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Yorwort.

Erfahrungen bei physiologischen Vorlesungen fiir Studierende der Zahnheil-
kunde und ebenso bei den entsprechenden Priifungen haben uns immer wieder
auf die Schwierigkeiten hingewiesen, mit denen heute die physiologische Unter-
weisung der angehenden Zahnirzte zu kimpfen hat. Die Ausbildung der Zahn-
arzte ist in Deutschland den Universititen uibertragen; dies bedeutet, daB die
Ausbildung eine wissenschaftliche und nicht eine handwerksmdfige sein soll. Selbst-
verstidndlich ist wissenschaftlich nicht so zu verstehen, daB jeder Studierende auf
Grund der allgemeinen Ausbildung nach beendetem Studium, wenn er persénlich
sich zum Wissenschaftler eignet, als solcher schon bereits dastiinde. Wissenschaft-
lich kann in diesem Zusammenhang nur bedeuten, dafl ein bestimmtes Grund-
wissen nicht mechanisch, sondern in einer Weise iibermittelt wird, daBl der
naturwissenschaftlich-kritische Geist der Studierenden dabei geweckt und
geschérft wird. Der fertige Zahnarzt soll nicht nur mit gewissen physiologischen
Grundtatsachen, die fiir ihn mehr oder minder von praktischer Bedeutung sind,
vertraut sein, sondern er soll in seinem spéteren Berufsleben imstande sein, etwa
neu aufkommende oder vorgeschlagene Behandlungsmethoden beziiglich ihrer
biologischen Grundlagen wirdigen zu konnen. Selbstverstindlich muB diese
geistige Haltung vom Studierenden schon aufgebracht werden, wenn er nach
bestandenem Vorexamen wirklich fruchtbringend dem zahnérztlich-klinischen
Unterricht folgen will.

So klar damit fiir den Lehrenden seine Aufgabe vor ihm steht, so schwierig
ist es, sie unter den gegebenen Umstéinden zu erfiillen. Das kurze, da nur drei-
semestrige vorklinische Studium der kiinftigen Zahnérzte, das mit Recht schon
ausgiebig mit technischem Unterricht belastet ist, sieht nur drei, wenn es hoch
kommt vier Wochenstunden eines einzigen Semesters fiir physiologische Vor-
lesungen bzw. Kolloquien vor. Biologie oder Botanik und Zoologie werden im
Vorexamen nicht gepriift. Wenn dennoch ein Teil der Studierenden schon gewisse
brauchbare biologische Vorkenntnisse mitbringt, so ist das nach unseren KEr-
fahrungen nur darauf zuriickzufithren, daf ein relativ hoher Prozentsatz der
Studierenden der Zahnheilkunde ehemalige Schiiler von Oberrealschulen sind.
Diese Feststellung soll aber keine Stellungnahme zur Frage nach der vorzugs-
wiirdigen Vorbildung sein.

Es ergibt sich aus den angefilhrten Umstdnden fir den physiologischen
Unterricht der angehenden Zahnéirzte trotz der geringen zur Verfiigung stehenden
Zeit die Notwendigkeit, auf allgemein biologische Dinge weiter einzugehen als es
beim Unterricht der Vollmediziner erforderlich ist. Es ist auBerordentlich
schwierig, aus der Fiille des zu behandelnden Materials eine Auswahl so zu treffen,
daB der Lernende nicht nur die nétigsten Tatsachen kennen lernt, auf denen sich
der weitere Unterricht in den klinischen Fachern aufbauen kann, sondern daB er
dariiber hinaus eine kritisch-wissenschaftliche Ausbildung erhilt.

Als eine weitere Verschirfung der Lage muBten wir empfinden, dafl wir nicht
mit gutem Gewissen eines der fur den Medizinstudenten bestimmten, aus-
gezeichneten Physiologie-Lehrbiicher den Studierenden der Zahnheilkunde
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empfehlen konnten. Sie sind in vielen Dingen viel zu umfangreich, bediirfen
andererseits meist auch noch der Erginzung durch ein Lehrbuch der chemischen
Physiologie und sind dennoch wiederum héufig in einzelnen, gerade fiir den
angehenden Zahnarzt wichtigen Abschnitten etwas knapp gefafit. So entstand
in uns der Plan diese Liicke auszufiillen. Welche Grundsétze uns bei der Ab-
fassung dieses Buches vorschwebten, geht aus dem schon Gesagten hervor.
Selbstverstdndlich ist die Auswahl des Stoffes eine weitere als im miindlichen
Unterricht. Wir hoffen durch reichliche Verwendung von Kleindruck hervor-
gehoben zu haben, was fiir den Studierenden unmittelbar minder wichtig ist und
fir ihn in dem Buche nur bereit liegen soll, falls er nach mehr als dem ndtigen
Wissen verlangt. Wir stehen auf dem Standpunkt, dai der heute weit verbreitete
Brauch, dessen Quelle nicht nur wirtschaftlicher Natur ist, ein Lehrbuch sofort
nach bestandenem Examen in diesem Fach fiir immer wegzugeben oder wegzu-
legen, gebrochen werden soll. Wir hoffen, und dies bestimmte uns mit bei der
Stoffauswahl, dal unser Buch den Studenten noch wihrend seines klinischen
Semesters begleitet und auch von ihm nach erlangter Approbation gelegentlich
zu Rate gezogen wird.

Frankfurt a. M., im Februar 1934.

ErnsT FiscHER EMi. LEBENARTZ.
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L. Kinleitung.

Die Biologie, die Lehre vom Leben, kann von verschiedenen Gesichtspunkten
aus die belebte Welt betrachten. Die Anatomie, der Hauptzweig der Morphologie,
erforscht die Gestalt der lebenden Wesen und ihren feineren Aufbau. Die Neben-
zweige der Morphologie, Ontogenie und Phylogenie, beschiftigen sich mit der
Gestaltbildung des Einzelwesens aus einem undifferenzierten Keim bzw. mit
der Ausbildung des Typus einer Art im Verlauf der Entwicklung der Arten. Das
zweite grofle Wissensgebiet der Biologie ist die Physiologie, die Lehre von den
LebensduBerungen der Organismen.

Die Aufgaben der Physiologie sind sehr vielseitig. Sie beginnen als Grundlage
jeder weiteren Forschung mit der rein beschreibenden Betrachtung der Lebens-
vorginge, wie sie in den verschiedenen Fuuktionen der einzelnen Organe und
Organsysteme, z. B. des Kreislaufs oder der Atmung, vorliegen. Doch fiihren
bereits die ersten Ergebnisse einer solchen Betrachtung zu der Erkenntnis, daf3
die Téatigkeit eines jeden der vielen Organe, die den Organismus aufbauen, von
derjenigen vieler anderer Organe abhingig ist und von ihnen beeinfluBt wird.
Diese Wechselbeziehungen gilt es aufzuweisen und dariiber hinaus ihre kausale
Verkniipfung zu kliren, damit schlieflich erkannt werden kann, welcher Vorgang
als Ursache und welcher als Wirkung anzusehen ist. Die Frage nach dem kau-
salen Zusammenhang taucht auch auf, wenn wir versuchen, fiir ein einzelnes,
isoliertes Organ, das von anderen Organen nicht mehr beeinflult werden kann,
die elementaren Bedingungen fiir das Zustandekommen seiner Funktion auf-
zZuspiiren.

Es ist in vielen Fillen gelungen und wird sicher in zunehmendem MaBe auch
noch weiter gelingen, eine Reihe von Organfunktionen auf das Zusammenwirken
von Erscheinungen zuriickzufithren, die uns auch aus der unbelebten Natur
bekannt sind. Wenn so einzelne Lebenstétigkeiten durch rein chemische, physi-
kalische oder physikalisch-chemische GesetzmaBigkeiten erklirt werden kénnen,
so stehen wir doch immer wieder vor den Problemen ,,Was ist Leben¢ und ,,Wie
kommt es iiberhaupt zur Ausbildung eines Organismus.” Diese Fragen werden
durch die physikalische und chemische Erklirung einzelner Lebensvorgénge
keineswegs einer Losung nédher gebracht. In jedem Fall, in dem wir einen bio-
logischen Vorgang auf einen derartigen Mechanismus zuriickfithren kénnen,
stoBen wir auf den entscheidenden Tatbestand, dal die untersuchte Leistung
itberhaupt nur auf Grund der besonderen morphologischen und chemischen
Struktur des Aufbaues eines Organismus im einzelnen und im ganzen mdéglich ist.
Dieser Zustand des Organismus ist fiir uns ein von vornherein gegebener; warum
er aber gerade ein solcher ist, daf er die Grundlage und das Substrat des Lebens
bilden kann, liegt auBerhalb der Fragestellung der Naturwissenschaft.

Wenn wir zu erkldren versuchen, welcher Art die LebensiduBerungen eines
Organismus sind, durch welche Eigenschaften also das eigentliche ,,Leben‘
charakterisiert ist, so kénnen wir nur eine gréBere Zahl von Einzelmerkmalen
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anfithren, die sich zu einem Gesamtbild des Lebens zusammenfiigen. Jedes
einzelne dieser Merkmale aber kann in der unbelebten Welt eine mehr oder weniger
passende Parallele haben, so daBl es nur gemeinsam mit allen anderen zu einem
Kriterium des Lebens wird. Erstes und wohl wichtigstes Kennzeichen des Lebens
ist der Stoffwechsel der Organismen. Sie nehmen Stoffe aus ihrer Umgebung
auf, machen sie zu Bestandteilen ihres eigenen Korpers, setzen sie unter Frei-
werden von Energie um und geben schlieBlich andere Stoffe an ihre Umwelt ab.
Dieses Verhalten wird durch eine Kette von chemischen Umsetzungen méglich
gemacht, die so ineinander greifen, dafl sie zu einem ,,Gleichgewicht* fiihren,
so daB die lebende Substanz mit der gleichen Geschwindigkeit, mit der sie ver-
braucht wird, eine Neubildung erfihrt. Die Voraussetzungen fiir die Regulation
dieses Gleichgewichts trigt der Organismus in sich selbst. Stérungen dieses
Gleichgewichts mindern die Funktionstiichtigkeit des Organismus; wird die
Kette der Grundvorginge an irgend einer Stelle unterbrochen, so erlischt das
Leben.

Halten sich Stoffaufnahme und Stoffabgabe nicht genau das Gleichgewicht,
sondern iiberwiegt die Aufnahme, so kommt es zu einer Vermehrung der Sub-
stanz des Organismus, zum Wachstum. Am sichtbarsten wird belebte von unbe-
lebter Natur geschieden durch zwei Erscheinungen, die meist mit dem Wachstum
in enger Beziehung stehen, Entwicklung und Fortpflanzung. Unter Entwicklung
versteht man die mit oder ohne Wachstum einhergehende strukturelle und funk-
tionelle Vervollkommnung einzelner Teile oder der Gesamtheit des Organismus,
in erster Linie also die innere und #uBere Formbildung aus dem form- und struktur-
armen Ei. Diese Entwicklung steht im engsten Zusammenhang mit der Fort-
pflanzung, mit der Fahigkeit des Organismus sich durch Schaffung neuer Orga-
nismen zu vermehren, die sich durch Entwicklung und Wachstum zu einem
Ebenbild des Ausgangsorganismus formen. Gerade Wachstum, Entwicklung
und Fortpflanzung zeigen mit am deutlichsten iiber wie weitreichende selbst-
regulatorische Einrichtungen der Organismus verfiigt. Trotz der verschieden-
artigsten Faktoren der AuBenwelt, unter denen die Organismen leben, auf-
wachsen und sich vermehren kénnen, erhilt sich der einzelne Organismus — ab-
gesehen von gelegentlichen Anpassungen — stets weitgehend gerade die ihm
typische Funktion und Form. Ebenso wahren die durch Fortpflanzung mit-
einander zusammenhingenden Generationen eines Organismus ein typisches
Geprige, die Merkmale dieser Art von Lebewesen.

Aber nicht nur bei diesen, sondern auch schon bei anscheinend viel einfacheren
Lebensvorgingen, wie etwa der Kreislaufbewegung des Blutes, treten immer,
wenn duBere Krifte stérend in das organische Geschehen eingreifen, eine Fiille
von Regulationsmechanismen auf, denen es zuzuschreiben ist, daf dennoch
eine den Fortbestand des Lebens ermdglichende Funktion zustande kommt.
Eine solche Umstellung des Organismus ist aber nur moglich, weil die lebende
Substanz sich durch das Merkmal der ,,Erregbarkeit’* oder ,,Reizbarkeit’ von
unbelebter Materie unterscheidet. Der ,,Reiz‘‘, eine Anderung der physikalischen
und chemischen Bedingungen der Umwelt, fiithrt zu Anderungen des Organismus,
die zwar mit dem Reiz in einem kausalen Zusammenhang stehen, deren Art und
GroBe aber zu der Qualitit und Quantitit des Reizes nicht unmittelbar in
Beziehung gesetzt werden kénnen. Jede dieser als LebensduBerung wahrnehm-
baren Anderungen ist mit der Freisetzung von Energie verkniipft. Diese Energie
wird aber nicht mit dem Reiz zugefiihrt, der Reiz verschiebt vielmehr die Gleich-
gewichtslage der verschiedenen Energiesysteme im Organismus derart, dal
die bei der Verschiebung freiwerdenden Energien den Reizerfolg erméglichen
und sein Ausmall bestimmen. Der Reiz ist hdufig lediglich eine Einwirkung.
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die Umwandlung der im Organismus aufgespeicherten potentiellen Energie in
kinetische Energie auslost.

Alle pflanzlichen und tierischen Organismen sind aus Zellen aufgebaut. Viele
mikroskopisch kleinen Tiere, die Protozoen, bestehen auch im ausgewachsenen
und ausdifferenzierten Zustand nur aus einer einzigen Zelle, die Organismen
aller iibrigen Tierkreise, die Metazoen, aber aus verschiedenen Zellen von meist
verschiedener Struktur. Das Leben mit seinen wesentlichen Merkmalen 148t
sich immer auf die Zelle als letzte biologische Einheit zuriickfiihren. Die Zelle
besteht aus dem Zellkern und dem Zelleib oder Protoplasma. Der Kern spielt
vor allem beim Wachstum, bei der Zelldifferenzierung und bei der Zellteilung
eine aktive Rolle. Undifferenzierte embryonale Zellen haben einen im Vergleich
zum Plasmavolumen relativ groBen Kern; alte, fertig ausdifferenzierte Zellen
besitzen hingegen einen relativ kleinen Kern. Das Protoplasma, das strukturell
und chemisch keineswegs einheitlich ist, ist Triger der iibrigen Lebensfunktionen
wie Stoffwechsel, Reizbarkeit und der besonderen Lebenstitigkeiten jeder Zelle.
Die funktionelle Bedeutung des Plasmas ergibt sich daraus, dal kernlose Zellen
oder Zellteile noch fiir lingere Zeit ihre spezifische Tétigkeit ausitben kénnen.
Der kernlose Teil einer Nervenzelle leitet noch Erregungsimpulse; die Cilien
der kernlosen Teile einer Flimmerzelle kénnen noch stundenlang regelmifBig
schlagen; die stets kernlosen roten Blutkorperchen der Saugetiere iiben ihre
Funktion mehrere Wochen aus, dann sterben sie aber ab und zerfallen. Kernlose
Fragmente anderer Zellen gehen meist sehr viel rascher zugrunde, wihrend ein
kernhaltiges Zellstiick hiufig imstande ist, den verlorengegangenen Zellteil neu
zu bilden. Wird aber der Kern soweit aus der Zelle herausgelést, daB er nicht
mehr oder nur noch in geringem Mafle von Protoplasma umgeben ist, so sind seine
Lebensenergien bald erschopft. Die Zelle, Kern und Plasma, bildet also eine
funktionelle Einheit; ihre morphologisch unterscheidbaren Teile kénnen getrennt
fir sich nur kurze Zeit bestehen.

Wir kénnen also als charakteristisch fiir das Leben den gleichzeitigen und durch
Selbstregulation geordneten Ablauf von zahlreichen einzelnen LebensidufBerungen
bezeichnen. Diese LebensduBerungen: Stoffwechsel, Wachstum, Fortpflanzung,
Bewegungsleistung, Erregbarkeit vollziehen sich an einem Substrat von be-
sonderem chemischem und physikalisch-chemischem Bau, das als Kern und
Protoplasma in der Zelle zu einer biologischen Einheit zusammengefaflt ist.

Wenn wir einen bestimmten Lebensvorgang an einer einzelnen Zelle, an einem
Zellkomplex, einem Organ, oder am gesamten Organismus exakt messen und die
gleiche Messung fiir den gleichen Vorgang unter den gleichen Bedingungen an
einer groflen Anzahl von Individuen der gleichen Art wiederholen, so erhalten wir
viele, unter Umsténden sehr weitgehend voneinander abweichende MeBresultate.
Ein chemisches oder ein physikalisches Experiment fiihrt auch bei vielfacher
Wiederholung unter den gleichen Versuchsbedingungen zu demselben, nur
innerhalb enger Grenzen schwankenden Wert. Beim Organismus gibt es dagegen
keine einheitliche Reaktionsnorm. Jedes Einzelindividuum reagiert auf einen Reiz
in etwas verschiedener Weise. Beobachten wir eine Funktion, die sich leicht und
genau quantitativ ermitteln 148t, beispielsweise den Sauerstoffverbrauch einer
groflen Anzahl von einzelnen Tieren der gleichen Art, des gleichen Geschlechts
und desselben Alters, so sind die gefundenen Werte sehr weitgehend verschieden.
Ordnen wir sie der GréBe nach, so zeigt sich, daB sie sich regelmiBig um einen
Mittelwert verteilen und zwar so, dafl dieser Mittelwert am hiufigsten gefunden
wird, und die Abweichungen von ihm um so seltener werden, je gréBer sie sind.

Die Beschreibung der Form und auch der Lebensfunktion des Organismus,
die Angabe von Zahlenwerten fiir eine bestimmte Eigenschaft oder Titigkeit
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kénnen sich immer nur auf derartige Mittelwerte beziehen. Die Bestimmung eines
Mittelwertes wird um so genauer sein, je gréBer die Zahl der Einzelbeobachtungen
ist, weil sich dann die Abweichungen nach unten oder oben von dem Mittelwert
weitgehend ausgleichen. Es ist danach villig verstindlich, daB eine neue Einzel-
beobachtung diesem Mittelwert nicht immer entsprechen kann.

Wie weit im Einzelfall zur Beobachtung kommende Abweichungen von
diesem Mittelverhalten oder Mittelwert fiir eine bestimmte Funktion noch als
normal oder schon als pathologisch, d. h. als abnorm oder krankhaft, zu bezeichnen
sind, ist immer dann leicht zu entscheiden, wenn die Abweichungen sehr grof3
sind. Bei kleinen Abweichungen hingegen kann die Entscheidung, ob sie noch
in der normalen Variationsbreite oder auerhalb derselben liegen, nur auf Grund
groBer empirischer Erfahrung getroffen werden. Praktisch kommt aber diesen
Grenzféllen nur selten wirkliche Bedeutung zu, da bei den groBen regulatorischen
Moglichkeiten des Gesamtorganismus selbst durch stirkere Abweichungen
einer oder der anderen Einzelfunktion das ,,Leben‘ in seiner Gesamtheit keine
wesentliche Verdnderung erfihrt.



II. Baustoffe.

A. Anorganische Stoffe, Diffusion, Osmose,
Wasserstoff-Ionen-Konzentration, Pufferung.

Die Zellen und damit die Gewebe und Organe des Korpers sind aufgebaut
aus einer groflen Zahl verschiedener chemischer Stoffe, die in ihrem feineren
Bau durchaus noch nicht alle bekannt sind. Einen Teil dieser Bausteine nimmt
der Organismus mit der Nahrung in derjenigen Form auf, in der sie spéter in
den Geweben angetroffen werden, andere miissen erst durch bestimmte Eingriffe
an den aufgenommenen Substanzen umgebaut werden, bevor sie Teile des Orga-
nismus werden konnen, wihrend wieder andere kérpereigene Substanzen auf
anscheinend recht komplizierten Wegen im Korper selbst aus einfacheren Ver-
bindungen entstehen.

Die Zahl der chemischen Elemente, die diese Bausteine zusammensetzen,
ist relativ groB, jedoch spielen hinsichtlich der Menge ihres Vorkommens und
ihrer Bedeutung fiir den Organismus einige eine besonders wichtige Rolle. Es
sind dies in erster Linie: C, H, N, O, Na, K, Ca, Mg, Fe, Cl, F, S, P, Si. Keines
dieser Elemente findet sich im Kérper in freier Form, sondern alle in einfach
oder verwickelt gebauten chemischen Verbindungen.

1. Anorganische Stoffe.

Unter den anorganischen Stoffen steht an erster Stelle das Wasser. Zwar
ist, wie die untenstehende Tabelle zeigt, der Wassergehalt der verschiedenen
Organe und Gewebe ein duberst verschiedener, aber kein Teil des Kdérpers ist
ginzlich frei von Wasser. Das héirteste Gewebe, der Zahnschmelz, hat den nied-
rigsten Wassergehalt; Dentin und Knochen sind wesentlich wasserreicher. Bei
diesen Geweben ist die Harte umgekehrt proportional dem Wassergehalt. Diese
GesetzméaBigkeit gilt jedoch nicht fiir andere Gewebe, die verschiedenen Formen
des Knochengewebes nehmen vielmehr in dieser Beziehung eine Sonderstellung ein.

Wassergehalt verschiedener Organe und Koérperflissigkeiten:

% %
Zahnschmelz. . . . . . 0,2 Darm . . . . . . .. .. 77
Dentin. . . . . . . .. 10 Lunge . . . . . . . . .. 79
Knochen (Zahnbein) . . 22 Blat . . . . . . .. ... 80
Fettgewebe . . . . . . 30 Niere. . . . . . . . . .. 83
Leber . . . . . . . .. 70 Lymphe . . . . . . . .. 96
Muskeln . . . . . . .. 76 Glaskérper . . . . . . . . 99

Der hohe Wassergehalt ist fiir den Organismus von lebenswichtiger Bedeutung.
Das Wasser dient ganz allgemein als Losungsmittel fiir alle diejenigen Stoffe,
die im Kérper vorkommen, die in ihn aufgenommen oder aus ihm ausgeschieden
werden. Die Auflésung in einem Losungsmittel ist wie im chemischen Experiment
auch im Organismus Voraussetzung dafiir, dafl Substanzen miteinander reagieren
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kénnen. Fernerhin wird, da durch die Lebenstétigkeit der Organe dauernd
Konzentrationsinderungen der verschiedensten Stoffe sich ausbilden, durch
die Anwesenheit eines allen Teilen des Korpers gemeinsamen LGsungsmittels
eine moglichst gleichméBige Verteilung aller dieser Stoffe ermoglicht.

Fiir die wichtige Rolle, die das Wasser im Gesamthaushalt des menschlichen
und des tierischen Organismus spielt, spricht z. B. die Tatsache, dall Wasser-
verluste, wenn sie 10%, des Korpergewichts iibersteigen, bereits schwere Stérungen
der Gesundheit zur Folge haben und, wenn sie gréBer sind als 15%,, zum Tode
fithren. Voriibergehende starke Wasserabgabe durch Schweil und Atmung,
wie sie bei groflen korperlichen Anstrengungen, z. B. Bergbesteigungen, vor-
kommen, miissen unbedingt durch entsprechende Wasserzufuhr wieder aus-
geglichen werden. Auch die nach grofBeren Blutverlusten auftretenden Sché-
digungen beruhen zum Teil auf dem Flissigkeitsverlust, und daher spielt die
Zufuhr geeigneter Flissigkeiten unter die Haut oder direkt in das GefidBlsystem
eine grofe Rolle bei der Behandlung Ausgebluteter.

Die Hohe des Wassergehaltes des Gesamtorganismus ist vom Lebensalter
abhingig. Wihrend beim Foétus ein Wassergehalt von 97,59, gefunden wird,
betrigt er beim Neugeborenen nur noch 66,49, und fillt beim Erwachsenen
schlieBllich bis auf 58,5%,.

Von den anorganischen Salzen enthalten die Korperflissigkeiten in be-
sonders hoher Konzentration das Kochsalz (NaCl). Die Einstellung eines
bestimmten osmotischen Druckes in der Blutflissigkeit, dem Plasma, beruht
weitgehend auf ihrem Gehalt an Natriumchlorid. Im Gegensatz dazu findet
sich in den Zellen das Chlorid in iiberwiegender Menge als Kaliumchlorid vor.
Dem Gehalt des Blutes an Chloriden kommt auch deshalb groBe Bedeutung zu,
weil sie die Vorstufe fiir die Bildung von Salzsdure durch die Magendriisen sind.

Jod ist ein Bestandteil des in der Schilddriise gebildeten Thyroxins, das Fluor,
wie unten gezeigt wird, ein Bestandteil der Knochen und der Zihne. Brom findet
sich im Korper nur in geringfiigiger Menge. Bei Zufuhr von Bromiden mit der

Nahrung kommt es bei gleichzeitigem Fortlassen von Chloriden zu einem Ersatz
der Chloride durch Bromide.

Nach den Chloriden sind die wichtigsten Anionen die Phosphate und die
Carbonate. Uber die Rolle, welche diese beiden Ionen fiir die Aufrechterhaltung
einer bestimmten optimalen Wasserstoff-lonen-Konzentration spielen, wird erst
weiter unten gesprochen werden. Daneben haben sie aber in Verbindung mit
dem Calcium-Jon die gr6fte Bedeutung fiir den Aufbau des Skeletsystems und
der Z#éhne: sowohl Knochen als auch Zihne enthalten Calcium in Form von
Phosphaten und Carbonaten und das gleiche gilt fiir die verschiedenen den Zahn
aufbauenden Gewebe: Zement, Dentin und Schmelz. Der Zement hat wahr-
scheinlich etwa die gleiche Zusammensetzung wie der Knochen. Diese Stiitz-
gewebe enthalten auller anorganischen Stoffen, von denen in geringer Konzen-
tration auch Mg, F und Cl vorkommen, in von ihrer Harte abhéngendem Umfang
Wasser und organische Substanzen, und zwar um so weniger, je groler ihre Harte
ist, am meisten also der Knochen, am wenigsten der Schmelz. Die organische
Substanz besteht neben Fett, das vor allen Dingen in den groBen Rohrenknochen
ziemlich reichlich vorkommt, aus Eiweilkérpern, von denen das Ossein genannt
sei, welches dem Kollagen des Bindegewebes entspricht.

Den Gehalt an den wichtigsten Stoffen in den verschiedenen Formen des
Knochengewebes, und zwar in getrocknetem, entfettetem Zustand, zeigt die
folgende Zusammenstellung.
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Knochen Dentin Schmelz
% % %
Org. Substanz . .. 32,0 291 6,9
CaOQ . . . . e 32,0 38,2 50,2
MgO. . .. ... ... 1,2 1,5 0,7
POs. . . . . .. ... 35,3 30,2 40,7

Das Ca ist zum tiberwiegenden Betrage als ein basisches Phosphat im Knochen
vorhanden, dem nach neueren Untersuchungen die Formel 6 Cay(PO,),.Ca(OH),
zukommt (Hydroxylapatit). Dieser Verbindung ist wenig CaCO, beigemengt, doch
besteht kein konstantes Verhaltnis zwischen PO, und CO,. Ob der Fluorgehalt
des Zahnschmelzes gréfer ist als der des Knochens und ob das Fluor mit dem
Calciumphosphat ein Fluorapatit (Cay(PO,),).CaF, bildet, ist nach neueren
Untersuchungen fraglich.

Eisen kommt nicht in anorganischer Form, sondern fast ausschlieflich in
organischer Bindung, vornehmlich im roten Blutfarbstoff, dem Hédmoglobin, vor.

Silicium ist als Kieselsdure in geringer Menge Bestandteil des Bindegewebes.

Der Schwefelgehalt des Korpers ist im wesentlichen auf die EiweiBkorper
und ihre Abbauprodukte beschrankt.

2. Diffusion und Osmose.

Fiir die Verteilung der Stoffe im Organismus, insbesondere dafiir, daf} jedes
Gewebe und jede Zelle mit den notwendigen Baustoffen und Brennmaterialien ver-
sorgt werden, sind die Vorgénge der Diffusion und der Osmose von entscheidender
Bedeutung. Die anorganischen Substanzen, soweit sie sich in Losung befinden, sind
zudem die Hauptursache fiir die Herstellung und Erhaltung eines bestimmten
osmotischen Druckes in den Korperfliissigkeiten und den Zellen. Ein Verstdndnis fiir
die Erscheinung des osmotischen Druckes 148t sich am einfachsten aus einer Be-
trachtung der Diffusionsvorgénge gewinnen.

Wenn man in einem geschlossenen Zylinder zwei verschiedene Gase iibereinander-
schichtet, so tritt nach einiger Zeit eine véllige Durchmischung dieser Gase durch
Diffusion ein. Ebenso kommt es zu einem gegenseitigen Austausch durch Diffusion,
wenn Fliissigkeiten verschiedener Zusammensetzung iibereinandergeschichtet werden.
In beiden Fillen ist die Ursache fiir die Vermischung der verschiedenen Molekiilarten
die Warmebewegung der Molekiile. Ein Austausch von Substanzen zwischen Lésungen
verschiedener Zusammensetzung tritt auch ein, wenn diese Lésungen nicht in freiem
Austausch miteinander stehen, sondern durch Membranen voneinander getrennt sind.
Der Austausch ist ein vollstédndiger, wenn diese Membranen nach beiden Richtungen
hin véllig durchgéingig oder permeabel sind, er kann aber auch ein unvollsténdiger
sein, indem nédmlich gewisse Substanzen nur nach einer Richtung durch die Membran
hmdurchgehen oder wenn die Membran zwar fiir Wasser, nicht aber fiir alle gelosten
Stoffe durchgingig ist. Derartige Membranen werden als semipermeabel bezeichnet.
Der Wasserdurchtritt durch eine Membran hei3t Osmose. Semipermeabele Membranen
sind die meisten Scheidewédnde, die als Zellwandungen in den Organismen vor-
kommen. Die Semipermeabilitdt einer Membran in dem Sinne, daf sie zwar dem
Lésungsmittel, meist also dem Wasser, nicht aber gelésten Stoffen den Durchtritt
gestattet, ist ganz streng in der belebten Welt nicht verwirklicht, da sonst ein Stoff-
austausch zwischen Zellen und Gewebhsfliissigkeit tiberhaupt nicht moglich ware. Es
handelt sich, auch wenn Versuche liber die Diffusion von bestimmten anorganischen
Salzen oft scheinbar eine Impermeabilitat gezeigt haben, lediglich um eine aufler-
ordentliche Verlangsamung der Diffusion durch die Zellwand.

Entsprechend ihrem verschiedenen Gehalt an gelosten Stoffen weisen Losungen
einen verschiedenen osmotischen Druck auf. Die Existenz des osmotischen Druckes
kann nachgewiesen werden, wenn eine semipermeabele Membran zwischen zwei
ungleich konzentrierte Fliissigkeiten eingeschaltet wird. Die Bestimmung des
osmotischen Druckes einer Fliissigkeit erfolgt mittels des Osmometers. Das Osmo-
meter besteht aus einem porésen Tonzylinder, in dessen Wandung eine semipermeabele
Membran eingelagert ist. Diese Membran wird z. B. in der Weise hergestellt, daf
der Zylinder, mit Kupfersulfatlosung gefiillt, in eine Ferrocyankaliumlésung hinein-
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gestellt wird. Die beiden Lésungen dringen in die Tonwandung ein, an ihrer Be-
rithrungsflache entsteht durch Niederschlagsbildung eine Membran von Ferrocyan-
kupfer. Das Osmometer wird mit der Losung gefiillt, deren osmotischer Druck be-
stimmt werden soll, mit einem Stopfen verschlossen, der mit einem Manometer
versehen ist und dann in destilliertes Wasser gestellt. Nunmehr beginnt eine Osmose
des Wassers durch die Membran in die Tonzelle hinein, die sich so lange fortsetzt,
bis der durch das Manometer angezeigte hydrostatische Druck konstant ist. Er héalt
dann dem osmotischen Druck, also demjenigen Druck, mit dem das Wasser durch
die Membran hindurchgetrieben wird, das Gleichgewicht.

Der osmotische Druck ist der Konzentration an geléster Substanz proportional,
und zwar ist er genau so grof3 wie derjenige Druck, den die geldste Substanz im gas-
formigen Zustande bei gleicher Temperatur im gleichen Volumen ausiliben wiirde
(Theorie der Loésungen). Die Gesetze des osmotischen Druckes weisen daher die
gréBte Ahnlichkeit mit den Gasgesetzen auf. Aquimolekulare Losungen verschiedener
Stoffe haben danach den gleichen osmotischen Druck. Da ein Mol eines Gases unter
Normalbedingungen (p =760 mm; t =0° einen Raum von 22,4 Litern einnimmt,
mufl der osmotische Druck einer Lésung von ein Mol einer Substanz in einem Liter
Fliissigkeit (molare Losung) 22,4 Atm. betragen.

Dies gilt aber nur fir Losungen von Anelektrolyten. Elektrolytlosungen (Salze,
Séuren, Basen) haben einen héheren osmotischen Druck als ihrer molekularen Kon-
zentration entspricht. Es hat sich gezeigt, da der osmotische Druck nicht allein
von der Zahl der in einer Losung befindlichen Molekiile abhéngt, sondern von der
Gesamtzahl der iiberhaupt vorhandenen Teilchen. Da nach der Theorie der elektro-
lytischen Dissoziation in wésserigen Losungen immer ein Teil der Molekiile in positiv
und negativ geladene Ionen zerfillt, mull der osmotische Druck von Elektrolyt-
losungen groBer sein als sich aus ihrer molekularen Konzentration ergibt und zwar
um somehr, jestirker die elektrolytische Dissoziation ist. Da in hinreichend verdiinnten
Losungen vor allem die Salze praktisch vollig dissoziiert, d. h. alle Molekiile in Ionen
zerfallen sind, so 148t sich in derartigen Losungen der osmotische Druck aus der
Zahl der Dissoziationsprodukte (d. h. der Ionen) errechnen. Er betrdgt demnach fiir
eine hinreichend verdiinnte Lésung von NaCl das doppelte, fiir eine solche von
Na,S30, das dreifache des nach der molekularen Konzentration zu erwartenden
Wertes.

Der osmotische Druck einer Lésung ist ithrem Dampfdruck proportional. Dem
Dampfdruck sind fernerhin proportional der Gefrierpunkt und der Siedepunkt einer
Loésung. Der osmotische Druck kann also auch bestimmt werden aus der Er-
niedrigung des Gefrierpunktes bzw. der Erhohung des Siedepunktes gegeniiber dem
an dem reinen Lésungsmittel bestimmten Gefrier- bzw. Siedepunkt.

Die Kenntnis des osmotischen Druckes des Blutes und somit auch der Zellen
ist von groBer Wichtigkeit. Die Gefrierpunktserniedrigung des menschlichen
Blutes betrigt — 0,56° und entspricht damit einem osmotischen Druck wvon
etwa 7,7 Atm. Bei physiologischen Untersuchungen an tberlebenden Organen
ist es nétig, die Lebenstéitigkeit dieser Organe méglichst lange zu erhalten. Dies
geschieht durch Anfeuchten mit ,,physiologischen Salzlésungen®. Es wird spiter
gezeigt, daB diese Losungen eine bestimmte quantitative und qualitative Zu-
sammensetzung haben miissen (s. Blut). Daneben miissen sie vor allem aber den
gleichen osmotischen Druck wie das Blut oder die lebende Zelle besitzen. Salz-
lésungen, die den gleichen osmotischen Druck haben wie die Zellen, Gewebe
oder Organe, die in ihnen untersucht werden sollen, bezeichnet man als isos-
motisch oder #sotonisch, solche mit geringerem osmotischen Druck als hypo-
tonisch und solche endlich mit héherem osmotischen Druck als hypertonisch.
Die Isotonie der Losungen fiir verschiedene Tierarten ist nicht gleich. Isotonisch
fiir Saugetiere ist z. B. eine NaCl-Lésung von 0,9%, fir den Frosch dagegen eine
solche von nur 0,6%,.

Verbringt man lebende Zellen in hypo- oder hypertonische Lésungen, so
lassen sich besondere Erscheinungen beobachten. Derartige Beobachtungen sind
besonders leicht an pflanzlichen Zellen sowie an roten Blutkorperchen durch-
zufithren. In jedem Falle spielen die Zellen die Rolle eines Osmometers. An den
Pflanzenzellen ist besonders gut die Einwirkung hypertonischer Losungen zu
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sehen. Durch osmotischen Wasseraustritt kommt es zu einer Verkleinerung des
Zellinhaltes, die dazu fiihrt, daB sich der schrumpfende Protoplast von der
Cellulosewandung der Zelle ablost. Diese Erscheinung wird als Plasmolyse be-
zeichnet. Umgekehrt sind an den Erythrocyten die Folgen der Einwirkung
hypotonischer Losungen besonders sinnfillig. In einem solchen Fall kommt es zu
einer osmotischen Wasseraufnahme in die Zelle und zu ihrer Volumvergré8erung.
Diese ist in hinreichend verdiinnten Losungen so groB8, daBl es schlieBlich zu
einem Platzen der Zellwandung und einem Austritt des roten Blutfarbstoffs aus
den Zellen kommt: Hdmolyse.

3. Die Wasserstoff-Ionen-Konzentration.

Allen Geweben und Korperflissigkeiten kommt eine bestimmte (schwach
alkalische) Reaktion zu, und der Organismus verfiigt iiber eine Reihe von Regu-
lationsmechanismen, die die Erhaltung dieser charakteristischen Reaktion
gewahrleisten. Will man exakte Angaben machen, so driickt man die Reaktion
einer Losung durch die Angabe der Wasserstoff-Ionen-Konzentration bzw. des
pr-Wertes aus.

Eine vollig neutrale Fliissigkeit ist das Wasser. Eine geringe Anzahl der Wasser-
molekiile ist in H- und OH-Ionen dissoziiert. Die Konzentration dieser beiden Ionen-
arten mull natirlich, da H,0= H+-4 OH—, gleich sein, und betrigt bei einer
Temperatur von 22° je 10~7 Mol. Der Neutralpunkt entspricht also einer Wasserstoff-
TIonen-Konzentration von 10—7. Saure Reaktion ist durch hohere, alkalische durch
niedrigere H-Ionen-Konzentration gekennzeichnet. Immer ist aber entsprechend dem
Massenwirkungsgesetz unabhéngig von der Reaktion das Produkt von H- und von
OH-Ionen, ebenso wie bei reinem Wasser gleich 10—14. Die Konzentration der
Hydroxyl-Ionen ist also leicht aus derjenigen der H-Ionen zu errechnen. Im all-
gemeinen werden Aussagen iiber die Reaktion einer Flussigkeit nicht durch Angabe
der Wasserstoff-Ionen-Konzentration, sondern durch diejenige des Wasserstoff-Ionen-
Ezponenten gemacht, welcher der negative Logarithmus der Wasserstoff-Ionen-
Konzentration ist und als pg bezeichnet wird:

— log h =P=H.

Der Zusammenhang von Wasserstoff-Ionen-Konzentration (¢cH) und pg geht aus
folgender Gegeniiberstellung hervor:

cH PH Reaktion
107 7,00 neutral
3.10—4 —0,484+4=3,52 sauer
6,3.10—9 —0,80+9=8,20 alkalisch

Alle pg-Werte iiber 7 bedeuten demnach alkalische, alle unter 7 saure Reaktion.

4. Die Pufferung.

Wie bereits angedeutet wurde, verfiigt der Organismus iiber eine Reihe von
Regulationsmechanismen, die eine weitgehende Konstanz des py im Gewebe und im
Blute gewihrleisten. Eine wesentliche Voraussetzung fiir die Moglichkeit der Re-
aktionsregulierung und eine ihrer wichtigsten Grundlagen ist die Pufferung. Unter
Pufferung versteht man die Eigenschaft einer Fliissigkeit, auf Zusatz von Saure oder
Base ihre Reaktion nur unwesentlich oder gar nicht zu 4ndern, wiahrend bei Zusatz
der gleichen Saure- oder Basenmenge zu Wasser eine sehr erhebliche Reaktions-
dnderung eintreten wiirde. Zum Begriff der Pufferung gehort fernerhin die Tatsache,
daB3 die Verdiinnung einer gepufferten Losung mit Wasser ihre Reaktion kaum
andert, wihrend die Verdiinnung einer S&dure oder einer Base immer zu einer ent-
sprechenden Abnahme des Sdure- bzw. Alkalitdtsgrades fiihren mufl. Puffersysteme
werden in erster Linie gebildet durch (Gemische schwacher Sduren oder schwacher
Basen mit ihren Salzen. Die Ursache der Pufferung ist darin zu erblicken, daB die
schwachen Sauren und Basen nur eine sehr geringe Dissoziation aufweisen und daB
im Gemisch mit einem ihrer Salze diese geringe Dissoziation noch wesentlich herab-
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gesetzt wird. Nach dem Massenwirkungsgesetz gilt fiir eine schwache S&ure, wie
die Essigséure:
[CH,CO0—]).[H+] K.[CH;COOH]
[CH;COOH] [CH3C00-]

wobei die in Klammern gesetzten Ausdricke anzeigen sollen, daf3 jeweils die mole-
kularen Konzentrationen der betreffenden Bestandteile gemeint sind. K ist die
Dissoziationskonstante der Essigsdure. Wie é&ndert sich nun die Reaktion einer
Essigséurelosung durch Zusatz von Natriumacetat ? Dies 148t sich hinreichend genau
errechnen. Natriumacetat ist praktisch vollstdndig in Na- und Acetat-Ionen dis-
soziiert, wiahrend entsprechend ihrer geringen Dissoziationskonstante (K =2.10-5)
die Essigsdure nur wenig Acetat-Ionen liefert. Gegeniiber der grofen Zahl der aus
der Dissoziation des Na-Acetats stammenden Acetat-Ionen kann also die Dissoziation
der Essigséure vernachléssigt werden, und man darf annehmen, dall die gesamte
Essigsaure praktisch als undissoziierte Sdure vorhanden ist. Versucht man auf Grund
dieser Uberlegungen aus der oben angefiihrten Dissoziationsgleichung der Essigsdure
die [H+] eines Gemisches von Essigsdure und Natriumacetat zu errechnen, so kann
man statt [CH,CO0—] die Konzentration des Natriumacetats, statt [CH;COOH] die
Konzentration der Essigséure einsetzen und es ergibt sich:

K. [Essigsdure]
~ [Natriumacetat]

=K und daher [H+]=

(H+]

Wie wirkungsvoll ein derartiges Puffersystem gréBere Anderungen der Reaktion
bei Zusatz von Saure oder Alkali verhindert, zeigt das folgende Beispiel. Ein Ge-
misch aus 10 ccm n/,, Essigsdure und 10 cem n/,y Natriumacetat hat ein px von 4,73.
Die Tabelle gibt an, in welchem Umfange die Reaktion des Puffergemisches sowie
die Reaktion von reinem Wasser durch Zusatz verschiedener Mengen HCI verandert
wird, dabei spielt sich die folgende Reaktion ab: HCl 4 CH;COONa =NaCl |
CH,COOH. Die Wirkung des Puffers besteht also darin, die starke Saure in eine
schwache umzuwandeln.

Zusatz pu des P von
cem nfq, HCL Acetatpuffers | reinem Wasser

ohne Zusatz 4,73 7,00
1 4,65 2,02
5 4,24 1,30
8 3,78 1,12
10 2,711

Der Organismus besitzt verschiedene Puffersysteme. Es sind dies 1. das
System Kohlensdure-Natriumbicarbonat, 2. das System prim.-sek. Phosphat
und 3. als weitaus wichtigstes die Eiweillkorper, infolge ihrer Eigenschaft als
Ampholyte (s.S. 16) sowohl mit Basen wie mit Sduren Salze zu bilden.

B. Organische Stoffe, Kolloide, Fermente.

1. Kohlehydrate.

Die Kohlehydrate sind aufgebaut aus C, H und O. Der Name soll andeuten,
daB sich die beiden letztgenannten Elemente in ihnen im gleichen Verhiltnis
wie im Wasser vorfinden. Dabei entspricht die Zahl der Sauerstoffatome der-
jenigen der Kohlenstoffatome. Da aber die allgemeine Formel CpoHy,On, die
danach den Kohlehydraten zukommen mufl, auch fiir zahlreiche andere Ver-
bindungen zutrifft und anderseits Koérper bekannt sind, die als Kohlehydrate
bezeichnet werden miissen, aber eine andere Formel aufweisen, ist eine andere
Definition zu suchen, die mehr der chemischen Konstitution dieser Stoffe Rechnung
tragt. Es hat sich gezeigt, dall alle Kohlehydrate als Aldehyde oder Ketone
mehrwertiger Alkohole aufzufassen sind. Eines der einfachsten Beispiele fiir
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Kohlehydrate sind zwei Verbindungen, die sich von dem dreiwertigen Alkohol
Glycerin ableiten, der Glycerinaldehyd und das Dioxyaceton:

CH,OH.CHOH.CH,O0H

Glycerin
x }-/ \ﬁk
CH,0H.CHOH.COH CH,0H.C:0.CH,0H
Glycerinaldehyd Dioxyaceton

Beide Verbindungen enthalten drei C-Atome, sie werden daher als T'riosen
bezeichnet. Von besonderer biologischer Bedeutung sind die Kohlehydrate mit
fiinf und sechs C-Atomen, die entsprechend der Zahl ihrer C-Atome Pentosen
und Hezosen genannt werden. Glycerinaldehyd ist ein Beispiel fiir einen Aldehyd-
zucker oder eine Aldose, wihrend Verbindungen vom Typ des Dioxyacetons
als Ketozucker oder Ketosen bezeichnet werden. Ein weiterer Unterschied zwischen
den beiden Zuckern besteht darin, daBl der Glycerinaldehyd ein asymetrisches
C-Atom (bezeichnet mit X ) enthilt, also ein C-Atom, das mit vier verschiedenen
Massen verbunden ist (beim Glycerinaldehyd: CH,OH ; H; OH; COH). Der Besitz
von asymetrischen C-Atomen ist die Ursache der optischen Aktivitat chemischer
Verbindungen, d. h. ihrer Féhigkeit, die Ebene des polarisierten Lichtes zu drehen.
Je nach der Anordnung der Atomgruppen am asymetrischen C-Atom besitzt
eine Verbindung Rechtsdrehung (d-Form) oder Linksdrehung (I-Form). Schlief3-
lich gibt es aber auch eine optisch inaktive Modifikation (r-Form), die ein
Gemisch aus gleichen Teilen der beiden optisch aktiven Formen ist,” in dem
sich Rechts- und Linksdrehung, da beide von gleicher Grofle sind, gegenseitig
aufheben. Die Bezeichnung d- und !-Form, die urspriinglich das Verhalten der
optischen Aktivitit anzeigen sollte, ist spiaterhin als Hinweis auf den kon-
stitutionellen Zusammenhang verschiedener Korper verwandt worden, wihrend
die Drehungsrichtung, da sie oft der Bezeichnung d und 1 nicht entspricht,
durch die Zeichen (4) fiir Rechtsdrehung und (—) fur Linksdrehung angegeben
wird.

Zu den Pentosen gehéren die d(+)-Arabinose und die d(—)- Ribose, von denen
die letztere als Baustein der Nukleinsduren im Tierkérper eine wichtige Rolle
spielt. Unter den Hexosen und damit in der ganzen Reihe der Zucker nimmt
eine Verbindung eine centrale Stellung ein, die d(+ )-Glucose, der Traubenzucker.
Weiterhin sind fiir die menschliche und tierische Physiologie von den Hexosen
noch wichtig die d(--)-Galaktose (ein Bestandteil des Milchzuckers) und die
d(—)-Fructose oder Ldvulose (Fruchtzucker).

(0] (0]
C< CH,OH C<
H | | \H
H-C-0OH C=0 H-C—-OH
| | |
HO-C—H HO-C—H HO-C—H
| | |
H—-C-OH H-C—-O0OH HO—-C—H
! | |
H--C—OH H--C—-OH H-C—O0OH
| | |
CH,OH CH,0OH C
d(+)-Glucose d(—)-Fructose d(+)-Galaktose

- Entsprechend dem chemischen Bau der Kohlehydrate, die ja gleichzeitig Alkohol-
und Carbonyl(Aldehyd- bzw. Keto)gruppen enthalten, ist es méglich, sie durch
Oxydation der Aldehydgruppe bzw. der endsténdigen Alkoholgruppe in Siuren,
durch Reduktion der Carbonylgruppe dagegen in Alkohole umzuwandeln, deren
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Wertigkeit der Zahl ihrer C-Atome entspricht. Am Beispiel der Glucose seien die
méoglichen Umwandlungen gezeigt:

COH COH COOH CO0OH CH,0H
HCOH HCOH HCOH HCOH HCOH
HOCH HOCH HOCH HOCH HOCH
HCOH HCOH HCOH HCOH HCOH
HCOH HCOH HCOH HCOH HCOH
CH,0H COOH CH,0H COOH CH,0H
d(4-)-Glucose d(+)-Glukuron- d(—)-Glucon- d(+)-Zucker- d(-)-Sorbit
séure sdure sdure

Durch die Aldose- bzw. Ketoseformeln der Zucker kénnen nicht alle Eigen-
schaften der Kohlehydrate erklirt werden. Mit ihnen ist die Tatsache nicht vereinbar,
daB durch Behandlung von Traubenzucker mit methylalkoholischer Salzsiure zwei
optische Isomere des unter Wasseraustritt entstehenden Athers aus Methylalkohol
und d-Glucose erhalten werden. Derartige Ather aus Glucose und anderen Alkoholen
werden als Glucoside bezeichnet; Verbindungen der bezeichneten Art sind also
Methylglucoside. Fernerhin ist durch die Aldehydformel des Traubenzuckers die
Erscheinung der ,,Mutarotation“ nicht zu erkliren. Die Mutarotation dullert sich
darin, daB frisch bereitete Traubenzuckerlésungen den Grad ihrer optischen Aktivitit,
also ihre Drehung, allmahlich dndern, bis schlieBlich ein bestimmter Endwert der
Drehung erreicht ist. Und zwar beobachtet man je nach der Herstellungsart des

_verwandten Traubenzuckers eine Zunahme oder eine Abnahme der urspriinglichen
Drehung, in beiden Fiéllen stellt sich aber bei gleich konzentrierten Losungen der-
selbe Endwert ein. Die Tatsache der Mutarotation l4f3t sich ebenso wie das Vor-
kommen von zwei optischen Antipoden der Glucoside erkldren, wenn man auBer
den vier asymmetrischen C-Atomen, die nach der Aldehydformel méglich sind, noch
ein weiteres (X) annimmt, wie dies die folgenden Formelbilder zeigen:

I ] ]

H—CX0H | HO—(XH f
H~%—0H ‘ H—(:?—OH |
HG—C—H O HO—C—H O
H-—LI‘—OH } H—(iJ—OH ‘
. at |
(IJH2OH (|JH2OH
a-d(-+)-Glucose B-d(+)-Glucose

Diese Formeln erkléaren sowohl das Vorkommen zweier verschiedener Methyl-
glucoside:

HCOCH, CH,;0CH
| |
a-d-Meth'ylglucosid B -d-Methirlglucosid

als auch die Erscheinung der Mutarotation. Die a-d-Glucose hat eine hohe, die
B-d-Glucose eine niedrige spezifische Drehung. Eine wisserige Glucoselosung enthilt,
da die beiden Formen mit Leichtigkeit ineinander iibergehen, a- und B-Glucose in
stets gleichbleibendem Verhéltnis (Gleichgewichtsglucose), daneben aber auch eine
gewisse Menge d-Glucose, deren Konstitution der Aldehydformel entspricht. Das
Vorkommen weiterer Glucoseformen, in denen die Lage der Sauerstoffbriicke eine
andere ist als bei der a- bzw. B-Glucose, ist wahrscheinlich.

Von grofler biologischer Bedeutung sind die Phosphorsiureester der Zucker,
von denen verschiedene aus Hefe und aus Muskulatur isoliert worden sind,
die pro Hexosemolekiil ein oder zwei Molekiile Phosphorsiure enthalten
(Hexosemono- und -diphosphorsidure). Derartige Verbindungen spielen beim
Abbau der Zucker eine wichtige Rolle. Die in der Muskulatur vorkommende
Hexosemonophosphorsdure wird als Lactacidogen bezeichnet, da sie die Vor-
stufe der bei der Muskeltatigkeit entstehenden Milchsiure ist.
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Nach dem gleichen Prinzip, nach dem aus Glucose und Alkoholen unter
Wasseraustritt die Glucoside entstehen, lassen sich auch zwei Kohlehydrat-
molekiile miteinander vereinigen. Die bei dieser Atherbildung aus zwei Molekiilen
eines oder verschiedener Monosaccharide entstehenden Substanzen werden als
Disaccharide bezeichnet. Die wichtigsten Disaccharide sind:

Maltose (Malzzucker), entstanden aus zwei Molekiillen Glucose,

Lactose (Milchzucker), entstanden aus je einem Molekiil Glucose und Galaktose,

Saccharose (Rohrzucker), entstanden ausje einem Molekiil Glucose und Fructose.

Unter Anlagerung eines weiteren Monosaccharidmolekiils entstehen aus den
Disacchariden zunichst Trisaccharide und bei 6fterer Wiederholung dieses Vor-
ganges schlieBlich Verbindungen hochmolekularer Natur, die als Polysaccharide
zusammengefalit werden.

Der Nachweis der Zucker, soweit sie eine freie Aldehydgruppe tragen, beruht
auf ihrer leichten Oxydierbarkeit. Bei dieser Oxydation werden die als Oxydations-
mittel dienenden Substanzen unter Auftreten charakteristischer Verénderungen
reduziert. So entsteht bei der FEHLINGschen und der TrRoMMERschen Probe durch
Erhitzen bei alkalischer Reaktion aus dem Hydroxyd des zweiwertigen Kupfers,
das in besonderer Weise als blaugefdrbtes Komplexsalz in Losung gehalten wird,
das rot- oder gelbgefirbte Oxyd des einwertigen Kupfers, das als Niederschlag aus-
fallt. Aus dem NYLANDERschen Reagens, das eine farblose, alkalische Losung von
Wismutoxyd darstellt, fillt fein verteiltes, schwarzes metallisches Wismut aus.
Reduzierend wirken nicht nur manche Monosaccharide (Glucose, Galaktose), sondern
auch Disaccharide mit freier Aldehydgruppe wie Maltose und Galaktose, nicht da-
gegen Rohrzucker, der keine freie Aldehydgruppe besitzt. Die Reduktionsproben
sind keine im strengen Sinne spezifischen Reaktionen auf Zucker, sondern ganz
allgemein Reaktionen auf leicht oxydierbare Stoffe. Unter den Bedingungen, unter
denen sie in der Physiologie angewandt werden, kommen jedoch Stérungen durch
andere oxydabele Substanzen nicht in Frage. Eine spezifische Reaktion auf eine
Reihe von Zuckern, darunter auch den Traubenzucker, ist ihre Vergérung durch Hefe,
wobei Athylalkohol und Kohlendioxyd gebildet werden.

Im Gegensatz zu den zusammengesetzten Kohlehydraten von niedrigem
Molekulargewicht (Di- und Trisacchariden), die zum Teil aus Monosacchariden
verschiedener Natur bestehen, liefern die hochmolekularen, in der Natur vor-
kommenden Polysaccharide bei ihrer Aufspaltung nur ein bestimmtes Mono-
saccharid. Von den Polysacchariden sind fiir die menschliche und tierische Physio-
logie die wichtigsten die Stdrke, das Glykogen und — fiir den Pflanzenfresser —
die Cellulose. Alle drei Substanzen sind insofern verwandt, als sie aus Glucose
aufgebaut sind, unterscheiden sich aber prinzipiell dadurch voneinander, daf3
Stiarke und Glykogen aus a-Glucose bestehen, Cellulose dagegen aus §-Glucose
aufgebaut ist. Dieser Unterschied im Bau ist fiir die biologische Verwertbarkeit
der Polysaccharide entscheidend. Die genannten Polysaccharide lassen sich
durch Kochen mit Sduren oder durch Einwirkung bestimmter Fermente auf-
spalten, wobei, wie bereits erwidhnt, letzten Endes das Monosaccharid Glucose
entsteht. Bevor jedoch dieser Endzustand erreicht wird, werden verschiedene
Zwischenstufen durchlaufen und zwar geht die Spaltung bei Stirke und Glykogen
iiber die Dextrine; als letzte Stufe vor der Glucose 14t sich Maltose isolieren.
Die Dextrine sind Substanzen von wechselnder, aber noch ziemlich erheblicher
MolekiilgroBe. Sie unterscheiden sich von der Stirke durch den abweichenden
Ausfall der Jodreaktion. Stirkelésungen nehmen auf Zusatz von Jodlosung
eine blaue Farbe an, wihrend die bei Anwesenheit von Dextrinen auftretende
Jodreaktion alle Farbtonungen von violett iiber rétlich nach farblos durchlauft.

Stiarke und Cellulose sind pflanzliche Produkte, wihrend das Glykogen nur
im tierischen Organismus vorkommt. Es wird, da es in mancher Beziehung hier
die gleiche Stellung einnimmt, die der Stdrke im pflanzlichen Organismus zu-
kommt, auch als tierische Stidrke bezeichnet.
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Gegeniiber der Stérke bestehen jedoch gewisse Unterschiede, so ist die Jod-
reaktion des Glykogens braun. Die Stdrke ist keine in sich einheitliche Substanz,
sie besteht aus Amylose und Amylopektin. Das Amylopektin ist fiir die den Stérke-
lésungen charakteristische Kleisterbildung verantwortlich zu machen, wihrend auf
der Amylose die Blaufarbung bei Zusatz von Jod beruht. Das Glykogen ist in
seinem Bau einheitlicher Natur, und zwar hat es in seinen Eigenschaften mit dem
Amylopektinanteil der Stérke groBle Ahnlichkeit, z. B. auch insofern, als sowohl das
Glykogen wie das Amylopektin Phosphorséure in esterartiger Bindung enthalten.
Amylopektin und Amylose sind im Stiirkekorn rdumlich getrennt, die Amylose
findet sich im Innern, das Amylopektin als Hiillsubstanz; an Menge iliberwiegt das
Amylopektin.

2. Kolloide und kolloidaler Zustand.

Stirkelosungen kleistern, Glykogenlésungen weisen eine starke Opalescenz
auf. Diese beiden Erscheinungen weisen darauf hin, daB3 sowohl Stirke als auch
Glykogen in einer besonderen Form geldst sind. Beide Eigenschaften sind kenn-
zeichnend fiir kolloidale Lésungen.

Bei Auflésung irgendwelcher Substanzen in einem Losungsmittel erfihrt
die zu lésende Substanz eine feine Zerteilung. Je nach dem Zerteilungs- oder
Dispersitatsgrad der gelosten Substanz kann man zwischen grobdisperser,
kolloiddisperser und molekulardisperser Verteilung unterscheiden. Der ver-
schiedene Dispersititsgrad ist gekennzeichnet durch die GréBe der in der Lésung
befindlichen Teilchen:

Grobdispers . . . TeilchengroBe bis 100 uu :
Kolloiddispers . . » zwischen 100 pu und 1 up
molekulardispers » unter 1 uu.

Die grobdisperse Verteilung entspricht dem Bereich der makroskopischen
und mikroskopischen, die kolloiddisperse dem Gebiet der ultramikroskopischen
Sichtbarkeit. Die molekulardisperse Verteilung fithrt zu echten Losungen, wie
sie von den meisten anorganischen und organischen Siuren, Basen und Salzen
gebildet werden.

Der Begriff Kolloide (von kolla = Leim) wurde urspriinglich auf Substanzen an-
gewandt, die — wie Leim — in wéisseriger Lésung nicht durch tierische Membranen
hindurchdiffundieren. Man glaubte, dal nur ganz bestimmte Substanzen Kolloide
bilden und stellte diesen die Krystalloide gegentiber, die in geléstem Zustande durch
Membranen hindurchgehen. Es hat sich aber gezeigt, daB der kolloidale Zustand
nur eine bestimmte physikalische Erscheinungsform der Materie ist, in die sich mit
geeigneten Hilfsmitteln eine groBe Zahl von Substanzen bringen lassen, die sonst im
krystalloiden Zustand auftreten. Neben der fehlenden Diffusionsfahigkeit sind
kolloidalen Losungen vor allen Dingen bestimmte optische Eigenschaften eigentiimlich :
die Tritbung, die Opalescenz und fiir bestimmte Kolloide auch die Farbe. Eine Reihe
von Eigenschaften kolloidaler Loésungen beruht auf der Zwischenstellung des kolloiden
Verteilungsgrades zwischen den grob- und den molekulardispersen Zustdnden, so vor
allen Dingen die Erscheinung der Flockung, d. h. Ausfillung, eines Kolloids unter
Uberfiihrung aus dem feindispersen in den grobdispersen Zustand. Die Frage, ob dem
Kolloidteilchen jeweils ein einziges Molekiil entspricht, ist fiir verschiedene Stoffe
verschieden zu beantworten. Bel Substanzen mit hohem Molekulargewicht, z. B.
Eiweil3, diirften Kolloidteilchen und Molekiile identisch sein kénnen, dagegen besteht
im allgemeinen das kolloide Teilchen aus einer gréfleren Anzahl in besonderer Weise
miteinander vereinigter Einzelmolekiile.

Eine kolloidale Losung oder ein kolloidales System besteht aus dem verteilten
Stoff, der dispersen Phase, und dem Dispersionsmittel. Das Dispersionsmittel ist
meist, fiir die physiologisch bedeutungsvollen Substanzen immer, das Wasser.
Jedoch konnen die verschiedenen Aggregatzustinde fest, fliissig und gasformig
fiir Dispersionsmittel und fiir disperse Phase in nahezu allen theoretisch még-
lichen Kombinationen zusammentreten, wodurch sich eine Reihe von verschiedenen
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kolloiden Systemen ergibt, von denen einige zusammen mit den fiir sie gebrduch-
lichen Benennungen zusammengestellt sind:

Aggregatzustand

der des Bezeichnung
dispersen Phase| Dispersionsmittels

flissig fest Krystallwasser
fliissig flissig Emulsionen
fest fliissig Suspensionen
fliissig gasformig Nebel
fest gasformig Rauch

Die Beschiftigung mit den kolloidalen Erscheinungen ist fir die Biologie
deshalb so besonders notwendig, weil sich wichtige Bau- und Betriebsstoffe
im Organismus nur in kolloidaler Form vorfinden und weil das Milieu, in dem
die Reaktionen der lebendigen Substanz sich abspielen, die Zellen und die Ge-
websfliissigkeiten, ebenfalls kolloidaler Natur sind. Von physiologischer Be-
deutung sind nur die Emulsionen und die Suspensionen. Die kolloidalen Lésungen,
die Emulsionen und Suspensionen, unterscheiden sich durch ihre verschiedene
Stabilitit. Mit dieser Einteilung in Emulsionen und Suspensionen ist nahezu
identisch eine andere, die auf der Leichtigkeit beruht, mit der sich Losungen
der verschiedenen Kolloide herstellen lassen. Stoffe, die Suspensionen bilden, sind
meist nur schwer in kolloidale Lisung zu bringen und darin zu erhalten, man
bezeichnet sie wegen dieser geringen Affinitdt zum Ldsungsmittel auch als
lyophobe Kolloide. Emulsionsbildner sind dagegen leicht und bestéandig in kollo-
idaler Form zu dispergieren. Das gilt nicht nur fir die echten Emulsionen. Auch
die kolloiden Lé&sungen einer Reihe von festen Stoffen verhalten sich wie
Emulsionen. Es beruht dies darauf, da8 jedes Kolloidteilchen sich mit einer
groBen Zahl von Molekiilen des Lésungsmittels, meist also von Wasser umgibt
(Hydrationswasser), so daB} es gleichsam in geloster Form im Wasser dispergiert
ist. Derartige Kolloide bezeichnet man als lyophil. Mit ihrer verschiedenen Sta-
bilitdit hidngt es zusammen, daf die lyophoben Kolloide aus ihren Lésungen
irreversibel, die lyophilen dagegen reversibel fillbar sind. Ein Kolloid in geléstem
Zustand bezeichnet man als Sol, in ausgefillter Form als Gel. Die biologisch
wichtigen Kolloide wie Eiweillkorper, Polysaccharide und Lipoide sind fast
ausschlieflich lyophile Kolloide, also durch hohe Stabilitidt ihrer Losungen aus-
gezeichnet.

Die Stabilitdt kolloidaler Losungen beruht darauf, daB die einzelnen Kolloid-
teilchen eine gleichsinnige elektrische Ladung aufweisen und sich deshalb gegenseitig
abstoBen. Die elektrische Ladung des Teilchens wird neutralisiert durch eine gegen-
sinnige aber gleich grofle Ladung des Dispersionsmittels; das polare Verhalten von
Dispersionsmittel und disperser Phase kommt zustande entweder, indem das Kolloid-
teilchen selbst durch elektrolytische Dissoziation ionisiert oder indem es durch elektive
Adsorption von in der Loésung befindlichen Ionen einen bestimmten Ladungssinn
annimmt. Das Dispersionsmittel muf3 auf jeden Fall die entgegengesetzte Ladung
annehmen und die Grenzflichen zwischen disperser Phase und Dispersionsmittel
werden Sitz einer elektrischen Doppelschicht. Da fiir die Stabilitat vieler Kolloid-
lésungen die Anwesenheit geringer Mengen von Elektrolyt Voraussetzung ist, ist die
elektrische Aufladung des Kolloidteilchens wahrscheinlich hiufiger durch Ionen-
adsorption bedingt. Werden die Kolloidteilchen auf irgendeine Weise entladen, so
fallt die gegenseitige AbstoBung fort und es kommt zur Ausflockung. So fillen sich
z. B. auch entgegengesetzt geladene Kolloide gegenseitig aus. Erst wenn bei hoheren
Salzzusédtzen das Hydrationswasser zur Loésung des Salzes gebraucht wird, wird die
Stabilitdt des Systems erschiittert. Lésungen wenig stabiler Kolloide kénnen durch
Zusatz von Loésungen stabiler Kolloide vor dem Ausflocken geschiitzt werden, da
sich anscheinend das labilere Teilchen mit einer Hiille aus Teilchen des stabilen
Kolloids umgibt (Schutzkolloidwirkung).
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3. EiweiBkorper und Aminosiuren.

Zu den Substanzen mit kolloidalen Eigenschaften gehéren auch die Eiweil3-
korper. Bei ihnen beruht die kolloidale Natur wahrscheinlich ebensosehr auf der
Grofe des Einzelmolekiils wie auf der Bildung gréBerer Aggregate aus diesen
Einzelmolekiilen. Die Bestimmung des Molekulargewichtes der EiweiBkérper
ist mit groBen Schwierigkeiten verbunden, immerhin sind die folgenden fiir
eine Reihe von EiweiBstoffen ermittelten Werte als ziemlich sicher anzusehen:

Milchalbumin . . . . . . . . 12 000—25 000
Serumalbumin. . . . . . . . 67 500
Serumglobulin . . . . . . . . 103 800
Hémoglobin . . . . . . . . . 66 700
Casein. . . . . .. .. ... 100 000

Die Eiweilistoffe sind im allgemeinen aus einer relativ kleinen Zahl von
chemischen Grundstoffen aufgebaut, namlich aus Kohlenstoff, Wasserstoff,
Sauerstoff und Stickstoff, dazu kommen meist noch Schwefel und oft auch
Phosphor. Der Stickstoffgehalt ist bei den verschiedenen EiweiBkorpern relativ
konstant. Er betrigt zwischen 16 und 17%,. Die EiweiBkorper werden durch
Hitze irreversibel koaguliert. Die Koagulationstemperatur- schwankt bei den
verschiedenen Eiweikérpern.

Durch hydrolytische Spaltung, entweder durch die Einwirkung bestimmter
Fermente oder durch Behandlung mit Sduren oder Alkalien, lassen sich aus den
EiweiBlkorpern einfachere Bausteine gewinnen: die Aminosiduren. Man hat bisher
etwa 20 verschiedene Aminoséuren isolieren kénnen. Die Aminosiuren leiten
sich von organischen Siuren dadurch ab, daB ein, in verschiedenen Fillen auch
zwei Wasserstoffatome durch die Aminogruppe (—NH,) ersetzt werden. Die eine
Aminogruppe steht in den in der Natur vorkommenden Aminosiuren ausnahms-
los an dem der Carboxylgruppe benachbarten, sogenannten q-Kohlenstoffatom.
(Die weiter entfernten C-Atome werden in dieser Reihenfolge mit B, y usw.
bezeichnet.) Die allgemeine Formel der Aminosiuren ist NH,.R.COOH.
Wie diese Formel zeigt, haben die Aminosiuren sowohl basische wie saure
Eigenschaften, so daf sie in wisserigen Losungen nahezu neutral reagieren; denn
die Siure- und die Aminogruppe neutralisieren sich gegenseitig weitgehend.
Dementsprechend sind die Aminosiuren in der Lage, sowohl Siuren als auch
Basen zu binden. In saurer Lésung verhalten sie sich wie Basen, in alkalischer
wie Sauren, eine Eigenschaft, die sich folgendermafen formulieren 148t:

Saure Reaktion:

NH;OH+ HCl NH;.Cl4+H;0
| |

R = R

f I

COOH COOH

Es wird also der Stickstoff durch Addition von Wasser fiinfwertig.
Alkalische Reaktion:

NH, NH,

| i
R = R

| !
COOH-+NaOH COONa-+H,0

In beiden Fillen kommt es zur Bildung eines Salzes. Substanzen, die wie
die Aminosduren gleichzeitig saure und basische Eigenschaften haben, werden
als Ampholyte bezeichnet. Da die Ampholyte je nach der Reaktion der Losung,
in der sie sich befinden, Siuren oder Basen zu binden vermégen, besitzen sie
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die Fihigkeit der Pufferung. Die Eiweilkérper gehdren zu den wichtigsten
Puffersystemen im Organismus. Den amphoteren Substanzen kommt eine be-
sonders charakteristische Eigenschaft zu, der sog. Isoelektrische Punki. Er
bezeichnet diejenige Reaktion, bei der ein Ampholyt weder saure noch basische
Eigenschaften aufweist, also weder H- noch OH-Ionen abdissoziiert. Dieser
L. P. hat fir jeden Ampholyten einen bestimmten Wert, er ist also nicht etwa
mit dem Neutralpunkt identisch.

Von den bekannten Aminoséuren soll hier nur eine Reihe der wichtigsten an-
gefithrt werden.

Die einfachste Aminosdure ist das Glykokoll, die Aminoessigsiure.

CH,.NH,

I

COOH
Sie ist gleichzeitig die einzige optisch nicht aktive Aminosdure. Das néchst héhere
Glied der Reihe ist die a-Aminopropionsdure, das I+ )-Alanin

CH,
|
NH,—CH

(|300H
Vom Alanin leitet sich eine grofere Reihe von Aminosduren ab, die teils der ali-
phatischen teils der aromatischen Reihe angehoéren.
I(—)-Serin, a-Amino-f-oxypropionsiure

CH,0H

|
NH,.CH

|
COOH

Serin kommt besonders reichlich in der Seide vor; es konnte auch aus dem Schwei3
isoliert werden.

l(+)-Cystein, a-Amino-B-thiopropionsiure
CH,SH
|
NH,.CH
|
COOH
Auf dem Vorkommen von Cystein beruht weitgehend der Schwefelgehalt des Eiweil3.

Es gibt zwar noch weitere schwefelhaltige Aminosduren, jedoch sind diese von
geringerer Bedeutung. Das Cystein geht auflerordentlich leicht — vor allen Dingen

bei Gegenwart von Schwermetallsalzen — durch Oxydation in Cystin iiber, das als
Disulfid des Cysteins aufgefafit werden kann.
CH,.S S.CH,

| |
NH,—CH H,N_CH

| |
COOH COOH
(+)-Valin, a-Amino-isovaleriansiure
CH,; CH,

CH
|
NH,-CH
|
COOH

Das Valin hat eine verzweigte Kette; die entsprechende Aminovaleriansiure mit
grader Kette ist das Norvalin.

Auch von der Fettsidure mit 6 C-Atomen, der Capronsiure, leiten sich verschiedene
Aminoséuren, die Leucine, ab; es gibt ein Leucin (Norleucin) mit unverzweigter, zwei
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(Leucin und Isoleucin) mit verzweigter C-Atomkette. Das gewdhnliche Leucin
({(—)-Leucin) ist die a-Amino-isocapronséiure.

CH, CH,

CH

|

CH,

!

NH.CH

|

COOH
Das Leucin ist eine der am lingsten bekannten und auch der verbreitetsten Amino-
sduren.

Die bisher aufgefiihrten Aminosiuren haben alle nur eine Amino- und eine Car-

boxylgruppe (Monoaminomonocarbonséuren). Die Monoaminodicarbonsiuren besitzen

eine Aminogruppe und zwei Carboxylgruppen. Es sind dies Asparaginsiure und
Glutaminséure.

COOH
COOH |
i NH,.CH
NH,.CH |
I CH,
CH, i
| CH,
COOH |
COOH
U(—)-Asparaginsdure U~)-Glutaminsdure
a-Aminobernsteinsédure a-Aminoglutarsiure

Die Diaminomonocarbonsiuren zeigen wegen des Besitzes zweier Aminogruppen
stark basische Eigenschaften.

NH,.CH,
!
NH,.CH, CH,
I [
CH, CH,
| I
CH, CH,
| I
NH.,.CH NH,.CH
f !
CcOo0oH COOH
U(-+)-Ornithin (—)-Lysin
a, 6-Diaminovaleriansiure a, e-Diaminocapronsiure

Einen besonderen Bau hat das Arginin, das man sich aus Ornithin und Harnstoff
in folgender Weise entstanden denken kann:

NH,
NH, S/
CH,.NH, -+ | CH,.NH.C + H,0
| C=0 | N\
CH, | CH, NH
| NH2 = |
CH, CH,
|
NH,.CH NH,.CH
| |
COOH COOH
Ornithin Harnstoff (+)-Arginin
a-Amino-§-guanidino-valeriansaure !
NH,

1 Guanidin: NH =C

NH,
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Aus dem Arginin wird durch ein in der Leber vorkommendes Ferment, die Arginase,
Harnstoff abgespalten. Offenbar vollzieht sich im Organismus die Harnstoffbildung
weitgehend auf diesem Wege, indem aus Ornithin, Ammoniak und Kohlensiure
Arginin entsteht, das durch die Wirkung der Arginase in Ornithin und Harnstoff
zerfallt, worauf aus Ornithin, Ammoniak und Kohlenséure Arginin neugebildet wird.

Die cyklischen Aminosduren sind fast ausnahmslos Substitutionsprodukte des
Alanins:

OH
1
CH, CH,
| |
NH,.CH NH,.CH
| |
COOH COOH
l(—)-Phenylalanin (—)-T'yrosin; p-Oxyphenylalanin
CH—-NH
1
NH \ CH
o~/
|
CH, CH, Hz(lj Cle
| |
NH,.CH NH, - CH H,C CH.COOH
| | :
COOH COOH NH
l(—)-Tryptophan I(—)-Histedin I(—)-Prolin
B-Indolalanin f-Imidazolalanin Pyrrolidin-a-carbonséure

Das Tyrosin ist von besonderer Wichtigkeit, weil es die Muttersubstanz fiir einige
Substanzen darstellt, die durch eine hohe biologische Wirksamkeit ausgezeichnet
sind, das Thyroxin und das Adrenalin.

Wie treten die Aminosiuren zusammen, um das EiweiBmolekiil zu formen ?
Hierbei handelt es sich allem Anschein nach nur um einen einzigen, im Prinzip
auferordentlich einfachen Vorgang: es vereinigt sich jeweils unter Wasseraustritt
die Carboxylgruppe der einen mit der Aminogruppe einer zweiten Aminosiure.
Diese Art der Bindung wird als Polypeptidbindung, die entstandenen Produkte als
Peptide bezeichnet und zwar je nach der Zahl der in ihnen enthaltenen Amino-
sduren als Di-, Tri- oder Polypeptide. Die Bildung eines Dipeptids aus zwei
beliebigen Aminosduren 148t sich in folgender Weise formulieren:

H,N.R.CODH| + H,N.R.C=0
> | +H,0
HN.[H] R.COOH HN.R.COOH =

Peptide haben sich nach diesem Prinzip synthetisch herstellen lassen, und zwar
ist man bis zu einem Polypeptid mit 18 Gliedern und einem Molekulargewicht
von 1213 gelangt. Dem synthetischen Aufbau der EiweiBBkérper selber bieten sich
jedoch nahezu uniiberwindliche Schwierigkeiten, da mit der Zahl der zusammen-
tretenden Aminoséduren die Zahl der mdglichen Isomere ins unermeBliche steigt.
Da fernerhin die einzelnen Aminosiuren in verschiedenem Verhiltnis sich am
Bau des Eiweifles beteiligen kénnen, mufl die Méglichkeit der Synthese eines der

CH
HC/ \CH
1 Abkiirzung des Benzolringes: ll

HKC {{CH
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natiirlichen EiweiBkorper als ein unwahrscheinlicher Zufall angesehen werden.
Hierzu kommt, dal die Bedingungen, unter denen eine kiinstliche Synthese
durchgefithrt wird, wahrscheinlich zu schweren Verinderungen des EiweiBes
fithren mu8, so dafl es mit dem natiirlich vorkommenden nicht mehr identisch
sein kann.

Der Nachweis der Eiweilkoérper beruht auf ihrer Fillbarkeit durch Sauren, Hitze,
Alkohol oder sog. Alkaloidreagentien (wie Ferricyankalium). Weitere zum Nachweis
von Eiweil oft angewandte Methoden sind dagegen nicht fiir Eiwei}, sondern jeweils
nur fiir bestimmte EiweiBbausteine spezifisch, sie sind also zum eigentlichen Eiwei3-
nachweis ungeeignet. Die Xanthoproteinreaktion (Gelbfarbung mit Salpetersdure) ist
eine Reaktion auf Tyrosin, ebenso die Millonsche Probe (Rotfirbung mit dem Millon-
schen Reagens); die Schwefelbleiprobe (Schwirzung beim Erhitzen mit Bleiacetat bei
alkalischer Reaktion) geht auf das Cystein zuriick. Die Biuretprobe (Violettfirbung
bei Zusatz von Natronlauge und verd. Kupfersulfat) zeigt die Peptidbindung
(—CO.NH—) an, die auch im Biuret (NH,.CO.NH.CO.NH,, entstanden aus 2 Mol
Harnstoff unter Ammoniakaustritt) vorkommt.

Es gibt viele verschiedene EiweiBlkérper. Diese lassen sich nach bestimmten
Gesichtspunkten klassifizieren. Aber EiweiBlkérper, die zur gleichen Klasse ge-
horen, haben trotzdem von Tierart zu Tierart verschiedene Eigenschaften und
Zusammensetzung: die Eiweifikorper sind artspezifisch.

Die Einteilung der EiweiBkorper erfolgt im allgemeinen in der in der Tabelle

angegebenen Weise.
Einfache Eiweifkorper oder Proteine.

Protamine, Globuline

Histone, Albumine

Prolamine (Gliadine) Geriisteiweile oder Albuminoide.
Zusammengesetzte Eiweifkorper oder Proteide.

Nucleoproteide Glucoproteide

Phosphoproteide Chromoproteide.

Proteine: Die Protamine sind diejenigen Eiwei3kérper, welche den einfachsten
Bau aufweisen. Sie finden sich in den Fischspermatozoen und zwar in salzartiger
Bindung an Nucleinséure, sie sind Bestandteile der Zellkerne. Bei ihrer Aufspaltung
konnten nur wenige, bis zu fiinf, verschiedene Aminosduren nachgewiesen werden.
Besonders bemerkenwert ist ihr hoher Gehalt an basischen Aminosduren in erster
Linie an Arginin. Histone haben mit den Protaminen hinsichtlich ihres Aufbaus und
ihres Vorkommens grof3e Verwandtschaft, sie hahen daneben aber auch schon Ahnlich-
keit mit den hoheren Eiweil3stoffen. Sie finden sich ebenfalls in den Zellkernen und
zwar auch in Verbindung mit Nucleinsduren. Sie enthalten eine gréBere Anzahl von
Bausteinen als die Protamine, zeigen ebenfalls basischen Charakter, der bei ihnen
neben dem Gehalt an Arginin vor allem auf dem an Histidin und Lysin beruht.
Prolamine finden sich in den Getreidesamen. Sie sind reich an Prolin und Glutamin-
sidure. Bemerkenswert ist, daf} sie sich in verdiinntem Alkohol 16sen, wihrend Eiweif3-
korper im allgemeinen alkoholunléslich sind. Globuline sind durch ihre Unléslichkeit
in Wasser charakterisiert; sie sind dagegen leicht 16slich in verdiinnten Neutralsalz-
I6sungen. Aus ihren Losungen sind sie durch Halbsédttigung mit Ammon- oder Natrium-
sulfat aussalzbar. Durch verschiedene Konzentration der zum Aussalzen verwandten
Salzlésungen lassen sich verschiedene Globulinfraktionen erhalten (Euglobulin,
Pseudoglobulin). Die Globuline enthalten Glykokoll. Albumine sind in Wasser und
verdiinnten Salzlésungen 16slich. Sie fallen dagegen bei Sattigung ihrer Lésungen mit
Ammonsulfat aus. Sie sind frei von Glykokoll, enthalten dagegen viel Schwefel. Bei
den Geriistesweifkorpern sind zwei Untergruppen zu unterscheiden, die Keratine und
die Kollagene. Die Keratine finden sich in den Horngebilden, wie Haaren und Négeln,
sie kommen auch in der Epidermis vor. Charakt:ristisch ist ihr hoher Gehalt an
Cystin. Die Kollagene sind Bestandteile des Bindegewebes, finden sich also in den
Sehnen und Fascien, aber auch im Knorpel und im Knochen (Ossein). Sie werden
beim Kochen mit Wasser in Leim verwandelt. Sie sind frei von Tyrosin und
Tryptophan, reich an Glykokoll und Prolin. Zu den Gerlisteiweilen gehoéren auch
das Elastin und die Seide. Elastin findet sich im elastischen Gewebe. Die Seide setzt
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sich aus zwei Bestandteilen zusammen, dem Seidenleim (Sericin) und dem Seiden-
fibroin. Das Fibroin besteht nur aus wenigen Aminosjuren, im wesentlichen aus
Glykokoll und Tyrosin.

Proteide: Die Proteide unterscheiden sich von den Proteinen dadurch, daf3 sie mit
einer nichteiweiBartigen Gruppe, der sogenannten prosthetischen Gruppe verbunden
sind. Diese prosthetische Gruppe besteht bei den Nucleoproteiden aus Nucleinséuren,
bei den Phosphoproteiden aus o-Phosphorséure. Das wichtigste Phosphoproteid ist
das Casein, der HaupteiweiBBkorper der Milch. Die Glucoproteide sind Schleimstoffe,
die zum Schutze der Schleimhéute gegen mechanische und chemische, aber auch
bakterielle Schidigungen dienen. Die prosthetische Gruppe ist auBerordentlich
kompliziert zusammengesetzt, sie enthélt auler einem Kohlehydrat mit einer Amino-
gruppe (Hexosamin) Schwefelsgure, Glukuronséure und Essigséiure. Die Chromo-
proteide sind mit einer Farbstoffgruppe verbunden: z. B. Hamoglobin der Wirbeltiere,
Hémocyanin der Wirbellosen.

Beim partiellen fermentativen und chemischen Abbau der Eiweiflkérper ent-
stehen hochmolekulare Spaltprodukte, die mit den Eiweilkérpern noch eine
gewisse Verwandtschaft besitzen, die Albumosen und Peptone. Die frither vor-
genommene Unterscheidung dieser beiden Gruppen hat sich nicht aufrecht
erhalten lassen. Sicherlich handelt es sich bei ihnen nicht um einheitliche Sub-
stanzen. Sie unterscheiden sich von den EiweiBkorpern vor allen Dingen dadurch,
dafB3 sie durch Hitze nicht mehr koagulierbar sind.

4. Fette und Lipoide.
a) Fette.

Die Fette sind Ester hoherer Fettsiuren mit dem dreiwertigen Alkohol
Glycerin:

CH,0H COOH.R, CH,0.CO.R,

| |

CHOH - COOH.R, = CHO.CO.R, + 3H,0
| |

CH,OH COOH.R, CH,0.CO.R,

Die Fette sind wichtige Bestandteile einer Reihe von lebenswichtigen Organen ;
sie sind aber auch ein wertvolles energiereiches Nahrungsmittel. Hinsichtlich der
Funktion im Organismus sind Organfett und Depotfett zu unterscheiden. Das
Depotfett findet sich vor allen Dingen im Unterhautfettgewebe, dann auch in
den Appendices epiploicae des Mesenteriums. Es ist als Energiespeicher anzu-
sehen, ohne grofle funktionelle Bedeutung fiir den Organismus, wenn man von
der Behinderung der Wirmeabgabe durch die Kérperoberfliche absieht. Das
Organfett ist dagegen ein integrierender Bestandteil der Organe. Besonders fett-
reich ist das Knochenmark. Organfett und Depotfett unterscheiden sich auch
insofern, als das Organfett eine streng artspezifische Zusammensetzung hat, also
fir jede Tierart charakteristisch ist. Das Depotfett ist dagegen beziiglich seiner
Zusammensetzung von der Art des mit der Nahrung zugefithrten Fettes abhingig.
Erst mit der Umwandlung des Depotfettes in Organfett erhilt dieses seinen art-
spezifischen Charakter.

Von den in den Fetten vorkommenden Fettsiduren spielen von den gesattigten
Fettsduren eine besonders wichtige Rolle:

Palmitinsidure C;;H,;COOH und

Stearinsdure C,,H,;,COOH.
Sie gehéren der gleichen Reihe an wie die Buttersidure. (Allgemeine Formel
CnH,n0,.) Weiterhin ist von Bedeutung die ungesittigte Olsiure C;,;H;,COOH.
Neben dieser findet sich noch eine grofere Zahl verschiedener Fettsiuren teils
mit héherer, teils mit niedriger C-Atom-Zahl in den Fetten. Dabei beteiligen sich
am Aufbau der Fette auBer der Olsiure und ihren Homologen, die alle durch
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den Besitz einer Doppelbindung ausgezeichnet sind, auch Fettsiuren mit zwei
und mehr Doppelbindungen. Die in den natiirlichen Fetten vorkommenden Fett-
sduren haben fast alle eine gerade Zahl von Kohlenstoffatomen und eine unver-
zweigte Kette.

Die drei alkoholischen Gruppen des Glycerins kénnen a) mit drei Molekiilen
der gleichen, b) mit drei Molekiilen verschiedener Fettsduren verestert sein. Die
meisten natiirlichen Fette sind Gemische von Triglyceriden, die jeweils nur eine
Fettsdure enthalten (Tripalmitin, Tristearin, Triolein); doch kommen auch ge-
mischte Fette in der Natur vor. Olsiurehaltige Fette sind fliissig. Der Schmelz-
punkt der Fette hingt iiberhaupt von ihrem Gehalt an ungeséittigten Fettsduren
ab. Im allgemeinen haben Fette aus der Tiefe des Kérpers einen niedrigeren
Schmelzpunkt als die von der Oberfliche stammenden.

Die Fette zerfallen unter geeigneten Bedingungen z. B. bei der Einwirkung
spezifischer Fermente (Lipasen) oder beim Erwéirmen mit Alkali unter Wasser-
aufnahme in ihre Bausteine. Bei der chemischen Aufspaltung werden die frei-
werdenden Fettsduren zu Seifen neutralisiert. Deshalb nennt man auch die Auf-
spaltung eines Fettes und dariiber hinaus im tubertragenen Sinne sogar die
Spaltung eines Esters {iberhaupt, eine Verseifung. Der Vorgang ist natirlich die
genaue Umkehr der oben formulierten Bildung eines Fettes aus Glycerin und
Fettsduren.

Fette 16sen sich nicht in Wasser, bilden aber bei Zusatz von etwas Seife oder
Alkali mit Wasser bestindige Emulsionen. Beim Liegen an der Luft werden sie
ranzig. Neben einer geringen Aufspaltung in Glycerin und freie Fettsduren finden
vor allem oxydative Verdnderungen an den Spaltprodukten statt; die hierbei
entstehenden Stoffe sind in erster Linie fiir den unangenehmen Geruch ranziger
Fette verantwortlich.

b) Lipoide.

Die Lipoide haben in ihrem Bau und ihren Eigenschaften nahe Beziehungen
zu den Fetten; es sind zu unterscheiden:

Wachse, Sterine,
Phosphatide, Carotinoide.
Cerebroside,

a) Wachse sind Ester hoherer Fettsiuren mit einem hoéheren einwertigen Alkohol.
Haufig haben Sdure und Alkohol die gleiche Zahl von C-Atomen. Die Wachse sind
fur die Pflanzen und manche Tiere, besonders die Insekten wichtig, weil sie die Ober-
fliche des Organismus mit einem Schutziiberzug gegen atmosphérische Einfliisse
versehen. Erwahnt seien das Bienenwachs, das allerdings ein Gemisch zweier ver-
schiedener Substanzen darstellt und der Walrat, der im Schéidel des Pottwals vor-
kommt.

B) Phosphatide. Wichtiger sind die Phosphatide: Sie haben einen recht
komplizierten Aufbau, an dem eine N-haltige Base, Glycerin, Fettsduren und
Phosphorsdure beteiligt sind.

Als N-haltige Base findet sich in dem Kephalin das Colamin (Aminoéthylalkohol):

CH,OH

|
CH,NH,

im Lecithin das Cholin (Trimethyloxy#thylammoniumhydroxyd):
CH,OH
l /(CH:,)3
CH,.N_

\OH



Fette, Lipoide. 23

Im iibrigen ist jedoch der Aufbau des Lecithins und des Kephalins prinzipiell
identisch: zwei der alkoholischen Gruppen des Glycerins sind mit der gleichen oder
mit verschiedenen Fettsduren verestert, wihrend die dritte mit Phosphorséure ver-
bunden ist und die N-haltige Base schlieBlich mit der Phosphorséure esterartig ver-
kniipft wird. Es ist noch nicht mit Sicherheit bekannt, ob die Lecithine verschiedener
Herkunft identisch sind, d. h. ob sich in ihnen stets die gleichen Fettsiuren finden.
Es sei deshalb nur folgende, ganz allgemeine Formulierung vorgenommen:

CH,0.00C.R,
|
CHO.00C.R,

OH

Das Lecithin bildet leicht kolloidale Losungen, hat ein hohes Wasserbindungs-
vermdgen und ist auBerordentlich leicht oxydierbar. Wahrscheinlich spielt es
als Intermedidrsubstanz beim Abbau der Fette eine bedeutungsvolle Rolle.

y) Die Cerebroside enthalten keine Phosphorsidure. Sie kommen vorwiegend im
Gehirn vor. Am besten bekannt sind das Cerebron, das Kerasin, das Nervon und das
Oxynervon. Sie bestehen aus einem zweiwertigen, ungesittigten Aminoalkohol (mit
14 C-Atomen), dem Sphingosin, einem Molekiil Galaktose und einem Molekiil einer
hoheren Fettsdure. Entsprechend vier verschiedenen Fettsiuren (alle mit 24 C-
Atomen), die mit Sphingosin und Galaktose verbunden sein koénnen, unterscheidet
man die obengenannten vier verschiedenen Cerebroside. Daneben gibt es wahrschein-
lich noch andere.

d) Die Sterine. Der wichtigste Vertreter dieser Klasse von Kérpern, die sich
sowohl im Tier- wie im Pflanzenreich finden, ist das Cholesterin, das im Tierkérper
weit verbreitet ist und zuerst aus Gallensteinen isoliert wurde. Das Cholesterin
hat einen auBlerordentlich komplizierten Bau. Es enthilt eine Hydroxylgruppe,
und zwar als sekundire Alkoholgruppe. Es ist eine ungesittigte Verbindung.
Die Zahl der H-Atome 148t sich, da nur eine Doppelbindung vorhanden ist, zu
der Zahl der C-Atome am besten in Beziehung setzen, wenn man annimmt, daB
das Cholesterinmolekiil vier Ringe enthalt. Die Alkoholgruppe ist in dies Ring-
system eingebaut; an das Ringsystem ist eine Seitenkette angeheftet. Es ist
bemerkenswert, dafl der Organismus seinen Cholesterinbedarf nicht durch Zufuhr
von Cholesterin mit der Nahrung deckt, sondern imstande ist, einen so kompli-
ziert gebauten Stoff zu synthetisieren.

Ein anderes Sterin, das Ergosterin, hat grofie Bedeutung erlangt, weil es die
Vorstufe des Vitamins D ist.

Die groBte Verwandtschaft besteht zwischen dem Aufbau des Cholesterins und
dem der Gallensiuren. Thr Ringsystem ist mit dem des Cholesterins weitgehend
identisch und auch die Seitenketten stimmen teilweise iiberein: es ist lediglich unter
Absprengung eines Teils der Seitenkette das nunmehr endstidndige C-Atom zur
Carboxylgruppe oxydiert worden.

€) Die Carotinoide. Sie sind eine Koérperklasse, deren Bedeutung fiir die tierische
Physiologie erst in jiingster Zeit erkannt worden ist. Es handelt sich um Kohlenwasser-
stoffe, die eine groBe Anzahl von Doppelbindungen besitzen und die wegen ihres
Gehaltes an Doppelbindungen gefirbt sind. Sie werden wegen ihrer Fiarbung und
ihrer leichten Loslichkeit in Ather auch als Lipochrome bezeichnet. Zu ihnen gehéren
eine Anzahl von gelben und roten Pflanzenfarbstoffen (Tomate, gelbe Riibe), jedoch
auch der Farbstoff des Hiihnereis (Lutein), des Corpus luteum usw. Das Carotin konnte
durch oxydative Spaltung in das Vitamm A {ibergefiihrt werden. Es besteht aus vier
aneinandergelagerten Isoprenresten CH, ==C—CH =CH,. Diese Isoprenkette wird

|

CH,
beiderseits von einem hydrierten, mit drei Methylgruppen substituierten Benzolring
abgeschlossen.
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5. Die Nuecleinstoife.

Bei den zusammengesetzten Eiweilkérpern, den Proteiden, ist eine Unter-
gruppe, die Nucleoproteide erwdhnt worden, die Verbindungen von EiweiB-
korpern mit Nucleinsiuren darstellen. Aus den Nucleoproteiden 148t sich ein
Teil des Eiweilles abspalten, es hinterbleiben die Nucleine, die sich weiterhin in
Nucleinséuren und Eiwei zerlegen lassen:

Nucleoproteide
Eiwel3 Nucleine

Eiweil  Nucleinséuren

Die Nucleinsiduren sind Stoffe, aus denen bei vollsténdiger Aufspaltung Phosphor-
sdure, Pentose und N-haltige Basen, und zwar entweder Purin- oder Pyrimidin-
abkémmlinge, gewonnen werden konnen.

Das Hauptvorkommen der Nucleinsdure sind die kernreichen, besonders also
die driisigen Organe. Besonders gut untersucht ist diejenige Nucleinsiure, die
sich aus dem Thymus gewinnen 1afit, Thymonucleinsiure, sowie eine pflanzliche
Nucleinsdure, die Hefenucleinsiure.

Das Kohlehydrat der Nucleinsiuren ist eine Pentose, die aber bei Thymo-
und Hefenucleinsdure strukturell verschieden ist.

Aus der Hefenucleinséure und ebenso auch aus einigen einfachen Nucleinséuren
des Tierkorpers, der Adenyl-, Guanyl- und der Inosinsdure hat sich d-Ribose gewinnen
lassen, wéhrend das Kohlehydrat der Thymonucleinsdure als Ribodesose (d. h. als
Pentose, der ein O-Atom fehlt) erkannt werden konnte.

Die N-haltigen Basen leiten sich von zwei verschiedenen heterocyklischen Ringen,
dem Purin- und dem Pyrimidinring ab.

Purin Pyrimidin

N] =GCH Nl:eClH

H('jz 5T—7 HC, 5dH
CH L

I\L"— 4(;1__91\]/ ’ N,;,—,CH

Wie man leicht sieht, ist der Purinring durch Zusammenlagerung des Pyrimidin- mit
dem Imidazolring entstanden:
Imidazol

HC—N

| P

HC—N/

Die beigefiigten Indices ermdglichen die Bezeichnung der verschiedenen in diesen
Kernen vorgenommenen Substitutionen, die durch Ersatz eines Wasserstoffatoms

mit einer Amino-(NH,) oder einer Hydroxylgruppe (OH) erfolgen. Aus den Nuclein-
séuren konnten die folgenden Purin- und Pyrimidinderivate isoliert werden:

a) Purinderivate:

Adenin = 6-Aminopurin
Hypoxanthin = 6-Oxypurin

Guanin = 2-Amino-6-Oxypurin
Xanthin =2,6-Dioxypurin.

b) Pyrimidinderivate:
Cytosin = 2-Oxy-6-Aminopyrimidin
Uracil = 2,6-Dioxypyrimidin
Thymin = 2,6-Dioxy-5-Methylpyrimidin.
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Durch weitere Oxydation des Xanthins entsteht das 2, 6, 8-Trioxypurin, die
Harnsdure, die aber kein Bestandteil der Nucleinsiduren ist, sondern erst sekundir
aus diesen im Stoffwechsel entsteht.

Die einfachen Nucleinsuren sind in der Weise aus ihren Bausteinen aufgebaut,

daf die Pentose in der Mitte steht, wéhrend Phosphorsédure und Base sich nach beiden
Seiten anfiigen. Fiir die Adenylséure ergibt sich also das allgemeine Bild:

Adenin-Ribose-Phosphorséure.

Die Bindungen werden natiirlich unter jedesmaligem Wasseraustritt vollzogen. Ver-
bindungen, die in der gleichen Art wie die Adenylséure aufgebaut sind, und die als
einfache Nucleinsiuren bezeichnet werden, nennt man auch Nucleotide. Aus ihnen
entstehen durch Abspaltung der Phosphorséure die Nucleoside, die also nur noch
aus Base und Pentose bestehen.

Aus den Nucleotiden bauen sich, indem mehrere dieser Molekiile zu einer neuen
Verbindung zusammentreten, die Nucleinsduren auf, die daher auch als Polynucleotide
bezeichnet werden.

Die Hefenucleinséiure enthilt vier Mononucleotide, die in noch nicht genau be-
kannter Weise aneinandergefiigt sind. Als Basen finden sich in ihr und zwar in dieser
Reihenfolge Adenin, Uracil, Cytosin und Guanin, wiahrend aus der Thymonucleinsdure
an Stelle des Uracil das Thymin sowie die drei anderen genannten Basen gewonnen
werden konnten. Die vier Mononucleotide sind in der Thymonucleinséure durch
esterartige Verbindungen zwischen den Pentose- und den Phosphorsduremolekiilen
miteinander vereinigt.

Zu den Nucleotiden gehért auch die Inosinsédure, die als Base das Hypoxanthin
enthéilt und als Bestandteil des Fleischextraktes schon lange bekannt ist. Die Inosin-
séure entsteht aus der Adenylsiure durch hydrolytische Desaminierung, wobei an
Stelle der Aminogruppe die Hydroxylgruppe tritt. Dieser Vorgang spielt sich z. B.
bei der Muskelkontraktion ab. :

Die wirksamen Bestandteile des Kaffees, des Tees und des Kakaos sind Purin-
abkémmlinge und zwar handelt es sich um methylierte Xanthine:

Theophyllin = 1,3-Dimethylxanthin
Theobromin = 3,7-Dimethylxanthin
Coffein =1,3,7-Trimethylxanthin.

6. Fermente.

Die in den vorangehenden Abschnitten besprochenen Stoffe, die in ihrer
Gesamtheit am Aufbau der Organismen beteiligt sind, und die zum gréBeren
Teil den Organismen auch als Nahrungsstoffe dienen, sind in chemischer Hinsicht
durch ihre besonders grofle Resistenz Eingriffen gegeniiber ausgézeichnet. Es
gelingt nur schwer oder nur durch sehr eingreifende Methoden, ihren Abbau auf
chemischem Wege zu vollziehen. Demgegeniiber ist die Leichtigkeit, mit der alle
diese Stoffe bei der Aufnahme in den Organismus und im Verbande des Organis-
mus selber Umsetzungen erfahren kénnen, ganz besonders auffillig. In der Tat
verfiigt der Organismus und zwar in den Fermenten iiber Einrichtungen, durch die
er zu diesen Leistungen instand gesetzt wird. Die Wirkung der Fermente erkennen
wir also an besonders gearteten Umsetzungen, zu denen der Organismus ohne ihre
Anwesenheit nicht in der Lage wire. Die Fermente sind dabei in ungeheuer
kleinen Mengen wirksam. Diese Feststellung legt den Vergleich der Fermente mit
den Katalysatoren der unbelebten Welt nahe. Die Katalysatoren sind bekanntlich
Stoffe, die ohne in den Endprodukten einer Reaktion in Erscheinung zu treten,
den Ablauf dieser Reaktion beschleunigen. Ihre Anwendung in der anorganischen
und der organischen Chemie sowohl im Laboratorium wie auch in der Technik
ist eine sehr vielfiltige: es sei erinnert an die oxydationsbegiinstigende Wirkung
von Schwermetallen und ihren Salzen; Vereinigung von Wasserstoff und Sauer-
stoff in Gegenwart von feinverteiltem Platin sowie an andere Vorginge (Blei-
kammerprozeB der Schwefelsiuredarstellung). Nach einer lange giiltigen Ansicht
sind die Katalysatoren nicht fihig, Reaktionen in Gang zu setzen, sondern ihre
Titigkeit beschrinkt sich darauf, die Geschwindigkeit von Reaktionen zu be-
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schleunigen, die auch in ihrer Abwesenheit, wenn auch unme@8bar langsam, ver-
laufen. Diese Ansicht wird heute, wie weiter unten gezeigt wird, fiir die Fermente
nicht mehr voll aufrecht erhalten.

Auf jeden Fall ist die Voraussetzung fiir jede Art von katalytischer, d. h.
also auch fir jede Fermentwirkung, daBl die betreffenden Reaktionen auch
thermodynamisch méglich sind. Hieraus geht hervor, da die Gleichgewichts-
lage einer Reaktion durch den Katalysator nicht verdndert werden kann, sondern
daB eben nur die Reaktionsgeschwindigkeit eine Verdnderung erfihrt. Es folgt
schlieBlich aus diesen Voraussetzungen, dafl der Verlauf einer umkehrbaren Re-
aktion durch das KEingreifen eines Katalysators sowohl in der einen wie in der
anderen Richtung beeinfluBt werden muf}. Das bekannteste Beispiel einer um-
kehrbaren Reaktion ist die Spaltung und Synthese eines Esters:

R.COOH + HOH,C.R, <= R.CO0.0H,C.R, + H,0
5

Je nachdem, ob man von einem Gemisch von Sidure und Alkohol oder ob man
von dem Ester ausgeht, bekommt man eine Synthese oder eine Spaltung des
Esters, wobei bei der Synthese Wasser austritt, bei der Spaltung dagegen Wasser
aufgenommen wird. Unabhiingig aber davon, in welcher Richtung sich die Re-
aktion vollzieht, bildet sich stets ein Gleichgewicht aus, das durch ein gleich-
bleibendes Mengenverhéltnis von Siure, Alkohol, Ester und Wasser im Gleich-
gewichtspunkt gekennzeichnet ist.

Die katalytische Einwirkung auf die Reaktionsgeschwindigkeit kann positiv
wie negativ sein, so dall man positive und negative Katalyse unterscheiden muB.
Fille der negativen Katalyse, der Reaktionsverlangsamung, sind jedoch viel
seltener als der umgekehrte Vorgang. Wie an dem Beispiel des Esters gezeigt
worden ist, miissen die Fermente befihigt sein, nicht nur Abbau- sondern auch
Aufbauvorginge zu vermitteln, eben dann, wenn dies mit der Gleichgewichtslage
einer Reaktion vereinbar ist. In der Tat sind eine ganze Reihe von fermentativen
synthetischen Vorgingen an den Baustoffen des Organismus bekannt geworden.
In den meisten Fillen handelt es sich um die Synthese von Estern, jedoch kennen
wir auch Synthesen von Polysacchariden, ja sogar von Eiweil3kérpern.

Den Fermenten kommt eine bestimmte Spezifitit zu und zwar in dem Sinne,
daB fiir die Umsetzung an den verschiedenen Klassen von Kérperbausteinen auch
bestimmte Fermente notwendig sind: es gibt u. a. Fermente fiir den Abbau der
Kohlehydrate, der Fette, der Eiweillkérper, der Nucleinstoffe usw. Damit ist die
Zahl der verschiedenen Fermente jedoch keineswegs erschépft. Vor allen Dingen
ist die Spezifitdt der Fermente, die auf eine bestimmte Klasse von Substanzen,
oder wie man sagt von Substraten, eingestellt ist, eine sehr viel grofere als es
nach dem bisher Gesagten erscheinen konnte. Es gibt eine Reihe von Fermenten
fiir die Umsetzung von Eiweilkérpern und ihren Spaltprodukten und alle unter-
scheiden sich hinsichtlich ihres Wirkungsmechanismus, und es gibt zahlreiche
Fermente fiir die Spaltung der verschiedenen Arten von Polysacchariden, Di-
sacchariden und Glucosiden, die alle durch eine strenge Spezifitdt voneinander
verschieden sind.

Die Struktur der Fermente ist, bis auf wenige Ausnahmen, in denen wir uns
begriindete Vorstellungen iiber ihren Bau machen kénnen, véllig unbekannt.
Eine Einteilung der Fermente kann also lediglich auf Grund ihrer Wirkung
vorgenommen werden. Diese Wirkung ist im iibrigen weitgehend asymmetrisch,
d.h., daB von den beiden moglichen optischen Antipoden einer Verbindung
vorzugsweise die eine auf- oder abgebaut wird. Es ist dies bemerkenswert im
Zusammenhang mit der Tatsache, dafl ja auch alle asymmetrischen Bausteine
des Organismus nur in einer Form vorkommen und daB jeweils nur der eine
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der beiden optischen Antipoden von biologisch wichtigen Stoffen in der Natur
sich findet.

Da die Anwesenheit eines Fermentes nur auf Grund seiner spezifischen
Wirkung erschlossen werden kann, sind auch nur durch quantitative Verfolgung
des Verlaufs dieser Wirkung Schliisse auf die Menge eines Fermentes maoglich.
Und auch nur eine derartige Verfolgung der ,,Kinetik® der Fermentwirkung
erlaubt letzten Endes die Unterscheidung von feineren Fermentspezifititen.
Nur in einigen Féllen ist es bisher moglich gewesen, iiber die wirksame Ferment-
menge und ihr Verhéltnis zu den umgesetzten Substratmengen direkte Aussagen
zu machen. Das Ferment Katalase zerlegt z. B. bei 0° pro Sek. das 220fache
seines Gewichtes an Wasserstoffsuperoxyd in Wasser und Sauerstoff, d. h.,
pro Sek. werden durch ein Katalasemolekiil etwa 54000 Molekiille Wasserstoff-
superoxyd umgesetzt.

Aufler durch die bisher besprochenen charakteristischen Merkmale: Bildung
im belebten Organismus, starke Wirksamkeit im Verhéltnis zur Masse und
Spezifitdt sind die Fermente
noch weiterhin ausgezeichnet 70 A ]

durch die auBerordentlich groe g t/ bt
Abhingigkeit ihrer Wirksamkeit ' }/ \
08 \
von der Zusammensetzung und / ‘
den Eigenschaften des Milieus, 47 j 1
in dem sie sich befinden. Wasser-  gg¢ “
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scheidende Rolle. SchlieBlich a1 V4

bedii_rfep ) manche Ferment(?, 0,0 ri 3 7 3 5 % 3 7
damit sie Giberhaupt oder damit -log [H] —>

sie voll wirksam werden konnen,
der Gegenwart bestil.nmter Alfti- t _ Umsatzgeschwindigkeit, —log H = py.
vatoren oder sonstiger Ergan- (Aus RO'II:IA, P.: Praktikum der physiol. Chemie, 2. Aufl., I.
zungsstoffe, sogenannter Co- Berlin: Julius Springer 1931.)
Fermente. Die Abb. 1 zeigt, in
welchem Umfange die Wirkung des rohrzuckerspaltenden Fermentes, der
Saccharase, vom pg abhingig ist. Derartige Kurven werden als Aktivitits-
pa-Kurven bezeichnet. Die Lage des pg-Optimums mancher Fermente ist im
iibrigen in sehr groBem Umfange von der An- oder Abwesenheit gewisser Ver-
unreinigungen, oft auch von der Natur des Substrates abhidngig. Die Be-
deutung der Temperatur zeigt sich darin, daB die meisten Fermente ein
Temperaturoptimum bei 40° haben, hohere Temperaturen, besonders solche
von iiber 60, fithren zu irreversibler Zerstérung, wihrend bei niederer Temperatur
die Wirkung der Fermente weitgehend abgeschwicht ist. Durch Temperatur-
erniedrigung um 10° wird die Reaktionsgeschwindigkeit von Fermentprozessen
ebenso wie diejenige von chemischen Umsetzungen im allgemeinen auf etwa
1/,—1/, verringert. Verlangsamung der Lebensinderungen durch Temperatur-
erniedrigung findet sich bei den Kaltblittern ganz allgemein, sie ist auch an
isolierten iiberlebenden Organen feststellbar.

Wenn auch die Struktur der Fermente nicht bekannt ist, wenn es vor allen
Dingen nicht mit Sicherheit méglich ist, die Anwesenheit bestimmter Stoffe,

Abb. 1. Aktivitits-pg-Kurve der Rohrzuckerspaltung.
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wie Eiweilkérper oder Kohlehydrate, im Fermentmolekiil anzunehmen, so wissen
wir doch eins mit Sicherheit: die Fermentwirkung ist untrennbar verkniipft
mit der kolloidalen Natur desjenigen Komplexes, in dem sich das Ferment
befindet. Auf Grund der Bedeutung, die dem kolloidalen Zustand des gesamten
Fermentkomplexes fiir die Fermentwirkung zukommt, hat man sich iiber den
allgemeinen Aufbau der Fermente die Vorstellung gebildet, daf sie eine spezifische,
fermentativ wirkende Gruppe besitzen, und fernerhin eine Gruppe, die zur
voriibergehenden Bindung des Fermentes an sein Substrat notwendig ist. Beide
Gruppen miissen an einem Tridger von kolloidaler Natur verankert sein. Die
chemischen Eigenschaften dieses Trdgers sind dabei von mehr zufilliger Be-
deutung. So ist es in einigen Fiéllen gelungen, die Wirkung eines Fermentes von
einem Tréger auf einen anderen zu ibertragen.

Vor einiger Zeit ist die Gewinnung einiger Fermente (der Urease, des Pepsins
und des Trypsins) in Form krystallisierter EiweiBkérper beschrieben worden. Es
muBl aber als noch nicht sichergestellt angesehen werden, ob diese EiweiBkérper
tatsdchlich die eigentlichen Fermente sind, oder ob man in ihnen nicht eben die
kolloidalen Tréger der Fermentwirkung zu erblicken hat. Fiir die Urease scheint
sichergestellt, daB ihre Wirkung mit der Zerstérung der krystallisierenden Eiweif3-
korper nicht erlischt. Der Fermentkomplex, der nach dem eben Gesagten aus aktiver
Gruppe und kolloidalem Trager besteht, wirkt allem Anschein nach in der Weise
auf das zu spaltende Substrat ein, daB8 er voriibergehend eine Zwischenverbindung
mit dem Substrat eingeht. In der Bildung derartiger Zwischenverbindungen ist wahr-
scheinlich das Geheimnis der Fermentwirkung zu erblicken. Es muB als ziemlich
sicher angesehen werden, dafl diese Zwischenverbindungen eine ganz andere innere
Struktur aufweisen, als die Einzelteile vor ihrer Vereinigung. Wahrscheinlich duBert
sich diese Anderung der inneren Struktur darin, daf3 das Substrat nunmehr mit auer-
ordentlicher Leichtigkeit in seine Spaltstiicke zerfailen kann. Die Bildung derartiger
leichtzerfallender Zwischenverbindungen koénnte aber auch die Erklirung dafir
liefern, daB die Fermente nicht nur reaktionsbeschleunigend wirken, sondern auch
tatsichlich Reaktionen in Gang setzen, die in ihrer Abwesenheit unméglich sind.
Die Fermente kommen nahezu iiberail in der belebten Welt vor, im Tier- wie im
Pflanzenreich bzw. in den Bakterien. Beim Tier und beim Menschen finden sie sich
nicht nur in den Verdauungsséften, sondern auch tiberall in den Zellen und Organen.

Die Wirkungsprinzipien aller bekannten Fermente lassen sich nach zwei
groBBen Gesichtspunkten ordnen, entweder erfolgt der Angriff auf ein Substrat
in der Weise, daB eine Spaltung unter Wasseraufnahme stattfindet, oder aber
die Wirkung des Fermentes ist eine intensivere, es kommt zu einem tiefgehenderen
Zerfall des Substrates, wobei gleichzeitig oxydative Vorginge ablaufen. Die
erste Gruppe von Fermenten bezeichnet man als hydrolytisch wirkende Fermente
oder als Hydrolasen, die zweite Gruppe, weil ihre Tatigkeit zur Sprengung festerer
Bindungen fithrt, als Desmolasen. Es sei bemerkt, dal man Fermente ganz all-
gemein durch Anfiigung der Endsilbe -ase an ihr Substrat zu kennzeichnen
pflegt. So bedeutet Carbohydrase ein kohlehydratspaltendes Ferment, Protease
ein Ferment des Eiweilabbaus usw. Die beiden groflen Fermentgruppen sind
hinsichtlich ihrer auf bestimmte Substratgruppen gerichteten Spezifitit in eine
groBBe Reihe von Untergruppen unterzuteilen, von denen hier nur einige angefiihrt
werden sollen. Eine Besprechung zahlreicher Einzelheiten, besonders iiber die
Verdauungsfermente und auch iber die Desmolasen erfolgt an spiterer Stelle.

a) Hydrolasen.

a) Esterspaltende Fermente oder Esterasen: z. B. Phosphatasen und Lipasen.
B) Kohlehydratspaltende Fermente oder Carbohydrasen.
») Die Bindung —N—C— spaltende Fermente:

Amidasen, z. B. Urease, Arginase,
Proteasen und Peptidasen, z. B. Pepsin, Trypsin, Erepsin.
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b) Desmolasen.

a) Sauerstoff libertragende bzw. abspaltende Fermente: Peroxydase, Katalase,
Atmungsferment.

B) Dehydrasen: z. B. Zymasekomplex.

y) Carboxylase.

a) Hydrolasen. Unter den Esterasen sind die wichtigsten Vertreter die Lipasen.
Im menschlichen und tierischen Verdauungstraktus finden sie sich in der Leber,
im Magen und im Sekret des Pankreas. Die Magen- und die Pankreaslipase sind még-
licherweise identisch, trotzdem sie ein verschiedenes pg-Optimum besitzen, das fir
die Pankreaslipase im alkalischen, fiir die Magenlipase im sauren Gebiet liegt; jedoch
gelingt es durch zweckmaéBige Reinigung, das pu-Optimum der Magenlipase ebenfalls
ins alkalische zu verschieben.

In der Gruppe der Carbohydrasen ist die Spezifitat der einzelnen Fermente besonders
weitgehend ausgebildet. Zunéchst gibt es Fermente fiir den Abbau der verschiedenen
Polysaccharide zu niederen Zuckern: Polyasen (Cellulase fiir die Spaltung der Cellulose,
Amylase oder Diastase zur Aufspaltung des Glykogens und der Stérke, in jedem Fall
bis zur Disaccharidstufe). Des weiteren sind eine Reihe von Fermenten bekannt,
die den Abbau der Disaccharide und der Glucoside vermitteln. Hierbei ist die Art
des wirkenden Fermentes abhidngig vom Bau des Substrates und zwar sowohl hin-
sichtlich seines Aufbaus aus Glucose, Fructose, Galaktose usw., aber auch ebenso
abhiingig davon, ob die a- oder die B-Formen dieser Zucker vorliegen. So gibt es z. B.
eine a-Glucosidase, auch Maltase genannt, die gewdhnlich in Begleitung der Amylase
vorkommt und die die Fahigkeit besitzt, Maltose zu Glucose abzubauen. Es gibt aber
auch f-Glucosidasen, deren bekannteste das Emulsin ist, das sich in den bitteren
Mandeln findet und das ein Glucosid, das ebenfalls in den bitteren Mandeln vorkommt,
das Amygdalin, in zwei Molekiile 8-Glucose, in Benzaldehyd und in Blausédure spaltet.
SchlieBlich ist noch zu erwidhnen das rohrzuckerspaltende Ferment Saccharase oder
Invertin, das Rohrzucker unter Bildung von Traubenzucker und Fruchtzucker auf-
spaltet.

Von den Amidasen sei die Urease erwéhnt, ein Ferment, das Harnstoff zu Kohlen-
dioxyd und Ammoniak abbaut:

NH,
0=C +H,0 = CO, + 2NH,
NH,

Die Urease kommt im tierischen Organismus nicht vor, dagegen in grofler Menge
in bestimmten Leguminosen (Soja- und Jackbohne)und ebenso auchin vielen Bakterien.
Die Wirkung der Arginase ist bereits frither besprochen worden (s. S. 19).

Bei der nédchsten Gruppe der hydrolytisch wirkenden Fermente sind zu unter-
scheiden diejenigen Fermente, welche eigentliche EiweiBkérper abbauen, die Proteasen,
und diejenigen, deren Wirkung sich auf Peptide erstreckt, Peptidasern, und zwar je
nach der Art ihres Substrates Poly- und Dipeptidasen. Die wichtigsten eiweiflspaltenden
Fermente des Tierkorpers sind das Pepsin und das T'rypsin. Ste gehoren gleichzeitig
zu den am lidngsten bekannten Fermenten. Wahrend das Pepsin ein einheitlich
wirkendes Ferment zu sein scheint, das Eiweillkoérper bis zu hochmolekularen Spalt-
produkten, den Albumosen und Peptonen (s. S. 21) abbaut, ist das Trypsin ein
Gemisch verschiedener Fermente. Das Erepsin, das im Darmsaft enthalten ist, ist
eine Peptidase.

b) Desmolasen. Die bei den Desmolasen als erste Gruppe aufgefiihrten sauerstoff-
iibertragenden bzw. -abspaltenden Fermente Peroxydase, Katalase und Atmungs-
ferment unterscheiden sich funktionell in charakteristischer Weise. Die Funktion der
Peroxydase besteht darin, daBl es peroxydartig gebundenen Sauerstoff auf andere
Substrate tibertragen kann und dadurch oxydierend wirkt. Die Katalase zerlegt Wasser-
stoffsuperoxyd in Wasser und Sauerstoff, wéhrend schlieBlich das Atmungsferment
den reaktionstrégen Sauerstoff, der mit der Atmung dem Organismus zugefiihrt wird,
so aktiviert, dafl sich Oxydationen vollziehen kénnen. Die drei genannten Fermente
sind die einzigen, iiber deren chemische Natur heute etwas ausgesagt werden kann.
Es handelt sich bei ihnen wmn eisenhaltige Komplexe, in denen das Eisen an porphyrin-
artige Korper gebunden ist. Die drei genannten Fermente stehen also der prosthetischen
Gruppe des roten Blutfarbstoffs, dem H#&min, nahe.

Unter der Bezeichnung Dehydrasen wird eine Gruppe von Fermenten zusammen-
gefafit, die den Wasserstoff ihrer Substrate reaktionsfdhiger machen, so dafl er bei
Anwesenheit geeigneter wasserstoffbindender Stoffe, sog. Wasserstoffacceptoren, aus
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dem Substrat, das dabei oxydiert wird, herausgelést werden kann. Oxydation und

Reduktion sind also aufs engste miteinander verkniipft. Ein besonders bekanntes

und vielseitig untersuchtes Beispiel eines derartigen Fermentes ist die Succino-

dehydrase, deren Wirkung in der Oxydation der Bernsteinsiure (Acid. succinicum)

zur Fumarséure besteht. Als Wasserstoffacceptor dient der Farbstoff Methylenblau

(Mb), der zu farblosem Leucomethylenblau (Leuco-Mb) reduziert wird.
(Succinodehydrase)

COOH ‘L (EOOH

|

CH, CH

| + Mb——> “H + Mb-H, (Leuco-Mb)
C

2

| I
COOH COOH
Bernsteinsaure Fumarsgure
Uber die Bedeutung der Dehydrasen fiir die Oxydationsvorginge im Gewebe
soll spater noch ausfithrlicher gesprochen werden. Hier sei noch erwidhnt, da eine
Oxydation sich mit Hilfe der Dehydrase auch vollziehen kann, wenn der Wasser-
stoffacceptor durch bestimmte Substanzen im Gewebe selbst gegeben ist. Es ist dann
die Oxydation des einen mit der Reduktion eines anderen korpereigenen Molekiils
verbunden, so dafl man von oxydoreduktiven Vorgingen oder Oxydoreduktionen
spricht. Ein solcher Vorgang kann sich sogar an der gleichen Molekiilart vollziehen,
wie es bei der CaANNIzZZAROschen Umlagerung der Aldehyde der Fall ist. Auf diese
Weise entsteht z. B. aus zwei Molekiilen Acetaldehyd je ein Molekiil Essigsdure und

Athylalkohol:
CH,COH H, CH,CH,0H
+ —> +
CH,COH (6] CH,COOH

Ein Gemisch von Dehydrasen oder oxydoreduktiv wirkenden Fermenten mit
anderen Fermenten, z. B. mit Phosphatase, 1st das als Zymase bezeichnete Ferment-
system der Hefe. Die Wirkung der Carboxylasen oder Decarbozylasen besteht in
der Abspaltung von Kohlendioxyd aus organischen Siuren. Von besonderer Wichtig-
keit ist das Ferment, das Brenztraubensiure — eine Siure, die beim Abbau der Zucker
eine bedeutende Rolle spielt — in Acetaldehyd umwandelt:

CH;.C:0.COOH —>» CH,;COH + CO,

Bei der Oxydation der C-haltigen Bausteine des Organismus wird der Kohlen-
stoff letzten Endes zu CO, oxydiert. Es besteht eine grofle Wahrscheinlichkeit
dafiir, daB diese Oxydation des Kohlenstoffs nicht in direkter Weise erfolgt,
sondern so vor sich geht, dall er im Verbande des Molekiils bis zur Carboxyl-
gruppe oxydiert und die Kohlensdure erst sekundir durch die Wirkung der
Carboxylase in Freiheit gesetzt wird. Es wiirde also die Kohlenséureausscheidung
bei der Atmung auf die Wirkung der Carboxylase zuriickzufithren sein.

II1. Nerv- und Muskelphysiologie.

Bei einzelligen Tieren (z. B. einer Ambe) und auch noch bei niederen Metazoen
mit wenig differenzierten Zellen (z. B. bei Schwimmen) finden wir, da das
Protoplasma aller Zellen oder fast aller Zellen imstande ist, auf Reize der Aulen-
welt durch Verdnderungen zu reagieren, die schliellich zu einer Gesamtreaktion
des betroffenen Organismus, z. B. zur Fortbewegung fithren kénnen. Wir verstehen
dabei unter Reizen mehr oder minder plotzliche Verinderungen der fiir uns
erkennbaren physikalischen und chemischen Bedingungen der Umwelt. Es zeigt
sich weiterhin, dafl nicht nur die direkt vom Reiz betroffenen Protoplasmateile
(oder Zellen) an der Reaktion beteiligt sind, sondern dafl auch entfernt gelegene
Protoplasmapartien (oder Zellen) an der Ausfithrung der Reaktion teilnehmen,
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oder gar diese allein vollziehen. Im letzteren Fall erleiden die Teile des Organismus,
die den Reiz der AuBenwelt empfingen, sowie die dazwischenliegenden Teile
keine nach auBlen sichtbare Verdnderung. Aber nicht nur die Logik zwingt uns
anzunehmen, daB dennoch irgendwelche Verdnderungen in diesen Protoplasma-
partien (oder Zellen) eingetreten sind, sondern wir besitzen auch Methoden, feinste,
schnell ablaufende, der &uBeren Betrachtung sich entziehende Verinderungen
physikalischer und chemischer Natur in denselben festzustellen. Man bezeichnet
diese Verinderung des Protoplasmas (oder der Zelle) als Erregung und spricht
von einer Erregungsleitung, da der in demjenigen Protoplasmateilchen, das von
dem Reiz getroffen wurde, voriibergehend entstandene Erregungszustand vor
seinem Erléschen in den benachbarten Teilchen ebenfalls eine Erregung auslost.
Die Erregung teilt sich dann immer wieder dem nichst benachbarten Teilchen
mit, bis sie das Protoplasmateilchen (oder die Zelle) erreicht, an dem eine nach
auBen sichtbare Reaktion erfolgt. Es ist nun fiir einzellige Tiere und fiir wenig
differenzierte Metazoen nicht nur typisch, daB alle Teile des Protoplasmas (oder
alle Zellen) mehr oder minder auf alle Arten von Reizen der Aullenwelt reagieren,
sondern daB sie auch je nach den dulleren Umstéinden sowohl der Erregungs-
leitung als auch der Ausfiihrung der Reaktion dienen kénnen. Beim hoher
organisierten Tier hingegen, bei dem wir ganz entsprechend ebenfalls die Um-
wandlung eines Reizes der Aullenwelt iiber (biologische) Erregung und Erregungs-
leitung in eine Reaktion beobachten, kann nicht mehr ein und dasselbe Proto-
plasma (resp. dieselbe Zelle) alle diese Funktionen erfiillen. Es ist vielmehr eine
so weitgehende Differenzierung eingetreten, dal bestimmte Zellen (oder Zellkom-
plexe) vorwiegend, wenn nicht ausschlieBlich, nur eine der drei Aufgaben erfiillen.
Zellen und Organe, die in erster Linie der Umwandlung eines Reizes der Umwelt
in eine Erregung dienen, bezeichnet man als Recepforen oder Receptionsorgane,
meist filschlich Sinneszellen oder Sinnesorgane genannt. Ausschlieflich der Er-
regungsleitung dienen beim héheren Organismus die peripheren Nerven, wihrend
die Tatigkeit des zentralen Nervensystems am einfachsten umschrieben wird als
Steuerung oder Umschaltung der Erregungsleitung nach den verschiedenen
effektorischen Zellen oder Organen, d.h. den Stellen, an denen die sichtbare
Reaktion auftritt. Solche effektorischen Organe sind nicht nur die Skeletmuskeln
und die Driisen mit duerer Sekretion, sondern alle Zellen und Organe, deren
Tatigkeit oder Zustand durch die Nervenerregung verindert wird, z. B. Herz,
BlutgefiBe, Magendarmkanal, Driisen mit innerer Sekretion usw.

A. Peripherer Nerv.

Aus dem bisher Gesagten ergibt sich schon, dafl dem peripheren Nerven
physiologisch zwei Aufgaben zukommen, einmal Erregungsleitung vom Re-
ceptionsorgan zum Zentralnervensystem (receptorische, afferente oder zentri-
petale Bahnen, filschlich auch als sensible bezeichnet) und zweitens Erregungs-
leitung vom nervisen Zentralorgan zu den effektorischen Organen (effektorische,
efferente oder zentrifugale Bahnen). Das Schema der Abb. 2 weist einen Teil
der verschiedenen Bahnen, die ein peripherer Nerv enthalten kann, auf und 148t
erkennen, daB3 im allgemeinen nur in der Peripherie zwischen rein motorischen
und rein receptorischen Nerven unterschieden werden kann. Das Schema zeigt
aber weiterhin, daB der Begriff des ,,peripheren Nerven‘ ein rein anatomischer
ist und daB mit dieser Bezeichnung keineswegs ein Organ im physiologischen
Sinn gemeint wird. Der periphere Nerv enthilt vielmehr nur die einander dhn-
lichen, langgestreckten Teilstiicke an und fiir sich verschiedener physiologischer
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Einheiten. Als eine solche physiologische Einheit ist zu betrachten die motorische
Vorderhornzelle im Riickenmark mit dem dasselbe verlassenden Achsenzylinder
sowie die Muskelfasern, die von diesem Nervenfortsatz versorgt werden. Eine
andere Einheit bildet die in der Haut gelegene Sinneszelle und der receptorische
Nervenfortsatz, seine im Spinalganglion gelegene Nervenzelle und die Auf-
spaltung des Nervenfortsatzes im Riickenmark. Eine Ganglienzelle mit ihren
Dendriten (kurze Protoplasmafortsitze) und ihrem Neurit (langer Protoplasma-
fortsatz, Achsenzylinder) wird anatomisch und auch physiologisch als ein Neuron
bezeichnet; biologisch ist dieses Gebilde als eine Zelle zu betrachten.

DaB es sich wirklich um physiologische Einheiten handelt, ergibt sich aus den
Folgeerscheinungen der Durchschneidung solcher Einheiten bei einem Versuchstier
oder auch an den Folgen von Nervenverletzungen beim Menschen. Wird der Nerv
an der in Abb. 2 mit A, oder A, bezeichneten Stelle durchtrennt, so degeneriert der
mit der zugehorigen Nervenzelle nicht mehr im Zusammenhang stehende Teil des

Achsenzylinderfortsatzes in wenigen Tagen; nach einiger Zeit verfillt aber dann auch
der zugehérige Muskel der Degeneration. Unter Degeneration versteht man den mit

bestimmten Verdnderungen im histologischen Bild einhergehenden, langsam ein-
tretenden Verlust der, Funktionsfihigkeit eines Organs. Die Durchtrennung einer
receptorischen Bahn bei B; oder B, fiihrt ganz entsprechend nicht nur zur De-
generation des von seiner Nervenzelle abgetrennten Nervenfortsatzes, sondern auch
zur Degeneration der mit zur Einheit gehérigen Hautsinneszelle. Wenn dagegen
die Durchtrennung bei C erfolgt, degeneriert nur das kurze Stiick des Nervenfort-
satzes von der Durchschneidungsstelle bis zum Riickenmark einschlieBlich seiner
dort erfolgenden Aufspaltung. Auf die Dauer kann immer nur der mit der Nerven-
zelle im Zusammenhang gebliebene Teil der Einheit seine Funktionsfahigkeit erhalten.
Es ergibt sich aus solchen Versuchen weiterhin, da die hintere Wurzel nur zentripetale,
die vordere nur zentrifugale Bahnen enthilt (BELLsches Gesetz).

Physiologisch am besten erforscht, weil am einfachsten der Beobachtung
zuginglich, ist das Verhalten der Achsenzylinderfortsitze der motorischen
Vorderhornzellen. Soweit bisher auch andere Neuriten eingehender untersucht
worden sind, ergeben sich nur geringe quantitative Unterschiede. Da jede durch
die motorischen Bahnen zum Muskel gelangte Erregung an diesem eine leicht
wahrnehmbare und auch in ihrer GréBe leicht meBbare Titigkeit hervorruft, ist
der motorische Nerv im Zusammenhang mit seinem Muskel das klassische Objekt
zum Studium, und zwar auf Grund zweier biologischer Gegebenheiten. Einmal
sind wir nicht auf die natiirliche Erregung (beim motorischen Achsenzylinder von
der Vorderhornzelle, beim receptorischen vom Receptionsorgan herkommend)
allein angewiesen, sondern wir konnen durch die verschiedensten kiinstlichen
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Reize eine Stelle des peripheren Nerven in Erregung versetzen; diese Erregung
wird zum Muskel fortgeleitet und 16st eine Verkiirzung desselben aus. Ferner
behalten Organe von Kaltbliitern (Frosch) unter leicht einzuhaltenden Versuchs-
bedingungen stundenlang nach dem Tode der Tiere ihre Funktionsfdhigkeit.

Jede etwas grébere mechanische Behandlung des Nerven, wie z. B. Durch-
schneidung, plétzlicher Druck oder Zug usw., ruft eine Zuckung in den mit dem
Nerven verbundenen Muskeln hervor. Alsthermische Reize bezeichnet man schnelle
Temperaturinderungen, Abkiihlung oder Erwédrmung des Nerven, die ebenfalls
Erregung auslésen. Gewisse Substanzen, wie z. B. Natriumoxalat in Beriihrung
mit dem Nerven gebracht, erweisen sich infolge ihrer chemischen Eigenschaften
als Erregung erzeugend. Von dem chemischen Reiz verschieden ist der osmotische
Reiz. Wie frither geschildert (s. S. 18), besitzen alle Gewebe einen bestimmten
osmotischen Druck. Durch relativ rasche Verinderungen desselben werden
ebenfalls Erregungen ausgelost. So ruft Eintauchen des Nerven in kon-
zentrierte NaCl-Losung Muskelzuckungen hervor, wihrend isotonische NaCl-
Losung vollig wirkungslos ist. Auch die bei Eintrocknung eines Nerven auf-
tretenden Erregungen sind durch den osmotischen Reiz der Wasserverarmung
bedingt.

Dieser chemischen und osmotischen Reizbarkeit der Nerven kommt eine grof3e
praktische Bedeutung zu, denn wir miissen bei allen therapeutischen Einspritzungen
in die Gewebe stets darauf bedacht sein, daf die zu injizierenden Fliissigkeiten weder
durch ihre chemische Zusammensetzung noch durch ihren osmotischen Druck (d. h.
Konzentration) die im Gewebe verlaufenden Nerven erregen und somit Schmerz
erzeugend wirken.

Die groBte Bedeutung speziell fiir die Erforschung der Physiologie der Nerven
kommt der elektrischen Reizung zu und zwar, weil wir den elektrischen Reiz sehr
leicht beziiglich seiner Einwirkungsdauer, seiner absoluten Stirke und der Ge-
schwindigkeit mit der diese absolute Stéirke erreicht wird, variieren konnen. So
148t sich gerade durch elektrische Reizung sehr leicht zeigen, was librigens — wie
schon angedeutet — auch fiir alle anderen Reizqualitédten gilt, daB der Reiz mit
einer bestimmten Geschwindigkeit zur vollen Hohe anwachsen mul, um eine
Erregung auslosen zu kénnen. Derselbe Strom, der direkt in den Nerv einbrechend
eine starke Zuckung des Muskels hervorruft, bleibt wirkungslos, wenn man ihn
nur allmihlich zur vollen Héhe durch langsames Ausschalten geeigneter, hoher
Widerstinde ansteigen 1i8t (Einschleichen des Stromes).

Infolge der Moglichkeit, einen elektrischen Reiz zu einem genau bestimmbaren
Zeitpunkt einwirken zu lassen, kann die Geschwindigkeit der Erregungsleitung im
Nerven bestimmt werden. Dazu wird der Nerv zundchst an einer dem Muskel
méglichst nahen und dann an einer méglichst fern gelegenen Stelle gereizt und
gemessen, um wieviel spiter bei der zweiten Reizung die Muskelzuckung eintritt
als bei der ersten. So wurde fiir den Froschischiadicus die Leitungsgeschwindigkeit
mit 20—30 m/sec. ermittelt. Beim Menschen als Warmbliiter lauft die Erregungs-
leitung im Nerven wesentlich rascher ab; die experimentell gefundenen Werte
schwanken zwischen 70—120 m/sec.

Bei Abstufung der Stérke der elektrischen Reizung ergibt sich, dafl bis zu
einer gewissen Stirke die Reize unwirksam bleiben (unterschwellige Reize). Der
Reiz, der gerade stark genug ist, eine Erregung auszuldsen, die zur schwichsten
Zuckung des Muskels fithrt, wird als Schwellenreiz bezeichnet. Mit weiterer Ver-
stirkung der Reize verkiirzt sich der Muskel immer mehr, bis von einer bestimmten
Reizstirke an (mawximaler Reiz) die Verkiirzung konstant bleibt. Reize, die
zwischen dem Schwellenreiz und dem maximalen Reiz gelegen sind, werden
untermaximale Reize genannt; wihrend man als dbermaximale Reize solche be-
zeichnet, die stirker sind als der zur Auslésung der maximalen Zuckung be-
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notigte. Die fiir untermaximale Reize bestehende Abhingigkeit der Erregungs-
groBe von der Reizstirke ist aber wohl nur eine scheinbare. Fithrt man ent-
sprechende Versuche an einem Nervmuskelpraparat durch, bei dem der Nerv nur
eine einzige motorische Faser enthédlt (z. B. durch kiinstliche Auffaserung des
Froschischiadicus, so dal3 das gereizte Nervenstiick nur durch eine Faser mit dem
Muskel in Verbindung steht), so zeigt sich, daB der Schwellenreiz schon maximaler
Reiz ist. Selbstverstindlich ist die auftretende Zuckung, die zugleich Schwellen-
zuckung wie maximale Zuckung ist, sehr klein, da von einer Faser nur ein kleiner
Teil des Muskels versorgt wird. Es gilt also fiir den einzelnen Achsenzylinder das
,,Alles-oder-Nichts-Gesetz*“, d. h. ein Reiz ist entweder so stark, daB er volle
Wirkung hervorruft, oder er ist unwirksam. Das andersartige Verhalten des aus
mehreren Fasern bestehenden Nerven findet seine Erkldrung durch den Befund,
daB die einzelnen Fasern verschieden empfindlich sind, d. h. verschieden hche
Reizschwellen besitzen; auBerdem werden die einzelnen Fasern, da der Nerv
eine gewisse Dicke besitzt, nicht gleichm#Big von dem durchgesandten Strom
getroffen. Der Reiz, der am gewéhnlichen Nerv Schwellenreiz zu sein scheint, ist
stark genug, um gerade die empfindlichsten Fasern des Nerven (maximal) zu
erregen; erst mit zunehmender Reizstirke werden immer mehr Fasern erregt,
bis schlieBlich bei sogenannter maximaler Reizung des Nerven alle Fasern, auch
die mit der hochsten Schwelle antworten. Da mit jeder neu erregten Nervenfaser
eine weitere Anzahl von Muskelfasern in Tétigkeit tritt (s. motorische Einheit
S. 55), nimmt die Tatigkeit des Muskels entsprechend der Reizstirke zu. Diese
eben geschilderten Versuche zeigen weiter, daf die Erregung in einer Nervenfaser
nie auf eine parallel verlaufende Faser tiberspringt (Gesetz der isolierten Leitung).

Erregbarkeit und Leitfihigkeit der Nerven sind leicht beeinflufbar. Mit sinkender
Temperatur nimmt die Erregbarkeit und die Leitungsgeschwindigkeit ab und kann
schliellich ganz erléschen, um, wenn die tiefen Temperaturen (beim Frosch um 09,
beim Saugetier etwa 15°) nicht zu lange eingewirkt haben, beim langsamen Erwéirmen
wiederzukehren. In &hnlicher Weise wirken gewisse chemische Substanzen, die
Narcotica, sowohl in gasformigem (Ather, Chloroform) wie in geléstem Zustand
(Coeain, Novocain) auf den Nerven ein. Die auftretenden Laihmungserscheinungen
sind bei richtiger Dosierung der Narcotica nach Entfernung derselben véllig reversibel,
d. h. es tritt allmihlich wieder normale Erregbarkeit und Leitfahigkeit ein. Solche
Narkoseversuche zeigen weiterhin, daf3 es sich bei der Umwandlung eines Reizes in
eine Erregung um einen anderen Mechanismus handeln mufl als bei der Fortpflanzung
der Erregung. Eine nicht zu tief narkotisierte Nervenstrecke, die schon vollig unerreg-
bar ist, kann trotzdem noch eine aus einer nicht narkotisierten Nervenstrecke an-
kommende Erregung weiterleiten. Auch aus Narkoseversuchen ergibt sich, daf} die
einzelne Faser des Nerven dem Alles-oder-Nichts-Gesetz unterliegt. Die scheinbaren
Abweichungen von diesem Gesetz, z. B. wenn bei einer Leitungsanédsthesie die Emp-
findlichkeit der Haut nicht schlagartig, sondern allmahlich verschwindet, werden
durch verschiedene Narkoseempfindlichkeit der einzelnen Fasern und auch durch
die verschiedene Zeit, die das Narcoticum zum KErreichen der einzelnen Fasern des
Nerven benotigt, erklart. Die verschiedene Narkoseempfindlichkeit der Nerven-
fasern zeigt sich auch darin, daB motorische Fasern erst durch viel hohere Cocain-Kon-
zentrationen leitungsunfihig gemacht werden als sensible Nervenfasern, ein Tat-
bestand, der fiir die Lokalanisthesie von grofler praktischer Bedeutung ist.

Auch der elektrische Strom kann einen Einfluf auf die Erregbarkeit bzw. Leit-
fahigkeit des Nerven ausiiben. An der Eintrittsstelle des Stromes in den Nerven
(an der Kathode) wird die Erregbarkeit und die Leitfahigkeit erhoht, an der Austritts-
stelle (an der Anode) herabgesetzt, wenn nicht aufgehoben. Nach Unterbrechung
der elektrischen Durchstrémung sind fiir kurze Zeit, bis zur Herstellung normaler
Erregbarkeits- und Leitfahigkeitsverhaltnisse, die Verdnderungen gerade umgekehrt,
aber schwicher als wihrend der Durchstromung. Hiermit steht im Zusammenhang,
daB bei Reizung mit langer dauernden StromstdBen Schliefung des Stromes eine
Erregung an der Kathode auslést, wahrend bei Offnung des Stromes eine weniger
wirksame Erregung an der Anode entstehen kann. Da die entstandenen Erregungen,
bevor sie den Muskel erreichen, bei bestimmter Anordnung der Elektroden die eine
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Elektrode passieren miissen, kommt es zu der merkwiirdigen Erscheinung, daB
infolge Aufhebung der Leitfdhigkeit an dieser zwischenliegenden Elektrode die
Erregung nicht zum Muskel gelangen kann. Auf diese Art kann mit stérkeren Strémen
eine Reizung scheinbar weniger wirksam sein als eine solche mit schwicheren
(Pflitgersches Zuckungsgesetz).

Die erregbarkeitsteigernde und -mindernde Wirkung der Kathode bzw. der Anode
bei elektrischer Durchstrémung findet therapeutische Verwendung bei der soge-
nannten kathodischen oder anodischen ,,Galvanisation® (Ldéhmungen, Trigeminus-
neuralgien usw.).

Welche Stoffwechselvorginge der Errequngsleitung im Nerven zugrunde liegen,
wissen wir bisher nicht genau. Die neuesten Untersuchungen ergaben, daf} eine
gewisse Ahnlichkeit aber keineswegs Identitidt mit dem Titigkeitsstoffwechsel des
Muskels vorliegt (s. S. 40). Mit Sicherheit ergab sich, daBl der Gesamtstoffumsatz
bei der einzelnen Erregungsleitung sehr klein ist. Dieser Befund war zu erwarten,
da einmal die Blutversorgung der Nerven eine relativ geringe ist und es schon
lange bekannt war, dall der periphere Wirbeltiernerv auBlerordentlich schwer
ermiidbar ist.

Die elektrischen Begleiterscheinungen der Erregungsleitung im Nerven
(s. S. 43) und das Verhalten des Nerven gegeniiber ihm zugefithrten elektrischen
Kriften legen es nahe, die Erregungsleitung elektrochemisch zu erkliren. Sicher
ist, daB es sich nicht um eine einfache Elektrizitdtsentstehung und Weiterleitung
handeln kann, denn die Durchschneidungsstelle eines Nerven ist, auch wenn die
beiden Schnittenden noch so gut aneinander gelegt werden, ein unuberwmdbares
Hindernis fur die Erregung.

Ein im Organismus durchschnittener und dann wieder gendhter Nerv gewinnt
nie wieder direkt seine Leitfdhigkeit. Die Wiederherstellung der Funktion, die sich
nach Wochen und Monaten zeigt, beruht auf dem Auswachsen der Achsenzylinder
aus dem zentralen Stumpf des Nerven in den inzwischen degenerierten peripheren
Stumpf, und erst, wenn die auswachsenden Fasern, die ja mit der Nervenzelle in
Verbindung stehen, das effektorische Organ oder das Receptionsorgan erreicht haben,
besteht wieder Funktionsmoglichkeit. Dieses Auswachsen und Wiedergewinnen des
Anschlusses an das periphere Organ kann auch dann stattfinden, wenn der periphere
Stumpf vollig entfernt worden war. Die Funktionsherstellung benétigt dann aber
eine viel langere Zeit und ist meist unvollkommener, als wenn durch Nervennaht

das degenerierende periphere Ende den auswachsenden Fasern als Leitband dienen
kann.

Die Zusammensetzung des gemischten Nerven aus zentripetalen und zentri-
fugalen Fasern zeigt schon, daB die Erregung im Nerven nach beiden Richtungen
geleitet wird. Die Untersuchung der elektrischen Begleiterscheinungen der Nerven-
erregung zeigt aber weiterhin, daf3 auch beim kiinstlich gereizten, nicht gemischten
Nerven die Erregung in einer Nervenfaser sich nach beiden Seiten gleichmiBig
fortpflanzt (Gesetz der doppelsinnigen Leitung). Es ist aber bisher kein einwand-
freies Beispiel dafiir aufgewiesen worden, dafl das doppelsinnige Leitvermogen
der spinalen Nerven auch vom Organismus ausgenutzt wird. Im Gegenteil, es
148t sich sehr leicht zeigen, daB selbst wenn in einer Nervenfaser durch kiinst-
lichen Reiz eine doppelsinnige Erregungsleitung erzeugt wird, dieselbe nicht auf
das néchste leitende Element iiberspringen kann, denn die Verbindungen der
leitenden Elemente (Synapsen, s. S. 46) besitzen Ventilwirkung, d. h. sie lassen
die Erregung nur in einer, der biologischen Richtung passieren. So kann z. B.
die Erregung von der motorischen Nervenfaser zum Muskel gelangen, nie aber
eine im Muskel entstandene Erregung auf die motorische Faser iibergehen. Eine
riickldufige, durch kiinstlichen Reiz gesetzte Erregung in einer motorischen Faser
erreicht zwar nachweislich die Vorderhornzelle, kann aber von dort nicht auf
ein anderes Neuron — von dem seinerseits eine Erregung leicht an diese motorische
Vorderhornzelle abgegeben wird — iiberspringen.
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B. Muskel- und Elektrophysiologie.

Man unterscheidet nach dem histologischen Bild bei den Wirbeltieren zwischen
quergestreiften und glatten Muskeln. Erstere werden, da sie fast ausschlieBlich
Skeletteile miteinander verbinden, auch Skeletmuskeln genannt und dienen vor
allem der Bewegung von Gliedern und somit auch der Fortbewegung des Or-
ganismus. Die glatten Muskelfasern sind im allgemeinen nicht wie die quer-
gestreiften zu einheitlichen abgeschlossenen Organen zusammengefal3t, sondern
bilden zusammen mit anderen Geweben die Wande von Organen, die Hohlraume
umschlieBen. Die Aufgabe der in diesen Organen vorhandenen glatten Muskel-
schichten ist es, den umschlossenen Hohlraum zu verkleinern oder auch den
Inhalt desselben fortzubewegen und schlieflich auszustoBen. Infolge der ver-
schiedenen Aufgaben, die den Skeletmuskeln und den glatten Muskeln zukommen,
ist es nicht erstaunlich, daB sie sich in ihrem physiologischen Verhalten wesentlich
unterscheiden. Gemeinsam ist ihnen aber der Aufbau der Faser aus doppelt-
brechenden Substanzen, die als das Substrat fiir das Kontraktionsvermégen der
Muskeln angesehen werden.

1. Skeletmuskeln.

Reizt man einen ausgeschnittenen Skeletmuskel des Frosches in dhnlicher Weise,
wie es vorher fiir den Nerven geschildert wurde, so findet man, daBl Muskel-
verkiirzung durch direkte mechanische, thermische, chemische, osmotische oder
elekirische Reizung auslosbar ist. Von untergeordneter Bedeutung bleibt es, daB3
der Muskel schwerer erregbar ist als der Nerv, d. h., da8 bei gleichartigem Reiz
die Reizstirke bei direkter Einwirkung auf den Muskel stirker sein muB} als bei
indirekter Reizung durch den zugehorigen Nerven. Nur bei den chemischen
Reizen kennen wir Substanzen, die nicht im gleichen Sinn auf den Muskel und
den Nerv einwirken. So tétet Ammoniak, ohne erregend zu wirken, den Nerven
ab, ruft aber, mit dem Muskel in Beriihrung gebracht, stirkste Verkiirzung hervor.
Schon dieser Versuch zeigt, daf} die Muskelsubstanz wirklich selbst erregbar ist
und daB nicht etwa nur die noch im Muskel verlaufenden feinen Aufsplitterungen
der motorischen Nerven gereizt werden. Die echte eigene Irritabilitit der Muskel-
substanz wird ferner erwiesen durch Reizung sicher nervenfreier Muskelteile
(proximales Drittel des Froschsartorius) oder von Muskeln, bei denen die Moglich-
keit einer Reizung iiber den Nerven durch Curare-Vergiftung ausgeschaltet ist.

Curare (suidamerikanisches Pfeilgift) lahmt schon, wenn nur kleinste Dosen in
den Blutkreislauf oder in die Lymphbahnen gelangen, alle willkiirlichen Bewegungen
der Versuchstiere. Auf direkte Reizung verkiirzen sich aber noch die Muskeln, wiahrend
Reizung der Nerven vollkommen wirkungslos bleibt. Eingehendere Analyse der
Vergiftungserscheinungen ergibt, daB bei Reizung der Nerven in diesen dennoch eine
Erregung entsteht. Sie lduft bis zur Muskelfaser hinab, kann aber nicht auf dieselbe
iibergehen. Die Nervenendplatte, die Verbindung zwischen Achsenzylinder und Muskel-

faser, ist nach Curarevergiftung nicht nur wie normalerweise in der Richtung vom
Muskel zum Nerv gesperrt (s. S. 35), sondern iiberhaupt fiir jede Erregung undurch-

angie.
¢ %N%arden direkte Reizungen an langgestreckten, parallelfaserigen Muskeln aus-
gefiihrt, so 148t sich sehr leicht, z. B. durch kinematographische Zeitlupenauf-
nahme, zeigen, daB die Kontraktion nicht schlagartig den ganzen Muskel erfat,
sondern daB von der gereizten Stelle aus die Kontraktion nach beiden Seiten
gleichméBig fortschreitet. Die Geschwindigkeit der Ausbreitung des Kontraktions-
vorganges — dem eine Erregungsleitung im Muskel zugrunde liegt — betrigt
nur 1/, bis /¢ der Erregungsleitung im motorischen Nerven (Froschmuskel
5—6 m/sec., menschliche Muskeln 10—15 m/sec.). Diese Geschwindigkeit ist aber
grof} genug, um zu vermeiden, dafl bei den kiirzesten Kontraktionen das gereizte
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Stiick selbst der lingsten Muskelfaser schon wieder erschlafft ist, bevor die Enden
der Muskelfaser in Téatigkeit treten.

Da, ahnlich wie der Nerv aus Nervenfasern, der Skeletmuskel aus Muskel-
fasern als selbstindigen Elementen aufgebaut ist, nimmt auch bei direkter
abgestufter Reizung die eintretende Kontraktion von einem Schwellenresz bis zur
Erreichung eines maximalen Reizes an Grofe zu. Aber auch fir die einzelne
Muskelfaser gilt bei Anwendung kurzdauernder elektrischer Reize genau so wie
fiir die einzelne Nervenfaser das Alles-oder-Nichis-Gesetz. Die Erregung einer
Muskelfaser springt wie bei Nervenfasern nie auf eine andere Faser iiber.

Zum genauen Studium der Muskelkontraktion ist es iiblich, mit Hilfe eines
feinen Hebels die eintretende Verkiirzung auf einer mehr oder minder schnell
rotierenden Trommel aufzuschreiben (Abb. 3a). Meist werden noch auBer der

Abb. 3. Muskelkontraktionskurven. a Technik der Registrierung. b Einzel-Zuckung, untere Kurve
Stimmgabel /5, Sekunden, mittlere Kurve Reiz (Abfall). ¢ bis e Mehrfachreizung, Zeit in !/; Sekunden.
d Unvollkommener Tetanus. e Vollkommener Tetanus.
Muskelverkiirzung die Reizmomente und der Zeitablauf registriert. Eine auf
einen sehr kurz dauernden Reiz erfolgende Kontraktion, eine sog. Einzel-Zuckung,
zeigt die Abb. 3b. Man erkennt, dall die Verkiirzung des Muskels nicht sofort
im Augenblick der Reizung beginnt, sondern deutlich spiter. Die fiir die Umsetzung
des Reizes iiber Erregung in Verkiirzung benétigte Zeit betrigt gegen 1/, o, Sekunde
und wird als Lafenzzeit bezeichnet. Der eigentliche Ablauf der Zuckung dauert
etwa 1/;, Sekunde. Latenzzeit und Zuckungsdauer sind fiir die Muskeln ver-
schiedener Tierarten und sogar fiir die verschiedenen Muskeln ein und desselben
Tieres nicht gleich. Die angegebenen Zeiten treffen aber zufillig als Mittelwerte
fir die meisten Froschmuskeln wie auch fiir menschliche Muskeln zu. Wie aus
der Kurve der Einzelzuckung ersichtlich, beginnt die Verkiirzung erst mit geringer
Geschwindigkeit, erreicht jhr Maximum, wenn ungefihr 2/, der Zuckungshohe
erreicht ist, dann nimmt sie ab, und schlieBlich verlangert sich der Muskel wieder.
Meist dauert die Erschlaffung etwas langer als die Verkiirzung. Bei einem durch
hiufige Reizung ermiideten Muskel nimmt die Zuckungsdauer zu und zwar vor
allem durch Verzégerung der Erschlaffung. Durch Erniedrigung der Temperatur
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kann ebenfalls eine wesentliche Verlingerung der Zuckungsdauer eintreten ; diese
Verlangerung betrifft dann Anstieg und Abstieg der Zuckung ziemlich gleich-
mafbig.

Wird ein Muskel von mehreren (maximalen) Reizen in Zeitabstianden, die
gréBer sind als einer Zuckungsdauer entspricht, getroffen, so erfolgen nacheinander
eine Reihe von normalen Zuckungen (Abb. 3¢). Werden die Abstinde zwischen
den Reizen verkiirzt, so kann der Muskel in den Zwischenpausen nicht mehr véllig
erschlaffen; er zeigt eine Dauerverkiirzung mit aufgesetzten Zacken (unwvoll-
kommener Tetanus Abb. 3d). Die glatte Dauerverkiirzung, die bei hoher Reiz-
frequenz auftritt, wird vollkommener Tetanus genannt (Abb. 3e). Bei diesen
Tetani ist die Muskelverkitrzung stéirker als der Zuckungshéhe der maximalen
Einzelzuckung entspricht. Die gleiche Summation kommt auch bei frequenter
Reizung einer einzigen Muskelfaser zur Beobachtung; es ist daher ersichtlich,
daB das oben erwihnte Alles-oder-Nichts-Gesetz nur fiir Einzelreizung giiltig ist.

Man bezeichnet die bei der bisher besprochenen Versuchsanordnung auftretende
Kontraktion, bei der der Muskel seine Lénge éndert, aber immer die gleiche Spannung
(Belastung) aufweist, als 4sotonische Kontraktion. Verhindert man durch festes Ein-
klemmen beider Muskelenden eine Léngeninderung, so tritt bei Reizung eine 4so-
metrische Kontraktion auf, d. h. der von dem Muskel auf seine beiden Befestigungs-
punkte ausgeiibte Zug erfahrt wihrend des eigentlichen Kontraktionsvorganges eine
Zunahme, und die Erschlaffung des Muskels 148t die erzeugte Spannung wieder zum
Ausgangswert absinken. Durch geeignete Apparaturen laBt sich diese Spannungs-
#nderung dhnlich wie die Léingenéinderung registrieren. Die so gewonnenen isometrischen
Kurven éhneln sowohl bei Einzelreizung wie bei tetanischer Reizung den entsprechenden
isotonischen Kurven. Reine isometrische oder isotonische Versuchsbedingungen zu
erzielen ist technisch schwierig; meist handelt es sich um Kontraktionsvorgéange, die
nur mehr oder minder isotonisch oder isometrisch sind. Bei der willkiirlichen Muskel-
tatigkeit des Menschen sind reine Versteifungsaktionen isometrische Kontraktionen,
wahrend bei Bewegungsaktionen die Kontraktion des Muskels anfinglich, bis die
Masse des Gliedes in Bewegung geraten ist, mehr isometrisch, dann mehr isotonisch
erfolgt.

Nicht nur die kiinstliche, bei frequenter elektrischer Reizung auftretende
Muskelverkiirzung stellt eine Verschmelzung rhythmischer Vorginge im Muskel
dar, sondern auch die willkiirliche Muskeltétigkeit; dies gilt sowohl fiir lang an-
dauernde Verkiirzungszustéinde wie auch fiir die schnellsten Bewegungen. Letztere
sind keineswegs mit der kiinstlichen Einzelzuckung vergleichbar, sondern es
handelt sich dabei immer um mehrere Erregungen, die vom Nerv her zum Muskel
gelangen. Eine Ausnahme hiervon sind die Eigenreflexe (s. S. 46), bei denen in
der Tat eine Einzelerregung zum Muskel gelangt. Am klarsten 148t sich der Nach-
weis des rhythmischen Aufbaus der Willkiirbewegung durch Aufzeichnung der
elektrischen Begleiterscheinungen der Muskelverkiirzung fithren (Abb. 12). Im
gleichen Sinne spricht auch die Existenz des Muskeltons, der durch das rhyth-
mische An- und Abschwellen der Muskelspannung zustande kommt. Man kann
diesen Ton unter giinstigen akustischen Bedingungen ohne weitere Hilfsmittel
horen; z. B. beim festen Zusammenbeillen der Zahne oder auch bei fester Um-
klammerung eines den dufleren Gehoérgang verschlielenden Holzstabs.

Ob alle Erscheinungen der Skeletmuskeltéitigkeit im Wirbeltierorganismus auf
mehr oder minder starke tetanische Kontraktion der Muskelfasern zu beziehen sind,
oder ob neben dieser oszillatorischen Tétigkeit — wie wir sie am ausgeschnittenen
Muskel durch kiinstliche Reizung nachahmen kénnen — Verkiirzungszustinde vor-
kommen, die nicht oszillatorischer Natur sind, entzieht sich bisher dem exakten
Nachweis. Gewisse Erscheinungen, die wir im Abschnitt ,,Koordination der Muskel-
bewegung‘‘ kennen lernen werden und die man als Tonus der Muskeln bezeichnet —
ohne daf3 diesem Wort ein prignanter Begriff zugeordnet ist — machen es wahr-
scheinlich, da der Wirbeltierskeletmuskel auf Nerveneinfluf3 noch Zustandsénderungen
erleidet, die in Parallele zu setzen sind zu den Dauerverkiirzungen glatter Muskeln, wie
sie besonders ausgeprigt bei gewissen wirbellosen Tieren vorkommen (s. S. 42).
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MiBt man die Kraft, die wir willkiirlich mit unseren Muskeln ausitben kénnen,
oder die Spannung, die ein isolierter Muskel auf Reizung hin erzeugt, so zeigt sich,
daB diese abhingig ist von der Ausgangslinge des ruhenden Muskels. Im all-
gemeinen gilt die GesetzméiBigkeit, daB je groBer die Ruhelinge ein und desselben
Muskels ist, um so gréBer auch die Kraft ist, die er in erregtem Zustande ausiiben
kann. Die maximale Kraftleistung, die ein bestimmter Muskel bei optimaler Aus-
gangslinge entwickelt, ist selbstverstindlich von der GréBie des Muskels abhéingig.
Eine einfache Uberlegung zeigt, daB — fiir die annihernd immer gleich dicken
Muskelfasern gleiche Kraftleistung vorausgesetzt — die Anzahl der Muskelfasern
fir die maximal entwickelte Kraft eines Muskels maBgebend ist; hingegen be-
stimmt die Liange der Muskelfasern die VerkiirzungsgriBe oder Hubhohe. Nur bei
parallelfaserigen Muskeln stellt der gréBte Querschnitt senkrecht zur Zugrichtung
(anatomischer Querschnitt) ein Maf3 der Faserzahl dar. Bei gefiederten Muskeln
ist nicht der anatomische Querschnitt, sondern der Querschnitt senkrecht zur
Faserrichtung (physiologischer Querschnitt) proportional der Faserzahl. Berechnet

Abb. 4. Erholung eines Muskels nach vorheriger Ermiidung durch andauernde Einzelreize A in
Sauerstoff, B in Stickstoff (Ausbleiben der Erholung). Nach FLETCHER. (Aus BAYLISS, W. M.:
GrundriB der allgemeinen Physiologie. Berlin: Julius Springer 1926.)

man auf Grund der gefundenen Kraftleistung und unter Beriicksichtigung der
Faserrichtung fiir verschiedene Muskeln eines Wirbeltieres die maximal geleistete
Kraft pro Quadratzentimeter physiologischen Querschnitts, also fiir gleiche
Faserzahl, so erhilt man ziemlich gleiche Werte. Die pro Quadratzentimeter aus-
geiibte Kraft, meist als absolute Muskelkraft bezeichnet, betrigt fiir den Menschen
8—12 kg, fiir den Frosch 2—3 kg. Aus dem Gesagten ergibt sich schon, daf} bei
gleicher Muskelmasse ein gefiederter Muskel zwar eine groflere Kraftentfaltung
aber eine geringere Hubhohe besitzt als ein parallelfaseriger Muskel. Wir finden
dem entsprechend im Organismus da, wo die Muskeln groBle Kraftleistungen
vollbringen miissen, gefiederte Muskeln, und dort, wo eine grofle Verkiirzung
erreicht werden soll, mehr oder minder parallelfaserige Muskeln (M. masseter
als KraftschlieBer des Kiefers, M. temporalis als Kieferheber).

Wir wissen aus der tdglichen Erfahrung, dafl wir nach mehrmaliger starker
Kraftentfaltung nicht nur ein deutliches subjektives Ermiidungsgefiihl in den be-
tatigten Muskeln haben, sondern dafl auch objektiv die Ermiidung durch Ab-
nahme der Arbeits- oder Kraftleistung zu erkennen ist. Ebenso tritt Ermiidung
deutlich bei Reizung eines ausgeschnittenen Muskels auf (Abb. 4), und hier 146t
sich der Nachweis leicht fithren, dal Erholung nur dann eintreten kann, wenn
dem Muskel Sauerstoff zur Verfiigung steht. Aber auch am Menschen laBt sich
dies zeigen, wenn man mit einer geeigneten Apparatur (z. B. Mossoscher Ergograph)
aufschreibt, wie hoch durch rhythmische Bewegung eines Fingers ein Gewicht
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jedesmal gehoben wird. Die Hubhohen vermindern sich stetig durch Ermiidung
und werden, wenn das Gewicht grof3 genug ist, bald unmeBbar klein. Ruht dann der
Finger nur fir wenige Sekunden, so kann das Gewicht wiederum mehrmals be-
trichtlich gehoben werden. Wird aber der gleiche Versuch nach Abklemmung der
Blutzufuhr am Oberarm ausgefiihrt, so tritt zwar die Ermiidung kaum schneller
ein; aber auch die langste Ruhepause gibt uns nicht mehr die Méglichkeit, das
Gewicht zu heben. Wird, wenn auch nur fir kurze Zeit, die Blutzufuhr frei-
gegeben, so tritt deutliche Erholung des Muskels ein, da das Blut dem Muskel
Sauerstoff zufithrt.

Wird der oben beschriebene Versuch am ausgeschnittenen Muskel mit groBter
Sorgfalt ausgefithrt, so 146t sich weiterhin zeigen, dafl die Arbeitsfahigkeit des
nicht in einer Sauerstoffumgebung befindlichen Muskels nicht etwa auf einen im
Muskel gespeicherten Sauerstoffvorrat zuriickzufithren ist, sondern daf wirklich
zum Zustandekommen der Arbeitsleistung des Muskels kein Sauerstoff benétigt
wird. Es verlduft also der der Muskelverkiirzung zugrundeliegende Stoffwechsel-
vorgang anaerob, der Stoffwechsel des Erholungsvorgangs dagegen aerob.

Chemische Untersuchungen von Muskeln, die in Sauerstoff oder unter Ab-
schluf vom Sauerstoff ermiidet wurden, haben seit Beginn dieses Jahrhunderts
die Natur der Stoffwechselvorgiinge hei der Muskelkontraktion anscheinend weit-
gehend aufgeklirt. Wahrend der Zuckungsreihen nimmt der Glykogengehalt des
Muskels ab, der Milchséuregehalt zu. Dieser Vorgang wird keineswegs durch die
An- oder Abwesenheit von Sauerstoff beeinflulit. Hingegen verschwindet nach
Beendigung der Zuckungsreihe die im ermiideten Muskel angehdufte Milchsiure
nur in Gegenwart von Sauerstoff und gleichzeitig nimmt dann der Glykogen-
gehalt des Muskels wieder zu, erreicht aber nicht wieder den Ausgangswert. Bei
Versuchen am Gesamtorganismus sind diese Verhaltnisse im wesentlichen be-
statigt worden; nur findet dort, da das Blut einen Teil der gebildeten Milchsiure
aus dem Muskel wegfithrt (erhShter Milchsdureblutspiegel nach Arbeitsleistung)
auch Resynthese von Milchsidure zu Glykogen in der Leber statt. Versuche, bei
denen durch Messung der Wirmebildung am isolierten Muskel die GréBe des
Tatigkeitsstoffwechsels bestimmt wurde, zeigten, daf fiir gleiche Kraftleistung
— unabhéngig davon, ob Sauerstoff zur Verfiigung steht oder nicht — der gleiche
Stoffumsatz wihrend der Kontraktion erfolgt. Aber nur dann, wenn Sauerstoff
zur Verfiigung steht, folgt nach der Kontraktion ein weiterer, sehr langsam ver-
laufender Stoffwechselvorgang, dessen Gesamtumfang etwa dem wihrend der
Kontraktion erfolgenden entspricht.

Aus diesen und anderen Versuchen hatte sich folgende Theorie des Chemismus
der Muskelkontraktion entwickelt: auf den Reiz hin erfolgt im Muskel anaerober
Zerfall von Glykogen, jedoch nicht direkt, sondern wahrscheinlich unter intermedisrer
Bildung einer Hexosemonophosphorséure, Lactacidogen, die in Phosphorsiure und
Milchsdure gespalten wird. Die dabei freiwerdende potentielle Energie verwandelt sich
z. T. in mechanische Energie (Arbeitsleistung des Muskels), der Rest wird als Warme
zerstreut. Wihrend die gebildete Phosphorsdure sehr schnell, solange der Muskel
noch Glykogen enthélt, wiederum Lactacidogen bilden kann, hiuft sich die Milchsaure
an und wird nur langsam durch einen oxydativen Prozess im Muskel beseitigt. Un-
gefdhr 1/, bis /g der gebildeten Milchsdure wird zu Wasser und Kohlensdure ver-
brannt. Die hierbei freiwerdende Energie erscheint nur teilweise als Warme. Die
restliche Energie dient zur Resynthese der iibrigen Milchsdure zu Glykogen, wird
somit in potentielle Energie zuriickverwandelt und steht dem Muskel zu weiterer
Arbeitsleistung zur Verfiigung. So erklért sich auch der giinstige Nutzeffekt von
etwa 309, den wir erhalten, wenn wir einen solchen fiir den Muskel in gleicher Weise

wie fiir eine Maschine aus dem Verhiltnis der geleisteten Arbeit zum Gesamtenergie-
umsatz errechnen.

Von einigen Forschern war die entstehende Milchsdure als die eigentliche Ursache
der Verkiirzung der Muskelfasern betrachtet worden. Die auftretende Verkiirzung
sollte auf einer Saurequellung der Muskelfibrillen beruhen. Nach neueren Unter-
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suchungen ist aber die Milchsédurebildung weder zum Zustandekommen der Kontraktion
erforderlich, noch stellt sie zeitlich den primér erfolgenden chemischen Vorgang bei
der Kontraktion dar. Sie ist aber fiir den normalen Muskel letzten Endes die energie-
liefernde Reaktion, indem sie die Resynthese anaerober exothermer Spaltungsprozesse
an anderen Substanzen, die der Milchsdurebildung vorausgehen, erméglicht. Als solche
initialen chemischen Vorgéinge bei der Muskelkontraktion sind bisher bekannt: der
Zerfall von Kreatinphosphorséure (Phosphagen) in Phosphorséure und Kreatin, die
Umwandlung der Adenosintriphosphorséure, einer Additionsverbindung aus Adenyl-
séure und Pyrophosphorsdure, unter Bildung von o-Phosphorsdure und unter Des-
aminierung der Adenylsdure, wobei Ammoniak und Inosinséure entstehen.

Der Zerfall von Kreatinphosphorsdure und Adenosintriphosphorséaure erfolgt
unter Freiwerden erheblicher Energiemengen. Der Wiederaufbau dieser Substanzen,
der wahrend der Erholung, z.T. bereits wéhrend der Fortdauer der Kontraktion
erfolgt, erfordert also eine entsprechende Energiezufuhr, wahrscheinlich letzten
Endes durch Oxydation von Kohlehydrat.

Ein Teil der hier fiir die normale Kontraktion geschilderten Vorgénge spielt auch
fiir die Entstehung der Totenstarre eine groB3e Rolle. Es ist eine altbekannte Tatsache,
daB bei plétzlichem Tod nach vorhergegangener starker Muskeltétigkeit (z. B. ge-
hetztes Wild) die Totenstarre der Skeletmuskeln sehr schnell, unter Umstidnden
nach wenigen Minuten eintritt, wéhrend sie sich normalerweise Stunden nach dem
Tod entwickelt, um sich erst bei dem Beginn von Zersetzungsvorgéngen im Muskel
wieder zu lésen. Ursache fir die Totenstarre ist wohl, dal3 zwar die initialen chemischen
Vorgénge, die mit normaler Kontraktion verbunden sind, nach dem Tode noch erfolgen,
daB aber die spontan ablaufenden, komplizierteren Resynthesevorgange nicht mehr
zustande kommen kénnen.

2. Glatte Muskeln.

Ein ausgeschnittenes Organstiick, das reichlich glatte Muskelfasern enthalt
(Darm, Uterus usw.), unterscheidet sich in seinem Verhalten wesentlich vom aus-
geschnittenen Skeletmuskel. So kénnen solche glatten Muskelfasern, auch wenn
sie von Nervengewebe vollstindig befreit sind, zuweilen spontan elnsetzende und
langsam abkhngende Verkiirzungen austiihren. Wir bezeichnen dies als ein Ver-
mogen der inneren Reizerzeugung (4utomatie). Diese spontanen Verkiirzungen
treten aber viel zahlreicher und stirker auf, wenn die glatten Muskelfasern noch
im Zusammenhang mit dem sie meist umgebenden Nervengeflecht stehen
(Abb. 48). Durch Reizung der zum glattmuskeligen Organ und somit zu dessen
Nervengeflecht fithrenden Nerven wird meist nicht wie beim Skeletmuskel eine
mehr oder minder langdauernde Verkiirzung erzielt, sondern nur eine Ver-
stirkung oder Verminderung der Zahl und der Stirke der vorhandenen Spontan-
verkiirzungen (s. Abb. 49 und 50).

Prifen wir an glatten Muskeln die verschiedenen am Skeletmuskel und am
spinalen Nerv als wirksam erwiesenen Reizqualititen, so losen sie auch hier
Kontraktionen aus. Es fiallt aber auf, daB der glatte Muskel auBerordentlich
empfindlich fiir mechanische Reizung ist und zwar besonders fiir Dehnung in der
Léngsrichtung. Die auf kiinstlichen Reiz hin erfolgenden Kontraktionen sind
ebenso langsam wie die spontan erfolgenden. Wahrend beim Skeletmuskel die
Erschlaffung kaum linger dauert als die eigentliche Verkiirzung, beansprucht
beim glatten Muskel der Erschlaffungsvorgang relativ lange Zeit. Mit zunehmender
Reizstirke nimmt allgemein die GriéBe und die Dauer der Verkiirzung des glatten
Muskels zu. Es besteht keineswegs fiir die glatte Muskelfaser ein ,,Alles-oder-
Nichts-Gesetz‘‘. Entsprechend 146t sich auch kein Anhalt dafiir finden, daB selbst
die lingstdauernden Verkirzungen glatter Muskeln eine Verschmelzung rhyth-
mischer Einzelgeschehnisse darstellen. Der Stoffwechsel der tédtigen glatten
Muskeln ist verglichen mit dem der Skeletmuskeln bei gleich groBer und gleich
lang dauernder Spannungsleistung aullerordentlich gering. Daher ist uns auch
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iiber die energetischen Stoffwechselvorginge in den glatten Muskelfasern noch
viel weniger bekannt als iiber die im Skeletmuskel. Sicher ist nur, daB sich z. T.
dieselben Stoffwechselprodukte wie bei diesen nachweisen lassen.

Einige Untersucher nehmen an, daf3 der Kontraktionsmechanismus beider Muskel-
arten identisch ist und der geringere Energieumsatz bei den glatten Muskeln einzig
und allein darauf zuriickzufiithren ist, da3 sich alle Vorginge in demselben wesentlich
langsamer als im Skeletmuskel abspielen. Die Gegner dieser Ansicht weisen wohl
mit Recht darauf hin, daB die Langsamkeit der mechanischen Reaktion keines-
wegs immer ausreicht, den geringen Energieaufwand zu erkldren. Dies gilt z. B.
bei den Wirbeltieren fiir die Spannungsleistung der glatten Muskelfasern der
Arterien; denn nicht die elastischen Fasern, sondern die glatten Muskelfasern der-
selben halten dem Blutdruck das Gleichgewicht. Fiir viele glatten Muskeln wirbel-
loser Tiere tritt offenkundig zu Tage, daB es sich hier um ganz andere Mechanismen
als beim Skeletmuskel handelt. So zeigt z. B. ein Teil der SchlieSmuskeln der Muscheln
einen sogenannten ,,Sperrtonus’, d.h. bei der aktiven Verkiirzung wird von dem
Muskel nur eine ganz geringe Spannung entwickelt, der passiven Dehnung wird aber
im verkiirzten Zustand ein aullerordentlich starker, lang anhaltender Widerstand
entgegengesetzt, zu dessen Aufrechterhaltung gar kein oder nur ein ganz geringer
Stoffwechsel benotigt wird. Pl6tzlich kann die Muschel den Zustand des Muskels
so dndern, daB jetzt die elastische Kraft der Schalenbander geniigt, den SchlieB3-
muskel zu dehnen.

3. Elektrophysiologie.

Zur Elektrophysiologie im weiteren Sinn gehoren nicht nur die aktiven elektrischen
Erscheinungen, d. h. die Elektrizitdtsproduktion biologischer Objekte, sondern auch
die passiven elektrischen Erscheinungen, d. h. die Reaktionen des Organischen auf
zugefiihrte elektrische Energie. Die Reizbarkeit von Nerven und Muskeln durch
den elektrischen Strom stellt die wesentlichste dieser Erscheinungen dar. Auf die
Verénderung der Erregbarkeit des Nerven (und auch des Muskels) unter dem Einflu
lang anhaltender elektrischer Durchstromung ist schon hingewiesen worden (s. S. 34).
Auch das Zentralnervensystem kann durch den elektrischen Strom erregt werden.
Anderseits hat es sich gezeigt, daB Durchleitung von rasch aufeinander folgenden,
unterschwelligen, rechteckigen StromstéBen durch den Schidel eines Tieres an-
scheinend schmerzlos Betéubung hervorruft, die sofort nach Aufhéren der Elek-
trizitdtseinwirkung verschwindet.

In neuerer Zeit hat die quantitative Beziehung zwischen der zur Erregung be-
notigten Durchstréomungszeit und der Durchstromungsstérke zur Kennzeichnung
der verschiedenen FErregbarkeit organischer Gebilde eine gewisse Bedeutung ge-
wonnen. Je kiirzer ein elektrischer Reiz einwirkt, um so gréfer mufl seine Stérke
sein, wenn er noch Erregung auslésen soll. Die zur Erregung notwendige Elektrizitits-
menge (d.h. das Produkt aus der Durchstrémungszeit und der Durchstrémungs-
starke) ist aber nicht etwa konstant, sondern mit abnehmender Reizzeit mindert
sich annahernd gleichmiBig auch die benétigte Elektrizitdatsmenge. Der Grad dieser
Minderung ist aber fiir verschiedene biologische Gebilde sehr verschieden. Sie ist
fiir glatte Muskeln eine wesentlich geringere als fiir quergestreifte. Der Unterschied
ist so groB, daf} fiir langer dauernde Reize bei glatten Muskeln eine geringere Strom-
stidrke erforderlich ist als beim Skeletmuskel, wihrend fur sehr kurze Reize letzterer
der geringeren Stromstérke bedarf. Als einfachstes Mittel zur Ermittlung der bei
einem bestimmten Objekt bestehenden Abhingigkeit der zur Reizung notwendigen
Stromstérke von der Durchstrémungszeit dient die Bestimmung der Chronaxie,
einer Zeitkonstanten, die unabhéngig von den &uBleren Versuchsbedingungen ist.
Man bestimmt fiir das zu untersuchende Objekt erst den Schwellenreiz fiir praktisch
unendlich lange Durchstréomung. Dann verdoppelt man die so gefundene Strom-
starke, die auch Rheobase genannt wird. Die Mindestzeit, die die verdoppelte Rheobase
einwirken muf3, um Erregung auszulésen, ist die Chronaxie des untersuchten Objekts.

Nicht nur die elektrischen Fische sind imstande Elektrizitdt zu produzieren,
sondern mehr oder minder kommt diese Fiahigkeit allen Organismen zu. Vor allem
die Muskeln, die Nerven und die Driisen der Wirbeltiere lassen eine deutliche, mit
den heute so sehr verfeinerten elektrischen MeBmethoden leicht erfaffbare Elektrizi-
tdtsentstehung erkennen. Wenn es sich bei letzteren auch nur um Spannungen von
maximal 0,1 Volt handelt, wihrend die Spannung bei gewissen Arten von elektrischen
Fischen bis zu mehreren hundert Volt betragen kann, so besteht heute kein Zweifel,
daf es sich um die gleichen Grundvorgénge handelt. Das Studium der embryonalen
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Entwicklung der elektrischen Fische hat gezeigt, daB die elektrischen Organe aus
Muskeln oder Driisen entstanden sind, die ihre Hauptfunktion verloren haben und
jetzt nur noch der ehemaligen Nebenerscheinung der Elektrizitdtsbildung dienen. Die
Elektrizitdtsproduktion in der Einheit eines solchen elektrischen Organs, die einer
Muskelfaser entspricht, und als elektrische Platte bezeichnet wird, ist ebenfalls recht
gering. Erst durch Addition der Spannungen von mehreren Tausenden solcher in
einem elektrischen Organ vorhandenen Platten werden, éhnlich wie bei hintereinander-
geschalteten Elementen, die grofen Spannungen erzielt.

Untersucht man die Oberfliche eines frisch, ohne jegliche Verletzung frei-
gelegten Muskels oder Nerven, so lafit sich.meist nicht das geringste Anzeichen
fir das Vorhandensein von elektrischen Kriften finden. Verletzen wir aber
mechanisch, chemisch oder durch starke Warmeeinwirkung eine Stelle der Muskel-
oder der Nervenoberfliche und leiten dann von einer verletzten und einer un-

verletzten Stelle unter Verwendung unpolarisierbarer
empfindlichen Galvanometer ab, so zeigt dieses einen
ausschlag, dessen Richtung angibt, daB die verletzte
Stelle gegeniiber der unverletzten negativ ist. Am
stirksten werden diese Verletzungsstrome, wenn ein
Muskel oder Nerv quer durchschnitten wird, und Quer-
schnitt und unverletzte Oberfliche (in der Elektro-
physiologie auch Léngsschnitt genannt) iiber ein Gal-
vanometer miteinander verbunden werden. Auch andere
Organe kénnen, wenn auch meist in einem geringeren
MagBe, solche Verletzungsstrome aufweisen.

Das Zustandekommen dieser Potentialdifferenzen wird
auf die Semipermeabilitit der Zellmembranen fiir Anionen
oder Kationen zuriickgefithrt. So koénnen die Membranen
der Muskelfasern leicht von den in der Faser eingeschlossenen
Kationen passiert werden, nicht aber von den Anionen. Es
ladt sich daher die duflere Seite der Muskelmembran posi-
tiv, die innere Seite negativ auf. Bei Ableitung von zwei
unverletzten Muskelstellen beriihren wir zwei Punkte von
gleichem positiven Potential ; der Muskel ist stromlos. Legen
wir aber die eine Elektrode an eine verletzte Stelle, so
steht diese nicht mehr mit der positiven Auflenseite der
Membran, sondern mit der negativen Innenseite in Ver-
bindung: der Muskel zeigt einen Verletzungsstrom. Bei den
anschlieBend besprochenen Aktionsstromen entsteht eine

Elektroden zu einem
betrichtlichen Dauer-

Abb. 5. Einphasischer Ak-
tionsstrom eines verletzten
Froschsartorius auf Einzel-
reiz. Nullage des Galvano-
meters oben auflerhalb der
Abbildung, da infolge Ab-
leitung vom verletztenEnde
negative Dauerablenkung
(Verletzungsstrom). Unten
Zeit in /s, Sekunde, dariiber
Reizsignal. Nach DITTLER.
(Aus HOFFMANN, P.: Ruhe
und Aktionsstrome von
Muskeln und Nerven.
Handb. dernorm.u. pathol.

Physiologie, Bd. VIII/2.

relati ivité einen Elektrode durch eine
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Wichtiger als die Verletzungsstrome sind die Aktionsstrome, die des-
halb so genannt werden, weil sie bei der Titigkeit von Organen auftreten.
Legen wir eine Elektrode auf die Mitte eines Muskels, die andere an das
eine verletzte Ende desselben, so erhalten wir einen Dauerausschlag des Gal-
vanometers, den Verletzungsstrom. Reizt man nun am anderen unverletzten
Muskelende, so tritt voriibergehend eine Minderung des Verletzungsstroms auf
(Abb. 5). Durch genauen zeitlichen Vergleich zwischen Reizmoment, Fort-
pflanzung der Erregungswelle und Auftreten des einphasischen Aktionsstroms
ergibt sich, daB die Mitte des Muskels fiir die kurze Zeit, in der die Erregungs-
welle iiber sie hinweggeht, negativer wird, so dafl sich der Unterschied zwischen
ihr und der Elektrode am verletzten Ende verringert. Legt man die zweite
Elektrode nicht an eine verletzte Stelle, sondern ebenfalls auf eine unverletzte
Stelle, so wird aus dem einphasischen Aktionsstrom ein zweiphasischer (s. Abb. 6).
In ganz entsprechender Weise kommen die Aktionsstrome der Nerven zustande.
Bei Driisen erweisen sich die tatigen Zellen als negativ gegeniiber den untéitigen



44 Nerv- und Muskelphysiologie.

und gegeniiber dem nichtdriisigen Bindegewebe. Die Gréfe der auftretenden
Negativitit ist von der Stirke des Tatigkeitszustandes der Driisenzellen abhingig.

Die auftretenden Aktionsstrome geben somit ein gutes Bild der sich ab-
spielenden Erregungsvorgénge. Dasich in dhnlicher Weise wie am ausgeschnittenen
Organ die Aktionsstréme der Organe
IR auch wihrend des Lebens registrieren
lassen, so kénnen auf Grund der Aktions-
strombilder Aufschliisse iiber die Tétig-

Y
Py

x :, keit der Organe gewonnen werden. So
o ¢ i t  erkennt man aus dem Aktionsstrombild
_6,___5____8_‘ des Muskels bei willkiirlicher Bewegung

die Art der stattfindenden Innervation
(Abb. 12). Entsprechend laft das Elek-
trokardiogramm genannte Aktionsstrom-
~-- bild des Herzens das zeitliche Zusammen-
Abb. 6. Konstruktion des diphasischen Stromes . . .
(c) bei Ableitung von zwei unverletzten Stellen arbeiten der einzelnen Herza'bSChI}ltte
des Muskels durch Addition zweier entgegen:  am Lebenden erkennen (Abb. 20). Uber
gesetzt gerichteter einphasischer Stréme (a’ . . X
und b’). Nach HERRMANN aus P. HoFrManN. das Geschehen in einem Teil der Re-
ceptionsorgane haben wir erst durch
das Aktionsstrombild des entsprechenden afferenten Nerven Kenntnis erhalten

(Abb. 72).

//

C. Zentralnervensystem.

Das Zentralnervensystem gliedert sich anatomisch in Riickenmark, ver-
lingertes Mark, Hirnstamm, Kleinhirn und GroBhirn. Histologisch sind alle diese
Teile aus weiller und grauer Substanz aufgebaut. Die weille Substanz, die aus
zusammengedringten Nervenfortsitzen besteht, welche nur z. T. aus der Peri-
pherie stammen oder dorthin gehen, dient ausschlieBlich der Leitung sowohl
innerhalb eines einzelnen Abschnittes wie als Verbindung zwischen den ver-
schiedenen Teilen des Zentralnervensystems. Die graue Substanz hingegen ist
ein kompliziertes Flechtwerk aus verschiedenartigen Nervenzellen, aus deren
Dendriten und den Anfangsteilen der dazugehérigen Neuriten, sowie aus den
feinen Aufspaltungen fremder Neuriten, die von der weiflen Substanz her sich
im Grau verzweigen.

Die histologische Forschung hat uns die vielgestaltigen Formen von Ganglien-
zellen und ihren Dendritenverastelungen kennen gelehrt, und somit auch den ver-
schiedenen Aufbau der grauen Substanz der einzelnen Abschnitte des Zentralnerven-
systems. Dennoch sind wir bisher nicht in der Lage, verschiedenartige physiologische
Funktionen bestimmten histologischen Strukturbildern zuzuordnen. Auch iiber die
Verkniipfung der einzelnen Teile untereinander und mit der Peripherie gibt uns
das histologische Bild nur beschrinkte Auskunft, da die iiblichen Methoden zur

mikroskopischen Darstellung der nervosen Leitungselemente uns keine Gewahr
bieten, daf3 dieselben in ihrer ganzen Ausdehnung zur Darstellung gelangen.

Die besten Aufschliisse iiber die Leistungen des Zentralnervensystems gibt
die Untersuchung nach vorausgegangener Durchschneidung von Leitungsbahnen,
wo deutlich der mit der erndhrenden Nervenzelle nicht mehr zusammenhéingende
Teil des Neuriten durch Degeneration erkennbar wird. Im iibrigen sind wir auf
den experimentellen Vergleich von normalen Versuchstieren mit solchen Tieren
angewiesen, bei denen entweder ganze Teile des Zentralnervensystems entfernt
oder kleinere Defekte an demselben gesetzt sind. So auBerordentlich interessant
und aufschluBlreich auch die gewonnenen Resultate sind, so gestatten sie doch
héufig keine bindenden Schliisse liber Leitungsweg und Lokalisation einer be-
stimmten Funktion beim normalen Tier. Wir erkennen immer mehr, wie gerade
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das Zentralnervensystem, dessen Aufgabe es in Verbindung mit den peripheren
Nerven ist, die einzelnen Teile des Organismus miteinander in ,,plangeméiBe‘
Zusammenarbeit zu bringen (nervése Correlation), selbst ,,plangemaB‘‘ auf Aus-
fille seiner Substanz mit Ersatzleistungen reagiert. Ist eine fiir eine bestimmte
Funktion normalerweise benutzte Bahn oder eine Stelle des Graus nicht funktions-
tiichtig, so konnen unter Umsténden andere Bahnen oder andere Nervenzellen-
anhdufungen in Funktion treten, und es resultiert immer noch eine mehr oder
minder plangeméfBe Leistung des geschadigten Organismus. Wir wissen daher bei
unseren ,,Ausfall’“-Versuchen nie, ob der ausgeschaltete Teil tatsidchlich nur das
leistet, was im Augenblick als Ausfall erscheint oder ob sein Anteil am normalen
Geschehen nicht groBer ist, d. h., ob nicht im Ausfallversuch andere Teile
Leistungen vollbringen, die ihnen beim normalen Tier nicht oder nicht in diesem
Ausmal zukommen.

1. Riickenmark.

Schneidet man einem Frosch durch einen raschen Scherenschnitt den Kopf
ab, so erhilt man einen sog. Riickenmarksfrosch, der als einzigen nerviosen Zentral-
teil das Riickenmark besitzt, Hingt man ein solches Priparat am kranialen
Ende auf und hilt duBere Reize fern, so verbleibt es vollkommen in Ruhe.
Kneifen wir jedoch kurz einen FuB, so wird das zugehérige Bein voriibergehend
angezogen. Bei Verstirkung des Reizes wird die eintretende Beinbewegung
grofer und kann linger anhalten. Zum Zustandekommen dieser Bewegungs-
erscheinung ist die Verbindung mit dem Riickenmark nétig, denn sie bleibt aus,
wenn der Ischiadicusnerv durchschnitten wird. Die in der Peripherie gesetzte
Erregung wird anscheinend vom Riickenmark wieder zuriickgesandt (wie von
einem Spiegel reflektiert). Man nennt deshalb diese Erscheinung einen Reflex.
Selbstverstdndlich muf3 der Reflex gemif3 dem Berischen Gesetz (s. S. 32) aus-
bleiben, wenn die vorderen motorischen Wurzeln durchschnitten sind, weil dann
die vom Riickenmark zuriickkehrende Erregung nicht zum Muskel gelangen
kann. Ebenso mufl der Reflex bei alleiniger Durchschneidung der hinteren
(receptorischen) Wurzeln fehlen, da die Erregung das Riickenmark nicht er-
reichen kann. Die entstehende Reflexbewegung ist nicht das Resultat der Ver-
kiirzung eines einzigen Muskels, sondern es handelt sich um ein Zusammenspiel
aller fiir die betreffende Gliedbewegung benétigten Muskelgruppen (Synergisten).
Aber nicht nur diese verkiirzen sich, sondern hiufig gelingt der Nachweis, daf}
sich gleichzeitig die antagonistischen Muskeln aktiv unter Nerveneinflufl ver-
lingert haben. Unter Antagonisten falt man solche Muskeln zusammen, deren
Verkiirzung die gegensinnige Gliedbewegung wie die Synergisten hervorruft.
Zum Zustandekommen eines solchen ,einfachen‘ Reflexes ist nicht das ganze
Riickenmark notwendig, sondern er tritt noch auf, wenn das Riickenmark bis auf
die drei bis vier Lumbalsegmente verkiirzt wird, von denen die Beinnerven
ausgehen. Es hat sich die Vorstellung entwickelt, dafl bestimmte lokalisierte
Stellen im Grau des Riickenmarks als Zentren solcher Reflexe aufzufassen sind.
Im Zentrum soll die Erregung von der receptorischen Bahn auf die motorische
ibergehen. Man muB sich hiiten, diese Zentren als scharf umgrenzte anatomische
Bezirke aufzufassen, oder sie gar mit bestimmten Ganglienzellen zu identifizieren.
Wir wissen, dafl zum mindesten bei niederen Tieren (Krebsen) die Nervenzelle
als solche beim Reflex nicht bendtigt wird, sondern nur das Flechtwerk der
Dendriten und Neuriten. Das gesamte an einem Reflex beteiligte anatomische
Substrat wird als Reflexbogen bezeichnet. Er besteht aus der zentripetalen Bahn,
dem Zentrum und der zentrifugalen Bahn.
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Ein Reflex der oben geschilderten Art braucht aber nicht auf das gereizte Bein
beschrinkt zu bleiben. Bei geniigender Verstirkung des Reizes erstreckt er sich
auch auf das Hinterbein der anderen Seite, und schliellich kénnen auch die
Vorderbeine an diesem Abwehrreflex beteiligt sein. Auch hieraus ersieht man,
daB es keine engumgrenzten Reflexzentren gibt, sondern dafl mit zunehmender
Erregung in der Peripherie ein immer groferer Abschnitt des Riickenmarks in
das Reflexgeschehen hereingezogen wird. Es braucht sich hierbei nicht um die
Reizung einer groBeren peripheren Zone (receptorisches Feld) zu handeln, sondern
die Abhingigkeit der Reflexausbreitung von der Reizstirke tritt auch dann auf,
wenn wir einen einzelnen freigelegten receptorischen Nerven kiinstlich reizen.
Bei dieser Versuchsanordnung 148t sich leicht zeigen, daB es sich beim Reflex
nicht um ein einfaches Uberspringen der Erregung vom receptorischen Anteil des
Nervensystems auf den motorischen handeln kann, sondern daB die im Zentrum
ankommende Erregung dort ein neues Geschehen auslgst. In der motorischen
Bahn verlduft ndmlich auch dann, wenn die Reflexauslésung durch einen Einzel-
reiz geschieht, keineswegs eine einmalige Erregung, sondern es folgen rasch
hintereinander, wie die Aktionsstréme lehren, mehrere an Stirke abnehmende
Impulse. Man spricht daher auch von der oszillatorischen Entladung der mo-
torischen, im Vorderhorn der grauen Riickenmarkssubstanz gelegenen Nerven-
zelle.

Nicht oszillatorischer Natur ist die Erregung nur bei den Eigenreflexen. Unter
Eigenreflex wird die reflektorische Verkiirzung eines Muskels verstanden, bei der der
auslosende Reiz am Muskel selbst ansetzt. So ist z. B. das Kniephinomen, auch
Patellarreflex genannt, — ein rasches Schleudern des Unterschenkels nach kurzem
Schlag auf die Sehne unterhalb der Kniescheibe — eine Verkiirzung des Quadriceps
infolge kurzer Dehnung desselben durch den Schlag auf seine Sehne. Die den Reiz
aufnehmenden Receptionsorgane sind die im Muskel gelegenen ,,Muskelspindeln,
von denen der Reiz durch zentrifugale Nervenfasern (s. Abb. 2, S.32) durch die
hinteren Wurzeln zum Riickenmark gelangt. Fiir den Ablauf einer groBen Anzahl
von Bewegungsvorgéngen besitzen die Eigenreflexe eine biologische Bedeutung.

Wir sahen schon am Riickenmarksfrosch, daB durch Reizung einer Korper-
hilfte Reflexe nicht nur auf dieser, sondern auch auf der anderen Seite auftreten
kénnen. Deutlicher kann man am warmbliitigen Riickenmarkstier oder an Warm-
bliitern, bei denen das Riickenmark oder der gréBte Teil desselben durch einen
Schnitt vom iibrigen Zentralnervensystem abgetrennt ist, an sog. ,,spinalen
Tieren*, Unterschiede zwischen gleichseitigen und gekreuzten Reflexbewegungen
erkennen. Reizung gewisser Hautstellen 16st im gleichseitigen Bein eine Beuge-
bewegung und im gegenseitigen Bein eine Streckbewegung aus. Bei geeigneter
Reizsetzung an der FuBsohle eines spinalen Hundes kann es zur rhythmischen
Wiederholung solcher Reflexbewegungen kommen, und es resultiert ein Zu-
sammenarbeiten beider Beine, das schon weitgehend der normalen Laufbewegung
ghnelt. Man spricht dann von einem ,,wohlgeordneten‘‘ Reflex, zu dessen Zustande-
kommen das Riickenmark keineswegs soweit verkiirzt werden darf, wie beim
,,einfachen‘‘ Reflex. Weitere Beispiele fiir wohlgeordnete Reflexe sind der Kratz-
reflex des spinalen Hundes und der Wischreflex des Riickenmarksfrosches. Mit
geradezu verbliiffender Sicherheit kratzt sich der spinale Hund an jeder ent-
sprechend gereizten Hautstelle, soweit diese mit dem Riickenmark noch in Ver-
bindung steht. Vielleicht noch erstaunlicher ist die Gewandtheit mit der der
Ritckenmarksfrosch auf die Bauch- oder Riickenhaut gebrachte Siure mit dem
gleichseitigen Hinterbein abwischt, aber wenn dieses durch Festhalten oder Ab-
schneiden behindert ist, prompt das andere benutzt. Das weitere Studium solcher
Reflexe hat einige GesetzméBigkeiten ergeben, die nicht nur firr die Tétigkeit
des Rickenmarks, sondern auch mehr oder minder fiir die der anderen Abschnitte
des Zentralnervensystems Giltigkeit besitzen. Die als Synapse bezeichnete Ver-
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bindung zwischen zwei Neuronen ist fir die Erregung stets nur in einer Richtung
durchgiingig -(s. S. 35). Werden zwei Stellen der receptorischen Oberfliche,
von denen die gleiche Reflexbewegung ausgel6st werden kann, gleichzeitig gereizt,
so tritt ein stirkerer Reflex auf als bei Reizung nur einer Stelle. Wenn beide
Stellen so schwach gereizt werden, daf3 bei getrennter Reizung der Reflex aus-
bleibt, so tritt dennoch zentrale Reflexsummation auf, und die Reflexbewegung
wird ausgefithrt. Wird ein Reflex mehrmals hintereinander durch Reizung der-
selben Stelle ausgel6st, so wird bei den spidteren Reizungen zur Erzielung der
gleichen Reflexhéhe eine geringere Reizstirke benétigt. AuBler dieser direkten
Bahnung kennen wir noch die indirekte Bahnung, worunter wir Minderung der
Reizschwelle fiir einen bestimmten Reflex durch mehrmalige Auslosung eines
anderen Reflexes verstehen, der sich in eng benachbarten Teilen des Riickenmarks
abspielt.

Neben dieser Férderung einer bestimmten Reflextitigkeit durch Reizung
anderer receptorischer Stellen kennen wir auch das Gegenteil, die Minderung der
Reflextitigkeit. Eine solche Hemmung des durch Reizung eines bestimmten
Nerven zu erzielenden Reflexes infolge gleichzeitiger Reizung bestimmter anderer
Nerven laBt sich besonders leicht am Riickenmarks-Warmbliiter nachweisen.
Diese Hemmung ist meist nur eine relative, d. h. die GréBe der Reflexbewegung
ist bei gleichzeitiger hemmender Reizung lediglich geringer als ohne diese, es
kann aber, wenn auch seltener, der Reflex villig unterbleiben. Der Nachweis der
Erscheinung der Hemmung am Riickenmark ist deshalb von Bedeutung, weil
gerade auch durch Annahme derartiger Hemmungen die Tétigkeit der héheren
Abschnitte des Zentralnervensystems eher verstindlich wird.

Neben den bisher besprochenen Reflexen des Riickenmarks auf den Be-
wegungsapparat kennen wir eine ganze Reihe von Geschehnissen an anderen
Organen, die beim spinalen Tier vom Riickenmark gesteuert werden. Am wichtig-
sten sind die Reflexe auf innere Organe. Im unteren Teil des Riickenmarks liegen
Zentren fiir die Harn- und Kotentleerung. Als auslésender Reiz wirkt der durch
die Fiillung erreichte Spannungszustand der Blase, bzw. der Ubertritt von Kot-
massen vom Sigmoideum ins Rectum. Die Unterdriickung dieser Reflexe bei dem
Erwachsenen oder beim stubenreinen Hund beruht auf hemmenden Einflissen,
die normalerweise auf Grund der Erziehung vom GroBhirn auf diese Reflex-
zentren ausgeiibt werden. Weiter ist in den letzten Segmenten des Riickenmarks
der Sitz der Zentren fiir die Bewegung der Genitalapparate. Es kann daher bei
einer spinalen Hiindin der Gebirakt noch vollig normal verlaufen.

Im ganzen Riickenmark verbreitet liegen Zentren fiir die Regulierung der
Weite der BlutgefiBe und fiir die Schweisekretion. Verletzung des Riickenmarks
in der Héhe des 8. Cervical- bis 3. Thoracalsegments haben Stérungen der Regu-
lierung der Pupillenweite des Auges und der Weite der Lidspalte zur Folge, da
aus diesen Segmenten die diese Funktion iibermittelnden Fasern das Riicken-
mark verlassen, um iiber den Grenzstrang zum Auge zu gelangen.

Die im Riickenmark liegenden Leitungsbahnen lassen sich in zwei Gruppen, in
die auf- und in die absteigenden, gliedern. In beiden Gruppen finden wir neben kurzen
Bahnen, die nur der Verbindung innerhalb des Riickenmarks diénen, sog. lange
Bahnen, die die Verbindung mit den anderen Abschnitten des Zentralnervensystems
herstellen. Die absteigenden Bahnen dienen der Vermittlung motorischer Impulse
auf die Vorderhornzellen im Riickenmark. Sie kommen entweder von der GroBhirn-
rinde, vom roten Kern in der Vierhiigelregion oder vom DEITERsschen Kern
unterhalb des Kleinhirns. Die Bahnen liegen je nach Ursprung gesondert in bestimmten
Bezirken der weiBen Substanz des Riickenmarksquerschnittes und erfahren auf
verschiedener Hohe ihres Verlaufes eine Kreuzung von einer Seite des Riickenmarks
auf die andere. Die aufsteigenden langen Bahnen leiten indirekt receptorische Impulse
nach dem GroB- und Kleinhirn. So gelangen Fortsitze der Nervenzellen der Spinal-
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ganglien ungekreuzt zu den Hinterstrangkernen im verlingerten Mark. Von dort
fiihrt ein zweites Neuron, das gekreuzt verlduft, zu der als Thalamus opticus bezeich-
neten groBen Grauanhdufung im Hirnstamm; von hier leitet ein weiteres Neuron
die Impulse zur Grofhirnrinde. Ein anderer Weg, der auch zum Thalamus fiihrt,
sind die hier endigenden, gekreuzten Bahnen, die von Neuriten gebildet werden,
deren Nervenzellen in den dorsalen Teilen des Riickenmarksgrau liegen und dort
Impulse von Aufsplitterungen solcher Neurone erhalten haben, welche durch die
hinteren Wurzeln eintreten. Ferner kennen wir Bahnen, die aus den verschiedensten
Teilen des dorsalen Graus kommen und teils gekreuzt, teils nicht gekreuzt zum
Kleinhirn verlaufen.

2. Verlingertes Mark.

Das verlingerte Mark (Medulla oblongata) verbindet das Riickenmark mit dem
Hirnstamm und enthilt neben den Leitungsbahnen eine groBe Anzahl mehr oder
minder langgestreckter Anhdufungen von grauer Substanz, die als Kerne be-
zeichnet werden. Zum Teil entsprechen diese Kerne dem ventralen Grau des
Riickenmarks, denn sie enthalten die Nervenzellen der effektorischen Neuriten,
die mit dem 6.—12. Gehirnnerven das verlingerte Mark verlassen. Andere Kerne
bestehen aus Nervenzellen, die zu Fasern gehoren, die als mittlere Neurone in den
Weg der effektorischen und receptorischen Verbindungen zwischen Riickenmark
und Grofhirn oder Kleinhirn eingeschaltet sind. Es zeigt also allein der anato-
mische Aufbau, daf in diesem Gebiet die Zerstérung schon kleinster Bezirke starke
Ausfallserscheinungen hervorrufen mufl. Aber die experimentelle Forschung wie
die Erfahrung am Krankenbett zeigen noch dariiber hinaus, daB das Grau der
Medulla oblongata auBerdem noch der Sitz lebenswichtiger Reflexzentren ist.

Das bedeutendste dieser Zentren ist das Atemzentrum, von dem iiber die
entsprechenden Kerne der motorischen Nerven die Impulse zu allen an der
Atemmechanik beteiligten Muskeln gelangen. Das Atemzentrum ist aber kein ge-
wohnliches Reflexzentrum, das nur in Téatigkeit tritt, wenn ihm Erregungen zu-
flieBen, es besitzt vielmehr die Eigenschaft der Automatie, d. h. der Selbsttitig-
keit, die ihren Ausdruck darin findet, dafl die rhythmische Aussendung von
Impulsen auch noch andauert, wenn keinerlei receptorische Erregungen zu dem
Zentrum gelangen. Die dem Zentrum zuflieBenden Erregungen sind nur imstande,
den Rhythmus und die Stirke der abgehenden Impulse zu verdndern. AuBer dieser
nervosen Beeinflulbarkeit der Automatie des Atemzentrums kennen wir die
erregende, d. h. beschleunigende und die 14hmende, d. h. verlangsamende Wirkung,
welche Kohlensdurereichtum, resp. Kohlensidurearmut des umspiilenden Blutes
auf das Atemzentrum ausiiben.

Andere Zentren, denen eine gewisse Automatie zukommt, sind die Herz-
hemmungszentren, von denen dauernd durch die Vagi mehr oder minder starke,
die eigene Automatie des Herzens hemmende Impulse ausgesandt werden.
Ahnlich miissen wir uns die Titigkeit des die BlutgefaBweite regulierenden
Zentrums (Vasomotorenzentrum) der Medulla vorstellen, das den entsprechenden
Zentren im Riickenmark iibergeordnet ist. Die Bedeutung eines Teils der nicht
automatischen Zentren ist aber kaum eine geringere als die der automatischen,
da ihr Ausfall — wenn auch nicht so schnell wie der des Atemzentrums — un-
weigerlich zum Tode fiihrt. Dies gilt in erster Linie fiir das Schluckzentrum und
fiir die Zentren fiir das Kauen oder fir das Saugen des Sauglings. Infolge ver-
schiedenartiger Erkrankungen kann es zu einer Lihmung dieser Zentren kommen,
wobei der Tod eintritt, weil die Nahrungsaufnahme fast vollig unméglich ge-
worden ist oder aber weil wegen der Stérung der Koordination der Schluck-
bewegungen Speisebrei in die Lungen gerdt und eine Lungenentziindung sich
entwickelt (Schluckpneumonie).



Verldngertes Mark, Hirnstamm, GroBhirn. 49

Weitere Zentren kennen wir fiir die Speichelsekretion, fiic die Trdnensekretion,
fiir das Nieflen und Husten, sowie fiir den Brechakt. Auch Stoffwechselvorginge
werden durch im verlingerten Mark gelegene Zentren beeinfluBt; am wichtigsten
von diesen ist das Zuckerzentrum, bei dessen Verletzung (Zuckerstich) der Blut-
zucker ansteigt und Zucker mit dem Harn ausgeschieden wird.

3. Hirnstamm.

Der Hirnstamm, worunter wir vereinfachend Briicke, Mittelhirn und Zwischen-
hirn verstehen, stellt z. T. eine Verlingerung der Medulla dar. AuBer den Leitungs-
bahnen, die zu oder vom GroB3- und Kleinhirn fithren, sowie den diese Gehirnteile
miteinander verbindenden Bahnen enthdlt er die effektorischen Kerne des
3.—3. Gehirnnerven. In der Vierhiigelregion befinden sich Zentren fur die
Pupillenbewegung. Die hier noch liegenden weiteren Kerne stehen in Beziehung
zum Sehen und zum Héren. Die weiter nach vorne gelegenen grauen Massen,
Stammganglien genannt, spielen, soweit sie nicht wie der Thalamus opticus mit
zum Sehapparat gehoren, eine wesentliche Rolle bei der Bewegungstitigkeit.

Hier diirften die Zentren fiir einen Teil der unter Vermittlung der Labyrinthe
und des Kleinhirns zustande kommenden Stell- und Lagereflexe liegen. Wir verstehen
unter diesen das Einnehmen verschiedenartiger Stellungen der Glieder eines Ver-
suchstiers, ausgelost durch die Lage des Kopfes im Raum, sowie seine Stellung zum
Rumpf. Bei Erkrankungen des Pallidum oder des Striatum sehen wir eine gewisse
Armut und Verlangsamung der Bewegungsabldufe, bzw. einférmige Wiederholungen
von Bewegungen auftreten. Tierversuche zeigen, daf, falls das Grofhirn und der
vordere Teil des Hirnstamms vor dem unter der Vierhligelregion gelegenen ,,roten
Kern* abgetrennt werden, die auftretenden Bewegungsreaktionen mehr oder minder
den normalen dhneln. Wird aber hinter dem roten Kern durchtrennt, so tritt eine
Versteifung des Tierkorpers infolge langanhaltender tetanischer Verkiirzung mehr
oder minder aller Muskeln ein, die als Enthirnungsstarre bezeichnet wird, und wiahrend
der keine normalen Bewegungen ausgefiihrt werden kénnen. Trennt man aber den
Rest des Hirnstamms durch einen weiteren Schnitt von der Medulla ab, so verschwindet

die Starre, und es lassen sich wieder die schon frither geschilderten Riickenmarks-
bewegungsreflexe auslosen.

4. GrofBhirn.

Schon seit langem wird das GroBhirn, besonders das Grau der Rinde, als
dasjenige Organ betrachtet, in dem sich die Vorginge abspielen, deren psychisches
Korrelat wir mit Bewuftsein, Gefiithl und Willen bezeichnen. Vielfiltige Erfahrung
an Patienten mit herdférmigen Erkrankungen der GroBhirnrinde zeigte, daB
die Art und Stérke der wihrend des Lebens aufgetretenen Stérungen weit-
gehend von der bei der Sektion festgestellten Lage und GréBe der Lésion abhingig
sind. Um so mehr ist es daher erstaunlich, dall Tiere, denen beide GroBhirn-
hemisphéren unter moglichster Schonung der iibrigen Hirnteile entfernt wurden,
bei oberflichlicher Beobachtung sich in ithrem Verhalten nicht wesentlich von
normalen Tieren unterscheiden. Bei den einzelnen Wirbeltierarten ist das Ver-
halten der grofBhirnlosen T'iere verschieden. Im allgemeinen gilt die Regel, daBl
je hoher organisiert die Tierart, um so grofer der Ausfall ist. Hier sei nur kurz
das Verhalten groBhirnloser Hunde geschildert, die bis zu 3 Jahren die Operation
iiberlebt haben, dann aber trotz geniigender Nahrungszufuhr infolge Abmagerung
eingingen. Ein solcher groBhirnloser Hund bewegt sich schon mehrere Wochen
nach der Operation véllig wie ein normaler. Nur bei sorgfiltigster Beobachtung
siecht man, dafl er auf glattem Boden sehr viel leichter ausrutscht. Hindernisse
kann er geschickt umgehen, obwohl sich bei Priifung des Sehvermigens zeigt,
dall es weitgehend gestort ist, so daB er z. B. seinen Herrn nicht mehr erkennt.
Ahnliches gilt fiir Gehér und Geschmack, die keineswegs aufgehoben sind, denen
aber jedes feinere Unterscheidungsvermégen mangelt. Hiermit diirfte im Zu-

Fischer-Lehnartz. Lehrbuch der Phvsiolowie. 4
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sammenhang stehen, dafl er seiner Umgebung gegeniiber véllig teilnahmslos
ist und nur auf wesentlich stirkere, seine Sinnesorgane treffenden Reize reagiert
als der normale Hund. Ahnlich ist wohl die auffallende Armut an spontanen
Bewegungen zu erkléren. Da mit der GroBhirnexstirpation auch die Lobi olfactorii
entfernt wurden, fehlt ihm das Riechvermdégen, und da auch das Sehvermégen
gestort ist, findet er nicht von selbst seinen Futternapf. StoBt er aber durch
Zufall mit seiner Schnauze auf diesen, so friBt oder siuft er wie ein normaler
Hund.

Die verschiedensten Reflexe lassen sich am groBhirnlosen Tier leichter und
mit groBerer Sicherheit auslésen als am Tier mit GroBhirn. Man nimmt daher
an, daBl das Grofhirn hemmende Ein-
fliisse auf die Reflexzentren ausiibt. So
quakt ein groBhirnloser Frosch jedesmal,
wenn man ihm leicht mit einem Finger
iiber die Riickenhaut fahrt ( Quakreflex),
wihrend beim normalen Tier diese
Reaktion keineswegs jedesmal eintritt.
Wird aber dem groBhirnlosen Frosch
ein Faden fest um ein Hinterbein ge-
zogen, so bleibt der Reflex aus und kehrt
erst nach Losung der Schlinge wieder.
Der auf die Haut des Schenkels aus-
geiibte Reiz hemmt den Reflex. Ahnlich
stellt man sich die hemmende Wirkung

des GroBhirns vor.
Versuche mit Entfernung bestimmter
kleiner Rindenbezirke oder kiinstliche
Reizung dieser Bezirke — Versuche, die
wiederum vorwiegend am Hunde aus-
gefithrt wurden — ergaben in Uber-
einstimmung mit den Erfabhrungen an
Kranken, daB einzelne Bezirke der Rinde
vorwiegend an dem Zustandekommen
Abb. 7. Reizung zweier Stellen der motorischen ga',n_z bestimmter Eunktlon?n ,SICh be-
GroBhirnrinde des Affen. Bei Reizung der teiligen und dafl direkte Einwirkungen
einen Stelle (C—D) tritt Streckung ein, d. h. auf die Rinde nicht mit Sehmerzempfin-

ger%{ﬁrzu_ng des Triceps (gntere Kurve) ~[1).md D

erlingerung des Supinator longus (obere n i 1 1

Kurvey BelRetmog dor mmdoren Stghe (0 ocpy dungen an ihr verbunden sind. Die

tritt_Beugung auf, Verlingerung des Triceps Hemisphéiren stehen entsprechend dem
d Verki i . .

& BRg‘;V;’q{m}“Aisd‘;fR%‘;g;ﬁaG"ﬁ loneus. mach  anatomischen Befund der Kreuzung der

hemopbizen. agdouch o nom_w ol Leitungshabnen in Bezichung zur gegen-
1927.) seitigen und nicht zur gleichseitigen

Korperhélfte. Die hinteren Pole beider

Hemisphidren sind aufs engste mit dem Sehakt verkniipft, Teile beider
Temporallappen mit dem Héren, wie iiberhaupt die hinter dem Sulcus
centralis gelegene Rinde wohl fast ausschlieBlich der Sinneswahrnehmung dient.
Die direkt vor dem genannten Sulcus gelegene Gehirnwindung steht in Be-
ziehung zu den Bewegungsabldufen. Reizung bestimmter Stellen derselben
filhrt zu ganz spezifischen Bewegungen. Es handelt sich dabei nicht um
Erregung isolierter Muskeln, sondern um Auslésung einer koordinierten Zu-
sammenarbeit von Agonisten und Antagonisten (Abb.7), wie sie schon bei
der Schilderung der Reflextitigkeit erwdhnt worden ist. Wir kennen solche
motorischen GroBhirnzonen nicht nur fiir die Bewegung der Glieder, des Rumpfes
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und des Kopfes, sondern auch fiir den Kauakt. Beim Menschen findet man auBler
den schon genannten Zonen solche, die der Motorik des Sprechens (motorisches
Sprachzentrum, 3. Stirnwindung) und dem Verstindnis fiir das Gesprochene
(sensorisches Sprachzentrum, innerhalb der akustischen Zone) dienen. Diese
Sprachzentren scheinen hiufig nur auf einer Gehirnseite und zwar auf der linken
ausgebildet zu sein.

Nach Exstirpation von motorischen Zonen sind die betreffenden Bewegungen
keineswegs, wie schon die Erfahrung am groBhirnlosen Tier zeigt, dauernd
stark gestért. Bei Versuchen an Affen konnten nur komplizierte, erlernte Be-
wegungskombinationen nach der Operation nicht mehr ausgefiihrt werden,
aber trotz des GroBhirndefektes konnten diese Bewegungskombinationen von
den Affen wieder erlernt werden bei kaum geminderter Prazision der Ausfithrung.
Reizversuche am GroBhirn ergaben ferner, daf} in seinem Funktionsmechanismus
ganz besonders deutlich Erregungssummation, direkte und indirekte Bahnung
auftraten. Man kann dies als einen Fingerzeig dafiir auffassen, wie man sich
etwa das Erlernen komplizierter Bewegungsiibungen vorstellen darf.

5. Kleinhirn.

Erkrankungen des Kleinhirns beim Menschen wie Exstirpationsversuche
am Tier weisen darauf hin, daBl das Kleinhirn die Kérperbewegungen reguliert
und vor allem zur Verarbeitung der von den Receptionsorganen vermittelten
Lage- und Bewegungseindriicke dient. Es enthidlt aber nicht etwa eigentliche
Reflexzentren fiir Bewegungsabliufe, denn selbst totale Exstirpation fihrt
keineswegs zu Lahmungen, sondern nur zur Stérung feinster Koordinationen
und zu voriibergehender anormaler Spannungszunahme aller Skeletmuskeln
(Tonus). Weit storender machen sich einseitige Erkrankungen oder Verletzungen
bemerkbar, da sie zu Asymmetrien in der Kérperhaltung und in der Bewegung
fithren. Eine Lokalisation bestimmter Funktionen im Kleinhirn ist bisher kaum
gelungen. Mit Sicherheit diirfte nur erwiesen sein, daf3 bei Reizung des Klein-
hirns die Effekte meist gleichseitig auftreten, was im Einklang steht mit der
anatomischen Tatsache, daf3 ein Teil der aus mehreren Neuronén zusammen-
gesetzten Leitungswege zwischen Kleinhirn und motorischen Vorderhornzellen
im Riickenmark ungekreuzt oder zweimal gekreuzt verlaufen.

D. Autonomes Nervensystem.

AufBler dem bisher besprochenen animalischen Nervensystem gehért zum
nervosen Gesamtsystem noch das vegetative oder autonome Nervensystem.
Der Name driickt bereits aus, daBl es die vegetativen Vorgidnge, also
Kreislauf, Stoffwechsel, einschliefllich Driisentdtigkeit usw. regelt, wéhrend
wir bisher nur die Regelung der animalischen Funktionen, Aufnahme der Reize
der AuBlenwelt, Regulierung der Bewegungsabldufe usw. erwihnt haben. Als
autonom wird es bezeichnet, weil es einen Teil seiner Funktionen noch erfillen
kann, nachdem es véllig vom iibrigen Nervensystem getrennt ist, vorwiegend
aber wohl deshalb, weil seine Téatigkeit sich unabhéngig von unserem Willen
vollzieht und auch meist unserer direkten Wahrnehmung entgeht. Man unter-
teilt sowohl nach anatomischen wie mnach physiologisch-pharmakologischen
Gesichtspunkten das autonome Nervensystem in das sympathische und das
parasympathische. Beiden ist gemeinsam, dal ihre effektorischen peripheren
Fasern nicht direkt mit dem Zentralnervensystem in Verbindung stehen. Viel-
mehr entsenden die das Zentralnervensystem verlassenden (praganglioniren)
Fasern ihre Endaufspaltungen zunéchst zu Nervenzellen innerhalb des Tier-
kérpers, und erst die Neurite dieser Ganglienzellen erreichen als postganglionére

4%



52 Nerv- und Muskelphysiologie.

Fasern die versorgten Organe. Die Nervenzellen dieser zweiten Neurone sind
zu Ganglien (Nervenknoten) vereinigt. Letztere sind, soweit sie dem sympathischen
System angehoren, die den Grenzstrang (Sympathicus) bildenden Vertebral-

Abb, 8. Schema des autonomen Nervensystems (sympathisches griin, parasympathisches rot). II—X
Gehirnnerven. It—XIIt Thoracalganglien, 11—51 Lumbalganglien, Is—IIIs Sakralganglien des
Grenzstrangs. A. s. Arteria subclavia, B Bein, Bl. Blase, Br Bronchien, C Herz, co Pupille
verengernd, Co Colon, di Pupille erweiternd, Dii Diinndarm, G. c. i. Ganglion cervicale inf., G. coe.
Gangl. coelic., G. c¢. s. Gangl. cerv. super., Ge GefiiBe, Gl. la Tridnendriise, Gl. sm. Unterkiefer-
speicheldriise, Gl. su. SchweiBdriisen, Le Leber, Lu Lumbalmark, M Muskel, M. arr. p. Musc. arrect.
pilor., Ma Magen, N Niere, P Pupille, Po Briicke, S Sacralmark, Th Thoracalmark. Nach MEIER-
GOTTLIEB jund BETHE. (Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN: Lehrbuch der Zoologie, 10. Auflage.
Berlin: Julius Springer 1932.

ganglien und die im Mesenterium liegenden Prévertebralganglien, wihrend die
Ganglien des parasympathischen Systems meist kleiner sind, und ganz in der
Nihe der versorgten peripheren Organe oder sogar in diesen selbst liegen (Abb. 8).
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Die peripheren, zentrifugal leitenden Fasern beider Systeme wirken auf manche
Organe nicht erregend, sondern hemmend ein. Hierzu ist aber nur deshalb die
Moglichkeit gegeben, weil die autonom innervierten Organe ihre eigene Automatie
besitzen, die verstirkt oder vermindert werden kann. So hemmen die para-
sympathischen Fasern des Vagus den Herzschlag (Abb. 21), die sympathischen
Fasern die Darmbewegungen (Abb.50). Die Hemmungswirkung beruht an-
scheinend nicht auf einer besonderen Art der Erregung in diesen Fasern, sondern
allein auf dem Mechanismus, der die Nervenendigungen mit der Stelle des Ur-
sprungs der Automatie verkniipft. Die groBe Unabhingigkeit des autonomen
Systems vom Zentralnervensystem, die in mancher Hinsicht besteht, beruht
wohl darauf, daf die Nervenzellen der letzten effektorischen Neurone auBerhalb
des Zentralnervensystems liegen, so dafl auch noch nach Ausschaltung desselben
reflektorische Regulationen bestehen bleiben. Erleichtert werden diese an-
scheinend noch durch die Tatsache, daf3 die letzten autonomen Neurone sich
weit in der Peripherie verzweigen und dall sie auch im biologischen Verband
Impulse in gleicher Weise zentrifugal wie zentripetal leiten kénnen; es kann
sich daher schon innerhalb eines Neurons ein reflexdhnliches Geschehen (Axon-
reflex) abspielen.

Eine schematische Ubersicht der Versorgung der einzelnen Organe durch das
autonome Nervensystem gibt die Abb.8, der die wesentlichsten Einzelheiten
entnommen werden kénnen. Die praganglionidren sympathischen Fasern kommen
nur aus den thorakalen Segmenten des Riickenmarks, wihrend die parasym-
pathischen priganglioniren Neuriten aus dem Mittelhirn, aus dem verlingerten
Mark und aus dem sakralen Teil des Riickenmarks stammen und mit den Gehirn-,
resp. mit den letzten Spinalnerven bis in die Néhe der Erfolgsorgane verlaufen
(s. z. B. fiir die Speicheldriisen Abb. 51). Die postgangliondren sympathischen
Fasern ziehen meist in Gestalt eines Nervengeflechts entlang den Arterien nach
den peripheren Organen. Aus dem Schema der autonomen Innervation (Abb. 8)
ist gut ersichtlich, daB die meisten Organe gleichzeitig von beiden Systemen
innerviert werden. Wo eine solche doppelte Versorgung vorliegt, ist der Erregungs-
effekt beider Systeme ein unterschiedlicher (s.z. B. bei den Speicheldriisen), ja
er kann hiufig als ein gegensétzlicher bezeichnet werden. Dies ist in dem Schema
durch + und — angedeutet, wobei + Erregung (oder Kontraktion), — Hemmung
(oder Erschlaffung) bedeutet.

Mit diesem Antagonismus zwischen sympathischer und parasympathischer Wirkung
steht die Reaktionsweise des autonomen Systems auf Gifte und auch auf koérper-
eigne Substanzen im engsten Zusammenhang. Wihrend gewisse Gifte wie z. B.
Nikotin alle autonomen Ganglienzellen erst erregt und dann lihmt, wirken andere
Substanzen spezifisch nur auf die Nervenendigungen des einen oder des anderen Anteils
des Systems. So werdén durch Atropin (Tollkirsche) alle parasympathischen
Innervationen geladhmt, wihrend nach Einspritzung von Physostigmin die Organe
sich so verhalten, als ob alle parasympathischen Nerven gleichzeitig gereizt wiirden
(Erregung der parasympathischen Nervenendigungen). Ahnlich ruft das Hormon
Adrenalin rein sympathische Erregungseffekte hervor. Bei den einzelnen Organen
ist nicht durchweg die pharmakologische Wirkung gleichméBig, auch kann haufig
bei ein und demselben Organ durch Stoffwechseleinfliisse die Wirkung verdndert sein.
Dennoch gilt im groBen ganzen das in Abb. 9 fiir die Speicheldriisen gegebene Schema.

So wichtig auch die Funktion des autonomen Nervensystems ist, so konnte dennoch
in den letzten Jahren gezeigt werden, dall Funktionsausfall grofler Teile desselben
keineswegs das Leben unméglich macht. Katzen, denen beiderseits der Grenz-
strang restlos exstirpiert worden war, lassen den ungeiibten Beobachter auf den
ersten Blick keinen Unterschied gegeniiber normalen Tieren erkennen. Sie bediirfen
aber sorgfaltigster Pflege und Wartung zwecks Abhaltung schédlicher Einfliisse,
da vor allem infolge Ausfalls der GefaBinnervation ihre Kreislauf- und Warme-
regulation grofen Anspriichen nicht mehr gewachsen ist. An solchen Tieren ist weiter-
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hin zu erkennen, wie der Organismus die ausfallende nervése Regulation durch die
humoral-hormonale ersetzen kann. Wird eine grenzstranglose Katze etwa durch den
Anblick eines Hundes erregt, so
tritt — wenn auch nicht so stark
wie am normalen Tier — deutlich
Herzbeschleunigung sowie Minde-
rung der Motorik und der Sekretion
des Magendarmkanals auf, die auf
vermehrter Adrenalin-Ausschiittung
der Nebenniere beruht. Das Aus-
bleiben des bei der normalen Katze
noch auftretenden Haarstraubens
erklart sich durch die Adrenalin-
unempfindlichkeit der anatomisch
als sympathisch anzusprechenden
Nervenendigungen an den glatten
Muskeln der Haare.

Ahnlich wie an der normalen

Gland. submax.

Katze durch receptorische Erre-
Ggl.cerv. gungen im animalischen Nerven-
YTPSUP. system effektorische Wirkungen am

autonomen ausgelost werden, ist
auch beim Menschen der Erregungs-
ablauf im autonomen System reflek-
torischen Einfliissen seitens des
animalischen Systems unterworfen
und auflerdem von der Psyche ab-
hingig. Es gibt vereinzelt Menschen,
die durch lebhafte psychische Vor-
stellungen an und fiir sich unwill-

Abb. 9. Schema der Angriffspunkte von Giften auf
die Glandula submaxillaris, Nach DIXON u. BABKIN.
a Nervenzelle, d parasympath. Nerven, b Nerven-
endigungen in der Driise, Ch. tymp. Chorda tympani,
¢ Nervenzelle des sympath. Nerven, d Nerven-
endigungen in der Driise, Sy sympathischer Nerv
(priagangl. Faser).
+ bedeutet Reizung und — Lihmung
b

a und ¢ a
Adrenalin +

Nicotin (+) —
Lobelin (+) — Physostigmin -+
Atropin —

Pilocarpin +

kiirliche Reaktionen auf diesem Um-
weg hervorrufen koénnen, z. B. Ver-
langsamung des Herzschlags durch
Angstvorstellungen, Haarstrduben
(Gansehaut) durch  Vorstellung
starkster Kalteeinwirkung. Anderer-
seits kann das Geschehen im auto-
nomen Nervensystem auf das Zen-
tralnervensystem zurilickwirken. So

Die Wirkung von Giften auf a, ¢ und d wird durch

Atropin nicht aufgehoben. (Aus BABKIN, B. P.: Die

dullere Sekretion der Verdauungsdriisen, 2. Aufl.
Berlin: Julius Springer 1928.)

soll die Herabsetzung der Empfind-
lichkeit der Sinnesempfindungen, die
zum Eintritt des Schlafes noétig
ist, durch komplizierte Wechsel-
wirkungen zwischen Stoffwechselvorgéngen, autonomem Nervensystem und Zentral-
nervensystem mitbedingt sein.

E. Koordination der Muskelbewegung.

Unter den Bewegungen des Organismus versteht man die Anderung der
Lagebeziehungen einzelner Teile zueinander ((liederbewegung), die schlieBlich
auch zu einer Ortsverinderung des Organismus (Fortbewegung) fithren kann.
Nicht immer ist aber eine Bewegung durch aktive Muskeltitigkeit bedingt;
denn auBler den Muskelkriften wirkt auch die Schwerkraft stindig auf die
einzelnen Teile des Korpers ein. Héufig ist es die alleinige Aufgabe der Muskeln,
der Schwerkraft das Gleichgewicht zu halten, z. B. beim Stehen und Sitzen.
Lassen wir alle Muskeln eines erhobenen Armes plétzlich erschlaffen, so folgt
die Senkung des Armes allein durch die Schwerkraft. Ahnlich erfolgt Senkung
des Unterkiefers nach Offnung der Mundspalte vorwiegend durch die Schwere.
Abgesehen von diesen oder entsprechenden Beispielen ist aber Bewegung eine
direkte Folge von Muskeltdtigkeit.
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Je nach der anatomischen Anordnung unterscheiden wir nach der Zah! der
vom Muskel tiberbriickten Gelenke eingelenkige und mehrgelenkige Muskeln.
Nur bei den ersteren, zu denen auch die Kaumuskeln gehoren, mull immer die
dem Gelenk durch die Tétigkeit ein und desselben Muskels erteilte Bewegung
die gleiche Richtung haben. Bei den mehrgelenkigen Muskeln ist hingegen die
Wirkung auf das Gelenk hiufig abhingig von der Lage, in der dieses sich infolge
der Tétigkeit anderer Muskeln gerade befindet.

Aus der GroBe und der Kraft einer Gliedbewegung 148t sich nicht ohne weiteres
auf die GroBe der Verkiirzung und der Kraftentfaltung der beteiligten Muskeln
schlieBen. Die Kraft einer Gelenkbewegung wird gewéhnlich als Drehmoment
gemessen, worunter man diejenige Gegenkraft versteht, die in 1 cm Abstand
vom Gelenkmittelpunkt senkrecht am bewegten Glied angreifen mufB, um den
auf das Glied einwirkenden Muskelkraften das Gleichgewicht zu halten. Wir
haben frither gesehen, daf die von einem bestimmten Muskel ausgeiibte Kraft
bis zu einem gewissen Grad von der Linge, die der Muskel jeweils einnimmt,
abhingig ist. Hieraus folgt aber nicht, dall das Drehmoment eines Gliedes ent-
sprechend von der Muskellinge beeinflufit
wird, etwa derart, dal von einem Beuge-
muskel mit dem Kleinerwerden des Ge-
lenkwinkels ein geringeres Drehmoment
ausgeiibt wird. Das wére nur dann der Fall,
wenn der Muskel immer mit demselben
,,wirksamen Hebelarm‘* am Glied angreift.
Dies trifft aber nicht zu, vielmehr wird
mit zunehmender Beugung der wirksame
Hebelarm ldnger (Abb. 10). Da nach den
Hebelgesetzen, das einem Hebel (Glied)
erteilte Drehmoment bei gleicher Kraft
proportional dem Hebelarm ist, kann die Abb. 10. Wechselnder wirksamer Hebel-
infolge Verringerung der Muskellinge vor- itel2ss Bengomuskels, (dus Fiscmen, 1
hegende. Krafta.bnahme des Muskels mehr %%‘y;‘ﬁ)‘iglgg- B%?n%bfnd/? norm. u. JIEEQ
oder minder ausgeglichen werden, d. h. Springer 1925.)
der Muskel erteilt dem Glied fiir alle Gelenk-
stellungen annéhernd das gleiche Drehmoment. Wieweit diese Konstanz der
Drehmomente in Wirklichkeit erzielt wird, hingt im einzelnen von den ana-
tomischen Verhédltnissen ab.

Selbstverstindlich ist die GréBe des erteilten Drehmomentes abhéngig von
der Stirke der Erregung des Muskels, und bei der obigen Uberlegung war gleich-
bleibende Erregung (z. B. maximale) vorausgesetzt. Nun kann aber — wie
jeder aus eigener Erfahrung weil — die Kraft der Muskeln willkiirlich sehr fein
abgestuft werden. Fir die Willkiirbewegung gilt also keineswegs ein Alles-oder-
Nichts-Gesetz, wie wir es frither fiir die einzelne Muskel- oder Nervenfaser kennen-
gelernt haben; dennoch wird dieses Gesetz keineswegs durchbrochen.

Vor allem durch Untersuchung der Aktionsstrome ergab sich, dal auch bei der
willkiirlichen Erregung das Alles-oder-Nichts-Gesetz fiir die motorische Einheit gilt.
Unter einer solchen versteht man die Gesamtheit der durch einen Neuriten mit einer
Vorderhornganglienzelle im Riickenmark in Verbindung stehenden Muskelfasern
(100—200). Da die von dieser Faserzahl entwickelte maximale Tetanusspannung
gering ist (etwa 10 g), kann die Abstufung der Muskelkraft leicht durch die Anzahl
der in Téatigkeit tretenden motorischen Vorderhornzellen bestimmt werden. Hinzu
kommt noch, dafl entsprechend den Erfahrungen an ausgeschnittenen Muskeln
eine motorische Einheit nur beziiglich der Einzelerregung dem Alles-oder-Nichts-
Gesetz untersteht. Die bei frequenter Erregung auftretende Tetanusspannung ist
innerhalb eines gewissen Bereiches von der Erregungsfrequenz abhangig. Bei will-
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kiirlicher, nicht maximaler Tétigkeit ist die Entladungsfrequenz der Ganglienzellen
geringer als bei maximaler. Bei langandauernder untermaximaler Muskelarbeit geraten
die einzelnen motorischen Einheiten abwechselnd in Tétigkeit, wodurch das Ein-
treten der Ermiidung verzogert wird. Bei starkerer Willkiirbewegung nimmt die
Zahl der gleichzeitig tétigen Einheiten zu, ihre Erregungsfrequenz wird héher, und
bei maximaler Kraftleistung durchlaufen die Erregungen alle Neuronen ziemlich
synchron und mit maximaler Frequenz (etwa 70—100 pro Sekunde).

Da die motorischen Nervenzellen fiir einen Muskel keineswegs in einem ganz
engen Bereich des Riickenmarks liegen, sondern sich meist auf mehrere Segmente
desselben verteilen (plurisegmentale Innervation), so kann nicht ein isoliertes
Geschehen in engumgrenzten Bezirken des Zentralnervensystems fiir die Will-
kiirbewegung verantwortlich sein. Hierfiir spricht noch deutlicher, daBl ganz
entsprechend wie bei der Reflexbewegung oder bei Bewegungen infolge Reizung
der motorischen GroBhirnzonen im allgemeinen gar nicht ein Muskel allein will-
kiirlich bewegt werden kann, sondern nur Glieder. Wir beeinflussen durch
unseren Willen den Erregungszustand von Agonisten und Antagonisten gleich-

zeitig und zweckentsprechend derart, daf3
eine koordinierte Bewegung resultiert. Sehr
schon lafBt sich dies an infolge von Un-
fall oder Kriegsverletzung Amputierten
demonstrieren, bei denen beim Versuch,
das fehlende Glied zu bewegen, deutlich
das Zusammenarbeiten von Agonisten
und Antagonisten registriert werden kann
(Abb. 11). Der Grad der -eintretenden
Erschlaffung eines Antagonisten ist ja
selbstverstindlich letzten Endes fur das
einem Glied erteilte Drehmoment ebenso
verantwortlich wie die Spannungszu-
nahme eines Agonisten.

Abb. 11. Antagonistische Willkiirinner- Eine Erschlaffung von Muskeln ist nur
V,‘rltionBeilleS St(reci{ers I(é)bem) KUBY)B) lund  mégglich, wenn sie zuvor einen gewissen
elnes eugers (untere urve). erarms- 3 _ 7, . _
amputierter. Nach BETHE 1. KAST. (Aus Spgnmungs oder \erkprztmgszt_lstand au.lc
BROWN, G.: Die GroBhirnhemisphéren. weisen. In der Tat finden wir, dafB die
Handb. der norm. u. path. Physiologie, Bd.X. Skeletmuskeln im Organismus auch in schein-

Berlin: Julius Springer 1927.) barer Ruhe sich in einem Spannungszustand

befinden, der meist als Tonus bezeichnet
wird und durch die verschiedensten biologischen Einfliisse zu- oder abnimmt. Wir
kénnen deshalb auch nicht von einer bestimmten Ruhelinge des Muskels im
Organismus sprechen, da ja der Tonus und somit die scheinbare Ruhelinge wechseln.
Von einem Teil der Forscher wird versucht, den Tonus durch mehr oder minder starke
tetanische Erregung einer geringen Anzahl motorischer Einheiten des Muskels zu er-
klaren, wiahrend andere im Tonus eine zweite Tatigkeitsform des Skeletmuskels mit
besonders geringem Stoffwechsel, dhnlich dem Tonus (Dauerverkiirzung) glatter
Muskeln (s. S. 42), erblicken.

Aus der oben aufgewiesenen Beziehung zwischen dem Drehmoment des Gliedes
und den angreifenden Muskelkraften ergibt sich noch nicht die Gréfe einer
etwa auftretenden Bewegung. Letztere ist némlich abhéngig von der ,,Masse*
des zu bewegenden Kérperabschnittes. Die Muskeln miissen bei ihrer Arbeits-
leistung nicht nur die durch die Schwerkraft hervorgerufenen Gegenkrifte iiber-
winden, sondern auch jene der ,, Trigheit. Daher ist die am Anfang einer Glied-
bewegung auszuiibende Muskelkraft wesentlich gréBer als die im weiteren Verlauf
der Bewegung benétigte, wenn die bewegten Massen schon eine gewisse
Geschwindigkeit erreicht haben. Anderseits kénnen infolge der Trégheits-
krifte noch Gliedbewegungen erfolgen zu einer Zeit, zu der die urspriinglich
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das Glied bewegenden Muskeln nicht mehr tétig sind, ja selbst dann noch, wenn
die Antagonisten schon aktiv betréichtliche Gegenspannung entwickeln. Be-
sonders deutlich tritt dies bei schnellen Hin- und Herbewegungen auf (Abb. 12).
Solche Pendelbewegungen, die bei komplizierten Bewegungsabliufen wie
Gehen, Laufen usw. eine groBe Rolle spielen, lassen deutlich erkennen, dafl die
Steuerung der abwechselnden Impulsentsendung (Abb. 13) nicht durch einen
einfachen im Zentralnervensystem gelegenen Mechanismus bedingt ist, sondern
weitgehend durch Vorgéinge in der Peripherie beeinflult wird. Bei Tieren, denen
die Durchschneidung der hinteren Wurzeln die periphere Receptionsméglichkeit
genommen hat, oder auch ganz dhnlich bei an Tabes erkrankten Menschen, bei
denen #hnliche Receptionsstérungen auftreten, erfolgen alle Bewegungen ab-
gehackt und ausfahrend, also schlecht koordiniert. Dies tritt besonders deutlich
bei pendelartigen Bewegungen auf (Gang). Es handelt sich wohl im wesentlichen
darum, daB einmal die normalerweise das Bewegungsausmafl begrenzenden,
durch die ,,Muskelspindeln‘‘ ausgeldsten Eigenreflexe der Antagonisten in Fort-
fall gekommen sind und daf ferner,
da auch die Gelenkempfindung aus-
geschaltet ist, keinerlei Impulse aus
der Peripherie das Zentralnerven-
system erreichen. Aber gerade diese
aus der Peripherie zugeleiteten Er-
regungen bestimmen gewdhnlich das
zentrale Geschehen mit, von dem
AusmaB und Kraft der Bewegung
abhingen. Schon bei den Reflexen
erkennt man, daB die Art des, ein-
tretenden Erfolges von der augen-
blicklichen Lage der Korperteile zu-
einander abhéngig sein kann. Sehr Abb. 12. Aktionsstrome des Flexor carpi rad.
schon zeigt dies ein Versuch am b, imd dos Bxtonvor curnl rad, (ien):
Schwanz einer Riickenmarkskatze  wegung nach oben: Streckung. Beachte Ein-
(Abb. 13). Je nach der Lage des St S MEoRtuotyecsumnnehs fol
Schwanze.s tritt bei gleichbleibender — ZOLUEE. Eligebﬁ‘fs‘!}gkuégfh%h?s?ﬁﬁ&i, und Be-
Reizung in Abhingigkeit von seiner Miinchen: J. F. Bergmann 1928.)
Ausgangsstellung bald Bewegung nach
links und bald nach rechts auf. In vielen Versuchen iber die Abhingigkeit
der Reflexbewegung von der Lagebeziehung ergab sich ibereinstimmend, dal3
auf einen Reiz hin die Erregung vom Riickenmark meist zuerst nach den
Muskelgruppen gesandt wird, die am starksten gedehnt sind. (UEXKUELLsches
Gesetz.) Werden dann aber durch die Titigkeit dieser Muskeln die Ant-
agonisten stark gedehnt, so laufen, falls der Erregungszustand des Riicken-
marks anhilt, die Erregungen jetzt zu den Antagonisten. Wiederholt sich
dieses Spiel, so tritt Pendelbewegung ein. Ganz &hnliche GesetzmaBigkeiten
liegen ohne Zweifel bei der Willkiirbewegung vor. Rhythmische Bewegungen
kénnen in einem ganz bestimmten natiirlichen Rhythmus am leichtesten
und am sichersten ausgefithrt werden. Bewegungen werden am kraftvollsten,
wenn in der Ausgangsstellung die zu betdtigenden Muskeln stark gedehnt
sind. Die gegenseitige Beeinflussung der ,,Zentren fir Agonisten und Ant-
agonisten kommt auch bei willkirlichen Versteifungsreaktionen zum Aus-
druck. An und fir sich soll bei diesen durch gleichmaBige Tatigkeit der
Strecker und der Beuger ein Gelenk in einer bestimmten Stellung festgehalten
werden. Bei maximaler Anstrengung tritt aber immer deutlich ein Zittern
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(Tremor) des versteiften Gliedes ein, weil die optimale Erregbarkeit zwischen
Agonisten- und Antagonisten-,,Zentren hin und her wandert. Wie im
einzelnen nun der Willensimpuls, der von der GroBhirnhemisphire ausgeht

a b

Abb. 13. Katze mit durchschnittenem Riickenmark (Hohe des 12. Brustwirbels). Kneifen des
Schwanzes und Heben desselben a aus rechter Seitenlage, Hebung nach links, b aus linker Seiten-
lage, Hebung nach rechts. (Nach MAGNUS, R.: Korperstellung. Berlin: Julius Springer 1924.)

und auf seinem Weg durch den Hirnstamm mit dem ebenfalls in die
Bewegung eingreifenden Kleinhirn in Verbindung steht, diese Grundtendenzen
und Regulationsmechanismen im Riickenmark zusammenarbeiten 148t, entzieht
sich vorldufig unserer Kenntnis.
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IV. Blut, Kreislauf und Lymphe.

Das Blut ist eine Fliissigkeit, die im Innern des Organismus in einem zusammen-
hingenden System von Roéhren, dem GefafBsystem, durch die Téatigkeit eines
zentralen Motors, des Herzens, in dauernder, bestimmt gerichteter Bewegung
gehalten wird, die man als Kreislauf bezeichnet. Auf seinem Kreislauf erfihrt
das Blut mannigfache Veridnderungen seiner chemischen Zusammensetzung.
Es nimmt an bestimmter Stelle im Organismus, im Darmkanal, diejenigen
Stoffe auf, welche durch die Verdauung der Nahrungsmittel entstehen, bei der
Resorption durch die Darmwand hindurchgehen und nunmehr mit dem Blute
denjenigen Organen zugefithrt werden, in denen sie zu Bestandteilen des Orga-
nismus umgebaut, aufgespeichert oder unter Freisetzung von Energie abgebaut
werden. Gleichzeitig nimmt aber das Blut bei seinem Kreislauf in den ver-
verschiedenen Organen Stoffwechselprodukte auf, um sie anderen Organen
z. B. der Leber zur Weiterverarbeitung zuzufiihren oder, falls sie fiir den Kérper
nicht weiter verwertbar sind, denjenigen Organen zuzuleiten, in denen sie aus-
geschieden werden konnen (Niere, Lunge und Haut). Ganz besondere Bedeutung
kommt dem Blut fir den Gaswechsel im Organismus zu. Mit dem Blute erhalten
die Organe und Zellen den fiir die Verbrennungsprozesse notwendigen Sauer-
stoff und das bei den Verbrennungen frei werdende Kohlendioxyd wird von ihm
abtransportiert. Trotz der groBen Zahl von Stoffen, die das Blut stindig in
wechselnder Menge aufnimmt oder abgibt, bleibt dennoch die Zusammensetzung
des Blutes weitgehend konstant, weil dem Organismus fiir die Konstanterhaltung
der Blutzusammensetzung wirksame Regulationsmechanismen zur Verfiigung
stehen.

A. Blut und Blutfarbstoff.

Die Menge des Blutes betrigt beim Mann etwa 1/;;, bei der Frau 1/,,—1,-
des Korpergewichts. Bei einem mittleren Gewicht von 70 bzw. 60 kg also 5 und
4 Liter. Blutverluste, wie sie bei Verletzungen vorkommen, konnen bis zu etwa
1/, der Gesamtblutmenge ohne dauernden Schaden ertragen und in kurzer
Zeit ersetzt werden. Betragen sie aber mehr als die Halfte des vorhandenen
Blutes, so ist eine Erholung meist nicht mehr méglich, es kommt zum Tode.
Bei Blutverlusten kann man voriibergehend die verlorengegangene Fliissigkeit
durch Infusion von geeigneten Salzlsungen ersetzen. Diese Salzlésungen miissen
den gleichen osmotischen Druck haben wie das Blut (Gefrierpunkt — 0,56°;
s.8.8). Werden solche Losungen als alleiniger Blutersatz zur Durchstrémung
isolierter Organe im Experiment verwandt, so treten, wenn nicht ganz bestimmte
Mengenverhaltnisse der Ionen angewandt werden, schwere Funktionsstorungen
auf. Geeigneter als reine Kochsalzlésungen sind daher Losungen, die eine Reihe
von Salzen in ganz bestimmtem Mischungsverhéltnis, das etwa ihrem Vorkommen
im Blute entspricht, enthalten.

Eine der édltesten Blutersatzfliissigkeiten ist die RiINGER-Lo6sung, die vor allem bei
Tierversuchen vielfach angewandt wird and fiir den Frosch folgende Zusammen-
setzung hat: 0,69 NaCl; 0,019, NaHCO,; 0,019%, CaCl, und 0,019 KCI1. Fiir Sauge-
tiere wurde die Lockesche Losung angegeben: 0,9% NaCl; 0,039 CaCl,; 0,03% KCl

und 0,02%, NaHCO;. Andere Blutersatzfliissigkeiten enthalten auch noch Phosphat,
Magnesiumsalze, vor allem aber als Energiequelle Glucose.

Ein physiologischer Ersatz von Blutverlusten kann aber nur durch Infusion von
Blut erfolgen. Hierbei ist noch fernerhin darauf zu achten, dal im Blut und zwar im
Serum Stoffe enthalten sind, die sogenannten Agglutinine, welche die roten Blut-
korperchen eines anderen Individuums zur Zusammenballung (Agglutination) bringen
konnen. Die Agglutination erfolgt jedoch nicht in allen Féallen. Je nach dem Verhalten
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bei der Agglutination kann man vier verschiedene Bluigruppen unterscheiden: O, A,
B, AB. Die Blutkérperchen enthalten ihrerseits die agglutinable Substanz A oder B, A
und B oder keine von beiden. Im Serum ist dagegen bei Gruppe A ein gegen B, bei B
ein gegen A und bei O ein gegen A und B gerichtetes Agglutinin enthalten, wéhrend
Serum mit der Eigenschaft AB iiberhaupt keine Agglutinine enthélt. Die Zusammen-
hiange gehen aus der folgenden Tabelle klar hervor. Es bedeutet (4) Agglutination,
(—) Ausbleiben derselben.

Blutkoérperchen
Serum
0| A| B | aB
o | -+ |+ 1+
A — - |+ |+
B -+ -+
AB — — - 1 =

Diese Verhéltnisse sind praktisch auBerordentlich wichtig; man muf3 bei der
Auswahl von ,,Blutspendern® auf sie Riicksicht nehmen, weil es sonst zu Agglu-
tinationen der gespendeten Blutkoérperchen im Blute des Blutempfingers und damit
zu seinem Tode kommen kann.

Das spezifische Gewicht des Blutes betragt 1055—1060, seine Reaktion
entspricht einem pp-Wert von 7,35—7,38 bei 389, es ist also schwach alkalisch.

Das Blut ist keine einheitliche Losung, sondern besteht aus zwei verschiedenen
Bestandteilen, dem Blutplasma, in dem sich zellige Elemente, die Blutkérperchen,
suspendiert befinden. Der Anteil des Plasmas im Gesamtblut betrigt etwa 569,
die zelligen Elemente machen also etwa 449, aus.

1. Blutzellen und Hamoglobin.

Man unterscheidet die roten Blutkérperchen oder Erythrocyten, die weillen
oder Leukocyten und die Blutpliattchen oder Thrombocyten.

Die Erythrocyten sind diejenigen Elemente, denen das Blut seine rote Farbe
verdankt. Sie enthalten einen roten Farbstoff, das Himoglobin. Beim Menschen
und den Sdugetieren sind die roten Blutkérperchen kernlos, bei den niederen
Tieren dagegen kernhaltig. Sie entstehen im roten Knochenmark, haben nur
eine kurze Lebensdauer von etwa 3-—4 Wochen und werden anscheinend in der
Milz, der Leber und im Knochenmark zerstért. Ihr charakteristischer Inhalts-
stoff, das Himoglobin, wird dabei veréindert und schlie8lich in Gallenfarbstoff
umgewandelt. Die Erythrocyten haben die Form bikonkaver Scheibchen, die beim
Menschen einen Durchmesser von 8 yu, eine gréfte Dicke am Rande von 2—2,5 u
besitzen, in der Mitte dagegen nur 1—1,5 u dick sind. In einem Kubikzentimeter
Blut werden beim Mann 5 Millionen, bei der Frau nur 4,5 Millionen Erythro-
cyten gezihlt. 5 Liter Blut enthalten dann 25 Billionen Erythrocyten, die neben-
einander gelegt eine Fliche von 3200 qm bedecken wiirden. Die Zahl der Ery-
throcyten ist abhingig vom Alter, beim Neugeborenen in den ersten Lebens-
tagen scheint sie wesentlich hoher zu liegen, nimmt dann aber allméhlich ab.
Das Hémoglobin dient dem Sauerstofftransport und alle Umstédnde, die die
Sauverstoffversorgung einschrinken, seien es Krankheiten oder &duflere Be-
dingungen, steigern die Zahl der Erythrocyten und damit den Hb-Gehalt des
Blutes. Bekannt ist die Zunahme der roten Blutzellen im Hochgebirge, weil
hier wegen des niederen Luftdrucks das Sauerstoffangebot unzureichend wird.
Es stellt also die Vermehrung der Erythrocytenzahl eine zweckmifiige An-
passung dar.

Den Bau des Blutkorperchens stellt man sich so vor, daf} die Zelle von einem
feinen, Stroma genannten Protoplasmanetz durchzogen wird, das aus Lecithin,
Cholesterin und Eiweikérpern aufgebaut ist. Auch die Membran des Blutkérper-



Blutzellen und Blutfarbstoff. 61

chens hat walrscheinlich einen ahnlichen Aufbau. Die Blutkorperchen sind
schwerer als das Plasma. Das hat zur Folge, daB sie sich in aus dem Gefafsystem
entnommenem Blut, dessen Gerinnung verhindert ist, allmihlich absetzen. Die
Senkungsgeschwindigkeit der Blutkorperchen verschiedener Tierarten ist sehr
verschieden. Sie erfihrt durch Krankheitsprozesse bestimmte Anderungen und
stellt ein wertvolles diagnostisches Hilfsmittel dar. Die Blutkérperchen haben
eine bestimmte osmotische Resistenz. Bei Verbringen in hypertonische Losungen
nehmen sie Stechapfelformen an, in hypotonischen Losungen Kugelformen.
Weitgehende Erniedrigung der Hypotonie, bei menschlichen Blutzellen ent-
sprechend einer 0,5%,igen NaCl-Losung, fithrt zum Platzen des Blutkérperchens.
Der rote Farbstoff tritt aus. Das Blut, das normalerweise deckfarbig undurch-
sichtig ist, ist lackfarbig durchsichtig geworden. Diese Erscheinung nennt man
Hémolyse. AuBer auf osmotischem Wege kann Hamolyse herbeigefithrt werden
durch Hitze, Gefrieren- und Wiederauftauenlassen, sowie durch Einwirkung
vieler Gifte, vor allem von Saponinen.

Der Hauptbestandteil der Erythrocyten ist das Hdmoglobin (Hb). Daneben
kommen noch eine Reihe von anorganischen Salzen und organischen Stoffen vor.
Die iiberwiegende Bedeutung des Hamoglobins geht daraus hervor, daB die
roten Blutkérperchen bei einem Wassergehalt von 579, einen Hémoglobin-
gehalt von 34%, aufweisen, daB also etwa 809%,, oft auch mehr, ihrer Trocken-
substanz aus Hamoglobin besteht. In 100 ccm Blut finden sich normalerweise
etwa 16 ¢ Himoglobin. Die Bedeutung des Hémoglobins besteht in zwei Eigen-
schaften. Die erste ist, wie bereits erwihnt, die Fahigkeit Sauerstoff im Organis-
mus zu transportieren. In einer sauerstofthaltigen Atmosphéire nimmt das Hamo-
globin, ausreichenden Sauerstoffdruck vorausgesetzt, pro Mol maximal 4 Mol O,
auf oder 1 g Himoglobin bindet 1,34 ccm O,. (Wegen der niheren Umstdnde
der Sauerstoffbindung siehe den Abschnitt ,,Blutgase.) Die Bindung des
Sauerstoffs ist eine auBerordentlich lockere, Herabsetzung des Sauerstoffdruckes,
Durchleiten eines anderen Gases, Auspumpen des Blutes oder Einwirkung von
Reduktionsmitteln verwandeln das Oxyhimoglobin mit Leichtigkeit in Hédmo-
globin zurtick. Auf dieser Eigenschaft beruht auch die Fahigkeit des Hamoglobins
zum Sauerstofftransport im Organismus. Wenn das sauerstoffhaltige (arterielle)
Blut ins Gewebe gelangt, wo der Sauerstoffdruck niedrig, der Sauerstoffbedarf
hoch ist, verliert das Oxyhdmoglobin seinen Sauerstoff, es wird reduziert (venos).
Der Unterschied zwischen arteriellem und venésem Blut geht aus der Farbe
des Blutes hervor: arterielles Blut ist hellrot, vendses dunkler, bei volliger Sauer-
stofffreiheit, wie bei Erstickung, blaurot. Die andere bedeutungsvolle Eigenschaft
des Hamoglobins ist seine Pufferwirkung.

Eine solche kommt dem Hémoglobin als Eiwei3kérper an sich schon zu, sie wird
aber wesentlich verstarkt dadurch, daB sowohl das Hamoglobin wie das Oxyhdmo-
globin Sduren sind, wobei aber die saure Natur des Oxyhdmoglobins 70mal stérker
ist als diejenige des Hdmoglobins. Und schlieBlich wird die Pufferungswirkung des
Himoglobins noch dadurch gesteigert, da die Membran des roten Blutkérperchens
fiir Anionen in elektiver Weise permeabel ist. Die Pufferwirkung des Hémoglobins,
die von der groBten Bedeutung fiir die Aufrechterhaltung der normalen Blutreaktion
ist, kommt in der folgenden Weise zustande: Das Hb ist in den Blutkérperchen als
Alkaliverbindung, wahrscheinlich mit Kalium, vorhanden, es ist also als Anion ioni-
siert. Bei Eintritt von CO, ins Blut, wie er im Gewebe stattfindet, spielt sich neben
der physikalischen Losung des Kohlendioxyds im Plasma die folgende Reaktion ab:
K.Hb -} CO, +H,0 —> K.HCO; -- H.Hb. Das Hb-Anion wird also in die nicht-
ionisierte Saure Hb verwandelt, das Kohlendioxyd zum Bicarbonat-Ion ionisiert.
Das Bicarbonat-Ion kann durch die Membran des Blutkérperchens ins Plasma ab-
gegeben werden, wenn gleichzeitig andere Anionen in das Blutkérperchen hinein-

gehen. Dieser Austausch erfolgt gegen Cl-Ionen. Es steigt also im Plasma der Ge-
halt an HCOj-Ionen; jedoch beruht, nach dem Gesagten, der héhere Gehalt des
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Plasmas im venésen Blut an NaHCO; iiberwiegend auf der Pufferwirkung des Hémo-
globins. In der Lunge findet die umgekehrte Reaktion statt. Durch die Aufnahme
von O, wird das Hémoglobin in das stérker saure, daher weitgehender dissoziierte
Oxyhémoglobin verwandelt. Es kann wieder zu einer Bindung von Alkali an Oxy-
héamoglobin kommen; gleichzeitig wird wegen der eingetretenen Sduerung CO, aus
dem Blut abgegeben. Cl-Ionen treten aus den Koérperchen ins Plasma iiber, HCO,-
Ionen wieder in die Kérperchen hinein, werden hier aber, da das Himoglobin nun-
mehr ionisiert ist, in CO, und Wasser zuriickverwandelt und auch dieses Kohlen-
dioxyd kann ausgeschieden werden. Die Bedeutung dieser Zusammenhinge fiir die
Aufrechterhaltung der Blutreaktion geht klar daraus hervor, dal im Gewebe, wo
durch die Aufnahme von CO, die Reaktion des Blutes an sich saurer werden
miifite, die Entionisierung des Hémoglobins Alkali frei macht und gleichzeitig
durch die Umwandlung des Oxyhdmoglobins in reduziertes Hidmoglobin seine sauren
Eigenschaften abnehmen. In der Lunge, wo wegen der Abgabe der Kohlensiure
eine Tendenz zur Alkalisierung besteht, wird dieser entgegengewirkt durch die
Bindung der Alkali-Tonen an das Hamoglobin, weil die schwache Siure Himoglobin
in die stdrkere Oxyhdmoglobin iibergeht.

Das Oxyhémoglobin ist nicht die einzige Verbindung des Hémoglobins mit Sauer-
stoff, vielmehr gibt es moch einen zweiten derartigen Korper, das Methdmoglobin.
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Abb. 14. Absorptionsspektren der Blutfarbstoffe. (Aus HOBER, R.: Lehrbuch der Physiologie,
6. Aufl. Berlin: Julius Springer 1931.)

Der Unterschied besteht darin, daf der Sauerstoff im Methimoglobin in fester und
nicht in leicht dissoziabeler Verbindung enthalten ist, daB er also fiir die Atmung
nicht verwertbar ist. Das Methdmoglobin entsteht aus dem Oxyhdmoglobin bei
Einwirkung vieler Gifte, besonders von Oxydationsmitteln, sehr leicht z. B. bei Zu-
satz von Ferricyankalium zu Blut. Es gibt auch Verbindungen des Hémoglobins
mit anderen Gasen als mit Sauerstoff. Die wichtigste ist das Kohlenoxydhdmoglobin.
Dies entsteht mit grofler Leichtigkeit, wenn Hémoglobin und Kohlenoxyd zusammen-
kommen, so bei Vergiftung mit dem kohlenoxydhaltigen Leuchtgas. Die Vergiftung
mit Kohlenoxyd ist sehr gefdhrlich und zwar weil die Verbindung zwischen Hb und
CO eine recht feste ist, da die Affinitit des CO zum Hb etwa 140mal grofer ist als
diejenige des Sauerstoffs. Das hat zur Folge, dal z. B. bei einem CO-Gehalt in der
Atmosphére von etwa 0,1%, die Hilfte des verfiigharen Hamoglobins an CO gebunden
ist, also der Atmungsfunktion entzogen wird. Die Vergiftungserscheinungen beruhen
aber nicht allein auf der Verbindung von CO mit Hb, sondern das CO greift dariiber
hinaus noch viel intensiver in den Zellstoffwechsel selbst ein, vor allen Dingen durch
Einwirkung auf das Atmungsferment in der Zelle.

Reine Losungen der verschiedenen Verbindungen des Blutfarbstoffs kénnen

bereits an der Farbe der Losungen erkannt werden, die man bei Himolyse der
Blutkérperchen in verdimnten Sodalésungen erhilt. Reduziertes Hb hat eine
violett-rote Farbe, Hb-O, ist scharlachrot, Met-Hb braun und Hb-CO kirsch-
rot. Sicherer ist die Unterscheidung dieser Farbstoffe durch ihr spektroskopisches
Verhalten zu treffen. Die verschiedenen Verbindungen des Blutfarbstoffs sind
durch die charakteristische Lage ihrer Adsorptionsbanden im Spektrum gekenn-
zeichnet, wie dies Abb. 14 zeigt. Hb-O, hat zwei Adsorptionsstreifen zwischen
den FrRaunHOFERschen Linien D und E, Hb etwa an gleicher Stelle einen breiten
verwaschenen Streifen, wihrend Hb-CO zwei Streifen in dhnlicher Lage wie
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das Oxyhimoglobin aufweist. Diese sind aber etwas nach rechts, d. h. nach dem
kurzwelligen Ende des Spektrums verschoben. Die Unterscheidung zwischen
Hb-0, und Hb-CO ist aber leicht zu treffen, weil bei Einwirkung von Reduktions-
mitteln auf Blut das Spektrum des Oxyhimoglobins in dasjenige des Hédmo-
globins iibergeht, wahrend das CO-Hb-Spektrum unveridndert bleibt.

Das Hiamoglobin ist ein zusammengesetzter EiweiBkorper, dessen Eiweil3-
anteil als Globin bezeichnet wird und zu den Albuminen gehért; es ist sehr
reich an Histidin. Als prosthetische Gruppe des Hémoglobins wurde friither das
Hiamochromogen, als diejenige des Oxyhdmoglobins das um 1 Mol Sauerstoff
reichere Himatin angesehen (s. aber weiter unten).

Die Spaltung des Hamoglobins in Globin und Hématin ist leicht durchzufiihren
und kann zum Nachweis des Blutes benutzt werden, da der salzsaure Ester des Hdm-
atins, das Héamin, sehr leicht krystallisiert (TEIcHMANNsche Héminkrystalle
s. Abb. 15). Zum Nachweis geringer Blutmengen bedient man sich dagegen einer
anderen Methode, die auf der Kigenschaft des
Héamoglobins beruht, wie eine Peroxydase per-
oxydartig gebundenen Sauerstoff auf andere,
oxydierbare Substanzen zu iibertragen. Auf diesem
Prinzip beruht die Guajakprobe. Zu der blut-
haltigen Losung wird (peroxydhaltiges) Terpentinol
und Guajakharz hinzugesetzt. Letzteres wird zu
einem blauen Farbstoff oxydiert.

Die Konstitution der prosthetischen Gruppe
des Hamatins ist in den letzten Jahren auf-
geklart worden. Es hat sich gezeigt, dall es ein
Abkémmling eines aus vier Pyrrolkernen zu-
sammengesetzten Ringsystems, des Porphins, ist.
Durch Einfithrung bestimmter Seitenketten kann
man aus dem Porphin Substanzen bilden, die als
Porphyrine bezeichnet werden. Derartige Por-
phyrine sind z. B. das Koproporphyrin, das ﬁbb}) 15 (l;rEI%I%MANN%G}}eL%agﬁI‘I;
Uroporphyrin und das Protoporphyrin. Kopro. EGlle (Aus HOPER, I : Lebsbucn
porphyrin und Uroporphyrin werden auch im Springer 1931.)
Organismus gebildet, in besonders groflen Mengen
bei Vergiftung mit Sulfonal, wenn der Organis-
mus gleichzeitig dem Licht ausgesetzt ist. Das Protoporphyrin ist diejenige Sub-
stanz, aus der durch Einfiilhrung von Eisen das Hdmin entsteht. Das Proto-
porphyrin ist 1.3.5.8-Tetramethyl-2.4-divinyl-6.7-dipropionsédureporphin. Nach dem
Formelbild sind die Hamine Eisensalze des Protoporphyrins mit dreiwertigem Eisen.

Durch Reduktion zum zweiwertigen Kisen entsteht das Hdgm, welches aufler-
ordentlich leicht oxydiert wird, wihrend Hémin gegen Sauerstoff sehr bestdndig ist.
Von den drei Wertigkeiten des Hamin-Eisens sind zwei an Stickstoffatome der Pyrrol-
ringe gebunden, an die dritte konnen andere Ionen angelagert werden, z.B. OH =
Oxyhémin, C1 = Chlorhdmin. Aus dem Hém entstehen durch Anlagerung von Stoffen,
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die mit Eisen Komplexe bilden, insbesondere von Basen, die Héamochromogene.
So ist das Hamoglobin ein Komplex aus Him und Globin. Es kann O, addieren. Diese
Fahigkeit beruht auf der Anwesenheit des Globins im Molekiil. Das Methamoglobin
enthalt im Gegensatz zum Hémoglobin dreiwertiges Eisen, ist also ein Oxyhdmin.
(Die neuere Nomenklatur fiir die Abkémmlinge der prosthetischen Gruppe des Hamo-
globins ist also von der &lteren oben wiedergegebenen verschieden.)

Eine nahe Verwandtschaft weist der Bau des Hamins mit demjenigen des Chloro-
phylls, des Blattfarbstoffs, auf. Auch in ihm finden sich vier Pyrrolgruppen, statt
Eisen enthélt es aber Magnesium, aullerdem bestehen Unterschiede in den Seiten-
ketten.

Die Leukocyten: 1 cmm Blut enthilt etwa 5000—6000 Leukocyten, die aber
nicht einheitlich sind, sondern in polymorphkernige (neutrophile), acidophile
(eosinophile) und basophile Leukocyten, in Monocyten und in Lymphocyten unter-
schieden werden. Die Einteilung der Leukocyten erfolgt nach ihrer Firbbarkeit

Abb. 16. Formelemente des menschlichen Bluts (1100 vergro8ert), a rotes Blutkérperchen, b Lymph-
ocyt, ¢ Monocyt, d neutrophiler, e eosinophiler und f basophiler Leukocyt, g Thrombocyten. Nach
SOBOTTA. (Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN.)

mit sauren und basischen Farbstoffen. Der Anteil der verschiedenen Zellformen
an der Gesamtleukocytenzahl ist folgender: Neutrophile Leukocyten: 65—709%,,
Eosincphile 2—49%,, Basophile 0,5%,, Monocyten 6—8%,, Lymphocyten 20—25%,.
Die Funktion der Leukocyten scheint in der Beseitigung in den Organismus
hineingelangter Fremdkorper, wie z.B. fremdartiger Zellen, Protozoen und
Bakterien zu bestehen. Sie sind durch améboide Beweglichkeit ausgezeichnet,
die sie z. B. in Stand setzt, durch die Gefaflwandungen auszutreten und sich
als Wanderzellen im Gewebe zu bewegen. Dabei kénnen sie die fremden Zellen
in sich aufnehmen (Phagocytose). Sie sind bei der lokalen Entziindung das
wirkungsvollste Mittel des Organismus zur Bekdmpfung der eingedrungenen
schidlichen Keime.

Die verschiedenen Formen der weilen Blutzellen sind in Abb.16 wiedergegeben.
Die neutrophilen Zellen haben lange, schmale eingeschniirte Kerne und feine Granu-
lation des Protoplasmas. Sie sind der Hauptbestandteil des Eiters und enthalten
zahlreiche Fermente, z. B. Protease, Amylase und Katalase. Thre GrofBe betréigt
9—12 p. Die eosinophilen Zellen sind 12—15 p gro3 und enthalten auch in ungefarbtem
Zustande stark lichtbrechende Granula. Die basophilen Leukocyten haben einen
Durchmesser von 8 —10 y; sie besitzen einen groflen Kern und zeigen verschwommene
Granulation. Sie werden auch als Mastzellen bezeichnet. Die Monocyten sind 10— 20 u
grof}, haben runde oder ovale, auch nierenférmige Kerne und feine Granulation.
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Die Lymphocyten sind die kleinsten weiflen Blutzellen mit einem Durchmesser von
7—9 u und einem runden Kern, der fast die ganze Zelle einnimmt.

Als dritte Gruppe von korpuskuliren Elementen finden sich im Blute die
Blutpldtichen oder Thrombocyten. Sie sind farblos, haben unregelmiBige spindel-
formige Gestalt und eine Gréle von 2—5 u. Die Frage, ob sie einen Kern besitzen,
ist ebenso wie die nach dem Mechanismus ihrer Entstehung ungeklirt. Thre
Lebensdauer scheint nur einige Tage zu betragen. Die Feststellung ihrer Zahl
ist methodisch schwierig, da sie aullerordentlich rasch zerfallen. Die angegebenen
Zahlen schwanken zwischen 200000 und 1000000 pro cmm. Ihre Bedeutung
liegt in der Beteiligung an der Blutgerinnung. Aufler der eigentlichen Forderung
des Gerinnungsvorganges selbst scheinen sie sich an der Schliefung vor allem
kleinerer Wunden auch aktiv zu beteiligen, indem sie sich an den Wundriandern
festsetzen, hier, da sie leicht verkleben, einen Pfropf bilden, und so die Wunde ver-
schlieBen. Wihrend dieser Zeit zerfallen sie wohl auch und wirken dadurch bei
der volligen Gerinnung des Blutes mit.

2. Blutgerinnung.

Die Blutgerinnung duBlert sich darin, dafl das aus einem GefdB austretende
Blut nach kurzer Zeit zu einer gelatinosen Masse erstarrt. Die Blutgerinnung
innerhalb der Wunde verhindert bei Ver-
letzungen gréBere Blutverluste. Sie ist ein
absolut lebenswichtiger Vorgang, ihr Fehlen
bei der Hamophilie (s. unten) eine lebens-
gefihrliche Erkrankung. Fingt man das aus
einem Blutgefdl austretende Blut in einem
Glasgefal auf, so lassen sich verschiedene
Phasen der Gerinnung feststellen, die in
Abb. 17 wiedergegeben sind. In der ersten
Phase ist das Blut noch flissig (a), in der
zweiten erstarrt es zu einem Blutkuchen (b),
wihrend es in der dritten Phase zu einer
Retraktion des Blutkuchens von der Wand
kommt, wobei gleichzeitig eine klare, gelb-
gefirbte Flissigkeit aus ihm ausgepreBt
wird, das Serum (c). Das Serum hat in ) .
seiner Zusammensetzung mit dem Plasma Pt R/ LI
die gréBte Ahnlichkeit. Jedoch fehlt ihm eben — ronnen, c Retraktion des Koagulums und

. N Auspressen des Serums. (Aus FONIO, A.:
der Stoff, der das Geriist fiir den Blutkuchen Die Gerinnung des Blutes. Handb. der

bildet, das Fibrin, das sich im Plasma in PO ik Pathol Physlolosie ey o1
einer Vorstufe, dem Fibrinogen, findet. Da-

gegen enthilt das Serum Thrombin, das dem Plasma fehlt. Der Blutkuchen
besteht aus einem Fibrinnetzwerk, in das die zelligen Elemente des Blutes
und zwar vorwiegend die Erythrocyten und die Blutplittchen eingelagert sind.
Die Leukocyten, die spezifisch leichter sind als die roten Zellen, setzen sich
erst spiter ab und bilden vor allem, wenn die Gerinnung langsam erfolgt, auf
dem Blutkuchen eine weiBliche Schicht, die sog. Speckhaut. Von dem Fibrin-
netz ist zundchst auch das Serum umschlossen, bis es schlieBlich in der letzten
Gerinnungsphase ausgepreBt wird. Nach &dhnlichen Gesetzen erfolgt auch die
unter pathologischen Verhiltnissen auftretende Blutgerinnung im GeféBe selbst;
dabei bezeichnet man den sich bildenden Blutpfropf, der das Gefa verschlief3t,
als Thrombus.

Fischer-Lehnartz, Lehrbuch der Physiologie.

a

Tt
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Fiir die Umwandlung des Fibrinogens in Fibrin sind eine Reihe von Faktoren
notwendig. Hinweise auf deren Natur ergeben sich teilweise aus der Tatsache,
dafl die Gerinnung des Blutes durch Zusatz bestimmter Substanzen verzogert
oder aufgehoben werden kann. Gerinnungshemmend wirken z. B. Fluoride und
Oxalate, ferner eine organische Substanz, die in der Munddriise des Blutegels
gebildet wird, das Hirudin, und schlieBlich ein Stoff, den man aus der Leber
extrahieren kann, das Heparin. Die gerinnungshemmende Wirkung der Oxalate
und Fluoride beruht darauf, daB sie das ionisierte Calcium ausfillen. Jedoch
miissen fir das Eintreten der Gerinnung noch weitere Bedingungen erfiillt sein.
Zunichst ist fiir das prompte Eintreten der Gerinnung eine rauhe Beschaffenheit
der GefafBloberfliche erforderlich. Wenn man Blut in paraffinierten Gefiflen
oder GefaBen mit einer moglichst glatten Oberfliche auffangt, so tritt die Gerinnung
nur sehr verzégert ein. Umgekehrt kann man durch Schlagen von Blut mit einem
Holzstab in kurzer Zeit das gesamte Fibrin als Fibringerinnsel zur Abscheidung
bringen und erhilt auf diese Weise defibriniertes Blut. Der unerlidBliche Faktor
fiir die Blutgerinnung ist aber die Anwesenheit des Gerinnungsfermentes, des
Thrombins. Das Thrombin ist im strémenden Blut iiberhaupt nicht oder nur
in kleinster Menge vorhanden, es entsteht erst im entnommenen Blut aus einer
Vorstufe, dem 7Thrombogen. Die Umwandlung des Thrombogens in Thrombin
geht nur in Gegenwart von Calcium-Ionen sowie eines Aktivators, der Thrombo-
kinase, von statten, die in den Blutpliattchen enthalten ist und durch deren Zer-
fall in Freiheit gesetzt wird. Das Zusammenwirken der verschiedenen Faktoren,
die zum Zustandekommen der Blutgerinnung erforderlich sind, ergibt sich aus
dem nachfolgenden Schema:

Plasma : Thrombocyten :
“Fibrinogen Calcium-Tonen Thrombogen Thrombokinase
Thrombm
Flbrm4

Bei der Bluterkrankheit, der Hdmophilie, ist dieser Gerinnungsmechanismus
gestort, so dal es statt wie normalerweise wenige Minuten, Stunden bis Tage dauern
kann, ehe die Gerinnung erfolgt. Schon geringste Verletzungen, wie Schnittwunden
oder Zahnextraktionswunden, kénnen die Ursache unstillbarer Blutungen werden.
Die Ursache dafiir ist anscheinend eine Verzégerung der Thrombinbildung durch im
Plasma vorkommende Hemmungskérper. Die Hémophilie ist eine vererbbare Krank-
heit und zwar tritt sie lediglich bei Ménnern auf, wird aber durch die weiblichen
Mitglieder einer Familie auf die Nachkommenschaft iibertragen (geschlechtsgebundene
recessive Vererbung).

3. Plasma und Serum.

Wie bereits oben gesagt, unterscheidet sich die genuine Blutfliissigkeit,
das Plasma, von dem Serum dadurch, daB es die Vorstufe des Faserstoffs, das
Fibrinogen enthilt, daB es dagegen frei von Gerinnungsferment, von Thrombin,
ist. Im ibrigen ist die Zusammensetzung von Plasma und Serum kaum sehr
verschieden. Die Farbe des menschlichen Plasmas und Serums ist hellgelb.
Dies beruht auf einem geringen Gehalt an Gallenfarbstoff sowie an Lipochromen.
An Tonen finden sich hauptsichlich : Chloride 355 mg, Bicarbonat 160 mg, Phosphat
10 mg, Natrium 300 mg, Kalium 20 mg, Calcium 10 mg pro 100 ccm Serum.

An EiweiBkérpern enthilt das Serum nach der Abscheidung’des Fibrinogens
noch das Serumalbumin und das Serumglobulin, deren allgemeine Eigenschaften
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denjenigen der Albumine und Globuline entsprechen (s. S.20). Der Gesamt-
eiweiBgehalt des Plasmas betrigt 6—8%,. Diesen Eiweilkorpern kommt ebenso
wie dem Hamoglobin der Blutkorperchen, wenn auch in viel geringerem Grade,
die Fiahigkeit der Reaktionsregulierung durch die auf ihrer Ampholytnatur
beruhende Pufferung zu. AuBer dem EiweiBstickstoff enthilt das Blut noch
Stickstoff in anderer Form, der aus verschiedenen Substanzen stammt, und in
der Fraktion des Rest-N zusammengefalt wird.

Er betrigt normalerweise 20—40mg9%,, wovon auf Harnstoff 13—30mg%,
auf Aminoséduren 6-—7 mg9%,, auf Kreatin und Kreatinin 8 mg9, und auf Harnsdure
3 mg9, entfallen. AuBlerdem kommen noch Ammoniak und Indikan in sehr geringen
Mengen vor. Der Rest-N kann besonders bei Nierenkrankheiten auf sehr hohe Werte
ansteigen. Die verschiedenen den Rest-N ausmachenden Stoffe sind im allgemeinen
Endprodukte des Stoffwechsels, lediglich die Aminosduren sind wohl als Nahrstoffe
fiir die Zellen aufzufassen. Im Plasma finden sich ferner Fett, Cholesterin und Phos-
phatide, vor allem Lecithin. Der organische P ist fast ausschlieBlich als Phosphatid-P
vorhanden, im Serum {ibrigens in geringerer Konzentration als der anorganische P,
wahrend fiir die Blutkérperchen das Gegenteil gilt. Von besonderer Wichtigkeit
ist der Gehalt des Blutes an Traubenzucker. Der Blutzuckerspiegel liegt normaler-
weise zwischen 0,07 und 0,119%,. Er ist fiir ein und dasselbe Individium praktisch
konstant. Nach starker Arbeitsleistung kann er voriibergehend absinken. Bei der als
Diabetes mellitus (Zuckerkrankheit) bezeichneten Stoffwechselstérung nimmt der
Blutzuckerspiegel wesentlich héhere Werte an. Beim Menschen findet sich der Blut-
zucker in annahernd gleicher Konzentration in den Erythrocyten und im Plasma,
bei manchen Tieren sind die Erythrocyten vollig zuckerfrei. Beim Stehen des Blutes
wird der Blutzucker durch den als Glykolyse bezeichneten Vorgang abgebaut und
geht in Milchsdure liber, die ein normaler Bestandteil des Blutes ist und in ihm gewdhn-
lich in Konzentrationen von 10—15 mg9%, vorkommt.

Das Blutplasma enthilt eine Reihe von Fermenten wie Lipase, Diastase, Maltase
und Katalase. Andere Fermente treten im Blut auf, wenn blutfremde Substanzen
ins Blut hineingelangen. Sie werden als Schutz- oder Abwehrfermente bezeichnet.
Auf die Leukocytenfermente wurde schon hingewiesen.

SchlieBlich finden sich im Plasma noch Substanzen, deren chemische Natur
véllig unbekannt ist und die man nur an ihren Wirkungen erkennen kann, die sog.
Antikérper. Wenn artfremde Substanzen ins Blut hineingelangen, wie Bakterien,
Blutkérperchen einer anderen Tierart oder Eiweilkérper (Antigene), so bilden sich
gegen diese eingedrungenen Stoffe Schutzstoffe, eben die Antikérper. Thre Funktion
zeigt sich darin, daB sie diejenigen Zellen, nach deren Eindringen ins Blut sie ent-
stehen, zu agglutinieren (zusammenzuballen) oder aufzultsen oder, wenn es sich um
Gifte handelt, zu entgiften vermégen. Man spricht von Agglutininen, Lysinen (Hamo-
lysine, Bakteriolysine) und von Antitoxzinen. Allen diesen Stoffen kommt die gréBte
Bedeutung fiir die Bekdmpfung und Uberwindung vieler Infektionskrankheiten zu.

B. Herz.

Einziger Motor der Kreislaufbewegung des Blutes ist das Herz. Selbst voriiber-
gehender Herzstillstand fithrt infolge Anhdufung von Stoffwechselprodukten in
den Geweben zur Schidigung lebenswichtiger Organe, vor allem der Zentren in
der Medulla oblongata (s. S. 48) und kann daher, auch wenn das Herz nach
wenigen Minuten wieder regelméiBig zu schlagen anfingt, den Tod bedingen. Ent-
sprechend dieser Bedeutung des Herzens fiir den Gesamtorganismus ist es ein
Organ, das sich den verschiedenen Anspriichen weitgehend anpassen und auch
noch unter duBerst ungiinstigen Bedingungen seine Téatigkeit aufrechterhalten
kann. Hiermit steht wohl auch im Zusammenhang, daf Herzen sehr lange aufer-
halb des Tierkérpers schlagen und auch noch Arbeit leisten kénnen (bei geeigneten
Versuchsbedingungen bis zu 3 Tagen) und so die experimentelle Voraussetzung
fiir die genaue Erforschung der Physiologie des Herzens bieten. Die Tatigkeit
des Herzens wird am einfachsten mit einer Pumptéatigkeit, und zwar derjenigen
einer Druckpumpe verglichen. Die sog. Herzkammer, ein hohlmuskulédres Gebilde,
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kontrahiert sich rhythmisch und prefft bei der Kontraktion das wihrend der

Erschlaffung der Muskelwinde vom Vorhof her einstrémende Blut aus dem

Herzen heraus. Da eine diinne, sehnige Klappe (Atrioventricularklappe) zwischen

Vorhof und Kammer dhnlich wie ein Ventil den RiickfluB von Blut nach dem

Vorhof verhindert, kann das Blut die Herzkammer nur in der Richtung nach dem

arteriellen Gefiflsystem verlassen. Die an der Grenze zwischen Kammer und
Arteriensystem befindlichen Semilunarklappen
verhindern durch ihre Ventilwirkung einen
RiickfluB von Blut aus dem arteriellen Gefal3-
system in die Herzkammer, wenn diese er-
schlafft. Bei den Sidugetierherzen finden wir
einen doppelten Pumpmechanismus zu einem
einzigen Organ vereinigt. Die rechte Herz-
kammer mit schwicherer Muskelwandung dient
als Motor fir den kleinen Kreislauf, d. h., das
aus der rechten Kammer ausgetriebene Blut
gelangt durch die Pulmonararterien zur Lunge
und von dort durch die Lungenvenen zuriick
zum linken Vorhof. Die linke Kammer, deren
Winde wesentlich dicker sind, ist der Motor
des groBen Kreislaufs und treibt das vom
rechten Vorhof empfangene Blut in die Haupt-
schlagader. Von dort verteilt es sich durch
die verschiedenen Arterien auf den Gesamt-
kérper (mit Ausnahme der Lungen) und kehrt
dann durch die Venen zum rechten Vorhof
zurick (Abb. 18).

Beobachtet man ein freigelegtes Frosch-
herz, das zwei Vorhofe und eine Kammer
besitzt, so sieht man deutlich, wie bei seiner
rhythmischen Arbeit wihrend der ,,Pausen‘
die Kammer von dem einstromenden Blut
immer mehr gefillt wird, bis mit beginnender

Abb. 18. Schema des Blutkreislaufs des
Menschen. Vendses Blut schwarz. Ao
Aorta, Ch Chylusgefiie, D Darm, Koh
Koérperkapillaren, K&év Korpervenen,
La Lungenarterie, Lek Leberkapillaren,
Luk Lungenkapillaren, Lv Lungenvene,
Ly Lympbgefifle, Lyd Lymphdriise,
1. K. linke Kammer, 1. V. linke Vor-
kammer, N Niere, r. V. rechte Vor-
kammer. Nach KUHN. (Aus CLAUS-
GROBBEN-KUHN: Lehrbuch der Zoo-
logie, 10. Auflage. Berlin: Julius Springer

2.)

Systole die Muskelwidnde sich kontrahieren,
so daBl das eingeschlossene Blut unter Druck
gesetzt wird. Das bedingt den Schluff der
Atrioventrikularklappen. Im Verlauf der
Systole steigt der Druck in der Herzkammer,
bis er den Druck in der Aorta ibertrifft.
In diesem Zeitpunkt erfolgt die Offnung der
Semilunarklappen. Man kann deutlich sehen,

wie das kontrahierte Herz sich verkleinert
und das Blut in die Aorta iibertritt. Fir einen kurzen Augenblick bleibt die
Kammer stark kontrahiert und blutleer; die Systole ist beendet. Es setzt nun
der Erschlaffungsvorgang des Herzmuskels, die Diastole, ein, an die sich dann
die Fillung der Herzkammer wibrend der Pause anschliet. Beobachten wir
die Vorhéfe, so sehen wir an ihnen das gleiche Spiel, nur geht ihre Tétigkeit
zeitlich der Kammertatigkeit voraus, so dafl die Vorhdfe schon in die Diastole
iibergehen, wenn die Kammersystole einsetzt.

Schneidet man ein Froschherz_ im Zusammenhang mit den groBen zu- und
abfiihrenden GefdBen heraus, so folgen sich noch mit gleicher RegelmaBigkeit
die ,,Herzrevolutionen‘ wie bei der Tétigkeit im ganzen Tier, und es besteht
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auch noch dieselbe Phasenverschiebung zwischen Vorhof und Kammer. Es steht
somit fest, da} der Herzschlag nicht durch zugeleitete Nervenimpulse ausgeldst
wird, sondern daB das Herz ,,Automatie‘ besitzt, d. h. die Reize fiir seine Tétig-
keit in sich selbst erzeugt.

Es ist ein leichtes, die Schldge des isolierten Herzens zu registrieren und ihre
Frequenz festzustellen. Wird ein solcher Versuch bei verschiedenen Temperaturen
ausgefiihrt, so zeigt sich, daB innerhalb des fiir den Frosch physiologischen Bereichs
von 5—25°C die Herzfrequenz mit zunehmender Temperatur steigt. Dies ist nach
dem, was iiber die Abhingigkeit biologischer Vorgénge von der Temperatur gesagt
wurde, (s. S. 27) nicht erstaunlich. Beim Herzen kommt aber solchen Temperatur-
versuchen deshalb besondere Bedeutung zu, weil es technisch sehr leicht méglich ist,
ganz umschriebenen kleinen Herzbezirken eine verdnderte Temperatur zu erteilen.
Dabei ergibt sich, da3 die Herzfrequenz maBgeblich beeinflufit wird durch die Tem-
peratur, die an einem ganz engumgrenzten Bezirk, der vor dem rechten Vorhof
gelegenen Vereinigungsstelle der groBen Venen (Sinus venosus), herrscht. Wird dieser
Venenansatz vom Vorhof abgetrennt, so schlégt der Sinus venosus im alten Rhythmus
weiter, wihrend Vorhof und Kammer nach kurzem Stillstand in einem neuen etwas
langsameren Rhythmus mit gleicher zeitlicher Aufeinanderfolge zwischen Vorhof
und Kammersystole zu schlagen beginnen. Werden durch einen weiteren Schnitt
Vorhof und Kammer voneinander getrennt, so verharrt ersterer im gleichen Rhythmus
wie vor der Durchschneidung. Die Kammer bleibt voriibergehend stehen, aber nach
einiger Zeit schlagt sie wieder regelméfig weiter, allerdings mit noch geringerer
Frequenz als der Vorhof. Im Froschherzen entstehen somit normalerweise die Reize
im Sinus venosus und werden nach dem Vorhof und nach der Kammer weiter-
geleitet, so daB diese den Rhythmus des Sinus widerspiegeln. Erst wenn die
Erregungsleitung zwischen dem ,,fiihrenden Herzabschnitt® und den anderen Herz-
teilen unterbrochen ist, gewinnt der folgende Abschnitt Automatie.

Auch beim Siugetierherzen laBt sich experimentell nachweisen, daf die Reiz-
erzeugung, die ,,Automatie, auf eine ortlich beschrinkte Stelle, den kleinen
Bezirk zwischen den Einmiindungsstellen der groen Hohlvenen in den rechten
Vorhof, beschrinkt ist. Anatomisch-histologisch finden wir an dieser Stelle den
KEerrH-FLackschen Knoten, eine Anhdufung und Verflechtung von besonders
protoplasmareichen, fibrillenarmen und nur schwach quergestreiften Herzmuskel-
fasern, in denen sich auch zahlreiche Nervenfasern und Ganglienzellen befinden.
Wir miissen annehmen, daf von diesem Ort der Reizentstehung die Erregung
auf die Vorhofmuskulatur iibertragen wird. Im unteren Abschnitt der Scheide-
wand zwischen beiden Vorhéfen liegt ein dhnlich aufgebauter Knoten, der
AscuoFF-Tawarasche, von dem jene besonders gearteten Herzmuskelfasern, die
in ihrer Gesamtheit als Reizleitungssystem bezeichnet werden, sich als Hrssches
Biindel, zuletzt in zwei getrennten Schenkeln, nach beiden Kammern fortsetzen
und dort mit den gewohnlichen Herzmuskelfasern in Verbindung treten. Er-
fahrungen am Krankenbett wie auch das Tierexperiment haben gelehrt, da@}
pathologische Verdnderungen oder Verletzungen des Reizleitungssystems die
zeitliche Koordination von Vorhof- und Kammertatigkeit verschieben. Wenn
nur ein Schenkel des Reizleitungssystems geschiadigt ist, so wird der normale
Synchronismus der linken und der rechten Herzkammer aufgehoben ; die Kammer
der geschiddigten Seite schlagt verspétet oder gar nicht. Auf der relativlangsamen
Erregungsleitung im Reizleitungssystem beruht die zeitliche Verschiebung
zwischen Vorhof- und Kammersystole. Innerhalb der Muskulatur der einzelnen
Herzabschnitte erfolgt aber die Ausbreitung der Erregung ziemlich rasch, so daBl
sich der einzelne Abschnitt praktisch einheitlich kontrahiert. Dies wird wohl
einmal durch das die ganze Herzmuskulatur durchsetzende Nervennetz begiinstigt,
dann aber auch durch den Aufbau der Herzmuskulatur selbst. Wéhrend der
Skeletmuskel aus Fasern besteht, die selber eine histologische und physiologische
Einheit darstellen, sind im Herzen die Fasern netzartig zu einem zusammen-
hingenden ,,Syncytium‘ verschmolzen.
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In seinem physiologischen Verhalten bietet der Herzmuskel einige Besonder-
heiten. In gleicher Weise wie andere Muskelarten, kann auch ein ruhendes Herz
durch die verschiedensten Reize zur Kontraktion gebracht werden. Bei Ver-
wendung wechselnder Reizstirken sind die eintretenden Kontraktionen immer
gleich grof, d. h. unabhéngig von seiner Stérke ruft ein Reiz, wenn er iiberhaupt
wirksam ist, den maximalen Effekt hervor (Alles-oder-Nichts-Gesetz s. S. 34).
Machen wir aber einen solchen Versuch, etwa mit gleichstarken elektrischen
Reizen an einem ausgeschnittenen, spontan schlagenden Herzen (s. Abb. 19),
so erweist sich nicht jeder der gesetzten Reize als wirksam. Wahrend einer
Systole und wihrend des Beginns einer Diastole bleibt das Herz unerregbar. Es
befindet sich in dem sog. ,,Refraktirstadium‘, das durch die vorhergehende
Systole bedingt ist. Die Erscheinung des Refraktirstadiums ist an und fiir sich
allen erregbaren Gebilden eigen, spielt aber bei Skeletmuskeln und Nerven
praktisch keine Rolle. Das Refraktirstadium ist bei diesen Organen auBerordent-
lich kurz, wihrend es beim Herzen mehrere Zehntel Sekunden dauert. Der
Skeletmuskel kann daher, wie schon gezeigt wurde, durch rasch aufeinander-
folgende Reize zu einer langanhaltenden Verkiirzung (Tetanus) gebracht werden,
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Abb. 19. Refraktarstadium, Extrasystole und kompensatorische Pause. Isoliertes Froschherz.
Mitte Reizmarkierung, unten Zeit in Sekunden.

wihrend bheim Herzmuskel die lange refraktire Phase die Entstehung eines
Tetanus verhindert; denn ein Reiz wird erst dann wirksam, wenn der Herzmuskel
schon wieder weitgehend erschlafft ist. Eine weitere Folge dieses langen refraktiren
Stadiums besteht beim spontan schlagenden Herzen darin, dafl eine durch kiinst-
lichen Reiz der Kammer ausgeloste Systole, die als Extrasystole bezeichnet wird,
von einer besonders langen Herzpause, der kompensatorischen Pause, gefolgt wird.
Zu dieser kompensatorischen Pause kommt es deshalb, weil der nichste vom
Vorhof her iibermittelte natiirliche Reiz noch in die von der Extrasystole bedingte
refraktire Phase der Kammer fillt, und daher erst der iibernichste ankommende
Reiz wirksam sein kann. Deshalb ist auch der Abstand zwischen der letzten
normalen und der ersten auf die Extrasystole folgenden Systole genau doppelt
so grol wie der Abstand von zwei aufeinanderfolgenden normalen Systolen.
Durch die kompensatorische Pause wird die ,,physiologische Reizperiode* aunf-
recht erhalten.

Extrasystolen kénnen aber auch ohne erkennbare dufBlere Ursachen spontan
auftreten. Sie spielen in der Pathologie des menschlichen Herzens eine wichtige Rolle.
Treten solche Extrareizbildungen im KuiTH-FLAcKschen Knoten auf, so werden die
Extraerregungen wie normale Erregungen vom Vorhof nach der Kammer {iber-
geleitet. Kommt es aber zur Extrasystole infolge Wirksamwerden sekundérer Reiz-
bildungszentren im Reizleitungssystem, so bleibt die Extrasystole auf die Herz-
kammer beschrankt. Dementsprechend unterscheidet man je nach dem Sitz ihres
Ursprungs Vorhof- und Kammerextrasystolen. Weiter spielt in der Pathologie
des Herzens eine bedeutende Rolle die als ,,Block‘ bezeichnete Erscheinung: trotz
normaler Reizentstehung im fiithrenden Zentrum wird nicht jeder Reiz vom Vorhof
zur Kammer geleitet. Haufig erfolgt das Ausbleiben der Reizleitung dann derart
regelméBig, daB etwa jede vierte oder dritte Kammersystole ausbleibt. Zum genauen
Erkennen der Art dieser und anderer Stérungen im Reizbildungs- und Reizleitungs-
system dient das Elektrokardiogramm, d. h. die Aufzeichnung der mit dem Erregungs-
zustand des Herzens einhergehenden elektrischen Verdnderungen. Die Kurve des
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Elektrokardiogramms (s. Abb. 20) wird allgemein so gedeutet, da3 die P-Zacke dem
Beginn einer Vorhofkontraktion entspricht, der Komplex QRS dem Beginn und
die Zacke T dem Ende der Kammersystole. In Ubereinstimmung hiermit finden
wir das Verhalten der gleichzeitig in Abb. 20 mitregistrierten Pulskurve, die erst
ansteigen kann, wenn das Blut aus der Kammer in das Arteriensystem gepref3t
worden ist.

Eine noch groflere Bedeutung als die Elektrokardiographie besitzt fiir die Er-
kennung der Herzkrankheiten die ,,Auskultation‘* (Behorchen des Herzens mit dem
Stethoskop, Hohrrohr). Normalerweise hért man an den Teilen der Brustwand, die
direkt iiber dem Herzen liegen, bei jedem Herzschlag zwei kurze, aufeinanderfolgende
Téne. Der erste Herzton, der zeitlich mit dem Beginn der Kammersystole zusammen-
fallt, soll z. T. durch das SchlieBungsgerdusch der Atrioventrikularklappen, z. T.
durch die plétzliche Spannungszunahme der Ventrikelwand (Muskelton) bedingt
sein. Der zweite Herzton zu Beginn der Diastole wird auf den Schlufl der Semilunar-
klappen zuriickgefiithrt. Bei dieser Entstehungsweise der normalen Herzténe ist es
selbstverstandlich, daB sie an den Brustwandstellen, die iiber den Herzklappen
gelegen sind, besonders deutlich gehért werden. Noch mehr gilt dies von patho-
logischen Herzténen und -gerduschen, die meist durch ungeniigenden SchluB3 oder

Abb."20. Menschliches Elektrokardiogramm (E). Oben Pulskurve (C) der Carotis. Zeit in !/;, Sek.
(Aus |EINTHOVEN: Die Aktionsstrome des Herzens. Handb. der norm. u. path. Physiologie.
Bd. VIII/2. Berlin: Julius Springer 1928.)

schlechte Offnungsmoglichkeit der Klappen infolge von Verwachsungen usw. be-
dingt sind. Durch genaue Feststellung der Stelle des deutlichsten Auftretens eines
pathologischen Herzgeriusches kann daher der Sitz einer krankhaften Verdnderung
ermittelt werden. Fiir die Herzdiagnostik ist weiterhin wichtig die Feststellung der
HerzgréBe durch ,,Perkussion®® (Beklopfung) der Brustwand und die Bestimmung der
Lage des HerzspitzenstoBes. Der Schall, der beim Abklopfen der Brustwand entsteht,
ist verschieden, je nachdem, ob sich direkt unter der beklopften Brustwandstelle
lufthaltiges Gewebe (Lunge) oder eine kompakte Masse (bluthaltiges Herz) befindet.
Der Herzspitzensto3 entsteht bei der Systole der Herzkammern dadurch, daf3 sich
das systolische, harte Herz infolge seiner topographischen Lage und der Aufhéngung
seiner Basis an den groBen Gefidfen ,,aufbaumt‘ und gegen die Thoraxwand schligt.
Man fiihlt normalerweise den SpitzenstoB meist links, einwérts der Mammillarlinie
im fiinften Intercostalraum.

Wihrend das isolierte Herz mit erstaunlicher Prézision iiber lange Zeitrdume
mit immer gleichbleibender Frequenz und Leistang arbeitet, finden wir, dafl das
Herz im Organismus wechselnde Frequenz und Arbeitsleistung aufweist. Ge-
schehnisse in anderen Teilen des Organismus wirken sich auf das Herz aus. In
erster Linie handelt es sich hierbei um durch die Herznerven vermittelte Ein-
fliilsse. Das Herz steht in dhnlicher Weise wie viele andere innere Organe mit
beiden Teilen des autonomen Nervensystems in Verbindung. Die parasympathische
Innervation erfolgt durch die Herzzweige der beiden Nn. vagi, die sympathische
Innervation durch die Nn. accelerantes, deren Fasern aus den Ganglia stellata
beider Grenzstringe stammen. Durchschneidet man bei einem Versuchstier gleich-
zeitig beide Vagi, so tritt deutliche VergroBerung der Herzschlagfrequenz auf.
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Umgekehrt fiihrt alleinige Ausschaltung beider Nn. accelerantes zu einer Minde-
rung der Frequenz. Reizversuche an den peripheren Nervenstiimpfen bestéitigen,
daB eine durch den Accelerans zum Herzen geleitete Erregung dort die autonome
Reizerzeugung steigert, wahrend umgekehrt Vagusreizung die Automatie des
Herzens hemmt, d. h. die Frequenz mindert, unter Umsténden bei stirkster
Reizung sogar die Reizentstehung mehr oder minder véllig unterdriickt (Abb. 21).

Die Einfliisse der Herznerven, die, wie wir spédter sehen werden, bei der
Regulierung des Kreislaufes eine grofle Rolle spielen, beschrinken sich nicht
allein auf die Frequenz. Dieser EinfluB ist nur technisch am einfachsten zu
demonstrieren. Es lassen sich genau so Einflisse auf die beim Herzschlag ent-
wickelte Kraft, auf die Reiziiberleitung vom Vorhof zur Kammer und auf die
Erregbarkeit des Herzmuskels nachweisen. Entsprechend der beim autonomen
Nervensystem zu becbachtenden allgemeinen GesetzméaBigkeit ist die Wirkung
von Vagus- bzw. Sympathicusreizung beziiglich dieser verschiedenen Effekte
am Herzen immer eine antagonistische, d. h. eine gegensétzliche. Die Wirkung
des Parasympathicus ist beim Herzen (Vagus) stets eine negative, d.h. die
Tatigkeit mindernde oder hemmende, wahrend die des Sympathicus (Accelerans)
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Abb. 21. Vagusreizwirkung beim Aalherzen. Mitte Reizmarkierung, unten Zeit in Sekunden.

eine positive, d. h. eine steigernde oder férdernde ist. Reflektorisch ausgeldste
Vagus- und Acceleranswirkungen spielen, wie wir noch sehen werden, bei der
Kreislaufregulation eine grole Rolle. Daneben konnen aber von der Kérper-
oberfliche und von den Eingeweiden als receptorischen ,,Feldern‘ durch starke
mechanische Einwirkungen (z. B. Stol vor den Bauch) Vagusreflexe und damit
Herzstillstand oder Verlangsamung ausgelést werden. Auch das GroBhirn ist nicht
ohne Einflul auf die Herztdtigkeit; uns allen ist die Herzverlangsamung bei
Schreckerlebnissen bekannt. Es gibt vereinzelt Menschen, die willkiirlich durch
lebhafte Vorstellung von Schrecksituationen indirekt ihre Herztéitigkeit be-
einflussen konnen.

Neben dieser Wirkung der Herznerven wird aber die Herztitigkeit noch auf
andere Weise durch das Geschehen in anderen Teilen des Organismus beeinfluf3t
und zwar durch den Transport von dort entstandenen Stoffwechselprodukten
(Kohlensédure, Acetylcholin, Histamin usw.) mit dem Blut nach dem Herzen,
wo sie direkt ihre Wirkung entfalten kénnen. Am besten bekannt und von
grofter Bedeutung ist die Wirkung des in dem Nebennierenmark gebildeten
Hormons Adrenalin (s.d.), dessen Wirkung auf das Herz weitgehend einer
Sympathicusreizung dhnelt.

Infolge aller dieser Einflisse sind Frequenz wie Arbeitsleistung des Herzens
durchaus wechselnde. In der Ruhe gelten als normale menschliche Herzfrequenz
70 Schlige pro Minute beim Mann, 80 bei der Frau. Es besteht Abhingigkeit
vom Lebensalter (beim Neugeborenen etwa 150, Kind von einem Jahr 125, bei
10 Jahren 90, bei 15 Jahren 80 Schlige pro Minute). Die mit einem Herzschlag
unter normalen Verhaltnissen wéihrend der Ruhe von jeder Kammer ausge-
worfene Blutmenge (Schlagvolumen) betragt im Mittel 65 ccm, demzufolge das
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Minutenvolumen, d. h. die in einer Minute von einer Kammer geférderte Blut-
menge, ungefihr 4 Liter. Da diese Blutmenge nur wenig geringer ist als die
gesamte Blutmenge, so ergibt sich, dafl die mittlere Umlaufzeit des Blutes nicht
viel mehr als eine Minute betragen kann, d. h., daB in dieser Zeit als Mittelwert
ein Blutkérperchen sowohl seinen Weg durch den groBen wie durch den kleinen
Kreislauf nimmt.

C. GefiBsystem.

Das aus dem Herzen austretende Blut legt seinen Kreislauf bei den Wirbel-
tieren in einem geschlossenen Gefdfsystem, das aus Rohren verschiedener Weite
und verschiedener Wandbeschaffenheit besteht, zuriick. Man unterscheidet die
vom Herzen fortfiihrenden Arterien, in denen das Blut unter hohem Druck steht,
die daher dickwandig und elastisch sind, von den Venen, die, diinnwandig und
leicht dehnbar, das Blut nach dem Herzen zuriickleiten. Zwischen dem Arterien-
system und dem Venensystem ist ein Netz feinster Haargefifle, das Capillar-
system, eingeschaltet, dessen Funktion im Mittelpunkt aller Kreislaufvorgéinge
steht; denn hier findet der Stoffaustausch mit den Geweben statt. Obwohl das
gesamte GefaBsystem sich nicht aktiv an der Fortbewegung des Blutes beteiligt,
spielt der wechselnde Funktionszustand des ganzen Systems oder einzelner Be-
zirke desselben eine groBe Rolle fiir die Blutversorgung der verschiedenen Teile
des Organismus. Sieht man von der wechselnden Weite der einzelnen Gefil3e und
von der Tatsache ab, daf die GefiBle elastische Rohren sind, so gelten fiir den
Kreislauf die gleichen Gesetze wie fiir ein starres Réhrensystem, das etwa von
einer Pumpstation oder von einem Hochbehilter Fliissigkeit erhélt und verteilt.
Gleichbleibende Rohrweiten vorausgesetzt muf infolge des Reibungswiderstandes
an den Winden mit der Entfernung vom Ausgangspunkt der im Rohr herrschende
Druck abnehmen. Da der Widerstand von der Weite der Rohren abhingt, ist
diese Druckabnahme bei diinneren Rohren gréfler als bei weiteren. Wird eine
Fliissigkeit von einem Hauptrohr aus, das sich dann in Zweigrohre aufspaltet,
von denen wieder viele Verteilungsrohren abgehen, verteilt, so geht durch das
Hauptrohr in der Zeiteinheit dieselbe Fliissigkeitsmenge wie durch die Gesamtheit
der Zweigrohren und der Verteilungsrohren. Die Geschwindigkeit der Fliissig-
keitshbewegung in diesen einzelnen Abschnitten ist also allein abhingig von dem
Gesamtquerschnitt derselben. Nimmt mit fortschreitender Aufspaltung des
Systems der Gesamtquerschnitt nicht zu, sondern bleibt konstant, so ist die
Geschwindigkeit der Flissigkeit im ganzen System iiberall gleich grofl. Diese
Bedingung ist nur selten in der Technik verwirklicht und ist erst recht nicht
beim Gefaflsystem erfillt. Hier nimmt die Gesamtweite im arteriellen System
mit der Aufteilung in feine und feinste Arterien zu, erreicht im Capillargebiet ein
sehr hohes Maximum, nimmt in den Venen herzwirts wieder ab, ohne den Aus-
gangswert zu erreichen. Dementsprechend muf} die Blutgeschwindigkeit in den
Capillaren am geringsten und in den herznahen Arterien am hochsten sein. Fir
ein kleines Gebiet des Kreislaufs, dem der Arteria mesenterica superior (Hund),
werden diese sich aus der Aufspaltung der Gefafle ergebenden Verhéltnisse in
umstehender Tabelle (S. 74) erlautert.

Die meisten GefafBe besitzen infolge der zirkuldren glatten Muskeln in ihren
Wandungen die Fahigkeit, ihren Durchmesser zu verdndern. Die vasokonstrik-
torischen Nerven entspringen im allgemeinen als praganglionire sympathische
Fasern aus dem ersten Thorakal- bis finften Lumbalsegment des Riickenmarks,
und die postgangliondren Fasern mischen-sich den spinalen Nerven bei. Der Ur-
sprung der vasodilatatorischen Fasern ist nicht einheitlich. Ein Teil derselben,
besonders die fiir das Kopfgebiet und fiir die Herz- und LungengefiBe sind para-



74 Blut,

Kreislauf und Lymphe.

Zahl der Gesamt- Geschwindigkeit
GefaBabschnitt ah, aer querschnitt des Blutes
Gefafle
qem cm/sec.

Mesenteric. sup. . . . . . . . 1 0,07 16,8
Hauptzweige . . . . . . . . . 45 0,13 9,3
Darmarterien . . . . . . 26640 0,57 21
Arterien der Zotten . . . . . 328500 2,48 0,48
Arteriolen . . . . . . . ... 1051 000 4,18 0,28
Capillaren der Zotten . . . . . 47300000 23,78 0,05
Venen der Zotten . . . . . . 2102400 11,59 0,1
Venen der Submucosa . . . . 131400 5,80 0,2
Darmvenen. . . . . . . . . . 18000 0,93 1,3
Hauptéste der Mesenterialvene 45 0,79 1,5
Mesenterialvene. . . . . . . . 1 0,28 4,2

sympathischen Ursprungs, bei anderen handelt es sich um Fasern, die mit den
vorderen Wurzeln das Riickenmark verlassen, fiir einen Teil des GefaBigebietes
ist der Verlauf der vasodilatatorischen Fasern noch unbekannt. Von groBer Be-
deutung fiir die GefiBweite ist auch der Gehalt des Blutes an Adrenalin.

1. Arterien.

Dem Bau nach werden Arterien vom elastischen und vom muskulidren Typ
unterschieden. Nur die groBen Arterien: Aorta, Carotiden, Subclavien, Anfangs-
teil der Iliacae communes sowie die Arteriae pulmonales gehéren dem ersteren
Typ an. Ihnen kommt vor allem auf Grund
ihres elastischen Baus eine ganz bestimmte
Funktion fiir den Kreislauf zu, wegen der
sie auch als ,,Windkessel”“ des GefaBsystems
bezeichnet werden. Genau so, wie durch den
Windkessel einer Feuerspritze der rhyth-
mische Ausflul der Pumpe in einen bestén-
digen Wasserstrahl verwandelt wird, wird
durch die Elastizitdt der Hauptarterien die
durch die Herztatigkeit verursachte rhyth-
mische Blutbewegung in eine mehr oder
minder kontinuierliche verwandelt. Die durch jede Kammersystole in die Aorta
gelangende Blutmenge, die infolge des grofen Reibungswiderstandes in den
feinsten Arterienendzweigen (Arterioli) nicht so rasch abflieBen kann, fithrt zu
einer VergréBerung des Lumens der groBen Arterien und erhoht so die elastische
Wandspannung derselben. Wahrend der Diastole und der Herzpause treibt die
erhohte elastische Spannung den Rest des von der letzten Systole stammenden
Blutes weiter nach der Peripherie. Dementsprechend sehen wir auch, dall ab-
héngig von der Wandspannung der Druck in der Aorta mit jeder Systole plstzlich
stark ansteigt und dann langsam absinkt, bis die nichste Systole den Druck
wieder erh6ht. Die so entstehenden Druckschwankungen kénnen mit Hilfe einer
eingebundenen Kaniile mit angeschlossenem Manometer registriert werden
(Abb. 22). Maximum und Minimum der Blutdruckkurve werden auch als
,»Systolischer und ,,diastolischer Druck bezeichnet. Steht das Herz plotzlich
still (z. B. Vagusreizung), so sinkt der Blutdruck immer weiter, bis die Elastizitat
der Aortenwand erschopft ist; bis zu diesem Zeitpunkt verla3t aber auch immer
noch Blut das Arteriensystem.

N\

Abb. 22. Druckablauf in der Aorta beim
Hund. Nach FRANEK. (Aus FREY, W.:
Der arterielle und capillare Puls. Handb.
der norm. u. path. Physiologie, Bd. VIL/2.
Berlin: Julius Springer 1927.)
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An der Windkesselwirkung sind auch die muskuldren Arterien, wenn auch
in geringerem Ausmal beteiligt. Das ,,Pulsfithlen® ist ja in erster Linie Be-
fuhlung der im Rhythmus der Herztitigkeit wechselnden Dicke der Arteria
radialis. Aber diese muskuldren Arterien halten dem Blutdruck nicht das Gleich-
gewicht durch elastische Fasern, sondern durch die in ihrer Wand eingelagerten
glatten Muskeln. Mit zunehmender Stirke des Kontraktionszustandes wird
beim gleichen Blutdruck die Weite der muskuldsen Arterien immer kleiner,
wihrend zwischen der Weite der elastischen Arterien und dem Blutdruck eine
feste, unabédnderliche Beziehung besteht. Verengern viele muskulésen Arterien
des Kreislaufs gleichzeitig ihr Lumen (allgemeine Sympathicusreizung oder
Adrenalinausschiittung), so steigt infolge des gesteigerten GefdBwiderstandes
der Blutdruck in der Aorta, und die Herztéatigkeit ist erschwert. Haufig erfolgt
eine Erweitung einer einzelnen Arterie, die ein bestimmtes Gebiet versorgt,
wihrend andere Arterien sich etwas verengern. Hierdurch erhilt, wenn Aorten-
druck und Herzarbeit gleichbleiben, das von der erweiterten Arterie versorgte
Capillargebiet mehr Blut auf Kosten der Gebiete der verengten Arterien.

Der in den Arterien der Peripherie herrschende Blutdruck ist wegen des
geringen Reibungswiderstandes in den grofen Arterien nur wenig niedriger als
in der Aorta. Beim Menschen kann der Blutdruck (meist der der Arteria brachi-

Abb. 23. Puls der Arteria radialis. Zeit in !/; Sekunden. Nach v. FREY.

alis) durch die unblutige Methode von Riva-Rocci ermittelt werden. Man be-
stimmt den Druck, der auf die Oberarmarterie ausgeiibt werden mufl, um den
Puls in der Arteria radialis zum Verschwinden zu bringen. Durch Kunstgriffe
kann auch in dhnlicher Weise der diastolische Blutdruck gemessen werden. Bei
gesunden Personen zwischen 20 und 30 Jahren betragt der so ermittelte systolische
Blutdruck im Mittel 110—130 mm Hg, der diastolische 70—90 mm Hg. Mit
zunehmendem Alter steigt er bei gesunden Personen nur wenig an. Bei Frauen
ist der Blutdruck in der Regel niedriger als bei gleichaltrigen Méannern.

Bei der Pulsbefiihlung durch den Arzt handelt es sich in erster Linie um die
Erfassung einiger Grundeigenschaften des Pulses, die Riickschlisse auf den Funktions-
zustand des Herzens und des GefiaBsystems gestatten. Neben der Frequenz ist fest-
zustellen, ob der Rhythmus regelmiBig ist und ob Extrasystolen auftreten. Weiter
ist von Wichtigkeit, ob die einzelnen Pulsschlige gleichméaBig stark und ob sie gro3
oder klein sind, eine Angabe, die sich auf die Zunahme der Arteriendicke wahrend
des Pulsschlages bezieht. Auch die Geschwindigkeit der Dehnung des Arterienrohrs
ist fiir den Arzt von Bedeutung (schnellender oder gedehnter Puls). Ferner interessiert
ihn die Spannung des Pulses, d. h., ob er leicht unterdriickt werden kann, zu welchem
Zweck bei der kunstgerechten Pulspalpation zentralwiarts von dem palpierenden
Zeigefinger der Mittelfinger einen Druck auf die Radialis ausiibt. Da sich die rein
palpatorische Pulsuntersuchung oft als nicht hinreichend erweist, sind zur Registrierung
mannigfaltige Apparate (Sphygmographen) konstruiert worden. Abb. 23 zeigt ein
so gewonnenes Sphygmogramm einer normalen Versuchsperson. Es dhnelt, wie nicht
anders zu erwarten, der Blutdruckkurve in der Aorta (s. Abb. 22). Hier wie dort
fallt auf, dafl der Abfall der Kurve nicht einheitlich ist, sondern durch den ,,dikrotischen*¢
Nachschlag unterbrochen wird. Zwei Ursachen werden zur Erklédrung dieser Erscheinung
herangezogen. Einmal sollen beim Ubergang der Kammersystole in die Diastole die
sich schliefenden Semilunarklappen, die dann nur noch von der Aorta her unter



76 Blut, Kreislauf und Lymphe.

Druck stehen, nach der Kammer hin zuriickweichen, wodurch es zu einer voriiber-
gehenden Druckabnahme in der Aorta kommt. Ferner wird die systolisch bedingte,
als Pulswelle sich fortpflanzende Druckerh6hung im Arteriensystem von der Peri-
pherie, wo sie gegen den enormen Widerstand der kleinsten Arterien stoft, z. T.
reflektiert, was zu einer sekundéiren Erhebung sowohl in der Blutdruckkurve als auch
in der Pulskurve fiihren muB.

Bei genauer Aufschreibung von Blutdruck oder Puls bei gleichzeitiger Re-
gistrierung der Atembewegungen, zeigt sich, dal} die Mittellage der pulsatorischen
Druckschwankungen wie auch die Herzfrequenz von der Atmung etwas beein-
fluBt werden (s. rechtes Kurvenende der Abb. 26). Der beinahe immer zu beob-
achtende Anstieg des mittleren Blutdrucks mit der Einatmung und sein Abfall
mit der Ausatmung sind zum gréften Teil mechanisch bedingt. Hingegen wird die
bei manchen Menschen sehr deutliche, inspiratorische Beschleunigung der Herz-
frequenz auf durch Debnung der Lunge ausgeloste Herznervenreflexe zuriick-
gefithrt.

Die Geschwindigkeit, mit der sich die systolische Druckwelle, der Puls, vom Herzen
her nach der Peripherie fortpflanzt, ist sehr groB3, etwa 9 m/sec. Mit dieser Geschwindig-
keit, die allein durch die elastischen Eigenschaften der Arterien bedingt ist, steht
die Geschwindigkeit der Blutbewegung im arteriellen System in keinem direkten
Zusammenhang. Die Fortbewegung des Blutes ist eine viel langsamere, wie schon
aus den in der Tabelle auf Seite 74 mitgeteilten Zahlen hervorgeht. Selbst fiir die
Aorta sind nur Strémungsgeschwindigkeiten von 50—70 cm/sec ermittelt worden.
Die mittlere Blutgeschwindigkeit im arteriellen System diirfte etwa 20 cm/sec
betragen, so daB ein rotes Blutkérperchen héchstens 5—6 Sekunden bendtigt, um
vom Herzen bis zum Capillargebiet zu gelangen.

2. Capillaren.

Im Gegensatz zu den histologisch aus mehreren Schichten aufgebauten
Arterien und Venen bestehen die Capillaren im wesentlichen nur aus einem
sehr dunnwandigen Endothelrohr, das dem

Stoffaustausch zwischen Blut und Gewebs-

zellen kaum einen Widerstand bietet. In

allen Geweben bilden diese Capillaren ein

enges Netz, so dafl alle Gewebszellen,

wenn sie nicht direkt mit einer Capillare

in Beriihrung stehen, so doch von ihr nur

durch ganz wenige Zellen getrennt sind,

durch die die auszutauschenden Stoffe

diffundieren miissen. Je nach der Gewebs-

art ist der Aufbau des Capillarnetzes ein

etwas verschiedener; als Beispiel ist in

Abb. 24 die Capillarversorgung einer Darm-

zotte dargestellt. Gerade dort ist die enge

Beziehung zwischen den Epithelzellen der

Zotten und dem Blutgefifsystem fur die

Resorption (s. diese) auBerordentlich

Abb. %4, Zoth dem Kaninehendi wichtig. Ungefahr ein Drittel der Epithel-
darm it dem Capillarnets einor Seite. Zellen konnen die durch sie hindurch-
ﬁll‘effc‘égﬁ&fg; 4Anpatornle %%‘ih,l:}}ys{%llohgég gewanderten Stoffe unmittelbar an eine
Springer 1829.) Capillare abgeben. Zur Begiinstigung der

Diffusion der Stoffe aus dem Blut ins

Gewebe und umgekehrt ist der Durchmesser der einzelnen Capillare klein, so
daB bezogen auf die durchflieBende Blutmenge die Oberfliche relativ gro8 ist.
Der Durchmesser der roten Blutkérperchen fordert, dafl die Capillaren etwa
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eine Mindestweite von 8 u haben miissen, um gerade noch ein Durchpressen
der einzelnen roten Blutkérperchen zu gestatten. In der Tat weisen die
Capillaren dementsprechend meist einen Durchmesser von 8 —12 u auf.

Bei lingerer mikroskopischer Beobachtung der Capillardurchstromung
lebender Gewebe (z. B. Schwimmhaut, Zunge und Mesenterium des Frosches,
Nagelfalz oder Zahnschleimhaut des Menschen) erkennt man, daf die Weite
der einzelnen Capillaren auBerordentlich verénderlich ist. Man kann héiufig
sehen, wie Capillaren, die bisher den Blutstrom gut durchlieBen, sich schliefen,
wihrend an anderen Stellen des Gesichtsfeldes bisher geschlossene Capillaren
plétzlich sichtbar werden. Diese Erweiterung und Verengerung der Capillaren
ist v6llig unabhingig vom Blutdruck und wird durch Adventialzellen, die dem
capillaren Endothelrohr in Abstdnden aufgelagert sind, bedingt. Die Zahl der
offenen Capillaren ist in einem tétigen Organ wesentlich hoher als in dem
gleichen Organ wihrend der Ruhe. Fir den Muskel sind diese Verhiltnisse am
leichtesten zahlenmiBig festzustellen. So fand man, da die Capillaroberfliche
pro 1cem Meerschweinchenmuskel in der Ruhe 3 gem und wihrend Arbeits-
leistung 360 qem betragt. Diese enorme Vermehrung der offenen Capillaren ist
einmal auf den direkten Reiz der durch die Muskeltitigkeit gebildeten Stoff-
wechselprodukte auf die Capillaren zuriickzufiihren, ferner spielen auch Nerven-
einfliisse eine Rolle, die sich meist gleichzeitig auf die zufithrenden Arterien
und die Capillaren erstrecken, die wie alle Gefdfle von einem feinen Nervennetz,
das mit dem autonomen System in Verbindung steht, umgeben sind.

Im Experiment 148t sich sehr leicht durch feine mechanische Reize Erweiterung
der Capillaren in einem viel gréfieren Bezirk als dem gereizten hervorrufen; dies
wird als ein reflexdhnliches Geschehen in dem die Capillaren umgebenden Nerven-
netz (s. Axonreflex S. 53) gedeutet. Bei starken mechanischen Reizen und bei Gift-
wirkungen (Bakterien) kénnen nicht nur alle Capillaren des betroffenen Gebietes sich
6ffnen, sondern die einzelne Capillare erweitert sich iiber die Norm bis auf 20 4 Durch-
messer und mehr. Infolge der vielen weit offenen, lebhaft von Blut durchflossenen
Capillaren erscheint das betroffene Gewebe stark gerdtet; man kann diesen ,hyper-
amischen‘‘ Zustand als den Beginn einer Entziindung bezeichnen. Wesentlich fiir
eine echte Entziindung ist aber, daB3 weile Blutkérperchen in groBer Anzahl, mehr
aus den feinsten Venen als aus den eigentlichen Capillaren durch kleinste Stigmen
in der Venenwand in die intracelluldren Spaltraume, die hédufig schon infolge
anormaler Permeabilitit der Capillarendothelien prall mit Intracellularfliissigkeit
angefiillt sind, auswandern (Diapedese).

Die Linge einer einzelnen Masche im Capillarnetz betragt beim Menschen
etwa 0,5 mm. Die mittlere Entfernung, die ein rotes Blutkérperchen vom Ende
des arteriellen Systems (Arterioli) bis zum Beginn des Venensystems zuriicklegt,
betriagt gegen 1,1 mm. Bei normalen Kreislaufverhéltnissen erfolgt die Durch-
strémung in den Capillaren vollig oder fast vollig gleichméfBig mit einer Ge-
schwindigkeit von etwa 0,6 mm/sec. Wie giinstig bei dieser langsamen Durch-
stromung die Verhiltnisse fiir den Stoffaustausch zwischen Blut und Geweben
sind, ergibt sich daraus, daB 1 cmm Blut bei dieser Geschwindigkeit und einem
Capillardurchmesser von 10 u gegen 5 Stunden zum Durchgang durch eine
Capillare benétigt. Trotz dieses langsamen Durchtritts des Blutes durch die
Capillaren verweilt das einzelne rote Blutkorperchen infolge der Kiirze der
Capillaren und ihrer unendlich groBen Anzahl nur gegen 2 Sekunden im
Korpercapillarnetz. Der Blutdruck in den Capillaren ist etwas schwankend,
aber gegeniiber dem im Arteriensystem auBerordentlich niedrig, nur 5—20 mm Hg.
Frither nahm man an, daB die starke Druckherabsetzung im Capillarnetz selbst
stattfinde, heute wissen wir, daf3 sie vor allem durch die geringe Weite der
relativ starrwandigen feinsten Arterien, der Arteriolen, bedingt ist. Die Druck-
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verhdltnisse im groBlen und kleinen Kreislauf werden gut durch das Schema
der Abb. 25 veranschaulicht.

3. Venen.

Aus dem niedrigen Blutdruck in den Capillaren ergibt sich schon, daB der
EinfluB des Blutes in das Venensystem nur unter geringem Druck stattfinden
kann, und daB dieser Druck in der Regel nicht ausreicht, das Blut nach dem
Herzen zuriick zu befordern. Esist schon hervorgehoben worden, daf3 das Herz keine
Saugkraft ausiibt, es miissen also noch andere Kréfte sich an der Riickbeférderung
des Blutes beteiligen. Soweit das Blut nicht aus hoch gelegenen Kérperabschnitten
der Schwere nach zum Herzen zuriickeilt, sind es vor allem die Venenklappen,
die zahlreich in den kleinen und mittelgroflen Venen vorkommen und die Méglich-
keit fir die Blutbewegung unterstitzende Einflisse bieten. Die Klappen 6ffnen
sich nur herzwirts und unterteilen so die Fliissigkeitssdulen in den Venen.
Sobald von auBen ein Druck auf eine Vene ausgeiibt wird, mul die zwischen
zwei Klappen befindliche Blutmenge in Richtung des Herzens ausgepreBt werden.
Infolge der anatomischen Lagerung der
Venen in Muskelsepten oder zwischen den
die Muskelgruppen umfassenden Fascien
und der Haut werden durch die Verdickung
der Muskeln bei ihrer Verkirzung die
Venen ausgepreBt und der Venenkreislauf
so unterstiitzt. In dhnlicher Weise soll die
Pulsation der die Venen meist begleitenden

Arterien _T% Venen Arterien wirken. Aber alle diese Hilfskrifte
L wiurden nicht geniigen, wenn nicht auf die
E= . . .
25 groBlen, weichwandigen Hohlvenen der in
<O der Brusthohle infolge des elastischen Zugs
Abb. 25. Die ausgezogene Linle stellt  der Lunge (s. diese) stdndig herrschende

den Blutdruckabfall im Korperkreislauf

dar, die gestrichelte den Abfallim Lungen-

kreislauf. (Nach HESss, W. R.: Die Ver-

teilung von Querschnitt usw. im Blut-

kreislauf. Handb. der morm. u. path.

Physiologie, Bd. VII/2, Berlin: Julius
Springer 1927.)

Unterdruck iibertragen wirde, wodurch
dauernd eine ansaugende Wirkung auf das
Blut im Venensystem ausgeiitbt wird. Die
Schwankungen dieses Unterdrucks infolge

der Atembewegungen stellen im Verein mit

den Venenklappen ein in besonderem MaBe den Kreislauf férderndes Moment dar.
Durch das Zusammenwirken aller dieser Komponenten resultiert schlieSlich ein
recht gleichméBiger Blutstrom in den Venen nach dem Herzen hin, der nur in den
herznahen Venen durch die bei jeder Vorhofsystole entstehende Blutstauung
rhythmisch verzogert wird. Man bezeichnet die so bedingte, z. B. an der Jugu-
laris deutlich wahrnehmbare, rhythmische Anschwellung der herznahen Venen
als ,negativen Venenpuls™, da die Pulsationen alternierend zum Carotispuls
erfolgen. Es handelt sich hierbei um eine Erscheinung, die mehr oder minder
deutlich bei jedem Gesunden beobachtet werden kann. Demgegeniiber ist der
,,positive Venenpuls* eine pathologische Erscheinung, man versteht unter ihm
die Pulsation der herznahen Venen synchron mit dem Arterienpuls. Zu einem
positiven Venenpuls kommt es vor allem dann, wenn infolge Verwachsungen
die Tricuspida]klappen sich bei der Kammersystole nicht véllig schlieBen, und
so ein Teil des Blutes aus der Kammer unter Druck venenwérts ausgepreft erd
Die Blutbewegung im Venensystem ist, wie sich schon aus der Grofe seines
Querschnitts ergibt (s. S. 74), gegeniiber dem im arteriellen System eine recht
langsame. Wenn wir die mittlere Gesamtumlaufzeit eines roten Blutkérperchens
mit etwa 75 Sekunden annehmen, so entfallen etwa 2/, dieser Zeit auf den
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grofien Kreislauf. Da, wie wir sahen, fiir den Weg vom Herzen bis zum Capillar-
gebiet etwa 7 Sekunden und fiir Durchquerung desselben gegen 2 Sekunden
benétigt werden, stehen dem roten Blutkérperchen mehr als 40 Sekunden fiir
den Rickweg zum Herzen zur Verfiigung.

D. Kreislaufregulierung und Blutreservoire.

Der stdndig wechselnde Funktionszustand der einzelnen Organe und des
Gesamtorganismus bedingt dauernde Anderungen in der Blutversorgung. Der
Kreislauf besitzt mehrere ineinandergreifende Mechanismen, durch die er sich
in einem sehr weiten Ausmall allen Anforderungen anzupassen vermag. Wir
wiesen schon frither darauf hin, daB sowohl durch nervése Beeinflussung der
Gefille wie durch direkte Wirkung von Stoffwechselprodukten auf diese der
lokale Kreislauf im tatigen Organ sich sofort den erhéhten Bediirfnissen anpaf3t.
Solange es sich nicht um starke Vermehrung der Durchstrémung eines nicht
zu groBen Gebietes handelt, braucht der Gesamtkreislauf nicht beeinflult zu
werden, da durch reflektorisch bedingte méBige Verengerung der zu anderen
Gebieten fithrenden Arterien der Blutmehrverbrauch ausgeglichen werden kann.
Selbstverstindlich ist dieser Regulierung eine Schranke gesetzt, da nie die
Blutzufuhr zu einem Gebiet unter ein Minimum abgedrosselt werden darf und
da bei der fiir den Organismus geltenden Okonomie die Ruheversorgung eines
Gebietes nur wenig iiber diesem Minimum liegt. Wenn also in irgendwelchen
Gebieten, z B. durch starke Muskeltdtigkeit, wesentlich erh6hte Anspriiche an
die Blutversorgung gestellt werden und sich die zufiihrenden Arterien maximal
erweitern, so miifite, wenn nicht weitere Regulationsmechanismen eingriffen,
der arterielle Blutdruck sinken und damit der gesamte Kreislauf notleiden. Die
Fihigkeit des Herzens, auch des isolierten, auf vermehrte Beanspruchung erhéhte
Arbeit zu leisten, spielt bei dieser Regulierung des Kreislaufs eine wesentliche
Rolle. In dem hier gewihlten Beispiel wird durch die vermehrte periphere Blut-
durchstréomung auch mehr Blut von den Venen nach dem Herzen zuriick-
beférdert, wodurch es zu einer stirkeren Fiillung der Herzkammern wihrend der
Diastole kommt. Ein gesundes Herz ist imstande, bei jedem Fillungszustand
seinen Inhalt ohne Zuriickhaltung eines merklichen Restvolumens in das Arterien-
system auszutreiben. Durch vermehrtes Blutangebot kann daher das Schlag-
volumen bis auf das 2—3fache des Ruhewertes ansteigen. Auch erhohten
Drucken im arteriellen System, die bei starker Arbeitsleistung infolge der ver-
mehrten Kreislaufgeschwindigkeit auftreten, erweist sich das normale Herz
vollig gewachsen und kann sie spielend iiberwinden. Es kann somit allein durch
Erhohung des Schlagvolumens, dem bei unverminderter Schlagfrequenz die
VergroBerung der Minutenvolumens parallel geht, weitgehendste Mehrleistung
des Kreislaufs bestritten werden.

Uber diese im Herzen selbst gelegene Moglichkeit zur Mehrarbeit hinaus
kann aber durch reflektorische Beeinflussung der die Herztatigkeit regulierenden
Zentren in der Medulla oblongata iiber den Accelerans bzw. iber die Vagi die
Herzarbeit férdernd oder mindernd beeinflulit werden. Es werden hiervon
sowohl Frequenz wie Kraftleistung des Herzmuskels betroffen. Vermehrung
der Herzschlagfrequenz mull primér selbstverstindlich zu einer Vergréferung
des Minutenvolumens fiithren. Jedoch darf die Frequenzsteigerung nicht zu
groB sein, da bei immer kiirzer werdenden Herzpausen die Kammern sich schlief3-
lich nicht mehr véllig mit Blut vom Vorhof her filllen kénnen, das Schlag-
volumen also abnimmt. Diese Abnahme iibertrifft bei zu hoher Schlagfrequenz
die durch sie bedingte Zunahme, so daB das Minutenvolumen wieder kleiner
wird. Je besser der Organismus an groBe Kreislaufleistungen gewohnt ist
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(Training), um so mehr tritt bei Erhohung des Minutenvolumens die Ver-
groBerung des Schlagvolumens gegeniiber der Vermehrung der Herzfrequenz in
den Vordergrund. Die Steigerung des Minutenvolumens kann maximal das
7—8fache des Ruhewertes betragen. Die Leistung der hierbei oft geforderten
groBen Arbeit des Herzmuskels wird wesentlich dadurch erméglicht, dal Fak-
toren, die wie allgemeine Sympathicusreizung oder Adrenalinausschiittung in-
folge arterieller Gefdfiverengerung den Widerstand im groBen Kreislauf ver-
mehren, auf die Coronararterien des Herzens erweiternd einwirken, so daf}
durch die optimale Blutversorgung des Herzmuskels seine Leistungsfihigkeit
noch erheblich gesteigert wird.

Bei diesen so verschiedenen, den Kreislauf beeinflussenden Faktoren, ist es
nicht erstaunlich, daB wir einen besonderen Reflexmechanismus finden, der fiir
die Aufrechterhaltung eines anndhernd konstanten Blutdrucks in der Aorta sorgt
(Blutdruckziigler). Als Receptoren dienen auf Druck empfindliche Endigungen zen-
trifugaler Nerven im Aortenbogen (Depressorreflex) und in den sinusformigen Er-
weiterungen der Gabelung der Carotis communis in die Carotis interna und externa

Abb. 26. Blutdruckkurve (Hund). Von 1 bis | Reizung eines Carotissinusnerven durch starke

Druckerh6hung im abgebundenen Sinus caroticus. Zeit bis !/, Sek. Beachte am rechten Kurven-

ende die deutlichen, normalen Atemschwankungen des mittleren Blutdrucks. Nach HERING, H. E.:
Carotissinusreflexe. Dresden und Leipzig: Th. Steinkopff 1927.

(Carotissinusreflex). Bei normalem Blutdruck werden von diesen Stellen stindig
Impulse nach dem Herz- und den GefdBzentren in der Medulla oblongata geleitet.
Mit sinkendem Aortendruck nehmen diese Impulse an Stirke und Zahl ab, mit
steigendem zu, wodurch reflektorisch vor allem Accelerans- resp. Vaguserregung
(Abb. 26) bedingt wird. Es fithrt somit in erster Linie verdnderte Herzarbeit
zur Wiederherstellung des normalen Aortendrucks. Bei sehr starken Druck-
minderungen infolge von Blutverlusten versagt auch dieser Mechanismus und der
Kreislauf wird infolge ungeniigender Fiillung des Herzens unzureichend. Man
kann durch Auffillung des Kreislaufs mit physiologischer Kochsalzlssung (intra-
vengse Infusion) die mechanischen Kreislaufbedingungen verbessern, der Blut-
druck steigt wieder und die Durchstromungsgeschwindigkeit in den Capillaren
ist vergroflert, so daB trotz Verdinnung des Blutes die Sauerstoffversorgung der
Gewebe eine bessere wird.

Bei starken Anforderungen an den Kreislauf, bei denen das Minutenvolumen
ein Vielfaches des Ruhewertes betragt, tritt stets eine geringe Druckerhéhung im
arteriellen System auf. Diese Erhohung steht aber in keinem Verhiltnis zu dem
Mehr der in das Aortensystem geworfenen Blutmenge und weist unter Beriick-
sichtigung aller in Frage kommenden physikalischen Bedingungen darauf hin,
daf3 die zirkulierende Blutmenge gegeniiber der Ruhe zugenommen hat. Eine
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solche Zunahme ist aber, da die Kreislaufumstellungen sehr rasch erfolgen, nur
moglich, wenn wihrend der Ruhe nicht die gesamte Blutmenge kreist, sondern
ein Teil gespeichert ist. Neuere Untersuchungen haben gezeigt, dal der Or-
ganismus der Sdugetiere iiber drei Moglichkeiten der Blutspeicherung verfiigt.
Einmal kann bei relativer Enge der zufithrenden Arterien in einem bestimmten
Capillargebiet das Capillarnetz weit gedffnet sein, so daB3 sich in diesem Versorgungs-
gebiet mehr Blut aufhilt, als der Durchstromungsgeschwindigkeit in der Arterie
entspricht. In diesem Sinne scheinen beim Menschen die Leber und der subpapilldre
Venenplexus der Haut als Blutreservoire wirken zu kénnen. Zweitens kommt der
Gesamtheit der mittleren und groBen Venen ein Blutspeicherungsvermégen zu.
Wie wir sahen, besitzen die Venen einen relativ groBen Querschnitt, da der Blut-
transport wihrend der Ruhe in ihnen recht langsam ist. Aber durch Arbeits-
leistung werden gerade die auf die Blutbeforderung in den Venen einwirkenden
Krifte verstirkt, es kann daher jetzt bis zu einem gewissen Grad ohne Er-
schwerung des Kreislaufs durch reflektorische Kontraktion der glatten Muskeln
in den Venenwéinden das venése Strombett eingeengt werden. Diese Moglich-
keiten der Verschiebung von Blutmengen spielen auch eine Rolle, wenn bei
Anderungen der Kreislaufbedingungen voriibergehend die von der linken und der
rechten Herzhilfte geférderten Blutmengen nicht gleich sind. Es ist aber selbst-
verstindlich, daB immer sehr bald wieder Gleichheit der Férdermenge fiir beide
Herzhilften eintreten muB. Drittens kennen wir in der Milz einen echten Blut-
speicher. Bei starker Kreislaufbeanspruchung tritt infolge Splanchnicuserregung
Kontraktion der glatten Muskelfasern in der Milz ein, die zu Verringerung des
Milzvolumens fithrt, so da das in den Sinus der Milz angesammelte Blut dem
Kreislauf zugefiihrt wird. Die von der Milz mobilisierten Blutmengen betragen
im Tierversuch bis zu 209, des Gesamtblutes. Beim Menschen ist anscheinend
das Speicherungsvermégen der relativ muskelarmen Milz etwas geringer, aber
auch bei ihm zeichnet sich das durch sie dem Blutkreislauf zugefiihrte Blut durch
einen besonders hohen Gehalt an roten Blutkérperchen (115—120%, des nor-
malen Hamoglobingehaltes) aus, wodurch vor allem die Sauerstofftransport-
moglichkeiten des Kreislaufs verbessert werden.

E. Lymphe und Lymphbewegung.

Die Endothelien der Blutcapillaren, die in hohem Grade fiir die verschieden-
sten im Blutplasma gelosten Stoffe permeabel sind, sind auch fiir Wasser durch-
giingig. Da an und fiir sich in dem BlutgefidBsystem und in den Geweben derselbe
osmotische Druck herrscht, sollte keine sichtbare Fliissigkeitsbewegung erwartet
werden. Es findet aber eine solche aus den Capillaren in das Gewebe statt. Diese
sich in den Gewebsspalten ansammelnde Fliissigkeit wird als Lymphe bezeichnet.
Es muB zur Lymphbildung kommen, weil in den Capillaren ein hoherer hydro-
statischer Druck herrscht als im Gewebe (Filtration). Der osmotische Druck der
intracelluliren Fliissigkeit ist im wesentlichen auf kristalloid geloste Stoffe zuriick-
zufithren. Die Erhohung der Konzentration gerade dieser Stoffe durch den Zell-
stoffwechsel ist ein weiterer AnlaB fiir den Wasserentzug aus dem GefiBsystem.
Als Voraussetzung fiir den Wasseraustritt durch Filtration mufl natiirlich der
hydrostatische Druck in den Capillaren gréBer sein als die Differenz zwischen
dem kolloidosmotischen Druck des Blutes und dem osmotischen Druck der Intra-
cellularfliissigkeit (s. Harnbereitung).

Durch verschiedene Einfliisse, wie verlangsamten Capillarkreislauf (Stase), durch
Stérungen im Stoffwechsel oder durch lokale Giftwirkungen kann die Permeabilitit
der Capillaren fiir Wasser erhoht werden, und es kommt zu einer prallen Fillung
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der Gewebsspalten, zu einer Infiltration des Gewebes, einem ,,0dem*‘. Solche Odeme
sind je nach den Ursachen allgemeiner oder lokalisierter Natur. Letztere kénnen
anscheinend auch durch Nerveneinfliisse bedingt werden. (QUiNKEsches Gesichts-
6dem). Beispiel fiir ein streng lokalisiertes, durch Giftwirkung bedingtes Odem ist
der frische Schnakenstich. Ferner finden wir jede Entziindung (s. S. 77) sehr bald
von einem ausgesprochenen Odem begleitet.

Die Lymphe wird in den Lymphspalten oder Lymphcapillaren gesammelt,
die sich dann zu gréBeren Lymphgefiafien vereinigen, die zartwandig und stark
geschlingelt sind und allmé&hlich an Durchmesser zunehmen. Ahnlich wie die
Venen enthalten die LymphgefiBle Klappen, aber wesentlich zahlreicher, so daf3
ein prall gefiilltes Lymphgefdl perlschnurartig anschwillt, da an den Klappen
die Lymphgefifle weniger dehnbar sind. Die Fortbewegung der Lymphe erfolgt
durch die gleichen Faktoren wie die Bewegung des Blutes in den Venen, nur tritt
noch eine peristaltische Bewegung der Wande der Lymphgefa3e hinzu. In die
Lymphbahnen eingeschaltet sind die Lymphdriisen, sie bereiten dem Lymph-
strom infolge ihrer Bauart ein geringes Hindernis und kénnen durch zahlreiche
glatte Muskeln den Driiseninhalt auspressen, wobei wiederum Klappen eine
zentripetale Stromung gewdhrleisten. Fast alle Lymphgefifle miinden letzten
Endes in den Ductus thoracicus, der in die linke Vena subclavia einmiindet und
so die urspriinglich aus dem Blute stammende Lymphe wieder ins Blut zuriick-
fithrt (s. Schema S. 68). Die Fortbewegung der Lymphe ist eine auferordentlich
langsame, selbst im Ductus thoracicus betrigt sie nur gegen 3 cm/sec. Die Menge
der téglich gebildeten Lymphe ist bisher noch nicht genau ermittelt worden. Im
einzelnen Organ nimmt die Lymphbildung mit dem Tétigkeitszustand zu. Die
Zusammensetzung der Lymphe im Ductus thoracicus ist, da durch die Darm-
lymphgefifie ihr wihrend und nach der Verdauung Chylus (s. Resorption) bei-
gemischt wird, eine andere als diejenige der Lymphe der Extremitéten. Dort ist
in den Anfingen der Lymphgefie die Lymphe, verglichen mit dem Blute, eiweil3-
arm (hdchstens 29, gegen 89,); sie enthilt nur wenig zellige Elemente. Nach dem
Durchgang durch die Lymphdriisen nimmt ihr Eiweillgehalt etwas zu und es
finden sich zahlreiche Lymphocyten (gegen 10000 pro 1 cmm). Die Lymphe
enthélt wie das Blutplasma Fibrinogen und unterliegt daher einem &hnlichen
Gerinnungsvorgange.

Bei lokalen infektitsen Entziindungen kommt den in die vom Infektionsherd
wegfithrenden Lymphgefde eingeschalteten Lymphdriisen die besondere Auf-
gabe der Abfangung und Vernichtung der aus dem Infektionsgebiet kommenden
Bakterien und sonstigen giftigen Materials zu. Ebenso werden in den Lymphdriisen
die im Entziindungsgebiet aus den Blutgefiflen ausgewanderten Leukocyten, die
durch Phagocytose mit Bakterien und Gewebstriimmern beladen sind, angehalten
und wahrscheinlich vernichtet. Wir finden daher bei értlich beschrinkten Ent-
ziindungen héufig die Lymphwege vom Entziindungsherd bis zu den ,lokalen‘
Lymphdriisen, einschliefllich dieser, angeschwollen und schmerzhaft. Zentral von
den Lymphdriisen ist aber nichts von Entziindung erkennbar. Die Lyrmphdriisen
schiitzen so den Koérper vor einer allgemeinen Infektion.

Y. Hormonale Regulation und Hormone.

Im lebenden Organismus spielen sich eine Reihe von verschiedenen Organ-
tdtigkeiten neben- und miteinander ab. Die Funktionen dieser Organe sind an-
scheinend so aufeinander abgestimmt, daf jeweils ein fiir den Organismus
optimaler Zustand erreicht wird. Dies setzt aber Regulationsmechanismen und
Organsysteme voraus, welche die einzelnen Organe miteinander in Verbindung
setzen oder die durch ihre Tétigkeit dazu beitragen, da die Einzeltitigkeiten
zu einer funktionellen Einheit zusammengefaflt werden konnen. Eine solche Zu-
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sammenfassung und einheitliche Regelung der Korperfunktionen wird durch das
Zentralnervensystem herbeigefiihrt. Eine andere Verbindung der einzelnen Organe
wird durch den Blutkreislauf vermittelt, durch den die in einem Organ gebildeten
Substanzen den anderen Organen zugefiihrt werden und ihre Funktion beein-
flussen konnen. Man stellt deshalb diesen Mechanismus der Ubertragung als
,,humorale’ Regulation der nervésen Regulation gegeniiber. Dem Organismus
steht ein Weg zur Verfiigung, die humorale Regulierung besonders wirkungsvoll
zu machen und zwar durch die Bildung von besonderen Stoffen, denen eine
solche regulierende Téatigkeit zukommt: die humorale Regulation wird zur
hormonalen.

Im Korper finden wir eine Anzahl von Organen mit driisigem Bau, die dadurch
gekennzeichnet sind, dafl sie ihr Sekret nicht durch Ausfithrungsginge nach
auBen entleeren, sondern unmittelbar in die Blutbahn abgeben : innersekretorische
Driisen. Das Sekret dieser Driisen, auch Inkret genannt, ist durch eine von Driise
zu Driise wechselnde, stets aber hohe physiologische Wirksamkeit ausgezeichnet,
s0 daf sein Eintritt ins GefdBsystem ganz bestimmte Anderungen der Funktion
eines oder einer Reihe von Organen zur Folge hat. Ebenso ist auch ein Mangel
an diesen Inkreten fiir den Organismus von hichster Bedeutung, weil er zu den
schwersten Funktionsstérungen fihrt. In den Inkreten sind ganz bestimmte
Substanzen die Triger der physiologischen Wirkung. Sie werden, da sie an Orten
ihre Wirksamkeit entfalten, die ihren Bildungsstitten ferngelegen sind, als
Hormone bezeichnet (hormao = ich errege). Die chemische Struktur ist bisher
erst fiir wenige Hormone bekannt. Die wichtigsten Organe der Hormonbildung
sind Schilddriise, Hypophyse, Nebennieren, Keimdriisen und Pankreas, daneben
aber auch noch eine Reihe anderer Driisen.

Die Feststellung und Beurteilung der hormonalen Bedeutung eines Organs und die
Priifung der aus ihm hergestellten Ausziige auf ihre hormonale Wirksamkeit sind in
erster Linie Fragen einer geeigneten Methodik. Die Aufgabe der Untersuchung besteht,
einmal darin, nach der Entfernung eines hormonbildenden Organs charakteristische
Verdnderungen (Ausfallserscheinungen) in der Funktion des Organismus zu finden.
Daher ist das Tierexperiment eine unerléflliche Voraussetzung der Hormonforschung.
Der Zusammenhang der beobachteten Verinderungen mit dem entfernten Organ
kann als erwiesen gelten, wenn es gelingt, die Ausfallserscheinungen dadurch zu
beseitigen, dafl dieses Organ an anderer Stelle im Organismus implantiert wird.
Die zweite Aufgabe ist die Priifung der aus den Driisen hergestellten Extrakte oder
chemisch definierten Kérper auf ihre Wirksamkeit; auch sie stiitzt sich auf das
Verschwinden der Ausfallserscheinungen. Der dritte wichtige Punkt ist die Beurteilung
der Wirkungsstéirke von Hormonpréparaten. Diese geschieht an Hand solcher Hormon-
wirkungen, bei denen der beobachtete Ausschlag in einem quantitativen Zusammen-
hang mit der injizierten Hormonmenge steht. Wir besitzen heute derartige Tests
fiir die meisten Hormone, z. B. die Blutdrucksteigerung nach Adrenalin, die Blut-
zuckersenkung nach Insulin, das Wachstum des Hahnenkamms in Abhingigkeit
von der Zufuhr von méinnlichem Sexualhormon usw.

A. Die Schilddriise.

Die Bedeutung der Schilddriise ergibt sich am klarsten aus den bei ihrem
Fehlen nachweisbaren Ausfallserscheinungen. Diese kénnen in verschiedener
Weise bedingt sein. Es sind Fille von angeborenem Schilddriisenmangel bekannt.
Haufig werden bei VergroBerung der Schilddriise (Struma oder Kropf) Teile
dieses Organs entfernt. Bei den ersten dieser Operationen, die zu einer Zeit aus-
gefithrt wurden, als man die Bedeutung der Driise fiir den Organismus noch nicht
kannte, traten auBerordentlich schwere Stérungen auf, die sich spiter teils auf
den voligen Verlust der Schilddriise, teils auf die Beseitigung der in die Schild-
driise eingelagerten Epithelkérperchen zuriickfithren lieBen. SchlieBlich kann es
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beim Menschen auch allmihlich zu einer Entartung der Schilddriise und damit
zu Funktionsstérungen kommen. Bei angeborenem Schilddriisenmangel und auch
bei dem nach Storung der Schilddriisenfunktion auftretenden Myxidem wird
eine starke Wachstumshemmung besonders der Knochen beobachtet, die um so
starker ist, je frither die Erkrankung beginnt. Die Epiphysenknorpel verknschern
erst sehr spit, und es kommt zu einem ausgesprochenen Zwergwuchs. Ferner ist
das Wachstum der Schidelbasis gestort, so dal durch Verkiirzung der Schidel-
basis die Nasenwurzel eingezogen erscheint. Im Zusammenhang mit den Wachs-
tumsstérungen am Knochensystem steht auch die verspatete Dentition. Die
ersten Zihne treten oft erst im 3. bis 4. Lebensjahr auf und das Milchgebiff kann

a b

Abb. 27. 17jahriges myxodematdses Midchen, a vor, b nach 13 monatiger Thyroxinbehandlung.
(Nach ABELIN: Dic Physiologie der Schilddriise. Handb. der norm. u. path. Physiologie, Bd. 16/1.
Berlin: Julius Springer 1930.)

noch im mittleren Lebensalter weitgehend erhalten sein. Es besteht fernerhin
Langsamkeit und Unsicherheit bei allen Muskelbewegungen. Der gesamte Energie-
umsatz und damit auch die Warmebildung sind herabgesetzt. Die Minderung des
Grundumsatzes kann 30—40%, betragen. Auch die Psyche der betroffenen
Menschen ist verdndert. Die geistige Leistungsfihigkeit ist herabgesetzt, in
schwereren Fillen bis zum ausgesprochenen Schwachsinn. Neben einer Gleich-
giiltigkeit gegen duBere Vorginge kénnen aber auch plétzliche Erregungszustinde
vorkommen. Charakteristische Verinderungen weist die Haut und ihre Anhangs-
gebilde auf. Der Haarwuchs ist spirlich; Achsel- und Schamhaare und beim
Manne der Bart konnen véllig fehlen. (Bei operativer Entfernung der Schilddriise,
der Cachexia thyreopriva, fallen bei vorher véllig gesunden Menschen die Haare
aus.) Die Négel sind briichig, die Haut ist trocken, stark verdickt und derb,
auBerdem schilfert sie ab, da die Talg- und SchweiBsekretion eingeschrinkt oder



Die Schilddriise. 85

aufgehoben ist. Besonders deutlich zeigen sich diese Verdnderungen an der Ge-
sichtshaut. Die starke Verdickung der Haut, die nicht mit einer Wasseransammlung
im Gewebe einhergeht, sondern auf einer verinderten Art der Wasserbindung im
Unterhautzellgewebe beruht, haben dem Krankheitsbild, das sich vor allem bei
der bereits erwihnten Unterfunktion der Schilddriise ausbildet, den Namen
Myxdédem eingetragen ; myxddemartige Erscheinungen treten auch nach vélliger
operativer Entfernung der Schilddriise auf. Auch die Schleimhiute, besonders
des Mundes und des Kehlkopfs sind verdickt, so dall die Stimme heiser klingt.
Besonders charakteristisch sind die Verdnderungen an den Sexualorganen. Es
besteht ein ausgesprochener Infantilismus, jedoch braucht es besonders bei
Frauen nicht zur Sterilitit zu kommen.

Tritt die zum Myxédem fiih-
rende Funktionsstérung friih-
zeitig ein, so bleibt die Schild-
driise klein, entwickeln sich die
Storungen spiter, so versucht
der Organismus einen gewissen
Ersatz durch VergroBerung der
Schilddriise: Kropf oder Struma.
Wenn diese Kompensation
nicht ausreicht, treten auch
bei solchen Menschen myxé6de-
matdse Stérungen ein, aber in
geringerem Umfang. In welcher
Weise sich dies im Aussehen
dieser ,,Kretinen‘‘ dullert, zeigen
die Abb. 27a und 28.

Die Zufuhr von Schilddriise
oder von Schilddriisenpripa-
raten an schilddriisenlose oder
myxédematése Menschen be-
seitigt die aufgetretenen Sto-
rungen weitgehend, natirlich
nur dann, wenn die Behand-
lung friihzeit.:ig erfolgt. I.n SP_é“ 159 e géro[%,Wﬁia;irfoglgfﬁlrzl,wf?fflgﬁtg%ﬂ()F‘rggbé?l “hnem
teren Entwwklungsstadlen ist  kropfigen Kretin von héhererm Wuchs mit normalerer

Gesichtshaut und normaleren Handeon. (Nach ISENSCHMID,

dagegen nur eine weitgehende R pathologische Physiologie der Schilddriise, Handb. der
Besserung des Zustandes zu  norm.u.path.Physiologie, 16/1. Berlin: Julius Springer1930.)

erwarten, wie dies z. B. fur

einen sehr schweren myxédematdsen Zustand die Abb. 27b zeigt. Wenn man
gesunden Menschen Schilddrisenpriaparate zufithrt, so zeigen sich Erschei-
nungen, die in mancher Beziehung das Gegenteil derjenigen beim Myxdédem
darstellen. So findet sich eine deutliche Steigerung des Grundumsatzes und
bei manchen Menschen eine Reihe von ganz charakteristischen Erscheinungen:
Die Steigerung des Stoffwechsels kann bis zur Abmagerung gehen, es
kommt weiter zu Herzbeschleunigung, zu Nervositit, Schlaflosigkeit, die
Hinde zittern, die Schilddrise vergréfert sich und die Augen treten aus den
Augenhdéhlen hervor (Exophthalmus). Diese Erscheinungen des experimentellen
Hyperthyreodismus haben die gréBte Ahnlichkeit mit einem als Basedowsche
Krankheit (Abb. 29) bezeichneten Zustand, der mit einer VergréBerung der
Schilddriise verbunden ist-und den man auf die Hyperfunktion dieses Organs
bezieht. :
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Das wirksame Prinzip der Schilddriise ist ein jodhaltiger EiweiBkérper, das
Jodthyreoglobulin, aus diesem 14t sich als chemisch definierte ebenfalls hoch
wirksame Substanz das Thyroxin isolieren.

Das Thyroxin besitzt nahe Verwandtschaft mit dem Tyrosin. Es ist ein Tetra-
jodderivat des p- Oxyphenyl:‘a:thers des Tyrosins.

> — \ / —CH,.CH(NH,).COOH

Zufuhr des Thyroxins bringt die fiir den Schilddriisenmangel charakteristischen
Erscheinungen zum Verschwinden. Ob allerdings seine Wirkung in jeder Weise der-
jenigen von Jodthyreoglobulin oder von frischer Schilddriisensubstanz entspricht,

ist wohl noch nicht entschieden.

Die Wirksamkeit von Schilddriisenprépa-
raten beruht auf ihrem Gehalt an organisch
gebundenem Jod. Jedoch 148t sich das
Auftreten myxoédematoser Stérungen auch
durch die Zufuhr von anorganischen Jod-
salzen mit der Nahrung verhindern. Das
Myxodem tritt an bestimmten ortlich be-
grenzten Bezirken der Erde auf, besonders
im Hochgebirge (endemischer Kretinismus).
Dies wird im allgemeinen darauf zuriick-
gefithrt, daBl das Trinkwasser in diesen
Gegenden sehr jodarm ist. In der Schweiz
hat man durch Verabfolgung von jodkali-
haltigem Kochsalz an die Bevélkerung das
Auftreten des endemischen Kretinismus sehr
wirksam bekdmpfen kénnen. Es gentigt
die Zufuhr von 80y (1y="1/40mg) Jod
pro Tag. Die Bedeutung der Schilddriise
fiir Wachstum und Entwicklung zeigt sich
in besonders schoner Weise im Tier-
experiment, nimlich in der Beschleu-

.y . nigung der Metamorphose von Amphibien-
éR%R%?_Bngséi%‘]gs_g?relC]}I[r:anlfgﬁﬁ;“céh%c; larven durch Zufuhr von Schilddriisen-
Chirurgie,7. Aufl. Berlin: F.C.W.Vogel1933.) praparaten.

B. Die Epithelkorperchen.

Bei dem oben beschriebenen Krankheitsbild der Cachexia thyreopriva treten
auch Erscheinungen auf, die nicht mit dem Verlust der Schilddriise zusammen-
hingen und durch Zufuhr von Schilddriisenhormon nicht zu beseitigen sind. Sie
beruhen auf der Entfernung der Epithelkérperchen. Heute nimmt man bei
Schilddriisenoperationen auf sie Riicksicht und 148t auBler ihnen noch Reste der
Schilddriise zurick, so dafl keinerlei Ausfallserscheinungen mehr auftreten. Die
durch den Verlust der Epithelkorperchen verursachten Stérungen bestehen in
auBerordentlich schweren tetanischen Krimpfen, die wegen Versagens des
Herzens oder der Atmung schlieBlich zum Tode fithren. Diese ,,Tetanie* 1463t sich
auch im Tierexperiment erzeugen. Sie #dullert sich in einer auBerordentlich
gesteigerten Erregbarkeit der Muskulatur und der Nerven, so durch Muskel-
zittern oder dadurch, daf durch leichtes Beklopfen gewisser Nervenstdmme
Krampfe ausgelost werden konnen. Sie betreffen mit besonderer Vorliebe die
Kaumuskulatur. Neben den Symptomen der Tetanie werden aber auch
Storungen des Knochenwachstums “beobachtet, mangelhafte Knochenbildung,
unvollkommene Verknoécherung der Epiphysenknorpel sowie mangelhafte Ver-
knocherung der Bruchstelle bei Knochenbriichen.
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Vor allem kommt es zu Defekten der Zdhne und zwar sowohl zu Schmelz-
defekten wie auch zu mangelhafter Verknocherung des Dentins. In besonders
schéner Weise hat sich dies an den Nagezdhnen von Ratten, denen die Epithel-
kérperchen operativ entfernt waren, zeigen lassen. Bei den Nagetieren weisen
die Nagezihne ein dauerndes Wachstum auf, weil sie stdndig verbraucht werden.
Bei den operierten Tieren zeigt sich nun, dafl in dem weiterwachsenden Zahn
das Dentin nicht mehr verkalkt, und
zwar liegt die Zone der Kalkfreiheit des
Dentins an der Pulpahohle (Abb. 30).
Nach lingerer Krankeitsdauer brechen
die Zihne wegen ihrer mangelnden
Festigkeit ab. Die Stérungen des
Knochenwachstums haben die grofte
Ahnlichkeit mit den bei der Rachitis
auftretenden. Sie sind ebenso wie die
Tetanie Folgen einer Stérung des
Kalkstoffwechsels.

Der Gehalt des Blutes und der Ge-
webe an Calcium, besonders an Calcium- a
ionen, ist bei der Tetanie herabgesetzt;  Abb.30. Schema fiir die Kalkverteilung im Dentin
durch Zufuhr von Kalksalzen lassen sich  des Nagezahns der Ratte. a normal; b 61 Tage
die tetanischen Storungen beseitigen. g%?{‘é?plfgﬂé‘%‘;fﬁ%’;%ﬁﬁéﬁ?ag?'Dlggc%ﬁﬁﬁg:
Daf3 die Tetanie wirklich auf den Ausfall  kérperchen. Handb. der path. Apatomie und
des Hormons der Epit,helkf)rperchen bhe- Histologie, Bd. 8. Berlin: Julius Springer 1926.)
ruht, zeigt sich darin, dafl ihre Xr-
scheinungen durch Inplantation von Epithelkérperchen beseitigt werden kénnen. In
letzter Zeit ist es auch gelungen, aus den Epithelkérperchen eine Losung zu
gewinnen, deren Injektion wegen ihres Gehaltes an ,,Parathormon‘ die Tetanie
unterdriickt und auch den Calciumgehalt des Serums auf normale Werte steigert.

C. Der Thymus.

Ob auch der Thymus die Bildungsstitte eines Hormons ist, ist noch nicht mit
Sicherheit entschieden. Es kommt diesem Organ anscheinend eine besondere Be-
deutung fiir die Entwicklung des jugendlichen Organismus zu. Man hat bei jungen
Hunden die Driise vollig entfernt und dabei mangelhaftes Knochenwachstum, leichte
Ermiidbarkeit sowie nach voriibergehender Fettablagerung eine starke Abmagerung
der Tiere beobachtet, die schlielich zum Tode fiithrte. Beim Menschen ist der Thymus
beim Neugeborenen relativ zum Kérpergewicht am stérksten entwickelt. Sein absolut
héchstes Gewicht erreicht er um die Zeit der Pubertdt. Bis zu diesem Zeitpunkt
— spiter anscheinend nicht mehr — stellt er zweifellos ein lebenswichtiges Organ dar.

D. Das Pankreas.

Ein fiir den geregelten Ablauf des Stoffwechsels unentbehrliches Organ ist
die Bauchspeicheldriise. Histologisch finden wir neben den Driisenacini, die ihr
Sekret in den Darm abfithren, besondere Zellhaufen ohne Ausfithrungsginge, die
LancErHANSschen Inseln. Schon seit langem ist ein Krankheitsbild bekannt, das
nach volliger Entfernung der Bauchspeicheldriise auftritt, und das, da es die
groBte Ahnlichkeit mit der menschlichen Zuckerkrankheit (Diabetes mellitus) hat,
als Pankreasdiabetes bezeichnet wird. Die ohne weiteres feststellbaren Verdnde-
rungen bei den operierten Tieren sind Hunger, Durst und starke Harnflut. Die
Tiere magern ab und gehen nach etwa einem Monat zugrunde. Wihrend des
Lebens besteht eine Erhohung des Blutzuckergehaltes auf 0,3—0,4%, (Hyper-
glykimie) gegeniiber einem Normalwert von 0,19, und eine ungeheure Zucker-
ausscheidung im Harn
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Der Zuckergehalt des ohnehin schon reichlichen Harns kann bis zu 109, betragen.
Ein weiteres Kennzeichen der diabetischen Stoffwechselstérung ist das Auftreten
der Acetonkérper (Aceton, Acetessigsdure und B-Oxybuttersdure) im Blut und ihre
Ausscheidung im Harn. Die Untersuchung der inneren Organe ergibt eine Glykogen-
verarmung in der Leber und in den Skeletmuskeln bei starker Verfettung der Leber,
withrend das Depotfett nahezu véllig schwindet. Das Fett wird zwar in der Leber
in Zucker umgewandelt, aber eine Stérung des Kohlehydratstoffwechsels, die sich
sowohl im Fehlen der Synthese von Traubenzucker zu Glykogen, wie auch in einem
eingeschriankten Zuckerverbrauch &uBert, fiihrt zu einer sehr schlechten Ausnutzung
des Energiegehaltes dieser beiden Nahrungsstoffe. Das Auftreten der Acetonkérper
weist darauf hin, daBl auch der Abbau der Fette nicht in der normalen Weise
zu Ende gefilhrt werden kann (s.intermedidrer Stoffwechsel). Der EiweiBlabbau
ist sehr stark gesteigert. Auf eine Stérung der gesamten Stoffwechselvorginge weist
der erhéhte Grundumsatz sowie die Tatsache hin, dafl der respiratorische Quotient
(s. diesen) den niedrigen Wert von etwa 0,71 hat oder sogar noch darunter liegt.

Beim menschlichen Diabetes treten prinzipiell die gleichen Stérungen auf. Bei
leichteren Krankheitsfidllen, bei denen offenbar ein Teil der innersekretorischen
Funktion des Pankreas noch erhalten ist, kann die Stoérung des Zuckerstoffwechsels
so wenig eingreifend sein, daf ein Teil des entstehenden Traubenzuckers noch ver-
wertet werden kann. Die Bildung und Ausscheidung der Acetonkérper erreicht nur
bei den schweren Formen der Erkrankung einen gr68eren Umfang, bei den leichteren
kann sie vollig fehlen.

Der Zusammenhang der diabetischen Stérungen mit dem Inselapparat des
Pankreas ist klar erwiesen, seitdem es gelungen ist, aus der Bauchspeicheldriise
und zwar aus den LaNcERHANSschen Inseln, einen Stoff herzustellen, dessen In-
jektion die gesamten diabetischen Stérungen schlagartig beseitigt. Die chemische
Natur dieser Substanz, des Insulins, ist noch nicht voéllig aufgeklart, trotzdem
es gelungen ist, sie in kristallisierter Form zu gewinnen.

Es handelt sich offenbar um einen polypeptidartigen Koérper. Bei seiner Auf-
spaltung haben sich einige Aminosduren isolieren lassen. Die Wirkung scheint in
gewisser Weise an den Cystingehalt des Insulins gebunden zu sein. Das Insulin ist
bereits in sehr kleinen Mengen wirksam. Seine Wirkung wird an dem Absinken des
Blutzuckerspiegels bei normalen Kaninchen ausgewertet. Bereits Injektion wvon
1/,40 mg der krystallisierten Priaparate fithrt eine deutliche Senkung des Blutzuckers
herbei. Beim diabetischen Tier oder Menschen wird nach der Injektion einer geeig-
neten Menge der Blutzuckerspiegel vollig normal, die Acidosis und die Acetonkérper-
ausscheidung schwinden, kurz es wird eine vollige Wiederherstellung normaler Stoff-
wechselverhaltnisse erzielt. Die Wirkung des Insulins besteht darin, da8 es den
Organismus wieder in Stand setzt, Zucker umzusetzen und zwar sowohl durch
vermehrte Verbrennung — der R. Q. steigt erheblich an — als auch durch Speicherung
in Form von Glykogen. Diese Glykogenspeicherung erfolgt sowohl im Muskel wie in
der Leber. Die Insulinwirkung hélt nur eine Reihe von Stunden an, so daf zur Unter-
driickung der diabetischen Stérungen eine dauernde Insulinzufuhr stattfinden muf.

Bei starker Uberdosierung von Insulin treten Erscheinungen auf, die man auf die
Verarmung des Blutes an Zucker bezieht und als hypoglykdmischen Shock bezeichnet.
Er duBlert sich durch Hunger- und Durstgefiihl, Angstzustdnde und Krampfe und
kann durch Atemlihmung zum Tode fithren. Durch Glucoseinjektion kénnen die
hypoglykémischen Erscheinungen mit einem Schlage beseitigt werden.

E. Die Nebennieren.

Die Nebennieren greifen durch ihre innersekretorische Funktion in recht
verschiedener Weise in die Tétigkeit des Organismus ein. Der histologische
Aufbau dieses Organs zeigt zwei verschiedene Anteile, das Mark und die Rinde.
Die Rinde besteht aus driisigen Zellen, das Mark aus Zellen, die mit sympathischen
Nervenzellen groBe Ahnlichkeit aufweisen. Sie sind durch ihre Farbbarkeit mit
Chromséure ausgezeichnet und werden zusammen mit Ansammlungen &hnlicher
Zellen an anderen Stellen des Organismus als chromaffines System bezeichnet.

Die beiden histologisch unterscheidbaren Anteile der Nebenniere sind auch
physiologisch ganz verschiedenwertig. Bei den niederen Fischen sind sie auch
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riumlich voneinander getrennt. Die Entfernung des der Rinde entsprechenden
Organs fithrt bei ihnen unter Muskelschwiche zum Tode. Beim Hunde treten
nach Entfernung der Rinde Senkung der Kérpertemperatur und Absinken des
Grundumsatzes, Atmungsverlangsamung und dann der Tod ein. Zu diesen
Erscheinungen gesellen sich bei Entfernung der ganzen Nebenniere noch einige
duBerst charakteristische Merkmale, die auf den Ausfall der Funktion des Neben-
nierenmarks bezogen werden miissen, so vor allem eine starke Blutzucker-
senkung. Auch hier kommt es, ebenso wie bei alleiniger Entfernung der Rinde
zum Tode. Es hat sich aber zeigen lassen, daBl der Verlust der Marksubstanz
allein mit dem Fortbestand des Daseins vereinbar ist. Der lebenswichtige Teil
der Nebenniere ist die Rinde.

Beim Menschen sind die mit der Zerstérung der Nebenniere verbundenen Aus-
fallserscheinungen als Symptome der Addisonschen Krankheit bekannt. Ermiidbar-
keit, Abmagerung, in den spéteren Stadien
Blutzuckersenkung und Erniedrigung des
Blutdrucks entsprechen den an den Ver-
suchstieren erhobenen Befunden. Hinzu
kommt eine geistige Schwéche und eine

auffallende schwarzbraune Pigmentierung
der Haut.

Die verschiedenen bei Erkrankungen
oder nach Entfernung der Nebenniere
auftretenden Ausfallserscheinungen lassen
sich nach dem Gesagten somit in der
Weise mit der Funktion von Mark und
Rinde verkniipfen, dal} die Blutzucker-
senkung und die Blutdruckerniedrigung
offenbar Folgen der Ausschaltung des
Marks sind, die Erscheinungen der Muskel-
schwiche und der Eintritt des Todes
dagegen auf dem Ausfall der Rinde
beruhen. Die Muskelschwiche (Adynamie)
148t sich an isolierten Muskeln von neben-
nierenlosen Meerschweinchen in schoner — Abb.3i. Obere Kurve: Muskelormiidung eines
Weise zeigen (Abb. 31). In jl'ingster Zeit normalen Meerschweinchenmuskels. Untere

. . Kurve: Muslfelerm iidung 4 Stunc}en nach Ent-
ist es gelungen,' aus (_ler Rmde‘Extrakte g%%lgl’gdPP:l:*\%Ji%niﬁ?fﬁégécgﬁ#lﬂng;ﬁ;
herzustellen, die bei nebennierenlosen Julius Springer 1929.)

Tieren lebensverlingernd wirken und die

muskulire Leistungsfahigkeit steigern. Die lebenswichtige Bedeutung der Rinde
und die Zuriickfithrung der Adynamie auf ihren Verlust sind also ebenso sicher-

gestellt wie die hormonale Natur dieser Wirkung.

Das Hormon des Nebennierenmarks, das Adrenalin, ist das erste Hormon,
das in reiner Form isoliert wurde und das auf Grund der Ermittlung seiner Kon-
stitution schon frithzeitig synthetisch hergestellt werden konnte. Das Adrenalin
wird im Organismus wahrscheinlich aus dem Tyrosin gebildet; es ist ein
3,4-Dioxyphenylmethylaminodthanol :

HO‘/ \ICHOH.CHZ.NH(CH:,)
HO\ /
Die Wirkungen einer intravendsen Adrenalininjektion lassen sich am besten
als die eimer allgemeinen Sympathicusreizung beschreiben. Bei Injektion kleiner
Mengen steht eine Erscheinung véllig im Vordergrund, die voriibergehende
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Steigerung des Blutdrucks (Abb. 32), die auf einer allgemeinen Reizung der
Vasomotoren in der Peripherie und zwar in erster Linie derjenigen der Arteriolen,
dann aber auch der Capillaren beruht. Die Injektion von 1 mg Adrenalin fithrt
beim Menschen zu einer Blutdrucksteigerung von 10—30 mm Hg, die ihr Maxi-
mum nach etwa 1, Stunde erreicht und 1—2 Stunden anhélt.

Die periphere Gefdf3wirkung 148t sich auch durch Injektion von Adrenalin unter
die Haut nachweisen. Dabei tritt um die Injektionsstelle herum eine intensive Blésse
der Haut auf. Man macht von dieser Tatsache bei der Lokalanésthesie Gebrauch.

Die Zugabe von Adrenalin zu den Lésungen des Anaestheticums verhindert fiir langere
Zeit dessen Abtransport durch das Blut.

Die Wirkung des Adrenalins auf die Coronargefafle ist bereits erwahnt worden
(s. S. 80). Am Herzen wird weiterhin eine Frequenzsteigerung und eine Vermehrung
des Pulsvolumens gefunden, ja als Folge der gesteigerten Kammererregbarkeit kéunen
sogar Extrasystolen auftreten.

Die Wirkung des Adrenalins auf alle sympathischen Nervenendigungen zeigt
sich besonders an der glatten Muskulatur, die, je nachdem ob sie durch Sympathicus-
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Abb. 32. Blutdrucksteigerung nach Injektion einer Lkleinen Adrenalinmenge. [Nach MOORE u.
PURINGTON. Pfliigers Arch. 81 (1900).]

reizung im Sinne einer Foérderung oder einer Hemmung beeinflullt wird, einen ent-
sprechenden Erfolg erkennen 148t. So kommt es am Auge durch Erregung des M. dila-
tator pupillae zu einer Erweiterung der Pupille, am Darmkanal zu einer Verminderung
der Peristaltik, in der Lunge zu eimner Erschlaffung der Bronchialmuskulatur. An den
Verdauungsdriisen wird eine voriibergehende Steigerung ihrer Funktion beobachtet.

Das Adrenalin wirkt auf den Stoffwechsel im Sinne einer Steigerung des Grund-
umsatzes und einer Erhohung des Blutzuckers. Die Zuckerstichhyperglykamie (s. S. 49)
ist ebenfalls eine Adrenalinwirkung. Es hat sich zeigen lassen, da3 von dieser Stelle
des Zentralnervensystems iiber die Nn. splanchnici den Nebennieren Erregungen
zugeleitet werden, die die Drisen zur Adrenalinausschiittung anregen und damit
zur Hyperglykamie fiihren.

Der Mechanismus der Adrenalinhyperglykamie ist ein komplizierter. Sie beruht
nicht, wie man bis vor kurzer Zeit noch annahm, im wesentlichen auf einer Mobili-
sierung des Leberglykogens, sondern ebensosehr oder mehr noch auf derjenigen des
Muskelglykogens. Dieses wird bis zur Milchsédure abgebaut und in dieser Form ins
Blut abgegeben, so daB neben der Steigerung des Blutzuckers auch eine solche der
Blutmilchsdure nachweisbar ist. Die Milchsdure wird sekundér in der Leber in Zucker
zurlickverwandelt und in dieser Form erneut ins Blut abgegeben. Adrenalininjektion
fiihrt demnach zu einer intensiven Kohlehydratverarmung der Organe bei gesteigertem
Blutzuckergehalt und bei Zuckerausscheidung im Harn. Es entwickelt sich damit
ein Bild, das mit dem Diabetes groBe Ahnlichkeit hat. So ist es versténdlich, daB
die beiden Hormone Insulin und Adrenalin wenigstens hinsichtlich ihrer VVlrkung
auf den Kohlehydratstoffwechsel als Antagonisten angesehen werden miissen. Diesem
Antagonismus kommt wahrscheinlich die gréte Bedeutung zu, indem Hyperglykémie
zu einer vermehrten Ausschiittung von Insulin und damit zur Senkung des Blut-

zuckers, Hypoglykédmie, zur Abgabe von Adrenalin und damit zum gegenteiligen
Tnfale fivhet
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So ausgesprochen die Wirkung des Adrenalins auf den Blutdruck ist, so wenig
ist das Adrenalin fiir die Erhaltung des normalen Blutdrucks notwendig, da Ent-
fernung der Nebennieren zu keiner deutlichen Blutdrucksenkung fiihrt. Das Adrenalin
ist eine auBerordentlich leicht zerstérbare Substanz. Seine Zerstérung erfolgt auf
oxydativemn Wege in der Leber.

F. Die Hypophyse.

Die Hypophyse ist ebenso wie die Nebenniere ein Organ, das histologisch
aus mehreren Teilen von vollig abweichendem Bau besteht, und auch funktionell
kommt den verschiedenen Teilen der
Driise eine ganz verschiedene Be-
deutung zu. Der Vorderlappen der
Hypophyse ist driisig, der Hinter-
lappen dagegen aus nervosen Ele-
menten, im wesentlichen aus Neu-
roglia, aufgebaut. Aus Beobachtungen
an Tieren, denen die Hypophyse ent-
fernt wurde, aber auch an Menschen,
bei denen es zu krankhaften Ver-
dnderungen der Hypophyse ge-
kommen ist, ist die hohe Bedeutung
klar geworden, welche die Hypo-
physe fir die allgemeine Entwicklung
des Korpers, vor allen Dingen {fiir
die geschlechtliche Entwicklung hat.

Die Storungen des Wachstums und

der Genitalfunktion vollziehen sich

in Abhdngigkeit vom Vorderlappen.

Die Beeinflussung des Korperwachs-

tums beim Fehlen oder bei Verdnde-

rungen der Hypophyse dullern sich in -

verschiedener Weise. Bei frithzeitiger

Zerstorung des Vorderlappens beob-

achtet man einen allgemeinen Zwerg-

wuchs (Abb. 33). Die Epiphysen-

knorpel verknéchern nicht, das Milch-

gebiB bleibt lange erhalten. Es besteht

also eine ausgeprochene Ahnlichkeit

mit den Drscheinungen, die bei A2, s et e a9

mangelnder Schilddrisenfunktion auf- XKRATUS, E. J.: Die Hypophyse. Handb. der spez.
. pathol. Anatomie und Histologie, Bd. 8. Berlin:

treten. Auf einen Zusammenhang der Julius Springer 1926.)

beiden Organe weist auch hin, daf

nach Entfernung der Hypophyse die Schilddriise hypertrophiert. Die Uberfunktion

des Hypophysenvorderlappens duflert sich in einer merkwiirdigen Form des

allgemeinen oder partiellen Riesenwuchses. Diese Erscheinungen gehen meist

mit geschwulstartigen VergroBerungen des Vorderlappens einher. Wenn sich die

Uberfunktion der Vorderlappen erst nach Abschlu der Entwicklung und des

Wachstums ausbildet, so tritt der Riesenwuchs nur an bestimmten Teilen des

Kérpers auf, vor allem die Hiande und FiiBe werden grof8 und plump, Kinn und

Nase werden gréBer und springen aus dem Gesicht hervor. Das gesamte Gesicht

erscheint vergrébert. vor allen Dingen verlingert. Man bezeichnet diesen Zustand
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als Akromegalie (Abb. 34). Tritt die Akro-
megalie bereits wihrend des Wachstums auf,
so entwickelt sich auBerdem noch ein all-
gemeiner Riesenwuchs (Abb. 33).

Eine besondere Erscheinungsform der
bei Hypophysenverinderungen auftretenden
Entwicklungsstérungen ist die Dystrophia
adiposogenitalis. Bereits bei dem hypophy-
siren Zwergenwuchs besteht mangelhafte
Ausbildung aller Geschlechtsmerkmale. Die
dulleren und inneren Geschlechtsorgane sind
unterentwickelt und die sekunddren Ge-
schlechtsmerkmale, deren Entwicklung an
die Funktion der Genitalorgane gebunden
ist, bilden sich nicht aus: die Xorper-
behaarung fehlt z. B. vollstdndig. Dieses
Stehenbleiben der geschlechtlichen Ent-
wicklung auf einer kindlichen Stufe kenn-

Abb. 3¢4. 36jihrige Frau mit Akromegalie. Zzeichnet auch die Dystrophia adiposogeni-

Nach ZONDEK.

talis. Daneben besteht aber auch mnoch
eine allgemeine Stérung des Stoffwechsels,

die sich in der Ablagerung von Fett an ganz bestimmten Stellen des Kérpers
kundgibt. (Abb. 35.) Die Fettpolster finden sich besonders an den Hiiften, dem

Abb. 35. Dystrophia adi-

posogenitalis. (Nach BIEDL,

A.: Die Hypophyse. Handb.

der norm. u. path. Physio-

logie, Bd.16/1, Berlin: Julius
i~

nninear 1020

Schultergiirtel, an Oberarm und Oberschenkel. Die
Stoffwechselverdnderung ist die Folge einer gestorten
Funktion des Hinterlappens, dessen Ausfall eine
Herabsetzung des Grundumsatzes zur Folge hat.
Auch die haufig bestehende Polyurie, bei der ein sehr
verdinnter Harn in groflen Mengen ausgeschieden
wird: Diabetes insipidus (s. unten), weist auf ecinen
Funktionsdefekt des Hinterlappens hin.

Man hat aus dem Vorderlappen wirksame Stoffe ge-
winnen koénnen (Prolan), deren chemische Natur noch
unbekannt ist. Sie fithren bei der Priifung an jungen
Tieren zu einer erstaunlichen Beschleunigung des Wachs-
tums (Abb. 36). Auch die Ausbildung der primaren und
sekundéiren Geschlechtsmerkmale wird durch diese Stoffe
angeregt. Die Art dieses Einflusses ist allerdings ent-
scheidend vom Lebensalter der Tiere abhingig. Bei ge-
schlechtsreifen Tieren wird die Geschlechtsfunktion auf-
gehoben, hei akromegalen Frauen fehlt z. B. oft die
Menstruation. Vor der Geschlechtsreife ist dagegen die
Wirkung eine vollig andere. Sie findet ihren Ausdruck, wie
man besonders schén an infantilen Mausen und Ratten
zeigen kann, in einer rascheren Entwicklung und vor-
zeitigen Reifung der Follikel des Eierstocks, sowie in
beschleunigter Ausbildung des Corpus luteum. AuBerdem
vergroBern sich Uterus und Vagina, so daBl die Tiere in
wenigen Tagen geschlechtsreif werden. Die Ausbildung der
Geschlechtsreife steht aber nur indirekt mit der Funktion
der Hypophyse in Zusammenhang, sie hédngt vielmehr
von der durch die Wirkung des Prolans in Gang gebrachte
Entwicklung des Ovariums ab (s. unten). Bei alten Tieren
mit erloscliener Geschlechtsfunktion tritt die Follikel-
reifung wieder auf. Auch bei médnnlichen Tieren zeigt sich
die Wirkung des Prolans in einer beschleunigten Samen-
bildung im Hoden. Bei der Schwangerschaft setzt eine
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ungeheure Produktion von Vorderlappenhormon ein. Dies wird bereits in den ersten
Monaten der Schwangerschaft im Harn in groBen Mengen ausgeschieden. Injektion
des Harns von schwangeren Frauen in noch nicht geschlechtsreife Méause l6st bei
diesen die Genitalentwicklung aus. (Friithdiagnose der Schwangerschaft.)

Aus dem Hypophysenhinterlappen sind schon seit ldngerer Zeit Losungen mit
hormonaler Wirkung gewonnen worden (Hypophysin, Pituitrin usw.). Thre Wirksam-
keit auBert sich in sehr verschiedener Weise. Man beobachtet ecine Steigerung des
arteriellen Blutdrucks und eine Erregung der glatten Muskulatur des Uterus, die zu
rhythmischen Kontraktionen dieses Organs fiithrt; auch die glatte Muskulatur von
Blase und Darm wird férdernd beeinfluf3t. Ferner kommt es zu einer voriibergehenden
Steigerung der Milchsekretion sowie zu einer Beeinflussung der Harnbildung. Bei
starker Wasserzufuhr wird die Harnabgabe eingeschriankt und die Konzentration
der harnfihigen Substanzen gesteigert;
auch der Diabetes insipidus wird in
gleicher Weise durch Einschrankung der
Absonderung des Harns unter gleich-
zeitigem Anstieg seiner Konzentration
beeinfluflt. Bei geringer Harnbildung
verstiarkt dagegen Hypophysin die Ab-
sonderung des Harns. SchlieBlich ist
noch eine eigentiimliche Reaktion der
Farbstoffzellen der Haut (Chromato-
phoren) zu beobachten. Nach Injektion
von Hypophysin breiten sich diese aus,
und die Haut verdunkelt sich. Derartige
Versuche lassen sich besonders gut an
der Froschhaut durchfithren.

In den Extrakten des Hypophysen-
hinterlappens sind bisher mit Sicherheit
zwei verschiedene wirksame Substanzen
nachgewiesen. So hat sich die Wirkung
auf den Uterus sehr weitgehend von
der auf den Blutdruck und die Harn-
bereitung trennen lassen. Die Blut-
drucksteigerung beruht iibrigens ebenso
wie beim Adrenalin auf einer peripheren
GefalBverengung, die ziemlich lange an- . .
halt und sich beim Menschenrin ciner DY 38, Wigkme der vertiterune von Xizpo
intensiven Blédsse der Haut dulert. Die (rechts und links; Mitte Kontrolle). Nach UHLEN-
uteruswirksame Substanz hat scheinbar - EUTH. (Aus TRENDELENBURG, P.: Die Hormone
neben ihrem peripheren Angriffspunkt
auch noch eine zentrale Wirkung. Man
nimmt an, daB sie durch den Hypophysenstiel in den Liquor sezerniert wird,
direkt auf ein in der Regio hypothalamica gelegenes Eingeweidezentrum und von
dort aus auf den Sympathicus wirkt.

G. Die Keimdriisen.

Die bei Tieren und frither auch bei den orientalischen Vélkern hiufig vor-
genommene Entfernung der Keimdriisen, die Kastration, verindert das Aus-
sehen und Verhalten der betroffenen Organismen so sehr, daBl an der inner-
sekretorischen Bedeutung dieser Organe, des Hodens und des Eierstocks, kein
Zweifel bestehen kann. Wenn die Kastration in jugendlichem Alter vorgenommen
wird, so tritt neben der genitalen Unterentwicklung (Hypoplasie) besonders
eine verspitete Verkndcherung der Epiphysenknorpel auf und daher kommt es
zu einem iiberméBigen Korperwachstum (eunuchoider Hochwuchs). Ferner tritt
eine auBerordentliche Erniedrigung des Stoffwechsels auf, die zur Ablagerung
von Fett, also zur Mastung fithrt. Charakteristisch ist es auch, daB beim Mann
die Umbildung des Kehlkopfs in der Pubertit nicht erfolgt, die Folge ist die
hohe ,,Kastratenstimme*‘. Die genitale Hypoplasie betrifft nicht nur die priméren,
sondern auch die sekundiren Geschlechtsmerkmale: die Scham-, Bart- und
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Achselhaare fehlen, bei der Frau bildet sich die Brustdriise nicht aus, der Ge-
schlechtstrieb ist erloschen.

Implantation der Keimdriisen unter die Haut bringt als Zeichen eines ur-
sichlichen Zusammenhangs die geschlechtliche Entwicklung und die Ausbildung
der sekundiren Geschlechtsmerkmale in Gang. Beim Kapaun z. B. vergroflern
sich der Kamm und die Bartlappen. Dabei zeigt sich, daf das Geschlechtshormon
geschlechtsspezifisch ist. Die Verpflanzung eines Hodens auf ein kastriertes
Weibchen fiithrt zur Ausbildung ménnlicher Merkmale (Maskulinisierung); um-
gekehrt wird durch Verpflanzung eines Ovars in ein kastriertes Ménnchen eine
Feminisierung bewirkt. Werden Keimdrisen von jungen Tieren auf alte Tiere,
deren Geschlechtsfunktion erloschen ist, iiberpflanzt, so wird nicht nur der
Sexualtrieb wieder erweckt, sondern es kommt zu einer ausgesprochenen Be-
seitigung der Alterserscheinungen, zu einer Verjiingung. Durch Verfitterung
von Keimdriisensubstanz 148t sich eine Steigerung des Stoffwechsels und der
muskuldren Leistungsfahigkeit erzielen.

Der Ort der Entstehung der Sexualhormone ist lange Zeit umstritten gewesen.
Heute darf man mit Sicherheit sagen, daB das ménnliche Sexualhormon in den
Zwischenzellen des Hodens gebildet

wird und daf3 das weibliche Hormon

in den reifenden Follikeln des

Ovariums und in den sich bilden-

den Corpora lutea entsteht. Es wird

also im weiblichen Organismus in

periodisch wiederkehrenden Inter-

vallen gebildet und 16st die Men-

struation bzw. die Brunst aus und

bereitet damit die Uterusschleim-

haut auf die Einpflanzung des be-

fruchteten Eies vor. Kommt es zu

einer Schwangerschaft, so greift

ein weiteres Ovarialhormon in das

a b Gleichgewicht des weiblichen Orga-

Abb. 37. Wirkung des Follikelhormons auf das Uterus- nismusein. Dies wird nur im Corpus
wachstum jungeglnatten.h atund c meh acht Einsprit- Juteum gebildet und scheint alle
zungen je einer Méuseeinheit innerhalb von 10 Tagen; 3 4 3 T
b unbehandelt. Nach LAQUEUR, E. u." Mitarb. (Aus %l.e bVOrgangg Zl:lE.Stqueg.l’ %le de
TRENDELENBURG, P.: Die Hormone Bd. I.) inbettung des Kis in die Uterus-

schleimhaut und der Irhaltung
der Schwangerschaft dienen. Es fithrt weiterhin zu einer Vergroferung der
Milchdriise.

Die Sexualhormone werden mit dem Harn ausgeschieden, bei der Frau in besonders
groller Menge ebenso wie das Prolan der Hypophyse wihrend der Schwangerschaft.

Sowohl das méannliche (Testikelhormon) wie das weibliche Sexualhormon (Follikel-
hormon) sind aus dem Harn krystallisiert erhalten worden. Sie sind chemisch nahe
verwandt und gehoéren in die Klasse der Sterine. Als Testobjekt fiir das Follikel-
hormon dient die infantile weibliche Maus. Bereits 0,025 y der krystallisierten Substanz
lésen den Brunstzyklus, der sich in charakteristischen Verdnderungen des Scheiden-
abstrichs zu erkennen gibt, aus. Das Testikelhormon wird an jungen Héhnen am
Wachstum des Kammes ausgewertet. Auf diesemm Wege 146t sich bereits 1 p des
krystallisierten Hormons nachweisen. In welcher Weise das Follikelhormon das
Wachstum der inneren Geschlechtsorgane beschleunigt, zeigt fiir den Rattenuterus
die Abb. 37.

Es ist bereits verschiedentlich auf die Beziehungen der verschiedenen Hormone
zueinander hingewiesen worden. Diese bestehen, wie ebenfalls schon angedeutet,
auch zwischen Follikelhormon und Hypophysenvorderlappenhormon, indem dies
die Entwicklung des Follikels und damit die Produktion des Sexualhormons anregt.
Auch die umgekehrte Beeinflussung kommt vor. Wahrend der Schwangerschaft
erfolgt eine ausgesprochene Vergriéflerung des Hypophysenvorderlappens und damit
treten deutliche akromegale Erscheinungen wie Vergroferung der Nase und des Kinns
sowie Vergroberung des Gesichtsausdrucks auf.
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VI. Nahrungsaufnahme, Verdauung und Resorption.

Durch die Nahrungsaufnahme und die sich anschlieBenden Vorgidnge der
Verdauung und der Resorption werden dem Organismus Stoffe der AuBlenwelt
zugefithrt, die je nach Bedarf zum Aufbau und Wachstum des eigenen Kérpers
oder zur Bestreitung des Energiebedarfs seiner Lebenstatigkeiten Verwendung
finden. Da der Organismus aus Zellen und Gewebsfliissigkeit besteht, ist ein durch
den Mund aufgenommener Stoff erst dann wirklich ein Teil des Organismus
geworden, wenn wir ihn in den Zellen oder in der Gewebsilissigkeit finden. Man
muB daher den Inhalt des gesamten Magendarmkanals noch als zur AuBlenwelt
gehorig betrachten, wenn auch die an ihm sich abspielenden chemischen Vorgiinge
in weit iiberwiegendem Mafle an die Lebenstétigkeit bestimmter Teile des Orga-
nismus gebunden sind. Diese Betrachtungsweise wird vielleicht noch verstdnd-
licher, wenn man sich daran erinnert, daB bei gewissen niederen Tieren, den
sogenannten Auflenverdauern (z. B. Ameisenléwe, Spinnen, achtarmige Tinten-
fische u. a.), der grofte Teil der chemischen Verdauungsvorgiange sich auflerhalb
des Magendarmkanals abspielt.

Da der Magendarmkanal als zellig aufgebautes Organ durch seine Wandungen
die AuBlenwelt (d.h. seinen Inhalt) von dem Inneren des Organismus trennt,
kénnen nur solche Stoffe zu Bestandteilen des Organismus werden, die fihig
sind, Zellwinde zu passieren. Zweck der Verdauungsvorginge im Magendarm-
kanal ist es daher, die durch den Mund aufgenommenen Nahrungsmittel durch
mechanische Behandlung und durch chemische Eingriffe so umzuwandeln,
daB der als Resorption bezeichnete Ubertritt von Stoffen aus dem Inhalt des
Magendarmkanals durch die Zellwdnde in den Organismus stattfinden kann.
Manche der aufgenommenen Nahrungsstoffe, so besonders die EiweiBkorper,
haben eine fiir eine bestimmte Tierart spezifische Zusammensetzung, so daf
der Zweck der Verdauung auch darin besteht, sie dieser spezifischen Struktur
durch Abbau zu ihren kleinsten Bausteinen zu entkleiden. Nach der Resorption
konnen diese Bausteine dann zu den fiir den aufnehmenden Organismus
spezifischen Stoffen synthetisiert werden.

Aus dem bisher Gesagten geht deutlich hervor, daB nicht erst mit der Re-
sorption die eigentlichen biologischen Vorginge der Nahrungsaufnahme beginnen.
Durch Absonderung der Verdauungssekrete in den Magendarmkanal greift der
Organismus bereits aktiv in die Verdauung ein. Nur durch das Zusammenwirken
der chemischen Umsetzungen, welche diese Verdauungssekrete an den Nahrungs-
stoffen vollziehen, mit den Bewegungen der Wandungen des Verdauungskanals
kann die Verdauung erfolgreich sein. Tétigkeit der Verdauungsdriisen und
Bewegungen des Darmkanals sind aber durchaus biologische Vorginge. Ein Teil
dieser Geschehnisse spielt sich sogar schon ab, bevor ein Nahrungsmittel von
auBlen in den Magendarmkanal (etwa durch die Hand in den Mund) gebracht
wird. So kann allein durch den Anblick oder den Geruch einer Speise ,,das Wasser
im Mund zusammenlaufen‘‘ (Speichelsekretion).

A. Die Mechanik der Nahrungsaufnahme
und der Verdauungsvorginge.

1. Mundhdohle.

Bei der meist iiblichen Aufnahmeweise fliissiger Nahrungsmittel, dem T'rinken,
spielt die Mundhohle besonders dann, wenn die Oberlippe den Flissigkeits-
spiegel nicht berihrt, fast ausschlieBlich die passive Rolle eines Leitungsrohrs.
Nur die Unterlippe schmiegt sich aktiv als Trichter der Form des TrinkgefaBes
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an. Hat die Flussigkeit der Schwerkraft folgend den hinteren Teil der Mund-
hohle erreicht, so setzt der Schluckakt ein. Trinkt man bei weniger tiberstreckter
Haltung des Kopfes, so kann die Schwerkraft nicht mehr die Flissigkeit durch
den Mund beférdern und das Trinken wird mehr und mehr zum Saugen. Beim
reinen Saugen wird erst ein negativer Druck in der Mundhohle erzeugt, und die
Flissigkeit dringt nach. Wenn der durch die Lippen hergestellte Abschluf3 mit
dem Flissigkeitsspiegel oder mit dem vermittelnden Rohr (z. B. Strohhalm)
unvollkommen ist, so dringt mit der Fliissigkeit auch Luft in die Mundhéhle
ein (Schliirfen). Der negative Druck wird beim Erwachsenen hauptsichlich durch
Senken und Zuriickziehen der Zunge erzeugt, wihrend die Mundhéhle hinten
durch das Gaumensegel abgeschlossen ist. Anfénglich kann das Ansaugen durch
inspiratorische Atembewegung eingeleitet werden; dabei wird durch Heben des
Gaumensegels der Nasenraum gegen den Mund abgeschlossen. Beim reinen in-
spiratorischen Saugen kénnen negative Drucke bis zu 250 mm Hg erzeugt werden.

Beim Sdugling spielt die Haupt-
rolle bei der Herstellung des negativen
.. Drucks die VergréBerung der Mund-
10 Ohréfirung hohle durch Senken des Unterkiefers.
Infolge des kurzen Frenulums der
Zunge ist diese wenig beweglich und
hat nur geringe Bedeutung fiir den
Saugakt. Hingegen ist beim Saugling
durch die in den Wangen vorhandenen,
FW3 haselnuf3grolen, ausFetteinlagerungen
bestehenden Saugpolster die Einzie-
hung der Wangen verhindert und somit
die saugende Wirkung der aktiven
Mundhéhlenerweiterung nicht wie beim
Erwachsenen gemindert. Beim ein-
maligen Saugen kann der negative
Druck 4—12 cm Wasser Dbetragen;
beim anhaltenden Saugen mit da-

zwischen erfolgender Entleerung der
Mundhéhle durch den Schluckakt

Abb. 38. Verschiebungsbahn des vorderen Dreiecks- (Luftschlueken) kénnen negatlve
punktes (Z), Kinnes (K), Kieferwinkels (W) und Drucke von 50—140 cm Wasser auf-

des Condylus (C) bei der Offnungsbewegung. Vorderer  treten. Obwohl so das Neugeborene

Dreieckspunkt = Berithrungspunkt der Schneiden : : -
der unteren Mittelincisivi. Nach CHISSIN. (Aus einen erheblichen Saugdruck ausiiben

BLUNTSCHLI, H. und R. WINELER: Kaubewegungen ~ Kann, ist dieser nicht der einzige
und Bissenbildung. Handb. der norm. u. path. Faktor, der zum Austritt der Milch
Physiologie, Bd. III. Berlin: Julius Springer 1927.) aus der miitterlichen Brust fithrt. Es

spielen hierbei eine weitere Rolle:
erstens eine durch die Kieferbewegung hervorgerufene reflektorische Erschlaffung
der Sphincteren der Milchdriisen und zweitens eine psychisch bedingte aktive
Entleerung der Brust (SaugfluB).

Bei der Aufrnahme fester Speisen dienen die Mundhohle und ihre Organe dem
Beifien, Kauen und der Bissenbildung. Diese Kaubewegungen sind Bewegungen
des Unterkiefers. Durch die Art der Gelenkbildung zwischen Schédel und Unter-
kiefer kann der letztere nicht nur gehoben uund gesenkt, sondern bei mehr oder
minder festgestelltem Zungenbein auch vor- und zuriickgeschoben, sowie seitlich
gedreht werden. Das Kiefergelenk ist durch einen Zwischenknorpel in zwei tiber-
einanderliegende Gelenkrdume geteilt. Die Gelenkkapsel ist auBerordentlich
weit, durch Bénder verstéirkt, so dall der Gelenkkopf des Unterkiefers gemeinsam
mit dem Zwischenknorpel betrichtlich auf dem Tuberculum articulare des
Schlifenbeins verschoben werden kann. Diese Verschieblichkeit spielt schon
bei der einfachen Offnung des Mundes eine Rolle (Abb. 38). Beim Vorschieben
des Kiefers werden beide Gelenkhdcker vorgezogen. Wihrend bei der Seiten-
bewegung der Condylus jener Seite, nach der die Bewegung erfolgt, eine groBere

Frankf:
Horizontale

N
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Ortsverinderung nicht erleidet, wird der andere bogenférmig nach abwirts
und nach vorne gezogen. Die Bewegung des Unterkiefers erfolgt dabei in mehr
als einer Ebene und ist daher schwer anschaulich darzustellen (Abb. 39). Welche
Muskeln bei diesen drei Grundbewegungen in erster Linie beteiligt sind, zeigt

nachfolgende Zusammenstellung.

Wirkung Muskel

Hebung Mm. temporales, Mm. masseteres
Mm. pterygoidei interni

Senkung vorderer Bauch der Mm. digastrici

Bewegung nach vorn
Bewegung nach hinten

Seitenbewegung (nach links)
Riickkehr zur Ausgangsstellung

Mm. mylohyoidei, Mm. geniohyoidei

Mm. pterygoidei externi
hinteres Drittel der Mm. temporales’

M. pterygoideus externus (dexter)
hinteres Drittel des M. temporalis (dexter)

Bei der Senkung des Kiefers wirkt selbstverstdndlich auch die Schwerkraft
mit. Anderseits wird in Ruhe bei geschlossenem Mund das Gewicht des Unter-

kiefers nicht durch Muskelkrifte,
sondern durch einen geringen nega-
tiven Druck in der Mundhéhle ge-
halten; dabei ist diese vorne durch
die Lippen, hinten durch das Gaumen-
segel luftdicht abgeschlossen. Der
Kiefer ist um 1—2 mm zuriickge-
sunken (Erweiterung der Mundhéhle),
wodurch ein Unterdruck von 2,5—4cm
Wasser entsteht.

Beim Beiflen und Kauen handelt
es sich aber keineswegs nur um eine

Einwirkung auf den Inhalt der Mund- -

hohle durch die oben genannten drei
Grundbewegungen des Kiefers, son-
dern die Tatigkeit der Zungenmus-
kulatur und der Backen- und Lippen-
muskeln greift sinngeméiB ein. Die in
der Tabelle genannten Muskeln werden
fast alle vom dritten Ast des Trige-
minus versorgt. Nur der M. genio-
hyoideus gehort wie die gesamte
Zungenmuskulatur zum Innervations-
gebiet des Hypoglossus, wihrend
die Lippen- und Wangenmuskeln
vom Facialis abhéngig sind. Die
Kaubewegung ist also keineswegs
die Tatigkeit einer eng begrenzten,
einheitlich innervierten Muskelgruppe,
sondern es handelt sich um streng
koordinierte und durch Reize aus

Abb. 39. Schematische Darstellung der Seitwirts-
drehung des Unterkiefers bei Annahme eines ruhen-
den Drehzentrums im linken Gelenkkdpfchen. In
A Horizontal-, in B Frontalprojektion. Nach FICK.
(Aus BLUNTSCHLI, H. u. R. WINKLER.)

der Peripherie geregelte Bewegungsabliufe verschiedener Innervationsgebiete

(s. S. 56).
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Beim Abbeifen erfolgt nicht nur eine einfache KieferschlieBung nach vorher-
gegangener Offnung, sondern bei der Hebung wird gleichzeitig der Unterkiefer

Abb. 40, Schema der
Einzelphasen einer Mahl-

bewegung. Nach GYSI. -

(Aus BLUNTSCHLI, H.
u. R. WINKLER.)

so weit nach vorne geschoben, dafl die oberen und unteren
Zahnschneiden ibereinanderstehen; danach erfolgt krif-
tiges Zuriickschieben des Kiefers bis zur Ruhestellung,
bei der meist die Schneiden der oberen Incisivi iiber jene
der unteren vorstehen. Der so abgeschnittene und ab-
gequetschte Bissen kommt auf die Zungenspitze zu
liegen und wird von dieser bei der niichsten Offnung des
Kiefers unter die Eckzdhne und Primolaren der einen
Seite geschoben. Das nun einsetzende Kauen besteht aus
Offnen und kriftigem SchlieBen der Kiefer (,,HackbiB*
oder ,,Occlusionsbif3‘). Die anfinglich hierbei abgetrennten
Teile des Bissens werden durch die Zunge nach der anderen

Seite geschoben, so dal bald das Kauen beiderseits erfolgt.” Es verlieren aber
jetzt die Kieferbewegungen den Hackbiicharakter, und es entwickeln sich

immer mehr die eigentlichen Mahlbewegungen.

Eine Mahlbewegung (Abb. 40 und 41) 148t sich

nachfolgender SchlieBbewegung (III) und zu-
letzt Zuriickgleiten der Zihne (IV) mit groBer
Kraft zur Ausgangsstellung (,,Artikulations-

» 7, schematisch in vier Phasen einteilen: leichte
, Kiefersffnung (I), Seitwirtshewegung (II) mit

N e T

bi*). Durch diese kombinierte Bewegung

% werden gleichzeitig Quetsch-, Mahl- und

Schneidewirkungen ausgeiitbt. Aufgabe der
Lippen- und Backenmuskeln sowie der Zunge

-
1% i . . . . . . g
X _____S(:;___ AN---  ist es, die Speisen immer wieder zwischen die

Zahnreihen zu schieben; dabei wandert der
Bissen mit zunehmender Verkleinerung immer
mehr unter die Molaren.

- Die Muskelkraft, mit der das Kauen aus-
% ! % gefithrt werden kann, ist recht betrichtlich.

Man mull aber hier unterscheiden zwischen

der maximalen Kraft, dem absoluten Kaudruck,

- der nur unter besonders giinstigen Bedingungen
auftritt, und der normalerweise beim Kauen

/// angewandten Kraft, dem relativen Kaudruck.
Da. der Unterkiefer ein einarmiger Winkelhebel

ist, und die einzelnen Muskelkrifte an unver-

anderlichen Punkten angreifen, so ergibt sich aus

e Nl den Hebelgesetzen, daB je weiter vorne im Kiefer
oo ' T )\_III B ‘ ein Zahnpaar gelegen ist, desto geringer der von
s> I 7" ihm ausgeiibte Druck ist. Erfahrungsgemif

Z ! % knackt man ja auch eine Nufl mit den Molaren

und nicht mit den Incisivi. Milit man die

Abb. 41. Zorlegung eines Mahlaktes ZWischen zwei gegeniiberliegenden Zihnen auf-

in vier Einzelphasen.

u. WINKLER.)

Gedachter  tretend. ir die verschieden i
D e Dinzelphasen. Gedachter tenden Drucke fiir d erschiedensten Zihne

des Gebisses, so miiite nach dem Hebelgesetz
das Produkt aus dem gemessenen Druck (in kg)

und der entsprechenden Hebellinge (in ¢m) einen konstanten Wert, das
Drehmoment (s. S. 55) des Unterkiefers in kg.cm ergeben. Man findet aber
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allgemein, daB beim normalen gesunden GebiBl die aus den Druckwerten
der hinteren Zihne errechneten Drehmomente hoher sind als die fiir die weiter
vorne gelegenen. Die Ursache hierfiir ist, daBl nicht, wie bisher stillschweigend
angenommen, der Unterkiefer jedesmal mit gleicher maximaler Kraft gegen den
Oberkiefer gepreBt wird. Selbst bei gesunden Zihnen ist der Druck, den wir an
irgendeiner Stelle des Gebisses gegen ein zwischen die Zahne geschobenes Objekt
theoretisch auf Grund der vorhandenen Muskelkrifte ausiiben kénnten, viel
groBer als der Druck, der tatséchlich ausgeiibt wird. Unwillkiirlich 148t ndmlich,
wenn die Zihne zu schmerzen beginnen, die Muskelkraft vor Erreichung ihres
theoretischen Maximums nach. Den Druck, den man auf die beschriebene Weise
miBt, bezeichnet man daher als Zahnschmerzhaftigkeitsdruck. Die beim Kauen
ausgeiibten Drucke verteilen sich hingegen nicht auf zwei gegeniiberstehende
Zihne, sondern auf eine mehr oder minder grofe Anzahl, so daf trotz hsherer
maximaler Kraftentfaltung der auf den einzelnen Zahn entfallende Druck unter
dem fiir ihn spezifischen Zahnschmerzhaftigkeitsdruck bleibt. Wird dement-
sprechend unter Beriicksichtigung einer grofen, mehrere Zihne umfassenden
Druckfliche das Drehmoment des Kiefers ermittelt, so sind die gefundenen
Werte gemaf3 den Hebelgesetzen unabhéngig vom Abstand der DruckmeBstelle
vom Kiefergelenk. Als mittlere absolute Kaudrucke findet man Drehmomente
von 400—600 kg . cm, so daf3 unter Beriicksichtigung des etwa 814 cm betragenden
Abstandes der Incisivi von der Drehachse ihr absoluter Kaudruck etwa 60 kg
betragen wiirde.

Nicht allein bei der Messung von Kaudrucken macht sich die Empfindlichkeit
der Zihne bemerkbar, sondern schon beim normalen Kauakt spielt nicht nur die
Sensibilitit der Zahne, sondern auch die der iibrigen Mundhohle eine grofle
regulierende Rolle. Wenn wir auch das Kauen meist willkiirlich einleiten, so voll-
zieht es sich doch im allgemeinen ebenso wie die Bissenbildung ohne Kontrolle
durch unser Bewufitsein. Das auBerordentlich gute Tast- und Druckgefiihl der
Zihne und noch mehr der tbrigen Mundhohle (s. Sensibilitit der Mundhéohle)
sowie das Muskelgefithl in den Kaumuskeln steuern auf reflektorischem Weg
iber ein im verlingerten Mark gelegenes sog. Kauzentrum den Bewegungs-
ablauf und die aufzuwendende Kraftentfaltung. In #dhnlicher Weise werden
auch auf reflektorischem Weg je nach Beschaffenheit der aufgenommenen Speise
wihrend des Kauens groBere oder kleinere Quantitidten Speichel mit dem Mund-
inhalt vermengt (s. S. 110). Hierdurch nimmt die Nahrung eine immer weichere
Konsistenz an und schlieBlich wird durch die Bewegungen der Zunge ein Bissen
geformt, der ein Volumen von etwa 5ccm hat. Er liegt zuletzt schluckbereit
auf der Mitte der nach vorne schrig hochgestellten Zunge.

Uber die zur geniigenden Zerkleinerung und Durchspeichelung benétigte
Dauer des Kauens lassen sich nur ganz allgemeine Angaben machen, da die
Kauzeit weitgehend vom Bau und von der Erhaltung des Gebisses abhingig ist.
Die Dauer eines Mahlbisses kann mit knapp einer Sekunde angenommen werden.

Nahrungsmittel Kauzeit in Sekunden
Apfel 20
Brot 30
Gekochtes Rindfleisch 50
Dauerwurst 65

2. Schluckakt.

Ist der Bissen geniigend gekaut und mit Speichel vermischt, d. h. breiig
und schliipfrig geworden, so wird er durch den Vorgang des Schluckens durch
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die Speiserdhre in den Magen beférdert. Brocken mit einem gréBeren Durchmesser
als 12 mm konnen in der Regel nicht geschluckt werden.

Der Schluckakt zerfillt in mehrere Phasen. Die erste einleitende wird
von uns willkiirlich hervorgerufen. Wir driicken bei geschlossenem Mund durch
Zungenbewegung (erst Kontraktion der Mm. longitudinales linguae und der
Mm. mylohyoidei, dann der Mm. styloglossi und palatoglossi) den Mundinhalt
(Bissen) gegen den weichen Gaumen. Der Bissen gleitet dann an den gespannten
vorderen Gaumenbdgen vorbei in den Pharynx, womit sogleich der zweite,
unwillkiirliche (reflektorische) Teil des Schluckaktes ausgelgst wird. Dieser setzt
sehr rasch ein und besteht in der aufeinanderfolgenden Kontraktion der drei
Schlundschniirer. Schon gleichzeitig mit der Tatigkeit des ersten, oberen Schlund-

Abb. 42. Stellung des Schlingapparates in Ruhe (A) und in Tatigkeit (B).
A a Nasen-, b Mund-, ¢ Kehlkopfteil des Schlundkopfs, d Gaumensegel, e Zunge, f Kehldeckel,
g Kehlkoptf, h Speiserohre, i Luftrohre.
B a abgeschlossener Nasenteil des Schlundkopfs, b PASSAVANTscher Wulst.
Nach ZUNTZ-LOEWY. (Aus SKRAMLIK, E. V.: Physiologie der Mundhéhle und des Rachens.
Handb. der Hals-, Nasen- und Ohrenheilkunde, Bd. I. Berlin: Julius Springer und Miinchen:
J. F. Bergmann 1925.)

schniirers erfolgt Annidherung der Rander der hinteren Gaumenbégen (Mm. palato-
pharyngei), sowie Hebung des weichen Gaumens (Mm. levatores veli palatini,
Mm. tensores veli palatini) und Anpressen desselben (Mm. pterygopharyngei)
an den in der hinteren Rachenwand sich durch eine lokale Kontraktion der
Schlundkopfschniirer ausbildenden, horizontal verlaufenden Passavantschen
Waulst (Abb. 42). In dhnlicher Weise, wie zu Beginn der zweiten Phase des Schluck-
aktes fiir Abschlufl des Nasenrachenraumes gesorgt wird, tritt auch sofort sorg-
faltiger Verschluf des Kehlkopfeinganges ein. Der schon wihrend der ersten
Phase des Schluckens durch die Zungentitigkeit etwas nach oben und vorne
gezogene Kehlkopf wird zu Beginn der zweiten Phase noch stirker nach oben
bewegt (Mm. geniohyoidei, Mm. digastrici (vordere Bauche), Mm. thyreohyoidei).
AnschlieBend wird die Zunge mehr nach hinten gezogen (Mm. styloglossi).
Hierbei driickt der Zungengrund die Epiglottis iiber den Kehlkopfeingang nieder
und verschlieBt diesen. Die Kontraktionen der nur schwachen Mm. aryepiglottici
spielen bei dem KehlkopfverschluB nur eine untergeordnete Rolle. Durch Hebung
und leichte Vorwirtsbewegung des Kehlkopfes wird, durch die topographischen



Schluckakt. 101

Verhiltnisse bedingt, gleichzeitig der Anfangsteil der Speiserdhre weit geoffnet
zum Empfang des durch den Druck der Schlundschniirer vorgetriebenen Bissens.
In der Speisershre, deren oberer Teil quergestreifte Muskelfasern enthilt, wihrend
der untere Teil aus glatter Muskulatur aufgebaut ist, erfolgt die Weiterbeforderung
des Bissens durch Peristaltik, einer auch fiir den iibrigen Magendarmkanal
charakteristischen Bewegungsart. Unter Peristaltik versteht man das Zusammen-
spiel der Lings- und Quermuskelschichten eines zylinderférmigen Hohlorgans
derart, daB3 einer iiber das Organ wellenférmig hinweglaufenden Verengerung
eine Erweiterung des Rohres vorauslduft. So wird im Oesophagus der Bissen
durch den caudalwirts fortschreitenden -Schniirring immer in erschlaffte Oeso-
phagusteile hineingepreBt. Diese dritte Phase der Bissenbeforderung ist viel
langsamer als die vorhergehenden. Wihrend der Bissen nur 0,5 Sekunden von
dem willkiirlichen Beginn des Schluck-
aktes bis zur Erreichung des Oeso-
phagus bendétigt, dauvert der Durch-
gang durch diesen 5—8 Sekunden. %—/

Dabei gelangt der Bissen meistens % 7

nicht sofort in den Magen, sondern vor @ A
der Kardia sammeln sich mehrere Bissen %

an (Abb. 43), und erst wenn die N /

Fillung des unteren Oesophagusteiles Y

ein gewisses AusmaB erreicht hat, . § I //

erschlaffen reflektorisch die die Kardia

bildenden zirkulédren Muskelfasern und ]

geben so bei der nichsten ankommen- ) /

den peristaltischen Welle den Eintritt ]

in den Magen frei (vierte Phase).’ ] /
Etwas abweichend gestaltet sich )

der Schluckakt bei der Aufnahme ) % ///

fliissiger Speisen, also vor allem beim ?’9/ 4

Trinken. Die Flissigkeit wird durch T

den im Pharynx infolge der Kontrak-
tion der Schlundschniirer hervorge-
rufenen Druck (bis zu 22 cm Wasser)
durch den ganzen Oesophagus bis zur
Kardia gespritzt (in etwa 1,5 Se-
kunden). Hier sammelt sich dann

y

Abb. 43. Kontrastpaste in der Speiserohre beim
kontinuierlichen Essen. (Nach PALUGYAY, J.:
Rontgenuntersuchung und Strahlenbehandlung
der Speiserhre. Wien: Julius Springer 1931.)

dhnlich wie der Speisebrei die auf-

genommene Fliissigkeit an, um, wenn ein gewisser Fiillungsgrad erreicht ist,
unterstiitzt durch peristaltische Bewegung des Oesophagus die erschlaffte Kardia
Zu passieren.

Das Schlucken erweist sich also als ein auBerordentlich kompliziertes Zu-
sammenspiel einer groflen Anzahl von Muskeln, die zu den verschiedensten
Innervationsgebieten (Trigeminus, Hypoglossus, Glossopharyngeus, Vagus) ge-
horen. Es lauft abgesehen von der ersten auslésenden Phase rein reflektorisch
ab. Das Zentrum des Reflexbogens liegt in der Medulla oblongata und die re-
ceptorische Flache wird durch den weichen Gaumen und die Gaumenbdgen
gebildet. Wird diese sensible Region durch Cocainlésung unempfindlich gemacht,
so 16st etwa 15 Minuten lang die erste willkiirliche die weiteren unwillkiirlichen
Schluckphasen nicht mehr aus. DaB nicht der Bewegungsablauf der ersten Phase
das auslosende Moment fiir die spateren Phasen ist, sondern tatsichlich der Mund-
inhalt die genannten Zonen (Schluckstellen) berithren muf, kann man schon
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daraus ersehen, daB wir mit leerem Mund nur ein oder zweimal ,,schlucken
konnen und dann warten miissen, bis durch neue Speichelansammlung wieder
Mundinhalt vorhanden ist. Das , Leerschlucken® ist also unmdoglich.

Die Speisershre besitzt in der Gegend der Teilungsstelle der Trachea und an der
Durchtrittstelle durch das Zwerchfell eine geringere Weite als im iibrigen Verlauf.
Diesen beiden Engen kommt eine gewisse praktische Bedeutung zu, da in denselben
versehentlich geschluckte groBere Gegenstinde (z. B. Gebifiteile) steckenbleiben
konnen.

3. Magen.

Fiir die Erforschung der Mechanik des Magendarmkanals hat sich die Verwendung
der Rontgenstrahlen als auBerordentlich fruchtbar erwiesen. Man 148t die Versuchs-
person Speisen essen, die durch Zusatz von unschédlichen Barium- oder Wismut-
salzen (meist Bariumsulfat) fiir Rontgenstrahlen undurchsichtig gemacht sind.
Steht die Versuchsperson dann zwischen der Réntgenréhre und einem Fluoreszens-
schirm (Bariumplatincyaniir), so sieht man auf diesem die aufgenommenen Speisen

deutlich als Schatten den Magendarmkanal
mehr oder minder erfiillen, so dal dieser in
seinen wechselnden Umrissen fiir uns sicht-
bar wird. Die heute sehr weit entwickelte
Technik gestattet nicht nur die Herstellung
ausgezeichneter Rontgenphotographien der
Schattenbilder, wodurch feinere Einzelheiten
sichtbar werden als bei der Schirmbetrachtung,
sondern auch kinematographische Aufnahmen.
Der obere, der Kardia zugekehrte Teil
des Magens wird als Fundus bezeichnet, der
an den Pylorus (Pfértner) angrenzende als
Pylorusteil. Die é&ltere Anschauung, daB
beide Teile durch eine sphincterartige Ein-
schniirung voneinander getrennt werden,
haben die neueren Untersuchungen nicht

bestitigen koénnen.
Im Rontgenbild erkennt man héufig
. ) schon bei leerem Magen, dal der obere
égfﬁ;ﬁing °g‘;‘ra“;;‘;E’;ifh};‘fgﬁﬁgf“gg?;‘ﬁ Teil dessel‘t.).en eine mehr oder minder
it | (e Bansts B0 grofe Gasfilung besitat (Gasblase), die
2.Aufl., Bd. ITI, Berlin: Julius Springer1926.) zum groften Teil aus verschluckter Luft
besteht. Diese Gasblase tritt meist noch
deutlicher hervor, . wenn die Versuchsperson beginnt, die Kontrastspeise zu
schlucken. Die aus dem unteren Teil des Oesophagus stoBweise entleerten
Speisemassen gleiten medial an der Gasansammlung vorbei und sammeln sich
unterhalb derselben trichterférmig an. Von hier flieBen sie dann langsam als
Strahl zwischen den aneinanderliegenden Magenwéinden nach unten und bilden
am tiefsten Punkt des Magens einen horizontalen Halbmondschatten. Das Niveau
des Halbmonds steigt immer hoher, erreicht die kleine Kurvatur, steigt dann
weiter, den zusammengefallenen Magen nach der Breite ausdehnend, bis das
Bild des gefiillten Magens entsteht (Abb. 44). Wird die Speiseaufnahme jetzt
noch fortgesetzt, so dndert sich die Form des Schattenbildes des Magens nicht
mehr, d.h. der Magen nimmt jetzt gleichméaBig nach allen drei Dimensionen
an GroBe zu. Seine Wand besitzt also die Eigenschaft, sich dem vermehrten
Fillungsgrad anzupassen. Durch die Art der Magenentfaltung tritt nicht nur
eine gewisse Schichtung des Mageninhaltes auf (Abb. 45), sondern es wird auch
gewahrleistet, da schon recht frithzeitig die gesamte Magenschleimhaut bis
herauf zur Kardia mit dem Speisebrei in enge Beriihrung kommt. Die Kon-
sistenz der Speisen spielt bei der Fiillung und bei der Entleerung des Magens
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keine wesentliche Rolle. Nur Getrénke sollen den Untersuchungen einiger Autoren
zufolge den von den Anatomen als ,,MagenstraBe‘ bezeichneten Schleimhaut-
falten der kleinen Kurvatur entlang bevorzugt in die Gegend des Pylorus gelangen
{auch bei sonst gefiillltem Magen) und besonders rasch den Magen wieder ver-
lassen kénnen.

Man sieht normalerweise, schon wenn sich gerade das typische Fiillungs-
bild des Magens zeigt, an demselben peristaltische Wellen auftreten. An der
groBen Kurvatur flach, an der kleinen tiefer einschneidend, bewegt sich die
Welle, sich immer mehr vertiefend, dem Pylorus zu (Abb.46). Ungefihr alle
15—25 Sekunden setzt eine neue peri-
staltische Welle ein; dabei hat aber die
vorhergehende den Pylorus noch nicht
erreicht, so dafl man am Magen meist it
zwei bis drei Wellen gleichzeitig er- 1 s
kennen kann. Durch die am Pylorusteil :
des Magens tief einschniirende Peristal- e
tik wird eine gewisse Menge Mageninhalt Ty
abgeschniirt und durch densich 6ffnen- "
-den Pylorus gedriickt, So sieht man L
schon, wahrend die Nahrungsaufnahme o iy
noch andauert, Speisebrei den Magen
verlassen. Da aber die von einer peri-
staltischen Welle durch den Pylorus ge-
schobene Menge sehr klein ist, sich
der Pylorus auch nicht fir jede an-
kommende Welle 6ffnet, und sich auller-
dem die Menge der aufgenommenen
Speisen durch den sezernierten Magen-
saft nicht unbetrichtlich vermehrt,
dauert es 2—3 Stunden, bis nach einer
groferen Mahlzeit der Magen wieder ]
vollig entleert ist. Die Offnung des AL A% Schichtung nacheinander auteenommener
Pylorus wird reflektorisch durch die GoRpmr;(us Kups, FDieMasenbencgungon
Vorginge im Duodenum gesteuert Berlin: Julius Springer 1927.)
(Pylorusreflex, s. S. 117). Bei ge-
schlossenem Pylorus bewirkt die Peristaltik eine innige Vermischung des
Inhalts des Pylorusteils des Magens.
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Der ruhende, leere Magen zeigt relativ geringe Motorik. Im Hungerzustand fihrt
der Magen dagegen peristaltikéhnliche Bewegungen aus, daneben auch sehr langsam
einsetzende, etwas rascher abklingende Verkiirzungen, die die gesamte Muskulatur
der Magenwand erfassen, sog. Tonusschwankungen.

Beim Erbrechen, das keineswegs eine isolierte Tétigkeit des Magens ist, wird durch
starke Peristaltik bei noch fest verschlossen bleibendem Pylorus der Magemnhalt schon
unter Druck gesetzt, so daB er bei Offnung der Kardia in die Speiseréhre getrieben
wird. Die wesentliche austreibende Kraft wird aber durch die Bauchdecken und das
Zwerchfell ausgeiibt, sowie durch die ansaugende Wirkung ruckartiger Exspi-
rationen bei geschlossener Glottis. Als Begleiterscheinung des Erbrechens, besonders
deutlich vor dem Beginn desselben (Nausea), treten Erblassen der Haut (Vasokon-
striktion), Schweilausbruch und Pulsbeschleunigung auf. Die Auslosung des Er-
brechens erfolgt reflektorisch durch Reize auf die Schleimhaut des Intestinaltrakts
(Schutzeinrichtung gegen Vergiftung), ferner durch mechanische Einwirkung (z. B.
Tumoren), durch Erregung der Gleichgewichtsorgane (Seekrankheit) oder durch
Blutreize (z. B. Infektionskrankheiten) auf das Brechzentrum in der Medulla oblon-
gata und auch schlieflich durch psychische Reize.
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Abb. 46. Normale Magenperistaltik. Filmserie (12 Aufnahmen in 22 Sekunden) nach KASTLE,
RIEDER und ROSENTHAL. a, b, ¢ und d bezeichnen zwei peristaltische Wellen.
(Aus KATSCH, G.: Magenmotilitit.)
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4. Darm.

Im Verlauf des ganzen Darms findet die Beférderung der Ingesta durch die
caudalwirts gerichtete Peristaltik statt, wobei der Darm mehr oder minder
wurmartige Bewegungen ausfithrt. Daneben treten aber noch andere Bewegungs-
arten der Dimndarmwand auf, die der Durchmischung des Darminhaltes dienen.
Unter Pendelhewegungen versteht man das Hin- und Herbewegen - des ‘Inhalts
einer Darmschlinge -durch rhythmische Verkiirzungen vorwiegend der Léngs-
muskulatur, wihrend bei der rhythmisehen Segmentation tiefe Schniirringe auf-
treten, die aber nicht wie bei der Peristaltik weiterwandern, sondern sich wieder

Abb. 47. Kontrastspeise im Dickdarm; die linke Flexur und das Colon descendens enthalten wenig
Kontrastmasse. Nach LUEDIN. (Aus SEILER, F.: Allgemeine Diagnostik und Therapie. Handb.
der inneren Medizin, 2. Aufl., Bd. IIT/2. Berlin: Julius Springer 1926.)

l6sen. Auf diese Weise mit den Verdauungssiften durchmischt und durch sie
an Volumen vermehrt, erreichen schon 11,—2 Stunden nach der Nahrungs-
aufnahme die ersten Portionen des Darminhalts die Ilioc6calklappe; nach etwa
6 Stunden ist der Ubertritt ins Coecum beendet. Man kann vor dem Rontgen-
schirm sehen, wie etwa alle 2—10 Minuten in der letzten Schlinge des Ileum
eine peristaltische Welle auftritt und den Inhalt in das Coecum schiebt. Wahrend
sich das Coecum fiillt, erkennt man deutlich die durch partielle Kontraktion
der Ringmuskeln entstehenden Haustren (Abb.47), die der VergréBerung der
resorptiven Oberflichen dienen. An Bewegungen finden sich vorwiegend Pendel-
bewegungen und Abschniirungen im Sinne einer rhythmischen Segmentierung,
so daB infolge der geringen Peristaltik erst etwa 7 Stunden nach der Nahrungs-
aufnahme der Inhalt die linke Flexur erreicht, diese aber in der Regel nicht iiber-
schreitet. Erst 16—24 Stunden nach der Nahrungsaufnahme, wenn der Dick-
darminhalt schon wesentlich eingedickt ist, erfolgen plétzlich kurz (2 bis
10 Sekunden) dauernde peristaltische Kontraktionen des letzten Querdarm-
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drittels, die den Inhalt iiber die linke Flexur ins Colon descendens schieben.
Alle 1—2 Stunden wiederholen sich solche Kontraktionen, durch die schlieBlich
der Inhalt des Colon descendens auch passiv ins Colon sigmoideum und ins
Rectum weitergeschoben wird (24—36 Stunden nach Nahrungsaufnahme),

Die lange Verweildauer der Ingesta im Colon transversum des Gesunden soll
nach den Angaben einiger Untersucher mitbedingt sein durch das Auftreten von
antiperistaltischer Darmbewegung, d.h. einer Peristaltik, die den Inhalt nicht anal-
sondern oralwérts verschiebt. Sicher ist, dafl schon bei den geringsten Verdauungs-
storungen immer eine solche Antiperistaltik des Dickdarms zu beobachten ist, wihrend
Antiperistaltik héher gelegener Darmabschnitte nur bei schwersten pathologischen
Veranderungen (z.B. nach mechanischem DarmverschluBl) auftritt.

5. Die Regulation der Bewegung des Magendarmkanals und die Defikation.

Der ganze Verdauungskanal, abgesehen vom Oesophagus, besitzt zwischen
Schleimhaut und Ringmuskelschicht ein Nervennetz mit zahlreichen Ganglien-
zellen (AUERBACHSscher Plexus, Plexus submucosus) und ein zweites noch stérker
ausgebildetes Netz zwischen den beiden Muskelschichten (MEISSNERscher

a b
Abb.48. a Peristaltische Bewegungen des Katzendinndarms (Langsmuskulatur), spontan auftretend
und von Pendelbewegungen iiberlagert; b 8 Minuten spiiter in verstirkte Pendelbewegungen iiber-
gehend. [Nach SCHNELLER, F.: Pfligers Arch. 209 (1925).]

Plexus, Plexus myentericus). Ausgeschnittene Magen- und Darmstiicke lassen
unter geeigneten Bedingungen noch die typischen Formen der Darmbewegung
erkennen (Abb. 48). Es 148t sich in solchen Versuchen zeigen, daB} sich — -von
den spontan auftretenden Bewegungen abgesehen — durch mechanischen Reiz
(Dehnung) und durch chemischen Reiz auf die Schleimhaut peristaltische Wellen
auslosen lassen, also durch Bedingungen, die wiahrend des Lebens wohl immer
dann eintreten, wenn eine leere Darmschlinge durch die Tétigkeit einer mehr
oralwirts gelegenen gefiillt wird. Entfernung des AUErRBAcHschen Plexus macht
die chemische Reizung erfolglos, ist aber ohne Einflu} auf die spontan und infolge
Dehnung auftretenden Kontraktionen. In Préparaten, die auch des MEISSNERschen
Plexus beraubt sind, kénnen neben rhythmischen Bewegungen auch noch
schwache Reaktionen auf mechanischen Reiz auftreten. Bei dieser grofien Selb-
standigkeit (Automatie) der Bewegungsvorginge im Magendarmkanal dirfen
wir uns nicht wundern, dafl dieser — im Gegensatz zum Oesophagus — selbst,
wenn er auf groBere Strecken des Zusammenhanges mit dem Zentralnerven-
system beraubt ist, seine Tétigkeit einigermaflen normal ausiiben kann. Auch
der ganze nervose Mechanismus der Pyloruséffnung und -schlieBung spielt sich
anscheinend als reflexdhnliches Geschehen im intramuralen Nervennetz des
Duodenums ab. Trotzdem werden aber die Bewegungsvorginge des Magendarm-
kanals durch Reize beeinfluBlt, die durch das autonome Nervensystem fort-
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geleitet werden: Reizung der im Vagus verlaufenden parasympathischen Fasern
verstirkt, Reizung der sympathischen Nn. splanchnici hemmt die Bewegungen
des Intestinaltraktes (Abb. 49 und Abb. 50). Uber im Lendenmark gelegene
Zentren kénnen so Reize, die an der Kérperoberfliche und an den Schleimhéuten

Abb. 49. Wirkung von Vagusreizung auf den Darm. Zeitschreibung jede 6. Sekunde. Mittlere
Kurve Reizsignal. Nach BAYLISS und STARLING. (Aus BAYLISS, W. M.: GrundriB der allgemeinen
Physiologie. Berlin: Julius Springer 1926.)

der Atemwege einwirken, Einflu auf die Darmmotorik gewinnen. Fernerhin
konnen aber auch gewisse Stoffwechselprodukte, z. B. Cholin, auf humoralem
Wege direkt eine anregende Wirkung auf die Darmmuskulatur ausiiben. Man

Abb. 50. Wirkung von Splanchnicusreizung auf den Darm. Zeitschreibung !/, Sek. Mittlere Kurve
Reizsignal. Nach BAYLISS u. STARLING.

hat das Cholin, das im Organismus weit verbreitet ist, geradezu als Hormon
der Darmbewegung bezeichnet.

Héhere regulatorische Titigkeit und willkiirliche Beeinflulbarkeit finden
wir erst wieder am kaudalen Ende des Verdauungskanals, bei der Defiikation. Vom
unteren Ende des Colon sigmoideum an pflegt der Mastdarm meist kotleer zu
sein. Werden nun vorwiegend durch die Tétigkeit des letzten Dickdarmab-
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schnittes die im Sigmoideum liegenden Kotmassen in das Rectum fortgeschoben,
so wird hierdurch das Gefiihl des Stuhldranges ausgelost, das aber, falls dem
Drang nicht nachgegeben wird, wieder verschwindet. Treten dann wieder .neue
Kotmassen in das Rectum ein, so macht sich erneut Stuhldrang bemerkbar.
Normalerweise geniigt aber dieses Gefiihl nicht, um eine reflektorische Defikation
auszulosen, da der Reflexmechanismus durch willkiirliche Einfliisse des GroB-
hirns gehemmt wird. Erst wenn wir bewuf3t diese Hemmungen beseitigen (dadurch
daB wir unsere Aufmerksamkeit auf die Defidkation lenken) oder die im Mast-
darm angesammelten Kotmassen eine allzustarke Peristaltik dieses Darmstiickes
hervorgerufen haben, tritt der Reflexmechanismus der Kotentleerung in T#tig-
keit. Bei dieser erfolgt ein Zusammenspiel zwischen Peristaltik des Mastdarms,
Erschlaffung der beiden Analsphincter, Hebung der Weichteile des Beckenbodens
(zwecks Emporziehen des Afters iiber dem austretenden Kotballen) und Betdtigung
der Bauchpresse.

Die Defikation, deren Beherrschung erst vom Kleinkind erlernt werden muf,
untersteht einem im unteren Teil des Riickenmarkes gelegenen Zentrum, von dem
aus Fasern beider Teile des autonomen Nervensystems den Muskeln des Enddarms
zugeleitet werden. Ist das untere Riickenmark zerstort, so ist eine willkiirliche Be-
herrschung der Kotentleerung zunichst nicht mehr moéglich; diese erfolgt vielmehr
kontinuierlich, jedoch kann nach Monaten wieder eine anniahernd normale Defakation
eintreten. Der Sphincter ani externus besitzt, obwohl er aus quergestreiften Muskel-
fasern besteht, ahnlich wie die Darmmuskeln, eine gewisse Automatie, die es gestattet,
daBl wieder periodische Darmentleerungen auftreten, wenn ein gewisser Fiillungsgrad
der Ampulla recti erreicht ist. Diese Entleerungen sind aber hiufig unvollkommen und
durch Willenstatigkeit selbstverstdndlich nicht beéeinflulbar.

B. Die sekretoriseche Titigkeit der Verdauungsdriisen
und der Chemismus der Verdauung.

1. Mundhéghle.

Das Verdauungssékret der Mundhéhle ist der Speichel, der auBler von den
drei groflen Speicheldriisenpaaren von einer groien Anzahl kleiner Driisen gebildet
wird, die in der Schleimhaut der Mundhahle einschlieBlich der Zunge zerstreut
liegen.

Man teilt diese Driisen in serdse, mucése und gemischte Driisen ein, je nachdem
ob ihr Sekret hauptsichlich EiweiB oder Schleim oder diese beiden Bestandteile
enthdlt. Diese Unterschiede driicken sich auch im histologischen Bild aus. Beim
Menschen sind serds: Gl. parotis und die wm die Sulei terminales linguae gelegenen
Zungendriisen ; mucés: Gl. palatinae und die Driisen der Zungenwurzel; gemischt:
alle tibrigen Driisen der Mundhéhle.

Der Speichel des Menschen und der Tiere ist eine opaleszierende, faden-
ziehende Fliissigkeit, die abgestoBene Epithelzellen der Mundschleimhaut,
Leukocyten, Speichelkérperchen (kernlose, durch den Speichel verdnderte
Leukocyten) und reichlich Bakterien enthilt. Der direkt aus den Ausfithrungs-
gingen der Driisen gewonnene Speichel ist frei von Bakterien und meist von
schwach alkalischer Reaktion; durch in der Mundhéhle gebildete Zersetzungs-
produkte von Speiseresten kann aber die Reaktion mehr oder minder nach der
sauren Seite verschoben werden.

Wegen seines relativ hohen Gehaltes an Phosphaten und Bicarbonaten besitzt
der Speichel eine erhebliche Pufferwirkung (s. S.9). Der Gehalt an anorganischem

Phosphat ist im Speichel 3—5mal héher als im Blut, dagegen betrigt der Gehalt an
Chloriden (NaCl) nur etwa !/; desjenigen im Blute. Auffallend- ist der Gehalt des
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Speichels an Rhodankali, der normalerweise im Mittel 0,003— 0,004%, betrégt, aber
bis auf 0,29, steigen kann. Der frither angenommene Zusammenhang zwischen Rhodan-
gehalt und Tabakmiffbrauch scheint nicht zu bestehen. Eiweil kommt im Speichel
in Form von Serumalbumin und Serumglobulin sowie Schleim (Mucin) vor. Das
Mucin ist ein Glucoproteid (s. S. 21). Weitere organische Bestandteile sind Harn-
stoff, Harnsdure und Kreatinin in Konzentrationen, die etwas unter den entsprechenden
Blutkonzentrationen liegen.

Dem Gehalt des Speichels an Calciumbicarbonat kommt eine besondere
Bedeutung zu, weil aus dieser Substanz unter Abgabe von CO, und H,0O Calcium-
carbonat entsteht, das sich als Zahnstein an den Zihnen absetzt:

Ca(HCO,), = CaCO0, + H,0 + CO,

Der biologisch wichtigste Bestandteil des Speichels ist das Ptyalin, auch
Amylase oder Diastase genannt, ein kohlehydratspaltendes Ferment, von
dem Stiarke sowie Glykogen hydrolytisch iiber verschiedene Dextrine bis zur
Maltose abgebaut werden. Das Ptyalin ist am wirksamsten bei neutraler
Reaktion; seine Wirksamkeit ist bei alkalischer Reaktion etwas abgeschwicht,
bei saurer Reaktion ist sie nur noch geringfiigig. Wihrend der kurzen Zeit,
die die eingespeichelten Speisen im Mund verbleiben, erreicht der Abbau
der Stdrke nur einen geringen Grad. Die Wirkung des Ptyalins dauert im
allgemeinen auch noch lidngere Zeit fort, wenn die Speisen in den Magen
gelangt sind, weil infolge der Schichtung und der erst im Pylorusteil statt-
findenden Durchmischung der Speisebrei nur allméhlich von dem sauren
Magensaft durchsetzt wird.

Als zweites kohlehydratspaltendes Ferment enthilt der Speichel in geringer
Konzentration Maltase, welche das Disaccharid Maltose in 2 Molekiile Traubenzucker
spaltet.

Neben den kohlehydratspaltenden Fermenten findet sich im Speichel eine un-
bedeutende Menge von Lipase. Fiir die Wirkung der Lipasen ist eine feine Verteilung
des Fettes durch Emulgierung erforderlich. Die emulgierende Wirkung soll im Speichel
dem Mucin zukommen. Die biologische Bedeutung der Speichellipase diirfte wohl
in einer Sduberung der Zahne von feinsten Fettiiberziigen bestehen; fiir die Fett-
verdauung ist sie dagegen voéllig bedeutungslos. Fernerhin liegen Beobachtungen
iiber ein geringes Vorkommen eines eiweillspaltenden Ferments vom Typus des
Trypsins im Sekrete der Parotis vor. Eiweillspaltende Wirkung zeigen ebenfalls
die im Speichel vorkommenden weillen Blutzellen sowie die in der Mundhdéhle an-
gesiedelten Bakterien,

Man hat lange nach Beziehungen zwischen der Zusammensetzung des Speichels
und der Haufigkeit der Zahncaries gesucht. Ein vermehrter Rhodankaligehalt ist
entgegen fritheren Vermutungen bedeutungslos. Bei Menschen mit gesundem Gebil3
liegt meist die Reaktion des Speichels um den Neutralpunkt, bei solchen mit ge-
schddigtem Gebifl hdufig im Sauren. Dies ist aber wohl als Folge umfangreicher
bakterieller Zersetzungen zu deuten und nicht als ursédchliches Moment. Hingegen
diirfte wohl eher einem zu starken Mucingehalt eine schadigende Wirkung zukommen,
da man bei Reihenuntersuchungen fand, daB mit steigendem Mucingehalt des
Speichels auch die Haufigkeit der Caries zunimmdt.

Bei geschlossenem leeren Mund findet in der Regel keine oder nur eine
geringe Speichelabsonderung statt. Erst wenn die Schleimhaut der Mundhohle
von gewissen Reizen getroffen wird, setzt die Speichelsekretion ein. Als Reiz
geniigt schon die bei gedffnetem Mund bald eintretende Austrocknung. Stérker
wird die Speichelbildung, wenn Speisen in den Mund aufgenommen und gekaut
werden. Es zeigt sich hierbei, daB Quantitit und Qualitit des sezernierten
Speichels weitgehend von der Art dieser Speisen abhéngig sind. Nachfolgende
Tabelle stammt von einem Versuch, bei dem der Speichel aus einer gemischten
Driise (Gl. submaxillaris) eines Hundes mittels einer Speicheldriisengangfistel
gewonnen wurde.



110 Nahrungsaufnahme, Verdauung und Resorption.

Speichel- Trocken- | Organische Asche
Substanz menge in | Viscositéit! | substanz Substanz o

cem/Min. in % in % in %
Fleisch. . . . . . 1,1 253" 1,277 0,956 0,321
Mileh . . . . . . 2,4 351" 1,416 0,987 0,429
‘Weilbrot .. 2,2 135" 0,969 0,591 0,377
Zwieback - 3,0 116" 1,433 0,967 0,466
Fleischpulver. . . 44 415" 1,486 0,869 0,617
Sand. . . . . .. 1,9 137 0,483 0,133 0,350
0,5% HCl 4,3 10”7 0,781 0,187 0,504

dest. Wasser . . .

(=]

Es ist erstaunlich, in welchem Umfange sich Art und Menge des Speichels den
biologischen Bediirfnissen anpassen. Die Menge wird groB bei Aufnahme von sehr
trockenen Nahrungsmitteln oder wenn eine reizende Substanz (HCI) weggespiilt
werden soll. Hat der Speichel nur mechanische Aufgaben (Sand, HCl), so ist er diinn-
fliissig und arm an spezifischen Bestandteilen. Aber auch der bei der Aufnahme
wirklicher Nahrungsmittel gebildete Speichel zeigt, obwohl der Gesamtgehalt an
organischen Bestandteilen ziemlich gleich ist, groBle Verschiedenheit. Er ist z. B,
bei Aufnahme von Milch und Fleischpulver sehr mucinreich, enthélt dagegen viel
Eiweifl und Ptyalin beim Kauen von Weilbrot oder Zwieback. Der hohe Mucingehalt
des nach Milchaufnahme relativ reichlich flieBenden Speichels erhalt eine besondere
Bedeutung durch folgenden Befund. Durch Vermischung mit mucinreichem Speichel
wird bei der im Magen stattfindenden Milchgerinnung (s. diese) das Casein besonders
feinflockig ausgeféllt, wodurch sich die Bedingungen fiir die weitere Verdauung der
Milch wesentlich giinstiger gestalten.

Die Frage, wie der Organismus eine so feine Abstufung und Regulierung
der Speichelsekretion zustande bringt, 1laBt sich einigermaflen befriedigend be-
antworten. Sicher ist, dag die in die Mundhéhle gebrachten Speisen als auslésende
Reize wirken. Da nach Ausschaltung der verschiedenen receptorischen In-
nervationen der Mundhéhle kein Speichelflul zu erzielen ist, kann es sich nur
um einen Reflexmechanismus handeln. Weiterhin ergab sich, dafi die Art des
jeweils abgesonderten Speichels davon abhingig ist, ob bei der Nahrungsaufnahme
mehr eine taktile oder mehr eine chemische Reizung der Receptionsorgane der
sensiblen Nerven der Mund-Rachenhohle (s. Sensibilitdt der Mundhohle, Abb. 75)
stattfindet. Alle diese Nerven stehen in Verbindung mit den als Speichel- Reflex-
zentrum anzusprechenden, in der Medulla oblongata gelegenen Nuclei salivatorii
superiores et inferiores, von denen die die Speichelsekretion beherrschenden
Nerven ihren Ausgang nehmen. Auf dieses Zentrum koénnen natiirlich Blutreize
auch direkt einwirken, z. B. Steigerung der Kohlenséure bei der Erstickung. Von
diesen Kernen aus erhalten die verschiedenen Speicheldriisen getrennt ihre
Innervation. Jede einzelne Driise steht durch parasympathische Nerven, deren
pragangliondre Fasern aus den erwdhnten Kernen stammen, mit diesen in Ver-
bindung, und fernerhin erhalten sie Fasern, die zum sympathischen System gehéren,
und die ihren Weg vom Zentrum iiber das Riickenmark und den Grenzstrang
nehmen (Abb. 51, s.a.Abb. 8, S.52). Aus Versuchen tuber direkte Reizung
dieser beiden zum autonomen Nervensystem gehorenden und zu ein und der-
selben Driise hinziehenden effektorischen Nerven ergibt sich die Bedeutung
der doppelten Innervation fiir die Fahigkeit einer Driise, bei Aufnahme ver-
schiedenartiger Nahrungsstoffe Speichel verschiedener Zusammensetzung zu
liefern. Bei Reizung der parasympathischen Fasern wird némlich ein reichliches,
diinnfliissiges Sekret erhalten, das arm an spezifischen Speichelbestandteilen

1 Anmerkung: AusfluBgeschwindigkeit einer bestimmten Speichelmenge durch
eine Offnung von bestimmtem Durchmesser. Je hoher die Viscositit um so grofer
ist der Mucingehalt des Speichels.



Chemismus der Verdauung: Mundhéhle. 111

ist, wihrend der Speichel bei sympathischer Reizung nur spérlich fliefit, aber

zah und reich an spezifischen Bestandteilen ist.

Da aber mit den parasympathischen sekretorischen Fasern auch gefdBerweiternde,
mit den sympathischen gefafiverengernde Nerven zu den Blutgefdflen der Driise

Parasympatisches N.S.

o i <
Prdgangliondre Pastgangliondre
Corp.quadrig.
Sympaltisches N.S.
_Frdgangliondre Pa.:zjqaﬂy//‘and}e
fasern

N.alveol infer

A l172g Uans

L,-nuﬂ

tang!.
submax.

Ggl.stellatum
a5 Vieusens

mmmm»))m

(
Artmay. e, o
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Gql. cervic.

symp. inferior Z7h.Segm.

Abb. 51. Schematische Darstellung der zentrifugalen Nerven der Speicheldriisen. Modifiziert nach
MULLER. (Aus BABKIN, B. P.: Die duflere Sekretion der Verdauungsdriiser, 2. Aufl.)

laufen, ist es von groBer Wichtigkeit, da die unterschiedliche Wirkung beider
Reizungen auch bei unterbundener Blutversorgung bestehen bleibt, also nicht auf
verschieden starke Durchblutung wahrend der Sekretion zuriickgefiihrt werden kann.
Die Innervation durch Fasern beider autonomen Nervensysteme bestimmt auch die
Wirkungsweise der verschiedensten Gifte auf die Speichelsekretion (s. S. 53 und

Abb. 9).
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Nicht nur durch Reizung der Mundschleimhaut wird die Speichelsekretion
reflektorisch ausgeldst, sondern, wie wir aus téglicher Beobachtung wissen, geniigt
béufig Geruch und auch Anblick von Speisen, damit uns ,,das Wasser im Munde
zusammenlduft*. Wir haben es hierbei nicht mit einem priméir bestehenden
Mechanismus (unbedingten Reflex) zu tun, sondern mit einem sekundir er-
worbenen, sog. bedingten Reflex. Solche bedingten Reflexe bilden sich immer

dann aus, wenn durch wiederholtes

. A4 Zusammentreffen ,,Assoziationen
0 Q“W‘-J\"'W\Mf\w“ TR e D zwischen einer bestimmten Sinnes-
wahrnehmung und dem normalen
4-—'_'_.‘._'-.-‘- 3 13 . -
P 3 Auslésungsreiz eines unbedingten
8

- Reflexes entstehen. Es kann die
Abb. 52. Blutdruck und Sekretionsdruck im Awus- . s :
filhrungsgang der Parotis. A Sekretionsdruck, Smneswahrnehmung, ja sogar die

C Blutdruck in der Carotis. Nach LUDWIG. (Aus i e i ie
A L e here Sorarion dur Yers  Dsychische Vorstellung allein di

dauungsdriisen, 2. Aufl.) Speichelsekretion auslésen. Dieser

»bedingte Reflex” ist von grund-

legender biologischer Bedeutung, weil er bereits die Tétigkeit der Verdauungs-
driisen in Gang setzt, bevor es iiberhaupt zur Nahrungsaufnahme gekommen ist.
Nicht nur Speichelreflexe kénnen zu bedingten Reflexen umgewandelt werden,
sondern mehr oder minder jeder Reflex mit hoher organisiertem Zentrum. Der Speichel-
fluB ist aber im Tierversuch ein sehr bequemes Zeichen dafiir, ob irgendwelche
Sinnesreize von dem betreffenden Tier unterschieden werden kénnen. Reicht man
z. B. einem Hund mit Speichelgangfistel beim Ertonen eines bestimmten Tones
erstrebenswertes Futter, beim Erklingen eines zweiten Tones aber einen Stein, der
vom Hund wieder ausgespuckt wird, so

beobachtet man nach einigen Tagen, daB

auch ohne Darreichung von Futter beim

ersten Ton Speichelflull erfolgt, wihrend

der zweite wirkungslos ist. Wird nun der

zweite Ton so verdndert, dafl er in der Ton-

reihe immer mehr an den ersten heranriickt,

so erfolgt von einer gewissen Ahnlichkeit

an ebenfalls Speichelflul. Bei den meisten

Tierdressuren spielt die Herstellung solcher

bedingten Reflexe eine groe Rolle. Einige

Forscher glauben sogar, dal das soziale

Verhalten der Menschen weitgehend durch

Bildung bedingter Reflexe bhestimmt wird.

Bei dem eigentlichen Sekretionsvorgang

in der Speicheldriisenzelle handelt es sich

um ein aktives biologisches Geschehen und

nicht um eine reine Filtration aus dem

s . L Blut. Es wird nicht nur das Ptyalin und

PP T e oo e e mensch:  das Mucin nachweislich erst in den Driisen-

einanderfolgende Funktionsstadien. Auf g 1 — 1 1
folgt wieder a. Die in f austretenden Granula zellen geblldet das Pty alin innerhalb

bewahren anfangs Form und Farbbarkeit, —der Driisenzelle ist noch inaktiv, geht aber
;ﬁ?h‘(ﬁf‘g%ﬁgéﬁﬁgﬁ afé%l.\?vh. }’B?elgf)%?cﬂgﬁ sofort nach Verlassen der Zelle in die
ditien geratundihleid e Bauchopeiehel.  alktive Form iiber — sondern gewisse Stoffe
Menschen, Bd.V/1. Berlin: JuliusSpringer1927.) ~ wie etwa Phosphate und Rhodankali sind

im Speichel in wesentlich hoherer Kon-
zentration als im Blut vorhanden, so daB die Driisenzellen echte Konzentrations-
arbeit leisten miissen. Aber selbst das Wasser des Speichels kann nicht nur
durch Filtration aus dem Blutserum gewonnen werden. Bindet man in den Aus-
fithrungsgang einer Speicheldriise ein Manometer ein, so sieht man, daB sowohl
bei isolierter Reizung der parasympathischen wie der sympathischen Nerven

ein hoherer Druck erreicht wird als dem Blutdruck in den GefiBen der Driisen
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entspricht (Abb. 52). Das Wasser wird also nicht wie bei der Filtration im
Sinne des Druckgefilles, sondern ihm entgegen bewegt.

Die histologische Untersuchung von ruhenden, tatig gewesenen und sich erholenden
Speicheldriisenzellen ergibt deutlich, dafl gewisse Bestandteile des Speichels in den
Driisen schon wiahrend der Ruhe praformiert sind (Abb. 53). Wir finden diese daher
auch immer besonders reichlich in den ersten Portionen des Speichels. Hiermit hiangt
auch wohl zusammen, da@ bei linger dauernder kiinstlicher Reizung die Geschwindig-
keit des Speichelflusses erst relativ grofl ist, nach einer Periode des Nachlassens
aber wieder betrichtlich ansteigt, um erst bei deutlich einsetzender Ermiidung ab-
zuklingen. Dieselben Phasen der Speicheldriisentdtigkeit finden wir auch bei den
elektrischen Begleiterscheinungen (Aktionsstréme) der Sekretion.

2. Magen.

Das Sekret des Magens ist der Magensaft, der von den tubuliren Driisen des
Magens sowie von den Oberflachenepithelien der Magenschleimhaut gebildet wird.

Die tubuldren Driisen sind im Pylorusteil des Magens aus einer einzigen Zellart,
im Fundusteil aus zwei verschiedenen zelligen Gebilden aufgebaut, den Hauptzellen,
aus denen auch die Pylorusdriisen bestehen, und den Belegzellen Die Hauptzellen
sind kubisch bis zylindrisch, haben im fuschen, ungefarbten Préaparat ein helles
Protoplasma mit stark lichtbrechenden Tropfen, wéhrend die Belegzellen von rund-
licher Form und mattglasartigem Aussehen sind und schwach lichtbrechende Granula
enthalten. Sie sind sehr leicht farbbar. Die Funktion der beiden Zellarten ist eine
verschiedenartige. Den Belegzellen wird allgemein die Salzsdurebildung, den Haupt-
zellen die Produktion des typischen Magenferments, des Pepsins, zugeschrieben,
wihrend in den Oberflachenepithelien die Schleimsubstanzen des Magensaftes ent-
stehen sollen.

Der Magensaft ist eine klare, fast farblose, opalescierende Fliissigkeit von
stark saurem Geschmack. Die Aciditdt entspricht einem pg-Wert von 1,06—1,59
und beruht auf dem Gehalt an freier Salzsdure, der normalerweise zwischen
0,4—0,6%, HCl liegt. Neben der Salzsiure finden sich auch noch Alkali-
chloride (KCI und NaCl) in einer Menge von etwa 0,12%,. Die genannten Salz-
sdurewerte gelten fir reinen Magensaft, wie er z. B. aus Magenfisteln gewonnen
werden kann. Bei der klinischen Untersuchung des Magensaftes; die man an dem
durch Ausheberung gewonnenen Mageninhalt vornimmt, werden abhéingig von
der Art der Mahlzeit, die zur Ingangsetzung der Magensaftsekretion verabreicht
wurde, niedrigere Aciditdtswerte und Salzséiurewerte gefunden. Die Salzsiure
findet sich teils in freier Form, teils auch gebunden an andere Stoffe, meist an
EiweiBkorper.

Bei klinischen Untersuchungen wird der Salzsiuregehalt nicht in Prozentgehalt HCI
im Magensaft angegeben, sondern durch den Acidititsgrad, d. h. diejenige Anzahl Kubik-
zentimeter einer n/,, NaOH, die zur Neutralisation von 100 cem Magensaft erforderlich
sind. Die Gesamtaciditit (= freie |} gebundene HCI) liegt gewohnlich zwischen
50 und 60, die freie Saure zwischen 20 und 40. Die Blldun" der Salzsdure erfolgt
aus den Chloriden des Blutplasmas, und zwar kommt es zuniichst anscheinend zu
einer Speicherung der Chloride in den Belegzellen der Magendriisen, und aus diesen
Chloriden wird auf eine nicht bekannte Weise die Salzsdure in Freiheit gesetzt. Der
Zusammenhang zwischen dem Gehalt des Blutes an Chloriden und der Sekretion
der Salzsdure geht klar daraus hervor, dafl im Anschlul an gréBere Verdauungs-
leistungen der Harn gar keine oder nur geringe Mengen von Chloriden enthélt, wahrend
sonst im Harn Chloride in gréBeren Mengen ausgeschieden werden. Von den Chloriden
des Plasmas steht nur ein Bruchteil von etwa 209, zur Salzsdurebildung zur Ver-
fiigung. Ist diese Chlormenge in Form von Salzsaure im Magensaft abgesondert
worden, so hort die Magensaftbildung auf und kann erst wieder nach Ersatz der
Chloride in Gang kommen. Der Chlorgehalt des Magensaftes ist doppelt so hoch
wie der des Blutes. Es muf3 daher die Salzsiureproduktion eine aktive Zelltiatigkeit
der Magendriisen sein; es kann sich nicht um einen reinen Diffusionsvorgang zwischen
Blut und Driisen handeln.

Das Verhéltnis von freier zu gebundener Salzsdure kann wechseln; es kann
sogar die freie Salzsdure vollkommen fehlen, Bei Abwesenheit der freien Sdure

Fischer-Lehnartz. Lehrbuch der Phvsiolocie. R
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kommt es leicht zu einer Bakterienentwicklung im Magen, die sich in einer
stirkeren Milchsiurebildung zu erkennen gibt. Der normale Magensaft enthélt
hingegen nur sehr geringe Mengen Milchséure.

Nur das Sekret der Funduszellen ist sauer; in der Pylorusgegend findet sich
eine neutrale bis alkalische, zahschleimige Fliissigkeit.

Der Magensaft enthalt noch in unerheblichen Mengen Nucleoproteide und
Albumosen sowie andere Stoffe.

Die fiir die Verdauung wichtigsten Bestandteile des Magensaftes sind seine
Fermente, in erster Linie das Ferment der Eiweillverdauung, das Pepsin. Daneben
findet sich das Labferment und eine Lipase. Das Pepsin hat ein pg-Optimum
bei pg 1,5—2,2 und ist bei alkalischer Reaktion nicht nur unwirksam, sondern
wird sogar zerstért. Das durch die Magendriisen gebildete Pepsin kann also nur
dann wirken, wenn gleichzeitig eine entsprechende Salzsédurebildung erfolgt. Die
Bedeutung der Salzsdure besteht aber nicht nur in der Herstellung einer geeig-
neten Wasserstoff-Ionen-Konzentration fiir die Wirkung des Pepsins, sondern
sie bedingt auch eine Quellung der Eiweilkorper, die auf diese Weise fiir die
eiweifspaltenden Fermente leichter angreifbar werden. Das Pepsin wirkt auf
alle EiweiBkérper ein, so auch auf das ,,lebende’ Eiweifl; im Magen von Raub-
fischen werden z. B. die als Nahrung dienenden kleineren Fische noch in lebendem
Zustand angedaut. Der Abbau der Eiweilkorper durch das Pepsin ist kein sehr
weitgehender, er erreicht nur die Stufen der Albumosen und Peptone. Er vollzieht
sich in der Weise, da3 Peptidbindungen gespalten werden, was daraus hervorgeht,
daB im Verlaufe der Pepsinverdauung die Zahl der freien Carboxylgruppen und
die der freien Aminogruppen um den gleichen Betrag zunimmt. Das kann nur
der Fall sein, wenn die den beiden Gruppen gemeinsame Peptidbindung auf-
gespalten wird. Bei der hohen Aktivitdt des Pepsins auch lebendem Eiweill
gegeniiber ist es verwunderlich, dafl nicht auch die Magenschleimhaut von ihm
angegriffen wird. Man muf annehmen, daf} der Schleimiiberzug einen wirksamen
Schutz gegen Selbstverdauung darstellt.

Die Frage, ob es neben dem Pepsin noch ein zweites Ferment des Eiwei3-
umsatzes mit streng spezifischem Wirkungsbereich im Magen gibt, ist in jiingster
Zeit zugunsten der Existenz eines besonderen Labfermentes entschieden worden.
Die Wirkung des Labfermentes besteht in der Ausflockung des charakteristischen
EiweiBkorpers der Milch, des Caseins. Und zwar wird durch die Wirkung des
Labfermentes das Casein in Paracasein umgewandelt. Das Paracasein bildet
mit den in der Milch reichlich vorhandenen Calcium-Ionen ein unlésliches Salz
(paracaseinsaures Calcium = Kése).

An sich ist die Ausflockung von Eiweilkérpern der Milch im Magen kein Vorgang,
zu dem die Gegenwart eines besonderen Fermentes erforderlich ware, da schon die
saure Reaktion allein geniigt, wm sie herbeizufithren. Es hat sich aber gezeigt, daf
eine Ausflockung von Casein auch durch pflanzliche Proteasen und zwar bei nicht
saurer Reaktion stattfinden kann, und es ist weiterhin festgestellt worden, dafl die
Flockung des Caseins im Magensaft zwei pg-Optima aufweist, eins zwischen py 3—5
(isoelektrischer Punkt des Caseins) und ein zweites zwischen pg 6 —7. Das erste dieser
pr-Optima entspricht der Saureflockung, das zweite dagegen der Wirkung des Lab-
fermentes.

Die Bedeutung der Ausfillung des Caseins im Magen fiir die Verdauung ist
nicht gering einzuschitzen. Einmal wird das Casein von der wafirigen Molke
abgetrennt, die sehr bald in den Dinndarm weitergeleitet wird und daher den
Mageninhalt nicht unnétig verdiinnt. Durch die Ausfillung wird die Verweil-
dauer des Caseins im Magen sehr erheblich verlingert, und es damit der ver-
dauenden Wirkung des Pepsins zugénglich gemacht. Ferner ist im Caseinnieder-
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schlag nahezu die gesamte in der Milch enthaltene Fettmenge in feiner Ver-
teilung eingeschlossen.

Als drittes wirksames Ferment enthilt der Magensaft neben dem Pepsin
und dem Labferment auch noch eine Lipase. Die Wirkungsbedingungen fiir die
Magenlipase sind an sich keine sehr giinstigen, weil die Fette im Magen nur in
sehr grober Verteilung vorkommen. Die Aufspaltung des Milchfettes kann dagegen
viel besser erfolgen, da es wegen seiner feinen Verteilung in dem Caseinnieder-
schlag von der Lipase leicht angegriffen wird. Die Magenlipase hat ein pg-Opti-
mum, das im Sauren, bei pg 5, gelegen ist, das also im Magen durchaus erreicht
werden kann und das der normalen Reaktion im Siduglingsmagen entspricht.
So ist denn auch tatsichlich die Ausflockung des Caseins im Magen fiir die Fett-
verdauung des Séuglings von grofler Bedeutung.

Der Magensaft enthilt kein auf die Verdauung von Kohlehydraten eingestelltes
Ferment. Es ist aber bereits darauf hingewiesen worden (s. S. 103), daf3 der in
den Magen gelangende Speisebrei eine Schichtung erfihrt und dadurch erst
langsam mit der Siure des Magensaftes durchtrinkt wird. Daher findet zunichst
die Speichelamylase noch eine ihrer Wirkung giinstige Reaktion vor und die
Verdauung der Kohlehydrate im Magen nimmt so lange ihren Fortgang, bis
dem schlieBlich die allgemeine Durchsiduerung des Mageninhaltes Einhalt gebietet.
Der Anteil der Kohlehydratverdauung, der im Magen erfolgt, ist ein erheblicher;
bis zu 2%/, der aufgenommenen Stirke wird im Magen zu Dextrinen und Maltose
abgebaut.

Die Menge des téiglich abgesonderten Magensaftes ist beim Menschen natiirlich
schwer zu ermitteln. Immerhin kann angenommen werden, daf3 sie nach einer
reichlichen Mahlzeit bis zu 1 Liter betragen kann.

Die Moglichkeit zu solchen Feststellungen ist beim Vorhandensein einer Magen-
fistel gegeben, d. h. einer operativ hergestellten Offnung des Magens, die mit der
Haut der Bauchdecken verndht ist. Derartige Magenfisteln werden zu Versuchs-
zwecken bei Tieren angelegt; auf diesem Wege 1463t sich die Wirkung der Fiitterung
oder sonstiger Eingriffe an dem aus der Fistel ablaufenden Sekret feststellen. Eine
weitere Moglichkeit der Verfolgung der sekretorischen Téatigkeit des Magens bietet
die Anlage eines kleinen Magens. Diese wird in der Weise vorgenommen, daB unter
Erhaltung der Gefif3- und Nervenversorgung ein kleiner Teil des Magens durch
Naht abgetrennt und nach Erséffnung mit den Bauchdecken verndht wird. Es zeigt
sich, daB alle Reize sich in gleicher Weise am kleinen wie am grofien Magen duBlern.
Die Methode hat den Vorteil, dal man einen durch Speisebrei nicht verunreinigten
Magensaft gewinnt.

Erkenntnisse iiber die Bedingungen der Erregung der Magensaftsekretion wurden
durch sog. Scheinfiitterungsversuche gewonnen. Bei dieser Versuchsanordnung sind
den Versuchstieren der Oesophagus durchtrennt und die beiden Offnungen in die
Haut eingendht worden. Die aufgenommene Nahrung gelangt also gar nicht in den
Magen, sondern fallt aus dem oberen Abschnitt der Speiseréhre wieder heraus.

In der Ruhe erfolgt nur eine ganz geringfiigige Magensaftsekretion. IThre
Steigerung bei Nahrungsaufnahme hat in den verschiedenen Stadien der Ver-
dauung ganz verschiedene Ursachen. In der ersten Phase ist sie rein reflektorischer
Natur. Es kann sich ebenso wie bei der Speichelsekretion um einen bedingten
Reflex handeln, also allein auf den Anblick oder den Geruch einer Speise, ja sogar
auf die bloBe Vorstellung der Nahrungsaufnahme hin die Magensaftsekretion
ausgelost werden: ,,psychische Magensaftsekretion oder Bildung des sog.
, Appetitsaftes”. Die Latenzzeit dieser psychischen Sekretion betrigt etwa
6—10 Minuten. Fernerhin wird aber eine reflektorische Magensaftsekretion auch
durch die Berithrung der Mundschleimhaut mit der aufgenommenen Nahrung
ausgeldst. Das Einbringen von ungenieBbaren Stoffen in die Mundhéhle hat keine
Magensaftsekretion zur Folge.

%
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Der reflektorischen Phase folgt die chemische Phase der Sekretion. Hier
handelt es sich darum, dal die Reize, die die Magensaftbildung bewirken, auf
die Magenschleimhaut selbst einwirken. Mechanische Reizung der Schleimhaut
des ruhenden Magens ist wirkungslos, die Reizung des gefiillten Magens durch
den Speisebrei ist dagegen ein wirksamer Sekretionsreiz. Direkte chemische
Reizung der Schleimhaut des Fundus ist nur bei Einwirkung von Alkohol oder
Histamin erfolgreich. Die Anregung der Tatigkeit der Fundusdriisen erfolgt
normalerweise von der Gegend des Pylorus aus, und zwar sind eine groBe
Reihe von verschiedenen Nahrungsmitteln oder chemischen Substanzen als
Sekretionserreger wirksam: Fleisch und Fleischextraktivstoffe (Fleischextrakt),
Produkte des Eiweilabbaus, Alkohol und Gemiise (so besonders Kohl), aber
auch Gewiirze.

Uber den Mechanismus der chemischen Magensaftsekretion sind verschiedene
Theorien geduBlert worden. GroBle Wahrscheinlichkeit hat die hormonale Theorie
fiir sich, die von der Vorstellung ausgeht, da in der Schleimhaut des Pylorus durch
die Wirkung der obengenannten und anderver Substanzen die Bildung eines Hormons,
des Gastrins, angeregt wird, das auf dem Blutwege zu den Fundusdriisen gelangt
und sie in Tatigkeit versetzt. Die Natur dieses Gastrins ist unbekannt. Jedenfalls
lassen sich aus der Schleimhaut des Pylorus Substanzen extrahieren, die bei der
Injektion in die Blutbahn die Sekretion der Fundusdriisen anregen. Von chemisch
bekannten Substanzen wirkt dhnlich das Histamin. Da aber die Erscheinungen nach
der Gastrin- und der Histamininjektion nicht voéllig iibereinstimmen, ist die zeit-
weilig angenommene Identitidt beider Substanzen wohl nicht vorhanden. Ebenso
wie vom Pylorus aus, aber wesentlich schwécher, bewirken die oben erwahnten Stoffe,
wenn sie in den Diinndarm, vor allem ins Duodenum kommen, eine Verstirkung
der Magensaftsekretion (dritte oder Darmphase der Magensaftsekretion).

Fir die Verdauungsfunktion des Magens ist von groBer Wichtigkeit, wie
lange die Magensaftsekretion iiberhaupt anhilt. Das ist fiir die verschiedenen
Erreger recht verschieden, und auch die Verdauungskraft der abgesonderten
‘Séafte ist von der Natur des Erregers weitgehend abhingig. Nach Verfiitterung
von Fleisch erreicht die Sekretion z. B. nach 1—2 Stunden ihre maximale Héhe
und die Wirkung des Saftes ihre groBte Intensitidt. Die zeitlichen Verhiltnisse
liegen bei der Aufnahme von Brot dhnlich, jedoch ist die Verdauungskraft des
Sekretes kleiner. Sehr stark sekretionsanregend wirken Kakao, Kaffee und Tee
und zwar in der angegebenen Reihenfolge. s beruht das auf dem Gehalt dieser
GenuBmittel an Rostprodukten. Von der Dauer der Magensaftsekretion hingt
auch das Auftreten des Hungergefithls ab. Hungergefiihl tritt an sich nur bei
Kontraktionen des leeren Magens auf; daher wirken Stoffe, die wie Fett recht
lange im Magen verweilen, besonders sittigend. Aber auch bei leerem Magen
tritt das Hungergefiihl nur dann auf, wenn die Magensaftsekretion aufgehort hat.

Der sekretorische Nerv fiir die Magendriisen ist der N. vagus. Die Innervation
fir die Verdauungsfunktion und fur die Bewegung des Magens ist demnach
identisch. Reizung des N. vagus hat eine Magensaftsekretion zur Folge, und ebenso
kommt es natiirlich nach allen Substanzen, die parasympathisch erregend (und
sympathisch lihmend) wirken, zur Steigerung der Tétigkeit der Magendriisen,
nach allen parasympathisch ldhmenden (und sympathisch erregenden) Sub-
stanzen zur Einschrinkung derselben (s. S.53). Das gleiche gilt anscheinend
auch fiir die Driisen des Darmes.

3. Diinndarm.

Die Diinndarmschleimhaut hat feinste Erhebungen, die Darmzotien, die von einem
Zylinderepithel iiberkleidet sind, in welches schleimbildende Becherzellen eingestreut
sind. Auf dem Grunde der Zotten miinden einfache schlauchférmige Driisen, die
LieBERKUHNschen Crypten, in deren Epithel sich eine besondere Art von Zellen mit
gekérntem Protoplasma, die PaNETBschen Kérnerzellen, nachweisen - lassen. Im
Bereich der Submucosa des Duodenums findet sich eine andere Art von in gréBeren
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Haufen angeordneten runden Driisen, die BRUNNERschen Driisen, welche die direkte
Fortsetzung der Pylorusdriisen sind. Ob in ihnen Pepsin gebildet wird, ist ungeklart.
Ebensowenig ist entschieden, ob die Darmfermente in den LIEBERKUHNschen Crypten
oder in den PANETHschen Zellen entstehen.

Durch die Einwirkung des Magensaftes wird im Verein mit der peristaltischen
Bewegung des Magens der Mageninhalt in eine gleichférmige Masse, den Speise-
brei oder Chymus, verwandelt. Der Chymus wird durch die peristaltischen Wellen
ins Duodenum weitergeschoben, und zwar nicht kontinuierlich, sondern inter-
mittierend. Die Regelung dieses Mechanismus erfolgt durch den Pylorusreflex
(s.a. S.103). Der Ubertritt von Chymus in den Darm ist von der Reaktion im
Duodenum abhingig. Sobald durch den Ubertritt eines Teiles des Mageninhaltes
dort die Reaktion sauer geworden ist, wird der Pylorus durch die Kontraktion
des ringférmigen Sphincter fest verschlossen, und Chymus kann erst dann wieder
ins Duodenum gelangen, wenn die Neutralisation der Sdure durch den alkalischen
Inhalt des Duodenums die Vorbedingungen fiir die Erschlaffung des Sphincter
geschaffen hat.

Der fermenthaltige Verdauungssaft, der auf den Chymus im Duodenum ein-
wirkt, ist nach seiner Herkunft nicht einheitlicher Natur, sondern das Gemisch
der Sekrete dreier verschiedener Organe, der Bauchspeicheldriise, der Leber
und des Diinndarmes selber. Die von der Leber beigesteuerte Fliissigkeit ist

die Galle.
a) Der Pankreassaft.

Der Pankreassaft ist wasserklar, farblos und eiweifireich. Seine Menge kann
beim Menschen anscheinend bis zu 1 Liter taglich betragen. Das Maximum der
Absonderung wird 3—4 Stunden nach der Nahrungsaufnahme beobachtet.
Seine Reaktion ist wegen des ziemlich hohen Gehaltes an Natriumbicarbonat
mit einem pg von 8,3 deutlich alkalisch. An anorganischen Substanzen enthilt
er auflerdem in gréBeren Mengen noch Kochsalz, an organischen, wie schon erwéahnt,
Eiweilkorper. Seine Bedeutung fiir die Verdauungsvorgéinge erlangt der Pankreas-
saft durch den Gehalt an drei duBlerst aktiven Fermenten, dem Trypsin, der
Lipase (Steapsin) und der Amylase (Ptyalin oder Diastase). Aullerdem findet
sich noch etwas Maltase. :

Das Trypsin ist auf die Verdauung von EiweiBkorpern eingestellt. Das aus
einer ganz frischen Pankreasdritse extrahierte Ferment ist gegentber Eiweil3-
kérpern vollig unwirksam und gewinnt seine volle Aktivitdt erst, wenn es in
Berithrung mit Darmschleimhaut kommt. Sehr aktive Trypsinlésungen kénnen
auch aus einer einige Zeit nach Eutnahme aus dem Tier aufbewahrten Driise
hergestellt werden. Es zeigen diese Beobachtungen, dafl das Trypsin aktiviert
werden muBl. Die aktivierende Substanz wird als Enterokinase bezeichnet; sie
findet sich sowohl in der Darmschleimhaut als auch, wenn auch gewéhnlich
in unwirksamer Form, im Pankreas. Die Aktivierung des Trypsins durch die
Enterokinase ist zeitweilig als ein fermentativer Vorgang angesehen worden.
Es handelt sich aber um eine einfache chemische Additionsverbindung, die
durch bestimmte Eingriffe wieder aufgespalten werden kann, so daBl man aus
dem durch Enterokinase aktivierten Trypsin inaktives Trypsin zuriickgewinnen
kann. Das von der Bauchspeicheldriise abgegebene Trypsin ist kein einheitliches
Ferment, sondern hat sich in verschiedene Fermente von genau abgegrenztem
Wirkungsbereich trennen lassen.

Das erste dieser Fermente ist eine Proteinase, also ein eigentliches eiweil3spaltendes
Ferment. Es ist ohne Aktivierung durch Enterokinase vollig unwirksam und wird
daher auch, da seine Aktivierung die Vorbedingung fiir seine Funktionsfahigkeit ist,

als Trypsinkinase bezeichnet. Seine Wirkung umfaft die Aufspaltung von eigent-
lichen EiweiBkérpern hoherer (Casein, Fibrin, Albuminen, Globulinen) und niederer



118 Nahrungsaufnahme, Verdauung und Resorption.

Struktur (Protamine und Histone); es greift aber auch die Endprodukte der Pepsin-
verdauung, die Albumosen und Peptone, an. Aufler dem eiweilspaltenden Ferment
enthilt das Trypsin genannte Fermentgemisch neben einigen anderen ein Ferment,
das auf den Abbau von Polypeptiden eingestellt ist und daher als Polypeptidase
bezeichnet wird. Die Wirkung der Polypeptidase erfolgt auch ohne Aktivierung durch
Enterokinase, sie wird aber durch dieselbe wesentlich verstiarkt. Die Polypeptidase
wirkt auch auf Peptone ein. Das Wirkungsoptimum des Trypsingemisches liegt bei
schwach alkalischer Reaktion.

Der Wirkungsmechanismus dieser verschiedenen Fermente entspricht insofern
demjenigen des Pepsins, als auch durch sie Peptidbindungen gelést werden; ihr
Eingriff in den Bau des EiweiBmolekiils ist aber viel tiefer als der durch das Pepsin.
Es entstehen nicht nur EiweiBspaltstiicke peptidartiger Natur, sondern auch
bereits freie Aminosduren. Eine Aminosédure, das Tryptophan, hat ihren Namen
danach erhalten, daf} sie bei der Trypsinverdauung frei wird. Die Wirkung des
Trypsins reicht aber nicht aus, um das gesamte Eiweill zu Aminosiuren ab-
zubauen, sondern dies geschieht erst durch das Erepsin (s. S. 120).

Die Pankreaslipase ist das Hauptferment der Fettverdauung, da die Magen-
lipase wohl nur beim Sdugling eine Rolle spielt. Die Lipase hat ebenso wie das
Trypsin ein im Alkalischen gelegenes py-Optimum. Ihre Spezifitit ist verglichen
mit derjenigen der kohlehydratspaltenden und eines Teils der eiweifispaltenden
Fermente nicht sehr ausgesprochen. Sie spaltet alle Ester von Fettsduren mit
Alkoholen, also nicht nur die eigentlichen Fette, die Triglyceride. Allerdings
werden gerade die natiirlichen Fette von der Pankreaslipase mit besonderer
Leichtigkeit gespalten; schon Di- und mehr noch Monoglyceride werden wesent-
lich langsamer abgebaut, und die Spaltbarkeit der einfachen Fettsiureester ist
noch geringer. Die Verdauung der Fette ist vor allem deshalb ein recht
verwickelter Vorgang, weil das Fett nicht wie die anderen Nahrungsstoffe durch
die Berithrung mit dem Magensaft oder den Verdauungssekreten im Duodenum
in Losung und gleichméBige Verteilung gebracht und dadurch der Einwirkung
der Fermente leicht zuginglich gemacht wird. Das Fett ist eine wasserunlésliche
Substanz; es hat also zunidchst nur eine sehr geringtigige Oberfliche fiir den
Kontakt mit dem fermenthaltigen Darminhalt. Eine Oberflichenvergroferung
ist also die Hauptvoraussetzung fiir einen groBeren Umfang der Fettverdauung.
Eine solche Vergroferung der Oberfliche kann nur erzielt werden durch eine
méglichst feine Verteilung des Fettes im Darmsaft in Form einer Emulsion.
Emulsionen aus Fetten und wéalrigen Losungen lassen sich unter gewissen
Bedingungen leicht herstellen. So bildet Olivendl mit Wasser auf Zusatz von
wenig Alkali eine recht bestindige Emulsion. Dies beruht darauf, daf Olivensl
wie alle Fette eine Spur ranzig, also in Fettsduren und Glycerin zerfallen ist.
Die Fettsiuren bilden mit dem Alkali bei alkalischer Reaktion Seifen. Seifen
weisen Wasser gegeniiber eine viel geringere Oberflichenspannung auf als die
Fette selber. Bei der Bildung der Seifen umbhiillt sich jedes Fettrépfchen mit
einer Seifenmembran. Die Fettropfchen konnen aber wegen der geringen Ober-
flichenspannung der Seife nur klein sein, und so wird eine recht feine Emul-
gierung erreicht. Man hat sich bis vor nicht allzu langer Zeit auch die Emulgierung
der Fette im Darm in dieser Weise vorgestellt. Es ist aber mit Sicherheit erwiesen,
daB im Darm niemals eine so alkalische Reaktion vorhanden ist, daf die Bildung
von Seifen mdglich wire, vielmehr reagiert der Inhalt des oberen Diinndarmes
meist noch schwach sauer und erst in den unteren Dinndarmabschnitten wird
héchstens neutrale Reaktion erreicht. Es ist dies an sich auffillig angesichts
der Tatsache, daB die drei sich in das Duodenum ergieenden Sekrete, Pankreas-
saft, Galle und Darmsaft, deutlich alkalische Reaktion haben. Jedoch wird das
verfiigbare Alkali wohl zur Abstumpfung der Siure des Mageninhalts so weit-
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gehend verbraucht, daB die Reaktion im Duodenum noch schwach sauer bleibt.
Man ist daher heute geneigt, den Gallensduren (s. S. 128), die eine auflerordent-
lich groBle Oberflichenaktivitdit haben, die entscheidende Bedeutung fiur die
Emulgierung der Fette zuzuschreiben. Sie wiirden dabei in gleicher Weise wie
die Seifen wirken. Auch fiir die Steigerung der Wirksamkeit der Lipase sollen
die Gallensduren von Wichtigkeit sein. Ebenso wie das Trypsin gehort auch die
Pankreaslipase zu denjenigen Fermenten, deren Wirksamkeit durch geeignete
Aktivierung erheblich gesteigert werden kann. Die Aktivierung erfolgt auBer
durch Gallensduren durch Ca-Salze und durch EiweiGstoffe.

Das dritte wichtige Pankreasfermentist die Amylase. Sie entspricht hinsichtlich
ihrer Wirkung vollig der Speichelamylase mit dem alleinigen Unterschied, daf ihre
Aktivitit groBer zu sein scheint. Auch sie baut Stédrke bis zur Maltosestufe ab,
so daB eine vollige Verdauung erst durch die Einwirkung von Maltase méglich ist.
Die im Pankreassaft vorkommende Maltase ist aber wenig aktiv, so da} die Stérke-
verdauung nur durch die Maltase des Darmsaftes zu Ende gefiihrt werden kann.

b) Die Galle.

Die Galle ist sowohl als ein Sekret der Leber wie als ein Exkret dieses Organs
anzusehen. Als Sekret enthilt sie eine Reihe von Stoffen, die den Zwecken des
Organismus noch an anderer Stelle nutzbar gemacht werden, als Exkret werden
mit ihr eine Anzahl von Endprodukten des Stoffwechsels ausgeschieden. Die
Bildung der Galle erfolgt in der Leber kontinuierlich. Sie sammelt sich in den
zwischen den Leberzellen gelegenen Gallencapillaren und wird zunéchst durch
den Ductus hepaticus und den Ductus cysticus der Gallenblase zugefithrt. Hier
wird sie fiir die Zeiten des Verbrauchs gespeichert und erfihrt Verdnderungen,
die im wesentlichen auf einer Eindickung beruhen. Durch Resorption von Wasser
in der Gallenblase kann die Galle auf das 20—30fache ihrer urspriinglichen
Konzentration eingedickt werden. Die in den Darm abgegebene Gallenmenge
betragt taglich 15—1 Liter. Die Farbe der menschlichen Galle ist dunkelgoldgelb
bis gelbbraun. Sie beruht auf der Anwesenheit des Gallenfarbstotfes, des Bili-
rubins. Das Bilirubin ist ein Umwandlungsprodukt des Hémoglobins und ent-
steht aus diesem durch Abspaltung des Eisens und nachfolgende Oxydation des
Porphyrins. Auch das Bilirubin enthilt vier Pyrrolringe. Diese sind aber nicht
mehr wie im Himoglobin (s. d.) ringférmig miteinander verbunden, sondern
kettenformig miteinander vereinigt. Auler dem Bilirubin kommen bei den Tieren
noch andere Formen des Gallenfarbstoffes vor, so das Biliverdin, ein grin ge-
farbtes Oxydationsprodukt des Bilirubins. Durch weitergehende Oxydation
dieses Korpers lassen sich noch mehrere durch charakteristische Farbung aus-
gezeichnete Oxydationsstufen des Bilirubins herstellen. Im Darm erleidet das
Bilirubin reduktive Verinderungen unter Bildung von Urobilinogen. Dieser
Korper ist selbst kein Farbstoff, geht aber in das Urobilin (Stercobilin), den
normalen Kotfarbstoff, iiber. Die Umwandlungsprodukte des Gallenfarbstoffes
werden z. T. durch die Darmschleimhaut resorbiert, der Leber wieder zugefiihrt
und hier in Gallenfarbstoff zuriickverwandelt (enterohepatischer Kreislauf).
Bei Stérungen der Leberfunktion gelangen sie ins Blut und werden durch die
Nieren in den Harn ausgeschieden. Bei Behinderung des Gallenabflusses in den
Darm kann Gallenfarbstoff in vermehrter Menge im Blut und ebenfalls im
Harn auftreten (Ikterus, Gelbsucht). Als eine Exkretion ist die Ausscheidung von
Cholesterin mit der Galle anzusehen. Das Cholesterin wird wahrscheinlich beim
Zerfall der roten Blutkorperchen frei.

Die physiologisch wirkungsvollsten Bestandteile der Galle sind die Gallen-
siuren. Die gepaarten Gallensiuren, Glykocholsiure und Taurocholsdure, sind
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zusammengesetzte Verbindungen, deren einer Bestandteil entweder das Glyko-
koll oder ein Abkémmling des Cysteins, das Taurin, der andere Paarling ein
hochmolekulares Gebilde ist.

CH,NH,CH,SO,H = Taurin.

Das Taurin entsteht aus dem Cystein durch Decarboxylierung und Oxydation
des Schwefels bis zur Sulfosdure (Taurin = Aminoathansulfosiure).

Die in der Glykochol- bzw. der Taurocholsdure enthaltenen hochmolekularen
Sauren sind die Cholsdure und die Desoxycholsdure. Auf die Verwandtschaft der
Gallenséuren mit dem Cholesterin ist bereits hingewiesen worden (s. S. 23). Die
Bedeutung der Gallensduren beruht auf der Beschleunigung der Fettverdauung.
Einmal tragen sie zur Emulgierung der Fette bei (s. 0.), zweitens aktivieren sie die
Lipase. Diese Aktivierung erfolgt in der Weise, daB sich durch die Anwesenheit
der Gallensduren im Darmsaft kolloidale Niederschlige bilden, an welche sowohl
das Fett als auch die Lipase adsorbiert werden. Durch die adsorptive Anreicherung
von Ferment und Substrat an der kolloidalen Oberfliche wird natiirlich die
Geschwindigkeit des fermentativen Prozesses gesteigert. Bei Abwesenheit von
Galle im Darm werden Fette nicht in den Organismus aufgenommen, sondern
mit den Faeces ausgeschieden, und zwar nicht als neutrale Fette, sondern
als freie Fettsduren. Die eigentliche Fettverdauung kann also weitgehend ohne
Mitwirkung der Gallensduren stattfinden, lediglich die Fettresorption ist an
ihre Gegenwart gebunden. Die Rolle, welche den Gallensiuren bei diesem Vor-
gang zukommt, wird erst spiter behandelt (s.S. 128). Ebenso wie fiir die
Gallenfarbstoffe besteht auch fur die Gallensiuren ein enterohepatischer Kreis-
lauf, d. h. sie werden vom Darm aus resorbiert und der Leber wieder zugefiihrt,
so daB sie erneut in die Galle ausgeschieden werden kénnen.

¢) Der Darmsaft.

Die Entstehungsstitte des eigentlichen Darmsaftes, des Sekretes der Darm-
schleimhaut, sind die LiEBERKUHNschen Driisen und im Duodenum die BRUNNER-
schen Driisen. Aullerdem wird von den Becherzellen Schleim gebildet. Der Darm-
saft hat ein p, von 8,3 infolge seines hohen Gehaltes an Natriumbicarbonat,
eine Kigenschaft, die er mit dem Pankreassaft teilt. Ebenso enthilt er an an-
organischen Substanzen in gréBerer Menge Kochsalz. An Fermenten findet sich
das Erepsin, ein Gemisch zweier peptidspaltender Fermente, einer Dipeptidase
und einer Polypeptidase, welche die Spaltung der EiweiBlkérper zu Ende fiihren.
Vor allen Dingen enthilt der Darmsaft die Fermente fiir den vélligen hydro-
lytischen Abbau der verschiedenen Disaccharide, eine Maltase, eine Saccharase
(Invertin, Invertase) und eine Laectase. Die Maltase beendet die Spaltung der
Stirke, indem sie aus Malzzucker zwei Molekiile Traubenzucker bildet. Die
Saccharase spaltet den Rohrzucker, der zum Siifien der Nahrung dient, in Trauben-
zucker und Fruchtzucker, wihrend die Lactase den Milchzucker in Trauben-
zucker und Galaktose zerlegt. Lactase soll nur bei Milchnahrung im Darmsaft
vorhanden sein, so vor allem beim S#dugling und Kleinkinde, nicht aber beim
Erwachsenen. Es wird aber behauptet, daB die Bildung von Lactase einsetzt,
sobald Milch wieder regelméBig als Nahrung aufgenommen wird.

d) Der Mechanismus fiir die Sekretion des Pankreassaftes, der Galle
und des Darmsaftes.

Pankreassaft. Die Sekretion des Pankreassaftes erfolgt beim Menschen an-
scheinend in geringer Menge kontinuierlich, erfihrt aber durch die Nahrungs-
aufnahme eine merkliche Verstirkung. Die Reize fiir die Verstirkung der Sekretion
sind verschiedener Art. Wenige Minuten nach einer Nahrungsaufnahme macht
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sich bereits eine Pankreassekretion bemerkbar. Hier handelt es sich um nervése
Einfliisse, die die Driise auf dem Weg iiber den Vagus erreichen, da die Sekretions-
steigerung nach Vagusdurchschneidung ausbleibt. Sekretionsauslosend erweisen
sich Wasser, wenn es mit der Magenschleimhaut in Berithrung kommt, Sdure
bei Einwirkung auf das Duodenum sowie Fett, wenn es sich im Duodenum und
im Diinndarm befindet. Es kommt also physiologischerweise als Erreger der
Pankreassekretion in erster Linie der Ubertritt von saurem Mageninhalt ins
Duodenum in Frage. Diese Sekretionserregung hat eine Latenzzeit von wenigen
Minuten. IThr Mechanismus ist ein humoraler. Die Schleimhaut des Duodenums
enthélt eine als Prosekretin bezeichnete Substanz, die durch die Benetzung der
Schleimhaut mit der Salzsdure des Mageninhaltes in das Secretin tibergefiihrt
wird. Das Secretin wird dann ins Blut abgegeben, auf dem Blutwege der Driise
zugefithrt und wirkt hier sekretionsfordernd. Es handelt sich also um einen Vor-
gang, wie er anscheinend auch fiir die Regelung der Magensattsekretion vorliegt
(s. Gastrin S. 116). Jedoch ist die Existenz des Secretins und seine Bedeutung
fiir die Erregung der Pankreassekretion streng bewiesen, was fir das Gastrin
nicht der Fall ist. Durch Extraktion der Duodenalschleimhaut mit verdinnter
Salzsdure und Injektion dieses Extraktes in die Blutbahn 148t sich die Pankreas-
sekretion in einer Weise anregen, wie sie fiir die Verdauung charakteristisch ist.

Die sekretionsférdernde Wirkung der Fette tritt anscheinend erst nach ihrer
Verseifung ein. AuBer Férderung wird auch Hemmung der Pankreassekretion
beobachtet, z. B. durch Anwesenheit von Alkali im Darm. Die Zusammensetzung
des Pankreassaftes, besonders sein Fermentgehalt, aber auch der Verlauf seiner
Absonderung ist in erheblichem Umfang von der Zusammensetzung der Nahrung
und von der Art der Sekretionserregung abhéngig. So wird nach Einbringen von
Séure ins Duodenum eine reichliche Menge eines fermentarmen Saftes abgesondert,
nach Zufuhr von Fett ein weniger reichliches, aber fermentreiches Sekret.

Galle. Fir die Absonderung der Galle haben zwei Faktoren Bedeutung,
erstens Einwirkung auf die Gallenbildung in der Leber und zweitens Beein-
flussung der Abgabe von Galle aus der Gallenblase in den Darm. Die Sekretion
der Galle erfolgt in der Leber, wie bereits erwidhnt, kontinuierlich. Sie wird ge-
steigert durch Fleisch, Peptone, Fette, aber auch durch Salzsiure und vor allen
Dingen durch Gallensduren und ihre Salze. Diese Reize kénnen dabei im Magen
oder im Duodenum angreifen. Die gallentreibende Wirkung der Gallenséiure
ist besonders bemerkenswert im Hinblick auf den enterohepatischen Kreislauf
der Gallensdure. Fernerhin scheint als Reiz fiir die Gallenabsonderung auch
das Secretin dienen zu koénnen. Der Austritt der Galle aus der Gallenblase in
den Darm hiéingt vom Inhalt des Duodenums ab. Der Ubertritt der drei Haupt-
nahrungsstoffe Eiweil, Fett und Kohlehydrate ins Duodenum stellt einen
starken Reiz dar und auch Eiweillspaltprodukte wirken férdernd auf den Aus-
tritt der Galle in den Darm.

Darmsaft. Die Darmsaftabsonderung kann schon durch mechanische Reizung
der Darmschleimhaut ausgelost werden. Wichtiger ist wohl die chemische Aus-
lésung durch den Magensaft. Auch hier handelt es sich in erster Linie um eine
Folge der sauren Reaktion des Magensaftes, da Salzsdure den gleichen Effekt
hat. Méglicherweise erfolgt die Ubertragung der chemischen Reize auf die Driisen
des Darmes auf dem humoralen Wege, da ebenso wie Pankreas- und Gallen-
sekretion auch die Absonderung von Darmsaft durch die Injektion von Secretin
angeregt wird. SchlieBlich gibt es aber auch einen nervésen Mechanismus der
Sekretionserregung, da durch Reizung des Vagus die Sekretion der LiEBER-
KUHNschen Driisen in Gang gesetzt werden kann.
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4. Die Abstimmung der Verdauungsfermente aufeinander.

Fir die Verdauung ein und derselben Gruppe von Nahrungsstoffen stehen
dem Organismus in der Regel eine Reihe von Fermenten zur Verfiigung. Die
Tatigkeit dieser Fermente geht in bestimmter Ordnung und Reihenfolge vor
sich. Der Sinn dieser Verteilung der Fermente auf verschiedene Teile des Ver-
dauungskanals besteht darin, die Verdauung auf einen gréfleren Raum zu ver-
teilen und damit zu beschleunigen, vielleicht handelt es sich daneben auch um
Sicherungsmaflnahmen, so dafl der Ausfall eines Ferments den Gesamtablauf
der Verdauung nur relativ wenig in Mitleidenschaft zieht. Die Verteilung der
Fermente auf die einzelnen Abschnitte des Verdauungskanals ist bei der Ver-
dauung der Polysaccharide besonders sinnfillig. Sie beginnt in der Mundhéhle,
setzt sich zunichst im Magen noch fort und wird schlieBlich im Duodenum und
zwar durch zwei verschiedene Fermente, das Pankreasptyalin und die Maltase
des Darmsaftes, zu Ende gefithrt. Noch weitergehend ist die Unterteilung der
EiweiBlverdauung. Zuerst werden im Magen durch das Pepsin aus dem Eiwei3
groBe, aber wasserlgsliche Spaltstiicke gebildet. Im Darm setzt das Trypsin
den Abbau fort, wobei daran zu erinnern ist, dal weder das Trypsin noch das
Erepsin, das die Eiweilverdauung zu Ende fiihrt, einheitliche Fermente sind.
Vom fermentchemischen Standpunkt konnen sich die eigentlichen eiwei3-
spaltenden Fermente Pepsin und Trypsin nicht gegenseitig vertreten, da sie das
Eiweil3 ganz verschieden weit abbauen. Physiologisch kann aber ein derartiger
Ersatz stattfinden. Ist der gesamte Magen operativ entfernt worden, wie bei
bestimmten Erkrankungen desselben iiblich, so erfolgt, trotzdem dann kein
Pepsin mehr gebildet wird, eine vollstindige Verdauung der EiweiBkorper.
Wir haben also in den Verdauungsvorgidngen in ihrer Gesamtheit eine fein auf-
einander abgestimmte Folge von Reaktionen vor uns, die wie die Glieder einer
Kette ineinandergreifen. Wir sehen aber auch, daB der Ausfall eines dieser
Glieder nicht zu tiefergehenden Stérungen des Gesamtablaufes der Verdauung
zu fithren braucht.

5. Dickdarm.

Die Verdnderungen, die sich im Dickdarm an den Nahrungsstoffen vollziehen,
sind prinzipiell von denjenigen in den anderen Abschnitten des Verdauungs-
kanals verschieden. Die Verdauungsvorginge finden, soweit sie der Mitwirkung
von Fermenten bediirfen, im Dinndarm ihr Ende und die bei diesen Umsetzungen
entstandenen Spaltprodukte werden auch bereits an dieser Stelle zum griB8ten
Teil durch Resorption in den Organismus aufgenommen. Der Darminhalt, der
den Dickdarm erreicht, besteht hauptséchlich aus Wasser, abgestoflenen Epi-
thelien der Schleimhaut des Diinndarmes, aktiven oder inaktiven Fermenten
des Darmes und des Magens sowie aus schwer und unverdaulichen Resten der
Nahrung. Solche sind in erster Linie die Cellulose der pflanzlichen Nahrungs-
mittel, sowie bestimmte unverdauliche Eiweilkorper, die Keratine. An diesen
fir die Verdauungsfermente nicht angreifbaren Nahrungsresten vollziehen sich
aber im Dickdarm (in geringem Umfange auch im unteren Teil des Diinndarms)
durch die Tatigkeit von Bakterien, also durch korperfremde Lebewesen, noch
tiefgehende Abbauvorginge. Die Einwirkung der Bakterien auf die genannten
Stoffe bezeichnet man als Fédulnis- oder Giirungsvorgiinge. Sie erstrecken sich
sowohl auf die Kohlehydrate, und zwar vorwiegend die Cellulosemembranen
der pflanzlichen Zellen, als auch auf unverdaut gebliebene Eiweilkorper. Durch
die Faulnis werden die Kohlehydrate zu einem Teil in organische Siuren wie
Milchsdure und Buttersiure umgewandelt. Wahrend ein Molekiil Zucker einfach
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in zwei Molekiile Milchsidure zerfillt, ist die Umwandlung in Buttersiure mit
dem Freiwerden von Kohlendioxyd und Wasserstoff verbunden. Der Wasser-
stoff kann in den Darmgasen nachgewiesen werden.

Bei der Vergirung der EiweiBkorper kommt es zur Entstehung von sehr
mannigfaltigen Produkten. Voraussetzung fiir die Vergirung der EiweiBlkorper
ist ihre hydrolytische Aufspaltung zu Aminoséuren, die durch die in den Bakterien
enthaltenen Proteasen bewirkt wird. Die freigewordenen Aminosduren werden
dann weiter abgebaut. Einer der einfachsten Abbauvorginge ist die Decarb-
oxylierung, die zur Bildung der proteinogenen Amine fiihrt.

Sie betrifft vor allem die Diaminoséuren Ornithin und Lysin, welche in die Diamine
Putrescin (Tetramethylendiamin: NH,.(CH,),.NH,) und Cadaverin (Pentamethylen-
diamin) umgewandelt werden. Auch aromatische Aminoséuren werden decarboxyliert.
So entstehen aus Tyrosin und Histidin, Tyramin und Histamin. Die ,,biogenen‘
Amine sind Stoffe von groBler physiologischer Wirksamkeit (s.auch S. 144). Die
Wirkung des Histamins auf die Magensaftabsonderung ist bereits frither erwéhnt
worden (s. S. 116). Der Abbau der Aminoséduren kann aber auch noch viel eingreifender
sein. Dies 148t sich besonders gut an den aromatischen Aminoséuren verfolgen, weil
die in ihnen enthaltenen Ringsysteme nicht weiter angegriffen werden und daher die
entstandenen Substanzen besonders leicht nachweisbar sind. So kénnen aus Tyrosin
und Tryptophan die Seitenketten abgespalten werden; aus Tyrosin entstehen nach-
einander Kresol und Phenol:
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Tyrosin Kresol Phenol
aus Tryptophan Skatol und Indol:
CH,.CH.NH,COOH /\ CH, VAN
u | U
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Auf dem Vorkommen von Skatol und Indol beruht der charakteristische Geruch
der Faeces. Durch bakterielle Zersetzung der schwefelhaltigen Aminosdure Cystein
entsteht Schwefelwasserstoff (H,S).

Die Bakterien vollziechen auch reduktive Verdnderungen an bestimmten
Inhaltsstoffen des Dickdarms. Es ist schon an anderer Stelle auf die reduktive
Umwandlung des Bilirubins in den Kotfarbstoff Stercobilin hingewiesen worden
(s. S.119).

Die entstehenden spezifischen Féaulnisprodukte werden z. T. resorbiert, kénnen
also méglicherweise in den Zellen des Kérpers verwandt werden; sie unterliegen
aber wohl zum gréten Teil der Ausscheidung durch die Nieren. Der nicht
resorbierte Anteil wird mit dem Kot ausgeschieden. Eine reichlichere Bildung
von Faulnisprodukten ruft Vergiftungserscheinungen hervor. Hiernach kénnte
es scheinen, als ob die Ansiedelung der Bakterien im Darm ein unerwiinschter,
sogar ein gefihrlicher Zustand sei. Jedoch sind bei dieser Symbiose gewisse
Vorteile fiir den Wirtsorganismus nicht zu verkennen. Durch die Gdrungsvorgéinge
entstehen z. B. aus der Cellulose organische Sauren, also Stoffe, die noch einen
erheblichen Energieinhalt haben und die auch vom Darm resorbiert werden
kénnen. Durch die Téatigkeit der Bakterien kénnen sie also dem Organismus noch
als Energiequelle zur Verfiigung gestellt werden. Wesentlicher ist aber, dafl nach
der Vergirung der Cellulosemembran der Inhalt der pflanzlichen Zellen freigelegt
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wird und damit Stoffe der Resorption zuginglich werden, die bei Abwesenheit der
Bakterientlora als Energiequelle nicht ausgenutzt werden kénnten. Entsprechend
der Zusammensetzung seiner Nahrung sind gerade dem Pflanzenfresser die
bakteriellen Géirungsvorginge fiir die normale Erndhrung unentbehrlich. Es
liegen sogar Befunde vor, aus denen hervorzugehen scheint, dafl die Besiedelung
des Darmes mit Bakterien auch bei anderen Tieren iiberhaupt Voraussetzung
fir einen geregelten Stoffwechsel ist.

Durch die Umwandlungen, die der Chymus bei seinem allm#hlichen Weiter-
transport im Darme erfdhrt, wird seine urspriingliche Beschaffenheit véllig
verdndert. Man bezeichnet den Inhalt des Dickdarms als Kot oder Faeces. Die
Faeces bestehen aus den Resten der Nahrung, die auch dem Angriff der Bakterien
widerstanden haben, aus abgestoBenen Darmepithelien, Resten der Verdauungs-
fermente, den Farbstoffen, die als Umwandlungsprodukte des Gallenfarbstoffs
gebildet worden sind und schlieflich zu einem sehr erheblichen Teil aus noch
lebenden oder abgestorbenen Mikroorganismen. Der Anteil der abgestoBenen
Darmepithelien an der Trockensubstanz der Faeces kann bis zu 259%,, derjenige
der Bakterien bis zu 50%, betragen. Der Wassergehalt des Kotes betrigt 65 bis
85Y,, seine Menge ist in weitem Umfange von der Art der Nahrung abhingig.
Gut verdauliche, schlackenarme Kost bildet naturgeméB viel weniger Kot als
schwer verdauliche Pflanzennahrung. Bei der Zusammensetzung des Kotes ist
es versténdlich, dafl sogar bei vollstindigem Hunger noch Kot gebildet wird, da
auch im Hunger eine AbstoB8ung von Epithelien und eine geringe Produktion
der Verdauungsséfte erfolgt und fernerhin die Ausscheidung der Mikroorganismen
weitergeht. In welchem Umfange die Menge des Kotes von der Art der Nahrung
abhingt, zeigt die folgende Zusammenstellung, die angibt, wieviel Gramm
Faeces-Trockensubstanz nach Aufnahme von 100 g der angefiihrten Nahrungs-
mittel ausgeschieden werden:

Weillbrot . . . . . 45g Kartoffeln . . . . . 94g
Fleisch . . . . . . 5,1,  Schwarzbrot . . . . 15,0,
Eer ... ... .52, Gelbe Riben. . . . 20,7,,
Mileh . . . . . . .90,

Neben den Vorgéngen, die schlieBlich zur Bildung der Faeces fithren, hat der
Dickdarm noch eine weitere Funktion, die der Ausscheidung von Substanzen
aus dem Blutstrom in sein Lumen. Diese Funktion erstreckt sich in erster Linie
auf Kalksalze, Eisensalze und Phosphate, anscheinend auch auf das Cholesterin.

C. Die Resorption.

Mit dem fermentativen Abbau der Nahrungsstoffe in der Mundhdéhle, im
Magen und im Darm ist der eine Zweck der Verdauung, die Umwandlung der
Nahrung in aufnahmefahige Stoffe vollendet; es mufl sich nun ein zweiter Vor-
gang anschlieBen, die Resorption, durch die sich die Aufnahme der bei der Ver-
dauung entstandenen niedermolekularen Stoffe durch die Darmwand hindurch
ins Innere des Organismus vollzieht. Alle fermentativen Vorginge, die sich bei
der Verdauung abspielen, sind hydrolytische Spaltungen. Fiir sie ist es kenn-
zeichnend, daf3 die entstehenden Spaltprodukte nur einen unwesentlich geringeren
Energieinhalt haben als die Ausgangsstoffe, so dal also die fiir die Resorption
durchaus notwendige Aufspaltung der grofileren Molekiile mit einem ziemlich
geringen Energieverlust verbunden ist. Durch die Verdauung werden die Nahrungs-
stoffe ihrer spezifischen Natur entkleidet, die resorbierten Substanzen sind also
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fiir den Organismus unspezifisch und kénnen nach ihrem Durchtritt durch die
Darmwand zu Stoffen aufgebaut werden, deren Zusammensetzung fir den
betreffenden Organismus charakteristisch ist. Dies gilt in erster Linie fiir die
EiweiBkérper, deren Struktur in besonders hohem Mafle artspezifisch ist. Die
Geschwindigkeit der Resorption ist sehr weitgehend von der Gréfie der resor-
bierenden Oberfliche des Darmes abhingig. Diese ist wegen der Oberflichen-
vergroflerung durch die Darmzotten sehr erheblich. Sie wird noch dadurch
gesteigert, daBl der Diinndarm Faltungen der Schleimhaut, die KERKRINGschen
Falten, aufweist. Am Dickdarm wird durch die Ausbildung der Haustren das
gleiche Ziel erreicht. Auch die Art der Erndhrung ist fiir die GréBe der resor-
bierenden Oberfliche von Bedeutung, indem bei Pflanzenfressern, die schwer
verdauliche Kost zu sich nehmen, der Darm wesentlich linger ist als bei Fleisch-
fressern, dies aber wohl ebensosehr deshalb, weil durch Verlingerung des
Darmrohres die Fermente lingere Zeit auf den Darminhalt einwirken konnen.
Die Resorption der Nahrung vollzieht sich vorzugsweise im Diinndarm, daneben
spielt der Dickdarm nur fiir die Aufnahme des Wassers eine Rolle. Jedoch kénnen
bei rectaler Zufuhr niedermolekulare Substanzen, z. B. Traubenzucker, auch von
der Dickdarmschleimhaut resorbiert werden. Resorptionsvorginge in der Mund-
hoéhle und im Magen sind praktisch bedeutungslos.

Fir den Ablauf der Verdauungsvorginge ist eine friihzeitig einsetzende und
rasch erfolgende Resorption von grofler Bedeutung, denn auf Grund des Massen-
wirkungsgesetzes muf} die Anhdufung von Spaltprodukten zu einer fortschreitenden
Verlangsamung der Fermentwirkung fithren. Werden die Spaltstiicke dagegen
durch Resorption prompt beseitigt, so erfihrt die Spaltung keine Verzdgerung.

Welche Faktoren sind fir die Resorption mafBgebend ? In erster Linie ist
an eine Erklirung durch rein physikalische Gesetze zu denken, also an die Vor-
génge der Filtration, Diffusion und Osmose. Eine Filtration kann nur stattfinden,
wenn eine hydrostatische Druckdifferenz besteht, wenn sich also eine Flissigkeit
durch eine Scheidewand vom Ort des héheren zu dem des niederen Druckes
bewegt. Sind in der Fliissigkeit Stoffe gelést, so gehen sie ebenso wie das Losungs-
mittel durch die Scheidewand hindurch, wenn ihre Molekiile dazu klein genug
sind. Dies trifft fir krystalloide Stoffe zu. Gréber disperse, geloste Stoffe werden
aber bei der Filtration zuriickgehalten. Diffusion erfolgt zwischen Flissigkeiten,
die sich unter gleichem hydrostatischen Druck befinden, aber verschiedene
Zusammensetzung haben. Sie fithrt allméahlich zu einem Konzentrationsausgleich,
unabhingig davon, ob die Lésungen durch eine Membran getrennt sind oder
nicht, wenn nur diese Membran itiberhaupt fir die gelosten Stoffe permeabel ist.
Bei der Osmose erfolgt, wie bereits frither ausgefuhrt (s. S. 7), weil sie an das
Vorhandensein von semipermeablen Membranen gebunden ist, vor allen Dingen
eine Trennung des Losungsmittels von dem gelosten Stoff. Es hat sich gezeigt,
daB alle diese Krafte fiir das Verstindnis der Resorptionsvorginge nicht aus-
reichen, sondern daf} die Darmschleimhaut sich aktiv an der Resorption beteiligt.
In welcher Weise dies geschieht, 148t sich aus dem Aufbau der Darmschleimhaut
schlieBen. Dieser ist in der Abb. 54 schematisch wiedergegeben. Die Zotten,
die in unmittelbarer Berithrung mit dem Darminhalt stehen, haben unter ihrem
einschichtigen Epithel ein auBlerordentlich fein verzweigtes Capillarnetz (die
‘feine Verzweigung des Capillarnetzes einer Darmzotte zeigt die Abb.24) und
weist in dem zentralen Lymphraum ein weites Hohlraumsystem zur Aufnahme
von Fliissigkeit auf. Es ist bedeutungsvoll, dal sich im Inneren der Zotte glatte
Muskelzellen nachweisen lassen. Betrachtet man unter besonderen Vorsichts-
mafregeln die innere Oberfliche des Diinndarms unter dem Mikroskop, so sieht
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man, wie die Darmzotten spontane Kontraktionen ausfithren und wie durch
Reize an der Zottenbasis Kontraktionen willkiirlich ausgelést werden kénnen.

Abb. 54. Schema des Aufbaus der Darmzotte. (Aus TANDLER, J.: Lehrbuch der systematischen
Anatomie, 2, Bd. Leipzig: F. C. W. Vogel 1923.)

Es geht dies in schéner Weise aus einer Folge kinematographischer Aufnahmen
hervor, die in Abb. 55 wiedergegeben sind. Die Kontraktion der Zotte erfolgt

Abb. 55. Bewegung der Darmzotten. (Aus einer kinematographischen Aufnahme der Bewegung

der Darmzotten im lebenden Hund ist bei 8—10 Aufnahmen pro Minute jede achte abgebildet.

Vergr. 30fach. Besonders deutlich ist die Bewegung der mit einem Pfeil bezeichneten Zotte.)
[Aus V. KOKAS und v. LUDANY: Pfliigers Arch. 225 (1930).]

ohne gleichzeitige Dickenzunahme. Sie kann also nur durch Verkleinerung des
Zottenhohlraumes, d.h. durch Entleerung der BlutgefiBe und des Lymph-
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raumes zustande kommen. Durch die Kontraktion und Wiederverlingerung der
Zotten wird eine dauernde Saug- und Pumpwirkung erzielt. Neben den fiir den
Durchtritt von Fliissigkeiten und gelosten Stoffen bereits angefiihrten Kréften
der Filtration, Diffusion und Osmose ist wahrscheinlich die Bedeutung dieses
,»,Zottenpumpwerkes** fiir die Resorptionsvorginge eine besonders grofle. Einmal
weil sie eine Weiterbewegung der durch die Schleimhaut hindurchgetretenen
Stoffe bewirkt, zweitens aber auch wohl weil sie diesen Durchtritt aktiv fordert.
In der Tat lassen sich die Resorptionsvorginge weitgehend durch ein Zusammen-
wirken der besprochenen Mechanismen erkliren. Die Geschwindigkeit der Re-
sorption kann durch verstirkte Durchblutung des Darmes gesteigert werden.
Fiir die Resorption sind auBler den erwihnten noch andere Faktoren mafi-
gebend. Manche an sich leicht diffusible Substanzen, z. B. Disaccharide, gehen
nur sehr schwer durch die Darmwand
hindurch und verschiedene Mono-
saccharide, die die gleiche Molekiil-
groe haben, werden mit ganz
verschiedener Geschwindigkeit resor-
biert.
Die Resorption der Eiweifkorper
erfolgt im allgemeinen in Form von
Aminoséduren, die auf dem Blutwege
und zwar durch die Vena portae der
Leber zugefiihrt werden, um hier zu
arteigenem Eiweil aufgebaut zu
werden. An sich koénnen aber auch
hohere Eiweilspaltsticke, wie Pep-
tone, ja sogar unverdautes KEiweill
resorbiert werden. Dies gilt besonders
fiir rohes Hiithnereiweill, das schwer
verdaut wird, weil es gegen Trypsin
resistent ist und bei seiner alleinigen
Aufnahme keine Magensaftsekretion
Abb. 56. Fettresorption. Sichtbarwerden der mit

erfOI_gt' Es . kann im Orgamsmus Fettchylus gefiillten Lymphgefifle des Jejunums.
scheinbar nicht verwendet werden,  Versuchstier Katze nach vorheriger Fiitterung mit

da es im Harn wieder ausgeschieden Sahne. [Aus PLAT;.‘;;E(I}QI;.I)I}OU: Pfligers Arch.
wird. Die Resorption der Amino-

sduren vollzieht sich fast vollstindig im Dimnndarm; im Coecum ist sie
praktisch beendet.

Auch die Resorption der Kohlehydrate erfolgt in Form ihrer niedersten Abbau-
stufen, der Monosaccharide, und zwar ebenfalls im Diinndarm. Der Resorptions-
weg ist die Blutbahn. Sie gelangen zur Leber und werden hier zu der Vorrats-
form der Kohlehydrate im Tierkorper, dem Glykogen, aufgebaut.

Die Fettresorption unterscheidet sich von der Aufnahme der EiweiBlkorper
und der Kohlehydrate, da die Fette nicht direkt ins Blut gelangen, sondern nur
auf dem Lymphwege resorbiert werden. Aus dem zentralen Lymphraum der
Zotte gelangt der Chylus durch die T#tigkeit des Zottenpumpwerkes in die tieferen
LymphgefiBe der Submucosa, in den Ductus thoracicus und erst auf diesem Wege
ins Blut. Das resorbierte Fett ist im Chylus als feinste Emulsion vorhanden und
in dieser Form auch im Blut nachweisbar. Wihrend der Fettresorption sind die
LymphgefiBe im Mesenterium sehr deutlich an ihrer weilen Farbung zu er-
kennen (s. Abb. 56). Das Problem bei der Resorption der Fette liegt im Durch-
tritt der Fettsiuren durch die Darmwand, da das Glycerin als wasserldsliche
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Substanz leicht resorbierbar ist. Weiter oben ist bereits darauf hingewiesen worden,
daB die Anwesenheit der gepaarten Gallensduren, der Glykocholsiure und der
Taurocholsdure, im Darm fiir die Resorption der Fette unerlaliche Voraussetzung
ist, weil sie mit den Fettsduren Verbindungen eingehen, die als Choleinsiuren
bezeichnet werden und die — auch bei der schwach sauren Reaktion im Diinn-
darm — wasserloslich sind. Wahrscheinlich erfolgt also die Resorption der bei
der Spaltung der Fette entstandenen freien Fettsduren in Form der Cholein-
séuren. Histologische Untersuchungen weisen darauf hin, daf} bereits in den Epi-
thelien der Darmwand ein Zetrfall der Choleinsduren in Fettsiuren und Gallen-
sduren eintritt, worauf der Weitertransport dieser Stoffe unmittelbar folgt. So
wiirde auch deér enterohepatische Kreislauf der Gallenséuren einen neuen und
tieferen biologischen Sinn erhalten. Unmittelbar nach dem Durchtritt durch
die Darmwand werden aus Fettsduren und Glycerin die Fette wieder aufgebaut,
da man im Chylus bereits wieder Neutralfett findet. Hierbei handelt es sich aber
noch nicht um korpereigenes Fett, sondern um einen Wiederaufbau des mit der
Nahrung zugefithrten Fettes. Der Umbau zum Organfett erfolgt erst sekundar
in den Organen selber (s.S. 21).

Den Anteil der verschiedenen Abschnitte des Diinndarms an der Resorption
einzelner Nahrungsstoffe zeigt der folgende Versuch (am Hund), bei dem fest-
gestellt wurde, wieviel von bestimmten in den Magen eingefithrten Substanzen
mit zunehmender Entfernung vom Pylorus bereits resorbiert war:

Duodenalfistel | Ileo-Jejunalfistel | Tleo-Coecalfistel
S 25 cm hinter dem | 100 em vor dem | 2—3 e¢m vor dem
ubstanz P
ylorus Coecum Coecum

% % %
Alkohol. . . . . . . 30 82 100
Traubenzucker . . . . 23 79 100
Starkekleister . . . . 3 93 93
Palmitinsgure . . . . — 63 78
Olsdure . . . . . . . — 84 98

Die Aufnahme des Wassers geht teilweise bereits im Diinndarm, zu ihrem
iiberwiegenden Betrage aber im Dickdarm vor sich, und gerade sie tragt infolge
der Eindickung des Darminhaltes zur Bildung des Kotes wesentlich bei. Die pro
Tag resorbierte Wassermenge liegt etwa zwischen 3 und 5 Litern. Auch die
‘Wasserresorption erfolgt auf dem Blutwege.

Das gleiche gilt auch fir die Resorption der Salze. Ihre Resorptions-
geschwindigkeit entspricht etwa ihrer Diffusionsgeschwindigkeit, ein Zusammen-
hang, der auf die Bedeutung von Diffusionsvorgingen fir die Resorption hinweist.
Nicht alle Salze sind resorbierbar. Diese wirken dann wie Natrium- und Ma-
gnesiumsulfat oder Kalomel als Abfiithrmittel, aber wahrscheinlich nicht, weil sie
Losungswasser im Darm festhalten, sondern weil sie einen Sekretionsreiz auf
die Darmdriisen ausiiben.
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VII. Atmung.

Unter ,,Zellatmung‘ versteht man den Verbrauch von Sauerstoff und die
Bildung von Kohlenséure in der einzelnen Zelle. Alle die Vorgénge, die dazu dienen,
den Zellen den notwendigen Sauerstoff zu- und die gebildete Kohlensiure ab-
zufiithren, werden als ,,sekundédre‘* Atmung zusammengefa3t. Dabei unterscheidet
man bei hoheren Tieren noch ,,innere‘ und ,,duBlere’* Atmung. Man bezeichnet
mit ,,innerer’ Atmung den Gasaustausch der Zelle durch die Intracellulir-
fliissigkeit und durch die GefiBwand, sowie den Transport der Gase durch das
Blut, also Funktionen, die wir schon z.T. bei der Besprechung des Kreislaufs
kennengelernt haben. Die ,,dulere’ Atmung, mit der wir uns jetzt in erster Linie
beschiftigen miissen, ist der Austausch der Gase zwischen Aufenmedium (Luft)
und Kérperfliissigkeit (Blut) durch die respiratorischen Kérperflichen (Lungen
oder Kiemen). Ein solcher Austausch, der letzten Endes immer auf den Gesetzen
der Diffusion beruht, kann nur solange stattfinden, als ein Konzentrations-
gefille in der Richtung des Austausches an der Korperoberfliche zwischen
Korperflissigkeit und AuBenmedium besteht. Da sich beim Saugetier in den
Lungen eine praktisch abgeschlossene Luftmenge befindet, wiirde diese sich
sehr bald durch Diffusion der Gaszusammensetzung des Blutes angleichen, wenn
diese Luftmenge nicht infolge der Atembewegungen sténdig erneuert wiirde.

A. Mechanik der Atembewegungen.

Die duBere Luft steht durch die Nase (oder den Mund) iiber Kehlkopf, Trachea
und Bronchien mit der in der Lunge eingeschlossenen Luft in Verbindung. Beim
Menschen, wie bei allen Sdugetieren, ist die Lunge nicht etwa wie beim Frosch ein
lufthaltiger, mit respiratorischem Epithel ausgekleideter Sack, sondern zwecks Ver-
gréBerung der respiratorischen Oberfldche in feinste, von den Capillaren des Lungen-
kreislaufes umsponnene Bldschen (Alveolen) gegliedert. Das einschichtige Platten-
epithel der Alveolen ist sehr diinn und bietet der Diffusion nur ein geringes Hindernis.
Der Durchmesser einer Alveole betrigt nur gegen 0,25 mm, die Oberfliche der Gesamt-
zahl aller Alveolen der menschlichen Lunge dagegen 100—130 qm.

Wesentlich fiir die Atemmechanik ist die Beteiligung von elastischen Fasern
am Aufbau der Lunge, wodurch dieser erméglicht wird, jeglichen Rauménderungen
der Brusthéhle zu folgen. Durch die Art ihrer Anordnung tben diese Fasern
stindig eine Kraft im Sinne einer Verkleinerung der Lunge aus; diese Kraft ist
bei erweitertem Thorax (Einatmungsstellung) grofer als in Ausatmungsstellung.
Obwohl das die Brustwand auskleidende Pleurablatt nicht mit dem die Lunge
iiberziehenden Pleurablatt verwachsen ist, muf die Lunge allen GréBenénderungen
des Brustkorbs folgen, da — infolge der Verbindung mit der AuBlenluft — der
im Inneren der Lunge herrschende Atmosphirendruck die Lunge an die Thorax-
wand anpreBt. Der duBere Luftdruck wird aber gemindert durch den Gegenzug
der elastischen Fasern der Lunge, so da8 im Pleuraraum ein Unterdruck herrscht,
der mit der Atmung (Ausdehnung der Lunge) schwankt.

Der negative Pleuradruck betrégt bei maximaler Einatmung etwa 30 mm Hg,
bei maximaler Ausatmung immer noch 6 mm Hg. Aus der Tatsache, daB selbst in
maximaler Ausatmungsstellung die elastischen Krifte der Lunge noch nicht vdllig
geschwunden sind, folgt schon, daB bei Verbindung der Pleurahéhle mit der AuBenluft
die Lunge sich noch weiter verkleinern muf3. Das gleiche tritt ein, wenn man den
Pleuraraum mit Luft fiillt (Pneumothorax), wie dies haufig einseitig aus therapeutischen
Griinden geschieht. Die betroffene Lungenseite bewegt sich dann nicht mehr oder
nur schwach bei der Atmung. Dies wirkt sich auf gewisse Heilungsprozesse giinstig
aus. Bei nicht allzu groBer kérperlicher Betitigung reicht eine Lungenhéilfte zur
Atmung voéllig aus. Doppelseitiger Pneumothorax fiihrt selbstverstandlich durch
Erstickung zum Tode.
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Die Erweiterung des Brustraumes bei der Atmung erfolgt sowohl durch Ver-
groBerung des horizontalen Thoraxdurchmessers wie durch Zunahme der Hohe
des Brustraumes. Letztere wird bewirkt durch Tiefertreten der zentralen Sehnen-
platte des Zwerchfells, sobald sich die peripheren muskulésen Teile des halb-
kugelférmigen Zwerchfells kontrahieren. Man kann die Tétigkeit des Diaphragmas
grob bildlich mit der des Stempels in einer Pumpe vergleichen. Die Erweiterung
des Brustkorbs geschieht durch Hebung der Rippen (s. Abb. 57). Da bei den
oberen Rippenbégen der Schnittwinkel der Drehachsen beider Rippen mit der
Wirbelsdule stumpfwinkliger ist als bei den unteren Rippenbdgen, wirken die
oberen Rippen mehr im Sinne einer frontalen, die unteren mehr im Sinne einer
sagittalen Erweiterung des Thorax.

Die bei der Einatmung betétigten Muskeln sind daher in erster Linie das Zwerch-
fell, fiir die weniger ergiebige costale Atmung die Rippenheber, vor allem die Mm. inter-
costales externi und die Mm. intercartilaginei. Bei verstdrkter Atmung beteiligen
sich noch die Mm. scaleni und der Serratus posterior superior an der Rippenhebung.
Bei stirkster Atemnot koénnen bei Versteifung des Schultergiirtels durch festes Auf-
stiitzen der Arme noch die Schultermuskeln zur Einatmung beitragen. Die Senkung
der Rippen verlduft bei ruhiger Atmung im wesentlichen ohne Muskelwirkung allein
durch die Schwere des Brustkorbs. Die Mm. intercostales interni kénnen, soweit

sie zwischen den knéchernen Rippen gelegen sind,
eine unterstiitzende Wirkung ausiiben. Bei verstarkter
Ausatmung kénnen Serratus posterior inferior und
Quadratus lumborum mithelfen. Das erschlaffte Zwerch-
fell wird durch den Druck der Bauchpresse auf die
Eingeweide nach oben getrieben.
Obwohl so anscheinend die Muskelkréafte bei der
Einatmung denen bei der Ausatmung iiberlegen sind,
ubertrifft bei verstdrkter Atmung, wenn Mund und
ein Nasenloch geschlossen sind, der durch Verbindung
des anderen Nasenlochs mit einem Manometer gemessene
. Exspirationsdruck (100 mm Hg) den Inspirations-
g&bhga H‘g!zontag'f’l'oiek%on druck (— 60 mm Hg). Dies ist auf die bei der Ein-
spimtione’;ch;?;’;;’f (I)gggiati;; atmung zu iiberwindenden Kréafte des elastischen Zugs
gestrichelt. (Aus FREY, M.V.: der Lungen, der Elastizitdt der Rippenknorpel und

Physiologie, 3. Auil.) des Thoraxgewichtes, sowie auf das Niederpressen

. der Baucheingeweide zurilickzufithren. Die bei Offen-
halten eines Nasenlochs am andern wihrend ruhiger Atmung gefundenen Druckwerte
betragen fiir Einatmung — 2 mm Hg, fiir Ausatmung -+ 3mm Hg.

Die Beteiligung der Rippen (Brustatmung) und des Zwerchfells (Bauchatmung)
an der Atmung ist nicht bei allen Menschen gleichmiflig. Die friiher meist auf-
gestellte Regel, dal beim Manne der abdominale Atemtypus, bei der Frau der costale
uberwiege, besitzt keine allgemeine Giiltigkeit.

Die Atembewegungen diben, wie schon gezeigt (s. S.76u.78), direkt und indirekt einen
Einfluf auf den Kreislauf aus. Eine ganz besondere Bedeutung kommt der Pressung
zu, worunter man die bei einigen sportlichen Leistungen ( Gewichtheben, Stemmen usw.)
benétigte ldngere inspiratorische Feststellung des Thorax versteht, die den ganzen
Korper versteifen soll. Nach maximaler Inspiration wird bei geschlossener Glottis
eine Fxspirationsbewegung eingeleitet, bis die eingeschlossene Luft unter starkem
Druck steht. Der Druck wird auf die in der Brust liegenden Hohlvenen fortgepflanzt,
komprimiert diese und drosselt so den RiickfluB des Blutes zum Herzen oder ver-
hindert ihn ganz. Das Herz schlidgt dann einige Zeit blutleer; es kommt zu einem
Sinken des arteriellen Blutdruckes, wodurch die eigene Blutversorgung des Herzens
durch die Coronararterien leidet. Wird die Pressung aufgehoben, so stiirzt sich das im
vendsen System angestaute Blut in das durch schlechte Blutversorgung geschwichte
Herz und dehnt dieses tiberméBig aus, so daBl es in geschwichtem Zustande wesent-
lich vergréBerte Blutmengen auswerfen mufl. Die Pressung stellt somit eine starke
Beanspruchung an das Herz dar, sie sollte daher nur von véllig gesunden und er-
wachsenen Personen ausgefiihrt werden.

Bei der normalen Atmung ist der Luftweehsel in der Lunge stets ein unvoll-
kommener, da die Lunge weder bei der Ausatmung véllig entleert, noch bei der
Einatmung maximal gefillt wird. Die in Ruhe mit jedem Atemzug gewechselte
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Luftmenge betrigt rund 0,5 Liter (Respirationsluft). Aus normaler Einatmungs-
stellung kann durch vertiefte Atmung noch ein Volumen von etwa 2 Liter (Kom-
plementdirluft) aufgenommen werden. Entsprechend konnen nach normaler
Ausatmung noch etwa 2,5 Liter (Reserveluft) ausgestofien werden, so dafl die
gesamte Luftmenge, die im Leben gewechselt werden kann (Vitalkapazikit),
an 5 Liter betragt. Die nach maximaler Ausatmung noch in der Lunge befindliche
Luft wird als Residualluft bezeichnet (ungefihr 1 Liter). Das Schema der Abb. 58
verdeutlicht nochmals diese verschiedenen Luftmengen und laft erkennen,
dal die normale Respiration aus etwa mittlerer Thoraxlage erfolgt. Die ange-
gebenen Zahlen sind Maximalwerte, die fiir einen kraftigen sportlichen Mann
von 25—30 Jahren gelten diirften. Die Vitalkapazitdt ist sowohl von Korper-
bau, Geschlecht wie auch vom Alter abhingig. Nach dem
30. Lebensjahr nimmt sie infolge Nachlassens der
Elastizitit der Rippenknorpel ab.

Werden Atembewegungen registriert, so tritt deut-
lich hervor, dafl die Inspiration meist etwas linger als
die Exspiration dauert. Die Zahl der Atemzige betrigt
in der Ruhe 12—16 pro Minute. Bei Arbeit oder sonst
gesteigertem Stoffwechsel (z. B. Fieber) werden die
Atemziige vertieft (Zunahme der Respirationsluft) und
ihre Frequenz nimmt zu, so dafl die in Ruhe 6 —8 Liter
betragende Minutenleistung bis auf 60 Liter ansteigen
kann. Da fir den Gasaustausch in der Lunge die Ver-
weildauer der Luft nicht zu kurz sein darf, ist es vorteil-

hafter, wenn die Steigerung der Minutenleistung mehr
durch Atemvertiefung als durch Frequenzsteigerung be-
dingt wird. Entsprechend finden wir, dhnlich wie bei der
Leistungssteigerung des Herzens (s. S. 80), daB bei
trainierten Personen die gleiche Minutenleistung durch
relativ stirkere VergroBerung der Einzelleistung, aber
durch geringere Frequenzsteigerung erzielt wird als bei

Abb. 58. Schema der Luft-
mengen in der menschlichen
Lunge. Dieeinzelnen Mengen
sind so gezeichnet, als ob sie
aufeinander liegen Dblieben,
ohne sich zu mischen. (Aus
JORDAN, Hermann J. und
G. Chr. HIrsCH: Ubungen
aus der vergleichenden Phy-
siologie. Berlin: Julius
Springer 1927.)

Untrainierten. .

Wenn auch ganz verschiedene Muskeln, deren Nervenversorgung teils durch
den Phrenicus, teils durch die Thorakalnerven erfolgen, an den Atembewegungen
beteiligt sind, so ist doch ihre Innervation durch ein koordiniertes Zusammen-
spiel eine einheitliche. Sie wird von dem schon frither erwdhnten automatischen
Zentrum (s. S. 48) in der Medulla oblongata gesteuert. Frequenz und Stirke
der von diesem Zentrum ausgehenden Impulse unterliegen reflektorischen Ein-
fliissen. So konnen Haut- wie Schleimhautreize Verdnderungen der Atemtiefe
und -frequenz hervorrufen. Hier sei nur an den tiefen, inspiratorischen Atem-
stillstand bzw. die Atemverlangsamung erinnert, die durch eine kalte Dusche aus-
gelost werden. Viel wesentlicher ist die reflektorische Beeinflussung der Atembe-
wegung durch das receptorische Geschehen in der Lunge selbst, das durch zentri-
petal leitende Fasern des Vagus dem Zentrum iibermittelt wird. Dehnung der
Lunge verstarkt die Exspirationsbereitschaft des Zentrums, Entspannung die
Inspirationsbereitschaft. Diese sog. ,,Selbststeuerung der Atmung’‘ wird durch
doppelseitige Vagusdurchschneidung ausgeschaltet, worauf die Atmung viel
langsamer aber vertiefter wird, da dieselbe Minutenleistung annihernd aufrecht
erhalten werden muB. Der Hauptmechanismus der ,,dtemregulierung‘ tritt an
solchen vagotomierten Tieren besonders deutlich hervor. Wird durch kiinstliche
iibermafige Atmung eine auBlerordentlich hohe Sauerstoff- und eine entsprechend
geringe Kohlensdurespannung des Blutes erzielt, so tritt beim Aussetzen der
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kiinstlichen Atmung Atemstillstand ein (Apnoe), bis das Blut wieder normale
Gasspannungen aufweist. Ahnlich ruft auch beim Menschen forcierte willkiirliche
Atmung Apnoe hervor. Wird bei einem vagotomierten, spontan atmenden Tier
der Einatmungsluft Kohlensdure zugesetzt, so tritt fast unmittelbar verstirkte
Atmung auf (Dyspnoe, s. Abb. 59), wie wir sie auch beim Menschen bei Kohlen-
séureanhdufung im Blute sehen. Aus diesen und anderen Versuchen ergibt sich,
daf fiir die Tatigkeit des Atemzentrums der Gasgehalt des das Atemzentrum
umspiilenden Blutes maBgebend ist. Es ist im wesentlichen die Kohlensdure-
anhédufung im Blut, die beim Menschen eine erregende Wirkung auf das Atem-
zentrum entfaltet, wihrend Sauerstoffmangel bei niedrigem Kohlensiuregehalt
des Blutes die Atmung nicht beeinfluB3t.

Die Luft muB, bevor sie die Lunge erreicht, den Nasenrachenraum (bzw. die Mund-
héhle), den Kehlkopf und die Trachea passieren. Der gréBte Teil dieses Luftweges
ist mit Flimmerepithel ausgekleidet, dessen Hauptschlagrichtung nach auflen ge-
richtet ist, so dal} corpusculdre Verunreinigungen der Luft und Sekrete der Schleim-
héute herausbeférdert werden. Hauptvorzug der als normal zu betrachtenden Nasen-
atmung ist die Vorwérmung der Einatmungsluft und ihre S&ttigung mit Wasserdampf,
die sie an der gut durchbluteten, ausgedehnten Schleimhautoberflache der Nasen-
muscheln erfdhrt. Hierdurch wird das empfindliche Lungenepithel vor Schidigungen

Abb. 59. Pneumogramm eines vagotomierten Kaninchens. Beim Pfeil wird der Inspirationsluft
Kohlensiure zugesetzt. (Aus HESS, W. R.: Die Regulierung der Atmung. Leipzig: Georg Thieme1931.)

geschiitzt. Sowohl Nasen-, wie Rachen- und Kehlkopfschleimhaut wirken als re-
ceptorische Flachen fiir Schutzreflexe. So kann Beimischung giftiger, stechender
Gase zur Einatmungsluft voriibergehenden Atemstillstand und GlottisverschluB3
auslosen. Durch feste oder fliissige Substanzen, die mit der Schleimhaut des Rachens,
der Trachea oder der Bronchien in Beriihrung kommen, wird ein plétzlicher, heftiger
ExspirationsstoB ausgelést (Husten), der den nach vorhergegangener Einatmung
erfolgten Glottisverschlul sprengt. Ahnlich ist das Nieflen ein meist von der Nasen-
schleimhaut ausgeloster Reflex zur Beseitigung von Fremdkérpern oder von Schleim.

Dauernde Mundatmung im jugendlichen Alter hat weitgehenden Einflu8 auf
die Entwicklung und auf die Ausbildung der Kieferform. Der Oberkiefer wird vor-
stehend, V-férmig mit hohem Gaumen und mit einer Einknickung zwischen den
mittleren Schneidezéhnen, so dafl diese spitzwinklig zueinander stehen. Der Unter-
kiefer wird schmal und keilférmig. Weiterhin ist beobachtet worden, daf3 bei Mund-
atmern vor allem die vorderen Zahne besonders leicht von Zahncaries befallen werden.
Haufigste Ursache der Mundatmung bei Kindern ist eine chronische Entzitndung
und VergroBerung der in der Mitte des Pharynxdaches sitzenden Rachentonsille
(sog. adenoide Wucherungen), die die freie Nasenatmung behindern.

Durch Perkussion (Beklopfen) der Brustwand wird festgestellt, ob der normaler-
weise iiber lufthaltigem Lungengewebe voll und laut klingende Schall durch Gewebs-
verdichtungen oder Fliissigkeitsdurchtrankungen geddmpft ist. Die Auskultation
(Behorchung) mit dem Stethoskop 148t beim Gesunden nur bei der Einatmung ein
leises Schliirfen, das ,,vesikulire Atmen‘ wahrnehmen. Bei der Ausatmung ist nur
ein ganz unbestimmtes schwaches Hauchen erkennbar. Nur direkt iiber der Trachea
und den Hauptbronchien vernimmt man stets, sowohl bei Ein- wie Ausatmung, ein
scharf schallendes Gerdusch. Unter pathologischen Verhiltnissen ertént dieses Ge-
riusch, das ,,bronchiale Atmen*, auch iiber anderen Lungenbezirken. Sind die kleineren
Bronchien mit Fliissigkeit, z. B. Schleim erfiillt, so treten ,,Rasselgerdusche‘ auf.
Durch Entziindungen rauh gewordene Pleurablétter lassen bei den Atembewegungen
ein ,,Reibegerdusch wahrnehmbar werden.
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B. Gasaustausch in der Lunge.

Die eingeatmete Luft erfahrt durch den Gasaustausch in der Lunge eine weit-
gehende Verdnderung ihrer Zusammensetzung. Das ausgeatmete Luftvolumen
ist stets groBer als das eingeatmete. Dies beruht nicht darauf, dafl durch die
Lunge mehr CO, abgegeben als O, aufgenommen wird, sondern auf der Er-
wirmung der Luft in der Lunge und auf dem gréBeren Gehalt an Wasserdampf
in der Ausatmungsluft. Bei einer Zimmertemperatur von 16° C wird die Aus-
atmungsluft auf 32° C erwirmt, was einer Volumenvermehrung von 16/,,, oder
5,56%, entspricht. Wihrend die Einatmungsluft meist nicht mit Wasserdampf
gesittigt ist und in der Regel nur 0,5—1,09, Wasser enthilt, ist die Ausatmungs-
luft nach der innigen Beriihrung mit den feuchten Lungenepithelien mit Wasser-
dampf fast gesdttigt und weist infolge der héheren Temperatur einen wesentlich
vermehrten absoluten Feuchtigkeitsgehalt von 3—4,5%, auf. Es werden so durch
die Atmung betrichtliche Wassermengen abgegeben. Besonders bei verstirkter
Atmung und trockener Einatmungsluft, wie etwa bei Bergbesteigungen, kann
es daher allein durch die Atmung innerhalb weniger Stunden zu auBerordent-
lichen Wasserverlusten des Kérpers von mehreren Litern kommen.

Um einen Vergleich der Zusammensetzung der Ein- und Ausatmungsluft vor-
nehmen zu konnen, reduziert man bei Gasanalysen die Gasvolumina stets auf ,,Normal-
bedingungen‘‘ (trockenes Gas bei einer Temperatur von 0° und einem Druck von
760 mm Hg). Die Zusammensetzung eines Gasgemisches driickt man gewdhnlich in
Volumprozenten oder als Partialdruck (in Millimetern Hg) aus. Unter Partialdruck
eines in einem Gemisch enthaltenen Gases versteht man dabei den Anteil, den dieses
Gas an dem Gesamtdruck des Gemisches hat. Er errechnet sich bei bekanntem Gesamt-
druck aus dem volumprozentigen Anteil dieses Gases an dem Gemisch. Die Summe
der Partialdrucke aller in einem Gemisch enthaltenen Gase ist gleich dem Gesamt-
druck dieses Gemisches. Man erhéilt den Partialdruck aus dem prozentigen Gehalt
nach folgender Proportion: Partialdruck: Gesamtdruck =Vol9% : 100. Wenn also

in einem Gasgemisch bei einem Gesamtdruck von 760 mm ein Gas zu 40 Vol9%, ent-
760 X 40

100
Gasgemische der Ein- und Ausatmungsluft nach Partialdrucken erleichtert das
Verstindnis fiir die Spannungen der Gase im Blut.

Hauptbestandteil der Luft ist der Stickstoff; er erfihrt bei der Atmung
keinerlei Verdnderungen, so daB uns im folgenden nur das Verhalten des Sauer-
stoffs und der Kohlensdure interessiert. Die Zusammensetzung der Einatmungs-
luft ist eine sehr konstante; die der Ausatmungsluft ist von der Ventilations-
geschwindigkeit und von dem Umfang und der Art des Gesamtstoffwechsels
abhéngig.

halten ist, so ist sein Partialdruck gleich =300 mm Hg. Die Erfassung der

Einatmungsluft Ausatmungsluft
Partialdruck Partialdruck
| voigs [Poisidneck] voig, | Peptiigiee
0,| 2 | 150 16175 | 122133
.l 003 | 023 30-45 | 23-34

Die Steigerung des CO,-Gehaltes der Ausatmungsluft entspricht keineswegs
immer der Abnahme des Sauerstoffgehalts, obwohl an sich ein Mol O, bei der
Atmung ein Mol CO, bilden sollte und ein Mol verschiedener Gase den gleichen

Raum einnimmt. Es ist Brauch, das Verhiltnis der ausgeschiedenen Kohlensiure

Co
zu dem verbrauchten Sauerstoff als ,,respiratorischen Quotienten® (R. Q. = —0—2)
2

zu bezeichnen. Die GroBe dieses Quotienten, der meist etwas niedriger als 1 ist,
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ist von der Art der Stoffwechselvorgidnge in den Geweben abhingig und erlaubt
uns daher Riickschliisse auf den Gesamtstoffwechsel (s. d.).

Wir haben bei der Besprechung der mit jedem Atemzug gewechselten Luft-
menge schon erfahren, dal bei ruhiger Atmung nur ein Bruchteil (1/,—1/,,) des
Gesamtinhaltes der Lungen durch jeden Atemzug erneuert wird. Da sich bei
der Atmung die neu aufgenommene Luftmenge mit der in der Lunge zuriick-
gebliebenen mischt, muBl die Zusammensetzung der Luft in der Lunge der der
Ausatmungsluft dhnlich sein. Die Luft in der Lunge, die sog. ,,Alveolarluft®,
enthilt aber weniger O, und mehr CO, als die Ausatmungsluft, da der bei der
Ausatmung abgegebene Teil der Alveolarluft sich mit dem Teil der Einatmungs-
luft mischt, der die Luftwege von der Nase bis zu den Bronchien fiillt und keine
respiratorischen Verdnderungen erleidet. Diese Luftsdule, der ,tote Raum®,
betrigt etwa 140 cem, also einen recht betrdchtlichen Anteil der normalen
Respirationsluft. Die Zusammensetzung der Alveolarluft ist deshalb von Be-
deutung, weil sie allein den Gasaustausch mit dem Blut vermittelt. Man kann
aus der GroBe des toten Raumes, der Menge der Respirationsluft und aus ihrer
Zusammensetzung die Gasmischung der Alveolarluft errechnen. Aber auch durch
einen methodischen Kunstgriff kann die Alveolarluft selbst analysiert werden.
Beide Methoden ergeben iibereinstimmende Werte.

Alveolarluft (bei ruhiger Atmung)
Vol 9% ‘ mm Hg
0O, 14,5—16,0 110—128
CO, 5,0—6,5 38—44

C. Blutgase.

Die Bindung der Gase im Blut kann auf zwei prinzipiell verschiedenen Wegen
erfolgen, 1. durch physikalische Lisung, 2. durch mehr oder weniger feste chemische
Bindung. Die physikalische Losung eines Gases in einer Flissigkeit hingt von
der Natur dieses Gases, von der Temperatur der Flissigkeit und dem Partial-
druck des Gases ab; sie steigt mit diesem in linearer Funktion an. Die physi-
kalische Losung erfolgt in erster Linie im Plasma; ihr Umfang berechnet sich
aus den Absorptionskoeffizienten der Gase, die weitgehend verschieden sind.
Der Absorptionskoeffizient eines Gases ist das Gasvolumen in Kubikzentimetern,
das die in 100 ccm einer Fliissigkeit geloste Gasmenge bei 0° und 760 mm
Druck einnimmt. Die Absorptionskoeffizienten fiir das Gesamtblut bei 38° fiir
die Bestandteile der Luft betragen fiir Sauerstoff 0,022, Kohlendioxyd 0,511
und Stickstoff 0,011. Sie sind fiir das Plasma gréBer als fiir die Blutkérperchen.
Aus den Absorptionskoeffizienten ergibt sich, daf nur Kohlensdure in irgend
in Betracht kommenden Mengen im Blute physikalisch gel6st sein kann.

Die Gasbindung beruht tberwiegend auf chemischen Vorgéingen. Die Art
der chemischen Bindung kann sehr locker sein, wie das z. B. fiir die Fixation
des Sauerstoffes an das Hémoglobin gilt. Das Oxyhdmoglobin zerfillt bereits
bei Herabsetzung des Sauerstoffpartialdruckes in Hémoglobin und O,. Die
chemische Bindung kann aber auch fester sein, wie es fiir die verschiedenen Formen
des Vorkommens von Kohlendioxyd der Fall ist. Dieses Gas kann daher auch
nur durch sehr viel grébere Eingriffe quantitativ aus dem Blut in Freiheit gesetzt
werden. Die Blutgase kénnen z. B. durch Auspumpen ausgetrieben und ihrer
Menge nach bestimmt werden.

Der gesamte im Blut vorhandene Sauerstoif ist zu 99,59, chemisch im Héamo-
globin der roten Blutkérperchen gebunden und nur zu 0,5%, physikalisch geldst.
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Das Kohlendioxyd findet sich zu 4%, im Plasma physikalisch gel6st, ferner im-
Plasma als Bicarbonat zu je 30%, an Alkali und an Eiweill gebunden und in den
Zellen ebenfalls als Bicarbonat zu 17%, in Bindung an Alkali, zu 199, an den
Globinanteil des Hémoglobins.

1. Die Bindung des Sauerstoffs.

Bringt man Blut nacheinander mit Gasgemischen in Beriihrung, die einen
steigenden Sauerstoff-Partialdruck haben, so stellt sich nach einer gewissen
Zeit stets ein definiertes Gleichgewicht 00
zwischen Himoglobin und dem durch
die Aufnahme von Sauerstoff entstan-
denen Oxyhdmoglobin ein. Die Abb. 60
zeigt eine derartige Sauerstoffbindungs-
kurve des Blutes. Man sieht, dal} bei
geringen Sauerstoff-Partialdrucken der
Oxyhimoglobingehalt des Blutes schnell
ansteigt, daB aber von Sauerstoff-
spannungen von etwa 40 mm an nur noch
eine geringe Sauerstoffaufnahme ins Blut
erfolgt. Bei einem Sauerstoff-Partial-
druck von 110—120 mm, wie er in den

Frozentvale Sitgung mit Saversteff

. 1 ! L § I 1 ] 1!
Lungenalveolen herrscht, ist also das P R R R TRy R R
Hamoglobin zu iiber 90%, mit Sauerstoff Sauerstofiruck

gesittigt. Setzt man Blut mit atmo-  app. 0. Dissozatjonskurve, die das Gleich-
Bl : . : i gewicht zwischen Sauerstoff, Oxyh#émoglobin

SPharlSCher Luft ins GIGIChg.emCht’ solst (weiBl) und reduziertem Himoglobin(schraffiert)

entsprechend dem O,-Partialdruck von  darstellt. (?uskgAR%Rog, ge.: IDIie Atmungs-

. . . . unktion des utes .

160 mm die Sattigung noch etwas groBer; Berlin: Julius Springer 1929.)

der Sauerstoffgehalt des Blutes betrigt

dann etwa 20 Vol %,. Bei Anwendung von reinem Sauerstoff wird sogar noch ein

etwas hoherer Wert erreicht. Jedenfalls zeigt die Form der Sauerstoffbindungs-

kurve, daB die Sauerstoffsittigung einem

Grenzwert zustrebt. Die Sauerstoffsitti-

S 700 —— .

dungskurve vom Kohlendioxydgehalt des
Blutes beeinfluBt wird, ergibt sich klar 70
aus der Ablf). 61, in der eine Reihe von P ay e R Ry T
Sauerstoffbindungskurven fiir verschie- 0, in mm Hg
(]ljene ISOZ-Partialldrt;cke dargesfiiell}t1 sind. All)ll')' (;;1_ Disg%zigtionskurve von %})ut bei Jer-
ie Kurven verlaufen um so flacher, je schiedenen (O.-Spannungen (=40 mm tg).
héher der CO,-Partialdruckist, d. h. nichts Nach BARCROXT.  (Aus HOBER)
anderes, als daf3 bei hohem CO,-Druck ein viel geringerer Teil des Himoglobins
mit Sauerstoff beladen ist als bei niedrigem CO,-Druck. Diese Abhéngigkeit ist von
der groBten Bedeutung fiir die Atmung im Gewebe und fiir den Gasaustausch in
der Lunge. Im Gewebe, wo durch die Stoffwechselvorginge ein hoher Kohlen-

» —
gung des arteriellen Blutes schwankt im & 90} Q 27
iibrigen zwischen 17 und 20 Vol %, Die £ 4 v »
Schwankungen des Sauerstoffgehaltesbe- 2 | / ) / i
ruhen nicht so sehr auf Schwankungen = / / )
des Luftdruckes und damit des Sauer- a / y
stoff-Partialdruckes, sondern hingen von 50 / / / / 1
dem wechselnden Salz- und vor allem 4w
Kohlendioxydgehalt des Blutes ab. Wie 30k / 4
erheblich der Verlauf der Sauerstoffbin- 20 /
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dioxyddruck herrscht, bewirkt dieser eine vollstandigere Dissoziation des Himo-
globins, so daBl der zur Atmung notwendige Sauerstoff in gréfierer Menge zur
Verfiigung gestellt werden kann. Umgekehrt wird in der Lunge wegen der hier
erfolgenden Abgabe der Kohlensiure eine bessere Sittigung des Blutes mit
Sauerstoff erreicht.

Aus dem Verlauf der Sauerstoffbindungskurve folgt, daB ein bestimmter
minimaler Sauerstoff-Partialdruck der &duBeren Luft erforderlich ist, um das
Blut ausreichend mit Sauerstoff zu versorgen. Das Minimum bei dem noch das
Leben unterhalten werden kann, betrdgt bei Atmosphérendruck 9 Vol 9, =
68 mm Hg, wihrend bei einem Gehalt von nur 3 Vol %, =23 mm Hg sehr bald
der Tod eintritt. Dies erkldrt auch, weshalb in gr6Beren Héhen entsprechend
dem verminderten Luftdruck die Atmung erschwert ist.

2. Die Bindung des Kohlendioxyds.

Die Kohlendioxydbindungskurve des Blutes hat scheinbar einen &hnlichen
Verlauf wie die Sauerstoffbindungskurve. Bei nidherer Betrachtung stellen sich
jedoch prinzipielle Unterschiede heraus. Es beruht dies z. T. darauf, dafl wegen

des viel hoéheren Absorptionskoeffizienten

ol T [ F—] des Kohlendioxyds mit steigendem Kohlen-
) Gesami-Clp == sdure-Partialdruck eine sehr merkliche Zu-
N P> nahme des physikalisch gelésten Kohlen-
%” > dioxyds verbunden ist. Dazu kommt aber
éw auch, dafl die kohlendioxydbindenden ba-
) y, sischen Valenzen des Blutes (Alkali-Ionen
fi physikalisch absorbierte AN undEiweinﬁr_per) innerhalb Phxsiologiseher
" 4 —}4=4—t-~1~T~| Grenzen praktisch in unerschépflicherMenge

0 w2 www e wwwwmweze zur Verfiigung stehen, wihrend die Sauer-

COp=fruck in mm Hy stoffbindung bei der geringen physikalischen

Abb. 62. CO,-Bindungskurve des Blutes. i 3 _
Gesarnt. oL e evcikaley Absorption c.l'leses G.atses durch den vor
gelostes CO,. handenen Hamoglobinvorrat begrenzt ist.

Die Kohlensaurebindungskurve erreicht also
keinen Grenzwert, sondern steigt auch bei héheren CO,-Partialdrucken, wie
die Abb. 62 zeigt, noch weiter an.

Das arterielle Blut enthilt bei der alveolaren CO,-Spannung von 40 mm Hg
etwa 50 Vol9, CO, (in 100 ccm Blut 50 ccm CO,), davon finden sich in den
Erythrocyten etwa 35—409,, im Plasma 60—65%,. Von diesen Mengen enthilt
physikalisch gel6st das Plasma 1,7 cem, die Kérperchen 0,94 cem, insgesamt
also 2,64 cem. Dieser Teil der Kohlensiure ist in freier Form als CO, bzw. H,CO,,
der Rest dagegen ionisiert als Bicarbonat im Blut vorhanden.

Das Verhéltnis von CO,:HCO,’ betriagt etwa 1:20 und wird praktisch konstant
erhalten. Das beruht darauf, daB nur dieses Mischungsverhéltnis mit dem normalen
Blut-pu-Wert vereinbar ist. Kommt es zu einer CO,-Anreicherung im Blut, so wird
die tiberschiissige CO, durch verstirkte Atmung abgegeben; wird dagegen durch die
Bildung anderer Sduren (s. Diabetes mellitus S. 87) der Alkalivorrat des Blutes
beansprucht, so sinkt der CO,-Partialdruck ebenfalls durch Abatmung von Kohlen-
sdure. Es geht daraus hervor, dafl im Blut immer eine bestimmte Menge von Alkali-
lonen fiir derartige Regulationen zur Verfiigung stehen mufl. Bei Bildung griBerer
Séuremengen im Organismus wird daher die im Harn ausgeschiedene Saure auch
weitgehend durch Ammoniak und nicht durch die sogenannten ,,fixen‘ Alkalien Na
und K neutralisiert.

Die Neutralisation der H,CO, erfolgt, wie oben schon erwihnt, teilweise durch

Alkali- und teilweise durch EiweiB-Ionen. Das letztere ist deshalb wichtig, weil nur
so erklart werden kann, warum sich die gesamte Kohlensdure durch Auspumpen aus
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dem Blut entfernen laB3t. Beim Evakuieren einer NaHCO;-Lésung wird nédmlich
nach der Reaktionsgleichung

2 NaHCO; =C0, +-H,0 + Na,CO,4
nur die Halfte der Kohlenséure frei. Die gesamte Kohlensdure kann aus Bicarbonat-
16sungen nur durch Sgure frei gemacht werden:
NaHCO; +HCl =NaCl 4 CO, +H,0

Wenn im Blut die ganze Kohlensdure durch Auspumpen ausgetrieben werden kann,
so wohl deshalb, weil es zum Auftreten von sauren Valenzen kommt. Diese sind in
den EiweiBkérpern wegen ihrer Ampholytnatur gegeben. Ks ist bereits auf S. 61
die Gleichung fiir die Umsetzung von CO, mit Hb mitgeteilt worden. Es reagiert
aber die Kohlensdure auch noch in anderer Weise mit dem Eiweif3, indem sich eine
dissoziable Verbindung von Protein und Bicarbonat-Ion bildet:

(H.Protein +) . HCO;— 4+ NaHCO; ¢ N 2 CO,-} (Protein. OH—) Na + 4~ H,0

Hier wird also die gesamte Kohlenséure frei; dabei wird das Eiweil umgeladen.
Die CO,-Bindung erfolgt in erster Linie durch Umsetzung mit Hb; wenn aber
im Plasma eine gréBere CO,-Menge gefunden wird, sonur, weil zwischen Blutkoérperchen
und Plasma ein Anionenaustausch erfolgt (s. S. 61). Die CO,-Bindung an das Hb
ist selbstverstdndlich nach dem Gesagten véllig anderer Natur als die Sauerstoff-
bindung.

Stickstoff ist im Blut nur in physikalischer Form gelost und zwar zu 1,2 Vol %,

D. Zellatmung.

Das Eindringen von Sauerstoff in die Zelle und die Abgabe von Kohlenséure
aus derselben kennzeichnen die sich in ihnen abspielenden Verbrennungsvor-
ginge nur oberflichlich und bilanzm#8ig. Die eigentlich interessanten Probleme
sind anderer Art, niamlich erstens, in welcher Weise die Inhaltsstoffe der Zelle
verbrannt werden und iiber welche Stufen die Verbrennung verlduft, um schlies3-
lich zur Bildung von Kohlendioxyd und Wasser zu fithren. Diese Frage wird im
folgenden Kapitel besprochen werden. Das zweite Problem ist die Frage der
Ozydationsmechanismen der Zelle, denn wir stehen ja vor der eigentiimlichen Tat-
sache, daBl die in der Zelle verbrennenden Stoffe unter normalen Bedingungen
auBerhalb des Organismus, z. B. im Reagenzglas, von dem Sauerstoff der Luft
nicht angegriffen werden. Dafl die Umwandlungsprozesse sich nur unter der
Mitwirkung der Fermente mit der biologisch erforderlichen Geschwindigkeit
vollziehen, ist bereits frither angedeutet worden. Die eigentliche Frage richtet
sich also auf die bei den Oxydationsvorgingen im Gewebe in Tétigkeit tretenden
Fermente. Diese Frage ist vielfach bearbeitet worden und hatte in dem letzten
Jahrzehnt im wesentlichen zwei anscheinend unvereinbare Antworten gefunden.
Die beiden Ansichten, die vertreten wurden und die auch beide experimentell
wohl begriindet sind, gehen aus von der Art, wie sich Oxydationen iiber-
haupt vollziechen kénnen. Die geldufige Definition besagt, dafl Oxydation ent-
weder auf einer Zufuhr von Sauerstoff in einen Kérper oder einem Austritt von
Wasserstoff aus ihm beruht. Wenn man an die Oxydationen im Gewebe denkt,
so kénnte man sich vorstellen, dafl diese entweder so vor sich gehen, dafl der
durch die Atmung zugefithrte Sauerstoff durch die Einwirkung eines Fermentes
in eine viel reaktionsfidhigere Form iibergefithrt wird, so da3 er nunmehr auch die
chemisch an sich resistenten Nahrungsstoffe und Baustoffe der Zellen angreifen
kann. Die andere Moglichkeit wiirde darin bestehen, daB} in den zu oxydierenden
Stoffen durch ein anderes Ferment ein Teil des Wasserstoffes so weit gelockert
wird, daf er mit dem durch das Blut zugefithrten Sauerstoff reagieren kann.
Der Sauerstoff wiirde bei einem derartigen Oxydationsmechanismus nur eine
passive Rolle als Wasserstoffacceptor spielen. Fir die Moglichkeit eine solchen
Mechanismus spricht neben Modellversuchen vor allem die Tatsache, daf man in
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Gegenwart von tierischen und pflanzlichen Geweben Oxydationen in Abwesenheit
von Sauerstoff durchfiihren kann, wenn nur ein anderer Wasserstoffacceptor
anwesend ist (s. das auf 8. 30 iiber die Succinodehydrogenase Gesagte). Auch im
Organismus kommen einige solcher Oxydations-Reduktionssysteme vor. So
kann das Cystein durch Abgabe von Wasserstoff (etwa an den Sauerstoff des
Oxyhidmoglobins) zu Cystin oxydiert werden; das Cystin wird dann durch den
Wasserstoff, den es aus Bausteinen der Zelle aufnimmt, wieder reduziert, so daB
sich an diesem Baustein ohne direkte Beteiligung von Sauerstoff eine Oxydation
vollzogen hat. Das Cystein-Cystin-System spielt wahrscheinlich im Stoffwechsel
der Zelle eine bedeutungsvolle Rolle. Allerdings nicht als Cystin bzw. Cystein,
sondern in der Form eines Tripeptids, des ,,Glutathions”, das aus Glutamin-
sdure, Glykokoll und Cystein aufgebaut ist. Ein weiteres biologisch wichtiges,
in dhnlicher Weise wirkendes Oxydations-Reduktionssystem ist méglicherweise
das Vitamin C (s. d.). Auch hier kénnte durch Ubertragung von 2 H-Atomen
des Vitamins auf den Sauerstoff des Oxyhdmoglobins eine Reduktion des Vitamins
bewirkt werden, wodurch dies aufnahmefihig fiir aus den Bausteinen der Zelle
stammenden Wasserstoff wiirde.

DaB aber bei der Oxydation und daher auch bei der Atmung in der Zelle wohl
noch andere Kréfte wirksam sind, geht aus Modellversuchen hervor, in denen es
gelang, bestimmte auch biologisch wichtige Stoffe durch Zugabe von Blutkohle
zu verbrennen. Es erwies sich als unerldBlich, daB die Kohle eine bestimmte
Menge von Eisen enthélt; auch sonst hat sich gezeigt, daB bei einer Reihe
von Oxydationsvorgingen die Geschwindigkeit der Oxydation durch Zusatz
von Schwermetallsalzen ungeheuer gesteigert werden kann. Dies fithrte dazu,
auch die Oxydationsvorginge in der Zelle als Schwermetallkatalysen aufzufassen
und zwar als solche, die sich an der Oberflichenstruktur der Zelle abspielen. Ver-
suche an roten Blutkérperchen ergaben nidmlich, dal nach Zerstérung ihrer mikro-
skopischen Struktur die Atmung an das Stroma, also an die Reste der inneren
und duBeren Oberfliche der Zellen gebunden ist. Dies zusammen mit der Tat-
sache, dafl die Atmung durch Narcotica, die auf die Oberflichen wirken, gelihmt
werden kann, zeigt die Bedeutung der Oberflichenstruktur fiir die Atmungs-
vorgdnge. Auf die Wichtigkeit .der Schwermetalle fiir die Zellkatalyse weist
ferner die Tatsache hin, daB die Atmung sich durch sehr geringe Mengen von
Blausidure, einer Substanz, die mit Schwermetallen komplexe Salze bildet, die
das Eisen also entionisiert, ebenfalls hemmen 148t.

Es ist also kein Zweifel daran moglich, daBl Oxydationen in den Zellen vollzogen
werden konnen in Abwesenheit von Sauerstoff durch die Wirkung von Wasserstoff
,aktivierenden Fermenten, den sog. Dehydrasen, wenn nur ein Wasserstoff-
acceptor anwesend ist. Es ist aber ebensowenig zweifelhaft, dafl die fiir die nor-
male Zellatmung erforderliche ,,Aktivierung‘’ des Sauerstoffs, d. h. seine Uber-
fihrung in eine reaktionsfihigere Form, von der Anwesenheit einer in die Zell-
obertliche eingelagerten FEisenverbindung abhidngt. Diese Eisenverbindung
wird als A¢mungsferment bezeichnet. Es kommt in der Zelle nur in verschwindend
kleinen Mengen vor; trotzdem ist es durch bestimmte Methoden gelungen, das
Atmungsferment als einen Abkémmling der prosthetischen Gruppe des roten
Blutfarbstofis, des Himins, zu identifizieren.

Die geschilderten Befunde iiber die Notwendigkeit der Aktivierung des Wasser-
stoffs und des Sauerstoffs fir das Zustandekommen der Zellatmung wurden
zundchst fir unvereinbar gehalten, doch kann heute fast als sicher gelten,
daf fir den geordneten Ablauf der Zelloxydationen beide Prozesse notwendig
sind; der durch das Atmungsferment aktivierte Sauerstoff nimmt den durch
die Dehydrasen aktivierten und daher gelockerten Wasserstoff auf. Das Atmungs-
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ferment ist ein ginzlich unspezifisch wirkendes Ferment, d. h. seine Wirkung
erfolgt unabhingig von der Natur der zu oxydierenden Substanzen. Dies ist
verstindlich, da seine Funktion immer nur in der Aktivierung von Sauerstoff
besteht. Die Dehydrasen der Zelle sind dagegen streng spezifisch eingestellt,
mobilisieren also jeweils nur den Wasserstoff eines oder héchstens einiger nahe
verwandter Substrate.

VIII. Der intermediire Stoffwechsel
und die Physiologie der Leber.

Das Problem des endgiiltigen Abbaus der bei der Verdauung resorbierten
und in den Zellen in teilweise verwandelter Form deponierten Stoffe kann bis
zu einem bestimmten Punkte als identisch mit der Frage nach der Wirkung der
Verdauungsfermente angesehen werden. Jedoch betrifft dies nur einen und zwar
den leichter erkennbaren Teil des intermedidren Stoffwechsels. Die bei der Ver-
dauung ablaufenden hydrolytischen Spaltungsvorginge sind vorbereitende Re-
aktionen fiir die Aufnahme der Nahrung in den Organismus und die Umwandlung
der Nahrungsstoffe in Zellbausteine, kurz fiir diejenigen Vorgénge, die man als
Assimilation bezeichnet. Im Gegensatz dazu fiihren die Abbauvorginge des
intermedidren Stoffwechsels, soweit sie sich in den Organzellen vollziehen,
letzten Endes zur Bildung niedermolekularer, einfach gebauter und ausscheidungs-
fahiger Stoffe und zur Gewinnung der in den Bausteinen des Organismus auf-
gespeicherten Energie. Wir bezeichnen diesen Teil des Stoffwechsels als Dissi-
mialation. Die Dissimilation vollzieht sich als eine Reihe sich aneinander an-
schlieBender oxydativer oder oxydoreduktiver Vorginge an ein und derselben
Substanz, so daBl der Energieinhalt dieser Stoffe nicht pl6tzlich auf einmal,
sondern langsam und stetig in Freiheit gesetzt wird. Das eigentliche Problem des
intermedidren Stoffwechsels bildet die Erforschung dieser stufenweise erfolgenden
Verkleinerung der Molekiile und die moglichst lickenlose chemische Erfassung
der Zwischenprodukte. Es ist selbstverstidndlich, dafl diese Vorginge auf das
engste mit der Zellatmung zusammenhéngen.

Die Besprechung des intermedidren Stoffwechsels kann sich im wesentlichen
auf den weiteren Abbau derjenigen Stoffe beschrinken, die bei der Darmver-
dauung entstehen; denn wenn diese Stoffe auch zundchst in den Organzellen
zu héheren Einheiten wieder aufgebaut werden, so dirfen wir doch annehmen,
daB ihrem letzten Abbau eine hydrolytische Spaltung bis zu denjenigen Pro-
dukten vorangeht, die auch bei der Einwirkung der Verdauungssifte im Magen-
Darmkanal gebildet werden. Zu diesem Schlufi berechtigt uns nicht nur die
Wahrscheinlichkeit eines derartigen Verhaltens, sondern auch die Tatsache, da@3
sich diese Spaltprodukte in den Zellen nachweisen lassen, vor allem aber die
Existenz von eiweiB-, fett- und kohlehydratspaltenden Fermenten in den Zellen,
deren Wirkung sich nach den gleichen Gesetzen vollzieht wie diejenige der
Darmfermente, ja die teilweise mit derjenigen der Darmfermente identisch ist.

Danach 148t sich also die Frage nach dem Schicksal des Eiweill im inter-
medisren Stoffwechsel zuriickfithren auf diejenige nach dem Abbau der Amino-
siuren. Das Schicksal der Fette ist dann erkannt, wenn die Abbauwege der Fett-
siuren und des Glycerins bekannt sind und der Abbau der Polysaccharide wird
mit der Aufklirung des Schicksals des einfachen 6-Kohlenstoffzuckers Glucose
klar. Einer besonderen Untersuchung bedarf das Schicksal der Nucleinsiduren,
trotzdem ihr Abbau zu keinem erheblichen Energiegewinn fiihrt.
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A. Der intermediire Abbau der Fette.

Das Schicksal der Fettsduren ist auf zwei verschiedenen Wegen erforscht worden,
die zu dbereinstimmenden Schliissen gefithrt haben. Die Schwierigkeit dieser wie
aller Untersuchungen iiber den intermedidren Stoffwechsel besteht darin, daB die
Intermedidrprodukte auBerordentlich labil sind, so daB ihre Erfassung nur unter
bestimmten Versuchsbedingungen moglich ist. Der eine erfolgreiche Weg zur
Untersuchung des Abbauweges der Fettsiuren war die Verfiitterung von Fett-
sduren, die mit aromatischen Resten verkniipft waren, und die Isolierung der im
Harn danach ausgeschiedenen Stoffe. Gibt man einem Tier Benzoesiure, so wird
diese nach Kuppelung mit Glykokoll als Hippursdure im Harn ausgeschieden.
Verfittert man Phenylessigsdure (CgH;.CH,.COOH), so erscheint diese auch
nach Kuppelung mit Glykokoll als Phenacetursdure im Harn. Die gleichen Sub-
stanzen werden erhalten, wenn héhere mit dem Phenylrest gekuppelte Fettsiuren
gegeben werden, und zwar richtet sich das Auftreten von Hippursidure oder von
Phenacetursdure lediglich nach der Zahl der C-Atome der betreffenden Fettsiure:

Phenylpropionsiure C,H;.CH,.CH,.COOH
Phenylvaleriansdure C;H;.CH,.CH,.CH,.CH,. COOH
und alle jeweils um zwei C-Atome reicheren hoheren Fettsiuren mit ungerader
C-Atomzahl erscheinen als Hippursdure, werden also bis zur Benzoesdure ab-
gebaut, wahrend alle Fettsduren mit einer geraden Zahl von C-Atomen wie
Phenylbuttersiure C,H;.CH,.CH,.CH,. COOH
Phenylcapronsiure C;H;.CH,.CH,.CH,.CH,.CH,.COOH
als Phenacetursidure ausgeschieden werden; sie miissen also bis zur Phenylessig-
sdure abgebaut worden sein. Dieses identische Verhalten der nur durch den Be-
sitz von zwei CH,-Gruppen voneinander verschiedenen Fettsduren kann wohl nur
so gedeutet werden, daBl aus der héheren Fettsiure durch Oxydation am j-C-
Atom immer die um zwei C-Atome drmere Sdure entsteht.
Diese Umwandlung geht wahrscheinlich in folgender Weise vor sich:
Ce¢H;.CH,.CH,.COOH —2H —>
Phenylpropionsiure

C¢H,;.CH=CH.COOH +H,0 —>

CeH,.CHOH.CH,.COOH —2H —>

C¢H;.C: 0.CH,.COOH +H,0 —>

C,H;.COOH - CH,.COOH

Benzoeséure 4 Essigsdure

Durch &ftere Wiederholung wird also unter jedesmaliger Abspaltung von Essig-
séure schliefllich bei gerader Zahl der C-Atome die Phenylessigséure, bei ungerader
Zahl die Benzoes#iure erreicht.

Die Anwendung des Prinzips der f-Ozydation auf die nicht substituierten, in der
Nahrung vorkommenden Fettsguren fiihrt zur Entstehung von Essigsdure (gerade
Zahl von C-Atomen) bzw. von Propionsédure (ungerade C-Atomzahl). Eigenartiger-
weise haben alle Fettsfiuren, die in den in der Natur vorkommenden Fetten enthalten
sind, eine gerade Zahl von C-Atomen, so daf sie alle bis zur Essigsdure abgebaut
werden miissen; die Essigsdure ist aber bisher als Produkt des Stoffwechsels nicht in
groBerer Menge aufgefunden worden. Vielleicht wird sie mit der gleichen Geschwindig-
keit, mit der sie gebildet wird, weiter abgebaut. Man stellt sich diese Umsetzung
im allgemeinen nach folgendem Schema vor:

CH,.COOH+4-CH,.COOH —2H —>
2 Mol Essigsdure
COOH.CH,.CH,.COOH —2H —>

Bernsteinsaure

COOH.CH=CH.COOH 4 H,0—>
Fumarsiure
COOH.CHOH.CH,.COOH—H, —
Apfelsdure
COOH.CO.CH,.COOH —CO, —
Oxalessigsaure

CH,.CO.COOH

Brenztraubensiiure
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Der weitere Abbau der Brenztraubenséure ist weiter unten beschrieben (s. S. 142).
Der oxydative Abbau der Fettsduren vollzieht sich nach dem hier wiedergegebenen
Schema also nicht durch Eintritt von Sauerstoff in die Molekiile, sondern durch
Austritt von Wasserstoff, durch Dehydrierung. Die Dehydrierung wechselt ab mit
der Aufnahme von Wasser. Wenn der Abbau einen bestimmten Punkt erreicht hat,
wird durch das Eingreifen eines neuen Fermentes, der Carboxylase, CO, abgespalten.
Der bei der Dehydrierung freigesetzte Wasserstoff wird natiirlich im Organismus
durch den Sauerstoff des Oxyhdmoglobins zu Wasser oxydiert (s. S. 138).

Noch auf einem anderen Wege hat die Theorie der f-Oxydation bewiesen werden
kénnen. Durchstrémt man die iiberlebende Leber eines Tieres mit Blut, dem gréBere
Mengen von Fettsduren zugesetzt sind, so kommt es zu einem Verschwinden der Fett-
séuren und an ihrer Stelle tritt entweder Acetessigsfiure, f-Oxybuttersiure oder
Aceton auf. Das gilt aber nur fiir die Fettsduren mit gerader C-Atomzahl und un-
verzweigter Kette. Dies Verhalten 148t sich durch die f-Oxydation in folgender
Weise erklédren:

CH;.CH,.CH,.COOH —>

Buttersédure
CH;.CHOH.CH,.COOH —>
B-Oxybuttersiure
CH;.C:0.CH,.COOH —>
Acetessigstiure
CH;.C: 0.CH;3;+ CO,

Aceton

Die Bildung dieser ,,Acetonkérper‘‘ ist besonders groB in der Leber von pankreas-
diabetischen Hunden (s. S. 88).

Auch Fettsduren mit ungerader Zahl von C-Atomen werden in der Leber oxydiert,
aber nicht zu Aceton. Im normalen Stoffwechsel sind Acetessigséure und f-Oxybutter-
séure nur Durchgangsstufen, aus denen wohl in iiblicher Weise unter Aufnahme
von Wasser Essigsdure entsteht.

Uber den Abbau des Glycerins weiBl man so viel, daB es mit Leichtigkeit ver-
brannt wird. In der isolierten Leber kann es aber auch zu Kohlehydrat aufgebaut
werden. Der oxydative Abbau wieiauch die Umwandlung in Kohlehydrat ver-
laufen wahrscheinlich iiber eine intermedifire Bildung von Milchsédure.

B. Der intermediire Abbau der Kohlehydrate.

Der Abbau des bei der hydrolytischen Spaltung des Glykogens sich bildenden
Traubenzuckers ist ein vielfach untersuchtes Problem, das erst in jiingster Zeit
wenigstens fir den Muskel einer Kldrung zugefiihrt zu sein scheint. Es ist aber
noch nicht sicher, ob sich der Kohlehydratabbau in allen Organen in gleicher
Weise vollzieht. In manchen Organen iiberwiegt anscheinend der Glykogen-
umsatz, in anderen der Glucoseumsatz und wahrscheinlich ist der Mechanismus
beider Prozesse verschieden. Ein weiteres besonderes Problem des Kohlehydrat-
abbaus ist die alkoholische Gérung, sowie andere durch verschiedene Hefe-
rassen bewirkte Gédrungsvorginge. Der prinzipielle Unterschied zwischen dem
Kohlehydratstoffwechsel der tierischen und der Hefezelle besteht darin, daB
Géarungen sich ohne Mitwirkung von Sauerstoff vollziehen, sie verlaufen anaerob.
Beim Kohlehydratstoffwechsel der tierischen Zelle folgt dagegen den anaeroben
Spaltungsvorgéingen, die der Gérung entsprechen, eine aerobe Phase. Der
Kohlehydratabbau ist also viel weitgehender als derjenige in der Hefezelle.

Das Hauptorgan des Zuckerverbrauchs im Organismus ist zweifellos die
Skeletmuskulatur. Fiir den Abbau des Glykogens in diesem Organ ist eine Phos-
phorylierung der bei der Spaltung des Glykogens freiwerdenden Glucosemolekiile
Vorbedingung, so daB die Glucose nicht in freier Form, sondern mit Phosphor-
sdure verestert und zwar als Hexosemonophosphorsiure (Lactacidogen) auftritt.
Wenn auch aus frischer Muskulatur bisher nur diese Hexosemonophosphorsiure
isoliert werden konnte, so ist doch wahrscheinlich, daB der Kohlehydratabbau
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iiber Hexosediphosphorsdure verlduft. Die Bedeutung der Phosphorylierung des
Zuckers ist wohl darin zu sehen, dafl die phosphorylierten Substanzen besonders
reaktionsfahig sind.

Die Hexosediphosphorséure zerféllt zunéichst in zwei Molekiile Triosephosphor-
sdure, aus denen in sehr verwickeltem Neben- und Miteinander von oxydativen und
reduktiven Vorgingen iiber Brenztraubensédure Milchsdure entsteht. Da zwei Molekiile
Milchsdure (CH;.CHOH.COOH = C3HgO;) die gleiche Bruttozusammensetzung
haben wie ein Molekiil Hexose (C¢H;,04) fithrt im Endeffekt die oxydoreduktive
Verkniipfung aller an der Milchsaurebildung beteiligten Prozesse nur zu einer anaeroben
Spaltung des Zuckermolekiils, nicht aber zu seiner Oxydation. Dies ist energetisch
bedeutungsvoll, weil bei Spaltungsvorgéngen nur ein kleiner Teil der in den zer-
fallenden Stoffen enthaltenen Energiemengen frei wird. Die Milchsédure enthilt also
noch den iiberwiegenden Betrag der Energie der Kohlehydrate. Bei der Rolle, die die
Milchséurebildung fiir die Energielieferung der Muskelkontraktion spielt, ist dies
von grofler Bedeutung (s. S. 40).

Die Milchsdure ist als weiteres und unter normalen Bedingungen leicht
faBbares Zwischenprodukt des Kohlehydratstoffwechsels im Muskel lange be-
kannt. Mit der Erreichung dieser Stufe ist aber auch der Anschlufl an den bereits
oben beschriebenen Abbauweg der Fettsduren erreicht. Die beim Abbau der
Fettsauren entstehende Brenztraubensdure kann durch Reduktion in Milchsdure
iibergehen, ebenso aber auch die Milchsidure durch Oxydation in Brenztrauben-
siure. Aus dieser Sidure entsteht dann durch Decarboxylierung Acetaldehyd:

CH,.CO.COOH —» CH;.COH-+CO,

Brenztraubensiure Acetaldehyd

Das Schicksal des Acetaldehyds kann ein verschiedenes sein. Es treten zwei
Molekiile Acetaldehyd unter ,,Aldolkondensation‘ zum Aldol, dem Aldehyd der
B-Oxybuttersdure zusamimen.

CH,.COH + CH3;COH = CH,;.CHOH.CH,.COH
2 Mol Acetaldehyd " Aldol

Von ihm kénnte dann der bekannte Weg iiber f-Oxybuttersiure, Acetessigsédure
entweder zum Aceton oder zur vollsténdigen Oxydation fiihren. Acetaldehyd kénnte
aber auch direkt zu Essigséure oxydiert und diese auf dem oben beschriebenen Wege
iiber verschiedene Zwischenstufen allméahlich abgebaut werden. Essigséure kann aber
anscheinend auch direkt iiber Oxalséiure zu CO, und Wasser verbrennen:

CH;.COOH —>» COOH.COOH —> CO, + H,0

Jedenfalls vollzieht sich der weitere Abbau der Milchséure in gleicher Weise
wie der Abbau der Fettsiuren. Der von einem bestimmten Punkte an iiber-
einstimmende Abbauweg fiir Kohlehydrat und Fett macht es verstindlich, daf
im Organismus Kohlehydrat in Fett und wohl auch Fett in Kohlehydrat iiber-
gehen konnen.

Prinzipiell in gleicher Weise wie in der Muskulatur verlauft auch der Abbau der
Kohlehydrate in der Hefezelle, die alkoholische Girung. Bei der alkoholischen Gérung
zerfallt letzten Fndes ein Molekiill Glucose in je zwei Molekiile Athylalkohol und
Kohlendioxyd:

Ce¢H,,0; = 2C,H;0H 4 2CO,

Der Weg zu diesen Endprodukten fiithrt auch zunéchst {iber die Stufe der Hexose-
phosphorsédure. Nach der bisher giiltigen Ansicht zerfallt dann unter Abspaltung
der Phosphorsdure das Hexosemolekiil in zwei Molekiile des Hydrates des Methyl-
glyoxals:

0 CH, CH,
c/ |
. \H C=0 }' =0
O OH
0 v a
K 4 Lo

Glyoxal Methylglyoxal Methylglyoxalhydrat
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Diese Substanz wird durch Dehydrierung in Brenztraubensiure {ibergefiihrt.
Es ist aber méglich, jedoch liegen dariiber noch keine entscheidenden Untersuchungen
vor, daB sich die Brenztraubenséurebildung in der Hefe auf dem gleichen Wege wie in
der Muskulatur vollzieht. Jedenfalls zerfallt die Brenztraubenséure weiterhin in
CO, und Acetaldehyd und der Acetaldehyd wird durch den bei der Dehydrierung
des Methylglyoxalhydrats freiwerdenden Wasserstoffs zu Athylalkohol reduziert:

CH,;.COH +H, =C,H,O0H

Unter besonderen Versuchsbedingungen lassen sich auch noch andere Produkte
bei der alkoholischen Gérung erfassen, so Glycerin, das auch bei der normalen Gérung
in geringen Mengen auftritt. Von Interesse ist eine Géarungsform, bei der der Acet-
aldehyd durch Cannizarosche Umlagerung z. T. zu Essigsdure oxydiert und z. T.
zu Athylalkohol reduziert wird (s. S.30). Zum Zustandekommen der alkoholischen
Gédrung ist die aufeinanderfolgende Wirkung einer groBen Zahl von Fermenten
erforderlich, die alle in dem Zymase genannten Fermentsystem der Hefe enthalten
sind. Diese Fermente bediirfen z. T., damit sie ihre Wirksamkeit entfalten kdnnen,
des Vorhandenseins von Aktivatoren. Besonders bekannt ist die sog. Co-Zymase,
bei deren Abwesenheit die Phosphorylierung nicht stattfinden kann. Die Co-Zymase
scheint eine Adenylsdure von besonderer, noch unbekannter Struktur zu sein. Thre
Anwesenheit geniigt im tbrigen zur Aktivierung der Zymase nicht, sondern es mul
auBerdem noch eine bestimmte Menge von Magnesiumsalzen vorhanden sein. Auch
fiir die Funktion desjenigen Teils der Kohlehydratspaltung im Muskel, die bis zur
Milchsdure fiihrt, ist ein dhnliches System von Aktivatoren erforderlich, das aus
Magnesiumsalzen und aus Adenosintriphosphorséure besteht.

C. Der intermediire Abbau der Eiweikorper.

Die EiweiBBkorper werden  zunichst durch die hydrolytisch wirkenden
Proteasen und Peptidasen bis zu den einzelnen Aminosiuren aufgespalten. An
dieser Aufspaltung beteiligt sich in der Zelle ein eiweillspaltendes Ferment, das in
den Verdauungssiften nicht vorkommt, das Kathepsin. Es unterscheidet sich
von den anderen Proteasen durch ein im schwach sauren Gebiet gelegenes
pg-Optimum. Uber den Abbau der Aminosduren sind wir insofern prinzipiell
unterrichtet, als der in ihnen enthaltene Stickstoff den Organismus mit dem
Harn in Form von Harnstoff verlaBt. Es mul} also mit groler Wahrscheinlich-
keit angenommen werden, dafl im Verlaufe der Desaminierung aus den Amino-
sduren Fettsiuren entstehen, und dalB diese dem gleichen Schicksal unterliegen
wie die aus den Fetten selbst stammenden Fettsduren.

Daf} dies wirklich so ist, geht aus Durchstrémungsversuchen an der isolierten
Leber hervor, in denen sich zeigte, dal manche Aminosduren bei der Durch-
stromung Aceton bilden, andere nicht. Vergleicht man das Verhalten der Amino-
sduren bei der Durchblutung mit demjenigen der Fettsduren, so ergibt sich, daBl
die Aminosiduren mit einer geraden Anzahl von C-Atomen (und unverzweigter
C-Kette) kein Aceton bilden, sich also gerade entgegengesetzt verhalten, wie
die Fettsduren mit einer geraden Zahl von C-Atomen. Das umgekehrte gilt fiir
die Aminosiduren mit ungerader C-Atomzahl, sie bilden Aceton. Man hat dies
durch die Annahme erklirt, dafl im Verlaufe der Desaminierung aus der Amino-
sdure die um ein C-Atom &rmere Fettsdure entsteht, deren Verhalten in bezug
auf die Acetonbildung sich nach der Zahl ihrer C-Atome richtet.

Die mit der Desaminierung verbundene Umformung des Molekiils 146t sich ganz
allgemein durch die Formulierung

R.CH(NH,).COOH —>» R.COOH

ausdriicken. Die Desaminierung ist also vergesellschaftet mit einer Decarboxylierung
und einer Oxydation und zwar ebenso wie bei den Fettsduren durch Dehydrierung.
Die verschiedenen Stufen, die bei diesem Vorgang durchlaufen werden, lassen sich
in folgender Weise zusammenstellen :
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R —2H R + H,0 R — NH, R
| H | | OH I
C< > C=NH > >C=0
NH, I | \NH, I
COOH COOH COOH COOH
Aminoséure Iminoséure Ketosdure
— CO, T’v + H,0 l? —2H R
0 OH |
> C< > CéoH » CO0H
H \H
Aldehyd Fettsdure

Dieser oxydative Abbau erfolgt, wie neuerdings durch Isolierung der ent-
sprechenden Ketosduren aus.den Aminoséuren sichergestellt worden ist, vor allem in
der Niere, Das beim oxydativen Abbau der Aminosduren freiwerdende Ammoniak
wird in der Leber in Harnstoff verwandelt (s. S. 19).

Neben dem oxydativen Abbau zu Ammoniak und Fettséure ist ein anderer Abbau-
weg der Aminosduren denkbar, bei dem der primére Eingriff in das Molekiil eine
Decarboxylierung ist. So entstehen aus den Aminoséduren die proteinogenen Amine.

R.CH(NH,;)COOH —» R.CH,(NH,) + CO,

Eine Reihe von solchen Aminen entstehen bei der Darmféulnis (s. S. 123). Die
proteinogenen Amine sind im allgemeinen durch eine hohe physiologische Wirksamkeit
ausgezeichnet, so besonders das Histamin, das aus dem Histidin gebildet wird:

CH CH
NH/\N — NI—I/ \N

HC—C.CH,.CH(NH,).COOH HC=—C.CH,.CH,(NH,)
Histidin ) Histamin

Das Histamin entsteht bei der Darmfiaulnis, wahrscheinlich aber auch im Zellstoff-
wechsel. Es wirkt bei Eintritt ins Blut auf das Gefdllsystem ein, indem es die
groBeren Arterien zur Kontraktion, die Arteriolen und die Capillaren dagegen zur
Dilatation bringt und damit zu einer Blutdrucksenkung fiihrt.

In ahnlicher Weise entsteht aus dem Tyrosin das Tyramin, das eine zentral
bedingte Sympathicusreizung bewirkt. Zwei weitere durch Umbau des Tyrosins in
besonderen Organen entstehende, physiologisch hochwirksame Stoffe sind das Thyroxin
und das Adrenalin.

Waihrend sich der intermediire Abbau der Fette und Kohlehydrate nach

einheitlichen Gesichtspunkten vollzieht, fiihrt der Stoffwechsel der Aminosduren
zu einer groBen Zahl verschiedenartiger Produkte, teilweise mit hoher physio-
logischer Wirksamkeit. Aufler den angefiihrten sind noch zahlreiche weitere aus
Aminosduren entstehende Substanzen bekannt geworden. Uber das Schicksal
der in den aromatischen Aminosduren enthaltenen Ringe 1ift sich sagen, daB
sie zum groBeren Teil, soweit sie nicht zu wirksamen Stoffen umgebaut werden,
unter Aufspaltung der Ringe véllig oxydiert werden; zu einem kleinen Teil
werden sie wohl auch als Alkohole (Phenol, Kresol, Indol) mit Schwefelsidure oder
Glucuronsiure gepaart im Harn ausgeschieden. Eine Aufspaltung des aroma-
tischen Kerns scheint auch beim Histidin in gréBerem Umfange vorzukommen.

Der Abbaw verschiedener aliphatischer Aminosduren fihrt zu Substanzen, die
auch beim Abbau der Kohlehydrate und Fette in groBerem Umfange entstehen.
So muB bei der oxydativen Desaminierung des Alanins Brenztraubensiure
gebildet werden. Uber diese Substanz ist also ein Ubergang der Aminosiure
Alanin sowohl in Kohlehydrate wie in Fette denkbar. In der Tat ist gezeigt
worden, daf die isolierte Leber zum Durchstromungsblut hinzugefiigtes Alanin
(und auch zahlreiche andere Aminosiuren) nahezu quantitativ in Kohlehydrat
umwandelt. Aber auch der umgekehrte Weg wird beschritten. Die isolierte Leber
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bildet im Durchstréomungsversuch aus Brenztraubensiure und Ammoniumsalzen
Alanin und der gleiche Bildungsmechanismus ist auch fiir eine ganze Reihe
anderer Aminosiuren erwiesen. Der Organismus kann also einen Teil, aber
keineswegs alle der Bausteine des Eiweill aus Spaltprodukten der Kohlehydrate
bzw. der Fette und aus anorganischen Ammoniumsalzen synthetisieren.

Wenn sich auch der intermedifre Stoffwechsel der verschiedenen Korper-
bausteine in allen Organen und Zellen des Kérpers vollzieht, so nimmt doch die
Leber eine iiberragende Stellung ein. Infolge der Art der Einschaltung der Leber
in den Kreislauf miissen alle in die Blutbahn resorbierten Verdauungsprodukte,
bevor sie in den Korperkreislauf gelangen, die Leber passieren. Es geht aus den
voranstehenden Ausfiihrungen mit groBer Deutlichkeit hervor, dall ein erheb-
licher Teil unserer gesamten Kenntnisse iiber den intermedidren Stoffwechsel in
Versuchen gewonnen wurde, die an der isolierten Leber ausgefithrt worden sind.
Wenn ein Organ losgeldst vom Organismus noch zu derartig fein differenzierten
Leistungen fihig ist, so ist mit groer Wahrscheinlichkeit anzunehmen, da8 ihm
auch im Organismus mindestens die gleichen Fahigkeiten zukommen miissen.
DaB die chemischen Leistungen der Leber noch in anderer Weise zur Bildung
sowohl von lebenswichtigen Produkten als auch von Stoffen fithren, die als Stoff-
wechselschlacken aus dem Koérper ausgeschieden werden, ist bereits an anderer
Stelle ausgefithrt worden (s. S. 119). Fir eine bestimmte Funktion des inter-
medisren Stoffwechsels, nimlich die oxydative Desaminierung der Amino-
séuren, spielt aber, wie erst jiingst erkannt wurde, ein anderes Organ, die Niere,
eine mindestens ebenso wichtige Rolle.

D. Der Abbau der Nucleinsﬁ,uren.

Wenn man den Abbau der Nucleinsiuren von der energetischen Seite be-
trachtet, so kommt ihm eine wesentlich geringere Bedeutung zu als dem Abbau
der bisher besprochenen Stoffe, da der Energiegewinn nur ein sehr gering-
fiigiger ist. Dafiir zeigt sich aber hier in besonders schoner und klarer Weise,
wie der Organismus komplizierte Reaktionen durch Aufeinanderfolge einer
Reihe von Teilreaktionen zustande bringt. Bei den Verdauungsvorgingen im
Magen-Darmkanal lieBen sich dhnliche Beobachtungen iiber die Verkniipfung
der Wirkung verschiedener Fermente machen, klarer tritt dies noch bei der Auf-
spaltung der Nucleinsduren zu Tage.

Die erste Stufe des Abbaues ist die Zerlegung der Polynucleotide in Mononucleotide
(s. S. 25) durch Hydrolyse. Das Schicksal der Mononucleotide ist mit einiger Sicher-
heit nur fiir die purinhaltigen, Adenylsdure und Guanylsidure, bekannt. Der erste
Angriff auf die Mononucleotide ist ebenfalls ein hydrolytischer und besteht in der
Abspaltung der Aminogruppen aus den Purinanteilen der Nucleotide. Die Amino-
purine werden dadurch in die Oxypurine {ibergefithrt. Auf diese Verbindungen, die
noch Nukleotide sind, wirkt ein Nucleotidase genanntes Ferment, welches die Phos-
phorsdure aus ihnen abspaltet und sie in die Nucleoside iiberfithrt. Auf die Nucleoside
wirkt das Ferment Nucleosidase, dessen Wirkung in der Abspaltung des Pentose-
molekiils und in der Freisetzung der Oxypurine Xanthin und Hypoxanthin besteht.
Zum SchluB erfolgt eine vollstindige Oxydation dieser beiden Purine bis zum Trioxy-
purin, der Harnsiure.

Bei den Saugetieren und beim Menschen ist die Harnséure das Endprodukt des
Purinstoffwechsels. Bei Végeln und Reptilien entsteht aber die Harnséure zum gréBten
Teil als Endprodukt des EiweiBstoffwechsels. Wahrscheinlich in der Weise, daB sich
Harnstoff an bestimmte Kérper anlagert, die ein Skelet aus drei C-Atomen haben und
die im Stoffwechsel dieser Tiere gebildet werden.

Eine Storung des Harnsdurestoffwechsels beim Menschen ist-die Gicht, bei der die
Harnsgureausscheidung durch die Nieren auBerordentlich herabgesetzt ist und bei
der es zur Ablagerung von Harnsiure in den Gelenkknorpeln und an anderen Stellen
des Korpers kommt. Die Ursache dieser Stoffwechselstérung ist noch unbekannt.
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IX. Gesamtstoffwechsel und Nahrungsbedarf.

Bei der Titigkeit des Organismus findet stdndig eine Umsetzung von Kérper-
bestandteilen statt, die wir als Stoffwechsel bezeichnen. Die mit den aufge-
nommenen Nahrungsmitteln zugefithrten Nahrungsstoffe werden, wie im voran-
gehenden Abschnitt gezeigt wurde, auf z. T. recht verwickelten Wegen zu einfach
gebauten Stoffen abgebaut und im wesentlichen in Form von Wasser, Kohlen-
dioxyd und Harnstoff (bei Vogeln und Reptilien als Harnsédure) ausgeschieden.
Bei ihrem Abbau geben die Nahrungsstoffe die in ihnen enthaltene potentielle
Energie in Form von duBerer Arbeit oder von Wirme ab. Neben dem Weg, auf
dem der Abbau sich vollzieht, muB} also auch die Menge der Nahrungsstoffe, die
dem Organismus zugefithrt wird, von Wichtigkeit sein, da sie ausreichen muB,
den Stoffbedarf des Organismus zu decken. Der Stoffwechsel hat zwei Aufgaben
zu erfilllen. Bei der Tatigkeit der Zellen werden stéindig bestimmte Bausteine
wegen der funktionellen Beanspruchung abgenutzt und abgebaut. Diese miissen
ersetzt werden, und man bezeichnet denjenigen Anteil des Stoffwechsels, der die
Erhaltung des Baues der Zelle gewihrleistet, als Baustoffwechsel. Er betrifft in
erster Linie die Eiweilkorper. Natiirlich wird auch die Energie der den Bau-
stoffwechsel deckenden Zellbausteine fiir den Organismus nutzbar gemacht.
Rein energetische Aufgaben hat der Betriebsstoffwechsel, durch den der fiir
Arbeitsleistungen notwendige Energiebedarf aufgebracht wird.

Fiir die Erforschung des Zusammenhangs der Nahrungszufuhr und der aus der
Nahrung im Organismus freigesetzten Energie mit dem Energiegehalt, den die
zur Ausscheidung kommenden Endprodukte des Stoffwechsels noch besitzen, ist
die Feststellung von groBter Wichtigkeit, dafl das Gesetz der Erhaltung der
Energie fiir den Organismus in gleicher Weise Geltung hat wie fiir die unbelebte
Welt. In vielen Versuchen ist immer wieder festgestellt worden, dafl die wiahrend
des Durchgangs der Nahrungsstoffe durch den Organismus freigewordene Energie
tatsdchlich dem Energieverlust entspricht, der sich beim Vergleich des Energie-
gehalts der aufgenommenen Nahrungsstoffe mit demjenigen der ausgeschiedenen
Endprodukte ergibt. Nur deshalb ist es moglich, Stoffwechselbilanzen aufzustellen
und Nahrungsaufnahme und Awusscheidungen miteinander energetisch zu ver-
gleichen. Die Hauptnahrungsstoffe sind Eiweill, Fett und Kohlehydrate. Der
Anteil, der jedem der genannten Nahrungsstoffe in der aufgenommenen Nahrung
zukam, 146t sich aus der GroBe der Ausscheidungen berechnen. Diese betragen
bei einem erwachsenen Mann von 60—70 kg Kérpergewicht in 24 Stunden etwa:

Wasser . . . . . . .. ... .. ... 2500-3600g
CO,. . . . v o . 750—900 ,,
Harnstoff . . . . . . e e e e e e e 20—40 ,,
andere N-haltige Stoffe . . . . . . . . . 2—5 v
Salze . . . . . . . . . ... .. ... 20—30 ,,

Unter normalen Verhédltnissen verlaBt das Wasser den Korper etwa zur Hélfte
durch den Harn, zu einem Drittel durch die Atemluft, wihrend der Rest gréten-
teils durch die Haut und zu einem geringen Anteil mit den Faeces ausgeschieden
wird. Selbstverstindlich hdngt aber die Verteilung der Wasserabgabe stark von
den jeweiligen Lebensbedingungen ab.

Technisch am einfachsten ist die Ermittlung des EiweilBumsatzes. Der
charakteristische Eiweillbaustein Stickstoff ist in den verschiedensten Eiweili-
korpern etwa im gleichen Betrage von 169, enthalten. Die Stickstoffausscheidung
aus dem Korper beruht zwar nicht ausschliellich, aber doch weit iiberwiegend
auf dem Eiweillstoffwechsel. Beim Menschen und den Sdugetieren bildet lediglich
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die Purinausscheidung im Harn eine Ausnahme. Die Stickstoffausscheidung
erfolgt groBtenteils durch den Harn, bei stérkerer SchweiBabsonderung auch durch
den Schweifl. Die N-Ausscheidung im Kot ist sehr verschiedenen Ursprungs und
hingt nur zu einem Teil mit dem Eiweillstoffwechsel zusammen. Zur Bestim-
mung der umgesetzten Eiweillmenge geniigt es im allgemeinen die Stickstofi-
ausscheidung im Harn mit 6,25 zu multiplizieren. Die CO,-Abgabe durch die
Lunge beruht auf der Verbrennung aller drei Nahrungsstoffe. Ermittelt man
sowohl N- wie CO,-Ausscheidung, so kann man in bestimmter Weise den Umsatz
der drei Nahrungsstoffe errechnen, weil der C-Gehalt eine fiir jeden einzelnen
charakteristische GréBe hat.

Finen weiteren Anhaltspunkt fiir die im Organismus verbrennenden Stoffe
bietet der Vergleich der ausgeschiedenen CO,-Menge mit dem gleichzeitig ver-

atmeten Sauerstoff. Das Verhiltnis 99—2, der respiratorische Quotient (R.Q.),

0,

hat fiir jeden der drei Nahrungsstoffe einen bestimmten Wert, der durch den
Sauerstoffgehalt der Nahrungsstoffe gegeben ist. Bei den Kohlehydraten, z. B.
dem Traubenzucker CgH,,04, ist der Sauerstoffgehalt eines Molekiils gerade so
grof, daff er den Wasserstoff des gleichen Molekiils zu Wasser oxydieren kann
und nur noch Sauerstoff zur Oxydation des Kohlenstoffs aufgenommen werden
muB. Da 1 Atom C durch 1 Molekil O, zu einem Molekiil CO, oxydiert wird,
betrigt der R.Q. fiir die Kohlehydratverbrennung 1,0. Fette und Eiweillkdrper
haben, da ihr Sauerstoffgehalt zur Verbrennung des im gleichen Molekiil ent-
haltenen Wasserstoffs nicht ausreicht, einen niedrigeren R.Q. Dieser betragt
fiir die Verbrennung von reinem Fett 0,707, fiir reine EiweiBverbrennung 0,801.
Die ausschlieBliche Verbrennung eines einzigen Nahrungsstoffs findet so gut wie
niemals statt. Bei gewohnlicher gemischter Kost betrigt der R.Q. zwischen
0,8 und 0,9. Bei stirkeren Arbeitsleistungen kann er wegen des fast ausschlief3-
lichen Kohlehydratverbrauchs im titigen Muskel sich voriibergehend dem Wert 1
weitgehend nihern. Im Hungerzustande kann die Kohlehydratverbrennung
fast vollig aufgehoben sein, stets aber geht mit der Fettverbrennung eine Ki-
weiBverbrennung einher.

Der R.Q. kann unter besonderen Verhaltnissen sowohl groBer als 1,0 wie auch
kleiner als 0,707 sein. Bei reiner Kohlehydratkost wird Kohlehydrat in Fett ver-
wandelt (z. B. Mésten von Schweinen mit Kartoffeln und Magermilch). Da die Fette
sauerstoffirmer sind als die Kohlehydrate, wird bei dieser Umwandlung Sauerstoff
frei, der fiir andere Oxydationen verbraucht werden kann und die Sauerstoff-
zufuhr durch die Atmung herabsetzt, so daB der R.Q. auf iiber 1,0 steigen muf.
Umgekehrt muB bei der Umwandlung von Fett in Kohlehydrat, wie er z. B. beim
Diabetiker stattfindet, wo sauerstoffirmere in sauerstoffreichere Stoffe iibergehen,
der R.Q. unter 0,7 absinken. Voraussetzung fiir die richtige Feststellung des R.Q.
ist natiirlich, daB nicht durch Bildung von S#éuren im Organismus oder durch ver-
starkte Atmung die Kohlensiureabgabe voriibergehend gesteigert wird. Exakte
Werte sind also nur bei Ausdehnung der Gaswechseluntersuchungen auf lidngere
Zeitrdume zu erhalten.

Untersucht man den Stoffwechsel wihrend eines lingeren Hungerzustandes,
so kommt man zu dem FErgebnis, daB zunichst eine lebhafte Kohlehydrat-
verbrennung stattfindet. Aber bereits nach kurzer Zeit sind die begrenzten
Kohlehydratreserven des Kérpers erschopft und jetzt wird der Stoffwechsel
mehr und mehr durch Verbrennung von Fett gedeckt. Der EiweiBumsatz ist im
Beginn der Hungerperiode ebenso hoch wie vor derselben, dann aber sinkt er
auf einen minimalen Wert (Hungerminimum) ab, steigt aber kurz vor dem Tode
aus noch ungeklirten Griinden wieder an. Das Eiweifminimum im Hunger
entspricht wohl der Abnutzungsquote. Der Energieumsatz wihrend der ganzen
Hungerperiode wird zu 85—90%, durch Fettverbrennung gedeckt. Den héchsten



148 Gesamtstoffwechsel und Nahrungsbedarf.

Gewichtsverlust weist dementsprechend das Fettgewebe (bis zu 95%,) auf, dann
folgen die anderen Organe mit z. T. erheblich geringeren Verlusten.

Von dem Stoffwechsel im Hungerzustande hat man zu unterscheiden den
Stoffwechsel im ruhenden niichternen Zustand, den Ruhe- oder Grundumsatz
(s. auch S. 158). Es ist dies der Stoffwechsel beim v6llig niichternen, im liegenden
Zustand ruhenden Menschen bei einer Temperatur von 16 —17°. Jede kérperliche
Arbeit, so bereits Sitzen, Stehen oder Gehen, aber auch Nahrungsaufnahme und
die Verdauungsvorginge steigern den KEnergieumsatz (Leistungszuwachs). Der
Grundumsatz ist von einer Reihe von Faktoren abhingig. Man hat versucht,
Beziehungen zwischen dem Grundumsatz und der Gré8e der Organismen ab-
zuleiten. Bei Berechnung auf die Einheit des Korpergewichts ist der Grundumsatz
fiir kleine Tiere wesentlich hoher als fiir gréfere. Ein besserer Vergleichsmalstab
ist die Korperoberfliche. Der Energieumsatz pro Quadratmeter Oberfliche ist
tatsichlich fiir eine gréBere Anzahl von Tieren recht konstant, jedoch kommen
auch hier erhebliche Abweichungen vor.

Der Grundumsatz kann in verschiedener Weise bestimmt werden, entweder
calorimetrisch, durch Ermittlung der Wiarmeabgabe, oder einfacher durch
Bestimmung des Gaswechsels. Die Warmeproduktion wird in Calorien ausgedriickt.
Unter den Bedingungen des Grundumsatzes betrigt sie pro Kilogramm Korper-
gewicht und Stunde etwas mehr als 1 Cal, fiir einen Menschen von 70 kg pro
Tag also ungefdhr 1800 bis 2000 Cal. Von groBem Einflul auf den Grundumsatz
ist das Lebensalter. Bei Kindern ist er pro Quadratmeter Oberfliche héher als
bei Erwachsenen, bei Greisen dagegen niedriger. Bei einem normalen R.Q. von
0,8 bis 0,9 entspricht einem Sauerstoffverbrauch von 1 Liter die Bildung von
4,9 Cal; bei niedrigerem R. Q. ist der Wert geringer, bei hoherem dagegen gréSer.
Die Ursache liegt in den verschiedenen Verbrennungswirmen der Nahrungs-
stoffe. Verbrennt man in einem geeigneten Apparat (calorimetrische Bombe)
EiweiB, Fett oder Kohlehydrat, so entspricht jeweils einem Gramm Substanz eine
bestimmte Calorienzahl (physikalische Verbrennungswdirme). Bei der Verbrennung
der gleichen Stoffe im Organismus liefern Fett und Kohlehydrat die gleiche
Wirme wie im Calorimeterversuch, Eiweifl dagegen weniger (physiologische
Verbrennungswirme). Das Eiweil wird im Calorimeter vollstindig verbrannt,
wihrend im Organismus die im Harnstoff noch enthaltene Energiemenge ver-
lorengeht. Bei gemischter Kost betragen die physiologischen Verbrennungs-
wéirmen fir

1 g Eiweill 4,1 Cal,
1 g Kohlehydrat 4,1 Cal,
1g Fett 9,3 Cal.

Die verschiedenen Nahrungsstoffe kénnen sich entsprechend ihrem Brenn-
wert in der Nahrung gegenseitig vertreten (Gesetz der Isodynamie).

Jede kirperliche Arbeit fiihrt und zwar in einem von der GréBe dieser Arbeit
direkt abhingenden Grade zu einer Steigerung der Calorienproduktion. Die auf
S. 150 wiedergegebene Tabelle zeigt, in welch hohem Umfange dies der Fall sein
kann. Fur die geistige Arbeit hat sich dagegen eine Steigerung des Stoffwechsels
nicht mit Sicherheit nachweisen lassen. Es ist bereits oben darauf hingewiesen
worden, dafl der Grundumsatz durch die Verdauungsarbeit ebenso wie durch
Muskeltatigkeit einen Leistungszuwachs erfihrt. Die Steigerung durch die Ver-
dauungsarbeit ist keineswegs unerheblich, sie betrigt etwa 400 Cal. Die Ursache
dafiir ist nicht nur der Beginn der Tétigkeit einer Reihe im Hungerzustande
rubhender Organe, also die allgemeine Steigerung der motorischen und sekre-
torischen Leistungen des Magen-Darmkanals, sondern auch eine Erscheinung,
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die man als die ,,spezifisch-dynamische Wirkung bezeichnet und die besonders
bei EiweiBzufuhr auftritt. Sie duBert sich darin, dafl beim hungernden Menschen
die Aufnahme von Eiweil zu einer deutlich héheren Wirmebildung fiihrt als die
Zufuhr einer calorisch dquivalenten Menge von Fett oder Kohlehydrat. Die
spezifisch-dynamische Wirkung, die sich besonders bei erhdhter Aulentemperatur
bemerkbar macht, kann recht erheblich sein. Beim arbeitenden Menschen tritt
sie nicht nur bei EiweiB- sondern auch bei Fettzufuhr auf. Man nimmt an, daf3
die diesen Nahrungsstoffen innewohnende Energie nur auf dem Umwege iiber
die Kohlehydrate fiir den Muskelstoffwechsel nutzbar gemacht werden kann.
Es wiirde also die erhéhte Wiarmebildung der Ausdruck der schlechten Okonomie
der Umwandlung der Nahrungsstoffe ineinander sein. Die Ursache der spezifisch-
dynamischen Wirkung des Eiweifles beim ruhenden Menschen ist unbekannt.

Das Gesetz der Isodynamie der Nahrungsstoffe ist nur mit einer bestimmten
Einschrinkung giiltig. Jede Nahrung muf} eine minimale Menge von Eiweill
enthalten, die nicht durch Fett oder Kohlehydrat ersetzbar ist. Dieses EiweiBmini-
mum entspricht wahrscheinlich der Abnutzung der eiweiBlartigen Bestandteile des
Protoplasmas der Zellen. Im Hunger muB also ein dauernder Eiweiiverlust
stattfinden. Das Eiweilminimum ist aber nicht mit dem Hungerminimum
identisch. Es hat auch keine ganz konstante GréBe, sondern ist von der Zusammen-
setzung der Nahrung abhingig. Bei vorwiegender Kohlehydratkost liegt es
tiefer als bei Giberwiegender Erndhrung mit Fett: Kohlehydrat wirkt stdrker
eiweisparend als Fett. Die niedrigsten Zahlen fiir das Eiweilminimum, die
gefunden wurden, betragen 25 bis 30 g pro Tag. Die Mdoglichkeit zu dieser Fest-
stellung ist durch eine Eigentiimlichkeit des Eiweillstoffwechsels gegeben. Wenn
dem Organismus mehr Kohlehydrat oder Fett zugefiithrt wird, als er verbrauchen
kann, so wird der UberschuB3 in den Depots abgelagert (Mast). Bei iiberméBiger
Eiweifzufuhr ist das nicht der Fall, vielmehr wird im Korper stets, eine aus-
reichende Zufuhr von Eiweil vorausgesetzt, soviel Eiweil verbrannt, wie ihm
zugefithrt wurde; der Organismus kann sich mit beliebig hohen Eiweimengen
ins Gleichgewicht setzen. Unterschreitet dagegen die EiweiBzufuhr einen be-
stimmten Grenzwert, so wird die N-Ausscheidung gréfer als die N-Aufnahme.
Diejenige Eiweilmenge, mit der Zufuhr und Ausscheidung noch gerade im
Gleichgewicht gehalten werden koénnen, ist das der Protoplasmaabnutzung
entsprechende Eiweilminimum.

Es ist wahrscheinlich, daB bei den oben angefithrten extremen Werten von
25—30 g die korperliche und geistige Leistungsfihigkeit auf die Dauer herab-
gesetzt werden, so daf iiber lingere Zeiten und fiir groBere Leistungen die Zufuhr
grioBerer EiweiBmengen wohl notwendig ist. Als solche gelten fiir einen Menschen
von 70 kg etwa 60—70 g pro Tag. Bei der Frage nach der zur Erhaltung der
Funktionstiichtigkeit des Kérpers notwendigen EiweiBmenge ist aber auch die
biologische Wertigkeit der verschiedenen EiweiBle zu beriicksichtigen. Es hat
sich gezeigt, daB manche Eiweilkorper, trotzdem sie in calorisch ausreichender
Menge zugefiihrt werden, die Leistungsfihigkeit nicht aufrecht erhalten kénnen
und daB Storungen der Gesundheit auftreten, wenn der Eiweilbedarf dauernd
durch sie gedeckt wird. Besonders gilt dies fiir pflanzliche Eiweille, wie sie im
Brot und in der Kartoffel enthalten sind. Diese biologisch unterwertigen Eiweil3-
korper enthalten nicht alle zum Aufbau der ZelleiweiBstoffe nétigen Amino-
sduren. Der Organismus kann zwar eine grofle Anzahl besonders der aliphatischen
Aminosiuren aus Fettsiuren und Ammoniumsalzen synthetisieren (s. S. 145),
aber eine Reihe von cyklischen Aminosduren (Tyrosin, Tryptophan) und auch
Cystin miissen in der Nahrung enthalten sein.
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Die Notwendigkeit der biologischen Vollwertigkeit der EiweiBkérper lenkt
unser Augenmerk tiberhaupt auf die Frage nach der qualitativ richtigen Zu-
sammensetzung unserer Nahrung. Zur Erhaltung des Lebens ist nicht nur die
Zufuhr einer calorisch ausreichenden Nahrung notwendig, sondern auch der
Gehalt dieser Nahrung an bestimmten anderen Substanzen. So mufl sie eine
bestimmte Menge von Wasser enthalten, sie muB} ferner alle fiir den Aufbau der
Organe und fiir die Herstellung des osmotischen Drucks in den Organen und im Blut
notwendigen Salze aufweisen. Kalkmangel fiihrt zu Schidigungen des Knochens
und der Zihne, dhnlich duBlert sich ein Mangel an Phosphaten. Die Erhaltung
des osmotischen Druckes hingt in erster Linie von der Zufuhr einer aus-
reichenden Kochsalzmenge ab. Die Folgen des Fehlens von Eisen machen
sich dagegen, weil der Organismus iiber groBe Eisenvorridte verfiigt, meist erst
sehr spit bemerkbar. Auf die Bedeutung anderer Erginzungsstoffe der Nahrung,
der Vitamine, wird erst im folgenden Kapitel eingegangen werden.

Von groBer Bedeutung ist die Frage, durch welche Nahrungsmittel der
Nahrungsbedarf praktisch am besten gedeckt wird. Die Nahrungsmittel ent-
halten die einzelnen Nahrungsstoffe in ganz verschiedener Menge. Die wichtigste
Quelle fir das Eiweil ist das Fleisch, auch die Leber und andere tierische Organe,
fir die Kohlehydrate das Brot und die Kartoffel, fiir das Fett die tierischen
und pflanzlichen Fette. Auch fetter Kése und fettes Fleisch enthalten aus-
reichend Fett. In der Milch kommen alle drei Nahrungsstoffe in calorisch ziemlich
dhnlichen Mengen vor. Friiher galt als ausreichendes ,,KostmaB‘ fiir den er-
wachsenen Mann von etwa 70 kg Gewicht 118 g Eiweil}, 56 g Fett und 500 g
Kohlehydrat mit einem Gehalt von 3055 Cal. Die Eiweilmenge ist aber sicherlich
um 25—309, zu hoch (s. oben). Wie gro8 die Differenzen in der Zusammensetzung
der Nahrung und ihrem Caloriengehalt zwischen den Angehérigen verschiedener
Berufsarten sein kénnen, zeigt die folgende Tabelle.

Berufsart Eiwei} Fett |Kohlehydrat Calorien
g g g
Soldat (Ruhe) . . . . . 117 35 447 2424
Soldat (im Felde) . . . .° 146 46 504 2852
Arbeiter (Ruhe). . . . . 137 72 352 2458
Arbeiter (tatig) . . . . . 130 40 550 2903
Junger Arzt . . . . . . 127 89 362 2602
Schmied . . . . . . . 176 V! 666 3780
Bayrischer Waldarbeiter. . 135 208 876 5589
Naherin. . . . . . . . 54 29 292 1688
Japanischer Ladendiener . 55 6 394 1744

Wenn auch diese Zabhlen auf lange zuriickliegenden Beobachtungen beruhen,
so haben sie doch noch allgemeine Bedeutung. Die notwendige Eiweillmenge ist
in den beiden letzten Féllen gerade erreicht, sonst weit liberschritten. Ob die
Energie mehr in Form von Fett oder von Kohlehydrat zugefithrt wird, ist weit-
gehend eine Frage der wirtschaftlichen Verhiltnisse. Im allgemeinen wird der
iiberwiegende Teil des Energiebedarfs durch Kohlehydrat gedeckt; der Fett-
verbrauch kann unter ungiinstigen wirtschaftlichen Verhéiltnissen auf auBer-
ordentlich niedrige Werte absinken. Das Verhéltnis Fett zu Kohlehydrat betragt
bei den &drmeren Bevolkerungsschichten etwa 1:8, bei den Wohlhabenderen
meistens 1:3. Die Gewichtsmengen der Tabelle gelten iibrigens fiir die Zufuhr
der einzelnen Nahrungsstoffe in der Nahrung ohne Riicksicht auf ihre Aus-
nutzung, wihrend die Calorienangaben dem tatsdchlichen Energieumsatz ent-
sprechen.
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In welcher Weise eine auch fiir mittlere Arbeitsleistung ausreichende, calorisch
und biologisch vollwertige Nahrung bei ertriglichen Kosten (Lebensmittelpreise
1933 in einer GroBstadt) etwa zusammengesetzt sein kann, zeigt die folgende Tabelle,
die die fiir eine lidngere Zeit bendtigten Lebensmittel auf einen téglichen Mittelwert
umgerechnet wiedergibt.

Nahrung Eiweil3 Fett |Kohlehydrat| ., ... | Freis

g g g g pf.

75 Fleisch und Wurst . 12,7 10,5 — 150 18,0
60 Fisch . . . .o 12,0 5.4 — 90 6,0
1 halbes Ei . . . . . 2,7 2,6 0,1 36 6,0
500 Milch . e 15,5 17,5 23,5 325 14,0
50 Kase . . . . . . . 12,5 7,5 1,8 160 10,0
15 Butter. . . .. — 12,3 —_ 115 4,5
50 Fette aufler Butter . . — 47,6 — 440 9,0
300 Brot und Backwaren . 17,5 — 145,0 810 17,5
400 Kartoffeln . . . . . 6,0 — 83,0 362 3,2
60 Mehl und Nudeln . . 6,6 0,2 42,0 200 4,0
100 Gemiise . 1,0 — 4,0 24 4,0
75 Obst, e e 0,3 — 9,0 38 4,5
50 Zucker . . . . . . — 49,0 200 4,5
| ses | 1036 | 3574 2047 | 1052

X. Die Vitamine.

Eine Nahrung, die Eiweil3, Fett und Kohlehydrat in calorisch ausreichenden
Mengen enthilt und die auBlerdem den erforderlichen Gehalt an den zur Er-
haltung des Lebens notwendigen Salzen aufweist, ist trotzdem biologisch nicht
vollwertig. Dies zeigt sich am besten in Versuchen, in denen man Tiere mit einer
zwar alle zum Wachstum notwendigen Stoffe enthaltenden Nahrung fiittert,
das Futter aber vorher lingere Zeit kocht. Bei einer solchen Versuchsanordnung
kommt das Wachstum bald zum Stillstand und die Tiere gehen ein. Ahnlich
ungeniigend sind Nahrungsgemische, die mit Ather und Alkohol extrahiert
und dann erst verfiittert werden. Man kénnte annehmen, daB die extrahierte
Nahrung wegen des zu geringen Fettgehaltes unterwertig ist. Das ist aber nicht
der Fall, da Zulage von Schweinefett die Nahrung nicht vollwertig macht. Daf3
eine energetisch ausreichende Nahrung trotzdem biologisch minderwertig sein
kann, war schon lingere Zeit auf Grund einiger beim Menschen bei einseitiger
Erndhrung auftretenden Krankheiten (Skorbut, Beri-Beri usw.) bekannt. Die
Forschung der letzten Jahrzehnte hat gezeigt, daB3 sowohl in den Tierversuchen
wie auch bei den am Menschen beobachteten Krankheitserscheinungen die
Symptome auf dem Fehlen bestimmter Stoffe in der Nahrung beruhen. Diese
Stoffe sind in manchen Nahrungsmitteln in ausreichender Menge vorhanden,
so daB die ,Mangelkrankheiten bei gewohnlicher gemischter Nahrung nicht
auftreten. Uber die Natur der notwendigen Erginzungsstoffe war zunichst
nichts bekannt, doch glaubte man, wie sich spéiter herausstellte, mit Recht, da3
bei der Entstehung der als Beri-Beri bezeichneten Erkrankung dem Mangel einer
N-haltigen Base eine urséichliche Bedeutung zukdme. So wurden in falscher Ver-
allgemeinerung dieser Ansicht diese Stoffe als Vitamine, die bei ihrem Fehlen
auftretenden Krankheiten als Avitaminosen bezeichnet. Fiir die Vitamine wurde
zunédchst ihre auflerordentlich hohe Wirksamkeit im Verhéltnis zu ihrer Masse,
sowie die Notwendigkeit ihrer Zufuhr in der Nahrung als charakteristisch an-
gesehen. In den letzten Jahren hat sich gezeigt, daBl dies nicht ganz zutreffend
ist. Mindestens zwei Vitamine brauchen nicht in der wirksamen Form selbst
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in den Nahrungsmitteln enthalten zu sein, sondern kénnen aus ihnen nahe
verwandten Vorstufen im Organismus entstehen. Die friiher als unterscheidendes
Merkmal zwischen den Vitaminen und den Hormonen — die ja ebenfalls eine
im Vergleich zu ihrer Menge hohe physiologische Wirksamkeit haben — ange-
nommene Notwendigkeit der Zufubr der Vitamine mit der Nahrung ist also
nicht mit voller Strenge aufrecht zu erhalten. Wie weiter unten gezeigt wird,
besteht fiir ein bestimmtes Vitamin und ein bestimmtes Hormon anscheinend
ein enger Zusammenhang (s. S. 158).

Ebenso wie die Erforschung der Hormone ist auch die Vitaminforschung auf aus-
gedehnte Tierexperimente angewiesen. Eine groflere Anzahl von méglichst gleich-
altrigen und moglichst gleich schweren Tieren wird in verschiedene Gruppen geteilt,
von denen die eine v6llig normal erndhrt wird: Kontrollen. Die zweite erhilt ein Futter,
das ein bestimmtes Vitamin nicht enthélt, die dritte das gleiche Futter wie die zweite,
aber unter Zulage eines Nahrungsmittels oder einer aus einem solchen gewonnenen
Fraktion, deren Vitamingehalt gepriift werden sollen. Auf diese Weise kann man so-
wohl quantitativ das Vorkommen von Vitaminen feststellen als auch die minimal
wirksame Menge der Vitamine ermitteln.

Man hat im Laufe der Zeit eine ganze Reihe verschiedener Vitamine unter-
scheiden gelernt, und anscheinend gibt es auller den bisher bekannten noch
weitere Vitamine. Da man iiber die chemische Natur der Vitamine zunédchst nicht
unterrichtet war, hat man sie mit Buchstaben bezeichnet (A—E) und behilt
diese Bezeichnung auch heute noch bei. Eine gewisse Unterteilung ist nach ihrer
Laslichkeit vorgenommen worden, indem man die wasserldslichen (B und C)
den fettloslichen (A, D und E) gegeniiberstellte.

A. Das Vitamin A.

Der Mangel an Vitamin A in der Nahrung gibt sich am Versuchstier, meist
werden Ratten verwandt, zunichst an einem verzdgerten Wachstum zu erkennen.

2 Nach einiger Zeit kommt es zu einem
g normal. ] Wachstumsstillstand, dann zu einem Ge-
200 ==~ |  wichtsabfall und schlielich zum Tode.
// 7/ "”é”’;;’;;" Wird zur Zeit des Gewichtsstillstandes oder

0 » / im Beginn des Gewichtsverlustes vitamin-
Ve / A-haltige Nahrung gereicht, so kommt es

120 /| zﬂl L/ zu einem enormen Gewichtsanstieg, so daf
/ 7Y nach einiger Zeit fast das gleiche Gewicht
WAy wie bei normal erndhrten Tieren erreicht
C e wird. Die Kurven der Abb. 63 zeigen dies
w Verhalten in schoner Weise. Trotz des
d d 7‘;;9 20 %0 charakteristischen Verlaufs der Gewichts-

AbDb. 63. Wachstumskurven normal upa Kurve ist der Wachstumsstillstand dennoch
At s Pel L keine typische Folge des Fehlens von Vita-
Nach OSBORNE und MENDEL, min A, da der Mangel an anderen Vitaminen
ebenfalls zu Gewichtsstillstand fiihren kann.
Spezifisch fiir das Fehlen des Vitamins A ist dagegen eine schwere Verdnderung
der Hornhaut, die Keratomalacie oder Xerophthalmie, die sich zunichst als
Hornhauttriibung verbunden mit Lichtscheu, im spéteren Verlauf in geschwiirigen
Verinderungen der Hornhaut und schlieBlich des ganzen Auges zu erkennen gibt.
Nach Verabreichung von vitamin-A-haltiger Nahrung kommt es sehr bald zu
einer Abheilung der Erkrankung, allerdings unter Auftreten von narbigen Ver-
anderungen der Hornhaut.
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Das Vitamin A findet sich in der Butter, in griinen Gemiisen, besonders
reichlich im Spinat, ferner in den Tomaten, Karotten und im Lebertran. Die
tierischen Fette auBer Schweineschmalz enthalten ebenfalls Vitamin A, von den
pflanzlichen Fetten dagegen nur das KokosnuB3sl.

Den Zusammenhang der Xerophthalmie, die vor allem bei kleinen Kindern auftritt,
mit dem Gehalt der Nahrung an Vitamin A ist wiahrend der Kriegs- und Nachkriegs-
zeit in Danemark unfreiwillig, aber in besonders sinnféilliger Weise erwiesen worden.
Wihrend dieser Jahre wurden dort in grofer Zahl Fille von Xerophthalmie beobachtet.
In den gleichen Jahren hatte ein sehr groBler Export von Butter stattgefunden,
so daB die Kinder besonders auf dem Lande A B —
nur mit Magermilch erndhrt wurden. Da 55499 L l‘
Vitamin A in Form anderer Nahrungs- //7\
mittel nicht gereicht wurde, traten wegen /

des Fehlens des Milchfettes, in dem das 0 80— PN,
I
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Vitamin enthalten ist, zahlreiche Fialle von
Avitaminose auf. Die Abb. 64 zeigt in deut- 30 &0 -
lichster Weise den Zusammenhang der Er-
krankungen an Xerophthalmie mit dem zp AN
Butterexport. L \
Die chemische Natur des Vitamins A~ .
konnte in den letzten Jahren aufgeklért A /
werden. Schon lange hatte man einen Zu- § l N
sammenhang des Vitamins mit gewissen o0 290970 7 72 73 79 75 76 77 7 79 20
Pflanzenfarbstoffen, den Carotinen, ver- R . .
mutet. So ist die Butter nach Griinfiitterung Ab"%ﬁ‘f{'l %}iekﬁ]ev‘”‘éﬁgﬁ;ffﬁ ‘iilfr %;fl‘ggl‘ﬂ‘ﬁlm‘e
der Kiihe gelb gefarbt, nach Stallfiitterung A tiglicher Milchverbrauch,
sehr viel heller. Die farbstoffhaltigere Butter B Anzahl der Xerophthalmiefille pro Jahr.
ist stets vitaminhaltiger. Gewisse Beob- ggfﬁ‘ﬂynvile[’ﬁ;ﬁx'ﬁggioi’;&ﬁgy’if i, Xero-
achtungen, die der vermuteten Identitdt von GYORGY. Avitaminosen.
Carotin und Vitamin A widersprachen, sind Berlin: Julius Springer 1927.)
heute dahingehend aufgeklart, daB das
Vitamin aus dem Carotin durch oxydative Spaltung dieser Substanz entsteht.
Diese Aufspaltung geht anscheinend in der Leber vor sich, und in diesem Organ wird
das Vitamin auch gespeichert. Dies erklirt auch den besonders hohen Gehalt des
Lebertrans an Vitamin A.

\
\
\
\
\
A

B. Das Vitamin B.

Unter der Bezeichnung Vitamin B werden, wie sich immer klarer herausstellt,
eine Reihe von Faktoren zusammengefaf3t, deren Mangel zu verschiedenartigen
Symptomen fiihrt. Da die Untersuchung dieses Gebietes aber kaum als abgeschlossen
angesehen werden kann, sollen hier nur die beiden Faktoren B; und B, besprochen
werden.

Das Fehlen des Faktors B; verursacht die als Beri-Beri bekannte Erkrankung.
Diese kommt in Europa wohl kaum, dagegen in Ostasien in sehr groem Umfange
vor. Es hat das seinen Grund darin, daB fiir die dortige Bevolkerung die Haupt-
nahrung aus poliertem Reis besteht. Beim Polieren von Reis geht mit dem Silber-
hiutchen die sog. Aleuronzellenschicht und der Embryo verloren, die das Vitamin
enthalten. Bei der B-Avitaminose des Menschen stehen Erscheinungen von seiten des
peripheren Nervensystems im Vordergrund. Es kommt zur Degeneration peripherer
Nerven und damit zu neuritischen Erscheinungen wie Krampfen und Lahmungen.
Ferner tritt starke Abmagerung und Appetitlosigkeit auf. Auch die B-Avitaminose
fiihrt schlielich zum Tode. Im Experiment eignen sich zum Nachweis der Beri-Beri
besonders gut Tauben. Werden diese Tiere ausschlieBlich mit geschéltem Reis ernahrt,
so zeigen sich nach mehreren Wochen ebenfalls polyneuritische Symptome, so dal
es spontan oder nach ganz leichten Reizen zu Muskelkrampfen kommt; besonders
typisch sind die Krampfe der Halsmuskeln, bei denen, wie die Abb. 65 zeigt, der Kopf
stark nach hinten gezogen wird. Die Injektion von Extrakten aus Reiskleie oder
von Lésungen des reinen Vitamins (s. unten) fiihrt geradezu zauberhaft in wenigen
Stunden zur Beseitigung aller neuritischen Erscheinungen.

Das Vitamin B, findet sich vor allen Dingen in den Getreidesamen, auller im
Reis auch in Gerste und Weizen sowie in der Stiarke. Auch hier ist es in den unmittelbar



154 Die Vitamine.

unter der Hiille gelegenen Zellschichten enthalten, wird also meist beim Mahlen des
Getreides beseitigt. Einen geringen Gehalt an Vitamin B weisen REigelb, frisches
Gemiise, Friichte, frisches Fleisch und Milch auf, wihrend es sich in der Hefe in
ziemlich grofler Menge findet.

Die chemische Natur des Vitamins B, ist noch nicht bekannt. Zwar ist es kiirzlich
gelungen, eine Reihe von krystallisierten Derivaten des Vitamins herzustellen, deren
Untersuchung ergeben hat, daf8 das Vitamin Stickstoff und Schwefel enthilt, basische
Eigenschaften besitzt und eine ziemlich kleine MolekiilgroBe aufweist, doch ist die
genaue Konstitution noch nicht bekannt. Von den reinsten Priparaten vermag

Abb. 65. Beri-Beri bei der Taube. (Aus FUNE, C: Vitamine, 3. Aufl. Minchen: J, F. Bergmann 1924.)

die Injektion von 2,49 bei der Taube die neuritischen Erscheinungen umgehend
zum Verschwinden zu bringen.

Das Vitamin B, hat anscheinend das gleiche Vorkommen wie das Vitamin B,.
Jedoch ist das Mengenverhéltnis der beiden Faktoren sehr wechselnd. Die bei seinem
Fehlen auftretende Mangelkrankheit bezeichnet man als Pellagra. Sie ist besonders in
den Siidstaaten der Vereinigten Staaten von Amerika verbreitet und duBert sich als
umschriebene entziindliche Rétung der Haut (Erythem), in Entziindungen in der
Mundhohle und im Magendarmkanal. AuBerdem treten Degenerationen im Zentral-
nervensystem auf. Uber die chemische Natur dieses Vitamins ist noch nichts
bekannt.

C. Das Vitamin C.

Schon seit langer Zeit kennt man den Skorbut als eine Erkrankung, die bei
langer fortgesetzter einseitiger Erndhrung, in der frisches Gemiise und frisches
Obst véllig fehlen, auftritt. So hat er z. B. auf den langdauernden Segelschiff-
reisen fritherer Jahrhunderte eine bisweilen verhdngnisvolle Rolle gespielt.
Es traten zahlreiche Todesféille auf, die man allerdings heute geneigt ist, nicht
auf die Avitaminosen als solche, sondern auf sekundire Infektionen zuriick-
zufiihren. Auch in belagerten Festungen oder in geschlossenen Anstalten sind
frither nicht selten Skorbut-Epidemien beobachtet worden.

Der Skorbut duBert sich beim Erwachsenen durch Blutungen im Muskel
und unter die Haut, vor allem aber auch im Zahnfleisch. Das Zahnfleisch ist stark
geschwollen, kann sogar den oberen Rand der Zihne erreichen und zerfillt dabei
geschwiirig. Die Verdnderungen treten nur da auf, wo Zihne stehen. Spiter
kénnen die Zahne ausfallen. Auch beim Sdugling und bei kleinen Kindern treten
skorbutdhnliche Erscheinungen auf, die M6LLER- BARLOWsche Krankheit. Hier
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stehen Symptome im Vordergrund, die sich auch beim Erwachsenen finden
kénnen, Blutungen unter das Periost, Auftreibungen der Knochen und Knochen-
briiche.

Schon seit langer Zeit ist bekannt, daB das wirksamste Mittel zur Bekdmpfung
des Skorbuts der Saft frischer Zitronen ist. Ebenso sind Apfelsinen, rohe Gemiise,
die Kartoffel und die Tomate reich an Vitamin C.

Der experimentelle Skorbut 148t sich am leichtesten an Meerschweinchen erzeugen.
Die Tiere werden nur mit Koérnerfutter erndhrt. Schon nach kurzer Zeit kommt es
offenbar zu Gelenkschmerzen, da die Tiere sich nur vorsichtig bewegen und sich auf die
Seite legen. Bald treten auch Schwellungen der Gelenke auf. Das Zahnfleisch wird
hyperdmisch und neigt zu Blutungen. Schliefllich werden die Mahlzahne lose und die
Tiere gehen ein, weil sie nicht mehr fressen. Zugabe von Griinfutter zu der Kérner-
mabhlzeit wirkt lebensrettend.

Aus dem Zitronensaft ist das Vitamin C in krystallisierter Form gewonnen
worden. Es hat sich als eine S#éure mit sechs Kohlenstoffatomen, die nahe Ver-
wandtschaft zu den 6-Kohlenstoffzuckern hat, identifizieren lassen; sie wird als
,,Ascorbinsidure‘’ bezeichnet. Die Verabreichung von tédglich 1 mg der reinen Sdure
an Meerschweinchen verhindert mit Sicherheit den Ausbruch des Skorbuts. Die bio-
logische Bedeutung und der Wirkungsmechanismus der Ascorbinsédure beruhen wahr-
scheinlich darauf, daB3 sie eine auBlerordentlich leicht oxydierbare und im oxydierten
Zustand ebenso leicht reduzierbare Substanz ist, so daB sie moéglicherweise fiir die
oxydativen Vorginge im Gewebe (s. S. 138) von Bedeutung ist. Sehr iiberraschender-
weise findet sich diese Substanz in auBerordentlich reicher Menge in der Rinde der
Nebenniere. Ob sie hier gespeichert oder gebildet wird, ist noch nicht entschieden.

D."Das Vitamin D.

Die beim Fehlen des Vitamins D in der Nahrung auftretende Mangelkrankheit
ist die Rachitis. Bei der Héiufigkeit dieser Erkrankung ist das Vitamin D als
das fiir die mitteleuropéischen Verhéiltnisse wichtigste der Vitamine anzusehen.
Die grundlegende Verdinderung bei der Rachitis ist die Kalkarmut der Knochen,
so daB an diesen Erweichungsprozesse und Briiche auftreten. Bei Siuglingen
findet man eine Erweichung der Schidelknochen. Die Zahnentwicklung ist gestort.
Sehr hiufig ist ein verspiteter Durchbruch der ersten Zahne und charakteristische
lingere Zahnungspausen. Die Zihne weisen Schmelzdefekte besonders an den
Kauflichen oder in deren Nihe auf. Die Verdnderungen haben groBe Ahnlichkeit
mit den beim Verlust der Epithelkorperchen beobachteten. Im iibrigen sollen
aber diese Schmelzdefekte kein typisches Symptom der Rachitis sein, sondern
iiberhaupt ein Zeichen fiir voribergehende Ernahrungsstorungen. Sehr typisch
sind die Verdnderungen am Skeletsystem. Die Rippenknorpel erscheinen wegen
Schwellungen an den Epiphysenknorpeln der Rippen aufgetrieben. Die unteren
Extremitdten weisen starke Verkriimmungen auf.

Die Rachitis ist nicht nur eine Erkrankung des Séduglings, sondern kann auch
bei ungeeigneter Ernihrung im Pubertdtsalter in Erscheinung treten (Spdi-
rachitis). Dies war in Deutschland vor allem wihrend der letzten Kriegsjahre
und in den ersten Nachkriegsjahren infolge der Erndhrungsverhédltnisse in sehr
grofem Umfange der Fall. Sie duBert sich in leichter Ermiidbarkeit und Schmerzen
beim Gehen; die nachweisbaren Verinderungen betreffen vor allem die unteren
Extremitdten. Es kommt zu Epiphysenverdickungen, zu Einbriichen und zu
Spontanbriichen der Knochen. Die Zusammensetzung der Knochen ist ebenso
wie bei der kindlichen Rachitis verindert. Die organische Substanz hat stark
zugenommen, wihrend Ca, Phosphat und Carbonat vermindert, Mg stark ver-
mehrt ist. Auch der Kalk- und Phosphatgehalt des Serums ist erheblich erniedrigt.
Der Nachweis der rachitischen Verinderungen des Knochensystems laBit sich
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besonders gut durch das Roéntgenbild erbringen. Die Abb. 66 zeigt bei einem
11 Monate alten Kinde die typischen Verinderungen in schwerster Form, wihrend
Abb. 67 erkennen la8t, in welcher Weise sich diese Verdnderungen durch geeignete
Behandlung bessern lassen.

Fir das Auftreten der Rachitis ist nicht allein der Mangel an Vitamin D,
sondern auch ungiinstige d4uBere Lebensbedingungen von Wichtigkeit. Besondere

Abb. 66. Réntgenaufnahmen der oberen und unteren Extremitiit eines schwer rachitischen Kindes
von 11 Monaten. Nach GYORGY, P.: Rachitis. (Aus STEPP-GYORGY: Avitaminosen.)

Bedeutung kommt hier dem Sonnenlicht zu. Dies ist besonders klar erkannt
worden, als es gelang, Rachitis durch Bestrahlung der Kinder mit kiinstlicher
Hohensonne zu heilen, ja es geniigt sogar schon die Bestrahlung bestimmter
Nahrungsmittel, wie der Milch, um die Rachitis zur Heilung zu bringen. Es muf}
also durch die Energie des Sonnen- bzw. des ultravioletten Lichtes eine Umwand-
lung bestimmter Bestandteile des Kérpers oder der Nahrungsmittel erzielt werden,
so daf} diese zu antirachitisch wirksamen Stoffen werden. Die Hauptquelle des
Vorkommens des Vitamins D — gemeinsam mit dem Vitamin A — ist der Lebertran.
AuBerdem findet sich weitverbreitet in der Nahrung eine Vorstufe des Vitamins D.
Diese Vorstufe ist das Ergosterin, eine mit Cholesterin verwandte Substanz.
Durch ultraviolette Strahlen wird das Ergosterin in das Vitamin D verwandelt.

Die Umwandlung besteht lediglich in einer Verlagerung der im Ergosterinmolekiil
enthaltenen Doppelbindungen. Sie kann sowohl durch Bestrahlung der Nahrungsmittel
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(Mileh) als auch der Haut erzielt werden. Hieraus wird auch die Bedeutung giinstiger
duBerer Lebensbedingungen fiir die Verhiitung der Rachitis klar. Von dem reinen
Vitamin D geniigt im Tierversuch (Ratte) die tagliche Zufuhr von 0,03 y, um den Aus-
bruch der Rachitis bei sonst Vitamin-D-freiem Futter zu verhindern.

Die Umwandiung des Ergosterins durch ultraviolette Strahlen erklirt auch den
Reichtum des Lebertrans an Vitamin D. Lebertran wird aus den Lebern von Fischen
(Dorsche, Schellfische und verwandte Raubfischarten) gewonnen, die nicht an der

Abb. 67. Réntgenaufnahme des gleichen Kindes wie In Abb. 66 nach 2';monatiger Behandlung.
(Nach GYORGY.)

Meeresoberfliche leben, also auch nur wenig oder gar nicht von den ultravioletten
Strahlen der Sonne erreicht werden. Es hat sich nun gezeigt, da das Vitamin D nicht
in diesen Fischen gebildet wird, sondern von den kleinen tierischen und pflanzlichen
Organismen, dem sog. Plankton, das massenhaft an der Meeresoberfliche treibt
und dort einer lang andauernden intensiven Sonnenbestrahlung ausgesetzt ist. Dieses
Plankton ist die ausschlieBliche Nahrung von Jungfischen, die dann selbst die Beute
der obengenannten Raubfischarten werden, so daBl schlieBlich in deren Leber das
Vitamin D gespeichert wird.

E. Das Vitamin E.

Das Vitamin E ist fiir die Erhaltung der Funktion der Sexualorgane erforderlich.
Bei seinem Fehlen in der Nahrung kommt es bel ménnlichen Tieren zu einer De-
generation der Keimdriisen, wéhrend es bei weiblichen Tieren zur Unterbrechung
der Schwangerschaft kommt; die Jungen kénnen nicht mehr ausgetragen werden,
trotzdem eine Befruchtung noch stattfinden kann.
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Das Vitamin E findet sich fast ausschliellich in den griinen Blittern und in griinen
Getreidekeimen. Auf seinen Wirkungsmechanismus weist vielleicht hin, daB es gelingt,
die bei seinem Fehlen auftretenden Stérungen der Sexualfunktion durch Zufuhr
von Hypophysenvorderlappenhormon zu beseitigen. Ob beide Substanzen identisch
sind, oder ob eine Umwandlung des Vitamins E in die eigentlich wirksame Substanz
im Tierkorper erst sekundar stattfindet, ist nicht entschieden.

XI1. Wiirmeregulation.

Die Korpertemperatur des Menschen ist auflerordentlich konstant. Sie betragt
im Mittel 37° C, schwankt aber in einem tdglichen Rhythmus von etwa 36,5 bis
37,59 C. Diese Tagesschwankungen mit ihrem Minimum um 4 Uhr und ihrem
Maximum um 16 Uhr beruhen sowohl auf dem EinfluB des Wechsels zwischen
Tag und Nacht als auf den Lebensgewohnheiten, besonders auf der Nahrungs-
aufnahme. Die Temperatur der Umgebung ist ohne EinfluB auf die Kérper-
temperatur des gesunden Menschen. Anderseits bedingt selbst stirkste Arbeits-
leistung, die durch eine Vervielfiltigung des Ruhe-Stoffumsatzes die Wirme-
bildung entsprechend erhsht, nur eine ganz voriibergehende Erhéhung der
Korpertemperatur von 2—3% Wir nennen die Gesamtheit der Vorginge, die
dieses Gleichbleiben der Innentemperatur gewihrleisten, Warmeregulation.

Nach dem, was an anderer Stelle liber die Abhingigkeit der Organtéatigkeit von
der Temperatur gesagt wurde (s. S. 27), ist es verstéandlich, daB als Folge der Warme-
regulation der gleichwarmen (homoiothermen) Tiere (Sdugetiere und Vogel) in den
einzelnen Organen und somit dem Gesamtorganismus stets gleichbleibende Funktions-
geschwindigkeiten herrschen. Ganz anders beim wechselwarmen (poikilothermen)
Tier (die iibrigen Wirbeltiere und die Wirbellosen), dessen Organfunktionen, da die
Korpertemperatur mehr oder minder rasch der AuBentemperatur folgt, von dieser
abhingig sind. Ein Frosch oder eine Eidechse bewegen sich bei warmem Wetter lebhaft
und springen rasch herum, wéahrend sie bei kaltem Wetter nur langsam und trage
dahinkriechen. Andererseits bietet die Poikilothermie den Vorteil, da3 die Tiere den
nahrungsarmen Winter infolge ihres geringen Energiebedarfes gut iiberstehen kénnen.
Einige Sdugetiere, die ,, Winterschléifer*, werden durch jahreszeitliche Schwankungen
in ihrem hormonalen Geschehen, besonders in dem der Schilddriise, voriibergehend
unvollkommen homoiotherm und kénnen bei herabgesetzten Innentemperaturen
ihren geminderten Stoffwechsel durch minimale Nahrungsaufnahme und Aufbrauch
ihres Depotfetts bestreiten.

Die Korpertemperatur .ist selbstverstdndlich der Ausdruck einer Gleich-
gewichtslage zwischen der Wérmeproduktion im Organismus und der Wéarme-
abgabe des Organismus an die Umgebung. Die Wéarmeregulation stellt die
Konstanz dieser Gleichgewichtslage dadurch her, daB jede Anderung der einen
Komponente durch eine entsprechende Verinderung der anderen ausgeglichen
wird,

Wie bei der Besprechung des Stoffwechsels schon ausgefiihrt, hat der Mensch
wahrend der Ruhe einen ganz bestimmten Energieumsatz. Aber dieser Ruhe-
umsatz ist bis zu einem gewissen Grad abhdngig von der herrschenden AufBen-
temperatur und weist beim unbekleideten Menschen ein Minimum fiir eine
Raumtemperatur von 16—17° auf. Bei hoheren AuBentemperaturen steigt der
Ruheumsatz nur sehr wenig. Die geringe Stoffwechselerhhung wird als Energie-
mehrverbrauch fur diejenigen Mechanismen angesehen, die zu einer verstirkten
Warmeabgabe fithren (s. unten). Bei niedrigeren Raumtemperaturen macht sich
hinigegen eine betrichtliche Ruheumsatzsteigerung bemerkbar, die als echte
chemische Wirmeregulation aufzufassen ist. Sitz der normalen Ruhewirme-
bildung ist vor allem infolge ihrer groBen Masse die Muskulatur und infolge ihres
hohen Stoffwechsels die Leber. Die Steigerung der Stoffwechselvorginge bei
der chemischen Wérmeregulation findet ebenfalls in diesen beiden Organen statt.
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Reicht diese Erhohung des Stoffwechsels nicht aus, so erfolgt eine weitere Zu-
nahme des chemischen Umsatzes und somit der Warmebildung durch reflektorisch
eintretendes Muskelzittern. Beim héheren Saugetier instinktmé 8ig, beim Menschen
auch durch Erfahrung, wird gewo6hnlich schon vor Einsetzen des Zitterns durch
willkiirliche Muskelbewegung eine starke Stoffumsatzerh6hung und somit zuséitz-
liche Wirmeproduktion herbeigefiihrt.

Wihrend die chemische Warmeregulation, wie wir sahen, die Warmeproduk-
tion beeinfluBt, wird durch die physikalische Wirmeregulation, die fir den
Menschen die wichtigere ist, die Grofe der Wéarmeabgabe in weitem AusmaBe
den gegebenen Bedingungen angepaBt. Nach physikalischen Gesetzen kann jeder
feuchte Korper, der eine héhere Temperatur als die umgebende Luft besitzt,
durch drei Vorginge Wéarme abgeben: durch Strahlung, Leitung und Wasser-
verdunstung. Die Grofle der eintretenden Wirmeahgabe steigt fiir alle diese
Vorginge mit dem Temperaturgefille, worunter der Temperaturunterschied
zwischen der Oberfliche des Korpers und der Umgebung verstanden wird. Diese
Zunahme erfolgt nicht nur proportional zur GroBe des Temperaturgefilles,
sondern — besonders bei der Strahlung — in einem viel stirkeren Mafe. Die
Wasserabgabe ist fernerhin abhingig von dem relativen Feuchtigkeitsgehalt der
umgebenden Luft; ist diese vollig mit Wasser geséttigt, so kann selbstverstindlich
keine Wasserabgabe stattfinden.

Beim Menschen ist der Anteil, den jeder der drei Vorgénge an der Gesamt-
wiarmeabgabe hat, ein mit dem Temperaturgefille wechselnder. Fiir den ruhenden
unbekleideten Menschen bei einer Raumtemperatur von 16—17% und nicht mit
Feuchtigkeit gesittigter Luft entfallt auf die Strahlung etwa !/,, auf die Leitung /,
und auf die Wasserverdunstung !/, des Gesamtwirmeverlustes. Trotz des
schlechten Wirmeleitungsvermégens der Luft ist der.Anteil der Leitung so gro8,
weil beim unbekleideten Korper die anliegenden Luftschichten erwdrmt werden,
daher nach oben steigen und von unten durch kalte Luft ersetzt werden.

Mensch wie Tier koénnen durch Zusammenkauern und damit durch Ver-
kleinerung jhrer Oberfliche die Wirmeabgabe durch Strahlung und Leitung
einschrinken. Beim behaarten Tier tritt bei Kéalteeinwirkung reflektorische Ver-
kiirzung der Arrectores pilorum in der Haut ein, so daBl die Haare sich strauben,
wodurch der Wirmeverlust durch Leitung gemindert wird; denn bei gestrdubten
Haaren ist die von diesen eingeschlossene isolierende Luftschicht gréBer als bei
anliegenden Haaren. Beim Menschen hat sich als Rest dieses Warmeregulations-
mechanismus die ,,Giansehaut erhalten. Dafiir hat er aber gelernt, durch
die Kleidung sich mit einer isolierenden Luftschicht zu umgeben, die nicht
nur aus der Lufthiille zwischen Haut und Kleidung, sondern auch aus den in den
feineren Poren der Gewebe enthaltenen Luft besteht. Je lufthaltiger ein Stoff
bei nicht zu groBler Porengréfie ist, um so besser ist sein Wiarmeschutzvermégen.
Die Farbe der Kleidung beeinflufit den Strahlungsverlust. Eine dunkle Ober-
fliche strahlt weniger als eine helle (Winter- und Sommerkleidung). Stark ent-
wickeltes Unterhautfettgewebe bietet infolge seines schlechten Wiarmeleitungs-
vermégens einen dhnlichen Kaélteschutz wie Behaarung und Kleidung.

Innerhalb der physikalischen Wérmeregulation spielt aber wohl die gréBte
Rolle die Beschaffenheit der Haut, ob sie warm und feucht oder kalt und trocken
ist. Dies hdngt aber allein von ihrer Durchblutung ab. Der Blutkreislauf, dem an
sich schon fiir den Wirmeausgleich im Korper die gréfite Bedeutung zukommt,
gewiihrleistet durch das unermiidliche Spiel der HautgefiBle die feinere An-
passung der Warmeabgabe. Durch Vermehrung der Hautdurchblutung kénnen
die Strahlungs- und Leitungsverluste bis auf das vierfache gesteigert werden.



160 Wirmeregulation.

Selbst diese Vermehrung der Wiarmeabgabe reicht nicht aus, um bei hoher Warme-
produktion durch starke Arbeitsleistung oder bei normaler Wirmeproduktion
und geringem Leitungs- und Strahlungsverluste durch zu hohe Lufttemperaturen
(itber 30° beim Unbekleideten) den normalen Wéirmeausgleich zu gewéhrleisten.
Unter diesen Umstinden erfihrt dann die Wéarmeabgabe durch Wasserver-
dunstung eine sehr bedeutende Steigerung.

Der Korper verliert durch Verdunstung pro Kilogramm Wasserverlust eine
Wirmemenge von fast 600 Cal, eine im Verhiltnis zum Wéirmehaushalt des
Menschen recht betrichtliche Warmemenge. Es mufl zwischen der Verdunstung
von sichtbarem Schweill und der Perspiratio insensibilis unterschieden werden.
Letztere erfolgt sowohl durch die Lunge (s. S. 133) wie durch die Haut. Die
Abgabe von Wasser in Dampfform durch die Haut ist selbstverstindlich von
ihrer Durchfeuchtung, d. h. von ihrer Durchblutung abhéngig, nimmt also schon
zu, wenn diese zwecks Erhohung des Wirmeverlustes durch Strahlung und
Leitung verbessert wird. Die Wasserabgabe durch die Lunge ist, wie schon
frither gezeigt wurde, von der GréBe der Lungenventilation abhingig. Wir sehen
daher bei dem durch hohe Umgebungstemperaturen bedingten erschwerten
Wirmeausgleich eine vermehrte und verstirkte Atmung auftreten, die die
Stoffwechselbediirfnisse weit iibertrifft. Dies tritt besonders deutlich hervor bei
Tieren, die wie z. B. der Hund, nicht iiber die Moglichkeit der Wirmeabgabe
durch Schweillsekretion verfiigen.

Die Schweilisekretion der Haut ermoglicht vor allem bei hohen AuBen-
temperaturen und bei stark erhohtem Stoffwechsel (hohe Arbeitsleistung,
Fieber usw.) den Warmeausgleich, da die so abgefilhrten Warmemengen aufler-
ordentlich groB sein kénnen. Schweiflsekretion von mehreren Litern pro Tag
sind hdufig in unserem Klima beobachtet worden, in den Tropen sogar solche
von 12—15 Liter. Die SchweiBsekretion ist aber fiir die Warmeregulation nur
dann wirksam, wenn der Schweill wirklich auf der Oberfliche des Korpers ver-
dunstet und so diesem Wérme entzieht. Daher ist Schweifisekretion am unbe-
kleideten Korper wirksamer als am bekleideten.

Alle die geschilderten Mechanismen wirken gemeinsam an der Wéirme-
regulation mit, die einheitlich vom Zentralnervensystem durch Vermittlung
der autonomen Nerven gesteuert wird. Ein bestimmt lokalisiertes Zentrum ist
fir die Warmeregulation bisher nicht bekannt, sondern nur Zentren fiir die
Gefillreaktion, SchweiBsekretion und dhnliche Teilmechanismen. Die Gesamt-
regulation erfolgt anscheinend von einem relativ ausgebreiteten Gebiet im
Zwischenhirn ventral vom Thalamus opticus. Verletzungen an dieser Stelle
(Warmestich) bedingen im Tierversuch eine 2—3 Tage andauernde Erhéhung
der Kérpertemperatur um mehrere Grad. Verschiedene Versuchsresultate weisen
darauf hin, daB der biologische Reiz fiir diesen zentralen Wirmeregulations-
bezirk minimale Anderungen der Temperatur des ihn durchstrémenden Blutes
sind.

Wieweit hormonale Mechanismen bei der Wirmeregulation eine Rolle spielen,
ist bisher noch nicht geklart. Der Schilddriise und ihrem Hormon kommt durch den
EinfluB auf den Gesamtstoffwechsel sicher eine gewisse Bedeutung zu. Adrenalin-

injektion vermindert im Tierversuch durch seine GefdBwirkung die Wirmeabgabe
und steigert den Zellstoffwechsel.

Unter Fieber wird krankhafte Steigerung der Kérpertemperatur verstanden.
Die primédren Ursachen des Fiebers sind sehr verschiedenartige (Bakterien, Gifte,
Gewebszerfallsprodukte usw.). Die Erhohung der Ausgleichstemperatur zwischen
Wiérmeproduktion und Wérmeabgabe beruht meist auf vermehrter Warmebildung
durch Stoffwechselerh6hung. Nur selten, wie z. B. beim Abgang eines Gallensteins
durch den Gallengang (Gallenkolik) ist das auftretende Fieber durch Minderung
der Warmeabgabe infolge reflektorischer Verengerung der HautgefdBe mitbestimmt.
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XII. Der Harn, seine Zusammensetzung, Bildung
und Ausscheidung.

Der Harn, das Produkt der Nierentitigkeit, enthdlt wegen der vielfiltigen
Aufgaben, die dieses Organ im Organismus zu erfiillen hat, eine groBe Zahl ver-
schiedener Stoffe und ist aus ihnen sehr wechselnd zusammengesetzt. Die Tétig-
keit der Nieren besteht in Zusammenarbeit mit den anderen Ausscheidungs-
organen, diese aber an Bedeutung weit iiberragend, darin, fiir den Organismus
nicht weiter verwertbare Stoffe, meist Stoffwechselendprodukte, auszuscheiden.
Sie teilt diese Funktion mit der Haut und mit dem Dickdarm. Die Nieren regeln
ferner das Saure-Basen-Gleichgewicht des Organismus, dies in Zusammenwirken
mit Haut und Lunge. Sobald im Organismus in vermehrtem Umfang Siuren oder
Basen gebildet werden, werden sie, um die normale Reaktion des Blutes und der
Gewebe zu erhalten, durch die Nieren in den Harn ausgeschieden. Die Niere
regelt ferner die Konstanz des Salzgehaltes, und sie sorgt fiir das Gleichgewicht
im Wasserhaushalt, damit die Blutfliissigkeit und das Gewebswasser stets die
optimale quantitative und qualitative Zusammensetzung haben. Auch diese
Funktionen bt sie gemeinsam mit den anderen Ausscheidungsorganen aus, die
Regelung des Salzgehaltes mit der Haut, diejenige des Wasserbestandes mit
Haut und Lungen.

Der Harn ist eine klare, gelb bis gelbbraun gefirbte Fliissigkeit vom spezi-
fischen Gewicht 1017—1020. Diese Werte kénnen aber unter anormalen Be-
dingungen erheblich unter- wie iiberschritten werden. Die Harntagesmenge
betrigt beim Mann etwa 1500 ccm, bei der Frau etwa 1200 ccm, ist aber ebenfalls
von dulleren und inneren Faktoren abhéngig. Die Hélfte der vom Organismus
taglich abgegebenen Wassermenge verldfit diesen in der Regel durch die Niere.
Die Reaktion des Harnes schwankt zwischen pg 5 und 7, auch sie ist natiirlich
sowohl abhéngig von der Art der aufgenommenen Nahrung als auch von etwaigen
Stoérungen des Stoffwechsels. Bei vorwiegender Fleischnahrung ist der Harn
wegen der erheblichen Saurebildung saurer, bei vorwiegender Pflanzennahrung
alkalischer. Es ist schon darauf hingewiesen worden, daB nach der Nahrungs-
aufnahme, bedingt durch die Abgabe von sauren Valenzen bei der Bildung der
Salzsdure des Magensaftes ein nur schwach saurer oder sogar alkalischer Harn
ausgeschieden wird. Die Menge der Ausscheidung an festen Substanzen betrigt
pro Tag etwa 55—70g. Sie verteilen sich auf die wichtigsten Substanzen in
folgenden Mengen:

Harnstoff . . 25—35 ¢ NaCl . ... 10—15 g
Kreatinin . . 1,5¢g H,S804. . . . 2,5¢
Harnséure. . 0,7¢g PO; . . .. 2,5g
Hippurséure . 0,7¢ NH; . ... 0,7¢g

Der Harn enthilt 4—6 Vol.%, CO,, aullerdem in wechselnden Mengen NaHCO,,
so dal an der Einstellung der Harnreaktion dieses Puffersystem malfgeblich
beteiligt ist.

NH,

Der Harnstoff, O = C/ ist das Endprodukt des EiweiBstoffwechsels
NH,

beim Menschen und bei den meisten anderen Wirbeltieren. Dementsprechend

ist seine Menge in starkstem MafBe von der Eiweilzufuhr in der Nahrung ab-

hingig (s. Gesamtstoffwechsel). Uber den Mechanismus seiner Bildung ist

bereits an anderer Stelle gesprochen worden (s. S. 19).
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Das Kreatinin (Anhydrid des Kreatins, der Methylguanidinessigséure):

N He AT

HN=C HN=C
\N.CHz.COOH \N.CHZ.C:O
| |
CH, CH,
Kreatin Kreatinin

entsteht aus dem Kreatin. Das Kreatin und damit das Kreatinin stammen wahr-
scheinlich von einem Bestandteil der quergestreiften Muskulatur, dem Phospho-
kreatin ab. Diese Substanz zerfallt bei der Muskelkontraktion in Kreatin und Phosphor-
sédure, und ein Teil des freiwerdenden Kreatins wird als Kreatinin im Harn aus-
geschieden. Dieser genetische Zusaramenhang geht daraus hervor, daB3 es un-
mittelbar im Anschlu8 an Muskelarbeit zu einer vermebrten Ausscheidung von
Kreatinin kommt, der allerdings eine Einsparung dieser Substanz folgt, so daB die
Tagesausscheidung kaum Schwankungen zeigt.

Die Harnsdure (2.6.8-Trioxypurin) stammt aus den Nucleinsduren und zwar
sowohl aus denjenigen, die im Stoffwechsel der Zellen selbst umgesetzt werden,
als auch aus den mit der Nahrung aufgenommenen. Die Harnsiure- und die
Harnstoffausscheidung verhalten sich gerade umgekehrt. Beim Menschen und
denjenigen Tieren, bei denen die Harnstoffausscheidung grof ist, erreicht die-
jenige der Harnsdure nur einen geringen Umfang. Anders bei den Végeln und
Reptilien, bei denen der Stickstoff iliberwiegend als Harnsdure ausgeschieden
wird, und zwar deshalb weil bei diesen Tieren die Harnsiure das Endprodukt des
EiweiBstoffwechsels ist (s. S. 145). Beim Menschen und den iibrigen Wirbeltieren
ist die Harnsdure wohl als Endprodukt des Nucleinsdurestoffwechsels anzusehen.
Der Purinanteil des Nucleinsduremolekiils wird bis zur Harnsiure oxydiert
(s. S. 145). Bei einer Stoffwechselerkrankung, der Gicht, ist die Harnsiure-
ausscheidung abnorm niedrig.

Die Hippursdure entsteht in der Niere selbst auf fermentativem Wege durch
Vereinigung von Benzoesdure und Glykokoll. Dieser Vorgang ist die am langsten
bekannte Synthese des tierischen Organismus. Ihre biologische Bedeutung besteht
darin, dal3 die Benzoesédure, die mit der Nahrung zugefiithrt wird oder im Stoffwechsel
entsteht, durch sie entgiftet wird:

Ce¢H;.COOH +NH,.CH,.COOH =(C¢H,;.CO.NH.CH,COOH -+ H,0

Entsprechend ihrer Genese ist die Menge der ausgeschiedenen Hippursiure von
der’Art der Nahrung abhéngig, besonders grof also bei Pflanzenkost. Das zur Synthese
erforderliche Glykokoll kann der Organismus aus dem KEiweiflabbau in beliebiger
Menge zur Verfligung stellen.

Die Kochsalz-Ausscheidung hingt lediglich von der Menge des mit der Nahrung

zugefiithrten Kochsalzes ab. Bei vollstandig kochsalzfreier Didt ist auch der Harn
kochsalzfrei. Da das Kochsalz in erster Linie fiir die Erhaltung des osmotischen
Druckes im Korper verantwortlich ist, ist die Abhingigkeit der Kochsalz-
ausscheidung von der Zufuhr eine sehr zweckmiBige Regulation.

Die Ausscheidung an Sulfaten geht dagegen auf Stoffwechselvorginge zuriick.
Die Schwefelsdure entsteht durch die Oxydation der schwefelhaltigen EiweiB-
bausteine, in erster Linie also des Cysteins. Die Hohe der Schwefelausscheidung
ist daher ebenso wie diejenige der Stickstoffausscheidung ein MaB firr den EiweiB-
umsatz. Die Sulfate kommen teils in anorganischer Form, teils gepaart in den
Esterschwefelsduren vor. Bei der Faulnis im Darm entstehen aromatische Alkohole,
wie z. B. Phenol, Kresol, Indoxyl. Diese werden resorbiert und da sie giftig
wirken, durch Paarung mit Schwefelsiure entgiftet:

CgH;OH - H,80, = C¢H;. HSO, 4- H,0
und in dieser Form mit dem Harn ausgeschieden. Das Verhiltnis, in dem freie und

Phenolschwefelsdure im Harn enthalten sind, ist also von dem Umfang der
Faulnisvorgéinge im Darm abhingig. Da die zur Verfiigung stehende Schwefel-
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siure nicht zur Veresterung der aromatischen Alkohole ausreicht, erfolgt die
Esterbildung auch mit anderen im Stoffwechsel entstehenden Séuren, vor allem
durch Glucuronsiure.

Die Phosphate werden teils mit der Nahrung zugefiihrt, teils werden sie aber
auch wohl beim Zerfall der verschiedenen phosphorhaltigen Bestandteile des
Muskels sowie beim Abbau der Nucleinsiuren und der Lipoide frei. Thre Aus-
scheidung erfolgt z. T. als priméres, z. T. als sekundéres Phosphat. Das Mischungs-
verhiltnis ist mit fiic die Gréfle des pg-Wertes im Harn verantwortlich.

Das Ammoniak wird wohl zu seinem gréBten Betrage in der Niere selbst gebildet
und zwar iiberwiegend durch Desaminierung von Aminoséiuren. Daneben spielen
andere Vorginge, wie die Desaminierung von Adenylsdure eine geringere Rolle.
Das Ammoniak dient zur Neutralisation der in den Harn iibergehenden S&uren.
Wenn die Niere nicht die Fihigkeit zur Ammoniakbildung besiBe, mifite diese
Neutralisation durch Abgabe von Natrium- oder Kalium-Ionen bestritten werden,
und der Organismus wiirde in kiirzester Zeit an diesen ,fixen Alkalien* ver-
armen. Die Ammoniakausscheidung erfolgt also im engsten Zusammenhang mit
der Ausscheidung von Sduren. Bei starker Sadurebildung, wie sie z. B. mit den
schweren Formen der Zuckerkrankheit verbunden ist, kann die Menge des
taglich ausgeschiedenen Ammoniaks bis zu 12 g (Normalwert 0,7 g) betragen.

Das Indikan entsteht durch Veresterung des Indoxyls. Dieser aromatische Alko-
hol ist ebenso wie das Phenol und das Kresol ein Produkt der Darmfédulnis. Es ent-
steht aus dem Indolring des Tryptophans:

N
\/UOH
NH

Indoxyl
und wird in der Leber mit Schwefel- oder Glucuronsaure gepaart und dann im Harn
als Indikan ausgeschieden. Es kommt auch im normalen Harn in geringen Mengen
vor. Gesteigerte Indikanausscheidung ist stets ein Zeichen fiir gesteigerte Faulnis
im Diinndarm.

Im Harn werden eine Reihe von Fermenten in geringer Menge ausgeschieden:
Lipase, Diastase, Pepsin, Trypsin und Erepsin.

Der Farbstoff des normalen Harns, das Urochrom, ist nach Natur und Herkunft
vollig unbekannt. Bei krankhaften Verénderungen besonders der Leber konnen im
Harn auch noch andere Farbstoffe erscheinen: der normale Gallenfarbstoff, -das
Bilirubin, sowie seine Reduktionsprodukte, die Farbstoffvorstufe Urobilinogen und
das aus thm durch Oxydation entstehende Urobilin. Bei Nierenkrankheiten kann
auch Blutfarbstoff im Harn auftreten.

Um pathologische Bestandteile handelt es sich auch beiden A4 cetonkérpern (s. S. 141),
die bei schweren Féllen von Zuckerkrankheit in groBer Menge ausgeschieden werden,
und deren Abgabe, wie schon oben erwihnt, mit einer vermehrten Ausscheidung von
Ammoniak einhergeht. Bei der Zuckerkrankheit tritt aber als erstes krankhaftes
Zeichen im Harn Traubenzucker auf, dessen Menge, abhéngig von der Schwere der
Erkrankung, sehr erheblich sein kann. Als pathologische Erscheinung ist auch die
Ausscheidung von Eiweifkorpern anzusehen, wenn auch der normale Harm Spuren von
Eiwei in Form der ,,Nubecula‘‘, einer feinen beim Stehen des Harns sich absetzenden
Triibung, enthilt. Diese werden aber durch die tiblichen EiweiBlproben gar nicht
erfat. EiweilBausscheidung ist in der Regel ein Zeichen fiir Erkrankungen der Niere.

Neben gelosten Stoffen kann der Harn bestimmte Substanzen auch in Form von
Niederschlagen, Sedimenten, oder sogar von Steinen enthalten. Die eigentlichen Harn-
steine bestehen meist aus Calciumoxalat, Erdalkaliphosphaten und Calciumcarbonat,
seltener ‘aus Harnsidure und sehr selten aus Cystin. Die Sedimente sind entweder
Calciumoxalat oder bei alkalischer Reaktion des Harns Magnesiumammoniumphos-
phat. Bei saurer Reaktion kann die Harnsdure als solche oder als Mononatriumsalz
ausfallen. Dieses reiflt dabei einen oft vorhandenen besonderen roten Harnfarbstoff,
das Uroerythrin, mit sich und bildet das ,,Sedimentum lateritium®.

In welcher Weise geht nun die Abscheidung des Harns in der Niere vor sich ?

Eine Vorstellung iiber die an der Bereitung des Harns beteiligten Vorginge in
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der Niere vermag am besten ein kurzer Hinweis auf die Histologie der Niere zu
vermitteln. Wie die Abb. 68 zeigt, sind zwei miteinander in Verbindung stehende
Teile zu unterscheiden: der Gefiflapparat in den Glomeruli und der tubulire
Apparat der Harnkanilchen, die im Anschluf an den Kapselraum des Glomerulus
beginnen und in den Kelchen des Nierenbeckens enden. Es liegt nahe, in dem
Glomerulus, jenem von einem Kapselraum umschlossenen GefiBkniuel, eine
Einrichtung zur Abscheidung von Wasser aus dem Blute zu sehen. Dem tubuldren
Apparat kénnte man sowoh! Driisenfunktionen, also Sekretionstitigkeit, als auch
resorptive Eigenschaften beilegen. Im
Glomerulus kénnte ebenso wie eine Ab-
scheidung von Wasser auch der Uber-
tritt von gelosten Stoffen aus dem Blute
in den Harn vor sich gehen, also ein Vor-
gang sich vollziehen, den man am besten
mit einer Filtration vergleichen kann.

In der Tat hat man schon sehr friih-
zeitig die Nierentédtigkeit durch eine F4l-
tration zu erklaren versucht. Wenn eine
Filtration im Glomerulus erfolgen soll,
miissen bestimmte Voraussetzungen ge-
geben sein, deren wichtigste mit dem
osmotischen Druck des Blutplasmas zu-
sammenhingt. Ebenso wie in einem Gas-
gemisch der Gesamtgasdruck die Summe
der Partialdrucke der einzelnen Anteile
des Gemisches ist, so setzt sich auch der
osmotische Druck einer Fliissigkeit, in der
eine Reihe von Substanzen geldst sind,
aus den osmotischen Partialdrucken dieser
Substanzen zusammen. Der normale Harn
ist vom Blute unter anderem dadurch ver-
schieden, dafl er eiweif3frei ist. Wenn eine
Filtration von Harnwasser und von in
ihm krystalloidgelosten Stoffen in der
Niere stattfinden soll, so mufl der hydro-
statische Druck in den Glomerulus-

Abb. 68. Schemsa eines Nierenkanilchens der Schlingen zum mindesten etwas gréfler

Siugerniere. Ar Arterie; H Hauptstiick; HS,

diinner Ast; HS, dicker Ast der HENLEschen

Schleife; K BoOwMANNsche Kapsel; P Nieren-

papille; Pk Papillenkanal; S Schaltstiick; Sa

Sammelkanal; V Verbindungsstiick; Ve Vene.
(Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN.)

sein als der osmotische Druck der Eiweif3-
kérper des Blutes, der ,,kolloidosmotische
Druck‘. Wenn auch die Messung des
Capillardruckes im Glomerulus nicht még-
lich ist, so scheint diese Voraussetzung

doch zuzutreffen. Der minimale Aorten-
druck, bei dem noch Harnbildung stattfindet, liegt zwischen 30 und 50 mm Hg,
wahrend der kolloidosmotische Druck des Blutes zu maximal 25— 30 mm Hg ange-
geben wird. Mit der Annahme einer Filtration ist auch vereinbar, daf3 die Harnbildung
in gewissem Umfange dem Blutdruck und der durch die Niere stromenden Blutmenge
proportional ist, daf sie dagegen bei Herstellung eines Druckes im Ureter, der sich
natiirlich bis in den Glomerulusraum fortsetzen mufl und dem Blutdruck entgegen-
wirkt, absinkt.

Viele Tatsachen weisen darauf hin, da die Nierenfunktion nicht allein durch
eine Filtration im Glomerulus, also einen passiven Vorgang erklirt werden kann.
Im Gegenteil 148t schon die Tatsache, dal} die Niere einen auBerordentlich hohen
Stoffwechsel hat, auf ihre aktive Beteiligung bei der Harnbereitung schlieBen.
Das Nierengewicht betrigt 1/;,, des Korpergewichtes, der Anteil der Niere am
Gesamtsauerstoffverbrauch des Koérpers dagegen 1/;;.

DaB diese aktive Tdtigkeit auch den Glomerulusapparat betrifft, zeigen Versuche
an der Froschniere, bei der die Glomeruli und die Tubuli eine getrennte Gefiafver-
sorgung haben, bei der man also diese beiden Teile der Niere getrennt durchstrémen
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und beeinflussen kann. Setzt man der Durchstromungsflussigkeit der Glomeruli
Narkotika oder als Atmungsgift Cyanid zu, so hért die Harnabsonderung sofort auf,
kehrt aber nach Auswaschen der Gifte zuriick. Es ist also die Tatigkeit des Glomerulus
bet der Harnbildung ebenfalls eine aktive, er wirkt nicht nur als Filter. Die Vorgénge
in der Niere wurden dem Verstdndnis ganz wesentlich nédher gebracht, als es gelang,
an der Froschniere die Glomeruluskapsel zu punktieren und die Zusammensetzung
des Glomerulusharns zu untersuchen. Hierbei fand sich nun, da der Glomerulus-
harn eiweiBfrei ist, dall er dagegen Glucose enthilt und dafB3 seine Cl-Ionen-Konzen-
tration derjenigen der Durchstromungsfliissigkeit entspricht.

Da der endgiiltige Harn in der Harnblase keinen Zucker enthélt und da seine
osmotische Konzentration derjenigen einer eiweiBfreien Blutfliissigkeit, einem sog.
,,Ultrafiltrat‘* des Blutes, weit iiberlegen ist, mufl aber auch dem tubuldren Apparat
eine wichtige Aufgabe an der Bereitung des Harns zukommen. Denn hier muf3 zum
mindesten eine Resorption von Zucker und von Wasser erfolgen: es kommt aber auch
zu einer Riickresorption von Kochsalz sowie — im Tierexperiment — von Farbstoffen.
Da diese Wiederautnahme von Wasser und gelésten Stoffen je weiter die Konzentrierung
des Harns fortschreitet, umso mehr dem vorhandenen Konzentrationsgefalle ent-
gegengerichtetist, wird die aktive Tatigkeit der Kanélchenepithelien besonders deutlich.
Die Epithelien der Nierenkanélchen haben daneben auch die Fahigkeit zur Aus-
scheidung von Stoffen aus dem Blute, so wird z. B. der Harnstoff von ihnen aus dem
Blute abgeschieden, und auch die Abgabe mancher Farbstoffe in den Harn erfolgt
auf diesem Wege. Die Bedeutung der Tubuli fiir die Nierenfunktion hat sich ebenfalls
an der Froschniere in schoner Weise, namlich durch elektive Vergiftung des tubuléren
Apparates zeigen lassen. Eine solche hat die Absonderung eines sehr verdiinnten,
an festen Substanzen armen Harns zur Folge, bewirkt also genau das Gegenteil wie
die Vergiftung der Glomeruli.

Wir kommen sowohl auf Grund von theoretischen Uberlegungen als auch von
Experimenten zu dem Schluf}, da8 an der Absonderung und Bereitung des Harns
die verschiedenen Teile der Niere aktiv beteiligt sind, die Glomeruli durch Ab-
sonderung eines sehr verdinnten Harns, der als ein ,,Ultrafiltrat’ des Blutes
aufzufassen ist, der tubulidre Apparat, indem er den Glomerulusharn so umwandelt,
daB er dem ausgeschiedenen Harn entspricht. Dies geschieht durch Riick-
resorption von Wasser und einer Reihe von im Glomerulus ausgeschiedenen
Stoffen, dazu kommt eine Anreicherung von harnfahigen Stoffen durch die aktive
Sekretionsarbeit der Kandlchenwandungen. Wie grofl die osmotische Arbeit der
Niere bei der Riickresorption des Wassers ist, geht daraus hervor, dafl man
berechnet hat, daBl beim Menschen bei einer Harnmenge von 1500 ccm pro Tag
etwa 1000—1500 Liter Blut durch die Nieren strémen, aus denen in den Glomeruli
zunéchst etwa 130 Liter Flissigkeit abgeschieden werden, wovon in den Tubuli
fast 129 Liter riickresorbiert werden miissen. Auch die Verfolgung der Konzen-
tration der harnfdhigen Substanzen im Blutplasma und im Harn liefert Anhalts-
punkte fir die Konzentrationsarbeit der Niere, sie zeigt aber auch, wie sich diese
gegenitber den verschiedenen Stoffen in ganz verschiedenem MafBle auswirkt.

Konzentration im K .
onzentrations-
Substanz Blutplasma Urin steigerung
% %
Wasser. . . . . . 90—93 95 —
Traubenzucker . . . 0,1 — —
Harnstoff . . . . . 0,03 2 60fach
Harnsdure . . . . 0,002 0,05 25 ,,
Natrium . . . . . 0,32 0,35 1,
Kalium . . . . . 0,02 0,15 7 5
Chlor . . . . . . 0,37 0,6 2 .,
Phosphat . . . . . 0,009 0,27 30 ,,
Sulfat . . . . . . 0,003 0,18 60 ,,

Die Niere bildet auch noch Harn, wenn sie ihrer nervésen Verbindungen mit
dem Zentralnervensystem beraubt ist, jedoch ist dieser Harn sehr verdiinnt und
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in seiner Menge stark vermehrt, es scheint also besonders die Konzentrations-
fiahigkeit der Niere gestort zu sein. Es zeigt sich bei Reizung des Splanchnicus eine
Verminderung der Harnmenge, bei Durchschneidung dieses Nerven dagegen eine
Vermehrung. Der EinfluB3 des Vagus auf die Harnbildung ist noch nicht geklért.
Daneben bestehen auch noch Einfliisse von hoheren Stellen des Zentralnerven-
systems, von der Hirnrinde, dem Zwischenhirn und der Medulla oblongata aus.

Auch hormonal ist die Nierentédtigkeit beeinflufbar. Das Pituitrin, das
Hormon des Hypophysenhinterlappens (s. S.93), setzt eine gesteigerte Harn-
ausscheidung bei gleichzeitiger Konzentrationssteigerung der meisten harn-
fahigen Stoffe herab.

Der durch das Zusammenwirken von Glomerulus und tubulirem Apparat
gebildete Harn flieBt durch die Sammelrshren dem Nierenbecken zu und wird
von hier aus, sobald sich eine gewisse Menge Fliissigkeit angesammelt hat, durch
muskulire Titigkeit des Nierenbeckens in den Ureter hineingepret, durch dessen
peristaltische Bewegung in die Blase weitergeleitet und hier zunichst auf-
gespeichert. Die Geschwindigkeit der Fortbewegung im Harnleiter betragt etwa
2—3 cm pro Sekunde, die peristaltischen Wellen folgen einander in Absténden
von etwa 14,—1 Minute.

Die Blase, deren Wandung reichlich glatte Muskelzellen enthélt, die in verschiedenen
Schichten angeordnet sind (M. detrusor vesicae), kann ihre GréBe weitgehend dem
Fillungszustand anpassen. Ein Riicktritt von Harn in den Harnleiter und ins Nieren-
becken findet auch bei starker Fiillung der Blase nicht statt, da der Harnleiter die
Wandung der Harnblase schrig durchbohrt, seine Miindung in die Blase also gerade
bei stdrkerer Fiillung besonders gut komprimiert wird. Die Weiterleitung des Harns
nach auflen erfolgt durch die Harnréhre. Diese ist gegen die Blase durch zwei ring-
formige Muskeln, den M. sphincter int. und ext., abgeschlossen, von denen der erste
aus glatter, der zweite aus quergestreifter Muskulatur besteht. Dieses ganze Muskel-
system untersteht dem ausgedehnten in die Blasenwand eingelagerten Nervennetz
(Plexus vesicalis). Die zu diesem hinleitenden sympathischen Fasern entstammen
dem zweiten bis fiinften Lumbalsegment und verlaufen mit dem N. hypogastricus zur
Blase. Die parasympathische Innervation kommt aus den Sakralsegmenten 2—4
und erreicht die Blase mit dem N. pelvicus. Aulerdem verléuft ein Teil der parasym-
pathischen Fasern in getrennter Bahn als N. pudendus; er zieht zu den Sphincteren.

Der in der Blasenwand gelegene nervose Apparat des Plexus vesicalis scheint
die Funktion der Blase weitgehend beherrschen zu konnen, wenigstens in dem
Sinne, daf3 ein gewisser Fiillungszustand der Blase erreicht sein muf, ehe es zu
einer Entleerung kommt. Bei der Entleerung erschlafft der Sphincter int.,
reflektorisch folgt der Sphincter ext., und die Kontraktion des Detrusor setzt den
Blaseninhalt unter Druck, so daB er im Strahle durch die Harnréhre entleert wird.
Experimentelle Reizung des N. pelvicus hat eine Kontraktion des M. detrusor
uud eine Erschlaffung der Sphincteren zur Folge, wihrend umgekehrt Reizung
des Hypogastricus zur Erschlaffung des Detrusor und zur Kontraktion der
Sphincteren fihrt. Trotzdem erfolgt einige Zeit nach Durchschneidung beider
Nerven immer, wenn ein gewisser Fiillungszustand erreicht ist, eine unvoll-
stindige Entleerung der Blase.

Die zur Blase ziehenden Nerven unterstehen im Lumbo-Sakralmark
gelegenen Zentren. Dieser ganze Nervenapparat macht die Harnentleerung zu
einem rein automatischen Vorgang, wie er sich z.B. bei kleinen Kindern
vollzieht. Wihrend des Heranwachsens gewinnt aber auch das Zentralnerven-
system EinfluB auf die Blasenentleerung. Die Voraussetzung dafir ist, daB
von der Blase aus dem Zentralnervensystem sensibele Reize zugefiihrt werden,
die sich als das Gefiihl des Harndranges duflern. Der Harndrang ist nicht
abhingig vom Fillungszustand der Blase, er kann bei stark oder wenig gefiillter
Blase sich in gleicher Weise duBlern. Wahrscheinlich ist fiir seine Entstehung ein
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erhshter Tonus der Sphinctermuskulatur verantwortlich. Das Kind lernt wahrend
seiner Entwicklung mit der Ausreifung der héheren Abschnitte des Zentral-
nervensystems die Bedeutung des Harndranges richtig werten, es lernt weiterhin
willkiirlich den Harndrang zu unterdriicken und die Harnentleerung willkiirlich
einzuleiten. Beim Sdugling erschlafft der Sphincter reflektorisch, sobald der
Blaseninhalt unter einem bestimmten Druck steht. Der gleiche Zustand stellt
sich sofort wieder ein, wenn die Leitungsbahnen zum Gehirn z. B. durch Ver-
letzungen des Riickenmarks unterbrochen werden.

XIII. Die Haut als Ausscheidungsorgan. Die Milch.

Die Haut hat gleichzeitig eine Reihe von verschiedenen Funktionen zu
erfiillen. Thre Bedeutung fiir die Wirmeregulation ist bereits behandelt worden,
ihre Funktion als Sinnesorgan wird in einem spéteren Abschnitt besprochen
werden. Sie schiitzt den Organismus in weitem Mafe gegen dullere Schidlich-
keiten der verschiedensten Art. Der Schutz gegen mechanische Schidigungen
beruht auf ihrer Festigkeit. Diese ist bedingt durch besondere Eiweilkorper, die
Keratine, die in der Haut mancher Tiere so reichlich vorkommen, daB es zur
Ausbildung von Schuppen oder sonstigen ausgedehnten Verhornungen kommt.
Bei den Insekten findet sich das Chitin, ein polymeres Hexosamin. Auch
schidigende Wirkung durch Flissigkeiten, wie Quellung durch Wasser und
mancherlei chemische Verinderungen machen sich an der Haut nicht bemerkbar,
weil durch die Absonderung von Talg die Haut mit einer dimnen Fettschicht
itberzogen ist, an der Flissigkeiten ablaufen konnen. Unter der Einwirkung
starker Bestrahlung bilden sich Farbstoffe, die Melanine, die gegen die Schiadigung
durch diese Bestrablung Schutz gewdhren. Zu all diesen Funktionen tritt als
eine der wichtigsten dic Ausscheidungsfunktion. Auf die Titigkeit als Aus-
scheidungsorgan deutet der Besitz verschiedener Arten von Driisen hin (Abb. 69
s. S. 168), der Talgdriisen (I) und der Schweildriisen (II), fiir sie spricht auch
die reichliche Versorgung des Papillarkorpers (i) und der Cutis und Subcutis
mit GefiBen.

Die Ausscheidungen der Haut erfolgen im wesentlichen durch die beiden
genannten Driisenarten. Das Sekret der Talgdriisen, der Talg, besteht z. T. aus
wachsaitigen Substanzen; er enthilt daneben auch Cholesterin und freie Fett-
sauren.

Die Schwetifidriisen soudern den Schweil ab und konnen damit einer der
Hauptausscheidungswege des Wassers aus dem Organismus sein. Der Schweill
enthilt noch in wechselnder Menge — bis zu etwa 29, — feste Substanzen.
Dementsprechend ist sein spezifisches Gewicht mit 1001 —1016 sehr niedrig. Die
Reaktion ist beim Pflanzenfresser alkalisch, beim Fleischfresser sauer. Die Menge
des in 24 Stunden abgesonderten Schweilles ist auBerordentlich grofien Schwan-
kungen unterworfen. Bei geringer Feuchtigkeitsabgabe durch die Haut kommt
es tberhaupt nicht zur SchweiBbildung (Perspiratio insensibilis). Der Korper
gibt zwar Wasser durch die Haut ab, dies verdampit aber so schnell, daB} eine
Ausscheidung von Feuchtigkeit nicht sichtbar wird. Dieser sehr geringfiigigen
Wasserabgabe stehen als anderes Extrem gegenitber Wasserabgaben von 10 bis
15 Litern, wie sie bei entsprechender Flissigkeitszufuhr im tropischen Klima nach
starker Arbeitsleistung beobachtet werden. Es bestehen enge Wechselbeziehungen
zwischen der Wasserausscheidung im Harn und im SchweiB. Bei starker Schweil3-
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absonderung pflegt die Harnbildung stark eingeschrankt zu sein, bei geringer
SchweiBbildung ist das Umgekehrte der Fall. Im Sommer wird ein gréfierer Teil
des Wassers durch die Haut ausgeschieden als im Winter.

Der Schweil3 ist wegen seines Gehaltes an abgestoBenen Epithelien und an kleinen
Fetttropfchen getriibt, sein Geschmack ist salzig. AuBler den Salzen, von denen in
erster Linie Chloride, dann in wesentlich geringeren Mengen Phosphate und Sulfate
ausgeschieden werden, enthélt der Schweifl eine grofle Reihe von organischen Stoffen:
niedere Fettsiuren, die fiir den oft unangenehmen Geruch des Schweiles verant-
wortlich sind; Milchsaure, deren Ausscheidung besonders wiéhrend starker Arbeits-
leistung ganz erhebliche Werte erreichen kann; dann Ammoniak und Aminosiuren.
Von stickstoffhaltigen Substanzen wird aber in erster Linie Harnstoff, daneben in

Abb. 69. Schematischer Querschnitt der menschlichen Haut. A Epidermis; B Cutis; C Subeutis;

i Capillaren des Papillarkérpers; I Talgdriise; II Schwei3driise; IIT Haar mit kleiner Talgdriise;

t Vater-Paccinisches Tastkorperchen. (Aus ROTHMANN, St.: Resorption durch die Haut. Handb.
der norm. u. path. Physiologie, Bd. IV. Berlin: Julius Springer 1929.)

kleiner Menge auch Harnsédure ausgeschieden. Unter besonderen Bedingungen kann
die Harnstoffausscheidung durch die Haut einen recht erheblichen Anteil der Gesamt-
stickstoffausscheidung darstellen. Schliefllich werden im Schweil auch Cholesterin
und Neutralfette gefunden. Die CO.-Ausscheidung und die O,-Aufnahme durch die
Haut kann beim Menschen und bei den Sdugetieren vernachlassigt werden, bei
Amphibien ist sie recht erheblich.

Die Schweilldriisen sind in den verschiedenen Hautbezirken sehr verschieden
zahlreich, und damit ist auch die Schweif3bildung nicht an allen Stellen der Haut gleich.
Als besonders reich an Schwei3driisen gelten neben der Achselhéhle, der Stirn und dem
Nasenriicken auch der Handteller und die FuB3sohle; doch bestehen hier sicherlich
individuelle Unterschiede. Die Schwei3driisen werden vom Parasympathicus innerviert,
ihre Innervation ist mit Sicherheit von der der Vasodilatatoren unterschieden.

Die Milch. Als Produkt der Haut gilt auch die Milch, da sie in den Milchdriisen, die
phylogenetisch auf Talgdriisen zuriickgehen, gebildet wird. Wahrend der Schwanger-
schaft kommt es zu einem erheblichen, hormonal bedingten Wachstum der Milchdriisen,
so dal} diese etwa zur Zeit der Geburt des Kindes voll funktionsfdhig geworden sind.
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Die Kuhmilch und in gleicher Weise auch die Frauenmilch enthalten neben einer
Reihe von Salzen Eiweifl, Fett und Kohlehydrat. Die weifle Farbe riihrt von der
Emulgierung der Fette her. An den mikroskopisch kleinen Fetttropfchen wird das Licht
vollstandig reflektiert, so daB die Milch weill erscheint. Extrahiert man das Fett
aus der Milch, so verschwindet die weifle Farbe. Die Stabilitit dieser Emulsion wird
durch feinste Eiweiffhdutchen gewihrleistet, die sich um jedes Fetttrépfchen befinden
und ihr ZusammenflieBen verhindern. Zerstért man diese ,,Haptogenmembranen‘’
z. B, durch Schlagen, so vereinigen sich die einzelnen Trépfchen, und es entsteht
die Butter. Die zuriickbleibende Milch bezeichnet man als Buttermilch. Wie alle
Emulsionen, so neigt auch die Milch zu einer, wenn auch sehr langsam verlaufenden
Entmischung, bei der sich die leichteren Fetttropfen als Rahm an der Oberflache
ansammeln. Die Trennung kann durch Zentrifugieren wesentlich beschleunigt und
verstirkt werden. Auch auf diesem Wege kann man das Milchfett gewinnen. Die
zuriickbleibende Milch nennt man dann Magermilch. Das Milchfett, die Butter, ist
durch den Gehalt an Lipochromen gelb gefarbt. Das Fett besteht im wesentlichen
aus den Triglyceriden der Olein- und der Palmitinsdure, daneben kommen kleinere
Mengen anderer Sduren, darunter auch der Buttersdure vor.

Die EiweiBlkoérper der Milch sind Lactalbumin, Lactoglobulin und Casein. Wenn
man das Casein durch Ausfdllung mit Sdure abtrennt, bleiben die beiden anderen
Eiweikérper in der ,,sauren Molke gelost. Der eigentliche und fir die Milch
charakteristische Eiwei3korper ist das Casein. Es findet sich nur in der Mileh und
ist durch seinen Gehalt an Phosphorsdure ausgezeichnet, die an das Eiweil3 gebunden
ist. Das Casein hat stark saure Eigenschaften. Sein isoelektrischer Punkt, bei dem
cdie Ionisierung und damit die Léslichkeit ein Minimum aufweisen, bei dessen Reaktion
das Casein also vollstindig ausgefillt wird, liegt bei pg 4,7. Das Casein wird durch
Labferment zum Gerinnen gebracht, und zwar, indem es in Paracasein und Molken-
eiweiB. zerlegt wird. Das Paracasein bildet mit den reichlich in der Milch vor-
handenen Calcium-Tonen einen unléslichen Niederschlag. Der Quark, der sich all-
mihlich von der ,,stilen Molke‘‘ abtrennt und auch das Milchfett enthélt, erfahrt
durch bakterielle Garungsvorginge eine Reifung und wird damit zum Kise.

Lactalbumin und Lactoglobulin koagulieren beim Kochen. Sie bilden das Héautchen
der Mileh. Dies ist ernshrungsphysiologisch sehr wichtig, weil es lebensnotwendige
Aminosduren wie Cystin und Tryptophan in grofler Menge enthélt.

Das Kohlehydrat der Milch ist der Milchzucker, ein Disaccharid aus Glucose
und Galaktose. Milchzucker sowohl wie Casein werden allem Anschein nach in der
Driise gebildet, da sie im Blute nicht vorkommen. Die Galaktose entsteht wohl
durch Umbau der Glucose. Wichtig ist der Gehalt der Milch an den Vitaminen A, B
und C, in geringerer Menge kommt auch das Vitamin D vor. Die Milch enthalt alle fiir
die Aufzucht der Jungen erforderlichen Bestandteile im richtigen Mengenverhiltnis.
‘Dabei ist aber die Milch verschiedener Tierarten durchaus nicht von gleicher Zusammen-
setzung, sondern es bestehen sowohl in dem Gehalt an organischen Stoffen als auch
in dem an Salzen sehr erhebliche Unterschiede.

Im allgemeinen ist der Gehalt der Milch an Kalk, an Phosphor und an Eiweif3
um so hoher, je rascher das Wachstum der Tiere fortschreitet. Bei den Tieren, die
sehr rasch wachsen, entspricht der Gehalt des Kérpers an den verschiedenen Salzen
genau dem Verhaltnis dieser gleichen Salze in der Milch der gleichen Tierart. Wie
erheblich die Unterschiede in bezug auf die Hauptbestandteile fiir verschiedene
Milcharten sind, zeigt die tabellarische Zusammenstellung:

Milch Eiweill Fett Zucker Salze
% % % %
[
Mensch . . . .| 19 35 6.6 0,2
Kuh . ....| 37 45 4,5 0,7
|

Die Kuhmilch ist danach fiir den Sdugling durchaus kein geeigneter Ersatz der
Muttermilch. Bei kiinstlicher Ernahrung von Séuglingen muf} dieser Verschiedenheit
durch Verdiinnung (zur Herabsetzung des Eiweiigehaltes) bzw. durch geeignete Zu-
sdtze Rechnung getragen werden. Zwei lebenswichtige Bestandteile sind in der Milch
nicht oder bei linger dauernder Milchnahrung nicht in ausreichender Menge vor-
handen: Eisen und Purine.
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Die Milch enthélt eine groe Reihe von Fermenten, die wohl bei der Bildung der
Milch aus den Driisenzellen mit ausgeschwemmt werden. Neben Amylase und Protease
sind besonders bestimmmte Oxydationsfermente praktisch von Wichtigkeit, weil man
an ihrem Vorhandensein bzw. Fehlen sehr leicht gekochte und rohe Milch erkennen
kann.

In den ersten Tagen nach der Geburt des Kindes wird nicht Milch sondern ein
Sekret abgesondert, das als Colostrum bezeichnet wird. Das Colostrum ist von der
Milch im histologischen Préparat leicht zu unterscheiden, weil es zahlreiche, als
Colostrumkérperchen bezeichnete Leukocyten enthilt, die mit Fetttropfchen angefiillt
sind. Der hohe Gehalt des Colostrums an Eiweil (9—149%,) bewirkt, daB8 es beim
Kochen gerinnt.

XIV. Stimme und Sprache.

Fiir die Erzeugung von Stimme und normaler Sprache des Menschen ist der
Kehlkopf von iberragender Bedeutung. Die Schwingungen der mehr oder minder
angespannten ,,wahren Stimmbénder werden von uns als Klang, als mensch-
liche Stimme, wahrgenommen. Die Stimmbénder werden &hnlich wie die Zungen
einer zweilippigen membrandsen Zungenpfeife durch einen exspiratorischen,
seltner durch einen inspiratorischen Luftstrom angeblasen. Die eintretenden
Schwingungen der Stimmbénder erfolgen aber nicht wie bei der Zungenpfeife
in der Langsrichtung des Luftstroms, sondern in der Querrichtung. Es schwingen
also die Stimmbénder gegeneinander.

Fiir die Erkennung der Stellung und der Bewegung der Stimmbénder spielt der
Kehlkopfspiegel eine groBe Rolle. Der Riicken des Spiegels wird derart gegen den
weichen Gaumen gedriickt, daBl die vom Kehlkopf kommenden Lichtstrahlen vom
Spiegel ins Auge des Beobachters reflektiert werden. Die Beleuchtung des Kehl-
kopfs geschieht mit Hilfe eines in der Mitte durchbohrten Konkavspiegels, der so
an der Stirn befestigt wird, daf3 das beobachtende Auge durch das Loch den Kehlkopf-
spiegel betrachten kann. Auf dhnliche Weise ist es auch gelungen, kinematographische
Aufnahmen der Stimmbé#nderbewegungen, vor allem bei der Atmung, zu gewinnen.
Die wenig gespannten Stimmbénder weichen bei der Inspiration nach der Seite und
vergroflern so die schon wahrend der Exspiration halb offene Stimmritze. Das Ausmaf
dieser, vom Atemzentrum gesteuerten Stimmbinderbewegung ist bei den einzelnen
Menschen verschieden, wird aber bei allen mit zunehmender Tiefe der Inspiration
verstérkt.

Bei der Stimme unterscheiden wir Fliister-, Kopf- und Bruststimme. Bei der Fliister-
stimme steht die Stimmritze weit offen, so daf3 die Stimmbéander durch die leicht
vorbeistreichende Luft nur in geringe, gerade ein leises hauchendes Gerdusch er-
zeugende Schwingungen versetzt werden. Dagegen liegen bei der Kopfstimme die
Stimmbédnder im schildknorpelnahen Drittel fest aneinander. Die Luft entweicht
noch einigermaflen leicht aus dem Brustraum, setzt aber eine begrenzte Zone der
Stimmbénder in stérkere Schwingungen, wodurch die im Rachenraum enthaltene
Luft durch Resonanz ebenfalls in Schwingungen gerét. Bei der iiblichen Bruststimme
sind die Stimmbander in ihrer ganzen Ausdehnung fast bis zur Beriihrung ihrer Innen-
rénder einander gen#éhert. Die Luft kann nur schlecht entweichen, und daher wird
die unterhalb der Stimmbénder im Brustraum befindliche Luft von den Stimmbéndern
in Mitschwingung (Stimmfremitus der Brustwand) versetzt.

Der Tonbereich der menschlichen Stimme ist sowohl beziiglich der Aus-
dehnung wie der Lage nach Geschlecht und Alter verschieden. Im allgemeinen
umfaBt der Bereich der Téne, die ein Mensch beim Singen hervorrufen kann, etwa
2 Oktaven; bei Singern kénnen es jedoch bis 31, Oktaven sein. Der gesamte
menschliche Stimmbereich umfaBt knapp 6 Oktaven, von C; (BaB, 32 Schwin-
gungen) bis 3 (Sopran, 1381 Schwingungen). Fur die Lage der Stimme ist in
erster Linie die Linge der Stimmbéinder verantwortlich, d.h. je gréBer der
Kehlkopf, um so tiefer die Stimme. Fiir den einzelnen Ton ist aber die wechselnde
Spannung der Stimmbénder von Bedeutung, denn je stirker die Spannung, um
s0 hoher der Ton.
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Die Spannung wird hauptséchlich dadurch verdndert, daB durch Muskelzug die
beiden Ansatzpunkte eines jeden Stimmbandes voneinander entfernt werden, vor
allem durch Zug des Schildknorpels nach vorne (Mm. cricothyreoidei). Die Schild-
knorpelbewegung kann aber nur dann im vollen Ausmaf} wirksam sein, wenn gleich-
zeitig beide Stellknorpel riickwarts gezogen und fixiert gehalten werden (Mm. crico-
arytaenoidei, arytaenoidei transversi und obliqui). Abb. 70 -zeigt den so erfolgenden
Ubergang der Stellknorpel aus Lage A in die Lage A’. Ferner kénnen durch Drehung
der Stellknorpel um ihre von unten auBlen nach oben vorne verlaufende Achse (aa’)
die Stellknorpelansidtze beide Stimmbénder bei gleichzeitiger Bewegung nach unten
einander gendhert werden. [Mm. thyreoarytaenoidei (s. vocalis), cricoarytaenoidei
laterales.] Die Gegenbewegung fithrt zur Erweiterung der Glottis (Mm. cricoarytaeno-
idei und arytaenoidei obliqui postici). Noch ausgiebiger ist diese Erweiterung bei der
dritten Moglichkeit einer Bewegung der Stellknorpel um ihre Lingsachsen von
Stellung A in A’ (nur Mm.cricoarytaenoidei postici), wie sie besonders bei inspira-
torischer Mitbewegung der schwach gespannten Stimmbénder auftritt. Motorischer
Nerv des Kehlkopfs ist der Vagus. Das komplizierte Zusammenspiel der verschiedenen
fir das Sprechen bendtigten Innervations-
gebiete steht in Abhéngigkeit von einem
bestimmten GroBhirnrindenbezirk (s. S. 51).

Fir die Hohe des Tons ist aber nicht
nur die Spannung der Stimmbédnder maB-
gebend, sondern auch weitgehend der An-
blasedruck, der von 2 bis gegen 40 mm Hg
anwachsen kann. Um bei gleicher Stimm-
banderspannung den Ton um eine Oktave
zu erhéhen, mufl der Anblasedruck auf das
Finf- bis Achtfache steigen. Durch die
Druckhéhe wird aber nicht nur die Tonhche
beeinflullt, sondern auch die Intensitiat
verstirkt.

Fir die Sprache ist die Resonanz in dem

i - Abb. 70. Sch der Bew: oglich-
S.Og' Ansaterhr’,.den iiber dem Kehlkopf b? keitenl des (étillrll]?nore;els.e“zg%%%lslllgggrg:el,
findlichen Luftraumen, wesentlicher als die v Processusvocalis, m Processus muscularis,
Klangerseugung im Kehlkopf. Wie die Br- s 0" Siaypurados Aorsohn:
fahrungen nach Teil- und Totalexstirpation Handb. der norm. u. path. Physiologie,
Bd. XV/2. Berlin: Julius S 1931.
des Kehlkopfes gelehrt haben, kann der f2. Berlin: Julius Springer )
Luftstrom (unter Umstidnden Riickpressen verschluckter Luft aus dem Magen)
auch andere im Verlauf der Luftwege befindliche Schleimhautfalten in Schwin-
gungen versetzen, die zur Sprachbildung in Verbindung mit der Resonanz im
Ansatzrohr geniigen. Das Ansatzrohr, das aus Pharynx, Mund und Nase besteht,
kann in seiner Form weitgehend durch Bewegungen der Zunge, des weichen
Gaumens und der Gaumenbdgen verindert werden. Je nach Form und GroBe
dieses Resonanzraumes werden aus den sehr obertonreichen Klingen des Kehl-
kopfes ein oder mehrere Tone allein verstirkt; es entstehen die Vokalklinge.
Jeder der Vokale (A, U, O, I, E) ist durch eine bestimmte Gestaltung des Ansatz-
rohres bestimmt.

Bei A bildet z. B. die Mundhéhle einen nach vorne sich erweiternden Trichter;
die Spitze der Zunge liegt am Boden der Mundhéhle; der hintere Teil der Zunge ist
etwas gehoben; das Gaumensegel ist nach vorne geknickt. Hingegen hat beim I die
Mundhohle die Form einer bauchigen Flasche, deren sehr langer Hals nach vorn
gelegen ist; das Ansatzrohr ist infolge Hebung des Kehlkopfes besonders kurz, das
Gaumensegel weit iiber die Horizontale gehoben. Je nach der Weite der Verbindung
zwischen Nasen- und Rachenraum kénnen die Vokale einen mehr oder minder nasalen
Klang bekommen.

Infolge der zahllosen Moglichkeiten der Gestaltinderung des Ansatzrohres
besteht eine nahezu unbegrenzte Phonationsméglichkeit, so da das menschliche
Sprachorgan fast jeden Schall nachahmen kann und selbst dann die Aussprache
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der Vokale noch einigermafen gut méglich ist, wenn durch MiBbildungen, wie z. B.
Hasenscharte und Wolfsrachen, nicht die normalen Grundformen des Ansatz-
rohres gegeben sind. Diese Storungen machen sich stirker bemerkbar bei den
Konsonanten, Lauten mit Geréuschcharakter. Die Aussprache einzelner Konso-
nanten kann auch durch grobe Abweichungen im Aufbau der Zahnreihen
(groBe Zahnliicken usw.) erschwert sein, da fiir sie die Art der Berithrung zwischen
der Zunge und den Gaumenréndern oder den palatinalen Zahnflichen wesentlich
ist (s. Abb. 71).
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Abb. 71. Artikulation einiger Konsonanten. Tiefschwarz die Gegenden, an welchen sich die Zunge
anlegt. Bei T vordere Zungengrenze punktiert. Nach GRUTZNER. (Aus WEISS, O.: Stimmapparat
des Menschen.)

Nach der Mechanik ihrer Bildung unterscheidet man VerschluBlaute (der Luft-
strom sprengt einen Verschlul oder der Luftstrom wird plotzlich abgebrochen:
B, P, T, K, G), Reibungslaute (die Luft zwangt sich sausend durch eine Verengerung:
F, V, W), Zitterlaute (die Rander einer Enge geraten in Schwingungen: R, S, Sch,
Ch, J) und Resonanten (sog. Halbvokale, da ein kleinerer oder gréBerer Teil der
Mundhaohle mitschwingt: M, N). Wichtiger ist die Unterscheidung nach den Artiku-
lations- oder Bildungsstellen: zwischen beiden Lippen (B, P, F, V, W, M), zwischen
Zunge und hartem Gaumen (D, T, S, Sch, L, Zungen-R, N), zwischen Zunge und
weichem Gaumen (G, K, Ch, J, Gaumen-R, N) und zwischen den Stimmritzen (Kehl-
kopf-R, H).
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XY. Receptionsorgane und Sinnesphysiologie.

Die Kenntnis der umgebenden AuBenwelt wird uns nach der landlaufigen
Ansicht durch fiinf Sinne iibermittelt: Gesicht, Gehor, Geruch, Geschmack und
Gefithl. Jedem dieser Sinne kommt ein bestimmter Bezirk des Korpers als Ort
der Umsetzung des von auBlen kommenden Reizes in biologische Erregung zu:
Auge, Ohr, Nase, Zunge und Haut. Die in diesen ,,Sinnesorganen‘ eintretenden
Erregungen werden durch nervise Leitungsbahnen (Sinnesnerven, sensible Nerven)
dem GroBhirn zugeleitet, in dem die Umwandlung der ankommenden Erregungen
in ein Geschehen stattfindet, dessen psychische Seite wir als Wahrnehmung be-
zeichnen. Das GroBhirn und ganz besonders seine Rinde werden deshalb auch
als der korperliche Triger des BewuBtseins angesehen. Die uns so iibermittelte
Wahrnehmung eines Korpers der Umwelt ist ein komplexes Geschehen, das sich
in eine Reihe von Empfindungen auflosen 1aBt, die wir als psychische Elemente
auffassen. So unterscheiden wir bei der Wahrnehmung durch den Gesichtssinn
nicht nur ,,Gestalt und Farbe®, sondern wir besitzen die verschiedensten Emp-
findungsmoglichkeiten fiir diese beiden Komponenten. Am geldufigsten sind uns
die einzelnen Farbempfindungen wie rot, gelb, blau usw. In dhnlicher Weise unter-
scheiden wir bei der Wahrnehmung durch den Geschmack zwischen sii}, sauer,
bitter und salzig. Es werden also durch ein Sinnesorgan verschiedene Empfindungs-
qualititen tbermittelt, deren Intensitit wir miteinander vergleichen kénnen,
z. B. Helligkeit von Farben, Stirke von Geriichen. Ein Vergleich der Emp-
findungsintensitaten zwischen den von zwei verschiedenen Sinnesorganen iiber-
mittelten Empfindungen ist aber schwierig, wenn nicht unméglich. Wir kénnen
nicht sagen, ob wir das Blau des Himmels stirker empfinden als den Salz-
geschmack des Meerwassers. Jedem Sinn kommt eine (selten mehrere, z. B.
Gestalt und Farbe beim Sehen) Empfindungsmodalitit zu. Nur innerhalb einer
solchen Modalitit ist ein Vergleich der Empfindungsqualitdten moglich.

Wir kénnen die Intensitit einer eingetretenen Empfindung nicht zur Stérke
des ausléosenden Reizes in direkte Beziehung setzen, da Empfindungen nicht
physikalisch meBbar sind. Man kann nur die auf zwei verschieden starke Reize
hin hintereinander auftretenden Empfindungen subjektiv miteinander ver-
gleichen und aussagen, welche der Empfindungen stérker erscheint. Dabei kommt
man zu der Feststellung, daB jeder Reiz fiir ein Sinnesorgan eine MinimalgrsBe
haben muB, um iiberhaupt zu einer Empfindung zu fithren. Von dieser Reiz-
schwelle ist zu unterscheiden die Unierschiedsschwelle, worunter der kleinste
Unterschied zwischen zwei Reizgréflen verstanden wird, der eben noch wahr-
genommen werden kann. Es zeigt sich dabei fast fiir alle Reizmodalititen einheit-
lich, daB der absolute GroBenunterschied zwischen zwei Reizen, deren Emp-
findungen fiir uns gerade noch verschiedene Intensititen aufweisen, annahernd
proportional zur absoluten Stirke der Reize sein mul (WEBER-FECHNERsches
Gesetz). So kénnen wir durch Abwigen in der hohlen Hand zwei Gewichte von
50 und 52 g gerade noch mit Sicherheit als nicht gleich schwer erkennen. Zwei
Gewichte von 500 und 502 g erscheinen uns aber als gleich schwer; erst ein
Gewicht von etwa 520 g wird deutlich als schwerer empfunden.

Jedes Sinnesorgan besitzt infolge seines Baues eine spezifische Disposition fiir
Reize bestimmter physikalischer Qualitit, d. h. die Schwelle fiir gerade diese
Reize ist besonders niedrig. Solche ,,adiquate’ Reize sind das Licht firr das
Auge, Schallwellen fiir das Ohr, chemische Reize fiir die Geruchs- und Geschmacks-
organe usw. Aber auch ,,inadéiquate’ Reize konnen, wenn ihre Stirke nur grof3
genug ist, die fiir das betreffende Sinnesorgan spezifische Empfindung auslosen,
z. B. ,,Funkenspriithen‘ durch Schlag auf das Auge oder durch seine elektrische
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Reizung. In #dhnlicher Weise kann hidufig kiunstliche Reizung des von einem
Sinnesorgan wegfiihrenden Nerven immer die fiir dieses Organ spezifische Emp-
findung hervorrufen. Der auf Grund solcher Erfahrungen versuchten Ausdehnung
des Gesetzes von den ,,spezifischen Sinnesenergien‘ auch auf die Sinnesnerven
kommt keine Allgemeingiiltigkeit zu.

Nicht jede Reizung eines Sinnesorgans oder seines Nerven muf3 zu einer
Empfindung fithren, obwohl wir, z. B. durch das Auftreten reflektorischen
Geschehens, die Wirksamkeit der Reizung erkennen kénnen. So lésen Erregungen
im Sinnesapparat fiir die Lage und Bewegung des Gesamtkérpers und auch
Erregungen der Sinnesendigungen fiir die sog. Tiefensensibilitidt keine deutlichen
Empfindungen aus. Wir erkennen vielmehr das Eintreten solcher Erregungen
hauptsidchlich am Verhalten des Korpers. Auch bei ausgeschaltetem Bewuf3t-
sein (Schlaf oder leichte Narkose) zeigt das Verhalten des Menschen, dafl Er-
regungen der Sinnesorgane zu Reaktionen fiibren, ohne daf3 dabei Empfindungen
auftreten miissen. Bei Tieren, bei denen wir deutlich die Reaktion auf Reizung
der Sinnesorgane sehen, ist es uns iiberhaupt unmoglich, eine bestimmte
Aussage iiber das Auftreten von Empfindungen zu machen. Aus all diesen
Griinden ist es richtiger, anstatt von Sinnesorganen von Receptionsorganen zu
sprechen, womit nur ausgedriickt wird, dal diese Organe imstande sind, Reize
der AuBenwelt aufzunehmen. Entsprechend ist auch der die Erregung weg-
fithrende Nerv nicht als Sinnesnerv oder sensibler Nerv, sondern als receptorischer
Nerv zu bezeichnen. Ob diese Erregungen bewulBit werden und somit zu Emp-
findungen fiihren, ist mit von Gegebenheiten des Gesamtorganismus und nicht
von der Funktion des Receptionsorgans abhingig.

Am deutlichsten tritt dies bei der sog. T'iefensensibilitdt hervor. Fir diese
werden die sowohl in den Muskeln wie in den Gelenken sich findenden, zahl-
reichen, dem histologischen Aufbau nach als receptorische Zellen anzusprechenden
Gebilde verantwortlich gemacht. Nach Ausfall der von diesen Receptionsorganen
ausgehenden Erregungen, deren Ausmal von den in den Gelenken und in den
Muskeln auftretenden Spannungen abhéngig ist, machen sich, wie schon friither
gezeigt (s.-S. 57), schwere Storungen der Bewegungsabldufe bemerkbar. Dennoch
konnen wir uns eigentlich nur durch einen Kunstgriff von dem Auftreten solcher
,»Liefenempfindungen‘* iiberzeugen. Lassen wir bei geschlossenen Augen passiv
ein Glied unseres. Korpers durch eine zweite Person in eine bestimmte Lage
bringen, so ist es uns ohne Schwierigkeit méglich mit dem Glied der Gegenseite
ganz genau die gleiche Lage aktiv einzunehmen. Bei Versuchspersonen mit
Erkrankungen, bei denen die entsprechenden receptorischen Bahnen funktions-
untiichtig sind, fallen solche Versuche negativ aus, d. h. das zweite Glied wird in
eine Lage gebracht, die nicht der des ersten Glieds entspricht.

A. Die Receptoren der Haut.

Das alte Schema von den fiinf Sinnen hat mehrfach Umwandlungen erlitten.
So haben wir schon in der Tiefensensibilitit und in dem Receptionsapparat fiir
Lage und Bewegung des Gesamtkorpers neue Sinne, die nicht im Schema ent-
halten sind, kennengelernt. Wesentlich ist ferner, dal wir heute anstatt von dem
,,Gefithl von den Hautsinnen in der Mehrzahl sprechen und als solche Druck-,
Temperatur- und Schmerzsinn auseinanderzuhalten pflegen.

Mechanische Einwirkungen auf die Haut werden je nach ihrer Stirke als
Beriihrung oder Druck empfunden. Man priift diesen Sinn am leichtesten mit sog.
Reizhaaren verschiedener Dicke, die auf die Haut aufgesetzt werden und stellt
fest, wie dick fiir eine bestimmte Hautstelle ein Haar sein mul}, um gerade noch



Die Receptoren der Haut. 175

eine Empfindung auszulosen. Man findet bei der Verwendung solcher schwellen-
nahen Reize die Druckempfindung ausschlieBlich auf gewisse als Druckpunkte
bezeichnete Stellen beschrinkt. Als Receptionsorgane fiir den Drucksinn der
Haut sind sowohl die korbartigen Geflechte markloser Nervenfasern, die jeden
Haarbalg umspinnen, als auch die MEIssNERschen Tastkérper erkannt worden.
Die Zahl der Druckpunkte pro Flacheneinheit ist daher fiir die einzelnen Haut-
bezirke einmal von der Behaarung abhingig, dann von der Zahl der Tast-
korperchen, die sich meist gegen das distale Ende der Glieder zusammen-
drangen (Druckpunkte pro Quadratzentimeter: Kopfhaut 250, Oberarm 10,
Unterarm 20, Handgelenk 30, Daumenballen 120).

Die Druckempfindung weist neben ihrer spezifischen Qualitdt noch ein sog.
Lokalzeichen auf, d.h. wir besitzen eine Empfindung fiir den Ort der Reizung.
Es handelt sich hierbei um eine Eigenschaft, die allen durch die Receptoren der
Haut vermittelten Empfindungen zukommt, die bei dem Drucksinn aber besonders
deutlich in Erscheinung tritt. Dieser ,,Ortssinn‘‘ ist fiir die einzelnen Hautbezirke
verschieden gut ausgebildet. In enger Beziehung zur Giite des Ortssinnes steht die
GroBe der Raumschwelle, worunter der Abstand verstanden wird, den zwei
gleichzeitig gesetzte gleichartige Reize haben miissen, um noch getrennt und nicht
verschmolzen empfunden zu werden. Die Gr6Be der Raumschwelle, die auch als
Simultanschwelle bezeichnet wird, ist anscheinend nicht allein von der Dichte der
Druckpunkte abhingig, sondern es spielt wohl auch eine Rolle, wieviel Druck-
punkte mit der gleichen receptorischen Nervenfaser in Verbindung stehen.

Raumschwelle in mm

Korperoberflidche Mundhdéhle
Fingerbeere . . . . . . . .. 1,7—2,0 Zungenspitze . . . . . . .. 0,9
Finger (Mittelglied) . . . . . 3—4,5 Zungenoberfliche . . . . . . 1,5—-2,3
Handriicken. . . . . . . .. 8—10 Zungenunterfliche . . . . . . 3,0
Oberlippe (auflen) . . . . . . 3,2-4,5 Lippe (innen) . . . . . . .. 2,2—2.,8
Nase . . . . . . . . ... 417 Wangenschleimhaut . . . . . 2.8
Wange (auflen) . . . . . . . 9—-11 Zahnfleisch . . . . . . . .. 2.8
Stirm . .. .. . ... L. 18—23 ~ | Weicher Gaumen . . . . . . 3,8
Riickenmitte . . . . . . . . 40—170 Harter Gaumen . . . . . . . 4.8

Die als Tasten bezeichneten Empfindungen sind in erster Linie als ein Zu-
sammenwirken des Drucksinns mit der Tiefensensibilitit aufzufassen, jedoch
kann, wenn der zu betastende Gegenstand eine von der Haut abweichende
Temperatur hat, auch der Temperatursinn an der Tastempfindung beteiligt sein.

Eine Temperaturempfindung tritt immer dann auf, wenn die Temperatur der
Haut sich dndert. Eine Erwirmung wird als ,,warm‘‘, eine Abkiihlung als , kalt*
empfunden, ganz unabhingig von den absoluten Temperaturen. Am anschau-
lichsten ergibt sich dies aus dem bekannten Versuch mit drei GefdBBen mit kaltem,
lauem und warmem Wasser. Es wird eine Hand in das kalte, die andere in das
warme Wasser getaucht; nach einiger Zeit geht man mit beiden Handen in das
dritte Gefa. Man empfindet dann — gleichzeitig — mit der aus dem kalten
Wasser kommenden Hand ,,warm‘‘, mit der anderen ,,kalt*. Bei genauer, ortlich
begrenzter Untersuchung zeigt sich, daB, dhnlich wie beim Drucksinn, der Tem-
peratursinn auf kleine punktférmige Bezirke beschrinkt ist, die entweder nur
kalt oder nur warm iibermitteln. Jedoch kann Reizung von ,,Kéltepunkten® mit
Temperaturen von iber 45° C ebenfalls eine Erregung auslosen, die nach dem
Gesetz von der spezifischen Sinnesenergie als ,,kalt’ empfunden wird (paradoze
Kdlteempfindung). Wahrscheinlich beruht die Empfindung ,,heil* auf gleich-
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zeitiger Warme- und Kalte-, vielleicht auch noch auf Schmerzempfindung. Die
Kiltepunkte sind im allgemeinen zahlreicher als die Wirmepunkte (etwa 13
gegen 1,5 pro Quadratzentimeter). Als Receptionsorgan fiir den Kéltereiz werden
die oberflichlich in der Cutis liegenden Kraustschen Endkolben, fiir den Warme-
reiz die tiefer liegenden RurriNischen Organe angesprochen.

Nach &lterer Anschauung soll der Sehmerz auf iibermifiger Erregung der
verschiedenen receptorischen Organe und Nerven beruhen. Fir die Haut aber
zum mindesten ist heute bewiesen, dall es einen von den anderen Sinnen unab-
hingigen Schmerzsinn gibt, als dessen receptorische Organe freie Nerven-
endigungen angesehen werden. Es lassen sich an der Haut ausgesprochene

Abb. 72. Aktionsstrom eines receptorischen Nerven der Froschhaut bei Reizung eines Schmerz-

punkts. Oben Zeit !/, Sekunden. Dic Nadel ist dauernd belastet, bei A mit 3/, g, bei B mit 10g,

bei C mit 25 g. Bei D wird die Nadel langsam immer tiefer gedriickt. Nach ADRIAN. (Aus HOFF-

MANN, P.: Ruhe und Aktionsstréme von Muskeln und Nerven. Handb. der norm. u. path. Physiologie,
Bd. VIIL/2. Berlin: Julius Springer 1928.)

Schmerzpunkte nachweisen; bei Unterbrechung bestimmter Bahnen im Riicken-
mark durch Erkrankung kann allein die Schmerzempfindung aufgehoben werden;
auBerdem gibt es Bezirke, von denen nur Schmerzempfindungen ausgelost werden
kénnen (Abb. 73).

Reizung einzelner Schmerz- oder auch anderer Sinnespunkte haben im Tier-
versuch mit Hilfe der Registrierung der Aktionsstrome der zentripetal leitenden
Nervenfasern Aufschliisse iiber die Erregungsentstehung gebracht (Abb. 72).
Die Reizbeantwortung der Sinneszellen ist trotz gleichbleibender konstanter
Reizung eine rhythmische, sie beginnt mit schneller Frequenz und wird dann
langsamer. Dies erklirt die altbekannte Erscheinung der Adaptation, d.h.
Gewohnung an einen Reiz. Die Anfangsfrequenz ist von der Reizstidrke abhingig.
Bei anhaltendem, aber stirker werdendem Reiz kann eine anfinglich geringe
Erregungsfrequenz bis zur maximalen Frequenz (von etwa 150 pro Sekunde)
zunehmen.
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B. Die Sensibilitit der Mundhohle.

Die Sensibilitdt der Mundhgohle ist derjenigen der duBeren Haut &hnlich.
Lediglich die hintere Rachenwand weist nur eine einzige Empfindungsqualitit,
den Schmerz auf (Abb. 73). Sehr gut ausgebildet sind in der eigentlichen Mund-

Schmerzsinn

Kdltesinn

Weérmesinn

Abb. 73. Verbreitung von Druck-, Schmerz-, Kilte- und Warmesinn auf der Rachenschleimhaut.
Die Dichte der Punktierung entspricht der Empfindlichkeit. Nach SCHRIEVER u. STRUGHOLD.
(Aus HOEBER, Lehrbuch der Physiologie, 6. Aufl.)

héhle der Druck- und Ortssinn, sowie das Tastvermdgen der Zunge. Die Tabelle
auf S.175 zeigt an Hand der Raumschwellen, wie sehr die Sensibilitat der Mund-
hohle derjenigen der duBleren Haut iiberlegen ist. Hingegen ist die Schmerz-

empfindung relativ gering. Dieses gegensatz-
liche Verhalten von Tast- und Schmerzsinn
diirfte fiir das Kauen und Beiflen von Be-
deutung sein, da die Tastreception bei der
feinen Regulierung der Kieferbewegungen
eine Rolle spielt, eine gute Schmerzreception
dagegen nur hemmende Einfliisse auf den
Kauakt ausiiben kénnte. Die Warmepunkte
sind nur an der Zungenspitze, am vorderen
Zungenrand und am Gaumen seitlich der
Mittellinie zahlreicher zu finden. Ganz éhnlich
verhalten sich die Kiltepunkte, jedoch be-
finden sich auch noch zahlreiche Kailte-
punkte am Zahnfleisch (Abb. 74). Auf die
Bedeutung der Sensibilitat der Mundschleim-
haut und ihrer Versorgung durch verschie-
dene zentripetale Nerven (Abb. 75) fur die
Speichelsekretion ist schon frither (s. S. 110)
hingewiesen worden. Der Sensibilitdtsausfall
nach Verletzung eines der Nerven erstreckt
sich bei der Mundhéhle noch in einem gréBeren
Ausmal} als bei der Haut auf einen kleineren

Abb. 74. Kéiltepunkte an den Lippen, dem
Zahnfleisch, Mundboden und an der Zungen-
schleimhaut. Nach SCHRIEVER.

Bezirk als der anatomischen Versorgung entspricht, weil sich die Versorgungs-
gebiete der einzelnen Nerven an den Réndern weit tiberlappen.

Wieweit der gesunde Zahn, in dem feinste Nerven bis iiber die Dentin-
Schmelzgrenze bzw. Dentin-Zementgrenze vordringen, Sinnesempfindungen {iber-
mittelt, ist lange umstritten gewesen. Sicher ist schon seit lingerer Zeit, daB die
scheinbar ganz gute Tastempfindung durch mechanische Fortleitung des Drucks
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auf das sehr druckempfindliche Zahufleisch zustande kommt. In &hnlicher
Weise kommt auch unter Umsténden der Tiefensensibilitit der Kaumuskeln eine
ursichliche Rolle fiir die scheinbar gute Tastempfindung der Zdhne zu, die auch
an kiinstlichen Zihnen beobachtet werden kann. Neuerdings ist der Beweis
erbracht worden, dafl der gesunde Zahn auch keine echte Temperaturempfindung
besitzt. Bei der scheinbaren Temperaturempfindung der Zahne handelt es sich

Abb. 75. Schematische Darstellung des Verlaufs der zentripetalen Nerven der Mundh$hle. Nach
MULLER, v. SKRAMLIK und BABKIN. (Aus BABKIN, B. P.: Die dulBlere Sekretion der Verdauungs-
driisen, 2. Aufl.)

ebenfalls um eine Fortleitung der Temperaturen auf das besonders gegen Kilte
gut empfindliche Zahnfleisch. Allerdings kénnen grofle Wirme (iiber 70°) einen
leicht ziehenden Schmerz und groBe Kalte (gegen 0°) einen dumpf bohrenden
Schmerz am Zahn selbst auslésen. Am empfindlichsten sind im allgemeinen fir
den Kilteschmerz die palatinalen und lingualen Flichen der Zihne, am unemp-
findlichsten die Kronen und Schneiden. Schmerzempfindungen lassen sich auch
durch elektrische Reizung gesunder Zihne hervorrufen; und zwar sind die
Kronen und Schneiden am empfindlichsten, die labialen und buccalen Flichen
der Zahne am unempfindlichsten.



179

Geschmack und Geruch.

C. Geschmaek und Gerueh.

Wiéhrend die Hautsinne in erster Linie durch physikalische Reize in Erregung
versetzt werden, sind die addquaten Reize fiir Geschmack und Geruch chemischer
Natur. Wir finden die Zweiteilung des chemischen Sinns beinahe bei allen Tieren.
Das eine dieser Sinnesorgane vermittelt infolge seiner hohen Empfindlichkeit
einen Fernsinn, so dafl der Triger des Organs angelockt oder verscheucht wird,
wihrend das andere, weniger empfindliche Receptionsorgan zur direkten Priifung
der Nahrung dient. Beim Menschen wie bei allen in der Luft lebenden héheren
Tieren fiihrt dies aber zwangsliufig dazu, dafl der Fernsinn (Geruch) nur der
Reception gasférmiger Stoffe dienen kann. Da die schmeckenden Stoffe in unserer
Nahrung sich meist auch leicht der Luft beimischen, haben wir selten Geschmacks-
wahrnehmungen ohne gleichzeitige Geruchswahrnehmungen. Das ,,Schmecken*
des téglichen Lebens ist in Wirklichkeit Betdtigung beider Sinne. Eine noch so
schmackhaft zubereitete Speise erscheint uns, wenn wir sie bei nicht einmal v6llig
ausgeschaltetem Geruch (zugehaltene Nase oder starker Schnupfen) zu uns
nehmen, fade und langweilig. Geruch und Geschmack haben daher auch den
gleichen Einflufl auf die Sekretion der Verdauungssafte.

Geschmackswahrnehmungen treten dann auf, wenn die zu schmeckenden
Stoffe mit den eiférmigen, in dem Schleimhautepithel eingelagerten ,,Geschmacks-
knospen‘, die aus mehreren spindel-
formigen Sinneszellen bestehen, in Be-
rithrung kommen. Solche Geschmacks-
knospen finden sich beim Menschen in
den verschieden geformten Papillen der
Zungenspitze, des Zungenrandes und
des Zungengrundes, ferner weniger zahl-

Salzig

reich in der Schleimhaut des weichen Souer
Gaumens, des Rachens und des Kehl-
kopfeinganges. Beim Xinde besteht
auflerdem noch Geschmacksempfind-
lichkeit der Zungenoberfliche, der Séss Bitter

Unterseite der Zungenspitze, des hohen
Gaumens und der Wangenschleimhaut.
Entsprechend der weiten Verbreitung

Abb. 76. Geschmackstetraeder nach HENNING.
(Aus SEKRAMLIK, E. V.: Physiologie des Ge-
schmackssinnes. Handb. der norm. u. path. Phy-
siologie, Bd. XI. Berlin: Julius Springer 1926.)

der Geschmacksknospen in der Mund-

héhle sind an der zentripetalen Leitung der Erregungen mehrere Nerven beteiligt
(Lingualis nebst Fasern der Chorda tympani, Glossopharyngeus, Vagus,
s. a. Abb. 75).

Prift man verschiedene Stoffe bei zunehmender Verdimnung und Aus-
schaltung desGeruchssinns auf die durch sie ausgelosten Geschmacksempfindungen,
so zeigt sich, daB} bei stirkerer Konzentration sich héufig zur reinen Geschmacks-
empfindung noch Empfindungen (Qualititen) hinzumischen, die durch den Tast-
oder Schmerzsinn der Mundschleimhaut vermittelt werden. Die reinen, d. h. die
auch noch an verdiinnten Losungen festzustellenden Geschmackswahrnehmungen
lassen sich durch Mischung von vier Grundqualitdten erkliren (sii3, bitter, salzig,
sauer). Dies Verhalten wird gewoéhnlich bildlich durch ein Geschmackstetraeder
(Abb. 76) dargestellt, an dessen Ecken die Grundqualititen untergebracht
werden. Orte fir Mischungen aus zwei derselben liegen auf den Kanten, aus drei
auf den Fldchen und aus vier im Innern des Koérpers.

Zwischen der chemischen Konstitution der schmeckenden Substanzen und dem
auftretenden Geschmack bestehen unzweifelhaft Beziehungen, wenn wir auch diese
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bisher noch nicht véllig {iberschauen. Sicher ist, daf der saure Geschmack weitgehend
von dem Séurecharakter der Substanz, besonders von der an der Geschmacksknospe
herrschenden Wasserstoff-Tonen-Konzentration abhéngig ist. Die Empfindung ,,siif3*
kommt mehr oder weniger allen zwei- oder mehrwertigen Alkoholen der aliphatischen
Kohlenwasserstoffe zu. Anderseits haben auch Stoffe einen dhnlichen Geschmack,
die keine chemische Verwandtschaft aufweisen, wahrend Stoffe derselben Kon-
stitution, die sich nur durch den optischen Drehungssinn unterscheiden, verschiedenen
Geschmack haben. Bei anderen Stoffen ist die Geschmacksqualitit von der Kon-
zentration abhangig.

Geschmack von KCl in verschiedenen Konzentrationen

Molare Konzentration Geschmacksqualitéten
0,01 st}
0,02 sif}, ein wenig bitter
0,03 bitter
0,07 bitter, salzig
0,25 bitter, salzig, sauer

Auf Grund verschiedenster Erfahrung wird heute angenommen, da die vier
Grundqualitidten des Geschmacks durch verschiedene Endorgane, die jedoch hiufig
in einer Geschmacksknospe vereinigt sind, vermittelt werden.

Der elektrische Strom ruft beim Durchgang durch die Zunge Geschmacks-
empfindung hervor, was uns ja vom Priifen einer Taschenlampenbatterie gelaufig
ist. Der Geschmack an der Anode (4 ) ist sauer, an der Kathode (—) laugenartig
bis brennend. Beim Zustandekommen dieser Empfindungen spielt sowohl die
direkte Erregung der Geschmacksknospen im Moment der Schliefung und Offnung
des Stromes eine Rolle wie auch die Einwirkung der wihrend der Durchstrémung
durch die Elektrolyse der Mundfliissigkeit gebildeten Substanzen auf die Ge-
schmacksknospen. Durch Berithrung verschiedener Metalle kénnen im Mund
selbst (Plomben usw.) elektrische Stréome entstehen, die zu Geschmacks-
empfindungen fiithren.

Fiir die Geruchswahrnehmung finden wir in dem oberen Teil der Nase das
receptorische Organ in Gestalt der ,,Regio olfactoria‘, eines durch seinen histo-
logischen Aufbau von dem iibrigen Nasenepithel sich unterscheidenden Schleim-
hautbezirks von nur etwa 0,5 qcm Ausdehnung. Von dort fithren kleine Nerven-
faden, die Offnungen des Siebbeins durchsetzend, nach den Bulbi olfactorii. Die
riechenden Stoffe gelangen in der Regel in die Nase mit der eingeatmeten Luft
oder beim Schlucken durch die Choanen. Infolge der hohen Lage der Regio
olfactoria dringen beim ruhigen Atmen die Riechstoffe nur langsam nach oben.
Durch ,,Schniiffeln‘‘ (mehrfache kurze Inspirationen) entstehen Wirbelbildungen
im Nasenraum, die die Riechstoffe schneller nach dem receptorischen Epithel
bringen.

Der Geruch stellt eines der feinsten Sinneswerkzeuge dar, nicht nur in bezug
auf die Mannigfaltigkeit der durch ihn iibermittelten Empfindungen, sondern auch
beziiglich seiner Empfindlichkeit. Fiir viele Substanzen ist die Geruchswahr-
nehmung wesentlich empfindlicher als der chemische Nachweis. So betrigt die
spezifische Schwelle (in Milligramm pro 1 cem Luft) fir Mercaptan 0,00005;
Moschus 0,001; Campher 0,1; Athylither 1,0; Phenol 3,0. Man hat versucht,
ahnlich wie beim Geschmack, die zahlreichen Geruchsempfindungen auf
Mischungen von Grundqualititen zuriickzufiihren: faulig, fruchtig, harzig,
brenzlich, wiirzig und blumig. Die im Geruch einander nahestehenden Stoffe
lassen vielfach eine Verwandtschaft der chemischen Konstitution erkennen.

Geschmack und Geruch, sowie die Hautsinne werden héufig als niedere Sinne
den hoheren Sinnen, Gesicht und Gehor, gegeniibergestellt. Diese Unterscheidung
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darf aber nicht so verstanden werden, als ob die niederen Sinne eine geringere
Bedeutung fiir die Aufrechterhaltung der Leistungsfihigkeit der Organismen
hitten. Die Bedeutung von Geschmack und Geruch firr das Wohlbefinden und das
Gefiihlsleben der Menschen ist viel grofler als im allgemeinen angenommen wird.
Dies ist uns nur deshalb nicht so bewuBit, weil wir nicht, wie bei Auge und Ohr,
die durch sie vermittelten Wahrnehmungen willkiirlich mit einfachen Mitteln
véllig ausschalten kénnen. Berechtigung hat aber eine Trennung der Sinne in
zwei Gruppen insofern, als bei Auge und Ohr — wie wir noch sehen werden —
die Reize der Auflenwelt im Sinnesorgan selbst durch Hilfsapparate noch gewisse
Veranderungen erleiden, bevor sie auf die eigentlichen receptorischen Zellen
einwirken, wihrend bei den sog. niederen Sinnen die Reize unmittelbar die recep-
torischen Zellen treffen.

D. Gehor und Receptoren fiir Lage und Korperbewegung.

Beim Siugetier ist das Ohr eine Vereinigung zweier Receptionsorgane, die
ganz verschiedenen Sinnesfunktionen dienen, dem Héren und der Wahrnehmung
von Lage und Bewegung
des Gesamtkérpers im
Raum. Die topographische
Zusammengehorigkeit der
Receptionsorganefiirdiese
beiden Sinne findet sich
nicht bei allen Tieren. Fir
die Wirbeltiere kann man
aber annehmen, daf es
sich um eine Spezialisie-
rung aus einem Recep-
tionsorgan handelt, das
urspriinglich fir die Re-
ception mechanischer Er-
schiitterungen bestimmt
war. Anatomisch gliedert
sichdas Ohr bekanntlich in
duferes Ohr (Ohrmuschel

3 5T0 Abb. 77. Schema des Gehororgans. #. G. duBerer Gehdrgang,
unfi duBeren Gehoroa’{lg )’ tr Trommelfell, f. 0. ovales Fenster, f. r. rundes Fenster, s Sacculus,
Mittelohr  (Paukenhéhle  ut Utriculus, bg Bogengang, t. E. Tuba Eustachii. Nach NAGEL.

s (Aus HOEBER, R.: Lehrbuch der Physiologie des Menschen, 6. Aufl.
und Tuba EUSt’a’Chn) und Berlin: Julius Springer 1931.)

inneres Ohr, das vom

knéchernen Labyrinth umschlossene hdutige Labyrinth (Abb. 77). Das Labyrinth
nun wiederum besteht aus mehreren Teilen, ndmlich aus den Bogengingen mit
dem Utriculus, dem Sacculus und der Schnecke. Nur die letztere ist mit Sicherheit
als das receptorische Organ fiir die Horfunktion aufzufassen. Die tibrigen Teile des
inneren Ohrs sind am Zustandekommen der Lage- und Bewegungsempfindungen
beteiligt. AuBeres Ohr und Mittelohr sind Hilfsapparate nur fiir das Héren, indem
sie der Ubertragung von Luftschwingungen (Schallwellen) nach dem inneren
Ohr dienen.

Die von uns wahrgenommenen Klinge und Geriusche sind longitudinale
Schwingungen der Luft, die infolge der stehenden Schwingungen eines ténenden
Koérpers (Klaviersaite, Stimmbédnder, Telefonmembran usw.) entstehen. Sind
die Luftschwingungen regelmaBig und sinusférmig, so fithren sie zur Wahr-
nehmung eines Tons. Sind die Schwingungen regelmiBig, aber nicht sinus-
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férmig, sondern durch Zusammensetzung von mehreren sinusférmigen Schwin-
gungen entstanden, so sprechen wir von einem Klang. UnregelmiBige Schwin-
gungen werden als Gerdusch empfunden. Kurze Gerdusche von groBer Stirke
werden auch als Schall bezeichnet. Je gréfler die Frequenz der Luftschwingungen,
um so héher erscheint uns der Ton. Aber nicht alle Schwingungsfrequenzen 16sen
Tonempfindungen aus, sondern nur solche iiber 16 und unter 20000 Schwingungen
pro Sekunde. Die sog. obere Hérgrenze nimmt mit zunehmendem Alter bis auf
etwa 12000 ab. Téne von mehr als 10000 Schwingungen werden aber immer als
schneidend, wenn nicht als schmerzend empfunden. Daher liegen auch die in der
Musik verwandten Téne weit unter der oberen Tongrenze, gehen aber bis zur
unteren herunter (Pikkoloflste d% = 4752, Orgel C, = 16,5 Schwingungen).

Abb. 78. Schematischer Querschnitt durch eine Schneckenwindung eines Siugers. Nach HESSE.
(Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN.)

Die vom dulleren Ohr aufgenommenen Schallwellen treffen am Ende des Gehor-
gangs auf das Trommelfell, eine diinne gespannte Membran, und setzen diese in
Schwingung. Mit dem etwa 70 gmm groflen Trommelfell eng verwachsen ist der Stiel
des ., Hamme.s‘, der erste von drei kleinen, 2ine Hebelkette bildenden Knochen in
der Paukenhéhle. Der Hammer ist durch den ,,Ambof‘ mit dem ,,Steighiigel*‘ ver-
bunden, dessen FuBplatte das nur gegen 3 gmm grofle ,,ovale Fenster‘‘ verschlie3t, das
die Paukenhdohle durch die Knochenwand des Felsenbeins mit dem inneren Ohr ver-
bindet. Durch die Hebelwirkung der Gehdrknéchelchen werden die durch das Trommel-
fell aufgenommenen Schwingungen — an Bewegungsausschlag verkleinert, an Kraft
verstarkt — auf das Labyrinth iibertragen. Zwei kleine am Hammer bzw. am Steig-
btigel angreifende Muskeln kénnen durch ihre Spannung den Wirkungsgrad der Hebel-
iibertragung und somit die Empfindlichkeit fiir Schalleindriicke beeinflussen. Der
Luftdruck in der Paukenhéhle kann ebenfalls die Hérscharfe verdndern. Normaler-
weise kann sich aber der Druck in der Paukenhéhle durch die Tuba Eustachii aus-
gleichen, deren vorderer knorplig-membranéser Teil zwar meist geschlossen ist, aber
durch die Bewegung der Schlundschniirer beim Schlucken gedffnet wird.

Durch die Schwingungen des auf die Membran des ovalen Fensters driickenden
Steigbiigels werden die aufgenommenen Schallwellen auf das Labyrinthwasser
iibertragen, das durch Vorwoélben der das runde Fenster verschlieBenden Membran
ausweichen kann. Aus dem Bauplan des hautigen Labyrinths folgt, daB sich die
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Schwingungen vor allem auf die Schnecke auswirken. In der Mitte des knéchernen
Schneckenkanals, der einen Spiralgang von 2% Windungen bildet, liegt die hautige
Schnecke (Ductus cochlearis) von Labyrinthwasser umgeben und von ihm ausgefiillt
(Abb. 78). Die untere Seite des hdutigen Schneckenkanals ist eine straff gespannte,
elastische Membran mit radialen Fasern, die mit einem aus Stiitz- und Sinneszellen
gebildeten Epithel bekleidet ist (CORTIsches Organ). Den Hérchen der Sinneszellen
gegeniiber liegt die Deckmembran (Membrana tectoria). Die Linge der gespannten
elastischen radidren Fasern des CoRTIschen Organs nimmt nach der Schnecken-
spitze bis auf das Zehnfache zu.

Die Frage, wie die Schallwellen in den Sinneszellen des CorTischen Organs Er-
regungen auslosen und wie diese durch das Zentralnervensystem analysiert werden,
findet heute keine allgemein anerkannte Beantwortung. Die HELMEOLTZsche Theorie
nimmt an, daf3 die radidren elastischen Fasern je nach ihrer Lange auf bestimmte
Tonhohen abgestimmte Resonatoren sind. Wenn eine dieser Fasern durch die fiir
sie spezifische Schwingungszahl in Mitschwingung gerédt, bringt sie die iiber ihr
befindlichen Sinneszellen in Berithrung mit der Deckmembran. Die so erregten
Nervenfasern wiirden dann die Empfindung des durch diese Schwingungszahl be-
stimmten Tons wachrufen. So einleuchtend diese Theorie auch klingt, so bestehen
gegen sie doch verschiedene Bedenken, die sich vor allem aus den Gréfenmaflen
des CorTischen Organs ergeben. Es wurde daher von EWALD angenommen, daf die
das Cortische Organ tragende Membran als Ganzes in Mitschwingung gerdt, und
dadurch — wie er durch Modellversuche nachweisen konnte — in Schwingungs-
bauche und Schwingungsknoten aufgeteilt wird. Es entstehen so fiir jeden Ton oder
Klang typische ,,Schallbilder, die durch die mehr oder minder starke gleichzeitige
Reizung verschiedenster Acusticusfasern dem Gehirn iibermittelt werden. Nach dieser
Theorie wiirde die Tonanalyse erst in der GroBhirnrinde stattfinden. Neuere Unter-
suchungen haben eine ganz unerwartete Tatsache aufgewiesen, die sich schlecht
mit ainer der beiden Theorien in Einklang bringen 148t. Es gelang namlich, die Aktions-
stréome des Acusticus bei natiirlicher Reizung der Schnecke durch Téne zu registrieren.
Bis zu Tonhéhen von 1000 Schwingungen entspricht die Frequenz der relativ starken
Aktionsstrome der der reizenden Tone.

Wieweit die Sinnesepithelien im Sacculus und Utriculus auch Horfunktionen
besitzen, ist bisher nicht geklirt. Hingegen ist an der Bedeutung, die ihnen gemein-
sam mit den Bogengingen fiir die Lage- und Bewegungsempfindung zukommt,
nicht zu zweifeln. Diese auch als Vestibularapparat bezeichneten Teile des
Labyrinths sind aber keineswegs die einzigen Receptionsorgane, die am Zustande-
kommen dieser Empfindungen beteiligt sind. Sowohl die Hautsinne wie die
Tiefensensibilitdt sind fir die Wahrnehmung der Lage und der Bewegungs-
richtung des eigenen Korpers von groBer Wichtigkeit. Selbstverstdndlich spielt
fur diese Empfindungen auch die Orientierung durch das Auge eine groBe Rolle.
Doch sind dies alles nur wichtige Beihilfen, und die wesentlichsten Receptionen
beim Zustandekommen dieser Empfindungen werden durch den Vestibular-
apparat vermittelt.

Die Empfindungen der Lage (statischer Sinn) werden auf Erregungen im ver-
dickten Sinnesepithel in Sacculus und Utriculus zuriickgefiihrt. Die Hérchen der
Sinneszellen sind verklebt und bilden mit ihren Einlagerungen aus kohlensaurem
Kalk die sog. Otholithen. Uber die Funktion dieser Otholithen als Receptionsorgan
der Lage sind wir durch Versuche an niederen Tieren unterrichtet, bei denen die ent-
sprechenden Organe oberflachlich gelegen sind. Bei normaler Lage des Tierkorpers
drickt der relativ schwere Otholith senkrecht auf die Sinneshaare, und diese andauernd
gleiche Erregung kennzeichnet die richtige Lage zur Vertikalen. In den Bogengéingen
sind an den Cristae ampullae die Sinneshaare gallertartig verklebt und reichen fast
bis zur gegeniiberliegenden Bogengangswand. Bei Einsetzen einer Bewegung des
Kopfes in der Ebene eines solchen Bogengangs kommt die in ihm eingeschlossene
Labyrinthfliissigkeit infolge von Trigheitskraften in Bewegung und erregt die Sinnes-
haare. Ganz entsprechend wirkt auch eine mehr oder minder plétzliche Beendigung
einer Kopfbewegung. Die drei Bogenginge jeder Seite stehen in drei Ebenen senkrecht
zueinander; die der beiden Seiten sind immer paarweise einander zugeordnet. Bei
dieser Verteilung der Bogenginge mufl jede Bewegung des Kopfes, in welcher Richtung
sie auch erfolgt, das Labyrinthwasser in einem oder mehreren Bogengangspaaren mehr
oder minder in Bewegung setzen.
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Wie schon frither angedeutet, werden uns die Lage- und Bewegungsreceptionen
im allgemeinen nur wenig bewuflt. Deutlichere Empfindungen treten nur bei

Abb. 79. Kompensatorische Kopfstellungen der Taube. Nach TRENDELENBURG u. KUHN. (Aus
FISCHER, M. H.: Die Funktion des Vestibularapparates usw. Handb. der norm. u. path. Physiologie,
Bd. XI. Berlin: Julius Springer 1926.)

A Korper lotrecht, Kopf nach oben, B Kérper lotrecht, Kopf nach unten, C Kérper nach rechts geneigt.

auBergewshnlichen Reizungen des Vestibularapparates auf, wie etwa der
Schwindel nach heftigem Im-Kreise-drehen oder die Empfindungen bei der See-
krankheit infolge der Schlingerbewegungen des Schiffes. Ebenso deutlich wie
unter diesen Umstédnden und bei
Labyrintherkrankungen zeigtsich
die Bedeutung des Vestibular-
apparates im Tierexperiment
nach ein- oder zweiseitiger Laby-
rinthausschaltung.
Ein doppelseitig labyrinth-
loser Frosch bleibt auf dem
Riicken liegen, ohne sich wie
sonst sofort umzudrehen. Die an
der Riickenhaut durch Berithrung
mit der Unterlage bedingte Rei-
zung reicht meist nicht aus, den
Umdrehreflex auszulésen. Im
Wasser schwimmt ein solcher
Frosch einmal mit dem Bauche
nach oben, einmal nach unten. Er
dreht sich hiufig um seine Lings-
achse und zeigt so an, dall er
jeden Raumsinn verloren hat. In
dhnlicher Weise verlieren Taub-
stumme hiufig unter Wasser jede

Orientierungsmoglichkeit.
Abb. 80. Drehreflex einer Eidechse mit verschlossenen . L11s
1 Aﬁlgtﬂ: nach rechisseitiger Labyrinthexstirpation. Dreht man eine VOng normale
. Rechtsdrehung, 2. Linksdrehung, a wéihrend der 3 zel i
Drehung, b nach dem Anhalten. Nach TRENDELEN- Taube, wie in Abb. 79 gezeigt, in

BURG u. KUHN. (Aus FISCHER, M. H.) verschiedene Lagen, so wird der

Kopf — wenn irgend moglich —

immer so gehalten, daf3 er noch annihernd eine normale Lage im Raume ein-

nimmt. Nach doppelseitiger Labyrinthentfernung fehlt diese kompensatorische
Kopfhaltung vollig.
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Setzen wir ein normales Tier, etwa eine Eidechse, mit verschlossenen Augen
auf eine Drehscheibe, so hélt das Tier beim Drehen der Scheibe den Kopf der
Drehrichtung entgegengesetzt. Beim Anhalten der Scheibe wird der Kopf iiber
die Mittellage hinaus in Richtung des bisherigen Drehsinns bewegt. Beim doppel-
seitig operierten Tier fehlt jede Reaktion sowohl beim Drehen wie beim Anhalten.
Bei einem einseitig labyrinthlosen Tier (Abb. 80) fehlt die Reaktion wihrend des
Drehens nach der operierten Seite, aber die beim Anhalten ist erhalten. Wird
entgegengesetzt gedreht, so erfolgt kompensatorische Kopfdrehung, aber die
Reaktion beim Anhalten fillt aus. Beim Sdugetier findet man vorwiegend an
Stelle dieser Haltungsreaktionen des Kopfes Bewegungen der Augen, die eben-
falls nachweislich durch Labyrinthreizung beim Drehen ausgelost werden. Dieser
sog. Drehnystagmus besteht aus einem langsamen Hin- und
raschem Zuriickbewegen der Augen entgegengesetzt der ,
Drehrichtung. Man kann diesen Nystagmus bei sich selbst \
beobachten, wenn man die Finger leicht auf die geschlossenen
Augen legt und sich dann schnell um sich selbst dreht.

Der reflektorische Einflul des Vestibularapparates be-
schrinkt sich aber nicht allein auf Kopfhaltungen und
Augenbewegungen, sondern die Gesamthaltung des Korpers )
und der Glieder werden deutlich durch einseitige Labyrinth- ~ 4bb.33; Kornerbajtung
entfernung verindert (Abb. 81). Diese Einfliisse, die auch Nr;’éﬁhlﬁ%evigf’scl(‘fﬁs
als Labyrinth-Tonus bezeichnet werden, kénnen sich auf FISCHER, M. H.)
die gesamten Bewegungsabliufe auswirken. Alle Lage-
und Bewegungsinderungen, die durch Erregungen des Labyrinths bedingt sind,
kommen durch Vermittlung des Kleinhirns zustande. Daher #hneln auch die
Erscheinungen nach Kleinhirnverletzungen und -erkrankungen denen bei Aus-
fallen oder Reizungen des Vestibularapparates.

E. Auge und Gesichtswahrnehmung.

Die Retina ist das receptorische Epithel des Auges. Wenn es von Lichtstrahlen
getroffen wird, so antwortet es mit Erregungen, die dann durch den Nervus
opticus dem Gehirn zugeleitet werden. Alle tibrigen Teile des Auges sind Hilfs-
apparate. Die harte Sklera, die durch den intraokularen Druck prall gespannt
wird, verleiht dem Auge die kugelige Form. Die sechs an der Sklera angreifenden
Augenmuskeln geben durch ihre topographische Anordnung und ihren Inner-
vationsmechanismus die Moglichkeit, die Augen in den Augenhéhlen nach allen
Richtungen zu bewegen. Einmal kann hierdurch auch von der Seite kommendes
Licht zur Reception gelangen, ohne dafl der Kopf oder der ganze Kérper nach der
Seite gedreht werden muf}. Andererseits kénnen dadurch beide Augen sich stets
so einstellen, dal die von einem Gegenstand der AuBenwelt kommenden Licht-
strahlen in beiden Augen auf die Mitte der Retina fallen (Konvergenz der Augen-
achsen). Die Aderhaut (Chorioidea) dient der Erndhrung der Retina.

Glaskérper, Linse, Iris und Hornhaut gehéren zu dem hilderzeugenden Apparat,
durch dessen Wirkung ein scharfes Abbild der Dinge der AuBenwelt auf der Retina
entsteht. Die Ahnlichkeit des bilderzeugenden Apparates des Auges mit einer
photographischen Kamera ist bekannt. Die Kamera besitzt aber meist die Mog-
lichkeit durch Verdnderung des Abstandes zwischen Linse und Mattscheibe ver-
schieden entfernte Gegenstinde jeweils scharf abzubilden. Je niher der abzu-
bildende Gegenstand ist, desto weiter muf} die Linse von der Mattscheibe ent-
fernt werden. Das menschliche Auge 148t eine dementsprechende Verschiebung
seiner Linse nicht zu, wihrend z. B. bei Fischen in der Tat die Augenlinsen ver-
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schoben werden kénnen. Beim normalen menschlichen Auge ist der unverinder-
liche Abstand zwischen Linse und Netzhaut immer ein derartiger, dafl die Dinge
der AuBlenwelt, die 8 m und mehr vom Auge entfernt sind, scharf auf der Netz-
haut abgebildet werden (Abb. 83). Wir wissen aber aus Erfahrung, daB wir
dennoch auch nihere Gegenstéinde deutlich sehen. Dies ist aber nur méglich, weil
wir die Brechkraft unserer Linse erhéhen und so ein scharfes Bild auch néherer
Gegenstinde auf der Retina erzielen kénnen. Die Fahigkeit des Auges, sich den
jeweiligen Entfernungen der betrachteten Gegensténde anzupassen, wird Akkom-
modation genannt. Es handelt sich um einen reflektorischen Vorgang, der wohl
durch das unscharfe Bild auf der Retina ausgeldst wird.

Die Erhohung der Brechkraft der Linse bei der Akkommodation beruht auf einer
Zunahme der Kriimmung der Linse. Der Unterschied der Kriimmung wahrend der
Akkommodation gegeniiber der Ruhe ist besonders deutlich an der vorderen Linsen-
fliche (Abb. 82). Eine Anderung der Linsenform ist aber nur méglich, wenn die
Linse nicht aus starrem Material besteht. Eine aus dem Auge entfernte Linse nimmt
infolge ihrer Elastizitat eine stark gekriimmte Form an. Die relativ abgeplattete
Form der Linse des ruhenden Auges muf3 daher auf Spannungskraften beruhen, die

Abb. 82. Die Akkommodation im menschlichen Auge. Links Ruhestellung, Einstellung in die Ferne (F).

Rechts Akkommodation, Einstellung in die Néhe (N). C Cornea, L. Linse, G Glaskorper. Pc Processus

ciliaris. Nach HELMHOLTZ. (Aus HOEBER, R.: Lehrbuch der Physiologie des Menschen, 6. Aufl.
Berlin: Julius Springer 1931.)

sich auf die Linsenkapsel im Sinne einer Abplattung auswirken. Solche Spannungs-
krafte sind durch den intraokularen Druck gegeben, der normalerweise gegen
20 mm Hg betragt und der, wie schon gesagt, die Augenhiillen prall spannt. Durch
die Zonula Zinnii ist die Linse mit der Augenkapsel verbunden, so dafB deren
Spannung in der Léngsrichtung auf die Linse einwirkt und diese gegen ihre eigenen
elastischen Kréfte abplattet. An der Stelle, an der die Zonula an den Hiillen des Auges
ansetzt, befindet sich ein ringférmiger glatter Muskel, der Ciliarmuskel, auf dessen
Téatigkeit die Akkommodation zuriickgefiithrt wird. Kontrahiert sich dieser Muskel, so
wird der Durchmesser des von ihm gebildeten Ringes verkleinert, somit die Ansatz-
punkte der Zonula einander genihert. Hierdurch 148t die Spannung auf die Linsen-
kapsel nach, und die Linse geht wegen ihrer Elastizitdt in eine mehr gewélbte Form
iiber. Erschlafft der Ciliarmuskel, so kann sich die Spannung der Sklera wieder
auf die Linse auswirken.

Die Vermehrung, die die Brechkraft des optischen Systems des Auges durch
die Akkommodation erleiden kann, ist nicht unbetridchtlich. Man miBt im allgemeinen
die Brechkraft von Linsen nach Dioptrien, d. h. nach dem reziproken Wert der Brenn-
weite, diese in Metern ausgedriickt. Die Gesamtbrechkraft des ruhenden, d. h. auf die
Ferne eingestellten Auges betrégt gegen 66 Dioptrien. Im Alter von 10 Jahren kaun
durch Akkommodation diese Brechkraft um weitere 15 Dioptrien erhéht werden.
Mit zunehmendem Alter nimmt das Ausmaf3 der Akkommodation infolge Nachlassens
der Linsenelastizitdt ab. Hs nimmt damit aber die Entfernung des Nahpunktes zu,
worunter der zunichst gelegene Punkt verstanden wird, der vom Auge eben noch
scharf abgebildet werden kann. Wird die Entfernung des Nahpunktes mehr als
50— 60cm, was gewohnlich in einem Alter von 50 Jahren der Fall ist, so spricht man von
Weitsichtigkeit, weil nur noch fernere Objekte gut gesehen werden, fiir die Nahe aber
ein die Brechkraft erhohendes Konvexglas getragen werden muB. Mit dieser Weit-
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sichtigkeit, die ja nur auf Nachlassen der Akkommodationsféhigkeit beruht, darf nicht
das durch anormalen Bau des Auges bedingte schlechte Sehvermégen verwechselt
werden. Bei der Ubersichtigkeit (Abb. 83 b) ist die Augenachse zu kurz oder seltener
die Linse zu wenig gewélbt, daher kommt der Schnittpunkt paralleler Lichtstrahlen
erst hinter die Retina zu liegen. Durch ein die Brechkraft vermehrendes Konvex-
glas kann der Schnittpunkt vorverlegt und somit normale scharfe Abbildungstéhig-
keit erzielt werden (b’). Der nur maBig Ubersichtige kann auch ohne Brille entferntere
Gegenstinde deutlich sehen, weil er durch Akkommodation die Brechkraft seiner Linse
erhéhen kann. Seine Akkommodationskraft reicht aber nicht aus, wenn es sich um die
Abbildung niher gelegener Gegenstinde handelt. Bei der Kurzsichtigkeit (Abb. 83c)
ist meist das Auge zu lang gebaut, zuweilen aber auch die Linse zu stark gewdlbt.
Das scharfe Bild weit entfernter Gegenstéande
liegt vor der Netzhaut. Zur Korrektur wird
ein zerstreuendes Konkavglas benétigt (c).
Fiir den Kurzsichtigen ohne Brille werden
die Gegenstdnde, je néher sie ihm sind, um
so deutlicher, weil der Schnittpunkt der
von den Objekten ausgehenden Strahlen,
da nicht oder nur gering akkommodiert wird,
immer naher an die Netzhaut heranriickt.
Von Astigmatismus spricht man, wenn die
Brechkraft des Auges nicht in allen Meri-
dianen gleich ist, so dafl die Gegenstdnde
verzerrt abgebildet werden, z. B. ein Kreis
als Oval. Durch entsprechende, in den ein-
zelnen Meridianen verschieden geschliffene
Glaser kann auch bei diesen sehr storenden
Anomalien Abhilfe geschaffen werden.

Der bilderzeugende Apparat des Auges
wirft infolge seiner Konstruktion umge-
kehrte Bilder auf die Netzhaut. Was im
AuBenraum oben ist, erscheint im Retina- , A
bild unten. Wir werden uns aber dieses ﬁ-ﬂ, ———— ——- —0
Zustandes gar nicht bewufit, da die Ein- v
ordnung der Gesichtswahrnehmungen in
den uns umgebenden Raum gar nichts mit
der Lage der Retinabilder zu tun hat,
sondern nur auf der frithzeitig durch gleich-

zeitiges Tasten und Sehen erworbenen
psychischen Verkniipfung beruht.

o
c%:l
i
!

\
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Die Iris des Auges enthilt zwei glatte é?;?{gzsgfchaﬁige?'ﬁﬁgfhtfgeﬁbﬂiﬁ?ﬁﬁﬁé‘s’hﬁﬁgﬁi
Muskelschichten, von denen die eine, f};‘};‘%szS;;‘;;‘f{{g‘&”?e;}img;g?gffe;*‘};‘ug;;;
der Dilatator pupillae, vom Sympathicus, Berlin: Julius Springer 1933.)
die andere, der Sphincter, von para-
sympathischen Fasern innerviert wird. Fir das Auge spielt die Iris die gleiche
Rolle wie die Blende am photographischen Apparat. Durch Verengerung der
Pupille wird die Beleuchtung der Netzhaut vermindert, ein Vorgang, der reflek-
torisch einsetzt, wenn die Netzhaut von starkem Licht getroffen wird (Pupillar-
reflex). Noch wesentlicher ist die Blendenwirkung der Iris zur Abhaltung der
Randstrahlen, deren Eintritt besonders das Bild von augennahen Gegenstinden
undeutlich machen wiirde. Wir finden daher, dal sowohl mit dem Vorgang der
Akkommodation wie dem der Konvergenz der Augen eine Verengerung der Pupille
zwangsldufig eintritt.

Die Retina ist in ihrem histologischen Aufbau bekanntlich nicht in allen Teilen
gleichwertig. Als die lichtempfindlichen Elemente der Netzhaut werden die
Stibchen und Zapfen angesehen. In der Fovea centralis, dem in der optischen
Achse des Auges gelegenen Netzhautteil, finden wir aber nur Zapfen, die hier
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auBerordentlich aneinandergedringt stehen (etwa 140 pro 0,01 gmm). Die Fovea
erweist sich im Experiment als die Stelle des schéirfsten Sehens. Sie wird auch als
,»-gelber Fleck® bezeichnet, weil sie bei Betrachtung der Netzhaut am Lebenden
mit Hilfe des Augenspiegels gelber als die gewShnlich rétlicher gefdrbten peri-
pheren Netzhautpartien erscheint. Stdbchen und Zapfen fehlen véllig an der als
blinder Fleck bezeichneten Eintrittstelle des Sehnerven (Papilla nervi optici),
die ebenfalls durch den Augenspiegel am Lebenden gut sichtbar gemacht werden
kann. Die Form der Papille ist meist oval, die Farbung etwas heller als die der
Umgebung, und man sieht, wie die zentrale Arterie und Vene des Sehnerven sich
in der Netzhaut verzweigen. Der durch den blinden Fleck bedingte Ausfall inner-
halb des Gesichtsfeldes wird uns auch beim eindugigen Sehen nicht bewufit, weil
wir durch einen psychischen Akt den Gesichtsfeldausfall ergidnzen. Dieser Ausfall
kann aber unter geeigneten Bedingungen erkannt werden. Fixiert man den Stern
in Abb. 84 bei geschlossenem linken Auge mit dem rechten, so ist bei weitem
Abstand vom Auge der schwarze Kreis gut zu sehen. Ndhert man das Bild langsam
dem Auge, so verschwindet bei einem gewissen Abstand (etwa 20 cm) der Kreis,
um bei einem geringeren wieder aufzutauchen.

Abb. 84. Zur Demonstration des blinden Flecks. (Aus WESTPHAHL, W. H.: Physik, 3. Aufl.)

Wir lernten oben schon die Sehgrube als den Ort des schirfsten Formensehens
kennen. Die Peripherie der Retina ist hingegen in hohem Grade befihigt, Be-
wegungen wahrzunehmen. In der Didmmerung fehlt das zentrale Sehvermégen
vollig, und die AuBenwelt erscheint uns farblos. Hieraus und aus anderen Er-
fahrungen wird gefolgert, dafl die Zapfen die Farbenempfindung und die Stdbchen
die Helligkeitsempfindung vermitteln. Die Empfindlichkeit des Auges fiir Licht
wird nur in relativ geringem MafBle durch die Verdnderung der Pupillenweite
beeinflufit. Viel wesentlicher ist die Abhingigkeit der Retinaempfindlichkeit von
dem allgemeinen Beleuchtungszustand derselben. Je weniger Licht auf die
Retina fallt, um so empfindlicher wird sie. Diese Anpassung, die als Adaptation
bezeichnet wird, braucht lingere Zeit um optimal zu werden. Sie ist aber aufer-
ordentlich wirksam; beim Ubergang von Helladaptation zur Dunkeladaptation
wichst die Empfindlichkeit der Retina um mehr als das Millionenfache. Bei der
Adaptation lassen sich im Tierversuch objektive Verdnderungen in der Netzhaut
nachweisen. Im helladaptierten Zustand sind die Zapfen kiirzer, die Stibchen
linger als bei Dunkeladaptation. Gleichzeitig wandert mit zunehmender Be-
leuchtung das zwischen den Sehelementen befindliche Pigment von der AuBen-
fliche der Retina in tiefere Schichten. Noch ausgeprigter ist aber die Bildung des
Sehpurpurs um die StibchenauBenglieder der dunkeladaptierten Netzhaut. Der
Sehpurpur blaBt bei Belichtung der Retina in 1—2 Minuten aus.

Die AuBenwelt ist fiir uns rdumlich auch der Tiefe nach gegliedert. Dies beruht
vor allem auf dem zweidugigen Sehen. Trotz zweier Augen sehen wir die fixierten
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Gegenstinde einfach, da die nicht ganz identischen Bilder beider Netzhdute durch
einen psychischen Vorgang zu einer einheitlichen Wahrnehmung, die nicht
flichenhaft, sondern korperlich ist, verschmolzen werden. Durch geeignete
Prismeneinrichtungen (Stereoskop) kénnen wir zwei Photographien desselben
Gegenstandes, von zwei wenig verschiedenen Standorten aufgenommen, so
betrachten, daf3 die entstehenden Bilder in beiden Augen auf die Netzhautstellen
zu liegen kommen, auf denen sie bei direkter Betrachtung des Gegenstandes ent-
stehen wiirden. Unter dieser Bedingung vermittelt uns die Betrachtung der
flichenhaften Photographien einen kérperlichen Eindruck. Fir das Schitzen der
Entfernung der von uns im Raum erblickten Gegenstinde kommt der Tiefen-
sensibilitit der Augenmuskeln bei der Konvergenz der Sehachsen einige Bedeutung
zu. Die GroBe des Netzhautbildes von uns bekannten Gegenstinden (Menschen,
Hiuser usw.) gibt uns ferner einen Anhalt fiir deren Entfernung, da je gréfier der
Abstand, desto kleiner das Netzhautbild. Auch beim eindugigen Sehen entsteht
durch die Schattenbildung an den betrachteten Gegenstinden und durch die
gesehenen perspektivischen Verkiirzungen und Uberschneidungen ein gewisser
korperlicher Eindruck.

Eine der merkwirdigsten Erscheinungen der Sinnesphysiologie ist das Farben-
sehen, da die gleiche spezifische Empfindung, eine bestimmte Farbe, durch ver-
schiedenartige physikalische Reize aus-
gelést werden kann. Das uns weil
erscheinende Sonnenlicht stellt be-
kanntlich eine Mischung von Lichtern
verschiedenster Wellenldnge dar. Durch
ein Prisma kann das Sonnenlicht in
ein  langgezogenes kontinuierliches
Spektrum zerlegt werden, das uns von
den Wellenldngen um 800 wu bis 400 yp

sichtbar ist und die Empfindungen der  Rot Purpur Violett
9 .

F.arben "deS x?pektrum.s von rot bis  spp. 5. Farbentatel. Nach v. KRIES, (Aus

violett iibermittelt. Mischt man zwei v. FREY, M.: Physiologie, 3. Aufl.)

Lichtbiindel verschiedener Wellen-

lingen, so empfinden wir bis auf eine Ausnahme (Purpur) keine neue Farbe,
sondern nur solche Farben, die sich von den bekannten Spektralfarben gar nicht
oder nur durch Beimischung wvon mehr oder minder viel Weill unterscheiden.

Je weniger Weill einer Farbe beigemischt ist, desto geséttigter erscheint sie uns.
Nur wenn wir die Lichter der groBten und der kleinsten sichtbaren Wellenldngen
mischen, also rot mit violett, entsteht die Empfindung einer neuen gesittigten
Farbe: ,,purpur®. Bei jeder anderen Mischung von Spektralfarben kann, wie schon
gesagt, der wahrgenommenen Farbe Wei3 beigemischt sein. Bei geeigneter Aus-
wahl der zu mischenden Lichter verschiedener Wellenldngen in bestimmten Intensi-
tatsverhiltnissen kann die Farbempfindung fehlen, und es entsteht die Empfindung
weiB. Man stellt die Ergebnisse der Farbenmischungsversuche meist geometrisch
als ,,Farbendreieck' dar (Abb. 83), an dessen teils geraden, teils gekriimmten
Seiten die gesattigten Farben des Spektrums sowie Purpur verteilt sind. Im Inneren
des Dreiecks liegen die ungesittigten Mischfarben. Sie erreichen als Weill in einem
bestimmten Punkt ein Maximum. Verbindet man zwei der Randfarben durch
eine Gerade, so kann man aus ihrer Lage den S#ttigungsgrad der entstehenden Farb-
empfindung ablesen. Fillt die Gerade mit einer Seite des Farbendreiecks zusammen,
so ist die Mischfarbe geséttigt; geht die Gerade durch das Innere des Dreiecks, so
ist die Mischfarbe um so ungeséttigter, je niher die Verbindungslinie am WeiBpunkt
vorbeigeht. Geht die Gerade durch den WeiBpunkt, so verbindet sie sog. Kom-
plementérfarben, d.h. Farben, die bei Mischung WeiBl ergeben. Das Farbendreieck
1aB3t weiter erkennen, dal mit den Farben Rot, Griin und Violett allein sich jede iiber-
haupt vorkommende Farbempfindung herstellen 148t. Man hat hieraus die Theorie
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entwickelt, daf3 es im Auge drei Arten von farbempfindlichen Elementen gibt, die
jeweils nur durch rotes, griines oder violettes Licht spezifisch erregt werden.

Sehen wir mehrere Farben gleichzeitig, und fallen ste auf nicht zu weit auseinander-
liegende Netzhautbezirke, so kénnen die eintretenden Farbempfindungen von der
bei alleiniger Wahrnehmung einer der Farben abweichen. Diese Erscheinung ist
unter dem Namen Kontrast bekannt. So erscheint z. B. ein graues Quadrat auf rotem
Untergrund schwach blaugriin (Komplementéarfarbe des Rots). Auch Schwarz neben
Weil} bedingt dhnliche Kontrasteffekte (Abb. 86). Die grauen verwaschenen Flecken
der Kreuzungsstellen der weillen Streifen werden dadurch erklirt, daf3 die Streifen
zwischen den schwarzen Feldern durch Kontrast heller erscheinen als an den Ecken.
Ebenso wie Farbempfindungen durch Vorgéinge in benachbarten Netzhautbezirken

verindert werden, so beeinflussen sich

auch gleichzeitiz wahrgenommene

Formen und Gestalten. Hierauf be-

ruhen die meisten der zahlreichen

geometrisch-optischen Té&uschungen.

Gerade beim Gesichtssinn wird

eine Erscheinung hesonders deutlich,

die im Prinzip bei allen Sinneswahr-

nehmungen zu finden ist, die Nach-

empfindung, beim Gesichtssinn das

Nachbild. Das Nachbild beruht auf

einer Tragheit des Auges, d.h. die

Empfindung dauert linger an, als der

Reiz einwirkt. Durch diese Tragheit

des Auges kommt es zur Farben-

mischung beim Farbenkreisel, einer

schnell gedrehten kreisrunden Scheibe,

deren Sektoren verschiedene Farben

aufweisen. Auf der Verschmelzung

der einzelnen Nachbilder zu einer

kontinuierlichen Empfindung beruht

die Kinematographie, bei der die

Abb. 86. Beispiel firr Helligkeitskontrast. Man be-  bilder der einzelnen Bewegungsphasen

achte die verwaschenen grauen Flecke, die in den  rasch hintereinander dem Auge dar-

Kreuzungspunkten der weifen Gitterstabeauftreten. geboten werden (16 Bilder pro Se-

(Aus v. FREY, M.: Physiologie, 3. Auil.) kunde). Neben diesen positiven Nach-

bildern kénnen nach Abklingen der-

selben negative Nachbilder beobachtet werden. Sieht man intensiv eine rote Fliche

an und danach eine weille, so erscheint letztere fiir einige Zeit als blaugriin, d. h. in
der Komplementérfarbe der urspriinglich gesehenen.

XVI. Fortpflanzung, Regeneration und Vererbung.

A. Fortpflanzung.

Die Fahigkeit des Organismus ganze Zellkomplexe oder einzelne Zellen aus
seinem Korperbestand herauszul6sen, die sich zu neuen Individuen der gleichen
Art entwickeln und so den Bestand der Art sichern, wird als Fortpflanzung
bezeichnet. Die einfachste Art der Fortpflanzung, die Teilung, finden wir bei
vielen einzelligen Tieren (Protozoen) und bei einigen mehrzelligen, bei denen e¢in-
fache Durchtrennung des Organismus in zwei gleiche Teile stattfinden kann.
Diese Teile erreichen durch Wachstum wieder die Gréfe des Ausgangsorganismus.
ErfaBt die Teilung nicht den ganzen Kérper des miitterlichen Organismus, so
spricht man von Knospung, einem Fortpflanzungsmodus, der sowohl bei ein-
zelligen wie bei mehrzelligen Tieren vorkommt (Abb. 87). Am verbreitesten ist
aber die geschlechtliche Fortpflanzung, bei welcher zwei durch ihr ,,Geschlecht’
verschiedene elterliche Organismen Keimzellen produzieren. Durch Vereinigung
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einer weiblichen und einer ménnlichen Keimzelle — ein Vorgang der als
Befruchtung bezeichnet wird — entsteht der befruchtete Keim, aus dem durch
Zellteilung, Differenzierung und Wachstum der kindliche Organismus sich formt.

Bei der Reifung der einzelnen Keim- oder Geschlechtszellen und bei der Be-

fruchtung spielt das Verhalten der Kernsubstanz die wichtigste Rolle. Bekanntlich
wird bei der gewohnlichen Zellteilung, nachdem die Kernsubstanz sich zu Chromo-
somen (Abb. 88) angeordnet hat, jedes einzelne Chromosom der Linge nach ge-
spalten. Die zwei Halften riicken auseinander, und die beiden sich bildenden neuen
Zellkerne erhalten so die gleiche Chromosomenzahl, die die urspriingliche Zelle auf-
wies. Daher haben alle Kérperzellen eines Organismus die gleiche Anzahl von Chromo-
somen. Die Chromosomenzahl ist von
Tierart zu Tierart verschieden, aber stets
fiir die betreffende Tierart charakte-
ristisch. Sie ist fast immer durch zwel
teilbar, da die einzelnen Chromosomen
paarweise zusammengehdren und ein-
ander gleichen. Bei der Reifeteilung der
Geschlechtszellen (der sog. Reduktions-
teilung) hingegen unterbleibt die Léangs-
spaltung der einzelnen Chromosomen.
Die Partner der einzelne Chromosomen-
paare riicken auseinander (Abb. 88), so
daBl der sich bildende Kern der reifen
Geschlechtszellen zwar nur die halbe An-
zahl der in den Koérperzellen enthaltenen
Chromosomen aufweist, aber von jedem
Chromosomenpaar je einen Vertreter.
Bei der Befruchtung der weiblichen Ge-
schlechtszelle durch die minnliche wird
durch die Verschmelzung beider Kerne
die normale Chromosomenzahl wieder
erreicht. Ebenso ist auch die paarige Zu-
sammengehorigkeit der Chromosomen
wieder hergestellt, da zu jedem Chromo-
som der weiblichen Geschlechtszelle eins
von gleicher Beschatfenheit aus der minn-
lichen Geschlechtszelle tritt.

Bei einigen Tierarten werden vom
gleichen Organismus sowohl ménnliche wie
weibliche Keimzellen gebildet (s. Abb. 87).

Solche Zwittrigkeit (Hermaphroditismus)

kommt als pathologische Erscheinung

selten auch bei Wirbeltieren vor. Beim

Menschen handelt es sich meist um einen — L .
Pseudohermaphroditismus, bei dem sich PP, 87 Langsschnitt cines SuGwassernolypen
nur die Keimdriisen eines Geschlechts m Mundsffnung, te Tentakel, fp FuBplatte.
vorfinden, aber die sekundidren Ge- (Aus KORSCHELT, E.: Fortpflanzung der Tiere.
schlechtsmerkmale (s. S. 93) und auch Handb. dge’ﬁ’i‘g?'}lﬁllggsths'g?zgfrl‘igé%’.)Bd' XIVi1.
héufig die &uBeren Geschlechtsorgane

Anklinge an das andere Geschlecht zeigen.

Die mdnnlichen Geschlechtszellen, der Samen, entstehen bei den hoéheren
Shugetieren in den aufBlerhalb der Bauchhohle gelegenen Hoden. Das einzelne
Spermatozoon ist sehr klein (etwa 60 y lang) und besteht aus dem relativ dicken
Kopf (etwa 4 p breit), dem kurzen Mittelstiick und dem langen fadenférmigen
Schwanz. Der Kopf enthélt die Kernsubstanz. Die reifen Samenfiden gelangen
in den Nebenhoden, unterliegen dort noch einer gewissen Weiterentwicklung,
erlangen auch ihre typische Eigenbeweglichkeit und mischen sich mit dem vom
Nebenhoden gebildeten Sekret. Der in beiden Nebenhoden gespeicherte Samen
kann durch die muskulésen Samenleiter, die in die Harnréhre miinden, unter
Beimischung der Sekrete der sog. Samenblasen und der Prostata ausgetrieben
werden.
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Die weiblichen Geschlechtszellen, kugelige Zellen von 0,2—0,3 mm Durchmesser,
entwickeln sich im Ovarium aus dem Keimepithel in mit Flissigkeit gefiillten
Primiérfollikeln, die zur Zeit der Geschlechtsreife erst ihre volle Ausbildung
erfahren. Die in vierwochentlichen Abstéinden sich folgende Reifung einzelner
Eier fithrt zur Ovulation, d. h. zur AusstoBung des Eies durch Bersten der Hiillen
des Follikels, der danach durch Wucherung seines Epithels und anderer Gewebs-
elemente des Ovars zum Corpus luteum wird. Diese periodische Bildung der

Abb, 88. Vergleich der Reifeteilung mit einer gewdhnlichen Kernteilung. Links bei einer Normal-

zahl von vier gleichen Chromosomen. Rechts bei einer Normalzahl von acht Chromosomen, die

paarweise verschieden sind. (Aus GOLDSCHMIDT, R.: Einfiihrung in die Wissenschaft vom Leben
oder Ascaris, 4.—8. Tausend. Berlin: Julius Springer 1927.)

Corpora lutea fithrt infolge ihrer innersekretorischen Tiatigkeit (s. S. 99) zu im
gleichen Rhythmus erfolgender Umwandlung und Neubildung der Uterus-
schleimhaut. Durch diese Vorginge werden fiir die Einbettung des befruchteten
Eies besonders giinstige Bedingungen geschaffen. Bleibt die Befruchtung und
Einbettung des Eies aus, so erfolgt AbstoBung der Uterusschleimhaut unter
Blutaustritt (Menstruation).

Bei den Siugetieren, bei denen die Entwicklung des Keims tm Mutterkorper
stattfindet, muBl der Befruchtung die Begattung vorausgehen. Die Samenfiden
gelangen infolge ihrer Eigenbeweglichkeit durch den Uterus in die Eileiter und
treffen dort auf das reife Ei. Bei der Befruchtung tritt ein einziger Samenfaden
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in das FEi ein, und sein Kopf, der die Kernsubstanz enthilt, verschmilzt mit dem
Eikern. Das befruchtete Ei wird durch peristaltische Bewegung des Eileiters nach
dem Uterus befordert, wo es sich mehrere Tage nach der Ovulation in der Schleim-
haut festsetzt. Wihrend der Zeit zwischen der erfolgten Befruchtung und der
Einbettung hat sich das Ei durch wiederholte Zellteilungsvorgéinge in einen Zell-
haufen verwandelt. Das allméhlich seine verschiedenen Eihiillen (s. Abb. 89)
entwickelnde Ei iibt auf die Uterusschleimhaut seiner Umgebung einen Reiz aus,
so daB} diese sich mit der duBeren Eihiille, dem Chorion, gemeinsam am Aufbau
der Placenta beteiligt. Die Placenta stellt die Verbindung zwischen miitterlichem
und kindlichem Organismus her. Es treten, nur durch eine diinne Epithelschicht
getrennt, miitterlicher und fétaler Blutkreislauf miteinander in Beziehung, und
es findet hier der fiir die Atmung, Ernihrung und Entfernung von fotalen Stoff-
wechselprodukten notwendige Diffusionsaustausch statt. Hierdurch wird auch
die vom sich entwickelnden F&tus auf

den mitterlichen Organismus ausgeiibte

humorale Beeinflussung ermdoglicht. Die

Placenta selbst mufl als ein endokrines

Organ angesehen werden, das wihrend

der Schwangerschaft in den mitterlichen

Kreislauf eingeschaltet ist und umge-

staltend auf die Tatigkeit der iibrigen

innersekretorischen Driisen (s. S. 94)

einwirkt. Die méchtige Entwicklung der

Uterusmuskulatur, die Verinderungen

im Korperbau und im Stoffwechsel,

sowie vor allem das lebhafte Wachstum

der Driisengewebe in den Milchdriisen

(s. S. 168) sind auf solche hormonalen

Umstimmungen zuriickzufithren. Auch das

Ende der Schwangerschaft und somit der  Abb.89. Léngsschnitt durch das Embryonal-
Zeitpunkt der Geburt werden weit- g‘:;‘};nj‘;gfi‘gﬁgs%‘;ﬁgﬁf;ggfﬁlmﬁﬁ’;g‘;fﬁ;‘}lgs’
gehend durch einen hormonalen Mecha-  Ghoson. B Hacons, € extrembryondie
nismus bedingt. Starke, etwa 1 Minute JULIN. (Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN.)
andauernde Kontraktionen der gesamten

Uterusmuskulatur (Wehen), die im Verlauf der Geburt an Kraft zunehmen
und sich zeitlich immer dichter folgen, treiben die Frucht durch die sich
langsam erweiternden Geburtswege. Kurze Zeit nach erfolgter Geburt wird
die Placenta infolge Ablosung der gesamten Uterusschleimhaut ebenfalls durch
Uteruskontraktionen ausgestoB3en.

Die Schwangerschaftsdauer beim Menschen betrigt im allgemeinen 9 Monate,
das Durchschnittsgewicht des Neugeborenen 3 kg und seine Linge gegen 50 cm.
Die Wachstumstendenz des Neugeborenen ist auBerordentlich grof. Am Ende des
ersten Jahres hat sein Gewicht um mindestens 200%, und seine Linge um mehr
als 50%, zugenommen. In den spéteren Lebensjahren 146t dann das Wachstum
mehr und mehr nach und erlischt v6llig um das 22. Lebensjahr. Die Proportionen
der einzelnen Korperteile zueinander verindern sich wihrend des Wachstums,
da der Kopf verhiltnismiBig am wenigsten, die Beine am stirksten an Gréfle
zunehmen.

Fischer-I.ehnartz, Lehrbuch der Physiologie. 13



194 Fortpflanzung, Regeneration und Vererbung.

B. Regeneration.

Wie wir sahen, ist die Fortpflanzung (Reproduktion) im Verein mit dem Wachstum
das Vermdgen, auf dem Wege iitber auBlerlich ungeformtes Keimmaterial immer
wieder neue Individuen zu schaffen, die in Form und Funktion dem Ausgangsorganis-
mus gleichen. Unter Regeneration wird das Vermogen des Organismus verstanden,
in Verlust geratene Korperteile zu ersetzen und so seine Integritdt wieder her-
zustellen. So finden wir z. B. beim SiiBwasserpolypen (Abb. 87), dal kleine aus der
Korperwand ausgeschnittene Stiicke, wenn sie auch nur etwa /5, des Gesamtorga-
nismus umnfassen, ganz unabhéngig davon aus welcher Region des Tieres sie stammen,
sich zu einem ganzen Tier umformen und auswachsen, das sich in nichts von einem
normalen unterscheidet. Zu einer Regeneration abgeschnittener Beine kommt es noch
bei jungen Fréschen, nicht aber bei dlteren, da bei den Wirbeltieren nicht nur mit
héherer Organisationsstufe der Art, sondern auch mit zunehmendem Alter des ein-
zelnen Individuums das Regenerationsvermégen abnimmt.

Beim Menschen finden wir allgemein nur ein geringes Regenerationsvermaégen,
d. h. ein vollwertiger Ersatz verlorengegangener Gewebe- oder Organteile ist nur in
beschranktem Umfang méglich. Nur das Blut, das sich weitgehend nach Blut-
verlusten erneuert, besitzt volles Regenerationsvermogen (s. S. 59). Die Epithelien
der Schleimhiute erneuern sich immer wieder durch Zellteilungen in den tiefsten
Schichten, ebenso auch die oberflichlichen Schichten der Cutis. Die Horn-
gebilde wie Nigel und Haare konnen sich ebenfalls erneuern, solange die sie
bildenden Zellschichten erhalten sind. Im tbrigen duflert sich das Regenerations-
vermdgen des Menschen nur bei der Wundheilung, soweit diese nicht durch
bindegewebige Narbenbildung erfolgt.

Glatte, gut verndhte Hautwunden kénnen ohne sichtbare Narben heilen. Kleinere
und gréBere Blutgefide wie auch Lymphgefaf3e kénnen noch in weitem Ausmalf neu-
gebildet werden. Knochenverluste werden, wenn das Periost erhalten geblieben ist,
durch Knochenneubildung vom Periost aus ersetzt. Auf dhnliche Weise kommt es
zur Heilung gebrochener Knochen. Auch Knorpel kann zum mindesten teilweise
regeneriert werden. Muskelverletzungen mit Substanzverlusten werden nicht durch
Neubildung von Muskelfasern ausgeglichen, sondern durch Bildung einer mehr oder
minder groBen Narbe. Unter giinstigen Umsténden kann die durch den Verlust an
Muskelmasse eingetretene Kraftminderung durch Dickerwerden der einzelnen Muskel-
fasern im Muskelrest oder in agonistischen Muskeln bis zu einem gewissen Grade aus-
geglichen werden. Das Zentralnervensystem besitzt keine Regenerationsfahigkeit.
Auf die Regeneration der peripheren Nerven durch Auswachsen des zentralen mit
den Ganglienzellen noch verbundenen Stumpfes ist schon friiher hingewiesen worden
(s. S.85). Bei groBeren Gewebsverlusten, ganz gleich welche Organe davon be-
troffen sind, wird die Liicke nur durch Bindegewebe ausgefiillt, und es kommt
zur Bildung grofler flichenférmiger Narben.

Ahnlich wie das Regenerationsvermégen der einzelnen Gewebsarten verhélt sich
beim Menschen auch die Fahigkeit dieser Gewebe nach Uberpflanzung (T'ransplan-
tation) von einer Korperstelle auf eine andere wieder gut einzuheilen. Mit scharfen
und reinen Schnittflichen abgetrennte Ohren und Nasen kénnen, falls sofortige Naht
erfolgt, wieder anheilen. Ebenso verheilen héufig frei verpflanzte Hautlappen wie
auch Knochenstiicke, z. B. ein frisch gezogener und sofort wieder eingesetzter Zahn.
Die Transplantationen gelingen schlechter, wenn das verpflanzte Gewebsstiick nicht
vom gleichen Individuum, sondern von einem Individuum derselben Rasse oder
Art stamamt. Transplantationen zwischen verschiedenen Saugetierarten schlagen
meist ganzlich fehl, da das tranplantierte Gewebsstiick zerfallt, was voraussichtlich
mit der Verschiedenartigkeit der artspezifischen EiweiBe der beiden Tierarten zu-
sammenhéngt. Hingegen kann lebloses Material wie geglithte Tierknochen, Cellu-
loid, Edelmetalle usw. durch bindegewebige Einkapselung einheilen und so gewisse
Stiitzfunktionen erfiillen.

C. Vererbung.

Die Form und Einzelgestaltung eines Organismus, sein Phdnotypus, ist durch
die duBeren Bedingungen, unter denen er aufwuchs und lebt, sowie durch die
ihm bei der Erzeugung mitgegebenen inneren Bedingungen, durch Erbfaktoren,
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bedingt. Lassen wir eine Hilfte der Tiere eines und desselben Wurfes einer
Zuchtsau bei reichlicher, die andere bei gerade ausreichender Kost aufwachsen,
so zeigen die ausgewachsenen Tiere nicht nur Unterschiede in der GréBe (bis
zu 300%,), sondern auch andere Korperproportionen. Dennoch weisen beide Tier-
gruppen im Gesamtbild weitgehende Ubereinstimmung auf, die auf die gleichen
Erbfaktoren zuriickzufiihren sind. Die Gesamtheit der Erbfaktoren wird auch
als Genotypus bezeichnet.

Nach welchen GesetzmiBigkeiten die einzelnen Erbfaktoren von Generation
auf Generation iibertragen werden, hat sich aus Kreuzungsversuchen an Tieren
und Pflanzen ergehen, bei denen sich ménnliche und weibliche Partner nur durch
ein oder wenige Merkmale unterschieden. Die sog. Wunderblume (Mirabilis
jalappa) kommt in einer rot und in einer weiilich blithenden Art vor. Befruchtet
man kiinstlich rot blithende Blumen mit dem Pollen weilblithender Blumen
(Parentalgeneration, P) oder umgekehrt, so erweist sich der so erhaltene Samen
als keimfihig. Die herangewachsenen Pflanzen (erste Filialgeneration, ;) blithen
alle rosa. Gewinnen wir aus diesen Bliiten durch gegenseitige Bestdubung neuen
Samen und lassen die zweite Filialgeneration (F,) heranwachsen, so sieht das
Blumenfeld sehr buntscheckig aus; denn weille, rote und rosa blithende Pflanzen
stehen nebeneinander. Ein Auszihlen der Pflanzen nach ihrer Bliitenfarbe zeigt,
daBl 25%, der Pflanzen nur weiBe, 25%, nur rote und 50%, nur rosa Bliiten haben.
Ziehen wir aus diesen Pflanzen eine weitere Generation (F,) nur jeweils durch
Kreuzung von gleichfarbigen Pflanzen, dann weist die Nachkommenschaft der rosa
blihenden Pflanzen wiederum zu je einem Viertel die Stammfarben rot und weil3
auf und die restliche Hilfte die Mischfarbe rosa. Der nur aus roten oder weiflen
Bliiten der F,-Generation gewonnene Samen bringt nur Pflanzen mit Bliiten der
gleichen Farbe hervor. Der Versuch wird am besten durch folgendes Schema
veranschaulicht.

rot, weil3 P
\X /
1009, rosa F,
/\
259%, rot 509% rosa 259, weil3 F,
/ \
1009, rot 259% rot 509% rosa 25% weill 1009, weil3 F,

Ein Verstindnis fir diese eigentiimliche Spaltungserscheinung (Mendelismus)
der Nachkommenschaft gibt die Vorstellung, dafl jeder der Mischlinge der F;-
Generation zwei Arten von Geschlechtszellen bildet, ndmlich 509, mit nur
viterlichen und 50%, mit nur miitterlichen Eigenschaften. Bei der Befruchtung
miissen sich dann nach den Grundsidtzen der Wahrscheinlichkeitsrechnung
in einem Viertel der Félle nur viterliche, in einem weiteren Viertel nur mutterliche
Geschlechtszellen miteinander vereinigen und so wieder die Stammrassen her-
stellen. In der verbleibenden Hélfte der Félle entsteht aber durch Vereinigung
einer viterlichen mit einer miitterlichen Geschlechtszelle wiederum ein Mischling
(Bastard). Die Nachkommenschaft dieser Mischlinge muB sich natiirlich, da fiir sie
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dieselbe Wahrscheinlichkeitsregel gilt, in gleicher Weise aufspalten (oder mendeln).
Man bezeichnet die das Merkmal, in unserem Fall die Farbe, iibermittelnde
Erbeinheit als Gen. Solche Erbeinheiten sind immer in einem Individuum paar-
weise vorhanden, trennen sich aber bei der Reduktionsteilung wihrend der
Keimzellenreifung. Bei reinen Rassen (in unserem Beispiel den rot und weill
blithenden Pflanzen) sind
die beiden Partner des Gen-
paares vollig gleich, somit
das einzelne Individuum
homozygotisch. Bei den
heterozygotischen Indivi-
duen, den Bastarden (rosa
Pflanzen), bezeichnet man
die beiden das Paar bilden-
den Gene als antagonistisch
oder allelomorph.
Das Aussehen der hete-
rozygoten Individuen ist

nicht immer intermediar
Abb. 90. Schema einer monomeren MENDELspaltung. Kreuzung sl
zweier reiner Kaninchenrassen, bei denen schwarz dominant, aUS den antagonistischen
weil recessiv. (Aus LENZ, F.: Erblichkeit im allgemeinen und  Merkmalen der Eltern. So
beim Menschen im besonderen, Handb. der norm. u. path. A
Physiologie, Bd. XVII. Berlin: Julius Springer 1926.) haben z. B. die Bastarde

von schwarzen und weillen

Andalusierhiihnerrassen blaues Gefieder. Am héaufigsten ist es aber, daf die
Heterozygoten ganz dem einen Elternteil gleichen und zwar immer demselben
Elternteil. Das Gen des Genpaares, das sich bei der dufBleren- Gestaltung der
Bastarde durchsetzt, wird als dominant von dem recessiven unterschieden. Wenn
auch durch die Dominanz eines Gens bei Kreuzungen duflerlich ein ganz anderes
Verhalten vorzuliegen scheint, so ist dennoch die VererbungsgesetzmiBigkeit
die gleiche wie bei der Wunderblume. Abb. 90 zeigt schematisch die in der
F,-Generation auftretende Spaltung nach Kreuzung zwischen schwarzen und
weillen Kaninchen, bei denen

schwarz dominant und weil

recessiv  vererbt werden.

Die bei Riickkreuzung der

Bastarde mit den Stamm-

rassen wieder entsprechend

der Wahrscheinlichkeitsrech-

nung auftretende Spaltung

ist aus Abb. 91 und 92 zu

erkennen. Zur besseren Ver-

anschaulichung sind unter
Abb. 91. Riickkreuzung eines F;-Individuums von domi- d T die Erbeinhei
nantem Typus mit der Stammrasse vom recessivem Typus. en lieren die KErbemnheiten

(Nach LENZ.) durch kleine Kreise dar-
gestellt.

In den bisher besprochenen Kreuzungsbeispielen unterschieden sich die
Rassen nur durch ein einziges Paar von Erbeinheiten (monomere Kreuzung).
Wenn zwei Rassen gekreuzt werden, die sich durch mehrere Genpaare unter-
scheiden (polymere Kreuzungen), werden die Verhaltmsse nur komplizierter,
grundsétzlich dndert sich aber nichts.

Abb. 93 zeigt die Kreuzung zweier Rassen von Taufliegen, der Tierart, die aus
verschiedenen technischen Griinden, wie z. B. schnelle Aufzucht einer aus vielen
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Individuen bestehenden Generation, am besten beziiglich der Erbanlagen unter-
sucht ist. In dem gewéhlten Beispiel handelt es sich um eine dimere Kreuzung, da sich
beide Rassen einmal durch das Genpaar fiir die Farbe, zweitens durch das fiir die
Fliigelform unterscheiden. Die
F,-Generation zerfillt duller-
lich in vier Gruppen von In-
dividuen von einheitlichem
Aussehen, die aber in dreien
der Gruppen keineswegs von
einheitlicher Erbanlage sind,
da in Ubereinstimmung mit
der Wahrscheinlichkeitsrech-
nung nach Erbanlagen neun
verschiedene  Gruppen zu
unterscheiden sind (s. Abb. 93).

Nachdem dieseVererbungs-  Abb. 92. Riickkreuzung eines F,-Individuums von domi-
gesetzméfBigkeit erkannt wor- nantem Typus mit der Stammrasse von dominantem Typus.
den war, lag es auf der Hand, (Nach LENZ.)
als kérperliche Triager der Gene
die Chromosomen der Zellkerne anzusehen. Gerade bei ihnen finden wir ja die
geforderte getrennte Verteilung von zwei Partnern eines Paares auf die Keimzellen
bei der Reifeteilung (s. Abb. 83) und die Vereinigung zweier Partner verschiedener

Abb. 93. Kreuzung zweier Rassen von Taufliegen (Drosophila), einer wildfarbigen (dominant) und

stummelfliigeligen (recessiv) mit einer schwarzen (recessiv) und normalfliigeligen (dominant).

E Gen fiir wildfarbig, e fiir schwarz, V fir normalfligelig, v fiir stummelfliigelig. Nach MORGAN.
(Aus CLAUS-GROBBEN-KUHN.)

Herkunft zu einem Paar bei der Befruchtung. Die riesigen Versuchsreihen gerade
an der Taufliege haben uns gelehrt, da8 einem Gen nicht ein Chromosom entspricht,
sondern daf} in ihm eine grofle Zahl von Genen aneinandergereiht liegen. Dennoch
braucht der Vererbungsgang verschiedener Gene eines Chromosoms kein gemeinsamer
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zu sein, da vor der Reifeteilung ein Austausch antagonistischer Gene zwischen den
beiden Partnern eines Chromosomenpaares stattfinden kann.

Bei manchen Tierarten hat man in den Korperzellen des einen der beiden Ge-
schlechter ein einzelnes Chromosom ohne Partner gefunden (X-Chromosom). Diese
sog. Heterochromosomen werden heute als die Trager der Erbeinheit der Geschlechts-
bestimmung angesehen. Bei der Taufliege wie auch beim Menschen sind die Koérper-
zellen der ménnlichen Individuen heterogametisch, d.h. sie besitzen ein X-Chromosom.
Die Korperzellen der weiblichen Individuen hingegen sind homogametisch, da sie
zwet X -Chromosomen enthalten. Daher enthalten alle reifen Eizellen ein X-Chromosom,
wihrend von den Samenfiden nur die eine Halfte ein X-Chromosom aufweist, die
zweite Hilfte dagegen nicht. Bei der Befruchtung ist danach die Entstehung von
Keimen mit ein oder zwei X-Chromosomen im gleichen Grade wahrscheinlich. Im ersten
Fall entwickelt sich ein méannliches, im zweiten ein weibliches Individuum. Dieser
Mechanismus der Geschlechtsbestimmung macht auch verstdndlich, warum einzelne
Merkmale nur geschlechtsgebunden vererbt werden kénnen, d. h. eine Vererbung auf
die Nachkommenschaft nur iiber Individuen des einen Geschlechts moglich ist.

Mit fortschreitender Erkenntnis der VererbungsgesetzméBigkeiten begann sich
auch die Frage zu kliren, bei welchen Erkrankungen eine krankhaite Erbanlage
eine entscheidende Rolle spielt, und ob der Erbgang bei einem bestimmten ver-
erblichen Leiden dominant oder recessiv ist. Solche Untersuchungen am Menschen
stoBen auf die Schwierigkeit, daB iiber die Vererbung nur Aussagen gemacht
werden konnen, wenn alle Angehérige mehrerer Generationen genau auf das
interessierende Merkmal untersucht wurden. Da manche krankhaften Eigen-
schaften sehr auffallend sind und uns daher auch von nicht mehr Lebenden
bekannt sein kénnen, sc wurde hierdurch in vielen Fillen das Aufstellen von
Vererbungsstammbiumen ermdéglicht. Soweit fiir einzelne Krankheiten zu-
verlissige Stammbidume bekannt sind, hat sich stets die Giltigkeit des MENDEL-
schen Gesetzes erwiesen.

Als geschlechtsgebundene, recessiv vererbbare Erkrankung ist schon die
Hémophilie (s. S. 66) angefithrt worden. Die im Bereich der Kiefer vorkommenden
HemmungsmiBbildungen wie Hasenscharte oder Wolfsrachen vererben sich
ebenfalls recessiv.
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Stammbaum einer Familie mit Hasenscharte.

(Q oder & normal, g oder 3 MiBbildung.)

Auch Anomalien in der Zahnausbildung, wie das Fehlen der seitlichen
Schneidezdhne oder der dritten Molaren scheinen recessiv vererblich zu sein.
Hingegen ist die abnorm breite Liicke zwischen den mittleren Schneidezihnen
(,,Trema‘‘) dominant vererblich. Uberhaupt 148t sich die ganze Stellung der
Zshne in den Kiefern innerhalb einzelner Familien hiufig auf erbliche Anlagen
zuriickfithren. Auch das Vorstehen des Unterkiefers (Progenie) wird dominant
vererbt und ist beim minnlichen Geschlecht meist stirker ausgeprigt. Die
mangelhafte Zahnausbildung der sog. ,,Haarmenschen ist zusammen mit dem
ungewdShnlichen Haarreichtum durch die gleiche krankhafte Erbanlage bedingt.
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Accelerans 72.
Acetonkorper 88, 141, 163.
Achsenzylinder, s. Neurit.
Adaptation 188.
Addissonsche Krankheit 89.
Adenylsdure 24, 41.
Adrenalin 53, 54, 72, 89.
Agglutination 59, 67.
Agonisten, s. Synergisten.
Akkommodation 186.
Akromegalie 91 ff.
Aktionsstrom 43.

Alanin 17.

Albumin 20.

Albumosen 21, 114.
Aldosen 11.

Alkoholische Géhrung 142.
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Alveolarluft 134.

Aminosdauren 16 ff., 67, 143,

Ammoniak 67, 163.
Ampholyte 16.

Amylase 109, 119.
Anorganische Stoffe 5 ff.

Antagonisten 45, 50, 56 ff.

Antigene 67.
Antikérper 67.
Antiperistaltik 106.
Antitoxine 67.
Apnoe 132.
Appetitsaft 115.
Arabinose 11.
Arbeit 148.
Arginase 19.
Arginin 18.
Arterien 74 ff.
Artikulationsbif3 98.
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ten 69.
Ascorbinsgure 155.
Asparaginsdure 18.
Assimilation 139.
Astigmatismus 187.
Atembewegungen 129.
Atemregulierung 131.
Atemzentrum 48, 131.
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Atropin 53, 54.
Auge 185 ff.
Ausatmungsluft 133.
Auskultation 71, 132.
Automatie 41, 69, 106.
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Autonomes Nervensystem
51 ff.

, Giftwirkung 53.

Avitaminosen 151 ff.

Axonreflex 53, 77.

Bahnung 47.
Basedowsche Krankheit 85.
Baustoffe 5.
Baustoffwechsel 146.
Befruchtung 191.
Beillen 96 ff.
Bellsches Gesetz 32, 45.
Beri-Beri 153.
Betriebsstoffwechsel 146.
Bewegungsempfindung 184.
Bewulltsein 49.
Bilirubin 119, 163.
Bissen 99.
Blinder Fleck 188.
Blut 59 ff.
—, Gefrierpunktserniedri-
gung 8, 59.
Blutdruck 75, 78, 90.
Blutdruckkurve 74.
Blutdruckziigler 80.
Blutgase 134 ff.
Blutgerinnung 65.
Blutgeschwindigkeit 74, 76,
77, 79.
Blutgruppen 60.
Blutkérperchen 60 ff.
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keit 61.
Blutkuchen 65.
Blutplasma 60, 66 ff.
Blutpldttchen 65.
Blutreservoire 81.
Blutserum 65, 66 ff.
Blutverluste 59, 80.
Blutzucker 67, 87, 89.
Bogengéange 183.
B-Oxydation 140.
Brechzentrum 49.
Brenztraubensiure 140 ff.
Briicke 49.
Butter 169.

Capillaren 77.
Capillarblutdruck 77.
Capillarkreislauf 76 ff., 81.
Carotin 23, 153.
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Casein 21, 114, 169.
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Cerebroside 23.
Chlorophyll 64.
Cholesterin 23.

Cholin 22, 107.
Cholséure 120.
Chromaffines System 88.
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Curare 37.
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Defakation 107.
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Depressorreflex 80.
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Diabetes mellitus 67, 87.
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Diffusion 7.
Dioxyaceton 11.
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Eiweill 16 ff., 143.
EiweiBminimum 149.
Eiweiflproben 20.
EiweiBumsatz 146 ff.
Eiweillverdauung 114, 117.
Elektrische Fische 42.
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42,
Elektrizitatsproduktion 42.
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70 ff.
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Empfindung 173.
Emulsion 15.
Energieumsatz 147 ff.
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119, 128.
Enterokinase 117.
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Entziindung 77, 82.
Epithelkorperchen 86.
Erbrechen 49, 103.
Erepsin 120.
Ergosterin 23.
Ermidung 39, 89.
Ernghrung 150.
Erregung 2, 31, 42.
Erregungsleitung, Ge-
schwindigkeit 33, 36.
Erythrocyten 60.
Exspiration 130.
Extrasystole 70.

Faeces 124.
Farbensehen 189.
Fermente 25 ff.

Fette 21, 140.
Fettsauren 21.
Fettverdauung 115, 118.
Fibrin 65.

Fieber 131, 160.
Follikelhormon 94.
Fortpflanzung 190.
Fovea centralis 187.
Fruchtzucker s. Fructose.
Fructose 11.

Galaktose 11.

Galle 119, 121.

Gallensauren 23, 119.

Ganglien 52.

Ganglienzelle 32, 44, 45, 51.

Gansehaut 54, 159.

Géarungsvorginge 122, 142.

Gastrin 116.

Gaswechsel 133.

GefdalBsystem 73 ff.

Gefallzentren 47, 48.

Gefiihlssinn 175.

Gehirn 49.

Gehér 181 ff.

Gel 15.

Gelber Fleck s. Fovea cen-
tralis.

Gen 196.
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Genotypus 195.
Geruch 179 ff.
Gesamtstoffwechsel 146.
Geschlechtsbestimmung 198.
Geschlechtliche Entwicklung
91, 93.
Geschlechtsmerkmale 93.
Geschmack 179.
Gicht 145.
Glatte Muskeln 41 ff.
Gleichgewicht s. Schwindel.
Gleichwarme Tiere 158.
Gliederbewegung 54.
Globulin 20. :
Glucose 11, 67.
Glucuronsaure 12.
Glutaminsadure 18.
slutathion 138.
Glycerin 11, 21, 141.
Glycerinaldehyd 11.
Glykocholsdure 119.
Glykogen 13, 40.
Glykokoll 17.
Grenzstrang 52.
GrofB3hirn 49.
Grundumsatz 84, 90, 148 ff.
Guajakprobe 63.

Hackbif3 98.

Ham 63.

Héamatin 63.

Hamin 63.
Héamochromogen 63.
Héamocyanin 21.
Héamoglobin 21, 61 ff.
Hamolyse 9, 61.
Hamophilie 66.

Harn 161 {f.

Harnblase 166.
Harnsaure 25, 67, 145, 161.
Harnsedimente 163.
Harnstoff 18, 67, 161.
Hasenscharte 172, 198.
Haustren 105.

Haut 167 ff.

Hautsinne (74 ff.
Hebelgesetze 55.
Hemmung 47, 50.
Heparin 66.
Hermaphroditismus 191.
Herz 67 ff.

Herzblock 70.
Herzfrequenz 72.
Herzhemmungszentrum 48.
Herznerven 71.
Herzspitzensto3 71.
Herzténe 71.

Hexosen 11.
Hexosephosphorsiure 12, 40.
Hippursidure 140, 162,
Hirnstamm 49.

Hirudin 66.

Hissches Biindel 69.
Histamin 72, 123, 144.
Histidin 19.

Hormone 82 ff.
Hunger 116, 147.
Hydrolasen 29.
Hyperglykamie 87, 90.
Hypertonie 8.
Hypophyse 91 ff.
Hypotonie 8.

Imidazol 24.

Indikan 67, 163.

Indol 123.

Innere Sekretion 83 ff.

Inspiration 130.

Insulin 88.

Intermediarer Stoffwechsel
139 ff.

Invertin 120.

Iris 187.

Isodynamie 148.

Isoelektrischer Punkt 17.

Isometrische und isotonische
Kontraktion 38.

Isotonie 8.

Kalteempfindung 175.
Katalysatoren 25.
Kaudruck 98.
Kauen 51, 96 ff.
Kaumuskeln 97.
Kehlkopf 171.
Keimdriisen 93 ff.
Keimzellen 190.
Keith-Flackscher Knoten 69.
Kephalin 22.
Keratomalacie 152.
Kernteilung 192.
Ketosen 11.
Kieferbewegungen 96 ff.
Kieferform 132.
Kiefermifbildung 172, 198.
Kleinhirn 51.
Knochen, Zusammensetzung
6 ff.
Kochsalz 6, 161, 162.
Kohlehydrate 10 ff., 141.
Kohlehydratverdauung 109,
115, 119.
Kohlenoxydhamoglohin
Kolloide 14 ff.
Kolloidosmotischer Druck
81, 164.
Kompensatorische Pause 70.
Komplementéarluft 131.
Konsonanten 172.
Kontrast 190.
Koordination der
bewegung 54.
Korpertemperatur 158.
Kostmafl 150.
Kratzreflex 46.
Kreatin und Kreatinin 67,
162.
Kreatinphosphorsaure 41.
Kreislauf 68 ff.
Kreislaufregulierung 79 ff.

62,

Muskel-



Kresol 123.
Kretinismus 85.
Kropf 85.
Kurzsichtigkeit 187.

Labferment 114.
Labyrinth 181 ff.
Lactacidogen 12, 40, 141.
Lactase 120.

Lactose s. Milchzucker.
Lageempfindung 183 ff.
Lagereflexe 49.
Latenzzeit 37.

Léavulose s. Fructose.
Leber 119, 139 ff., 145.
Lebertran 153, 157, 158.
Lecithin 22.
Leerschlucken 102.
Leitungsanésthesie 34.
Leucin 18.

Leukocyten 64.
Lichtempfindungen 185 ff.
Linse 186.
Lipase 109, 115,
Lipoide 22.
Locke-Losung 59.
Lokalanésthesie 34.
Lokalzeichen 175.
Lunge 133 ff.
Lymphe 81.
Lymphdriisen 82.
Lymphocyvten 64.
Lyophil 15.
Lyophob 15.

Lysin 18.

118.

Magen 102 ff.
Magen- und Darmbewe-
gungen 102, 105, 107.
Magensaft 113.
Mahlbewegungen 98.
Maltase 109, 120.
Maltose 13.
Medulla oblongata 48.
Mendelismus 195.
Menstruation 192,
Methamoglobin 62.
Milch 166 ff.
Milchsaure 40, 67, 142.
Milchzucker 13.
Milz 81.
Minutenvolumen 73,
Mittelhirn 49.
Moller-Barlowsche Krank-
heit 154.
Monocyten 64.
Motorische Einheit
— Zonen 51.
Mucin 109.
Mundhdéhle, Sensibilitdat 177.
Mundverdauung 108 ff.
Muskel s. a. Skeletmuskeln
sowie glatte Muskeln.
—, Stoffwechsel 40.
Muskelkraft, absolute 39.

79.
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| Muskelquerschnitt, anatomi-
scher und physiologischer
39.

Muskelspindeln 32, 46.

Muskelton 38.

Muskeltonus 38, 56.

Mutarotation 12.

Myxédem 84.

Nachbild 190.
Nahpunkt 186.
Nahrungsaufnahme 95.
Nahrungsbedarf 146.
Narbenbildung 194.
Narcotica 34.
Natriumchlorid s. Kochsalz.
Nebennieren 88.

Nerv 31 ff.

—, Erregharkeit 34.
—, Leitfahigkeit 34, 35.
—, Stoffwechsel 35.
Nervendegeneration 32.
Netzhaut 187.

Neurit 32, 44, 51.
Neuron 32, 35, 47, 48.
Nicotin 53, 54.

Niere 161.
Nucleinsduren 24, 145.
Nucleoproteide 20, 24.
Nucleoside 25.
Nucleotide 25.
Nystagmus 185.

Occlusionsbi3 98.

QOdem 82,

Olsaure 21.

Ohr 181 ff.

Organfett 21.

Organische Stoffe 10 ff.

Ornithin 18.

Osmose 7ff., 33, 61.

Oxydationsmechanismen
137.

Oxyhédmoglobin 61 ff.

Palmitinsdure 21.
Pankreas 87.
Pankreassaft 117, 120.
Paracasein 114, 169.
Parasympathicus 51 ff., 72.
Partialdruck 133.
Passavantscher Wulst
Patellarreflex 46.
Pellagra 154.
Pendelbewegungen 105.
Pentosen 11, 24.
Pepsin 114.
Peptide 18.
Peptone 21, 114.
Peristaltik 101.
Perkussion 71, 132.
Peroxvdase 29, 63.
Perspiratio insensibilis 167.
Pfliigersches Zuckungsgesetz
35.

100.
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PH 9.

Phianotypus 194.

Phenol 123.

Phenylalanin 19.

Phosphagen 41.

Phosphatide 22.

Pitnitrin 93, 166.

Placenta 193.

Plasma 66 ff.

Plasmolyse 9.

Pleuradruck, negativer 129,

Plurisegmentale Innervation
56.

Pneumothorax 129.

Polysaccharide 13.

Porphyrin 63.

Pressung 130.

Prolin 19.

Prosthetische Gruppe 21.

Proteide 20.

Proteine 20.

Proteinogene Amine 123,
144.

Ptyalin 109, 119.

Pufferung 9.

Puls 75.

Pupillarreflex 187.

Puarin 24.

Pylorus 102.

Pvlorusreflex 117.

Pyrimidin 24.

Rachitis 155.
Raumschwelle 175.
Reaktionsgeschwindigkeit

27.
Receptionsorgane 31, 173 ff.
Recessive und domirante

Vererbung 196.
Reflexe 45, 57.

—, bedingte 112.

- auf innere Organe 47.
Reflexhogen 45.
Reflexhemmung 47, 50.
Reflexsummation 47.
Refraktarstadium 70.
Regeneration 194.
Regulation, hormonale 82 ff.
, nervoise 453.

Reiz 2, 33, 37.
Reizleitungssystem 69.
Reizschwelle 173.
Reserveluft 131.
Residualluft 131.
Resorption 124.
Respirationsluft 131.
Respiratorischer Quotient
88, 133, 147.
Rest-Stickstoff 67.
Retina 187.
Rheobase 42.
Rhodankali 109.
Rhythmische Segmentation
105.
Ribose 11, 24.
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Riesenwuchs 91.
Rinden-Reizung 30.
Ringer-Losung 59.
Rohrzucker 13.
Roter Kern 49.

R.Q., s. respiratorischer
Quotient.

Riickenmark 45 ff.

—, Bahnen 47.

Ruheumsatz, s. Grundum-
satz.

Saccharase 120.
Saccharose s. Rohrzucker.
Salzsiure 114.
Sauerstoffbindungskurve
135.
Saugen 96.
Saure-Basen-Gleichgewicht
161.
Schilddriise 83 ff.
Schlagvolumen 72, 79.
Schluckakt 99 ff.
Schluckstellen 101.
Schluckzentrum 48.
Schmerz 176.
Schutzkolloid 15.
Schwangerschaftsdiagnose

Schweifl 160, 167 ff.

Schweilldriisen 167.

Schwellenreiz 33.

Schwindel 184.

Secretin 121,

Sehpurpur 188.

Sekretion 112.

Sekretionsdruck 112.

Semipermeabilitat 7 ff., 43.

Sensibilitat 173.

Serin 17.

Serum 65, 66 ff.

Sexualhormone 94.

Sinnesphysiologie 173 ff.

Sinneswahrnehmung 50.

Skeletmuskeln 37 ff., 34.

Skorbut 154.

Sol 15.

Speckhaut 65.

Speichel 108 ff.

Speicheldriisen, Giftwirkung

Speichelsekretionszentrum
49, 110.

Sperrtonus 42.

Spezifisch-dynamische Wir-
kung 149.

Spezifische Sinnesenergie
173 ff.

Sphygmograph 75.

Sprache 170 ff.

Stdabchen 187.

Stammganglien 49.

Starke 13.

Stearinsdure 21.

Stellreflexe 49.

Sachverzeichnis.

| Stereoskop 189.
Sterine 23.

Stimmbéander 170.
Stimme 170 ff.
Stoffwechsel 146 ff.

—, intermediirer 139 ff.
—, Muskel 40.

—, Nerv 35.
Summation 38, 47,
Suspension 15.
Sympathicus 51 ff.,
Synapse 35, 36, 46.
Synergisten 45, 50,
Systole 68.

51.
72.

56 ff.

Talgdriisen 167.
Tasten 175.

Taurin 120.
Taurocholsidure 119.

Temperaturabhéngigkeit
27, 69.

Testikelhormon 94.
Tetanie 86.
Tetanus 38, 55.
Thalamus opticus
Thrombin 65 ff.
Thrombocyten 64.
Thrombogen 66.
Thrombokinase 66.
Thymus 87.
Thyroxin 86.
Tiefensensibilitat 174.
Ton 181.
Tonentstehung 170 ff.
Tonus 38, 42, 56, 185.
Totenstarre 41.
Tragheitskrifte 56.
Training 80.
Transplantation 194.
Traubenzucker s.
Tremor 58.
Trinken 95, 101.
Triosen 11.
Trypsin 117.
Tryptophan 19.
Tyrosin 18.

48,

Ubersichtigkeit 187.
Uexkuellsches Gesetz 57.
Unterschiedsschwelle 173.
Crease 29.

Ureter 166.

Urobilin 119, 163.
Urobilinogen 119, 163.
Urochrom 163.

Vagus 52 ff,, 72.
Valin 17.
Vasodilatatoren 73.
Vasokonstriktoren 73.

Stickstoffausscheidung 146.
Stickstoffgleichgewicht 149.

Teichmannsche Krystalle 63.
Temperatur des Korpers158.

Temperaturempfindung 175.

49.

(zlucose.

Vasomotorenzentren 48, T74.
Vegetatives Nervensystem
51 ff.
Venen 78 ff.
Venenpuls 78.
Verbrennungswéirme 148.
Verdauung 95 ff.
Vererbung 194 ff.
Verlangertes Mark 48.
Verletzungsstrom 43.
Verseifung 22.
Vitalkapazitiat 131.
Vitamine 151 {f.
Vitamin A 23, 152.
Vitamin B 153 ff.
Vitamin C 154 ff.
Vitamin D 23, 155 ff.
Vitamin E 157.
Vokale 171.

Wachse 21.
Wachstum 91.
Wahrnehmung 173.
Warmehildung 148.
Wirmeempfindung 175.
Wirmeregulation 158 ff.
Warmestich 160.
Wiarmezentrum 160.
Wassergehalt der Organe 5.
Wasserhaushalt 133, 160,
161, 167.
Wasserstoff-Tonen-Konzen-
tration s. pH.
Wechselwarme Tiere 158.
Weitsichtigkeit 186.
Willkiirbewegung 55 ff,
Winterschlifer 158.
Wischreflex 46.
Wolfsrachen 172, 198.

X-Chromosom 198.
Xerophthalmie 152.

Zahn, Sensibilitat 177.

—, Zusammensetzung 5 ff.

Zahnecaries 109.

Zahnentwicklung 155.

Zahnfleisch 154, 177.

Zahnzchmerzhaftigkeits-
druck 99.

Zahnstein 109.

Zahnveranderungen 84, 87,
155.

Zapfen 187.

Zellatmunge 137 ff.

Zentralnervensystern 44 ff.

Zentren 45 ff., 57.

Zotten 125.

Zuckerkrankheit s. Diabetes
mellitus.

Zuckerproben 13.

Zuckerstich 49, 90.

Zuckung 37.

Zwischenhirn 49.

Zwittrigkeit 191.

Zymase 30, 143.
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