 37,2 2,151
20,8 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 der
Abb. 66. Das junge Tier zeigt entsprechend seiner relativ gréferen

gréoy
3

5 0 20 30 5007emp.
Abb. 66. Die Kohlensiure-
Ausscheidung vonMeerschwein-
chen (pro kg und Stunde) in
ihrer Abhéingigkeit von der
Umgebungstemperatur.  Die
obere Kurve bezieht sich auf
ein junges, die untere auf ein
ausgewachsenes Tier. Nach

RUBNER.

Korperoberfliche hohere Werte der Kohlen-
sdurebildung. Im {ibrigen ist der Verlaut
der beiden Kurven ein sehr &hnlicher.
Beide sinken bis zu einer Auflentemperatur
von ungefdhr 30°, um weiterhin wieder
zu steigen. Hier endet also das Vermdgen
zur Regulation, es steigt die Korpertempe-
ratur und mit ihr die Zersetzung, d. h.
der Warmbliiter verh&lt sich dann wie der
Kaltblitter. Halt die hohe Temperatur
Iingere Zeit an, so besteht die Gefahr der
Uberhitzung, die zum Hitzschlag und Tode
fihren kann.

Auch bei sinkender Temperatur ist
das Vermogen zur Aufrechterhaltung der
Eigentemperatur nicht unbegrenzt. Hier
kann es, namentlich leicht bei jungen Tieren,
zum Sinken der Eigentemperatur und der
Zersetzung kommen, schliefflich zum Er-
frieren.

In welchem Umfange die einzelnen
Organe an der bei niederer AuBlentempe-
ratur eintretenden Steigerung der Wirme-
bildung teilnehmen, 146t sich zur Zeit nicht
angeben. Doch sprechen eine Reihe von Er-

fahrungen dafiir, dall die groBen Driisen des Leibes, vor allem die Leber,
sodann die Skelettmuskulatur daran beteiligt sind (vgl. Krerr, Pathol.
Physiol. 9. Aufl. 1918, S. 112). Bekanntlich geraten die Muskeln, wenn
das Gefiihl des Frostelns auftritt, leicht in eine gewisse Unruhe, die
sich als Zittern, Kélteschauder oder auch in einer Art Steifigkeit (er-
héhtem Tonus) dulert. Es besteht ferner grofiere Geneigtheit zu Glieder-
bewegungen. In neuerer Zeit sind Versuche am Menschen im niichternen
Zustande ausgefithrt worden, in denen unter der Einwirkung wechselnder
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AuBentemperatur entweder wissentlich angestrebt worden ist, alle diese
Bewegungen zu unterdriigken (Jomansson, 1898, Skand. Arch. f. P.
8, 95) oder ohne Kenntnis des Versuchszweckes nur der Instruktion
gefolgt wurde, sich ruhig zu verhalten (Ss6sTrROM, 1913, Ebda. 30, 1).
Wurden die Versuche im bekleideten Zustande unternommen, so zeigte
die AuBentemperatur zwischen 10 und 30° keinen deutlichen Einflu
auf die Kohlensdureausscheidung, sofern Zitterbewegungen ausblieben,
was meist der Fall war. Zuweilen kam es bei den niedrigeren Tempera-
turen zu einem leichten Sinken der Korpertemperatur. Bei unbekleidetem
Korper trat unter 20° AuBentemperatur regelméflig, zuweilen schon
zwischen 20 und 259, Zittern auf und damit ein Steigen der Kohlenséure-
ausscheidung um 20—309%, iiber den Mindestwert. Es zeigte sich ferner
im Laufe des zweistiindigen Versuchs bei konstanter (niedriger) AuBen-
temperatur Zunahme des Kailtegefiihls, des Zitterns und der Kohlen-
sdurebildung.

Bei Zufuhr von Nahrung wird der EinfluB der Aullentemperatur
auf den Stoffwechsel undeutlich, d. h. letzterer bleibt innerhalb gewisser
Temperaturgrenzen konstant. Die Erhaltung der Eigentemperatur des
Korpers verlangt dann die Hinausschaffung der gebildeten Wérme,
da sonst Speicherung derselben und Steigen der Korpertemperatur
eintreten mufite. Dazu sind, solange die Aullentemperatur niedrig ist,
die gewohnlichen Wéarmeverluste durch Strahlung, Leitung und Ver-
dunstung ausreichend. Ist sie aber hoch, so bedarf es zur Sicherung
eines geniigenden Warmeabflusses fordernder MaBnahmen von seiten des
Organismus, d. h. der Betétigung einer physikalischen Regulation.
Hierzu dient teils die Erweiterung der Blutgefdfle der Haut, wodurch
sie hoher temperiert wird und mehr Warme ausstrahlt, teils die Tatig-
keit der Schweilldriisen. Letzteres Mittel ist besonders wirksam. Jedes
Gramm von der Haut verdunstenden Wassers entzieht dem Korper
ungefahr 0,6 Kalorien oder etwa '/, der Warmemenge, die bei der Ver-
brennung von 1 g Eiweill oder Kohlehydrat im Korper entsteht. Durch
4+ 1 Schweill koénnen 2400 Kalorien, d. h. der téigliche Warmeverlust
eines leicht arbeitenden Menschen, dem Korper entzogen werden. An
der Warmeabgabe durch Verdunstung ist tbrigens auch die Lunge
beteiligt, indem sie die Atmungsluft mit Wasserdampf anreichert. Wird
infolge von Muskelanstrengung die Atmung vertieft, so wichst ent-
sprechend die Warmeabgabe. Auch bei niederer Aullentemperatur kann
ein Eingreifen der physikalischen Regulation stattfinden im Sinne einer
Erschwerung der Warmeabgabe. Dies geschieht durch Verengerung der
Hautgetéfle (Erblassen der Haut). Die der Eigentemperatur entsprechende
Isotherme riickt dann von der Oberfliche ab in die Tiefe oder, anders
ausgedriickt, zwischen dem korperwarmen Blute und dem Auflenmedium
werden neben der Epidermis noch die andmische Kutis und der Panniculus
adiposus als schlechte Warmeleiter eingeschoben.

Die regulatorischen Vorgénge werden durch das Gehirn ausgelost,
denn bei Ausschaltung desselben (operativ oder durch tiefe Narkose)
geht die Fahigkeit zur Regulierung verloren. Verletzungen des Riicken-
markes kdnnen ebenfalls zu schweren Storungen des Warmehaushaltes
fithren. Durchschneidungen des Brustmarkes, in der Hohe des 2. Dorsal-
segmentes oder tiefer, machen die Tiere leicht unterkiithlbar. Wéahrend
ein normales Tier (Kaninchen) seine Kd&rpertemperatur zwischen etwa
60 und 32° Auflentemperatur, also innerhalb eines Bereiches von 26°

14*
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konstant hilt, vermogen dies die operierten Tiere nur noch innerhalb
des engen Bereichs von im Mittel 9° (Freunp und STRASMANN, 1912
A.e. P. 69, 12). Die Tiere sind noch filig zu fiebern. Da durch den
Schnitt alle unterhalb desselben entspringenden -Gefalinerven gelahmt
werden (siehe Teil 4, S. 81), ist der Wéarmeverlust gro und ein er-
heblicher Teil des Korpers aus der physikalischen Wéarmeregulation
ausgeschaltet. Der verbleibende Rest von Regulationsvermdgen scheint
durch starke Anspannung der chemischen Regulation ermdglicht zu sein.
Freunp und Grare (1917, A. g. P. 168, 1) finden bei solchen Tieren
eine Erhchung-des-Stoffwechsels, insbesondere der Eiweifizersetzung.

Wird das Halsmark durchtrennt, wobei es fiir den FErfolg nicht
von wesentlicher Bedeutung ist, ob der Schnitt im proximalen oder
distalen Teil (bis herab zum 7.—8. Zervikalsegment) ausgefithrt wird,
so erlischt das Regulationsvermdgen vollstindig und die Kérpertemperatur
des Tieres wird abhingig von der AuBlentemperatur. Die Fahigkeit
zu fiebern ist verloren. Die Tiere zeigen aber, wie die oben erwihnten,

Abb. 67. Querschnitt durch das Zwischenhirn in der Hohe des Tuber cinereum

und des hinteren Endes der Capsula interna (Kaninehen). Die schraffierten Ab-

schnitte sind fiir die Warmeregulation entbehrlich. Aus ISENscEMID und SCHNITZLER.
1914, A. e. P. 76, 207.

einen gesteigerten Stoffwechsel mit ungewohnlich starkem Eiweillzerfall
(Freunp und GrAFE a. a. 0.). Da hier von einer chemischen Regulation,
nicht mehr die Rede sein kann, gewinnt es den Anschein, als ob das
Gehirn normalerweise dimpfend auf den Eiweilumsatz einwirken wiirde.

Fiir die Erhaltung der chemischen Wérmeregulation ist also ein
ganz kurzes Stick Riickenmark (1. Dorsalsegment) entscheidend. Durch-
schneidung oberhalb vernichtet sie, Durchschneidung unterhalb erhalt
sie und stort nur die physikalische Regulation (GRAF ScHONBORN, 1911,
Zeitschr. f. Biol. 56, 209). Eine vollstindige Aufhebung der Regulation
wird aber auch erreicht, wenn zu der Durchschneidung des Brustmarks
hinzutritt die Exstirpation der Ganglia stellata, die Durchschneidung
der untersten Zervikalwurzeln oder der beiden Nn. vagi unterhalb des
Zwerchfells (Freunp, 1913,-A. e. P. 72, 295). Diese Erfahrungen weisen
auf eine Beteiligung der Abdominalorgane an der Warmeregulierung.
deren Mechanismus noch ungeklart ist.

Alle vorerwahnten Durchschneidungsversuche lehren, daf die
Erhaltung der Eigentemperatur letzten Endes vom Gehirn aus geregelt
wird, das die dazu notigen Erregungen auf dem Wege des Riickenmarks
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den Organen zukommen laBt. Zur genaueren Umgrenzung des fiir die
Leistung maBgebenden Hirnteiles haben IsenscHmMip und KREHL in
systematischer Weise Abtragungen vorgenommen (1912/14, A. e. P.
70, 109; 76, 202), aus denen hervorgeht, daf die Hemisphéren samt
dem Streifenkdrper ohne Schaden entfernt werden kénnen, daBl aber Ver-
letzungen der ventralen, medialen und kaudalen Abschnitte des Zwischen-
hirns die Wéarmeregulation beeintrichtigen oder aufheben. Wie aus
Abb. 67 hervorgeht, sind es die in der Gegend des Infundibulum ge-
legenen Teile, namentlich das Tuber cinereum, auf deren Erhaltenbleiben
es ankommt. Dieser Befund steht in Ubereinstimmung mit den Er-
fahrungen von KarpLus und Kreipi (1909—1911, A. g. P. 129, 138;
135, 401; 143, 109), nach welchen in derselben Gegend ein Zentrum
fiir die Innervation des sympathischen Systems gelegen ist.

Die Bedeutung gewisser Gehirnteile fiir die Regulation der Korper-
temperatur ist schon frither erschlossen worden aus den Erscheinungen
des sog. ,,Warmestichs* (ArRonson~N und Sacus, 1885, A. g. P. 87, 232).
Trepaniert man ein Kaninchen in dem Winkel zwischen Koronar- und
Pfeilnaht und st6Bt einen Glasstab parallel der Medianebene bis auf

Abb. 68. Temperaturkurve eines Kaninchens nach ,,Wéarmestich*. Gorrries, 1890
A. e. P. 26, 426.

3

die Schédelbasis hinab, so steigt die Korpertemperatur des Tieres inner-
halb weniger Stunden auf 41—42°, bleibt durch 12—24 Stunden auf
dieser Hohe, um dann allmihlich wieder auf den normalen Wert herab-
zusinken. Als Beispiel diene Abb.68. Das Steigen der Temperatur
wird, wie O. ScHULTZE gezeigt hat (1899, A. e. P. 43, 193) durch ver-
mehrte Warmeproduktion hervorgerufen, bei der hauptsichlich die
Kohlehydrate des Korpers verbrannt werden. Hungernde und glykogen-
freie Tiere reagieren daher wenig oder gar nicht auf den Eingriff (RoLLy,
1903, Deutsches Arch. f. klin. Med. 78, 250). Dabei ist die Warmeabgabe
nicht geschmélert. Die voriibergehende Wirkung spricht dafiir, daB es
sich um einen Reizvorgang handelt, bedingt durch das Auftreten von
Demarkationsstromen im Bereich der Verletzung. Da es bei dem be-
schriebenen Vorgehen in der Regel zu einer Verletzung des Streifen-
korpers kommt, hat man diesen als Warmezentrum angesprochen. Aus
der Untersuchung von Jacoss und RoemMEeR (1912, A. e. P. 70, 149)
ist jedoch zu entnehmen, dafl es hauptsichlich auf die Schadigung des
zentralen Hohlengraus der Hirnventrikel ankommt, was den Erhebungen
von KreHL und IseNscuMID nicht widerspricht. Es mufB auch beriick-
sichtigt werden, dafl das Warmezentrum des Zwischenhirns, das zugleich
ein zentrales Organ fiir die sympathische Innervation darstellt, mit
anderen Hirnteilen in Verbindung steht (KarpLus und KREIDL a. a. O.).
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Die Tatigkeit des Wirmezentrams wird in erster Linie bestimmt
durch seine eigene Temperatur. Dies ergibt sich aus den Versuchen von
Barsour (1912, A. e. P. 70, 1), der zum EKinstich eine doppellaufige
Hohlsonde benutzte, die im Gehirn verblieb und mit verschieden tem-
periertem Wasser durchstromt wurde. Hierbei zeigte sich, daf Durch-
spilung mit kaltem Wasser zu einem Steigen der Korpertemperatur,
warmes Wasser dagegen zu einem Sinken derselben fiithrte. Es ist ohne
weiteres ersichtlich, dafl es auf diesem Wege zur Einstellung auf eine
konstante Korpertemperatur kommen kann, deren Hohe abhingt von
den Schwellenwerten der die Regulation auslosenden Temperaturen.

Die Tatigkeit des Warmezentrums wird weiterhin beeinflult durch
zentripetale Anregungen, die ihm vor allem von seiten der temperatur-
empfindlichen Nerven zufliefen. Jede thermische Einwirkung auf die
Korperoberfliche fithrt nicht nur am Orte zu einer Anderung der Gefis3-
weite, sondern wirkt auf das gesamte Gefifisystem (Orrr. MULLER,
1910/11, in VoLkMaNNs Sammlg. klin. Vortr. Nr. 606—8 und 630—2)
und damit auf die physikalische Regulation. AufBlerdem fithren die
Temperaturempfindungen zu bewuBten Vorkehrungen gegen Abkiiblung
oder Uberwidrmung durch Wechsel der Kleidung, der Muskeltitigkeit,
der Nahrung, der Umgebung u. a. m., wodurch die unbewufiten Regu-
lationen unterstiitzt werden.

Einstellung der Korpertemperatur auf einen hoéheren als den
normalen Wert wird als Fieber bezeichnet. In sehr vielen Fallen, viel-
leicht in allen, handelt es sich um das Eindringen gréferer Mengen von
Zerfallsprodukten eigener oder fremder Zellen in den Kreislauf. Die
Wirkung derselben scheint darin zu bestehen, dafi die Schwellenwerte
fir die Auslosung der regulierenden Mafinahmen des Gehirns erhoht
werden, womit Erhoéhung der Korpertemperatur verbunden ist. Der
fiebernde Organismus ist also nicht unfahig zur Regulation, dieselbe
wird nur durch andere Grenztemperaturen hervorgerufen. Zugleich ist
aber auch der Zustand der regulierenden Apparate ein sehr unsteter
und empfindlicher, so daB Einwirkungen, die am Gesunden keine oder
nur geringen Erfolg haben, beim Fiebernden gewaltige Anderungen
der Temperatur hervorrufen (thermische Einwirkungen, Antipyretika.
Nahrungsaufnahme usw. vgl. Krenr. 1918, Pathol. Physiol. 9. Aufl.
S. 971f.).



Elfter Teil.

Der Muskel als Arbeitsmaschine.

Die mechanischen Leistungen der Muskeln.

Die fiir den tierischen Organismus so charakteristische Ortsver-
anderung geschieht durch Muskeln, teils durch sog. glatte, teils durch
quergestreifte. Die von letzteren bewirkten Bewegungen sind durch
groflere Geschwindigkeit ausgezeiehnet. Im Zustande der Ruhe stellen
die Muskeln Stréinge, Bénder, Platten, Netze, Ringe oder 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, daf sie von den spannen-
den Kriften bzw. von den der Bewegung entgegentretenden Wider-
stinden in der Richtung ihrer Léangserstreckung beansprucht werden.
Uber das Verhalten des Muskels gegeniiber solchen Kraften gibt die
Dehnungskurve Auskunft. Sie wird gewonnen, indem man die Lénge
des Muskels darstellt als Funktion des spannenden Gewichts, wie es
in Abb. 69 geschehen ist, in deren rechtwinkeligem Koordinatensystem
die Langen nach unten, die Gewichte nach rechts abgetragen sind. Die
Lénge des unbelasteten Muskels, seine sog. natiirliche Lénge. war
im vorliegenden Falle 8,6 cm.

Die Kurve bringt in anschaulicher Weise zum Ausdruck, daf} der
Muskel den dehnenden Gewichten zunéchst einen geringen Widerstand
entgegensetzt, oder daB seine Elastizitit gering ist, dafl sie aber mit
steigender Dehnung wichst. Die ersten 100 g verlingern den Muskel
um mehr als 1 em; ist der Muskel bereits mit 400 g gedehnt, so verlingern
ihn weitere 100 g nur noch um 1 mm. Berechnet man aus der Verlange-
rung, die der Muskel durch die ersten 10 g erfihrt, den Elastizitats-
modul, d. h. das auf die Querschnittseinheit wirkende Gewicht, das
den Muskel auf die doppelte Linge dehnen wiirde, so erhélt man den
Wert 0,003 kg-Gewicht/mm2. Derselbe, durch 500 g gedehnte Muskel
hat einen nahezu hundertfach gréfleren Elastizitdtsmodul. Aber auch
dieser Wert ist noch sehr klein gegeniiber dem in weiten Grenzen kon-
stanten Elastizitdtsmodul von Stahl oder Eisen.

Ahnlich wie der Muskel verhalten sich in bezug auf die elastischen
Eigenschaften auch andere Gewebe, iiberhaupt organische Substrate,
lebende wie abgestorbene, selbst kiinstlich gewonnene, wie Leim oder
Kautschuk. Das allen diesen Materialien Gemeinschaftliche ist wohl
darin zu suchen, daf} sie nicht homogen sind (kein einphasisches System
darstellen), sondern aus festen Teilen und Fliissigkeit bestehen, wobei
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letztere teils frei (als Losungsmittel), teils an quellbare Stoffe gebunden
(in fester Losung) vorhanden ist. Bei Deformation des Systems dndert

Abb. 69. Dehnungskurve eines

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 Kriften ins.
Gleichgewicht. Da nun bei zunehmen-
der Deformation bzw. Wasserent-
ziehung der Quellungsdruck aufBer-
ordentlich rasch anzusteigen pflegt
(vgl. hierzu OverTOoN in NAGELS
Handb. d. Physiol. 2, 795ff.), so
diirfte das Verhalten des Muskels und
der ihm &hnlich gebauten Substanzen
gegenilber dehnenden Kréften ver-
standlich erscheinen.

Die Elastizitdt des Muskels ist
unvollkommen insofern als er bei der
Entlastung seine urspriingliche Lénge
nicht wieder vollig erreicht. Es bleibt
eine Verldngerung zuriick, die sich
allerdings mit der Zeit verkleinert und
auch Null werden kann. Wie hier nach
Entlastung die zunichst eintretende
Verkiirzung allméhlich weitergeht, so
nach Belastungdie Verlingerung. Diese
Zustinde unvollkommenen Gleich-

Froschmuskels (Doppel-Gracilis und ge:wichts Werden als elastische Nach-
-Semimembranosus) von 8,6 cm na- wirkung bezeichnet.

tiirlicher Linge.

Abb. 70. Muskelindikator
nach M. Brix, sche-
matisch.

Es entsteht die Aufgabe, die

storende Nachwirkung auszuschlieBen,

indem man die Zu- und Abnahme der Span-
nungen mdoglichst rasch durchfiihrt. Zu diesem
Zwecke hat Brix 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, wihrend der
kurze vertikale Schenkel das Achsenlager fiir 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 Sehne des Muskels verkniipft ist. Unter-
halb des Angriffspunktes des Muskels befindet

sich eine schrig nach abwirts gerichtete Schreibfeder, die mit ihrer
Spitze eine berufite Platte beriihrt. Bei Verkiirzungen oder Verlinge-
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 annédhernd als Kreisbogen
betrachtet werden koénnen, mit dem Angriffspunkt des Muskels als
Mittelpunkt. Man erhélt, wie aus Abb. 71 zu ersehen ist, ein krumm-
liniges Koordinatensystem, in dem die Lé#ngenzunahme des Muskels
nach unten, die Spannungen nach rechts geschrieben sind.

Fiihrt man mit dieser Einrichtung Spannung und Entlastung des
Muskels in einem Zuge durch, sog. zyklische Deformation, so erhilt
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 linger. Durch wiederholte derartige Be-
anspruchungen gerit der Muskel aber in einen konstanten Zustand, so
daf er den Ausgangspunkt genau wieder erreicht und jede Kurve mit
der vorhergehenden zusammenféllt. Immer bleibt aber die Entlastungs-
kurve starker gekriimmt,
so daf sie mit der
Dehnungskurve das in
der Abbildung sichtbare
sichelférmige 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 dhnlicher Weise, wenn
auch in geringerem Aus-
mafe, an anorganischem

.Matelilal zu beobachten Abb. 71. Zyklische Deformation eines ruhenden
ist, wird als Akkommo-  Mugkels durch den Muskelindikator. Der Muskel
dation bezeichnet. (Doppel-Gracialis des Frosches) hat eine natiirliche

Wie A. FICK ge- La,nge von 8,7 cim.
zeigt hat (Mechanische
Arbeit und Wéarmeentwickelung usw. Leipzig 1882, 41), ist das dreieckige
Flichenstiick, das von der Dehnungskurve RR'. der Abszisse R'H und der
Ordinate HR eingeschlossen wird gleich der Arbeit, die von der bis zu450g
anwachsenden dehnenden Kraft an dem Muskel geleistet wird, und ebenso
das von der Entlastungskurve R'/R und den erwdhnten beiden anderen
Linien eingeschlossene Dreieck gleich der Arbeit, die bei der Entspannung
aus dem Muskel wieder zuriickgewonnen wird. Es stellt daher das sichel-
téormige Feld zwischen der Dehnungs- und Entlastungskurve 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 mechanischen Eigenschaften nicht @ndert, so
kann die fragliche Arbeit nur zur Uberwindung der inneren Reibungs-
widerstinde aufgewendet worden sein, wobei sie in Warme iibergefiihrt
wird. Im vorliegenden Falle betrigt die verlorene Arbeit etwa 40 gem
und die entsprechende Erwidrmung des Muskels 0,0003°. '

Brix hat dann das gleiche Verfahren auf Muskeln angewendet,
die er mit Hilfe von Wechselstrdmen eines Induktoriums in anhaltende
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Erregung versetzte (1894, Skand. Arch. b, 173). Diese Versuche haben
nicht zu eindeutigen Ergebnissen gefithrt. Je nach der Zeit, die seit
Beginn der Dauererregung verflossen ist, liegt die Entlastungskurve
bald héher bald tiefer als die Dehnungskurve, oder {éllt mit ihr zusammen.
Die Entlastungskurve kann nahezu geradlinig oder in verschiedener
Weise gekriimmt verlaufen. Diese Erfahrungen machen es wahrschein-
lich, daf der erregte Zustand des Muskels nicht ein konstanter neuer
Gleichgewichtszustand ist wie anndhernd der der Ruhe, sondern dal
er, abgesehen von der Art der mechanischen Beanspruchung, auch
von dem Erregungsvorgang und -der Zeit abhéngt.

Abb. 72. Tetanische Verkiirzung eines Wadenmuskels unter der Wirkung von
. =4 =
Wechselstromen. Unten Sekundenmarken.

Die Triftigkeit der Vermutung erweist sich, wenn man einen Muskel
bei konstanter Spannung durch einen Wechselstrom in andauernde
Erregung versetzt, wihrend er gleichzeitig seine Lénge auf der berulten
Trommel verzeichnet. Abb. 72 zeigt einen solchen Versuch. Abgesehen
von den zitternden Bewegungen, die sich im spéteren Verlauf der Kurve
einstellen, ist der Anfangsteil durch einen bestédndigen Wechsel der Hohe
ausgezeichnet. Die Kurve steigt steil empor, erreicht einen scharf aus-
geprigten Gipfel und sinkt dann sofort wieder ab. Da der physikalische
Vorgang des Wechselstroms, der zur Reizung dient, solche Verénderungen
nicht aufweist (wie sich z. B. mit Hilfe eines Telephons feststellen 146t).
so tritt hier eine Eigentiimlichkeit des Muskels zutage. die offensicht-
lich darin besteht, daB die in einem gegebenen Zeitelement gesetzte
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Erregung auf die nachfolgenden modifizierend einwirkt. Im weiteren
Verlauf 16st sich die Kurve in eine Reihe von Zacken auf, die, wie sich
leicht zeigen 148t, auf Ungleichartigkeiten in der Stérke und zeitlichen
Folge der Stofle des Wechselstroms beruhen. Damit ist eine weitere
Veranlassung fiir die wechselvolle Erscheinung der Dauererregung ge-
geben und es entsteht die Aufgabe, erst die Wirkung des einzelnen In-
duktionsschlages kennen zu lernen, 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 den Polen der sekundiren Spule
eines Induktoriums. Durch SchluB oder Offnung des primiren Kreises
wird ein einzelner Induktionsschlag erzeugt (SchlieBungs- bzw. Offnungs-
schlag). Der Muskel schreibt seine Léngenanderungen mittelst eines Hebels
vergroBert auf einer rasch laufenden Trommel. Letztere ist mit einer

VA VaVaVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVEVAVAVEVE VA VAVAN

Abb. 73. Zuckung der Adduktoren der Oberschenkel des Frosches, hintereinander

C‘fesehamltet darunter die Kurve einer Stimmgabel von 100 Schwmgungen in der

Sekunde. Der Moment der Erregung wird durch die links von der Kurve stehende
Bogenlinie angezeigt. Vergr. %/,

Vorrichtung versehen, durch welche die SchlieBung oder Offnung des
priméren 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, wihrend die Reizauslosung abgestellt ist. Wird letztere in
Tatigkeit gesetzt, so trifft den Muskel bei bewegter Trommel ein Reiz,
dessen Wirkung auf die Muskellinge durch die iiber die Horizontale
sich erhebende Kurve angezeigt wird. Unterhalb schreibt eine Stimm-
gabel von 100 Schwingungen ihre Wellen. Wird endlich die Trommel
ganz langsam an den Auslésungskontakt herangefithrt, so entsteht der
Reiz bei unbewegter Trommel und die Kurve ist zu einer Bogenlinie
zusammengeschoben. Die Kurve wird als Zuckungskurve bezeichnet
bzw., da sie eine Darstellung der wechselnden Lingen des Muskels gibt,
als Langenkurve.

Heimuorrz hat nachgewiesen, dafl die Dauer eines Induktions-
schlages gegeniiber den hier in Betracht kommenden physiologischen
Zeiten verschwindet (A. f. P. 1850, 296). Der zeitliche Ablauf des Er-
regungsvorganges wird somit durch den erregenden Vorgang oder den
Reiz nur eingeleitet und lduft nach inneren, dem Muskel eigentiimlichen
Gesetzen ab. Man muB annehmen, daf der Reiz eine chemische Anderung
setzt, die dann andere in bestimmter Reihenfolge nach sich zieht. ‘Diese
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Verdnderungen fithren nicht sofort zu einer sichtbaren Verkiirzung des
Muskels, sondern es vergeht eine mefllbare Zeit, die als die Zeit der ver-
borgenen Erregung oder als Latenzzeit bezeichnet wird. Sie milt
in dem vorliegenden Beispiel etwa 0,007 Sekunden. Ihre Dauer ist in
hohem Mafle abhingig von den mechanischen Bedingungen, unter denen
die Zuckung abliuft. 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 (Gap, A. f. P. 1879, 250; TicersTEDT, ebenda, 1885, Suppl.
S. 249). Wahrscheinlich ist die Zeit zwischen Reiz und Beginn der Kraft-
entwicklung im Muskel noch kiirzer.

Die Zuckungskurve
zerfallt in einen auf-
steigenden und einen
absteigenden Ast, die
im Gipfel der Kurve
zusammenstoBen.  Die
Lénge des Muskels ist
demnach in besténdiger
Anderung begriffen und
es kommt niemals zu
einem dauernden Gleich-
gewicht zwischen Mus-
kelkraft und den ibr
entgegenstehenden Kréaf-
ten, insbesondere der
Schwere. Der Abstand
des Gipfels von der
Ruhelinge heilt Hub-
hohe. Durch Multipli-
kation derselben mit dem
Gewicht erhilt man die
Arbeit, die von dem
zuckenden Muskel gegen
die Schwerkraft geleistet
wird. Bei der gebréduch-

Abb. 74. Der Arbeitssammler von A. Fick, Unter- lichen Anordnung geht
suchungen aus dem Ziiricher Laboratorium, Wien diese Arbeit sofort wieder
1869, S. 4. verloren, da das Gewicht
im absteigenden Kurven-
ast wieder fillt. - Der von Fick konstruierte Arbeitssammler gestattet
dagegen die Arbeit aufzuspeichern, indem der Muskel an einer Welle
mit Sperreinrichtung angreift, so dall er bei seiner Verkiirzung das
Schwungrad mitnimmt, dagegen bei seiner Erschlaffung leer zuriickgeht
(Abb. 74). Der Apparat hat sich namentlich bei den Untersuchungen
iiber die Abhingigkeit der Wirmebildung im Muskel von der Art der
mechanischen Beanspruchung als ein wertvolles Hilfsmittel erwiesen.
Im Gegensatz zur Dauererregung stellt die Zuckung eine kon-
stante Tatigkeitsdulerung des Muskels dar, vorausgesetzt, dafl gewisse
Bedingungen eingehalten werden, wie konstanter Reiz, konstante Last,
konstante Temperatur und unermiideter Zustand des Muskels. Andern
sich dieselben, so &ndert sich auch die Zuckung, um aber bei Riickkehr
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zu den urspriinglichen Versuchsbedingungen in unverdnderter Weise
wieder zu erscheinen. Die Zuckung bleibt ferner dieselbe, gleichgiiltig,
ob der momentane Reiz den Muskel direkt trifft oder den zuge-
horigen Nerv. '

Von Muskel zu Muskel ist die Zuckung verschieden. Sie stellt
sozusagen das Autogramm des Muskels dar. Besonders auffillig ist
die verschiedene Dauer der Zuckungen. Wihrend ein Skelettmuskel
des Frosches den Zuckungsgipfel bei Zimmertemperatur in ldngstens
1110 Sekunde erreicht, braucht der Muskel der Herzkammer das Zehn-
fache dieser Zeit (siehe oben Abb. 15, S.46). Noch triger reagieren
die glatten Muskeln. Wird ein ringférmiger Streifen aus der Arterie
des Rindes bei 38° durch einen momentanen Reiz zur Zusammenziehung
veranlaBt, so kann der Zuckungsanstieg mehrere Minuten dauern, siehe
oben Teil 4 und das im folgenden Teil 12 iiber die Leitungsgeschwindig-
keit Gesagte.

Auf den Schreibhebel, der die Kurve (Abb. 73) schrieb, wirkten
auller der Muskelkraft und der Schwere auch noch Reibungskrifte (in
der Achse, auf der Schreibfliche) und die Tragheitskraft der in Drehung
versetzten Massen. Die Kurve ist das Ergebnis des Zusammenwirkens
aller dieser Krifte. Die Betrachtung der Kurve 146t erkennen, daf die
Krafte nur in wenigen Augenblicken (in den Wendepunkten) im Gleich-
gewicht sind und daB in den nach unten korkaven Stiicken der Kurve
die nach unten gerichteten Krifte, in den entgegengesetzt gekriimmten
die nach oben gerichteten iiberwiegen. Der Muskel wird also seine
Zuckung nicht mit konstanter, sondern verdnderlicher Spannung schreiben
und demgem&ll wechselnde Dehnungen erfahren. Damit ist gesagt, dafl
die Kurve kein unverfilschter Ausdruck des Verkiirzungsvorganges sein
kann. Die Forderung, die aus inneren Griinden entstehenden Léngen-
anderungen des zuckenden Muskels moglichst rein zur Darstellung zu
bringen, d. h. so, daf} die Spannung des Muskels konstant und alle auf
das System wirkenden Krifte andauernd im Gleichgewicht sind, 148t
sich strenggenommen nicht erfilllen. Ohne Kraft gibt es keine Be-
schleunigung, also auch keine Zuckungskurve. Man kann sich aber
diesem Grenzzustand ndhern, indem man die neben der Muskelkraft
wirkenden verdnderlichen Krifte (Reibung und Tragheit) moglichst klein
macht, so dall der Muskel im wesentlichen nur den konstanten Zug der
Schwere zu iiberwinden hat.

Diese Aufgabe 148t sich, wie A. Fick gezeigt hat (1871, A. g. P.
4, 301), technisch erfiillen. Die wichtigste Bedingung ist die moglichste
Annéherung der erforderlichen Massen an die Hebelachse, weil dadurch
Smr?, d. h. die Summe der Produkte aus den einzelnen Massenpunkten
in das Quadrat ihres Abstandes von der Achse oder kurz das Tragheits-
moment des Hebels zu einem Minimum gemacht wird. Man wahlt also
die Bestandteile des Schreibhebels um so leichter, je weiter sie von der
Achse entfernt sind und bringt namentlich das spannende Gewicht,
als grofite Masse, so nahe wie moglich an die Achse heran. Der Angriffs-
punkt des Muskels kann in groBerem Abstande angebracht sein, ja-es
ist dies sogar vorteilhaft, weil dadurch die Winkelgeschwindigkeiten
und -beschleunigungen, die er dem Hebel erteilt, und damit auch die
Tragheitskrifte des bewegten Systems klein werden. Ist der Forderung
geniigt, dall die Spannung des Muskels im wesentlichen nur noch von
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dem angehiingten Gewicht bestimmt wird, so ist ihr Wert wahrend des
ganzen Zuckungsablaufes anndhernd

r
M:GE,

worin (G das Gewicht, r dessen Hebelarm und R den Hebelarm des Muskels
bedeutet. Da der erstere Hebelarm klein, letzterer grofl genommen
wird, ist die Spannung des Muskels im selben Verhéltnis kleiner als das
Gewicht. MR, das Drehmoment des Muskels, wird mit geringen
Abweichungen stets gleich sein dem Drehmoment Gr des Gewichts.
Die Massenverteilung, die fiir die Darstellung moglichst reiner
Langenkurven gewihlt werden muB, ist das Gegenteil derjenigen, die
in dem Bau der Gliedmafien verwirklicht ist. Auflerdem ist in der
Regel der Hebelarm der Muskeln klein gegeniiber dem der Schwere. Die
Folge ist, daB die Muskeln arbeiten unter Spannungen, die wihrend
einer Zuckung in weitem Um-

fange wechseln, und dafl der

Bewegungsablauf durchaus

nicht einer Léngenkurve ent-

spricht. Indessen finden sich

auch im XKorper Einrich-

tungen, welche dem hier

aufgestellten Schema ent-

sprechen, indem die Mus-

keln sehr kleine Tragheitsmo-

mente bzw. Massen zu be-

schleunigen haben. Hier ist

vor allem das Auge zu er-

wihnen, dessen Trigheits-

moment in bezug auf irgend

o - eine durch den Drehpunkt

Abb. 75. Einrichtung zur Aufzeichnung von gelegte Achse sich zu etwa
Spannungs-, Verkiirzungs- und Schleuder- 1 2 ]y hnet. wil -
zuckungen nach A. FIck. Sp ist der Spannungs- g cm?® berechnet, wahrend
zeiger, { dessen federnder Stahlstreifen, V der das System Unterarm -
Verkiirzungs-, Schl der Schleuderhebel, M  Hand in bezug auf die Ell-

der Muskel. bogenachse ein Trégheits-

moment von rund einer

halben Million g cm? besitzt (vgl. BRAUNE und FiscHER, 1892, Leipzig.

Abh. 18, 409). Auf die Bedeutung dieser Verschiedenheiten wird unten
noch einzugehen sein.

Eine andere ebenfalls von A. Fick zuerst gestellte und geldste
Aufgabe (a. a. 0.) besteht darin, die Spannungen zu ermitteln, die der
erregte Muskel durchlduft, wenn er an der Verkiirzung gehindert ist.
Abb. 75 stellt eine Einrichtung dar, welche gestattet, nach Belieben
Léngen- oder Spannungskurven zu schreiben. Der Muskel ist be-
festigt zwischen den Hebeln Sp und V. Der Hebel Schl, der durch das -
Hickchen h an V gehiingt werden kann, soll vorldufig aufler Betracht
bleiben. Der Hebel Sp besteht aus einem Strohhalm (mit papierener
Schreibspitze), der auf den kurzen steifen Stahlstreifen f aufgesteckt ist.
Ist der Verkiirzungshebel V frei beweglich, so wird der erregte Muskel
durch denselben seine Verkiirzung aufzeichnen, wéhrend der Stahl-
streifen f kaum merklich nach abwirts gebogen wird. Ist aber der Hebel V
durch einen in der Abbildung nicht gezeichneten Stift festgestellt. so
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wird der Muskel den Stahlstreifen verbiegen, was durch den Hebel Sp
stark vergrofert zur Aufzeichnung gelangt. In Abb. 76 obere Hilfte
ist eine solche bis zur Spannung von nahe 300 g absteigende Kurve
wiedergegeben. Die damit einhergehende Verkiirzung des Muskels, die
in der fraglichen Kurve in 20facher Vergréflerung erscheint, kann ver-
nachlissigt werden. Beispiele fiir derartigen Gebrauch der Muskeln
sind die Kaubewegungen, insbesondere das Zerdriicken der Nahrung
zwischen den Mahlzidhnen, das feste Greifen und Driicken bei der Han-
tierung mit Werkzeugen u. a. m.

In der Mitte zwischen den beiden Extremen liegen die Zuckungen,
bei denen der Muskel sowohl Lange wie Spannung &ndert. Die Span-
nungsidnderungen erreichen namentlich dann erhebliche Werte, wenn

Abb. 76. Sp Spannungskurven (isometrische). Sechl Schleuderkurve, V, V;, V,

Lingenkurven (isotonische) desselben Muskels, geschrieben mit der in Abb. 75

abgebildeten Einrichtung. Die Zahlen links von der Abbildung bedeuten Span-
nungen in g.

das zu drehende System ein grofles Tragheitsmoment besitzt, das der
Drehung anfénglich einen bedeutenden Widerstand entgegensetzt. Dies
ist der bei der Bewegung der Glieder am hiufigsten gegebene Fall. An
dem Beispiel des Unterarms plus Hand ist bereits gezeigt worden, um
welche Grofen des Trigheitsmomentes 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 der grofien Trigheitsmomente
nur eine geringe sein kann, so stehen der Verkiirzung des Muskels solange
ansehnliche Widerstande entgegen, bis das Glied eine gentigende Winkel-
geschwindigkeit erlangt hat, worauf es dann sozusagen leer, d. h. zu-
folge seiner lebendigen Kraft weiter lduft. Diese Art der Bewegung
wird als Wurf oder Schleuderung bezeichnet. Um sie am Modell
zu verwirklichen, hat A. Fick in der 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, wihrend ein nach
rechts vorragender Zeiger die Aufschreibung der Drehungen bewirkt.
Wird der Hebel Schl durch das Hickchen h mit V verbunden, so muf}
der Muskel beide in Bewegung setzen, wobei das grofle Trigheitsmoment
von Schl die Drehung sehr verzogert. Die Kurven V, 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, daBl er aber spater hoch emporgeschleudert wird.
Der Hebel V, welcher der Verkiirzung des Muskels folgt, macht die
Schleuderung nicht mit, er 16st sich von dem Héckchen h und kehrt
in die Ruhelage zuriick (Kurve V,).

Absolute Kraft und groBte Arbeitsleistung des Muskels.

"Das Verfahren zur Darstellung der Spannungskurven 148t sich
benutzen, um die hochsten Spannungen zu bestimmen, die der zuckende
Muskel erreichen kann. Der Federstreif des Spannungszeigers mufl dazu
sehr steif und der Muskel schon in der Ruhe stark gespannt sein. Divi-
diert man die maximale Spannung durch den Querschnitt des Muskels,
so erhdlt man die absolute Kraft des Muskels. Als Querschnitt sollte
womdglich 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 fiir den Gastroknemius des Frosches Werte zwischen 2 und
3 kg/cm2 Fir den menschlichen Gastroknemius sind nach anderem
Verfahren 5—10 kg/cm? gefunden worden (REYS, 1915, A. g. P. 160, 183).
Nach Carvarro und Weiss (1899, A. g. P. 75, 591) sind die Werte fiir
die absolute Kraft und fiir die Zugfestigkeit des Muskels merklich die
gleichen, d. h. das Vermogen des Muskels Gewichte zu heben, hort erst
auf, wenn sie ihn zerreiflen.

In der Praxis beniitzt man zur Bestimmung der Muskelkraft
Dynamometer, Federn oder Ringe, die zusammengedriickt 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 fiir einen
Muskel erdffnet sich die Moglichkeit auf die oben aufgeworfene Frage
nach der Dehnungskurve des tétigen Muskels zurtickzukommen. Die
Lingenkurve gibt fiir jeden Augenblick der Zuckungszeit die zu der
-gewihlten Spannung gehorige Lange. L&Bt man einen Muskel fiir eine
Reihe von Spannungen die zugehorigen Léngenkurven {ibereinander
schreiben, so erhilt man eine Kurvenschar nach Art der Abb. 77 untere
Hilfte. 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 miifite, wenn
sein unteres Ende in der betreffenden Lage festgehalten wiirde. Zieht
man z. B. eine Horizontale durch den FuBpunkt der Kurve von 3.6 g
Spannung, so schneidet sie jede Kurve der Schar zweimal, ausgenommen
die unterste von 140 g Spannung. die sie im Gipfel beriihrt. Daraus
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folgt, dafi unter den gedachten Bedingungen eine hdochste Spannung
von 140 g zu gewértigen wire. Zur Priifung dieser Folgerung ist sodann
der Muskel veranlaBt worden, seine Spannungen mittelst des Zeigers Sp
Abb. 75 aufzuschreiben, wihrend sein unteres Ende in der vorge-
schriebenen Hohe festgehalten war. Das Ergebnis ist aus der Kurve in
der oberen Halfte der Abb. 77 zu ersehen, welche bis zu dem Spannungs-
werte von 570 g herabsteigt. Die wirklich erreichten Spannungen sind
also um das Mehrfache groBler als die aus den Léngenkurven abgeleiteten.

Der Versuch lehrt, daf auch dieser Weg der Ermittlung der Deh-
nungskurve fiir den tétigen Muskel nicht gangbar ist, weil die Span-
nung des zuckenden Muskels nicht nur von dem gewahlten Zeitmoment
und der augenblicklichen Linge abhingt, sondern offenbar auch davon,
auf welchem Wege er zu dieser Lange gekommen ist. Erreicht der Muskel

Abb. 77. Der Muskel schreibt zunichst 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 der Sp-Kurven (oben) erkennen 1a8t, wihrend
einer Zuckung merklich konstant. Der Muskel wird dann in der Ruhelinge von
3,5 g festgehalten und schreibt die fast bis 600 g herabgehende Spannungskurve
(oben). -Die Zahlen auf der linken Seite bedeuten Spannungen in g.

im Zeitpunkte t die vorgegebene Linge unter Verkiirzung und Hebung
von Last, so bringt er eine Spannung von hochstens 140 g auf; erreicht
er sie aber ohne Verkiirzung d. h. war er von vornherein auf diese Linge
eingestellt, so schnellt seine Spannung von einem ganz unbedeutenden
Werte bis auf 570 g empor. Daf} in dem letzteren Falle in dem Muskel
etwas anderes vorgeht, ergibt sich auch daraus, dafl der Gipfel der Span-
nungskurve frither erreicht wird, als der Gipfel der tiefsten Langen-
kurve (vgl. die Abb. 77). ,

Fir die Spannungsentwicklung im Muskel ist es also vorteilhaft,
wenn sich seiner Verkirzung Widerstinde entgegenstellen. Daraus er-
klart sich die wesentlich grofere Arbeitsleistung der Schleuderzuckung
in Abb. 76 (60 g cm) gegeniiber der Langenzuckung von gleicher Aus-
gangsspannung (15,5 g cm). Es ergibt sich ferner, dafl der Muskel inner-
halb gewisser Grenzen seine Kraft den Widerstdnden anpassen kann,

v. Frey, Physiologie. 3. Aufl. 15
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auch wenn der Reiz unverdndert bleibt. Dieses Verhalten, das am Herzen
in auffilliger Weise hervortritt, ist vielfach auf eine , Reservekraft
desselben bezogen worden.

In anderer Form zeigt sich diese wichtige Eigenschaft des Muskels
dann, wenn er zu einer 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, sondern viel langsamer, so dafl die Arbeitsleistung
d. h. das Produkt aus Hubhthe und Gewicht bis zu Lasten, die dem
200fachen des Muskelgewichtes gleichkommen, wichst, um bei weiterer
Zunahme der Belastung wieder abzunehmen. Als Beispiel fiir das Ver-
halten der Zuckungsarbeit bei steigender Belastung moge Abb. 78 dienen.

Die Anspornung der Muskelkraft durch Widerstinde, die sich ihr
entgegenstellen, héingt vermutlich zusammen mit dem eigentiimlichen Bau
des Muskels. Es ist schon obeén angedeutet worden, daf derselbe ein
mindestens zweiphasisches System darstellt, bestehend aus Fliissigkeit
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Abb. 78. Arbeitsleistungen eines Gastroknemius (Frosch), der mit steigenden Ge-
wichten belastet wird. Reizung durch maximale Offnungsschlige.

und gequollenen festen Strukturen. Es wird weiter unten die Annahme
erortert werden, daf bei der Erregung der Quellungsdruck eine voriiber-
gehende Erhohung erfahrt. Die damit einhergehende Wasserbewegung
(Ubertritt von Wasser aus dem freien in den gebundenen Zustand und
zuriick) fiihrt zur Forménderung des Muskels. Steht der Forminderung
kein Hindernis entgegen, so wird jede Stoérung des Gleichgewichts zwischen
osmotischem und Quellungsdruck sich sofort ausgleichen koénnen. Wird
dagegen die Quellung durch Dehnung des Muskels erschwert, so kénnen
starke Druckunterschiede und Verkiirzungskrifte auftreten.

Die Messung der Arbeit, welche die Muskeln im lebenden unver-
sehrten Korper verrichten, setzt die Kenntnis einer groflen Zahl von
Bedingungen voraus, unter welchen die Arbeit ausgefiihrt wird. Dahin
gehort die Natur und GroBe der geleisteten dulleren Arbeit, die daran
beteiligten Muskeln und ihre Drehmomente in bezug auf die bewegten
Gelenke, die Drehmomente der Widerstinde, die bald hemmende, bald
fordernde Wirkung der Schwere, der Triagheitskrifte usw. Die Aufgabe
ist also sehr verwickelt und nur unter besonders einfach gewidhlten
Bedingungen 16sbar. In der Regel begniigt man sich mit der Ermittlung
der dufleren Arbeit, die an hierzu bestimmten Vorrichtungen, Krgo-
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metern bzw. Ergographen, geleistet wird, wobei die Muskeln vor-
wiegend auf Verkiirzung oder auf Spannung beansprucht werden kénnen.
Der erste derartige Apparat ist von A. Mosso angegeben worden (A. f. P.
1890, 89); er dient zur Gewichthebung mit einem Finger. Zur Hebung
mit beiden Armen ist der Ergometer von JomaNssoN eingerichtet (1901,
Skand. Arch. 11, 273), zur Hebung mit einem Fuf} der von C. Tiger-
STEDT (1913, ebenda 30, 299). Far arztliche Zwecke sind insbesondere
Arbeitsmesser in Gebrauch die auf der Bremsung eines mit den Hénden
(Fick, 1891, A. g. P. 50, 189; Zuntz, A. f. P. 1899, 372) oder den Fiilen
(Bexepict und Capny, 1912, Carnegie Inst. Publ. Nr. 167; KrocH, 1913,
Skand. Arch. 30, 375) gedrehten Rades beruhen. Sie gestatten eine
genaue Messung der geleisteten dufleren Arbeit.

Unterstiitzung, Summation und Tetanus.

Die merkwiirdige Fahigkeit des Muskels, seinen Spannungszustand
in jedem Augenblicke den der Verkiirzung entgegenstehenden Wider-
stdnden anzupassen, duflert sich noch in einer anderen Erscheinung, die
sich aus dem Vergleich der Schar der
Langenkurven mit der Spannungs-
kurve voraussagen 1aBt. In Abb. 77
erreicht der auf einer bestimmten
Linge festgehaltene Muskel die Span-
nung 140 g schon bald nach dem
Zuckungsbeginn, der sich verkiirzende

dieselbe Linge und Spannung erst auf L

dem Kurvengipfel. Hétte man den
ruhenden Muskel mit 3,5 gespannt,
ihn dann in dieser Lénge nicht fest-
gehalten, wohl aber so unterstiitzt,
d?B em Zusatzgewwcht von 136,5 g ihn Abb. 79. Zuckungen eines Muskels
nicht weiter zu strecken vermochte, it Hebung eines Gewichtes von
so wiirde der Muskel ebenso bald 12 g, das bei Aufzeichnung der
wie der festgehaltene die Spannung untersten Kurve frei an ihm hingt,
von 140 g erreicht und dann das E?‘ den folgenden Kurven immer

. . oher unterstiitzt wird. Die horizon-
G?quht empo;‘gehoben haben. Die  talen Linien geben die Hohe der
Richtigkeit dieser Ableitung wird Unterstiitzung an.
durch Abb. 79 bewiesen, in der eine
TLast von 12 g erst frei, dann von verschieden hohen Unterstiitzungen
aus gehoben wird. Man sieht, dafl unter diesen Versuchsbedingungen
der Muskel viel stirkere Verkiirzungen erreicht als bei freier Belastung.
v. Krigs hat das von ihm entdeckte Verhalten ausgedriickt durch den
Satz, dall der Muskel um so hohere Zuckungsgipfel erreicht, je weniger
Arbeit er wihrend der Zuckung leistet (A. f. P. 1880, 367). Die Bedeutung
der Arbeit fiir das fragliche Verhalten zeigt sich darin, dafl die Unter-
stiitzung ohne merkliche Wirkung bleibt, wenn der Muskel mit minimaler
Last arbeitet (v. Frey, 1887, A. f. P. 195).

Die hohen Verkiirzungsbetrige, die der Muskel bei unterstiitzter
Last erreicht, treten auch dann in Erscheinung, wenn dem Muskel die
Arbeit nicht auf kinstlichem Wege, sondern durch eigene vorgéngige
Tatigkeit abgenommen wird. L&Bt man z. B. auf dem Gipfel einer
Zuckungskurve einen zweiten Reiz einfallen, so kommt der Rest der

15*
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ersten Zuckung nicht zur Ausfithrung, er wird anscheinend unterdriickt
und an seine Stellung tritt die der zweiten Reizung entsprechende Zuckung,
welche ungefdhr um soviel iiber das Niveau der ersten hinausgeht, als
einer unterstiitzten Zuckung gleicher Ausgangslage entsprechen wiirde.
Die Ubereinstimmung ist eine ungeféhre, weil, wie die genauere Unter-
suchung lehrt, der Rest der ersten Zuckung doch nicht ganz spurlos
verschwindet, sondern mit der nachfolgenden in eigentiimlicher Weise

Abb. 80. Der Muskel schreibt bei drei aufeinanderfolgenden Umlédufen der Schreib-

trommel je eine einfache Zuckung. Die 3 fast gleich hohen Zuckungen fallen nicht

iibereinander, sondern sind hintereinander aufgereiht, weil der Reiz jedesmal an

einem anderen Punkte des Trommelumfanges einfillt. Die 3 Reizmomente sind

an den 3 aufrecht stehenden Bogenlinien kenntlich. Beim vierten Umlauf der

Trommel folgen sich die Reize 1 und 2 in 0,03 sek Abstand, beim fiinften Umlauf
alle 3 Reize in den Abstinden 0,03 sek und 0,024 sek.

interferiert (v. Frey, A. {f. P. 1888, 213). Abb. 80 zeigt drei fast gleich
hohe, bei aufeinanderfolgenden Trommelumldufen gezeichnete einfache
Zuckungen, die gegeneinander um kleine Abschnitte des Trommel-
umfanges verschoben sind. Bei dem vierten Umlauf wurden zwei, bei
dem finften 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. Verkiirzungen eines Muskels, der abwechselnd mit einzelnen und ge-

héduften Induktionsschligen gereizt wird. Der Schlufl der Kurve, der bei sehr

langsam laufender Trommel gezeichnet ist, 148t erkennen, daf durch Zuckungen

mit Unterstiitzung der Muskel die gleiche Verkiirzung erreicht wird wie im Tetanus.
Nach v. Frey, A. f. P. 1888. 198.

Zuckungen bezeichnet (HeLmuovrTz, Monatsber. Berl. Akad. 15. VL.
1855). Er bildet den wesentlichen Grund der bekannten Erscheinung,
dafl der Muskel durch geh#ufte Reize zu stirkerer Verkiirzung gebracht
werden kann als durch Einzelreize. Abb. 81, darstellend die Verkiirzungen
eines Muskels, den abwechselnd Einzelschlige und gehsufte Schlige
treffen, gibt hierfiir ein Beispiel. Der Reizerfolg gehdufter Schlige
heifit Tetanus.

Die in" Abb. 81 verzeichneten Tetani heiflen unvollkommene, weil
an der Zahnelung der Kurve die einzelnen Reize und die ihnen ent-
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sprechenden Erregungen noch zu erkennen sind. Bei groflerer Frequenz
der Reize wird die Kurve glatt: vollkommener Tetanus. Die Kurven

solcher Tetani steigen anfangs steil, spéter mit
geringerer Neigung empor und néhern sich, wie
Bour gezeigt hat (A.f. P. 1892, 233), assym-
ptotisch einem Grenzwert, dessen Hohe iiber
der Grundlinie von der Reizstéirke abhéngt.
Die Frequenz der Reize hat Einfluf auf die
Steilheit, mit der die Kurve gegen die As-
symptote emporsteigt.

Die Form der tetanischen Kurve ist,
abgesehen von dem Unterstiitzungs- ~oder
Summationsvorgang, von einer Anzahl weiterer
Einfliisse abh#ingig, hauptsichlich davon, wie
viele und in welcher zeitlichen Hiufung Reize
vorhergegangen sind. Diese Einfliisse machen
sich auch geltend, wenn die Reize nicht so
rasch aufeinander folgen, dafl es zur teta-
nischen Verschmelzung der Zuckungen kommt.

Bekannt ist der EinfluB der Ermi-
dung. Sie verlingert die Zuckung und
macht sie gleichzeitig niedrig. Durch Unter-
brechung der Arbeit kann die Ermiidung teil-
weise oder ganz wieder aufgehoben werden; es
tritt Erholung ein. Die Ermiidung wird
hinausgeschoben bzw. die Erholung begiin-
stigh durch Zufuhr von Sauerstoff. Indessen
zeigt auch der ausgeschnittene, nicht mehr
durchblutete Muskel in beschrinktem Mafe
Erholung. Frische Muskeln zeigen beim Ein-
tritt in eine Zuckungsreihe zunichst eine
Zunahme der Arbeitsleistung, die- sich in
Abb. 82 fast iber die ganze erste Hilfte der
Zuckungsreihe erstreckt wund wunter dem
Namen der Treppe bekannt ist.

Wird im Ablauf einer Reizreihe mit der
Reizfrequenz gewechselt, so nehmen, trotz
unveranderter Reizstirke, bei wachsender
Frequenz die Zuckungshohen ab, bei abneh-
mender Frequenz zu (vgl. hierzu Abb. 16 auf
S. 47). Man kann von einer Anpassung
der Hubhoéhe an die Reizfrequenz
sprechen und annehmen, daf in der Reiz-
pause von den Vorratsstoffen des Muskels um
so mehr in eine fiir den Reiz angreifbare
Form iibergefithrt wird, je ldnger die
Pause ist.

Eine weitere hierher gehorige Erscheinung
ist die sog. Kontraktur. Sie besteht darin,
daf der Muskel nach Ablauf der Zuckung oder

den jede Sekunde ein maximaler

Offnungsschlag trifft.

Die ersten 440 Zuckungen eines ausgeschnittenen Froschmuskels,

Abb. 82.

des Tetanus nicht vollstdndig in die Ausgangslinge zuriickkehrt, sondern
sich derselben nur ganz allméhlich wieder néhert. Das Ansteigen der
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Fufipunkte der Zuckungen in der durch Abb. 82 dargestellten Reihe
kann als Beispiel fiir eine langsam zunehmende Kontraktur gelten.
Frische Muskeln von Winterfroschen 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 der Hohe der Zuckungsgipfel vor dem Tetanus -
gelegen ist. Es gibt also Muskelverkiirzungen anhaltender Art, die zwar
durch Erregungen hervorgerufen sind, aber selbst nicht Erregungszu-
stdnde darstellen, und vielleicht auf einem verinderten Quellungszustand
des Muskelgewebes beruhen. Sie in den Begriff des Muskeltonus
einzubeziehen, wie es wohl zuweilen geschieht, ist nicht zweckmiBig,

Abb. 83. Anderung der Ruhelage eines rhythmisch gereizten Muskels durch einen
zwischengeschobenen Tetanus. Nach v. Frey, A. f. P. 1888, 202.

weil darunter auch gewisse Formen tetanischer Betétigung der Muskeln
verstanden werden, auf die erst weiter unten eingegangen werden kann
(vgl. hierzu Bornstein, 1919, A. g. P. 174, 352). In besonders hoher
Ausbildung sowohl nach Umfang wie nach Dauer findet sich die Kon-
traktur bei den glatten Muskeln, so dall von einer bestimmten natiir-
lichen oder Ausgangslinge bei ihnen kaum gesprochen werden kann
(vgl. das im" 3. Teil tiber die Muskeln der Blutgefifie Gesagte).

Chemische Zusammensetzung und Stoffwechsel
des Muskels.

Die Muskelzelle besteht wie die Blutkorper und andere Zellen in
der Hauptsache aus ,,Protoplasma’, ein wasser- und eiweilireiches Ge-
menge von Substanzen, das jedenfalls eine gewisse Struktur besitzt,
wie aus den osmotischen Eigenschaften, aus der Fahigkeit zur Erregung
und zur Fortpflanzung derselben, zum Wachstum, zum Auf- und Abbau
und zur Speicherung von Stoffen geschlossen werden mufl. Eine Struktur
muf nicht nur dem in Fibrillen usw. differenzierten Protoplasma, sondern
auch dem undifferenzierten ,,Sarkoplasma‘ zugeschrieben werden. Die
chemische Analyse ist zur Zeit nicht imstande, zwischen diesen beiden
Bestandteilen zu unterscheiden.

Der frische Muskel ist ein sehr wasserreiches Gewebe und damit
héngt auch seine Weichheit und Schmiegsamkeit zusammen, die er
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allerdings nur im unerregten Zustand besitzt. In trockener Luft auf-
gehingt, verliert er rasch an Gewicht und Volum und verwandelt sich
schlieBlich in einen derben, hornartig durchscheinenden Strang. Séuge-
tiermuskeln enthalten rund 3/ ihres Gewichts Wasser.

Der Muskel enthilt stets Fett, und zwar in zwel verschiedenen
Formen: Als Fettgewebe zwischen den Muskelfasern und als ,inter-
stitielle Kornchen im Innern derselben. Das Fettgewebe entsteht
durch Speicherung von Fett in dem Bindegewebe des Perimysium
externum und internum. Seine Menge ist auflerordentlich wechselnd,
betrédgt jedoch auch an magerem Fleisch noch ein bis einige Prozent.
Das Fleisch gemisteter Tiere kann zu 10 und mehr Prozent aus Fett
bestehen. Die interstitiellen Korner sind auBerordentlich fein und am
gehirteten Préparat nach Farbung mit Osmium oder Sudan nur schwer
mikroskopisch nachweisbar. Weit reichlicher werden sie sichtbar, wenn
man die Muskelfasern mit verdauenden Losungen oder mit Laugen
behandelt (Norr, A. f. P. 1913, 35). Dieser Beobachtung entspricht
die schon lange bekannte Erfahrung (DorMEYER, 1897, A. g. P. 65, 90),
daB sich das Fett aus Muskelfleisch, wie tiberhaupt aus tierischen Ge-
weben, auch nach weitgehender mechanischer Zerkleinerung nicht voll-
standig extrahieren 148t und daB dies erst gelingt, wenn man das Gewebe
verdaut. HEs ist also wahrscheinlich, dafl 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, Petroldther) stets auch Seifen, Fettsduren, Phosphatide, vor allem
Lezithin sowie Cholesterin dem Muskel entzogen (ERLANDSEN, 1907.
Z. phl. C. 51, 70). Namentlich scheint der schwer extrahierbare Anteil
vorwiegend aus Phosphatiden zu bestehen.

Die Kohlehydrate sind im Muskel vertreten durch das Glykogen.
Die Menge ist wechselnd, selten iiber 19, (ScuoNporFF, 1903, Z. phl. C.
99. 191), bei Hunger und Arbeit sich mindernd, aber kaum jemals schwin-
dend. Abnahme des Glykogens findet ferner nach dem Tode statt (Boeum,
1880, A. g. P. 23, 44). Durch geeignete Firbeverfahren 14ft sich das
Glykogen in den Muskelfasern in Form feiner Kérnchen oder Schollen
nachweisen (ArnoLp, 1909, A. m. A. 73, 726)..

Ein regelmafiger Bestandteil der Muskeln ist die rechtsdrehende
oder Fleischmilchsdure. In Muskeln, die ohne vorherige Beanspruchung
(ruhende Muskeln) ganz frisch dem Korper entnommen und in geeigneter
Weise extrahiert werden, finden sich nur duBerst geringe Mengen von
Milchsgure (0,015—0,029,). In ,iiberlebenden‘ Muskeln, d. h. solchen,
die nach der Préparation erregungsfrei aufbewahrt werden, findet eine
Bildung von Milchsdure statt, die bis zum Erléschen der Erregbarkeit
stetig fortdauert. Die Bildung ist am reichlichsten bei Ausschlul von
Sauerstoff, sparlicher in Luft und unbedeutend oder fehlend in einer
Sauerstoffatmosphére. Téatigkeit des Muskels vermehrt die Milchséure.
doch kann ein groBer Teil derselben bei geniigender Sauerstoffzufubr
wieder zum Verschwinden gebracht werden, solange der Muskel erregbar
bleibt. In abgestorbenen Muskeln findet eine Bildung von Milchsiure
nicht mehr statt (Fuetrcuer und Hopxkins. 1907, Journ. of P. 35, 247;
Frercuer. 1911, Ebenda. 43, 286). Die Herkunft der Milchsiure ist
noch nicht geklart. Dall sie nicht ausschlieBlich aus dem Glyvkogen
stammen kann, hat schon Borum (a. a. 0.) gezeigt.
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EiweiBkorper des Muskels.

Wie sich aus dem Vorstehenden ergibt, ist der Gehalt des Muskels
an stickstofffreien organischen Substanzen, abgesehen etwa vom Fett,
im ganzen ein geringer. Weit gréfler ist die Menge der stickstoffhaltigen
Bestandteile. Die Elementaranalyse der entfetteten Trockensubstanz
gibt fir C, H, N, S und O Werte, die fast genau dem Mengenverhiltnis
entsprechen, in dem sich diese Elemente im Eiweifl finden (KOHLER,
1901, Z. phl. C. 31, 479). Der Muskel besteht sonach zum allergroBten
Teil aus Eiweill. Dies gilt insbesondere auch von seinen charakteristischen
Strukturen, den Fibrillen und ihren einfach- und doppelbrechenden
Gliedern. Dieselben 16sen sich namlich, wie das Sarkoplasma, leicht in
Magensaft. Auf dem Reichtum an Eiweill beruht auch die Bedeutung
des Muskels als Nahrungsmittel.

Zerkleinert man den Muskel und bringt ihn in Losungen von Koch-
salz oder Chlorammonium, so erhilt man eiweilireiche Ausziige. Aus
frischen Muskeln kann auf diese Weise bis zu %/;, des Eiweiligehaltes in
Lésung gebracht werden (Saxr, 1907, Beitr. z. chem. Pathol. u. Physiol.
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Abb. 84. Verkiirzungsstufen eines Froschmuskels (Gastroknemius) bei allmihlich
steigender Temperatur der ihn umgebenden Ringerlésung.

9, 1). Der unlésliche KiweiBirest wird als Muskelstroma bezeichnet.
Es ist allerdings fraglich, ob das was durch Salzlésungen herausgeholt
wird, im unzerkleinerten Muskel schon in dieser Form vorhanden ist,
denn die EiweiBkorper des Muskels zeigen in bezug auf ihre Loslichkeit
eine weitgehende Abhéngigkeit von Reaktion, Temperatur, Konzentration
und Beschaffenheit der Losungen, mit denen sie zusammengebracht
werden. Thre Verinderlichkeit duert sich auch darin, dafl sie von selbst
gerinnen. KUuNE, der Muskeln gefrieren liel und sie in diesem Zustand
zerkleinerte, sah aus dem so erhaltenen Muskelschnee beim Auftauen
eine Fliissigkeit, das Muskelplasma, sich abscheiden, das schnell zu
einem Klumpen gerann. v. Fiorrn unterscheidet im kochsalzhaltigen
Muskelextrakt zwei EiweiBkorper von verschiedener Loslichkeit und
Gerinnungstemperatur, die er Myosin und Myogen benennt (Handb.
d. Biochem. 2, IT, 244). Beide gerinnen von selbst, letzterer nach vor-
heriger Umwandlung in ein 16sliches globulinartiges Zwischenprodukt,
das sog. 16sliche Myogenfibrin. Wie schwierig es ist, aus dem Verhalten
von Muskelextrakten einen Hinweis zu gewinnen auf die Eigenschaften
der EiweiBlstoffe im Innern des unversehrten Muskels, hat die Unter-
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suchung der Warmestarre gezeigt. Bekanntlich werden die Muskeln
beim Erhitzen in Wasser oder indifferenten Salzlosungen kurz, dick,
tritbe und fest. Die Umwandlung geschieht nicht plétzlich, sondern in
allméhlicher, innerhalb gewisser Temperaturbereiche sich vollziehender
Cteigerung. L&Bt man die Verkiirzungen aufschreiben, so entsteht eine
treppenartig ansteigende Kurve aus 4—5 ungleich hohen Stufen, nach
Art der Abb. 84. Versucht man nun diese Verkiirzungen auf die Ge-
rinnung einzelner Eiweififraktionen zu beziehen, indem man den Muskel
rasch zerreibt, ausprefit und den Prefisaft den gleichen Temperaturen
aussetzt, so ist es nur in beschriinktem Umfange moglich, von einer Uber-
emstlmmung zwischen Verkiirzungs- und Gerinnungsstufen zu sprechen.
Eine zwischen den Temperaturen 47 und 55 auftretende, mehr als ein
Viertel des gesamten EiweiBbestandes des Preflsaftes betreffende Ge-
rinnung kommt in der Verkiirzungskurve iiberhaupt nicht zum Ausdruck
(InaGAKI, 1906, Zeitschr. . Biochem. 48, 313).

Eine andere auf die EiweiBkorper des Muskels zuriickzufithrende
Erscheinung ist die Totenstarre. Dieselbe kann nicht auf einer Ge-
rinnung beruhen, da sie sich nach einiger Zeit von selbst wieder 16st,
wahrend die unzweifelhaft mit Gerinnung verbundene Wairmestarre
nicht zurtickgeht. Die Totenstarre steht vielmehr in Zusammenhang
mit der Sduerung des Muskels, die einsetzt, sobald der Kreislauf unter-
brochen wird. Es kann daher auch im lebenden Korper zur Erstarrung
von Muskeln kommen, denen die Blutzufuhr abgesperrt ist (STENSONS
Versuch, vgl. Heruanss Handb. 1879, 1, 128). Dagegen stirbt ein
ausgeschnittener Muskel ohne Starreverkiirzung ab, wenn er in einer
Sauerstoffatmosphéare gehalten wird (FLETcHER, 1902, Journ. of P. 28,
354; WinTemrsTEIN, 1907, A. g. P. 120, 225), wobei es auch nicht zu
einer Anhdufung von Milchsture im Muskel kommt, bereits gebildete
sogar wieder verschwinden kann. Da nun sebr geringe S&uremengen
eine starke Quellung und Verkiirzung des Muskels herbeifithren, haben
Meics (1910, Amer. Journ. of P. 26, 191) und v. Firta und LeENk (1911,
Biochem. Zeitschr. 33, 341) die Vermutung ausgesprochen, dafl die
Totenstarre auf eben diesen Vorgingen beruht. Nun ist die Bildung
der Milchsaure abgeschlossen, sobald der Muskel seine Erregbarkeit
eingeblift hat (FLETcHER, 1911, a. a. O.). Die im Muskel vorhandene
Menge kann sich weiterhin durch Diffusion, Neutralisation und Oxy-
dation nur vermindern, womit die allméhliche Losung der Starre einher-
geht. AuBerdem findet wohl auch eine Veréinderung des Muskeleiweil3
statt im Sinne einer geringeren Quellbarkeit und Loslichkeit, denn die
Extraktion eines Muskels, dessen Starre sich gelost hat, gibt eine wesent-
lich geringere Ausbeute als die eines frischen (Saxt, 1906, a. a. O.).
Auch zeigt die Kurve der Wéarmestarre eines solchen Muskels nicht
mehr 4—5, sondern nur noch eine Stufe (Inacaxki, 1906, a. a. O.).

Wie zu erwarten, finden sich in dem eiweiBreichen Muskelgewebe
stets auch stickstoffhaltige Verbindungen einfacherer Art, die unter
dem Namen der stickstoffhaltigen Extraktivstoffe zusammengefalit zu
werden pflegen. Eine ergiebige Quelle fiir die Darstellung derselben ist
der Fleischextrakt; im Muskel betrigt ihre Menge weniger als 19%,. Die
Stellung dieser Stoffe im Haushalt des Muskels ist noch ungeklért. Er-
wahnt seien hier das dem Arginin nahestehende Kreatin (Methylguanidin-
essigsdure), das wahrscheinlich vom Histidin abzuleitende Karnosin,
Purinbasen, besonders Hypoxanthin und die von SIEGFRIED isolierte
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Phosphorfleischsdure, die vielleicht einen Energiestoff des Muskels dar-
stellt (vgl. hierzu v. Forru, 1909, Handb. d. Biochem. 2. IT. 266 und
1919, E. d. P. 17, 363).

Uber die anorganischen Bestandteile des Muskels liegen
ausfiihrliche Analysen von Karz vor (1896, A. g. P. 63, 1). Unter den
elektropositiven Bestandteilen iiberwiegt das Kalium, unter den elektro-
negativen die Phosphorsdure. Neben dem Kalium finden sich Natrium,
Kalzium und Magnesium, neben Phosphorsédure Schwefelsdure und Chlor.
Der grofite Teil der Schwefelsdure entsteht bei der Veraschung aus dem
Schwefel des Eiwei3. Preft man zerkleinerte Muskeln aus und dialysiert
den Prefisaft, so ist die Menge der vorgebildeten Schwefelsiure gering
(Urano, 1907, Zeitschr. f. Biol. 50, 3). Befreit man Froschmuskeln
durch Einhéngen in isotonische Rohrzuckerlésung von Blut und Lymphe,
so findet man in ithnen Natrium und Chlor nur noch in Spuren. Infolge-
dessen 188t sich aus dem Gehalt des frischen Muskels an Natrium und
der bekannten Konzentration desselben in den Gewebsséften die Menge
Flissigkeit zwischen den Muskelfasern berechnen.  Man findet sie zu
1/y—1/; des Muskelvolums (Urano, a. a. O.; Fangr, 1908, Ebenda. 52, 72).

Aus der Verschiedenheit zwischen Blut und Muskel in bezug auf
die Salze muf} gefolgert werden, dall ein Austausch von Salzen nicht
moglich ist, oder daB}, wenn er stattfindet, durch Einrichtungen un-
bekannter Art die urspriinglichen Konzentrationsverschiedenheiten stets
wieder hergestellt werden. Fir Wasser ist die Substanz der Muskel-
zelle leicht durchgingig. Dies zeigt sich darin, daf der Muskel in Salz-
l6sungen, deren molekulare Konzentration grofier oder Kkleiner ist als die
des Blutes, schrumpft bzw. aufquillt. Verfolgt man diese Wasserbewegung
mit der Wage, so ergibt sich folgendes: Ein Froschmuskel, der sich mit
einer Chlornatriumlésung von 0,79, ins Gleichgewicht gesetzt hat, ent-
hélt etwa 809, Wasser, ein Sartorius von 0,25 g Gewicht also 0,2 g
Wasser. Wird er nun in eine Chlornatriumlésung von 0,359, eingebracht,
s0 setzt er sich mit derselben in 3—4 Stunden ins Gleichgewicht, wobei
seine Erregbarkeit nicht abnimmt. Sein Gewicht nimmt zu, aber nicht
um einen dem urspriinglichen Wassergehalt gleichen Wert, d. h. um 0,2 g,
wie man erwarten mifite, wenn alles Wasser im Muskel als Losungs-
wasser vorhanden ware. Der Muskel nimmt vielmehr nur 0,08 g auf,
so dall das Gewicht des gequollenen Muskels auf ungefédhr 0,33 g stehen
bleibt. Es folgt daraus mit Sicherheit, daf3 das im Muskel vorhandene
Wasser nur zum Teil in Form einer wéisserigen Losung, zum groBeren
Teile aber in gebundener Form wahrscheinlich als Quellungswasser vor-
handen ist. Die Differenz zwischen 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, dafl entgegen wiederholt gedullerten Meinungen,
ein Teil des Muskels aus festen, wenn auch gequollenen Substanzen
bestehen mufl (vgl. Overrton, 1902, A. g. P. 92. 136ff.).

Der Stoffwechsel des Muskels.

Zur Untersuchung des Stoffwechsels sind verschiedene Wege ein-
geschlagen worden. Die Muskeln der Kaltbliiter, die lange iiberleben
und verhdltnisméfBig diinn sind, d. h. auf die Einheit der Masse eine
groBe Oberfliche haben, kénnen nach dem Ausschneiden in ein ge-
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schlossenes Gefal} verbracht und auf ihren Gaswechsel untersucht werden.
Dieses von HERMANN zuerst beniitzte Verfahren ist dann von FLETCHER
sehr vervollkommt worden (1898—1911, Journ. of P. 23, 10; 28, 354
und 474; 43, 286). Er bestimmte die von Froschmuskeln ausgeschiedene
Kohlensidure in Perioden von 20 Minuten und fand, daB dieselbe nach
dem Ausschneiden zuerst rasch, dann langsamer auf sehr niedere Werte
herabsank. Spéter steigt sie bei Entwicklung der Starre bzw. der Faulnis
wieder an.

In Sauverstoff ist sie stdrker als in Luft. Wird der Muskel gereizt.
so tritt in Sauerstoff eine deutliche Steigerung der Kohlensdureaus-
scheidung ein, um so stérker, je linger und intensiver der Muskel arbeitet.
In Luft oder in Stickstoff ist eine vermehrte Ausscheidung von Kohlen-
séure entweder gar nicht oder nur in unbedeutendem Mafle nachzu-
weisen. Die in den Versuchen mit Sauerstoff ausgegebene Kohlenséure
ist somit neu gebildet, nicht durch Diffusion aus dem Muskel entwichen.
Dagegen hauft der ausgeschnittene, in Luft oder Stickstoff arbeitende
Muskel Milchsdure an (FLeErcuer und Hopxins, 1907, Journ. of P. 35,
247). Wahrscheinlich ist dieselbe auch im normal ablaufenden Stoff-
wechsel ein regelméfiges Produkt des Umsatzes, das aber, bei geniigender
Sauerstoffzufuhr, wieder in das Ausgangsmaterial zurlickverwandelt wird
(vgl. A. V. Hiox, 1913, J. of P. 46, 28).

Diese Ergebnisse stimmen gut mit den Beobachtungen, die bei
kiistlicher Durchblutung von Warmblitermuskeln gewonnen worden
sind und ein zweites Verfahren zur Untersuchung des Stoffwechsels dar-
stellen (v. Frey, Arch. f. Physiol. 1885, 533; Erias, 1913, Biochem.
Zeitschr. 55, 153). Auch hier zeigten sich Sauerstoffzehrung und Kohlen-
sdureausscheidung des arbeitenden Muskels um so deutlicher gesteigert, je
vollkommener die Durchblutung war, d. h. je besser die ausgeschnittenen
Muskelmassen mit Sauerstoff versorgt wurden.

Den natiirlichen Verhéltnissen noch besser entsprechend ist der
Vergleich von Blutproben aus Arterie und Vene des aus dem Kreislauf
nicht ausgeschalteten Muskels. Cuavuveav und Kaurmanx (1886/87,
Compt. rend. 103—105) fanden hierbei den Blutstrom wéhrend der
Titigkeit des Muskels auf das 3—T7fache gesteigert, den Gaswechsel
sogar bis zum 30fachen. Besonders stark stieg die Kohlenséure an
und demgem#B auch der respiratorische Quotient. In neuerer Zeit ist
dieses Verfahren durch Barcrorr und VEerzir mit empfindlicheren
Methoden wieder aufgenommen worden (1912, Journ of P. 44, 243),
wobei sich deutlich zeigte, daBl der erhdhte Gaswechsel nicht auf die
Zeit der Arbeitsleistung beschrinkt ist, sondern noch geraume Zeit
hinterher fortbesteht. Dies entspricht der nachhinkenden Warmeent-
wicklung (siehe unten S. 241).

Endlich kann man AufschluB iiber den Stoffwechsel des arbeitenden
Muskels dadurch erhalten. daB man den Stoffwechsel 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. 8261f.)
und Benepict (1913, Carnegie Publ. Nr. 187) studiert worden. Alle
Versuche haben ergeben, dafl Muskeltitigkeit eine mit der Arbeitsleistung
steigende Vermehrung des Gaswechsels hervorruft und dafl die Kohlen-
sdure hauptsichlich auf Kosten von stickstofffreien Nahrungs- oder
Kérperbestandteilen gebildet wird, vorausgesetzt, daf solche in geniigen-
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der Menge zur Verfiigung stehen. In diesem Falle ist sogar die Neigung
zum Ansatz von Stickstoff, also zum Muskelwachstum, unverkennbar.
Ist dagegen das Versuchsindividuum fettarm und die Nahrung vorwiegend
aus Eiweill bestehend, so arbeitet der Muskel auf Kosten dieses Stoffes.
Die an einem Arbeitstage ausgegebene Energiemenge, d. h. die Summe
von mechanischer Arbeit und Warmelieferung kann die Energieausgabe
eines Ruhetages um das Mehrfache iibertreffen. Die Ubereinstimmung
zwischen der verlorenen Energie und der aus der Stoffzersetzung ge-
wonnenen hat sich auch in diesem Falle mit grofer Schérfe feststellen
lassen, wobei man es so einrichtete, daf die geleistete duBlere Arbeit
vollstiandig in Wéarme verwandelt wurde.

Driickt man die geleistete Arbeit in Warmeeinheiten 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 ATwaATER und BENEDICT bei der Arbeit am fest-
stehenden gebremsten Zweirad im giinstigsten Falle zu 0,2 bestimmt
worden (1904, Ergebn. d. Physiol. 3. I. 497). Zunrz (1897, A. g. P. 68, 191),
der die Arbeit meist in Form der direkt nicht meBbaren Steigarbeit hat
ausfithren 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 Bewnepict (a. a. O.) bei dhnlicher Berechnungsweise zu gleichen
Werten gelangt.

Energieumsatz und Wirmebildung.

Der Versuch, den Energieverbrauch des arbeitenden Muskels aus
dem Stoffwechsel zu erschliefien, kann sich entsprechend der Methodik
aller Stoffwechselversuche nur iber lingere Zeitriume erstrecken und
daher nichts aussagen tiber den Umsatz, der einer einzelnen Zuckung
oder einem kurzen Tetanus entspricht. Hier tritt ergéinzend ein anderes
Verfahren ein, das von HELMHOLTZ ersonnen, von HEipENHAIN und Fick
weiter ausgebildet worden ist (man vgl. hiertiber BUrRkER in TIGERSTEDTS.
Handb. d. physiol. Meth. 2. 1. 3. Abt.). _

Da die chemischen Umsetzungen im tétigen Muskel in Oxydationen
ausmiinden, also mit positiven Warmeténungen verkniipft sind, so muf
bei der Tatigkeit eine voriibergehende Temperatursteigerung eintreten.
die, wenn mefibar, zu einer Bestimmung der freigewordenen Wirme-
menge dienen kann. Die beiden fiir die Temperaturmessung zu erfiillen-
den Bedingungen, grole Empfindlichkeit und rasche Einstellung schlie3en
den Gebrauch von Thermometern aus und lassen nur die thermoelektrische
Methode aussichtsvoll erscheinen.

Wie bekannt, berubt dieselbe auf der Erfahrung, daB in einem
aus zwei Metallen zusammengesetzten Leiterkreise elektrische Spannungs-
unterschiede nur solange fehlen, als iiberall gleiche Temperatur herrscht.
Haben dagegen die Lotstellen der beiden Metalle verschiedene Temperatur,
so zeigt sich ein Strom, dessen Intensitdt anndhernd proportional dem
Temperaturunterschied zunimmt. Die auftretenden Potentialdifferenzen
sind klein, fiir Neusilber-Eisen bei 19 Temperaturunterschied ungefihr
25.10¢ Volt (KonrLrausch, Lehrbuch. 1901, 155). die Stromstirke bei
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1 Ohm Widerstand im Kreise somit 25.10¢ Amp. Da die Temperatur-
erh6hung im Muskel infolge einer Zuckung nur einige Tausendstel eines
Grades betrigt und die Widerstinde im Kreise unter den Wert von
1 Ohm kaum herabgedriickt werden konnen, so handelt es sich, wie
man sieht, um minimale Stromstdrken, deren Messung indessen bei der
Empfindlichkeit der modernen Galvanometer keine Schwierigkeiten
bietet.

Zur Vergroferung der Ausschlige vermehrt man zweckmiflig die
Zahl der Lotstellen und ordnet sie hintereinander zu sog. Thermosédulen
an. Es ist Aufgabe der Technik, die Vermehrung der Lotstellen zu ver-
einigen mit moglichst geringem Widerstand und geringster Masse. Von
der letzteren Bedingung hingt namlich die Schnelligkeit der Einstellung
ab, deren Wichtigkeit oben betont wurde.

Hat der Ausschlag des Galvanometers eine bestimmte durch
Eichung zu ermittelnde Temperaturerhchung angezeigt, so erhilt man
die entsprechende Warmebildung, indem man die auf der Wage bestimmte
Masse des Muskels multipliziert mit der Temperaturerhdhung und mit
einer Zahl, die angibt, eine wie grofe Wiarmemenge nétig ist, um die
Masseneinheit des Muskels um einen Grad zu erwirmen. Dlese als
spezifische Warme oder Wirmekapazitdt bekannte Konstante hat fiir
Wasser den Wert 1, fiir den Muskel etwa den Wert 0,8 (man vgl. BURKER,
a. a. 0. 8. 39—41).

Sei die Masse des Muskels 5 g, so erhélt man fiir eine Erwirmung
von 0,001°C die produzierte Warmemenge Q zu
Q=05g x 0,001° x g—gik%{; = 0,004 kal. = 4 Mikrokalorien.
Nunmebr 148t sich auch ermitteln, welche Stoffmenge zersetzt
werden muB, um die fragliche Warmemenge frei zu machen. Nach
S. 201 liefern
1 g Kohlehydrat oder Eiweif rund 4 groBe oder kg-kalorien,

1 mg s . . ,» 4 Kkleine oder g-kalorien,
0,001 mg ,, s ., ,, 4 Mikrokalorien,
0,001 mg Fett L9 Mikrokalorien,

Erwirmt sich ein Muskel von 5 g bei einer Zuckung um 0,001°,
so entspricht demnach die produzierte Warme der Oxydation von 0,001 mg
Eiweill oder Kohlehydrat bzw. 0,0004 mg Fett. Die Geringfiigigkeit
dieser Zersetzung 16t verstehen, daB der Stoffvorrat eines ausgeschnittenen
Muskels fir hunderte und selbst tausende von Zuckungen ausreicht.

Bei der Umrechnung der gefundenen Temperaturerhthung in
Warmemengen werden zwei Voraussetzungen gemacht, die besonders
erwihnt werden miissen. Erstens wird angenommen, dafl alle Teile des
Muskels, nicht nur die von der Thermosiule beriihrten, dieselbe Tem-
peraturerhShung erfahren, eine Annahme, die unbedenklich erscheint,
wenn alle Teile des Muskels erregt werden. Zweitens wird angenommen,
dafl zwischen dem Moment der Erregung und dem der Temperatur-
messung keine in Betracht kommende WAirmemenge verloren geht.
Inwieweit letzteres zutrifft, kann nur durch Versuche festgestellt werden,
wie sie seinerzeit auf Anregung Ficks von A. DaNILEwWsky ausgefiihrt
wurden (1880, A. g. P. 21, 109). In diesen Versuchen wurde ein am
Muskel hidngendes Gewicht erst gehoben und dann fallen gelassen. Die
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lebendige Kraft des Gewichts wird von dem Muskel vernichtet und setzt
sich in thm in Warme um, deren Betrag nach dem eben beschriebenen
Verfahren gemessen werden kann. Trifft die fragliche Voraussetzung
in vollem Umfange zu, so muf 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
mul} jene Zahl liefern, die als mechanisches Warmedquivalent 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 Wéarme.

|
. Arbeit = Wirme in Arbei
Gomichs ‘ Gewicht X Fall- |  Mikro- Arbelt
m g hohe (g mm) kalorien Wirme
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, daBl die Quotienten von dem geforderten Werte nicht
allzusehr abweichen, im Mittel um 159%,. Da die Fehler alle in derselben
Richtung liegen, so folgt, dall die gefundene Wirmemenge 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 grofler Tragheit der messenden Instrumente. Jedenfalls hat
der Versuch ergeben, daf die im Muskel entstehende Warmemenge ihrer
Grofenordnung 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, dafl keine #uBere
Arbeit geleistet wird, das vom Muskel gehobene Gewicht vielmehr wieder
zuriickfallt. Der einzige Erfolg der Erregung ist dann eine Erwirmung
des Muskels, aus deren Messung sich die entwickelten Wirmemengen
ergeben. Nach diesem Plane sind die Versuche der folgenden Tabelle
durchgefiihrt (Stab 1—3), die ebenfalls dem Buche Ficks (a. a. O. 8. 221)
entnommen ist. Sorgt man dafiir, dal der Muskel seine Verkiirzung
aufschreibt, so ist auch die Arbeit bekannt, die man héitte gewinnen
kénnen (Stab 4). Dividiert man mit dem kalorischen Aquivalent der-
selben (Stab 5) in die entwickelten Wirmemengen, so erhiilt man das
Verhéltnis zwischen Warme und Arbeit (6. Stab); der Wirkungsgrad
(7. Stab) ist letzterem Verhéltnis reziprok. Jede einer Horizontalreihe
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entsprechende Messung bezieht sich nicht auf eine. sondern auf drei
rasch aufeinanderfolgende Zuckungen. Der Zweck dieser Anordnung
war, die Ausschlige zu vergréBern.

L] 2 3. 4. \ 5. 6. 7.
- . drme- | Wirkungs-
laS;?lng pg*glélxr- Izzﬁlgreﬁein Arbeit in | Kalorisches | Verhiltnis gradg
des erhohung | Mikro- | Gramm- | Aquivalent der Wirme 1
Muskels | in 1/, | kalorien | Millimeter | der Arbeit | zur Arbeit & =g X 100
0 5,1 14,6
20 6.3 18,3 465 1,09 16,7 6,0
40 6,8 19,7 802 1,88 10,5 9,5
80 8,3 23,9 1402 3,34 7,1 14,1
120 8,4 24,2 1914 4,50 5,4 18,5
160 8,9 25,8 2402 5,64 4,6 21,7
200 8,9 25,6 2905 6,83 3,7 27,0
160 9,1 26,2 2402 3,64 4,6 21,7
120 8,1 23,3 1914 4,50 5,2 19,2
80 7,6 21,9 1420 3,34 6,6 15,2
40 6,7 19,5 819 1,92 10,2 9,8
20 6,2 18,0 465 1,09 16,6 6,0
0 4,6 13,4

Wie man aus dem ersten Stabe sieht, steigen die Versuche von
der Belastung 0 schrittweise bis 200 g empor, um dann in gleicher Weise
wieder zu sinken. Hierdurch wird es moglich, den Einflufl der Ermiidung
kennen zu lernen. Dieselbe macht sich hier nur insofern bemerklich,
als die Temperaturerh6hungen und die ihr proportionalen Warmemengen
fiir gleiche Lasten zum Schlufl der Versuchsreihe um ein weniges kleiner
ausfallen als im Beginn; in der Arbeitsleistung ist dagegen eine Er-
mildung nicht zu bemerken, die Arbeiten der absteigenden Reihe sind
eher etwas grofler. Das frithe Nachlassen der Wirmeentwick-
lung gegenitber 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, dafl die Sauerstoffspannung nicht aus-
reicht zum vollstindigen Ablauf der Oxydationsvorginge und daB sich
Zwischenprodukte, vor allem Milchsdure, im Muskel anhiufen. Die
Erscheinung ist hier nur angedeutet, wird aber bei rascher Zuckungsfolge
sehr auffillig. Sie lehrt, daBl ein Teil der Zersetzung und Wiarmebildung
nicht notwendig mit der mechanischen Leistung verkniipft ist und
sozusagen nur ein sekundéres Glied in dem Erregungsvorgang darstellt.

Da alle Zuckungen durch dieselbe Reizstirke ausgelést worden
sind, so 1Bt die Tabelle erkennen, dafl die ZersetzungsgroBe im Muskel
von der Spannung abh#ingt, unter der er sich befindet. Dieser Satz
gilt auch dann, wenn die Spannungen sich erst im Verlaufe der Zuckung
einstellen, wie bei dem Spannungs- und dem Schleuderverfahren (HeinEx-
HAIN, Mechanische Leistung etc. Leipzig 1864, S. 84ff.; Fick und HARTEN-
ECK, 1878, A. g. P. 16, 58). Die groflen Arbeitsleistungen, die durch
das Schleuderverfahren aus dem Muskel gewonnen werden kénnen,
haben demnach nicht nur einen physikalischen, sondern auch einen
physiologischen Grund, wie schon oben gefolgert wurde.



240 Energiewandlung im tédtigen Muskel.

Eine weitere Eigentiimlichkeit ist die geringe Zunahme der Warme-
entwicklung, wenn dem Muskel steigende Lasten aufgebiirdet werden,
wihrend die geleisteten mechanischen Arbeiten erheblich wachsen. Es
wird also bei starker Spannung des Muskels ein groferer Anteil der
freiwerdenden Energie zu mechanischer Leistung verfligbar, was sich in
dem abnehmenden Werte des Quotienten Wirme/Arbeit bzw. in dem
zunehmenden Wirkungsgrade &uflert. Man ersieht aus dem 3. und 5.
Stabe, daf bei der Spannung von 200 g die mechanische Leistung mehr
als ein Viertel der gesamten freigewordenen Energie betrigt, und es
ist nicht ausgeschlossen, dafl bei noch hoherer Spannung das Verhiltnis
sich noch giinstiger gestaltet hitte. In der Tat hat Zuntz (1897, A. g. P.
68, 211), wie oben erwidhnt wurde, bei seinen Versuchen an Tieren und
Menschen unter giinstigen Bedingungen den Wirkungsgrad der Muskel-
arbeit zu 0,31—0,34 ermittelt. HEs heiflt dies, dafl ein Drittel der aui-
gewendeten Energie als mechanische Arbeit erscheint.

Der Wert dieses Verhiltnisses ist theoretisch von groflem Interesse,
weil er einen Schlufl gestattet auf die Art der Energieumwandlung,
die im Muskel vor sich geht. Da, wie die Warmestarre zeigt, Verkiirzung
auch am toten Muskel noch moglich ist, sind die kontraktilen Teile
vermutlich verschieden von den erregbaren. Man kann sich vorstellen,
daB in letzteren (in dem Erwirmer) eine gewisse Wiarmemenge Q ent-
steht, die bei der Erregung an die kontraktilen Teile und schliefflich
nach auBlen (an den Kiihler) abgegeben wird. Nach diesem Bilde arbeitet
der Muskel wie eine Dampfmaschine oder allgemeiner wie eine thermo-
dynamische Maschine. Nimmt man an, dafl die kontraktilen Teile des
Muskels beim Erwirmen sich verkiirzen, so liefe sich der mechanische
Vorgang zu einem umkehrbaren Kreisprozef im Sinne von Carnor
gestalten (A. Fick, Mechanische Arbeit ete. S. 154). Fiir denselben gilt
die Beziehung

q Te —_— Tk
Q T

Sie besagt, daf} die niitzlich verbrauchte Wiarme ¢ sich zur ge-
samten Wirme Q verhilt wie die Differenz der Temperaturen des Er-
warmers und Kihlers zu der absoluten Temperatur des Erwédrmers.

Angenommen die Erregung des Muskels geschehe bei 279, d. h.
bei der absoluten Temperatur 300 und der Muskel erwirme sich bei
der Zuckung um 0,01°, so ist T, — Ty = 0,01 und q/Q = 0,01/300 oder
1/30000. Man sieht, dafl zur Erzielung eines Wirkungsgrades 14, wie
er sich unter giinstigen Arbeitsbedingungen tatséchlich erreichen 1a8t,
eine Temperaturdifferenz von 100° zwischen Muskel und Umgebung
notig wire. Hierzu kommt, dafl der Muskel innerhalb der physiologischen
Temperaturgrenzen iiberhaupt nicht merklich seine Lénge dndert (SoMMER
1908, Zeitschr. f. Biol. 52, 115), so daf3 auch die oben gemachte Annahme
hinfallig wird.

Daraus folgt, dall die Auffassung des Muskels als einer thermo-
dynamischen Maschine unzutreffend und daf} die {iberaus giinstige Aus-
nutzung der freiwerdenden Energie nur verstdndlich ist unter der An-
nahme, daBl chemische Energie direkt und ohne den Umweg #iber die
Wirmebildung in mechanische umgesetzt wird.

Diese von Fick zuerst angestellten Uberlegungen sind seitdem im
wesentlichen bestétigt und erweitert worden, insbesondere durch A. V. HiLL
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(1913, Journ. of Physiol. 46, 28). Derselbe hat die Warmeentwicklung des
zuckenden Muskels verglichen mit einer kiinstlich (durch Wechselstrome)
am abgestorbenen Praparat hervorgerufenen Erwirmung von genau
bekannter Dauer und gefunden, dafl die physiologische Warmeentwick-
lung die Zeit der Zuckung weit iiberdauern kann. Dies ist der regel-
miBige Befund, wenn der Muskel frisch, gut mit Sauerstoff versorgt
und die Erregung nur kurz ist. Die Hélfte und mehr der gesamten Wérme-
entwicklung kann unter diesen Umstéinden dem mechanischen Erregungs-
erfolge nachhinken. Diese nachtréigliche Wérmeentwicklung wird sehr
klein, wenn der Muskel ermiidet oder der Sauerstoff durch Stickstoff
oder Wasserstoff verdrangt ist; sie féllt ganz fort, wenn die oxydative
Fahigkeit des Muskels durch schwache Vergiftung mit Blausiure unter-
driickt wird (Weizsicker, Miinch. med. Wochenschr. 1915, Nr. 7 u. 8).
Die primére oder initiale Warmelieferung bleibt dagegen unter diesen
Umsténden bestehen und der Wirkungsgrad kann sich auf wesentlich
hohere Werte einstellen, die zwischen 0,4 und 0,9 schwanken (Hmw a. a. O.
S. 468).

Die Aufteilung der Wiarmeentwicklung in zwei Abschnitte steht
in engem Zusammenhang mit der gesteigerten Sauerstoffzehrung, die
der Muskel noch lange nach abgelaufener Erregung aufweist (siehe oben
S. 235, BarcroFr und VERZAR). Man wird einen ersten, die Spannungs-
entwicklung bedingenden, chemischen Vorgang annehmen miissen, der
auch in Abwesenheit von Sauerstoff vor sich gehen kann und einen
hohen Wirkungsgrad aufweist und einen zweiten, die Erregung iiber-
dauernden, der auf die Anwesenheit von Sauerstoff angewiesen ist. Zu
den Umsetzungsprodukten des ersten Vorganges gehort 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 Verhéltnis zur entstehenden
Milchsaure, tatsichlich freimacht (Hmwn, 1912, J. of P. 44, 502). DalB
die Milchsdure den Quellungsdruck gewisser Teile des Muskels erhSht
und dadurch seine Verkiirzung veranlaf3t, ist eine zulédssige Hilfsannahme.
Durch Diffusion und Neutralisation konnte dann die Saduerung ab-,
die Liénge des Muskels wieder zunehmen.

Fir den zweiten Teil der Warmeentwicklung besteht eine gewisse
Wahrscheinlichkeit, daf sie herrithrt von der Oxydation, nicht der
gebildeten Milchsdure, sondern anderer Substanzen, deren Energie zum
Wiederaufbau des Vorldufers der Milchsdure verwendet wird (Hirr,
Ebda. 46, 75). Damit wiirde auch verstdndlich werden, dafl der Muskel
die verschiedenen Nahrungsstoffe gleich gut verwertet, da sie nicht
eingehen in die fiir seine mechanischen Leistungen mafgebenden Um-
wandlungsprozesse.

v. Frey , Physiologie. 3. Aufl. 16



Zwolfter Teil.

Die Erregung von Muskel und Nerv.

1. Die Erregungsleitung.

Von dem tétigen 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 zunichst nur an gewissen
umschriebenen Stellen, um sich von dort iiber die iibrigen Teile aus-
zubreiten. Das geschieht allerdings in der Regel so rasch, daf das Auge,
wenigstens am quergestreiften 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 réhrenférmigen Eingeweide sind in
den vorhergehenden Abschnitten eine Anzahl von Bewegungsformen
beschrieben worden, die sich durch ihr langsames Weiterriicken aus-
zeichnen.

Dag Fortschreiten der Erregung geschieht im Skelettmuskel entlang
den Fasern. Dies 148t sich in der Weise aufzeigen, dal man einen parallel-
faserigen Muskel auf einer wagrechten Unterlage ausspannt und quer iiber
ibn 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 zunéichst liegt. L&Gt man die Hebel auf einer rasch
bewegten Fliche schreiben, so kann man aus dem Abstand der beiden
Verdickungskurven die zeitliche Verspidtung 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 spéter zu beschreibenden, grundsétzlich
ibereinstimmenden Verfahren ist die fragliche Geschwindigkeit gemessen
worden an den quergestreiften Muskeln der Schildkréte zu  0,5—1,8;
des Frosches 1—4, des Kaninchens 3—11 m/sek (Biepermany, Elektro-
physiologie 1, 124ff.). 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 ,,weiflen 5—11 m/sek (RorLLETT,
1892, A. g. P. 52, 227). Noch unter die oben genannten Werte herab
geht der M. retractor penis der Schildkrite, der bei 22° eine Geschwindig-
keit der Erregungsleitung von 41 cm/sek aufweist (Horrmann, 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 grofer, wenn man auch die glatten Muskeln heranzieht. Am Ureter
des Kaninchens fand Enceimaxy 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 iiber Nerven geschieht.

Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung ist in hohem Grade
von der Temperatur abhingig und wird durch 10° Temperatursteigerung
ungefihr verdoppelt (WoorLey, 1908, J. of P. 37, 123), was der Ge-
schwindigkeitszunahme chemischer Reaktionen entspricht.

Wie im Muskel findet
auch im Nerven die Aus-
breitung oder Leitung einer
irgendwo gesetzten Er-
regung inder Faserrichtung
statt. Thr 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 fiir i ]
die Erregung des zuge- Abb. 85. Zuckungskurven eines Gastroknemius,
hor N b der vom Nerven aus gereizt wird. Die von der
origen I\erven zZu  DE-  entfernteren Reizstelle ausgeldste Zuckung er-
niitzen. Zwischen dem scheint etwas spiter. Das obere Kurvenpaar ist
Augenblick des Reizes und  bei Zimmertemperatur, das untere bei gekithltem

dem Beginn der Zuckung Nerv geschrieben.

verstreicht eine Zeit, die

linger ist als die bei direkter Muskelreizung zu beobachtende Latenzzeit
(S. 220) und zwar um so ldnger, je entfernter vom 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, Burnox SANDERSoN, 1895, J. of P. 18,
117). 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 Lénge der von der
Erregung zu durchlaufenden Nervenstrecke dient nach dem Vorgange
von HeLvuortz (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 Schreibfliche seine Zuckung, deren Abstand
von der den Reizmoment kennzeichnenden Marke die Latenzzeit darstellt.
Man reizt einmal nahe dem Muskel und dann moglichst entfernt und erhélt

16*
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so zwel 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 ndhere Kurve entspricht der
Reizung nahe dem Muskel, die entferntere der am Beckenende des Nerven.
Die Liénge des Nerven zwischen den beiden Reizstellen betrug 55 mm.
Um die Léngenunterschiede in Zeitintervalle zu iibersetzen, ist bei der
ersten Umdrehung der Trommel die Stimmgabelkurve mitgezeichnet
worden, von welcher 100 Schwingungen auf die Sekunde gehen. 10
Schwingungen entsprechen einer Abszissenlinge von 37 mm, somit 1 mm
0,0027 Sekunden oder 2,7 o, wenn mit ¢ ein Tausendstel einer Sekunde
bezeichnet wird. Die Messung ergibt nun, dal am zimmerwarmen Nerven
die von der entfernten Reizstelle ausgeloste Zuckung um 0,7 mm oder
1,9 o spéter liegt, somit die 55 mm Nerv in 1,9 o oder 29 mm in 1 ¢ durch-
laufen worden sind; die Schnelligkeit der Erregungsleitung betrug in
diesem Falle 290 mm/o oder 29 m/sek. Am gekiihlten Nerven ist der
Abstand der beiden Zuckungskurven nahezu dreimal so grof}, die Ge-
schwindigkeit der Leitung also dreimal kleiner oder gleich 10 m/sek.
Fiir 10° nimmt die Leitungsgeschwindigkeit wie beim Muskel ungefihr
um 100°%/; zu (SyypEr, 1908, Am. J. of P. 22, 179; K. Lucas 1908,
J. of P. 37, 112).

Es versteht sich, daB eine derartige Rechnung nur zuldssig ist
unter der Voraussetzung, dafl die Leitungsgeschwindigkeit in allen
Teilen des gepriiften Nerven dieselbe ist. Kann diese Voraussetzung
nicht gemacht werden, so ergibt der Versuch nur den mittleren Wert
der Leitungsgeschwindigkeit innerhalb der gepriiften Strecke. Die Unter-
suchungen von R. pu Bois-Reymonp (1899, Zb. f. P. 13, 513) und
EnxceLMANN (A. f. P. 1901, 28) haben ergeben, daf bei einer in allen
Teilen des Nerven gleichen Temperatur die obige Voraussetzung im
allgemeinen zutrifft.

Fiir den Warmbliiter (Kaninchen, Katze, Hund) haben die nach
grundsétzlich gleichem Verfahren angestellten Versuche Mittel-Werte
zwischen 60 und 80 m/sek ergeben, fiir den Menschen 66—69 (GARTEN
und MinNicH, 1915, Zeitschr. . B. 66, 1). Da die Freilegung des Nerven
am Menschen nicht angéngig ist, sind die Ergebnisse weniger sicher.
Frithere Versuche haben daher ziemlich weit auseinanderliegende Zahlen
ergeben.

Die grofere Leitungsgeschwindigkeit des Warmbliiternerven wiirde
sich bei einem Temperaturkoeffizienten = 2 aus der hoheren Korper-
temperatur geniigend erkliren. Eine qualitative Verschiedenheit ist
aber durchaus nicht von der Hand zu weisen, da die Erfahrung lehrt,
daBl auch bei den Kaltblitern 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) gegeniiber. Bei der
Teichmuschel findet sie CREMER gar nur 5 cm/sek (NAGeELs 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 GarTeEN und FiscHER (1911, Zeitschr. f. B.
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56, 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 weiBen Nerven
gefunden. CarLson hat darauf hingewiesen, dafl, 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 Leitungsvorgidnge im Nerven mit denen eines elektrischen
Kabels vergleicht, kommt er zu dem Schlusse, dal iiberall, wo es von
Wichtigkeit ist, eine groBe Fortpflanzungsgeschwindigkeit des Nerven-
prozesses zu erreichen, die Nervenfasern markreich werden. Im gleichen
Sinne wirkt auch Vergroferung des Querschnitts des Achsenzylinders.
Fir 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 ausdriicklich bemerkt werden, daB von einer
Konstanz der Leitungsgeschwindigkeit nur am lebensfrischen Muskel
und Nerv gesprochen werden kann. Wéhrend des Absterbens, sowie
in der Narkose nimmt sie ab und kann schlieB8lich Null werden (GARTEN
und Koikg, 1910, Zeitschr. f. B. 55, 311; VErRworN, Erregung und
Libmung, 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 (idiomuskuldre 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 natiirlichen
Erregung des Muskels vom Nerven her beginnt sie dort, wo die Nerven
in den Muskel eindringen (im sogenannten nervdsen Aquator) und
breitet sich von dort zentripetal und zentrifugal aus. Daf auch im Nerven,
und zwar in allen seinen Fasern, die Erregung in beiden Richtungen
mit gleicher Geschwindigkeit sich ausbreitet, 1408t 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 fiir
den motorischen Nerven aus den Versuchen von GARTEN und LENNINGER
(a. a. O., Vergleich der Leitungsgeschwindigkeit des peripheren Nerven
zum Muskel bzw. zur ventralen Riickenmarkswurzel) und fiir den sensiblen
aus den Versuchen von Nicorar am Olfaktorius des Hechtes (A. f. P.
1905, Suppl. 341).

2. Sie ist unabhéngig von der Reizstérke, wenn man, bei elektrischer
Reizung, die Anderung der Reizstelle, die durch physikalische Strom-
schleifen entstehen kann, vermeidet, oder durch ein geeignetes Messungs-
verfahren unschédlich macht (EncerLmann, 1897, A. g. P. 66, 574;
Nicora1, a.a. Q.).
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3. Die gerade in Erregung begriffene Stelle des Muskels oder Nerven
ist fiir sehr kurze Zeit (wenige Tausendstel einer Sekunde) unzugénglich
oder doch schwer zuganglich fiir einen neuen Reiz (vgl. das analoge
Verhalten des Herzens, S. 47). Dieser refraktire Zustand wandert
wie die Erregung, ihr sozusagen auf dem Fulle folgend, iiber die Faser
hin. Thm ist es zuzuschreiben, daf die an das Ende der Faser gelangte
Erregung erlischt und nicht wieder zuriicklauft und ebenso, dal zwei
einander entgegenlaufende Erregungen, dort, wo sie sich treffen, ein-
ander ausloschen (P. Horrmann 1912/14, Zeitschr. f. B. 59, 23 und
64, 113).

Durch den refraktiren Zustand erfihrt die Wirkung der Reize,
gleichgiiltig wie sie beschaffen sind, eine zeitliche Begrenzung. Dauer-
erregungen oder was man so nennen kann, sind daher nur durch Wieder-
holung des Reizes zu erzielen und es héingt von der Dauer des refraktéren
Zustandes ab, wie rasch die Wiederholungen aufeinander folgen diirfen,
ohne unwirksam zu werden. N&heres dariiber bei der Besprechung
der elektrischen Reize.

Durch die aufgezéhlten Besonderheiten wird der Erregungsvorgang
zu einem (Geschehnis, das, einmal eingeleitet, nach inneren, dem jeweils
erregten Gewebe eigentiimlichen GesetzmiBigkeiten ablduft und nichts
mehr zu tun hat mit dem Ansto, durch den es hervorgerufen ist. In
der ' wissenschaftlichen Ausdrucksweise wird daher der uBere Ansto$
als Reiz streng unterschieden von dem Erfolg, der Erregung, die durch
jenen nur ausgeldst wird. Man kann von einer Erregungswelle sprechen
insofern, als die Erregung von dem Angriffsort des Reizes ausgehend
die Faserabschnitte der Reihe nach ergreift, wobei in jedem Abschnitt
derselbe Vorgang sich abspielt, nur zu verschiedener Zeit. Dal} es sich
aber nicht um eine Wellenbewegung im physikalischen Sinne handeln
kann, geht hervor aus der verhaltnisméBig geringen Leitungsgeschwindig-
keit, aus dem einer chemischen Reaktion entsprechenden Temperatur-
koeffizienten derselben (SNYDER, A.{f. P. 1907, 113 und 1908, Amer. 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 nur auf Kosten von chemischer Energie stattfinden kann.
Weniger beweisend in dem angedeuteten Sinne ist die Erfahrung, daf
Muskel und Nerv bei Abwesenheit von Sauerstoff ihre Erregbarkeit
und Leitfahigkeit schlieBlich verlieren (FLETcHER, 1902, J. of P. 28,
354 und 474; OmRWALL, 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 geschidigt wird. Aufler-
dem ist bekannt, daf} trotz Sauverstoffmangel die Erregbarkeit lange
vorhélt und nur allméhlich erlischt und das gleiche gilt von der Arbeits-
leistung des Muskels. KEs gibt also eine anaerob oder anoxybiotisch
ablaufende Erregung.

Der Nachweis, daf} die Erregung im efferenten Nerven nach beiden
Richtungen verlaufen kann, ist von Ktune, A. f. A, u. P. 1859, 595;
1886, Zeitschr. f. B. 22, 305) an verschiedenen Nervmuskelpraparaten
in der Weise gefiihrt, daB er von den Asten eines gegabelten Nerven
einen mechanisch oder elektrisch reizte, wobei auch die von den anderen
Asten innervierten Teile des Muskels in Erregung geraten. Der 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 Frosches, der durch
eine sehnige Inskription in zwei Halften geteilt wird, eine kiirzere tibiale
(obere Halfte der Abb. 86) und eine lingere koxale. Werden die zur
kurzen Halfte ziehenden Nervenfiden isoliert gereizt, so zuckt auch
die lange Halfte des Muskels und umgekehrt. Wird nach Herstellung
eines Priaparates nach Abb. 87 der Nerv des Zipfels Z gereizt, so zuckt
sowohl K wie L. Die Ausbreitung der Erregung ist, wie sich anatomisch
und experimentell zeigen 188t, dadurch bedingt, daf sich die meisten
Fasern des Nervenstammes N teilen und einen Ast nach K, den anderen
nach L bzw. Z schicken. Die Erregung, die in den nach Z ziehenden
Fasern gesetzt wird, greift iiber einerseits auf die zugehorige Muskelhilfte,
anderseits aber auch riickwérts bis zu den Teilungsstellen im Nerven N,
von wo sie zur Muskelhilfte L gelangt.

Abb. 86. Der Musculus gracilis des Abb. 87. Diesehnige Inskription zwischen

Frosches mit seinen Nerven von innen ge-
sehen. K kurze (tibiale, untere) Hilfte,
L lange (koxale, obere) Hilfte, k und 1
die zugehorigen Aste des Nerven N,
H die den Muskel durchbrechende, zur
Haut gehende Fortsetzung dieses Nerven,

den beiden Muskelhilften und gréBere

Stiicke dieser selbst sind herausge-

schnitten, ebenso die Nerveniste H

und C. Die beiden Hilften sind nur

noch durch die zu ihnen gehende Aste
des Nerven N verbunden.

e Astchen fiir einen benachbarten Muskel.

Der Versuch lehrt noch etwas weiteres, namlich, dafl 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 nicht denkbar wire, eine Grenze
findet dort, wo eine Faser sich in zwei oder mehrere Aste teilt. Durch
welche Einrichtungen die Isolation innerhalb des Nervenstammes ver-
mutlich gesichert ist, kann erst weiter unten erdrtert werden.

II. Die bioelektrischen Strome.

Im Zustande der Ruhe sind an Zellen und Geweben elektromotori-
sche Krifte nicht nachweisbar; solche treten aber in Erscheinung bei
der Erregung ferner dann, wenn eine Verletzung stattgefunden hat. Da
alle Gewebe von salzhaltigen Fliissigkeiten durchtrankt sind, also Leiter
zweiter Ordnung darstellen, so kénnen die elektrischen Spannungsunter-
schiede sich ausgleichen in Gestalt von Stromen, die nach dem Vorgange
von Hermann im Falle der Erregung als Aktionsstrome, im Falle
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der Verletzung als Demarkationsstréme bezeichnet werden. Durch
NebenschlieBungen, die an das elektromotorisch wirksame Gewebe
angelegt werden, lassen sich Stromzweige nach auBen ableiten und
der Beobachtung und Messung zugénglich machen.

Die hierzu erforderlichen methodischen Vorkehrungen bestehen
einmal in der Verwendung von MeBinstrumenten von grofier Empfindlich-
keit und Beweglichkeit (geringer Trigheit). Letzteres ist namentlich
fir die Beobachtung der Aktionsstrome wichtig, deren Intensitit sehr
raschen Wechsel zeigt. Hier haben sich das Kapillarelektrometer und
besonders das Saitengalvanometer (s. S. 54) bewidhrt. Eine zweite
wichtige Vorkehrung ist die Herstellung einer Nebenschliefung, die
selbst nicht zum Sitz elektromotorischer Krifte wird. Dies wire z. B. der
Fall, wenn man metallische Leiter in unmittelbare Beriithrung mit dem
zu untersuchenden Gewebe bringen wiirde. Man verwendet daher ,;un-
polarisierbare’ Elektroden, die aus amalgamiertem Zink in Zink-
sulfat bestehen, das seinerseits wieder an Kochsalzton grenzt, d. h. Ton,
der mit physiologischer Kochsalz- oder mit Ringerlosung angeknetet
ist (E. pu Bors- REYymonp, Ges. Abhandl. 1, 42). Nur dieser Ton
kommt mit dem lebenden Gewebe in Beriihrung.

Die infolge Schidigung eines Gewebes auftretenden Strome, die
Demarkations- oder Verletzungsstréme, finden sich in weiter
Verbreitung, nicht nur an tierischen, sondern auch an pflanzlichen Ge-
weben und man kann kaum zweifeln, dafl jede Zelle imstande ist, solche
Stréome zu entwickeln. DaB dieselben an Muskeln und Nerven besonders
leicht nachweisbar sind, rithrt nur davon her, dafl diese Organe aus
gleichsinnig geordneten Elementargebilden von makroskopischer
Linge bestehen, so dafl die Elektroden an verletzte und unverletzte
Teile derselben Zelle, Zellsdule, Faser bzw. desselben Faserbiindels
herangebracht werden koénnen.

Wird ein leicht isolierbarer Muskel, wie z. B. der Sartorius, un-
verletzt dem Korper entnommen, so zeigt er sich bei beliebiger An-
legung der Elektroden stromlos. Man kann ihn aber jederzeit elektro-
motorisch wirksam machen, indem man ihn an einer Stelle quetscht,
schneidet, tiber 50° erhitzt oder andtzt. Alle diese Verletzungen diirfen
nur partiell ausgefiihrt werden. Denn wird der ganze Muskel abgetotet,
z. B. durch Behandlung mit heilem Wasser oder durch chemische Mittel,
so laBt sich eine elektromotorische Wirksamkeit nicht mehr nachweisen.

Der Demarkations- oder Verletzungsstrom beruht demnach auf
einem Qegensatz zwischen dem normalen und dem verdnderten Teil
der Muskelfaser und zwar ist die Oberfliche des normalen Teils positiv
gegen den abgetdteten oder doch geschidigten Teil. Verbindet man
beide durch einen leitenden Bogen, so geht ein Strom von dem unver-
letzten zum verletzten Teil, in der Faser natiirlichin umgekehrter Richtung.
Unmittelbar nach Eintritt der Verletzung ist er noch nicht nachweisbar
(Latenzzeit), erreicht aber in wenigen Tausendstel Sekunden seine volle
Starke (GARTEN, 1904, A. g. P. 105, 291); er dauert mit abnehmender
Intensitiat solange an, bis die verletzten Fasern abgestorben sind. Am
Nerven geht der Verletzungsstrom rascher zuriick und verschwindet
lange bevor die Fasern abgestorben sind. Durch Anlegen eines neuen
Querschnittes 1468t er sich wiederum hervorrufen. Es mufl also eine
Art Ausheilung der Verletzung Platz greifen.
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Da die Verletzungsstrome in der die Zellen umspiilenden Lymphe
einen inneren Schliefungsbogen besitzen, 148t sich stets nur ein Teil
derselben nach auflen ableiten. Demgemif kann eine Messung ihrer
elektromotorischen Kraft auch niemals den vollen Wert ergeben, sondern
nur jene Spannungsdifferenz, die zwischen den zur Ableitung gewihlten
Punkten des inneren Leiterkreises besteht. Unter giinstigsten Umsténden
ist sie gleich 0,075 Volt gefunden worden. Vgl. pu Bois-REymoxp,
A.f. A u. P, 1867, 431. Nach Samosrorr ist die wahre Spannungs-
differenz ungefdhr 0,1 Volt (1899, A. g. P. 78, 38).

Die zweite und praktisch viel wichtigere Veranlassung zum Auf-
treten elektromotorischer Krifte in lebenden Geweben ist deren Erregung.
Die Oberfliche des unerregten Teiles zeigt positive Spannung, die des
erregten Teils negative. Die dadurch bedingten und z. T. nach auBen
ableitbaren Strome sind auBlerhalb des Gewebes von dem unerregten
gegen den erregten Teil, im Inneren
entgegengesetzt gerichtet. Man nennt
sie HKrregungs- oder Aktions-
strome. Thre Existenz ist ein Aus-
druck der Tatsache, dall eine Muskel-
oder Nervenfaser mnicht mit allen
ihren Teilen gleichzeitig in die Er-
regung eintritt, sondern daf sich diese
von dem Reizorte ausgehend nach Art
einer Welle tiber die Fasern ausbreitet
(s. oben 8. 242). Legt man zwei Elek-
troden a und b derart an das unver-
letzte Gewebe an, daB a dem Ur-
sprung der Erregung nidher liegt, so
zeigt sich zunfchst ein Strom, der a b
im abgeleiteten Kreise von b nach a  Abb. 88au. b. Zweiphasischer Ak-
flieit. Kurze Zeit darauf gelangt die tionsstrom eines Froschsartorius auf

; : - Reizung durch einen Induktions-
Erregung auch an die zweite Elek schlag. Oberste Kurve Ausschlag

f’I:Ode und damit gehen Spannuggs- des Galvanometers, mittlere Kurve
differenz und Strom auf Null zuriick. Reizsignal, unten Zeitmarken in
Sogleich gewinnt aber nun die Er- 60tel Sek. (nach DITTLER).

regung bei b das Ubergewicht iiber
die bei a, da letztere frither schwindet. Spannungsdifferenz und
Strom sind nun entgegengesetzt gerichtet und klingen rasch ab.
Diese unmittelbar aufeinander folgenden oder auch durch eine kurze
stromlose Pause getrennten, entgegengesetzt gerichteten StromstoRe
werden als die beiden Phasen des Aktionsstroms unverletzter Gewebe
bezeichnet.

Als Beispiele mogen die Abb. 88a und b dienen (DirTLER, 1913,
A. g. P. 150, Tafel III, Abb. 1a und 1b), die von einem Froschsartorius
stammen, der einmal am proximalen Ende gereizt wird (88a) und dann
am distalen. Die Ableitungselektroden zum registrierenden Saiten-
galvanometer liegen zwischen den beiden Reizstellen an dem Muskel
aber viel ndher der proximalen. Ausschlag der Saite nach unten bedeutet
Negativitdt der proximalen Ableitungselektrode. 88a lehrt also, dafB
bei Reizung des Muskels am proximalen Ende die proximale Elektrode
zuerst negativ, dann positiv wird im Verhiltnis zur distalen Elektrode.
Umgekehrt bei Reizung des distalen Muskelendes.
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Ist der an der Elektrode b liegende Teil des Gewebes abgetotet,
so ist ein Verletzungsstrom vorhanden, der im abgeleiteten Bogen von
a nach b gerichtet ist. AuBlerdem kann dieser Teil nicht mehr in Erregung
geraten und die von a ausgehende Erregung erlischt, bevor sie b erreicht.
Die Folge ist, da die Erregung sich elektrisch nur noch durch eine einzige
Phase ausdriickt, bestehend in einer Schwéchung des Verletzungsstromes
in der Zeit, wihrend welcher die Erregung unter der Elektrode a hindurch-
geht. Diese voriibergehende Schwichung des Verletzungsstromes wird
als ,,negative Schwankung® bezeichnet. Als Beispiel eines einphasi-
schen Aktionsstroms diene Abb. 89, die ebenfalls von einem Frosch-
sartorius stammt (DiTTLER, a. a. O., 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

mannigfaltigen Stérungen geliefert hat, ist bereits
in Teil 3 berichtet worden.

Nicht minder wichtig ist die Registrierung
der Aktionsstrome der Nerven. Durch dieselbe
wird man bei efferenten Nerven unabhingig von
dem Erfolgsorgan (Muskel, Driise, Herz usw.), das
zwar in der Regel von der Erregung mitergriffen
wird, sie aber in mehr oder weniger abgeénderter
Weise zum Ausdruck bringt, so daB es nur mit
Vorsicht zur Beurteilung der ersteren verwendet
werden kann. Noch grofer sind die Transforma-
tionen, welche die Krregung afferenter Nerven

Abb. 89. Einphasischer 10 Riickenmark und Gehirn erfihrt. Fir die
Aktionsstrom einesver- Kenntnis der Eigenschaften dieser Nerven ist
letzten Froschsartorius daher die Beobachtung ihrer Aktionsstrome
%“f Reizung mit einem  gje erste Quelle. Auf diesem Wege hat fest-
nduktionsschlag. Be- o . . .

deutungderdreiKurven gestellt werden konnen die Leitungsgeschwin-
wie in Abb. 88 (nach digkeit in weilen wund grauen Nerven, die

Drrrier). gleich schnelle Leitung in den efferenten und

afferenten Fasern der spinalen Nerven, ihr
doppelsinniges Leitungsvermodgen u. a. S. 243ff. mitgeteilte Eigen-
schaften. )

Es hat sich weiter herausgestellt, dal das Nervensystem eine die
Zeit einer Zuckung iiberdauernde Zusammenziehung der Muskeln nur
durch Haufung der Erregungen zustande bringen kann, also durch dasselbe
Mittel, dessen sich auch der Experimentator bei kiinstlicher Reizung
bedient. Fiir die willkiirliche Innervation der Muskeln war dies schon
seit geraumer Zeit aus den Oszillationen der Verdickungskurve, sowie
aus dem die Tétigkeit begleitenden Muskelton gefolgert worden (vgl.
Nacers 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 Betdtigung der Skelettmuskeln
bedient. Bei willkiirlicher Innervation sind allerdings die Oszillationen
des Aktionsstroms selten regelmifBig genug, um mit Sicherheit von
einem bestimmten Rhythmus sprechen zu koénnen. Die beobachteten
Frequenzen schwanken zwischen 50 und 200 in der Sekunde (BucHANAN,
1908, Quart. J. of exp. P. 1, 211; PipERr, Elektrophysiologie menschlicher
Muskeln, Berlin 1912; GArTEN, 1909, Zeitschr. f. B. 52, 534; Kuwo,
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1914, A. g. P. 15%, 337). Dagegen haben sich die automatischen Er-
regungen, die bei der Atmung regelmafiig 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 regelméBige
Folge der einzelnen Erregungsstofe auszeichnet, deren Frequenz je nach
der Korpertemperatur (35—389) zwischen 80 und 140 in der Sekunde
schwankt (DiTTLER und GARTEN, 1912, Zeitschr. f. B. 58, 420). Die
Aktionsstrome des Nerven und des Muskels zeigen dieselbe Frequenz,
vgl. hierzu Abb. 90 (DirTLER und GARTEN, a. a. O. S. 445).

Wie die willkiirliche und automatische arbeitet auch die reflektori-
sche Innervation. Als Beispiel seien in Abb. 91 die tetanischen Aktions-
stréme mitgeteilt, die von den Augenmuskeln bei den nystagmatischen
Bewegungen abgeleitet werden konnen (P. Horrmany, A. f. P. 1913, 23).

Abb. 90. Gleichzeitige Schreibung der Aktionsstréme des N. phrenicus (oben)
und eines Zwerchfellzipfels (unten). Am FuBe Zeitmarken in /,,s Sek. Abstand.
Das Elektroneurogramm des Phrenikus wird in der Gegend des Pfeiles durch
den Einbruch eines Elektrokardiogramms gestért. Die zusammengehdrigen
Schwankungen der beiden Kurven sind durch gestrichelte Linien verbunden.

Der tiefere Grund fiir die Rhythmizitdt der Dauererregung mufd
in dem refraktdren Zustand gesucht werden, der eine Verdoppelung
-oder Vervielfachung der Erregung nicht zuliafit. Sowie die in einer Muskel-
oder Nervenfaser ausgeloste Erregung maximal ist (s. unten das , Alles-
oder Nichtsgesetz“ im Abschnitt tiber elektrische Reizung), so ist sie
auch souveradn, d. h. sie duldet keine zweite neben sich. Krst wenn sie
ganz oder zum groften Teil abgelaufen, sind die Bedingungen fiir eine
Wiederholung gegeben. Die hochste Frequenz, die der Erregungsrhyth-
mus annehmen kann, ist damit zugleich ein reziprokes Ma8 fiir die Dauer
-des refraktéren Zustandes (P. Horrmanw, Witrzb. Sitzungsb. 7. Nov. 1912).

Die Unmdoglichkeit, den Erregungszustand zu steigern durch eine
Haufung gleichzeitiger oder innerhalb der refraktéren Periode rasch
aufeinander folgenden Reize steht nicht im Widerspruch mit der Sum-
mation der Muskelzuckungen, von der oben S. 228 die Rede war. Die
Zuckung ist ja ein relativ trdger Vorgang, der erst zur Entwicklung
kommt, wenn die Erregung, soweit sie in Form des Aktionsstromes
zum Ausdruck gelangt, im wesentlichen schon abgelaufen ist. Eine
Steigerung des mechanischen Erfolges der Erregung ist also sehr wohl
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Elektrische Fische.

moglich durch Reizfolgen mit groBerem Intervall als die Dauer des
refraktdren Zustandes,

RegelmiBige

(Kaninchen).

Abb. 91.

Von rechts nach links zu lesen. Aktionsstrome des Rectus medialis

nystagmatische Kontraktionen. Unten Zeit in 2/; Sek.

Uber die ‘Bedeutung des Aktionsstromes fiir die
Fortpflanzung der Erregung von der primér erregten
Stelle aus s.unten im Abschnitt iiber elektrische Reizung.

Das Auftreten der elektromotorischen Krifte hingt
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. Kin Austausch dieser
Salze bzw. ihrer Tonen wird wie man annimmt, durch
die Undurchgingigkeit des Protoplasmas bzw. seiner
oberflichlichen Schicht, der Plasmahaut, fiir diese
Stoffe oder doch {fiir gewisse Ionen verhindert, kann
aber stattfinden bei Verletzung und in voriibergehender
Weise bei der Erregung. Hierbei mufl es dann infolge
der ungleichen Wanderungsgeschwindigkeiten der diffun-
dierenden lonen zu Potentialdifferenzen bzw. Stromen
kommen. Fiir die Triftigkeit dieser Auffassung spricht,
dafl, wie Overron gefunden hat, Muskeln, deren Ge-
websfliissigkeit durch eine isotonische Losung von sekun-
didrem Kaliumphosphat ersetzt ist, nach Verletzung
keinen Demarkationsstrom oder sogar einen schwachen
in verkehrter Richtung zeigen (Wiirzb. Sitzber. 1905).

Die eben fliichtig skizzierte Vorstellung ist aber
deshalb nicht ausreichend, weil die im tierischen Korper
vorliegenden Salzkonzentrationen und -kombinationen
zur Erzeugung der recht erheblichen elektromotorischen
Krifte nicht ausreichen. Eine weit bessere Annihe-
rung an die wirklichen Verhéltnisse wird erreicht, wenn
man die beiden wisserigen Salzlésungen durch ein anderes
Losungsmittel, eine zweite ,,Phase®, sich getrennt denkt,
durch das eine Verschiebung in der Ionenkonzentration,
sei es durch ungleiche Loslichkeit, sei es durch ungleiche
Wanderungsgeschwindigkeit, bewirkt wird. Als eine
solche Phase wiirde die Plasmahaut der Zelle, vielleicht
auch das Zellstroma iiberhaupt zu betrachten sein (vgl.
hierzu HO6BER Physikal. Chemie der Zelle, 4. Aufl.
1914, S. 5691{f.).

Die Aktionsstrome, von denen bisher die Rede war,
stellen geringfiigige Leistungen dar gegeniiber den elek-
trischen Entladungen, zu denen gewisse Fische (Raja,
Torpedo, Malapterurus, OGymnotus) befdhigt sind.
Wahrend bei Muskel, Nerv und Driisenzelle die Er-
regungsstrome gewissermaflen nur ein Nebenprodukt
darstellen, bilden sie bei den elektrischen Organen
dieser Tiere die wesentliche Leistung. Wie BasucHin

und Excermany gefunden haben, werden die elektrischen Organe
als Muskelfasern angelegt, erfahren aber in der spiteren Embryonal-
entwickelung eine Umbildung, bei der die elektrische Wirksamkeit
auf Kosten der Kontraktilitit eine gewaltige Ausbildung erfihrt. Durch
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die vieltausendfache Hintereinanderschaltung von plattenartigen Bii-
dungen, deren jede auf Anregung von seiten des Nerven zu einer elektro-
motorisch wirksamen Fliache wird, konnen elektromotorische XKrifte
bis zu mehreren hundert Volt entstehen. Die Entladungen sind entweder
kurz, zuckungsartig, oder rhythmisch-tetanisch mit hohen Frequenzen,
bis 100 pro Sekunde und mehr. Der Fisch selbst ist, wenn auch nicht
unempfindlich, so doch unterempfindlich fiir seine Schlige (vgl. hierzu
GARTEN in WinTERsTEINS Handb. d. vergl. Physiol. 3, 1L, 170 ff.).

III. Die Reize.

1. Mechanische Reize.

Nicht jede mechanische Einwirkung auf Muskel oder Nerv fiihrt
zur Erregung. Drucksteigerungen auf 200 Atmosphiren und dariiber,
die den Muskel samt Nerven treffen, sind wirkungslos und unschadlich,
wenn sie als hydrostatischer Druck gleichmaBig von allen Seiten wirken
(EmBECKE, 1914, A. g. P. 1567, 79). Auch Ortlich umschriebener Druck
kann als Reiz unwirksam bleiben, wenn er langsam ansteigt. Am Nerven
fiihrt er leicht zur Aufhebung der Leitfahigkeit und zum Verlust der
Erregbarkeit an der gedriickten Stelle. Hierzu geniigt, wie das bekannte
,,Einschlafen der Glieder lehrt, schon verhaltnism&afBig geringer Druck.
Die voriibergehende Aufhebung der Leitfihigkeit steigert sich bei linger
dauernder Einwirkung zur ,,Drucklihmung®, die funktionell einer Unter-
brechung des Nerven gleich zu achten ist. Es stellen sich dann auch
histologisch nachweisbare Veréinderungen im Nerven ein, die als eine
Folge der Erndhrungsstérung am gedrickten Orte und der vollstdndigen
funktionellen Ausschaltung weiter distal aufzufassen sind.

Durchschneidung des Nerven wirkt voriibergehend als Reiz, und
lshmt dauvernd alle von dem Nerven versorgten Organe, d. h. sie kénnen
nunmehr vom Gehirn und Riickenmark aus nicht mehr betétigt werden
und auch ihrerseits nicht mehr auf diese wirken. Der Verkehr zwischen
geldhmten und ungelihmten Teilen ist dann nur noch ein stofflicher
auf dem Wege von Blut und Lymphe. Sofort beginnen dann Verinde-
rungen im abgetrennten Stumpf des Nerven einzusetzen, die in wenigen
Tagen zum Verlust der Erregbarkeit und Leitfihigkeit und zum Zerfall
der Fasern fithren, von denen nur ein bindegewebiger Strang zuriickbleibt.
Gleichzeitig setzt am zentralen Stumpf des Nerven ein Wucherungsvorgang
ein, der darin besteht, dal die durchtrennten Axonen Sprossen treiben,
die, wenn sie den Anschlufl an den peripheren Stumpf finden, von den
Resten der degenerierten Fasern geleitet in ihnen weiterwachsen und
schlieflich nach Monaten die Verbindung mit den peripheren Geweben
wieder herstellen. Auch der periphere Nervenstumpf wird mit seinen
Hiillen vollsténdig regeneriert.

Mechanische Reizung ist indessen sehr wohl ohne Schidigung
moglich. Besonders leicht gelingt sie am Nerven. Mit einem leichten
Hémmerchen, das mit seiner quer zum Nerven gestellten Schneide
auf ihn herabfallt, kénnen Reize in beliebiger Stérke gegeben und Reihen
gleich hoher Zuckungen ausgelost werden (TiGeErstEpT, Studien iiber
mechanische Nervenreizung, Helsingfors 1880; 1881, Nord. med. Arkiv
13, 12). Ein einheitliches mechanisches Maf fiir die Stérke des Reizes
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148t sich zur Zeit nicht angeben. Die lebendige Kraft ist von Bedeutung
insofern, als der Reiz im allgemeinen um so stérker wirkt, je mehr er
den Nerven deformiert. Sehr geringe Deformationen, bis etwa 109/,
der Nervendicke, sind wirkungslos, Deformationen von 20—50°¢/, wirken
maximal. Stédrkere Deformationen geben dann keinen gréBeren Erfolg,
sind vielmehr geeignet, den Nerv zu schidigen (Oinuma, 1909, Zeitschr.
f. B. 53, 303).

Neben der lebendigen Kraft oder der Deformationsarbeit des
Reizes ist es die Geschwindigkeit der Deformation von der der Erfolg
abhéngt, und zwar sind kleine Anderungen der Geschwindigkeit von
groflerem EinfluB als solche der Arbeit des Reizes. Es ist daher wahr-
scheinlich, daf3 schon sehr kleine Deformationen zur Erregung des Nerven
geniigen, wenn sie mit geniigender Geschwindigkeit stattfinden (OiNuma,
a. a. 0.; v. Frey, Wurzb. Sitzungsber. 16. Dez. 1909).

Es spricht mancherlei dafiir, daB es nur dann zu einer Erregung
kommt, wenn durch den Reiz die Oberfliche der Nervenfaser soweit
gelockert wird, dafl ein Austausch von Ionen mit der Umgebung statt-
finden kann. HEs wird also gewissermafen ein Demarkationsstrom hervor-
gerufen, der aber sofort wieder verschwindet, weil die Storung zu gering-
flgig ist, als daB sie nicht unverweilt wieder ausgeglichen wiirde. Der
Stromstof geniigt aber, um an der getroffenen Stelle Erregung hervor-
zurufen, die nun entsprechend der Eigenart der Faser uber dieselbe
fortschreitet.

Auch am Skelettmuskel kann man durch leichte Schlige quer
zur Faserrichtung Zuckungen auslésen. Benutzt man hierzu Vorrichtungen,
die eine Schwellenbestimmung gestatten, so lassen sich Zonen von ver-
schiedener Empfindlichkeit nachweisen. Hormanxy und Braas (1908,
A. g. P. 125, 137) haben gezeigt, dall die hochempfindlichen Zonen den
Orten gehdufter Nervenenden entsprechen, wihrend die von solchen
freien Faserabschnitte des Muskels relativ unempfindlich sind. Merk-
wirdigerweise bleibt die Verschiedenheit der Schwellenwerte auch nach
Degeneration der Nerven bestehen, so dall man schliefen muB, die Muskel-
faser enthalte im Zusammenhang mit den nervésen Endapparaten Struk-
turen, welche nach Durchschneidung der Nerven nicht oder doch viel
langsamer degenerieren und eine hohe Empfindlichkeit gegen mechanische
Reize beibehalten. Zu entsprechenden Folgerungen ist auch Lanxerey
gefiihrt worden in seinen Untersuchungen iber die Wirkung von Nikotin
und Kurare auf entnervte Muskeln (1905, J. of P. 33, 374; 1906, Zentr.
f. P. 20, 290).

2. Elektrische Reize.

Von allen kiinstlichen Reizen sind die elektrischen die am meisten
verwendeten 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 der Reizung dar, d. h. sie
kénnen so gestaltet werden, daf sie nicht schédigen und beliebig oft
wiederholt werden konnen. DaB die erregbaren Gewebe so besonders
leicht auf diesen Reiz ansprechen, hat vermutlich seinen Grund darin,
daf auch bei der natiirlichen Erregung elektrische Stréme (Aktions-
strome) eine wichtige Rolle spielen. Von diesem Gesichtspunkte aus
wiire der elektrische Reiz der am meisten naturgemile.
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Die beiden wichtigsten Formen der elektrischen Reizung sind die
Reizung mit konstantem Strom, héufig 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 gebriuchlich.

A. Reizung mit konstantem Strom.

Sollen Muskeln oder Nerven innerhalb des lebenden menschlichen
oder tierischen Korpers erregt werden, so wird man bei einer Elektroden-
fliche von 3 qem (STINTZING) unter normalen Verhéltnissen mit Strom-
stirken von 0,5—2,0 Milliampere (MA) auskommen. Bei einem Wider-
stand des mensch-
lichen Korpers von E
einigen tausend Ohm
erfordert dies die Am
Hintereinanderschal- "
tung von einer Anzahl

galvanischer Ele-
mente, diedurch einen “, ,Lz
sogenannten Strom- 2
wahler zu- oder aus-
geschaltet werden.
Die dabei auftreten- /\\
den Erscheinungen w
werden unten be-
schrieben werden. Sie
sind lange nicht so
ibersichtlich als die
bei Reizung isolierter
Muskeln und Nerven
zu beobachtenden. +
Die wesentlichen Wir- sy, 92. Versuchsanordnung zur Reizung eines Nerven
kungen des elektri- (N) durch konstante Strome von stetig verinder-
schen Stroms sind da- licher Stirke.
her alle an tierischen
Priparaten gefunden worden und auf diese mufl auch immer wieder
zuruckgegriffen werden, wenn die verwickelten Ergebnisse an ganzen
Organismen Aufkldrung finden sollen.

Die elektrische Reizung isolierter Organe bedarf einer besonderen
Methodik, weil hier schon mit weit geringeren Stromstérken die zur
Erregung notige Stromdichte (s. u.) erreicht wird. Ein konstanter Strom
von 10~% Amp. oder 1 Mikro-Amp. («A) wird, durch den Ischiadikus des
Frosches flieRend, denselben in der Regel in Erregung versetzen und es
werden so ziemlich alle Wirkungen des Stroms zur Beobachtung kommen,
wenn letzterer bis zum 50fachen jener Stirke ansteigt. Innerhalb dieser
Werte ist eine stetige Anderung der Stromstérke 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. Ist der
Strom im Hauptkreise H geschlossen, so entsteht im Drahte MM ein
cleichmiBiges Potentialgefille und die Spannungsdifferenz zwischen

M
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irgend zwei Punkten des Drahtes wird ihrem Abstande proportional
sein. Wird nun von zwei Punkten a, und a, des Drahtes durch den Strom-
wender W und den Schliissel S zum Nerv N abgeleitet, so tritt nur ein
duBerst schwacher Zweigstrom in den Reizkreis R ein, weil der Widerstand
des Nerven vieltausendmal grofer ist, als der des Drahtstiickes a; a,.
Es findet durch die Abzweigung auch keine merkliche Verstirkung
des Stroms im Hauptkreise statt und man darf mit verschwindendem
Febhler annehmen, dafl der durch den Nerven gehende Strom der Lénge
a; a, proportional ist.

Als weitere notwendige Vorkehrungen fiir einwandfreie Reizergeb-
nisse sind zu nennen die Verwendung unpolarisierbarer Elektroden
(s. 0. S. 248) und die Erhaltung der ausgeschnittenen Gewebe im Zustande
normaler Erregbarkeit. In dieser Richtung ist namentlich dafiir zu sorgen,
dafl sie nicht vertrocknen. Man bringt sie daher in eine sogenannte
feuchte Kammer, d. h. das Pridparat wird mitsamt den unpolarisier-
bareril Elektroden in einem mit Wasserdampf geséttigten Raume auf-
gestellt.
Am tbersichtlichsten 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
Linge der Ableitungsstrecke am Rheochord von Null anfangend schritt-
weise vergroflert, so lassen sich eine Anzahl unwirksamer oder unter-
schwelliger Stufen nachweisen, bis etwa bei 10 uA die erste schwache
Wirkung sichtbar wird. Dies ist der Schwellenreiz. Bei Steigerung
der Stromstirke nehmen die Verkiirzungen rasch an Hohe zu und sie
konnen dies bis zu einem gewissen durch weitere Reizverstiarkung nicht
mehr iiberschreitbaren Werte tun. Der schwichste 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 Reizstirke ab der Muskel sich zwar stets stark
zusammenzieht, aber doch in wechselndem Umfang.

~ Die Titigkeit des Muskels tritt ein bei der Schliefung des Stroms.
sie ist eine SchlieBungserregung; nach ihrem zeitlichen  Verlauf
ist sie nicht eine Zuckung, sondern ein meist kurz dauernder, rasch
absinkender, durch unregelméfiige Schwankungen gekennzeichneter
Tetanus. Deutlicher als in der Verkiirzungskurve erscheint die Zusammen-
gesetztheit des Erregungsvorganges bei der Registrierung der Aktions-
strome, wie sie von GARTEN durchgefithrt worden ist (1901, Abhandl.
Ges. d. Wiss. Leipzig 26, 331). Nach dem Abklingen der Krregung 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 regelmiBige Rhythmus der Erregungen ist in
seiner Frequenz in hohem MaBe von der Temperatur des Muskels ab-
hiingig, womit er sich als eine spezifische Leistung desselben, als sein
,, Eigenrhythmus® verrit.

Kehrt man die Stromrichtung um, so daf} 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 verstindlich, wenn man beachtet,
daB der Strom seine erregende Wirkung nicht an beliebigen Stellen
entfaltet, sondern, wie sofort bewiesen werden soll, nur dort, wo er aus
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den Fasern austritt oder anders 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 demgemif auch
der Querschnitt des Muskels kleiner am Knieende als am Beckenende,
so daB dort die auf die Einheit des Querschnitts bezogene Stromistirke
oder die Stromdichte groBer ist. Diesem Umstande verdankt der
absteigende Strom seine grofere Wirksamkeit in Form einer niedrigeren
Schwelle.

Die polare Wirkung des Stromes, d. h. die Beschrinkung
der Erregung auf den Ort der physiologischen Kathoden 1&8t sich am
besten dadurch nachweisen, dafl 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
miBig starke Stréme verwendet werden, weil sonst von der Langsiichtung
der Fasern abweichende Stromschleifen sich bemerklich machen und
eine regelwidrige Wirkung vor-
tduschen kdénnen.

Durch sehr starke Strome
konnen am Muskel auch bei der
Offnung Erregungen erzielt wer-
den, die aber nicht wvon der
Kathode, sondern von der Anode
ausgehen. Von praktischer Be-
deutung sind dieselben nicht.

Da die Offnungserregung am

Nerven viel leichter zu erzielen

ist, soll sie dort ndher be-

schrieben werden. Abb. 93. Von rechts nach links zu lesen.
Starke Strome fiithrenferner  Einphasische Aktionsstrome des Musculus

: _  gastrocnemius des Kaninchens. Reizung
am Muskel zu > Dauerkontrak vom Nerven aus mit 4D, Temperatur 36,59.

tionen®, Formé:mderungen in Ge-  parunter Reizsignal und Schwingungen
stalt umschriebener ~Aufwul-  einer Zungenpfeife von 250 in der Sek.
stungen, die bei der Schllieﬁung GARTEN, 1909, Z. f. B. 52, Taf. XV, Fig. 24.
an der Kathode, bei der Offnung

an der Anode auftreten und auf diese Stellen beschrinkt bleiben. Es
handelt sich hierbei wahrscheinlich um eine ortlich begrenzte Anderung
im Quellungszustand des Muskels, die durch Produkte der Elektrolyse
hervorgerufen wird (man vgl. iiber die Wirkung elektrischer Strome
auf Muskeln Brepermanny, Elektrophysiologie 1. Bd., Jena 1895, 149 ff.
und NaceLs Handb. d. P. 4, 511 {f.).

Leitet man den konstanten Strom durch einen Nerven,
wozu sich der Ischiadikus des Frosches mit anhdngendem Gastroknemius
als Transformator vorziiglich eignet, so sind die Erfolge den fiir den
Muskel beschriebenen vielfach dhnlich. Auch hier gibt es unterschwellige,
schwellenmiiBige und {iberschwellige Reize und, wenn man will, maximale
soweit der meist unregelmiBig tetanische Charakter der Erregung einen
Vergleich der Verkiirzungsgrofen erlaubt. Die rhythmische Natur
des Erregungsvorganges kommt in dem Aktionsstrom des zugehdrigen
Muskels deutlich zum Vorschein, wie aus Abb. 93 zu ersehen (WINTER-
sTEIN, Handb. 3, II, 1186).

 Die Reizschwelle des Nerven liegt etwa 2- bis 5mal tiefer als die
des Muskels, wenn sie in Stromstirken gemessen wird. Der Nerv gilt

v. Frey, Physiologie. 8. Aufl. 17
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daher als empfindlicher gegeniiber der elektrischen Reizung. Bezieht
man die schwellenméaBigen Stromstérken aber auf die Einheit des Quer-
schnitts, der beim Sartorius ungefdhr 20mal grofer ist als beim Ischia-
dikus, so bedarf der Nerv der grifleren Stromdichte. Das diirfte wohl
damit zusammenhingen, dafl der Nerv durch seine Hiillen besser isoliert
ist als der Muskel, so daB es stirkerer Strome bedarf, um 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 Muskel 146t sich die polare Wirkung des Stromes sicher-
stellen in der Weise, dall man die Kathode nach einem abgestorbenen
oder einem gelihmten Teil des Nerven verlegt, was zur Aufhebung oder
Minderung des Erfolges fithrt. Umkehr der Stromrichtung ist iibrigens
auch bei einem {iberall leitungs- und erregungsfihigen Nerven nicht
gleichgiiltig, weil geringe Unterschiede im Querschnitt, in dem Gehalt
an Bindegewebe oder gar in der Schiddigung durch die Préparation,
durch Austrocknung und dergleichen geniigen, je nach Lage der Kathode
den Erfolg zu &ndern.

Der Hauptunterschied im Verhalten des Nerven gegeniiber dem
des Muskels liegt darin, da8 er viel leichter als dieser auf Stroméfinung
reagiert. Bei einer Stromstiirke gleich dem 5fachen des Schwellenreizes
wird man die Offnungserregung meist erhalten konnen, vorausgesetzt,
daB der Nerv nicht zu kurze Zeit durchstromt war. Fiir ihr Auftreten
ist nimlich neben der Stiarke des Stroms seine Dauer von wesentlicher Be-
deutung. Dies weist aber darauf hin, daf} die Bedingungen fiir das Auf-
treten der Offnungserregung von dem zugeleiteten Strom erst erarbeitet
werden miissen. In der Tat ist seit langem bekannt, daB der elektri-
sche Strom im Nerven, in schwicherem Grade auch im Muskel und an-
deren Geweben, reversible Anderungen hervorruft, die als innere Polari-
sation bezeichnet werden und mit dem 1nhomogenen Bau dieser Teile
zusammenhingen. Insbesondere sind es die schlecht leitenden Hiillen
des Nerven, die dem Durchgang des Stromes einen erheblichen Ubergangs-
widerstand entgegensetzen und veranlassen, dafl neben den Strémungs-
vorgiangen auch Ladungen stattfinden. Eine weitere Folge dieser Wider-
stande ist, daf3 die innere Polarisation sich iiber eine viel groflere Strecke
ausbreitet als dem Abstande der Elektroden entspricht, ja dafl} streng
genommen, der Nerv in seiner ganzen Lénge an derselben teilnimmt,
wobei eine anodisch und eine kathodisch polarisierte Hilfte 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 NaceLs Handb. d. P. 4, 979). Tst diese Auffassung der Off-
nungserregung zutreffend, so kann die Gesamtheit der durch elektrische
Strome bewirkten Erregungen zusammengefallt werden in der Regel:
Reizung kann nur dort entstehen, wo der Strom, gleichgiiltig
welcher Herkunft, aus der lebenden Faser austritt (an der
physiologischen Kathode)

Durch die mit der inneren Polarisation einhergehende chemische
Veréinderung des Nerven (Anderung der Ionenkonzentration, Erhohung
der Konzentration an den Grenzflichen 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 iiblich ist, die durch die Polarisation bedingte Ausbreitung
des Stroms iiber den Nerven als Elektrotonus zu bezeichnen, so nennt
man auch die genannten FErregbarkeitsverdnderungen elektrotonische.

Die erregende Wirkung elektrischer Strome ist bisher nur als
abhéngig von ihrer Stérke beschrieben worden. Dafl diese Darstellung
nicht gentigt, folgt schon aus der Tatsache, dall es hauptsichlich die
SchlieBung, also der Beginn der Durchstromung (bei der gegebenenfalls
auftretenden Offnungserregung der Beginn des gegenliufigen Polari-
sationsstromes) ist, an der die Krregung sich kniipft. Weiterhin ist
der Strom ohne Wirkung oder diese nimmt doch sehr rasch ab. Im gleichen
Sinne ist ferner die Erfahrung zu deuten, dafl man durch langsame
und stetige Steigerung der Stromstérke reizfrei zu Werten derselben
gelangen kann, die bei sofortiger SchlieBung lebhaft erregen (sog. Ein-
schleichen in den Strom). Es kommt also auch auf die Geschwindigkeit
an, mit der der Strom entsteht. Die Bedeutung dieser von pu Bors-
RevMonDd zuerst hervorgehobe-
nen Veridnderlichen ist dann von
v. Kries (A. f. P. 1884, 347) und
Lucas (1907, J. of P. 36, 253)
genauer untersucht worden, in-
dem sie sich geradlinige Strom-
anstiege von wéahlbarer Steilheit
und Dauer herstellten. Im Gegen-
satz zu plotzlichen Schliefungen
oder ,,Momentanreizen‘ sind
solche ,,Zeitreize** bei gleicher
schlieBlicher Stromstérke stets Abb. 94.
weniger wirksam oder anders aus-
gedriickt, Zeitreize miissen zu hoheren Stromstidrken ansteigen, um den
gleichen Erfolg zu haben wie Momentanreize. Der Unterschied ist zum
Teil iiberraschend grof. So muB z. B. bei einer Anstiegsdauer von
1 Sekunde der Strom fiir den Froschnerv 60mal so stark sein als bei
MomentanschlieBung. Ist die Steilheit des Stromanstieges gegeben, so
wichst mit der Dauer desselben die Wirkung, was besagt, dall neben der
Geschwindigkeit des Ansteigens doch auch die Stromstidrke oder die
Elektrizitatsmenge von Einfluff ist.

Damit gelangt man zur Anerkennung der mafigebenden Bedeutung
von zwei Variablen Stromstidrke und Anstiegsgeschwindigkeit,
die in vollkommener Analogie stehen zur Gréfe und Geschwindigkeit der
Deformation bei der mechanischen Reizung.

Viel weniger tibersichtlich als bei dem Versuch am ausgeschnittenen
Organ sind, wie schon oben erwidhnt, die Reizergebnisse bei Durch-
stromung des lebenden Kérpers, wie sie vorgenommen wird, um die Erreg-
barkeit von Muskeln und Nerven am Menschen zu priifen. Die Ver-
wickelung ist dadurch gegeben, daff Anoden und Kathoden nicht réumlich
scharf getrennt werden konnen, so daf bei gleicher Fliche der beiden auf
die Haut gesetzten Elektroden die Erregung an beiden Orten auftritt.
Sei in Abb. 94, die einen Schnitt normal zur Kérperoberfliche darstellen

17*
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soll, 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 Wirklichkeit beschrénkt sich natiirlich der Strom nicht auf die
wenigen hier gezeichneten Fidden, sondern erfilllt das Gewebe in voéllig
stetiger Weise. Die Zeichnung soll nur anschaulich machen, da8 die Strom-
dichte entsprechend der Divergenz der Stromlinien mit der Entfernung
von A bestindig abnimmt. Ist nun NN ein in der Tiefe liegender Nerv
oder eine Muskelfaser, so tritt der Strom auf der mit 4- bezeichneten
Seite in die Faser ein und hat dort seine physiologischen Anoden, er tritt
aber auf der mit — bezeichneten Seite sogleich: wieder heraus, was zur
Bildung von physiologischen Kathoden (man nennt sie in diesem Falle
gewohnlich virtuelle Kathoden) Veranlassung gibt. Nach Umkehr der
Zeichen gilt die Abbildung ebenso fiir die Vorginge unter der Kathode.
Die Folge dieser eigentiimlichen Stromverteilung ist, daf unter beiden
auf den Korper gesetzten Elektroden sich physiologische Kathoden be-
finden, weshalb denn auch an beiden Stellen Erregung eintritt. Ein
Unterschied besteht nur insofern, als die kathodische Stromdichte am
Nerven bei einsteigendem Strom geringer ist als bei aussteigendem,
so dafl man unter der Kathode in der Regel etwas leichter, d. h. bei
geringerer Stromstérke Erregung erhalt.

Da nun das Auftreten von Erregungen unter beiden Elektroden
nicht erwiinscht ist, indem doch nur die Erregbarkeit eines Muskels
oder Nerven gepriift werden soll, hilft man sich in der Weise, daBl man
die eine Elektrode groBflichig macht und auf einen ausgedehnten Korper-
teil setzt, Brust oder Riicken. Dadurch wird die Stromdichte unter
ihr so gering, daB es nicht zur Erregung kommt, die Elektrode also un-
wirksam oder indifferent ist. Die kleinfliachige, differente Elektrode
(meist 3 gem,) kommt dann auf den Teil zu stehen, dessen Verhalten
untersucht werden soll. Man findet sie dann zuerst, d. h. bei schwichsten
Stromen wirksam, wenn sie Kathode ist, doch geniigt meist eine geringe
Verstirkung des Stromes, um sie auch als Anode (virtuelle Kathoden!)
erregungsfihig zu machen. Der Erfolg ist, soweit er Muskeln oder motori-
sche Nerven betrifft, entweder kurz, zuckungsartig (Kathoden- bzw.
AnodenschlieBungszuckung abgekiirzt KSZ und ASZ) oder tetanisch,
gedehnt (KSTe bzw. ASTe). Bei Reizung von Muskelnerven sind mit
stirkeren Stromen auch Offnungserregungen zu erhalten.

B. Reizung durch Stromstdfe.

Wie die vorstehenden Darlegungen zeigen, werden die groBien
Vorziige, welche die elektrische Reizung besitzt, bei Verwendung kon-
stanter Strome dadurch beeintriichtigt, dafl sich infolge des tetanischen
Charakters der Erregung ihre Dauer und (beim Muskel) der mechanische
Erfolg nicht vorausbestimmen laft. AuBerdem ist eine {iber die zur
Erregung notige Zeit hinausgehende Durchstrémung der Gewebe uner-
wiinscht, weil nur die Polarisation vergrofiernd. Fir die Absicht des
Versuches ist es also vollkommen ausreichend, wenn der Strom nur bis
zum KEintritt der Erregung anhdlt bzw. ansteigt, und dann sofort wieder
verschwindet. Solche Strome von sehr kurzer Dauer heifen StromstéSe.
Sie lassen sich auf verschiedene Weise herstellen. Das idealste Verfahren
ist wohl die Verwendung von Kondensatorentladungen, weil sich bei
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ihnen alle mafigebenden Groflen iibersehen und berechnen lassen. Aus
technischen und Bequemlichkeitsgriinden wird aber allgemein der In-
duktionsapparat in Form des Schlittens von pu Bois-REymoND vorge-
zogen. Durch SchlieBen und Offnen des Stromes in der primiren Spule
wird die sekundire induziert und liefert den SchlieBungs- und Offnungs-
schlag, StromstoBe von entgegengesetzter Richtung und, infolge der
Selbstinduktion, verschiedenem zeitlichen Verlauf. Der Offnungsschlag
ist kiirzer und demgemdB (gleiche Elektrizitdtsmenge!) von hdoherer
maximaler Spannung und Intensitdt als$ der SchlieBungsschlag. Im
Verhidltnis zu den physiologischen Zeiten kann allerdings die Dauer
beider Stofe als verschwindend gelten. Die Abstufung der Reizstirke
geschieht durch Verschiebung der beiden Spulen gegeneinander.

Mit solchen StromstéBen lassen sich ebenso wie mit dem konstanten
Strom unter- und iiberschwellige Reize erzielen. Der Vorzug der Strom-
stofe zeigt sich hierbei in einer gréferen GleichméaBigkeit der Erfolge,
insbesondere darin, daf von einer gewissen Intensitét (= Rollenabstand)
ab die Verkiirzung des Muskels nicht mehr wichst, also ein bestimmtes
Maximum, die Reizh&he, 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, daf} fiir die einzelne Faser das
Alles- oder Nichtsgesetz gilt (Lucas, 1905, J. of P. 33, 207 und 1909,
38, 113). Man vergleiche hierzu das frither S. 47 tiber das Herz Gesagte.

Die Erkldrung der Tatsache, dafl Stromstofle in der Regel nur
Zuckungen hervorrufen, liegt darin, daf} 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. 0. S. 219).

Ein weiterer Vorzug der induzierten Stromsto8e ist dadurch gegeben,
dafl sie nur an ihrer jeweiligen Kathode erregen. Denn wenn sie auch,
wie alle StromstoBe aus einem Schliefungsvorgang (Stromanstieg) und
einem unmittelbar anschliefenden Offnungsvorgang (Stromabstieg)
bestehen, so ist doch, infolge der iiberaus kurzen Dauer des Stroms
die Polarisation zu gering, um eine Offnungserregung (an der Anode)
zu veranlassen. Die Erregungen durch SchlieBungs- wie Offnungsschlag
des Induktoriums sind also beide physiologisch gesprochen SchlieBungs-
erregungen, was.zur Vermeidung von MiBverstdndnissen, die durch die
physikalischen Benennungen nahegelegt sind, ausdriicklich bemerkt sei.
Erst wenn man zu Stromstéfien sehr hoher Intensitéit 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
NEerscher 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 zuginglich
ist. Dal hier eine Grenze gegeben sein muB, folgt aus dem jeder Erregung
sich unmittelbar anschlieBenden refraktiren Zustand (siehe oben S. 246),
in welchem ein neuer Reiz nicht wirkt. Versuche in dieser Richtung
haben ergeben, da der menschliche Skelettmuskel Reizfrequenzen bis
150 in der Sekunde zu folgen imstande ist und in nicht so sicherer und
regelméfiger Weise auch noch bis 300 (Horrmann, A. f. P. 1909, 430).
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Auf eine dhnliche Zahl von Erregungsstéfien deuten auch die Oszillationen
des Aktionsstroms bei automatischer (siehe oben S. 251) und willkiir-
licher (siehe oben 8. 250) Innervation des Warmbliitermuskels. Fiir
das Warmbliiterherz liegt die Grenze, entsprechend seinem langdauernden
refraktidren Zustand, bei kiinstlicher Reizung schon bei etwa 10 in der
Sekunde (Horrmany und Maenus-ALsLeBEN, 1914, Z. f. B. 65, 139).

Die Verwendung der Induktionsstrome findet ihre Grenze dort,
wo sie infolge der trigen Reaktion der zu reizenden Gewebe geringe
Wirkung haben bzw. sie erst bei iiberma8ig hohen Intensitdten gewinnen,
wie bei den glatten Muskeln, den grauen (REmacxschen) Nerven u. a.
Hier sind Stromstofie langsameren Verlaufs oder Zeitreize (s. o0.) am
Platze (vgl. hierzu v. Kries, 1919, A. g. P. 176, 302).

Die ungleiche Ansprechbarkeit der Organe und Gewebe durch
den elektrischen Reiz findet den bezeichnendsten Ausdruck in der soge-
nannten Nutzzeit, jener Zeit innerhalb welcher der Strom einwirken
muBl, um die minimale Erregung zu erzielen. Da diese Zeit zugleich
in charakteristischer Weise abhéngig ist von Stidrke 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. GILDEMEISTER, 1913, Zeitschr. {. B. 62, 358;
Derselbe und Acurris, 1915, D. Arch. f. klin. Med. 117, 586).

Unter den Vorgidngen, die infolge der Einleitung von elektrischen
Stromen in tierischen Teilen stattfinden, ist fiir die Erregung wohl in
erster Linie maligebend die Konzentrationsinderung der Ionen an der
Grenze zweier Losungsmittel, von denen eines eine Membran sein kann.
Indem hierdurch die Struktur des Protoplasmas veréndert wird, entsteht
Erregung, dhnlich wie auch bei mechanischer Reizung eine Lockerung
oder Storung der Struktur angenommen werden mufite. Natiirlich
setzen dann sofort reparatorische Vorgénge ein, die bei sehr langsam
wachsendem Strom es vielleicht gar nicht zu einer Emegung kommen
lassen, womit sich die Moglichkeit des ,,Einschleichens® erklidren liefle.
Die Bedeutung ‘der Konzentrationsinderungen ist von NErNsT hervor-
gehoben und zu einer Theorie der Erregung verwertet worden, deren
mathematischen Folgerungen mit dem bisher vorliegenden Beobachtungs—
material in guter Ubereinstimmung stehen (1908, A. g. P. 122, 275;
Euvckex, Ber. Preufi. Akad. 1908, I, 524).

Elektrische Reizung findet nicht nur durch Strome statt, die von
aullen 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 Frfolgsorganen einige Zeit hindurch Er-
regungen, die von dem auftretenden Verletzungsstrom herriihren. Auch
die Erregungserscheinungen, die im Anschluf} an degenerative und patho-
logische Prozesse im Riickenmark und Gehirn zu beobachten sind, diirften
vielfach auf Reizung durch Demarkationsstrome beruhen.

EKine andere Veranlassung zum Auftreten von ,,Eigen‘-Erregungen
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 nur meistens zu schwach bzw. die Organe geniigend voneinander
isoliert, um es nicht dazu kommen zu lassen. Im Versuche gelingt es
sehr leicht, ein Nervmuskelprdaparat (Préaparat 1I) von einem anderen
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aus (Praparat I) zu reizen. Man braucht nur den Nerv 11 auf den indirekt
(von seinem Nerven aus) erregten Muskel I zu legen. Man erhélt die
sogenannte sekundidre Zuckung oder sekundédren Tetanus. In
ghnlicher Weise 148t sich die Erregung von Muskel auf Muskel und
von Nerv auf Nerv tibertragen, besonders wenn man sie leicht aufeinander
preft oder etwas austrocknen laBt (Biepermanw, Elektrophysiol. 363,
668). Erregung der Phrenici kann durch den Aktionsstrom des Herzens
erfolgen und fihrt zur Stérung der Atmung durch eine seufzerartige
Inspiration. Vermutlich sind auch manche Fille von ausstrahlenden
Empfindungen, besonders solche schmerzhafter Art, falsche Lokalisationen,
wie bei ,,Referred Pain‘‘, ungeordneter Gebrauch der Muskeln wie bei
den choreatischen Bewegungen und dergleichen auf sekundire FErregungen
zu beziehen.

Endlich ist mit der Moglichkeit, ja Wahrscheinlichkeit zu rechnen,
dal} die Fortleitung der Erregung, wo immer sie stattfindet, durch den
Aktionsstrom der urspriinglich erregten Stelle vermittelt wird. Dieser
von HERMANN zuerst ausgesprochene Gedanke, wird von ihm durch
die schematische Abb. 95 (Her-

MANNS Handb. 1, I, 256; NAGELS
Handb. 4, 929) veranschaulicht.

Sie soll eine aus Hiille und
Kern bestehende, bei Q querge-
schnittene Faser darstellen mit
den elektromotorisch wirksamen
Flachen A des Verletzungs- und E
des Erregungsstromes. Die feinen ,pp o5 pio pigelektrischen Strome im
mit Pfeilspitzen versehenen Kreise Tynern einer verletsten (A) baw. erregten
geben die Richtung der Strome (E) Faser. Schema nach L. HERMANN.
an, die in der Faser auftreten. Die
elektromotorische Kraft dieser Strome ist, wie oben erwidhnt, etwa
1/i0 Volt, sehr groB aber ihre Intensitdt, denn der Widerstand ist fiir
die mikroskopisch kleinen Strecken ihrer kiirzesten Abgleichungslinien
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 tatsichlich nach beiden Richtungen stattfindenden Aus-
breitung der Erregung im Einklang. Indem die Nachbarschaft von
E, sobald sie in Erregung gerét, nun ihrerseits elektromotorische
Wirksamkeit gewinnt, wire die wellenartige Ausbreitung der Erregung
gegeben (vgl. hierzu Cremer in Nacrkrs Handb. d. P. 4, 929).

3. Chemische Reizung.

Das Ergebnis der zahlreichen Versuche, welche iiber die Erregung
von Muskeln und Nerven durch chemische Stoffe ausgefithrt worden
sind (vgl. die Darstellungen in Nacers Handb. d. P. 4, 506 und 822),
1aBt sich mit groBer Wahrscheinlichkeit dahin zusammenfassen, daf
jeder Stoff, der eine Schidigung der Zellen hervorruft, auch als Reiz
wirken kann. Die Schidigung darf nur keine totale, d. h. die einzelne
Zelle oder Faser an allen Punkten ihrer Oberfliache gleichzeitig ergreifende
sein, da es dann zur Zerstorung, nicht zur Erregung kommt. Die Schadigung
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braucht auch keine dauernde zu sein. Ist 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, dall ein dauernder oder
fliichtiger Verletzungsstrom entsteht, der nun erst den eigentlichen Er-
regungsvorgang auslost. Nach dieser Auffassung wiirde jeder Reiz schlief3-
lich ein elektrischer sein bzw. in einen solchen umgewandelt werden.

Auf Grund der eben erwidhnten Einschrinkung ist verstdndlich,
daB verdiinnte, d. h. nicht oder doch nicht rasch zerstérende Losungen
im allgemeinen bessere chemische Reizmittel darstellen als konzentrierte,
doch ist dabei auch die Beschaffenheit der zu reizenden Gewebe und
Gewebselemente von Bedeutung, insbesondere ihre mehr oder weniger
reichliche Umhiillung mit schiitzendem Bindegewebe, Lymphscheiden
und dergleichen. So sind die weilen Nerven infolge ihrer starken Scheiden
fiir chemische Reize viel schwerer angreifbar als die grauen oder als die
Muskeln. Vielleicht beruht es auf einer derartigen Verschiedenheit, dafB
rezeptorische Nerven mit chemischen Mitteln i. a. leichter erregbar sind
als effektorische (GruTzNER, 1894, A. g. P. 58, 69).

Entsprechend der verwickelten chemischen Zusammensetzung
des Zellprotoplasmas und seinem Reichtum an Eiweill ist die Zahl der
Stoffe, die als chemische Reize dienen kénnen, sehr grof3. Hierher gehéren
alle Reagenzien, die Eiweil} denaturieren, d. h. aus Losungen ausfillen oder
seinen kolloidalen Zustand verandern, wie Sduren, Alkalien, Metallsalze,
Neutralsalze in hoheren Konzentrationen, Alkohol usw. Neben der
Wirkung auf das Zelleiweil kommt die verseifende auf die Zellipoide
in Frage. Daraus diirften sich die langdauernden Erregungszustdnde
erkliren, in die Muskeln in alkalisch reagierenden Salzldsungen verfallen
(BIEDERMANN, 1880, Sitzungsber. Wien. Akad. 82, 111, 257). Werden tieri-
sche Zellen mit reinem Wasser oder sehr verdiinnten Salzldsungen in
Beriihrung gebracht, so werden sie unter Aufquellung rasch zerstort.
Ob es dabei zu Erregungserscheinungen kommt, héingt von Umstdnden
ab. Bei isolierten Muskeln tritt die in ,,Wasserstarre® {ibergehende
Quellung in den Vordergrund. Bei Injektion von Wasser in die Blut-
gefille kommt es dagegen zu heftigen Muskelkrimpfen. Injektion von
Wasser in die Haut ist sehr schmerzhaft, wirkt somit als starker Reiz.

Erregung kann entstehen nicht nur wenn gewisse Stoffe von auflen
an die Zelle herangebracht werden, sondern auch wenn der Zelle Stoffe
entzogen werden. Muskeln in hypertonischen Kochsalzlosungen (die
isotonische Konzentration ist fiir Amphibien 0,79/, fiir Siugetiere 1°/)
zeigen andauernde Unruhe. Setzt man etwas KCI und CaCl, zu (Ringer-
16sung), so wird Verdoppelung der normalen Konzentration ohne Erregung
ertragen (OveErTON, 1904, A. g. P. 105, 241), doch stellt sich dieselbe
bei noch weiterem Wasserverlust ein. Weille Nerven bediirfen hierzu noch
h&herer Salzkonzentrationen. KEbenso wirkt gesdttigte Harnstofflosung.

Erregend wirken ferner reine, kalkfreie Kochsalzlosungen, auch
solche von isotonischer Konzentration. Hierbei zeigt sich, daf der Muskel
nach einiger Zeit vom Nerven aus nicht mehr erregt werden kann, wihrend
direkte Reizung gelingt. Durch Zusatz eines lslichen Kalksalzes kann
die indirekte Erregbarkeit wieder hergestellt werden. Overron (a. a. O.,
279) vermutet, dafl der Verlust der 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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Wird das Natrium aus dem Gewebssaft des Muskels durch eine
isosmotische Losung von Rohrzucker (oder von einem ungiftigen Kalium-
salz) verdringt, so wird der Muskel villig unerregbar (Overron, 1902—04,
A.g.P.92, 346 und 105, 176). Durch Zufuhr kleiner Mengen von Natrium-
oder Lithiumionen ist die Lahmung wieder riickgéngig zu machen.
Die Anwesenheit von Kationen verschiedener Wanderungsgeschwindig-
keit im Innern des Muskels und auBerhalb desselben scheint somit eine
unerldBliche Bedingung fiir dessen Erregung zu sein.

Alle durch chemische Reize hervorgerufenen Erregungen sind
zeitlich nicht scharf begrenzbar, weil die wirksamen Stoffe entsprechend
der im Innern der Gewebe sehr erschwerten Diffusion nur allméhlich
an die erregbaren Strukturelemente herantreten und ebenso schwer
wieder zu entfernen sind. Die Erregungen ergreifen ferner niemals den
ganzen Nerv oder Muskel auf einmal, sondern stellen sich bald da, bald
dort ein, wodurch sehr unregelmifBige tetanische Zusammenziehungen,
meist sogar nur ein eigentiimliches Wiihlen und Wogen, entstehen,
die als fibrillire Zuckungen, beim Herzen als Flimmern beschrieben
werden.

Die Narkose.

Neben den Erregungserscheinungen oder auch ohne diese kommt
es stets auch zu Anderungen der Erregbarkeit durch chemische, wie
iiberhaupt durch kiinstliche Reize. Hierin liegt ein wertvolles Priifungs-
mittel, um die Wirkung der verschiedensten Stoffe auf lebende Zellen
festzustellen.

Die oben als erregend bezeichneten Stoffe waren in der Regel
solche, die nicht ohne weiteres in lebende Zellen eindringen, so daf} ihre
Wirkung als Folge eines chemischen Angriffs auf die Zelloberfliche
anzusehen ist. Kine weit grofere Zahl von Stoffen, namentlich aus dem
Gebiete der organischen Chemie ist jedoch beféhigt, mehr oder weniger
rasch in die Zellen einzudringen, wobei es zur Erregung oder nur zur
Steigerung der Erregbarkeit und der normalen Zellfunktionen kommt
oder aber zu ihrer Verminderung und schlieBlichen Aufhebung oder
Libhmung. Der letztere Zustand wird als Narkose bezeichnet. Haufig
geht der Narkose eine Erregbarkeitssteigerung vorauf.

Die narkotisch wirkenden Mittel teilen sich, wie OveERTON gezeigt
hat, in zwei Gruppen, die er als indifferente und basische Narkotika
unterscheidet (Studien iiber die Narkose, Jena 1901). Zwischen beiden
Gruppen kommen Uberginge vor, doch ist im allgemeinen eine scharfe
Scheidung moglich. Zu den indifferenten Narkotizis gehoren eine sehr
groBe Zahl von Stoffen (mehr als die Hilfte der bekannten Kohlenstoff-
verbindungen), die chemisch indifferente Korper sind oder doch nicht
in ausgesprochenem Grade einen basischen, sauren oder salzartigen
Charakter besitzen. Zu ihnen zihlen auch einige anorganische Verbin-
dungen wie Kohlensdure, Schwefelkohlenstoff und Stickoxydul. Ist
flir einen Stoff dieser Gruppe die zur Narkose nétige Konzentration in
bezug auf eine bestimmte Zellenart gefunden, so gilt diese Konzentration
in der Regel auch fiir andere Zellenarten, mogen dieselben pflanzlicher
oder tierischer Herkunft sein. Die narkotisierende Wirkung ist ferner
eine voriibergehende, d. h. sie hort auf nach vollstindiger Entfernung
der betreffenden Verbindung aus der die Zellen umgebenden Losung,
OverTON, a.a. 0., S.7.
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Die zweite Gruppe umfalft die organischen Basen und ihre salz-
artigen Verbindungen, von welch letzteren es aber auch nur der in wésse-
riger Losung hydrolytisch abgespaltene basische Bestandteil ist, der
eine Wirksamkeit entfalten kann, weil er allein imstande ist in die Zellen
einzudringen. Von den anorganischen Verbindungen gehort hierher
das Ammoniak, wihrend die Laugen der Alkalimetalle ausgeschlossen
sind, weil sie, abgesehen von ihrer dtzenden Wirkung, in die Zellen nicht
eindringen kénnen. Die Wirkung dieser organischen Basen unterscheidet
sich von der der indifferenten Narkotika insofern, als hier nicht fiir
jeden Stoff ein Durchschnittswert der Konzentration aufgestellt werden
kann, der mit geringen Abweichungen fiir beliebige Zellenarten giiltig
ist. Es zeigt sich vielmehr, daBl die Konzentration eines freien Alkaloids,
die zur vollstindigen Narkose erforderlich ist, fiir verschiedene Zellgat-
tungen um sehr grofe Betrdge, nicht selten um mehr als das Zehnfache
differiert. Die Narkose ist ferner in sehr vielen Féllen keine voriiber-
gehende in dem oben definierten Sinne und die Wirkung bei stets gleich
gehaltener Auflenkonzentration eine fortschreitende.

Zur genaueren Verfolgung der Entwickelung und des Schwindens
der Narkose eignen sich Muskel und Nerv in hervorragendem Malfe,
weil ihre Erregbarkeit ein bequemes Maf} fiir den Grad der Verdnderung

LR, oo

Abb. 96. Der Ischiadikus eines Frosches wird alle 10 Sekunden von einem Reiz

getroffen, der eine maximale Zuckung des M. gastrocnemius hervorruft. Die

Leitung der Erregung im Nerv wird voriibergehend durch Narkose unterbrochen.

Die narkotisierende Losung beginnt in dem durch den Pfeil bezeichneten Momente
einzuwirken. Weiteres s. im Text.

bietet. Abb. 96 stellt das Ergebnis eines derartigen Versuches dar. Der
Ischiadikus eines Frosches wird alle 10 Sekunden von einem Induktions-
reiz getroffen, der auf das Beckenende des Nerven einwirkt, und eine
maximale Zuckung des M. gastrocnemius auslost. Dieselbe wird in
der {iblichen Weise auf der sehr langsam gehenden Trommel verzeichnet..
Nach dem 8. Reiz wird das Mittelstiick des Nerven in Ringerlosung
getaucht, der 0.5 Gewichtsprozent Amylalkohol zugesetzt sind. In den
néchsten Minuten ist der Reiz noch von gleicher Wirksamkeit wie zuvor;
in der 9. Minute beginnt ein rasches Sinken der Zuckungshéhe und bald
horen die Reize auf wirksam zu sein. Die Erregung kann das Mittelstiick
des Nerven nicht mehr durchsetzen. Die narkotisierende Losung wird
nunmehr entfernt und durch gewohnliche Ringerlosung ersetzt, worauf
schon nach 1 Minute die Reize wieder wirksam werden und in kurzer
Zeit ihre volle Wirkung erreichen.

Im Gegensatz zu den Stoffen der ersten Gruppe zeigt die Narkose
durch die basischen Stoffe Erscheinungen, die auf die Bildung von mehr
oder weniger festen Verbindungen im Innern der Zelle hinweisen. Ent-
sprechend 1hrer leichten Loslichkeit in den Lipoiden gehen diese basischen
Narkotika rasch in die Zellen ein, die Entgiftung ist dagegen eine sehr
verzogerte. Die fortschreitende Giftwirkung und die sehr ungleiche
Empfindlichkeit verschiedener Zellenarten gegen diese Stoffe sprechen
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fiir ein von chemischer Verwandtschaft bestimmtes Verhalten (OvERTON,
a.a. 0., S.171).

In dieser Beziehung sei nur kurz auf die Driisenwirkung des Pilo-
karpin, auf die schmerzstillende Wirkung des Kokain auf die Liéhmung
der Skelettmuskeln oder genauer der motorischen Nervenenden durch
Kurarin, auf die durch Veratrin ausgelosten Muskelkriampfe und der-
gleichen hingewiesen.

Das leichte Eindringen der narkotisierenden Stoffe in die Zelle
ist nach der von H. H. MEYER und E. OvErTON gleichzeitig aufgestellten
Theorie (Overton, Studien iiber die Narkose, Jena 1901) ermdoglicht
durch ihre Loslichkeit in den Lipoiden der Zelle. Da diese fettartigen
Stoffe (Cholesterin, Phosphatide, darunter besonders Lezithin, neutrales
Fett, Fettsduren) sich in jeder Zelle finden, erklirt sich die gleichartige
Wirkung auf Zellen der verschiedensten Art wuid Herkunft. Bei gegebener
Konzentration des Narkotikums in der Aullenfliissigkeit richtet sich
die in der Zelle erreichbare Konzentration na.ti der Menge der vorhan-
denen Lipoide und nach dem Teilungskoeffizienten des Narkotikums
zwischen Wasser und Lipoid. Der Wert dieses Koeffizienten ist von
der chemischen Struktur des Narkotikums abhingig; er zeigt in Reihen
homologer Verbindungen eine gesetzmifBige Zu- bzw. Abnahme, welcher
auch der Grad der narkotisierenden Wirkung vielfach parallel geht.

Uber die Mechanik der narkotisierenden Wirkung hat sich OvErTON
nicht des néheren gedufBlert, was bei der geringen Einsicht in -den Stoff-
haushalt der Zelle, die zur Zeit noch besteht, verstindlich ist. Er ver-
mutet, dall es sich nicht um eine Umsteuerung, sondern nur um eine
Erschwerung der normalen Zellfunktionen handelt (a. a. O. S. 178),
gewillermafen um einen Ablaut derselben unter erhdhter innerer Reibung,
eine Vorstellung, die insofern ansprechend ist, als, wenigstens unter
den indifferenten Narkotizis die Wirkung einer auBerordentlich grofen
Zahl sehr verschiedenartig -zusammengesetzter Stoffe qualitativ vollig
gleichartig und nur quantitativ unterschieden ist. Man wird so dahin
gedriingt, in der Narkose eine vorwiegend physikalische Anderung des
Zellstoffwechsels zu sehen.

In neuerer Zeit sind vielfach Tatsachen gefunden worden, die
mit der Lipoidtheorie schwer in Einklang zu bringen sind. Hierher
gehoren die Beobachtungen von Runranp iiber die Vitalfirbung von
Pflanzenzellen (1914, Jahrb. f. wissenschaftl. Bot. 54, 391), die Erfah-
rungen von WARBURG (1912—1914, A. g. P.. 144, 465; 155, 547) iiber
die Beeinflussung von Enzymreaktionen und nicht vitalen Prozessen,
wie die Verbrennung von Oxalsiure an Tierkohle, durch Narkotika
und die analogen Befunde von MeveruOF (1914, Ebenda 157, 251 u. 307)
beziiglich der Zersetzung von Wasserstoffperoxyd durch kolloidales Platin.

Diesen Erfahrungen sucht eine andere Auffassung gerecht zu werden,
die den Mechanismus der Narkose erblickt in einer Adsorption der Nar-
kotika an die Zellstruktur, die zugleich Trégerin ist der Fermente und
damit der wesentlichen Stoffwandlungen. Das leichte Eindringen der
Narkotika in die Zellen wird aber zu erkléren gesucht aus der Verringerung
der Oberfldchenspannung, welche die wafirige Losung durch die Anwesen-
heit dieser Stoffe erfihrt, was auf eine Begiinstigung ihres Ubertritts
in ein angrenzendes Losungsmlttel hinauslduft (vgl. Trausg, 1915,
A. g. P. 160, 501; 161, 530 und die zusammenfassende Darstellung von
WINTERSTEIN} ,Dle Narkose“, Berlin 1919).



Dreizehnter Teil.

Riickenmark und Gehirn.

Die Reflexe.

Die bisher untersuchten Erregungserscheinungen bezogen sich auf
Muskeln und Nerven, die, aus ihrem natiirlichen Zusammenhang geldst,
kiinstlich gereizt wurden. Unter normalen Bedingungen kommt eine
solche isolierte Erregung 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
Falle eine Kette von vier erregbaren Gliedern erforderlich in folgender
Reihenfolge:

Sinnesorgan — rezeptorisches Neuron — effektorisches Neuron —
Erfolgsorgan.

Zwischen das rezeptorische und effektorische Neuron konnen noch
weitere Glieder eingeschaltet sein.

In diesen Ketten funktionell zusammenhéngender Glieder treten
bei jeder Frregung auBer den bereits im Teil 12 beschriebenen Erschet-
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 beiden Richtungen zu leiten. Man kann daher
wohl in der vorstehend beschriebenen viergliedrigen Reflexleitung die
Erregung in der aufgezdhlten Reihenfolge von irgend einem Gliede
auf die folgenden iibergehen lassen, aber nicht in umgekehrter Folge.
Durchschneidet man an einem Frosche die ventralen Riickenmarks-
wurzeln simtlicher zu einem Bein gehenden Nerven, so ist jede reflek-
torische Einwirkung auf die Muskeln dieses Beines ausgeschlossen,
wiahrend von eben diesem Beine aus Reflexe auf die gesamte Muskulatur
des Frosches (mit Ausnahme des gelahmten Beines) wie frither ausgelost
werden kénnen.

Durchschneidet man dagegen die dorsalen Nervenwurzeln fiir das
fragliche Bein, so verlieren seine Nerven die Féhigkeit, Reflexe auszu-
losen, wahrend seine Muskeln den vom Riickenmark kommenden reflek-
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torischen Erregungen zugénglich sind (vgl. hierzu Jou. MULLER, 1844,
Handb. d. Physiol. 1, 560). .

Durch welche Einrichtung des Leitungsweges der Ubertritt: der
Erregung nur in einer Richtung ermdglicht wird, ist nicht bekannt.
Es ist ENGELMANN seinerzeit gelungen, durch ungleiche Temperierung
der beiden Hélften eines Muskels die urspriinglich doppelsinnige oder
reziproke Erregungsleitung in reversibler Weise in eine einseitige oder
irreziproke umzuwandeln, indem die Erregung von der abgekiihlten
(trdge reagierenden) Hilfte auf die erwéirmte, aber nicht umgekehrt
iiberging (1895, A. g. P. 62, 400). Vielleicht ist die tréigere Reaktion
des Muskels im Vergleich zu der des Nerven zugleich der Grund fiir
die Tatsache, da} der letztere zwar seine Erregung auf den Muskel iiber-
tragen, aber sie nicht vom Muskel empfangen kann. Ob eine derartige
Erkldrung auch fiir die iibrigen Irreziprozitdten des Reflexbogens zu-
lassig, ist unbekannt.

2. Eine zweite Besonderheit der Reflexe besteht darin, daf ihr
Auftreten im Vergleich zur Leitungszeit in den Nerven ein mehr oder
weniger verzogertes ist oder genauer, dafl der Erfolg sich in bezug auf
die Zeit seines Eintretens nicht vorausbestimmen 1468t. Fir den Muskel
und den peripheren Nerv ist dies moglich, wenn die Art des Muskels
oder Nerven und die Temperatur (natiirlich auch vollig unermiideter
Zustand) gegeben sind. Insbesondere ist die Geschwindigkeit der Er-
regungsleitung unabhéngig von der Reizstidrke (vgl. S.245), wihrend
diese von grofem EinfluB ist auf die Latenzzeit des Reflexes oder kurz
die Reflexzeit. So fand SmHErrINGTON (1906, Integrative Action etc.
S. 19) die Reflexzeit des Beugereflexes am Hinterbein des Hundes bei
méliger Reizstirke zu 50 und mehr ¢ (1 ¢ = 0,001 Sek.), wiahrend sie
bei stédrkerer Reizung auf 30 und selbst 22 ¢ sank. Die von der Erregung
zu durchlaufende Nervenstrecke ist 2/3 m. Nimmt man entsprechend
den Befunden von Garren und MonnNicu (1915, Zeitschr. f. B. 66, 1)
die Leitungsgeschwindigkeit in den Nerven des Hundes zu 78 m/sek an,
so wire fiir die Leitung in den Nerven eine Zeit von 8—9 ¢ und bei Hinzu-
rechnung von 8 ¢ fur die Latenz des Muskels und der Nervenenden
in ihm eine Zeit von insgesamt 17 ¢ ausreichend. Die Reflexzeit ist,
wie obige Zahlen lehren, stets ldnger, bei schwachen Reizen bis zum
Dreifachen.

Zu einem Teile kénnte die Verzogerung dadurch bedingt sein,
daf das rezeptorische Neuron sich innerhalb des Riickenmarks veréstelt.
GorrLIN hat darauf hingewiesen, daBl in markarmen Nervenfasern
von geringem Querschnitt eine Abnahme der Leitungsgeschwindigkeit
zu erwarten ist (1910, A. g. P. 133, 87). Doch 148t sich auf diesem Wege
der wechselnde Wert der Latenzzeit nicht erkléren. KEbensowenig
konnen die Zellen des Spinalganglions dafiir verantwortlich gemacht
werden, weil nach den Beobachtungen von Berur (1898, Biol. Zb. 18,
843) und SteiNacH (1899, A. g. P. 78, 291) die Erregung gar nicht nétig
hat, in den Zellkdrper einzudringen, indem sie wahrscheinlich innerhalb
des T-férmigen 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. f. B. 60, 75).
Es besteht daher eine gewisse Wahrscheinlichkeit, daf die von HEeLp
(1904, Abhandl. Ges. d. Wiss. Leipzig 29, 145) entdeckten und als ,,End-
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fiichen beschriebenen Ansatzstellen des rezeptorischen und iiber-
haupt des vorgeordneten Neurons an der Ganglienzelle des nachgeord-
neten (SHERRINGTONS ,,Synapsen‘) der hauptsichliche Sitz der Ver-
zogerung sind.

Besonders starke Verzdgerung zeigen Reflexe, wenn sie von Reizen
ausgelost werden, die einzeln tiberhaupt unwirksam sind, aber durch
Wiederholung schlieflich wirksam werden. Hier kann sich die Reflex-

zeit iitber viele Sekunden wund
Minuten erstrecken. So kommt
es z. B. hdufig erst nach ldngerer
Dauer des Kratzens im Halse
zum HustenstoB, des Kriebelns
in der Nase zum Nieflen, nach
langerer Nausea zum Erbrechen
u. dergl. mehr. Der Reflex-
apparat mul} also die Fahigkeit
besitzen, die andringenden Xr-
regungen zu speichern, so dal
sie schlieBlich das Erfolgsorgan
erreichen konnen. Der Vorgang
wird als Summation der Er-
regungen bezeichnet.
Es ist lediglich eine andere
Erscheinungsweise dieser Fahig-
keit zur Speicherung der Er-
regungen, <dall die Retlexbe-
wegung mit dem Ende des aus-
l6senden Reizes meist nicht
sofort erlischt, sondern ihn in
Formeiner Nachwirkung iiber-
dauert.
3. Kine weitere wichtige
Kigenschaft der Reflexe besteht
darin, daB sie sich nicht darauf
Abb. 97. Zusammenziehung des Beuge- bgschranken, die de?‘ Be'x'vggun.g
muskels im Beugereflex, hervorgerufen dienenden Muskeln in Tat‘:lgkelt
durch rhythmische Reizung eines afferenten zu setzen, sondern daf} sie zu-
Nerven (Saphenus internus). Die Zahlund gleich die gegenwirkenden oder

Folge der Reize ist an den Zacken der antagonistischen Muskeln er-
2. Linie von oben zu erkennen, auflerdem A PP
schlaffen oder .hemmen®. Er-

durch die Bogenlinien, welche die Kurve
schneiden. Zeit in 0,01 sek. oben. in sek. regung und Hemmung, Zu-
unten. SHERRINGTON Int.- Act. p. 94. sammenziehung und Erschlaf-
fung von Muskeln sind stets

die beiden zusammengehorigen Seiten eines jeden Reflexes. Dies
kann in verschiedener Weise nachgewiesen werden. Im spinalen
Tier, dessen Riickenmark abgetrennt ist vom Gehirn, fithrt die
Reizung der Zehen " eines Hinterbeines mit verschiedenen, nament-
lich schiadigenden (schmerzhaften) Reizen zu einer Beugebewegung in
diesem Bein und hiufig auch zu einer Streckbewegung in dem gegen-
iiberliegenden. Mit der Zusammenziehung der Beuger auf der gereizten
Seite ist eine Hemmung der Strecker, mit der Zusaminenziehung der
Strecker des anderen Beins eine Hemmung der Beuger verbunden
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(SHERRINGTON, 1906. Integrative Action of the Nervous System, London.
p. 63). Der Nachweis der Erschlaffung in den antagonistischen Muskeln
setzt natiirlich voraus, daff sich dieselben zur Zeit des Versuchs in Zu-
sammenziehung befinden, was durch eine vorausgehende Reizung des
anderen Beines erreicht werden kann (vgl. Abb. 97 und 98).

Die Hemmung ist nicht ein peripherer, sondern ein zentraler Vor-

gang. Efferente Nerven, welche die Skelettmuskeln erschlaffen, haben
bisher nicht nachgewiesen wer-
den koénnen. Die Wirksamkeit
des zum gehemmten Muskel
gehenden efferenten Nerven ist
nicht verdndert (VERWORN,
Arch. f. P. 1900, Suppl. 105).
Es scheint, dafl nur eine Ein-
wirkung auf die im Vorder-
horn liegende Ganglienzelle bzw.
auf ihre Synapsen stattfindet,
wodurch sie fiir die von ander-
wirts kommenden Erregungen
unzugénglich wird.

Durch  Strychnin und
Tetanustoxin wird iibrigens die
hemmende Wirkung der Reflexe
unterdriickt und in Erregung
verwandelt, so dal} antagoni-
stische Muskeln gleichzeitig .in
Tatigkeit geraten (SHERRING-

TON, 1906, Integr. Action ete.
S. 106ff.).

Die Reflextypen.

Im einzelnen ist die Ki-
scheinungsweise der Reflexe von
grofler Mannigfaltigkeit, je nach
der Natur des ergriffenen Er-

fol . d . . Abb. 98. Erschlaffung (Hemmung) des
olgsorgans, der gereizten atfe- Jtreckmuskels im Beugereflex, hervorge-
renten Bahn, der Art, Dauer rufen durch rhythmische Reizung eines

und Stiarke des auslosenden
Reizes. Auch der Zustand oder
die ,,Stimmung* des Nerven-
systems ist von Belang. Es
gibt kurze, zuckungsartige oder

afferenten Nerven (Saphenus internus). Die
Kurve ist wie Abb. 97 zu lesen. Der Ver-
gleich mit derselben zeigt, dafl die Hemmung
des Streckers im gleichen Augenblick ein-
setzt, wie die Verkirzung des Beugers.
SHERRINGTON Int. Aect. p. 95.

wirklich nur aus einer Zuckung
bestehende Reflexe und lingere Zeit anhaltende. tetanische. Ferner
kann man unterscheiden einfache, nur aus einer Bewegungsform
(Beugung, Streckung usw.) bestehende und zusammengesetzte Reflexe,
einmalige und wiederholte, insbesondere rhythmisch wiederkehrende
Bewegungen. In bezug auf die ergriffene Korperseite gibt es gleich-
seitige, d. h. auf der gereizten Seite auftretende und gegenseitige Reflexe,
einseitige und doppelseitige.

Beispiele fiir einfache, kurze Reflexe sind die Sehmenreflexe.
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die hauptséchlich an der unteren Extremitét durch Schlag auf die Sehne
ausgeldst werden und in einer einmaligen Zusammenziehung des zu-
gehorigen Muskels bestehen. Die Registrierung des Aktionsstromes er-
gibt, dal es sich um eine Zuckung handelt (vgl. Abb. 99), die mit einer
fur Reflexe ungew6hnlich kurzen Latenzzeit nach dem Schlage erscheint.
Der Kniereflex des Menschen, d. h. die Zuckung der Kniestrecker aut
mechanische Reizung der Patellarsehne hat nach F. A. HorrMANN eine
Latenz von 20—30 ¢ (1906, Deutsches Arch. f. klin. Med. 120, 173),
d. bh. sie ist so kurz, da8 sie bei der Lénge des Reflexbogens so gut wie
vollstéindig fiir die Nervenleitung und die Latenz des Muskels aufgeht
und daf fiir die Uberleitung der Erregung im Riickenmark kaum ein
merklicher Zeitaufwand bleibt. Ahnlich rasch geschieht die Uberleitung
beim Achillessehnenreflex (Zuckung der Wadenmuskeln). Es legt dies
den Gedanken nahe, daf 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 Patellarreflex nach P. HoFrFMANN,
A. f. P. 1910, 223. Oben Stimmgabel 1/, Sek., Mitte Aktionsstromkurve zwei-
phasisch, beémnend mit Negativitit der proximalen Elektrode, unten Markierun

des Reizes (Schlag auf Ligamentum patellae). Abstand der vertikalen Striche 5,7 o.

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, daf} sie zur Leitungsbahn der
Sehnenreflexe gehéren.

Als tetanische Zusammenziehung erscheint der bereits oben er-
wihnte gleichseitige Beugereflex, der durch schmerzhafte Reizung
der Haut hervorgerufen wird. Noch weit linger dauernd, aber von
geringerer Intensitit sind die tonischen Reflexe, die namentlich
in jenen Muskeln auftreten, die de Schwerkraft entgegenwirken und
dadurch die aufrechte Korperhaltung ermdglichen (SHERRINGTON a. a. O.
S. 301ff). Man vergleiche hierzu auch das in Teil 14 iiber die Stellreflexe
Gesagte. Als Beispiel fiir die Reflexe mit rhythmischer Bewegungs-
form sei der sog. Kratzreflex angefiihrt, der von SHERRINGTON ein-
gehend untersucht worden ist (1905, E. d. P. 4. 811). Er ist auszuldsen



Reflexbahnen. 273

beim Hunde von einem sattelférmigen Feld der Riickenhaut (vgl.
Abb. 101 A) durch schwache, mechanische oder faradische (juckende)
Reize und setzt die Beuger und Strecker des Beins der gleichen Seite
abwechselnd in Erregung, durchschnittlich 4,5mal in der Sekunde. Die
Uberleitung der 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 abwiérts

zieht, wie in Abb. 101 B

angedeutet.

Die Innervationswege der
Reflexe.

Jedes afferente Neu-
ron ist, soviel man weil,
befiahigt, Reflexbewe-
gungen hervorzurufen. Es
empféngt seine KErregung
von seiten der zugehdrigen
Sinneseinrichtung und stellt
somit einen nur von dieser
aus  beschreitbaren  Kr-
regungsweg dar, einen Pri-
vatweg mnach der Aus-
drucksweise SHERRING-
tons. Die in das Riicken-
mark eindringende Erre-
gung greift dort iiber,
unmittelbar oder durch
Vermittlung von Schalt-
neuronen, auf eine Anzahl
von efferenten Neuronen,
deren Achsenfortsitze das
Riickenmark auf dem Wege
der ventralen Wurzeln ver-
lassen. An der Einleitung  Aph 100. Querschnitt des Riickenmarks einer
der 'Bewegung, mag sie neugeborenen Maus. Man sieht von den Fasern
w0 smonircben S ol et o
Qe ] . . ordaerporn aer gieicnen et g A i
R?géelfﬁyéﬂetiz‘?eggie die Gangﬁenzell%n umspinnen. _NaethENHOSSEK,
- ! : " Bau des Nervensystems, Berlin 1895, S. 307.
kenmarkssegmente  betei-

ligt. Dies folgt schon ana-

tomisch aus der Tatsache, daB jede in das Riickenmark eintretende
afferente Faser sich innerhalb des Hinterstrangs in einen auf- und
einen absteigenden Ast teilt, die durch Kollateralen mit einem lingeren
Abschnitt der grauen Substanz des Riickenmarks in Verbindung treten.
Auflerdem ist durch vielfaltige Versuche nachgewiesen, da3 an der
Innervation jeder Bewegung, wie z. B. Dorsal- oder Plantarflexion der
groflen Zehe 3—4 Riickenmarkssegmente beteiligt sind (SHERRINGTON,
1892, Journ. of P. 18, 748). Nach Acpuur (1916, Anat. Anz. 49, 1)
geschieht sogar die Innervation der einzelnen Muskelfasern, sofern diese

v. Frey, Physiologie. 8. Aufl. 18
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mehr als eine motorische Endplatte besitzen, von verschiedenen Seg-
menten. Der Erregungsweg, der auf der rezeptorischen Seite auf eine
einzige Nervenfaser beschrinkt sein kann, umfafit also auf der effek-
torischen Seite eine grofie Zahl derselben, wie dies fiir 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 sattelférmiges Feld der Riickenhaut des Hundes, von dem der Kratz-
reflex ausgelost werden kann.

B Schema der Leitungsbahnen des Kratzreflexes. S« und Sg afferente Bahnen

von der Riickenhaut (den Haaren) links. Pa und Pg Schaltneurone. R und L

afferente Bahnen vom rechten und linken Hinterbein. FC ventrale Wurzel-
fasern zu den Beugern der Hiifte. Nach SHERRINGTON a. a. O.

die andere im hemmenden Sinne einwirken. Es findet demnach eine
Konkurrenz der Einwirkungen auf die ihnen gemeinschaftliche
letzte Strecke des Leitungsweges statt (SHERRINGTON). Der Erfolg
ist bald gegenseitige Forderung und damit Verstirkung des Reflexes,
bald Unterdriickung des einen Reflexes zugunsten des anderen. Welcher
von diesen Fillen verwirklicht wird, hingt ab von der Natur der kon-
kurrierenden Reflexe. Gleichartige Reflexe fordern sich, ungleichartige
verdrangen sich, und zwar der stirkere den schwicheren, der neu auf-
tretende den schon seit léingerer Zeit wirksamen usw. Dies ist die sog.
Interferenz der Reflexe. Wie ersichtlich, wird auf diese Weise
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eine ungeordnete, sich gegenseitig storende Tatigkeit der Muskeln ver-
mieden.

Als Beispiel fiir die gegenseitige Forderung bzw. Verstirkung
zweier Reflexe sei der durch Abb. 102 dargestellte Versuch mitgeteilt.
Unter den Zacken der Fiinftelsekundenschreibung finden sich die Linien
zweier Signale Se und Sg, die nach abwirts ausbiegen, solange die fara-
dische Reizung der Punkte ¢ und @ dauert, die in dem sattelférmigen
Felde der Abb. 101 A gelegen sind. Wie die Kurve FC des Beugemuskels
erkennen 1aBt, ist weder die Reizung des Punktes a, noch die von ¢
fiir sich allein imstande, einen Kratzreflex auszulosen, wohl aber die

Abb. 102. Von unten nach oben: Ausbuchtungen der 1. und 2. Linie nach unten

zeigen die Zeitdauer der faradischen Reizung der afferenten Nerven Se und Sg

der Abb. 101 B. 3. Linie Fiinftelsekunden. Oberste Linie Bewegung der Beuger

der Hifte. Die Bewegung (Kratzreflex) tritt erst ein, wenn beide Reize gegeben

werden, nicht bei Reizung nur eines Nerven. Die Bogenlinie vor der Muskelkurve

gibt den Augenblick an, in welchem beidg Reize einfallen. Nach SHERRINGTON,
a. a. O.

gleichzeitige Reizung beider. Die Bogenlinie vor den Zacken der Kratz-
bewegung gibt den Moment des Einfallens beider Reize an.

Mit der Starke des auslosenden Reizes wichst die Stirke, die Aus-
breitung und, soweit es sich um tetanische Bewegungsformen handelt,
auch die Dauer der Reflexe. Bei Reflexen, die, wie die Sehnenreflexe,
aus einer einzigen Zuckung bestehen, ist die verschiedene Stirke oder
Hohe derselben wohl nur so zu verstehen, dall in dem tétigen Muskel
eine mehr oder weniger grofle Zahl von Fasern in Erregung gerit, da
fiir die einzelne Faser das Alles- oder Nichtsgesetz gilt (siehe oben S. 261).
Dies heiflt, daB die Kollateralen, durch die das afferente Neuron seine
Erregung auf die efferenten tbertrdgt, hierzu ungleich befdhigt sind

18*
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bzw. ungleich langer Summation bediirfen derart, daB bei schwachen
bzw. kurzdauernden Reizen nur eine beschrinkte Zahl der letzteren
an der Erregung teilnimmt. Durch Strychnin werden die Unterschiede
in der Erregungsleitung aufgehoben, so dafi jeder Reiz zur maximalen
Erregung scheinbar samtlicher Muskeln fiihrt. Ob also zwei gleichzeitig
ausgeloste Reflexe interferieren oder ungestort nebeneinander ablaufen,
héngt nicht nur davon ab, welche Muskeln und in welcher Form sie
diese beanspruchen, sondern auch von ihrer Stirke. Starke Reflexe
sind zugleich ausgebreitet und miissen sich gegenseitig beeinflussen,
wihrend schwache Reflexe dies nicht. zu tun brauchen.

Ubrigens bestehen in bezug auf die Anzahl der Muskeln, die an
einer Reflexbewegung mittlerer Stirke teilnehmen, im einzelnen grofle
Unterschiede. Es gibt Reflexe, die eng umschrieben sind, d. h. sich
nur auf einen oder einige wenige Muskeln beschrinken und andere,
die sich iiber den ganzen Korper oder doch grofe Abschnitte desselben
ausbreiten.

Abb. 103.

Zu den ersteren gehoren die Sehnenreflexe, der Blinzelreflex
auf Beriilhrung von Hornhaut oder Bindehaut des Auges oder auf Be-,
lichtung desselben, der Kremasterreflex, bestehend in einer Hebung
des gleichseitigen Hodens durch den M. cremaster und hervorgerufen
durch Streichen iiber die Haut auf der Innenseite des Oberschenkels,
der Bauchreflex auslosbar durch Streichen iiber die Bauchhaut und
bestehend in einer Kontraktion der gleichseitigen Bauchmuskeln, der
Glutdalreflex d. h. Kontraktion der Mm. glutaei auf Reizung der
dariiberliegenden Haut, der Analreflex d. h. Kontraktion des M.
sphincter externus auf Reizung der Haut in der Gegend des Afters u. a. m.

Ausgebreitete Reflexe sind dagegen von der Haut der Ohrmuschel
und den Enden der Glieder auszultsen, wie die Umrisse c—e der Abb. 103
zeigen, an welchen die Pfeile die Orte der Reizung andeuten. Insoweit
hiermit eine veréinderte Kopfstellung verbunden ist, spielen fiir die
Gesamthaltung auch die vom Labyrinth und den Halsmuskeln aus-
gehenden Stellreflexe eine Rolle (siche 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 geldhmt durch einen Schnitt,
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der das Riickenmark vom Gehirn trennt. Auf den Tisch gelegt, lassen
sich die Glieder in der in der Zeichnung angegebenen Weise widerstandslos
abduzieren. In b ist die Haltung eines Tieres gegeben, bei dem das
Gehirn in der Hohe des Sehhiigels 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 Riicken-
marks miteinander funktionell verbunden werden. Ihre parallel der
Achse des Markes verlaufenden, zahlreich vorhandenen Fasern werden
zuweilen als endogene oder Assoziationsfasern des Riickenmarks be-
zeichnet. Sie liegen in der Regel der grauen Substanz desselben dicht
an. Zu ihnen gesellen sich die Fortsetzungen der dorsalen Wurzeln,
deren Fasern sich nach Eintritt in das Rickenmark bekanntlich in
einen kiirzeren absteigenden und lédngeren aufsteigenden Ast gabeln.
Endlich sind es die der Verbindung von Gehirn und Riickenmark dienen-
den Fasern, die den gleichen achsenparallelen Verlauf einhalten. So
entsteht ein méichtiger Mantel von lingsverlaufenden, den granen Kern
des Riickenmarks allseitig einhiillenden Fasermassen, die durch die
Nervenwurzeln in Strénge — Vorder-, Seiten-, Hinterstringe —
geschieden werden. Durch den Markreichtum ihrer Fasern erscheinen
die Strénge im auffallenden Lichte wei3; daher ihre Bezeichnung als
weifle Substanz des Riickenmarks.

Innerhalb der Strénge lassen sich eine Anzahl von Systemen
unterscheiden, die dadurch entstehen, dall Fasern von gleicher funktio-
neller Bedeutung zu mehr oder weniger geschlossenen Biindeln vereinigt
sind. So bestehen die Hinterstriange so gut wie ausschlieBlich aus Fasern,
die Erregungen hirnwéarts leiten, wihrend die Fasern der Vorderstringe
vorwiegend Regungen des Gehirns an das Riickenmark vermitteln.
In den Seitenstréingen sind sowohl ab- wie aufsteigend leitende Bahnen
vorhanden.

Die Zusammensetzung der weillen Substanz des Riickenmarks aus
Faserbilindeln verschiedener Herkunft und Bedeutung &uBlert sich auch
in der Ungleichzeitigkeit der Markbildung im Laufe der embryonalen
Entwicklung (Frecusie, Die Leitungsbahnen etc. Leipzig 1876) und
in den Degenerationserscheinungen nach Verletzungen oder Er-
krankungen des Riickenmarks. Als Beispiel fiir eine degenerative Glie-
derung moge Abb. 104 nach HocuE dienen. Sie stellt dar sechs Quer-
schnitte des Riickenmarks nach Kompression in der Hohe des 7. Brust-
wirbels. In der N#he der Kompressionsstelle (Querschnitt 3) betrifft
die Degeneration (schwarze Stellen) fast den ganzen Querschnitt der
weilen Substanz. Die Querschnitte 4—6 zeigen die abwéirts, Quer-
schnitte 2 und 1 die aufwirts degenerierenden Biindel. Hier treten
besonders hervor das keilférmige Mittelstiick der Hinterstringe (GoLrr-
scher Strang), hauptsichlich enthaltend Bahnen, die von den unteren
Extremitidten nach dem Gehirn aufsteigen, und die lateralen Abschnitte
der Seitenstringe enthaltend Fasern, die in den CrarkEschen 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
stdrksten 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 Hirnhilfte
und umgekehrt. Die Kreuzung geschieht in der sog. Pyramide des
Rautenhirns; die Bahn ist als Pyramidenseitenstrangbahn bekannt.

Abb. 104. Degeneration der Leitungsbahnen des Riickenmarks nach Kompression
in der Gegend des mit 3 bezeichneten Querschnitts (nach Hoomz).

Weniger auffillig ist die Degeneration in den medialen Teilen des Vorder-
strangs, wo ungekreuzte Anteile derselben Bahn verlaufen (Pyramiden-
vorderstrangbahn). Von grofien heuristischem Wert ist, daf 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 konnen:

1. Der schon erwihnte Goiische Strang von den unteren Ex-
tremitédten zum Rautenhirn (Kern des GorLschen Stranges).

2. Der Burpacusche Strang aus den oberen Extremititen zum
Rautenhirn (Kern des BurpacHschen Stranges).
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3. Das ScuurtzEsche kommaformige Biindel, 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 der vorderen Kommissur auf die
andere Seite iiber und endigen im Sehhiigel.

Alle diese Bahnen sind afferente.

7. und 8. Die Pyramiden-, Seiten- und Vorderstrangbahn.

9. Der Tractus rubro -spinalis
(Moxaxowsches Biindel) entspringt
aus dem roten Kern der Haube.
Die Fasern ziehen nach Kreuzung
durch das Rautenhirn zum Seiten-
strang des Riickenmarks.

10. Der Tractus vestibulo-spina-
lis entspringt im DEerrersschen Kern
(Boden des 4. Ventrikels, lateraler Ab-
schnitt) und zieht als ungekreuztes
aber wenig geschlossenes Biindel in

. . . i Hals-
die ventralsten Teile des Vorder- Abb. 105. ~Querschnitt des Hals

markes mit schematischer Abgren-

strangs. zung der wichtigsten Leitungsbahnen
Die Bahnen 7—10 sind effe- der weilen Substanz.
rente.

Mit 11. ist ein im Hinterstrang liegendes Feld bezeichnet, das
endogene, die verschiedenen Hohen des Riickenmarks verbindende
Fasern enthilt, das ventrale Hinterstrangfeld. Andere derartige Faser-
biindel liegen in den medialen, der grauen Substanz anliegenden Teilen
der Seiten- und Vorderstringe, doch sind sie meist von den langen Bahnen
nicht so scharf zu trennen, wie das eben genannte Feld.

Uber die Funktion dieser Bahnen siehe weiter unten.

Das autonome Nervensystem.

Die bisher betrachteten Reflexe spielten sich ab zwischen den
Sinnesnerven der Haut und der Bewegungsorgane einerseits, den Nerven
der Skelettmuskulatur anderseits. Entsprechend den Eigentiimlich-
keiten dieser Nervenbahnen wird der den Reflex auslésende Reiz gleich-
zeitig wahrgenommen und die reflektorisch erregten Muskeln stehen
zugleich unter der Herrschaft des Willens, so daBl eine Beeinflussung
des Reflexes, ja sogar seine Unterdriickung moglich ist. Die anatomischen
Grundlagen fiir diese und andere Leistungen werden unter dem Namen
des zerebrospinalen oder somatischen Nervensystems zusammen-
gefalit. ‘

‘Daneben gibt es nun aber eine groBie Zahl anderer Reflexe, deren
auslosender Reiz im allgemeinen nicht zum BewuBtsein kommt und
die durch den Willen nicht beeinfluBt werden kénnen. In den der Dar-
stellung des Kreislaufes, der Atmung, der Verdauung und des Wirme-
haushaltes gewidmeten Abschnitten sind bereits verschiedene dieser
reflektorischen Vorgénge gewiirdigt worden. Hier sei nur an die kon-
trollierende und regulierende Titigkeit der Herznerven und des GefdB-
zentrums, an die Selbststeuerung der Atmung und die zahlreichen Re-
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flexe erinnert, durch die die rechtzeitige und ausreichende Abscheidung
der Verdauungssifte, die Fortbewegung der Nahrung durch den Ver-
dauungskanal u. a. gesichert wird. Die nervosen Kinrichtungen, die
diese Leistungen vermitteln, werden als autonomes oder viszerales
Nervensystem bezeichnet. Ein Teil dieses Nervensystems ist als Sym-
pathikus schon seit Jahrhunderten bekannt; seine Fasern entspringen
aus dem Brust- und Lendenmark. FErst in neuerer Zeit hat sich heraus-
gestellt, dafl derselbe ergénzt wird durch Fasern, die aus dem Gehirn
und Sakralmark hervorgehen. Sie werden als Parasympathikus
zusammengefaBt (LancrLey, 1903, E. d. P. 2. I1. 818; 1913, Zentralbl.
f. P. 27, 149).

Die Sonderstellung dieses Nervensystems ist auch histologisch
gerechtfertigt. Seine Fasern sind im Gegensatz zu denen des zerebro-
spinalen zumeist markarm (graue Nerven) und daher im ungefirbten
Zustande schwer oder gar nicht sichtbar. Es ist ferner eine Kigen-
timlichkeit dieses Systems, dafl 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 pré- und einen postganglioniren
Teil des Leitungsweges. Die Verbindungsstelle liegt entweder in einem
der sympathischen, entlang der Wirbelsdule aufgereihten Vertebral-
ganglion oder weiter nach der Peripherie zu in einem Prévertebral-
ganglion; sie kann durch Bepinseln des Ganglions mit einer halb-
prozentigen Nikotiniosung 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 Mever und Gorrries (Experimentelle
Pharmakologie. 3. Aufl. Leipzig 1914) schematisch zur Darstellung
gebracht. In derselben sind die parasympathischen Nerven blau, die
sympathischen rot gezeichnet. Man erkennt, dal die Erfolgsorgane
aus beiden Quellen Nerven erhalten und der Versuch ergibt, dafl die
doppelte Innervation eine gegensétzliche ist. Der N. oculo-
motorius verengert die Pupille (Erregung des Sphinkters), der Sympa-
thikus erweitert sie (Erregung des Dilatators). Der Vagus wirkt auf
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