BLUTZIRKULATION

L. ASHER

2 Springer



HANDBUCH
DER NORMALEN UND
PATHOLOGISCHEN
PHYSIOLOGIE

MIT BERUCKSICHTIGUNG DER
EXPERIMENTELLEN PHARMAKOLOGIE

HERAUSGEGEBEN VON
A. BETHE - G.v.BERGMANN
G. EMBDEN - A. ELLINGERY

FRANKFURT A. M.

SIEBENTER BAND / ERSTE HALFTE
BLUTZIRKULATION

ERSTER TEIL
(C/L. 2. HERZ)

SPRINGER-VERLAG BERLIN

HEIDELBERG GMBH
1926



BLUTZIRKULATION

ERSTER TEIL

HERZ

BEARBEITET VON

L. ASHER - A. BETHE . H. DIETLEN . W.FREY - G. GANTER
E. GOLDSCHMID - E. GOPPERT - R. HESSE . B. KISCH
J.G.MONCKEBERG 1 - FR.MORITZ - J. RIHL - C.J. ROTHBERGER
A. SCHOTT . H.STRAUB - V. v. WEIZSACKER - H. WINTERBERG

MIT 200 ABBILDUNGEN

SPRINGER-VERLAG BERLIN

HEIDELBERG GMBH
1926






Inhaltsverzeichnis.

Allgemeines und Vergleichendes iiber Blutzirkulation.

Vergleichende Physiologie der Blutbewegung. Von Geheimrat Professor Dr. ALBRECHT
BetaE-Frankfurt a. M. Mit 31 Abbildungen . . . . . . . . . .. .. ...

I. Ubersicht iiber die Saftebewegung der Tiere . . . . . . . . . . . .. .
a) Gastrovascularsystem und ,,Wassergefalsystem* . . . . . . . . . .

b) Célom und primére Leibeshéhle . . . . . . . . . . . ... ...

¢) BlutgefaBsystem (Anordnung der Gefifle, Zahl, Lage und allgemeine
Bedeutung der Motoren des Blutes) . . . . . . .. .. .. . ..

II. Technologische Betrachtungen zur vergleichenden Physiologie der Zirkula-
tionsapparate- . . . . . . . ... ..o

a) Der allgemeine Bauplan des GefaBapparates . . . . . . . . . . . .

b) Ausgebreitete GefdBperistaltik und instantane Pulsationen raumlich
engbegrenzter GefaBteile (Herzen) . . . . . . . . . . . .. ...

ITI. Physiologie der Motoren (HMerzen) . . . . . . . . . . . . . . . ... ..
a) Systole und Diastole. . . . . . . . . . . . ...

b) Schlagfrequenz . . . . . . . . . . ..o

¢) Antwort auf kiinstlich angesetzte Reize (Extrasystole, Herztetanus,
Refraktarstadium) . . . . . . . . . . .. ... L Lo

d) Der Ausgangspunkt der rhythmischen Herzbewegungen . . . . . . .

1V. Neurogen oder myogen? . . . . . . . . . . . . . . .. ... ...

V. Die Herznerven und Gefafnerven . . . . . . . . . . . . . ... ...

- Giesehichte der Erforschung des Blutkreislaufs und des Lymphgefifisystems.
Von Professor Dr. ErNsT GOPPERT-Marburg. Mit 1 Abbildung . . . . . . . .

1. Altertum. Galen . . . . . . . . . . . . ... oo

2. Vorliufer HArRVEYs, SERVET, CoL.oMBO, CAESALPINUS . . . . . . . . . .

3. HARVEY . . . . . L Lo

Die Wege des Blutes. Von Professor Dr. ErnsT GopPERT-Marburg. Mit 5 Abbildungen
cKreislauf . . . ... oL
. Embryonaler Kreislanf . . . . . . . . . . . ... ... ... ...
Arterien . . . . . . . L L L e e e e e e e e e e e
Capillaren . . . . . . . . . ..o L
Venen . . . . . . ... e e e e

PO o=

Physiologie des Herzens.

Der funktionelle Bau des Sdugetierherzens. Von Professor Dr. JoHANN GEORG
MoONCREBERG}-Bonn. Mit 6 Abbildungen . . . . . . . ... ...

1. Das Herzskelett . . . . . . . . . . . .. ... oL
2. Der Herzmuskel . . . . . . . . .. .. ..o
3. Das spezifische Muskelsystem . . . . . . . . . . . . . ... ... ..

Nachtrag. Von Dr. Aporr ScHorT-Bad Nauheim . . . . . . . . . . ...
Herzmifibildungen und deren Folgen fiir den Kreislauf. Von Professor Dr. JoHANN
GeEORG MONCEEBERGY-Bonn . . . . . . . . . . .. ... ... ..
Nachtrag. Von Dr. Aporr Scrorr-Bad Nauheim . . . . . . . . . . ..

Seite

5
M

12

21

85

86
88
97

111

114
130



VI Inhaltsverzeichnis.
. Seite
Die Grofle des Herzens bei den Wirbeltieren. Von Professor Dr. Ricuarp HEssE-Berlin - 132

Grofle und Gewicht des Herzens unter normalen und pathologischen Verhilinissen.

Von Professor Dr. Epcar GorpscamIp-Frankfurt a. M. . . . . . . . . . .. 141
Schwangerschaftsveranderungen des Herzens . . . . . . . . . . .. ... 149
Lénge und Breite des Herzens . . . . . . . . . . . .. . ... ..... 150
Volumen und Kapazitat . . . . . . . . . . ... ... ... ... .. 152
Fettgewebe . . . . . . . .. oL 153
Gestalt des Herzens . . . . . . . . . . . . .. ... . ... ... 154
Masse und Gewicht pathologischer Herzen . . . . . . . . . . . .. . .. 154

Physiologie und Pathologie der Herzklappen. Von Geheimrat Professor
Dr. FriepricH Mor1rz-Koln a. Rh. Mit 15 Abbildungen . . . . . . . . . . . 158
I. Allgemeines iiber die Bedeutung von Klappen und klappenihnlichen Vor-
richtungen fiir den Kreislauf . . . . . . . . . . .. ... L. 158
II. Allgemeines iiber die Morphologie der Herzklappen im Tierreich . . . . . 161
III1. Spezielles iiber den Herzklappenapparat bei den héchststehenden Siugern
einschlieBlich des Menschen . . . . . . . . . . . .. . ... ... .. 168
A. Die Absperrvorrichtung zwischen Venen und Vorhofen . . . . . . . 168
B. Der Klappenapparat zwischen Vorhéfen und Kammern . . . . . . 170
1. Morphologisches iiber die Atrioventrikularklappen . . . . . . . . 170
2. Physiologisches iiber die Atrioventrikularklappen . . . . . . . . 178
3. Zusammenfassendes und Ergédnzendes zur Physiologie der Atrio-
ventrikularklappen . . . . . . . .. oo o000 L. 188
C. Der Klappenapparat zwischen Kammern und groBlen Arterien . . . 192

IV. Fehler an den Klappenapparaten . . . . . . . . . .. . ... .... 199

V. Die dynamischen Folgen von Funktionsstérungen der Herzklappen . . . . 202

Der SpitzenstoB. Von Professor Dr. Warter FrEY-Kiel. Mit 10 Abbildungen . . 221
1. Methodik . . . . . . . . . . . Lo 221

2. Die Ursachen des HerzstoBles . . . . . . . . . . . . . ... ... .. 222

3. Die einzelnen Abschnitte des Kardiogramms . . . . . . . . . . . . .. 225

a) Anspannungszeit . . . . . . . . . . ... L. 225

b) Austreibungszeit . . . . . . . . .. o000 228

c) Entspannungs- und Anfilllungszeit . . . . . . . . . .. ... .. 230

4. Der SpitzenstoB bei krankhaft verdndertem Herzen . . . . . . . . . . . 231

a) Herzvergroferung . . . . . . . . . . . ... oL oo 231

b) Herzfehler . . . . . . . . . . . . . .. .00 232

Die Dynamik des Herzens. Die Arbeitsweise des Herzens in ihrer Abhiingigkeit
von Spannung und Linge unter verschiedenen Arbeitshedingungen. Von

Professor Dr. HERMANN STRAUB-Greifswald. Mit 16 Abbildungen . . . . . . . 237
1. Binleitung . . . . . . . . . . . . ..o 237
2. Der Ablauf der Druckschwankungen in den Herzhohlen und den benach-

barten groBen Gefaflen . . . . . . . . . .. . Lo 239
3. Die Volumschwankungen der Herzkammern . . . . . . . . . . . . .. 245
4. Die zeitlichen Beziehungen der Vorginge in den einzelnen Herzabteilungen 247
5. Die Dynamik des Herzens bei steigendem arteriellen Widerstand . . . . . 250
6. Die Dynamik des Herzens bei wechselndem Schlagvolumen . . . . . . . 254
7. Die Dynamik des Herzens bei wechselnder Frequenz . . . . . . . . .. 257
8. Die Dehnungskurven (Druck-Volum-Kurven) des Herzens . . . . . . . . 259
9. Die Dynamik des muskelschwachen Herzens . . . . . . . . . . . . .. 261
10. Einiges iiber die Dynamik der Klappenfehler des Herzens . . . . . . . . 264

Herztone und Herzgeriusche. Von Professor Dr. Warter FrEY-Kiel.

Mit 21 Abbildungen . . . . . . . . ..o 0o 267

L Methodik . . . . . . . . . . . oo 267
1. Auscultation . . . . . . . . . .o oo 267

2. Graphische Methoden . . . . . . . . . . . . .. ... ... .. 271

a) Die Prinzipien der Schallregistrierung . . . . . . . . . . . . . .. 271

b) Ubertragung des Schalls auf rein mechanischem Wege . . . . . . . 276

c) Optische Registriermethoden . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 277

d) Elektrische Registriermethoden . . . . . . . . . . . . . . . . .. 286

II. Die Herztéme . . . . . . . . . . . . . e 291

1. Die Ursachen ihrer Entstehung . . . . . . . . . . . . . ... ... 292



Inhaltsverzeichnis. VIiI

Seite
2. Daten iiber Schwingungszahl, Dauer, Stirke, Spaltung und Verdoppelung
der Herzténe. Thr zeitliches Verhiltnis zu Kardiogramm, Ventrikeldruck,

Elektrokardiogramm. Ihr Verhalten bei Arhythmien . . . . . . . . . 296
IIL. Herzgerdusche . . . . . . . . . . . . .. ... ... 299
1. Die Ursachen ihrer Entstehung . . . . . . . . . . . . . . .. ... 299

2. Daten iiber die Schwingungsfrequenz, Stérke, Charakter, Fortleitung der
Herzgerdusche . . . . . . . . . ... .00, 301
3. Das zeitliche Verhiltnis der Herzgeriusche zu den Herzténen . . . . . 303

HerzgroBe, Herzmefmethoden; Anpassung, Hypertrophie, Dilatation, Tonus des
Herzens. Von Professor Dr. Hans DieTLEN-Homburg (Saargebiet).

Mit 4 Abbildungen . . . . . . . . ... ... oL 306
L Herzgrofle . . . . . . . . . . oL e 307
2. Methoden der HerzgréBenbestimmung . . . . . . . . . . .. .. ... 314
3. Anpassung . . . . .. L L Lo e e e e e 316
4. Hypertrophie . . . . . . . . . . . ... o000 332

a) Anatomisches . . . . . . . . . . . . . ... 335

b) Physiologisch-Klinisches . . . . . . . . . . . . . ... .. .... 338

c) Vorteile der Hypertrophie . . . . . . . . . . . . ... . ... .. 348

d) Versagen hypertrophischer Herzen . . . . . . . . . .. . . .. .. 350

5. Dilatation . . . . . . . . . ..o L 353

Herztonus . . . . . . . . . . ... o o 364

a) Rontgenologisch-Klinisches . . . . . . . . . . . . . . . ... ... 364

b) Anatomisches . . . . . . . . . . . ... ... 366

c) Physiologisch-experimentelle Ergebnisse . . . . . . . . . . . . . .. 368

Die Kranzarterien (Coronargefifie). Von Professor Dr. GEorG GANTER-Rostock . . . 387

Mechanismus und Grofle der normalen KranzgefiBidurchblutung . . . . . . . 387

Abhéingigkeit der Kranzgefadurchblutung von extra- und intrakardialen Faktoren 390

Die Innervation der Kranzarterien . . . . . . . . . . . . . .. ... .. 391

Sperrung der Kranzarterien . . . . . . . . . . ... ... ..., 395

Angina pectoris-Stenokardie . . . . . . . . . . ... ... 397
Intrakardiales Nervensystem. Von Professor Dr. LEoN AsHER-Bern.

Mit 11 Abbildungen . . . . . . . . . . ... .o 402
Einleitendes und Grundsétzliches . . . . . . . . . . . . ... ... .. 402
Die extrakardialen Nerven . . . . . . . . . . . . . . .. ... ... 403
Symptomatologie der Herznervenwirkung . . . . . . . . . . . . .. ... 405
Einfluf auf die Schlagzahl . . . . . . . . . . . . .. ... 406
EinfluBl auf die mechanischen Leistungen (Dynamik) des Herzens . . . . . . 413
EinfluB auf die Leitungsgeschwindigkeit und auf das Elektrokardiogramm . . 420
EinfluB auf die Erregbarkeit . . . . . . . . . . . . .. ... ... ... 427
EinfluB auf die refraktire Periode, die Erregungsbildung und auf das Flimmern 428
EinfluB auf den Stoffwechsel . . . . . . . . . . . . . .. ... .. 430
Die Abhangigkeit der Herzwirkung von den Milieubedingungen . . . . . . . 432
Die Abhingigkeit von den chemischen Bedingungen . . . . . . . . . . .. 433
EinfluB von Giften und Hormonen auf das Herznervensystem . . . . . . . 436
Theorie der Herznervenwirkung . . . . . . . . . . . . . . . ... ... 440

Die Frequenz des Herzschlages. Von Professor Dr. Jurius Riur-Prag.

Mit 9 Abbildungen . . . . . . . . .. ... e e e 449
Einleitung . . . . . . . . .. e 449
Die Darstellung von Frequenz und Rhythmus des Herzschlages. . . . . . . 450
Herzfrequenz, Schlagfrequenz der einzelnen Herzabschnitte und Pulszahl . . . . 452
Herzschlagfrequenz bei verschiedenen Wirbeltierklassen . . . . . . . . . . . 453
Herzschlagfrequenz beim Menschen . . . . . . . . . . . . . . ... ... 457

1. Lebensalter . . . . . . . . . . . .. ... ... ... 457
2. Kérperlange . . . . . . . . ..o 460
3. Geschlecht . . . . . . . . . . . ..o 460
4. Stoffwechselgrofe . . . . . . . .. .. oL 461
5. Minutenvolumen des Kreislaufes . . . . . . . . . . . . . . ... .. 461
6. Tagesschwankungen der Herzschlagfrequenz . . . . . . . . . . . . . 462
7. Mindest- und Héchstfrequenz . . . . . . . . . . ... ... ..., 463
8. Ausmal} der Schwankung der Herzperiodendauer .- . . . . . . . . . . 464
Analyse der Herzschlagfrequenz . . . . . . . . . . . . ... ... ... 464

I. Allgemeine Gesichtspunkte . . . . . . . . . . . .. e e 464



Viit Inhaltsverzeichnis.

Seite
IL. Reizbildungsstelle. . . . . . . . . . . . . ... ... ... ... 468
L. Ausgangspunkt der Herztédtigkeit . . . . . . . . . . . .. ... .. 468
2. Die Anzahl der funktionstiichtigen Elemente der Reizbildungsstelle . . , 471
ITI. Die Herzschlagfrequenz beeinflussende Faktoren . . . . . . . . . . . . . 471
1. Blutbeschaffenheit . . . . . . . . . . .. ... ... L. 472
2. Kreislauf . . . . ... . 484
3Atmung . ... 492
4. Reflektorische Beeinflussung der Herzschlagfrequenz . . . . . . . . . 498
5. Psychische Beeinflussung der Herzschlagfrequenz . . . . . . . . . . . 503
6. Nahrungsaufnahme . . . . . . . . . .. . . ... ... 505
7. Muskeltatigkeit . . . . . . . . . . .. e e e e e e 506
8. Atmosphérische Einflisse . . . . . . . . . .. ... .. L. 510
Verhalten der Herzschlagfrequenz bei krankhaften Zustinden . . . . . . . . . 511
1. Herzschwéiche . . . . . . . . . . . . . ... ... ... ... . 511
2. Herzklappenfehler . . . . . . . . . . . . ... ... .. .. ... b5l2
3. Arteriosklerose des Herzens .. . . . . . . .. .. .. .. .. . . 512
4. Herzneurose (irritable heart) . . . . . . . . . . .. ... ... .. 513
5. Essentieller Hochdruck . . . . . . . . . . . . .. .. ... ... . bl4
6. Aneurysma arterio-venosam . . . . . . . . . .. . ... .. ... 514
7. Infektionskrankheiten . . . . . . . . .. ... 0oL L L. 515
8 Fieber . . . . . . . ..o . . bl6
9. Anaphylaktischer Schock . . . . . . . . . . .. ..o L. 517
10. Wundschock . . . . . . . . ..o oL 517
1. Hirndruek . . . . . . . o . o oo 517
12. Periodisches Atmen. . . . . . . . . . . . ... 518
13. Ohnmacht . . . . . . . . . .o oo 518
14. Puerperale Bradykardie . . . . . . . . . . ... ... ... ... 519
15. Hungerddem . . . . . . . . . . . ... ..o e 519
16. Tkterus . . . . . . . . . . Lo e 519
17. Schilddriisenstérungen . . . . . . . . . . ..o L. L. 520
18. Krankhafte Frequenzinderungen auf reflektorischer Grundlage . . . . 522

Allgemeine Physiologie des Herzens. Von Professor Dr. C. JuLius RoTHBERGER-Wien.
Mit 32 Abbildungen . . . . . . . . ... L Lo 523
I Allgemeiner Teil . . . . . . . . . . . . ... ... 523
1. Automatie . . . . . . . ... Lo e 523
Die Automatie der verschiedenen Herzteile . . . . . . . . . . . . .. 532

2. Die Schwankungen der Erregbarkeit im Laufe einer Herzperiode. Refrak-
tire Phase . . . . . . . .. L .00 543
3. Die Reizstéirke und ihre Beziehungen zur Reizbarkeit des Herzmuskels . 550
4. Die Latenz bei kiinstlicher Reizung . . . . . . . . . . . . . .. . . bb52
5. Contractilitat . . . . . . . . .. ..o 555
Treppe . . . . . . . ... - . bbb
Tetanus . . . . . . . ... 557
Alternans . . . . . . . .. ..., e e e e . 559
Herztonus . . . . . . . . . . ..o 561
6. Erregungsleitung . . . . . . .. . . ..o 00000 565
Die Reizleitung in geschidigtem Gewebe . . . . . . . . . . . . . .. 575
7. Die anatomische Grundlage der Automatie und Erregungsleitung . . . . 579
IL Spezieller Teil . . . . . . . . . .. . . ... Lo 584
1. Der normale Ursprungsort der Herzbewegung . . . . . . . . . . . . 584
2. Der Ablauf der Erregung in den Vorhofen . . . . . . . . . . . . .. 589
3. Die Fortpflanzung der Erregung von den Vorhéfen auf die Kammern . 592
4. Die Ausbreitung der Erregung in den Kammern . . . . . . . . . . . 594
ITI. Pathologische Physiologie der Reizbildung und Reizleitung . . . . . . . . 597
a) Pathologie der Reizbildung . . . . . . . . . . . . . ... ... .. 598
1. Bradykardie, Tachykardie . . . . . . . . .. . ... ... ... 598
2. UnregelméiBigkeit der normalen Reizbildung . . . . . . . . . . . . 601
3. Die Extrasystole . . . . . . . . . ... ... ... 603
Art der Rhythmusstérung . . . . . . . . . . . . ... ... 603
Die Sinus-E.-S. . . . . . . ... oo 608
Die Vorhofs- (auriculdre) E.-S. . . . . . . . . .. ... ... 608
Die artrioventrikulare (Knoten-) E.-S. . . . . . . . .. . . .. 610

Die ventrikulare E-S. . . . . . . . . . . . ... e e . 611



Inhaltsverzeichnis. IX

Seite
Die interpolierte E.-S. . . . . . . .. .00 614
Beziehung der E.-S. zu den extrakardialen Herznerven . . . . . 616
Die extragystolische Allorhythmie. . . . . ., . . . . .. ... 618
Das Wesen der E-S. . . . . . ... ... ... ... 619
4. Stérung der normalen Schlagfolge durch das Hervortreten untergeord-
neter Zentren . . . . . . . . .. ... e e e e e e e e e 625
b) Die Storung der Reizleitung . . . . . . . . . . .. ..o, 633
1. Zwischen dem Ursprungsort der Herzbewegung und dem Vorhof (Sinus-
Vorhofblock) . . . . . . . . . . ... oo 633
2. Leitungsstérungen im Vorhof . . . . . . . . . . . . . .. .. .. 636
3. Die Storungen der Reizleitung von den Vorhéfen zu den Kammern . . 637
Das Wesen der Leitungsstérung . . . . . . . . . . . . .. .. 649
Der komplette (totale) Block . . . . . . . .. .. ... ... 651
4, Stérungen der Reizleitung in den Tawaraschen Schenkeln und ihren
Verzweigungen . . . . . . . v o 0 v o v e e e e e e 656
Herzflimmern und Herzflattern. Von Professor Dr. HEiNrRIcH WINTERBERG- Wien.

Mit 2 Abbildungen . . . . . . . . ... Lo 663
Begriffsbestimmung (Flimmern, Flattern, Withlen, Wogen) . . . . . . . . . 663
Entgehung des Flimmerns . . . . . . . . . . . .. .. ..., 665

a) Experimentelle Erzeugung von Flimmern . . . . . . . . . . .. .. 665
b) Entstehung des Flimmerns beim Menschen . . . . . . . . . . .. .. 667
Uberdavern des Flimmerns (Nachflimmern) . . . . . . . . . .. .. ... 667

Das Flimmern der Kammern, der Vorhéfe und von Stiicken der Herzmuskulatur 667
Gegenseitige Beeinflussung der Vorhéfe und Kammern beim Flimmern und Flattern 668

Die Frequenz der Flimmerbewegung . . . . . . . . . . . . .. ... .. 670
Die Frequenz der Flatterbewegungen . . . . . . . . . . . ... ... .. 671
Koordination und Inkoordination der Flatter- und Flimmerbewegung . . . . 671
Einflu8 der Herznerven auf das Flimmern und Flattern . . . . . . . . . . 672
Einflu des Vagus auf das Vorhofflimmern . . . . . . . . . . . .. ... 672
Wirkung des Vagus auf die Frequenz der Flimmer- und Flatterbewegung . . . 673
Aufhebung von Vorhofflimmern und Flattern durch Vagusreizung . . . . . . 673
Die Wirkung der fordernden Nerven (Accelerans) auf das Vorhofflimmern und
Flattern. . . . . . . . . . . o0 e s e 673
Die Wirkung der Herznerven auf das Kammerflimmern . . . . . . . . . . 674
Ist das Flimmern und Flattern neurogen oder myogen. . . . . . . . . . . 674
Mittel zur Beseitigung des Flimmerns . . . . . . . . . . . . . .. ... 675
Das Wesen des Flimmerns und Flatterns . . . . . . . . . ... .. ... 676
Die Dissoziationstheorien . . . . . . . . . . . . ..o 0000 L 676
Die Theorie der Tachystolie . . . . . . . . . .. .. ... ... .... 678
Die Theorie der Kreisbewegung . . . . . . . . . . . . . . . ... ... 680
Vaguswirkung und Circus movement . . . . . . . . . . . ... .. ... 683
Einwinde gegen die Theorie des Circus movement. . . . . . . . . . . . . 684
Die Etappentheorie von pE BOER . . . . . . . . . . . .00 684
Einwinde gegen die pe Boersche Theorie . . . . . . . . . . ... ... 685
Stoffwechsel und Wirmebildung des Herzens. Von Professor Dr. VIKTOR
Frhr. v. Wenzsicker-Heidelberg. Mit 2 Abbildungen. . . . . . . . . . . .. 689
Einleitung . . . . . . . . . .. .o oo 689
L. Der Stoffwechsel des Herzens . . . . . . . . . . . . ... . ... .. 690
1. Stoffwechsel und mechanische Leistung. . . . . . . . . . . . . . .. 690
2. Der Temperatureinflu . . . . . . . . . . .. .. ... ... ... 696
3. Giftwirkungen . . . . . . . . .. ..o 0oL L o oo, 697
4. Zuckerstoffwechsel . . . . . . . .. L0000 oL 699
II. Die Wirmebildung des Herzens . . . . . . . . . . . . . . ... ... 703
IIL. Ubersicht. Pathologie . . . . . . . . . .. ... .. ... ..... 707
Pharmakologie des Herzens. Von Professor Dr. BRuno Kisce-Kéln a. Rh.
Mit 35 Abbildungen . . . . . . . .. . ... o000 712
I. Einleitung und allgemeine Gesichtspunkte . . . . . . . . . . . . . .. 712
Allgemeines iiber Wirkungen von Neutralsalzen und Ionen auf die Herztétigkeit 719
IT. Die Pharmakologie der Herzreizbildung . . . . . . . . . . . . . ... 724
A. Anorganische Stoffe . . . . . . . . . .. .. o000 L. 725
1. Kationen . . . . . . . . . . .. ... ... ..., 725
2. Die Wasserstoffionenkonzentration . . . . . . . . . . . . .. 751

3. Anionen . . . . . . . L. L. Lo e e e e e 753



Inhaltsverzeichnis.

Seite

B. Organische Substanzen. . . . . . . . . . . . .. ... . ... 758
1. Narkotica der Fettreithe . . . . . . . . . . . . . . . . ... 758

2. Kohlenhydrate . . . . . . . . . . . . . ..o 762

3. Digitalisstoffe . . . . . . . . .. ... 0000000 763

4. Adrenalin . . . . .. ... L0 oL 0 oo e e 768

6 Campher. . . . . . . . . . .. e e e e 772

6. Alkaloide einschlielich der Muscanngruppe .......... 714
ITI. Pharmakologie der Erregungsleitung im Herzen . . . . . . . . . L. . 798
A. Aporganische Stoffe . . . . . . . . .. ..o o000 L 799
l.Kationen . . . . . . . . . .. .. 0000 799

2. Wasserstoffionen . . . . . . e e e e e e e e e e e e e e e 803
3.Anionen. . . . . .. L. L Lo e e e e e e e 804

B. Organische Substanzen. . . . . . e e e e e e e e e e e e e 805
1. Narkotica der Fettreihe . . . . . . . . . . . . . . . . .. 805

2. Die Digitalisstoffe . . . . . . . . .. N 805

3. Adrenalin . . . . . . . . L L. L Lo oo e 807

4. Campher. . . . . .. . ... ... e e e e e e e e e e 808

5. Die Alkaloide . . . . . . . . . . . o000 0. 808
IV. Pharmakologie der Erregbarkeit der Herzmuskulatur . . . . . . . . .. - 813
A. Anorganische Stoffe . . . . . . . . .. ... ... 000 814
I.Kationen . . . . . . . . . . v i o i e e e 814

2. Wasserstoffionen . . . . . . . . . . . .00 818
J.Anionen . . . . . ... ..o Lo o e e e e 818
B. Organische Substanzen. . . . . . . . . . . . . . ... .. .. 819
1. Glyoxylsdure . . . . . . . . . v v v v v v e e e e e e 819

2. Aldehyde . . . . . . ..o 819

3. Narkotica der Fettreihe . . . . . . . . . . . .. ... ... 820

4. Die Digitalisstoffe . . . . . . . . . .. . ... ..., 820

5. Adrenalin . . . . . . . . .. .. .00 oo e 822

6. Campher. . . . . . . . . . . ... e e e e e 822

7. Die Alkaloide . . . . . . . .. e e e e e e e e e e 823
V. Pharmakologie der Contractilitit der Herzmuskulatur . . . . . . . . . . 826
A. Anorganische Stoffe . . . . . . . . . . .. ..o 828
1. Kationen . . . . . . . . . . . . o0 s 828

2. Wasserstoffionen . . . . . . . . . .. ... o000 837

3. Anionen . . . . . L L 0 L L e e e e e e e e e e e e e e e 839

B. Organische Substanzen. . . . . . . . . . . . . o . 0. 841
1. Aldehyde . . . . . . . . . . oo e e e e e e e e e e 841

2. Die Narkotica der Fettreihe . . . . . . . . . . . . . . . .. 841

3. Koblenhydrate . . . . . . . . . . . . .. .00 843

4. Die Digitalisstoffe . . . . . . . . . . . . ... .00 845

5. Adrenalin . . . . . . . . . ... 0 e e e 850

6. Campher . . . . . . . . . . . ..o e e 852

7. Die Alkaloide . . . . . . . . . . .00 e e e e 853



HANDBUCH
DER NORMALEN UND
PATHOLOGISCHEN
PHYSIOLOGIE

MIT BERUCKSICHTIGUNG DER
EXPERIMENTELLEN PHARMAKOLOGIE

HERAUSGEGEBEN VON
A.BETHE - G.v. BERGMANN

FRANKFURT A. M. BERLIN

G. EMBDEN - A. ELLINGER

FRANKFURT A. M.

SIEBENTER BAND / ZWEITE HALFTE
BLUTZIRKULATION

ZWEITER TEIL
(C/I. 2. BLUTGEFASSE - KREISLAUF)

SPRINGER-VERLAG
BERLIN HEIDELBERG GMBH
1927



BLUTZIRKULATION

ZWEITER TEIL

BLUTGEFASSE - KREISLAUF

BEARBEITET VON

E. ATZLER - L. BRAUER - B. FISCHER-WASELX

HERMANN FISCHER - A. FLEISCH . W. FREY

E. GOLDSCHMID - W. R. HESS - K. HURTHLE

R. JAFFE . F. KAUFFMANN - B. KISCH - G. LEH-

MANN - J.NORR - R. RIGLER - C. J. ROTHBERGER
V. SCHMIEDEN - J. TANNENBERG

MIT 232 ABBILDUNGEN

SPRINGER-VERLAG
BERLIN HEIDELBERG GMBH
1927



ISBN 978-3-642-48525-1 ISBN 978-3-642-48592-3 (eBook)
DOI10.1007/978-3-642-48592-3

ALLE RECHTE, INSBESONDERE DAS DER UBERSETZUNG
IN FREMDE SPRACHEN, VORBEHALTEN.
COPYRIGHT 1927 BY SPRINGER-VERLAG BERLIN HEIDELBERG
URSPRUNGLICH ERSCHIENEN BEI JULIUS SPRINGER IN BERLIN 1927.
SOFTCOVER REPRINT OF THE HARDCOVER 1ST EDITION 1927



Inhaltsverzeichnis.

Eigenschaften und Verhalten der Gefife.
Gestalt und Eigenschaften des peripheren GefiBapparates. Von Professor Seite

Dr. ALrrep Frmiscr-Tartu (Dorpat). Mit 10 Abbildungen . . . . . . .. .. 865
Das Endothel . . . . . . . . . . .. L Lo 865
1. Bau der Arterien . . . . . . . ... L0000 866
Die Beziehung der Wandstirke zum Radius . . . . . . . . . .. 866
Der Abzweigungswinkel der Aste . . . . . . . .. ... ..., 868

Die Verteilung von elastischem Gewebe und Muskulatur in der Arte-
rienwand . . . .. L 0 o e e e e e e e e 869
2. Bau der Venen und Venenklappen . . . . . . . . .. ... ... 870
Die Venenklappen . . . . . . . . . ... .. ... 0L, 870
3. Die Elastizitdt des peripheren GefaBapparates ........... 871
Elastizitat der Venen . . . . . . . . . . . ... 0L, 8717
4. Die Festigkeit der Arterien und Venen . . . . . . . . .. .. .. 878
5. Bau der Capillaren . . . . . . . . . ... ... oL, 878
Die derivatorischen Kanale . . . . . . . . . . . .. ... ... 881
6. Anordnung, Zahl und Dimension der Capillaren . . .. . . . . . . . 882
7. Die Contractilitit der Capillaren . . . . . . . . . . .. .. ... . 884

Die Gesetze der Hydrostatik und Hydrodynamik. Von Professor Dr. WALTER
Rupovr Hgess-Ziirich. Mit 11 Abbildungen . . . . . . . . . . . . ... .. 888
GroBe und Verteilung des hydrostatischen Druckes . . . . . . . . . . .. 889
Wesen und Wirkung der hydrostatischen Krafte . . . . . . . . ... .. 890
Innendruck und Wandspannung . . . . . . . . . . . ... ... ... 891
Das Stréomen von Fliissigkeit in Rohren . . . . . . . . . . . . . ... 893
Die Druckverhiltnisse in einem durchstrémten Rohr . . . . . . . . . . . 894
Stromvolumen und Strémungsgeschwindigkeit . . . . . . . . . . . . .. 895
Die Stromarbeit . . . . . . .. ..o o000 896
Der Widerstand . . . . . . . . . . . ..o 0oL 896
Die gleitende und die wirbelnde Strémung . . . . . . . . . . ... ... 899
Das PorseviLLEsche Gesetz . . . . . . . . . . . . ... L. ... 901

Die Verteilung von Querschnitt, Widerstand, Druckgefiille und Stromungs-
geschwindigkeit im Blutkreislauf. Von Professor Dr. WarLTER Ruporr HEess-

Zirich. Mit 6 Abbildungen. . . . . . . . . . ... ..., 904
Einleitung und Historisches . . . . . . . . . . ... ... .. ... 904

1. Die Wechselbeziehungen zwischen Querschnitt, Strombreite, Widerstand,
Druckgefille und Strémungsgeschwindigkeit . . . . . . . . . . . . .. 906
2. Blutkreislauf und PorseviLLesches Stromungsgesetz . . . . . . . . . . 911
3. Querschnittsverteilung (Strombreite) und Stromungsgeschw1nd1gke1t ... 915

4. Die Verteilung der Widerstinde und des Druckgefilles im GefaBsystem . 922
5. Uber die Bedeutung der Querschnitts- und Widerstandsverteilung im Ge-

fasystem . . . . .. ..o oo 932
Gefifreflexe und Vasomotoren. Von Professor Dr. Epcar ArzLER-Berlin.

Mit 2 Abbildungen . . . . . . . .. . oL oL oo 934

I Einfihrung . . . . . . . . . . . oo e 934

I1. Allgemeines iiber Gefafireflexe . . . . . . . . . . . .. ... .. ... 935

ITI. Die receptiven Organe . . . . . . . . . . . . . . v v v v v i 936

IV. Die Zentren des Reflexbogens. . . . . . . . . . . ... ... ... .. 938

a) Das Medullarzentrum . . . . . . . . . . . . ... ... ... 938

b) Die Riickenmarkszentren . . . . . . . . . . . . . . .. ... .. 940

c) Die gegenseitigen Beziehungen der Zentren . . . . . . . . . . . .. 940



VI Inhaltsverzeichnis.

Seite
V. Verlauf der afferenten Fasern im Zentralnervensystem . . . . . . . . . . 942
VI. Periphere Zentren und Pseudoreflexe . . . . . . . . . . . . ... ... 942
VII. Die efferenten Fasern des Reflexbogens . . . . . . . . . . . ... ... 944
a) Geschichtliche Vorbemerkungen . . . . . . . . . . . . . ... .. 944

b) Kritische Betrachtung der Methodik zum Nachweis der vasomotorischen
Nerven . . . . . . . . . .. e 945
¢) Das Verhalten der Vasomotoren bei kiinstlicher Reizung. . . . . . . 948
d) Die gefillverengernden Nerven . . . . . . . . . . . .. ... .. 949
1. Die Vasoconstrictoren des Gehirns . . . . . . . . . . .. .. 949
2. Die Vasoconstrictoren der Kranzgefale . . . . . . . . . . .. 950
3. Die Vasoconstrictoren der Lunge . . . . . . . . . . .. ... 950
e) Die gefiBerweiternden Nerven. . . . . . . . . . . . . . ... .. 951
f) Antidrome Nerven . . . . . . . . . . .. ..., 954
Der Angriffspunkt des Reflexbogens . . . . . . . . . . . . . .. 955
SchluBbetrachtung . . . . . . . . ... ... 958

Reaktionen der GefiBe auf direkte Reize. Von Professor Dr. Engar Arzrer und
Privatdozent Dr. GOUntHER LEEMANN-Berlin. Mit einer Abbildung . . . . . . . 963
I Problemstellung . . . . . . . . . ... ..o 963
II. Untersuchungen am GefiaBstreifen . . . . . . . . . . . .. . ... ... 964
ITI. Untersuchungen am intakten GefaBapparat. . . . . . . . . . . . . ... 968
a) Methodik . . . . . . . ... ... ... ... .0 968

b) Die Bedeutung der Wasserstoffionenkonzentration des Blutes fiir die
GefaBle . . . . . . . . L oo 969
¢) Adrenalin als GefaBreiz. . . . . . . . . . .. ... ... ... 978
d) Andere chemische Reize und der Mechanismus ihrer Wirkung . . . . 985
Reaktionen der Gefifle auf mechanische Reize . . . . . . . . . . 988
Reaktionen der Gefialle auf thermische Reize . . . . . . . . . . . 994
Anhang . . . . . Lo 996
Die rhythmischen Kontraktionen der Gefafle . . . . . . . . . ., . 996

Die Pharmakologie der GefiBe und des Kreislaufes. Von Dr. RunoLF RIGLER
und Professor Dr, C. JuLius RoruBERGER-Wien. Mit 26 Abbildungen . . . . . 998
Einleitung. . . . . . . . . . ... o oo 998
Methodischer Teil . . . . . . . . . . . ..o 999
A. Pharmakologische Reaktionen an den einzelnen Organen . . . . . . . . 1002
I. Die Gefafle des Atmungsapparates. . . . . . . . . . . . . ... 1002
II. Die GefaBe des Herzens . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1009
III. Die GefaBle des Gehirns . . . . . . . . . . . . .. ... ... 1014
IV. Die Gefafle des Digestionstraktes (Darm-, Leber-, Milzgefifie) . . . . 1020
V. Die Haut- und MuskelgefaBle . . . . . . . . . . . . . .. ... 1023
VL. Die GefaBe der Niere und Nebenniere . . . . . . . . . . . . .. 1028
VII. Die GefiBe des Generationsapparates . . . . . . . . . . . ... 1036

B. Pharmakologische Beeinflussung der Gefafkorrelationen und ihrer nervésen
Regulierung . . . . . . . . . ..o o oo 1037
Adrenalin und verwandte Korper . . . . . . . . . . . ... .. 1037
Pituitrin . . . . . .. L0 0oL 1043
Histamin (f-Imidazolylitbylamin), Organextrakte, Blutgifte . . . . 1045
Ergotamin (Ergotoxin), Apocodein . . . . . . . . . . .. ... 1047
‘Kohlensgiure . . . . . . . . . ... oo 1049
Kohlenoxyd . . . . . . . . . . . ... . oL 1050
Digitalis . . . . . . . .. ..o oL 1051
Ather . . . . . . Lo 1057
Alkohol . . . . . . . . .. ..o oo P 1056
Chlor- und Brométhyl . . . . . . . . . . . . ... ... ... 1059
Chloroform . . . . . . . . . . . ... o 1059
Chloralhydrat . . . . . . . . . . . . .. ... 1062
Andere Hypnotica . . . . . . ... . . . . ... ... 1063
Amyhitrit . . . . . ..o 1064
Ammoniak und Ammoniumsalze . . . . . . . . .. .0 L . 1068

Die aktive Forderung des Blutstromes durch die Gefiifie. Von Professor Dr. ALFRED
Freisce-Tartu (Dorpat). Mit 2 Abbildungen . . . . . . . . . . . . . . . .. 1071

I, Die Aspirationshypothese . . . . . . . . . . . . .. .. ... ... .. 1072



Inhaltsverzeichnis. VIiI

Seite

II. Aktive Forderung durch Pression . . . . . . . . .. . ... ... ... 1073

Die Mechanik des Stromungsantriebes . . . . . . . . . . ... .. .. 1074

1. Beispiele aktiver Stromforderung durch Pression . . . . . . . . . . 1075

2. Die aktive Forderung durch die Arterien . . . . . . . . . . . .. 1076

3. Nachweis der Nichtexistenz von Arteriensystolen. . . . . . o ... 1081

4. Die aktive Forderung der Nabelstranggefalle . . . . . . . . . . . 1083

5. Die aktive Forderung der Capillaren . . . . . . . . . .. .. .. 1083

6. Die aktive Férderung der Venen . . . . . . . . . . . . . .. .. 1087
Arteriosklerose, Von Professor Dr. BErRNHARD FiscHER-WASELs-Frankfurt a. M.

und Professor Dr. Ruporr Jarrt-Berlin. Mit 9 Abbildungen . . . . . . . . . 1088

L. Begriff der Arteriosklerose . . . . . . . . . . . .. ..o L. 1088

II. Abgrenzung verwandter Verinderungen . . . . . . . . . . . . . . ... 1094

a) Fettige Usur. . . . . . . . . . . . o e e 1094

b) Mediaverkalkung . . . . . . .. . ..o o o 1095

Arterionekrose (Adrenalin-Verdinderungen) . . . . . . .. . . .. 1096

¢) Menstruations- und Ovarialsklerose . . . . . . . . . . . .« ... 1098

d) Arteriolosklerose . . . . . . . . . . ... Lo oo L oo 1098

e) Makroskopisch-klinische Diagnose und Abgrenzung . . . . . . . .. 1101

f) Tierische Arteriosklerose . . . . . . . . . . . . . . . ... .. 1102

g) Phlebosklerose . . . . . . . . . ..o o oo oL 1102

IIL Pathogenese .............................. 1103

a) Untersuchungen am Gefallsystem der Kinder . . . . . . . . . . .. 1104

b) Tierexperimente und Stoffwechselstérungen . . . . . . . . . . . .. 1106

c) Wirkung mechanischer Faktoren . . . . . . . . . .. ... ... 1109

d) Nerveneinfliisse . . . . . . . . . . . o oo oo 1111

e) Erndhrung der Gefilwand . . . . . . . . e e e e e e e e 1113

f) Bedeutung physikalisch-chemischer Vorgange ............ 1117

IV. Atiologie . . . . . . . . e e e e e e e e e e e 1119

V. Physiologische Bedeutung der Erkrankung und Folgen . . . . . . . . . . 1119

a) Stromung . . . ... .00 o e e e e 1119

b) Thrombose . . . . . . . . . v v i i e e e e e e e e 1122

c) Blutdruck und Herzhypertrophie . . . . . . . . . ... ... .. 1122

d) Verinderte Reaktion der erkrankten Gefifle und Funktionsfolgen . . . 1128

VI. Ergebnisse . . . . . . . . 0 0o e e e e e 1131
Varicen und Aneurysmen. Von Professor Dr. BERNHARD FIscHER-WaSELS-Frank-

furt a. M. und Professor Dr. Ruporr Jarrg-BeRLIN. Mit 2 Abbildungen . . . . 1132

A. Definition . . . . . . ..o 0oL s 1133

a) Varicen . . . . . . . .. L0 s 1133

b) Aneurysmen . . . . . .. Lo L0 0 e e e e 1134

Lokalisation von Varicen und Aneurysmen . . . . . . . . . . . .. 1135

B. Pathogenese und Atiologie der Varicen . . . . . . . . . e e 1136

C. Pathogenese und Atiologie der Aneurysmen . . . . . . . . . . ... .. 1145

Vergleich der Pathogenese und Atiologie von Varicen und Aneurysmen . 1149

D. Folgeerscheinungen der Varicen . . . . . . . . . . . . . ... . ... 1150

E. Folgeerscheinungen der Aneurysmen . . . . . . . . . . . . .. . ... 1151

SchluBséitze . . . . . . . . . . . oL Lo 1153
Verhalten der GefiBe beim Tod. Orte des Blutes. Von Professor Dr. Epcar GoLp-

scaMID-Frankfurt a. M. . . . . . . . .. 000000 1154

Kreislauf (Zusammenwirken von Herz und GefiBen).

Das Schlagvolumen und das Zeitvolumen einer Herzabteilung. Von Professor
Dr. Browo Kiscu-Koln a. Rh. Mit 5 Abbildungen . . . . . . . . . . . ... 1161
1. Der Begriff des Schlagvolumens und des Zeitvolumens einer Herzabteilung 1162
2. Verfahren zur Feststellung von Schlag- und Zeitvolumen . . . . . . . . . 1163

a) Verfahren, die die Blutmenge, welche eine Herzabteilung auswirft, un-
mittelbar messen . . . . .. .. Lo L0000 1163
b) Verfahren der Eichung des Blutstromes mit Hilfe einer Stromuhr . . . 1164

c¢) Die Herzplethysmographie als Verfahren zur Bestimmung des Schlag-

volumens . . . . ... ... L L e e 1167
d) Berechnung des Schlagvolumens mit Hilfe Einbringens blutfremder Stoffe
inden Kreislanf . . . . . . . . . .. ... .. ... ... 1169

e) Gasanalytisches Verfahren zur Bestimmung von Schlag- und Zeitvolumen 1169



VIII Inhaltsverzeichnis.

Seite

f) Sonstige Verfahren zur Bestimmung des Schlag- und Zeitvolumens einer
Kammer. . . . . . o o0 o o0 oo 1174
3. Koeffizienten, von denen das Schlagvolumen abhéngt . . . . . . . . .. 1175
a) Der bioenergetische Zustand der Muskelfasern. . . . . . . . . . .. 1176
b) Der EinfluB der Fiillung einer Herzabteilung auf ihr Schlagvolumen . 1180
¢) Der Einfluf} der arteriellen Widerstdnde auf das Schlagvolumen . . . 1187

4. Koeffizienten, von denen das Zeitvolumen einer Herzabteilung abhéingig ist 1189
5. Das Verhalten des Schlag- und Zeitvolumens unter normalen und abnormen

Bedingungen . . . . . . . ..o L0 0oL e e 1191

a) Das Schlag- und Zeitvolumen der einzelnen Herzabteilungen . . . . . 1191

b) Die ermittelten GréBen von Schlag- und Zeitvolumen in der Norm . . 1193

¢) Schlag- und Zeitvolumen unter besonderen Bedingungen . . . . . . . 1197
d) Schlag- und Zeitvolumen bei Funktionsstérungen der Herzklappen und

bei sonstigen Erkrankungen . . . . . . . . . . . ... ... 1201
Stromgeschwindigkeit und Kreislaufzeit des Blutes. Von Professor Dr. Bruxo

Kisc-Koln a. Rh. Mit 5 Abbildungen . . . . . . . . . . .. ... ..., 1205

1. Erklirung der Begriffe Stromgeschwindigkeit, Kreislaufzeit, Umlaufszeit,
Stromweg und Stromzeit . . . . . . .. ... .0 o000 1205
2. Verfahren, um Anderungen der Stromgeschwindigkeit festzustellen . . . . . 1207
3. Koeffizienten, von denen die Stromgeschwindigkeit abhéingt. . . . . . . . 1213
4. Das Verhalten der Stromgeschwindigkeit und Kreislaufzeit unter normalen
und abnormen Verhdltnissen . . . . . . . . . . .. ... oL, 1218
Der arterielle und capillare Puls. Von Professor Dr. WaLTeR FREY-Kiel.

Mit 34 Abbildungen . . . . . . . .. Lo e e e s e e 1223

I Der Volumpuls . . . . . . . . . . . . .. o 1224
Die Volumbolometrie nach SasrLr . . . . . . . . . . ... ... .. 1226

Die praktischen Ergebnisse der Volumbolometrie . . . . . . . . . .. 1234
Celerititdt und Tarditdt des Pulses . . . . . . . . . . . . .. .. .. 1236
Capillarpuls . . . . . . . . . ... 1237

II. Druckpuls und Pulswelle . . . . . . . . . . . . . . .. ... ..... 1238
Sphygmogramm . . . . . . . . ..o Lo 1239

Der zentrale Puls. . . . . . . . . . . .. ..o 000 1240

Der periphere Puls . . . . . . . . . . . ... 00000, 1244
Dikrote Welle (Nebenschlag) . . . . . . . . . . . . . .. ... ... 1245
Praktische Ergebnisse . . . . . . . . . . . .. ..o, 1248
Pulswellengeschwindigkeit . . . . . . . . . .. ... ... ... .. - 1251

III. Die Pulsarbeit . . . . . . . . . . . . . ..o 1254
Bolometrie nach H. Samzx . . . . . . . . . . . ... 00000 L 1255
Energometrie nach TH. CHRISTEN . . . . . . . . . . . .« .« . . .. 1256
Ergebnisse der Energometrie. . . . . . . . . . . . ... .00 ... 1261

Der normale Blutdruck. Von Professor Dr. ArreEp Frriscu-Tartu (Dorpat).

Mit 7 Abbildungen . . . . . . . ... Lo oL e 1267
1. Die Bedeutung des Blutdruckes . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1267
2. Die Hohe des arteriellen Blutdruckes . . . . . . . . . . . . . . .. .. 1269

Vergleich der blutigen mit der unblutigen Methode . . . . . . . . .. 1269

Der Blutdruck in Abhingigkeit von Alter und Geschlecht . . . . . . . 1270

Der Blutdruck in Abhéngigkeit von Kérpergrofie und Gewicht . . . . . 1273

Der Blutdruck in héherem Alter . . . . . . . . . . . . . . .. ... 1275

Die Tagesschwankungen des arteriellen Blutdruckes . . . . . . . . .. 1277
Verschiedene Einfliisse auf den arteriellen Blutdruck . . . . . . . . . . 1278

3. Der Blutdruck im Lungenkreislauf . . . . . . . . . . . .. ... ... 1281
4. Die Druckschwankungen im Lungenkreislauf. . . . . . . . . . . .. .. 1282
5. Die Druckschwankungen im arteriellen System . . . . . . . . . . ... 1285
Die Druckschwankungen II. Ordnung . . . . . . . . . . . . .. ... 1285

a) Mechanische Atemwellen . . . . . . . . . . . .. .. ... .. 1286

b) Die Traube-Hering-Wellen . . . . . . . . . . ... ... ... 1287

¢) Inspiratorische Beschleunigung der Herzfrequenz . . . . . . . . . 1289

d) Interferenzwellen . . . . . . . . . . . . . ... ... 1290

Die Druckschwankungen IILL. Ordnung . . . . . . . . . . . .. ... 1290
Ubersicht der Blutdruckwellen . . . . . . . . . . . . ... .. ... 1292

6. Der Blutdruck in den Capillaren . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1292
7. Der Blutdruck in den Venen. . . . . . . . . . . . . . ... ... 1295

Die Schwankungen des vendsen Blutdruckes . . . . . . . . . . . .. 1296



Inhaltsverzeichnis. IX

Seite:
8. Der Blutdruck in vergleichend-physiologischer Beziehung . . . . . . . . . 1298
Der arterielle Blutdruck bei Wirbellosen . . . . . . . . . . . . ... 1298
Der arterielle Blutdruck bei den poikilothermen Wirbeltieren . . . . . . 1298
Der arterielle Blutdruck der Vogel . . . . . . . . . . .. .. .. .. 1299
Der arterielle Blutdruck der Saugetiere . . . . . . . . . . . . .. .. 1300
Der Druck in Capillaren und Venen . . . . . . . . . . .. ... .. 1302
Pathologie des arteriellen Blutdruckes. Von Privatdozent Dr. FRIEDRICHE K AUFFMANN-
Berlin. Mit 12 Abbildungen . . . . . . . . . .. L0000 1303
Einleitung. . . . . . . . ..o oo 1304
1. Die arterielle Blutdrucksteigerung . . . . . . . . . . . . .. ... .. 1305
1. Beeinflussung des Blutdruckes durch verinderte Herztitigkeit . . . . 1306
2. Anomalien der GefaBfillung und Blutdruck . . . . . . . ... ... 1308
a) Anderung der Gesamtfiillung . . . . . . . . . . .. ... .. 1308
b) Relative Fillungsinderungen durch intravasale Blutverschiebung . 1313
3. Blutdruck wahrend des Geburtsaktes. . . . . . . . . . . .. ... 1315
4. Blutdruck bei Steigerung des intraabdominellen Druckes. . . . . . . 1316
5. Blutdruck und Blutviscositat . . . . . . . . . .. .. ... ... 1318
6. Bedeutung der peripheren Gefifle fiir das Zustandekommen der Blutdruck-
StEIgErtung . . . . . . . i e e e e e e e e e 1318
7. Liegen der arteriellen Hypertension GefaBverinderungen organischer oder
funktioneller Natur zugrunde? . . . . . . . . . . . ... .. .. 1321
8. In welchen Gefifiprovinzen findet die Arteriolenkontraktion bei der
arteriellen Hypertension statt? . . . . . . . . . . .. . .. .. 1330
9. Chemische Beeinflussung des Blutdruckes . . . . . . . . . .. .. 1333
a) Adrenalin . . . . . . . .. ... Lo 1333
b) Hypophysin . . . . . . . . . . ... o000 1342
c) Cholesterin . . . . . . . . .. ... oL 1343
d) Andere sensibilisierende Substanzen . . . . . . . . .. . . .. 1347
10. Blutdruck bei Nervenreizung und im Schmerz; ,,Reflexhypertonie* von
W.FREY . . . . . . . . e e 1348
11. Dyspnée und Blutdrucksteigerung, einschlieBlich des Blutdruckes im
Hochgebirge . . . . . . . . . ... oo 1354
12. Beeinflussung des Blutdruckes durch Sauerstoffatmung . . . . . . . 1357
13. Blutdruck bei Korperarbeit sowie beim Valsalschen Versuch . . . . . 1359
14. Blutdruck und Harnabflufbehinderung . . . . . . . . . . . . . .. 1361
15. Blutdrucksteigerung und Niere . . . . . . . . . . . . ... ... 1363
16. Essentjelle Hypertension . . . . . . . . . . . .. . ... .... 1373
17. Die Blutdruckschwankungen und die Blutdruckkurve . . . . . . . . 1389
18. Ortliche Differenzen des Blutdruckes, besonders unter krankhaften Be-
dingungen . . . . . ... Lo e 1393
19. Funktionspriifungen und Reaktionseigentiimlichkeiten des hypertonischen
Gefalsystems . . . . . . . L L. L0 . 1395
a) Die Reaktion auf Nitroglycerin . . . . . . . . . . . . . ... 1395
b) Die paradoxe GefaBreaktion auf Abschnirung . . . . . . . . . 1396
¢) Die Verlangerung der sog. Nachstromungszeit . . . . . . . . . . 1397
d) Die inverse GefaB- bzw. Blutdruckwirkung der Warme . . . . . 1397
e) Storungen der GefaBdurchlissigkeit bei Hypertonikern. . . . . . 1398
20. Blutdruck im Sehlaf . . . . . . . . . . .. ..., 1399
21. Beeinflussung des Blutdruckes durch Elektrolyte . . . . . . . . . . 1400
22. Blutdrucksteigerung und Schlaganfall . . . . . . . . . . .. ... 1403
I1. Der niedrige arterielle Blutdruck . . . . . . . . . . . . . .. ... .. 1407

Einfluf} des hydrostatischen Druckes auf die Bilutbewegung, Anpassung der Gefile.
Von Privatdozent Dr. FRIEDRICHE KAUFFMANN-Berlin. Mit 5 Abbildungen . . . 1414

Veranderungen unter dem EinfluBl hydrostatischer Kriifte an den verschiedenen

GefaBabschnitten . . . . . . . . . . . .. oL 0 Lo 1431
1. Arterien . . . . . . . L . L e e e 1431
"2 Capillaren . . . . ... L oL 1435
3.Venen . . . . ... e 1438

Funktion der Venenklappen. (EinschlieBlich der Beziehungen der Venenklappen
zur Entstehung der Varicen.) Von Privatdozent Dr. FriepricH KAUFFMANN-
Berlin. Mit 4 Abbildungen . . . . . . . . . . . ... L. 0. 1440

I. Die Venenklappen in den pulsierenden Venen der Fledermausfliigel . . . . . 1440



X Inhaltsverzeichnis.
. Seite
II. Funktion der Venenklappen bei den iibrigen Siugetieren und beim Menschen 1442
a) Physiologischer Klappenschwund, Widerstandsfahigkeit der Klappen
gegen Druck, Mechanismus von Offnung und SchlieBung, Ansichten

HarveEys . . . . . . . ..o Co.o. 1442
b) Venenklappen und hydrostatischer Druck . . . . . . . . . . . .. 1445
¢) Venenklappen und Muskelaktion . . . . . . . . . .. ... ... 1447
LeppErHOSES Atmungsphdnomen . . . . . . . . . . . . . ... 1448

II1. Uber die Beziehungen der Venenklappen zur Entstehung der Varicen . . . . 1453
Die mittlere Blutversorgung der einzelnen Organe. Von Geheimrat Professor

Dr. Karr HorTHLE-Tiibingen. Mit 4 Abbildungen . . . . . . . . . . .. .. 1470
A. Vergleichung des mittleren Widerstandes der einzelnen Organe . . . . . . 1470
B. Die Lungenbahn . . . . . . . . . . .00 1477
C. Die Koérperbahn . . . . . . . . . ..o oo 1478

I. Das Pfortadersystem. . . . . . . . . . . . .. . ... 1478
IT. Die Leber . . . . . . . . . . . . .o 1482
II1. Die Bedeutung des Pfortaderstromes fiir den Gesamtstrom . ... . . 1485
IV. Niere. . . . . . . . . . . . . oo 1488
V. Speicheldriisen . . . . . . . ... L0000 1489
VI. Driisen mit innerer Sekretion . . . . . . . . . . . .. .. ... 1489
VII. Gehirn . . . . . . . . . ..o 1490
VIIL Auge . . . . . . . . o o v e e e e e e e e e 1491
IX. Knochen . . . . . . . . . . . .. 1492
X. Skelettmuskel . . . . . . . .. o000 1492
XI. Coromarstom . . . . . . . . . . . ... e e 1493

Die lokalen Kreislaufstorungen. Von Privatdozent Dr. JosepH TANNENBERG und
Professor Dr. BErNHARD FiscHER-WasgLs-Frankfurt a. M. Mit 37 Abbildungen . 1496

L Einleitung . . . . . . . ... Lo 1496
II. Die Funktion und nervose Versorgung . . . . . . . . . . « . « . « . . 1498
A. Der Arterien . . . . . . ..o Lo Lo 1498
1. Eigenschaften der Arterienwand und deren funktionelle Bedeutung 1499
2. Die nervose Versorgung der Arterien . . . . . . . . . . . ... 1500
a) Die motorische Nervenversorgung . . . . . . . . . . . . . 1500
b) Die sensible Nervenversorgung . . . . . . . . . . . . . . 1506
3. Schmerzempfindlichkeit der Arterien . . . . . . . . . . . . .. 1509
4. Diedirekte Reizwirkung auf dieArterienwand ohne Nervenvermittlung 1511
B. Die Funktion und nervése Versorgung der Venen . . . . . . . . . . 1512
1. Eigenschaften der Wand . . . . . . . . . . . ... ... 1512
2. Bedeutung der kleinen Venen fiir den Wasseraustausch . . . . . 1515
C. Die Funktion und nervése Versorgung der Blutcapillaren . . . . . . 1517
1. Aufgabe der Capillaren . . . . . . . . . . . . . . ... 1517
2. Die Bedeutung der Blutcapillaren . . . . . . . . . . . . . .. 1518
3. Die Morphologie der Blutcapillaren . . . . . . . . . . . . .. 1520
4. Die selbstandige Reaktionsfahigkeit der Capillaren . . . . . . . 1523
5. Nachweis der verinderlichen Permeabilitat. . . . . . . . . . . 1532
6. Die nervose Versorgung der Capillaren. . . . . . . . . . . .. 1533
7. Die Capillaren bei pathologischen Zustinden . . . . . . . . .. 1538
D. Die Arbeitsleistung der GefaBbwand . . . . . . . . . . . . . . . .. 1539
III. Die einzelnen fiir die GefaBfunktion wichtigen Faktoren . . . . . . . . . 1542
A. Die Gewebsstoffwechselprodukte . . . . . . . . . . . . . ... .. 1542
1. Die Fihigkeit des Gewebes direkt auf Reize zu reagieren . . . . 1543
2. Stoffwechselprodukte als Einwirkungsmittel des Gewebes auf die
GefaBle . . . . . . . . ..o 1545
3. Die Art der wirksamen Stoffwechselprodukte . . . . . . . . . . 1555
a) Die Bedeutung der H-Tonenkonzentration . . . . . . . . . 1555

b) Einwénde gegen die iiberragende Bedeutung der H-Ionen-
konzentration bei der chemischen Regulation des Kreislaufes 1556

B. Das GefaBnervensystem . . . . . . . . . . ... .00 1558
1. Schwierigkeit der Abgrenzung der durch Nerven bedingten Gefa(-

reaktion . . . . . . .. 0oL L. 0oL 1558

2. Die Bedeutung der sensiblen Nerven fiir die GefdBreaktion . . . 1560

a) Klinische und experimentelle makroskopische Beobachtungen 1560

b) Experimentelle mikroskopische Beobachtungen . . . . . . . 1564

c) Abinderung der lokalen Kreislaufreaktionen durch chemische .
Mittel mit demselben Erfolg wie durch Nervenausschaltung 1574



Inhaltsverzeichnis. XI

, Seite
3. Die Trophoneurosen . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1580
4. Die Lehre RickeRs und ihre experimentelle Widerlegung . . . . 1591
C. Die allergischen Zustinde des Organismus. . . . . . . . . . . . .. 1598
1. Die lokale Reaktion des allergischen Organismus gegen spezifische
Antigene . . . . ... ..o 1598
2. Die lokale Reaktion des allergischen Organismus gegen unspezifische
schidigende Reize . . . . . . . . . . . .. .. ... .. 1603
3. Die Bedeutung einer lokalen Allergie. . . . . . . . . . . . .. 1607
IV. Die Hyperdmie . . . . . . . . . . . . . . ... 1610
A. Die arterielle Hyperamie . . . . . . . . . . . . .. .. ... .. 1610
1. Arbeitshyperiamie, Farbe, Aussehen . . . . . . . . . . . . .. 1610
2. Die pathologische Hyperdmie . . . . . . . . . . .. . .. .. 1612
3. Atiologie und Pathogenese . . . . . . . . . . . ... .. .. 1616
B. Die venose Hyperdmie . . . . . . . . e e e 1617
1. Kennzeichen . . . . . . . . . . . . ..o 1617
2. Entstehungsursachen . . . . . . . . . . . .00 L 1618
3. Folgen der ventsen Hyperdmie . . . . . . . . . ... . ... 1619
a) Verhalten der Arterien . . . . . . . . . . . . . .. ... 1619
b) Verhalten der Venen und Capillaren. . . . . . . . . . . . 1619
c¢) Verhalten des Gewebes . . . . . . . . . .. ... ... 1622
Der hamorrhagische Infarkt . . . . . . . . . . . ... 1623
Atrophische und hypertrophische Gewebsverdnderungen . . 1625
V.Die Stase . . . . . . . ..o 1626
A. Die Entstehungsursachen der Stase. . . . . . . . . . . ... ... 1628
1. Historisches . . . . . . . . . . . . . ... 1628
2. Die Stase als kolloid-chemisches Problem . . . . . . . . . . . . 1631
a) Ursachen fiir die Suspensionsstabilitat der Blutkorperchen in
vivo und in vitro . . . . .. L0000 1631
b) Ursachen fiir die Senkungsbeschleunigung der roten Blutkérper-
chen in vitro und ihre Beziehung zur Stase . . . . . . . 1634
¢) Die Bedeutung der pathologischen Gewebsabbauprodukte fiir
die Entstehung der Stase . . . . . . . . . . . .. .. 1637
3. Das Verhalten der Pigmentzellen in der Froschhaut bei Staseent-
stehung . . . . . ..o L0000 oo 1639
B. Die Folgen der Stase . . . . . . . . . . .. ... ... 1640
VI Die Blutung. . . . . . . . . . . .. e 1643
A. Die Rhexisblutung . . . . . . . . . ... o000 oL 1644
1. Blutung durch traumatische Zerreiung der Gefalwand . . . . . 1644
2. Blutung durch Arrosion. . . . . . . . . . . . . ... L. 1645
3. Die spontane Zerreilung grofer Gefille durch gesteigerten Blutdruck 1651
4. Die neurotische Blutung . . . . . . . . . ... ..o 1653
B. Die Diapedesblutung . . . . . . . . . . . . ... 1654
C. Die Folgen der Blutung . . . . . . . . . . . . . . .. ... ... 1659
D. Die Veranderungen des ausgetretenen Blutes . . . . . . . . . . .. 1661
VII. Die spontane Blutstillung. . . . . . . . . . .. ... . ... .. ... 1663
VIII. Die Leukocytenauswanderung . . . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1669
A. Die Leukocytenauswanderung nach Beobachtungen am lebenden Tier
(Kaninchen, Froseh) . . . . . . . . . .. . ... ... 1669
B. Indirekte Beweise fiir die Leukocytenauswanderung . . . . . . . . . 1674
C. Erklarungsversuche fiir die Auswanderung . . . . . . . . . . . .. 1675
1. Physikalische Theorien . . . . . . . . . . .. . ... . ... 1675
2. Die Bedeutung der H-Ionen. . . . . . . . . . . .. .. ... 1678
3. Die Bedeutung der Stoffwechselprodukte . . . . . . . . . . .. 1678
4. Die Auswanderung als vitaler Vorgang . . . . . . . . . . . .. 1683
D. Die weifle Stase . . . . . . .. ..o o000 1684
E. Die Riickwanderung der Leukocyten in das Gefall . . . . . . . . .. 1685
IX. Die lokale Andmie . . . . . . . . . . . ... o000 1686
A. Kennzeichen . . . . . . . .. .. oo 0000000 1686
B. Entstehungsursachen . . . . . . . . . . ... ... 0000 1686
1. Allgemeine (allgemeine Anémie, kollaterale Anidmie, Lahmungen) . 1686
2. Lokale Ursachen . . . . . . . . . . . . . . ... ... 1686
a) Vermehrter AbfluB . . . . . . . . . ... ... . 1686

b) Verminderter Zufluf . . . . . . . . . . . . .. .. ... 1687



XI1 Inhaltsverzeichnis.

Seite
C. Folgen der lokalen Andmie . . . . . . . . . . . . .. ...... 1690
1. Der Kollateralkreislauf . . . . . . . . . . . . . . ... . .. 1692
2. Die Infarktbildung . . . . . . . . . . ... o000 1698
3. Die Bedeutung funktioneller Gefaiverschlisse. . . . . . . . . . 1701
X. Das lokale Odem . . . . . . . . . . . ... ... 1711
A. Begriffsbestimmung . . . . . . . ..o 1711
B. Die fiir die Odembildung wichtigen Eigenschaften des Gewebes, der
Capillaren und der Korperflissigkeiten . . . . . . . . . . . . .. 1712
C. Die Krifte, welche den Wasseraustausch zwischen Blut und Gewebe bewirken 1713
D. Die fiir die lokale Odementstehung wichtigen Faktoren . . . . . . . 1717
1. Die Verinderung des Gewebes und der Blutcapillaren . . . . . . 1718
2. Die AbfluBbehinderung im Lymph- und BlutgefiBsystem . . . . 1721
E. Die Folgen des Odems . . . . . . . . . . . ... ... ..... 1725
XI. Die Thrombose . . . . . . . . . . . . . o e 1726
A. Begrlffsbestlmmung und Morphologie . . . . . . . . .. .. ..., 1727
1. Die postmortalen Leichengerinnsel . . . . . . . . . . . .. .. 1728
2. Die Morphologie der Thromben . . . . . . . . . . . ... .. 1730
3. Die sekundédren Verdinderungen des Thrombus . . . . . . . .. 1735
4. Unterscheidungsmerkmale zwischen Thrombus und Embolus . . . 1740
B. Die Blutpliattchenfrage . . . . . . . . . . . . .. ... ... 1742
1. Griinde fiir die Deutung der Plattchen als Zerfallsprodukte und als
selbstandige Blutelemente . . . . . . . . . . . .. ... .. 1742
a) Beweise fiir die Selbstandigkeit . . . . . . . . . . ..., 1745
b) Gegen die Selbstandigkeit der Blutpliattchen erhobene Einwinde 1752
C. Die Entstehungsbedingungen der Thrombose . . . . . . . . . . .. 1754
1. Historisches . . . . . . . . . . . . . .. oL 1754
2. Thrombose als physiologisches Geschehen und als Krankheit . . . 1756
3. Die Blutgerinnung - . . . . . . . . . . . ... ... 1757
4. Die Bedeutung der Stromverlangsamung und der Wellen und Wirbel
im strémenden Blut . . . . . . ... .00 0oL 1758
5. Die Bedeutung der GefiBwandschadigung. . . . . . . . . . .. 1763
a) Als mechanisches Stromhindernis . . . . . . . . . . . .. 1763
b) Die Bildung einer primaren Fibrinmembran an der geschidigten
GefaBBwand . . . . . . . . . .. ..o 1764
c¢) Die Bedeutung der GefiBwandschadigung fiir die Entstehung
der Arterienthromben . . . . . . . . . . . .. ... 1766
d) Die Bedeutung der Funktionsstérung der GefiBinnenhaut fiir
Thrombusentstehung . . . . . . . . . . .. e e e e 1769
6. Die Bedeutung der Blutverdnderung . . . . . . . . . . . . .. 1771
a) Thrombose bei Blutkrankheiten . . . . . . . . . . . . . . 1772
b) Die Bedeutung der Infektion . . . . . . . . . . . . . .. 1773
¢) Die Bedeutung resorbierter Gewebszerfallprodukte . . . . . 1776
d) Die Ergebnisse der direkten mikroskopischen Beobachtung der
Thrombusentstehung beim lebenden Tier. . . . . . . . . 1778
e) Die Art der zur Thrombusentstehung notwendigen Blutver-
dgnderung . . . . . . ... Lo 1779
7. Die besondere ,,Disposition zur Thrombose . . . . . . . . .. 1782
8. Kurze Zusammenfassung . . . . . . . . . . . . . ... ... 1782
XII. Die Embolie . . . . . . . . . . . .. .. o 1783
A. Die Thrombo-Embolie . . . . . . . . . . . .. ... ... ... 1784
1. Haufigkeit und Lokalisation . . . . . . . . . . . .. . ... 1784
2. Ursachen der Embolie . . . . . . . . . . . .. . ... ... 1786
3. Die Folgen der Embolie . . . . . . . . . . . . . . .. ... 1786
B. Die Fettembolie . . . . . . . . . . ... ... ... ... 1787
C. Die Zell-, Gewebs- und Pigmentembolie . . . . . . . . . .. ... 1789
D. Die Gas- und Luftembolie . . . . . . . . . . . ... . ... ... 1791
E. Die Embolie kérperfremder Substanzen . . . . . . . . . . . . . .. 1793
Die theoretischen Grundlagen der Hyperimiebehandlung. Von Professor Dr. VicTor
ScaMiepEN-Frankfurt a. M. . . . . . . . . .. ..o o000 1795
Vergleichende pathologische Physiologie der Kreislauforgane.
Von Professor Dr. JoraNNEs NOrr-GieBen. Mit 26 Abbildungen . . . . . . . . . 1803
GefaBle . . . . . . . . . e e 1804

Herz . . . . . . s e e s e e e 1813



Inhaltsverzeichnis. XT111

Anhang.
Herzbeutel- und Herzehirurgie.

Herzbeutelfunktion und Herzbeutelerkrankungen unter Beriicksichtigung der
Riickwirkungen auf die physiologische Funktion. Von Professor Dr. LupoLrr
BraveEr-Hamburg und Dr. HERMANN FiscEER-Frankfurt a. M. Mit 22 Abbildungen 1836

1. Entwicklungsgeschichtliche und anatomische Vorbemerkungen . . . . . 1838
2. Normale Funktion des Herzbeutels . . . . . . . . . ... ... .. 1844

a) Mechanisch-funktionelle Beziehungen zu den Nachbarorganen, mecha-
nisch funktionelle Bedeutung fir das Herz und die grofilen Gefialle 1844

Seite

b) EinfluB des Herzbeutels auf Regelung der Herzschlagfolge . . . . . 1853
3. Die Erkrankungen des Herzbeutels unter Beriicksichtigung der Riick-
wirkungen auf die physiologische Funktion . . . . . .. . .. ... 1857
a) Akute Entziindungen . . . . . . . .. L0 o0 o000 1857
b) Folgezustinde der Herzbeutelentziindungen . . . . . . . . . . .. 1862

Die Herzchirurgie unter Beriicksichtigung physiologischer Fragestellungen. Von
Professor Dr. LunoLpe BraUER-Hamburg und Dr. HERMANN FiscHER-Frankfurt a. M.

Mit 2 Abbildungen. . . . . . . . . L e e e e 1877
1. Chirurgisches Vorgehen bei Perikardveranderungen . . . . . . . . . . 1877
2. Chirurgie der Herzverletzungen . . . . . . . . . . . . . ... ... 1882
3. Operative Behandlung der Klappenfehler des Herzens . . . . . . . . 1889
4. TRENDELENBURGsche Operation bei Embolie der Arteria pulmonalis . . 1893
5. Herzwiederbelebung und therapeutische Herzpunktionen . . . . .. . 1895

Sachverzeichnis. . . . . . . . . . . . . . . e e e e e e e e 1903



Allgemeines und Vergleichendes
iiber Blutzirkulation.

Handbuch der Physiologie VII. 1



Vergleichende Physiologie der Blutbewegung.

Von
ALBRECHT BETHE

Frankfurt am Main.

Mit 31 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

Bricke, E. Tn. v.: Die Bewegung der Korpersifte. In Handb. d. vergl. Physiol.,
herausgeg. von H. WiNTERSTEIN, Bd. I, S. 827—1110. Jena 1925. — Hesse, R.: Der Tier-
korper als selbstandiger Organismus. In Tierbau und Tierleben, von R. Hesst u. Fr. Dor-
LEIN, S.417ff. Leipzig-Berlin 1910. — TicerstepT, R.: Die Physiologie des Kreislaufs.
Berlin-Leipziz 1921—1923.

In den folgenden Kapiteln soll nicht die groBle Zahl von Einzeltatsachen,
die iiber die Blutbewegung der wirbellosen Tiere und der niederen Wirbeltiere
bekannt ist, ausfithrlich besprochen werden. Das wiirde den Rahmen dieses
Handbuches iiberschreiten, und es kann auch deshalb unterbleiben, weil BRUCKE
erst vor kurzem eine ausfithrliche Schilderung der vergleichenden Physiologie
der Séftestromung in Wintersteins Handbuch gegeben hatl). Hier soll es
sich vielmehr nur um einen kurzen Abril der wichtigsten und interessantesten
Tatsachen und Gedankenginge handeln, deren Kenntnis das Bild, das sich
die meisten — ja hauptsdchlich auf die h6heren Wirbeltiere und den Menschen
eingestellten — Physiologen und Kliniker vom Blutkreislauf machen, wesentlich
zu erweitern imstande ist.

Der Stoffverbrauch jedes lebenden Organismus bringt die Notwendigkeit
eines Stofftransports zwischen seinen einzelnen Teilen mit sich. Schon bei den
einzelligen Lebewesen, soweit ihre GroBe iberhaupt die Beobachtung zulassen,
sind derartige Einrichtungen beobachtet, sei es, dafl eine geordnete Protoplasma-
strémung vorhanden ist, oder daB durch die rhythmischen Bewegungen con-
tractiler Vakuolen oder durch die Lokomotionsbewegungen eine Durchmischung
des Zellinhalts herbeigefiihrt wird?). Derartige, innerhalb der Protoplasten den
Stoffaustausch férdernde mechanische Mittel werden auch noch bei Metazoen
und Metaphyten eine Rolle spielen (wenngleich sie sich der direkten Beobachtung
in der Regel entziehen), denn die einzige physikalische Kraft, welche allgemein
in Frage kommt, die Diffusion, diirfte bei gréleren Protoplasten dem schnellen

1) Auf die Anfiihrung der Literatur, auch der mir selbst zuginglich gewesenen, habe
ich vielfach verzichtet, da sie hier nur einen Ballast bilden wiirde. An vielen Stellen kann
ich mich auf eigene, nicht verdffentlichte Beobachtungen stiitzen.

2) Siehe bieriiber Band 8 dieses Handbuchs S. 1f. und S. 37f.

1%*
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Austausch von Stoffen nicht geniigen. Es erscheint aber von vornherein selbst-
verstandlich, daB fiir alle Metazoen und Metaphyten, die eine gewisse Grofe iiber-
schreiten, eine dauvernde Durchmischung der Intercellularflissigkeit sehr viel
wichtiger ist als eine Bewegung des Zellinhalts. Diese Durchmischung wird sich
um so komplizierter gestalten miissen, je reger der Stoffwechsel und je grofer das
Individuum ist. Von der Bewegung dieser Intercellularfliissigkeit und ihrer Ab-
arten soll hier im folgenden die Rede sein.

Durch das im Prinzip sehr einfache Mittel der Bewegung der Intercellular-
fliissigkeiten wird eine Reihe von Aufgaben erfiillt:

1. Transport der Nahrungsstoffe von den resorbierenden Oberflachen zu den Verbrauchs-
stellen und den Depots (resp. von den Depots zu den Verbrauchsstellen).

2. Transport der Stoffwechselprodukte von den Bildungsorten zu den exkretorischen
Organen oder zu Stellen der weiteren Verarbeitung.

3. Transport der Atemgase von und zu den respiratorischen Oberflichen (eine Aufgabe,
die auch unter Punkt 1 und 2 untergebracht werden kann, wegen ihrer grolen Bedeutung aber
gewohnlich als besondere Funktion aufgefafit wird).

4. Transport von Zellen, welche sich nur zeitweise in den strémenden Leibesfliissigkeiten
(Blut, Lymphe) aufhalten, durch Eigenbeweglichkeit aber auch imstande sind, sich aulerhalb
ihrer Bahnen, wenn auch wesentlich langsamer, fortzubewegen (Transport von ,,Wander-
zellen*).

5. Transport von Hormonen.

6. Transport von Schutzstoffen.

7. Transport von Wirme (selbstgebildeter bei Homoiothermen und — im wesentlichen —
von auBen aufgenommener bei Poikilothermen).

Hiermit sind nur die wesentlichsten Aufgaben der intercellularen und der
in besonderen Bahnen eingeschlossenen Leibesfliissigkeiten gekennzeichnet.
Es erhellt daraus, wie wichtig eine gute Durchmischung derselben fiir den Be-
stand eines jeden hoheren Organismus ist, und in der Tat sehen wir, daBl diese
um so mehr gewahrleistet wird, je hohere Anforderungen an das Individuum
gestellt werden. Bei den einfacheren Metazoen ist die Durchmischung noch
mehr oder weniger Zufélligkeiten iiberlassen; je komplizierter auch sonst die
Maschine gebaut ist, desto sorgfiltiger ist auch in der Regel fiir eine geordnete
Bewegung der Fliissigkeiten gesorgt. Die Mittel variieren aber, wie dies im
folgenden Kapitel gezeigt werden soll, von Tierart zu Tierart in sehr erheblicher
Weise. ’

Die obengenannten Zwecke werden am besten und einfachsten durch eine
einheitliche, in bestimmten Bahnen durch alle Teile des Korpers sich bewegende
Fliissigkeit erreicht, weil sie es gestattet, die der Atmung, der Nahrungsverarbei-
tung, der Sekretion und der Exkretion dienenden Organe an einzelnen mehr oder
weniger engbegrenzten Stellen zu konzentrieren. Die Natur hat aber haufig, be-
sonders bei tieferstehenden Tiergruppen, andere Wege eingeschlagen und fiir eines
oder mehrere dieser Ziele durch den ganzen Korper hindurchziehende, besondere
Kanalsysteme geschaffen. Am bekanntesten ist das der Atmung dienende
Kanalsystem der Tracheen bei den Insekten und Arachnoideen!). Der Ernih-
rung und zum Teil auch der Exkretion dienende weitverzweigte Kanile finden
wir in den Gastrovascularsystemen der Célenteraten, mancher Wiirmer und
Echinodermen. Der Exkretion allein oder verbunden mit anderen Funktionen
scheinen gewisse, manchmal neben einem BlutgefaBsystem oder einem Gastro-
vascularsystem auftretende besondere Rohrensysteme zu dienen, welche bei
vielen parenchymatiosen Wirmern und Echinodermen grofile Bezirke oder den
ganzen Korper durchziehen. Diese Einrichtungen, obwohl nicht zum eigentlichen
Zirkulationssystem gehorig, sollen im folgenden auch mitbesprochen werden.

1) Siehe dieses Handbuch Bd. 2, S. 18,
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I. Ubersicht iiber die Siftehewegung der Tiere.

a) Gastrovascularsystem und ,,WassergefiaBsystem«‘.

Im Tierkreis der Célenteraten und vielfach auch noch im Kreis der Wiirmer
fehlt ein Blutgefifisystem vollkommen. Dabei erreichen manche Arten recht
ansehnliche GréB8en; so kommen Medusen vor, deren Schirm einen Durchmesser
von 1 m und eine Dicke von 10 cm und mehr erreichen kann. Der Stoffwechsel
gerade dieser gallertigen Tiere spielt sich allerdings im wesentlichen an der
duBeren und inneren Oberflache ab, da die Gallerte so gut wie keinen Stoff-
umsatz hat. Fiir die Atmung ist also ein GefiaBsystem entbehrlich, nicht aber
tiir die Verbreitung und gleichméfige Verteilung der Nahrungsstoffe und fiir die

Abb. 1. Gastrovascularsystem (schwarz) der Meduse Cannorhiza. Links von der Subum-
brella nach Entfernung des Magenstiels; Rechts Schnitt in der Richtung ¢ und c.
g Gonaden, mp Mundpfeiler. (Nach HAECKEL aus Lana: Lehrb. d. vergl. Anat.)

Ausscheidung der Schlacken. Diesem Zweck dient offenbar ein oft verzweigtes
Kanalsystem, das sich an den eigentlichen Magen anschlieBft und daher mit
diesem zusammen den Namen Gastrovascularsystem trigt (Abb. 1).

Dasselbe besteht bei den Medusen aus einem System von Kanélen, welche vom eigent-
lichen Magen radiéir ausstrahlen, am Schirmrande ringférmig geschlossen sind und sich von
hier aus weit in die Tentakeln hinein ausdehnen. Bei manchen Arten sind vielfache Anastomosen
vorhanden. Bei den Polypen ist es wesentlich einfacher gebaut, zeigt aber iiberall dort,
wo viele Einzelindividuen zu einem Stock vereinigt sind, Zusammenhénge mit den Nachbarn; so
auch besonders bei den Siphonophoren, bei denen die Nahrungsaufnahme auf die Frefipolypen
beschrankt ist, so dafl durch dieses Kanalsystem den iibrigen polypoiden oder medusoiden
Individuen die Nahrungsstoffe zugefithrt werden.

Fiir die Durchmischung des Inhalts des Gastrovascularsystems scheinen die
Kérperbewegungen nur eine geringe Bedeutung zu baben. Im wesentlichen
scheint sie durch ein Flimmerepithel bewerkstelligt zu werden, welches die
Kanile auskleidet [sieche Wipmack?!); auch rhythmische Bewegungen der Kanile
sind beschrieben}. — Bei den Spongien {Schwémmen) finden sich meist weitver-
zweigte Kanalsysteme mit vielen Eingangsoffnungen und oft nur einer Ausgangs-
offnung, in welchen sich zahlreiche Geiflelkammern vorfinden. Durch die Be-

1) Wipmack, M.: Zeitschr. {. allg. Physiol. Bd. 15, S.35. 1913.
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wegungen dieser Geifleln wird dauernd Seewasser als Atem- und Nahrungsstrom
durch das ganze Tier hindurchgefiihrt (Abb. 2). — Bei den Anthozoen tritt an die
Stelle des verzweigten Kanalsystems eine Durchsetzung des ganzen Kérpers

mit oft vielfach gefalteten
Septen, durch die eben-
falls eine sehr wirksame
Oberflachenvergroferung
bewirkt wird (Abb. 3).
Der Kérper der Turbel-
larien und Trematoden,
die meist ebenfalls ein
ausgebildetes Gastrovas-
cularsystem besitzen, ist
weniger massereich als der
der groferen Medusen und
Polypen. Daher reicht
auch hier die Kérperober-
fliche zur Befriedigung
des Atembediirfnisses aus,
obwohl die Gewebe mit
stirkerem  Stoffwechsel
nicht nur in der Ober-

Abb. 2. Schema eines einfachen und eines kompliziert fliche gelegen sind. Das
gebauten Kalkschwammes (unter Zugrundelegung einer st trotz des Mangels eines

Zeichnung von HAECKEL).

Abb. 3. Schematische Querschnitte von Anthozoen
durch die Gegend des Schlundrohres 1. einer
Actinie, 2. einer Hexakoralle, 3. Querschnitt durch
ein grofleres Septum. Die Gastralsepten unter-
teilen den Magen. (Nach Herrwic aus BUTscHLI
und BLOCHMANN: Vergleichende Anatomie.)

eigentlichen  Blutgefil3-
systems moglich, weil die Ober-
fliche infolge eines platten Kérper-
baues sehr betrachtlich ist (so bei
der Mehrzahl der Plathelminthen,
Abb. 4). Sie konnen daher eine
zirkulierende Blutflissigkeit ent-
behren, und ihr Gastrovascular-
system wird im wesentlichen dazu
dienen, die Nahrungsstoffe im
ganzen Korper auszubreiten.

Der Transport der Nahrungs-
stoffe (und meist auch der Exkret-
stoffe), ebenso wie der Atmungs-
gase zu den tiefergelegenen Ge-
websteilen hin und von ihnen fort
bleibt bei allen diesen Tieren der
Diffusion und den Verschiebungen
der Intercellularfliissigkeit durch
lokomotorische Bewegungen iiber-
lassen.

Aber auch bei den Nemertinen
und Anneliden, die bereits ein rich-
tiges Blutgefillsystem besitzen?),

kommen noch, wenn auch nicht in derselben Ausbildung, Seitendivertikel des
Verdauungsohrs vor (besonders bei den Hirudineen). Bei den Seesternen ziehen
vom zentral gelegenen Magen verzweigte und mit Driisen besetzte Seiten-

1) Mit Ausnahme einiger kleiner Arten.
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divertikel weit in die Arme hinein (Abb.5). Bei ihnen ist ebenfalls ein als
Blutgefa3system gedeutetes Kanalnetz vorhanden. Selbst bei Arthropoden, die
im allgemeinen einen sehr einfach gebauten Darmtraktus haben, finden sich
noch Formen mit sehr ausgebildeten Seitendivertikeln, so bei den Arachnoideen.
Besonders bei den Pycnogoniden, welche im Meer leben und etwa die GroBe
und das Aussehen einer Schneiderspinne
haben, sind sehr lange Seitendivertikel
vorhanden, indem der Darm in jedes der
langen Beine einen fast bis an die Spitze

reichenden Blindsack entsendet.
In allen diesen Féllen finden wir also,
dal eine Aufgabe, die bei Tieren mit
einem ausgebildeten Zirkulationssystem

Abb. 5. Magen mit Magen- und Enddarm-
divertikeln des Seesterns Culcita. (Aus BUTsCHLI
und BLocHMANN nach MULLER und FroSCHEL.)

von diesem ganz oder fast ausschlieBlich

erfiillt wird, ndmlich die Versorgung des

Korpers mit resorbierten Nahrungsstoffen,

durch ein besonderes Kanalsystem besorgt

oder wesentlich unterstiitzt wird. Das

Abb. 4. SChféma} einer Turbellarie mit ge-  gleiche finden wir bei zwei anderen Auf-

5(‘{;‘)1”%:fgcﬁf;ﬁgfgaf&gerdzznellg;g;‘kjj or. gaben des Zirkulationsapparates wieder,

zweigtenWassergefiBsystem (W, schwarz), némlich beim Gasaustausch und bei der

¢ Ausfithrungsgang des WassergefaB-  Exkretion.

systems, Ph Pharynx, Au Auge. Was die Atmung anbetrifft, so braucht

hier nur an die feinverzweigten Tracheen-

systeme der Insekten und Arachnoideen und an die sog. Wasserlungen der

Holothurien!) (Abb. 6) erinnert zu werden, die in weiten und mehrfach ge-

teilten Asten fast den ganzen Korper durchziehen, das aufgenommene Atem-
wasser also direkt an die Stellen des Bedarfs hinfithren.

Ganz entsprechend gestalten sich bei vielen wirbellosen Tieren die Verhilt-

nisse bei den Exkretionsorganen. Wihrend diese bei den stark differenzierten

Wirbellosen, z. B. den Cephalopoden und Crustaceen, geradeso wie bei den Wirbel-

tieren als kompaktes Organ an einer engumgrenzten Stelle des Korpers liegen

1) Die Bedeutung des WassergefiaBsystems der Seeigel ist noch nicht gentigend geklart.
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und die zu secernierenden Stoffe durch die Blutbahn zugefiihrt bekommen,
sind sie bei den Ringelwiirmern und den Protracheaten segmental angeordnet
oder durchziehen, beispielsweise bei den Amphineuren (Urmollusken), in viel-
fachen Verzweigungen den ganzen Kérper (Abb. 7). Trotz des Vorhandenseins

Abb. 6. Holothuria tubulosa gedffnet. Die
Abbildung zeigt auBer anderen Organen die
weitverzweigte Wasserlunge und die tief-
schwarz gehaltenen, fein verzweigten Blut-
gefalle, besonders am Darm. (Nach MILNE-
Epwarps aus BiirscHLI und BLOCHMANN.)

einer Blutzirkulation wird also hier
doch der Harn mehr oder weniger
an allen Stellen des Kérpers be-
reitet. Da@ solche, den ganzen Kor.
per durchziehenden Exkretions-
apparate (,,Wassergefisysteme®)
auch bei Tieren vorkommen, die
einer eigentlichen Zirkulation ent-

Abb. 7. Exkretionsapparat (Nephri-
dialsystem, punktiert). 1. Mund,
2. Kiemen, 3. Hauptast des Nephri-
diums, 4. Nephridialoffnung, 5. Geni-
talporus, 6. Anus. [Von Chiton (sche-
matisiert) nach A. Lane.]

behren, z. B. bei den Plathelminthen (Plattwiirmern, Abb. 4), ist daher funk-
tionell gut verstindlich. Wahrend bei den Célenteraten wahrscheinlich das Gastro-
vascularsystem die Aufgabe der Exkretion mitiibernimmt, ist die Zufithrung der
Nahrungssubstanzen und die Abfuhr von Exkretstoffen bei den Plathelminthen
auf zwei ganz getrennte Kanalsysteme verteils.

Ein WassergefaBsystem findet sich bei allen Plattwiirmern, auch bei den parasitischen,
die eines Verdauungskanals entbehren. Nach den Untersuchungen von WesrBLAD!) sind

1) WestBLAD, E1NaRr: Zur Physiologie der Turbellarien. Lund’s Univ. Arskrift, N. F.
Avel. 2, Bd. 18, Nr. 6. Lund u. Leipzig 1923, S.1 (s. bes. S. 1161f.).
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die GeiBelfiden, welche sich am blinden Ende der Kanile vorfinden, nur dazu da, um die
Fliissigkeit in Bewegung zu setzen. Der eigentliche sekretorische Teil sind das Epithel und
driisenartige Zellen in der Wand der Kanile. Nach seiner Ansicht handelt es sich aber noch
mehr um einen osmoregulatorischen Apparat, als um einen Exkretionsapparat fiir die Schlacken
des Stoffwechsels. Er stiitzt sich dabei vor allem darauf, daB der Apparat bei Seewasser-
turbellarien weniger ausgebildet ist als bei solchen des siien Wassers. Demselben Zweck
dient ja aber zu einem Teil die Niere wohl aller Tiere!). Die contractilen Vakuolen einzelliger
Lebewesen diirften sogar fast ausschlieflich der Wasserexkretion dienen, da sie nur bei
SiiBwasserformen vorkommen.

b) Colom und primiire Leibeshohle.

Wenn auch die entwicklungsgeschichtlichen und vergleichend anatomischen
Verhiltnisse fiir uns im allgemeinen nur mittelbar von Interesse sind, so muf}
an dieser Stelle doch auf die Entstehungsgeschichte des BlutgefdBsystems kurz
eingegangen werden, weil sie eine funktionelle Bedeutung besitzt. Leider ist
iiber dieselbe eine vollstindige Ubereinstimmung der Meinungen der Morphologen
bisher nicht herbeigefilhrt worden. Da eine Diskussion der verschiedenen
Meinungen hier zu weit filhren wiirde, so halte ich mich im folgenden, was die
morphologischen Verhaltnisse anbetrifft, in der Hauptsache an die Anschauungen
eines der letzten Bearbeiter dieser Fragen, A. Nagrr?), dem ich auch an dieser
Stelle fiir die Durchsicht und Verbesserung der Korrekturfahnen des vorliegenden
Kapitels danken mochte.

Nach der Trophocéltheorie A. Lancs3) sollten die BlutgefiBle aus einem
zwischen Colomsicken und Darm entstandenen ,,Darmblutsinus‘‘ entstanden sein,
welcher sich bei héheren Wiirmern infolge der Reduktion von Darmdivertikeln
niederer Wiirmer (Turbellarien) entwickelt hatte. Dieser Darmblutsinus, der eine
vollstéandigere Versorgung des Korpers mit erndhrender Fliissigkeit vermittelte,
goll seine contractilen Wandungen durch (exotropische) Delamination vom
Colothel aus erhalten haben. Durch Abschniirung und Differenzierung aus
diesem Darmblutsinus und also in strenger Abhingigkeit vom Célom wéren
weiterhin die eigentlichen GefaBle samt propulsatorischen Apparaten gebildet
worden.

Nach NAEF liegen aber die Verhéltnisse wesentlich anders. Die Beziehungen
zwischen Gefiaflen und Leibeshohle sind rein topographisch-mechanigche, nicht
direkt genetische:

Das Blutgefi3system leitet sich, mehr oder minder indirekt, von der primdren
Leibeshohle (Blastocol) ab, da es durch Bahnung geschlossener Kanile und
Spalten in einem diese wohl nie kompakt erfiillenden lockeren Bindegewebe,
getrinkt mit ernahrender Fliissigkeit, entsteht. Aus dem umgebenden ,,Mesen-
chym‘ bezieht es seine zelligen Elemente, sowohl Blutzellen als auch Wandungen,
welche stets einen ,,endothelialen‘ (pseudoepithelialen) Charakter behalten und
weder Cilien noch andere Differenzierungen ,,echter Epithelien* an ihrer Hohlen-
fliche ausbilden. Wo sich Differenzierungen dieser Art finden, da liegt stets
ein Anschluf} von Teilen des echt epithelialen C6lomsystems oder der ,,sekundiren
Leibeshohle® vor. (Diese ist bei allen Bilaterien [C6lomaten] als ein abgekapselter
Teil des Urdarmes anzusehen.) Solche sekundiren Verbindungen entstehen zum
Teil nachweislich durch teilweise Einschmelzung der trennenden Wande. Misch-
bildungen dieser Art sind ganz besonders fir die Arthropoden charakteristisch.

1) Siehe hieriiber dieses Handbuch Bd. 17, S. 137f.

2) NaEr, A.: Ergebn. u. Fortschr. d. Zool. Bd. 3, S. 374—378. 1913 und Bd. 7, S. 37
bis 42. 1923; Biol. Zentralbl. S.40. 1926. Vgl. auch schon M. FERNANDEz: Jenaische
Zeitschr. f. Naturwiss. N. F. Bd. 32. 1904.

3) Lawa, A.: Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. N. F. Bd. 31. 1903.
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Im allgemeinen sind aber die Beziehungen zwischen Blutgefaflsystem und
C6lom mehr mittelbare, indem die Gefalle und ihre sinusartigen Erweiterungen
die Wand des Céloms vor sich her treiben und einsacken (unter Beibehaltung
einer doppelten Trennungswand). Die physiologische Bedeutung dieses Ver-
haltnisses liegt in der dadurch bedingten Dehnbarkeit der GefiBe, indem das
Colom den Druck nach auBen auf zum Ausweichen befihigte Teile tibertragt.
Das gilt insbesondere fiir die propulsatorischen Apparate (s. unten), die fast
immer in sekundire Leibeshéhle eingebettet sind und bleiben, auch da, wo
diese sonst vollig verkiimmert.

Daneben gibt es aber noch Formen eines ,,offenen Gefafsystems®, bei denen
Beziehungen zu der sekundiren Leibeshohle, dem Célom, nicht anzunehmen
sind, indem das Blut neben Réhren mit eigener Wand auch Spaltraume und Hohl-
rdaume durchflieft, die zwischen den Organen epithelialen Ursprungs gelegen
sind und einer eigenen, deutlich geschlossenen Wand von Haus aus entbehren
(Mollusken).

Die groBen Hohlriume der ,,offenen GefiBsysteme sind also recht ver-
schiedenen Ursprungs und jedenfalls nicht ohne weiteres als Colomriume an-
zusehen. Fir die funktionelle Betrachtungsweise kommt es aber im wesentlichen
doch nur darauf an, daB solche weiten oder spaltférmigen, blutdurchflossenen
Sinusbildungen bei manchen Tierformen vorhanden sind, wahrend sie bei
anderen fehlen.

Dort, wo sich im Stamm der Wiirmer die primére Leibeshohle in einfachster
Form erhilt (Nemathelminthen), besteht sie nur aus einem Spaltraum zwischen
den inneren Organen, der mit einer spérlichen Menge von Fliissigkeit erfiillt ist.
Eine auch nur. streckenweise von der Leibeshohle abgeschniirte Gefalibahn
und ein Motor fehlt. Die Bewegung der Lymphflissigkeit scheint daher nur
passiv durch die Lokomotionsbewegungen des ganzen Tieres zu erfolgen.

Auch in hoherdifferenzierten Klassen der Wirbellosen, in denen die meisten
Vertreter schon iiber ein BlutgefiBsystem verfiigen, kommen in einzelnen Familien
wieder Arten — meist von geringer Kérpermasse — vor, bei denen keine Gefa3-
bahnen vorhanden sind, die vielmehr wieder nur eine mit viel oder wenig Flissig-
keit gefiillte allgemeine Leibeshohle besitzen. Diese ist haufig in einzelne Lacunen
unterteilt, welche manchmal durch lingere, rohrenformige Verbindungsstiicke
miteinander in Zusammenhang stehen. Die darin enthaltene ,,Himolymphe** wird
aber in vielen Fillen aktiv durch Flimmerepithel in Bewegung gesetzt (z. B.
Bryozoen, kleine Chaetopodenarten') und viele Brachiopoden). Hier liegt also
der interessante Fall vor, daf eine Art Blutzirkulation durch Flimmerhaare bewirkt
wird, die wohl célothelialen Anteilen zugehdren.

Bei einzelnen Ordnungen der zu den Krebsen gehérigen Entomostraken (nédmlich bei
den Ostracoden und Cirripedien) fehlt auch dieses Bewegungsmittel. Hier wird, wie es scheint,

nur durch allgemeine Korperbewegungen und durch die des Darmes eine Durchmischung
der reichlich vorhandenen Leibeshohlenfliissigkeit zustande gebracht.

Bei anderen Brachiopoden ist ein Herz, d. h. ein pulsierender GefiBteil,
vorhanden, von dem meist nur kurze Gefi e in den See der allgemeinen Leibeshchle
hineinfiihren. Hier wird also die Letbeshchlenfliissigheit durch die Bewegungen
eines Herzens in Bewegung gehalten. Dasselbe gilt unter den Entomostraken fiir
die Copepoden, Cladoceren (Flohkrebse) und Phyllopoden. Besonders bei vielen

1} Sehr gut z. B. bei dem durchsichtigen Polychaeten Tomopteris zu beobachten.
Die ,,Blutkérperchen* werden durch die Flimmerauskleidung in jeder Segmenthélfte am
oralen Ende in die Parapodien getrieben und kehren auf der aboralen Seite zuriick. Kin
Ubergang von einem Segment zum anderen kommt selten vor. Die ,,Zirkulation® ist also
im wesentlichen segmental und halbseitig (BETHE).
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Vertretern der beiden ersten Unterordnungen ist die Bewegung des Blutes
wegen ihrer Durchsichtigkeit und der deutlich durch die Kérperwand hindurch
erkennbaren Blutkérperchen sehr leicht zu beobachten. Von dem groflen, sehr
schon und regelmiafig pulsierenden Herzen fiihrt eine meist kurze, mit einer
Klappe versehene ,,Aorta‘‘ kopfwirts in die grofen, blutgefiillten und miteinander
kommunizierenden Lacunen, die ihrerseits wieder durch die Organe und diinne
-Septen voneinander abgetrennt sind. Das Blut sammelt sich von hinten her
zustrémend in einem perikardialen Sinus und tritt von hier durch ,,vendse®,
bei der Systole sich schlieBende Ostien wieder in das Herz ein. Die Hauptbahnen
sind dem Blut vorgezeichnet, aber von einer geregelten Zirkulation kann nicht die
Rede sein. Haufig kommen schon in den groBen Lacunen hier und dort Stau-
ungen und Wirbelbildungen vor, und besonders in den engen Teilen (Dupli-
katuren der Kérperwand, Extremititen usw.) sieht man zeitweise eine voll-
kommene Stase eintreten oder auch das Blut bald in dieser bald in jener Richtung
flieBen. Bei manchen Arten finden sich in den langen Extremititen akzessorische
Motoren). Verhiltnisse von &hnlicher Einfachheit finden sich in der Klasse
der Arachnoideen bei einigen Milben-(Acarinen-)Arten, wihrend andere,
ebenso wie die Birtierchen (Tardigraden), eines Zirkulationsapparates ganz
entbehren.

Uberall handelt es sich hier um Tiere von geringer KérpergroBe, deren
groBere, meist auch besser differenzierte Verwandte (bei den Wiirmern zum Teil
schon manche Plathelminthen [die Nemertinen] und weiterhin die meisten An-
neliden, bei den Crustaceen die Malacostraken, bei den Arachnoiden die Araneen,
Scorpioniden und andere Ordnungen) einen recht ausgebildeten Zirkulations-
mechanismus besitzen. Nicht die Stellung im zoologischen System (oder wenig-
stens nicht diese in erster Linie), sondern im wesentlichen die KérpergroBe und
die Lebhaftigkeit des Stoffwechsels entscheiden iiber die Mittel des internen
Stoffverkehrs des Organismus. Wo die Diffusion im Verein mit den durch-
muschenden Lokomotionsbewegungen des Kirpers ausreicht, da ist auf besondere
Mittel 2ur Bewegung der Leibeshohlenfliissigkeit verzichtet worden; wenn das nicht
mehr geniigt, dann kommt der Einbau eines einfachen Motors und einiger Septen
hinzu. Bedeutendere Grofe und stirkerer Stoffwechsel verlangen die Bildung lingerer
und verzweigter Gefdfe, die entweder mit den grolen Hohlrawmen (verschiedenen
Ursprungs) in Verbindung stehen oder zur geschlossenen Blutbahn werden.

Unter den Wiirmern wird die geschlossene Blutbahn z. B. bei den Chaeto-
poden erreicht, nicht aber bei den Hirudineen (bei denen sie vielleicht auch
wieder verlorengegangen ist). Bei den Arthropoden bleibt das Gefallsystem
auch bei den héchststehenden Formen, die sich unter den dekapoden Krebsen
finden, iiberall offen. Unter den Mollusken ist nur bei den allerhéchsten Formen,
den Cephalopoden (Tintenfischen), ein annéhernd geschlossener Zirkulations-
apparat vorhanden, withrend bei vielen anderen Vertretern trotz betrichtlicher
Koérpergrofle und ziemlich hoher Differenzierung noch sehr groBe, mit Blut
gefiillte Rdume (wahrscheinlich der priméaren Leibeshohle) in die Bahn ein-
geschaltet sind (z. B. bei den Opistobranchiern).

Die Zirkulationsverhiltnisse in solchen unvollstindig geschlossenen Ge-
fiBbahnen beanspruchen in hohem MafBe das Interesse der Physiologen, denn
es ist recht schwer verstindlich, wie bei dem verhiltnismaBig recht geringen
Blutdruck z. B. der Korper eines so groflen und lebhaften Tieres, wie es
etwa der Hummer ist, unter Einschaltung grofer Blutseen geniigend durch-
stromt werden kann.

1) So z. B. bei Leptodora. Avuc. WEeisMANN: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 24. 1874.
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¢) Blutgefifsystem (Anordnung der Gefifie; Zahl, Lage und allgemeine
Bedeutung der Motoren des Blutes).

Ob es einen einheitlichen Urtypus der Blutbewegung gibt, ist wohl bisher
weder von den vergleichenden Anatomen noch von den Physiologen entschieden
worden. Es hat den Anschein, als ob nach dem Auftreten von trennenden Septen
in der (priméren) Leibeshohle und nach der Abschniirung einiger GefidfBrohren
bald hier, bald dort bei Vertretern der niederen Tierstimme contractile Elemente
in die Wande der Gefale eingelagert worden sind. Bei manchen primitiveren
Tierformen ist diese Contractilitit auf einen kleinen Bezirk beschrinkt, bei an-
deren tritt sie uns an mehreren, aber nicht gleichartigen Stellen der Blutbahn ent-
gegen, bei wieder anderen besitzen fast alle mit einer eigenen Wand versehenen
Gefalteile die Fahigkeit, sich mehr oder weniger lebhaft rhythmisch zusammen-
zuziehen. Offenbar entscheiden auch hier nicht, oder wenigstens nicht allein,
phylogenetische, sondern im wesentlichen funktionelle Gesichtspunkte. Dafiir
spricht schon die Tatsache, dal die Verbéltnisse bei nahe verwandten Tieren
recht verschieden liegen und da8 héufig eine vollkommene Riickbildung statt-
findet. '

Wenn man die Annahme eines primitiven Urtypus machen will, so wird man
ihn am ehesten in einer allgemeinen Fihigkeit der Gefife zu rhythmischer Tdtigkert
suchen diirfen und nicht die Ausbildung eines an bestimmter Stelle gelegenen
engbegrenzten Motors, eines Herzens, als das Urspriingliche annehmen. Aus
einem solchen Urtyp wird man am besten die Tatsache ableiten kénnen, daf sich
die Contractilitdt (in einer fiir den Blutumlauf wirksamen Betédtigungsform)
bald an dieser bald an jener Stelle konzentriert und an anderen ganz verloren geht
oder nur in einer rudimentaren Form bestehen bleibt, die nur noch geeignet ist,
die Blutfiille der Organe zu regulieren, aber nicht den Umlauf selbst in Gang zu
halten, wie dies in besonders hohem MafBe bei den Wirbeltieren der Fall ist.

Einen solchen primitiven Zirkulationsappargt kénnen wir in dem Geféf3-
gystem mancher Wiirmer, auf das spéter eingegangen wird, und nach den Unter-
suchungen von O. Counarm'), HENRI?) und ENrIQUES?) in dem der Holothurien
erblicken. Der Reichhaltigkeit der Gefafle und ihrer Verzweigungen nach (Abb. 6,
S. 8) handelt es sich zwar um ein recht ausgebildetes System, aber funktionell
steht es auf einer sehr niederen Stufe schon deswegen, weil Klappen oder andere
Einrichtungen, die dem Blut eine bestimmte Richtung geben, fehlen. An den
meisten grollen Gefdlflen, besonders aber an denen des Darmes, treten bald hier
bald da, besonders in der Gegend von Verzweigungen, rhythmische Einschnii-
rungen auf, welche sich peristaltisch ein Stiick weit nach beiden Seiten fortsetzen.
Da der Ort des Ausganges wechselt und wohl mehrere Stellen gleichzeitig als
Ausgangspunkt dienen kénnen, so kommt es zu keiner Zirkulation, sondern das
Blut wird nur hin und her geschoben und mehr oder weniger lokal durchmischt.

ENRIQUES gelang es, diese Bewegungen der Blutsiule auch photographisch aufzu-
schreiben. Die Bewegungen sind auch, ebenso wie die Fiillung der Gefafle, nicht immer

gleich stark, sondern von funktionellen Verhiltnissen abhingig; sie werden besonders im
Anschlufl an die Nahrungsaufnahme deutlicher.

Rhythmische Kontraktionen an ausgedehnten Gefdfbezirken finden sich auch
sehr haufig im Stamm der Wirmer (Nemertinen und Anneliden). Hier laufen
aber die Kontraktionswellen (und das verleiht diesen GefifBsystemen den Charakter
einer hoheren Differenzierung) bereits bei den meisten Arten in einer bestimmien

77776 767(7)H7NHEIM, O.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 33, S. 9—54 (18). 1901.
2) Hexri, V.: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 55, S.1246. 1903.
3) Exriques: Archivio zoologico Vol. 1, S.1—58. 1903.
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Richtung, wodurch dann — manchmal unterstiitzt durch eingebaute Klappen-
apparate — der Stromung eine bestimmte Richtung erteilt wird. Das funktionell
Wesentliche erscheint dabei aber einmal die grofle Ausdehnung der pulsierenden
Teile und der peristaltische Charakter der Bewegung (Abb. 8).

So beschreibt:BURGER!) bei den zu den Plathelminthen gehorigen Nemertinen ein ein-
faches aber geschlossenes GefiBsystem, das im wesentlichen aus emem stirkeren Dorsal-
gefall und zwei schwicheren SeitengefiBen besteht, die meist durch metamere Verbindungen
miteinander kommunizieren und manchmal zahlreiche Seitenzweige abgeben (Abb. 8a).
Stets zeigen die 3 Hauptstdmme, die den Koérper in der ganzen Léngsrichtung durchziehen,
rhythmische Kontraktionswellen, welche im Dorsalgefifi von hinten nach vorn, in den
Seitengefillen von vorne nach hinten verlaufen. Das Blut flieBt in den entsprechenden
Richtungen. Die Bewegungen sind im Dorsalgefil3, das eine besser ausgebildete Muskel-
schicht hat, kriftiger. Bemerkenswert sind von B6HMIG2) beschriebene Zellen in der
GefiBBwand, welche sich bei der Systole in das Lumen vorwélben und einen RiickfluB3
verhindern.

Bei den Anneliden, die bis auf die Hirudineen ein geschlossenes GefédBsystem besitzen,
liegen die Verhaltnisse im Prinzip dhnlich, nur sind sie meist viel komplizierter, aufler bei
den Formen, wo das GefiBlsystem zuriickgebildet ist oder ganz fehlt (wie z. B. bei den Ca-
pitelliden). Neben dem fast iiberall vorkommenden Dorsalgefal (Abb. 8b u. ¢, D.G.) findet
sich meistens wenigstens ein ventrales Rohr, das zwischen Bauchmark und Darm verlduft
(Chéitognaten, Abb. 8b u. ¢, V.G.) oder das Bauchmark umschliefit (ein Teil der Hiru-
dineen). Die meisten Chitognaten besitzen noch ein zweites, unpaariges, ventral gelegenes
Gefil3, das bei den Polychiten®) dicht unter dem Darm herzieht (Abb. 8b u. ¢, D.8.), bei
den Oligochiten ventral vom Bauchmark verlduft (Abb. 8e, 8.G.). Bei Nephelis und einigen
anderen Hirudineen fehlt das DorsalgefiBl; es wird funktionell durch zwei Seitengefafle
ersetzt (Abb. 8d, L.G.). Laterale GefiBe gibt es aber auch bei den meisten Chitognaten
(Abb. 8b u. ¢, L.G. In die Abb. 8e sind sie nicht eingezeichnet, um sie nicht zu kompli-
zieren). Diese lingsverlaufenden GefiBle sind untereinander durch Ringgefifle verbunden;
aullerdem gehen von ihnen, sich oft vielfach verzweigende Seitengefie zu den Organen. —
Sowohl bei Polychiiten?) wie bei Hirudineen®) kommen Gefalerweiterungen (Ampullen)
vor, welche im ersten Fall endstindig sind, im zweiten Fall in die Hauptbahnen ein-
geschaltet sind.

In dieser kurzen und stark schematisierten Beschreibung des Gefafverlaufes ist von
einer Beziehung der Blutgefile zum Atemapparat, die in den hoéheren Tierkreisen eine so
groie Rolle spielt, noch gar nicht die Rede gewesen. Bei der Mehrzahl der Wiirmer fehlen
namlich besondere Atemeinrichtungen, indem die ganze dullere Oberfliche dem Gasaustausch
dient. Nur bei Polychiten kommen hiufiger besondere Oberflichenvergroferungen in Ge-
stalt von &uBeren Kiemen vor, die entweder in Anhingen des Vorderendes (Tubicolen)
oder in Biischeln an den Parapodien (Errantien) bestehen. Die Blutversorgung ist in der
Regel so, daB vom Riickengefal aus in jede Kieme ein Seitenzweig hineinfithrt und ein
zweites GefaB von der Kieme zum Ventralgefill zieht (Abb. 8¢, d.K.G. und ».K.G.). Der
Aufbautypus des GefiBsystems wird aber durch die Atemapparate meist nicht wesentlich
beeinfluf3t.

Die Pulsationsfihigkeit der Gefifle ist sehr verschieden ausgebildet. Bei Gephyreen
kommen Formen vor (Phoronis), bei denen alle Gefifle selbstindige Bewegungen ausfiihren
konnen, und zwar zum Teil in ziemlich ungeordneter Weise, dhnlich wie bei den Holothurien,
so daf} das Blut bald in dieser, bald in jener Richtung fortbewegt wird®). Bei den Chitognaten
und Hirudineen nehmen immer nur gewisse, aber meist sehr ausgedehnte Gefébezirke an den
Pulsationen teil. Bei den Polychiten sind es in der Regel das Dorsalgefal und die Ring-
gefifle, in geringerem Grade der Darmsinus (Abb. 8b u. c¢). Bei einigen Formen pulsiert
aber nicht das ganze Dorsalrohr, sondern nur ein Teil, der bisweilen, wenn er sehr begrenzt
ist, stark erweitert ist und den Namen eines Herzens mit Recht trigt. Bei den Oligochéten
(Abb. 8e) pulsieren das Dorsalgefdl und entweder alle oder nur ein Teil der Ringgefife.
Das letztere ist z. B. bei den Regenwiirmern der Fall, bei denen die pulsierenden Ring-
gefiBe erweitert sind und als ,,Herzen® bezeichnet werden. Bei den Hirudineen sind es die

1) BiraER, O.: Bronns Klassen und Ordnungen des Tierreiches Bd. 4 (Suppl.), S. 241
u. 303. 1897—1907.

2) Boumie, L.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 64, S. 503. 1898.

3) MEYER, Ep.: Mitt. d. zool. Stat. zu Neapel Bd. 7, 8. 592. 1886 u. Bd. 8, S. 462. 1888.

4) MEYER, Ep.: Mitt. d. zool. Stat. zu Neapel Bd. 8, S. 572. 1888.

5) BipDER, A. 1868: Zitiert nach BrRUCKE. Dort auf S. 878.

6) Siehe 8. 47.
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Lateralgefia3e, welche Pulsationen ausfiihren, und zwar, wie schon JoEaNNES MULLER) (1828)
gesehen hat, alternierend. SchlieBlich pulsieren hier ebenso wie bei Polychiten, wenn sie
solche besitzen, die Ampullen (Abb. 8d).

Bei den Pulsationen der langen Gefiprohren der Wiirmer ist beachtenswert,
daB dieselben ausgesprochen peristaltisch verlaufen. Die Kontraktionswellen,
deren Richtung auf der Abb. 8 durch ausgezogene Pfeile angedeutet ist, beginnen
meist am einen Ende (im Dorsalgefil am Hinterende) und laufen zum anderen
Ende fort. Am genauesten sind diese Verhéltnisse von STHBEL2) am Regenwurm
studiert. Wichtig ist aus seinen Beobachtungen daf jede beliebige Gefiifstelle
bei der Reizung zum Ausgangspunkt einer Kontraktionswelle werden kann. Auch
spontane Anderungen des Ausgangspunktes der Wellen sind von verschiedenen
Autoren beschrieben worden3). Im wesentlichen ist es diese Peristaltik, durch
die dem Blutumlauf eine bestimmte Richtung erteilt wird. Die Klappen, soweit
solche vorhanden sind, scheinen eine untergeordnete Rolle zu spielen.

Auffallend ist die schon erwihnte Tatsache, daB sich bei Hirudineen ab-
wechselnd das eine und das andere Lateralgefal peristaltisch zusammenzieht
[Jor. MULLER, GASKELLY) u. a.]. Dadurch wird das Blut bald von der einen,
bald von der anderen Seite in die iibrigen GefdBe hineingetriecben. Bei Nephelis
soll sich die Welle nach BipDER®) sogar in dem einen Lateralgefi nach vorne,
im anderen, alternierend, nach hinten bewegen. Eine wenn auch nicht regel-
méflige Umkehr in der Peristaltik der BlutgefaBe ist besonders schon bei Phoronis
(Gephyree ?) zu beobachten ¢).

Bei dem komplizierten Bau des BlutgefiaBsystems der héheren Wiirmer,
besonders der Chidtopoden, ist es nicht zu verwundern, daB iiber die Einzel-
heiten der Blutstromung noch viele Kontroversen bestehen, die von BRUCKE aus-
fiihrlich und kritisch zusammengestellt sind. Uber den Verlauf der Stromung
in den grofiten Gefiflen bestehen aber kaum Meinungsverschiedenheiten. Die
Stromrichtungen sind in den Bildern der Abb. 8 mit gestrichelten Pfeilen an-
gedeutet. Zum Teil mogen die Meinungsverschiedenheiten darauf zuriickzufithren
sein, dafl auch bei ein und demselben Tier die Strémung in den untergeordneten
GefiBen nicht immer die gleiche ist. Das fir uns an dieser Stelle Wesentlichste ist
die grofe Ausdehnung der pulsierenden Teile und thr peristaltischer Charakter. —

Das Gefillsystem der Arthropoden, soweit iiberhaupt vorhanden, zeigt eine
sehr verschiedene Ausbildung, wenn auch der Grundtypus iiberall derselbe ist:
ein stets dorsal gelegener, mehr oder weniger ausgedehnter, pulsierender Gefi -
teil, der das Blut entweder direkt (vgl. S. 10) oder durch Vermittlung kiirzerer
oder lingerer GefiBe in die Leibeshohle schickt. Aus der Leibeshéhle tritt das
Blut, manchmal durch Vermittlung besonderer GefiBe, in einen perikardialen
Sinus, von wo es durch ,,vendse‘* Ostien in das ,,Herz zuriickgelangt. Im ein-
zelnen gestalten sich die Verhiltnisse etwa folgendermaBen:

Bei den Insekien pulsieren meist alle die Teile, die als wirkliche Gefifie mit
eigener Wand angesehen werden konnen. Diese beschrinken sich aber in der
Regel auf ein dorsal den ganzen Kérper durchziehendes, hinten geschlossenes
Rohr, das segmental angeordnete Einschniirungen zeigt. Unter dem Herzrohr
zieht das sog. Diaphragma hin, eine Membran, die im wesentlichen aus den
,» Fligelmuskeln‘ (M. alares) besteht. Diese Membran ist mit dem Herzen durch
Bindegewebe verbunden. Andererseits ist das Herz am Thorax aufgehingt,

1) Zitiert nach BRUCKE.

2) SrtBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 129, S. 1—34 (25). 1909.

3) Siehe unten S. 27.

4) GasgELL, J. F.: Philosoph. Transact., Ser. B, Bd. 205 153——211 (169). 1914.
5) Zitiert nach Briicke. Dort S. 878.

6) Siehe unten S. 47.
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so daB eine Verkiirzung der M. alares diastolisch wirken kann [s. Abb. 15, S. 34]%).
Auch hier haben die Bewegungen des pulsierenden Gefarohres einen ausgesprochen

Abb. 9. Gefilsystem vom Hummer. Die
pulsierenden Teile sind gekreuzt schraf-
fiert. Die Pfeile geben die Strémungs-
richtungen an. H. Herz; D.G.a. und
D.G. p. vorderes und hinteres Dorsal-
gefi; V.G, arterielles VentralgefaS;
V.8. Venensinus (punktiert); Os. Ostien
mit Klappen; Br. Kiemen; p.c. Perikard.
(Im wesentlichen nach HuxLry).

peristaltischen, ja manchmal sogar segmen-
talen Charakter, in dem sich die einzelnen
Abteilungen von hinten nach vorn nach-
einander kontrahieren?).

Das Blut wird aus deme+Herzen entweder
direkt oder durch Vermittlung wenig verzweigter
Rohren nach vorne ausgeworfen und strémt in
die durch Septen unterteilte Leibeshohle3). In
jedem Segment finden sich ein Paar ,,venéser
Ostien, durch die das Blut aus dem perikardialen
Raum wieder in das Herz zuriickstromt. Klap-
penartige Vorspriinge am Gefifirohr tragen dazu
bei, dem Blutstrom eine bestimmte Richtung
zu geben. Die Zirkulation wiirde sehr unvoll-
stdndig sein, besonders in den diinnen Beinen
und den flachen Fliigeln, wenn nicht bei sehr
vielen Arten (Schmetterlinge, Heuschrecken,
Ephemeriden usw.) ,,quxtitire Herzen* an den
Beinen, den Antennen und Fliigeln eingebaut
waren, d. h. Teile der Blutbahn mit differen-
zierter, muskuldoser Wand, welche sich rhyth-
misch und unabhingig vom Dorsalgefall kon-
trahieren.

Wenn die Insekten mit einem so ein-
fachen Zirkulationsapparat auskommen
konnen, so erkliart sich dies wohl daraus,
daf der Gasaustausch durch die iiberall
hindringenden Tracheen besorgt wird. Fiir
die iibrigen Aufgaben der Zirkulation (Zu-
fihrung von Nahrungsstoffen und Ab-
fithrung nicht fliichtiger Stoffwechselpro-
dukte) geniigt offenbar auch ein weniger
vollstindig und weniger schnell arbeitendes
System.

Allerdings finden sich bei den ebenfalls zu
den Tracheaten gehérigen Arachnoideen zum
Teil sehr viele vollkommenere Einrichtungen,
so besonders bei den Skorpionen. Von dem
langen Herzen, das im Abdomen gelegen ist,
ziehen Gefale mit eigener Wand und unter
mehrfachen Verzweigungen durch den ganzen
Kiirper und bis in die Spitzen der langen Extre-
mitaten. Spater ergieBt sich aber auch hier
das Blut in die Leibeshohle. Bei den kleineren
Formen (Milben, Tardigraden usw.) fehlt ein
Zirkulationsapparat ganz oder ist auf ein kleines
pulsierendes Herz reduziert.

Langgestreckte Herzen mit vielen segmen-
tal angeordneten Ostien finden sich auch im

1) Eine eingehende Schilderung der morphologischen, zum Teil auch der funktionellen
Verhiltnisse findet sich bei A. BErLEsE: Gli insetti Bd. 1, S. 760 ff. Milano 1909; ferner bei
CHr. ScarOEDER: Handb. d. Entomol. Bd. I, 8. 382—402. Jena 1913.

2) Siehe unten S. 28 u. 35.

3) LEoRTOWITSCH (Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 12, 8. 337. 1911) hat in den Beinen
und Antennen von Ranatra echte GefiBe mit Klappen gesehen. Eine Bestétigung ist ab-

zuwarten.
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Unterstamm der Crustaceen, so besonders bei den Amphipoden und Stomatopoden. Bei
letzteren ist, wie man sehr deutlich an den durchsichtigen Larven sehen kann, dem annéhernd
aynchron schlagenden Herzschlauch ein pulsierender Aortenteil vorgelagert, welcher sich wie
der Bulbus aortae der Amphibien erst nach Entleerung des Hauptherzens zusammenzieht.

Die groBte Vollkommenheit zeigt unter den Arthropoden der Zirkulations-
apparat der hochststehenden Crustaceen, namlich der dekapoden Krebse und ihrer
niichsten Verwandten. Zwar ist derselbe auch noch offen, aber es sind doch lange
und vielfach verzweigte GefidBe vorhanden, und auch in den Lacunen fliefit das
Blut in bestimmten Bahnen. Nur ein kleiner Bezirk des Gefdfapparates besitzt
die Fahigkeit, selbstindige Pulsationen auszufithren und das Blut herumzutreiben.
Hier spricht man daher mit Recht von einem Herzen (Abb. 9). Der Atemapparat
kommt in eine feste Beziehung zum Zirkulationsapparat und wird von der ge-

Abb. 10. Schema des BlutgefiBsystems einer Lamellibranchiate (Muschel), von der Seite

gesehen. Ao. a. und Ao. p. vordere und hintere Aorta; Br. Kieme; Br.v. Hauptkiemen-

gefiBl; D. Darm; F. FuB; Vo. Vorhof; Ma. Mantel; Mu. Mundéffnung; H.K. Herzkammer;

N. Niere. Die Pfeile geben die Strémung des Blutes an, Pulsierende Teile sind gekreuzt
: schraffiert. Vendse Gefifle punktiert. :

samien Blutmasse durchflossen. Das von den Kiemen herkommende arterielle
Blut wird durch Gefifle mit eigener Wand in den Perikardraum hineingefiihrt
und tritt von hier durch ,,ventse” Ostien in das Herz ein. Dieses wirft es nach
vorne und hinten in den Koérper, um dann in lacundre Rdume iiberzugehen.
Von diesen sammelt es sich wieder in venosen GefiBen (Abb. 9 punktiert) und wird
den Kiemen zugefiihrt. Das Herz ist also im funktionellen Sinne rein arteriell
und hat durch seine Arbeit einen doppelten Widerstand zu iiberwinden, zuerst
im Kérper und dann nochmal in den Kiemen. —

Recht kompliziert und in den einzelnen Gattungen verschieden, liegen die
Zirkulationsverhaltnisse bei den Mollusken. AuBler bei den Cephalopoden, die ein
fast geschlossenes System besitzen, sind iiberall mehr oder weniger grolle Lacunen
der Leibeshohle mit in den Apparat einbezogen, so dafl die Menge der Hémo-
lymphe meist sehr groB ist und einer geordneten Blutbewegung groBe Schwierig-
keiten bereitet. In der Regel wird diese groe Masse durch ein verhéltnismaBig
kleines Herz in Bewegung gesetzt, das insofern eine hohere Ausbildung zeigt,
als ihm eine resp. ein Paar alternierend mit der Herzkammer pulsierende Vor-
kammern vorgeschaltet sind (Abb. 10 u. 11 Vo.). Alle anderen Gefifteile sind,

Handbuch der Physiologie VII. 2
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abgesehen von wenigen Ausnahmen, soweit man weif3, nur passiv beteiligt. Nur bei
den hochsten Formen, den Cephalopoden, sind an verschiedenen Stellen ,,auxilidre
Herzen* vorhanden, und zwar iiberall da, wo ein groferes Gebiet feiner Gefille
zu durchstrémen, also ein grélerer Widerstand zu iiberwinden ist (Abb. 11).

Abb. 11. Schema des GefiBsystems eines Cephalopoden
von der Bauchseite erdffnet. H.K. Herzkammer; Vo.
Vorhof; Ao. Aorta; K. Kieme; aKg. und zKg. ab-
fithrendes und zufiihrendes Kiemengefa8; K.H. Kiemen-
herz; Au. Auge; D. Darm; Kr. Kropf; Ma. Mantel;
Mg. Magen; N. Niere; Pi. Peritonealtube; 7'r. Trichter;
V.8. Venensinus. Pulsierende Teile doppelt resp. einfach
schraffiert. Vendse GefaBle punktiert. (Darmtractus
gestrichelt.) (Unter Benutzung der Abbildungen von
R. HErTwic und V. BAUER.)

Diese nacheinander zu
durchflieBenden Capillarge-
biete bestehen, vom eigent-
lichen Herzen (H.K.) aus-
gehend, 1. in den Gefiflen
der Muskulatur, der Ein-
geweide (mit AusschluBl der
Nieren), des Nervensystems
und der Haut, 2. den Gefiaflen
der Niere, welche bei den
Cephalopoden nur von einem
Teil, bei den meisten anderen
Mollusken vom gesamten
venosen Blut durchflossen
wird, und 3. den Verzwei-
gungen in den Kiemen. Bei
den Cephalopoden pulsieren
nun 1. die Peritonealtuben
(das sind die grofen, ventsen
Gefafle, welche das Blut
der Eingeweide abfiihren
Abb. 11, Pt.), 2. die Vena
cava, 3. die Nierengefille
und 4. eine paarige Erweite-
rung vor den Kiemen, die

,,Kiemenherzen (K.H.).
Durch die ersten drei nach-
einander und mit peristal-
tischem Charakter sich zu-
sammenziehenden grofen Ge-
faBe wird der Widerstand in
den Nieren, durch die Kie-
menherzen der Widerstand
in den Kiemen iiberwunden.
Die pulsierenden Teile des
Gefiflapparates sind also bet
den Cephalopoden sehr aus-
gedehnt.

Dieselben meist zwar
weniger engen, aber mit La-

cunen durchsetzten Capillargebiete sind auch bei den {iibrigen Mollusken zu
durchfliefen. Bei den Lamellibranchiaten (Abb. 10) geht sogar das ganze Blut
durch die Niere, wihrend bei einigen Gastropoden (so bei den Pulmonaten) nur
ein Teil dieses Organ passiert (wie das auch bei den Cephalopoden der Fall ist).
Wie diese groBen Widerstinde i{iberwunden werden, ist noch ein ziemliches
Ritsell). Das Herz aller dieser Mollusken fiihrt nur arterielles Blut, wihrend

1) Siehe hierzu auch W. STRAUBS Arbeiten iiber das Aplysiaherz.

Pfliigers Arch. f. d.

ges. Physiol. Bd. 86, 8. 504—-532. 1901 u. Bd. 103, S. 429. 1904.



Ubersicht iiber die Saftebewegung der Tiere. 19

bei den Cephalopoden zu diesem arteriellen Herzen noch das vorher beschriebene
paarige, venose Kiemenherz hinzukommt.

Auf die Verschiedenheiten, welche die einzelnen Klassen und Ordnungen der Mollusken
aufweisen, und auf viele interessante Einzelheiten kann hier nicht eingegangen werden,
BRijcKE!) hat iiber dieselben eingehend berichtet, auf die vielen noch schwebenden Einzel-
fragen hingewiesen und das ganze Material kritisch gesichtet. —

Das GefiBsystem der Tuntcaten, das wegen der Durchsichtigkeit einzelner
Vertreter, besonders der Salpen, leicht zu studferen ist und wegen der Verwandt-
schaft dieser Tiere mit den Wirbeltieren ein besonderes Interesse beansprucht,
bietet mancherlei, sonst nur selten vorkommende Besonderheiten. Im Prinzip
ist es sehr einfach gebaut und laBt sich am ehesten im anatomischen Aufbau
mit dem der hoheren Crustaceen vergleichen. Es ist aber in vollkommnerem
MafBle geschlossen, und das Blut flieit der einfachen Herzkammer, die der einzige
pulsierende Teil ist, nicht aus dem Perikard durch Ostien, sondern direkt durch
Gefafle (Abb. 12) zu.

Abb. 12. Schema des Gefaflsystems (schwarz) einer Salpe (Tunicate). C. Cellulosemantel;
G. Ganglien; E. Eingeweidekniuel; e. Egestionsoffnung; 3. Ingestionsoffnung; H. Herz;
K. Kieme; M.Muskelband. (Unter teilweiser Benutzung einer Abbildung von L. S. SCHULTZE.)

Vom Herzen gehen nach beiden Seiten Gefale aus, die sich oralwarts entweder im Mantel
und im Kiemenkorb (Ascidien) oder (bei den Salpen) in der Wand des Peribranchialraumes
und in der bandformigen Kieme (Abb. 12, K.) ausbreiten, nach der anderen Seite hin den
Eingeweidekniuel (F) versorgen. Beide Gefallbahnen gehen ineinander iiber. Das Herz

liegt wie bei den Wirbeltieren ventral.

Die wesentlichste physiologische Eigenheit des Gefaflsystems der Tuni-
caten besteht darin, dall der Herzschlag, der ausgesprochen peristaltischen Charakter
hat, nicht immer in der gleichen Richtung erfolgt, sondern periodisch in seiner
Richtung wechselt?). Da sich je nach der Richtung bald das Kiemen-, bald das
Eingeweideende des Herzens durch eine zirkulire, zum andern Ende hin-
wandernde Einschniirung abdrosselt, so flieBt das Blut bald kiemenwirts, bald
eingeweidewiérts, d. h., das Herz ist in der einen Periodik vends, in der anderen
arteriell. —

Die Anatomie des GefaBapparates von Amphioxus ist ziemlich genau bekannt
(Abb. 13a), aber es gibt nur wenige Angaben iiber seine Physiologie. So viel
ist aber sicher, daf weite Bereiche der grofen Gefdfle pulsieren, indem peristaltische
Wellen in ziemlich regelmaligen zeitlichen Abstanden iiber dieselben hinlaufen. Am
starksten pulsiert das ventrale Gefall und kleine Erweiterungen an den zirkuldren

1y BriflckE, E.: Zitiert auf S. 3.

) Scuaurrze, L. S.: Untersuchungen iiber den Herzschlag der Salpen. Jenaische
Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 35, S.221—328. 1901; hier auch iltere Literatur. Siehe auch
weiter unten S. 46.

%
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GefiBlen (Kiemengefien), schwicher das (arterielles Blut fithrende) Dorsalgefa31).
Die Verhaltnisse liegen also dhnlich, wenn auch einfacher, wie bei den Chito-
poden; nur ist dorsal und ventral vertauscht. —

Bei fast allen Wirbeltieren beschranken sich die aktiven pulsatorischen Be-
wegungen auf einen oder zwei Teile des GefaBapparates von geringerer Aus-
dehnung Ist es einer, so liegt der Motor vor dem Respirationsapparat; sind es
zwei, so liegt der andere vor dem groflen Widerstand der KorpergefaBe

Bei den Fischen, die in der Anordnung der Gefafle noch eine ziemlich grofle
Ubereinstimmung mit der des Amphioxus zeigen (Abb. 13b), pulsieren nur drei
kurze erweiterte Abschnitte des prébranchialen Gefafirohres, und zwar zeitlich

Abb. 13 a und b. a) Schema des Blutkreislaufes des Amphioxus (kombiniert). A. After;

D.G. Dorsalgefal; K.G. Kiemengefil; Mu. Mundoffnung; V.G. Ventralgefa. b) Schema

des Blutkreislaufes¥eines Knochenfisches. Ao. a. Aorta ascendens; Ao. d. Aorta descendens;

B. a. Bulbus Aortae; C.V.S. Cardinal-Venensinus; D. Darm (gestrichelt); H.K. Herz-

kammer; J.V. Jugularvene; K. Kieme; L. Leber (gestrichelt); L.V. Lebervene; P.A. Pfort-
ader; VO. Vorhof. Venose GefiaBe punktiert. Pulsierende Teile geringelt.

nacheinander, der Vorhof, die Kammer und der ,,Bulbus arteriosus“. Dieser
Motor beférdert bekanntlich nur vendses Blut in der Richtung auf die Kiemen.
Hier arterialisiert, durchfliefit es alle Organe, um durch die Venen zum Herzen
zuriickzukehren. Hierbei hat der eine einzige Motor zwei bzw. drei capillire
Widerstdnde zu tberwinden: den der Kiemen und den der gesamten Organe,
soweit es das Pfortaderblut anbetrifft, auch noch den der Leber. Die Schwierig-
keiten fiir das Herz sind also dieselben wie bei den Lamellibranchiaten und
Gastropoden. Wéhrend aber das Herz dort arterielles Blut fiihrt, ist es hier
venodses, was nicht als Vorteil fiir die Herzaktion angesehen werden kann,

Bei einigen Fischen, den Cyclostomen, kommen noch akzessorische Herzen vor, so
bei Bdellostoma?) in der Pfortader und bei Myxine an den Venen des Hinterkérpers.

1) BRUCKE, E.: Zitiert anf 8.3 (dort 8. 1008). — StECHE, O.: GrundriB} der Zoologie.
S. 422 u. 432. Leipzig 1919. — ZARNIK, B.: Anat. Anz. Bd. 24, S. 609. 1904. — Lecros:
Mitt. d. zool. Stat. zu Neapel Bd. 15, S. 487 (495). 1902.

2) CarwsoN, A. J.: The Heart of the California Hagfish. Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 4, S. 264. 1904.
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Die allgemeinen Zirkulationsverhaltnisse der iibrigen Wirbeltiere sind zu
allgemein bekannt, als daf hier auf dieselben einzugehen wire. Im Zusammen-
hang der hier behandelten Fragen soll nur noch darauf hingewiesen werden,
daf} selbst noch bei Saugetieren akzessorische Blutmotoren vorkommen. Das
einzige sichere Beispiel sind die Venenherzen in den Fliigeln der Flederméause?!).

IL. Technologische Betrachtungen zur vergleichenden Physiologie
der Zirkulationsapparate®).

Es gibt kaum eine Einrichtung des tierischen Organismus, welche so dazu
herausfordert, Vergleiche mit Erzeugnissen menschlicher Erfindungsgabe an-
zustellen, wie die Zirkulationsapparate. Fast alle Mittel, welche der Mensch zur
Bewegung von Flissigkeiten in der Technik anwendet, sind lange vor ihm schon
in der Natur benutzt; Rohrenleitungen, Pumpen verschiedener Konstruktion,
selbsttatige und gesteuerte Ventile und vieles andere. Man hat daher auch von den-
Anfangen physiologischer Forschung an die Bilder der Technik in die Sprache
der Wissenschaft ibernommen und sich den Sinn dieser in der Natur vorhandenen
Apparate an den uns verstandlicheren Apparaten der Technik klar zu machen
gesucht. Man fragte sich: Warum ist diese und jene Einrichtung so und nicht
anders getroffen? Kurz, die Frage nach dem Sinn oder der ZweckmaiBigkeit hat,
offen ausgesprochen, hier wie an anderen Stellen die Wissenschaft durch viele
Jahre hindurch in hohem MaBle beschaftigt.

Eine Zeitlang waren Fragen dieser Art in MiBkredit geraten, und man kam in den uns
heute schon wieder etwas komisch anmutenden Verdacht, Teleologie zu betreiben, wenn
man nur das Wort ,,Zweck® in den Mund nahm. Aber verbliimt zogen sich ZweckmaBig-
keitsbetrachtungen doch durch die Arbeiten dieser angstlich rationalistischen Periode, und
immer neue Worte wurden erfunden, um dariiber hinwegzutauschen, dafl man ohne den
Zweckbegriff doch nicht auszukommen imstande ist. Man fragte nicht mehr: Was hat diese
oder jene Einrichtung fiir einen Sinn? sondern: Was bewirkt sie? und man erklarte sie
nicht mehr fiir zweckm#Big, sondern fiir gut angepaBt®). Seitdem man sich daran gewshnt
hat, das Fragen nach dem Sinn einer Organisation oder eines Mechanismus als eine uns
innewohnende Denkform anzusehen, hat die Behandlung solcher Probleme ihre Verfiang-
lichkeit verloren, und es bleibt jedem iiberlassen, dabei stehen zu bleiben, dafl es sich hier
nur um eine ,,fagon de parler handelt, oder noch etwas weiteres dahinter zu suchen.

So soll denn auch hier der noch nicht oft im Zusammenhang behandelten
Frage nach dem Sinn der grofien Verschiedenheiten im Aufbau der Zirkulations-
apparate nachgegangen werden. '

Die Aufgaben des Blutumlaufs sind am Anfang dieses Aufsatzes schon
einmal kurz aufgefiihrt?). Diese Aufgaben sind: Neu aufgenommene oder an
irgendwelchen Stellen mobilisierte Nahrungsstoffe sollen allen Organen und Ge-
weben zugefiithrt werden, Abfallsstoffe bestimmten Organen iibermittelt werden,
um sie aus dem Kérper herauszuwerfen, und intern erzeugte Substanzen und
Zellelemente sollen dort hintransportiert werden, wo sie gebraucht werden.
Auch ein unvollkommener Transportapparat wird diese Zwecke erfiillen konnen,
wenn weder an eine bestimmt geregelte Zuteilung noch an die Schnelligkeit,
mit der sie geschieht, besondere Anforderungen gestellt werden. Je lebhafter
der Stoffwechsel eines Organismus- ist, je empfindlicher er sich gegen Mangel
an Sauerstoff und Anhdufung von Stoffwechselprodukten (im ganzen oder in

1) Hrss: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 173, 8. 243—264. 1919.

2) Vgl. auch die technologischen Betrachtungen von Hess in Bd. 7 (2. Hilfte) dieses
Handbuchs.

8) Siehe hierzu u. a. J. v. UexktrL: In- und Umwelt der Tiere. 2. Aufl. Berlin: Julius
Springer 1921. — J. v. UexgtLL: Theoretische Biologie. Berlin: Gebr.” Paetel 1920.

%) Siehe S. 4. -
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einzelnen seiner Teile) verhélt und je schneller seine mechanischen Reaktionen
ablaufen, um so geregelter wird die Blutbewegung sein miissen, denn die Menge
der zu Gebote stehenden Fliissigkeit ist notwendigerweise beschrankt.

Wenn wir im chemischen Laboratorium mit einer beschrankten Menge eines
Losungsmittels eine Reihe von Operationen immer wieder von neuem vornehmen
miissen, so ist uns das hochst unbequem, und wir fithren dieselben gew6hnlich
nacheinander und in vollstindig getrennten Apparaten!) aus. Wohl hat man
in Fabriken bisweilen Zirkulationsleitungen, die das Loésungsmittel mit dem
jeweils gelésten von einem Apparat zum anderen und wieder zum ersten zuriick-
treiben, aber doch immer nur, wenn die Zahl der einzelnen Operationen nicht allzu
grof} ist und nicht bald mit einer Portion dieses mit einer anderen jenes und mit
der Gesamtmenge wieder etwas anderes geschehen mul} und dabei doch die Zu-
sammensetzung der ganzen Masse im wesentlichen immer gleichartig gehalten
werden soll. Technisch denkbar wire aber auch die Losung dieser Aufgabe
besonders dann, wenn die Apparate, die die Einzelverrichtungen ausfiihren,
nur der Durchleitung der Flissigkeit bediirfen, wie das bei den Organismen der
Fall ist, und wenn diese dann das iibrige von sich aus iibernehmen.

Je nach der Art der Aufgabe wiirde der Techniker zur Bewegung der gegebenen
Fliissigkeitsmenge seine Rohrenleitungen verschieden anlegen und entweder
einen oder mehrere Motoren aufstellen. Die Frage der Zeit, in welcher dieser
oder jener Prozefl ablaufen muB, und der Grad der Genauigkeit, mit der die
Zustande an den einzelnen Stellen aufrecht zu erhalten sind, wird fiir thn bei
seiner Konstruktion maBigebend sein. FEine Einrichtung, die im einen Fall
ausreichend ist und als vollkommene Anpassnug an die geforderte Aufgabe
angesehen werden kann, wird sich in einem anderen Fall als unbrauchbar
erweisen.

Genau so bei den Organismen. Es gibt, wie dies v. UEXRULL?) so treffend
auseinandergesetzt hat, keine schlecht angepafiten oder unvollkommenen Orga-
nismen, denn sonst wiirden sie nicht existenzfahig sein. Das, was sie an Organen
und Einrichtungen besitzen, ist fiir sie relativ®) vollkommen, und nur der naive
Mensch, der das Kompliziertere und fiir gewisse Zwecke Uberlegenere als das
Bessere anzusehen geneigt ist, hilt den Verdauungstraktus eines Wiederkauers
fir etwas Vollkommeneres und Hoheres als den geraden Darm eines Fluf-
krebses, oder die vier Fiile eines Pferdes zur Fortbewegung fiir geeigneter als die
Schlangelbewegungen einer Blindschleiche. Ein Automobil ist auch nicht des-
wegen vollkommener als ein Fahrrad, weil es schneller vorwarts kommt; jedes
erfillt an seinem Platz seine Aufgabe. Es kommt hier also auf die Bediirfnis-
frage heraus.

Weshalb die Colenteraten und manche Wiirmer, trotz oft ansehnlicher
KorpergroBe, ohne ein eigentliches Zirkulationssystem auszukommen imstande
sind, weshalb dasselbe auch fiir sehr viele kleine Vertreter in anderen Stimmen
der wirbellosen Tiere zutrifft, ist am Anfang?) zu erkliren versucht worden.

1) Wir wollen beigpielsweise eine feuchte Droge mit trockenem, sauerstofffreiem,
kohlenséuregesittigtem Ather oftmals extrahieren. Dann werden wir méglicherweise gendtigt
sein, nach jeder Extraktion gewisse Stoffe aus der Losung auszuféillen, den Ather abzu-
dampfen, zu trocknen, von Sauerstoff zu befreien und mit Kohlensaure zu beladen, bis wir
ihn von neuem verwenden kénnen. Das sind aber Prozeduren, die an Vielfaltigkeit noch
weit hinter dem zuriickbleiben, was im Organismus zu leisten ist.

2} v. UexgULL: Zitiert auf S. 21.

3) Wenn Uexxirn schlechthin sagt, jeder existenzfihige Organismus sei vollkommen
in seine Umwelt eingepaBt, so kann das wohl als iibertrieben gelten. Es geniigt anzunehmen,
wie man das frither auch getan hat, dafl er gerade hinreichend angepaBt ist.

4) Siehe S. 51f.
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Dort sind auch die Einrichtungen beschrieben, welche vikariierend fiir einen
Zirkulationsapparat eintreten kénnen. Wir haben daher hier nur auf Tiere ein-
zugehen, die ein mehr oder weniger ausgebautes Blutgefallsystem besitzen.

a) Der allgemeine Bauplan des GefiBapparats.

Man kann hier nach funktionellen und morphologischen Gesichtspunkten
zweil Grundtypen unterscheiden: einen segmentalen Aufbau, bei welchem durch
alle Segmente mehrere Hauptgefdfstdmme hindurchziehen, die in jeder Ab-
teilung durch vielfache Querverbindungen miteinander und mit den in den
Segmenten sich mehr oder weniger gleichméfig wiederholenden Organen in
Zusammenhang stehen, und einen zentralisierten Aufbau, bei welchem sich die
Gefille von einer Stelle (oder mehreren, aber nicht gleichwertigen) aus zu den
Organen verteilen. Im ersten Fall (Nemertinen, Chitopoden usw.) handelt es sich
also um eine Nebeneinanderschaltung aller von Blut durchflossenen Einzelteile,
im anderen Fall (Arthropoden, Mollusken, Wirbeltiere) um eine Hintereinander-
schaltung wenigstens einiger der wesentlichsten Organsysteme, wihrend bei
anderen die Nebeneinanderschaltung beibehalten ist. Dementsprechend dienen
der Blutbewegung hier eine Reihe ineinander (meist ohne Grenze) iibergehende
Motoren, wihrend dort nur ein Motor vorhanden ist, oder deren mehrere, die
aber funktionell nicht gleichartig sind. Als Ubergangsform!) zwischen beiden
Typen kann der Amphioxus gelten.

Die Hintereinanderschaltung mit einheitlichem Motor erscheint, von- rein tech-
nischen Gesichtspunkten aus betrachtet, als das Vollkommenere, weil sie eine gleich-
mdfigere Versorgung aller Organe mit sich bringt. Dieser Vorteil wird aber da-
durch wieder aufgehoben, dafl das Leben dieser Tiere an der Integritit des einen
Motors hingt. Ein Regenwurm kann, wie viele andere Anneliden, in zwei oder
mehrere Stiicke getrennt werden, und jedes Teilstiick kann weiter leben und die
fehlenden Teile regenerieren, weil jedes sein in sich geschlossenes Gefaflsystem
und die nétigen Motoren zum Umtrieb des Blutes besitzt (Abb. 14a). Bei allen
Tieren mit zentralisiertem Gefifapparat ist eine Querteilung, wenigstens fiir das
eine Teilstiick, unbedingt todlich, und eine weitgehende Regenerationsfahigkeit
wiirde ihm nichts niitzen (Abb. 14b—h). Ebenso wird das lokale Unwegsam-
werden eines Kardinalgefifes beim Anneliden ohne jede schwere Folgen sein,
nicht aber bei den Tieren mit Hintereinanderschaltung. Diese grofien Nachteile
miissen hier zugunsten der besseren Durchblutung mit in den Kauf genommen
werden. Daher sind auch tberall die Motoren und Kardinalgefifie in die Tiefe
verlagert und nach Moglichkeit geschiitzt, wihrend sie bei den Wiirmern zum
Teil ganz oberflichlich verlaufen.

Bei den meisten Tieren mit zentralisiertem Gefifapparat werden die Respira-
tionsapparate von der Gesamtblutmasse durchflossen?), die iibrigen Organe (mit Aus-
nahme der Niere bei den Lamellibranchiaten, Abb. 14d) nur von einem Teil. Alle
Organe hintereinander zu schalten, wiirde aullerordentliche Widersténde setzen und
technisch grofle Schwierigkeiten bereiten. Ein Bediirfnis ist hierfiir auch bei vielen
Organen nicht einzusehen. Wohl aber beim Atemapparat, da eine schnelle und
weitgehende Befreiung des Blutes von Kohlensiure und Beladung mit Sauerstoff
meist fir alle Organe von Vorteil ist. Alle anderen Prozesse haben mehr oder weniger
Zeit: z. B. die Zufilhrung von Nahrungsstoffen, weil alle Gewebe und Zellen
geniigende Reserven haben, und die Abfithrung von nichtfliichtigen Substanzen

1) Im funktionellen, nicht im morphologischen Sinne gemeint.
2) Bei den Amphibien wird vermutlich nur ein Teil der gesamten Blutmasse bei jedem
Umlauf durch die Lungen (resp. Kiemen) und die Haut gehen.
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und von Wasser, da ein gewisser Spielraum besteht, wie schon daraus hervorgeht,
daB Nierenexstirpation erst nach lingerer Zeit zu Vergiftungserscheinungen fiihrt.
Es geniigt daher offenbar, wenn nach einigen Umliufen das Blut Niere, Darm
und andere Organe in seiner gesamten Masse durchstrémt hat. Andererseits sind
aber manche Organe vieler Tiere so empfindlich gegen Sauerstoffmangel, daf sich
schon bald nach der Abdrosselung der Sauerstoffzufuhr Verinderungen in der
Funktion nachweisen lassen.

Abb. 14. Schematisch-technische Ubersicht der Kreislauforgane verschiedener Tiertypen.
Die GefiBe mit arterialisiertem Blut sind hell, die mit venésem Blut sind mit Punkten an-
gefillt. Die pulsierenden Teile sind geringelt. Der respiratorische Apparat (R) ist durch
ein geschlingeltes Rohr, der Darmkanal (D) durch zwei konzentrische Kreise, die Leber (L)
durch ein Dreieck, die Niere (N) durch eine Bohnenform, die Muskulatur und sonstige
Organe (M) durch ein Viereck gekennzeichnet (in 14 g sind 2 Vierecke eingetragen wegen
der verschiedenen Gefafversorgung des Vorderkorpers o und des Hinterkérpers uw. Hier
ist auflerdem wegen ihrer besonderen Versorgung noch die Haut 7' als unregelméfig
begrenzte Flache gezeichnet). H.K. Herzkammer; P. Pfortader; Pe. Perikard, Pt. Peri-
tonealtube; Vo. Vorhof. a) Chitopoden, b) Tunicaten (b.1. bei branchiofugalem, b. 2. bei branchio-
petalem Herzschlag), c) hohere Crustaceen, d) Lamellibranchiaten, e) Cephalopoden, f) Fische,
g) Amphibien (Frosch), h) Siugetiere.

Hiermit steht im besten Einklang, daB die Tracheaten, die zum Teil bei
der Lebhaftigkeit ihrer Bewegungen einen sehr regen Stoffwechsel und hohen
Sauerstoffverbrauch besitzen, mit einem ganz primitiven Zirkulationsapparat
auskommen, weil durch die so feinverzweigten Tracheen Sauerstoff an alle Gewebe
gebracht wird. Fiir die Zufiihrung von Nahrungsstoffen zu den Geweben und fiir
die Fortschaffung nichtfliichtiger Stoffwechselprodukte reicht aber das einfache
Herz (bei meist vollstdndigem Mangel verzweigter Gefifbahnen) vollkommen
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aus. Wenn bald hier, bald da ein Stillstand der Bluthewegung eintritt, so kommt
sie doch wieder in Gang, ehe Schidigungen auftreten.

Bei der Anlage der Schemata der Abb. 14 ist die Lage der Respirationsapparate
im Verhdlinis zur Stromungsricktung des Blutes mafigebend gewesen. Sie sind
also nach einem einheitlich funktionellen Gesichtspunkt entworfen, nicht aber
nach einem vergleichend anatomischen, wenn auch in einigen der Schemata beide
Auffassungen zum gleichen Bilde fithren. Die linke Seite der Schemata (vom
Beschauer aus gerechnet) entspricht dem vendsen Teil des Kreislaufs, die rechte
dem arteriellen.

Es empfiehlt sich, bei einer solchen vergleichend funktionellen Betrachtung das Wort
venos und arteriell nur im funktionellen und nicht im anatomischen Sinne zu gebrauchen.
Schon in der Physiologie der Séugetiere wird die doppelsinnige Benutzung der Worte ,,Vene
und ,,Arterie* oft stérend empfunden, aber es ist wohl jetzt nach mehrhundertjahrigem Ge-
brauch nicht mehr zu dndern, dafi das GefaB, welches vendses Blut vom Herzen zur Lunge
fithrt, Lungenarterie heift. Wo aber mehrere pulsierende Teile an verschiedenen Stellen
angebracht sind, da wird man zweckmafBigerweise vends und arteriell nur im funktionellen
Sinne verwenden und im Sinne der Stromungsrichtung von prébranchialen oder branchio-
petalen [resp. pripulmonalen, prévisceralen usw.)] und postbranchialen oder branchiofugalen
Gefaflen sprechen.

Ein Blick auf die Abb. 14 zeigt zunichst die allgemein bekannte Tatsache,
daB bei den Crustaceen (¢} und bei der Mehrzahl der Mollusken ( Lamellibranchiaten,
Gastropoden usw., d) der einzige vorhandene Motor in die arterielle Bahn ein-
geschaltet ist, bei den Fischen (f) dagegen in die ventse. Bei den Tunicaten (b)
liegt das Herz abwechselnd in der arteriellen und vendsen Bahn, je nachdem
seine Schlagrichtung branchiofugal (b;) oder branchiopetal (b,) ist. Die Beob-
achtungen an den Tunicaten sind unter anderem deswegen so besonders wert-
voll, weil sie den Schluf} zulassen, daf3 es bei nur einem vorhandenen Motor ziem-
lich gleichgiiltig ist, ob dieser in die arterielle oder veniése Bahn eingeschaltet ist,
denn die Zahl der Pulse einer Serie ist (wenigstens bei den Salpen) héufig in
beiden Richtungen gleich grof oder bei einem Individuum in der einen, beim
anderen in der anderen Richtung gréfer?). Hydrodynamisch wire (bei Ab-
wesenheit von Klappen) auch kein Grund einzusehen, warum dies anders sein
sollte. Es liegt also von diesem Standpunkt aus kein Grund vor, unter den Tieren,
bei denen Klappen eingebaut sind und bei denen das Blut nur in einer Richtung
fliefen kann, dem einen Typus den Vorzug zu geben. Schwierigkeiten werden
sich in beiden Fillen durch die groflen, hintereinandergeschalteten Widerstinde
ergeben.

Mit dem Auftreten eines lebhafteren Stoffwechsels und einer groBeren
motorischen Leistungsfihigkeit treten, wenn auch nicht iberall, wieder Hilfs-
motoren auf, je nach der Tierklasse in der vendsen Bahn (Cephalopoden; Abb. 14e)
oder in der arteriellen (hdhere Wirbeltiere; Abb. 14¢ u. h); ja diese Hilfsmotoren
konnen dynamisch das Ubergewicht bekommen, sowie sie die groBeren Wider-
stinde (Korperkreislauf) zu iiberwinden haben.

Wenn man hiufig die Ansicht vertreten sieht, die Entwicklung mehrerer
Motoren bei den hoheren Werbeltieren verdanke dem Luftleben seine Entstehung,
so kann das wohl als Irrtum angesehen werden, da sich bei den Mollusken derselbe
Entwicklungsgang im Wasser zeigt. Hier kommt bei den Cephalopoden jeder-
seits ein vendses Herz (Abb. 11; in 14 e ist nur eines gezeichnet) zur Ausbildung,

1) Diese Ausdriicke erscheinen mir handlicher als die héiufiger gebrauchten Worte
adpulmonal, advisceral, abpulmonal und abvisceral, weil sie weniger leicht verwechselt
werden.

%) Scuvrrze, L. S.: Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 35, S. 225. 1901. — Fiir die
gleichmafige Verteilung aller Stoffe im ganzen Korper kann der Wechsel der Stromrichtung
wohl sogar als vorteilhaft angesehen werden.
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das den Kiemen vorgelagert ist und deren groflen Widerstand iiberwindet.
Vor den beiden Kiemenherzen liegt wiederum ein zeitlich frither pulsierendes
Gefiligebiet, das aus den Peritonealtuben der Vena cava und der Nierenvene
besteht. Diese Teile kann man ohne grolen Zwang funktionell mit dem rechten
Vorhof der hoheren Wirbeltiere vergleichen. Diese vendsen Motoren beider Seiten
sind in dem Schema (Abb. 14 e) zu einem Apparat zusammengefalit, um den
Vergleich mit dem Schema der Séugetiere vollstindig zu machen.

In der Entwicklungsréihe der Wirbeltiere ist der Weg zur Erreichung eines sowohl
auf der venosen wie auf der arteriellen Bahn mit hinreichenden Motoren versehenen Kreis-
laufes vergleichend anatomisch noch ziemlich deutlich zu verfolgen. Durch sehr kompli-
zierte Schaltungen am Konus des Amphibienherzens?!) wird in unvollkommener Weise bei
nur einer Herzkammer das erreicht, was bei Vogeln und Saugern durch eine vollkommene
Teilung in viel einfacherer Weise zustande kommt.

Eine Besonderheit der Wirbeltiere ist die Einschaltung des Pfortadersystems
in die Blutbahn der Verdauungsorgane. Sie hingt mit der Ausbildung einer
eigentlichen Leber zusammen, die als Gebilde von der gleichen Vielseitigkeit
der physiologischen Aufgaben bei den wirbellosen Tieren fehlt. [Schon beim
Amphioxus?) sind Leber und Pfortader vorhanden.] Durch die nochmalige
Einschaltung eines Capillarnetzes wird hier ein neuer grofler Widerstand ge-
schaffen, der bei Bdellostoma (s. S. 20) durch ein besonderes Pfortaderherz
iiberwunden wird. Im {ibrigen muf} die vis a tergo allein geniigen®). Daf} dabei
bald hier, bald dort voribergehend Stasen auftreten, wird unausbleiblich sein;
aber diese werden deswegen keine schweren Schidigungen mit sich bringen, weil
die vom Pfortaderblut durchflossenen Teile auch noch unmittelbar durch ar-
terielle Gefalle versorgt werden. Da der Zweck der Hindurchfithrung des von den
Eingeweiden kommenden Blutes durch die Leber darin zu sehen ist, da8 es hier
durch Ablagerung resorbierter Stoffe auf seine normale Zusammensetzung zu-
riickgebracht wird, und da andererseits Entleberung erst nach lingerer Zeit
Stérungen des Gesamtorganismus hervorruft, so kann die Durchstromung des
Pfortadersystems einen Grad von Unvollkommenheit besitzen, der bei anderen
Organen, z. B. dem Atemapparat, deletiire Folgen haben wiirde. Unter normalen
Verhiltnissen geniigt die géringe Triebkraft, die das Blut in der Pfortader noch
hat. Die vielen Stérungen, die sich aber unter pathologischen Bedingungen in
der Leberfunktion zeigen, werden zum Teil mit diesen Unvollkommenheiten in
Zusammenhang stehen.

Auch fiir die Beférderung der Hormone von den Stellen ihrer Bildung zu
den Orten ihrer Wirksamkeit ist eine grofe Geschwindigkeit nicht erforderlich.
Uberall, wo eine schnelle Vermittlung zwischen zwei oder mehreren weit von-
einander entfernten Organen notwendig ist, wird sie dem Nervensystem iiber-

1) Boas, J.: Morphol. Jahrb. Bd. 7. 1882. Ausfiihrl. Referate iiber die vorliegende
Literatur bei R. T1cERSTEDT: Zitiert auf S. 3 (dort auf S. 21) und bei E. BrickE: Zitiert
auf 8.3 (dort auf S.1025).

2) ZARNIE, B.: Anat. Anz. Bd. 24, S. 609. 1904.

3) Diese vis a tergo ist bei allen Wirbeltieren mit venésem und arteriellem Herz noch
einigermaflen groBl. Bei den Fischen kann sie aber nur sehr gering sein, da der einzige, in
der vendsen Bahn gelegene Motor schon vorher den Widerstand der Kiemencapillaren und
der Darmcapillaren zu iiberwinden hatte. AuBerdem ist das Herz klein gegeniiber der
Koérpermasse und der Blutdruck aus diesem Grunde und wegen der Vorschaltung eines
elastischen Sackes (Bulbus aortae) schon in den Kiemengefaflen gering (W. BrRuNINGS:
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 75, S. 599. 1899). Nach der Ansicht von BriNiNGs
ist daher eine Riickbeférderung des Blutes aus den Kérpervenen und besonders aus der
Leber zum Herzen nur dadurch méglich, daB eine Ansaugung des Blutes stattfindet. Diese
soll so zustande kommen, dall das Perikard bei den Fischen relativ steif ist, so daBl bei jeder
Systole der Kammer nicht nur das in ihr enthaltene Blut in die Kiemen getrieben, sondern
auch Blut aus den Venen in die Vorhofe hineingesaugt wird.
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lassen. Wo die Hormone als Vermittler eingreifen, da handelt es sich fast aus-
nahmslos um Vorginge, bei denen es auf Sekunden, ja Minuten und selbst Stunden
nicht ankommt. Dafiir sind aber diese Wirkungen von Organ auf Organ um so
anhaltender. So ist denn fiir die Verteilung der Hormonstoffe auch da hinreichend
gesorgt, wo die Motoren des Blutes nur einen langsamen Umlauf gewihrleisten
oder wo durch Unterteilung des Blutstroms und gelegentliche Verlagerung von
Blutbahnen die Ausschwemmung und Zufithrung dieser Stoffe erst nach mehreren
Umldufen zu Wirkungen fiihrt. Die Notwendigkeit einer schnellen und alle
Organe erreichenden Zirkulation liegt also vor allem auf dem Gebiet der Atmung,
und sie ist um so dringender, je lebhafter der Stoffwechsel ist. Im allgemeinen
reicht der Zirkulationsapparat selbst bei den hochsten Anforderungen, die an ein
Tierindividuum gestellt werden, auch nach dieser Richtung hin aus, solange er
intakt ist. Selbst bei Tieren mit regem Stoffwechsel tritt auch bei grofter korper-
licher Arbeit das Versagen meist nicht von seiten der Zirkulationsorgane und der
Atemapparate ein (denn das Blut zeigt sich auch dann noch hinreichend arteriali-
siert), sondern von seiten der primir titigen Apparate — der Muskeln — und der
verarbeitenden Organe. So sammeln sich nach neueren Untersuchungen von
A. V. Hiwi') und seinen Mitarbeitern bei forcierter Muskelarbeit erhebliche
Mengen von Milchséiure im Blut an, zu deren Zerstorung und Umwandlung in
indifferente Substanzen die Organe lingere Zeit brauchen?).

b) Ausgebreitete GefiBperistaltik und instantane Pulsationen riumlich
enghegrenzter Gefibteile (Herzen).

Als urspriingliche Form der Blutmotorik kann die peristaltische Bewegung
aller GefiBe oder jedenfalls sehr ausgebreiteter GefaBbezirke angesehen werden
(s. S. 12 u. f.). DaB von vornherein eine Koordination in diesen Bewegungen,
d. h. eine bevorzugte Richtung ihres Ablaufs, vorhanden war, ist wohl nicht an-
zunehmen, finden wir doch heute noch Tiere, bei denen sie fehlt, wo bald hier,
bald dort eine Welle ihren Ursprung nimmt und sich nach beiden Seiten hin
ausbreitet (Holothurien, einige Wiirmer). Bei den meisten jetzt lebenden Tieren
mit Peristaltik der GefiaBe laufen jedoch in der Regel die Wellen in einer bestimmten
Richtung ab und treiben daher das Blut in nur einem Sinne vorwérts. Aber
ebensowenig wie etwa bei den Bewegungen des Darmes der Wirbeltiere oder den
periodischen Wellen der Kérpermuskulatur der Wiirmer (welche der Lokomotion
dienen) ist diese Richtung unabénderlich. Bei verschiedenen Tierarten der
Articulaten kommen schon spontan hin und wieder antiperistaltische Systolen
zur Beobachtung. Solche hat z. B. Lascr?) an dem langgestreckten Herzen
von Hirschkéferlarven beobachtet. Sie erstrecken sich allerdings immer nur
iiber wenige Segmente, bei Phoronis, einer Gephyree (?), sind solche Umkehrungen
ganz physiologisch. Bei kiinstlicher Reizung sind sie beim Dorsalgefal des Regen-
wurmes nach STUBEL!) und eigenen Beobachtungen mit ziemlicher Sicherheit
zu erzielen (lokale Kompression des Gefales, elektrische Reizung usw.). Die
normale Wellenrichtung stellt sich allerdings meist bald wieder her. Bei einem
Dytiscus (Wasserkafer), dessen Herz zundchst in normaler Richtung (von hinten

1) Siehe hieriiber die zusammenfassende Darstellung von A.V.Hmw in Ergebn. d.
Physiol. Bd. 22, 8. 299 (320). 1923. — HirL, LoNG u. LuptoN: Proc. of the roy. soc of London,
Ser. B. Bd. 96, S. 438; Bd. 97, S. 84 u. 155. 1924,

2) Diese Versuche lassen allerdings noch eine andere Deutung zu, némlich die, daBl
fixe Sauren zuriickgehalten werden, um das CO,-Defizit auszugleichen. Siehe hierzu
G.V. Axger u. R. K. CANNEN: Journ. of physiol. Bd. 58, S. 244. 1923.

3) LascH: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 14, S. 312, 1913.

4) SttseL, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 129, 8. 1—34. 1909.
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nach vorne) schlug, sah ich auf elektrische Reizung des Vorderendes den Herz-
schlag umkehren und wihrend einer halben Stunde bis zum Absterben in der
Richtung von vorn nach hinten erfolgen. Dafl solche antiperistaltische Wellen
moglich sind, erscheint von prinzipieller Bedeutung.

Wichtiger fiir die vorliegende Betrachtung ist die Ausdehnung der peristal-
tisch pulsierenden GefiBteile. Hier finden sich fast alle Moglichkeiten realisiert.
Bei den Wiirmern sind es bald alle HauptgefaBe, die solche peristaltische Be-
wegungen zeigen (Nemertinen, Phoronis, einige Hirudineen), bald nur einige der-
selben, wihrend andere Hauptgefde nicht nachweisbar an der Fortbewegung des
Blutes aktiv beteiligt sind (Chétopoden). Ziemlich groBe GefiBgebiete sind auch
bei den Cephalopoden bei der Fortschiebung der Blutsiule tétig und weisen zum
Teil deutlich peristaltische Bewegungen in einer bestimmten Richtung auf,
wihrend andere, die eigentlichen Herzen, sich fast in allen Teilen gleichzeitig
zusammenziehen!). Bei den f{ibrigen Mollusken pulsieren nur ganz beschrénkte
Teile ohne ausgesprochen peristaltischen Charakter. Dieser tritt im erwachsenen
Zustand nur noch darin zutage, dal} sich die Vorhéfe und die Kammer wie
selbstindig gewordene Teile eines peristaltischen Apparates nacheinander
kontrahieren. Dieser Rest des wrspriinglichen funktionellen Zustandes tritt auch
bei den Wirbeltieren, besonders bei den Amphibien mit ihren vier nacheinander
sich zusammenziehenden Herzabteilungen, noch deutlich zutage. Bei den Wirbel-
tieren 1aBt sich aber der Ubergang von einer einheitlichen, fortlaufenden, peri-
staltischen Welle zu einer funktionellen Unterteilung in einzelne aufeinander-
folgende Kontraktionen der Abteilungen noch deutlich bei der individuellen Ent-
wicklung verfolgen.

Sowohl beim Hihnchen wie bei Rattenembryonen beginnt der Herzschlauch
am ,,vendsen‘ Ende mit seinen Kontraktionen. Von hier lduft dann im folgenden
Stadium eine peristaltische Welle zum Anfang der Aorta?). Spiter tritt mit der
anatomischen Abgrenzung von Vorhof und Kammer an dieser Grenze eine kurze
Pause im Ablauf der Bewegung ein. Der peristaltische Charakter bleibt aber in
jeder Abteilung zunéchst noch erhalten, und erst spéiter ziehen sich alle Muskel-
elemente der gleichen Abteilung dem Anschein nach gleichzeitig zusammen.
Derselbe allmihliche Ubergang einer fortlaufenden Peristaltik in eine abgehackte
Peristaltik ist nach TscHERMAK3) sehr schon bei der Entwicklung von Fisch-
embryonen zu verfolgen.

Beim Amphioxus, der als Reprisentant der urspriinglichsten Wirbeltiere
angesehen werden kann, bleibt der peristaltische Charakter mit bestimmter
Richtung im Ablauf der Kontraktionswellen durch das ganze Leben erhalten.
Hier sind es, wie bei den Wiirmern, sehr ausgedehnte Teile des GefaBapparates,
welche solche aktive Wellen zeigen?). Bei den T'unicafen haben die Bewegungen
des pulsierenden Teiles auch ausgesprochen peristaltischen Charakter, aber wie
bei den Wirbeltieren (von den Fischen aufwérts) beschrinken sich die Pulsa-
tionen auf einen kurzen GefdBabschnitt.

Unter den Arthropoden schlieBlich gibt es sowohl Vertreter, bei denen das
(in diesem Fall sehr lange) Herz peristaltische Wellen zeigt, in deren Verlauf
kurze Pausen an den Segmentgrenzen eingeschaltet sein kénnen [Insekten®)],

1) Vgl. 8. 17.

2) Favo, G.: Cuore embrionale del pollo. Arch. per le scienze mediche. Vol. 14,
S. 113—162. 1890. — PickeriNG, J. W.: The Embryonic heart. Journ. of physiol. Bd. 14,
S. 391. 1893; Bd. 20, S. 169. 1896; hier auch altere Literatur.

3) TscuErMAE, A.: Untersuchungen am embryonalen Fischherzen. Sitzungsber. d.
Akad. d. Wiss.,, Wien. Mathem.-naturw. Kl. ITI, Bd. 118, 4. Febr. 1909.

1) Vel. S. 20.

5) Hier kommen auch noch auxilidre ,,Herzen* vor; s. S. 15.
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als auch solche, bei denen das Herz sehr kurz ist und sich scheinbar in allen seinen
Teilen gleichmafig zusammenzieht (die meisten Crustaceen).

Man wird die Frage aufwerfen konnen, warum der urspriingliche Typus
weitausgebreiteter Gefafipulsationen von peristaltischem Charakter so vielfach
verlassen wurde und dem Typus engbegrenzter pulsierender Gefifle, die sich
héufig in ihrer ganzen Ausdehnung gleichzeitig zusammenziehen, Platz gemacht
hat. Jedem der beiden Typen wird man Vorteile und Nachteile zuschreiben
diirfen.

Fir die schnelle Fortbewegung eines leichtfliissigen Inhalts scheinen peri-
staltische Bewegungen von Réhren nicht besonders geeignet. Die Fortbewegung
kann auch nur dann vollstindig sein, wenn die fortlaufende Kontraktionswelle
das Lumen ganz zum Verschwinden bringt') oder wenn in kurzen Abstinden
Klappen eingebaut sind. Das erstere ist bisher nur bei Phoronis?)} mit Sicherheit
beobachtet worden; das letztere ist haufig der Fall. So finden sich sehr zahl-
reiche Klappen im Herzen der Insekten und an den Gefiaflen der meisten Wiirmer.

Klappenapparate von Tieren mit lokal sehr ausgebreiteten Blutmotoren: Eine sehr grofle
Zahl eigenartiger Klappen fand Boumic?®) bei der Nemertine Stichostemma. In den
GefiBwinden fand er in unregelméiBigen Abstinden halbkugelige Zellen, welche in der
Diastole nach auBen vorspringen, sich aber wihrend der Systole in das Gefaflumen vor-
wolben. Bei den Chatopoden sind wiederholt Klappen, besonders im Dorsalgefa8, be-
schrieben, welche segmental angeordnet sind und sich in der Stromungsrichtung (nach
vorne zu) 6ffnen. Am genauesten sind die Klappen bei Oligochiten (Regenwurm) studiert.
Hier finden sich Klappen nicht nur an den Segmentgrenzen im Dorsalgefa}, sondern auch
an den Abgangsstellen resp. Einmiindungsstellen der RinggefiBet). Zahlreiche Klappen
finden sich auch bei den Hirudineen, und zwar hier nach den Beobachtungen von GASKELL®)
in den Lateralgefdflen. Sie sind in der Regel geschlossen und 6ffnen sich erst, wenn die von
hinten kommende peristaltische Welle die vordere Klappe jedes Segmentes erreicht. Da-
durch wird das Blut vorzugsweise in die RinggefaBe hineingetrieben. — Auch bei den In-
sekten findet sich in der Regel im Herzen (DorsalgefiB) an jeder Segmentgrenze eine Klappe,
welche sich nach hinten zu schliet, wenn die Kontraktionswelle iiber das Segment fort-
gelaufen ist®). Bei allen diesen zuletzt genannten Klappen handelt es sich um sehr einfache,
hautige Apparate, die in der Regel rein passiv bewegt werden. Aktiv ist dagegen bei den
Arthropoden der SchluB der seitlichen Ostien, durch welche das Blut aus dem Perikardial-
raum bei der Diastole ins Herz hineinstromt.

Diese Klappen sind aber meist als insuffizient anzusehen, lassen also einen
Teil des Blutes?) zuriickstromen. Die Folge dieser Eigentiimlichkeit ist, da} ein
hoher Blutdruck nicht zustande kommen kann, und daf daher enge Capillaren
ein uniiberwindliches Hindernis bereiten wiirden. In der Regel erreichen die
Capillaren bei den Tieren mit ausgesprochener Peristaltik der Blutgefifle (soweit
sie feinere Gefille iiberhaupt besitzen) auch lingst nicht dieselbe Feinheit wie
beispielsweise bei den hoheren Wirbeltieren, und die Dichte der Capillaren ist
geringer. Bei der relativen Trigheit ihres Stoffwechsels haben diese wirbellosen
Tiere eine so ausgiebige Vascularisation auch nicht nétig.

1) Siehe hieriiber die Ausfithrungen von HEss in seiner Arbeit iiber die Venenherzen
im Fledermausfliigel. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 173, 8. 243. 1919.

%) Bei dem Wurm Phoronis ziehen sich die meisten GefiBe, besonders das Medialgefi3
und die GefaBblindsicke, so vollkommen zusammen, daB sie ihren ganzen Inhalt vorwirts-
schieben. (M. pE SELYS-LoNacHAMPS: Fauna und Flora des Golfs von Neapel. 30. Berlin
1907 und eigene, unverdffentlichte Beobachtungen.)

3) Bommic: Zitiert auf S. 13.

4) JornstoNn: Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 5. 1903.

%) GASKELL, J. F.: Philosoph. Transact. of roy. soc. of London, Ser. B. Bd. 205, S. 153
bis 210. 1914.

¢) Literatur auf S. 16.

) Da antiperistaltische Bewegungen sicher auch unter physiologischen Verhaltnissen
vorkommen und bisweilen zweckvoll sein kénnen, so wiren vollkommen suffiziente Klappen
auch nicht von Vorteil.
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Auf der anderen Seite ist fiir die Entwicklung eines hoheren Blutdrucks
und damit fiir die Uberwindung gréBerer capillirer Widerstiinde ein einheitlicher
Motor von grofler Kapazitédt (oder auch deren mehrere, wenn sie in enger Ko-
ordination miteinander arbeiten) sehr zweckmiBig, besonders wenn sich das
Reservoir an allen Stellen gleichzeitig zusammenzieht. Um dem Blut eine be-
stimmte Richtung zu geben, geniigt das Vorhandensein je einer wvollstindig
suffizienien Klappe am Eingang und am Ausgang des pulsierenden Reservoirs.
Damit wird ein UbermaB an Engpiissen vermieden, deren Vorhandensein jedes-
mal wieder zu einem Verlust an Triebkraft fithren wiirde.

Klappenapparate bei Tieren mit engbegrenzien Blutmotoren: Selbst bei den Tieren,
welche nur ein Herz, aber keine eigentlichen Gefifbahnen haben (Copepoden, Cladoceren
usw.) finden sich wohl ausgebildete und recht gut schlieBende Klappen bzw. VerschluB-
einrichtungen. Die seitlichen, schlitzférmigen Ostien, durch die das Blut aus dem Peri-
kardialraum einstrémt, werden bei der Systole durch Ringmuskelziige geschlossen. An der
vorderen Ausstromungsoffnung ist eine hiutige Klappe vorhanden, welche sich entweder
passiv oder (bei manchen Copepoden) aktiv durch daran angebrachte Muskelfiden schlieBt
und so das Zuriickfluten des Blutes in das Herz in geniigender Weise verhindert. Der Ver-
. schluB der Ostien geschieht auch bei den Crustaceen, welche iiber ein richtiges GefiaBsystem
verfiigen (Malakostrakén und Xiphosuren), in der gleichen Weise wie bei den Entomostraken.
Am Anfang der Aorta (oder der Aorten) finden sich aber manchmal bereits komplizierte
Klappenverschliisse. So wird fiir die Xiphosuren angegeben, daBl sie an dieser Stelle Semi-
lunarklappen haben. Klappen dieser Konstruktion finden sich am Ausgang des Herzens
auch bei den Lamellibranchiaten!) und Cephalopoden?), wihrend der VerschluB am Ein-
gang ins Herz durch Sphincteren besorgt wird. — Bei den Opistobranchiern sollen Klappen
am Ausgang der Herzkammer fehlen. Wohl aber haben sie Atrioventrikularklappen3).
Der VerschluB, der notwendig erscheint, um ein Riickstrémen des Blutes wahrend der
Diastole zu verhindern, diirfte dhnlich, wie dies bei den Tunicaten geschieht (diese haben
itberhaupt keine Klappen und konnen keine haben, da das Herz periodenweise seine Schlag-
richtung &ndert), durch zirkulire Einschniirungen an der Ausstrémungsstelle erfolgen?). Bei
allen diesen Tieren fallt gegeniiber den Tieren mit ausgebreitetem Blutmotor die Reduktion
der Zahl der Klappen (bzw. Verschliisse) auf das geringst mogliche Maf auf. Dasselbe trifft
auch fiir die Wirbeltiere zu. Hier sind zwar auler den notwendigen Klappen am Eingang
und Ausgang der Kammern héufig noch Klappen in den Venen vorhanden, aber diese haben
ja eine ganz andere Bedeutung als die Klappen, von denen hier die Rede ist (s. hieriiber
den Beitrag KAUFFMANN in Band 7, 2. Hilfte dieses Handbuches).

Von dieser Seite betrachtet, liegt offenbar der gréfere Vortesl auf seiten der
Tiere, welche einen oder wenige engbegrenzte Motoren fiir die Blutbewegung
haben. Dem stehen aber sehr betrdchiliche Nachieile gegeniiber, die bei den Tieren
mit weitausgebreiteter Peristaltik der Blutgefae fehlen. Setzen bei diesen Tieren
die Pulsationen an einem Teil des Gefdpapparates aus, so ist damit die Blutbewegung
keineswegs aufgehoben, und das Leben des Individuums ist nicht gefahrdet. Uber
die nichtpulsierenden Stellen wird das Blut hinweggeschoben wie iiber diejenigen,
meistens ziemlich ausgedehnten Gefallstaimme, welche keiner aktiven Bewegung
fihig sind. Die Koordination der peristaltisch pulsierenden GefiBe ist auch die
einfachste, die wir iberhaupt kennen, und kann daher nicht leicht Stérungen
erleiden. Bei allen Tieren mit nur einem engbegrenzten Motor (Crustaceen)
oder mit mehreren Motoren, die aber in steter Koordination miteinander arbeiten
miissen (unter den Mollusken besonders die Cephalopoden und weiterhin die

1) WiLLEM u. MINNE: Mém. de Pacad. de Belgique Bd. 57. 1898.

2) BAUER, V.: Mitt. d. zool. Stat. zu Neapel Bd. 19, S. 247. 1908.

3) Straus, W.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 103, S. 429--432. 1904.

%) Diese zirkulire und circumscripte Einschniirung, welche beim Tunicatenherzen
jeweils an dem Herzende auftritt, von dem die Rhythmen zur Zeit ausgehen, ist von SCHULTZE
(Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 35, S. 221. 1901) eingehend beschrieben. Sie schliefit
das Herz, wie ich an vitalgefarbten Salpen (Salpa democratica) beobachten konnte, fast
vollkommen nach riickwirts ab und lauft unter Vorwértsschiebung der Blutmasse zum
anderen Herzende hin. Dadurch wird zugleich ein Riickstrémen verhindert.
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hoheren Wirbeltiere), bringt schon eine Storung der Koordination (Uberleitungs-
storungen) schwere Schadigungen mit sich, und ein Funktionsausfall des Motors
fithrt notwendigerweise den Tod des Individuums herbei. Deshalb ist das Herz
dieser Tiere als das fiir das Leben aller iibrigen wichtigste Organ auch besonders
gut geschiitzt, wihrend die pulsierenden Gefiafle, z. B. bei-den Wiirmern, zum
Teil dicht unter dem Hautmuskelschlauch liegen diirfen.

Die Féhigkeit vieler Anneliden, sich durch Querteilung zu vermehren oder bei akzi-
denteller Zerstiickelung weiterzuleben und die fehlenden Teile durch Regeneration zu er-
ganzen, ist nur dadurch moglich, daBl durch den ganzen Korper pulsierende Gefiafie hindurch-
ziehen. Wihrend sonst z. B. beim Regenwurm die peristaltischen Wellen des Dorsalgefé3es
am Hinterende des Tieres beginnen, stellt sich der Kreislauf bei querer Durchtrennung
nach den Untersuchungen von ST#BEL!) und eigenen Beobachtungen auch am vorderen

Halbtier dadurch schnell wieder her, daB in diesem die Wellen von nun an ihren Ausgangs-
punkt von seinem neuen Hinterende nehmen.

Die Koordination der Bewegungen mehrerer engbegrenzter Blutmotoren
baut sich auf einen urspriinglich vorhandenen peristaltischen Typus auf, indem
GefaBteile, welche zwischen ihnen liegen, ihre Eigenbeweglichkeit mehr oder
weniger verloren haben und nun im wesentlichen nur noch zur Uberleitung
dienen; andererseits sind meistens die noch stark pulsierenden Teile (jeder in
sich) vom peristaltischen Typus in den synchronen Typus iibergegangen?). Liegen
diese pulsierenden Teile weit auseinander (Cephalopoden), so ist die Koordination
wesentlich erschwert, weil dadurch besondere, den Pulsschlag regulierende
Apparate notig geworden sind®). Einfacher und um so stérungsfreier werden die
Verhiltnisse dadurch, daB die einzelnen Motoren, obwohl sie in ganz verschiedene
Teile des GefaBapparates eingebaut sind, in nahe raumliche und funktionelle
Beziehungen zueinander gebracht werden, wie das bei den héheren Wirbeltieren
der Fall ist. Der Ausgangspunkt bleiben die Einstromungséffnungen, aber sie
gelangen durch quere Verbindungen in ein Abhéngigkeitsverhaltnis voneinander,
und so wird in einem Teil des Gefolgsapparates (linke Herzseite) die Bewegungs-
richtung gegeniiber den urspriinglichen Verhiltnissen umgekehrt. Die funktio-
nelle Verkniipfung der Teile untereinander nach Art der peristaltischen Erregungs-
iiberleitung wird hier dadurch deutlich, daB die einzelnen Abteilungen in um-
gekehrter Reihenfolge schlagen, wenn es gelingt, den normalerweise sich zuletzt
kontrahierenden Teil (z. B. beim Froschherzen den Bulbus aortae) zum Ausgangs-
punkt der Erregung zu machen?).

Nur bei wenigen Tieren mit ausgedehnter Titigkeit der GefiBe zeigen
simtliche oder wenigstens alle groflen Gefifle rhythmische Peristaltik. Meist
sind auch einige der grofien GefaBe davon ausgenommen [Nermertinen, Chito-
poden?®)]. Auch dies muf} als zweckmaBig angesehen werden. Liefen iiber alle
Gefale Wellen ab, so wiirde eine geordnete Bewegung des Blutes Schwierigkeiten
bereiten, denn bei der Uberleitung der Wellen durch die verbindenden Ring-
gefille wiirden sich die Wellen gegenseitig storen. Entweder gehen die Wellen
von einem Longitudinalgefal (meist dem Dorsalgefal) noch auf die Ringgefafie
itber, aber nicht auf die LangsgefiBe, in die sie einmiinden (Oligochiten), oder
alle Langsgefille zeigen Pulsationen, aber die Verbindungsgefille verhalten sich
in ihrem ganzen Verlauf passiv (Nemertinen) oder wenigstens in der Néhe der
Verbindungsstellen mit den LéingsgefiBen (manche Hirudineen).

1) SrisEL, H.: Zitiert auf S. 15.

%) Vgl. S. 28 die embryonalen Verhiltnisse.

3) Siehe weiter unten S. 60 hemmende und férdernde Nerven.

4) Naheres in TicGERSTEDZ: Zitiert auf S. 3. Hier Bd. I, S. 154ff. Dieses Handbuch
Bd. 7, Beitrag ROTHBERGER.

5) Siehe S. 13f1f.
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Eine Ausnahme bilden die Blutgefafle von Phoronis?), einer Gephyree( ?), welche alle
(bis auf die Capillaren des Verdauungstraktus) rhythmische Bewegungen ausfithren oder
ausfithren kénnen. In der Regel verhilt sich aber eines der Hauptgefafie mehr passiv, wenn
das andere stark tdtig ist. Die blindsackartigen Seitendivertikel (in den Tentakeln und
in der Leibeshohle) pulsieren ganz selbstandig und ohne Riicksicht auf den Hauptkreislauf.

Haufig besitzen aber die in der Norm an der Blutbewegung aktiv nicht teil-
nehmenden Gefifle noch die Fahigkeit, unter Umstinden wieder rhythmische
Bewegungen aufzunehmen. So ist wiederholt bei Chatopoden beobachtet worden,
dal das Ventralgefal3, das in der Regel nicht pulsiert, gelegentlich peristaltische
Wellen zeigt, die aber keine besondere Kraft haben. Diese Eigenschaft mag
dieses Gefafi dazu befdhigen, im Bedarfsfall als Hilfsmotor zu dienen. Unter
welchen Bedingungen diese Gefdlle es tun, ist nicht bekannt; man darf aber
vielleicht annehmen, dafl die Ursache in Zirkulationsstérungen gelegen ist,
welche zur Asphyxie fithren. Zahlreiche Beobachtungen an anderen Tieren
sprechen dafiir, dal das Erstickungsblut nicht nur die Pulsationen der Gefil3-
teile, welche schon normalerweise rhythmische Bewegungen zeigen und als
Motoren dienen, verstarkt und beschleunigt?), sondern daf es in anderen GefaBen,
die normalerweise keine Pulsationen aufweisen, soweit sie iiberhaupt noch mit
Muskeln versehen sind, rhythmische Bewegungen peristaltischen Charakters
hervorruft. So zeigen die Blutgefille in den Armen von Cephalopoden gew6hn-
lich keine oder sehr schwache Pulsationen; werden die Arme aber vom Kérper
abgetrennt, so tritt, wie zuerst FREDERICQ?) sah, eine sehr deutliche rhythmische
Peristaltik an denselben auf. Ebenso zeigen die Blutgefdfle von Wirbeltieren
nach dem Aufhéren der Herzbewegungen zunichst keine Kontraktionen; mit
der Zeit werden sie aber sehr deutlich?). Die an diesen Gefiflen auftretenden
Bewegungen haben aber offenbar peristaltischen Charakter, und zwar vielleicht
mit bevorzugter Richtung, wie man daraus schlieen kénnte, dal das Blut nach
dem Tode des Gesamttieres aus den Arterien in die Venen und das rechte Herz
gedringt wird4).

Auch bei den GefaBlen, welche — beispielsweise bei den Chéitopoden —
schon normalerweise pulsieren, sieht man von den peristaltischen Wellen unab-
hangige Schwankungen ibrer Fiillung. Derartige ,,Tonusschwankungen scheinen
zu den primitiven Eigenschaften der Gefifie zu gehoren. Es ist daher die Moglich-
keit nicht von der Hand zu weisen, daf3 bei den Tieren, bei denen sich die trei-
bende Kraft fir die Zirkulation an bestimmten engbegrenzten GefdBstellen
lokalisiert hat, den #brigen Gefilen die Fahigkeit zu tonischen Schwankungen
erhalten geblieben ist, wihrend ihre Fahigkeit zu rhythmischen Kontraktionen
in den Hintergrund trat. Diese tonischen Eigenschaften der Blutgefdfie, so konnte
man annehmen, sind bei hoherer Entwicklung des GefdBapparates durch Ver-
mittlung vasomotorischer Nerven mehr oder weniger unter die Herrschaft des
Zentralnervensystems geraten und dienen fortan zur Regulafion der Blutfille
der einzelnen Organe und zur Regulation des Blutdrucks. Eine Auffassung
dieser Art gibt dem Bild der Entwicklung des Zirkulationsapparates eine gréfere
Einheitlichkeut.

Auch bei den engbegrenzten Motoren der Zirkulation ist ja andererseits

1) Literatur und Abbildung S. 47.

%) Beispielsweise werden die peristaltischen Pulsationen der ,,akzessorischen Herzen
in den Beinen von Heuschrecken und manchen anderen Insekten besonders lebhaft, wenn
man die Beine vom Kérper abtrennt. Erst nach Stunden werden sie schwécher, um schlief3-
lich zum Stillstand zu kommen.

3) FREDERICQ, L.: Arch. de zool. exp. Bd. 7, S. 535ff. 1878.

%) Siche hieriiber die Beitrige von ATZLER u. LEEMANN und von FLEIscH in Band 7,
2. Hilfte dieses Handbuchs.
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die tonische Féhigkeit nicht verlorengegangen und tritt bei manchen Herzen,
z. B. dem der Schildkrioten!), mit besonderer Deutlichkeit hervor.

Da die urspriinglich rhythmisch-peristaltischen Fihigkeiten der GefiBe, auch
wenn diese nur noch als Leitungsréhren von variablem Lumen dienen, fast
nie ganz verlorengegangen sind, so ist es gut zu verstehen, daB sie im Bediirfnis-
fall an beliebiger Stelle des Zirkulationsapparates wieder zur vollen Entfaltung
kommen wund zur Bildung ,auxilidrer Herzen* fithren kénnen, wie wir
das im Kreis der Wirbeltiere bei den Portalherzen von Bdellostoma und den
Venenherzen der Fledermiuse sehen.

I11. Physiologie der Motoren (Herzen).

a) Systole und Diastole.

Bei allen Blutmotoren, die untersucht sind, liegt der Nachdruck der Be-
wegung in der Systole. Die Diastole ist in der Regel passiv und kann in den
meisten Fallen auf die vis a tergo zuriickgefiihrt werden.

Durch die Passivitit des Ausdehnungsvorganges unterscheidet sich die Motorik des
Blutes nicht unwesentlich von der der Atemapparate vieler Tiere. Beispielsweise bei den
Saugetieren ist die Inspiration, also die ,,Diastole des Thorax*, der aktivere Vorgang und
die Exspiration erfolgt bei ruhiger Atmung passiv und nur bei forcierter Atmung aktiv.
Ebenso ist bei den Insekten die Einatmung aktiver Natur, wihrend die Ausatmung teilweise
durch elastische Krifte zustande zu kommen scheint.

Eine Fiillung der pulsierenden Teile des Zirkulationsapparates durch das
mit einem gewissen Restdruck zuriickstromende Blut kann aber nur bei den
Tieren eine Rolle spielen, bei denen die zuriickfithrenden Gefifie unmittelbar
in das Herz tibergehen, die also ein im wesentlichen geschlossenes Gefifsystem
besitzen. Bei all den Tieren aber, die ein offenes GefiaBsystem haben, vor allem
da, wo das zuriickstromende Blut zundchst in eimen Perikardialraum und von
dort erst durch sog. ,,vendse Ostien‘ in das Herz gelangt (Crustaceen, Tracheaten),
ist es mechanisch ausgeschlossen, daf die vis a tergo das Herz mit Blut auffillt.
Selbst wenn das Blut noch mit einem gewissen Druck in den Herzbeutel (resp.
den Perikardialsinus) einstrémen wiirde, so wiirde es auch bei vollkommen
erschlaffter Herzwand keine Ursache haben, durch die gedtfneten Ostien in das
Herzlumen einzutreten. Hier miissen also diastolische Einrichtungen vorhanden
sein, Einrichtungen, die das Herz selbst zu erweitern bestrebt sind, so daB eine
Ansaugung von Blut aus dem Perikardialraum stattfindet. Diese Einrichtungen
konnen passiver oder aktiver Natur sein. Die letzteren beanspruchen das gréBere
Interesse.

Besondere muskulise Herzdilatatoren sind bisher nur bei den Cladoceren
und bei den Insekten beschrieben. Nach noch unverétfentlichten eigenen Beob-
achtungen scheinen auch die Squilliden Einrichtungen dieser Art, wenigstens
im Larvenstadium, zu besitzen.

So sah WErssmany bei der Cladocere Leptodora feine Muskelziige, welche dorsal und
ventral von der Herzwand zur Korperwand hinziehen und sich wahrend der Diastole rhyth-
misch unter gleichzeitiger Offnung der Ostien kontrahieren. Ahnliche Beobachtungen
kénnen leicht auch an anderen Cladoceren (Daphnia-Arten) angestellt werden. Die Ent-
scheidung, ob diese Muskeln sich wirklich bei jeder Diastole zusammenziehen oder nur
tonisch gespannt sind und gegeniiber der systolischen Verkleinerung des Herzens durch
ihre Elastizitat wirken, ist am normalschlagenden Herzen nicht leicht zu treffen. Bei stark
verlangsamtem und unregelmaBig gewordenem Herzschlag wihrend des Absterbens gewinnt
man aber durchaus den Eindruck, daB eine aktive Tatigkeit vorliegt. Andererseits scheint

1) Fano, G.: Festschr. f. Carl Ludwig, S.287. Leipzig 1887. — Borazzi, F.: Riv.
di scienze biol. Bd. 2. 1900. — Bozrazi, F.: Zeitschr. {. allg. Physiol. Bd. 6, S. 140. 1906. —
Orvoma, S.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 133, S. 500—517. 1910.
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aber auch die Herzwand eine ziemliche Elastizitit zu besitzen und sich wie ein Schwamm
nach jeder Systole wieder auszudehnen, wodurch die Arbeit der diastolischen Muskeln

wesentlich unterstiitzt wiirde.

Bei den Insekten sind lange Zeit die Musculi alares (Fligelmuskeln) des,
Herzens als Dilatatoren angesehen worden, bis diese Anschauung — wohl bei
der Mehrzahl der Zoologen — hauptséchlich durch GRABER!) ins Wanken ge-
bracht worden ist, — wie mir scheint, mit Unrecht.

Abb. 15. Halbschematische Abbildungen des Insektenherzens und seiner topographischen
Lage. a) Querschnitt durch den Hinterkérper eines Dytiscus nach KunL (1924); b) dasselbe
von einer Heuschrecke nach GraBER (1876); c) und d) Konturen des lebenden Herzens
eines Dytiscus, ¢) nach doppelseitiger Durchschneidung der M. alares im Bereich zweier
Segmente, d) nach einseitiger Durchschneidung derselben Muskeln. Die ausgezogene Kontur
bedeutet die Stellung in Diastole, die punktierte die in der Systole. In c) ist die Diastole-
stellung vor der Durchschneidung der Muskeln gestrichelt angedeutet. e) Aufsicht eines
freigelegten Herzens von Dytiscus von der Ventralseite gesehen (frei nach Kunw). H. Herz;
P.R. Perikardialraum; D. ,,Diaphragma‘; E.d. und E. v. dorsale und ventrale Aufhinge-
bander des Herzens; M. Al. Musculi alares; d. ventrales ,,Diaphragma‘; J. Inspirations-,
E. Exspirationsmuskeln; Ao. Aorta.

Die anatomischen Verhaltnisse sind wiederholt genau beschrieben?) und besonders in
neuerer Zeit durch Kunr®) an dem Wasserkifer Dytiscus wieder eingehend untersucht. Das

1) GRABER, V.: Uber den propulsatorischen Apparat der Insekten. Arch. f. mikroskop.
Anat. Bd. 9, S.129—196 (157!). 1873.

2) Siehe V. GraBER; ferner A. BeErLesk: Gli insetti. Bd. I, S.760. Milano 1909 u.
CHur. ScHROEDER: Handb. d. Entomol. Bd. I, S. 382, Jena: Fischer 1913.

3) Kounr, W.: Bau des Zirkulationssystems von Dytiscus. Zool. Jahrb., Abt. f. Anat.
Bd. 46, S. 75. 1924,
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meist langgestreckte Herz (H) ist dorsal mit feinen, elastischen bindegewebigen Fiden am
Chitinpanzer aufgehidngt (Abb. 15 a u. b). Unter dem Herzen fort zieht das ,,Diaphragma‘ (D),
eine vielfach durchlécherte Membran, welche den perikardialen Raum (P. R.) ventralwirts
von der Leibeshohle abtrennt. Dieses besteht im wesentlichen aus den Fliigelmuskeln
(Abb. 15a, b u. e, M. AL), welche nach der Mitte zu in Bindegewebe iitbergehen und sich
seitlich an den Tergiten anheften. Das Diaphragma ist aber seinerseits wieder mit der Herz-
wand durch Bindegewebsziige verbunden.

Diese Bauverhiltnisse machen es von vornherein wahrscheinlich, daf eine
Verkiirzung der Fliigelmuskeln wahrend der Diastole, wie sie mehrfach und auch
von GRABER beobachtet worden ist, zu einer Erweiterung des Herzens fihren
muf. Ein direktes Angreifen dieser Muskeln an der Herzwand, wie es vor GRABER
angenommen wurde, wire fiir den Zweck der Erweiterung weit ungeeigneter.
GrABER sieht aber gerade in der indirekten und meist nur schwachen Verbindung
zwischen Diaphragma und Herzwand und in der Tatsache, dal das Herz nach
Durchtrennung der Fligelmuskeln noch weiterpulsiert, einen Beweis dafiir,
daB diese Muskeln nicht diastolisch wirken. Sie sollen nach seiner Ansicht auf
die Ké6rperhohle driicken und so Blut durch die Zwischenrdume des Diaphragmas
in den Perikardialraum treiben!). Auch KuaL glaubt nicht an die diastolische
Wirkung, weil er sich vergeblich bemiiht hat, mit dem Mikroskop aktive Be-
wegungen an den Fligelmuskeln festzustellen.

Einige orientierende Versuche fiihren mich aber zu der Ansicht, daB die
alte Anschauung der diastolischen Wirkung doch zu Recht besteht.

Durchtrennt man bei Dytiscus nach Freilegung des Herzens im Abdomen die Fliigel-
muskeln auf einer Seite im Bereich von 2—3 der mittleren Segmente, so wird das Herz an
dieser Stelle nach der anderen Seite verlagert (Abb. 15 d). Die Fliigelmuskeln sind also zum
mindesten elastisch gespannt. Bei jeder Systole wird das Herz durch Langsverkiirzung des
Herzschlauches gegen die Mittellinie hingezogen (punktierte Kontur), um bei der Diastole
wieder stark nach der Seite gezogen zu werden. Dabei sieht man, wie sich das ganze Gewebe
um die Fliigelmuskeln auf der unverletzten Seite seitwirts verschiebt. Die Diastole des
Herzschlauches ist im Bereich der betroffenen Segmente, und zwar auf der verletzten Seite,
abgeschwicht (Abb. 15d). — Werden die Fliigelmuskeln auch auf der anderen Seite im
Bereich der gleichen Segmente durchschnitten, so riickt der Herzschlauch wieder in
die Mitte (Abb. 15c¢). Er pulsiert zwar auch hier, wie GRABER ganz richtig fiir den Fall
der Durchtrennung aller Fliigelmuskeln angibt, aber die Erweiterung und Verbreiterung
wahrend der Diastole ist sehr viel geringer als in den weiter nach vorn und nach hinten
gelegenen Segmenten, an denen die Fliigelmuskeln intakt sind.

Reizt man die Gegend der Fliigelmuskeln unipolar, mit kurzen, faradischen Reizen,
so sieht man haufig an der Reizstelle eine schnelle, voriibergehende Inskription in querer
Richtung, also in der Verlaufsrichtung der Fligelmuskeln, auftreten?). Langer dauernde
Reizperioden fithren aber nicht zu einer lokalen Diastole, wenn auch die diastolische Er-
weiterung des Herzens im betreffenden Segment stirker und anhaltender zu sein scheint.
Man konnte dies so deuten, dafl die Fliigelmuskeln eines dauernden Tetanus nicht fihig
sind oder die Systole des Herzschlauches nicht iiberwinden kénnen.

Alles dies zusammengenommen erweckt doch den bestimmten Eindruck,
dap sich die Fligelmuskeln wihrend der Diastole aktiv zusammenziehen und dabes
zu einer Erweiterung des Herzschlauches fiikren.

Diese selbstandige, diastolische Zusammenziehung ist allerdings meist schwer zu beob-
achten, weil es nicht leicht zu entscheiden ist, wieviel von den beobachteten Bewegungen
auf das Konto der systolischen Zusammenziehung und der diastolischen Erschlaffung des
Herzschlauches kommt. Ein ganz éhnlich aufgebautes, rhythmisch sich zusammenziehendes
Diaphragma hat aber GRABER?) bei Orthopteren und Libellen auf der Ventralseite des Ab-

1) Eine derartige Funktion wéire wohl bei den Insekten moglich, bei denen das Dia-
phragma gewdlbt ist (Abb. 15 b), nicht aber bei solchen, bei denen es ganz flach aufgespannt
ist (a).

2) Zugleich konnen sich auch die darunterliegenden, dorsalen Lingsmuskeln des Ab-
domens zusammenziehen.

3) GRABER, V.: Pulsierender Bauchsinus der Insekten. Arch. f. mikroskop. Anat.
Bd. 12, 8. 575—582. 1876.

3*
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domens beschrieben (Abb. 15 b, d). Bei diesem fillt der Einwand fort, daB die Bewegungen
passiver Natur sein kénnten. Diesem ventralen ,,Diaphragma® schreibt GraABER ebenfalls
die Bedeutung zu, daf} es bei der Kontraktion Blut durch seine Zwischenrdume in den Ventral-
sinus hineinsaugt oder, wie Kunr will, als Schiittelapparat fiir das Blut dient, Diese Be-
deutung des Diaphragmas kann nebenher wohl auch dem dorsalen ,,Diaphragma® (D.) zu-
kommen, aber im wesentlichen wird man ihm doch eine diastolische Funktion fiir das Herz
zuerteilen miissen. Bei all den Tieren, welche einen flachen Hinterleib haben und bei denen
das Diaphragma nicht gewdlbt ist (z. B. Wasserkéafer, Abb. 15 a), kann eine andere Funk-
tion iiberhaupt nicht in Frage kommen.

Ligamente, welche das Herz dorsal und ventral zu beiden Seiten mit dem
Panzer bzw. mit dem wieder an den umliegenden Organen befestigten Perikard
verbinden, finden sich aber bei wohl allen Arthropoden, besonders schén bei den
dekapoden Krebsen (Abb.9, S. 16). Bisweilen sind in diesen Ligamenten
Muskelfasern gefunden worden, aber zuverldssige Angaben iber rhythmische
Téatigkeit derselben fehlen. Sicher sind sie auch nicht allgemein verbreitet.
Da die Ligamente dehnbar (elastisch) sind, so wird man ihnen die Rolle passiv
diastolischer Apparate zuschreiben diirfen. Erst neuerdings hat Hosmino!) nach-
gewiesen, dafl die Fiillung des Herzens bei Limulus nur unvollstindig erfolgt,
wenn die dorsalen Ligamente durchtrennt sind. Dasselbe ist auch fiir andere
Arthropoden mit Sicherheit anzunehmen. Aber immerhin fillt sich das Herz
auch noch nach Durchtrennung der dorsalen Ligamente und breiter Eroffnung
des Herzbeutels recht gut, wie man sich leicht bei gréferen Dekapoden iiber-
zeugen kann:

Entfernt man bei einem FluBkrebs, Hummer oder Taschenkrebs den hinteren dorsalen Teil
des Carapax, so liegt das weiterschlagende Herz frei im blutgefiillten Perikardraum. Bringt
man jetzt einen Tropfen einer Farblosung in diesen hinein, so sieht man, wie bei der nachsten
Diastole das mit dem Farbstoff vermischte Blut durch die Ostien in die Kammer hinein-
gesaugt und durch die Aorten bei der folgenden Systole ausgetrieben wird?). Auf diese
Weise kann man die Tiere leicht vital injizieren. Auch am ausgeschnittenen, in Ringer-
losung liegenden Herzen von FluBlkrebsen sah ich, dafl ein Tropfen einer Farblosung, auf
die Ostien gebracht, bei der Diastole noch in das Herz gesaugt werden kann, wenn auch sehr
viel unvollkommener und langsamer als beim Herzen in situ.

Als treibende Krifte fir die Fillung bei der Diastole bleiben also
hier nur noch Krifte iibrig, welche tn der Herzwand selbst gelegen sind. Wahr-
scheinlich sind es elastische Krifte, die aber nicht sehr grol sein koénnen, da
das Herz bei grofleren Arthropoden zusammenfillt, wenn es nicht in Fliissig-
keit liegt.

Bei dem sicher sehr geringen Druck in den kardiopetalen Kiemengefifien
der dekapoden Krebse wird eine Ansaugung des Blutes in den Perikardraum
der Zirkulation foérderlich sein. Unbedingt notwendig ist sie zwar nicht, da ja,
wie lange bekannt ist (s. oben), die Zirkulation noch nach Eréffnung dieser
Hohle weitergeht. Diese Aspiration in den Herzbeutel kann aber mechanisch
nicht durch die Aspiration der Herzkammer, wihrend ihrer Diastole erklirt
werden, wie LEONTOWITSCH?) offenbar meint. Vielmehr wird hier an ein &hn-
liches Prinzip gedacht werden miissen, wie es BrRUNiNgs?) fiir die Ansaugung
des Blutes in die Vorhofe des Fischherzens aufgestellt hat: Zieht sich die Kammer
zusammen, so wird bei steifem oder fest mit der Umgebung verwachsenem
Perikard wihrend jeder Systole der Herzkammer ein negativer Druck im Peri-

1) Hosurvo, N.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 208, S. 245. 1925.

2) BeTHE, A.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 44, S. 579 (585). 1895.

3) LeoNTOowITSCH, A.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 12, S. 337. 1911. L. durchschnitt
bei Palaemon die Sinus vor den Kiemen und setzte die Tiere bei klaffender Wunde in See-
wasser mit etwas defibriniertem Saugetierblut. Die Blutkérperchen waren nach einiger Zeit
im ganzen Korper zu sehen, wodurch die Aspiration an sich bewiesen erscheint.

4) Vgl 8. 26, Anm. 3.
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kardraum entstehen und dadurch Blut von den Kiemen her in diesen hinein-
gesaugt werden. Die Ansaugung in den Perikardraum wire also systolisch, die
Ansaugung aus dem Perikardrauwm diastolisch.

Uber die Art der Kontraktion des Herzens wirbelloser Tiere hat die
Untersuchung des Elektrokardiogramms, die besonders durch P. HoFFMANN?)
durchgefiihrt ist, zu wichtigen Schliissen gefiihrt. Es hat sich herausgestellt,
dall die Zusammenziehung des spontan schlagenden Herzens bei allen unter-
suchten Arthropoden (Astacus, Maja, Limulus) einen ausgesprochen tetanischen
Charakter hat. Wird bei Limulus ein Seitennerv des Herzens (s. S. 51) mit einem
einzelnen Induktionsschlag gereizt, so erhielt HorrmManN eine Einzelerregung
des ganzen Myokards. Wird dagegen in derselben Weise der mediane, ganglien-
zellhaltige Nervenstrang gereizt, so weist das Elektrokardiogramm ganz den
tetanischen Charakter der spontanen Systolen auf.

Bei den von HorFMaNN untersuchten Molluskenarten (Aplysia, Octopus und
Eledone) handelt es sich dagegen bei der Systole des Herzens um Aktionsstréme
einfachen Charakters, welche darauf hindeuten, daf} die spontanen Kontraktionen
einem zuckungsartigen Typus, dhnlich dem des Wirbeltierherzens, entsprechen.
Bei den beiden Cephalopodenarten ist die Ahnlichkeit mit dem Elektrokardiogramm
der Wirbeltiere recht gro83, wihrend die Kurven von Aplysia einen peristaltischen
Charakter der Kontraktion erschlieffen lassen.

b) Schlagfrequenz.

Die Zahl der Pulse in einer Minute variiert bei den wirbellosen Tieren ebenso
wie bei Wirbeltieren, je nach Art und GréBe der Tiere, in sehr weiten Grenzen.
Einige Zahlen, die zum Teil auf eigenen Zéhlungen beruhen, zum Teil der grofien
Sammlung von Literaturangaben voN BRUCKES2) entnommen sind, und die
sich auf Zimmertemperatur beziehen, mégen hier angefiihrt werden.

Beim Regenwurm schliagt das Dorsalgefal 15—20mal pro Minute, bei Hirudineen die
LateralgefaBie 6-—15mal. Das Medialgefil von Phoronis zeigt 7—15 Wellen pro Minute;
in den TentakelgefidBen sind sie meist hiufiger. Bei den Crustaceen ist die Abhdngigkeit von
der GroPe der Arten sehr deutlich. Bei den recht kleinen Daphniden werden Frequenzen von
150—250 angegeben; das stimmt mit meinen eigenen Zihlungen iiberein, ebenso wie die
Angabe, dafl bei den meist noch kleineren Copepoden die Frequenz kaum zéhlbar ist und
jedenfalls oft {iber 250 liegt. Squillalarven von 1,5—2 mm Lénge haben Pulsfrequenzen von
100—140. Bei Mysiden, die eine Lange von 10—20 mm haben, betrigt die Frequenz auch noch
nahezu 200. Bei Taschenkrebsen (Carcinus und Cancer, Korperlange 40—70 resp. 50—140 mm)
schwankt sie zwischen 150 und 90 und bei den sehr groflen Limulus zwischen 18 und 28
(CarLsoN). DafB es nicht nur auf die Korpergrofie ankemmt, zeigen die Frequenzen von
Maja (25—46), einem Brachyuren, der in der GréBe zwischen Carcinus und Cancer steht,
und der Vergleich zwischen den Macruren Astacus (FluBkrebs ca. 50) und Homarus (ca. 60)
von denen der letztere wesentlich grofler ist.

Relativ niedrig sind die Pulsfrequenzen auch bei den Insekten (Biene = Apis 6680,
Maikéifer = Melolontha 50—60). Besonders fiir die Insektenlarven werden meist recht
niedrige Werte angegeben (Corethralarven 12—22, Hirschkifer- [= Lucanus]-Larve ca. 14;
ich selbst habe bei Corethralarven wiederholt wesentlich héhere Frequenzen gefunden).

Bei den Mollusken scheint sich die Lebhajtighkeit des Stofjwechsels deutlich in der Puls-
zahl zu dokumentieren. Bei der sehr trigen Teichmuschel Anodonta betrigt sie im Durch-
schnitt nur 15 pro Minute, wihrend sie bei etwa gleich schweren, aber lebhafteren Schnecken-
arten 40—50 betrigt und bei den sehr schnell sich bewegenden, massereichen Tintenfisch-
arten (Loligo) 70—80 erreicht. Nur die sehr groBen Tintenfische haben wieder niedrigere
Frequenzen (Octopus 35—38). Natiirlich spielt hier auch die relative HerzgroBe und das
Schlagvolumen eine Rolle, so daBein abschlieBendes Urteil bei dem Mangel an systematisch
vergleichenden Versuchen nicht mdéglich ist.

1) HorrMANN, P.: Elektrokardiogramm von Evertebraten. Arch. f. (Anat. u.) Physiol.
1911, S. 135—180.
2) BritcrE: Zitiert auf S. 3.



38 A. BetaE: Vergleichende Physiologie der Blutbewegung.

Fast iiberall, wo der Einfluff der Temperatur auf die Schlagfrequenz unter-
sucht ist, hat sich gezeigt, daB dieselbe mit dem Steigen der Temperatur erheblich
in die Hohe geht, bis schlieBlich kurz vor der Warmeldhmung wieder ein Abfall
der Pulszahlen eintritt!). Ein komplizierteres Abhéingigkeitsverhiltnis von der
Temperatur wurde bei Crustaceenherzen gefunden (FREDERICQ, MANGOLD 2).

Sehr beachtenswert sind die Befunde iiber den Einfluf der Wandspannung
auf die Schlagfrequenz, welche besonders an Mollusken und Crustaceen erhoben
worden sind. Das entleerte Herz der Weinbergschnecke schligt, wie FosTER
und DEw SmitH zuerst feststellten, nicht oder sehr langsam. BIEDERMANNS)
hat den EinfluB der Wandspannung an ausgeschnittenen Herzen, in deren Ven-
trikelkaniile der Innendruck beliebig variiert werden konnte, genauer studiert:
die Schlagfrequenz stieg beispielsweise von 11 pro Minute (bei einem Innendruck
von 5 mm Wasser) auf 50 (bei einem Druck von 30 mm Wasser) an und sank bei
2mm Druck auf Null ab.

Ahnliche Versuche hat STRAUB%) am Aplysiaherzen ausgefiihrt. Auch das
Herz von Octopus schligt nach FREDERICQ®) nicht spontan, wenn es leer ist,
fangt aber an, sich rhythmisch zu bewegen, wenn es unter Druck gefiillt wird.

Die Verinderung der Wandspannung kann auch am leeren Herzen durch
mehr oder weniger groBle Belastung des Schreibhebels vorgenommen werden.
So fand ScHOENLEIN®) am suspendierten Aplysienherzen, wenn nur ein leichter
Hebel an ihm hing, 2—3 Pulse, bei einer Zusatzbelastung von 2,5 ¢ 5 Pulse,
bei 20 g 15 Pulse, und CarLsON?) sah beim Helixherzen eine Steigerung der Fre-
quenz auf das Dreifache bei Belastung des Hebels eintreten.

Ahnliche Verhiltnisse liegen auch am Herzen der Crustaceen vor. Sowohl
CarLsoN (an Cancer) wie auch P. HOFFMANN (an Astacus) beobachteten, daB
das Herz vor Ercffnung des Perikards wesentlich schneller schlagt als nach der-
selben, und dall die Frequenz am entbluteten und herausgenommenen Herzen
noch weiter abnimmt. Diese Beobachtung ist leicht zu bestétigen. — Sehr genau
hat CarrsoN den Einflull der Spannung auf das Limulusherz untersucht. Das
spontan schlagende Herz, das also noch iiber seine Ganglien verfiigt, wird durch
Erhohung des. Innendrucks zu schnelleren und zunéchst auch stirkeren Pulsen
veranlaf3t, die sich schlieflich bis zu einem wilden und unkoordinierten Wogen
steigern kénnen. Der EinfluB der Spannung geht nach CARLSON von den Gan-
glien aus, da das ganglienlose und stillstehende Herz durch Erhohung des Innen-
drucks nicht wieder zum Schlagen gebracht wird.

Dieser Befund kann wohl kaum durch die Feststellung HosHinos?) entkréiftet werden,
daB beim in situ gelassenen und von der Seite her ohne Zerstérung der Suspensionsligamente
freigelegten Herzen die isolierten vorderen Segmente auch mach Abtragung ihrer Ganglien
wieder zu schlagen anfangen. Hosuino fiihrt den Unterschied zwischen seinen Befunden
und denen von CarLsoN darauf zuriick, daB bei seiner Methode das Herz nicht kollabierte.
Die Wandspannung kann aber hier nicht grofer sein als in Carnsoxs Versuchen mit er-
hohtem Innendruck. Man wird vielmehr daran denken diirfen, daB auBer den dem Herzen
aufliegenden Ganglien noch andere in den Suspensionsligamenten (oder noch weiter ent-
fernte) vorhanden sind.

1) Siehe hieriilber Bri/ckE: Zitiert auf S. 3.

%) MaNGoLD, E.: Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd. 3, S. 512 u. 521. 1926. — Porontk, H.:
Ebenda S. 528.

3) BiEDERMANN, W.: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. KI. III
Bd. 89. 1884.

4) StrauB, W.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 86, S.504. 1901; u. Bd. 103,
S. 429. 1904.
5) FREDERICQ, L.: Arch. internat. de physiol. Bd. 14. 1914.
%) ScroENLEIN, K.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 30, S. 187 (208). 1894.
) CARLSON: Americ. journ. of physiol. Bd. 16, 8. 47. 1906.
8) HosHino, N.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 208, S. 245. 1925.
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Die Abhdngigkeit der Frequenz (und nach STRAUB auch des Schlagvolumens)
von der Wandspannung bzw. dem Fiillungsgrad ist nach FosTER und SmiTH
tiir die Regulation der Zirkulation von grofer Wichtigkeit, weil durch das schnellere
Schlagen eine Uberdehnung der Herzwand vermieden wird. Die Bedeutung
dieser Erscheinung wird, wie BRUCKE!) hervorhebt, noch grofler durch die Beob-
achtung von Yune und CArLsoN, daB die Lokomotionsbewegungen der Schnecken,
welche den Innendruck erhéhen, auf offenbar rein mechanischem Wege 2u einer
Frequenzsteigerung fihren und so (den Bediirfnissen des Organismus entsprechend)
den Blutumlauf beschleunigen.

Die Einfliisse des Fiillungsgrades auf Frequenz (und Schlagvolum) des Wirbel-
tierherzens sind an anderer Stelle dieses Bandes geschildert. Hier sind sie aber
beim unversehrten Herzen wesentlich geringer als bei den Herzen der genannten
wirbellosen Tiere. Zu einem vollkommenen Herzstillstand bei fehlender Wand-
spannung kommt es beim intakten Wirbeltierherzen nie, wohl aber bei einzelnen
Herzteilen. Wie schon lange bekannt ist, kann die abgetrennte und stillstehende.
Herzspitze des Frosches durch erhohten Innendruck ebenso wieder zum Schlagen
gebracht werden wie das leere Herz einer Schnecke. Auf diese theoretisch wichtige
Ahnlichkeit des Verhaltens hat bereits BIEDERMANN?) aufmerksam gemacht.

¢) Antwort auf kiinstlich angesetzte Reize (Extrasystole, Herztetanus,
Refraktirstadium).

Kiinstlich angesetzien Reizen gegendiber verhalten sich die Herzen aller bisher
untersuchten Wirbellosen dhnlich wie die Herzen der Wirbeltiere. Graduell sind-
aber recht betrichtliche Differenzen vorhanden derart, daB das Herz der héher
entwickelten Wirbellosen (Cephalopoden, Tunicaten) in seinem Verhalten dem
der Wirbeltiere nahekommt, wahrend das Herz niederer Formen haufig Anklinge
an die Eigenschaften der ,,Skelettmuskeln® aufweist.

Stillstehende Herzen, wie man sie bei manchen Arten infolge ungeniigender
Wandspannung, bei anderen im Beginn des Absterbens erhilt, antworten wie das
ruhende Froschherz auf Einzelreize (einzelne Induktionsschlige, Schliefen oder
Offnen eines schwachen konstanten Stromes, Nadelstiche usw.) mit einer ein-
zelnen Konmtraktion (bei schwachen, schnell aufeinanderfolgenden Reizen kann
auch erst der 2. oder 3. Reiz wirksam werden). Ein kontinuierlicher Reiz vermag
meist das stillstehende Herz wieder zum rhythmischen Schlagen anzuregen, wobei
die Frequenz unter allméhlicher Erhohung der FuBpunktslinie mit der Stirke
des Reizes zunimmt. In dieser Weise wirkt z. B. ein gentigend starker konstanter
Strom oder faradische Reizung (schnell aufeinanderfolgende Induktionsschlage)
bei dem opistobranchien Mollusk Aplysia [ScHOENLEIN?®)] und faradischer Reiz
bzw. Eintauchen in reine NaCl-Losung bei dem Xisophuren Limulus [CARLsON%)].
Bei der faradischen Reizung ist, wie beim Wirbeltierherzen, von einer gewissen
Reizfrequenz ab fir die Schnelligkeit des Rhythmus nicht die Zahl der Reize, sondern
thre Intensitdt mafgebend. Unterscheidend ist aber, dafl die Grofle der so erzeugten
Kontraktionen bei den Herzen der Wirbellosen meist iiber die der spontanen
Systolen herausgetrieben werden kann (wenn man némlich derartige Réizversuche
an spontan schlagenden Herzen anstellt), und daf in vielen Féllen bei geniigend
starkem Reiz ein wohl vollkommener Tetanus in Erscheinung triti®), Erfolge, die

1y BriUckE: Zitiert auf 8.3 (S. 974 u. 985).

2) BIEDERMANN: Zitiert auf S. 38.

3) ScuoENLEIN, K.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 30, S. 187. 1894.

4) CARLSON, A. J.: Americ. journ. of physiol. Bd. 12, 8. 471. 1905 u. Ergebn. d. Physiol.
Bd. 8, S. 371—462. 1909.

3) Genate Daten hieriiber sind bei CARLSON und bei BRiCKE (zitiert auf S. 3) zu finden.
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beim Wirbeltierherz in der Regel nicht zu erzielen sind (Abb. 16). Auch unter
den Wirbellosen gibt es Herzen, bei denen ein vollstandiger Tetanus nicht oder
nur schwer zu erzielen ist (Herzen der meisten Mollusken), wahrend dies z. B.
bei den Herzen der dekapoden Krebse leicht istt).

Die direkte, faradische Reizung des Herzens wirkt nur bei denjenigen Mollusken
accelerierend, welche keine Hemmungsnerven besitzen (Prosobranchier und Nudibranchier).
Bei den Pulmonaten und Cephalopoden tritt dagegen beim Tetanisieren Stillstand in Diastole
ein [FosTER?), RaNson3), BIEDERMANNY)]. Dies beruht offenbar auf einer Mitreizung der
hemmenden Nerven (s. weiter unten). Nach Vergiftung des Herzens mit Curare tritt auch
bei diesen Herzen Beschleunigung der Pulse und bei stirkeren Reizen unvollstindiger
Tetanus ein [RaNsON®)].

Dies Verhalten gegeniiber kiinstlicher Reizung hingt damit zusammen,
daB die Ausbildung des Refraktarstadiums und die Giiltigkeit des ,,Alles-oder-
nichts-Gesetzes” bei den Herzen der Wirbel-
losen in weiten Grenzen schwankt. CARLSON?),
der beste Kenner dieser Verhaltnisse, sagt:

»»Das Herz aller Wirbellosen zeigt das typische
Phénomen des systolischen refraktiren Zustandes,
d. h. eine Periode von verminderter Erregbarkeit
am Anfang und wahrend des gréBeren Teiles der
Systole. Der Grad der Verminderung dieser systo-
lischen Erregbarkeit variiert bei den verschiedenen
.Stammen und Arten. Im ganzen ist der refraktire
Zustand bei den Tunicaten und den héheren Mol-
lusken ausgesprochener als bei den niederen Mol-
Jusken und den Arthropoden. Derrefraktire Zustand
ist jedoch bei allen Wirbellosen nicht absolut; der
refraktére Zustand ist eine Verminderung, nicht
eine Vernichtung der Erregbarkeit. Es kann eine
Stirke des Reizes gefunden werden, welche das
Herz in jeder Tatigkeitsphase affiziert.®

Sind die elektrischen (oder mechanischen)
Einzelreize von geringer Stérke, aber doch

Abb. 16. Herz von Homerus Ameri-

canus. A Antwort auf 2 Kinzel-
induktionsschlige am stillstehenden stark genug, um am Ende der Systole oder

Herzen. B Tetanus. (Nach Houxt, wahrend der Diastole eine Extrasystole her-
BookMaN u. TiErNEY: Zentralbl. f.  vorzurufen, so sind sie am Anfang und wihrend

Physiol. Bd. 11. 1897.) eines groPeren Teiles der Systole unwirksam

(Abb. 17 u. 18). Hierbei ist es gleichgiiltig, ob
das Herz spontan schligt oder ob ein stillstehendes Herz durch langsame, rhyth-
mische Einzelschlage zum Schlagen gebracht wird. Wenn einige frithere Autoren
die Existenz eines Refraktirstadiums bei manchen Wirbellosen leugneten, so be-
ruht das sicher darauf, daf} sie zu starke Reize anwandten. Denn von einer ge-
wissen Reizstirke an kann man bei den Herzen aller Wirbellosen in jeder Phase

1) Wie das Herz der Wirbeltiere verhalten sich kontinuierlichen Reizen gegeniiber die
Medusen, deren rhythmische Schirmbewegungen auch in anderen Beziehungen (s. weiter
unten) mehr Ahnlichkeit mit den Bewegungen des Wirbeltierherzens aufweisen als mit
denen des Herzens wirbelloser Tiere. Die durch Abschneiden der Randkérperchen zum
Stillstand gebrachten Medusen zeigen bei faradischer Reizung je nach Stirke des Reizes
mehr oder weniger schnelle Pulsationen. Bei spontan schlagenden Tieren wird der Rhyth-
mus beschleunigt. Ebenso wirkt NaCl-Losung. Siehe hieriiber A. Berar: Allgem. Anat. u.
Physiol. des Nervensystems, S.414ff. Leipzig 1903; Pfliigers Arch. {. d. ges. Physiol. Bd. 124,
S. 541. 1908 u. Bd. 127, 8. 219. 1909.

%) FostEr, M.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 5, S. 191. 1872,

3) Ranson, W. B.: Journ. of physiol. Bd. 5, S. 261 —341. 1885.

4) BiepERMANN, W.: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Xl. III,
Bd. 89. 1884.

$) CARLSON, A. J.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 8, 8. 412. 1909; s. auch CARLSON: Americ.
journ. of physiol. Bd. 16, S. 67. 1906 u. Bd. 18, S. 71. 1907.
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eine Wirkung hervorrufen. Diese Wirkung ist aber nicht immer mit Sicherheit
positiv (Extrasystole); sie kann auch unter Umsténden in einer Verminderung
der gerade in Entwicklung begriffenen Kontraktion bestehen (CarLson). Kommt
es zu einer Extrasystole, so ist diese bei schwachen und mittleren Reizen in der
Regel niedriger als die spontanen Systolen, und zwar um so niedriger, je niher
der Reiz dem Anfang der Spontankontraktion lag (Abb. 17). Bei stirkeren
Reizen, die auch im Beginn der Systole zu Extrasystolen fithren, kénnen diese
die normalen Systolen an Héhe iibertreffen (Abb. 18).

A4
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Abb. 17. Kurven des Vorderendes des Limulusherzens. Reizung mit einzelnen Induktions-
schldgen, und zwar in A des Ganglions, in B des ganglienfreien Endes. Reize bei @ (Beginn
der Systole) unwirksam. (Nach Carisox.)

Der Unterschied in der Ausbildung des Refraktirstadiums zwischen den
extremen Formen der Wirbellosen und der Wirbeltiere ist sehr bedeutend; aber
es bestehen doch alle Uberginge. So gibt es z. B. Wirbeltierherzen (oder Abtei-
lungen derselben), bei denen schon normalerweise geniigend starke Reize in jeder
Phase eine Extrasystole hervorrufen kénnen, so z. B. nach Carrson?) bei Bdello-
stoma, einem zu den Cyclostomen gehorenden niederen Fisch. Dasselbe gilt
nach Engelmann?) fiir den Bulbus Aortae des Frosches. Ferner sind Vergiftungs-
erscheinungen bekannt, unter denen das Refraktirstadium des Herzens von
Amphibien und auch hoherer Wirbeltiere wesentlich verkiirzt oder fiir starke

Abb. 18. Limulusherz, faradische Reizung der hemmenden Nerven wihrend der Dauer, die
das untere Signal angibt. Das obere Signal zeigt an, zu welchen Zeiten das Herz direkt
zur Erzeugung von Eaitrasystolen mit einzelnen Induktionsschligen gereizt wurde.
(Nach CARLSON.)

Reize ganz aufgehoben werden kann®). Auch die bei den Herzen mancher Wirbel-
losen so leicht zu erhaltenden ,,sibermaximalen Zuckungen (s. Abb. 18) sind dem
Froschherzen nicht ganz fremd; sie kénnen [nach den Untersuchungen von
BurriDGEY)] z. B. nach vorheriger Einwirkung von KCl-Lésung hervorgerufen

) CARLSON, A. J.: Physiology of the Heart of Bdellostoma. Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 4, 8. 259. 1904.

%) ENGELMANN, W.: Bulbus Aortae des Froschherzens. Pfliigers Arch. {. d. ges. Physiol.
Bd. 29, S. 425—468. 1882.

%) Siehe hieriiber die Beitrige von RoTHBERGER u. KiscH in diesem Band des Hand-
buches und Ticerstepr Bd. 2, S.29.

4) BURRIDGE, W.: Journ. of physiol. Bd. 54. 1920.
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werden, und ScHOTT hat solche in unverdffentlichten Versuchen im Frankfurter
Institut unter verschiedenen Salzeinwirkungen gefunden. Auch bei Vergiftung
mit Chloralhydrat [RoHDE!)] treten sie auf, und nach Mings?) sind sie an Selachier-
herzen (Torpedo) schon normalerweise zu erzielen.

Das Phdnomen der Treppe ist bei stillstehendem Herzen einiger wirbelloser
Tiere gefunden worden, ist aber im allgemeinen wenig deutlich.

Das ,,Alles-oder-nichts-Gesetz** gilt nach der Ansicht vieler Untersucher
bei den Herzen wirbelloser Tiere iiberhaupt nicht. In der Tat erhilt man bei den
Herzen der meisten wirbellosen Tiere, wenn sie zum Stillstand gebracht sind,
bei Reizen von sehr unterschiedlicher Stirke wverschieden hohe Systolen; aber
diese gehen nicht unter ein gewisses Minimalma8 hinunter und wachsen bei Ver-
stirkung des Reizes zunéchst nicht an. Erst bei Reizen von betrichtlicher Stirke
werden die Zuckungen hoher und schlieBlich ibermaximal. Man kann daher mit
Carrson?®) wohl davon sprechen, daB das ,,Alles-oder-nichts-Gesetz*‘, wenigstens
in gewissen Grenzen, auch fir das Herz wirbelloser Tiere gilt. Offen muB auch
die in diesem Zusammenhange auftauchende Frage bleiben, ob sich an der
Systole beim Evertebratenherzen stets, wie das beim Wirbeltierherzen sehr
wahrscheinlich ist, alle Muskelfasern beteiligen.

Eine echte, kompensatorische Pause ist bisher beim Herzen von wirbellosen
Tieren nicht beobachtet. Wohl ist die Pause nach einer Extrasystole haufig
etwas linger als eine normale (Abb. 18), manchmal ist sie auch wesentlich linger,
aber das zeitliche Verhiltnis ist doch nie so, wie wir das beim Wirbeltierherzen
gewohnt sind. Es kommt auch vor, daf die auf die Extrasystole folgende Pause
verkiirzt ist. Die Herzen der Wirbellosen verhalten sich also in dieser Beziehung
s0 wie isolierte, spontanschlagende Abteilungen des Froschherzens [Venensinus nach
TiGERSTEDT und STROMBERGY), Herzkammer nach LANGENDORFFS)], bei denen
die Pause nach einem Extrareiz entweder von normaler Dauer oder ohne festes
Verhiltnis zeitlich verdndert ist. Da bei den Herzen der wirbellosen Tiere meist
nur die isolierte Kammer untersucht wird — soweit iiberhaupt mehr als ein
Herzabteil vorhanden ist — so ist dieses Verhalten nicht als absonderlich an-
zusehen, wenn anders die sehr plausible, von ENGELMANN eingefithrte Erklarung
der kompensatorischen Pause richtig ist.

Bei der genauen Untersuchung mehrkammeriger Herzen wirbelloser Tiere mit be-
stimmter Schlagfolge, z. B. von hoheren Mollusken, wird man doch auch vielleicht eine
typische, kompensatorische Pause finden. Bei der gering ausgebildeten, refraktiren Periode
miiBten aber grade eben wirksame Induktionsschlige zur Anwendung kommen, da sonst leicht
— bei Reizung der Kammer — eine Ubertragung der Extrasystole auf den Vorhof stattfinden
wiirde, wodurch das zeitliche Verhéltnis gestért wiirde. Um, im Fall eines negativen Er-
folges, sicher behaupten zu kénnen, daB es keine typische kompensatorische Pause bei den
Herzen der Wirbellosen gibt, miifiten zugleich mit den Kammerbewegungen auch die des
Vorhofs aufgezeichnet werden, was allerdings bei seiner meist groen Zartheit auf Schwierig-
keiten stoBt.

Wenn nach dem bisher Bekannten alle Eigenschaften des Wirbeltierherzens
bei den Herzen wirbelloser Tiere nur in mehr oder weniger abgeschwichter Form
vorhanden sind, so darf daraus nicht der Schluf gezogen werden, da die typi-
schen Erscheinungen des absoluten Refraktirstadiums, des Alles-oder-nichts-
Gesetzes, der kompensatorischen Pause und des Fehlens der Tetanisierbarkeit
nur im Stamme der Wirbeltiere vorkommen. Wenn unter den Herzen der wirbel-

1) RoHDE, Er.: Arch. f. exp. Pathol. u. Pharmakol. Bd. 54, S. 104—121. 1905.
) MinEs, G. R.: Journ. of physiol. Bd. 46, S. 349. 1913.
) CARLSON, A. J.: Americ. journ. of physiol. Bd. 16 S. 85. 1906.
) T16ERSTEDT, R. u. STROMBERG: Mitt. a. d. physiol. Inst. Stockholm Bd. 5, S. 37.
1888 (zitiert nach TiGERSTEDT).
%) LaNGENDORFF, O.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 121, S. 54—74 (67). 1908.

]
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losen Tiere auch keine bekannt sind, welche alles dies in demselben ausgesproche-
nen Maf} besitzen, so gibt es doch andere Organsysteme bei wirbellosen Tieren,
die in vielen wesentlichen Punkten dem Wirbeltierherz gleichen. Es sind dies die
Schwimmapparate der Medusent)..

Abb. 19. Rhizostoma (Meduse). a) Extrasystole mit gutstimmender kompensatorischer

Pause (Offnungsinduktionsschlag). b) Ausbleiben einer Extrasystole bei friihzeitigem

Extrareiz (SchlieBungsschlag) mit darauffolgender verkleinerter Systole an normaler Stelle

{Lage der normalen Systolen gestrichelé eingezeichnet). Abstand der Zeitmarken 0,48
ekunde.

Der Schirm der Medusen zeigt regelméfige ryhthmische Zusammenziehungen,
die bei einigen Arten kontinuierlich andauern, bei anderen Arten periodenweise auf-
treten. Im letzteren Fall zeigt sich am Anfang jeder Periode ein deutliches Treppen-
phinomen. Die Ausgangs-
punkte der rhythmischen Be-
wegungen sind die Rand-
korper (EmMER, ROMANES),

Gebilde von deutlich ner-

viosem Aufbau. Nach ihrer

Abtragung héren die spon-

tanen Bewegungen auf;

kontinuierliche Reize rufen

wahrend ihrer Dauer von Abb. 20. Rhiost Der Extrareis el bt Fxt
e . . S . : -

neuem regelmifiige Pulsa- systole. Dieli(())rrzgi: Sch‘alggf(})(lg: I:silezllt)ezicﬁ_ eit mig 5:1‘

tionen hervor (ROMANES, iihernschsten Normalsystole wieder her, so dafl die Zeit

v. UeExKULL, BETHE). 1+2+3=a-+b+c ist (s. Erklirung zu Abb. 19).

An solchen randkorper-
losen Tieren oder Teilstiicken, ebenso wie an unversehrten Tieren, laBt sich
leicht die Guiltigkeit des Alles-oder-nichts-Gesetzes (RoMaNES, BETHE) und das
Bestehen einer absoluten, refraktiren Phase zeigen (BETHE). Nach wirksamen
Extrareizen tritt in der Regel eine
verlingerte Pause auf, welche bei
Rhizostoma meist die gesetzmdflige
Dauer etner kompensatorischen Pause
zeigt (Abb. 19). Es kann auch die
von TRENDELENBURG?) zuerst am 7

Froschherzen beschriebene Erschei- — —p—p—p—yp—y—y—v—y—v—v—y—
nung eintreten, daB nicht der auf die

Abb. 21.. Rhizostoma. Ausfall einer normalen
Extrasystole folgende Puls, sondern Systole auf einen frithgesetzten Extrareiz (kom-

ersteinspiterer dennormalen Rhyth-  pengatorische Pause ohne Extrasystole). Zeit
mus wiederherstellt (Abb. 20 u. 21). 12+ 38 =a + b+ ¢ (s. Erklarung zu Abb. 19).

1) Literatur bei BeTHE: Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems.
S. 410ff. Leipzig 1903.
2) TRENDELENBURG, W.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1909, S. 137.
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Andere, ebenfalls von TRENDELEXBURG am Herzen beschriebene Abweichungen
vom normalen Typus, die darin bestehen, da bei friihzeitigem Extrareiz nur
eine kompensatorische Pause (aber keine Extrasystole) auftritt oder daB die
Extrasystole ausbleibt und der néichste Puls verkleinert ist, sind ebenfalls an
der Meduse wiederzufinden') (Abb. 19 u. 21).

Diese Analogien zwischen Herz und Meduse gehen recht weit und scheinen
beachtenswert, weil bei der Meduse Leitung und Rhythmuserzeugung sicher
nervoser Natur sind.

d) Der Ausgangspunkt der rhythmischen Herzhewegungen.

Die Okonomie eines geordneten Blutumlaufs macht es notwendig, daB die
Kontraktionen bei allen Tieren mit ausgedehnten pulsierenden Strecken des
Gefaflsystems jeweilig von einem Punkt ihren Ausgang nehmen und sich
von hier aus nach Art einer kontinuierlich fortlaufenden oder mehrfach ab-
gesetzten, peristaltischen Welle in einer Richtung ausbreiten. Das gleiche gilt
fir Tiere mit einem enger begrenzten pulsierenden GefidBbezirk, sowie derselbe
aus mehreren hintereinandergeschalteten Abteilungen besteht. (Nur bei ein-
kammerigen und gedrungenen Herzen liegt hierfiir keine Notwendigkeit vor.)
Die Ausbreitung der Erregungswellen von ihrem Ausgangspunkt wird am zweck-
mdfigsten durch Elemente geschehen, welche in dem contractilen Rohr selbst ge-
legen sind, wie das tatsichlich bei den meisten Hohlorganen und im speziellen
bei allen genauer untersuchten Blutmotoren der Fall ist.

Eine Notwendigkeit liegt dafiic allerdings nicht vor, und tatsichlich werden ja die
den peristaltischen Bewegungen vieler Blutgefalle, des Darmes und des Ureters so dhnlichen
Wellenbewegungen der Anneliden, Aale und Schlangen nicht innerhalb ihrer Kérpermusku-
latur, sondern durch das Zentralnervensystem von Segment zu Segment fortgeleitet. Das-
selbe trifft nach Mosso fir den Oesophagus der Siugetiere zu. Ausgangspunkt und
Leitungssystem liegen also weit ab; aber auch hier muB} ein Ausgangspunkt vorhanden
sein und die Kontinuitat der Ubertragungsapparate in der Regel gewahrt werden.

Die Féhigkeat, rhythmische Bewegungsantriebe auszusenden, ist aber bei keinem
etnzigen Blutmotor und bei keinem sich in analoger Weise bewegenden Organ
oder Gesamttier nur auf die Stelle beschrankt, von der die Bewegungen normaler-
weise thren Ursprung nehmen. Werden diese Stellen von dem friitheren Gefolge
abgetrennt, so dbernimmi ein Teil des Gefolgsapparates die Fithrung, und zwar in
der Regel eine Stelle, welche dem verlorenen Ausgangspunkt zunéchst gelegen ist.
Von einem zerstiickelten Wurm oder TausendfiiBer kann jeder Teil weiterkriechen,
und zwar in der Richtung, in der frither der Kopf lag. Ebenso laufen beim zer-
stiickelten Aal oder Darm die Wellen im alten Sinn, aber von einem neuen
Ausgangspunkt aus, ab?). (Abweichungen von dieser Regel finden sich nur dann,
wenn ein weiter entfernter Punkt bevorzugter Automatie vorhanden ist.)

An den Kreislauforganen 1at sich das gleiche Verhalten leicht am pul-
sierenden Dorsalgefdfi von Wiirmern [z. B. dem Regenwurm, SttBEL®), BETHE,
oder Nereis, CaArRLSON?)] und von Kifern (GrRABER, BETHE) zeigen. Bei beiden
Gefaflen laufen die Wellen von hinten nach vorn. Werden sie durchgeschnitten,
so pulsiert auch das Vorderende weiter, indem auch hier wieder die Wellen
kopfwérts verlaufen. Eine neue Unterteilung hat den gleichen Erfolg. Das
jeweils distale Ende tst der Ausgangspunkt der Bewegungen. Hieraus, wie auch

1) BETHE, A.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1909, S. 385.

2) Andere Beispiele eines ,,Erwachens eigener Tatigkeit in funktionell abhingigen
Organen nach der Losung ihres physiologischen Zusammenhanges mit iibergeordneten
Zentren* sind von F. B. HorMANN (Zeitschr. f. Biol. Bd. 72, 8. 257. 1920) aufgefiihrt.

%) SriuBEn, H.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 129, 8. 26. 1909.

4) CarLsoXN, A. J.: Americ. journ. of physiol. Bd. 22. 1908.
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aus der verschiedenen Dauer des Pulsierens der Teilstiicke, kann geschlogsen
werden, daB die Fahigkeit zur Automatie bei diesen Gefallen von hinten nach vorn
abnimmt. Absolut bindend erscheint dieser Schlufl jedoch nicht.

Nach der Durchschneidung gehen manchmal zunéchst (ebenso wie nach elektrischer
Reizung, STi'BEL, BETHE) fiir kurze Zeit die Rhythmen in beiden Teilstiicken von der Reiz-
stelle aus, aber bald iiberwiegt wieder, auch im Hinterstiick, die Automatie des distalen
Endes. Angaben iiber dhnliche Versuche an den Herzen anderer geeigneter wirbelloser Tiere
liegen in geniigender Zahl vor, und auch bei den gedrungenen, einkammerigen Herzen der
dekapoden Krebse schlagen die Teilstiicke weiter (die distalen meist linger als die pro-
ximalen). Bei Phoronis (s. S. 47) gehen die Wellen in den blind endenden Tentakelgefafen
auch nach Abtrennung meist von der Spitze resp. nach deren Abtragung vom neuen distalen
Ende aus. Sie konnen aber auch bis zum Absterben vom proximalen KEnde ihren Ursprung
nehmen.

Die Weiterfithrung einer geordneten und normalgerichteten Bewegungsfolge
nach Abtragung des wrsprimglichen Ausgangspunkies ist auch den Wirbeltierherzen
nicht fremd. Nach den Untersuchungen von ENGELMANN!) am Frosch und von
KupeELwIESER an der Ringelnatter?) darf angenommen werden, dafl die normale
Reizbildungsstdtte nicht der Sinus ist, sondern dafl dieser seine Erregungen im
unverletzten Tier von den ebenfalls pulsierenden Hohlvenen und Pulmonal-
venen erhilt. [Die entsprechenden Verhaltnisse bei Sdugetieren (Kaninchen),
bei denen die Pulmonalvenen nach Versuchen von H. E. HErRING 3) nach Heraus-
nahme des Herzens ebenfalls noch schlagen, scheinen eine gleichartige Schluf3-
folgerung noch nicht zuzulassen]. Erst am ausgeschnittenen Herzen iibernimmt
dann offenbar der nichstgelegene Teil, die Sinusgegend, die frither zum Gefolge
gehorte, die Fihrung.

AuBer bei denjenigen Herzen, bei welchen ein gewisser Innendruck normale
Bedingung des Schlagens ist (Mollusken), kommt das Verhalten des Herzens
vieler Wirbeltiere?), dafs einzelne Teile nach Zerstickelung stillstehen, unter den
Wirbellosen nur noch bei den Tunicaten vor. (Beim Saugerherzen und Fisch-
herzen konnen auch ziemlich kleine Teile der Kammer noch spontan schlagen).
Auch n allen diesen Fillen fehlt die Automatie nicht. Unter dem EinfluB einer
faradischen Reizung, des konstanten Stromes, reiner Kochsalzlésung, erhohten
Innendrucks®) usw. kommt sie wieder zum Vorschein. Ganz dhnlich wie diese
Herzteile verhalten sich randkérperlose MedusenS).

Die Fihigkert zu automatischen Bewegungen ist also bei den bisher untersuchten
Tieren allen Teilen, die sich an der Blutbewegung aktiv beteiligen, eigen. Sie ist
aber bei einigen Herzteilen mancher Tiere so gering, dafl die autochtonen rhythmi-
schen Erregungen unterschwellig bleiben und durch besondere MaBinahmen auf ein
hoheres Niveau gehoben werden miissen, um manifest zu werden. Wenn auch
bei den Herzen, bei denen alle oder jedenfalls mehrere Teile zur selbstiandigen
Reizbildung befihigt sind, die normalen Pulse immer von einer bestimmten
Stelle ausgehen und so eine geregelte Kontraktionsfolge sichern, so ist dies nach

1) EnceELmaNN, W.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 65, S. 109. 1897.

%) KUPELWIESER, E.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 182, S. 50—73. 1920.

3) Herine, H. E.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 82, S. 1—33 (22). 1900; s. auch
TigersTEDT Bd. II, S. 94ff. und den Beitrag von ROTHBERGER in diesem Band.

*) Beim Frosch pulsieren z. B. nach Zerstiickelung die Hohlvenen, der Sinus, die Atrio-
ventrikulartrichter und der Bulbus, nicht aber Vorhotfe und Kammer (s. den Beitrag von
ROTHBERGER in diesem Band).

5) Den vermehrten Innendruck, unter dessen Einfluf die Herzspitze der Amphibien
wieder zu schlagen beginnt, kann man wirklich nicht mehr als Reiz, sondern nur als Be-
dingung der Automatie ansehen, seitdem wir Tiere kennen, bei denen auch das unverletzte
Herz stillsteht, wenn es leer ist.

6) Siehe A. BETHE: Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. S. 410.
Leipzig 1903.
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einer alten und wohlbegriindeten Anschauung J. LoEss darauf zuriickzufiihren,
daB eben diese Stelle den hichsten Grad von Automatie besitzt und daher thren
schnelleren Rhythmus den iibrigen Teilen aufzwingt. Gelingt es, einer anderen Stelle
sinen schnelleren Rhythmus aufzuprdgen, so ibernimmt diese, wie vielfache Versuche
und Beobachtungen am Herzen vom Frosch und anderen auch wirbellosen
Tieren zeigen, die Fihrung, und es kommen Koordinationsinderungen zustande,
die hiufig zu schweren Schiadigungen der Zirkulation, ja zu ihrer Aufhebung
fithren.

Andererseits ist es aber auch wieder als zweckmdfig anzusehen, daf8 nicht
nur ein einziger Teil zur Rhythmusbildung befihigt ist, denn auf diese Weise
kann bei Verlust des priméren Ausgangspunkts oder bei Uberleitungsstorungen
immer noch eine Zirkulation aufrecht erhalten werden, indem eine andere Stelle
die Fiihrung iibernimmt oder eine zweite zu der noch titigen priméren Ausgangs-
stelle hinzutritt. Uber die hierzu bekannten pathologischen Verhiltnisse wird
an anderer Stelle berichtet!). Daf bei vielen zerbrechlichen, leicht verletzbaren
oder auch spontan sich teilenden wirbellosen Tieren, besonders im Kreis der
Wiirmer, diese Fihigkeit eine Existenzfrage ist, ist schon vorher angedeutet?).

Besondere Beachtung, sowohl in allgemein physiologischer Hinsicht als auch
mit Riicksicht auf die pathologischen Verhéltnisse, verdienen die Befunde,
nach denen bei manchen wirbellosen Tieren schon unter natiirlichen Verhélt-
nissen der Ort der héchsten Automatie mehr oder weniger regelmaflig zwischen
bestimmten Stellen wechselt oder gelegentlich seinen Platz in ungeordneter
Weise andert. Am bekanntesten ist hier der Herzschlag der Tunicaten [Ascidien
und Salpen?)], welcher peristaltisch in mehr oder weniger langen Pulsperioden
abwechselnd vom visceralen zum branchialen Ende und umgekehrt verliuft
(abviscerale und adviscerale Schlagrichtung). So betrug die Pulszahl einer Periode
nach einem Versuch von N1korAT im Durchschnitt in der abvisceralen Richtung
44 (23—55), in der advisceralen 51 (30—61).

Das isolierte Tunicatenherz schligt mit Perioden wechselnder Richtung weiter. Wird
es in der Mitte durchschnitten, so schligt jedes Teilstiick fiir sich, aber tmmer in einer Rich-
tung, und zwar vom Ende zur Mitte hin. Hieraus geht bereits hervor, daf als Sitz der nor-
malen Automatie die beiden Herzenden anzusehen sind. Eine weitere Teilung der beiden
Halften zeigt, daB die Herzmitte eine sehr geringe Automatie besitzt. Nach ScruLTzE®)
beginnen namlich solche Stiicke aus der Mitte erst nach léngerer Zeit wieder mit unregel-
maBigen Pulsen. DaB der Wechsel zwischen beiden Herzenden auf einem Nachlassen der
Automatie des zuletzt titigen Herzendes beruht, erhellt daraus, daB Reizung eines Herz-
endes mit frequenten Induktionsschligen die Pulse fiir sehr lange Zeit von hier ausgehen
laft (ScHULTZE). Die bevorzugte Automatie bestimmter Stellen des Tunicatenherzens geht
sehr schén aus noch nicht veréffentlichten Versuchen von v. SKRAMLIK an Ascidienherzen
hervor. Lokale Erwiarmung oder Abkiihlung wirkt nur dann frequenzsteigernd auf das ganze
Herz ein, wenn sie an den Herzenden angebracht wird. AuBer diesen beiden Pradilektions-
stellen fand er noch einen dritten bevorzugten Punkt in der Mitte des Herzens, dessen Auto-

matie aber sehr viel geringer ist und etwa die des Atrioventrikulartrichters des Froschherzens.
besitzt.

Ein ganz anderer Wechsel findet sich bei manchen Anneliden. Bei den
Hirudineen kontrahieren sich die beiden Seitengefile abwechselnd peristaltisch,
z. T. sogar mit Umkehr der Richtung (siehe S. 15). Ein weniger regelméBiger,
aber besonders instruktiver Wechsel des Ausgangspunktes der Wellen findet
sich bei der Gephyree (?) Phoronis, wo unter gewissen Umstédnden bald hier

1) Beitrag ROTHBERGER in diesem Band.

2) Siehe S. 23.

3) Am genauesten von L. S. ScHULTZE (Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 35, S. 221.
1901) und G. F. N1kora1 (Arch. f. (Anat. u.) Physiol. Suppl. 1908, S. 987) untersucht. Siehe:
auch diesen Beitrag S. 19.
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bald dort in den fast iiberall pulsationsfahigen GefaBrohren eine sich peristaltisch
fortpflanzende Kontraktionswelle auftreten kann.

C. Cor1l) war der Ansicht, dafl das Blut in den HauptgefaBen von Phoronis

bald in der einen, bald in der anderen Richtung herumbeférdert wiirde. Dem-
gegeniiber gibt M. pE SELYS-
LoNGcorAMPS?) an, dall die Zir-
kulation normaler Tiere sich
immer in der Richtung vom Me-
dialgefal durch die Gefalle des
Lophophors zum Lateralgefafl
und von dort durch die Magen-
capillaren zum Medialgefal zu-
riick bewegte (Abb. 22). Nach
meinen Beobachtungenstimmen
die Angaben von SELYS bei einer
Art, aber auch nur unter ganz
ungestérten Bedingungen. Bei
der von CorI untersuchten Art
kommen schon an ganz nor-
malen Tieren Umkehrungen der
Strémungsrichtung vor. Stets
sind sie bei sich regenerierenden
Tieren vorhanden. Theoretisch
wichtig ist, daB} iiberhaupt eine
Umkehr (meist mit unregel-
maBigem Wechsel) maglich ist.
(Siehe auch S. 32.)

Voraussetzung fiir eine
wirksame Blutbewegung ist bei
einer derartigen Lage der Aus-
gangspunkte der Wellen, daf
entweder keine Klappen vor-
handen sind (Tunicaten und
Phoronis), oder dal} sie nur an
Stellen gelegen sind, die auBler- :
halb der Hauptbahnen liegen Abb. 22. GefaBlsystem von Phoronis (schematisg‘h).
(Hirudineen). L. Lophophor; i T. Tentakqln; i LG Lateralgefa(;

. . M.G. MedialgefaB; B.S. Blindsicke; M.C. Magen-

Auch bei den pulsierenden capillaren. Dargestellt ist ein Moment bei ganziun-
Gefiaflen von Chétognaten (Bor-  gestorter Blutbewegung. Stromungsrichtung im M.G.
senrmer) nd dem Horsen o, b i e 1, L0 S
der Insekten konnen auf lokal Sltr;éfrrxlllmgslsivgﬁltlﬁlaﬁg ljmr, l?e:ls(zm(;grs bei Beunruhigung

gesetzte Reize,. aber auch spon-  ger Tiere. In den TentakelgefiBen und den Blind-
tan, von beliebigen Punkten sicken geht die Blutbewegung stets abwechselnd in

neue Erregungswellen ausgehen. der einen und der anderen Richtung.
Solche Wellen sah STUBEL®)

beim Regenwurm nach beiden Seiten sich ausbreiten, wenn er eine Gefil3-
stelle reizte. Ich habe am Dorsalgefil des Regenwurms auch spontan auf-
tretende Wellen dieser Art gesehen, die aber immer bald wieder den normalen,

1y Cori, C.: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 51, S. 480, 547. 1891.

2) pE SELYS-LoNgcHAMPS, H.: Fauna und Flora des Golfs von Neapel. Monographie 30
(Phoronis). S.104. Berlin 1907.

3) StiiBEL: Zitiert auf S. 44.
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vom Hinterende ausgehenden Wellen wichen. Ferner beobachtete Lascu?)
bisweilen an unversehrten Hirschkéferlarven einige sich iiber nur wenige Segmente
ausbreitende inverse Wellen vom Vorderende des Herzens ausgehen, die wohl
notwendigerweise infolge der eingeschalteten Klappen zu Stauungen fithren miis-
sen. Am freigelegten Dytiscusherz sah ich in einem Fall, nachdem das Herz
langere Zeit normal (von hinten nach vorn) geschlagen hatte, die Pulse langsam
werden, worauf sie unvermittelt fiir lingere Zeit am Vorderende ihren Ausgangs-
punkt nahmen. Spiter liefen sie wieder in normaler Richtung. Beispiele dieser
Art liefen sich noch mehr anfiihren.

Nicht recht in Ubereinstimmung mit der sonst recht gut fundierten Ansicht,
daB immer der Teil fithrt, der die hochste Automatie besitzt, ist die Angabe von
Nikoraz?), daf sich die Schlagfrequenz des Salpenherzens innerhalb jeder Periode
steigert und dafl das Schlagen in einer Richtung nahezu bei der Maximalfrequenz
plotzlich abbricht. Die neue Periode in der entgegengesetzten Richtung soll dann
mit einer niedrigeren Frequenz beginnen als der Endfrequenz der vorhergehenden
Periode entspricht! Diese Angabe ist so wichtig, dafl eine Nachpriifung am Platze
wire. Fiir das Herz der Ascidien (Ciona intestinalis) trifft sie jedenfalls nach mir
freundlichst zur Verfiigung gestellten, noch unverdffentlichten Versuchen von
v. SKRAMLIK nicht zu. Hier beginnt eine neue Pulsreihe stets mit einer hoheren
Frequenz des anderen Herzendes.

Bei den rhythmischen Bewegungen der Medusen ist leicht der Beweis zu
fiihren, daB die Pulse des ganzen Schirmes (oder von Teilstiicken) von dem
Randkorper ausgehen, der die groBite Zahl von Erregungen in der Zeiteinheit
auszusenden imstande ist [BETHE?)]. Beim normalen Pulsieren hat bald dieses
bald jenes Randkérperchen die Fiihrung, woraus sich nach einer Annahme
von RomaNes der Befund erklirt, dall unversehrte Teile regelméfiger schlagen
als Teilstiicke mit nur einem Randkérper.

Auch berm Herzen der Wirbeltiere ist es offenbar nicht immer genau dieselbe
Stelle der primdr automatischen Gegend, welche der Ausgangspunkt der rhyth-
mischen Bewegungen des ganzen Herzens ist; man mufl vielmehr nach den Ver-
suchen von KUPELWIESER annehmen, daB auch hier bald diese bald jene Stelle
der Gegend der Hohlvenen-Sinusgrenze die Fithrung iibernimmt. Nur so ist nach
KupeELwiksER?*) der Befund an dem langgestreckten ,,vendsen Vorherzen® der
Ringelnatter zu deuten, dall die zeitliche Differenz zwischen zwei schreibenden
Stellen dieser Gegend wihrend des Versuchs wechselt.

Es ist wohl zunichst erlaubt, diesen Befund zu verallgemeinern und anzu-
nehmen, daf nirgends ein ganz fest lokalisierter Punkt der Ausgang rhythmischer
Bewegungen ist. Die angefiihrten Falle von wirbellosen Tieren; (Salpenherz,
GefiBe der Hirudineen und von Phoronis, Medusenschirm) sind nur lehrreiche
Extreme einer allgemeinen Erscheinung.

Im Embryonalstadium kann sich der Ausgangspunkt der rhythmischen Be-
wegungen unter verinderten Bedingungen auch noch am Wirbeltierherzen von
Grund auf dndern. Dieses mull aus Versuchen von STOHR®) gefolgert werden,
in welchen bei sehr jungen Unkenlarven die Herzanlage um 180° gedreht wurde.
Das Herz akkommodierte sich den neuen Verhidltnissen und kehrte seinen

1) LascH, W.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 14, S. 312. 1913.

2) NIROLAT: Zitiert auf S. 46.

3) BurHg, A.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 127, S. 219 (226). 1909.

4}y KUPELWIESER, E.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 182, S. 50—73. 1920.

5) StoHR JR., PH.: Transplantation embryonaler Amphibienherzen. Arch. f. mikro-
skop. Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 103, S.555—592. 1924. — StomR Jr., PH.: Uber
das embryonale Herz. Klin, Wochenschr. Jg. 4, S. 1004. 1925.
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Schlag um, so dal das Blut in normaler Richtung durch die Gefidfle stromte.
Der Ausgangspunkt der Pulse war also spéater nicht mehr das dazu vorgesehene
vendse Ende des urspriinglichen Herzschlauches, sondern das Ende, das ohne
die Operation zum Bulbus aortae geworden wire.

IV. Neurogen oder myogen?

Neuere zusammenfassende Darstellungen.

Berar: Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. S.408. Leipzig
1903. — Hormann, F. B.: Allgemeine Physiologie des Herzens; in Nagels Handb. d. Physiol.
Bd. I, S. 223. 1905. — LaNGENDORFF, O.: Neue Untersuchungen iiber die Ursache des Herz-
schlages. Ergebn. d. Physiol. Bd. 4, S.763. 1905. — Ma~coLD, E.: Miinch. med. Wochenschr.
1906. S. 441. — Nicorar, G. Fr.: Die tatsichlichen Grundlagen einer myogenen Theorie
des Herzschlages. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1910, S. 1. — HABERLANDT, L.: Zeitschr. f.
Biol. Bd. 76, S. 49. 1922. — TicersTEDT, R.: Physiologie des Kreislaufs Bd. IT, S. 71—150.
1921 (s. hierzu H. E. HrrinG: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 193, S. 621. 1922).

Die Frage, ob der Rhythmus des Herzschlages in Nervenelementen erzeugt
wird, oder ob er muskuldren Ursprungs sei, die vor 20 Jahren noch mit einer un-
gewohnlichen Heftigkeit umstritten wurde, scheint die Gemiiter, mit wenigen
Ausnahmen, heute nicht mehr sehr wesentlich zu bewegen. Es ist eine gewisse
Resignation eingetreten, und man hat die Entscheidung einer spéteren Zeit
zugeschoben, glaubt wohl auch vielfach, daf sie nicht in einem einheitlichen Sinne
stattfinden wird.

Wenn ich die Stimmung richtig beurteile, so neigen die Kliniker in ihrer
Mehrzahl der myogenen Theorie der Reizerzeugung und Erregungsleitung zu,
die Pharmakologen mehr der neurogenen, wahrend die Physiologen sich auf beide
Lager verteilen. Da das Augenmerk der Kliniker ganz, dal der Pharmakologen
und vieler Physiologen vorzugsweise auf den Menschen gerichtet ist, so wird
es verstindlich, dal in der Regel nur die hoheren Tiere als Vergleichsobjekt
zugelassen werden und daf} sowohl von Vertretern der einen wie der anderen Rich-
tung die Verhéltnisse bei wirbellosen Tieren, von denen in diesem Beitrag haupt-
sichlich die Rede ist, als nebenséchlich angesehen werden.

Da die wvergleichende Physiologie nicht den Menschen als Ziel ihrer Bestre-
bungen kennt, sondern Aufklirung iiber das Gesamtgebiet des Lebens sucht,
so ist es begreiflich, dal} sie in diesen Fragen anders sieht. Aber selbst wenn man
nur den Menschen als Ziel aller Forschungsbemiihungen ansieht, so scheint es
unverstandlich, lehrreiche Analogien bei weit entfernten Lebewesen auller acht
zu lassen um so mehr, als einzelne Vertreter der genannten Wissenschaften oft
gern bereit sind, ihre Vergleichsobjekte sogar in der unbelebten Natur zu suchen.

Es kann kein Zweifel dariiber bestehen, dafl die schonsten und am besten
analysierbaren Beispiele rhythmischer Bewegungen tiberhaupt (und zwar bei
Metazoen) auf eine nervése Ursache dieser Bewegungen hindeuten. Das war auch
der Grund dafiir, dafl man immer wieder versucht hat, nervose Zentren im Herzen
zu finden. Andererseits kann aber auch kein Zweifel dariiber bestehen, daf
rhythmische Bewegungen auch ohme Beteiligung nerviser Elemente mdglich sind,
ja man kann vielleicht sogar der Ansicht FROHLICHS!) beistimmen, dal Rhythmi-
zitdt zu den Grundeigenschaften des Protoplasmas gehért: Rhythmisch sich
kontrahierende Vakuolen kommen in zahlreichen einzelligen Lebewesen vor;
die Bewegungen der Flagellaten und der Ciliaten wie auch der zu geschlossenen
Verbanden vereinigten Wimperzellen der Metazoen haben etwas ausgesprochen

!y Frouvicu, Fr. W.: Uber die rhythmische Natur der Lebensvorginge. Zeitschr. f.
allg. Physiol. Bd. 13, 8. 1—48. 1911.
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Rhythmisches an sich!); viele glatte Muskeln ziehen sich auch noch nach Ab-
trennung vom Nervensystem rhythmisch zusammen, und quergestreifte zeigen
solche Bewegungen unter besonderen Verhaltnissen (s. weiter unten); auch bei
Metaphyten finden sich zahlreiche Beispiele rhythmischer Bewegungen?). Nimmt
man die periodischen Leuchterscheinungen, die rhythmischen elektrischen Ent-
ladungen einfacher Gewebe auf einen einmaligen Reiz und andere Erscheinungen
rhythmischer Natur, die fiir unsere auf die Bewegungen gerichteten Betrachtungen
weniger wesentlich sind, mit hinzu, so kann man schon von einer, wenn vielleicht
auch nicht allgemeinen, so doch wenigstens sehr verbreiteten Fihigkeit der
lebenden Substanz zur Rhythmuserzeugung sprechen.

Manche Gewebe der Metazoen haben, wie es scheint, die Rhythmizitit
fritherer Entwicklungsstufen in hohem MaBe bewahrt oder noch weiter gebildet
(so besonders manche nervise Zentren), andere haben sie mehr oder weniger
eingebiifit. A prioriist es daher ziemlich ebenso wahrscheinlich, daf die rhythmischen
Bewegungen der Herzen auf nerviser Basis beruhen, wie, daf sie von den Muskeln
selbst erzeugt werden. Dasselbe gilt von der Erregungsleitung, die ja als eine der
aligemeinsten Eigenschaften der lebenden Substanz anzusehen ist. Man wird
daher von Fall zu Fall untersuchen miissen, ob sich fiir die eine oder die andere
Erklarungsmoglichkeit Beweise beibringen lassen. Eine allgemeine Lésung
der Frage ist kaum zu erwarten, denn es ist sehr gut denkbar, dal dasselbe
Phénomen an &hnlich aussehenden und gleichen Zwecken dienenden Gebilden
das eine Mal auf die eine, das andere Mal auf die andere Weise zustande kommt.
Konnen wir doch auch Dauerverkiirzungszustdnden eines Muskels oder an ihm
vor sich gehenden fibrilliren Zuckungen ohne besondere Untersuchung nicht
ansehen, ob sie idiomuskuliren oder zentralen Ursprunges sind.

Bei Herzen, welche keine nervisen Elemente enthalten oder wenigstens keine
solchen, welche die Charakteristica zentraler Apparate zeigen, entscheidet sich
die ganze Frage von selbst. Aber gerade der negative Befund ist meist nur von
geringer Bedeutung. In den Herzen vieler wirbelloser Tiere, so z. B. bei den
Tunicaten, wurden von fritheren Autoren nervise Fasern und Ganglienzellen
vermif3t, wihrend spitere Untersuchungen mit feineren Methoden solche auf-
wiesen. Im Herzen von Crustaceen sind Ganglienzellen und Nervenfasern
schon lange bekannt, wihrend im Herzen der ihnen verwandten Insekten frither
selbst die Anwesenheit von Nervenfasern ganz geleugnet wurde; spatere Unter-
suchungen wiesen solche auf, aber sie sollen nach Zawarzin®) ausnahmslos ihren
Ursprung auflerhalb des Herzens haben, als rhythmische Zentren also nicht in
Frage kommen konnen. Vielleicht werden auch einmal Ganglienzellen, auf deren
Nachweis ich personlich gar keinen so grolen Wert legen mochte, in diesen Herzen
mit besseren Methoden entdeckt.

Dort, wo reichlich Nervenfasern und auch Ganglienzellen vorhanden sind,
wie besonders im Herzen der Wirbeltiere, da sind sie so innig mit den Muskel-
elementen durchmaischt, dal} eine operative Trennung nicht moglich ist. Es stand
der Weg der pharmakologischen Trennung offen ; aber dieser ist immer mit Zweifeln
bestreut. Ein weiterer Weg, der Ausschaltung durch Degeneration, ist besonders
von HABERLANDT!) mit Eifer beschritten worden. Er fand nach lingerer Ab-
klemmung der Herzspitze des Frosches, die auch schon von fritheren Autoren
zum gleichen Zweck angewandt wurde, die Nervennetze in der Muskulatur des

1) GerruorN, E., u. F. ALvErDEs: Dieses Handbuch Bd. 8, 1. Halfte, 8. 37. 1925.
2) Sterp, H., u. K. STerN: Dieses Handbuch Bd. 8, 1. Halfte, S.72 u. 94. 1925,
u. SToPPEL: Dieses Handbuch. Bd. 14.
3) ZAWARZIN, AL.: Zeitschr. f. .wiss. Zool. Bd. 97, S. 481. 1911.
1) HABERLANDT, L.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 76, 8. 49. 1922,
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abgeklemmten Teiles weder mit der GoLeischen Methode, noch mit der Methylen-
blaumethode darstellbar, sah aber bei Abhebung der Klemme die Herzspitze
wieder an den Pulsationen teilnehmen. Damit wére zwar nichts fiir die Rhythmus-
erzeugung, wohl aber etwas fiir die Reizleitung bewiesen, wenn wirklich der Aus-
fall der Farbbarkeit als sicheres Zeichen der Degeneration angesehen werden
kann. Wer Erfahrungen dariiber hat, wie auBlerordent-
lich der Erfolg dieser Methoden von der Gewebs-
beschaffenheit, besonders auch von der Cy, abhingig ist,
wer weill, daf sich auch im besten Fall nie alle Elemente
farben, der wird auch durch diese schénen Versuche
nicht iiberzeugt sein. Wie oft bekommt man mit diesen
Methoden auch am normalen Zenfralnervensystem nur
ganz wenige oder gar keine Elemente dargestellt, und
doch zweifelt in diesem Falle kein Mensch daran, daB
hier Nervenfasern und Ganglienzellen vorhanden sind.
SchlieBlich hat HABERLANDT auch versucht, durch
Kalteeinwirkungen die Nervenelemente zum Absterben
zu bringen. In der Tat: die Herzen fingen beim Er-
wirmen wieder an zu schlagen und die Reizung des Vagus
blieb dauernd unwirksam. Das ist sehr interessant, aber
ein sicherer Schiuf3, dal hier nur noch die Muskelelemente
am Leben waren, kann daraus wohl kaum gezogen
werden, denn wir kennen so auflerordentlich grofe
Unterschiede in der Resistenz verschiedener nervioser
Zentren, dall es sehr gut denkbar wire, dal das von
anderen Autoren supponierte selbstindige Nervennetz
noch nicht geschiddigt war. s sei auch an die Versuche
von RaAoOUL PICTET erinnert, nach welchen bei voll-
kommen eingefrorenen Froschen sogar das Zentralnerven-
system sich vollstindig wiederherstellt, wenn nur lang-
sam genug aufgetaut wird.

Ein Herz, das ohne jeden Zweifel einen rein musku- .\ 93. Herznerven-

liren Rhythmus besitzt, ist zur Zeit nicht bekannt. Wohl
aber gibt es ein Herz, dessen normaler Rhythmus nach
den bisherigen Untersuchungen sicher neurogener Natur
ist. Esist das Herz des Molukkenkrebses Limulus?), das
von CARLsON?) einer genauen Untersuchung unterzogen
wurde.

Auf der Oberfliche des Herzens breitet sich ein
Nervenstrang aus, der zahlreiche Ganglienzellen enthilt.
Dieser ist durch Commissurfasern mit zwei Seitennerven
verbunden (Abb. 23). Von allen 3 Stringen gehen
Nervenfasern in den Muskelschlauch hinein; andererseits

system. MN. Medianer
Nerv, LN. Lateralnerv,
A. Aorten, LA. Seiten-
gefile,Os. Ostien. Punk-
tiert sind die extrakar-
dialen Nerven (férdernde
und hemmende) ge-
zeichnet. 7—8 kommen
vom Gehirn, 9--13 vom
Bauchmark. (Von Limu-
lus nach CarrsoN [kom-
biniert].)

sind Verbindungen mit dem Zentralnervensystem vorhanden. Alle Teile des
15—20 cm langen Schlauches schlagen gleichzeitig. Dieses Zusammenarbeiten
aller Teile wird sofort gestért, wenn in einem Segment alle 3 Nervenstréinge

1) Limulus wurde frither meist zu den Crustaceen gerechnet, wenngleich manches fiir
eine Verwandtschaft mit den Arachnoideen sprach. Dies ist durch die Pricipitinreaktion
des Blutes jetzt wahrscheinlicher geworden.

2) CarLsON, A. J.: The nervous origin of the heart beat in Limulus. Americ. journ.
of physiol. Bd. 12, S. 67—74, 471—498. 1904/05. Zahlreiche weitere Mitteilungen in den
nichsten Binden bis Bd. 21. 1908. Aufgefiihrt in Ergebn. d. Physiol. Bd. 8, 8. 373. 1909.

4*
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durchschnitten werden; es tritt also, wie nach Durchschneidung des Hisschen
Biindels, Allorhythmie auf. Wird dagegen der Herzschlauch unter Schonung
der Nervenstringe durchschnitten, so bleibt die Koordination erhalten. Wird
der Muttelstrang abprdpariert, so bleibt das ganze Herz stehen.

Die gréBte Automatie zeigt die Herzmitte. Hier sind im Dorsalstrang die
meisten und groBten Ganglienzellen vorhanden. [Nach Nurapal), der im wesent-
lichen die Befunde von CARLSON bestétigt, sollen von den 3 Sorten von Ganglien-
zellen, die er findet, die groflen Zellen der eigentliche Sitz der normalen Automatie
sein. Die vordersten Segmente enthalten keine solchen Zellen und kommen
daher, wie schon CARLSON zeigte, zum Stillstand, wenn ihre Nervenverbindungen
zu den hinteren Segmenten durchschnitten werden.] Ein Praparat aus dem ersten
Segment allein in Verbindung mit den Nervenstringen der mittleren Segmente
schligt weiter. Wird der Mittelstrang jetzt abgetrennt, so hort es zu schlagen auf.
Bei Reizung der Seitenstringe mit Induktionsschligen (oder kurzen, faradischen
Reizen), wechselnder Stirke, antwortet der Herzrest mit einzelnen Kontrak-
tionen von anfangs wachsender Héhe. Dauernd von den Seitennerven aus
tetanisch gereizt, werden Tetani ausgelost. Beim ganzen Herzen gibt dagegen
direkte faradische Reizung des Mittelstrangs oder indirekte durch Vermittlung
eines mit ihm verbundenen Seitennerven keinen Tetanus, sondern beschleunigten
Herzrhythmus. Stand das Herz bereits still, so kann es auf diese Weise wieder
zum Schlagen gebracht werden. Das ganze Herz, in reine isotonische NaCl-Losung
gebracht, schligt schneller als vorher, und das durch Absterben bereits zum
Stillstand gekommene fingt wieder zu schlagen an. Diese Wirkung geht vom
Mittelstrang aus. Das frisch durch Exstirpation dieses Stranges zum Stillstand
gebrachte Herz pulsiert in NaCl-Losung zunichst nickt. Erst nach lingerer Zeit
beginnt es (wie eine randkdrperlose Meduse) mit schnellen und unregelmiBigen
Kontraktionen, die CArRLsON mit den fibrilliren Zuckungen von Skelettmuskeln
vergleicht?).

Das leere Herz schligt langsamer als das gefiillte. (Mit zunehmender Wandspannung
nimmt bis zu einer gewissen Grenze die Frequenz zu.) Da aber auch bei kiinstlich erzeugtem
Innendruck, die Pulse nach Abtrennung des Mittelstranges erlischen, so ist kein Beweis gegen
die neurogene Natur des Limulus-Herzschlages in dem Befund HosmINos®) zu erblicken,
daf die drei vorderen Segmente nach Exstirpation des Stranges wieder zu schlagen an-
fangen, wenn man das Herz in seinem natiirlichen Verband 1a8t, wobei der Innendruck
nicht verindert wird?). — Wenn HoguiNo weiterhin beobachtet hat, daf das Vorderende
des im Tierkérper gelassenen Herzens noch im Takt des ganzen Herzens weiterschlagt,
nachdem die Nervenstringe zwischen dem 2. und 3. Ostium durchschnitten sind, so ist
damit keineswegs eine myogene Reizleitung bewiesen, da auBer den Nervenstringen, wie
CarrsoN angibt, noch ein Nervenplexus vorhanden ist. Der Widerspruch zwischen den
Befunden Carrsons und Hosminos kénnte sich vielleicht dadurch erklaren, daB durch die
Aufhéingebander, die CaRLSON durchschneidet, HosHINO aber schont, noch weitere nervése
Verbindungen zwischen den einzelnen Herzteilen hergestellt werden. Ubrigens leugnet

Hosuaino im Schlufsatz nicht, daB das Limulusherz ,,im physiologischen Zustand neurogen
schligt’ und daB die normale Erregungsleitung durch die Nervenstrange geht.

Nach alldem ist wohl nicht daran zu zweifeln, daB bei Limulus ein Herz
vorliegt, dessen normaler Schlag rein neurogener Natur ist, sowohl in der Er-
zeugung der normalen Rhythmen wie in der Erregungsleitung. Das ist aber beim
Herzen bisher ein Unikum, vielleicht wegen der sonst nirgends vorhandenen

1) Nukapa, 8.: Das automatische Nervensystem des Limulusherzens. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 209, S. 65—69. 1925,

%) Viele andere interessante Kinzelheiten der Carrsonschen Untersuchungen miissen
in den Originalarbeiten nachgelesen werden.

%) Hosumvo, N.: Uber die myogene Automatie des Limulusherzens. Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. Bd. 208, S. 245. 1925.

1) Siehe S. 38.
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riumlichen Trennung von Nerven- und Muskelelementen. Es gibt aber noch eine
Tierart, die sich in ihrer HauptlebensauBerung ganz wie ein Herz — und zwar
wie ein Wirbeltierherz — benimmt und dessen Rhythmuserzeugung und Erregungs-
lestung ebenso sicher nervésen Ursprungs sind, die Medusen. Sie stehen in ihrem
allgemeinen Verhalten dem Wirbeltierherzen wesentlich néher als das Herz
irgendeines wirbellosen Tieres, indem sie ein absolutes Refraktérstadium, Fehlen
der Tetanisierbarkeit, Extrasystolen, kompensatorische Pause und anderes
zeigen'). Hier sind der Ausgangspunkt der rhythmischen Bewegungen die Rand-
korper, muskelfreie Organe, von zweifellos nervésem Aufbaw mit einem stato-
cystenartigen Receptor. Die Reizzuleitung zur Muskulatur geschieht durch ein
Nervennetz, und die bei einzelnen Arten voneinander ganz getrennten Muskel-
felder sind wieder durch Nervennetze untereinander leitend verbunden?). Fiir
eine muskulire Erregungsiibertragung von Muskelfaser auf Muskelfaser fehlt
jeder Beweis. Ja, es kann sogar der Beweis dafiir gefithrt werden, daB sie fehlt,
indem die isolierte Reizung eines Muskelbiindels nur dieses zur Kontraktion
bringt, die Erregung sich also auch nicht riickwirts auf das Nervennetz
ausbreitet’) (Analogon zur irreziproken Erregungsleitung zwischen Nerv und
Skelettmuskel, wie sie z. B. durch den Ktmwrschen Zweizipfelversuch be-
wiesen wird).

Diese Analogie zwischen Wirbeltierherz und Meduse ist aber kaum fiir die
Theorie der Herzaktion verwertet worden, und auch die meisten von den Autoren,
welche der neurogenen Herztheorie zuneigen, haben wenig Wert auf sie gelegt.
Mir scheint diese Analogie immerhin wertvoller zu sein, als die von manchen
Vertretern der myogenen Theorie herangezogenen Analogie zwischen dem Herzen
und leblosen Systemen, wie z. B. mit der pulsierenden Luftblase von QUINCKE
und der rhythmischen Wasserstoffsuperoxydkatalyse an Quersilberoberflichen
BrebpIies. Das sind Vergleiche, die gewil firr die Entstehung rhythmischer Vor-
ginge iiberhaupt sehr interessant sind, den speziellen Problemen, um die es sich
hier handelt, aber doch recht fern liegen.

Andererseits liegen aus neuerer Zeit Untersuchungen vor, welche der myogenen
Theorie giinstig sind insofern, als sie fir die Mdglichkeit einer nicht nervésen
Koordination auch groflerer und komplizierterer Komplexe neue Beweise
bringen.

Bereits RupoLr WaGNER?), der als erster eine myogene Herztheorie auf-
gestellt hat, wies darauf hin, daf§ das embryonale Herz des Hiithnchens zu einer
Zeit zu schlagen beginnt, zu der es noch keine Nerven enthélt. Daf} hieraus
keine Schliisse auf das erwachsene Herz gezogen werden kénnen, wird auch von
vielen Verfechtern der myogenen Theorie eingestanden. Nicht einmal die myogene
Natur des Herzschlages des Hithnehens wird dadurch bewiesen, denn zu der Zeit,
wo das Herz zu schlagen beginnt, besteht es noch aus undifferenzierten Zellen
und nicht aus Muskelfasern®). Dall Protoplasten im ganzen oder in einzelnen
Teilen rhythmische Bewegungen zeigen konnen, ist aber durch vielfache Bei-
spiele belegt. Auch die schénen Explantationsversuche mit embryonalen Herz-

1) Siehe 8. 43.
?) BerHE, A.: Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems. S. 104ff.
Leipzig 1903.

%) BeTHE, A.: A. a.S. S.108.

4) WaGNER, R.: Nachr. d. Georg-Augusts-Univ. u. d. kgl. Ges. d. Wiss. zu Géttingen
1850, S. 209.

5) Siehe besonders Or. Orivo: Sul inizio della funzione contractile del cuore e dei
miotomi etc. Arch. f. exp. Zellforsch. Bd. 1, 8. 427—500. 1925. Hier auch &ltere Literatur.
~— Orivo, OL.: Giorn. d. R. acad. di med. di Torino Bd. 86, S.277. 1924. — Orivo, OL.:
Mon. zool. ital. Anico Bd. 36, S.171. 1925.
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anlagen von LEwis, A. FISCHER u. a.!) ergaben fiir unsere Frage zunéchst nichts
Neues, denn diese pulsierenden Zellen enthielten keine Fibrillen, besafen also
nicht die Charakteristica von Muskelelementen. Neuerdings hat aber OLivo?)
in dlteren Explantaten vom Hithnchenherzen Myofibrillen sich entwickeln sehen.
Er stellt aber fest, dal (ebenso wie in explantierten Myotomen) das Auftreten
der funktionellen Fahigkeiten der Differenzierung der Myofibrillen vorausgeht.
Wie weiterhin Fiscaer?) nachwies, fangen zwei explantierte Herzfragmente der
gleichen Tierspezies (Hithnchen) an, synchron zu schlagen, wenn sie miteinander
in Kontakt gebracht werden. Da diese Fragmente vollkommen nervenfrei sein
sollen, so wire damit ein Beweis fiir eine nichtnervése Koordination gegeben.
Neuerdings ist Orivo!) eine solche funktionelle Vereinigung auch zwischen
Explantaten von Huhn und Taube gelungen. Es sollen stets richtige Anastomosen
zwischen den Geweben auftreten. Explantate von Amphibienlarven, die mit
Ektoderm iiberzogen sind, zeigen aber bisweilen auch eine weitergehende Ko-
ordination, indem sie sich nach ST6HR®) in mehrere Abteilungen (bis zu vier)
gliedern, die dann koordiniert nacheinander schlagen. Auch in diesen wurden
Nervenelemente vermifit, womit allerdings, wie auch der Verfasser zugibt, noch
nicht bewiesen ist, dafl sie keine besitzen.

Seit BIEDERMANN die fibrilliren Zuckungen®), welche am Skelettmuskel
auftreten, wenn man ihn in gewisse Salzlésungen taucht, ndher untersucht
und LoEs?) diese Wirkung auf bestimmte Ionen zuriickgefiihrt hat, sind diese
Bewegungen vielfach mit den Herzbewegungen in Zusammenhang gebracht
worden um so mehr, als ja auch die angeblich ganglienzellose Herzspitze in der-
artigen Losungen zu schlagen anfingt. In der Tat koénnen diese Zuckungen der
Skelettmuskeln recht regelmaBig sein und in der Frequenz je nach den Bedin-
gungen erheblich schwanken [MiNEs®)]. In anderen Fillen lassen die Zuckungen
jede RegelmiaBigkeit in der Frequenz wie in der Grofle vermissen (so z. B. in den
durch Natriumoxalat und Natriumphosphat hervorgerufenen Kurven von
WirmEers?®)]. Das Elektrogramm laBt im letzteren Fall ebenfalls keine Regel-
miBigkeit erkennen'®), wahrend bei rhythmischem Verlauf der Zuckungen hiufig
neben kleineren Schwankungen der Saite groBe, regelméifige und zu den einzelnen
Zuckungen zugeordnete Aktionsstréme auftreten').

Mings vertritt den Standpunkt, daB der eigentliche Typus der fibrilliren
Zuckungen ausgesprochen rhythmisch ist und daf die UnregelméBigkeiten da-
durch zustande kommen, daB in verschiedenen Gebieten des gleichen Muskels
mehrere Rhythmen nebeneinander bestehen. In der Tat hat es oft den Anschein,
als ob unter der Salzeinwirkung trotz der mit anderen Methoden zutage tretenden
funktionellen Isoliertheit der einzelnen Fasern eines Skelettmuskels ein Zusam-
menarbeiten stattfindet. Den gleichen Eindruck gewinnt man auch aus der
Beobachtung der spontanen, mehr oder weniger rhythmischen Kontraktionen

1) Siehe den Beitrag ERpDMANN in Bd. 14 dieses Handbuches. S. 956.

2) Ouivo: A. a. O.

3) FiscHER, ALB.: Journ. of exp. med. Bd. 39, S. 577. 1924.

1) Orwvo, OL.: Arch. f. exp. Zellforsch. Bd. 2, 8. 191. 1925.

5) St6HR, PH. JUN.: Explantation embryonaler Amphibienherzen. Arch. f. mikroskop.
Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 102, S. 426—451. 1924.

8} BiepErRMANYN, W.: Elektrophysiologie. .89 (hier Zusammenfassung). Jena 1895.

7) Logs, J.: Uber Ionen, von rhythmischen Zuckungen der Skelettmuskeln hervor-
gerufen. Festschrift fiir Fick. S.391. Braunschweig 1899.

8) MinNEs, G. R.: Journ. of physiol. Bd. 37, S. 408—443. 1908.

%) WiLmERs, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 178, 8. 193. 1920.

10) RiEssER, O. u. W. STEINHAUSEN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, S. 288
292). 1924.
( )11) Fiscurr, E.: Pfligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 203, 8. 580—603 (594). 1924.
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oder Tonusschwankungen solcher glatter Muskeln, die nach den bisherigen Be-
funden als zentrenfrei anzusehen sind [Regenwurm?), Blutegel?)].

Es sieht demnach so aus, als gewdnnen die quergestreiften Skelettmuskeln
der Wirbeltiere unter dem EinfluB gewisser, von dem normalen Elektrolyt-
milieu abweichender Ionengemische die Féhigkeit, rhythmische Bewegungen
auszufiithren, eine Eigenschaft, welche viele glatte Muskeln schon in normaler Um-
gebung zu besitzen scheinen. Auch bei Skelettmuskeln kénnen solche rhythmi-
schen Bewegungen im natiirlichen Milieu zustande kommen, wenn sie ldngere Zeit
von den Zentralorganen abgetrennt sind. Beobachtungen dieser Art sind schon oft
gelegentlich nach Nervendurchtrennung bei Sdugetieren, besonders an der Zungen-
muskulatur, erhoben worden, und auch bei Amphibien kommt Ahnliches vor3).

Alle diese fibrilliren Zuckungen haben, wenn sie auch relativ regelméafig
verlaufen, im Verhéltnis zur elektrisch oder durch andere plotzliche Reize hervor-
gerufenen Kontraktion eine geringe GroBe und sehr geringe Kraft, so dafl sie
nur mit sehr leichten Hebeln aufgezeichnet werden koénnen. Recht krdftige
und verhdltnismdfig sehr hohe rhythmische Zusammenziehungen konnen aber an
quergestreiften Skelettmuskeln unter der Einwirkung gewisser Salzgemische
und unter anderen noch ndher zu beschreibenden Umstdnden durch kontinuier-
liche oder diskontinuierliche, dann aber in einem schnelleren Rhythmus erfolgende
,,Reize’’ hervorgerufen werden. Die von ihnen gewonnenen Kurven kénnen in
ihrem Charakter den Kurven einer einzelnen Herzabteilung recht dhnlich sehen.
Es macht den Eindruck, als ob der ,,Reiz* hierbei nur die Rolle spielt, den be-
reits verinderten Muskel auf ein gewisses hiheres Erregungsniveaw zu bringen,
so daf} rhythmische Fihigkeiten, die bereits in thm schlummerten, nun zum Aus-
bruch kommen. Es geschidhe hier etwa dasselbe wie bei einem durch Absterben
oder durch andere MaBnahmen zum Stillstand gebrachten Herzen, das durch
den konstanten Strom oder durch tetanisierende Reize oder durch Reizung
beschleunigender Nerven?) direkt oder indirekt wieder zum Schlagen gebracht
wird. Perioden von hoher und niedriger (oder vollkommen fehlender) Erregbarkeit
wechseln miteinander ab und bringen so durch das Awufireten eines mehr oder
weniger langdauernden absoluten oder relativen Refraktdrstadiums die rhyth-
mischen Bewegungen hervor. Von der Dauer dieses, gegeniiber dem normalen
Muskel auBerordentlich verlingerten Refraktérstadiums wiirde dann die Fre-
quenz der auftretenden Rhythmen abhiéingen.

Die ersten Befunde dieser Art stammen von BIEDERMANN, der an Sartorien
von Froschen,-deren eines Ende mit einer etwa 2proz. Natriumcarbonatldsung
behandelt war, bei der Durchleitung eines konstanten Stromes hohe und regel-
miBige Kontraktionen im Abstand von etwa einer Sekunde auftreten sah. Mehr
oder weniger deutliche Zeichen von Rhythmenbildung bei faradischer Reizung
von Froschmuskeln wurden von R. MULLER?), Symons®), BURrRIDGE?) und
F. Fromrica®) beobachtet. Symons fand Wellen der Gipfellinie bei wenig fre-
quenter Reizung (unvollstindiger Tetanus) im Stadium der Ermiidung, Bur-
ripcE unter dem Einflul von Milchséure.

1) Straus, W.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 79, S.379—399 (386). 1900.

2) TescHENDORF, W.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 192, S. 136 1921. —
Sarro, Y.: Ebenda Bd. 198, S.191. 1923.

3) Hormanw, F. B.: Zeitschr. f. Biol. Bd. 72, S. 257. 1920.

4) Siehe S. 61.

5) MirtLER, R.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 107, S. 297—359 (348). 1905.

) Symons, C. T.: Wave-Like variations in muscular fatigue curves. Journ. of physiol.
Bd. 36, S. 385—399. 1907.

7) BUurriDGE, W.: Journ. of physiol. Bd. 41, 8. 285—307. 1911.

8) FrouLICH, F. W.: Zeitschr. f. allg. Physml Bd. 7, S. 444—460 (460). 1907.
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Die schénsten und regelmaBigsten rhythmischen Bewegungen bei gleich-
miiPiger faradischer Reizung wurden von M. FRAENKEL!) am Sartorius des Frosches
bei abklingendem Tetanus (Abb. 24) gefunden.

Bei nicht allzu starker tetanischer Reizung dauert der glatte Tetanus oft nur wenige
Sekunden und geht dann meist nach einigen unregelmafigen Schwankungen fiir lingere
Zeit in einen Wechsel regelmiBiger Kontraktionen und fast vollkommener Erschlaffungen
iiber, Die Hohe dieser Kontraktionen bleibt oft nur wenig hinter der des vorherigen Tetanus
zuriick. Verstirkung des Reizes ruft voriibergehend wieder glatten Tetanus hervor. Das
Refraktirstadium dauert also lange, ist aber, wie es scheint, nicht absolut. Die Zahl der
Bewegungen betrigt, sowie sie regelmiig geworden sind, meist 4—5 in der Sekunde und ist
unabhingig von der Zahl der Reize (16—220 pro Sekunde). Anfangs und nach langer

Abb. 24 a u. b. Sartorius Ran. temp. Entstehung von Rhythmen bei andauernder, tetani-

sierender Reizung. a) 25 Reize pro Sekunde. Am Anfang Tetanus der ziemlich unvermittelt

in die Rhythmen (cca. 17/Min.) iibergeht. Zeit 2 Sekunden. b) Dasselbe von einem lingere

Zeit andauernd mit 26 Reizen pro Sekunde gereizten Muskel. Die zu Anfang des Versuches

gleichmaBigen Rhythmen (cca. 190/Min.) zeigen hier Gruppenbildung von 3—5 ,,Pulsen‘

(Refraktarstadium 2. Ordnung; CHEYNE-STOCKEsches Phénomen). Zeit 1 Sekunde. (Nach
Versuchen von M. FRAENKEL.)

Reizung ist die Frequenz gewdhnlich geringer. Der Versuch gelingt auch bei anderen
Muskeln des Frosches, aber verschieden gut; auch beim Sartorius ist er nicht immer in
gleicher Schonheit zu erzielen. Die Frage, ob es sich hier etwa um periodische, durch die
Verkiirzung hervorgerufene Widerstandsanderungen handeln kénnte, wurde eingehend
gepriift. Bisher konnten aber keine Anhaltspunkte dafiir gefunden werden.

Ahnliche Rhythmen konnten bei Reizung vom Nerven aus hervorgerufen
werden. Der Nerv oder sein Endorgan scheint aber bei ihrer Ausbildung keine
Rolle zu spielen, da die Erscheinung in gleicher Weise an tief curarisierten Muskeln
auftritt. Es verdient dies besonders hervorgehoben zu werden, da Fromrics?)
am SchlieBmuskel der Krebsschere ebenfalls sehr deutliche rhythmische Kon-
traktionen bei faradischer Reizung von Nerven aus erhielt (etwa 1—3 Bewegungen

, 1) FRAENKEL, M.: Rhythmische Kontraktionen an kontinuierlich gereizten Muskeln.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 207, 8. 320. 1925.
?) FromvicH, F. W.: Zcitschr. f. allg. Physiol. Bd. 7, S. 393—443 (435). 1907.
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in der Sekunde?), hier aber zu der nicht néher begriindeten Ansicht kam, dafB
das Nervenendorgan an ihrer Bildung beteiligt seil).

Ahnliche Rhythmen, wie sie am Froschmuskel in der ,,Ermiidung® auf-
treten, sind auch unter der Einwirkung verschiedener kérperfremder Ionen (oder
der Ionen des Serums in abgeandertem Verhaltnis) zu erzielen. Unveroffentlichte
Versuche?) dieser Art, die ich gemeinsam mit M. FRAENKEL anstellte, erscheinen
geeignet, auf das Zustandekommen der Rhythmen einiges Licht zu werfen.

—

(3]

Abb. 25. Sartorius (R. temporaria) von 12 Uhr ab in isotonischer Losung von sekundirem
Na-Phosphat 1 Teil und 2 Teilen Ringerlésung. Rhythmische Reizung mit 8 Offnungs-
schitigen pro Sekunde wihrend der mit ...... bezeichneten Zeit. a) 12 Uhr 10 Mix.: Jeder
Reiz wird beantwortet, starke Erhéhung der FuBpunktslinie. b) 12 Uhr 30 Min.: Starke
Verschmelzung mit Abfall der Erregbarkeit. ¢) 12 Uhr 45 Min.: Alternansbildung. d) 13 Uhr
5 Min.: Nur jeder zweite Reiz wird beantwortet. Die Zuckungen auf die wirksamen Reize
haben wieder Alternanscharakter. e) 13 Uhr 45 Min.: Nur jeder erste Reiz nach der Reiz-
pause wird beantwortet, selten kleine Zuckungen wihrend der Reizdauer. 1. Zuckungs-
kurve. 2. Reizdauer. 3. Reizfrequenz. 4. Zeitsignal. Eine volle Periode = 2 Sek. (26.X1.22).

Bereits TrR. NEUGARTEN hatte bei ihren Versuchen mit Phosphat-
gemischen?) die Beobachtung gemacht, dafl ein Sartorius in einem Gemisch von
1 Teil sekundérem Natriumphosphat und 1 Teil Ringerlosung bei Reizung mit
Gruppen von 3—4 Einzelinduktionsschligen im Abstand von 1 Sekunde unter

1) Auch sonst ist schon mehrfach das Auftreten rhythmischer Kontraktionen bei
tetanisierender Reizung (resp. Reizung mit dem konstanten Strom) peripherer Nerven be-
schrieben worden, so z. B. bei Aplysia von Brrre (Allgemeine Anatomie und Physiologie
des Nervensystems, S.117 u. 407. Leipzig 1903) und FrOuLIcH (Zeitschr. f. allg. Physiol.
Bd. 11, 8.277 u. 351. 1910). Da hier periphere Ganglienzellen und wahrscheinlich auch
Nervennetze den Muskeln vorgeschaltet sind, so lag die Deutung nahe, daB es sich um
Rhythmen handelte, die durch nervose Zentren erzeugt werden. Diese Ansicht bedarf nach den
Befunden an zentrenfreien und den Nerveneinflissen entzogenen Muskeln der Rewvision.
Diese Rhythmen konnen nervosen Ursprungs sein, miissen es aber nicht sein.

2) Trotz der sehr groflen Zahl der Versuche war es bisher nicht méglich, die Versuchs-
bedingungen so zu gestalten, dafl mit Bestimmtheit immer das Resultat vorauszusehen war.
Oft gelangen die Versuche sehr gut, d.h. sie gaben unter gleichen Bedingungen gleiche
Resultate, oft wurden aber auch vollkommen abweichende Befunde gemacht. Jeder Ver-
such zeigt eigentlich immer irgend etwas Neues. Individuelle und jahreszeitliche Unter-
schiede sind sicher nicht allein daran schuld.

3) NEUGARTEN, TRUDE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 175, S. 94. 1919.
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Abb. 26. Sartorius von Rana
temporaria seit 12 Uhr in Phos-
phat-Ringerlésung (s. Abb. 25).
Der erste Offnungsreiz jeder
Reizgruppe gibt eine hohe,
langgezogene Kontraktion, die
zweite bleibt meist unwirksam;
die weiteren geben Kkleinere
schnelle Zuckungen von steigen-
der Hohe. 1. Zuckungskurve.
2. Abszisse. 3. Reizsignal (gegen
die Kurve 1 nach rechts ver-
schoben). 4. Zeit in Sekunden.

A, Brrag: Vergleichende Physiologie der Blutbewegung.

Einschaltung liéngerer Reizpausen zuerst auf
jeden Schlag mit einer Zuckung antwortet, nach
einiger Zeit aber, wenn die Zuckungen anfangen,
niedriger zu werden, jedesmal nur nock auf den
ersten Schlag antwortete, auf die spéteren aber

1 nicht reagierte. Erst nach einer Reizpouse von
2 einigen Sekunden oder gar Minuten wurde der erste
Reiz jeder Gruppe wieder wirksam. Verstirkung
3 des Reizes anderte hieran nichts. Es war also
hier, wie es schien, bei einem Muskel, der nor-
i malerweise ein sehr kurzes Refraktirstadium hat,
- dieses aufBlerordentlich verlingert, und es trat bei
2 einer sehr langsamen Reizfolge dieselbe Erschei-
nung ein, die seit BERNSTEIN bei sehr frequenter
Reizung unter dem Namen der ,, Anfangszuckung*
3 bekannt ist!).
4 Die Genese dieser Erscheinung, die sich aber

nicht immer in der gleichen Weise entwickelt und
manchmal ganz ausbleibt, ist in Abb. 25 nach
einem neuen Versuch bei frequenterer Reizung
(8 in der Sekunde) dargestellt.

In a wirkt das Phosphatgemisch erst seit 10 Minu-
ten ein. Es wird noch jeder Reiz beantwortet und es
tritt Neigung zu unvollstandigem Tetanus ein. In b
ist der Tetanus trotz unverinderter Reizfrequenz be-
reits vollstandiger, er sinkt aber schnell ab. In ¢ und d
ist von tetanischer Zusammenziehung nur noch wenig
zu bemerken, dafiir ist aber jeder zweite Reiz weniger
wirksam oder unwirksam geworden, so daB eine Art
Alternansbildung eintritt. SchlieBllich in e¢ bewirkt nur
noch der erste Reiz jeder Reizperiode eine hohe Zuckung;

(10. XT. 1924.)

Abb. 27. Sartorius von
Rana temporaria in
Ringer 3 Teile - Na-
triumcitratlésung (iso-
tonisch) 1 Teil. 18 Off-

nungsreize pro Sekunde.

Jeder zweite Reiz gibt
eine Zuckung, nur jeder
vierte Reiz eine grofe.
1. Zuckungskurve.
2. Reizsignal. 3. Zeit
(wie in Abb. 25). (12.
1.1923.) .

die spateren sind ganz oder fast ganz unwirksam.

Nicht selten bringt der erste Reiz eine sehr hohe, verlingerte
Kontraktion hervor, auf welche dann bei spiteren Reizen zuerst
sehr kleine und dann treppenformig héherwerdende Zusammen-
ziehungen folgen, die bald den Charakter gewéhnlicher, schneller
Zuckungen bekommen (Abb. 26). Diese Kurven &hneln sehr
den interessanten Bildern, welche Sro?) nach Einwirkung von
Zuckerlosung unter dem Einflufl verschiedener Salzgemische
erhielt.

Dieselbe Wirkung wie durch Phosphatgemische
(,,Alternansbildung‘) kann durch Beimischung von Na-
Citrat-Losung zur Ringerlosung herbeigefithrt werden
(Abb. 27). Hier kann es bei weiterer Ausbildung der Ver-
giftung und bes kontinuierlichem Reivz mit mdafig frequenten
Einzelschligen zu rhythmischen Bewegqungen sehr verschie-
dener Frequenz kommen, bei denen sich die Einzelschlige
noch sehr deutlich (Abb. 28) oder nur noch schwach
(Abb. 29) sowohl im aufsteigenden wie im absteigenden
Schenkel bemerkbar machen. Bei frequenterer Reizung
oder in spiteren Vergiftungsstadien kénnen die Einzel-

1) Ahnliches fand z. B. FrOHLICE bei zwar schnellerer,
aber doch nicht sehr frequenter Reizung der Krebsschere vom
Nerven aus. Zitiert auf S. 56.

2) Sgo: Pfligers Arch. {. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 518, 1924.
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schlige ganz verschwinden, und dann nihern sich die Kurven denen, die
auch am normalen Muskel bei der ,,Ermiidung zu erzielen sind, nur daB
die Zahl der Rhythmen in
der Minute meist geringer
bleibt. Wenn man nur den
Hebel beobachtet, glaubt
man, es wirden die Be-
wegungen eines Herzens
aufgeschrieben.
Es wird bei diesen Ver-
suchen offenbar durch Ver-
lingerung der refraktiren
Phase des Muskels, viel-
leicht in Verbindung mit
einem erhdhten und peri-
odisch schwankenden Sum-
mationsvermdogen!?) die
Fihigkeit zur rhythmischen
Kontraktion erzeugt. Mit
demselben Recht kann man
natiirlich von periodischen
Schwankungen der Erreg- 11\&Ibbé%8.ﬂgaa‘tOI'iils’]? (‘{{anad ger';p'cl)rall'gi?) in1 i isotonizsxpher
: 3 -uitratiosun; elle 1N, . -
barkeit sprechen, die durc’h 11011 rll‘lyth?nis%he %lrr;lgli)arkeitsschwanlgiirnzzllllr.lg ,,1;?1111;-
den fortdauernden Reiz frequenz® ca. 31 pro Minute. Oberes Signal: Kontinuier-
(hier den von auflen zuge- liche Reizung mit gleichstarken Offnungsinduktions-
fiihrten, bei spontanen schldgen, unteres Signal Zeit in 2 Sek. (9. I.1923.)
Rhythmen den im Gewepe
wahrscheinlich selbst erzeugten) zur Erscheinung gebracht werden,
Bereits FrOHLIOH?) hat auf den Zusammenhang zwischen der Ausbildung
rhythmischer =~ Bewegungsimpulse
und einem langsamen Ablauf der
Lebensvorginge  aufmerksam ge-
macht. Wenn dieser Zusammen-
hang auch sicher nicht allgemein
ist (denn es gibt viele trage Muskeln,
besonders glatte, und viele langsam
reagierende Protoplasten, die keine
deutlichen rhythmischen Bewegun-
gen zeigen), so zeigen doch die ange-
deuteten Versuche und Erfahrung,
dafl bei all den MaBnahmen, welche
den Realktionsablauf in quergestreiften

Musk.eln hem'bset.zen (Degeneration, Abb. 29. Sartorius (Rana temporaria) in Na-
Einwirkung gewisser Ionen, ,Er- (itrat (isotonisch) 1 Teil und 3 Teile Ringer
miidung'‘), langsam ablaufende rhyth-  mit 3fachem Ca-Gehalt. Rhythmische Erreg-
mische Kontraktionen an die Stellevon ~ barkeitsschwankungen wie in Abb. 28, aber
schnellen Zuckungen oder tetanischer stirkere Verschmelzung. ,,Pulsfrequenz® ca. 52
. i . (13. L .
Dauerkontraktionen treten. pro Minute. (13. I. 1923.)

!) Das Summationsvermégen hat zuerst RoSENTHAL und dann Berue (Allgemeine
Anatomie und Physiologie des Nervensystems, S.388) mit der Ausbildung rhythmischer
Fihigkeiten in Zusammenhang gebracht. Spéter ist dies auch durch FromuicH (Zeitschr.
f. allg. Physiol. Bd. 13, 8. 1. 1911) geschehen.

%) FromLicH, Fr. W.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 13, S.1—48. 1922.
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Auch in den zuletzt geschilderten Versuchen ist kaum anzunehmen, dafl jede Muskel-
faser selbstindig ihre Bewegungen ausfiihrt; vielmehr deutet die direkte Beobachtung
darauf hin, daf} alle im selben Sinne arbeiten. Das wird am einfachsten durch die Annahme
erklart, daB sie unter den besonderen Umstinden untereinander in einen funktionellen
Zusammenhang auf dem Wege der Erregungsleitung treten. Eine Ubertragung der Er-
regungen auf dem Wege der Aktionsstréme ist wohl unwahrscheinlich.

Natiirlich ist mit der kiinstlichen Erzeugung solcher, den Herzbewegungen
dhnlicher Rhythmen an quergestreiften Muskeln durch Verzogerung des Er-
regungsablaufs nichis fir die myogene Theorie der Pulsationen des Wirbeltier-
herzens bewsesen, aber sie wire wohl imstande, die Entstehung rhythmischer
Bewegungen im Herzmuskel selbst verstédndlicher zu machen?).

Eine Umkehr des,Versuches am Skelettmuskel, nimlich den Errequngsverlouf im Herz-
muskel durch entgegengesetzt wirkende Ionen abzukiirzen und ihn dadurch dem Skelett-
muskel dhnlich zu machen, ist trotz vielfacher Bemiithungen von Dr. A. ScHoTT im hiesigen
Institut bisher nich gegliickt. Das bedeutet aber noch nicht, daf unsere Gedankenginge

unrichtig sind, und daB ein solches Bemiithen vergeblich ist, denn die Zahl der mdoglichen
Variationen ist unerschopflich, und erst ein kleiner Teil ist experimentell gepriift.

Y. Die Herznerven und GefiBnerven.

Zusammenfassende Darstellungen.

CarLson, A. J.: Comparative Physiology of the invertebrate heart. Biological bulletin
Bd. 8, S.123--169. 1905. — CarusoN, A. J.: Vergleichende Physiologic der Herznerven
der Wirbellosen. Ergebn. d. Physiol. Bd. 8, S. 371 —462. 1909.

Uber die Herznerven der wirbellosen Tiere liegen viele zerstreute Angaben
verschiedener Autoren und ausfiihrliche vergleichende Untersuchungen von
CARLSON vor, die er in zweil lingeren, oben angefithrten Arbeiten mit den friiheren
Erfahrungen zusammengefaft hat. Es soll daher hier nur auf die wesentlichsten
Gesichtspunkte hingewiesen werden.

Uber besondere Herznerven ist bei Wiirmern und Tunicaten wenig Sicheres
bekannt, wenngleich auch hier einige Angaben vorliegen, nach denen der Herz-
schlag oder die Bewegungen der pulsierenden Gefifle durch Einwirkung auf das
Zentralnervensystem modifiziert werden konnen. Reichlich sind dagegen der-
artige Angaben bei Mollusken und Arthropoden, besonders Crustaceen, gemacht.
Bald sind nur hemmende, bald nur férdernde Wirkungen bekannt; in einigen
Fillen sind sowohl hemmende wie férdernde Nerven gefunden worden.

Mollusken. Bei den Lamellibranchiaten kann reflektorisch eine Hemmung
des Herzens von den Siphonen aus hervorgerufen werden. Der Weg zum
Herzen liBt sich durch die Visceralganglien und die Visceralnerven ver-
folgen. Beim Reizen dieser Nerven mit relativ schwachen faradischen Reizen
steht das Herz in Diastole still, besonders leicht die Vorhéfe (E. Yune, 1881).
Wihrend hier férdernde Nerven zu fehlen scheinen, sind bei den Prosobranchiern,
Chitonen und Tectibranchiern nur den Herzschlag fordernde Nervem bekannt.
Bei den letzteren sind besonders Aplysien untersucht. Die beschleunigende
Wirkung der Reizung der Viceralnerven ist hier sehr bedeutend; da die Er-
schlaffung in der Systole unvollkommen bleibt, so tritt eine Art unvollkommenen
Tetanus wihrend der Reizung ein (DoGIEL 1877, SCHOENLEIN 1894, BoTTAzI
und ENRIQUEs 19012), Carrson 1905). Auch bei den Nudibranchiern fand
CarisoN nur fordernde Nerven deutlich ausgebildet. Wird hier der Vorhof

1) Es ist daran zu erinnern, daf die Schirmmuskulatur der Medusen auch gquergestreift
ist, daf hier aber die normalen, rhythmischen Bewegungen sicher nervésen Ursprungs sind!
2) Borrazi, ¥. u. ENrIQUES: Arch. ital. de biol. Bd. 34. 1911.
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vom Ventrikel getrennt, so tritt in beiden Teilen bei der Reizung der Visceral-
nerven die Beschleunigung auf.

Bei den Pulmonaten finden sich zum erstenmal nebeneinander hemmende
und fordernde Nerven. Dieser von Foster und DeEw SmrtH 1875 zuerst gemachte
Befund ist mehrfach bestétigt und besonders von CarLsonN') an Ariolimax
weiter verfolgt. Beide Arten von Fasern verlaufen in den Visceralnerven. Die
hemmenden sprechen schon bei schwicheren Reizen an, die beschleunigenden erst
bei starkeren. Wichtig ist der Befund, dafl bei diesem Tier, wie auch bei einigen
anderen Mollusken, das durch beginnendes Absterben zum Stillstand gekommene
Herz durch Reizung der férdernden Nerven wieder zum Schlagen gebracht werden
kann [Abb. 3012).

Am genauesten sind unter den Mollusken die Cephalopoden untersucht,
zuerst von FREDERICQ?), weiterhin von RaNsoN, Bortazi und Exriques, Fucas
und CarLsoN. Auch hier sind hemmende und firdernde Fasern in den Visceral-
nerven vereintgt, wodurch die Untersuchung sehr erschwert wird. Die Einfliisse
auf die einzelnen pulsierenden Teile sind recht verwickelt und durchaus noch nicht

T e B
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Abb. 30. Herzkurven von Ariolimax bei Reizung des Visceralnerven. A eines schlagenden
Herzens, B Wiederbeginn des Pulsierens bei einem stillstehenden Herzen. (Nach CARLsON.)

ganz geklért. Es scheinen aber alle pulsierenden Teile hemmbar und auch férder-
bar zu sein, so dafl durch das Zusammenspiel dieser Nerven trotz der Kompli-
kation des Apparates eine gute Koordination gewihrleistet wird. Die Cephalo-
poden sind auch die einzigen wirbellosen Tiere, bei denen Vasocontrictoren und
Vasodilatatoren mit Sicherheit nachgewiesen sind.

Arthropoden. Von den Arachnoideen (im engeren Sinne) ist nichts, von den
Insekten und niederen Crustaceen wenig Sicheres iiber die Existenz den Herzschlag
regulierender Nerven bekannt. Uber die Dekapoden liegen dagegen mehrere po-
sitive Befunde vor [JoLy®T und ViALLANES?), CARLSON u. a.]. Es sind sowohl
hemmende wie firdernde Fasern vorhanden, die in getrennten Bahnen verlaufen.
So fand CarLsoN bei Palinurus®), daB bei Reizung des vorderen Nervenpaares
des dritten Thorakalganglions diastolischer Stillstand des Herzens eintritt, wahrend
Reizung des hinteren Nervenpaares den Herzschlag beschleunigt (Abb. 31).

Am genauesten sind die Herznerven durch CArLSON®) bei Limulus unter-
sucht. Hier entspringen die hemmenden Fasern im Gehirn (Abb. 23, S. 51).
Eine vollstindige Hemmung (Abb. 18, 8. 41) ist nur fiir kurze Zeit moglich; ge-
nau wie beim Vagus der Wirbeltiere féingt das Herz schon vor dem Ende der
Reizung wieder zu schlagen an (schwichere Reizung bewirkt nur Verlang-
samung). Kine Beschleunigung des Herzens kann auf verschiedene Weise, am

1) CarusoxN, A. J.: Americ. journ. of physiol. Bd. 14. 1905.

%) Vgl. auch die auf S.39 mitgeteilten Befunde iiber hdmodynamische Regulierung
des Herzschlages.

3) FrEDERICQ, L.: Arch. de zool. exp. Bd. 7. 1878,

4) JoryEr, F., u. H. Viatraxes: Ann. des sciences natur. Bd. 14. 1892.

%) CarLsoN, A. J.: Americ. journ. of physiol. Bd. 15, S. 127—135. 1906.
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besten durch Reizung der ersten drei Abdominalganglien, erzeugt werden. Neben
negativ und positiv chronotropen Wirkungen sind auch negativ und positiv inotrope
Wirkungen zu verzeichnen. Andererseits wirken Extrareize, die vor der Reizung
der hemmenden Nerven stark wirksam waren, wihrend der Reizung nicht
oder nur wenig (Abb. 18, S. 41). Es ist also ein deutlich negativ bathmotroper
Einflu} zu erkennen.

Uber die Herznerven der Wirbeltiere wird an anderer Stelle berichtet. Hier
sei nur zum Vergleich darauf hingewiesen, dafl CArLsoN bei dem Cyclostomen
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Abb. 31. Herzkurven von Palinurus. Reizung der hemmenden Nerven (4 und B) und der
fordernden Nerven (0). (Nach CARLSON.)

Bdellostomal) (einem niederen Fisch) herzhemmende Nerven vermifite. {Auch
bei den Tunicaten, den nichsten Verwandten der Wirbeltiere unter den Wirbel-
losen, waren bisher keine sicheren nervosen Einfliisse auf den Herzschlag nach-
gewiesen. Ep. Day?) hat aber neuerdings solche bei Exstirpation des ,,Gehirns*
gesehen.) Bei Selachiern fand v. SKrRaMLIK®) nur eine chronotrope Wirkung
des Nervus vagus. Vielleicht ist dies damit zu erkléren, dall bei diesen Tieren
enge zeitliche Beziehungen zwischen Atemfrequenz und Herzfrequenz (wohl
aus hiamodynamischen Griinden) vorhanden sind.

1) CarLSON, A. J.: Zeitschr. £. allg. Physiol. Bd. 4, S. 264. 1904.
2) Day, Ep.: Ref. in den Zool. Bér., Jena Bd. 1, S. 147. 1922.
3) SErAMLIK, E. v.: Ber. d. ges. Physiol. Bd. 32, 8. 701. 1925.
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Bearbeitet von K. SupHOFF.

1. Altertum. GALEN.

In der Geschichte der Entdeckung des Blutkreislaufes stehen zwei Person-
lichkeiten im Vordergrund des Interesses, CLAUDIUS GALENUS aus Pergamon
(131—201 p. Chr.) und WiLLiaM HARVEY (1578 —1657); GALEN als der Reprisen-
tant der Forschungen des Altertums,Vermehrer und Vermittler ihrer Ergebnisse,
Lehrmeister der nach ihm kommenden anderthalb Jahrtausende, HARVEY als
der Reformator, der, sich befreiend von den Hemmungen uralter theoretischer
Vorstellungen und auf die Natur selbst zuriickgreifend, die Grundlagen schuf,
auf denen unser jetziges Wissen sich aufbauen konnte.

Nach der von GALEN?) vertretenen Lehre iiber das Blut und seine Bewegung
ist das Organ der Blutbildung die Leber (s. Abb. 1). Die in den Magen und Darm
gelangte Nahrung wird unter dem wirmenden Einflul der benachbarten Leber
verdaut und der aus ihr entstehende Nahrungssaft durch die Venen, die zum
Stamm der Pfortader zusammenflieBen, der Leber zugefiihrt. In den engen
Raumen der Leber erfolgt durch ihre Substanz (cdof) unter der Mitwirkung
der Eigenwirme des Korpers (duguros deguorys), die vom Herzen als ihrer
Quelle ausgeht und zu ihm wieder zuriickkehrt, die Umwandlung des Nahrungs-
saftes in das Blut, das alle Teile des Korpers zu erndhren hat. aiuaros 9ygod
usv Ty xodow, dovdpot O iy yodav 1 modty pév v fnaw yévesis. Die Leber-
venen fiilhren das Blut in die @Aiéy wpepiors), unsere Vena cava inferior.

Der in der Leber sich abspielende Vorgang der Umwandlung (uerafois))
des Nahrungssaftes in Blut wird von (GALEN mit der Gérung des Weines ver-
glichen; wie dort, so entstehen auch hier -Abfallstoffe (nepurrduara), die z. T.
als Galle abgefithrt werden. Ein anderer Teil wird von der Milz auf dem Wege
ihrer Vene angezogen und, soweit noch fir sie brauchbar, verwendet, soweit
unbrauchbar, in den Magen ausgestoflen, wobei die Bahn durch Venen, unsere

1) GALENL, CL.: Opera omnia. Edit. D. Carolus Gottlob Kiihn. Leipzig 1833.
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Rami gastrici der Vena lienalis, gegeben ist. Die Aufnahme der Nahrungs-

bestandteile in das Pfortadersystem und ihre Fortbewegung durch die Leber-

wege erfordert einen erheblichen Zutritt verdiinnender wisseriger Fliissigkeit

aus dem Darm, welche spiter eine zwecklose Belastung der Venen bedeuten wiirde,
da das Blut durch Eintritt der
vom Herzen stammenden Wirme
an sich schon diinnfliissiger wird.
Die nun wieder iiberfliissigen
wisserigen Massen, das ddarddes
meoittwpua, ziehen die Nieren an,
die dicht unter der Leber neben
der Hohlvene liegen, und reinigen
hierdurch das Blut.

Auf dem Wege durch die
Venen wird nun das dunkelrote
Blut zu allen Teilen des Kéorpers
gefiihrt und als Nahrung ver-
braucht. Es fiillt auch das rechte
Herz, steht also in Verbindung
mit der Quelle der Eigenwirme
und wird durch die @iéy doty-
puddns, die Vena arteriosa, unsere
Arteria pulmonalis, der Lunge
zugefiithrt, um auch diese zu er-
nihren.

Dem Venensystem gegen-
iiber steht das linke Herz und das
zu ihm gehoérige Arteriensystem
mit seinem hellroten, das nvetua
lwuxéy, den Spiritus vitalis,
fihrenden Blut. Beide Teile des
Gefalsystems, Arterien und Ve-
nen, stehen miteinander in Ver-
bindung. Uberall im Korper be-
stehen enge, fiir unsere Augen
nicht erkennbare Wege, durch
welche Arterien und Venen unter-
einander anastomosieren.

Diese  ,,Synanastomosen‘’
lehrte bereits die alexandrinische

Abb. 32. Schematische Darstellung des Blutgefss- Schule mit einem ihrer Haupt-
systems nach der Vorstellung GaLENs unter Be- vertreter KRasisTraTos (i 280
nutzung einer Zeichnung von G. F. N1COLAL a.Chr.). Nach ihm sind dieselben
aber gewdhnlich geschlossen. Sie

offnen sich nur in krankhaften Zustdnden und lassen Blut in die sonst allein mit
Pneuma gefiillten Arterien iibertreten. Dasselbe geschieht aber auch bei Verletzun-
gen von Arterien. Indem das Pneuma entweicht, dringt Blut aus denVenen nach und
fiillt die Arterien. Die alte Annahme, daB die Arterien nicht Blut, sondern Pneuma
fithren, die von GALEN endgliltig experimentell widerlegt wurde, ist bekanntlich
der Grund fir ihre Benennung: dpweia sipnrar mage o theey 10 Conxdy déga.
Durch Vermittlung der Anastomosen zwischen den Asten der Vena arteriosa

und der Arteria venosa (dotnoio @iefddns), d. h. zwischen Arteria pulmonalis
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und den Venae pulmonales tritt Blut in letztere und damit in das linke Herz.
In der Substanz (6dp&) der Lunge beginnt dabei die Bildung des svedua {wrixdv,
des Spiritus vitalis, aus der bei der Inspiration aufgenommenen Luft durch eine
méyis aégog, eine Coctio, die mit der Bildung des Blutes aus der aufgenommenen
Nahrung in der Leber verglichen wird. Auf dem Wege der Arteria venosa gelangt
das Pneuma in die linke Kammer. Hier tritt durch angeblich bestehende Off-
nungen im Septum ventriculorum aus der rechten Kammer noch weiteres Blut
hinzu und wird die Bildung des pneumahaltigen arteriellen Blutes vollendet.
aiuaros 0¢ Eavdob xal Aemrod xai Aemrouepots xal mvevparddovs 1) uév modty
yéveos &v tjj Tijc napdias doiorepd xolliq. Die Arterien verteilen dieses Blut
im Korper, das hier offenbar in demselben Malle verbraucht wird, als es vom
Herzen nachflief3t.

Mit der Bildung des Pneuma ist jedoch die Leistung der Lunge nicht er-
schopft. Durch die inspiratorische Aufnahme von Luft wird das die Gefiafle der
Lunge herzwiarts durchflieende Blut abgekiihlt und dadurch die Erwirmung
des Herzens, von dem die Eigenwirme des Korpers ausgeht (anyy xai doyy
s Eupitov Deguacias) gemaBigt.

Herz und Arterien kommt als kennzeichnende Eigenschaft das Pulsieren
zu'). Wenn GALEN die Arteria pulmonalis als arterielle Vene und die Vena
pulmonalis als venose Arterie bezeichnet, so tat er dies, weil das Pulsieren oder
Nichtpulsieren in beiden Gefdfien nicht mit voller Sicherheit festzustellen sei.
Er benennt daher beide Gefafie weiter mit dem alten Namen der alexandrinischen
Schule nach ihren Beziehungen zum Herzen unter Hinzufiigung eines Adjektivums,
welches die Beschaffenheit ihrer Wand ausdriickt. Die am Herzen und den
Arterien zu unterscheidenden Bewegungsvorginge, die Diastole und Systole,
verdanken ihre Entstehung einer in der Herzwand lokalisierten Kraft, einer
dvvaus {wuxi, die von hier aus in der Arterienwand nach der Peripherie zu
ausstromt und die rhythmischen Zusammenziehungen und Erwelterungen der
Arterien vermittelt, der sog. Vis pulsifica. ,,Wie das Herz bei seiner Erweiterung
das, was seinen Offnungen nahe ist, anzieht, bei der Zusammenziehung aber aus-
st6Bt, so ziehen die Arterien in der Diastole von allen Seiten an und stoBen
beiihrer Systole nach allen Seiten aus* [ 09ydo St Angodviar, dia TodTo dactélhovia
AL on duaotéddoviar, da Tobto mAngoivtar]?). Die Diastole der Arterien wird
der Einatmung der Lunge, die Ausatmung der Systole verglichen. Auf diesem
Vorgang beruht es, dal auch Blut aus den Venen in die Arterien angesogen
wird und umgekehrt Pneuma in die Venen iibertreten kann?®). Von allgemeiner
Bedeutung ist er aber fiir die alten Vorstellungen von der dwazvos, der Per-
spiratio. Die Arterienwénde besitzen feine Offnungen. Durch diese scheiden
sie bei der Systole nach aulen in die Umgebung unseres Korpers dunstige, ruflige
Stoffe aus (dru@des xal xamvddes negirrmpa), die Fuligines der lateinischen Uber-
setzer, die wohl als Abfallsprodukte bei der Bildung der Wirme oder des Pneuma
entstehen, und nehmen umgekehrt bei der Diastole betriachtliche Mengen reiner
Luft auf. An der Arteria venosa erfolgt die gleiche Abscheidung von Fuligo
in die Luftrdume der Bronchen, aus denen sie bei der Exspiration entweicht.

2. Vorlaufer HArVEYS. SERVET, CornoMBo, CAESALPINUS.

Das ganze Mittelalter hindurch, bis in die Zeit des Wiedererwachens eigener
Forschung in den spateren Zeiten der Renaissance, galten die Lehren GALENS,
wie sie durch die arabischen Gelehrten erhalten, ihre lateinischen Ubersetzer

1) GaLENI, CL.: Opera omnia. Bd.V: De pulsuum liber. 8. 164.

%) GareNI, CL.: Opera omnia. Bd.V: S.168.
3) GALENI, CL.: Opera omnia. Bd. III: De usu partium. S.455.

Handbuch der Physiologie VII. 5
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dem Abendlande vermittelt worden waren, auf dem Gesamtgebiet der Medizin
und damit auch fiir die Lehre von dem Blut und seinen Bahnen. Den ersten Fort-
schritt verdanken wir zwei Minnern, die um die Mitte des 16. Jahrhunderts
augenscheinlich unabhangig voneinander, im wesentlichen gleichartig den Weg
des Blutes im Gebiet des kleinen Kreislaufs klarstellten, dem Spanier MicUEL
SeErVET (Reves) (1509—1553) und Rearpo CoromBo (T 1559) aus Cremona.

SErVET war Theologe, hatte aber in Paris Medizin studiert und war auch als
Arzt titig gewesen. In einem theologischen Werk: Christianismi restitutio.
Viennae Allobrogum 1553%), das seinem Verfasser in dem Genf CALVINS den
Ketzertod auf dem Scheiterhaufen brachte, filhrt ihn in dem Kapitel, welches vom
heiligen Geist handelt, die Besprechung der Seele, die von Gott dem ersten
Menschen eingehaucht wurde, zu einer Darstellung des Weges des Lebenshauches,
der von der Lunge zum linken Herzen und damit zum Blut fiihrt, nach biblischer
Vorstellung dem Sitz der Seele. Er spricht hierbei klar aus, dafl die méchtige
Vena arteriosa (Arteria pulmonalis) nicht nur zur Ernahrung der Lunge dienen
kann, sondern daf} sie das Blut des rechten Herzens durch die Lunge hindurch
auf Verbindungswegen in die Arteria venosa (Vena pulmonalis) iiberzuleiten
hat, wo die Aufnahme eingeatmeter Luft erfolgt, andererseits die Abgabe qualmiger
Abfallstoffe (Fuligo) mit der Exspiration vor sich geht. Die nunmehr hellrote
Mischung von Blut und Luft wird durch die Diastole des linken Ventrikels
in diesen eingezogen, der nur auf diesem Wege, nicht auch durch Offnungen
des Septums mit der rechten Kammer in Verbindung steht. Hier erfolgt die
Bildung des Spiritus vitalis, der dann in die Arterien abflieft. Est spiritus
tenuis, caloris vi elaboratus, flavo colore, ignea potentia, substantiam in se
continens aquae, aeris, et ignis.

Im wesentlichen stimmt mit SErvET CoLoMBO iiberein, der ehemalige
Prosektor und Nachfolger VEsaLs in Padua, der spater in Pisa und Rom lehrte,
ein selbstindiger, auch die Ablehnung Gavenscher Angaben nicht scheuender
Forscher, ein Gelehrter von besonderer Bedeutung durch die ausgiebige Heran-
ziehung der eigenen Beobachtung am lebenden Objekt. In seinem Werke: De
re anatomica libri XV. Venetiis 1559, heil3t es: ,,In drei vollen Monaten wirst
Du aus dem Buch GaArkNs iber die Pulse nicht so viel Genufl und Fortschritt
Deiner Erkenntnis haben als in einem Stiindchen aus der Beobachtung des
schlagenden Herzen eines Hundes.” So konnte es ihm auch nicht entgehen,
daB die Systole der Herzkammer mit der Diastole der Arterien zusammenfillt
und bei der Diastole des Herzens die Zusammenziehung der Arterien erfolgt.
Indem er die Undurchlassigkeit des Septum ventriculorum feststellt, sagt er:
Sanguis per arteriosam venam ad pulmonem fertur, ibique attenuatur; deinde
cum aére una per arteriam venalem ad sinistrum cordis ventriculum defertur,
quod nemo hactenus aut animadvertit aut scriptum reliquit. In dem linken
Ventrikel vollendet sich die bereits in den Lungen durch Mischung von Blut
und Luft begonnene Herstellung des Spiritus vitalis.

In einem merkwiirdigen Gegensatz des wissenschaftlichen Standpunktes
zu CoLoMBO steht sein etwas jiingerer Zeitgenosse, der auch als Botaniker weit
beriihmte ANDREA CESALPINO aus Arezzo?), Lehrer der Anatomie in Pisa (1519
bis 1603). CEsALPINO bringt in seinen Quaestiones peripateticae, die im Jahre
1571 zum erstenmal erschienen, eine Darlegung der Lehren des ARISTOTELES,

1y Siehe auch Mrcmarr Sprver: Wiederherstellung des Christentums. Bd. 1—3. Uber-
setzt von Spies#. Wieshaden 1892—1896.

2) CAESALPINUS, ANDREAS: Quaestionum peripateticarum libri V. Venetiis 1593.
Secunda editio. — CaEsaLpPINUs, ANDREAS: Quaestionum medicarum libri TL. primum
editi. Venetiis 1593.
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die er verteidigt und an welche er Erorterungen und Schlufifolgerungen anschlief3t.
Man braucht nur das Vorwort seiner Quaestiones zu lesen, um sofort zu sehen,
dafl im Gegensatz zu dem Empiriker CoLomBo bei ihm die eigene Forschung
gegeniiber theoretischen Darlegungen iiberlieferter autoritativer Lehren zuriick-
tritt. Hier heifit es auf Seite A.1: ,,Enixus sum peripateticam disciplinam mul-
torum altercationibus involutam pro viribus mihi concessis evolvere, ut summi
philosophi sententiae . . . in apertum exeant et reliquis ad veritatis complemen-
tum facientibus viam sternant.®

Mit ArisToTELES unterscheidet CrsarpiNo im Kérper zwei Arten von
Nihrstoffen: alimentum auctivum und Alimentum nutritivum, von denen das
erstere den Venen, das letztere den Arterien zukommt. Der Inhalt der Arterien
wird auch als Ignis animalium, Aetherea facula, Flammae spiritus bezeichnet.
Er kann durch die Wand der Arterien hindurchtreten, seine Wirkung besteht
in Erndhrung, Wachstum, Empfindung, Bewegung. Im dickwandigen Ven-
trikel und in doppelwandigen Gefillen, eben den Arterien, verwahrt ihn die
Natur, damit er nicht zu frith entweichen kann (Quaest. L. V, 8. 125 A). Venen
und Arterien haben ihr ,,Principium® im Herzen und enden an der Peripherie,
indem sie sich auf das feinste in diinne Kanale aufsplittern, in Capillamenta
tenuissime scissa (L. V,S. 116 B). Dabei bestehen zwischen den feinsten Venen
und Arterien, wenn auch nicht sehr reichlich, Anastomosen. Cor enim con-
junctio est venarum et arteriarum maximis osculis, ideo principium est; in
ductibus autem parvorum osculorum etiam communicatio apparet, sed im-
becillis (L. V, S. 131 B).

Die in den Korper aufgenommene Nahrung erfihrt unter dem Einfluf
der Wiarme, welche aus dem Herzen, das auch bei ARISTOTELES als ,,Fons cali-
ditatis* gilt, dem Unterleib durch Venen und Arterien zugefithrt wird, hier die
erste Verarbeitung (coctio). In den Venen des Darmes, welche den Nahrungs-
stoff aufnehmen und dem Herzen zufiihren, entsteht durch eine zweite Coctio
das Blut, welches das Alimentum auctivum enth#lt. Die Leber ist also nach
dieser ARISTOTELIschen Auffassung nicht der Ort der Blutbildung. Sie spielt
hierbei nur eine Nebenrolle. Gemeinsam mit der Milz erhilt sie durch Um-
fassung des Magens und der Darmvenen die vom Herzen stammende Warme
und unterstiitzt damit die Coctio; dazu kommt, daBl sie dem Blute Abfallstoffe,
das Excrementum biliosum, wie die Milz das Excrementum feculentum ent-
zieht. Der Weg des Blutes durch die Leber erfolgt in geschlossenen Bahnen,
wahrend GALEN eine Unterbrechung der Blutbahn angenommen habe. Theore-
tisch begrindet CerarLPINO diese Ansicht: Venam continuam esse oportet usque
ad cordis ventriculos, ut inde omnis virtus descendat; nec ullibi contingit dis-
iunctam esse. Sanguis enim calore cordis destitutus concrescit et tandem putrescit
(Lib. V, S. 118 E). Die Anastomosen mit den Arterien geniigen also offenbar
nicht, um die fiir das Blut der Venen notwendige Beziehung zum Herzen zu ver-
mitteln. Das Blut gelangt nun auf der Bahn der Vena cava zum Herzen, wo die
letzte Coctio erfolgt, mufl sich aber nach dem Zusammenhang der ganzen Auf-
fassung auch im ganzen Venensystem verbreiten, um allen Korperteilen das
Alimentum auctivum zuzufiihren.

Wie Feuer aus brennbaren Stoffen, so entsteht im Herzen aus dem im Venen-
blut enthaltenen Alimentum die Warme und der Spiritus sowie das Alimentum
nutritivum. Das Blut mufl nun, um die Arterien zu erreichen, die Lunge durch-
flieBen, welche das heifle Blut aus dem rechten Ventrikel durch die ,,Vena arteriis
similis** heraussaugt und der ,Arteria venalis“ iibergibt, um es dem linken
Ventrikel zuzuleiten. Die Anlagerung der Zweige der Arteria venalis an die
mit kithler Luft sich fiillenden Bronchialdste vermittelt eine Abkiihlung des

s
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Blutes. Eine Verbindung zwischen beiderlei Riumen, wie sie GALEN voraussetzt,
besteht nicht. Huic sanguinis circulationi ex dextro cordis ventriculo per pul-
mones in sinistrum eiusdem ventriculum optime respondent ea, quae ex dissectione
apparent (Lib. V, 8. 125 D). Vom Herzen stromt das Blut in die Arterien. Dabei
erfolgt die Erweiterung des Herzens und gleichzeitig die der Arterien durch das
Aufwallen des bei der Coctio siedenden Blutes. Es fiihrt Alimentum nutritivam
und Spiritus und zieht durch die von den Griechen als Anastomosen be-
zeichneten Verbindungen Alimentum auctivum aus den Venen an (ex venis
elicit.} (S. 123 B). Indem der Spiritus durch die Arterienwand entweicht und das
Blut als Nahrung fiir die Teile des Korpers verbraucht wird, sinken die Arterien
ein, bis eine neue Welle von Spiritus sie wieder fiillt und ausdehnt.

Richtig stellt CesarLpiNo die Klappen des Herzens und ihren Wert fiir die
Sicherung der Richtung des Blutes dar, deren Notwendigkeit er entsprechend
der eigenartigen Vorstellung von den Vorgingen im Herzen deutet. Ein riick-
laufiges Stromen konnte zustande kommen durch heftige Gemiitserregungen
(S.125C). Kurz darauf heilt es: Venae alimentum (Brennstoff) suppeditant, arteriae
flammae spiritum recipiunt. Jure igitur arteriae magnae ostium adversus motum
spiritus in Cor clauditur, ne eius copia suffocatur calor. Venae autem ostium
adversus motum ex corde obsistit, ne cordis flamma copia alimenti extinguator.

Wenn die von CesaLpiNo in méBiger Zahl angenommenen Anastomosen
(s. 0.) Blut aus den Venen in die Arterien iibertreten lassen, so ist auch das Um-
gekehrte moglich. Hierfiir teilt CesaLpiNo die beim AderlaB bekannte Er-
fahrung mit, daB aus der gedffneten Vene zuerst dunkles venoses, dann aber
helleres arterielles Blut stromt (Quaest. medic. L. I1, S. 212 C). Ferner soll unter
normalen Verhéltnissen im Schlafe der aus dem Herzen in die Arterien itiber-
gegangene Calor nativus durch die Anastomosen in die Venen und damit zum
Herzen zuruckgelangen (Quaest. medic. Lib. II, 8. 234 C).

Von einer Erkenntnis der wirklichen Verhéltnisse des groBen Kreislaufes
kann offenbar bei CesALPINO noch keine Rede sein, und nichts weist klarer
darauf hin, als die Darstellung auf S. 234 des II. Buches seiner Quaestiones
medicarum, in der er es noch eincr besonderen Erorterung fir wert halt,
warum bei Anlegung einer Stauungsbinde die Venen unterhalb der Ligatur
anschwellen, ein Vorgang, der doch bei richtiger Vorstellung als ganz selbst-
verstindlich erscheinen muf3: Forte recurrit eo tempore sanguis ad principium,
ne intercisus extinguatur.

Einen prinzipiellen Fortschritt gegeniiber GALEN, SERVET, CoLoMBO kénnen
wir in den Werken CESALPINOS nicht feststellen, und es erscheint véllig unberech-
tigt, in ihm gar, wie es CERADINI') tut, den Entdecker des Kreislaufs zu sehen.
Dennoch ist die Darstellung seiner Lehre von Wert, weil sie uns mit dem Zustand
der physiologischen Einsicht in den Kreislauf am Ende des 16. Jahrhunderts
bekannt macht und den aufierordentlichen Fortschritt erkennen 1aBt, den Hagr-
vEYS Werk bringen sollte.

Wire durch CesaLpino wirklich der Vorgang der Blutbewegung richtig
dargelegt worden, so héatte doch wohl die Bedeutung der Venenklappen nach
ihrer genauen Beschreibung durch GErRONIMO FaABRICIO aus Acquapendente
in Padua (1574) richtig aufgefait und als Beweis fiir die Stromungsrichtung des
Blutes in den Venen herangezogen werden miissen. Die Annahme FABRICIOS
wire unmbglich gewesen: Venarum ostiola ea ratione, ut opinar, a natura genita,
ut sanguinem quadamtenus remorentur, ne confertlm ac fluminis instar aut ad

—ﬁl)iCERADINI Grurio: La scoperta della circolazione del sangue. Appunti storico-critici.
Libro IV. Cesalpino. Opere del Dr. Giulio Ceradini Vol. IT. Milano 1906; und: Difesa della
mia memoria intorno alla scoperta della circulazione del sangue. Tbidem.
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pedes aut ad manus et digitos universus influat. Anderseits ist die Kenntnis
der Venenklappen, die HarvEy wahrend seines Studiums bei FaBricto (1599
bis 1602) in Padua vermittelt sein mubBte, sicher nicht ohne Einfluf} auf seine
Entdeckungen geblieben, denen wir uns nun zuwenden.

3. HARVEY.

WiLniam Harvey wurde 1578 in Folkestone geboren. Nachdem er in
Canterbury das Baccalaureat der freien Kiinste erworben hatte, ging er fiir mehrere
Jahre nach Italien und weilte 1599—1602 als Schiiler FaBric1os in Padua, wo
VEsaL und Coromso gelehrt hatten. Nach Erwerbung des Dotorgrades kehrte
er in seine Heimat zuriick, wo er seine arztliche Tatigkeit in London mit glinzen-
dem #ulleren Erfolge aufnahm. Besonderen Einflufl gewann unter seinen Zeit-
genossen auf ihn Frawcis Bacon. Als Mitglied des Kollegiums der Arzte in
London wurde er mit 37 Jahren Professor der Anatomie und Chirurgie mit der
Aufgabe, auch zootomische Vorlesungen zu halten. Voriibergehend wirkte er in
Oxford, dann kehrte er, fast 70jahrig, nach London zuriick und starb hier 1657.

Nachdem er lange bereits seine Lehre vom Kreislauf in Vorlesungen vor-
getragen hatte, entschloB sich HARVEY erst 1628, sie in der Exercitatio anatomica
de motu cordis, einem kleinen Werk von nur 72 Seiten, in der Offentlichkeit
erscheinen zu lassen?).

In dem Proomium seiner berithmten Schrift bespricht und widerlegt
HARVEY eine Reihe irrtiimlicher Auffassungen auf dem Gebiete des Kreislaufs,
die sich offenbar bis in seine Tage erhalten hatten. Hierher gehort die alte Vor-
stellung von der Perspiratio, der Lehre von der Anfnahme der Luft durch die
Arterien wéhrend ihrer Diastole und der Abgabe von Verbrauchsstoffen (Fuli-
gines = RuB}) wahrend der Systole (s. 8. 65), ferner die Lehre GALENS von der
Vis pulsifica, der vom Herzen stammenden, in der Arterienwand sich ausbreiten-
den und eine aktive Diastole, also ein Ansaugen des Blutes vermitteinde Kraft.

Er bespricht auch als irrtiimlich die Vorstellung von einer wesentlichen Ver-
schiedenheit der Leistung der rechten und linken Kammer. Wie wire es mog-
lich, daBl von den beiden so gleichartig gebauten Teilen der rechte nur die Er-
néhrung der Lungen iibernehmen solle, wihrend der andere die Bildung des
Spiritus vitalis und seine Zufithrung zu allen Teilen des Kérpers leistet. Endlich
wendet sich HARVEY noch gegen die alte, schon durch Sgrver und Coromso
bekampfte Lehre von den Poren des Septum ventriculorum und schlieft mit den
Worten: ,,So geht aus diesem und vielem Ahnlichen hervor, daB das, was bisher
von den Friiheren iiber Bewegung und Bedeutung des Herzens und der Arterien
gesagt wurde, entweder unzutreffend oder unverstindlich oder bei genauerer
Uberlegung unméglich erscheint. Es wird also in hohem Grade niitzlich sein,
die Sache etwas naher in Augenschein zu nehmen, des Herzens und der Arterien
Bewegungen nicht nur beim Menschen, sondern auch bei anderen ein Herz
besitzenden Wesen zu betrachten, ja auch durch hiufige Vivisektionen und durch
vielfache unmittelbare Beobachtung die Wahrheit zu beurteilen und zu er-
forschen.” Die Darstellung des Werkes beruht in der Tat durchaus auf eigensten
Erfahrungen am Lebenden, zahllosen Beobachtungen und Experimenten an den
verschiedensten Tierarten, unter Heranziehung der Entwicklungsgeschichte
und der vergleichenden Anatomie.

Die erste wichtige Tatsache, die HARVEY festlegt, ist, daB die aktive Leistung
des Herzens in seiner Zusammenziehung beruht. Durch sie preSt es das Blut

1) Harverus, GuiLeLMUs: Exercitatio anatomica de motu cordis et sanguinis in ani-

malibus. Francof. 1628. — Harvey, Wirriam: Die Bewegung des Herzens und des Blutes.
1628. Ubersetzt und erlsutert von R.v.TépLy. 1910. (Klassiker der Medizin von K. SupHOFE.)
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in die Arterien. Sie bedingt das Pulsieren der Arterien und der Vena arteriosa.
Pulsus, quam nos in arteriis sentimus, nil nisi sanguinis a corde impulsus est. So
spritzt eine angeschnittene Arterie bei ihrer Diastole. Die alte Vorstellung, dafl
die Erweiterung der Kammern oder der Arterien das Blut anziehen, ist abzulehnen.

Genau beobachtete HArRVEY die Schlagfolge des Herzens, den Synchronis-
mus der Zusammenziehung der Vorhéfe und der Kammern, den Beginn der
Bewegung an den Vorhofen, die ihren Inhalt in die Kammern schleudern, ihren
Ubergang auf die Kammern, von denen die rechte das Blut in die Vena arteriosa,
die in Wirklichkeit eine Arterie sei, die linke in die Aorta treibt. Der Ablauf der
Bewegung wird dabei in duBerst anschaulichen Vergleichen geschildert. HARVEY
beobachtete ferner die Vorginge beim Absterben des Herzens und stellte den
rechten Vorhof als des Ultimum moriens fest.

Wihrend bei den niederen Wirbeltieren, wie die unmittelbare Beobachtung
lehrte, das Blut aus den Venen durch die Arbeit des Herzens direkt in die groBe
Arterie geschafft wird, wihrend beim Embryo des Menschen das Foramen ovale
und der Ductus arteriosus den Ubertritt aus dem Venen- in das Arteriensystem
vermitteln, so mufl im fertigen Zustand der rechte Ventrikel das Blut mittels
der Vena arteriosa durch das Parenchym der Lunge auf Wegen, quomodo aqua
per terrae substantiam permeans rivulos et fontes procreat, zur Arteria venosa
und damit zum linken Herzen hiniiberflielen lassen. Hierbei weill sich HARVEY
in Ubereinstimmung mit GALEN und Coromso. Die Behandlung der Frage,
warum gerade bei den hoheren Tieren das Blut durch die Lunge hindurchgeseiht
wird (transcolari), wird auf eine spatere Gelegenheit verschoben.

Der fortgesetzte Ubergang von Blut aus dem Venen- in das Arteriensystem
miifite aber allméhlich zu einer Entleerung und Erschépfung der Venen und einer
Uberfilllung der Arterien fithren. Coepi egomet mecum cogitare, an motionem
quandam quasi in circulo haberet, quam postea veram esse reperi.

Auf Grund sichergestellter Tatsachen vorgenommene Uberlegungen
fithren nun zur wirklichen Begriindung der Lehre vom Kreislauf des Blutes,
dem Motus circularis sanguinis. Wenn man die Blutmenge, die die linke Kammer
bei jedem Schlage in das Arteriensystem prefit, auch noch so klein annimmt,
muf in verhaltnismaBig kurzer Zeit die ganze Blutmenge des Kérpers das Herz
durchlaufen haben. Da die aufgenommene Nahrung nicht gentigend Nachschub
liefern kann und auf der anderen Seite das in die Arterien gelangte Blut hier
nicht zur Ernédhrung der Teile des Kérpers ganzlich verbraucht werden kann,
muB} das Blut, wenn sich die Bewegung fortsetzen soll, aus dem Arteriensystem
auf dem Wege der Venen immer wieder zum Herzen zuriickkehren, sei es, daf3
es durch Anastomosen oder durch ,,Carnis porositates“ oder auf beiden Wegen
aus den Arterien in die Venen gelangt. Eine ganze Reihe von Erfahrungen bei
Vivisektionen und beim Schlachten von Tieren werden angefiithrt. Von beson-
derer Bedeutung ist aber, dall HarvEy experimentell den direkten Nachweis
fiir den Kreislauf erbringt, indem er bei einer Schlange die Erscheinungen schil-
dert, die sich bei einer Unterbrechung des Stromes in der Hauptkérpervene
und bei der Abklemmung der Aorta in kurzer Entfernung vom Herzen einstellen.
Jederzeit leicht zu wiederholende Versuche bei starker oder schwacher Abschnii-
rung einer Gliedmafle durch eine AderlaBlbinde ergeben Erfahrungen, die un-
nittelbar zeigen, daB durch die Arterien das Blut in die Peripherie geleitet
und durch die Venen zuriickgefiihrt wird. Endlich schlie3t sich die Reihe der
Beweise durch die Feststellung, daf} das Blut in den Venen nur herzwérts stromen
kann, infolge der Anordnung der Venenklappen. Harvey weist die bisherigen
falschen Auffassungen zuriick, die behaupteten, sie wéren geschaffen, ne pondere
deorsum sanguis in inferiora subito ruat oder dafl ob metum apoplexiae sunt
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in jugularibus valvulae. Vielmehr sagt er: Omnino valvulae factae sunt, ne a
venis magnis in minores moveretur sanguis, et sic illas dilaceraret, aut varicosas
efficeret neve a centro corporis in extrema, sed potius ab extremitatibus ad
centrum progrederetur. Er demonstriert die Klappenfunktion am abgebun-
denen Arm: Officium valvularum, ne retro sanguinem transcuntem remeare
sinant, dafl das Blut in den Venen also nur herzwirts stromen kann. Die Be-
wegungen des Korpers, der Druck der sich kontrahierenden Muskeln bilden
Hilfseinrichtungen fiir die Blutstromung in den Venen.

Eine grofie Zah! von Erfahrungen aus der Pathologie und der vergleichenden
Anatomie werden schliefilich herangezogen, um zu zeigen, dafl sie nur auf Grund
der neuen Lehre vom Kreislauf verstanden werden konnen, dal auch sie also
die Harveysche Lehre bestitigen.

Auch bei HARVEY spielt die Leber eine wichtige Rolle bei der Bildung des Blutes.
Ihr wird durch die Wurzeln und den Stamm der Vena portae vom Darm Chylus zu-
gefiihrt, der hier mit Unterstiitzung durch eine grofie Menge warmen Blutes aus der
Milz in den ,,maandrischen Wegen der Leber®, in denen das Blut langer verweilt,
verarbeitet wird. Die Vollendung der ,,Concoctio® erfolgt aber erst im Herz, dessen
Bedeutung weit iiber die eines Motors fiir den Blutkreislauf hinausgehen soll. Noch
immer ist es die Quelle der Eigenwirme, die von hier aus sich im Kérper ausbreitet.
Von ihm ruft HARVEY enthusiastisch aus: Cor principium vitae et sol microcosmi,
cuius virtute et pulsu sanguis movetur, perficitur, vegetatur et a corruptione et
grumefactione vindicatur, suumque officium nutriendo, fovendo, vegetando toti
corpori praestat, lar iste familiaris, fundamentum vitae, auctor omnium.

Mag uns auch vieles in den Ansichten HaArVEYS noch duBerst unvollkommen
erscheinen, gegeniiber den  Lehren des ausgehenden 16.Jahrhunderts bringt
er einen ganz aullerordentlichen Fortschritt, der den Ruhm seines Namens voll
berechtigt erscheinen lafit. Die anatomischen Grundlagen waren schon vor ihm
gegeben; die Anastomosen zwischen Arterien und Venen waren schon im Alter-
tum anerkannt, die Klappen des Herzens richtig gedeutet, der kleine Kreislauf
und die Venenklappen waren bekannt. HARVEY zuerst hat aber, unbeeinflufit
von der Lehre von der wesentlichen Verschiedenheit zwischen Venen und Ar-
terien nach der Beschaffenheit ihres Inhaltes, seine vielseitigen Beobachtungen
und Versuche kritisch verwertet und den wahren Zusammenhang innerhalb
des im einzelnen lingst bekannten Systems festgestellt. Auf dem von ihm Ge-
schaffenen konnte die spatere Zeit weiterarbeiten, manches dndernd, in allen Teilen
vervollstindigend und vertiefend, ohne daB bis jetzt der Abschlufi erreicht ist.

Fiir die Geschichte aller groflen Entdeckungen ist es charakteristisch, dafl
sich neben begeisterten Anhéingern ebenso schroffe Gegner erheben. So hatte
auch HARVEY sofort mit scharfen Angriffen zu tun, die sachlich und persénlich
gegen ihn gerichtet wurden; schienen ja doch durch seine Lehren auch GALENS
medizinisch-therapeutischen Grundsitze ins Wanken zu kommen. Er hat nur
gegen einen seiner Gegner selbst das Wort ergriffen, der ihm der bedeutendste
zu sein schien, gegen den Pariser Anatomen JEAN RioLAN den Jingeren!).

Noch klaffte aber in der Beweisfiihrung eine Liicke. Es fehlte der unmittel-
bare anatomische Nachweis der Verbindungen zwischen Arterien und Venen. Es
war HARVEY nicht 