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Die Protoplasmabewegung,

ihre Haupttypen, ihre experimentelle Beeinflussung und ihre
theoretische Erklirung.

Von

JOSEF SPEK
Heidelberg.

Mit 15 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen?).
(Arbeiten allgemeineren Inhalts.)

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

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

Die Protoplasmabewegungen der verschiedenen Rhizopodenzellen bieten ein
Bild auflerordentlicher Mannigfaltigkeit dar. Diese Mannigfaltigkeit ist aber
nicht einfach Regellosigkeit. Trotz der Fiille der Variationen 1aBt sich doch eine
Anzahl charakteristischer Typen von Formverinderungen und Stromungserschei-
nungen herausschiilen. Einige Bilder aus der deskriptiven und experimentellen

1) Die mit *) bezeichneten Arbeiten enthalten ausfithrliche Verzeichnisse der ilteren
Literatur.

Haundbuch der Physiologie VIII. 1



2 Joser SPEK: Die Protoplasmabewegung.

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

Abb. 1a zeigt uns ein Tier der kleinen Amobenspezies Amoeba polypodia
(M. ScrurrzE). Hunderte von Tieren, die man in einem kleinen Aquarium mit
Algen- und Flagellatennahrung halt, kénnen wochenlang alle diese selbe charak-
teristische Form zeigen, den kugligen scharf abgesetzten Kérper mit einer ganz
feinen Blaschenstruktur, evtl. auch starker lichtbrechenden Tropfchen, mit dem
Kern und den Vakuolen und den radidren langen, leicht geschlungenen, am
Ende etwas verdickten Pseudopodien mit ihrem glashellen, meist v6llig homo-

Abb. 1. Bewegungstypen der Amoeba polypodia. Original.

genen Plasma. Die Pseudopodien fithren vielfach eigenartige, kreisende Be-
wegungen wie ein tastender Finger aus, kénnen eingezogen werden und aus dem
Zellkorper wieder herauswachsen. IThre Zahl kann sich bis auf 25 und noch mehr
erhohen. — Diese markante Erscheinungsform der 4. polypodia kann dann auch
wieder véllig aufgegeben werden: die Ausbildung eines kugligen zentralen Korpers
kann unterbleiben, d. h. die Bewegungen und Veranderungen koénnen auch die
zentrale Plasmamasse mehr in Mitleidenschaft ziehen, so daf jetzt die Pseudo-
podien in ganz unregelméfliger Verteilung am vielgestaltigen Zelleib erscheinen
(Abb. 1b und ¢). Sowie aber ein Pseudopodium eine gewisse Linge erreicht.
wird daran wieder ein charakteristisches Detail der Erscheinungsform der Abb. la
erkennbar, das leicht angeschwollene Ende und die schwache subterminale
Krimmung. Ein homogener Saum kommt auch jetzt peripher und besonders
auch an den vorflieBenden Pseudopodien zur Ausbildung.

Erscheinen an einem Amébenkérper, der sich vorher ganz abgekugelt hatte,
auf einmal eine grofle Anzahl Pseudopodien, so entsteht die Erscheinungsform



Bewegungstypen der Amoeba polypodia und terricola. 3

der ,,Papillenkugel (Abb. 1d). — Weniger hiufig findet man schlieBlich bei
dieser Amobe eine Ruheform ganz ohne oder mit nur wenigen Pseudopodien vor,
die eine grofle Tendenz hat, dem Boden zu adhérieren; in letzterem Falle wird
der homogene AuBlensaum zu einer #uflerst dimnen Lamelle, deren AuBen-
konturen kaum noch zu erkennen sind, ausgezogen — Ob bei Amoeba polypodia
die sog. ,,Wanderform‘‘, welche wir bei andern Formen noch genauer kennen-
lernen werden, auch vorkommt, konnte ich nicht mit Sicherheit ermitteln. Fiir
andere kleine Amdoben ist sie sogar sehr typisch.

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

e

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

im Wasser einige Amében vor, die fast durchweg das Aussehen haben, welches
Abb. 2a und b wiedergibt. Es sind Formen mit vielen ganz scharfen Faltenziigen,
von sehr charakteristischem Verlauf, die sich als dunkle, entweder nur leicht
gewellte, oder aber auBerordentlich stark gekriuselte Schattenlinien auf dem
sonst sehr hellen Zellkorpern auffillig abheben. Diese Falten der AuBenschicht
der A.terricola sind auBerordentlich formbestindig. Stirkste Pipettenstréome
vermdogen sie nicht im geringsten zu alterieren. Trotz dieser Zihigkeit des Plasmas
sind aber auch an diesen Zellen immer Strémungen und leichte Formverinde-
rungen zu beobachten; es entstehen immer wieder neue Vorwoélbungen, in welche
erst homogenes Plasma vorflieBt; erst allmahlich dringen auch die Blischen
des Entoplasmas in die homogenen Kuppen vor. Entstehen viele kleine Plasma-

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

I ersten Fall duBlert sich die Erscheinung darin, daB z. B. an den Seitenrandern beim
allgemeinen VorwirtsflieBen des Plasmas die periphersten Blischen und Granula nicht mit-
stromen. Im zweiten Fall — etwa am Vorderrand — sieht man, wie schon erwihnt, zunachst
das Hyaloplasma allein rasch vorflieBen; der Abstand von der alten Grenzlinie des Ento-
plasmas vergréfert sich also. Dann setzt sich fast die ganze Masse des bléschenhaltigen Ento-
plasmas in Bewegung, hierbei sieht man nun aber, daB} die vorstrémenden Blischen und XKérn-
chen vorne nur bis an die unbeweglich bleibende auBerste Saumlinie des Entoplasmas gelangen,
anprallen und liegenbleiben; die Flut des vorstrémenden Plasmas kann dann aber plétzlich den
Zusammenschlufl der Blischen des peripheren Entoplasmasaumes lokal durchreifien. Explo-
sionsartig sieht man dann mit einem Male die Entoplasmaeinlagerungen (die Wasserblischen
und Eiweilltropfchen) durch die entstandene Bresche schieBen und in das klare Hyaloplasma
hineinperlen. Die Saumlinie kann sich aber auch ganz auflésen, so da dann die Entoplasma-
einlagerungen bis an die Pellicula gelangen und der Hyaloplasmasaum verschwindet. Die
topographische Verteilung der Partien des Plasmas, welche im optischen Querschnitt des
Tieres der Abb. 2d einen festeren Verband der Einlagerungen aufwiesen und an der all-
gemeinen Plasmabewegung nicht teilnahmen, zeigt Abb. 2d’ im Schema, z und y sind
Durchbruchsstellen. — Die Tatsache, dafl durch solche verdichtete AuBenhiillen des Plasmas
das homogene Hyaloplasma bei einem neueinsetzenden Vorstrom glatt durchflieBt, alle
auch noch so feinen Einlagerungen dagegen zuriickgehalten werden, zwingt uns direkt zur
Annahme einer Art Gitterstruktur dieser Zonen, die man, wenn man sich die oben beschriebene
Emulsionsstruktur des Entoplasmas und die Existenz der dichteren Oberflichenhdutchen
all der emulgierten Plasmablaschen vor Augen hilt, am leichtesten so erkliren kann, daB das

1) Es ist fiir die hier behandelten Fragen von Interesse, da neue eigene Unter-
suchungen iiber Plasmastrukturen*®) fiir Amoeba terricole und polypodia mit voller Be-
stimmtheit ergeben haben, dafl die Alveolen des Entoplasma feine kuglige Blischen mit
wisserigem Inhalt sind, die eine zdhere Plasmahiille besitzen, sich meistens nicht gegen-
seitig abplatten, sondern sogar in lebhafter BRownscher Molekularbewegung durcheinander-
tanzen konnen. Perlen sie gelegentlich in das homogene ,,Ektoplasma® vor, so sind sie
auch hier ohne weiteres sichtbar. Die Homogenitit des Ektoplasmas wird also nicht etwa
nur durch ungiinstige Lichtbrechungsverhiltnisse zwischen Bldschen und Grundsubstanz
vorgetiuscht, wie haufig angenommen wurde. Sie kann auch, so wie nun einmal die
Lichtbrechnungsverhéltnisse sind, nicht bloB daher riihren, dal vielleicht die GroBen-
ordnung der Blischen im Ektoplasma jenseits der mikroskopischen Wahrnehmbarkeit ist,
da auch das Ultramikroskop im Ektoplasma keine Blaschen aufweist. — Man kann durch
physiologische Salzwirkungen die Bliaschen des Plasmas ineinanderplatzen lassen und damit
die Struktur soweit vergrébern, daB sie nun ohne weiteres auch bei schwicheren Ver-
groflerungen erkennbar wird. Das Ektoplasma bleibt dabei homogen, das Entoplasma eine
typische Emulsion runder Wasserbldschen im Hyaloplasma, nur gelegentlich legen sich die
Blédschen zu einem richtigen Wabenwerk zusammen.

*) SPER, J.: Zeitschr. f. Zellen- u. Gewebelehre Bd. 1, S. 278—326. 1924,
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Plasma der AuBenschicht der Amdobe iiberhaupt etwas dichter wird, und daBl dabei diese
Gelierung von den Verdichtungshiillen der Blaschen ausgeht, so daB die Blaschen, die sonst
frei durcheinander beweglich sind, jetzt zum Teil miteinander verkittet werden. — Be-
obachtungen {iber diese Erscheinung teilt schon JENNINGS (1904, S. 160 ff.) mit. Der Autor
erklirte sich allerdings die Phinomene anders. Er nahm an, daf die Verdichtung der Basal-
flache und des Vorderrandes der Amobe groBer ist als die der oberen Fliche. Beim Vor-
flieBen soll nun jeweils die alte Verdichtungsmembran (memb), wie das JENNINGSsche Schema
Abb. 3 zeigt, iiberflossen werden. Da sie aber im Innern noch eine Zeitlang erhalten bleibt,
so gibt sie vorne eine ,,Barriere* ab, welche die Einlagerungen zuriickhilt. Der angenommene
Unterschied zwischen dem Verdichtungsgrad der oberen und unteren Flidche existiert nun,
wie ein Abtasten mit den feinen Glasnadeln des Mikromanipulators lehrt, nicht. Auflerdem
kommt die Ausbildung des festen Saumgitters nach meinen Erfahrungen auch an nicht
adhérierten, frei im Wasser vorstrémenden Amdben vor. Man miiite dann also schon an-
nehmen, daB die ganze AuBenschicht den Verdichtungsprozef erleidet, dann lokal an der
Spitze durchbrochen und iiberflossen wird und im Innern noch eine Zeitlang erhalten bleibt.
Dieser Fall 148t sich nun an andern Amoben und
gewissen Eizellen auch wirklich beobachten, er fithrt
aber stets zu einem ganz anderen Zustand als dem,
den wir an A. terricola beobachtet haben. Es ent-

stehen dann namlich sog. Bruchsackpseudopodien. "
Es fliet nicht der ganze Vorderrand der Amoeba ‘memb

in breiter Linie vor, sondern nur aus der einen Abb. 3. Schema der |, Barrierent-
Durchbruchstelle quillt eine Kuppe fliissigeren bildung nach Jesxings. Fine festere
Innenplasmas wie ein Bruchsack hervor und greift Oberflichenmembran (memb) soll sich
allmihlich immer weiter iiber die alte AuBlenfliche nur an der Unterseite bilden. Lt
iiber, wobei das iiberflossene alte Ektoplasma wegen sich nicht aufrechterhalten.

seiner dichteren Konsistenz und stédrkeren Licht-

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

Kehren wir nun nochmals zu der Amdébe der Abb. 2d zuriick! Es
muBl noch erwihnt werden, dal bei solchen raschstromenden Wander-
formen hiufig auch alle peripheren Partien direkt unter dem Oberflichen-
héutchen ftberall in Stromung begriffen sind. Die Strémungsrichtung ist
dann immer mit dem allgemeinen Vorstrom gleichsinnig, also nach vorne
gerichtet. Wir kommen auf diesen wichtigen Punkt noch spiter auf S. 22ff.
zu sprechen.

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

Fine weitere Serie von charakteristischen Bewegungstypen kénnen wir
leicht auch von der groBen Amoeba proteus zusammenstellen. Die einzelnen
Bilder werden wohl jedem Zoologen bekannt sein, wichtig und neu ist an den
hier vorzufithrenden Fallen dagegen, dall sich die weit divergierenden Typen
der Formveranderungen bei A. proteus relativ leicht und in theoretisch iiber-
sichtlicher Form kiinstlich herbeifiihren lassen. Auch an den oben besprochenen
Fillen lehrte eigentlich schon der Augenschein, daBl die Faktoren, welche den
jeweiligen Bewegungstypus der Zelle bedingen, in verschiedenen physikalischen
Zustinden des Plasmas zu suchen sind, in seiner Leichtflissigkeit oder Zahigkeit,
in Differenzen des Zustandes des zdheren Oberflichenplasmas und des rasch-
flieBenden Zellinnern, in lokalen Anderungen des Verhaltens des AuBenplasmas
bei der Bildung der Pseudopodien usw. Besonders die Salzphysiologie gibt uns
nun vielfach Mittel, diese Zustandsinderungen des Plasmas auch experimentell
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herbeizufithren oder zu beeinflussen!). Die Ionen der Salze, Siuren und Basen
wirken nédmlich auf tote wie auf lebende Kolloide in ganz shnlichem Sinn in spe-
zifischer Weise ein. Quellungsfordernde Ionen kénnen z. B. die Verfliissigung
des Plasmas steigern, quellungshemmende eine weitgehende Verfestigung des-
selben verursachen?). Auch durch eine feine reversible Fallung (Dispersitits-
vermin(ierung) der Kolloide kann je nach den Bedingungen eine Verdichtung
des Oberflichen- oder auch des Innenplasmas herbeifefiihrt werden3).

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

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

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

?) Siehe hieriiber auch GiersBerRG: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen
Bd. 51. 1922,

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

4) Es ist, als ob jedes Pseudopodium so, wie es nun gerade gebildet wird, in seiner zu-
falligen, oft sehr absonderlichen Gestalt durch Erstarrung seiner Oberfliche fixiert wiirde.
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einen Zusatz von 1,2 cem 0,3 m-NagS80 4 einer Spur von MgCl, zu der oben er-
wahnten konzentrierteren Kulturfliissigkeit erhalten. Eine davon ist in Abb.4f
dargestellt.

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

> -
t/w h sanml.

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

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

aus CaCly-Kultur. f dasselbe aus Na,SO,-Kultur. g ganz leichtfliissige ,,dynamische Gabel-
form aus hyperalkalischer Kultur. h ,,Keulentier aus Milchsiure-Kultur. Original.

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

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

Serien von Salzversuchen an Améoben in der Art, wie sie beschrieben wurden,
habe ich zu andern Zwecken in groBer Anzahl ausgefithrt. Bei dem Material,
von welchem auch die hier abgebildeten Tiere stammten, fielen die durch das
Eindringen von Salzen einerseits, durch die Oberflichenverfestigung andrerseits
verursachten Verdnderungen alle vollig gleich aus. Es muf3 aber bei solchen
Versuchen der Zustand der Amoben vor der Behandlung beachtet werden. Ist
z. B. das ganze Plasma der Tiere — wie das bei simtlichen Exemplaren einer
andern Stammkultur, die ich hielt, der Fall war — sehr zahe und die Bewegungen



Physikalischer Zustand des Proteus-Plasmas. 9

sehr triige, so werden die Aste der Geweihformen nicht so extrem lang, weil eben
das VorflieBen der Schlauchpseudopodien immer sehr bald zum Stillstand komm¥.
Andrerseits gelingt auch eine kiinstliche Verfliissigung nur mit relativ starken
Mitteln und in unvollkommener Weise (siehe hieriiber auch weiter unten).
Andrerseits kénnen alle Tiere aus manchen Kulturen gegen die leichter eindringen-
den Salze ganz besonders empfindlich sein, so dal dann die oben beschriebenen
Wirkungen z. B. schon bei ganz minimalen Zusitzen von KCl eintreten und in
ahnlicher Weise stets auch noch beim Nay,SO, zu beobachten sind. An solchem Ma-
terial lassen sich die starren, stark veriistelten Geweihformen nur im CaCl, erzielen.

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

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

Von groBem Interesse fiir unsere weiter unten folgenden theoretischen Be-
trachtungen ist ein Bewegungstypus der Amoeba proteus, der sich auch leicht
experimentell erzeugen laBt, und zwar ist es die Form, welche diese Amdben
bei starkerer Erhohung des Hydroxylionengehaltes einerseits, andererseits aber
auch gerade bei einer Steigerung der Wasserstoffionenkonzentration annehmen.
Ich fiihrte diese Versuche in der Weise aus, daB ich zu 20 cem des kiinstlichen
Salzgemisches 1 bis mehrere Tropfen 0,1 n-KOH oder aber 0,018 n-HCl oder
schlieBflich mehrere Tropfen /,, proz. Milchsaure zusetzte. In allen Versuchen
war das Endresultat das gleiche und auch die ersten Veranderungen ganz ahnlich,
so daf3 wir die Versuche summarisch behandeln koénnen.

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

1) Semx, J: Kolloidchem. Beihefte Bd. 19. 1918.
) GrRUBER, K.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 23. 1911; und Bd. 25. 1912.
%) Neuerdings hat noch J. G. EDwARDsS hierzu neues Beobachtungsmaterial geliefert.
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Sie sind im Querschnitt kreisrund, also nicht abgeplattet, das breite Vorder-
ende ist eine wohlgerundete Kuppe, das schmilere Hinterende meist etwas un-
regelmaflig bis schopfférmig. Sie adhérieren dem Boden nur leicht oder — in
der Mehrzahl der Fille — gar nicht und sind im Innern nur von einem einzigen
System von Stromungen beherrscht, und zwar bewegt sich stundenlang ein
ununterbrochener Strom in der Achse nach vorne, der das Vorderende fast stets
in einer breiten hyalinen Kuppe vortreibt, hinter der die Einlagerungen folgen.
Sie erreichen das Vorderende nicht, sondern prallen an einer scharf begrenzten
Saumlinie an, die also offenbar auch eine ,,Gitterbarriere’ (s. S.4) ist. Hier
weichen sie nach rechts und links aus und kommen an den Flanken der Saumlinie
zum Stillstand ; hie und da werden sie bei einem besonders starken Vorstrom
eine Zeitlang an den Flanken auch noch weiter nach hinten geschoben. Die Ein-
lagerungen des Entoplasmas ordnen sich regelméaBig in diese Stromungslinien
ein, und zwar in der Weise, daf} die vorstr6mende Achse allseitig von ruhendem,
hellem, krystallfreiem Plasma umgeben ist, wihrend die Flanken wieder einen
dunkleren, Krystalle und Tropfchen fithrenden Saum darstellen, der allerdings
nur gelegentlich in Bewegung ist. Die auch hier vorhandene, wie es scheint, recht
zéthe Zellmembran scheint dem allgemeinen Vorwartsstrom zu folgen. Wie man
an angepappten Kohlenteilchen sehen kann, wird sie jedenfalls nicht nach
hinten zusammengeschoben.

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

Indem ich mich nun noch der Besprechung der Formtypen von einigen
andern stromenden Zellformen zuwende, méchte ich zunichst auf den auBler-
ordentlich vielgestaltigen, stark strémenden Plasmakérper der Schlevmpilze (Myaxo-
myceten) hinweisen, die bald in breitgelappten, ,,gekroseartigen Formen er-
scheinen, bald auch zu allseits ausstrahlenden und vielfach anastomosierenden
oder sich verzweigenden Fadenpseudopodien ausgezogen sind. Prinzipiell anderes
als bei den tierischen Plasmakérpern ist an der Bewegung und Formverianderung
der Myxomyceten nicht beschrieben worden. Manche Details schlieen sich an
die besprochenen Vorginge an den groBen Amében an.

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

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

Die beschriebene Bewegungsform der Pelomyxen kann nun auch wieder auf-
gegeben und von einer ganz andern abgelost werden. Man beobachtet z. B.,
daB an einem Tier, welches eine Zeitlang heftige Wirbelstrome gezeigt hat, zu-
néchst véllige Ruhe eintritt. Bald wird dann eine Verinderung des Oberflachen-
hautchens bemerkbar. KEs tritt schirfer hervor, sieht stérker lichtbrechend,
dichter aus. Die Plasmaalveolen treten von der Oberfliche zuriick, so dal3 ein

Abb. 5. Bewegungstypen der Pelomyxa. Original.

homogener Saum entsteht. Aus diesem wachsen nun bald klare fingerférmige
Fortsitze hervor, die an die Pseudopodien einer Difflugia erinnern und beim
Erschlaffen runzlig werden, also jedenfalls auch eine ziemlich dichte AuBen-
schicht besitzen (Abb.5b). Ein dichteres Haéutchen mufi bei den Pelomyxen
auch bei der Bildung sog. ,,Bruchsackpseudopodien’ vorhanden sein. Denn man
siecht das Innenplasma plétzlich eruptiv wie durch eine enge Durchbruchsstelle
nach auBen strémen und dabei meist einseitig iiber die alte Oberfliche iiber-
fliefen. Das tiberflossene Stiick des Oberflichenhdutchens bleibt dabei noch
eine Zeitlang deutlich zu sehen und zeichnet sich durch eine stirkere Licht-
brechung aus, ist also von einer andern Konsistenz als das Innenplasmatl). Bei
Pelomyxen mit deutlich abgesetztem, dichterem Oberflichenhidutchen habe ich
keine Fonténenstrémung beobachtet.

Zum SchluBl muB ich noch auf einen bei Foraminiferen und Heliozoen weit
verbreiteten Typus der Pseudopodienbildung hinweisen, ndmlich auf die auBer-
ordentlich langwerdenden, oft &uflerst diinnen Fadenpseudopodien, die in groffer
Anzahl allseits aus dem Zellkérper herausstrahlen und miteinander anastomo-
sieren kénnen.

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

1) Siehe auch L. RuUMBLER: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 83. 1905.
%) ScrULTZE, M.: Dag Protoplasma der Rhizopoden- und Pflanzenzellen. Leipzig 1863.
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gegeben. Hiernach erscheint z. B. bei Miriora das Ende all der schnell und in
gerader Linie sich verlingernden Faden abgerundet oder mit einer kolbenférmigen
Anschwellung versehen. Manchmal ragt aus derselben noch eine feine Spitze
hervor, welche an ihrem Ende auch wieder angeschwollen sein kann. Das Plasma
der feinen Pseudopodien sowie auch der Endanschwellung ist reich an Kérnchen,
die in lebhafter Bewegung sind. ,,Wahrend das Fadenende im Vorriicken wie
tastend hin und herschwankt, flieen von der Basis des Fadens her stets neue
Kérnchen zu und gehen z. T., an dem Ende des Fadens umkehrend, in die riick-
laufige Bewegung iiber. Hat sich ein solcher Faden auf eine ansehnliche Lénge
ausgedehnt, ohne auf einen andern Faden oder ein Hindernis gestoBlen zu sein,
so biegt er sich oft unter einem ziemlich genau rechten Winkel um und bewegt
sich jetzt in der neuen Richtung vorwirts (M. ScHULTZE 1863, S. 24). Sich
berithrende Faden kénnen miteinander ruckweise verschmelzen. Dem Seewasser
beigemengte Karminpartikelchen werden von den Pseudopodien reichlich auf-
genommen und machen die Stromungen der Fadensubstanz mit. ,,Einige gleiten
dem peripheren Ende des Fadens zu, andere und zwar der gréBlere Teil, werden
in entgegengesetzter Richtung fortgefithrt und in das Innere des Tierkorpers
aufgenommen. Oft stockt die Bewegung eines Hérnchens plétzlich, und erst,
wie nach kurzem Besinnen, geht sie fort oder in die entgegengesetzte iiber.” Die
Karminkérnchen gind in zitternder Molekularbewegung begriffen. Bisweilen
itberholt ein Kérnchen das andere, ,,von zwei sich begegnenden kehrt eins mit
dem andern um. Endlich sieht man an Anastomosen die Farbstoffkérnchen
so gut wie die andern aus einem Faden in den andern hiniiberlaufen® (1. c. S. 26£f.).

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

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

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

1) Masrt, S. O. und F. M. Roor: Journ. of exp. Zool. Bd.21. 1916.
?) Beegs, C. D.: Brit. journ. of exp. biol. Bd.1. 1924.
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Wir wollen da zunéchst auf eine der altesten Deutungen zuriickgreifen, und
zwar die ,,Contractilititstheorie’ (soweit man bei den dlteren Fassungen iiberhaupt
von einer ,,Theorie” reden konnte). Dabei muBl gleich klargestellt werden, daf3
das, was mit dem Namen ,,Contractilitatstheorie” belegt wurde, zu verschiedenen
Zeiten ein sehr verschiedenes Gesicht hatte. In der dltesten Fassung, die noch
auf BrUckE (1861), HAECKEL (1862), REICHERT (1862/63), DE BARY (1862 und
1864), KUENE (1864) und andere zuriickgeht, aber auch noch in den neuesten
Auflagen zoologischer Lehrbiicher wiederkehrt, ist der Kernpunkt der, daB3
Contractilitit eine generelle Eigenschaft jedes lebenden Plasmas sei, und daf3 auch
die Formverinderungen der strémenden améboiden Zellen nur eine AuBerung
dieser Eigenschaft sind. Der Begriff der Contractilitit war dabei ganz proble-
matisch, er kam nur zustande durch eine verschwommene Ubertragung der
Eigenschaften hochdifferenzierter contractiler Organe auf jedes undifferenzierte
Plasma. Man suchte also m. a. W. durch eine komplexe Erscheinung, deren
Wesen wir bis heute nicht eindeutig definieren kénnen, wesentlich einfachere
Prozesse zu ,,erklaren®, statt den umgekehrten Weg zu gehen. Soweit man dann
iberhaupt noch einen Versuch machte, sich das Zustandekommen der Contrac-
tilitait des Amébenplasmas im einzelnen klarzumachen, appelierte man an hypo-
thetische Plasmafibrillen, die ein contractiles, festeres Geriistwerk bilden sollten
und #hnliches mehr. Uber dieses Stadium hat sich die #ltere Contractilitats-
theorie nicht weiterentwickelt, und es ist begreiflich, daf} zu einer Zeit, da schon
ein groles Tatsachenmaterial immer wieder auf einen fliissigen Aggregatzustand
des lebenden Plasmas hindeutete, ein physikalisch so klar denkender Forscher
wie BUTscHLI sich mit groBer Entriistung gegen ,,das vollig unbewiesene Dogma
der Contractilitit des lebenden Plasmas‘ wandte.

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

Es geniigt uns nun zunichst, im Prinzipiellen zu erfahren, dal3 der Stand
der Untersuchung dieser Frage, die sich schon auf das verschiedenste Zellen-
material erstreckt, der ist, dafi verschiedene Plasmaarten sehr verschiedene Kon-
sistenz haben konnen, dall, wie wir ja gerade auch an den groBen Amdben schon
vorweg genommen haben, sogar verschiedene Regionen ein wnd derselben Zelle in
der Sol-Gelskala weit auseinanderstehen, und schlielich werden wir auch noch Fille
kennenlernen, wo auch an unserm Material ein Zustand in den andern éibergehen kann.

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

Es fragt sich nun, welche Beweise wir fiir oder gegen aktive Contractionen
des Amobenplasmas anfilhren kénnen. Am stiarksten wird der Geltungsbereich
der Contractilitdtstheorie von vornherein eingeengt durch eine Erkenntnis, die
noch auf Warricu [18631)] zuriickgeht. Sie besagt, dal die neueinsetzenden Plasma-
bewegungen nicht von den zusammenschrumpfenden, ,,sich contrahierenden'‘ Partien
der Amdibe ausgehen, sondern an der Spitze der neuentstehenden Pseudopodien ein-
setzen, um von hier immer weiter auf den Zellkorper iiberzugreifen, um schliefllich
auch alte Pseudopodien auszuleeren. Schirfer prizisiert wire also die Frage die,
ob es iiberhaupt Falle gibt, in denen die Einziehung eines langen Pseudopodiums
oder die Entstehung eines zusammenschrumpfenden Schopfes einigermafien als
ein Vorgang fir sich betrachtet werden kann, der zum Stillstand kommt, ohne
daBl der Abstrom des Plasmas sich in eine andere neuentstehende Vorwdolbung
ergieft, ohne dafl der Abstrom iiberhaupt in irgendeine Beziehung zu einem neu-
entstehenden Pseudopodium gebracht werden mul, so da8 also die Moglichkeit
ausgeschlossen ist, dal3 das Movens eben in der neuen Pseudopodienbildung liegt.
Ich habe selbst Hunderte diesbeziiglicher Beobachtungen an allen Typen der
Amoeba proteus und terricola gemacht und dabei immer wieder gefunden, daf
die Riickstrome stets in kontinuierlichem Zusammenhang stehen mit irgend-
einem oft weit entfernten vorwachsenden Pseudopodium. An deren Spitze be-
ginnt die Bewegung und zieht dann eine immer langer werdende, oft eigen-
timlich geschlangelte StraBe im Zellkorper hinter sich her, die schlieBlich auf
ein altes Pseudopodium oder das schmale Hinterende iibergreift. Wenn ich ge-
legentlich glaubte, doch auch einmal den Riickstrom eines verschwindenden
Pseudopodiums kurz proximal hinter der Basis des Pseudopodiums aufhoren
zu sehen, stellte es sich regelmiflig heraus, da8 doch eine neue kleine unansehn-
liche Vorwolbung irgendwo an der Basis des alten Pseudopodiums die Ursache
des Riickstromes war. — Selbst in ganz auffilligen Fillen, in denen man zu-
néchst an gar nichts anders als an eine aktive Contraction des Pseudopodiums
denkt, ergibt sich nach den Beschreibungen anderer Autoren, daB} sich Schlauch-
pseudopodien doch tmmer blof verkiirzen, weil sie durch neue Fortsitze ausgepumpt
werden. So strecken nach DrrriNcer (1907) Difflugien lange, fingerformige
Fortsitze, die sich mit der Spitze am Substrat festheften, aus; dann verkiirzt
sich der Fortsatz und zieht dabei die Schale so weit nach, daB} die Miindung der-
selben iiber die Anheftungsstelle des Pseudopodiums zu liegen. Auch diese
,,Contractionserscheinung® geht immer Hand in Hand mit der Ausstreckung
eines zweiten Fortsatzes b an der Basis des ersten a. In dem MaBe, als b vor-
flieBt und an Linge zunimmt, wird & geleert. — Selbst bei den eigentiimlichen
Contractionserscheinungen, die E. ScHULTZ2) an Astrorhiza beschreibt, wird

1) Warrics, G.C.: Ann. Magaz. Nat. Hist. Bd. 11. 1863.
2) Scuurrz, E.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 41. 1915.
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ein exakter Beweis fiir wirkliche Contractilitit und etwaige Beziehungen der-
selben zu den verganglichen Fibrillenbildungen oder auch nur die erforderlichen
Kontrollversuche nicht geliefert. Schliefilich méchte ich noch hervorheben, daf}
bei wirklicher Contraction eines Schlauchpseudopodiums im physiologischen
oder kolloidchemischen Sinn doch eigentlich nur eine Verkiirzung, keineswegs
aber eine vollige Einschmelzung erwartet werden miiite. — Es bleibt ab-
zuwarten, ob die Argumente, die JENNINGS in seinem ausfithrlichen Werke von
1904, S.15741., fiir die Contractionstheorie anfithrt, noch aufrechterhalten werden
kénnen. Auf die gleichzeitig mit einem Riickstrom irgendwo in der Niahe zur
Ausbildung gelangenden neuen aktiven Vorstiilpungen hat er leider, wie es scheint,
wenig geachtet. Auch bei der Einziehung samtlicher Strahlenpseudopodien einer
Amibe nach mechanischer Reizung entstehen fast durchwegs seitlich gleich
neue Hocker. Vielleicht handelt es sich auch in JENNINGS Abb. 50 (loc. cit. S.158)
um nichts andres.

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

2

—

a b ¢

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

der Oberfliche handelt, d. h. es ist jedenfalls nicht méglich, daB die Membran
sich aktiv contrahiert, es kénnte héchstens sein, daf sich das dichtere Ektoplasma
zusammenzieht. Bei der Schrumpfung des Schopfes werden nun oft so erstaunlich
weit entfernte Punkte der Oberfliche ganz zusammengefiihrt, daf3 es sich schon
um eine auflerordentlich starke Contraction handeln miiBBte, wollten wir die
ganze Veranderung auf sie zuriickfiihren.

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

Wenn wir nun auch die Frage nach der Existenz wirklicher Contractionen
des amoboid beweglichen Zellkdrpers nach dem Gesagten nicht von vorneherein
fiir alle Falle verneinen wollen, so geht aus allem zur Geniige hervor, daB sie
nicht von allgemeinerer Bedeutung sein kann, und daf wir unter keinen Umstinden
um die Existenz ewner Kraftwirkung herumkommen, die jeweils von dem Vorder-
ende der Vorstilpungen ausgeht. Diese Schlulifolgerung wird noch dadurch
auBerordentlich gestiitzt, daB nach Untersuchungen mit der Mikronadel und
nach chemischen Versuchen von L. H. Hyman (1917) die Stelle des Amében-
korpers, welche sich vorwolbt, kurz vor und wdhrend der Vorstilpung einen be-
sondern Zustand aufweist. Es duBert sich dies vor allem in einer starken Anderung
der Viscositat des Ektoplasmas. SEr¥riz berichtet (1920, S. 371), dal das Ekto-
plasma, das ja, wie wir sahen, sonst den Viscosititsgrad 8 hat, in der Partie,
die an der Pseudopodienbildung beteiligt ist, in begrenzter Ausdehnung ganz
flissig wird. Die Verfliissigung ist nur voriibergehend und von kurzer Dauer.
Inaktives Plasma wird wieder fester. — Aus den Versuchen von L. H. Hyman
(1917) geht zwar das Wesen der Zustandsinderung der sich vorwolbenden Stelle
nicht eindeutig hervor, doch sind sie in ihrer Art doch auch sehr instruktiv.
Brachte er namlich Amében in !/,- oder 1/, m-Cyankaliuml6sung, so wurden
sie zundchst fiir einige Augenblicke bewegungslos, um dann an der dem vor-
herigen Vorstrom abgewandten Seite ein neues Pseudopodium auszubilden.
Sobald dieses nun erscheint, 16st es sich an der Spitze auf, und das Entoplasma
ergieit sich nach auBlen. Im weiteren Verlauf platzt dann auch von den alten
Pseudopodien, die noch am Zellkérper vorhanden sind, eins nach dem andern,
und zwar das jingste zuerst, das alteste zuletzt, und durch die geborstene Spitze
explodiert in gleicher Weise iiberall das fliissige Entoplasma nach aufien. Wendet
man stiarkere Losungen an, so kann das Pseudopodium an der dem letzten Vor-
strom abgewandten Seite nicht mehr entstehen, trotzdem explodiert aber stets
zuerst diese Stelle, an der es sonst regelmiBig entstehen wiirde, und dann erst
in der gleichen Weise wie im ersten Versuch die iltesten Pseudopodien. Offen-
sichtlich ist also der besondere Zustand der Vorwolbungszone schon kurz vor der
Pseudopodienbildung ausgebildet.

Wir miissen uns nun die Frage vorlegen, welche Krdifte das Vorderende einer
Amobe beherrschen wnd seine Vorwdrtsbewegung verursachen kinnten. Es liegt
ganz nahe, da zunichst an die Fliissigkeitsmechanik zu appellieren. Es gilt daher,
zundchst ihren Geltungsbereich abzustecken.

Der Ausgangspunkt physikalischer Erérterungen iiber diese Frage miissen
natiirlich zuniichst die Verhiltnisse an einem einfachen, unkomplizierten physi-
kalischen System sein, welches eventuell noch als Modell der lebenden amé&boid
beweglichen Zelle gelten kann. Als solches konnen wir einen Flissigkeitstropfen
ansehen, der in einer zweiten mit der andern nicht mischbaren Fliissigkeit von
gleichem spezifischen Gewicht frei schwebt. Ein solcher Tropfen ist dem Einfluf3
der Schwere entzogen und nimmt eine Gestalt an, die ausschliefllich durch die
molekularen Krifte bedingt wird. Die molekularen Krafte befinden sich im
Gleichgewicht, wenn dic Kriimmung der ganzen Tropfenoberfliche gleich ist.
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Dies ist erreicht, wenn der Tropfen Kugelgestalt hat. Jede Anderung der
Kriimmung — etwa durch sulleren mechanischen Eingriff — gleicht sich sofort
wieder aus, es stellt sich wieder die Gleichgewichtsform mit der gleichen Kriim-
mung und der kleinsten Oberfliche her. Die molekularen Krafte haben also
das Bestreben, ein Minimum an Oberflichenausdehnung herbeizufithren. Man
fithrt dies auf die gegenseitige Anziehung der Molekiile der Tropfenoberfliche,
auf die sog. Oberflichenspannung « zuriick, welche wir genauer als die Kraft
definieren konnen, welche auf die Lingeneinheit einer beliebigen auf der Fliissig-
keitsoberfliche gelegenen Linie senkrecht zu dieser und in jeder Tangential-
ebene zur Flissigkeitsoberfliche gleichmafig nach allen Richtungen wirkt. An
gekrimmten Flissigkeitsoberflichen resultiert aus der Oberflichenspannung der
nach der konkaven Seite gerichtete Kriimmungsdruck, der um so gréBer ist, je
starker die Kriimmung ist. Die Ausgleichung der Kriimmung der Oberfliche des
schwebenden Tropfens beruht also auf der Ausgleichung des Kriitmmungsdruckes.
Ausschlaggebend ist nun fiir uns an diesen Dingen die Frage, wie in ein solches
physikalisches System, wie wir es eben beschrieben haben, durch Anderung
der molekularen Krafte eine gesetzmaBige Bewegung kommen kann. Die Moglich-
keiten lassen sich an Hand des Schemas der Abb. 7 leicht darstellen. Nehmen
wir zunichst an, die Oberflaichenspannung « an der
Grenzfliche Tropfen/duBeres Medium wiirde sich
— etwa durch eine ortlich begrenzte chemische
Anderung der Tropfensubstanz — lokal vermindern.
Die Folge hiervon wire, dafi jetzt die Anziehung
der Molekiile der Grenzflict e um den Punkt der
Oberflichenspannungsverminderung herum in jeder
von dem Punkte abgewandten Richtung tiberwiegen
wiirde und die Molekiile der Grenzschicht von diesem
Punkte allseits zuriickgerissen werden miiiten. Es
miilite also eine von diesem Punkte radiar aus- Abb. 7. Stromungsbild eines
strahlende riicklaufige Bewegung der Oberflichen-  freischwebenden Oltropfens mit
teilchen, ein oberflichlicher ,,Ausbreitungsstrom'‘ zu-  lokal bei — verminderter Ober-
stande kommen. Die lokale Verminderung von « flichenspannung.
bringt aulerdem auch noch eine Herabsetzung des
Krimmungsdruckes der Stelle mit sich. Der Kriimmungsdruck aller andern Partien
der Kugeloberfliche ist also jetzt stirker und muf} die ganze Masse des Tropfens
nach der Stelle verminderter Spannung treiben. Auferdem muf} auch die Anziehung
der Molekiile des dulleren Mediums auf die Stelle der Oberfliche mit vermindertem
& jetzt relativ iberwiegen iiber die nach innen gerichteten und natiirlich auch ge-
ringer gewordenen Anziehungskrifte. Hieraus wird eine gewisse Saugwirkung des
Auflenmediums auf die Tropfenmasse an der Stelle verminderter Spannung
resultieren, welche die Tropfenmasse in gleichem Sinne in Bewegung setzen muf3
wie die erdrterte lokale Verminderung des Kriimmungsdruckes. Aus allem folgt
eine Bewegung und Formverinderung des Tropfens, wie sie in Abb. 7 dargestellt
ist: Nach der Stelle verminderter Oberflichenspannung (—) bewegt sich ein
breiter ,,axialer Vorstrom®, der den Tropfen vorwirts treibt und, am Vorderpole
angelangt, sich in Form eines ,,oberflichlichen Ausbreitungsstromes’ riicklaufig
nach dem Hinterende bewegt. Erreicht der Ausbreitungsstrom das Hinterende,
so kann er kontinuierlich wieder in den axialen Vorstrom iibergehen, so daB wir
dann eine geschlossene Wirbelbewegung vor uns haben. Eine lokale Erhéhung
der Oberflichenspannung mufl das genau entgegengesetzte Stromungsbild ver-
ursachen, Die Stelle mit erhéhtem oo muB sich verhalten wie das mit + bezeichnete
Hinterende des Tropfens der Abb. 7.

Handbuch der Physiologie VIII, 2
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Wir kionnen das theoretisch Erérterte auch im Experiment leicht realisieren.
Am besten verwendet man hierzu in Wasser schwebende Ol-Chloroformtropfen.
Der Versuch wird folgendermaflen ausgefiihrt: Man giefit in ein hohes, groBes
Becherglas etwas konzentrierte Kochsalzlgsung. Auf diese schichtet man vor-
sichtig reines Wasser auf, und zwar so, daf} sich die beiden Fliissigkeiten mog-
lichst wenig mischen. Dann mischt man Olivendl mit Riibsl (etwa kiuflichem
. Nachtlichterdl) zu gleichen Teilen, firbt das (1 durch Zusatz von etwas
Scharlach und fiugt so viel Chloroform zu, bis Tropfen dieses Chloroforméls in
Wasser gerade untersinken. Im obigen Becherglas sinken die Olkugeln nur so
tief, bis sie in eine Kochsalzzone von gleichem spezifischen Gewicht kommen.
Die Chloroformzusiitze zum Ol so zu treffen, daB die Tropfen auch in reinem
Wasser ohne weiteres schweben, erfordert zu groBe Miihe. Bringt man nun mit
einer Pinzette einen kleinen Sodakrystall in die Niahe einer schwebenden O1-
kugel, so bildet das entstehende Alkali mit der Olsgure der Olkugel an der Be-
riihrungsstelle etwas Seife. Dies bewirkt eine ganz erhebliche Verminderung der
Oberflichenspannung, und der Tropfen gerit in lebhafte Bewegung.

Besonders an eingestreuten kleinen Wassertropfechen 1aBt sich in der Ol-
kugel der axiale Vorstrom und der oberflichliche Ausbreitungsstrom leicht er-
kennen. Riickt man mit dem Sodakrystall immer weiter ab, so wandert die
Olkugel mit vorgewtlbtem Vorderende dem Krystalle durch das ganze Gefaf
nach. Seine Oberfliche bedeckt sich dabei mit einem immer dicker und ziher
werdenden Seifenhautchen. Das Movens bei der Wanderung der vollig frei im
Wasser schwebenden Olkugel sind ausschlieBlich die sich immer wieder her-
stellenden Oberflichenspannungsdifferenzen.

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

oberflichlichen Ausbreitungsstrom. Einer be-

sonderen Ercrterung bedarf nur die Randwinkel-

o bildung. Der Randwinkel, d. i. der Winkel, den

die Grenzflaiche Ol/Wasser mit der Grenzflache

y (@ B 0Ol/Glas am Tropfenrande bildet, ist abhangig vom

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

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

An adhirierenden Tropfen kann der Versuch mit der lokalen Verminderung der Ober-
flichenspannung nach BERNSTEIN (1900)2) auch in der Weise ausgefiihrt werden, dafl man
Quecksilbertropfen in etwa 5%, Salpetersiure setzt und ihnen ein Krystillchen von K,Cr,0;
vorhalt. Das Kaliumbichromat la8t lokal an der Quecksilberoberfliche HgO entstehen,
welches eine geringere Oberflichenspannung hat. Vorstrom und Ausbreitungsstrom dcs
Quecksilbertropfens sind auBerordentlich heftig.

Durch Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte Bewegungs- und Sirc-
mungserscheinungen lassen sich auch an Tropfen von mikroskopischen Dimensionen
unter dem Mikroskop schén beobachten. Es kénnen dazu z. B. wieder Trépfchen
unseres Ol-Chloroformgemisches verwendet werden, die man auf den Objekt-
trager in einen Tropfen Wasser setzt und mit einem Deckglas abdeckt. Die Soda-
losung 148t man vom Rande allmihlich einwirken. Eigenartig nimmt sich im
mikroskopischen Bilde solcher Tropfen die gelbliche Seifenhiille aus, die auch
an stark stromenden Tropfen kontinuierlich tber die ganze Oberfliche der-
selben lauft, aber an den aktiven Vorwdlbungen, wo sie gerade neu gebildet
wird, duBerst diinn ist. Sie scheint grob heterogener Natur zu sein, und zwar
aus vielen dicht zusammengedrangten Tropfchen oder Kornchen zu bestehen.
Im AuBenmedium aufgeschwemmte Kohlenteilchen werden von diesen Oltropfen,
auch wenn sie stark strémen, nicht in konforme Stromungen versetzt. Dies ist
von Interesse, da von BUTscHLI (1892) bei etwas anderer Versuchsanordnung
gelegentlich solche konforme Stromungen gesehen, und hieraus von manchen
Autoren zu weitgehende verallgemeinernde Schliisse gezogen wurden (s. spiter
S. 19).

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

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

1) Darnwitz-WEGENER, R. von: Zeitschr. f. techn. Physik. 1924.
%) BERNSTEIN, F.: Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 53. 1900.

2%
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Verhiltnisse annehmen. Auf das Randmolekiil o (Abb. 9) wirken drei Grenz-
flachenspannungen ein. «,; 3, &g 3 und &; 2. Diese Krafte miissen ins Gleich-
gewicht kommen und werden dabei die GroBe des Winkels ¢ bestimmen. Uber-
wiegt nun aber &y 3 der Grenzfliche Wasser/Luft iiber die Resultante von o3 3 und
®y,2, wie dies z. B. der Fall ist, wenn I7 ein Oltropfen ist, so muB der Tropfen 17
von «q,3 nach allen Seiten vollig auseinandergerissen werden und sich zu einem
diinnen Héutchen auf der Wasserfliche ausbreiten. — Eiweillkorper und Lipoide
haben, wie iiberhaupt die emulsoiden Kolloide, eine geringere Oberflichenspannung
gegen Luft als Wasser. Dementsprechend breiten sich nun auch lebende Zellen,
die ja aus solchen Substanzen bestehen, auf einer freien Wasserfliche sofort aus,
sofern sie nur fliissigen Aggregatszustand haben. Sie werden mit grofler Vehemenz
auseinandergerissen und verschwinden férmlich in einem Augenblick vor den
Augen des Beobachters. Ist ihr Plasma freilich ein Gel, so widersteht es den
Oberflichenkriften. Zwischen den beiden Extremen sind entsprechend dem
auf S.13 Gesagten allmahliche Uberginge vorhanden. Schon REumBLER fand
nun, daBl, wie man sich leicht iiber-
zeugen kann, A. proteus und terricola
an der freien Wasserfliche nicht zer-
rissen werden. Nur fiir eine Form
der A. limicola stellte er gelegentlich
fliissigen Aggregatszustand fest. Nach
meinen Erfahrungen werden auch noch
Pelomyxen an der Wasserfliche auBer-
AbD. 9. Die statischen Verhéltnisse an einem ().rdenthch lel?ht ZEITISSCI. Pelomyzen
schwimmenden Tropfen. sind sogar Objekte, die sich zur Demon-
stration dieser Erscheinung ganz be-
sonders eignen. Ob dies allerdings fiir alle Zustinde derselben gilt, muf}
ich noch offen lassen. Man kann sich kaum eine stirkere AuBerung der
Oberflachenkrifte denken als die bei der RHUMBLERschen Reaktion, durch die
auch ganz grofe Zellen im Augenblick in Atome zerrissen werden. Sind diese
Krafte der freien Wasserfliche an einer Zellart machtlos, konnen sie die Molekiile
der Zelloberflache nicht mehr in Bewegung setzen, weil die Verschiebbarkeit
der Oberflachenpartikel wegen des Gelzustandes schon zu gering geworden ist,
dann konnen wir auch nicht erwarten, daf} an diesem Zellmaterial etwaige Ober-
fliichenspannungsdifferenzen so ohne weiteres wie an einem Oltropfen die Zellmasse
und Zelloberfliche in Bewegung verselzen konnen. Ohne weiteres kénnen wir
analoge Erscheinungen wie an unsern Oltropfen hiernach jedenfalls nur an den
Pelomyxen und. der A.limicola fir mdéglich halten. An ihnen miissen etwaige
Oberflichenspannungsdifferenzen sich sogleich bemerkbar machen.

Es ist nun jedenfalls kein Zufall, dafl die Kriterien fiir eine durch Oberflachen-
spannungsdifferenzen verursachte Bewegung eines Iliissigkeitstropfens an stro-
menden Pelomyxen des Typus der Abb. 5 in der Tat durchwegs zu finden sind.
Hier wie dort eine vollig libereinstimmende Fontédnenstrémung. Wir brauchen
uns nur den in Abb. 5a’ dargestellten Verlauf der Strémung mit dem des O1-
tropfens der Abb.7 zu vergleichen und miissen zu dem Ergebnis kommen:
Die Pelomyxa bewegt sich so, als ob ihr Vorderpol eine Stelle verminderter Ober-
flachenspannung wdire, nach dem sich ein breiter axialer Vorstrom hinbewegt,
und von dem die Oberflichenteile nach hinten zuriickgezogen werden. Nach
Erfahrungen an andern Amében ist man gegen die Existenz des oberflichlichen
Ausbreitungsstromes besonders kritisch geworden. JENNINGS (1904) hat auch
eine Methode ersonnen, durch welche man die Bewegung der Oberflichenteilchen
besonders sicher objektiv feststellen kann. Man suspendiert namlich Kohle- oder
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Carminteilchen im Wasser, die dann mehr oder weniger leicht an der klebrigen
Oberflache der Amé6ben festpappen und die Bewegung der Oberflichenschicht
mitmachen, wobei sie leicht verfolgt werden konnen. Sehr geeignet ist fiir
diesen Versuch nach meinen Erfahrungen auch das kolloidale Kohlepriaparat
Karkolid (BOHRINGER), von dem Aufschwemmungen, in dest. Wasser her-
gestellt, griindlich abzentrifugiert und filtriert, die Kohlepartikel in sehr gleich-
méBiger, aber nicht nur kolloidaler Form enthalten. Bei tropfenweisem Zusatz
zum Amdébenwasser bilden sich dann auch grobere Kohlenfléckehen, die dann
besonders leicht an den Amében héngenbleiben.

An der Oberfliche der Pelomyxen pappten die Kohlenteilchen nur gelegentlich
und meist nur lose an. Stets sieht man sie dann an Tieren vom Bewegungstypus
der Abb. 5a won wvorne nach hinten wandern. AuBerdem gucken iibrigens auch
die Spitzen von ungefahr tangential unmittelbar unter der Oberfliche liegenden
kurzen Algenfiden oder Diatomeen haufig iiber die Oberfliche heraus. Auch
diese sieht man stets nach hinten wandern. GesetzmifBige Stromungen der
feinen suspendierten, in BRownscher Molekularbewegung hin und her tanzenden
Karkolidteilchen im Auflenmedium sah ich ebensowenig wie beim mikroskopischen
Oltropfen. Die Angaben von BtrscHLr (1892, S.219), daB er am Vorderende
von strémenden Pelomyxen schwache Stromungen des AuBenmediums im ent-
gegengesetzten Sinne des Ausbreitungsstromes gesehen hiitte, sind mir hiernach
schwer verstiandlich, doch muBl die Frage, wie sich Oberflichenstréme auf das
AuBlenmedium iibertragen, als Frage zweiter Ordnung angesehen und scharf
gesondert fiir sich betrachtet werden. Wie auch immer die Antwort ausfallt,
dndert sie nichts an der Existenz und Art der Oberflichenstréme selbst. Offenbar
kann die verschiedene Beschaffenheit der Oberfliche und die jeweiligen Rei-
bungen zwischen den beiden Medien sowohl im Modellversuch als auch an ver-
schiedenen Zellen zu verschiedenen Endresultaten fithren. Wir diirften da noch
nicht alle Faktoren iibersehen und kénnen aus diesen unsicheren Begleit-
erscheinungen einstweilen auch unmdglich Kriterien fiir oder gegen eine durch
Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte Bewegung konstruieren. Von den
Modellversuchen scheiden iibrigens die Fille, in denen im AuBenmedium selbst
Seifenlésung um den Tropfen herumliuft, wie z. B. wenn man Seifenlosung
einseitig an einen in Wasser liegenden Tropfen von Paraffinél flieBen Bt
(BUrscHLI 1892, S.44), von vornherein aus der Diskussion iiber die passive
Bewegung des AuBlenmediums aus. (Un-
gliicklicherweise haben gerade solche Fille
die ganze Diskussion iiber die Frage veran-
lafit.) Die andern auf S.11 noch beschrie-
benen Bewegungstypen der Pelomyxen
miissen bez. der Bewegungsrichtung der
Oberflichenteilchen gesondert betrachtet
werden. Wahrscheinlich schlieBen sie sich
wegen ihres dichten Oberflichenhiutchens
den eben besprochenen Typen nicht an.

Geschlossene Wirbelstromungen mit
Vorstrom und riickliufigem Ausbreitungs- Abb. 10. = Ausbreitungsstromung einer
strom sind von BUTSCHLI noch an A. limaw, 7004 blatiae. Verschiebung der ober-

- 7 flachlichangepappten Partikelnach hinten !
A. guttula und an A. blattae beschrieben (Nach L. RHUMBLER.)
worden. Von der Fontinenstrémung der
A. blattae berichtet dann noch RuumBLER (1905) einige besonders iiberzeugende
Fille, die, wie auch z. B. der in Abb. 10 wiedergegebene, iiber den riickliufigen
Oberflichenstrom gar keinen Zweifel lassen. Der in Abb. 10a der Amébe an
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ihrem Vorderende adhérierende Fremdkoérper wird nach rechts und nach links
auseinandergezogen und nach hinten gefithrt. — Versuche iiber die Ausbreitung
dieser Amében auf der freien Wasseroberfliche liegen noch nicht vor.

Wir haben im ersten Abschnitt schon gesehen, daBl sich die Bewegungs-
erscheinungen der Amoeba proteus und terricola wesentlich anders gestalten.
Es unterliegt nun gar keinem Zweifel, dal} alle die Partien der Oberfliche dieser
Amoben, welche in sehr viscosem Gelzustand sind, Oberflachenkrifte nicht zur
Geltung kommen lassen kiénnen. Einzig und allein die vorstromende Spitze diirfte
noch den Fliissigkeitsgesetzen gehorchen. Wie sich nun hier an der lokal verflissigten
Oberflichenpartie durch etwaige Oberflichenspannungsdifferenzen verursachte
Bewegungen #ullern miissen, 1aBt sich besonders auch deswegen noch nicht
ganz eindeutig beantworten, weil die bisherigen physikalischen Modellversuche
durch die neueren Befunde iiber die Zustandsinderungen der Zellen selbst ganz
itberholt sind. Wir sind jetzt mit der Analyse der am&boiden Bewegung so weit,
dafl wir uns sagen miissen: Die alten physikalischen Modelle der Plasmabewegung
und die daran gekniipften Uberlegungen ermoglichen uns ein mechanisches Ver-
stindnis der Plasmabewegung der Pelomyxen und der A. blattae und guttula,
mehr aber nicht; weitergehende Analysenversuche erfordern vor allem neue Modelle
mit Membranen, die auferdem einer gewissen Verdnderlichkeit fihig sind. (Das
Seifenhiutchen der Oltropfen ist sehr fraglicher Natur.) Vielleicht erhalten
wir dann durch solche Experimente eine genauere Antwort auf die Frage,
ob unter Bedingungen, unter denen die Bewegung einer A. proteus erfolgt,
z. B. ein tangentialer Ausbreitungsstrom iiberhaupt noch entstehen kann, da
doch rund um die Zone einer etwaigen Oberflichenspannungsverminderung die
Fliissigkeitsoberfliche mit steifer Gallerte bedeckt ist, oder ob in solchen Fallen
nur die oben erdrterte ,,Saugwirkung‘‘ der stiarkeren Anziehungskrafte des Aullen-
mediums zur Geltung kommen kann und mehr oder weniger nur einen Axial-
strom entstehen 14Bt, und ob schlieBlich Oberflichenspannungsdifferenzen an
einer Grenzfliche Innenplasma/Aulenplasma zur Auswirkung kommen kénnen.
Solche Gedanken driingen sich einem auf, wenn man sich die Einzelheiten der
Stréomungserscheinungen der 4. proteus und verrucosa alle vor Augen halt. Wir
haben schon S.7 gesehen, dall sich bei diesen Amoben der axiale Vorstrom
am Vorderende hiochstens schwach fiacherformig verbreitert, dafl er aber dann
sogleich zur Ruhe kommt. Ein tangentialer Ausbreitungsstrom laft sich direkt
optisch nicht nachweisen, und auch die JENNINGssche Methode ergibt, daB3
er nicht vorhanden ist. Angepappte Kohlen- oder Carminpartikel wandern nach
den Erfahrungen von DELLINGER (1907), die ich bestitigen kann, wenn in der
Niahe ein Pseudopodium entsteht, bei 4. proteus an der Oberfliche unregelmiBig
hin und her, bald eine Strecke nach vorne, offenbar wenn die feste Pellicula
durch den Vorstrom etwas nach vorne gezogen wird, bald bleiben sie wieder
stehen, trotzdem das Pseudopodium vorschreitet, oder wandern gar wieder
zuriick durch Einwirkung irgendwelcher Verinderungen am Hinterende des
Tieres. Dicht hinter der Pseudopodienspitze wandern sie auf der Pseudopodien-
oberfliche meist eine Strecke nach vorne, ohne jedoch die Spitze selbst zu erreichen
(JENNINGS 1904, S. 153{f). Bei A. terricola oder verrucosa sind die Verhiltnisse,
soweit es sich um nicht adharierte Formen handelt, ganz entsprechend, auch
hier finden wir ein Hin- und Hergezogenwerden der Oberfliche. Bei adhérierenden
Wanderformen freilich wird diese Verschiebung des Oberflichenhidutchens zu
einer kontinuierlichen Vorwirtsbewegung derselben. Wenn man die bei dieser
Amébe auBerordentlich leicht anklebenden Kohleteilchen verfolgt, bekommt
man ein auBerordentlich imponierendes Bild zu sehen, welches zum ersten Male
JENNINGS (1904) als ,,rolling movement®* beschrieben hat. Die Partikel wandern
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an der ganzen oberen Fliche der Am&be nach vorne, erreichen die Spitze, kommen
auf den Boden und bleiben hier liegen. Die Amoébe flie3t tiber sie hiniiber, so
daB} sie schlieflich wieder am Hinterende des Tieres liegen, von wo sie wieder
auf die obere Fliche emporsteigen und die gleiche ,,Rollbewegung‘‘ nach vorne
ausfithren. Man hat den Eindruck, als ob die Amébe in einem geschlossenen
Sack nach vorne rollt. Das vollstindige Bild dieser Plasmabewegung ist in der
Seitenansicht in Abb. 11 dargestellt. An Stromungen des fliissigen Plasmas ist
nur der ganz breite axiale Vorstrom zu sehen. Die Bewegung der Oberflichenhaut
ist nicht durch Pfeile markiert, damit nicht wie im alten JENNINGSschen Schema
der Eindruck erweckt wird, als ware der axiale Vorstrom und die vorwirts
gerichtete Bewegung der Oberflichenteilchen zusammen ein einheitliches Strd-
mungssystem, das dem der Pelomyxa oder des Oltropfens an die Seite gestellt
und mit der Flissigkeitsmechanik erklart werden kénnte. Die Rollbewegung
der Oberflachenteilchen ist keine Stromung, sondern sie ist ein Nachgezogen-
werden der festen Oberflichenhaut, die, solange die Amdbe vorwirts stromt
und dabei an einzelnen Punkten ihrer unteren Fliche fixiert ist, ja tiberhaupt
kaum anders denkbar ist, und die sich sofort #ndert, sowie sich das Tier ge-
legentlich vorne aufrichtet und die Adhision aufgibt; von da ab wird die
Pellicula. wieder, wie oben beschrieben
wurde, bald oben, bald unten, bald

auf beiden Flichen in unregelmiBigem 2
Wechsel vorgezogen., Wenn man einmal 6 R .
7

gesehen hat, wie die Oberflichenhaut —
der A. terricola mit Mikronadeln ge-

'\'\

dehnt und gezerrt werden kann, muB Abb. 11. Schema einer ,,Rollbewegung* einer

. . adhirierenden Amoebaim Sinne DELLINGERs

man sich sagen, daB es schlechterdings £l ains o JBLLING ERS.

Bl ¢ C = 1—4 aufeinanderfolgende Position eines ober-
unmoglich ist, noch von Strémungen in flichlich angepappten Kohleteilchens,

diesem Medium zu sprechen. Ubrigens

dndert sich fiir gewdhnlich auch die Lage mehrerer Kohlepartikel der Oberfliche
zueinander bei der Rollbeweung nicht, wenn also z. B. am Hinterende vier
Kohleteilchen wie die Eckpunkte eines Rhomboeders zueinanderlagen, gelangt
dieses Rhomboeder unverindert bis an das Vorderende. Gelegentlich sieht man
aber freilich auch ein Sichiiberholen der Teilchen und ein ,,Uberspringen‘ von
Falten, so wie es JENNINGS beschrieben hat, also wenigstens eine partielle Ver-
schiebbarkeit der Teile der Oberfliche. Die Rollbewegung ist ausschliefllich
auf adhirierende Amoében beschrankt, kommt aber nicht einmal bei diesen
itberall in typischer Weise vor. Ist z. B. bei adharierenden kleinen Amoben das
Vorderende sehr leichtfliissig, so wandern zwar die Kohlenteilchen in der hinteren
Halfte oben nach vorwérts, bleiben aber dann irgendwo in der Mitte liegen
und erreichen das rasch voreilende Vorderende nicht, weil der axiale Vorstrom
stets rascher nach vorne eilt, das Vorderende rascher erreicht. Zum Unterschied
von der Terricola kénnen hier offenbar Teilchen aus dem Innern zwischen dic
Teilchen der hier stirker verfliissigten Oberflache eintreten.

Aus allem ergibt sich, dafl die Rollbewegung nur durch die zufallige be-
sondere Konstellation der Verhiltnisse an den adhirierenden Amében bedingt
ist, daB sie ihr Entstehen jedenfalls nicht besonderen Kréften verdankt, und
daB sie, wenn die Amobe die Unterlage verlaBt, kontinuierlich in die Bewegungs-
art der A. proteus iibergeht.

Man hat auch versucht, die Rollbewegung im Modell nachzuahmen. Ver-
wendet wurden dazu von JENNINGS (1904) adhirierende Glycerintropfen in Ol,
von RHUMBLER (1905) Chloroformtropfen in Wasser. Im ersten Versuch wird
das Ol auf einem Blatt Kartonpapier aufgeschichtet, auf welchem vorher ein
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wasserdurchtrinkter, feuchter Fleck hergestellt wird. Der Glycerintropfen wird
auf das im iibrigen vom Ol benetzte Kartonpapier gesetzt und bildet einen
ziemlich hohen Randwinkel. Kommt er aber auf einer Seite mit dem Wasser-
fleck in Berithrung, so breitet er sich nach diesem hin sofort aus und kriecht
ganz auf den Wasserfleck. Er fithrt dabei ganz ahnliche Bewegungen aus wie
die rollende Amébe, d.h. Innenmasse und Oberflichenteile bewegen sich von
hinten nach vorne. Im RuumBLERschen Versuch wird auf den Glasboden des
Gefilles ein Fleck oder besser ein langer geschlungener Streifen von Schellack?)
aufgestrichen und vorsichtig mit Wasser iiberschichtet. Auch die Chloroform-
tropfen bilden nun auf dem reinen Glasboden im Wasser einen hohen Rand-
winkel, breiten sich dagegen sofort in der Richtung des Lackstreifens aus, sowie
sie mit diesem einseitig in Beriihrung kommen, und wandern ohne alles Zutun
immer weiter iiber diesen hin, wobei sie den Lack auflésen und blanken Glas-
boden hinter sich lassen. Die Erklirung der beiden Versuche erscheint sehr ein-
fach. Sowie der Glycerin- oder der Chloroformtropfen mit einer durch die be-
sondere Versuchsanordnung diinn ausgezogenen Schicht einer Fliissigkeit, mit
der sie mischbar sind (Glycerin mit Wasser, Chloroform mit Lack), in Beriithrung
gekommen sind, ist, sobald die Vermischung eingetreten ist, der Rand des Tropfens
jetzt gewissermallen so weit ausgezogen, als der Wasser- bzw. der Lackstreifen
reicht. Die Masse des Tropfens mu8 infolge der Schwere dem vorgezogenen Vorder-
rande folgen. Der hierdurch gestérte Randwinkel des Hinterendes stellt sich
aktiv immer wieder her, d. h. der Hinterrand wird durch die Oberflichenspannung
nachgezogen. 'Zwischen Glycerin und Wasser oder Chloroform und Schellack
bildet sich natiirlich kein Randwinkel aus. Setzen wir den Glycerintropfen
direkt auf den Wasserfleck (oder den Chloroformtropfen auf einen Lack-
fleck), so breitet er sich so wie Ol auf fettigem Glas oder Metall vollstindig aus.
Der Oltropfen bildet auch nur auf peinlichst gesiuberten Flichen einen be-
stimmten Randwinkel. Nach den Begriffen eines Physikers werden in den beiden
Versuchen gewissermaflen experimentell unreine Flichen hergestellt. Auf Grund
solcher Versuche beweisen zu wollen, da an beiden Tropfen am Vorderrand die
Adhision derselben zum Glas (sic!) jetzt vergroBert sei, und daf3 sie den Tropfen
vorziehe, ist natiirlich unmdéglich. Weder wird gezeigt, daB der Randwinkel
des wisserigen Glycerins wesentlich geringer ist als des reinen Glycerins, noch
daf3 Chloroform -- Schellack einen wesentlich andern Randwinkel hat als reines
Chloroform.

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

Wir miissen uns zum Schluf noch mit dem Gedanken befreunden, ob nicht
doch auch noch andere Krifte als die bisher erérterten am aktiven Vorstromen der
Amdében beteiligt sein kénnten. Schon die Tatsache, dafl das Vorderende der
Pseudopodien, das vorher noch mehr oder weniger ein Gel war, verflilssigt wird,

1) Dasselbe tut jede chloroformlésliche Substanz, die vom Wasser nicht weggespiilt
wird, wie Schutzleistenkitt, Terpentinlack, diinner Canadabalsam usw.
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zwingt uns ja cigentlich schon, auch noch zu untersuchen, wieweit lokale Quellungs-
erscheinungen die jeweilige Formenbildung der Amoben mitbedingen kénnten,
und dies um so mehr, als im Falle der Bildung sog. Myelinformen eine plotzliche
Aufquellung von Gallerten Formationen entstehen 146t, die mit vorwachsenden
Pseudopodien grofier Amében auBerordentliche Ahnlichkeit haben kénnen.
Solche ,,Myelinfiguren‘ kann man sehr schén entstehen sehen, wenn man etwas
reines Lecithin oder 6lsaures Heptylamin oder schlieBllich etwas ,,Saprosol*
(ein Desinfektionsmittel) auf einen Objekttriger auftrigt, einen Tropfen Wasser
daraufbringt und unter dem Mikroskop beobachtet. Dann schieflen sofort an
der ganzen Peripherie wasserhelle, stark lichtbrechende, lange, wurstférmige
Fortsiatze hervor, die durch Quellung immer weiter vorwachsen und sich zum
Schluf} in phantastischer Weise schlingeln und spiralig einrollen kénnen. Offen-
bar erfolgt die Aufquellung der Gallertteilchen nicht nach allen Seiten gleich
rasch oder gleich stark. Man sieht jedenfalls, dafl aus diesen Gallertsubstanzen
»Pseudopodien® ausschlieflich durch Quellung in kiirzester Zeit entstehen
kénnen. Die Frage ist nur die, wieweit zu dieser Myelinbildung der Gelzustand
notwendig ist, wieweit auch bei stromenden Solen Myelinbildung erfolgen kann,
ob die notwendigerweise damit verbundene Volumzunahme bei Amében iiber-
haupt stattfindet und, wenn ja, wie sie anderweitig wieder riickgiingig gemacht
werden kann, da doch auch Amdben, die den ganzen Tag strémen, trotzdem stets
ungefiahr die gleiche GréBe aufweisen. Eine genauere Untersuchung dieser Fragen,
etwa speziell von kolloidchemischen Gesichtspunkten aus, liegt noch nicht vor.

In der Erkenntnis der Probleme, ob und in welchem Umfang Oberflichen-
spannungsdifferenzen, lokal gesteigerte Wasseraufnahme (Myelinbildung) oder
Entquellung (Kontraktion) die Protoplasmabewegung beherrschen, werden wir
wahrscheinlich noch um einige Schritte weiter kommen, wenn wir systematisch
zu ermitteln suchen, wiefern eine experimentell erzeugte lokale Einwirkung von
Stoffen oder Faktoren, welche die Oberflichenspannung oder den Quellungs-
zustand in bestimmtem Sinne beeinflussen, gesetzmiflige Verinderungen der
amdoboid beweglichen Zellen verursachen kénnen. Auf diesem Gebiete hat man
allerdings nur noch die ersten schiichternen Gehversuche gemacht. Eins ist
dabei aber immerhin schon festgestellt worden, und zwar, daB die lokale Ein-
wirkung von gelosten Substanzen, die man aus feinen Capillaren gegen die Amében
(A. proteus) diffundieren 148t, sehr verschiedene und dabei ganz charakteristische
Reaktionen der Amoébe verursacht. Nach einigen &lteren Vorversuchen von
JENNINGS (1904) hat uns neuerdings besonders J. G. Epwarps (1923)1) ein
umfangreiches Tatsachenmaterial hieriiber geliefert, Beobachtungen iiber Re-
aktionen der Amoében auf eine lokale Einwirkung von Salzen, Siuren, Basen
und Alkaloiden. Auf eine genauere Wiedergabe der Daten miissen wir hier
verzichten, da die Untersuchungen noch zu sehr in Entwicklung begriffen sind.
Eine Kausalanalyse des Materials, etwa auch nur eine Sichtung nach den oben
erwahnten Gesichtspunkten, ist vom Autor nicht einmal versucht worden. Vieles
deutet aber schon mit Bestimmtheit darauf hin, daBl kein Erklarungsversuch von
Erfolg sein wird, der nicht die durch die angewandten Salze, Sauren, Basen und
Alkaloide verursachten Zustandséinderungen der Zellkolloide beriicksichtigt. Diese
Zustandsinderungen nehmen zweifellos auch an der Gestaltung der Oberflichen
teil, und diese gleichen Zustandsinderungen, die im einen Fall durch Wechsel-
wirkung mit Stoffen des AuBenmediums hervorgerufen werden, kénnen auch
unabhiingig vom AuBlenmedium durch Stoffwechselvorginge im Innern herbei-

1y EpwarDps, J. G.: Journ. of exp. zool. Bd. 38. 1923.
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gefiihrt werden, so dafl von zwei unmittelbar nebeneinanderliegenden Amében die
eine in heftigster Stromung begriffen ist, wihrend die andere in Ruhe verharrt.

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

Abb. 12. Fortsatzbildungen von Amoeba proteus, auf die in der Richtung des Pfeiles in a
0,01 2-NaCl in 0,002 #-KCl, in b 1,0 #-NaCl in 0,002 7-KCl, in ¢ /s #-HCI in 0,002 #-KCl
und in d /9900 #-HCl in 1,00 #-KOH lokal einwirken. (Nach J. G. EDWARDS.)

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

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

Am direktesten schlieffen sich den Amdében in ihrem ganzen Verhalten die
frei im Serum flottierenden, améboid beweglichen Zellelemente, die Leukocyten
und Lymphocyten an. Detailiertere Untersuchungen {iiber das Wesen ihrer
Formverianderungen und Stréomungserscheinungen liegen zwar nicht vor, doch
ergeben auch flichtigere Beobachtungen, die an frischen Blutproben, an Zell-
kulturen und schliefilich auch im Tierkérper selbst, bei Wirbeltieren z. B. an
durchsichtigen diinnen Kérperteilen, wie den Flossensdumen kleiner Fische oder
dem Schwanz von Salamanderlarven oder Kaulquappen, ausgefiihrt werden
koénnen, dafl sich auch an den Leukocyten analoge Bewegungstypen zusammen-
stellen lassen wie bei den Amében: eine ovale glattrandige Wanderform, Formen
mit bald hier, bald dort vorflieBenden breiten Kuppenpseudopodien und schlief3-
lich auch ziemlich stark veristelte Typen. Sehr haufig findet man sie auch
in vollig bewegungslosem Zustand vor. Vielleicht ist dann das Aullenmedium
nicht von sehr giinstiger Beschaffenheit. Rasch bewegliche eosinophile Leuko-
cyten aus frisch entnommenem menschlichem Blut weisen auBérordentlich viele
Analogien mit kleinen Wanderformen von 4. terricola auf: Ein breites Vorderende,

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

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

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

Am stirksten ist die améboide Beweglichkeit solcher kleiner Nematoden-
eier nach der Ausscheidung der Richtungskérper. Dann wird das Eiplasma
bei manchen Formen von heftigen Wirbelbewegungen erfaBt, daB bisweilen
sogar die Eihiille, welche den Saftraum umgibt (Befruchtungsmembran), vor-
gestoBen wird. Bei diesen Formen (z. B. Rhabditis dolichura) wird das ganze
Ei jeweils nur von einem Stromungssystem beherrscht, und die Plasmastromungen
erfolgen ganz nach dem Bewegungstypus der Pelomyzxen oder der freischwebenden
Oltropfen (s. S.11), d. h. sie sind fypische Ausbreitungsstromungen mit axialem
Vorstrom und riicklaufigem Oberflichenstrom. Die in Abb. 13 abgebildeten
schonen Ausbreitungsstrome wurden an Eiern eines unbestimmt gebliebenen
Nematoden beobachtet. In andern Fillen ist das Plasma der Nematodeneier
zaher und die Bewegungen schwicher und meistens auf einen kleinen Bezirk der
Oberflache beschriankt, so dafi die Oberflachenumrisse sehr unregelmiBig werden,
indem immer wieder neue kleine Kuppen und Hécker vorflieBen und wieder
verschwinden. Auch hierbei finden wir eine ganze Reihe von Analogien mit den
Verh#ltnissen bei den Amében vor, wie Kuppen, die zunéchst nur aus homogenem
Hyaloplasma bestehen, Eruptivpseudopodien, die haufig nur einseitig iiber das
alte Ektoplasma flieflen u. a. m.

Lange Zeit geht dieses regellose Spiel der Oberflachenkrifte, die jeweils,
wie sie gerade durch den Zufall zur Wirkung kommen, die Konfiguration der
Oberflache bestimmen, weiter. Dann aber sehen wir mit einem Male, dal3 immer
wieder gewisse innere Veranderungen, welche jetzt das Ei bei seiner Weiter-
entwicklung durchmacht, auch auf die Oberflachengestaltung Einfluf bekommen
und iiber die zufalligen Oberflachenverinderungen die Oberhand gewinnen.
Zum ersten Male ist dies am Nematodenei der Fall, wenn der meist ganz ober-
flachlich liegende Spermakern eine gewisse Grofle erreicht. Wahrscheinlich
diffundieren dann bestimmte Stoffe von ihm aus, welche die Oberflichenspannung

1) Siehe Referat J. SPEK: Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. Bd. 28. 1923.
?) SPEK, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 44, S. 5—113 und 8. 217
bis 255. 1918.
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veriandern, denn wir sehen, dall mit einem Male die Stelle der Evoberfliche, unter
der der Spermakern liegt, zu einem Ausbreitungspol wird, zu dem ein lange an-
haltender, breiter, axialer Vorstrom hinstromt, wihrend der oberflichliche
Ausbreitungsstrom von hier immer weiter nach hinten iibergreift und alle
kleinen Kuppen der Oberfliche wegfegt (Abb. 14 a). Dabei entsteht zum Schlusse
meist eine typische ,,Schopfbildung‘‘ am hinteren Ende des Eies (Abb. 14b). Der
axiale Vorstrom fiihrt in diesem F¥all den Eikern zum Spermakern hin. Liegt
der Spermakern nicht von vornherein in Oberflaichennéhe, so muf er erst durch
eine zufallige Stromung irgend-
wo an die Oberfliche gefiihrt
werden. Dann aber entsteht
auch hier ausnahmslos an der
Stelle itber dem Spermakerndie
gleiche Ausbreitungsstromung.
— Waihrend der Ausbildung
der ersten Furchungsspindel
des Eies bleibt die Oberfliche
Abb. 13. Starke Fonténenstréme in Nematodeneiern. ziemlich ausgeglichen. Sobald
(Aus J. Seex. 1918.) aber dann die Spindel ihre volle

Lange erlangt, gewinnen die

inneren Vorgédnge wieder be-
stimmenden Einflufl auf die
Formgestaltung : Sie bedingen
die #&quatoriale Einkerbung
und Durchschniirung des Eies.
Physikalisch betrachtet ist die

Zellteilung in der Tat nichts

Abb. 14, St prend der Kopulation d anderes als ein besonders ge-

romungen wihrend der Kopulation der . . .
Vorkerne im Ei von Diplogaster longicauda. Sperma- 2% reguljerter Spezialfall einer
kern rechts unten. (Aus J. SpEx. 1918.) Formverinderung eines Zell-
korpers, welche, wie die ge-

nauere Untersuchung ergeben
hat'), von ganz gesetzmaBigen
Plasmastromungen und Ver-
lagerungen des Zellinhaltes be-
gleitet ist. Diese verlaufen so,
als ob sie durch eine dquatori-
ale Erh6hung der Oberflichen-
spannung verursacht wiirden.
Abb. 15. Stromungen wahrend der ersten Teilung des Es bewegt sich also bei ein-
Fies von Rhabditis dolichura. (Aus J. SpEk. 1018.) seitiger Einkerbung ein ober-

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

a

1) SpEx, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 44,”S. 5—113. 1918.
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noch, daB vor der Zellteilung jeweils eine Verflissigung des Zelleibes statt-
findet!), so daB also die Oberflichenkrafte in Wirkung treten konnen. Eine
Zugwirkung der Astrosphirenstrahlen kommt kaum noch in Frage.

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

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

Der Punkt, auf den sich die Anhénger der ersten und &lteren Ansicht stiitzten
bzw. den sie fordern mufiten, war der, da3 die kontrahierte Pigmentzelle keine
Fortsiatze mehr aufweist. Nun stehen aber diesbeziiglichen negativen Befunden
positive gegeniiber, die besagen, daf die Fortsétze nur pigmentleer und farblos
werden und in diesem Zustand sehr schwer sichtbar seien, zum mindesten aber
durch besondere Methoden, wie z. B. nach BarLowirz?) an den Pigmentzellen
des Hechtes durch die Golgi-Methode, oder nach ScHUBERG3) an denen des
Axolotls durch Dahliafirbung, doch zur Darstellung gebracht werden kénnen.
In einzelnen Fillen konnten iibrigens sowohl bei Krebsen als auch bei Fischen,
Amphibien und Reptilien auch ohne besondere Methoden, evtl. sogar am lebenden
Tiere, unpigmentierte Fortsitze, die z. T. sogar die Ausdehnung der ganz expan-
dierten pigmentfiihrenden Fortsitze hatten, oder doch wenigstens pigmentfreie
Stiicke von Fortsiitzen gesehen werden. — Kénnen die Fortsitze der Pigment-
zellen immer wieder vollig eingezogen und wieder ausgestreckt werden, so miillte
das Bild der Fortsitze derselben Pigmentzelle bei wiederholten Expansionen
zweifellos immer wieder ein anderes sein. Sowohl Zeichnungen mit dem Zeichen.

1) Siehe auch J. Spek: Kolloidchem. Beih. Bd. 12. 1920.
2) BaLLowirz, E.: Biol. Zentralbl. Bd. 13. 1893.
3) SCHUBERG, A.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 74. 1903,
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apparat!) als auch dann besonders Photographien von der gleichen Pigmentzelle
in aufeinanderfolgenden Expansionen?) ergaben jedoch, daf3 das Aussehen der kom-
pliziert verzweigten Fortsitze in erstaunlicher Weise immer wieder in gleicher
Form wiederkehrt. — Gegen die Veridnderlichkeit der Fortsitze hat man noch
das Vorhandensein starr aussehender, streifiger, ,fibrillirer* Differenzierungen
geltend gemacht3). Man sprach sogar ohne weiteres von ,,Stiitzskeletten*. Die
wirkliche Konsistenz dieser Differenzierungen ist jedoch sehr problematisch. Das
einzige Anzeichen dafiir, daB sie ziemlich fest sind, ist das, daB strémende Pigment-
koérnchen sie nicht quer passieren kénnen. Wenn es sich aber auch um gallertige
Streifen des Plasmas handeln sollte, so konnten sie ja vergénglicher Natur sein.
Aus dem Streit scheint mir zuniichst nur hervorzugehen, dal} ein grofler
Teil der Fortsiitze der Pigmentzellen wenig verinderlich und in den Wand-
partien wahrscheinlich gallertig ist. Damit ist natiirlich noch absolut nicht
jede amdboide Plasmabewegung der Fortsitze schlechthin in Frage gestellt.
Man hat ja eigentlich wihrend des ganzen Streites immer nur ein einziges grobes
Schema einer amoéboiden Bewegung vor Augen gehabt und widerlegt, ndmlich
die plétzliche Ausstreckung und Zuriickziehung vieler langer Pseudopodien.
Sind die Fortsitze tatsiachlich mehr oder weniger starre Schliauche, dann miissen
wir uns erinnern, daf} solche Schlauchpseudopodien beim Vorflielen ja auch immer
nur an der dullersten Spitze aktiv verdnderlich sind und tagelang ungefahr die
gleiche Form aufweisen kdnnen, wenn auch ihr Innenplasma bald vor-, bald zurtick-
flieBt. Dall die Fortsitze ganz pigmentleer werden koénnen, beweist auch nicht,
daB nur das Pigment wandert, sondern nur, daB die Pigmentkérnchen rascher
zuriickstromen. Auch bei den Plasmastrémungen wahrend der Zellteilung der
Eizellen kommen auf diese Weise oft grofle dotter- oder pigmentfreie Partien
des Zelleibes zustande, ohne dafl man behaupten koénnte, dafl nur die Granula
gewandert seien. Die Granula wandern auch hier passiv ganz im Sinne der
allgemeinen Plasmastromung und werden von ihr vorwirtsgetragen, trotzdem
sie eine hin und her tanzende Eigenbewegung ausfiihren. Auch die Gegner der
amoboiden Beweglichkeit der Pigmentzellen miissen zur Erklarung der ,,reinen
Pigmentwanderung*‘ ja doch wieder an Plasmastromungen appellieren, fiir die
sie dann bloB keine Ursache anfithren kénnen. So scheint mir denn beim heutigen
Stande unserer Kenntnisse die wahrscheinlichste Erklarung die zu sein, daB
die Pigmentzellen der alten Tiere eine geringere amdboide Beweglichkeit haben
als die der Embryonen, daB ihre Fortsitze steife Schlauchpseudopodien sind,
in denen die Pigmentkérnchen hin und her wandern, und daf} das Movens wie
bei den Amében in erster Linie in Vorgéngen an der Spitze der Schliuche zu
suchen ist. Man kénnte sich hochstens noch vorstellen, dall das Hinundher-
fluten des Plasmas in den Fortsitzen durch eine Pump- und Saugwirkung des
zentralen Zelleibes verursacht wird, indem sich die Zellmembran erweitert oder
kontrahiert. Doch haben wir gar keine Anhaltspunkte fiir diese Interpretation.
Mit den angefiihrten Beispielen ist die Reihe der Zellformen mit amoboider
Beweglichkeit keineswegs abgeschlossen. Besonders wenn wir bedenken, daf
wenigstens voriibergehend auch hoéher differenzierte festere Zellformen in ge-
eigneten Bedingungen doch immer wieder beweglich werden konnen, werden
wir die Grenzen noch viel weiter ziehen miussen. Es gehoért eben unter Um-
stinden herzlich wenig zur Erlangung amdéboider Beweglichkeit, manchmal
vielleicht nicht mehr als ein kleines Stiickchen fliissiger Oberflache!

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

2) Kaux, R. H. und 8. LieBEN: Arch. f. Anat. Physiol., physiol. Abt. 1907.

3) Franz, V.: Biol. Zentralbl. Bd. 30. 1910.
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Zusammenfassende Darstellungen.

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

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

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

1) Scaurrz, E.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 41. 1915,
%) Siehe bes. W. SCHEWIAKOFF: Mémoires de lacad. imp. des sciences de St. Peters-
bourg Bd.12. 1901.
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diesem strahlt nun ein reiches Maschenwerk von Plasmastrangen nach aullen
(Abb. 16 Ektopl. Netzw.), ist aber hier noch nicht vom Auflenmedium um-
spiilt, sondern in eine wasserreiche, homogene Gallertmasse eingebettet, deren
an sich ganz scharfe dulere Begrenzung man wegen des geringen Brechungs-
unterschiedes nur undeutlich sieht. Auch auBlerhalb der Gallerthiille kann sich
noch ein Geflecht von Ektoplasma bilden. An den Strahlen ist die AuBlenfliche
des kugligen Zellkorpers in Zipfeln emporgezogen. Die Plasmastrange ziehen
sich an den Strahlen hinauf. Wie Abb. 16 zeigt, sind nun gewissermallen in den
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Abb. 16. Myophanfibrillen von Acanthometron pellucidum. a im nichtkontrahierten und

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

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

Verlauf der hier an den Strahlen befestigten Plasmastringe ringsum in zierlichem
Kranze dickere, stark lichtbrechende, gallertig aussehende Fadengebilde ein-
geschaltet, die Myoide, die man hier auch Myophane oder Myophrisken nennt
(Abb. 16, Myoph.). Man sieht von ihnen noch ein Biindel von Plasmafiden
bis zum Strahle ziehen (Abb. 16, Plasmaf.) und an der Insertionsstelle noch in
feine Pseudopodien auslaufen. Die Myoide sind also nicht direkt am Strahle
befestigt. Man konnte nun direkt beobachten, wie sich die Myoide kontrahierten,
dabei sehr erheblich, namlich auf !/, ihrer Lénge oder noch mehr, zusammen-
schnurrten und dick wurden (Abb. 16b). Wihrend sie im schlaffen Zustand
meist vollig homogen erscheinen, sind sie im verkiirzten fein lingsstreifig. Im
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polarisierten Lichte erweisen sie sich als doppeltbrechend. Bei manchen Formen
zeigen die Myophane im lebenden und im gefarbten Zustand sowie im polarisierten
Licht eine Querbanderung.

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

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

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

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

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

') ScHRODER, O.: Arch. f. Protistenk. Bd. 7 (1906) u. Bd. 8 (1907).
Handbuch der Physiologie VIII. 3
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Die auffalligste Form eines Myoidsystems bei Infusorien ist der sog. Stiel-
muskel der gestielten Peritrichen. Er stellt die direkte Fortsetzung der Léngs-
myoneme des Kopfchens, welche gegen die Ansatzstelle des Stieles in einem
Kegel zusammenlaufen und in den dicken Stielmuskel eintreten, dar. Meistens
ist an diesem von einer Zusammensetzung aus vielen Fibrillen nichts zu sehen,
doch ist es wahrscheinlich, daf sich die vielen feinen Myoneme nur sehr enge
aneinanderschmiegen. Am Stielmuskel mancher Zoothamnien sind ohne weiteres
eine Anzahl gréberer ineinander geflochtener Fibrillen zu erkennen. Diese sind
jedenfalls selbst noch Biindel mehrerer Fibrillen, da ja die Gesamtzahl der den
Stielmuskel durchziehenden Fibrillen eine viel gréflere sein muf}, dies um so mehr,
als sich auch die schrigen Anastomosen der Fibrillen mdglicherweise auch im
Stielmuskel erhalten. An den Stielfiden anderer Formen konnten fibrillire
Differenzierungen nur in gewissen Fillen, wenn
die Stielfaden etwas gepret wurden oder in Auf-
I6sung begriffen waren, wahrgenommen werden,
doch ist ja ihre Deutung hier unsicher. Der Stiel-
faden ist von einer (nach manchen Angaben sogar
doppelten) Plasmahiille, der Fadenscheide, umhiillt,
die viele feine Kérnchen enthilt und in hypotoni-
schem Medium oder in leichter eindringenden Salz-
losungen ganz vakuolig wird und zu dicken Tropfen
zusammenflieBt!). Der Stiel selbst ist eine feste
elastische Rohre, die aus einem Eiweifkorper be-
steht und vom unteren Kérperende ausgeschieden
~ wird; der Stiel ist also nicht etwa einfach eine
Fortsetzung der Pellicula des Kopfchens. Der Hohl-
raum des Stielzylindersist wahrscheinlich von einer
homogenen wasserhellen Gallerte erfiillt, in die der
Faden eingebettet ist.

Der Stielmuskel ist etwas iiber dem unteren

Abb. 17. Myonemesysteme des ) qe deg Stieles an dessen Wandung befestigt. Im
peritrichen Influsors Campanella R . . A

umbrellaris. Nach O.ScnroEper., Stiel nimmt er im Ruhezustand einen sanft spiralig

Zahlenerklirung im Text. geschlangelten Verlauf an. Die Zahl der Windungen

"betrigt meist 4—8. Bei manchen kurzgestielten

Vorticelliden ist nur /,—1 Windung zu sehen. Im Stiel der Zoothamnien

verlauft der Stielmuskel axial und gerade (nicht spiralig). Bei den iibrigen

Formen verlaufen die Spiraltouren des Stielfadens an der Wand des Zylinders.

Sie sind moglicherweise mit ihm verwachsen.

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

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

1) Korrzorr, N. K.: Arch. f. Protistenk. Bd. 7. 1911.
%) Provazex, S.: Physiologic der Einzell. Leipzig 1911.
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Wenn nun die spirale Kontraktion des Stielfadens eine Erscheinung wire,
die irgendwie in der Struktur der kontractilen Elemente selbst begriindet ist,
wiirde sie damit fiir die Muskelphysiologie zweifellos eine hervorragende Be-
deutung erlangen. L&Bt sich dagegen zeigen, dafi die spirale Aufrollung nur
durch die besondere Konstellation, durch den Einschlull des oben und unten
fixierten Fadens in dem Hohlzylinder des Stieles bedingt ist, wird die spirale
Kontraktion zu einer Erscheinung von durchaus sekundéirer Bedeutung. Alles
spricht ganz fiir die zweite Deutung. Es 1a63t sich durch einfache Modellversuche
zeigen, daB sich ein elastischer Zylinder spiral aufrollen muf}, wenn ein in ihm
verlaufender Faden sich verkiirzt. Dabei ist es ganz gleich, ob der Faden an
der Innenwand des Zylinders befestigt ist oder ob er im Zylinder frei verlauft,
also nur fixierte Enden hat. BUrscurr und BrocaMaww!) stellten einen Leim-
zylinder her, in dessen Wand ein Gummiband schraubig verlief; sobald dessen
Kontraktion sich geltend machen konnte, ging der Zylinder in eine Schraube
von gleicher Richtung wie die des schraubigen Bandes iiber. — Einen sehr ein-
fachen, aber auBBerordentlich instruktiven Modellversuch kann man in der Weise
ausfithren, da man durch einen Gasschlauch von mittlerer Weite einen Bind-
faden oder weichen Draht zieht, an dessen einem Ende ein groBer Kork be-
festigt ist. LaBt man nun den Schlauch nach unten hingen und zieht den
Faden (Draht) an, indem man das obere Ende des Schlauches in der Hand
halt, so rollt sich der Schlauch in schénen Spiralen auf, wobei der grofle Kork,
das ,,Kopfchen‘‘, mehrere Drehungen beschreibt. Das erste schwache Anziehen
des Fadens bedingt eine einfache Kriimmung des Schlauches, bei der der Faden
der starker gekriimmten Seite anliegt. Indem er nun bei fortschreitender
Verkiirzung bestrebt ist, zur Sehne des Kriimmungsbogens zu werden, driickt er
offenbar zuniichst die Mitte des Bogens in entgegengesetzter Richtung zuriick. Bei
immer weitergehender Verkiirzung des Fadens entstehen immer mehr Spiraltouren.

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

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

Magnesiumfreie Salzlosungen (auch Salzgemische) verursachen rasch sich
wiederholende spontane Zuckungen der Zoothamnien und zum SchluB irreversible

1) Borscurr, O.: Protozoa, BroxNNs Klassen u. Ordn. Bd. I, S. 1318 (1887).
%) Korrzorr, N. K.: Arch, f. Protistenk. Bd. 7. 1911.

Bl
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Schadigungen [KorLrzorr!)]. Nach dem gleichen Autor rufen Sulfate eine voéllige
Lahmung hervor. Ein sehr hiibsches salzphysiologisches Experiment 148t sich
auch am Stentor ausfilhren. Es 148t sich niamlich hier nach unversffentlichten
Erfahrungen von H. MErTON durch Kaliumsalze eine voéllige Erschlaffung der
Myonemen herbeifiihren. Die Tiere strecken sich schon nach kurzer Zeit ganz
enorm in die Lange. Eine dhnliche Wirkung konnte ich auch durch Milchsiure
erzielen. — An reizphysiologischen Daten ist noch von Interesse, dal man
durch mechanische Reize, wie durch Klopfen auf das Praparat, die Zuckungs-
frequenz bestimmen kann. Fir Spirostomum betragt sie 18,2—27,3. Hilt der
Reiz an, so tritt Ermiidung ein, und die Zuckungsfrequenz nimmt ab. Nach
langerer tetanischer Reizung erfolgt mehr oder weniger vollstindige Streckung
(S. Provazex, 1910).

1y KovtzoFrF, N. K.: Arch. {. Protistenkunde Bd.7. 1911,



Flimmer- und Geiflelbewegung.
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Zusammenfassende Darstellungen.

PurkrINJE et VALENTIN: De phaenomeno generali et fundamentali motus vibra-
tionis ete. Vratislaviae 1835. — ,VALENTIN, G.: Die Flimmerbewegung. Wagners Hand-
worterbuch der Physiologie Bd. I, S. 484. 1842. — ENGELMANN, TH. W.: Flimmerbewegung.
Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. I, S. 380. 1879. — Waxiss, O.: Flimmerbewegung.
Nagels Handbuch der Physiologie Bd. IV, 8. 666. 1909. — PUTTER, A.: Die Flimmerbewegung.
Ergebn. d. Physiol. (AsHErR u. Spiro) Bd. 2 (2), S. 1. 1903. — EnceLMaNy, Ta. W.: Cils
vibratils. Dictonnaire de Physiologie (RicaET) Bd. 3, S. 785. 1898.

I. Erscheinungsweise der Flimmerbewegung.

Flimmer- und Geillelbewegung sind in Tier- und Pflanzenreich weitver-
breitet. Zahlreiche Infusorien bewegen sich durch Flimmerhaare fort, und auch
der Organismus der Metazoen zeigt in verschiedenen Teilen einen Saum von
Flimmerhérchen. Hinzu kommt noch die grofle Verbreitung der Geiflelbewegung
der Spermatozoen. In physiologischer Hinsicht nimmt die Flimmerbewegung eine
Mittelstellung zwischen der ungeordneten Protoplasma- und der geordneten
Muskelbewegung ein [ VERWORN')]. Thre Verwandtschaft mit der Muskelbewegung
zeigt sich darin, dal ebenso wie die Muskelfibrillen auch die Flimmerhaare ,,als
dauernde Differenzierungen des Zellprotoplasmas entwickelt sind“. An dem
Flimmerepithel der Metazoen ist leicht festzustellen, dafl die Flimmerbewegung
eine geordnete Bewegung ist. Wenn die Schwimmbahn eines Infusors nach den
Untersuchungen von PrziBRaM?2) als ungeordnete Bewegung imponiert, so ist
dabei zu bedenken, daB3 sie die Resultante der Interferenz zahlreicher aullerer
und innerer Reize darstellt und deshalb kaum als Beleg fiir den Charakter der
Flimmerbewegung als einer ungeordneten Bewegung angesehen werden kann.
AuBerdem haben neuere, mit verbesserter Methodik ausgefiihrte Untersuchungen
von FUrTH3) gezeigt, dall der Grad der ,,Persistenz der Bewegungsrichtung‘

1) VERwORN, M.: Allgemeine Physiologie. 7. Aufl, S. 303 ff. Jena 1922.
?) Prziram, K.: Uber die ungeordnete Bewegung niederer Tiere. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 153, S.401. 1913.
3) Ftrra, R.: Uber die Anwendung der Theorie der BRowNschen Bewegung auf die
:Sm%eordnete Bewegung niederer Lebewesen. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 184,
. 294, 1920.
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bei verschiedenen Infusorien ein sehr unterschiedlicher ist, so daB von einer
weiteren Untersuchung die mannigfachsten Uberginge von ungeordneter zu
geordneter Bewegung nachgewiesen werden diirften. Die Beziehungen zwischen
Protoplasma und Flimmerbewegung werden dadurch evident, dafl zahlreiche
Ubergiinge zwischen GeiBel- und Pseudopodienbewegung bekannt sind. Bereits
ExeeErLMANN!) machte darauf aufmerksam, daBl echte Flimmerhirchen bei der
Teilung von Infusorien aus pseudopodienartigen Fortsitzen entstehen (Vorti-
cella, Stylonychia, Epistylis, Opercularia u.a.), und andererseits ist bei zahl-
reichen Protisten die Riickbildung der Geifilel und ihr Ersatz durch Pseudo-
podienbewegung aufgedeckt worden [ErHARD?)]. HEIDENHAINZ) beobachtete
an Dactylosphaerium radiosum die Umwandlung von Pseudopodien in haken-
formig gekriimmte GeiBeln4).

Beziiglich des Vorkommens der Flimmerbewegung vgl. ENGELMANN in Hermanns Hand-
buch Bd. I, 8. 381. Zum Studium der Flimmerbewegung sind neben dem Rachenepithel
des Frosches das Kiemen- und Darmendothel der Muscheln, Larven von Meeresschnecken
sowie ciliate Infusorien geeignet; fiir die Geiflelbewegung die verschiedenen Spermatozoen,
ferner Flagellaten, Spirillen und Spirochiten.

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

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

2. hakenférmige Bewegung derselben (Dactylosphaerium),

3. trichterférmige Bewegung (Geiflel von Mastigamében),

4. schwankende Bewegung (Geifiel von Mastigamében),

5. wellenférmige Bewegung (die gewshnlichen Wimpern aller Ciliaten und
der Wlmperzellen der Metazoen),

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

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

8. schraubenformige Bewegung (Spirochiten),

9. Propellerbewegung (Geiflel der Flagellaten).

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

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

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

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

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

%) HErpENHAIN, M.: Plasma und Zelle. Bd. I. Jena 1911.

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

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

Sofern die dufleren Bedingungen konstant bleiben, ist die Periodizitét der
Flimmerbewegung sehr regelm#Big. Die Dauer einer Periode ist aber bei den
verschiedenen Geilel- und Wimperzellen recht ungleich. Die Schnelligkeit der
GeiBelbewegung einiger Protisten ist aus der folgenden Tabelle ersichtlich (vgl.
DorrEIN: Protozoenkunde 4. Aufl.).

Frequenz der Geifelbewegung in der Minute Lei verschiedenen Tierarten.

groBe Geilel . . . . . . .. 78
Monas sp- | Kleine Geifiel . . . . . . . . 94
Polytoma noella (bei 18°) . . . . . . . . 29 } Prowazex
Euglena viridis . . . . . ... .. ... 67 J
Oikomonas vic. termo . . . . . . . . . . 14
Noctiluca miliaris (Bandgeifiel) . . . . . . 5 VieNau

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

Die Spermatozoenbewegung ist durch eine sehr ungleichm#flige Perioden-
dauer gekennzeichnet. Lingeren Pausen folgen hiufig Gruppen von regelmifigen
Perioden. Dies findet man auch bei der Wimperbewegung von Ciliaten, Cteno-
phoren und den Ruderorganen der Rotatorien.

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

Geschwindigkeit von Spermatozoen verschiedener Tierarten tn der Sekunde.

1. Ohne II. Gegen eine Stromung von
tromun L
Stromung 3—1pu 14—25 1 251 |9—334 100 1
Maus 0u 50—59 1 passiv mitgerissen;

Kopf gegen die Stro-
mung gerichtet
Hahn {keine deutliche| 17—18

Vorwirts-

bewegung
Frosch 33 u 334
Mensch 25 u 251 keineVorwirts-

! bewegung

1) Marrins: Methode zur absoluten Frequenzbestimmung der Flimmerbewegung auf
stroboskoplschem Wege. Arch. f. Physiol. 1884, 8. 456.

%) AporpHI, A.: “Die Spermatozoen der Saugetiere schwimmen gegen den Strom.
Anat. Anz. Bd. 26. 1905. — Derselbe: Uber das Verhalten von Wirbeltierspermatozoen in
stromenden Fliissigkeiten. Anat. Anz. Bd. 28. 1906. — Derselbe: Uber das Verhalten ven
Schlangenspermien in strémenden Flissigkeiten. Anat. Anz. Bd. 29. 1907.
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Die Frequenz des Cilienschlages ein und desselben Epithels pflegt gleich zu
sein, aber die Wimpern schlagen in bestimmter Folge (Metachronie), wiahrend
die Cilien derselben Zelle im allgemeinen isochron titig sind. Im ersten Falle
kommt es hierdurch zu einer wellenférmigen Ausbreitung der Wimperbewegung,
die nicht allein am Flimmerepithel des Frosches, sondern auch an den Wimpern
von Ciliaten und besonders von Ctenophoren (VERWORN) studiert werden konnte.
An BEROE konnte nun VERWORN!) zeigen, daf3 der regelmiflige Ablauf der Be-
wegung, indem die aboralen Pliattchen frither als die adoralen schlagen, auch
ohne duflere Berithrung der Plittchen erfolgt. Wird aber ein Plattchen voll-
kommen an seiner Bewegung gehindert, so vermag die Reizwelle dies Plittchen
nicht zu tiberschreiten, und die oralen Plattchen verharren in Ruhe, bis die Fixie-
rung des kleinen Pliattchens beendet ist. Durch Reize gelingt es, wie auch KrarT2)
am Flimmerepithel des Frosches nachgewiesen hat, eine riickliufige, zum aboralen
Pol gerichtete Reizwelle hervorzurufen. Diese verlduft aber langsamer und
meistens nur iiber eine kurze Strecke, so dall das Ende der Rippe nicht erreicht
wird. Nach Durchschneidung der Rippe laufen von der Schnittstelle aus die
Reizwellen nach beiden Koérperenden und schlagen danach in einem voneinander
unabhéngigen Rhythmus weiter. Wenn durch die Kontinuitédtstrennung nur
eine kleine Wunde gesetzt ist, so kommt es nach kurzer Zeit durch Kontraktionen
des Tieres wieder zu einer Annsherung der getrennten Plattchen. Sobald sich
diese nun berithren, erfahrt der Ablauf der vom Sinnespol herkommenden Er-
regungswellen keine Stérung mehr.

Fithrten diese Versuche zu der Annahme einer inneren Reizleitung als Ur-
sache der Metachronie der Flimmerbewegung, so weisen KErfahrungen von KrarT
und ENGELMANN darauf hin, daB die gleichen Verhiltnisse auch fiir das Flimmer-
epithel der Wirbeltiere Geltung besitzen. Kra¥r konnte ndmlich am Rachen-
epithel des Frosches durch regiondre Abkiihlung eines Teiles des Priparates
erzielen, daf} in diesem die Flimmerbewegung sistierte. Die Anwendung mecha-
nischer Reize auf die oberhalb dieser Zone gelegenen Zellen fithrte aber zu einer
heftigen Erregung der unterhalb der Abkiihlungszone gelegenen Flimmerzellen,
obwohl in dieser selbst die Wimpern in Ruhe blieben. Es sind also an sich
unbewegliche Zellen zur Leitung des Reizes befahigt. Auch die Tatsache,
daB die Reizwelle sich senkrecht zur Schlagrichtung fortpflanzt, so dafl also
keine duBere Leitung vorhanden ist, spricht fiir das Vorhandensein einer inneren
Leitfahigkeit der Wimperzellen.

Vieyow?) konnte den interessanten Nachweis fithren, dafl unter Umstéanden
die metachrone Flimmerbewegung in eine synchrone umgewandelt werden kann.
Durch mechanische Reizung 148t sich némlich eine synchrone Bewegung der
Kiemenwimperzellen von Anodonta auslésen.

Eine unregelmiBige Bewegung findet man unter physiologischen Bedingungen
bei den Mastigamében. Beim Absterben kommt sie auch am Flimmerepithel
(z. B. des Frosches) vor. Sie kommt auch dann zustande, wenn man die mit-

11 oA Ytk tiin mvmen Qdnd i 2an
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soviel und an den Ruderplittchen der Ctenophoren sogar mehrere Millimeter
in der Sekunde. Thre GroBe ist von dufleren und inneren Bedingungen in hohem
MaBe abhingig und &ndert sich gleichsinnig wie die Frequenz des Wimper-
schlages.

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

Diese Befunde wurden kiirzlich von WOERDEMAN?3) durch Untersuchung
des Zeitpunktes der Determination der Flimmerbewegung erweitert. Er konnte
namlich durch Transplantationsversuche zeigen, dafl bei Amphibien die Flimmer-
richtung zu Beginn der Gastrulation festgelegt wird. Vorher unter Drehung
des Ektoderms um 180° ausgefilhrte Transplantationen fithren zu keiner
Anderung der Flimmerrichtung.

II. Energieproduktion der Wimperzelle.

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

Die bei einer halben Schwingung geleistete Energie E betrigt, wenn die
Amplitude s ist: E—=p-s—k-s-.

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

Der Nutzeffekt ist also proportional der dritten Potenz der Geschwindigkeit,
und hieraus folgt, da die Geschwindigkeit der progressiven Periode etwa 5mal
so schnell wie die der regressiven ist, dal der Nutzeffekt der Vorschwingung
125mal grofler als der der Riickschwingung ist. So wird die Fortbewegung von
Partikelchen, die auf das Flimmerepithel aufgelegt werden, in der Richtung
der progressiven Phase ebenso wie die Tatsache verstindlich, da8 die mittels
Wimperschlages sich bewegenden Zellen entgegen der Richtung der schnellen

1) v. BrUCKE: Versuche an ausgeschnittnen, reimplantierten Flimmerschleimhaut-
stiicken. Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 45. 1913. '
< ?) MERTON: Studien iiber Flimmerbewegung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 188,
S.10 1923,

%) WoerpEMAN, M. W.: Ub. d. Determinisierung der Polaritit bei der epidermalen
Flimmerhaarzelle. Verslagen d. Afdeeling Natuurkunde. Kgl. Akad. d. Wiss. Amster-
dam T 32, 8. 726. 1923.

*) HexsEN: Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. IV. 1881.

%) Wxiss, O.: Nagels Handbuch der Physiologie Bd. 1V, S. 679. 1909.
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Phase vorwirtsschreiten. An den Metazoen findet man die wirksame Bewegung
des Flimmerschlages des Respirations- und Urogenitaltraktus nach aullen, des
Verdauungstraktus nach innen gerichtet. An der Mundéffnung der Rotatorien
und Infusorien wird durch die Flimmerbewegung ein zum Kérperinnern gerich-
teter Fliissigkeitsstrom hervorgerufen. Interessant ist, daf in den Lebergingen
von HELIX sich nebeneinander in entgegengesetzter Richtung wirksame Flimmer-
strome finden. Die Flimmerbewegung der Wiilste ist namlich leberwirts gerichtet,
so daB die Nahrung zu den Leberacini gelangt, wihrend zwischen den Wiilsten
der Flimmerstrom die festen Teilchen nach dem Darm schafft (MERTON).
Mittels der Flimmeruhr oder Flimmermiihle hat ENGELMANN?) eine Methode
geschaffen, um die Energie der Flimmerbewegung unter verschiedenen Bedin-
gungen zu messen. Das Prinzip der Apparate beruht darauf, daf durch die
Flimmerhaare eine Achse in Rotation versetzt wird, die einen Zeiger tragt, der
in regelmiBigen Winkelabstinden von einer Metallspitze Funken iiberspringen

& 1aB8t. Diese werden graphisch registriert und aus ihrem Abstand
1 die Winkelgeschwindigkeit der Achse berechnet. Fiir die férdernde
70 Wirkung steigender Temperatur sowie elektrischer Reizung seien
60- zwei Kurven als Beispiele wiedergegeben (Abb. 18 und 19).
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Abb. 18 und 19. Versuche mit der Flimmermiihle. Abszisse: Zeit. Ordinate: Geschwindig-
keit der Flimmerbewegung (Rachenepithel des Frosches). Abb. 18. Der EinfluB der Tem-
peratur auf die Energie der Flimmerbewegung. T = Temperaturkurve. Ab. 19. Der Ein-
fluB elektrischer Reizung auf die Energie der Flimmerbewegung. ¢ = elektrische Reizung.

Die GroBe der mechanischen Arbeit erreicht bei der Flimmerbewegung
recht hohe Werte. Bowpircu?) gibt als Maximalwert 6,805 g-mm pro Min. fiir
den Quadratzentimeter Schleimhaut an. Dieser wurde erreicht, als durch die
Flimmerbewegung ein Gewicht von 20,534 g in einer 1:10 ansteigenden Ebene
heraufbeférdert wurde. Aber auch bei Vertikalbewegung wurden hohe Werte
(5,868 g-mm) festgestellt. Nach der Berechnung von BowpircH leistet die einzelne
Zelle eine Arbeit, die geniigt, ihr eigenes Gewicht um 4,253 m zu heben. Nach
WyMaNNs3) vermag 1 qem Rachenschleimhaut des Frosches 336 g noch fort-
zubewegen.

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

1) FxeerLmany, Ta. W.: Flimmeruhr und Flimmermiihle. Pfligers Arch. f. d. ges.
Physiol. Bd. 15, S, 493. 1879.

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

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

4) JENSEN, P.: Die absolute Kraft einer Flimmerzelle. Pfliigers Arch. {. d. ges. Physiol.
Bd. 54, 8. 543. 1893.
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kraft und p das Gewicht des Paramaecium in Wasser bedeutet. Die nun der
Bestimmung von p zugrunde gelegte GroBe des spez. Gewichts ist, wie BRESSLAU?)
zeigte, mit einem erheblichen Fehler behaftet, da JENSEX das spez. Gewicht
zu 1,25 annimmt, wihrend es nach neueren Versuchen von BRESSLAU zwischen
4 n2
1,02 und 1,055 liegt. Wenn man aber a = p( ;:27 -+ 1> durch p dividiert, so
erhalt man die Zahl, die angibt, das Wievielfache seines Korpergewichts ein
Paramaecium in Wasser zu heben imstande ist. Da in diesem Quotienten die
GréBe p nicht vorkommt, so behilt seine Ermittlung auch unabhingig von der

GroBe des spez. Gewichts Giiltigkeit. W:% ist nun etwas grofer als 9. Das

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

Die Kraft der GeiBlelbewegung von Bakterien suchte HorsTATTER?) durch
die GréBe des Druckes festzustellen, der notwendig ist, um GeiBelbakterien in
Glascapillaren von 0,5 u Durchmesser zu pressen. Genauere Versuche stellte
VON ANGERER®) an, der seinen Berechnungen die Gréfe der Sedimentirgeschwin-
digkeit und der Eigenbewegung zugrunde legte (vgl. hierzu die folgende Tabelle).

(Gekiirzt.)
Choleravibrio ’ Typhusbacillus Bacillus subtilis
Eigenbewegung in mm/fsec . . . . . . 0,03 0,018 0,010
Sedimentérgeschwindigkeit in cm/sec . | 2,66 .10 3,3.10-¢ 6,5-10-8
Kraft der Eigenbewegunging . . . . | 8,6 .10-1! 6,5 - 10-12 3,0.10-1
Leistung in gom pro Sekunde. . . . . 2,6 -10-18 1,2.10-14 3,0.10-1
1 g Bacterium leistet pro Sekunde gom | 7,9 -10-1 1,3 .10-2 1,6.10-2

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

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

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

1y Bresspav, B.: Uber das spezifische Gewicht des Protoplasmas und die Wimperkraft
der Turbellarien und Infusorien. Verhandl. d. Dtsch. Zcol. Ges. 1913.

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

% v, AnorrEr: Uber die Arbeitsleistung eigenbeweglicher Bakterien. Arch. f. Hyg.
Bd. 88, 8. 139, 1919.

%) MeverHOT, O.: Untersuchungen iiher die Wirmestrémung der vitalen Oxydations-
vorginge in Kiern. III. Bioch. Zeitschr. Bd. 35, S. 316. 1911.
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HI. Automatie und Nervensystem.

Wir haben nunmehr die Frage nach dem Sitze der Automatie und ihrer
Abhingigkeit von nervésen Einflissen zu beantworten,

Wenn auch aus der Tatsache, daBl die Wimpern einer Zelle isochron schlagen,
mit groBer Wahrscheinlichkeit gefolgert werden kann, dal der Sitz der Erregung
in dem Zellkdrper gelegen ist, so zeigen doch sehr zahlreiche Erfahrungen, daf
auch die isolierten Cilien nicht nur contractil sind, wenn Reize auf sie einwirken,
sondern auch spontane Automatie aufweisen. Bei einer Reihe von Flimmer-
zellen besteht das Flimmerelement, womit VERWORN die kleinste zu spontaner
Schlagtitigkeit befihigte Einheit einer Flimmerzelle bezeichnet, aus der Cilie
und einem kleinen an ihrer Basis haftenden Protoplasmakliimpchen, dem sog.
Basalkorper. Dies gilt z. B. fiir die Schwimmplittchen der Ctenophoren (VER-
worN) und fiir Anodonta [PETER!)]. Der Zellkern hat also keine Bedeutung
fiir die Flimmerbewegung. Andererseits gibt es eine Reihe von Flimmer- und
GeiBelzellen, die sogar ohne Basalkorper die Automatie nicht verlieren. Hier
sind u. a. die Bewegungen isolierter Spermatozoenschwinze [ANKERMANN 2) und
KoruickEr3)], ferner der Cilien von Paramaecium, Euglena und Bakteriengeifieln
[F1scHERY)] zu nennen. Schon diese Befunde zeigen, daf die Basalkérperchen
nicht fiir alle Flimmerzellen zur Erhaltung der Automatie notwendig sind. Ein
strikter Beweis dafiir, daB in ihnen das Zentrum der Flimmerbewegung gesehen
werden muB}, besteht nicht, wie die eingehende Diskussion bei PUTTER zeigt,
auf dessen Darstellung beziiglich der Details verwiesen werden muf}. Interessant
ist noch der Befund, daB an Infusorien, deren lebendige Substanz in der Reihen-
folge: Innenprotoplasma, Zellsaum und zuletzt Cilien®durch Sauerstoffmangel
in kornigen Zerfall geraten, die Wimperbewegung erst dann erlischt, wenn der
kornige Zerfall die Cilien selbst ergriffen hat [PUTTERS)].

Da einerseits Automatie des isolierten Flimmerhaares, andererseits auch
die Koordination der Bewegungen im Cilienverbande nachgewiesen ist, so nimmt
VERWORN an, daB fiir diesen ein basaler Hemmungsmechanismus existiert, der die
Automatie des Flimmerelementes unterdriickt und dafiir sorgt, da8 eine Cilie sich
erst kontrahiert, wenn dies stromaufwirts gelegene Flimmerhaar sich geneigt hat.

Die Bedeutung des Nervensystems ist fiir das Flimmerepithel der Wirbel-
tiere einerseits, die Cilien der Wirbellosen und Einzelligen andererseits vollig
verschieden. DaB die Titigkeit der Wimperhaare bei ersteren unter dem Ein-
fluB des Nervensystems steht, ist weder bewiesen noch wahrscheinlich. In diesem
Sinne sprechen auch die Befunde, dafl die Wimpertéitigkeit post mortem die
Erregbarkeit von Nerv und Muskel bedeutend iiberdauert. Andererseits liegen
an Wirbellosen und Einzelligen Beobachtungen vor, die unzweifelhaft den Ein-
fluB des Nervensystems dartun. Hierher gehoren speziell die ,,willkiirlich* tatigen
Flimmerepithelien, die z. B. von MERTON an den Mundlappenrindern von Sii83-
wasserschnecken festgestellt wurden, weiterhin auch die Wimperhaare von
Vorticellen und Rotiferen. An dem Flimmerepithel von Physa machte MERTONS)

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

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

3) KOLLICKER: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 7, S. 201. 1856.

4) TISCHER, A.: Uber die GeiBeln einiger Flagellaten. Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 26,
S. 187. 189%4.

5) PtrTER, A.: Die Wirkung erhihter Sauerstoffspannung auf die lebendige Substanz.
Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 3, S. 363. 1904.

6) MerTON: Studien iiber Flimmerbewegung. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198,
S. 1. 1923,
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eine Hemmungswirkung des Nervensystems sehr wahrscheinlich. GOETHLIN?)
untersuchte neuerdings die Wirkung des Nervensystems auf die Wimperplattchen
der Rippenqualle Beroe cucumis und zeigte den hemmenden Einflul des kon-
stanten Stromes und seine Aufhebung durch Atropin. Besonders deutlich tritt
die Rolle des Nervensystems in Versuchen von TayLor an Euplotes patella her-
vor, der in Durchschneidungsversuchen zeigen konnte, dafl die Erhaltung der
normalen Koordination der Flimmerbewegungen die Integritit des ,,Neuromotor-
systems** erfordert ).

IV. Reizphysiologie der Flimmer- und GeiBelzelle.

Die Annahme ENcELMANNS®), daf} die Anregung der Flimmerbewegung durch
mechanische Reize (Beriihrung) nur auf die Beseitigung des Schleimes, der als
Hindernis auf die Cilien einwirkt, zuriickzufiihren sei, konnte KrarT4) am Flimmer-
epithel des Fisches dadurch entkraften, daf er untatige Cilien durch 10—12 maliges
Beriithren mit dem Pinsel immer wieder fiir einige Minuten oder Sekunden zu
regelméfiger Flimmerbewegung bringen konnte. Besonders beweiskraftig ist
der an einem 40 Stunden alten Préaparat ausgefiithrte Versuch, in dem bei Beriih-
rung in der Richtung der normalen Flimmerwelle die Cilien unerregbar blieben,
wihrend die mechanische Reizung ,,gegen den Strich® eine koordinierte Flimmer-
bewegung ausloste. Dabei zeigte sich, dal die Reizwirkung sich nicht auf die
direkt beriihrten Cilien beschrinkt, sondern sich in typischer Weise ausbreitet,
da die Erregung sehr leicht in der Stromrichtung, aber viel schwerer und auf
eine wesentlich kiirzere Strecke im entgegengesetzten Sinne (auf die ,,Ober-
zellen‘) weitergeleitet wird. Bei dauernder lokaler mechanischer Reizung konnte
KRraA¥T feststellen, dafl die Cilienbewegung sofort und dauernd in stromabwirts
gelegenen Partien ausgelost wird, wahrend sie in entgegengesetzter Richtung
sich nur anfangs auf einen etwas weiteren Bezirk, dann aber nur auf die nachst-
gelegenen Cilienreihen erstreckt. Die geringste Ausbreitung erfihrt der Reiz
in seitlicher Richtung, da hier nur die durch direkte mechanische Einwirkung
betroffenen Zellen in Téatigkeit geraten.

Hatten die Versuche KrarTs firr das Flimmerepithel der Metazoen die er-
regende Wirkung mechanischer Reize dargetan, so konnte durch SCcHWALBES?)
und VI6NON¢) auch die Flimmerbewegung mit der gleichen Reizqualitit gelihmt
werden. Mechanische Erschiitterung ruft namlich am Kiemenepithel der Ascidie
Perophora fiir einige Sekunden Stillstand hervor und das gleiche gilt auch fiir
die Cirren und Cilien von Aplysia. Die Bedeutung innerer Bedingungen fiir den
Erfolg mechanischer Reizung geht aus dem interessanten Befunde ScHWALBES
hervor, dal} er trotz erhaltener Flimmertsitigkeit an lingere Zeit in Gefangen-
schaft befindlichen Ascidien die beschriebene Hemmungswirkung nicht mehr
auslgsen konnte.

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

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

%) ExeeLMANN: Flimmerbewegung. Hermanns Handb. d. Physiol. Bd. I. 1879.

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

%) ScawaLeE: Kleinere Mitteilungen zur Histologie wirbelloser Ticre. Arch. f. mikro-
skop. Anat. Bd. 5, 8. 248. 1869.

¢) Vienon: Recherches de Cytologie générale sur les Epithéliums. Arch. de zool. exp.
et gén. Bd. 9, 8. 371. 1899,
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Die erregende Wirkung mechanischer Reize auf die Spermatozoen konnte
Krarr dadurch zeigen, dafl er schwach bewegliche Spermatozoen eines Kanin-
chens mit dem tatigen Flimmerepithel des Eileiters einer Kuh in Kontakt brachte.
Hierbei stellte er eine bedeutende Zunahme der Beweglichkeit der Spermatozoen
fest, denen es jetzt sogar gelang, gegen den Flimmerstrom sich weiterzubewegen.
Man wird auf Grund dieses Versuches die Bedeutung der mechanischen Erreg-
barkeit der Spermatozoen fir die Erhaltung ihrer Beweglichkeit im weiblichen
Genitaltraktus nicht gering veranschlagen diirfen, mufl aber beriicksichtigen,
daB, wie spiter erortert werden wird, dem Chemismus des Milieus wohl die
wichtigste Rolle zufallt.

Andererseits zeigen die Spermatozoen nach den Untersuchungen von
Dewitzl) und Massart?) eine Kontaktreizbarkeit, die sich in dem Haften an
Flachen &uflert und dem Thigmotropismus, den VERWORN3) an Protozoen stu-
dierte, analog ist%). Fiir das Vorkommen thigmotaktischer Reaktionen an den
Spermatozoen von Echiniden und Asteriden sind auch die Untersuchungen von
v. DUNGERN %), GODLEWSKI®) und BULLER7) zu vergleichen.

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

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

Die hemmende Wirkung schwacher mechanischer Reize ist besonders durch
PtTrER®) und JENNINGS?) erforscht worden. An Paramaecium sieht man nicht
allein die den festen Korper direkt beriihrenden Cilien senkrecht zur Korper-
oberflache vollig in Ruhe stehen, sondern bemerkt gleichzeitig auch eine Herab-
setzung der Bewegung der iibrigen Wimpern, mit Ausnahme der am Peristom
befindlichen. Die hemmende Wirkung von Beriihrungsreizen hangt auch von der
Intensitit des Wimperschlages stark ab und schlagt bei kraftiger Wimperbewegung
gelegentlich in das Gegenteil um, in dem sich das Paramaecium von dem festen
Korper schnell forthewegt (negative Thigmotaxis). PGTTER hat nicht allein das
Vorkommen der Thigmotaxis bei den Protisten eingehend geschildert, sondern

1) Dewrrz: Uber GesetzméBigkeit in der Ortsveranderung der Spermatozoen. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 38, 8. 358.

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

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

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

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

%) GopLewskr: Wintersteins Handbuch Bd. III, 2, S. 587.

7) Burrer: Contributions to our knowledge of the physiology of the spermatozoa of
Terns. Ann. of botany Bd. 14. 1900.

8) PETTER, A.: Studien iiber Thigmotaxis bei Protisten. Arch. f. Physiol. Suppl. 1900,
S. 243.

%) JENNINGS: Studies on reactions to stimuli in unicellar organisms. I. Journ. of
physiol. Bd. 21, 8. 258. 1897. — Derselbe: Das Verhalten niederer Organismen. Leipzig
und Berlin 1910.
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auch die Kraft, mit der die Cilien der Unterlage anhaften dadurch anschaulich
gemacht, daB er auf die thigmotaktischen Tiere Wirmereize einwirken lieB.
So gibt er an, daB3 z. B. bei 36° die frei schwimmenden Colpidien sehr schnell
umherschwimmen, wahrend von den thigmotaktischen Individuen nur wenige
sich loszulésen imstande sind. Andererseits zeigt sich besonders deutlich am
Colpidium, dafi Kiltereiz die Thigmotaxis verstarkt.

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

Kurz erwihnt seien hier auch die Erscheinungen der Rheotaxis an Spermato-
zoen, da die Strémungen in der Suspensionsfliissigkeit der Spermatozoen eine
kontinuierliche Reihe mechanischer Reize auslosen. Der Reizerfolg besteht,
sofern die Strémung nicht zu grofl ist, in einer Bewegung der Spermatozoen
entgegen der Stromrichtung. Quantitative Versuche hat hieriiber AporLpHI
veroffentlicht (vgl. oben 8. 39).

Wiahrend noch PUTTER in seiner Darstellung der Physiologie der Flimmer-
bewegung beziiglich der Wirkung chemischer Reize von einem Notizenwissen,
dem das innere geistige Band fehlt, sprechen konnte, haben die Forschungen
der letzten Zeit nicht nur eine Erweiterung, sondern auch eine Vertiefung unseres
Wissens gebracht. Das gilt in erster Linie von dem Studium der Salzwirkungen
auf die Flimmer- und GeiBlelzelle. Um die Bedeutung der Anionen festzustellen,
wurde an den verschiedensten Substraten (Kiemenepithel von Mytilus edulis,
den bewimperten Larven von Arenicola [LirLrre2)] sowie dem Rachenepithel
des Frosches [WEiNLaND3), HOBER?Y)] der EinfluB verschiedener Natrium-,
Kalium- und Ammoniumsalze auf die Flimmerbewegung untersucht. Nach
dem Grade der Giftigkeit geordnet, erhilt man folgende Reihen:

SCN > J > Br>NO ;> (1> Phosphat > Tartrat > SO, > Acetat (LILLIE)
J>Br> Cl (WEINLAND)
J,Br> NO,> Cl, SO, (HOBER)

Nach HOBER bestehen zwischen Kalium- und Natriumsalzen insofern
Unterschiede, als bei ersteren Cl stirker als SO, schadigt, wahrend bei letzteren
Unterschiede iiberhaupt fehlen oder sogar das umgekehrte Verhalten beobachtet
wird3). Zeigten bereits diese Arbeiten, daB hinsichtlich der Giftigkeit der Anionen-
reihe fiir die Flimmerbewegung der Metazoen nahezu dieselbe Reihe gilt, so
wird durch die Versuche GrrLLHORNSS®) der Nachweis erbracht, daB auch die

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

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

3) WrINLAND, G.: Uber die chemische Reizung des Flimmerepithels. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 58, S. 105. 1894.

1) Hoser, R.: Einwirkung von Alkalisalzen auf das Flimmerepithel. Bicchem.
Zeitschr, Bd. 17, S. 518. 1209,

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

%) GrrrLEORN, E.: Beitrage zur vergleichenden Physiologie der Spermatozoen. II.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 193, 8. 555. 1922,
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Spermatozoen verschiedener Tierklassen im wesentlichen im gleichen Sinne
reagieren. Beobachtet man namlich die Lebensdauer und Intensitit der Be-
weglichkeit der Spermatozoen in zahlreichen Natriumsalzlosungen, so erhalt
man die folgenden Reihen:

Tartrat = Sulfat = Phosphat = Acetat <NOQ, < Br <(l < J = Citrat <F <SCN
‘ (Rana temporaria)
Phosphat <NO,, Acetat = Tartrat, Sulfat < Br, < Cl <Citrat <J <F <SCN

(Rana esculenta)

Tartrat = Acetat = Phosphat = Sulfat < Br = NO, < (1 < J < Citrat < T, SCN

N———
(Meerschweinchen).

Diese Reihen versinnbildlichen die Tatsache, daB bestimmte Ionen sich nur
wenig voneinander unterscheiden, durch eine gruppenartige Zusammenfassung.
Innerhalb jeder Gruppe kommt eine leichte Umstellung der einzelnen Glieder
in den verschiedenen Ver.uchen vor, wihrend die Stellung der einzelnen Gruppen
selbst eine konstante ist. Es ergibt sich aus diesen Versuchen, dafl die Beweglich-
keit der Flimmerzellen und der Spermatozoen am lingsten in Natriumsalzen
der Essig-, Schwefel- und Weinsaure erhalten bleibt und die Cl- und Br-Salze
eine Mittelstellung einnehmen. Wesentlich giftiger ist schon NaJ und Natrium-
citrat, und die starkste Giftigkeit wird durch Fluor- und Rhodansalze hervor-
gerufen, die die Beweglichkeit der Spermatozoen fast momentan hemmen. Nicht
so einheitlich ist die Wirkung der Alkalichloride auf die Flimmerbewegung.
Wshlt man aber mit HOBER nicht den Zeitpunkt der eingetretenen vollstindigen
Lahmung, sondern unter Beriicksichtigung der Tatsache, daff Li und Na die
Flimmerbewegung zuerst sehr gut erhalten und dann plétzlich 14hmen, wihrend
die iibrigen Kationen allmahlich unter zunehmender Verminderung der Intensitit
des Flimmerschlages auf die Zellen einwirken, die Grofle der Gesamtschidigung
als MaB, so erhdlt man wiederum nahezu identische Reihen:

K <Rb <NH, <Na < (s <Li (Litvie [Mytilus edulis])
K <Rb <NH,, Cs <Na <Li (LiLLIE [arenicola])
K, Rb <Cs <NH, <Na <Li (H6BER [Rachenepithel des Frosches]).
Leichte Unstimmigkeiten ergaben sich lediglich beziiglich der gegenseitigen
Stellung von Na und Cs. In allen Versuchen erweist sich Na und Li als am
giftigsten, NH, nimmt eine Mittelstellung ein, und Rb und K erhalten die Flimmer-

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

Li=Cs <Na<NH,< K <Rb (Rana temporaria) l
Li=Cs <K < Rb <Na <NH, (Rana esculenta) ; GGELLHORN

[ N

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

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

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

Aus der graphischen Darstellung der
Versuche iiber die Kationenwirkung an
Spermatozoen (Abb. 20) erhellt, dal auch
hier eine Gruppenbildung vorliegt, indem
die Beweglichkeit in Li, Na und Cs sehr
lange erhalten bleibt, wahrend sie in NH,,
Rb und K rasch gehemmt wird. Dies Er-
gebnis 148t sich ebenso wie die Richtig-
keit der oben angefiihrten Anionenreihe
auch durch den Befruchtungsversuch er-
weisen, indem mit verschiedenen Neutral-
salzen vorbehandelte Spermatozoen zur
Besamung normaler Eier verwendet wer-
den und die GréBe der Befruchtungsziffer
(Zahl der entwickelten Eier) festgestellt
wird!). So betrug z. B. in einem Versuch

die Befruchtungsziffer fiir LiCl, NaCl und ﬁbi’ 20. éebensia’“er “(r‘él Beg"egli(’h;
. " . L el von permatozoen an. Ompor.

CsCl 73 bis 83%, wihrend die mit NH,CL ) 7500000 der Alkalichloride. - Ab.

RbCl und KCl behandelten Spermatozoen  gyisse: Zeit; Ordinate: Intensitit der Be-

kein Ei zur Entwicklung bringen konnten. weglichkeit.

Die Anionenwirkung wird durch die fol-

genden Durchschnittszahlen der Befruchtungsziffer illustriert:

Phosphat . . . 869 Sulfat . . 739 Citrat . . . 399
Tartrat . . . . 829 Chlorid . . 709 Jodid . . . 259% |
Acetat . . . . . 81%)  Bromid. . 659

Nitrat . . 539

Da die Anionenreihe mit der von Franz HorMEISTER?) gefundenen lyo-
tropen Reihe tibereinstimmt, die dieser Autor in seinen Studien iber die Fili-
barkeit von Eiweilkorpern zuerst erhielt und die bei zahlreichen anderen physiko-
chemischen Prozessen — Fiallung von Lecithin [HOBER?), PorGES%) und NEU-
BAUER], Hitzekoagulation der Eiweilkorper [PAULI?)] — immer wieder gefunden
wurde und auch die Kationenreihe mit Riicksicht auf HOBERS Untersuchungen
iiber die Fillbarkeit von neutralem HithnereiweiB als Ubergangsreihe aufzufassen
ist, die durch Einwirkung der Ionen auf die annéhernd neutralen Kolloide der
Zellgrenzschichten zustande kommt, so ist auch eine einheitliche kolloidchemische
Erklirung der Salzwirkungen auf die Flimmer- und Geifielbewegung gegeben
und 148t diese Versuche zusammen mit den an anderen Substraten (Blutksrper-
chen, Muskel, Nerv) erhaltenen Ergebnissen als wichtigen Baustein zu der Theorie
der Salzwirkungen erscheinen. In diesem Zusammenhang hat auch die Um-
kehrung der Kationenreihe bei den Spermatozoen von Rana temporaria im

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

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

3) HopEer: Zur Kenntnis der Neutralsalzwirkungen. Hofmeisters Beitr. Bd. 11, 8. 35. 1807.
Vel. auch H6BER: Physikalische Chemie der Zelle und Gewebe. 4. Aufl. Leipzig 1914,

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

%) Pavrr, W.: Die physikalischen Zustandsinderungen der EiweiBkorper. Pfliigers
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 78, S. 315. 1899.
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Gegensatz zu der von Warmbliiterspermatozoen nichts Befremdendes mehr,
da wir ja diese Erscheinung auch aus den Himolyseversuchen von MicuLicicu?)
kennen. Diese kénnen wir mit Riicksicht auf HO6BERs Versuche, die bei Unter-
suchung des Einflusses der Salze auf die Koagulationstemperatur der Eiweif3-
kérper bei verschiedenem Salzgehalt umgekehrte Ionenreihen ergaben, auf eine
verschiedene Salzempfindlichkeit der Kolloide zuriickfithren. Fir die kolloid-
chemische Auffassung der Ionenreibe ist auch LirLries Befund zu verwerten,
daf die Cilien von Arenicola in Na- und Lithiumsalzen verflissigt werden.
Dieser Befund kann auch zur Grundlage der kolloidchemischen Auffassung
des Ionenantagonismus gemacht werden, der hinsichtlich der Flimmer- und
GeiBelbewegung genau studiert ist. Denn Linrie fand, daB durch Hinzufigung
mehrwertiger Kationen die Cilienbewegung deshalb langer erhalten bleibt, weil
diese vor der Verfliissigung geschiitzt werden. Zwar zeigen in reinen Ldsungen
der Chloride von Ca, Mg und Ba die Cilien eine Schwellung; aber sie tritt lang-
samer als in den Alkalichloriden ein. In den Schwermetallosungen kommt es
hingegen gerade zu der entgegengesetzten Verinderung des Kolloidzustandes
der Zellen, der Koagulation. Da aber die Erhaltung der Funktion an einen be-
stimmten Kolloidzustand der Zelle gebunden ist, so ist es verstindlich, daB die
Cilienbewegung in einem bestimmten Gemisch von Alkalimetallen und mehr-
wertigen Kationen am besten erhalten bleibt. Im einzelnen ist hierzu noch
folgendes zu erwihnen: Die Giftwirkung der reinen Kochsalzlosung auf die
Flimmerbewegung der Arenicolalarven wird durch die folgenden Kationen ge-
hemmt: Mg, Ba, Ca, Sr, Mn, Fe, Co, Ni, Cd, Pb, Zn, Cu und UO,, wobei die
Ionen nach dem Grade ihrer Wirksamkeit geordnet sind. Neben diesen zwei-
wertigen Kationen, deren Wirksamkeit der GroBe ihres elektrolytischen Losungs-
druckes parallel geht, sind auch die dreiwertigen Elemente Al, Cr, Fe sowie das
vierwertige Thor zur Entgiftung geeignet, und zwar bedarf es zur Entgiftung
um so geringerer Jonenkonzentration, je grofer ihre Wertigkeit ist. Gegeniiber

einer %NaCl-Lésung sind die optimalen Konzentrationen fiir

. m
Erdalkalien . . . .. .. ... ... 100
. . h 1 m
Zweiwertige Schwermetalle. . . . . . . 1600
Dreiwertize Kationen . . . . . . . . . 55 000
Vierwertige Kationen . . . . . . . . . 106600 °

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

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

1) Micuricich, M.: Uber den EinfluB von Elektrolyten und Anelektrolyten auf die Per-
meabilitdt der roten Blutkérper. Zentralbl. f. Physiol. Bd. 24, S. 523, 1910.
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Der Ionenantagonismus fir die Spermatozoenbewegung konnte sowohl
innerhalb der Kationen wie der Anionenreihe gezeigt werden [GELLHORN')].
So 148t sich z. B. die stark lihmende Wirkung von KCI durch Li, Na und Cs
ebenso auftheben wie durch Verwendung mehrwertiger Kationen (Versuche an
Froschspermatozoen). Und bei ausschlieBlicher Verwertung von Natriumsalzen
lalt sich z. B. die relativ giftige Wirkung von NaJ durch Phosphat, Tartrat,
Acetat und Sulfat aufheben. Reine Losungen mehrwertiger Kationen schadigen
die Spermatozoenwirkung nach Mafigabe der Reihe:

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

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

Geht schon aus diesem Befunde die relative Unwirksamkeit der mehr-
wertigen Kationen hervor, so zeigt sich dies in noch starkerem MaBe an Warm-
bliiterspermatozoen. An Meerschweinchenspermatozoen wird namlich die Lebens-
dauer in NaCl-Losung durch Zufiigung von KCI oder CaCl, oder beiden Salzen
in dem der Zusammensetzung der RiNneERschen Losung entsprechenden Ver-
hiltnisse nicht verlingert®). Wohl aber gelingt dies durch Zugabe von NaHCO,
oder Na,CO,. Diese Salze liben bei einem py von 7,5—10,5 eine optimale Wirkung
aus, wihrend die Hydroxylionen in diesem Bereich ziemlich unwirksam sind und
erst bei py = 11 ein Optimum zeigen. Interessant ist auch die verschiedene
Wirkung von Salzen auf die Spermatozoen verschiedener Tierklassen. Wahlt
man als Grundlésung fiir Warmbliiterspermatozoen die RingErsche Lisung,
fiir Froschsperma das Brunnenwasser und fiir die Spermatozoen von Echinus
miliaris das Meerwasser, so 148t sich durch Zugabe von CaCl,, SrCl, und KCl
die Beweglichkeit und Lebensdauer von Seeigelspermatozoen férdern; an Frosch-
spermatozoen wirken KCl und SrCl, lshmend, CaCl, erregend, und am Warm-
blutsperma schidigen alle drei Salze die Beweglichkeit des Spermas, Befunde,
die durch die Anpassung des Spermas an das mehr oder minder salzreiche Milieu,
in dem die Spermatozoen ihre physiologische Aufgabe zu vollziehen: haben,
erklart werden konnen.

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

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

?) GeLrHORN, E.: Befruchtungsstudien. I. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196,
S. 358, 1922, II. Ebenda Bd. 196, 8. 374. 1922. III. Ebenda Bd. 200, S.552. 1923.

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

Durch die Anderung der Wasserstoffionenkonzentration, gleichviel ob es
sich um eine Vermehrung oder Verminderung handelt, wird die Flimmerbewegung
voriibergehend verstirkt [ ViRcHOW, KOLLIKER, ENGELMANN2)]. Genaue Unter-
suchungen iiber die Saurewirkung auf die Wimperbewegung an den Kiemen von
Mytilus edulis hat GraY 3) angestellt und dabei ihre Reversibilitat durch Alkali be-
tont. Dies gilt auch fiir die Spermatozoen des Frosches, withrend Warmbliiter und
Seeigelspermatozoen nur durch alkalische Reaktion des Mediums eine Anregung
erfahren, in entsprechend sauren Losungen aber gelahmt werden. Die typische
Wirkung der Narkotica, die erst ein Erregungsstadium, dann eineLahmung hervor-
rufen, konnte fiir das Flimmerepithel durch Engelmann nachgewiesen werden.
Innerhalb gewisser Grenzen war auch hier die Narkose reversibel. Dagegen mufy
der Angabe von ENGELMANN, dal} es keine Gifte fiir die Flimmer- und GeiBelbe-
wegung gibe, wenigstens fiir die Spermatozoen widersprochen werden, da z. B.
Atropin noch in einer Verdiinnung von 1: 100000 eine Herabsetzung der Beweg-
lichkeit der Froschspermatozoen bewirkte und ferner gewisse Farbstoffe (z. B.
Neutralrot), weiter Kupfersulfat noch in groBler Verdiinnung lihmend wirken.
Andererseits war eine erregende Wirkung durch Pilocarpin nicht zu verkennen.

Die Giftwirkung fluorescierender Stoffe wird fiir die Flimmerbewegung der
Paramaecien [RaaB4)], des Froschrachenepithels [JacoBsonn?®)], sowie fiir die
Spermatozoenbewegung [GELLHORNS®)] durch Belichtung sehr stark vermehrt.
Die eingehende Analyse dieser Erscheinung durch JAcOBSOHN zeigte, dall un-
giftige fluorescierende Stoffe wie Asculin auch durch Belichtung keine Gift-
wirkung entfalten, wihrend andererseits die Giftwirkung nicht fluorescierender
Stoffe durch Belichtung keine Anderung erfihrt.

Neben diesen indirekten sind auch direkte Lichtwirkungen auf die Flimmer-
bewegung festgestellt worden. Die Geillelbewegung des Bacterium photometricum
kommt nur im Hellen vor und erlischt in der Dunkelheit. Als speziell wirksam
konnte ENGELMANN?) die Strahlen des Orange und des Ultrarots ermitteln,
An Pleuronema chrysalis wird durch Belichtung nach einer Latenz von 1 bis
2 Sekunden eine lebhafte Sprungbewegung durch Schlag der Wimpern aus-
gelost, zu der gerade der blaue und violette Teil des Spektrums am meisten ge-
eignet ist®). Nach den Untersuchungen von HERTEL®) werden die Wimper-
bewegungen zahlreicher Infusorien durch ultraviolette Strahlen nach anfinglicher
Erregung, die dann in Stérungen der Koordination iibergeht, gelahmt. Uber
den lshmenden Einflu von Rontgenstrahlen auf die Flimmerbewegung von
Infusorien hat SCHAUDINN1?) berichtet.

1) GrrrHORN, ERNsT: Beitrige zur allzgemeinen Zellphysiologie. II. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 200, S. 583. 1923.

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

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

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

5) JacopsonN, R.: Die Wirkung fluorescierender Stoffe auf Flimmerepithel. Zeitschr.
f. Biol. Bd. 41, 8. 444. 1901.

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

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

8) VERwORN: Pgsycho-physiologische Protistenstudien. Jena 1889.

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

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

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

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

) Koxorackr: Untersuchungen iiber die Finwirkung verd. Seewassers auf verschiedene
gn?i’:?\?ckll%ri%sstadien der Echinodermen. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 44,
< 29;) SHARPEY: zitiert nach Ex¢ELMANN: Hermanns Handbuch der Physiologie Bd. 1,

%) GrLLmorw, E.: Befruchtungsstudien. IV. Mitt. Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol.
Bd. 206, S.250. 1924.
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den Elektrolyten ein wichtiger EinfluB auf die chemische Regulation der
Permeabilitit zukommt, ohne dafB3 ihnen eine allgemeine, von der Zellart und
der Natur der permeierenden Stoffe unabhingige Wirkung auf die zellulire
Permeabilitit zugesprochen werden kann.

Die Temperaturgrenzen der Flimmerbewegung sind etwa 0° und 45°; dabei
ist die obere Grenze fiir den Warmbliiter hoher als fiir den Frosch (45° bzw. 40°)
und die untere Grenze fiir diesen niedriger als fiir jenen (0° bzw. 6—12°) (Pur-
KINJE und VALENTIN 1. c.). Im allgemeinen wird durch ErhShung der Tem-
peratur die Frequenz beschleunigt und durch Abkithlung verlangsamt. Wihrend
aber durch Hypotonie Frequenz und Amplitude des Wimperschlages vergroBert
werden, beeinflufit die Temperaturénderung im wesentlichen nur die Frequenz.
Wenige Grade unterhalb des Temperaturmaximums liegt das Optimum, das
nicht allein durch hohe Frequenz und Energieproduktion, sondern auch durch
die lange Dauer des Wimperschlages charakterisiert ist. Bei weiterer Erh6hung
der Temperatur nimmt zwar die Frequenz noch zu; die Schlagtatigkeit erlischt
aber bald (reversible Wirmestarre), ein Zustand, der sich bereits durch Ver-
kleinerung der Amplitude ankiindigt. Bei weiterer Erhohung geht er in die
dauernde Wirmestarre iiber (48°). Nach Messungen von CALLIBURCESY) ist die
durch die Flimmerbewegung erzeugte Strémungsgeschwindigkeit bei 28 ° sechsmal
grofler als bei 12—19°. Messungen von Gray?) an Mytilus edulis ergaben
fir @,, fir 0°—32,5° ein Sinken von 3,1—1,92. Zwischen 0 und 30° nimmt
der Sauerstoffverbrauch des Kiemenepithels proportional der Geschwindigkeit
der Wimperbewegung zu.

Auch die durch Abkiihlung erzeugte Kialtestarre ist noch reversibel, sofern
das Ultraminimum, das z. B. fiir Anodonta bei — 6° [Rorr3)], fiir Infusorien
bei — 8° bis — 9° [SparLaNzANI4)] und fiir das Rachenepithel des Frosches
bei — 90° [ProrET5)] liegt, nicht unterschritten wurde.

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

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

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

2) GraAY,d.: The mechanism of ciliary movement. I1L. Proc. of theroy. soc. Bd. 95, S. 6.1923.

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

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

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

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

8) ManTEGA2ZA: Sullo sperma umano. Classe di science matemat. e natw. Bd. 3, S. 183,
1866. Adunanza. — Derselbe: Sur la vitalite des zoospermes de la grenouille. Bruxelles 1859.

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

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

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

!) StierEr, R.: Wirmelihmung und Wirmestarre der menschlichen Spermatozoen.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 155, S. 201. 1914,

%) ExcELMANN: Hermanns Handbuch der Physiologie. T. 8) Krarr: L .

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



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

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

Ging aus den bisherigen Ausfithrungen neben der Wirkung verschiedener
Reize auch die Bedeutung der Temperatur und des Wassergehaltes fiir die
Integritit der Flimmerbewegung hervor, so bleibt jetzt noch die Bedeutung
des Sauerstoffs zu erortern. Wenn auch allmihlich unter dem Einflul
volligen Sauerstoffmangels die Tatigkeit der Flimmerzellen allmdhlich immer
mehr abnimmt, schlieBlich aufhort und erst durch erneute Sauerstoffzufuhr
wieder angeregt werden kann, so erweisen sich die Flimmerzellen doch weit-
gehend vom Sauerstoffgehalt des Mediums unabhingig. Zwar konnte ENGEL-
MaNN?) die Angabe CrLAUDE BrrNARDS, daBl die Flimmerbewegung der
Speiserchrenschleimhaut des Frosches in einer N- oder CO,-Atmosphire ge-
nau so gut erhalten bleibe wie an der Luft, nicht bestitigen; aber KUHNES3)
Untersuchungen zeigten den auflerordentlich geringen Sauerstoffbedarf der
Flimmerzellen.  Flimmerzellen, die in einer Oxyhdmoglobinlésung lagen,
stellten ihre Tatigkeit erst dann ein, als das gesamte Oxyhdmoglobin redu-
ziert war.

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

Wenn Spermatozoen durch véllige Entziehung von Sauerstoff gelahmt
sind, so gelingt es, durch Hinzufiigung einer sauerstofffreien Suspension von
m-Dinitrobenzol die Beweglichkeit des Spermas wiederherzustellen. Herrwic
und Lipscurrz8) fassen dies als Folge der dehydrierenden Wirkung des
Wasserstoffacceptors auf, der die Rolle des freien Sauerstoffs tibernimmt.
Wenn auch die Versuchsergebnisse durch WINTERSTEIN?) bestitigt werden
konnten, so scheint doch ein Beweis fiir die Anschauung von HErTWIG und
Lresca1TZ®) deswegen nicht vorzuliegen, weil auch nach Léhmung durch
reinen Sauerstoff durch m-Dinitrobenzol die Spermatozoen wiederbelebt werden
konnen und somit eine spezifische Reizwirkung des Nitrokérpers vorliegen
diirfte (WINTERSTEIN).

1 Uber die Beziehungen zum Pfliigerschen Erregungsgesetz vgl. Loes u. MAXWELL:
Zur Theorie des Galvanotropismus. Pfliigers Archiv f. d. ges. Physiol. Bd. 63, S. 121. 1896;
Loes u. Bunerrr: Tur Theorie des Galvanotropismus. Ebenda Bd. 65, S. 518. 1896, —
ScHENCR, FR.: Kritische und experimentelle Beitriige zur Lehre von der Protoplasmabewegung
und Kontraktion. Ebenda Bd. 66, S. 241. 1897.

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

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

4) vAN OVERBEEK DE MEYER: zitiert nach ENGELMANN.

5) TARCHANOFF: zitiert nach ENGELMANN.

$) Herrwic u. Lipscuirz: Erhaltung der Funktionen aerober Zellen bei Ersatz der
freien Sauerstoffs durch chemisch gebundenen: ,,Pseudoanoxybiose. Pfliigers Arch. f. d.
ges. Physiol. Bd. 191, 8. 51. 1921.

7) WiINTERSTEIN, H.: Zur Kenntnis der biologischen Bedeutung von Wasserstoff-
acceptoren. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, 8. 504. 1923.

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

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

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

) ReEs, CH. W.: Univ. of California publ. in zool. Bd. 20. 1922.

%) ALvERDES, F.: Studien an Infusorien. Berlin, Gebr. Borntriger 1922. 8. 59.

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

) ALVERDES, F.: Neue Bahnen in der Lehre vom Verhalten der niederen Organismen.
Berlin 1923,
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wirkung fehlt, Cilioirregulatoren. MERTON!) hat bald darauf gezeigt, dall bei
Gastropoden nebeneinander Cilienbezirke bestehen, von denen die einen dem
Zentralnervensystem gehorchen, die anderen nicht. Mit anderen Worten nehmen
die betreffenden Schnecken eine Mittelstellung zwischen den Cilioregulatoren
und -irregulatoren ein (Weiteres siehe unten).

Die Birscurische Theorie?) der Geillelbewegung bei Flagellaten besagt,
daB die GeiBeln infolge einer in ihnen spiralig verlaufenden ,,Kontraktionslinie*
schraubig gekriimmt seien; dadurch, dafl diese letztere die Geillel umwandert,
gerate die ,,Geiflelschraube‘ in Rotation. Die GeiBlel selbst #ndert dabei ihre
Orientierung zum Korper natiirlich nicht. Diese Theorie, die allgemeine Zu-
stimmung fand, ist nach Buper3) und METZNER?) nur fiir wenige Sonderfille
giiltig, ndmlich bei einigen Bakterien (Vibrionen und Chromatien).

MeTzNER studierte die Mechanik der Geiflelbewegung bei Bakterien und
Flagellaten. Die duBlere Mechanik 148t sich rein physikalisch analysieren und
ist weitgehend dem Experiment und der Beobachtung zuginglich; die innere
Mechanik ist uns dagegen noch ein durchaus verschlossenes Gebiet. Fir die
Beurteilung der Bewegungsformen wichtig ist die Tatsache, dafl die Gestalt der
GeiBel wahrend der Bewegung nicht nur durch die in ihr wirkenden Kréfte be-
dingt ist, sondern auch von dem Wasserwiderstand beeinfluit wird, und zwar
um so stirker, je rascher die Bewegung verliuft. Ebenso ist die Form des Korpers
fiir die Bewegung von grofler Bedeutung. METzZNER lie(3, um die Geillelbewegung
am Modell nachzuahmen, Drihte in Wasser rotieren; es ergab sich dabei, da8
bei einer reinen Kegelschwingung eine Zugkraft auftritt, die den gréfiten Wert
erreicht, wenn die Mantellinie gegen die Rotationsachse einen Winkel von 20—25°
bildet. Mit schraubenférmig gewundenen Drihten wird eine maximale Wirkung
bei einer Steigung von 45-—54° erzielt. Elastische rotierende Korper zeigen
bei rascher Rotation das Bestreben, ihren Schwingungsraum entgegen der Zen-
trifugalkraft zu verschmilern. Sehr biegsame Objekte nehmen wahrend der
Rotation passiv Schraubengestalt an, wobei die Rotationsgeschwindigkeit den
Steigungswinkel und den Durchmesser des Schwingungsraumes bestimmt. Bei
nicht drehrunden schwingenden Dréhten erhidlt auch der Schwingungsraum
elliptischen Querschnitt.

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

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

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

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

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

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

Baxcro¥T!) vermochte zu zeigen, daB bei Huglena (entgegen #lteren An-
schauungen) die Geiflel wihrend des Schwimmens nicht nach vorwirts gestreckt,
sondern auf der ,,Ventralseite* nach riickwérts gekriimmt wird; im eingedickten
Medium, welches die Bewegungen verlangsamt, sieht man, dafB wihrend der
Fortbewegung des Individuums durch lokale Kontraktionen hervorgerufene
Schleifen sehr rasch von der Geiflelbasis zur Spitze dahineilen. Alle Angaben
der Autoren deuten darauf hin, daB die Geiflelbewegung der Bakterien und
Flagellaten von ,,zentralen‘ Impulsen geregelt wird [vgl. JENNINGS2) und andere].

Die Ciliaten sind typische Cilioregulatoren. Wéihrend der Lokomotion
rotieren sie im allgemeinen iiber die linke Seite (von vorn her gesehen im Sinne
des Uhrzeigers). Dies geschieht bei Holotrichen (z. B. Paramaecium), weil der
wirksame Schlag der Cilien (auf der dem Beobachter zugewandten Seite) schriig
nach rechts hinten gerichtet ist. Bei der Vorwirtsbewegung ohne Rotation
schlagen die Cilien caudalwirts (ALVERDES gegen JENNINGS); bei schwacher
Rotation ist der 