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I. Kapitel.
Allgemeines.

A. Einleitung.

Die Aufgabe der Physiologie besteht in der Erforschung der Lebens-
erscheinungen. Eine allgemeine Definition des Begriffes Leben zu geben, ist
zurzeit nicht moglich. Dazu wird die Wissenschaft erst in der Lage sein, wenn
die Lebenserscheinungen zuriickgefiihrt sind auf die Mechanik von Molekiilen
und Atomen.

Die altere Physiologie witterte in dem geheimnisvollen Getriebe eines
lebendigen Organismus das Walten einer Kraft sui generis, der ,Lebens-
kraft“. Heute ist dieser Standpunkt berwunden; niemand glaubt, dal es
sich im Ablauf der Bewegungen, die man als Leben bezeichnet, um Erschei-
nungen handle, fir welche das Kausalitiatsgesetz keine Giltigkeit hat. Dieser
Standpunkt hat sich als dauRBerst fruchtbar erwiesen. Denn so lange die Lebens-
kraft die Organismen bewegte, stand die physiologische Forschung still, als
aber die Kréfte der unbelebten Natur als Grund fiir das Leben gesucht wurden,
begann die Forschung sich zu beleben. Sie vollzieht sich daher unter der
Voraussetzung, dal} das Gesetz von der Erhaltung der Masse, also des Stoffes, und
die Energiegesetze, der erste und zweite Hauptsatz der Thermodynamik, auch in
den lebenden Organismen gilt. In diesem Bahmen sind bereits wichtige Erkennt-
nisse gewonnen worden.

Das Leben tritt uns in den mannigfachsten Gestalten entgegen. Die
zahllosen Formen des Pflanzenreiches und Tierreiches wechseln von scheinbar
sehr einfachen zu sehr verwickelt gebauten Lebewesen. Die einfachste Form,
in welcher das Leben auftritt, nennt man Zelle.

Aus Zellen oder ihren Abkdémmlingen setzen sich alle Lebewesen- zu-
sammen, sie sind Einzelzellen oder Zellstaaten. Ein grundsatzlicher Unter-
schied zwischen der Physiologie der Zelle und der des Zellstaates besteht da-
her nicht. Die Zelle hat man auch als Elementarorganismus bezeichnet, weil
sie in elementarer Form alle Lebenserscheinungen aufweist.

Unsere Hauptaufmerksamkeit beanspruchen die Zellstaaten der hdheren
Séugetiere. Wenn wir aber ihre Leistungen analysieren, so kommen wir ohne
die Kenntnis der physiologischen Eigenschaften ihrer Komponenten, der
Zellen, nicht aus. Sie sind daher kurz zu er6rtern. Die anatomischen Eigen-
schaften der Zellen kénnen hier nicht besprochen werden, hieriiber geben
die Lehrbiicher der Histologie Aufschlufi.

W eil, Biophysik. 2. Aufl. 1
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B. Physiologie des Elementarorganismus.

I. Assimilation und Dissimilation.

Alle lebenden Zellen verbrauchen dauernd Stoffe und mdissen daher,
wenn nicht ein Schwund der Zelle eintreten soll, dauernd Ersatz fir die ver-
brauchten Stoffe beschaffen. Es sind deshalb fir das Leben der Zelle zwei
antagonistische Prozesse charakteristisch, ein Abbauprozel und ein Aufbau-
prozeB. Man hat sie als Dissimilation und Assimilation bezeichnet. Von
dem gegenseitigen Verhdltnis dieser beiden Vorgange hédngt die Wertigkeit
der Zelle ab. Uberwiegt die Dissimilation, so wird der Zellbestand geringer,
halten sich beide Prozesse das Gleichgewicht, so bleibt er unverandert, tber-
wiegt die Assimilation, so nimmt der Zellbestand zu.

Uber die Natur dieser Prozesse selbst sind die Kenntnisse gering, man
kennt aber vielfach die Endresultate der Vorgénge, so die Aufbauprodukte
und die Abbauprodukte, vielfach sind auch die Energieformen bekannt, denen
die Prozesse ihren Ablauf verdanken oder die bei den Vorgéngen frei zutage
treten. Das Folgende wird hieriiber Aufschlu3 geben.

1 Assimilation.

Die Mehrzahl der Prozesse, welche zum Aufbau derjenigen Stoffe fiihren,
aus deren Zersetzung die Energie fur die Lebenserscheinungen kommt, ist
dem Auge verborgen. Dagegen kennen wir fiir viele Assimilationsvorgénge
das Endresultat derselben und bei einigen auch' Zwischenstufen.

Am langsten bekannt und eingehend untersucht sind die Assimilationen
in den Chlorophyllkornern der Pflanze. Hier entsteht die Stirke. Der Kohlen-
stoff des Starkemolekiils entstammt der Kohlensdure der Atmosphére. Diese
wird in den Chlorophyllkérnern gespalten. Aus dem Kohlendioxyd wird nach
v. Bayer und Wilhtétler durch Reduktion Formaldehyd, HCOH, aus diesem
durch Polymerisierung Starke, der uberschiissige Sauerstoff wird an die At-
mosphdre abgegeben. Die Energie, welche diese Synthese ermdglicht, stammt
nicht aus der Pflanze, sie liegt in der Sonnenstrahlung. Das geht daraus her-
vor, dalR die Stdrkebildung nur im Sonnenlichte eintritt.

Aus der Stdrke entstehen in der Pflanzenzelle die Fette.

Auch die Eiweistoffe werden durch einen AssimilationsprozeR in der
Pflanze gebildet. Hierzu entnimmt die Pflanze aus dem Boden den Stick-
stoff in Form von Nitriten, Nitraten und Ammoniumverbindungen, den Schwefel
in Form von Sulfaten und den Phosphor in Form von Phosphaten. Der Assi-
milationsvorgang, der zum Eiweill fiihrt, kann sich ohne Einwirkung des
Lichtes vollziehen, Voraussetzung ist dabei aber, dal Stérke in reichlicher
Menge vorhanden ist. Sie bildet die Energiequelle fur die Reduktion der
Nitrate und Sulfate zur Eiweillsynthese, also beruht auch diese schlieBlich auf
der Sonnenenergie. Auflerdem gibt es auch niedere Organismen, welche den
Stickstoff der Luft assimilieren koénnen, sie gehdren den Mikroben an.

Diese Assimilationsvorgénge in den Pflanzenzellen sind gebunden an die
Gegenwart gewisser Metalle (Eisen, Kalzium, Kalium und Magnesium) und
Metalloide (Stickstoff, Schwefel, Phosphor, Chlor).

Auch in den Zellen des Tierkdrpers und der chromophylifreien Pflanzen
finden vielfach Assimilationen statt. Sie sind aber nicht mit anorganischen
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Verbindungen als Ausgangsmaterial mdglich, sondern bedirfen kompliziert ge-
bauter organischer Stoffe. Wie bei der Pflanzenzelle ist auch fur die Tierzelle die
Gegenwart bestimmter Metalle und Metalloide unbedingt nétig. AuBer den oben
genannten gehdrt hierzu bei den meisten Tieren in erster Linie das Natrium
(s. Biochemie, S. 278).

2. Dissimilation.

Die Assimilationsprozesse schaffen ein sehr kompliziert gebautes Material
unter Einwirkung von freier Energie, wie die Bildung der Starke lehrt. Diese
Energie ist daher in den Molekilen aufgespeichert: potentielle Energie. Sie
wird wieder in Kkinetische Energie und Wé&rme verwandelt, wenn die Bedin-
gungen fir die Zersetzung gegeben sind. Im Tierkdrper geschieht dies unter
Einwirkung des Sauerstoffes, durch Oxydationen. Ihnen fallen schlieBlich
die organischen Stoffe des Tierkdrpers anheim. Die Endprodukte, welche hier-
bei entstehen, sind einfache Verbindungen, wie Kohlensdure und Wasser aus
Stérke und Fetten, aus Eiweil3stoffen entstehen einfache Stickstoff-, Schwefel-
und Phosphorverbindungen (s. Biochemie). Derartige Prozesse wirken auch
in Pflanzenzellen, wenn in ihnen Energie erzeugt wird.

AuRer Oxydationsvorgéngen spielen sich im Tierkérper wie im Pflanzen-
korper zahlreiche Spaltungsvorgange ab, hierher gehort z. B. die Verwandlung
der Stérke oder des Glykogens in Zucker beim Transport im Pflanzen- oder
Tierkdrper. Auch viele Prozesse, die in ihrem Wesen noch nicht erkannt sind,
liefern kinetische Energie durch Spaltung, z. B, Muskelaktionen im Vakuum.

Es gibt Organismen, welche lange Zeit ohne Sauerstoff Energie produzieren
kénnen; man bezeichnet sie als anaerobe Organismen. Sie erreichen diese Energie-
produktion durch Spaltung. So spaltet z. B. der Hefepilz den Traubenzucker
in Kohlensdure und Alkohol, der Spulwurm das Glykogen in Kohlensdure
und Valeriansdure. (Vgl. die anaerobe Bildung der Milchsidure im Muskel!)

Aus dem Gesagten geht hervor, daR zwischen den griinen Pflanzen und
den Tieren ein Antagonismus besteht. Die Pflanze baut komplizierte Ver-
bindungen unter Einwirkung der Sonnenstrahlung aus einfachen auf, bindet
den Kohlenstoff der Kohlensdure und gibt den Sauerstoff ab; das Tier zer-
stort unter Sauerstoffaufnahme diese Verbindungen, erzeugt dabei kinetische
Energie und Wérme, oxydiert den gebundenen Kohlenstoff zu Kohlenséure.
Die Pflanze ist also tberwiegend eine Assimilationsmaschine, das Tier eine
Dissimilationsmaschine. Die Dissimilationsprodukte des Tieres werden von
der Pflanze wieder assimiliert, die Assimilationsprodukte der Pflanze vom
Tier dissimiliert. Die folgende Gegenuberstellung erldutert dies.

Tier Pflanze

Aufgenommene Ausgegebene Aufgenommene Assimilierte und
Stoffe Stoffe Stoffe ausgegebene Stoffe
Sauerstoff Kohlensaure Kohlensaure Sauerstoff (ausge-

geben)

EiweiBstoffe Amide, Ammonium- Ammoniumverbin- Eiweilstoffe

verbindungen dungen +
Kohlehydrate Kohlehydrate 2
Fette Fette 1
Salze Salze Salze Salze I

Wasser Wasser Wasser Wasser

l*



Die Ausfiihrungen ergeben, daf durch den Organismus ein Strom von
Materie sich ergiet. Stoffe werden aufgenommen und in anderer Form ab-
gegeben oder assimiliert. Es missen also Mdéglichkeiten fir beide Vorgénge,
Aufnahme wie Abgabe von Stoffen, vorhanden sein.

Il. Aufnahme und Abgabe von Stoffen.
1. Stoffaufnahme.

Die Stoffaufnahme erfolgt bei den Elementarorganisationen selbstver-
standlich von der Zelloberflache her. Organismen, welche aus Zellverbdnden
zusammengesetzt sind, haben besondere Transporteinrichtungen, durch welche
die aufzunehmenden Stoffe zu den Zellen gebracht werden. Diese Stoffe sind
wie aus der obigen Zusammenstellung hervorgeht, teils gasférmig, teils fllssig
oder geldst, teils fest.

Die Aufnahme fester Stoffe ist nur bei Zellen mdglich, welche keine
feste Umhillung haben. Sie geschieht, indem Fortsatze der Zelle die Nah-
rungspartikel umflieRen und in ihren Leib aufnehmen. Fir den Mediziner
ist diese Art der Stoffaufnahme am bekanntesten als Phagozytose, d. i. die
Aufnahme von kleinen Kdrpern, wie z. B. Bakterien durch die farblosen Blut-
korper.

Eine grofle Rolle fur die Zellen spielt die Aufnahme flussiger und
geloster Stoffe. Die Kréfte, welche diese Aufnahme bewirken, kennen
wir vielfach nicht. Es zeigt sich aber die Wirksamkeit von osmotischen Kraf-
ten, von Oberflachenkréften sowie von kolloidchemischen Kréften, aber im
allgemeinen kann man sagen, dal} die Zellen gegeniiber gelésten Stoffen ein
Auswahlvermdgen zeigen, welches durch die Wirkung bekannter Krafte bisher
nicht erklart werden kann. Aus Ldsungen verschiedener Stoffe nimmt die
Zelle, unabhangig vom osmotischen Druck diejenigen Stoffe auf, welche ihrem
Haushalte dienen. Auch werden diese Stoffe nicht in beliebigen Mengen
einverleibt, sondern nur bis zu einem gewissen Konzentrationsmaximum, das
vollkommen unabhéngig ist von der Konzentration im umgebenden Milieu.

Von der Aufnahme gasférmiger Stoffe durch einzelne Zellen wissen
wir wenig.

2. Umwandlung aufgenommener Stoffe.

Die aufgenommenen Stoffe erfahren in den Zellen haufig eine Umwandlung,
weil sie in urspriinglicher Form nicht verwendet werden kénnen. Diese Vor-
génge, die teils (bei den Zellstaaten) in besonderen Hohlrdumen des Korpers,
teils (bei den Elementarorganismen) im Zelleibe sich abspielen, bestehen in
der Losung fester Stoffe und in der Umwandlung kolloidaler Kdrper in Kry-
stalloide. Sie geschehen meist unter der Wirkung von Enzymen oder Fermenten,
das sind Stoffe, welche Reaktionen einleiten, ohne daf sie durch die Reaktion
verbraucht werden. Sie erscheinen also immer wieder unter den Endprodukten
der Reaktion. Die Wirkung dieser Enzyme besteht zum Teil in einer Spal-
tung des Stoffes unterWasseraufnahme: ,,hydrolytische Spaltung*® nach
Hermann.

Es kommen aber auch andere Spaltungen des Molekiiles vor, die teils auf
einer einfachen Zerlegung des Molekils in zwei Komponenten, deren
Atomzahl gleich der des Ausgangsmaterials ist, beruhen, teils auf einer gleich-
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zeitig oxydierenden und reduzierenden Spaltung, teils in wirklicher Oxydation
(s. Biochemie).

Wir sehen also, daB durch die Fermente dem Organismus lgsliche Stoffe
zugefihrt werden, die assimilations- oder dissimilationsfdhiges Material dar-
stellen. Andererseits sehen wir die Fermente bei den Dissimilationsprozessen
eine Rolle spielen.

In der neueren Zeit mehren sich die Beobachtungen, daf es auch Enzyme
gibt, welche aus einfachen Verbindungen kompliziertere aufbauen. Diese
Synthese durch Fermente konnte fir die Vorgénge der Assimilation von
héchster Bedeutung sein.

3. Stoffabgabe.

Die Stoffabgabe der Zellen ist sehr mannigfaltig gestaltet. Unbedingt
nétig ist es, dal die Endprodukte der Dissimilationsprozesse aus dem Zell-
korper entfernt werden, weil sie die Lebenstatigkeit der Zelle 1ahmen. Die
Ausscheidung geschieht fir feste und geldste Stoffe nach denselben Grund-
sdtzen wie die Stoffaufndhme.

Bei den Zellstaaten spielen sich die Vorbereitungen der Stoffe fir die
Aufnahme in die Zellen vielfach in besonderen Hohlrdumen ab, in welche Séfte
ergossen werden, die Fermente enthalten. Auch gibt es im Innern des Zell-
staates Organe, welche Stoffe, Hormone genannt, erzeugen, die mit den S&ften
des Korpers in alle Provinzen desselben gelangen. Man bezeichnet alle diese
Absonderungsvorgénge als Sekretion und unterscheidet dementsprechend eine
&ulere und innere Sekretion.

4. Rickblick.

Blicken wir zuruick auf das Gesagte, so leuchtet als Kernpunkt des Ganzen
heraus, dal} in den Lebewesen sich zwei VVorgénge abspielen, der eine ein Auf-
bauprozeR, bei welchem Energie gebunden wird, der zweite ein AbbauprozeR,
bei welchem potentielle Energie in Arbeit und Wérme verwandelt wird. Die
Formen, in denen diese kinetische Energie sich &uRert, sollen im folgenden
betrachtet werden. Hierfir kommen natirlich beide Reiche lebender Wesen,
Tiere und Pflanzen, in Frage. NaturgemaR liegt bei den folgenden Betrachtungen
das Schwergewicht auf den héheren Formen des Tierreiches. Die hier auf-
tretenden Energieformen werden eingehender erdrtert werden. Sie sind Massen-
bewegungen des Kdrpers und seiner Teile, wie Muskelbewegung, Protoplasma-
und Flimmerbewegung, Wé&rme, Elektrizitadt, Licht, Wachstum. Hieriiber
siehe die betreffenden Kapitel! ,

Ill. Reize.

Sowohl der Dissimilationsvorgang als auch die Assimilation konnen
durch duflere Einwirkungen beeinfluBt werden. Diese nennt man Reize. Man
unterscheidet also dissimilatorische und assimilatorische Reize.

1 Dissimilatorische Reize.

Jedes lebende Gebilde zeigt, auch wenn es nicht tétig ist, dauernd dissi-
milatorische Prozesse. Die Bedingungen fiir das Auftreten derselben kennen
wir zurzeit nicht. Man konnte sie als innere dissimilatorische Reize un-
bekannter Natur bezeichnen.
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Auf diese ebenso wie auf alle anderen Dissimilationsprozesse hat die Tem-
peratur einen sehr bedeutenden EinfluRR. Sie wirkt in demselben Mafe beschleu-
nigend wie auf chemische Prozesse. Zwischen dem Steigen des Dissimilations-
prozesses und der Steigerung der Temperatur besteht die Beziehung, dall Tem-
peraturerhéhungen von 10° die Dissimilation auf das Doppelte bis Dreifache
erhéhen. Man nennt diese .GesetzmaRigkeit die Reaktionsgeschwindig-
keits-Temperaturregel (RGT-Regel). Die folgende Tabelle illustriert das
Gesagte. Sie enthélt als Mal3stab fiir die Dissimilation die Kohlensdureabgabe
(in Milligrammen) von Lupinenkeimen, Weizenkeimen und Syringenbluten fur
eine Stunde bei der bezeichneten Temperatur t.

t Lupinenkeime Weizenkeime Syringenbliten
0° 7,27 10,14 11,60

10° 18,11 28,95 30,00
20° 43,55 61,80 78,85

Man sieht, dafl in der Tat die Kohlenséureerzeugung etwa um das Zwei-
einhalbfache steigt, wenn die Temperatur um 10° erhdht wird. Von der Regel
gibt es aber viele Ausnahmen.

Uber die Natur dieser wahrend des ganzen Lebens wirkenden inneren
dissimilatorischen Reize wissen wir nichts, ihre Wirkung kann aber an der
Quantitat des Stoffumsatzes gemessen werden.

Von diesen Reizen unterscheiden sich diejenigen, welche das lebende Ge-
bilde zur Erzeugung seiner spezifischen Energie veranlassen. So gerét die Mus-
kulatur auf Reize in Kontraktionszustand, das Leuchtorgan erzeugt Licht
usw. Auch diese Reize erzeugen Stoffverbrauch, sind also dissimilatorisch.
Die Temperatur hat auf diese Reizwirkungen den beschriebenen Einfluf.

Die Reizwirkung ist dadurch charakterisiert, daR die Energiemenge,
welche infolge der Reizung frei wird, sehr groB ist im Vergleich zu dem Ener-
giequantum des Reizes. So kann man durch einen schwachen Schlag gegen
einen Nerven den zugehdrigen Muskel zur Kontraktion bringen und ihn dabei
ein Gewicht von mehreren Kilogramm heben lassen.

Derartige Prozesse bezeichnet man als Ausldsungsprozesse. Ein ana-
loger Vorgang ist z. B. die Auslésung der Explosion eines Pulvervorrates durch
einen Funken. Auch hier ist die Ursache an Energiegehalt minimal gegentber
der freiwerdenden lebendigen Kraft.

Im Gbrigen gleicht der Vorgang vielleicht dem Reizvorgange nicht. Bei
der Explosion wird das gesamte explosible Material verbraucht. Fir die le-
benden Gebilde ist das nicht sicher nachgewiesen. Man ist hier imstande, den
Reizeffekt nach der Reizstarke abzustufen. Allerdings fehlt es nicht an Stimmen,
welche das bestreiten und behaupten, dafl auf jeden Reiz hin die gesamte
verfligbare Energie des gereizten Organes frei werde (Alles- oder Nichts-
Gesetz). Die Schwierigkeit, zwischen diesen beiden Anschauungen zu ent-
scheiden, liegt darin, dalR die meisten lebenden reizbaren Gebilde &us zahl-
reichen Einheiten bestehen. Somit ist die Mdglichkeit gegeben, dalR mit der
Verstdrkung des Reizes die Zahl der gereizten Einheiten und damit der Reiz-
effeLt waéchst.

Fiar die meisten lebenden Objekte, hat sich zeigen lassen, daR nach dem
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Reiz fir eine bestimmte Zeit die Anspruchsfahigkeit fir einen zweiten Reiz
erloschen ist. Man nennt diese Zeit der Unempfanglichkeit fir Reize die Re-
fraktarzeit oder refraktére Periode.

Bei vielen lebenden Organisationen hinterl&d3t ein Reiz eine Zeitlang fur
den folgenden eine groRere Anspruchsféhigkeit: die Erregbarkeit wird erhéht.
Das zeigt sich z. B. darin, daB der zweite Reiz, wenn er gleich stark ist, groRere
Wirkung hat, als der erste, oder darin, dal eine Reihe einzeln unwirksamer
Reize eine Wirkung ausiibt. Man bezeichnet diese Erscheinung als Summa-
tion der Reize.

Wird die kinstliche oder natiirliche Reizung zu lange fortgesetzt, so
nehmen die Wirkungen der Reize ab, es tritt Ermidung ein, der schlieflich
ein volliges Versagen gegen den Reiz, die L&hmung, folgt. Die Ermidung
wird durch den Verbrauch des energiegebenden Materiales oder auch durch die
Anhdufung gewisser Stoffe bedingt, deren Wegschaffung oder Umwandlung
sie wieder beseitigen kann. Das ermiidete Gebilde erholt sich dabei wieder,
wenn es eine Zeitlang nicht gereizt wird. Wenn die Reize sich in Zeitabstdnden
folgen, die fir die Erholung genugen, so tritt keine Ermidung ein. Lah-
mung kann man auch durch die Einwirkung einer ganzen Anzahl von Stoffen
erzeugen, z. B. Kohlensdure, Chloroform, Morphin. Man nennt diese Stoffe
Narkotika. Das mildeste Narkotikum ist die Kohlensdure. lhre Wirkung
ertragen Frosche mehrere Tage, wahrend die tbrigen Narkotika bei langer Ein-
wirkung téten. Der Narkose, L&hmung durch Narkotika, geht eine kurze Er-
regung vorauf, nach deren Aufhoren die Lebenserscheinungen erldschen.

Arten der Reize.
Man hat natirliche und kunstliche Reize oder adaequate und
inadaequate Reize zu unterscheiden.

1 Natdrliche Reize.

Uber das Wesen der natiirlichen Reize sind wir nur zum Teil unterrichtet.
Die Energieformen, welche die Sinnesorgane erregen, kennen wir, es sind Licht,
Schall, Warme, Druck, bei Geruch und Geschmack vielleicht chemische
Affinitat.

Eine zweite Art von natirlichen Reizen wirkt in den Zellen selbst und
entsteht in ihnen, man nennt sie deshalb autom atische Reize. So kann die
Atemmuskulatur periodisch in Tatigkeit gesetzt werden durch den Reiz der
Kohlensdure in den Zellen des zentralen Apparates fir die Atmung; der Herz-
schlag erfolgt ebenfalls automatisch, die Reizursachen hierfur sind nicht be-
kannt. Vielleicht handelt es sich um Produkte des Stoffwechsels, die erregend
wirken.

Zu den adaequaten Reizen gehdren auch die Vorgange, welche in einem
ausgedehnten Gebilde die Erregung von Ort zu Ort Ubertragen, d. h. die Vor-
gange der Erregungsleitung (s. S. 12ff.).

Es gibt auch Reize, welche die Lebenserscheinungen hemmen. Hierher
gehort z. B. die Wirkung der Reizung des Herzvagus, welche die Zahl der Herz-
kontraktionen in der Zeiteinheit verringert (s. S. 92). Analoges findet man
in der Innervation des Darmes (s. S. 128).

Ganz dunkel sind die willkirlichen Reize, welche den Muskelerregungen
zugrunde liegen.
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2. Kinstliche Reize.

Kunstliche Reizung lebender Zellen kann man durch Chemikalien, durch
osmotische Vorgange, durch mechanische Wirkungen wie Druck, Zug, durch
Temperaturdnderungen, durch Elektrizitdt und durch Strahlen verschiedener
Art bewirken. Man unterscheidet daher chemische, osmotische, mecha-
nische, thermische, elektrische und aktinische Reize. Diese Ein-
wirkungen erzeugen an den Lebewesen die flr jede Organisation spezifische
Form von kinetischer Energie. Hierauf ist in den einzelnen Kapiteln, welche
sich mit den reizbaren Gebilden befassen, nadher einzugehen.

Wenn die Reize auf reizbare Organe einwirken, so antwortet jedes Organ
in seiner Sprache: der Muskel durch Kontraktion, das Leuchtorgan durch Er-
zeugung von Licht usw.; wenn aber der Reiz auf ein ganzes Lebewesen wirkt,
so sieht man vielfach komplexe Reaktionen auf die Reizung hin. Man bezeichnet
diese als taktische Erscheinungen. Sie finden sich bis zu den niedersten
Formen von Lebewesen.

Chemotaxis. Gewisse chemische Stoffe tben auf Lebewesen einen an-
ziehenden, andere einen abstoBenden EinfluR aus. Oft wirken Konzentrations-
unterschiede &hnlich antagonistisch. Man nennt diese Erscheinung Chemotaxis
und entsprechend positive oder negative Chemotaxis.

Verdiinnte Ldsungen von Apfelsidure (0,001 bis 0,05%) ziehen die Sperma-
tozoen des Farnes an, ebenso wirkt Sauerstoff auf gewisse Bakterien und zahl-
reiche Protozoen. Von dinnen S&ureldsungen ward Paramaezium angezogen,
von starkeren abgestofen. Die weillen Blutkérper werden durch Bakterien
angezogen, sie wandern z. B. in ein RoOhrchen, das abgetotete Eitererreger
enthdlt, hinein, wenn es in die Bauchhohle gebracht wird, nicht aber in ein
Réhrchen mit indifferentem Inhalt.

Geotaxis. Auch die Schwere ubt einen richtenden Einflu® auf die Be-
wegung mancher freibeweglichen Organismen aus. So folgt Paramaezium dem
EinfluR der Schwere durch Sinken im Wasser, wenn das Tier kiihl gehalten
oder schlecht erndhrt wird, dagegen steigt es im Wasser bei hoherer Temperatur
oder reichlicher Erndhrung empor: positive bzw. negative Geotaxis.

Rheotaxis. Viele Elementarorganismen werden durch strémende Be-
wegung ihres Milieus zu bestimmten Lokomotionen angeregt. In elementarer
Form zeigt sich negative Rheotaxis, Schwimmen gegen den Strom, bei Sper-
matozoen sowie bei Aethalium septicum, welche sich beide entgegen der Stro-
mung bewegen.

Thigmotaxis. Thigmotaxis nennt man Reaktionen auf Beriihrung. Sperma-
tozoen der Kiichenschabe und des Frosches haften an festen Kdrpern, letztere
zwaéngen sich in Risse und Spalten ein. Analog verhalten sich viele Protozoen.

Phototaxis. Durch Licht werden viele Lebewesen zu Ortsverdnderungen
veranlallt. So ist Bacterium photometricum positiv phototaktisch fur ultra-
rote und orangefarbene wie gelbe Strahlen.

Thermotaxis. Paramaecium aurelia meidet Temperaturen Uber 24 bis
28° C, ist also dafiir negativ thermotaktisch, fiir tiefere Temperaturen dagegen
positiv thermotaktisch.

Galvanotaxis. Viele Amdben, Bakterien, Wimperinfusorien sammeln
sich bei Durchstrémung ihres Milieus an der Kathode, andere Infusorien wie
Ziliaten und Bakterien dagegen an der Anode.
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Taktische Erscheinungen bei hdheren Tieren. Auch bei hoher
organisierten Tieren findet man taktische ReizWirkungen. Sie stellen hier
natiirlich komplexe Handlungen dar, die einer Analyse vielfach zugéngig sind.
Aus der Fulle von Erscheinungen seien einige Beispiele erwéhnt: Auffinden
der Spur durch chemotaktische Reizung bei Hunden, Ameisen und anderen
Tieren, Galvanotaxis der Froschlarven, welche sich bei Durchstrémung mit
dem Kopfe gegen die Anode stellen.

2. Assimilatorische Reize.

Die Wirkung assimilatorischer Reize ist ein sehr dunkles Gebiet. Wir wissen
nicht, ob etwa Vermehrung des Koérperbestandes, wie sie im Wachstum des
Korpers und in der Aufspeicherung von Material in den Organen sich
zeigt, auf Reize zuriickzufuhren ist. Ebensowenig ist uns bekannt, warum
Organe bei vermehrter Téatigkeit ihre Male vergréfRern, warum Verlust von
Organsubstanz den Rest zur Neubildung anregt, wie wir es in hdchstem Malie
bei solchen Tieren sehen, welche ganze Organe und Glieder regenerieren
kdnnen. Alle diese Vorgénge erfordern reichliche Assimilationsprozesse, deren
Ursache unbekannt ist.

Dagegen sind wir unterrichtet Ube# den Einflul, welchen gewisse Energie-
formen auf die Richtung ausiiben, in welcher sich das Wachstum des Korper-
bestandes zeigt. Man bezeichnet diese Erscheinungen als Tropismen.

Geotropismus nennt man den EinfluR der Schwerkraft auf die Wachs-
tumsrichtungen von Pflanzen und festsitzenden Tieren. So waéchst die Wurzel
gegen den Erdmittelpunkt hin — positiver Geotropismus —, der Stengel vom
Erdmittelpunkt weg — negativer Geotropismus —. Die Ursache liegt in der
Schwere; denn auf der Zentrifugalmaschine wachsen die Wurzeln von der
Drehaxe weg, die Stengel gegen die Drehaxe hin.

Thigmotropismus ist die Wirkung der Beriihrung mit festen Kdrpern
auf das Wachstum. So krimmen sich die Ranken vielen Pflanzen, wenn sie
mit festen Kdérpern in Beriihrung kommen, und umklammern diese schlief3-
lich oder heften sich in Unebenheiten.

Rheotropismus, Wachstum gegen die Richtung einer Wasserstrémung,
zeigen die Wurzeln vieler Pflanzen, welche gegen die Stromrichtung wachsen.

Heliotropismus findet man bei sehr vielen Pflanzen, indem sie nach
der Seite des Lichtes sich starker entwickeln. Viele Pflanzen kehren ihre Blute
stets der Sonne zu, so ist z. B. die Blute der Narzisse infolge einer Torsion des
Stieles den ganzen Tag der Sonne zugewandt.

Galvanotropismus zeigt sich an vielen Wurzeln, welche ihre Spitze
in der Richtung des Stromes krimmen.

Alle diese Erscheinungen weisen darauf hin, dall die genannten Energie-
formen auf den Ort der Assimilationsvorgange von Einfluf sind. DaR sie etwa
selber die Assimilation anregen, ist damit natirlich nicht gesagt.

IV. Altern und Tod.

Aller Organisation ist eine zeitliche Schranke fiir ihr Leben gesetzt. Der
Bestand des Korpers nimmt bis zu einer gewissen Altersgrenze zu. Beim
Menschen ist das Wachstum zwischen dem 18. und 30. Jahre abgeschlossen.
Dieser Zeitpunkt ist markiert durch den Durchbruch des Weisheitszahnes.
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Danach zeigtsich eine Periode voller Entfaltung aller Kérperfunktionen. Auf diese
folgt die Zeit des Alterns, in welcher die Assimilationsprozesse geringer werden;
das zeigt sich zuerst in schnellerer Ermudbarkeit. Diese Abnahme schreitet
fort bis zum Erléschen der Assimilationen, dem Tode aus ,,Altersschwéache®.

Beim Menschen tritt diese Art des Absterbens wohl nur selten ein, meistens
vernichten Krankheiten den Organismus.

Nach dem Tode dauern Dissimilationsprozesse noch an, sie fiihren schlieB3-
lich zum Abbau einer Reihe von Stoffen: die Kohlehydrate werden zu Mono-
sacchariden, die Eiweistoffe zu Aminosduren. Man bezeichnet diese Vor-
génge als Autolyse oder Selbstverflissigung. Ob sie mit den Dissimilations-
vorgéngen im Leben analog sind, ist nicht bewiesen.

SchlieBlich werden die komplizierten Verbindungen des Korpers durch
Bakterienwirkung in ganz einfache chemische Stoffe (bergefihrt: Kohlen-
stoff und Wasserstoff erscheinen zum groRen Teil als Kohlensédure und Wasser,
Stickstoff als Nitrat, Schwefel als Schwefelwasserstoff und Sulfat, Phosphor
als Phosphat. Von diesen Stoffen nahrt sich die Pflanze, von der Pflanze
wiederum das Tier. So vollzieht sich ein Kreislauf des Lebens, die Stoffe,
welche einmal organisiert gewesen sind, konnen immer wieder in Organi-
sationen eintreten, in diesem Sinne kann also jeder Organismus unsterblich sein.

Zahlreiche niedere Formen des Lebens kdénnen durch Eintrocknen in
einen Zustand versetzt werden, in dem sie jahrelang lebensfahig bleiben,
ohne daR sie Lebenserscheinungen aufweisen. Auf diese Weise kdnnen Wesen
von sehr kurze*- Lebensdauer selbst und damit ihre Art fiir lange Zeiten er-
halten werden. Die hochsten Tierformen, bei denen dies beobachtet worden
ist, sind Rotatorien (R&dertierchen) und Tardigraden (Bé&rentierchen).

V. Fortpflanzung.

Bei der zeitlichen Begrenztheit alles Lebendigen miiBte das Leben aus-
sterben, wenn nicht neues geschaffen wirde. Fruher hat man geglaubt, daR
aus unbelebter Materie wie Schlamm u. dgl. neue niedere Lebewesen ent-
stehen koénnten (Urzeugung), wéhrend man fir die héheren Tiere eine Zeu-
gung aus lebenden Stoffen angenommen hat, welche nur von diesen erzeugt
werden kénnen. Heute kann man sagen, dafl nicht eine einzige Tatsache be-
kannt ist, welche eine Urzeugung beweist, vielmehr entstehen lebende Wesen
ausschlieflich aus lebenden Wesen: Omne vivum ex vivo.

Die Vorgange der Fortpflanzung bezeichnet man als Zeugung. Sie ge-
schehen in der mannigfaltigsten Form, lassen sich aber im Grunde auf den Vor-
gang der Zellteilung zuriickfiihren; denn alle Lebewesen entstehen schlie3lich
durch Vermehrung einer einzigen Zelle.

Die morphologischen Vorgange sind wohl untersucht; uber die Krafte,
welche bei der Zeugung in der Zelle wirken, haben wir kaum eine Vorstellung.
An dieser Stelle kann auf die morphologischen Vorgénge der Zellteilung, der
Befruchtung und Entwicklung nicht eingegangen werden. Hierzu bedurfte
es eines besonderen Lehrbuches, deren es bereits in groBer Zahl gibt.

Was Uber die mechanischen Vorgange bei der Zeugung der hoheren S&uge-
tiere zu sagen ist, findet sich in Kap. VI.



Il. Kapitel.
Allgemeine Nervenphysiologie

Bei den hoheren Tieren und beim Menschen finden sich zahlreiche, ana-
tomisch wohl charakterisierte Einrichtungen, welche den Verkehr des Indi-
viduums mit der AuBenwelt vermitteln und die Tatigkeit der Organe des Tier-
korpers miteinander verkniipfen.  Grundsatzlich sind diese Vorrichtungen
von gleichem Bau. Sie bestehen 1 aus einem Organ, das fir spezifische Reize
empfanglich ist: Sinnesorgan; 2. einem Organ, welchem die Erregungen des
Sinnesorganes zugeleitet werden: Zentralorgan; 3. einem Organ, auf welches
vom Zentralorgan Reize abflieRen: Erfolgsorgan (wie Muskel, Leuchtorgan,
elektrisches Organ, Drise). Die Leitung der Reize zwischen diesen Mechanismen
vermittelt 4. ein weiteres Organ: die Nervenfaser.

Wir beginnen unsere Betrachtung mit der Untersuchung des Leitungs-
organes, der Nervenfaser.

A. Anatomische Eigenschaften der Nervenfasern.

Die Nervenfasern kommen im Koérper nur an ihrem Ursprungs- und Endi-
gungsorte isoliert vor, im ubrigen Verlaufe sind sie zu Nervenstdimmen vereinigt.
Alle Nervenfasern bestehen aus einem zentralen Strang, dem Axenzylinder, in
Welchem Fasergebilde, die Fibrillen, verlaufen. Diese entspringen im Ursprungs-
organe des Nerven und verlaufen ununterbrochen bis zum Endigungsorte. Der
Axenzylinder kann umkleidet sein von der Markscheide, einer stark lichtbrechen-
den Substanz, welche ringférmige Unterbrechungen {Ranvier sehe Schniirringe)
zeigt. Solche Nerven nennt man markhaltig, im Gegensatz zu marklosen Ner-
ven, welche der Markscheide entbehren; sie finden sich im Sympathikus und
im Riechnerven, ferner am Ursprung und der Endigung aller Nervenfasern.

An den peripheren Nerven ist die Nervenfaser von einer strukturlosen
Haut umkleidet, der Schwannsehen Scheide, auf deren Innenfliche Kerne
nachweisbar sind. Sie fehlt den Nerven der Zentralorgane.

Die physiologischen Eigenschaften der Nervenfasern sind trotz ihrer ver-
schiedenen Struktur gleich. Wir koénnen daraus schlieen, daR der Axen-
zylinder mit seinen Fibrillen der Tréger der Nerventétigkeit ist.

B. Physiologische Eigenschaften der Nervenfasern.

I. Allgemeine Eigenschaften der Nerven.

Der Mensch besitzt kein Organ, mit Hulfe dessen er die Tétigkeit eines
Nerven unmittelbar wahrnehmen konnte. Die Erfahrung hat aber gelehrt,
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daB gewisse Angriffe gegen den Nerven in den Organen, mit denen er verbunden
ist, wahrnehmbare Wirkungen erzeugen. Man bezeichnet diese Eingriffe als
Reize (s. S. 14ff).

Der Erfolg einer Nervenreizung kann entweder in einer Empfindung be-
stehen oder in einer Bewegung, wie Muskelbewegung, Erzeugung von Elektri-
zitat im elektrischen Organ, von Licht im Leuchtorgan, von chemischen Vor-
gangen in einer Drise.

Unter natirlichen Bedingungen entstehen die Reize der ersten Art in
den Sinnesorganen, von denen sie dem Zentralorgan zugeleitet werden. Des-
halb bezeichnet man diese Nervenfasern als zentripetale oder afferente,
oder sensible, oder auch als rezeptorische Nerven.

Umgekehrt entstehen die natirlichen Reize fir die Nerven der zweiten
Art im Zentralorgan und werden dem Erfolgsorgan zugeleitet. Man nennt
diese Fasern zentrifugale oder efferente, oder motorische, oder auch
effektorische Nerven.

AuBer durch naturliche Reize ist jeder Nerv an jeder Stelle seines Ver-
laufes durch eine Reihe kunstlich erzeugter Eingriffe reizbar. Diese bezeichnet
man als kinstliche Reize. Der Erfolg eines kinstlichen Reizes ist genau der
gleiche, wie wenn die gereizte Nervenfaser auf naturlichem Wege gereizt worden

wére. So hat Reizung eines afferenten Nerven
einen Sinneseindruck zur Folge von derselben
Qualitat wie durch die naturliche Reizung des
Sinnesorganes. Reizung eines motorischen Ner-
ven erzeugt denselben Bewegungseffekt, gleich-
gultig ob sie natiirlich oder kinstlich ist. Man
bezeichnet diese Unabanderlichkeit des Erfolges
einer Nervenreizung als spezifische Energie
der Nervenfaser.

Wird eine Nervenfaser an beliebiger Stelle ihres Verlaufes durch Reizung
in Tatigkeit versetzt, so pflanzt sich die Téatigkeit, Erregung genannt, in der
Nervenfaser nach beiden Richtungen von der Reizstelle fort. Man bezeichnet
diese Eigenschaft als doppelsinniges Leitungsvermdgen der Nerven.
Den Beweis fiir diese Eigenschaft haben Versuche am Zitterwels geliefert. Das
elektrische Organ dieses Tieres wird von einer einzigen Nervenfaser a versorgt,
welche, vielfach sich verzweigend, die einzelnen Provinzen des Organes ver-
sorgt. Reizt man einen Nervenzweig c3 bei rr, so entladet sich nicht nur die
zugehdrige Provinz C3 sondern auch die Provinzen C, C2 d. h. das ganze
Organ. Die Erregung muf} also vom gereizten Zweige c3zentrifugal laufend zur
zugehorigen Provinz C3 ferner zundchst bis zum Stamme bx zentripetal und
von hier zentrifugal laufend auf C2 und ebenso Gber b auf ¢ und cx auf die
ubrigen Provinzen des Organes C und Cj abgeflossen sein. Am motorischen
Nerven des Musculus gracilis des Frosches liegen analoge Verhéltnisse vor.
Reizt man eines der Versorgungsgebiete einer Nervenfaser, so treten auch
die ubrigen von ihr versorgten Gebiete in Tatigkeit.

Dagegen geht die Erregung niemals von einer Nervenfaser auf eine andere
desselben Stammes Uber: Prinzip der isolierten Leitung. Wenn diese
Isolierung nicht existierte, so ware die Lokalisierung von Empfindungen un-
maglich, ebenso jede Auswahl in der Innervation einzelner Teile eines mo-



torischen Gebildes. Vielmehr wiirde bei Reizung einer Faser jedesmal das ganze
Versorgungsgebiet des Nervenstammes in Tétigkeit treten. Die ZweckmaRig-
keit der isolierten Leitung leuchtet somit ein.

DaR die Nervenfaser ein Organ ist und nicht vergleichbar einem Draht
in einer elektrischen Leitung, geht unter anderem auch daraus hervor, dal
die Erregung nur am unversehrten Nerven sich fortpflanzt. Zerstdrte Nerven-
sticke, auch wenn sie den dufReren Zusammenhang nicht unterbrechen, leiten
weder die Erregung weiter noch sind sie reizbar. Anatomische Unver-
sehrtheit ist daher eine Grundbedingung fir die Nervenleitung.

Il. Geschwindigkeit der Nervenleitung.

Die Nervenleitung pflanzt sich in den Nerven der verschiedenen Tiere mit
sehr verschiedener Geschwindigkeit fort. Sie ist zuerst am N. ischiadicus des
Frosches gemessen worden. Hier ist sie bei Zimmertemperatur von derselben
Grélenordnung wie die Geschwindigkeit der Schnellziige oder des schnellsten
Vogelfluges, ndmlich etwa 27 m in der Sekunde. An motorischen Nerven des
Menschen ist sie 34 bis 69 m. Viel geringer ist sie vielfach an marklosen Nerven
glatter Muskeln, z. B. kann sie an Kephalopodennerven niir 0,4 m betragen.
Allgemein kann man sagen, dal die Leitungsgeschwindigkeit um so groRer ist,
je kirzer die Kontraktion des innervierten Muskels dauert. Vergleiche die
nachstehende Tabelle!

Muskel Nerv, der ihn versorgt
Tierart Rame y Kontrak- Name '-e:f“f‘gg.'
- geschwindig-
des Muskels tinsgayer  seines Nerven Keit in m/Sek.
Frosch Gastrocnemius 0,10 +lIschiadicus 27,00
Schlange Hypoglossus 0,15 +Hypoglossus 14,00
Hummer Adduktor der Schere 0,25 Ambulakralnerv 12,00
Krabbe Adduktor der Schere 0,50 Ambulakralnerv 6,00
Hexenfisch Retraktor 0,18 Mandibularnerv 4,50
Loligo Mantelmuskel 0,20 Mantelnerv 4,50
Limulus Adduktor der Schere 1,00 « Ambulakralnerv 3,25
Hexenfisch Kiemensackmuskel 0,45 Vagus 2,50
Oktopus Mantelmuskel 0,50 Pallialnerv 2,00
Limax Fumantel 4,00 Pedalnerv 1,25
Pleurobran-
chaca Fulfmantel 10,00 Pedalnerv 0,75
Ariolimax FuBmantel 20,00 Pedalnerv 0,40

Die mit * versehenen sind markhaltige Nerven, die Ubrigen marklose.

Die Stérke des Reizes scheint ohne EinfluR auf die Geschwindigkeit der
Nervenleitung zu sein, einen machtigen Einflu hat aber, wie auf alle Lebens-
vorgéange, die Temperatur (s. S. 6). Am Froschnerven vermehrt eine Temperatur-
erhéhung von 10° die Leitungsgeschwindigkeit um 75%. Abkihlung setzt sie ent-
sprechend herab.

l1l. Erregung der Nerven.

Zur Entscheidung, ob ein motorischer Nerv tatig ist oder nicht, hat man
zwei Hilfsmittel. Einmal das Verhalten des Erfolgsorganes, seines Muskels,
ferner die Untersuchung seiner elektrischen Eigenschaften.
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Solange es an Hilfsmitteln fehlte, die elektrischen Eigenschaften direkt
zu untersuchen, war die Muskelzuckung das einzige Mittel, um uber den Er-
regungszustand des Nerven ins Klare zu kommen. Daher ist lange Zeit die
Muskelzuckung der einzige Anzeiger von der Tatigkeit des Nerven gewesen.
Man kann das Nerv-Muskelpréparat des Frosches geradezu als ein klassisches
Objekt der Naturforschung uber die Eigenschaften des Nerven bezeichnen.
Freilich kann es nicht Giber die Eigenschaften des Nerven allein belehren, denn
in seinen Reaktionen stecken gleichzeitig die Eigenschaften des Nerven und
des Muskels. Diese Tatsache ist vielfach zum Schaden der Forschung nicht
beachtet worden.

Der Nerv kann durch nattrliche und durch kunstliche Reize aus der Ruhe
in den Zustand der Tatigkeit versetzt werden. Man bezeichnet den Tétig-
keitszustand als Erregung des Nerven. Die naturlichen Reize fir den Nerven,
Uber deren Natur wir gar keine Kenntnisse haben, werden adaequate, die
kinstlichen Reize, deren es eine Reihe gibt, inadaequate Reize genannt.
Wir betrachten zuerst die inadaequaten elektrischen Reize.

1 Elektrische Reizung der Nerven.

Das am meisten verwendete Reizmittel fir den Nerven ist der elektrische
Strom. Das ist berechtigt ; denn kein anderes Reizmittel ist so unschédlich wie
dieses und kein anderes so fein abstufbar. Der Strom wird in verschiedenen
Weisen angewendet: einmal verwendet man den konstanten Strom, ferner
Iriduktionsstréme und Kondensatorentladungen.

Die Versuche der elektrischen Nervenreizung haben gezeigt, daR nicht
der Strom an sich erregend wirkt, sondern die Verdnderung der Stromdichte.
Diese Anderung bedarf aber einer gewissen Geschwindigkeit. Folgende Ver-
suche beweisen diesen Satz: Wenn ein motorischer Froschnerv von einem
Strom durchflossen wird, dessen Stérke von unwirksamen Intensitaten an-
fangend sehr allmé&hlich gesteigert wird, so tritt keine Erregung ein, so stark
man den Strom auch mache (,Hineinschleichen in den Strom*). Ebenso-
wenig wird der Nerv erregt, wenn man den Strom langsam wieder abschwécht
(,,Herausschleicheh aus dem Strom*). Dagegen bewirkt plétzlicher Strom-
schluB sehr lebhafte Muskelzuckung, ebenso plétzliche Stromoffnung. Wie
SchlieBung oder Offnung eines Stromes wirkt Verstarkung oder Schwéchung
desselben.  Besonders wirksame Reizmittel sind deshalb Induktionsstréme,
weil sie sehr schnell entstehen und vergehen. Bei den gebrduchlichen Induk-
tionsapparaten wirkt der Offnungsschlag starker als der SchlieRungsschlag,
weil der erstere die steiler erfolgende Stromschwankung darstellit.

Auf Grund dieser Erfahrungen ist das Erregungsgesetz von du Bois-
Reymond entstanden. Es lautet: Nicht die Stromdichtel) an sich wirkt er-
regend auf den Nerven, sondern die Verénderung der Stromdichte von einem
Augenblick zum andern, und zwar ist die erregende Wirkung des Stromes
um so groRer, je schneller die Anderung der Dichte bei gleicher Stromschwan-
kung geschieht oder je groRer die Dichtenédnderung ist, die in gegebener Zeit
vor sich geht.¥

*) Unter Stromdichte, versteht man die Stromstarke der Querschnittseinheit. Sie

ist also gleich dem Quotienten aus Intensitat i und Querschnitt g also gleich z-
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Dieses Gesetz hat Jahrzehnte hindurch gegolten und doch ist es streng
genommen nicht einmal mit allen Tatsachen im Einklang, welche am Frosch-
nervmuskelprdparat gewonnen sind, fiir welches das Gesetz aufgestellt worden
ist. So hat man zeigen kénnen, dall der erregende Strom eine bestimmte Zeit
einwirken mufR, um tberhaupt erregend zu wirken (Zeitreize nach v. Kries).
Diese Zeit nimmt mit abnehmender Stromstérke zu.

Die horizontale Linie reprasentiert Zeitwerte, die vertikale Stromintensitaten. Das schraf-
fierte Feld charakterisiert also einen Strom, der momentan ansteigt und, nachdem er
einige Zeit bestanden, momentan wieder abfallt.

Es spielen also bei der erregenden Wirkung des Stromes auller der Steilheit
der Stromstérkednderung noch andere Faktoren eine Rolle, vor allem die
Stromdauer.

Fir einen bestimmten Stromverlauf, z. B. fir einen Strom, der momentan
seine volle Hohe a d erreicht und ebenso momentan wieder verschwindet, wie
Abb. 2 darstellt, ist es fir die erregende Wirkung gleichgultig, ob seine Dauer
der Lange ac oder der L&nge a b entspricht. Die erregende AVirkung &ndert
sich nicht, wenn man die Stromdauer von beliebiger L&nge bis zur Dauer a b

verkirzt. \\Trd aber die Stromdauer geringer, als a b, so nimmt die Wirkung
des Reizes ab. Es kommt also fir die erregende ATirkung des Stromes nur
die elektrische Energie zur Wirkung, welche seiner Dauer wéhrend der Zeit
a b entspricht: Nutz zeit von Gildemeister.

Die Nutzzeit ist von mehreren Faktoren abhdngig. An ein und demselben
Objekt wird sie durch den zeitlichen Verlauf des StromstoRes beeinfluBt. Die
Abb. 3 zeigt die Form von Stromst6Ren gleicher maximaler Stromstérke,
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aber verschiedenen zeitlichen Verlaufes, welche der Nutzzeit entsprechen.
Die Flachen geben ein Mal} fur die Elektrizitdtsmengen, welche in .der Nutz-
zeit wirken. Wie man sieht, zeigt die eine Gruppe von Reizen a und b
links oben eine Spitze, die zweite d und e an deren Stelle eine Abrundung,
c steht in der Mitte. Die Nutzzeit ist also um so ldnger, je stumpfer diese
Spitze ist. Weiter fallt auf, dal bei dem StromstoR a die Hauptmenge der
Elektrizitat gleich im Beginn desselben bewegt wird, bei b ist dies weniger
ausgesprochen, bei ¢ gar nicht mehr, hier flieBt die Elektrizitdt dauernd in
gleicher Starke, bei d und e ist es umgekehrt. Die Nutzzeit ist also um so
kirzer, je mehr von der gesamten Elektrizitdt gleich zu Beginn ins Treffen
ruackt.

Von den langsam ansteigenden Stromstofien, welche d und e der Abb. 3
entsprechen, kann man im Beginn ein betréchtliches Stiick abschneiden, ohne
daB der Effekt verdndert wird, im allgemeinen kann man sagen, dal3 das Uber-
flussige Stick um so groRer ist, je langsamer der Anstieg ist.

Die Nutzzeit ist ferner von der Reizstarke abhéngig. Sie ist um so kirzer,
je groRer die Reizstérke ist.

Endlich h&ngt die Dauer der Nutzzeit sehr wesentlich von der Natur des
gereizten Objektes ab. Hierliber gibt die folgende Tabelle Aufschluf3:

Tier Muskel Nutzzeitin a ¥
Mensch Bizeps 1—2
Wasserfrosch Gastrocnemius 2—3
Grasfrosch 3
Mensch Gesichtsmuskeln 4—8
> Tibialis ant. 5—8
Krote Gastrocnemius 5—13
Wasserfrosch Sartorius 8—10
» Retus ant. 9
Helix pomatica Ful 48
Solen marginatus ” 75
Testudo graeca Herz 82
Carcinus maenas Schere 300
Aplysia punctata Mantel 800

Hieraus ergibt sich, dafl die Nutzzeit um so groRer ist, je trager der Kon-
traktionsverlauf des Muskels ist (Satz von Biedermann).

Es folgt aus unseren Betrachtungen, dafl ein grundsatzlicher Unterschied
zwischen der Wirkung eines konstanten Stromes einerseits und der Wirkung
eines Induktionsstromes oder einer Kondensatorentladung andererseits nicht
besteht. Auch konstante Strome kann man bei der Reizung als Stromst6Re
ansehen, da nur ein kleiner Teil des Stromes zur Wirkung kommt, nédmlich
der der Nutzzeit entsprechende.

Analog den Stromst6Ben wirken Strompausen, d. h. Unterbrechungen
eines konstanten Stromes erregend. Sie bedirfen langerer Dauer als Strom-
stoRe.

Um das Wesen der erregenden Wirkung eines elektrischen Stromes
ergriinden zu koénnen, mufite man genau wissen, welche Verédnderungen der

* 1- = Viooo Sekunde.



17

Strom in dem lebenden Gebilde hervorbringt. Klar sehen wir in dieser Hinsicht
nicht; immerhin erscheint die Annahme berechtigt, daR die erste Wirkung
des Stromes in einer Bewegung der lonen der Nervenflissigkeit bestehe. Né&her
ist diese Anschauung in der Theorie der Erregung'von Nernst entwickelt.
An den zahlreichen Grenzmembranen der leitenden Gebilde der Nerven sollen
nach Nernst Konzentrationsanderungen der lonen stattfinden, welche die
Ursache der Erregung bilden. Nernst denkt sich das reizbare Elementar-
gebilde als ein Gefé&B, das von parallelen halbdurchldssigen Wénden begrenzt
und von der waRrigen Ldésung eines Elektrolyten erfillt ist. Wenn an der
Grenzflache eine bestimmte Konzentration eingetreten ist, so ist die Reiz-
schwelle erreicht, die Erregung tritt ein. Spdter gleicht die Diffusion die Kon-
zentrationsdnderungen wieder aus. Mathematisch formuliert wiirde sich er-
geben, daR fir die Reizschwelle bei Reizung mit Wechselstromen das Produkt

aus Minimalstromstérke i und der Wurzel der Wechselzahl m (iym) konstant
ist. Fir StromstoRe ergdbe sich Konstanz des Produktes aus Stromstéarke i

und Wurzel der Stromdauer t (iyt); fir Kondensatorentladungen ware
das Produkt aus Potential v und Wurzel der Kapazitidt ¢ (vyc) konstant.
Beide Folgerungen treffen in Wirklichkeit nur fiir gewisse Bereiche von Strom-
dauern zu.

2. Elektrotonus.

Wahrend der Dauer einer elektrischen Durchstrémung des Nerven wird
seine Reizbarkeit verdndert. Diese Verdnderung besteht darin, daBR die Er-
regbarkeit an der Austrittsstelle des
Stromes, der Kathode, erhoht, an der
Eintrittsstelle, der Anode, dagegen
herabgesetzt ist. Am stérksten sind
diese Verénderungen der Erregbarkeit
an den Polen des Stroms, der Anode
und der Kathode. Von der Anode zur
Kathode nimmt die Herabsetzung der
Erregbarkeit ab, ebenso die Erhéhung
von der Kathode zur Anode. Zwischen  schema des Nachweises der elektrotonischen
beiden befindet sich eine Stelle, an  Erregbarkeitsianderungen. NN Nervus ischi-
welcher die Erregbarkeit normal ge- adicus eilgefj Fé?:ﬁ:‘:ﬁt yﬂﬁ%‘%ﬁfﬁﬁfﬁ
blieben ist, der sogenannte Indifferenz- Trz'n“;ae’ K Kathode dos Elementstromes
punkt i (Abb. 4). E' ein zweites Element, s, Schliissel in dessen

Die Verénderungen der Erregbar- Kreise, p primare Spule eines Transforma-
keit sind auch auRerhalb der durch- tors, g sekundére Spule desselben, rr'Reiz-
stromten Strecke nachweisbar, in der elektroden, a b i ¢ d Erregbarkeitskurve.
Nachbarschaft der Kathode die Er-
héhung, in der Nachbarschaft der Anode die Herabsetzung. Die Stérke dieser
Veranderungen illustriert die Kurve ab cd der Abb. 4 Man nennt diese Er-
regbarkeitsdnderungen elektrotonische Erregbarkeitsénderungen oder auch
schlechtweg Elektrotonus. Die Herabsetzung an der Anode dementsprechend
Anelektrotonus, die Erhéhung an der Kathode Katelektrotonus.

Man kann nicht erwarten, diese Erregbarkeitsénderungen in voller Klar-
heit an einem Nerven zu beobachten, welcher in situ, umgeben von Weich-

Weil, Biophysik. 2. Aufl. 2
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teilen, durchstromt wird. Unter solcher Bedingung gehen zahlreiche Strom-
faden durch den Nerven hindurch, wie es Abb. 5 zeigt. Daher liegen vielfach
Anode und Kathode nahe aneinander. Es ist daher nicht wunderbar, dal

die Erscheinungen hier nicht rein zutage treten.

Infolge der Durchstrémung zeigen die Nervenfibrillen an den Polen des Stromes
anatomische Unterschiede. Sie féarben sich in der Gegend der Kathode viel lebhafter in
Toluidinblau als normale Fibrillen, wahrend an der Anode die Farbbarkeit stark herabgesetzt
ist, ja aufgehoben sein kann. Der Entdecker dieser Tatsache, sethe, nimmt an, daf sich
an der Kathode eine Sauresubstanz, die ,,Fibrillensaure™, anhaufe, wahrend ihre Menge

an der Anode herabgesetzt ist.
Diese Saure soll die Veran-
derungen in der Erregung er-
zeugen.

Die Anderungen der Er-
regbarkeit an den Polen ge-
schehen im Momente der
StromschlieBung. Nach der
Stromoffnung verhélt sich
die Erregbarkeit an den
Polen umgekehrt wie bei der
SchlieBung. Die Anode zeigt
Erhohung, die Kathode
Herabsetzung der Erregbar-
keit. Beide Verénderungen
verklingen bald. Diese Ge-
setzmaRigkeit trdgt nach
ihrem Entdecker den Namen:
Pfligersches Gesetz des
Elektrotonus.

Abb. 5.
Stromverzweigung in einem von Weichteilen umgebenen C
Nerven. + Anode — Kathode des Stromes. Die Pfeile Die Beobachtungen der
geben die Richtung des Stromes an. erregbarkeitsdéndernden Wir-

kungen des Stroms ertffnen
das Verstandnis fur das Verhalten eines Nerven bei der Reizung mit dem
konstanten Strom. Die erregende Wirkung desselben kann, wie oben er-
wahnt, bei SchlieRung und bei Offnung des Stromes eintreten. Je nach der
Stérke des Stromes ist die Wirkung verschieden; ganz schwache Strome wirken
Uberhaupt nicht erregend. Das Minimum von Stromstdrke, welches eine
Erregung ausldst, bezeichnet man als die Reizschwelle. Strome, welche wenig
Uber der Reizschwelle liegen, wirken nur bei ihrer SchlieBung erregend. Von
einer gewissen Stromstdrke an tritt die Erregung sowohl bei Schliefung als
auch bei Offnung des Stromes ein. Stréme von groRer Intensitiat wirken je
nach der Richtung, die sie im Nerven haben, entweder nur bei Schliefung
oder nur bei Offnung erregend. Man nennt die Stromrichtung, wenn der Strom
im Nerven zum Muskel hin gerichtet flieRt, absteigend, die entgegengesetzte
Richtung aufsteigend. Sehr starke absteigende Stréme wirken nur bei Schlie-
Rung, sehr starke aufsteigende nur bei Offnung. Das gesamte Verhalten des
Nerven bei Reizung durch den konstanten Strom lehrt Ubersichtlich die
folgende Tabelle:
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Aufsteigender Strom Absteigender Strom
Stromstérke . )
SchlieBung Offnung Schlieffung Offnung
Schwaéchste Zuckung Ruhe Zuckung Ruhe
Mittlere Zuckung Zuckung Zuckung Zuckung
Starkste Ruhe Zuckung Zuckung Ruhe

Diese GesetzméRigkeit heiBt das Pfligersehe Zuckungsgesetz. Vor
seiner Formulierung gab es sehr zahlreiche Zuckungsgesetze, fast konnte man
sagen, dal} jeder Nervenphysiologe sein eigenes Zuckungsgesetz hatte. DaR
von allen diesen Gesetzen nur das Pfligersche allgemein angenommen und seit
mehr als einem halben Jahrhundert anerkannt ist, hat seinen Grund darin,
daR es wohlbegrundet ist durch das polare Gesetz der Erregung.

4. Polares Erregungsgesetz.

Das polare Erregungsgesetz von Pfliiger lautet: Die erregende Wir-
kung der Stromschliefung beruht auf der Entstehung des Katelektrotonus, die
der Stromo6ffnung auf dem Verschwinden des Anelektrotonus. Die Schliefungs-
erregung erfolgt daher an der Kathode; die Offnungserregung an der Anode
des Stromes. Fir dieses Gesetz gibt es sehr exakte Beweise. Erstens kann
man zeigen, dafl bei Durchstromung einer sehr langen Nervenstrecke die
Muskelzuckung um den Betrag der Nervenleitungszeit zwischen den Strom-
polen friiher erfolgt, wenn die Kathode nahe dem Muskel, als wenn, sie fern
von ihm liegt. Ferner zeigt die Erscheinung des polaren Versagens dasselbe:
Der Nerv wird bei SchlieBung nur dann gereizt, wenn die Kathode, bei Off-
nung nur dann, wenn die Anode an lebendem Gewebe anliegt.

DaR sehr schwache Stréme nur bei der SchlieBung erregen, wird dadurcli
erklart, daR die SchlieRungserregung wirksamer ist als die Offnungserregung.

Das Verhalten bei Anwendung sehr starker Stréme bedarf einer Erkl&-
rung: DaR der absteigende konstante Strom auch von grofRer Starke bei der
Schlieung erregend wirkt, ist selbstverstdndlich, da die Kathode nahe dem
Muskel liegt. Bei Offnung des absteigenden Stromes bleibt die Zuckung aus,
weil die Gegend der Kathode nunmehr stark herabgesetzte Erregbarkeit hat,
wodurch der Erregung, welche von der Anode anlangt, die Fortpflanzung un-
moglich gemacht wird. Bei aufsteigendem Strom fallt die SchlieBungserregung
weg, weil die nahe dem Muskel liegende Anode die von der Kathode kommende
SchlieRungserregung abfangt. Bei Offnung des aufsteigenden Stromes flieRt
die anodale Offnungserregung ohne Hemmnis zum Muskel ab.

Auch die polaren Wirkungen des Stromes, welche hdufig zu Heilzwecken
verwendet werden, teils um bestehende Erregungen zu d&mpfen, teils um
verminderte Erregbarkeit zu erhéhen, lassen sich bei Nerven in situ nicht in
voller Klarheit zeigen. Aus den Stromkurven der Abb. 5 leuchtet dieses ohne
weiteres ein. Man sieht, daR die Stromfaden im Bereiche jeder Elektrode in
den Nerven eintreten und gegenlber dem Eintritt wieder austreten. Es
liegt also unter der Anode sowohl ein anelektrotonischer als ein katelektro-
tonischer Bereich, ebenso unter der Kathode ein katelektrotonischer und
ein anelektrotonischer Bereich. Man bezeichnet diese Bereiche entsprechend
als reelle Anode und Kathode und als virtuelle Kathode und Anode. Um die

2«
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Stromdichte am Reizorte mdéglichst groR zu machen, wahlt man am Menschen
die entsprechende Elektrode klein (differente Elektrode), wéahrend man an
einem entfernten Orte eine Elektrode von grolRer Flache anlegt (indifferente
Elektrode). Es zeigt sich dann mit zunehmender Stromstérke bei entsprechen-
dem Vorzeichen der differenten Elektrode zunédchst KathodenschlieRungs-
zuckung, dann mit wachsender Stromstdrke AnodenschlieBungszuckung,
Anodenéffnungszuckung, endlich Kathodendffnungszuckung. Aus dem
Pflugersehen Gesetz erklart sich dies Verhalten aus entsprechenden Erregun-
gen bei der Schbeflung zuerst an der reellen Kathode, dann an der virtuellen
Kathode, bei der Offnung an der reellen Anode, dann der virtuellen Anode.
Bei krankhaften Verdnderungen zeigen sich Abweichungen von diesem Ver-
halten.

5. Dauerwirkungen des konstanten Stromes.

Haufig beobachtet man an ausgeschnittenen Froschnerven, besonders an
Kaltfroschen, dal sie bei konstanter Durchstromung in einen Zustand dauern-
der Erregung verfallen, welcher sich beim Muskel dadurch anzeigt, dal} dieser
in dauernde Zusammenziehung gerdt. Diesen Zustand nennt man Tetanus
des Muskels. Auch bei Offnung des konstanten Stromes kann man diese Er-

+
Abb. 6.

scheinung beobachten. Der Muskel, wahrend er bei der Durchstrémung in
Ruhe war, verfallt bei der Offnung in Tetanus. Normale Nerven kann man
dadurch, dal man sie in der Gegend der Elektroden schadigt, so verandern,
daB sie diese Tetani zeigen. Man erklart dies dadurch, daR infolge der Scha-
digung schwache Erregungszustdnde im Nerven wirksam werden, welche fur
sich nicht ausreichen wirden, den Muskel zur Kontraktion zu bringen, aber
geniigend wirksam werden, wenn die Erregbarkeit durch den entstehenden
Katelektrotonus (SchlieBungstetanus) oder durch den verschwindenden An-
elektrotonus (Offnungstetanus) erhoht wird.

DaB der Offnungstetanus, auch Ritterscher Tetanus genannt, an der
Anode des Stromes entsteht, &Rt sich durch folgenden Versuch beweisen.

Die Nervenmuskelpréparate a und b der Abb. 6 werden in der Richtung
des Pfeiles durchstromt. Nach Offnung des Stromes verfallen beide in Tetanus.
Nunmehr werden zwischen A und B beide Nerven durchschnitten. Das Préa-
parat b verharrt im Tetanus, das Préparat a kommt sofort zur Ruhe. Wie man
ohne weiteres sieht, bleibt die Anode am Praparat b, mithin hat der Offnungs-
tetanus seinen Ursprung an der Anode.

Einen bestehenden 6ffnungstetanus kann man jederzeit aufheben, wenn
man den Strom aufs neue schlief8t, verstarken, wenn man ihn wendet, d. h.
in entgegengesetzter Richtung durch das Préparat flieRen 143t. Man bezeichnet
dieses Verhalten als Voltasche Abwechslungen.



Hierher gehdren auch die Erregungen, welche man bei konstanter Durch-
stromung des N. ulnaris am Ellenbogen unter Anwendung sehr starker Strome
beobachtet. Sie &uBern sich in Schmerzen im Versorgungsgebiete des N. ul-
naris, welche so lange anhalten, als die Durchstromung dauert. Sie haben
ihren Grund vermutlich in elektrolytischen Vorgdngen im Nerven, die zu einer
Erhéhung der Erregbarkeit fihren.

6. Mechanische, thermische, osmotische, chemische Reizungen.

Auch durch mechanische Angriffe, wie Druck, Dehnung und dergl.
kann man den Nerv erregen, wenn diese Einwirkungen plétzlich geschehen.
Allmahliche Verstdrkung derartiger Einwirkungen steigert zwar zunéchst die
Erregbarkeit des Nerven, vernichtet sie aber schlieBlich ganz, ohne daf es
dabei zu einer Erregung zu kommen braucht.

Der Betrag an mechanischer Energie, welcher zur Reizung des Nerven
notig ist, betrdgt 24 bis 98 Erg. Bei Anwendung elektrischer Reize sind nur
0,29 103 bis 7,2-10-3 Erg. nétig. Man ersieht aus diesen Zahlen, ein
wie rohes Reizmittel der kinstliche Reiz fiir die lebenden Gewebe darstellt,
denn bei natlrlicher Reizung genugt fir die Erzeugung von Gesichtsempfin-
dungen eine Energiemenge von 1,21 m10~11 Erg., fir Gehdrsempfindungen
sogar nur 0,5m0~5Erg. Hieraus ergibt sich, dalR der kinstliche Reiz
etwa eine Billion mal gréfRer sein muB als die zur Erzeugung einer Gehors-
empfindung notwendige Energiemenge.

Uber die Wirkung thermischer Reize ist wenig bekannt.

Osmotische Reize wirken durch Wasserentziehung, wie z. B. konzen-
trierte Kochsalzlésung, Glyzerin oder konzentrierte Harnstofflosung. Diese
erregende Wirkung der Wasserentziehung kann man leicht zeigen, wenn man
ein Nervenmuskelpraparat des Frosches in einem trockenen Raum liegen l4Rt;
dann stellen sich alsbald Krampfe in der Muskulatur ein, welche ihre Ur-
sache im eintrocknenden Nerven haben, man kann das durch Resektion des
Nerven zeigen. Danach héren die Krdmpfe auf. Durch Befeuchtung des Ner-
ven kann man die Reizerscheinung hintanhalten.

Chemisch reizend wirken die lonen der Elektrolyte auf den Nerven oder
sie 1ahmen ihn. Wenn man die Erregbarkeit eines Nerven durch Auswaschen
der Elektrolyte in siebenprozentiger Rohrzuckerldsung herabsetzt, so erhalt
er seine Erregbarkeit in Losungen verschiedener Salze verschieden lange. Die
Reihenfolge der lonen ist fiir Kationen Na>Li*>Cs*">NH4>R b>K , fir
die Anionen S04j> CI> Br J. Man nimmt an, daR die lonen den L&ésungs-
bzw. Quellungszustand gewisser ,,Erregungskolloide” beeinflussen (s. Bio-
chemie). Die Auflockerung oder Auflésung derselben durch die lonen soll die
Erregbarkeit vernichten.

Wenn man den Nerven in eine Salzldsung einbettet, welche die ndmlichen
Elektrolyte enthdlt wie das Blutserum und in demselben Konzentrationsver-
héltnisse, so kann man ihn darin lange Zeit (berlebend erhalten, ohne daf}
Reiz- oder Lahmungserscheinungen auftreten. Solche Ldésungen sind in grofer
Zahl empfohlen worden. Fir den Warmbluter, besonders fiir das Warmbldter-
herz wendet man eine Ldsung von 9 g Natriumchlorid, je 0,2 g Kaliumchlorid
Kalziumchlorid und Mononatriumkarbonat in 1 Ltr. Wasser an unter gleich-
zeitiger Sattigung mit Sauerstoff (Ringersche Losung). Fir Froschnerven
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begnugt man sich gewdhnlich mit einer 0,6prozentigen Kochsalzlésung, welche
dieselbe osmotische Spannung hat wie das Blutplasma des Frosches.

7. Parabiotischer Zustand der Nerven.

Durch Narkotica kann man den ganzen Nerven und auch einzelne Teile
desselben unerregbar fiir Beize und unfahig fir die Fortleitung der Erregung
machen. Entfernung der Narkotica kann die frihere Erregbarkeit und Lei-
tungsfahigkeit des Nerven wieder herstellen.

Wéhrend der Entwicklung der Narkose zeigen sich h&ufig in der narko-
tisierten Strecke Anderungen im Verhalten gegen Reize. Die narkotisierte
Strecke vermag starke Erregungen nicht mehr fortzuleiten, wohl aber schwache.
Ja, das Anlangen von starken Erregungen in der narkotisierten Strecke ver-
mag daselbst bestehende schwache zu vernichten. Wenn man z. B. die narko-
tisierte Strecke mit schwachen Reizen tetanisiert, so kann man den Muskel-
tetanus dadurch aufheben, dal man zentral von der gereizten Stelle starke
Reize wirken 1aBt. Die Grinde fir dieses Verhalten sind noch nicht Kklar,
man bezeichnet es als parabiotischen Zustand des Nerven.

IV. Produktion von Elektrizitdt im Nerven.

1. Ruhestrom des Nerven.

Wie jedes lebende Gebilde, zeigt auch der Nerv, wenn er vollkommen un-
versehrt ist und sich in ruhendem Zustande befindet, keinerlei elektrische
Eigenschaften.  Jede Verletzung des anatomischen Zusammenhanges der
Nervenfaser erzeugt eine Potentialdifferenz derart, dafl die verletzte Stelle
sich negativ zum unverletzten Inhalt der Nervenfaser verhdlt. Die Verlet-
zungen konnen hervorgerufen werden durch quere Durchschneidung des
Nerven, durch Quetschung, Verdtzung, Erhitzung. Alle diese Eingriffe wirken
gleichartig, indem sie einen Strom erzeugen, der im Nerven vom verletzten
zum unverletzten Faserinhalt geht. Man nennt diesen Strom den Ruhestrom
des Nerven, auch Demarkationsstrom oder L&ngs- Querschnittsstrom.
Die Bezeichnung Demarkationsstrom ist hergenommen von dem Verhalten
der Gewebe bei Entziindung. Hier bildet sich zwischen entziindetem und ge-
sundem Gewebe bei der Heilung eine Grenzschicht, an welcher das Fortschreiten
der Entziindung aufhért, man bezeichnet diese als Demarkationsflaiche. So
hat man auch im verletzten Nerven eine Grenzschicht zwischen verletztem und
unverletztem Nervengewebe sich gedacht, an welcher die Potentialdifferenz
ihren Sitz haben soll. Die Bezeichnung L&ngsquerschnittstrom riithrt von der
Richtung des Stromes im ableitenden Bogen her. Wenn man den Querschnitt
und einen Punkt der Oberflache (,,Langsschnitt“) des Nerven zu einem strom-
anzeigenden Instrument ableitet, so flie3t in diesem Bogen der Strom selbst-
verstandlich vom L&ngs- zum Querschnitt.

Der Ruhestrom des Nerven wird mit der Zeit schwécher. Er ist am stark-
sten wenige Augenblicke nach der Anlegung des Querschnittes und nimmt dann
schrittweise bis zur voélligen Annullierung ab. Die Ursache fiir dieses Verldschen
des Stromes liegt darin, daR die Nervenfaser in eine Reihe anatomischer Seg-
mente zerfallt, deren jedes von zwei Ranvier sehen Schndérringen eingeschlossen
ist. Der VerletzungsprozeR fihrt zum Absterben der Nervenfaser, er macht
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im Ranviersehen Schniirring zundchst Halt und damit erlischt die Potential-
differenz. Dem anatomischen entspricht daher auch ein physiologisches Seg-
ment in der Nervenfaser. Neue Anlegung eines Querschnittes 143t den Ruhe-
strom sofort wieder aufleben.

Eine wichtige Frage fur die Natur des Ruhestromes ist, ob er im Mo-
mente der Anlegung des Querschnittes sogleich in voller Starke in die Er-
scheinung tritt oder ob er zu seiner Entstehung Zeit braucht; Diese Frage
ist in letzterem Sinne entschieden worden. Damit sind die Meinungen hin-
fallig geworden, nach denen die Ursachen fur den Strom im unverletzten
Gebilde bereits praformiert seien, und diejenigen Forscher, welche die Ur-
sache fir den Strom in der Verletzung sehen, haben ihre Anschauung gestiitzt.

Die Erscheinung des Ruhestromes zeigt sich auch am marklosen Nerven.
Auch hier erlischt der Strom einige Zeit nach der Verletzung, um bei einem
neuen Querschnitt wiederzukehren.  Eine anatomische Segmentierung hat
sich am marklosen Nerven nicht zeigen lassen; die physiologische scheint nach
diesen Versuchen zu bestehen.

Die elektromotorische Kraft des' Ruhestromes betrdgt 0,02—0,03 Volt.
Beim marklosen Nerven ist sie etwas grofRer als beim markhaltigen.

2. Téatigkeitsstrome des Nerven,

a. Negative Schwankung.

Wenn man einen querdurchschnittenen Nerven reizt, so zeigt sich eine
Abnahme des Ruhestromes, welche wéhrend der ganzen Dauer der Reizung
anhdlt. Man bezeichnet diese Erscheinung als die negative Schwankung des
Ruhestromes. Fur sie sind zwei Griinde denkbar. Sie kdnnte einmal darauf
beruhen, dal} der Widerstand des Nerven zwischen den ableitenden Elektroden
zunimmt oder darauf, dall die Potentialdifferenz zwischen Querschnitt und
L&ngsschnitt abnimmt. Zwischen diesen beiden Mdglichkeiten ist durch Kom-
pensation des Ruhestromes entschieden worden. Die Kompensation oder
Annullierung des Stromes bewirkt man durch Hindurchleiten eines gleich-
starken aber entgegengesetzt gerichteten Stromes durch die abgeleitete Strecke.
Nimmt nach der Kompensation der Widerstand in der abgeleiteten Strecke
zu, so wirkt dies gleicherweise auf den Kompensation- wie auf den Ruhestrom.
Es hat sich gezeigt, dall die negative Stromschwankung auch bei kompen-
siertem Ruhestrom eintritt. Damit ist bewiesen, dal sie nicht auf einer Ver-
mehrung des Widerstandes, sondern auf einer Abnahme der Potentialdifferenz
beruht. Da sich am Querschnitt nichts &ndert, so muR am L&angsschnitt ein
Potential auftreten, welches dem Querschnittspotential entgegenwirkt.

Die Ursache fir dieses Potential liegt in dem Erregungsprozef. Den
elektrischen Vorgang am Querschnitt und die Erregung am ,L&ngsschnitt”
kann man in Parallele miteinander setzen unter der Annahme, daf beide
Prozesse gleiche Ursachen haben und nur dadurch unterschieden sind, dal
der ProzeR am Querschnitt besteht, so lange der Nerv lebt, wahrend der Er-
regungsprozell von Ort zu Ort fortgeleitet wird und keine bleibenden Ver-
&nderungen hinterlaft.

b. Zweiphasischer Aktionsstrom.

Dal} diese Vorstellung vom Wesen der negativen Schwankung richtig ist,

beweist die Tatsache, dafl man auch am unversehrten Nerven zeigen kann.
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daB eine erregte Stelle sich negativ zur unerregten verhdlt. Leitet man von
zwei Punkten eines Nerven ab (Abb. 7) und reizt auBRerhalb der abgeleiteten
Strecke bei rr, so wird zundchst die der Reizstelle benachbarte Ableitung a
negativ. Nach einer Zeit, welche der Leitungsprozel braucht, um sich bis
zum zweiten Ableitungspunkt b fortzupflanzen, wird auch dieser negativ.
Man beobachtet somit zuerst einen Strom, welcher im Nerven vom ersten Ab-
leitungspunkte a zum zweiten b gerichtet ist, und dann einen Strom, welcher
vom zweiten b zum ersten a gerichtet
ist. Diese Strome bezeichnet man als
Aktionsstrome oder Tétigkeitsstrome.
Da sie, wie aus dem Vorhergehenden
hervorgeht, in zwei Phasen erscheinen,
S0 bezeichnet man das Ganze als zwei-

Abb. 7. phasischen Aktionsstrom. Die beiden
Richtung der Aktionsstréme. Phasen zeigen am Nerven gleiches Po-
tential.

Die Dauer der negativen Schwankung, sowie die jeder Phase betragt
0,024—0,0007 Sek. Es ist also klar, dall die beiden Phasen sich {berlagern
mussen, wenn die Leitungszeit zwischen den beiden Ableitungspunkten kleiner
ist, als die Dauer der ersten Phase. Will man die Uberlagerung verhindern,
so muBR man durch Abkuhlung dafir sorgen, daR die Leitungszeit genigend
vergrofert wird.

Die elektrischen Erscheinungen sind bei markhaltigen und marklosen
Nerven die gleichen. Die Dauer der Aktionsstrome bei den letzteren ist viel-
fach groRer, sie betrdgt z. B. am Riechnerven des Hechtes 0,4 Sek. und mehr.

3. Refraktdare Periode.

Wie jedes reizbare lebende Gebilde (s. S. 7) hat auch der Nerv eine re-
fraktdre Periode. Am Froschischiadicus ist das Intervall, welches zwischen
zwei Reizen bestehen muf, wenn auch der zwEite wirksam sein soll, 0,002 Sek.
bei 20° C. Bei 2° ist die Dauer der refraktiaren Periode 0,012 Sek. Ahnliche
Unterschiede zeigen sich am Riechnerven des Hechtes. Hier hat die refrak-
tare Periode bei 12° C. eine Dauer von 0,017 bis 0,021 Sek. Bei 5° C. 0,034
bis 0,035 Sek.

4. Positive Nachschwrankung.

Wenn man vom Léngs- und Querschnitt ableitet und durch Reizung eine
negative Schwankung erzeugt, so folgt dieser vielfach eine positive Nach-
schvankung, d. h. eine Verstdrkung des Demarkationsstromes. Diese Er-
scheinung verdankt ihr Entstehen einem Vorgdnge am ,L&ngsschnitt®,
welcher dem Erregungsprozell entgegengesetzt ist.

5. Polarisierbarkeit des Nerven.

Der Nerv hat einen Leitungswiderstand, welcher bei Langsdurchstrémung
2y> millionenmal groRer ist als der AViderstand des Quecksilbers. Bei Quer-
durchstromung ist der AViderstand flinfmal so groRR als der Langswiderstand,
also 1214 millionenmal groRer als der Quecksilberwiderstand. Nach dem Ab-
sterben des Nerven existiert dieser Unterschied nicht mehr. Er beruht auf
der ungleichen Polarisierbarkeit des Nerven in L&ngs- und Querrichtung.
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Die Polarisierbarkeit des Nerven kann man beweisen, indem man ihn nach
elektrischer Durchstromung zu einem stromanzeigenden Instrument ableitet.
Man kann dann einen Strom nachweisen, welcher entgegengesetzt dem ge-
Offneten Strom ist; diesen Nachstrom bezeichnet man als Polarisationsstrom.
Er klingt im Nerven sehr schnell ab und ist nach Langsdurchstromung Kkleiner
als nach Querdurchstromung.

Auf sehr starke Strome folgt vielfach ein Nachstrom von derselben Kich-
tung, wie sie der urspriingliche Strom hatte. Er hat seinen Grund in der
Offnungserregung an der Anode, durch welche diese negativ wird.

6. Elektrotonische Stréme.

Die Polarisierbarkeit des Nerven hat zur Folge, dall bei einer Durch-
stromung desselben der Strom sich
auBerhalb der Elektroden (extra- A K
polar) ausbreitet.

Diese extrapolaren Stréme be-
zeichnet man als elektrotonische
Strome.  An der Anodenseite A
(Abb. 8) ist der extrapolare Strom
starker als an der Kathodenseite K.
Bel.de Slr.]d dem mtrapOIa.re..n S.From Richtung der elektrotonischen  Stréme.
gleichgerichtet, ihre Intensitat wachst Anode, K Kathode des polarisierenden
mit der Starke desselben, mit der  Stromes. Die Pfeile bezeichnen die Richtung
VergroRerung der  durchstrdmten der elektrotonischen Stréme.
Nervenstrecke und mit der An-
n&herung der ableitenden Elektroden an diese. Der anelektrotonische Strom
wachst langsamer an als der katelektrotonische und erreicht in kontinuier-
lichem Anwachsen ein Maximum, wahrend der katelektrotonische schnell auf-
tritt und danach etwas abnimmt.

Die beschriebenenen Erscheinungen treten nur dann auf, wenn der Nerv
lebt und unversehrt ist. Je mehr die Durchstrémung des Nerven sich der

Abb. 8.

Kernleiter. A B Glasrohre, a b Metalldraht in Elektrolytlésung, ¢ d Pole des polarisie-
renden Stromes, e f Ableitung zum Galvanometer. (Nach Hermann).

queren n&hert, um so geringer werden diese Strome, um bei wirklich querer
Durchstsémung Null zu werden.

Die Erscheinungen der elektrotonischen Stréme kann man an einem
Modell nachahmen, das aus einem Metalldraht a b (Abb. 9) als Kern gebildet
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wird, welcher umgeben ist von einem Mantel aus Ldsung eines Elektrolyten.
Man nennt ein solches Modell einen Kernleiter.

V. Theorie der Nervenerregung.

Unter dem Banne der molekularen Theorien der Elektrizitdt und des
Magnetismus hat sich eine Vorstellung vom Wesen des Nervenprozesses aus-
gebildet, welcher die Anschauung zugrunde liegt, daR die Nervensubstanz
aus elektromotorisch wirksamen Teilchen bestehe, die in einem elektrisch in-
differenten Leiter suspendiert sind.

Alle diese Teilchen sollen dem Querschnitt negative, dem L&ngsschnitt
positive Flachen zukehren. An den natiirlichen Enden der Faser werden Teil-
chen besonderer Art angenommen, welche den Faserenden positive Flachen
zukehren. Diese Theorie erklart die Tatsache, dall unversehrte Nerven
keinen Ruhestrom zeigen, verletzte dagegen den oben beschriebenen Strom.

Die negative Schwankung wird von dieser Theorie so erklart, dafl unter
dem Einflisse eines Stromes die elektrischen Kréfte der Teilchen abnehmen
oder durch Drehung sich so ordnen, daB sie weniger wirksam sind. Die elek-
trotonischen Strome sollen dadurch entstehen, daR bei konstanter Durchstro-
mung die Teilchen sich so ordnen, daB sie der Anode negative, der Kathode
positive Flachen zukehren. Diese Umlagerung der Teilchen erstreckt sich

an GrolRe abnehmend uber die Strompole
hinaus. (Molekulare Theorie des Nerven-
prozesses von du Bois-Reymond).

Diese Theorie gibt eine Illustration der
beobachteten Vorgénge, ohne irgendeinen

Abb. 10. derselben zu erkldren. Mit dem Fortschritt
Schema der Erregungsleitung. der Chemie ist sie ersetzt worden durch eine
(Nach Hermann). neue Vorstellung, welche die Erscheinungen

am Nerven auf chemische Prozesse zurtck-
fahren will. Wie oben bereits erwdhnt, nimmt sie an, dafl der Absterbeprozel}
ein chemischer Prozefl sei und nahe verwandt dem Erregungsprozefl. Ein
unerregtes, unversehrtes lebendes Nervenstiick ist daher stromlos. Ein quer-
durchschnittenes zeigt den Ruhestrom, weil am Querschnitt sich Absterbe-
prozesse entwickeln. Ein unversehrtes, tdtiges Nervenstiick zeigt bei der
Erregung Negativitat der jeweils erregten Stelle. Hieraus ergeben sich die
zweiphasischen Aktionsstrome. Fir die Erklarung der elektrotonischen Stréme
nimmt die Theorie einen Bau der Nervenfaser, analog dem oben erwéhnten
Kernleitermodell an. (Alterationstheorie von Hermann).

Uber die Natur der chemischen Prozesse beim Absterben und bei der
Erregung sind vielfache Vorstellungen entwickelt worden. Hier kann darauf
nicht eingegangen werden.

Zur Erklarung der Erregungsleitung hat diese Theorie die Aktionsstrome
herangezogen. Sie verlaufen an erregten Stellen so, daR die erregte Stelle
selbst in Anelektrotonus, die unerregte Nachbarschaft in Katelektroto'nus gerét.
In Abb. 10 sei KK der Kern, HHHH die Hille einer Nervenfaser, pqrs ein er-
regter Teil des Kernes. Es bestehen dann Stréme von der gezeichneten Rich-
tung. Diese setzen die Erregbarkeit des Teiles pqgrs herab und wirken auf
die Nachbarschaft erregend.
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Fir die Beurteilung der Alterationstheorie ist es von gréRter Bedeutung,
dariber klar zu sein, dal chemische Reaktionen nur unter der Bedingung
einen elektrischen Strom erzeugen, dal sie durch Vermittlung des Stromflusses
selbst zustande kommen, also elektrolytische Reaktionen sind. Fir eine Er-
klarung der bioelektrischen Stréme durch Stoffwechselprozesse mifte also
bewiesen werden, daB diese Prozesse durch Vermittlung des Stromes vor sich
gehen. So fordert es die mechanische Wérmetheorie.

Angesichts der Tatsache, dal durch Kombination rein wésseriger Flussig-
keiten keine Erklarung der bioelektrischen Strome mdglich ist, ist Ostwald
zu der Annahme gekommen, dafl nur durch eine Kombination von wasserigen
Elektrolytlésungen und von mit Wasser nicht mischbaren Elektrolyten elek-
tromotorische Krafte sich erzeugen lassen von &hnlicher GréRenordnung wie
in den lebenden Geweben. In der Tat ist es moglich, mittels sogenannter 61-
ketten Potentialdifferenzen zu erzeugen, welche den bioelektrischen gleichen.
So liefert z. B. eine Kette aus Kaliumchloridlésung-Phenol-Natriumchlorid-
l6sung eine Potentialdifferenz von 0,012 Volt. Sie entsteht durch elektro-
motorische Krafte an der Grenze des Oles und der Elektrolytlosungen: Pha-
sengrenzkréafte. In analoger Weise suchen die neueren Bestrebungen die
bioelektrischen Strome aus der Existenz derartiger Phasengrenzkréfte her-
zuleiten, deren Sitz an die Membranen der lebenden Gebilde verlegt werden.
Die Untersuchungen, welche von diesen Gesichtspunkten ausgehen, haben
bereits eine grofRe Zahl wertvollen Materiales ergeben, aber noch zu keinem
abschliefenden Ergebnis gefihrt.

VI. Stoffwechsel und Lebensbedingungen des Nerven.

Wie bei allen Geweben des Kdrpers mit Ausnahme der toten Hornsub-
stanzen ist die Unversehrtheit des Nerven von seiner Versorgung mit ar-
teriellem Blute abhangig. Dauernde Absperrung desselben fuhrt zum Tode
der Nervenfaser, voribergehende zu vorubergehendem Verlust der Reizbar-
keit und der Leitungsfahigkeit fir Erregungen. Beim Froschnerven tritt diese
Lahmung erst nach mehrstindigem Absperren des Sauerstoffes ein. In letz-
terem erholt sich der Nerv wieder. Es scheint daher, dafl der Sauerstoff le-
diglich fiir den Erhaltungsstoffwechsel des Nerven eine Rolle spielt.

Stoffwechselprozesse, wie sie sich aus Warmeproduktion eines Organs
erschlieen lassen, hat man bisher bei der Nerventétigkeit nicht nachweisen
kdénnen. Ebensowenig ist es gelungen, eine Erh6éhung des Sauerstoffverbrauches
bei der Nerventéatigkeit zu konstatieren. Allerdings liegt die Angabe vor,
dal bei der elektrischen Reizung des Nerven die Kohlensdureabgabe gegen-
Uber dem Ruhezustidnde vermehrt ist. Auch lassen sich Ermudungserschei-
nungen am Nerven, der unter normalen Bedingungen lebt, nicht feststellen.
Dies gilt aber nicht fir den marklosen Riechnerven des Hechtes, der durch
Reizung ermidet und sich in einer Reizpause wieder erholt; der Halssympa-
thikus von Warmblitern verh&lt sich dagegen nicht so, man hat bei Reizung
desselben oberhalb des obersten Halsganglions wéhrend vieler Stunden eine
Erweiterung der Pupille beobachtet.

Die im Vorhergehenden angefiihrte Tatsache der Existenz einer refrak-
taren Periode weist darauf hin, dal voribergehend im Nerven diejenigen Stoffe,
welche bei der Erregung sich verdndern, nicht verfugbar sind. Man hat sich
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deshalb die Vorstellung gebildet, daR der chemische Vorgang im Nerven bei
der Erregung aus zwei Phasen bestehe, denen ein entgegengesetzter chemischer
ProzeR zugrunde liegt. Den Erregungsprozel? denkt man als einen Vorgang,
bei welchem kraftgebende Substanz zerstort wird. (Spaltung nach Her-
mann, DissimilationsprozeR nach Hering). Die Wiederherstellung der
Erregbarkeit soll danach durch einen Wiederaufbau von energiegebender Sub-
stanz bewirkt werden. (Restitutive Synthese nach Hermann, Assimi-
lation nach Hering). Allgemeines tber die Prozesse s. S. 2ff.

Trotz Erhaltung normaler Erndhrungsverhdltnisse geht die Nervenfaser
zugrunde, wenn sie von der Ganglienzelle getrennt wird, aus welcher sie ent-
stammt. Man bezeichnet diesen Vorgang als Degeneration des Nerven. Ana-
tomisch zeigt sich dabei ein Zerfall der Markscheiden zu scholligen Massen
und Bildung einer Substanz, die aufler den zugrundegegangenen Elementen
der Faser zahlreiche Kerne enthélt (WaZfersche Degeneration). Diese Ver-
&nderungen erfahrt nur der von der Ganglienzelle abgetrennte Teil der Nerven-
faser, der mit ihr in Verbindung bleibende dagegen nicht. Sein Volumen wird
etwas geringer (Atrophie).

Wenn die beiden Nervenstumpfe nicht allzuweit auseinanderliegen, so
kann das degenerierte Nervenstiick unter Wiederherstellung seiner anatomi-
schen Struktur sich mit dem unversehrten Ende weder vereinigen und alle
Eigenschaften einer gesunden Nervenfaser wiedergewinnen (Regeneration
des Nerven).

Die Regeneration kann bei jungen Tieren auch ohne die Mitwirkung des
unversehrten Nervenstiickes erfolgen (autogene Regeneration nach Bethe),
bei alten Tieren tritt diese Art der Regeneration nicht mehr ein.



lll. Kapitel,
Allgemeine Physiologie der Bewegung

Zahllose Lebewesen sind imstande, sichtbare Bewegungen der Massenteile
ihres Korpers zu erzeugen. Teils spielen sich diese Massenverschiebungen nur
im Inneren der Zellen ab, teils fihren sie zu Verénderungen der Form der
Zelle. An Einzelligen kann hierdurch eine Ortsveranderung des Individuums
erzeugt werden. An den héheren Tieren finden wir derartige Zellen in grof3en
Verb&nden zu Muskeln vereinigt. Endlich kommen vielfach bewegliche An-
h&nge von Zellen vor. Wir betrachten im folgenden diese Formen der Bewegung

als Protoplasma-, Flimmer- und Muskelbewegung.

A. Protoplasmabewegung.

I. Passive Bewegungen.

1 Molekularbewegung.

Unter passiven Bewegungen des Protoplasmas sind solche zu verstehen,
welche nicht mit Stoffwechsel verbunden sind. Am l&dngsten bekannt ist eine als

Broivnsche Molekularbewegung bezeichnete
Bewegungsform. Sie besteht in einem Hin-
und Herschwingen sehr feiner Kérnchen im
Protoplasma der Zelle. So zeigen die
Speichelkdrper oder auch weille Blutkorper,
welche im Wasser gequollen sind, diese
Form der Bewegung an ihren Koérnchen.
Um eine Lebenserscheinung handelt es sich
hier nicht, denn Narkose laRt die Mole-
kularbewegung unbeeinflult, wahrend alle
ubrigen Bewegungserscheinungen der Zellen,
wie die amoboide Bewegung (s. S. 30) fur
die Dauer der Narkose erloschen. Die
Brownsche Molekularbewegung scheint in

den Warmeschwingungen der Flissigkeitsmolekile der Zelle, welche auf die

IX
Abb. 11.
I. Arcella vulgaris. < Il. Difflugia
pyriformis. (Nach rang.)

Kérnchen dbertragen werden, ihren Grund zu haben.
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2. Bewegung durch Anderung des spezifischen Gewichtes des Proto-
plasmas.

Das spezifische Gewicht des Protoplasmas betrégt 1,05 bis 1,06. Hieraus
geht hervor, daB einzellige Organismen in Wasser zu Boden sinken miissen,
wenn sie nicht Krafte entwickeln,
welche sie heben. Es gibt eine Reihe
einzelliger Wesen, welche das spezi-
fische Gewicht ihres Zelleibes zu
&ndern vermdgen.  Arcellen und
Difflugien (Abb. 11) sowie einige
Radiolarienwie Thalassicolla (Abb. 12)
vermdgen in ihrem Protoplasma an
beliebigem Orte Gasblaschen zu ent-
wickeln und wieder zu resorbieren.
Sie konnen daher beliebige Lage-
verdnderungen ihres Korpers und
Ortsveranderungen durch Empor-
steigen im Wasser erzeugen.

Abb. 12.
Thalassicolla nucleata. In der Mitte der
Kern, darauffolgend die Zentralkapsel, die
von Pigment umgeben ist. Dann die Va-
kuolenschicht, darauffolgend eine Gallert-

Il. Aktive Bewegungen.

1 Amdboide Bewegung.

Die amoboide Bewegung tritt in
sehr verschiedenen Formen bei den

zone, durch welche die Pseudopodien

hindurchgehen. (Nach verwom.) einzelligen Wesen auf. Sie hat ihren

Namen von Amoben, einzelligen frei
im Wasser lebenden Wesen. Im Korper der Wirbeltiere ist sie seit langem
bekannt bei den farblosen Elementen des Blutes und der Lymphe. Der Be-
wegungstyp ist bei allen Formen gleich. Er besteht in dem Ausstrecken eines
oder mehrerer Fortsatze verschiedenartigster Gestalt aus dem Zelleib. Diese
Fortsatze, Pseudopodien genannt, kdnnen einer nach dem anderen, oder mehrere
gleichzeitig, ausgestreckt werden. Eine Lokomotion kann zustande kommen,
wenn in einen Fortsatz hinein die ganze Masse der Zelle nachfliet. Zur Er-
lduterung diene Abb. 13! Wechselt die Richtung der Pseudopodien, so kommt
keine Lokomotion zustande (trdger Zustand). Ist die Pseudopodienbildung
ausgesprochen gerichtet, so bewegt sich der Organismus fort (beweglicher
Zustand). Diese Form der Bewegung findet sich bei Myxomyceten in noch
pragnanterer Ausbildung als bei den Amdében. In etwas verdnderter Form
aber im Wesen analog ist die sogenannte F&dchen- oder Kérnchenstrémung;
man findet sie bei Rhizopoden, Heliozoen und Radiolarien. Das Protoplasma
dieser Tiere entsendet Fortsdtze verschiedenster Gestalt, auf denen feine
Kornchen strémen. Diese Pseudopodien dienen der Nahrungsaufnahme
(vgl. Abb. 14).

2. Gleit- oder Glitschbewegung.

Diese Bewegungsform findet sich bei Diatomeen, Oscillarien und Des-
midiaceen. Die Bewegungen erfolgen ohne merkliche Veranderung der Kérper-
form. Die bewegende Kraft liegt an der Oberflache. Sie wird durch die Stro-
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mung einer klebrigen Masse erzeugt, deren Existenz durch die Bewegung
kleiner Partikel nachweisbar ist, die zuféllig an der freien Oberfliche haften.
Die Desmidiaceen bewegen sich durch Ausscheidung einer Schleimmasse, deren
Vermehrung die Lokomotion erzeugt. Auch gewisse Gregarinen bewegen
sich durch Ausscheidung einer bald gerinnenden, gallertigen Masse am Hinter-
ende ihres Korpers. Diese treibt den Kdérper vor sich her.

3. Rotation und Zirkulation. e

Bei Pflanzen und Protozoen findet man vielfach im Innern von Zellen,
die durch eine Membran abgeschlossen sind, Bewegungen des Protoplasmas.
Die Rotationsbewe-
gung besteht in einer
Rotation des wand-
standigen Protoplasmas
und seiner Einschlusse.
Die Bewegung erfolgt
parallel den Zellwanden
mit ziemlich gleichfor-
miger Geschwindigkeit.
Ein sehr geeignetes Ob-
jekt fir die Beobach,
tung bilden die Blatt-
zellen von Vallisneria
spiralis.
Die  Zirkulations-
bewegung besteht in
Kérnchenbewegungen
auf Protoplasmaféaden,
welche von einer den
Kern umhdillenden Pro-
toplasmaschicht  aus- Abb. 13,
gehen. Die Kérnchen  Ein farbloses Blutkérperchen vom Frosche unter dem
bewegen sich in beider-  EinfluR steigender (bis h) und abnehmender Temperatur.
lei Richtung, sowohl (Nach engemann,)
von dem Zentrum weg
als nach dem Zentrum hin. Man kann sie an den Staubfadenhaaren von
Tradescantia virginica. beobachten.

4. Kontraktionsbewegung des Protoplasmas zut Entleerung
pulsierender Vakuolen.

Bei fast allen Protozoen des siiBen Wassers entstehen periodisch kleine
Flussigkeitsansammlungen, die sich vergréfRern und schliellich nach auBen
entleeren. Man nennt sie pulsierende Vakuolen. Sie dienen der Ausscheidung
der Endprodukte des Stoffwechsels. Die Mechanik der Entleerung geschieht
durch eine Zusammenziehung des Protoplasmas und Platzen der Vakuolen-
wand. Bildung und Entleerung der Vakuole nehmen mit der Temperatur zu.
Auch hierfur gilt die R.G.T.-Regel (s. S. 6). Ein Paramaezium kann in 45 Mi-
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nuten eine Menge von Vakuolensubstanz entleeren, welche gleich seinem
Korpervolumen ist.

5 Geschwindigkeit und Kraft der Protoplasmabewegung.

Die Geschwindigkeiten, mit denen sich die einzelnen Wesen fortbewegen
oder die Kérnchen in ihnen strémen, sind auBerordentlich gering. Sie schwanken
zwischen 0,002 und 0,04 mm in der Sekunde.

Abb. 14.
Ein lang ausgestrecktes Pseudopodium von Lieberkihnia, auf dem sich ein Infusorium
gefangen hat. a—f Verdauung desselben. (Nach verwarn.)

Die Kraftentwicklung durch Protoplasmabewegung ist nicht exakt ge-
messen. Die Schatzungen betragen fiir Pseudopodiensubstanz von einem
Quadratmillimeter Querschnitt 1—17 g.

6. Bedingungen flir das Bestehen der Protoplasmabewegung.
Die Bewegung nimmt im allgemeinen mit steigender Temperatur an
Lebhaftigkeit zu bis zu einer oberen Grenze. Diese liegt sehr verschieden.
Die Todesursache bei Erwdrmung Uber das Temperaturmaximum liegt in
der Gerinnung der Eiweil3stoffe des Protoplasmas.
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Auch der Wassergehalt ibt einen gewaltigen EinfluR auf den Ablauf der

Lebenserscheinungen aus. Sinkt er unter 60% des Kdrperbestandes oder
Ubersteigt er 90%, so hort die Bewegung auf. Voribergehende Steigerungen
tber das Maximum des Wasser-
gehaltes konnen ertragen werden.
Ebenso kann man durch langsame
Konzentration des Mediums, in dem
sich die einzelligen Organismen be-
finden, diese an den hoheren Salz-
gehalt gewohnen. So kann man
Sulwasser-Amoben an den Aufent-
halt in 4%iger Kochsalzldsung, See-
wasser-Amoben an 10% Salzgehalt
gewdhnen. Die Anpassung soll durch
Anderung des Wassergehaltes des
Protoplasmas bedingt sein.

Alle einzelligen Wesen bedirfen
des Sauerstoffes fiir ihre Bewegun-
gen. Fehlt er, so horen die Be- Amoebalimax. ab c Verhalten eines normalen
wegungen nach mehr oder weniger Individuums, d e f Verhalten in Kalilauge.
langer Zeit auf. (Nach vewom.)

7. Wechselbeziehung zwischen Kern und Protoplasma.

Vom Kern isoliertes Protoplasma oder vom Protoplasma isolierte Kerne

gehen zugrunde. Wird eine Amdbe in zwei
Teile zerlegt, einen kernlosen und kernhaltigen,
so geht der kernlose zugrunde, der kernhaltige
wird aber zu einer vollstindigen Amdbe.
Marine Rhizopoden gehen nach Entkernung
zugrunde, ebenso der Pollenschlauch, wenn
sein generativer Kern entfernt ist.

8. Wirkung von Reizen.

Man kann ganz allgemein sagen, daf
Reize, welcher Art sie auch seien, die Bildung
von Pseudopodien, oder was dasselbe ist,
die Expansionsbewegung des Protoplasmas
hemmen. Die Wirkung besteht je nach dem
Grade der Reizstdrke in einer Verlangsamung,
einem Stillstand der Strémung oder in einer
Kontraktionsbewegung (Einziehen der Pseudo- ~ Querschnitt durch das Laub von
poqlien)._ In dieser Weise k_dnnen elektri_sche '(‘Te;(;r;g;lﬁg;a'_ABFA&:]Cg'rznnSSzéud"e%
Reize wirken, ebenso mechanische. Chemische  chigrophylikorner in intensivem
Reizung mul in ihrer Wirkung vorsichtig be- Licht. — C Dunkelstellung der
urteilt werden. Diese besteht oft in dem oben  Chlorophyllkomer. (Nach stani,)
geschilderten Aufhdren der Expansionsbe-
wegung, vielfach modifiziert sie die Form, in der die Bewegung sich abspielt
(Abb. 15).

WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 3
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Auf einige Protoplasmen wirkt das Licht erregend ein. So nimmt eine
Amobe, die Pelomyxa palustris bei plotzlicher Belichtung Kugelgestalt an.
Die Lohbliite (Aethalium septicum) zeigt bei Belichtung trdge Kontraktions-
bewegungen. Den EinfluR des Lichtes auf die Chlorophyllkérner in den Pflanzen-
zellen zeigt Abb. 16.

Die Bewegungen der einzelligen Protoplasmen geschehen automatisch.
Nervose Gebilde fehlen ihnen. Dagegen ist bei den Pigmentzellen der Am-
phibienhaut Einflu® von Nerven nachgewiesen worden. Reizung des Nerven
bewirkt Kontraktion der Fortsdtze dieser Pigmentzellen, Ldhmungszustdnde
des Tieres erzeugen Ausbreitung der Fortsétze.

Uber elektromotorische Wirkungen siehe S. 22ff.

B. Bewegungen von Zellanhangen (Flimmerbewegung).

Unter Flimmerbewegung versteht man die Bewegung von Zellanhéngen,
unter denen man Zilien oder Wimpern, Membranellen, undulierende Mem-
branen, GeilReln, Tentakeln. Zirren unterscheidet. Die Bewegung findet sich
vorwiegend im Tierreich, hier fehlt sie nur den Nematoden, Akanthozephalen
und Arthropoden. Bei den Pflanzen findet sie sich in den Zoosporen und
Spermatozoen der Algen und Pilze, bei den Spermatozoen der Charazeen,
Muscineen und GeféRkryptogamen, endlich bei den Schizomvzeten.

Bei den Protozoen bildet der Flimmerapparat teils eine kontinuierliche
Bekleidung des ganzen Korpers, teils ist er auf bestimmte Kdérperstellen be-
schrankt. Bei den Metazoen flimmert die Oberflache oder Teile der Oberflache
der Embryonen und Larven vieler Wirbelloser, Fische und Amphibien, die
Epidermis von Zdlenteraten und Wirmern, Echinodermen und Mollusken,
der Verdauungskanal der Zélenteraten, Wurmer, Echinodermen und Mollusken,
endlich der Fische und Amphibien. Flimmernde Zellen besitzt der Respirations-
apparat der Mollusken und Wirbeltiere, sowie der Urogenitaltraktus der Verte-
braten und vieler anderer Tiere.

I. Modus der Zilienbewegung.

Die Bewegung der Zilien besteht in einem Hin- und Herschwingen des
Héarchens um den Anheftungspunkt an der Zelle. Die flimmernden Objekte
werden durch diese Bewegung entweder selbst fortbewegt, oder sie bewegen
Teilchen, welche der Zelle aufliegen, wie Staub, RuB u. dgl. Dieser Effekt

Abb. 17.
Wiraperrcihe im Profil. (Nach venoom.)

ist dadurch ermdglicht, daR die Geschwindigkeit der Zilienschwingung
beim Hin- und Herschwingen verschieden ist. Bei den Flimmerzellen
des Froschrachenepithels verlauft der Vorschwung 5—6mal so schnell
als der Rickschwung. Die Flimmerbewegung geschieht automatisch unab-
h&ngig vom Nervensystem. Bei einer flimmernden Schleimhaut pflanzen sich
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die Schwingungsphasen wellenférmig tber die Oberflache fort, wie Abb. 17
zeigt. Es scheint also eine Art Erregungsleitung von Zelle zu Zelle stattzu-
finden. Hierfur spricht auch die Tatsache, daR lokale Abtdtung des Flimmer-
epithels auf der Froschrachenschleimhaut die in der Fortpflanzungsrichtung
der Flimmerbewegung liegenden Zellen schédigt. Bei den Ktenophoren hat
Durchschneidung einer Bippe Aufhebung der Koordination in den beiden
Halften oberhalb und unterhalb des Schnittes zur Folge.

Welche anatomischen Substrate die Auslosung der Flimmerbewegung be-
wirken, ist nicht bekannt. Aufféllig ist die Existenz des sogenannten Basal-
korpers an dem Ursprung der Zilie, von dem aus Strdnge in die Zelle ziehen
kénnen (Wimperwurzeln). Bei den Flagellaten findet man anatomische Be-
ziehungen eines kernartigen Gebildes, Kinetonukleus, zu den GeiReln. Die
physiologischen Funktionen aller dieser Gebilde sind unerforscht. Fir die
Zilien wird angegeben, dall die Basalkdrper abgetrennt werden kdnnen, ohne
daR die Bewegungen der Zilien aufhéren. Auch isolierte Geil3eln sollen schlagen
koénnen.

Die .Abhéngigkeit der Bewegung von der Temperatur und vom Sauerstoff
ist dieselbe wie bei der Protoplasmabewegung. Uber die Wirkung von Reizen
ist wenig bekannt.

Il. Theoretisches zur Protoplasma- und Flimmerbewegung.

Eine erschopfende Erklarung der bis jetzt bekannten Erscheinungen der
Protoplasma- und Flimmerbewegung
1aRt sich nicht geben. Man hat an-
genommen, daB die organisierten
kontraktilen Gebilde aus elementaren,
doppelt brechenden Teilchen (Ino-
tagmen) bestehen, die im Ruhestand
gestreckt, in erregtem kugelig sind.

Andererseits hat man auf die
Folgen von Einwirkungen der duReren
Umgebung auf die Form der Proto-
plasmakdrper hingewiesen. Damit
kdme die Losung des Problems hinaus
auf die Erkenntnis der Kréfte, welche
zwischen Oberflache des lebenden
Protoplasmas und ihrer Umgebung
bestehen. Anderungen der Oberflache
kénnen Anderungen der Form er-
zeugen, wie Abb. 18 zeigt, in der die
Ausbreitung eines Oltropfens auf einer
Sodalésung abgebildet ist. In der

Tat zeigen die Verénderungen viel Abb. 18.
Ahnlichkeit mit einer bich bewegenden Ausbreitungsformen eines Oltropfens.
Amobe. Damit ware das Problem (Nach verwom )

hinausgeschoben auf die Feststellung
der stofflichen Anderungen in den Lebewesen, welche zu der Anderung der
Oberflachenbeschaffenheit fihren.

3*
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C. Allgemeine Physiologie der Muskeln.

Bei den hoheren Tieren finden sich Einrichtungen, welche die Bewegung
des Korpers und seiner Teile erzeugen. Sie werden als Muskeln oder Fleisch
bezeichnet. Die Bedeutung dieser Gebilde liegt auf der Hand; ausschlieRlich
durch ihre Tatigkeit geschieht die Einwirkung des Korpers auf die Aullenwelt,
so daB alle AuBerungen eines Lebewesens zu seiner Umgebung lediglich der
Muskeltatigkeit zu verdanken sind. AufRerdem spielen die Muskeln auch bei
vielen Funktionen im Korperinnern eine wichtige Rolle (Herz-, Darmmusku-
latur). Angesichts dieser Bedeutung der Muskulatur sind ihre Eigenschaften
in Ruhe und Téatigkeit von groRem Interesse und bedirfen daher einer ein-
gehenden Besprechung.

Bei den hoheren Tieren tritt uns die Muskulatur in zwei Formen entgegen,
als quergestreifte und als glatte. Auf die anatomischen Eigentiimlichkeiten
der beiden Muskelarten kann hier nicht eingegangen werden.

I. Optische und mechanische Eigenschaften der Muskulatur.

Die Substanz der glatten Muskelfasern ist positiv einachsig anisotrop.
Die Substanz der quergestreiften besteht aus abwechselnd dunkleren und
helleren Bandern, welche entsprechend positiv einachsig anisotrop und isotrop
sind. Die optische Achse der anisotropen Schichten féllt in die L&ngsrichtung
der Fasern.

Von den mechanischen Eigenschaften hat naturlicherweise die Zug-
elastizitdt deshalb besonders interessiert, weil der Muskel bei seiner Be-
lastung mit Gewichten hierauf besonders beansprucht wird. Man versteht
unter der Zugelastizitdt des Muskels die Kraft, welche der Ausdehnung des-
selben durch Gewichte entgegenwirkt. Wird ein Korper durch geringe Kréfte
schon betréchtlich ausgedehnt, so ist seine Zugelastizitdt gering, bedarf es
hierzu grolRer Kréfte, groR. Wird das belastende Gewicht abgenommen, so
kann der gedehnte Korper mittels seiner elastischen Kraft seine urspringliche
L&nge wieder annehmen. Ist dies der Fall, so nennt man die Elastizitat voll-
kommen, bleibt der Kérper dagegen gedehnt, unvollkommen.

Der Muskel ist von diesen Gesichtspunkten aus betrachtet, sehr dehnbar,
nimmt aber nach dem Aufhéren der dehnenden Kraft seine urspriingliche
Lénge vollkommen wieder an. Er ist also ein Kodrper von geringer aber
vollkommener Elastizitat.

Wenn er belastet wird, so ist er in derselben Lage wie eine Metallfeder,
welche sich unter dem Einfluf® einer Belastung ausdehnt. Beim Muskel dauert
es nach dem Beginn der Belastung l&ngere Zeit, ehe er seine definitive Lange
annimmt (Nachdehnung), ebenso verhélt sich die Riickkehr zur urspriinglichen
Lénge nach Aufhdren der Belastung (Nachschrumpfung).

Im lebenden Korper ist der Muskel dauernd Sitz elastischer Kréfte, wie
man dadurch zeigen kann, dafl nach Durchschneidung der Sehne eines Muskels
das den Muskel tragende Schnittende sich von dem anderen zuriickzieht.
Dieser Spannungszustand der Muskulatur kann durch nervése Einwirkung
verstidrkt werden. Siehe die Bemerkungen Uber den Brondgeestschen Tonus
S. 168.
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Il. Muskelzuckung.

Wenn der Muskel aus dem Zustand der Ruhe in Tatigkeit Ubergeht, so
wird er kirzer in der Langsrichtung der Fasern und dicker in der Querrichtung,
ohne dabei sein Volumen merklich zu verdndern. Man nennt diese Verdnderung
des Muskelzustandes Muskelkontraktion oder Muskelzusammenziehung. Aus
diesem Zustande kehrt der Muskel in den urspriinglichen Ruhezustand zuriick,
wenn dehnende Kréfte auf ihn wirken. Man bezeichnet diese Riickkehr als
Muskelerschlaffung. Den ganzen Komplex, Zusammenziehung und Erschlaffung,
nennt man eine Muskelzuckung.

In den Zustand der Té&tigkeit wird der Muskel durch Reize versetzt, die
ihm auf natlirlichem Wege durch seinen Nerven zugeleitet werden, aber auch
kinstlich direkt ihn angreifen kdnnen. Bei der Zusammenziehung vermag
der Muskel mit groBer Schnelligkeit betrachtliche Kraft zu entwickeln.

ll. Zeitlicher Verlauf der Muskelzuckung.

Je nach den Bedirfnissen des Organismus ist der zeitliche Verlauf der
Muskelzuckung aullerordentlich verschieden. Man untersucht die zeitlichen
Verhaltnisse der Muskelkontraktion
durch graphische Aufzeichnung der
Muskelbewegung. Abbildung 19 gibt
das Beispiel einer solchen Auf-
zeichnungsmethode .

Mittels solcher Untersuchungs-
methodik hat man tber den zeitlichen
Verlauf der Muskelzuckungen fol-
gende allgemeinen Ergebnisse erzielt
(Abb. 20).

Die Zuckung beginnt nicht in
dem Augenblick des Reizes R, sondern
eine meRbare Zeit spéter in a. Man Abb. 19.
nenntsiedieLatenzzeitdesMuskels. schema der Myographie. P Schreibflache,
Auf diese folgt die Verkiirzung, deren Bewegungsrichtung durch den Pfeil
wihrend deren der Muskel Energie angegeben ist, H Muskelhebel, m Muskel,
entwickelt, Stadium der steigen- p sekundare Spule eines Transformators,

. . S primére liegt dem Muskel an, s wird
den E”erg'e (ab_)' Nachdem die dur:’ch daé Eplemgnt K gespeist, iny dessen
Zusammenziehung ihr Maximum er-  Kreis der Reizkontakt liegt, welchen die
reicht hat, sinkt die Kurve wieder Nase d der Schreibflache bei ihrer Bewegung
bis zur urspriinglichen- Muskelldnge in der Pfeilrichtung offnet, r Reizmoment.
ab, Stadium der sinkenden (Nach nermann)

Energie (bc).

Die Form, in welcher sich dieser Ablauf vollzieht, ist bei verschiedenen
Tieren sehr verschieden, wie die Abb. 21 zeigt. Analoge Unterschiede zeigen
sich aber auch im Zuckungsablauf beim Muskel ein und desselben Tieres. Sie
dokumentieren sich in Dauer der Zuckung und der Latenzzeit sowie im Ver-
héltnis der steigenden und sinkenden Energie. Je nach der Zuckungsdauer
unterscheidet man trdge und flinke Muskeln. Sie finden sich beide bei
ein und demselben Tier; so ist z. B. die Beinmuskulatur vieler VVigel den tragen,
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die Flugelmuskulatur den flinken Muskeln zuzuz&hlen. Auch in ein und dem-
selben Muskel kommen trdge und flinke Fasern gemischt vor.

Diesen funktionellen Unterschieden entsprechen auch chemische und
anatomische. Die flinken Muskeln sind sarkoplasma&rmer als die trdgen und
sehen meist weilllicher aus als diese, welche von roter Farbe sind. Die Quer-
streifung der flinken Muskeln ist enger als die der tragen.

Abb. 20.
Zuckungskurve nach Heimheéitz.

Abb. 21.

Zuckungskurve der Extremitatenmuskeln: A von Dyticus. B von Hydrophilus.T C von
Melolontha. Samtlich bei gleicher Geschwindigkeit der Schreibflache gezeichnet.
(Nach roliett.)

Im allgemeinen ist die Latenzzeit um so kirzer, je kirzer die Zuckungs-
dauer ist. Beim Froschmuskel ist sie etwa 0,025 Sek., bei Kafermuskeln
0,017—0,075 Sek. Es ist selbstverstandlich, daR sie fur Muskeln von Insekten,
bei denen die ganze Zuckung unter 0,003 Sek. dauert, wie bei der Stuben-
fliege, erheblich kiirzer sein muR. Uber die Zuckungsdauer verschiedener
Muskeln gibt die folgende Tabelle Aufschlul:

Muskeln von Emys europaea:

Pectoralis M ajor....cciiiniinee e 1,8 Sekunden
B iCEP S it 0,9 ”
OMONYOTARUS...coeiiie et 0,55 "
Muskeln der Fledermaus......cccoovevveeiiieiiecceenenns 0,5 "
Oberschenkelmuskeln von Kafern:
Melolontha.....ccccoeiiiiiiicie e, 0,53 "
HydrophiluS.....oooce 0,35 ”
DYHICUS .ottt 0,11 ”
Froschmuskeln:
HYO0QIOSSUS ..o 0,25 "
Gastroknemius  ...oovoveeeeiceecee e 0,12 "
SeMIimMembranosSUS.......ccceeeveeiieecee e 0,11 "

T FIC P S e 0,1 -
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Fliigelmuskeln:

des KohlweiRlings 0,11 Sekunden
der Libelle . .. 0,039
» Wespe . .. 0,009
, Biene . . .. 0,005
, Hummel .. 0,004:
» Stubenfliege . 0,003 ,,

IV. Superposition von Zuckungen.

Wenn zwei Reize hintereinander auf den Muskel einwirken, so hangt die
Wirkung von dem zeitlichen Intervall der beiden Reize ab. Fallt der zweite
Reiz zeitlich nahe mit dem ersten
zusammen, so kann seine Wirkung
vollkommen ausbleiben. Man nennt
die Zeitspanne, in der diese Er-
scheinung sich zeigt, refraktare
Periode (s. S. 7) und nimmt an,
daB infolge des ersten Reizes die
Muskulatur eine Weile fiir einen Abb. 22.
neuen Reiz unempféanglich ist. Superposition zweier Zuckungen, abc, def

Liegt der zweite Reiz zeitlich sind die Einzelzuckungen, p und r ihre Reiz-
so, daR seine Wirkung wihrend der momente, aghik ist die summierte Zuckung.
Muskelkontraktion, welche dem
ersten folgt, manifest wird, so tritt eine Summation beider Reizwirkungen
ein. Die Wirkung des zweiten Reizes ist dann so, als ob das Verkirzungs-
stadium, welches der Muskel im Momente des Wirksamwerdens des zweiten
Reizes erreicht hatte, die Ruhelage des Muskels waére; d. h. also, die Zuckung
wird um den Betrag dieser Verkiirzung héher. Wird der zweite Reiz wirksam,
wéhrend der Muskel das Maximum seiner Verkiirzung erreicht hat, so wird die
Zuckung doppelt so hoch. Die Erscheinung der Superposition illustriert
die Abb. 22.

V. Tetanus.
Wirken viele Reize schnell hintereinander auf den Muskel, so erschlafft

J \

TAMTHANVI (WM

Abb. 23.

Tetanus und unvollkommener Tetanus der roten (obere Kurven) und weiflen (untere
Kurven) Muskeln des Kaninchens. A Reizintervalle Vio> B %« Sekunde. (Nach kronecker
und stirling .)

er nicht mehr vollstandig, sondern bleibt dauernd verkirzt. Dabei sieht man,
wie die Kurve zeigt (Abb. 23), die Kuppen der einzelnen Zuckungen noch
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deutlich (unvollkommener Tetanus). Wenn aber die Reizfolge so ist, daf
jedesmal im Momente der maximalen Verklrzung oder fruher, der neue Reiz
wirksam wird, so erschlafft der
Muskel nicht mehr, sondern gerét
in eine kontinuierliche Dauerver-
kiirzung. Diesen Zustand bezeichnet
man als Tetanus des Muskels
(Abb. 24). Die zur Erzeugung eines
Tetanus noétige Reizfrequenz mul}
natirlich um so groRer sein, je
schneller der Muskel zuckt. Beim
Froschgastroknemius dauert das

Abb. 24. Verkirzungsstadium etwa Y20 Se-
Tetanuskurve eines Froschgastroknemius OAE ~ Kunde. Hier sind also etwa zwanzig
CE Nullabzisse. (Nach sonr.) Reize in der Sekunde ndotig, um

einen Tetanus zu erzeugen.
DaR die Verkiirzung des tetanisierten Muskels starker ist als bei der Einzel-
kontraktion, bedarf kaum der Erw&hnung.

VI. Tonische Kontraktionen.

Vom Tetanus zu unterscheiden ist die tonische Kontraktion, welche man
bei wirbellosen Tieren vielfach findet. Sie besteht in einer dauernden Ver-
kiirzung eines Muskels, welche tagelang bestehen kann, ohne dafl der Muskel
dabei Zeichen von Tétigkeit erkennen 1&4Rt. Ein und derselbe Muskel kann
daher 2wmei ganz verschiedene Ruheldngen haben. Es leuchtet ohne weiteres
ein, daR diese Einrichtung tberaus zweckmaRig ist; denn durch sie ist es mog-
lich, eine Last lange Zeit gehoben zu halten, ohne daR dabei ein Stoffverbrauch
stattfindet. Man nennt diese Art tonischer Kontraktion Ruhetonus. Sie
ist beobachtet worden an den glatten SchlieBmuskeln einiger Muschelarten,
wie Teichmuschel und Herzmuschel; aber auch an Muskeln von Sdugetieren
findet man sie unter abnormen Umstidnden. So ist die Dauerverkiirzung der
Muskeln bei Vergiftung mit Tetanustoxin oder mit dem Alkaloid Bulbokapnin
ein Ruhetonus, ebenso die Muskelverkiirzung bei manchen Ruckenmarks-
erkrankungen; ja wahrend der tonischen Verkilrzung infolge von Tetanustoxin-
Vergiftung speichern die Muskeln sogar Glykogen auf (s. auch S. 48).

Der grofte Teil der tonischen Muskelverkirzungen beruht aber auf dauern-
dem ZuflieBen von Erregungsimpulsen, gehért also in das Gebiet des Muskel-
tetanus. Man bezeichnet diesen Tonus als Erregungstonus.  Hierher
gehdrt der Brondgeestsche Tonus (s. S. 168), die Enthirnungsstarre. Von glatten
Muskeln zeigen Erregungstonus die Muskulatur von Sipunculus, vom Blutegel
sowie vom Retractor penis des Hundes.

Wertvolle Fingerzeige fir das Wesen des Tonus kann man erhalten, wenn
man das Produkt bildet aus dem Gewicht, welches von der Querschnittseinheit
eines verkirzten Muskels getragen wird, und der Zeit, wéhrend deren dies
geleistet werden kann: Tragerekord von Bethe. Die folgende Tabelle gibt
dartber AufschluR:
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Belastungprocm?2 Tragezeit in

Art des Muskels Querschnitt in Stunden Tragerekord

Grammen
Gastrocnemius (Frosch) 600 0,0111 0,0067 » 103
” (Krote) 667 0,100 0,0667 « 103
Oberarmflexoren (Mensch) 1050 0,500 0,5250 « 103
SchlieBmuskel (Teichmuschel) 3000 480 1440 « 103
Kingmuskel der Carotis (Kaninchen) 3500 26000 91000 « 103

Gegenwartig findet ein lebhafter Meinungsaustausch darliber statt, ob
etwa die tonische Muskelverkiirzung und die tetanische durch verschiedene
nervése Elemente beherrscht wird. Seit der Entdeckung, daf} jede Muskel-
faser durch zwei Nervenfasern, eine markhaltige und eine marklose versorgt
wird, und daB nach Resektion des Sympathikus die letztere degeneriert, ist
die Frage berechtigt, ob nicht die tonische Verkirzung durch den Sympathikus
beherrscht werde. Fir den Erregungstonus haben sich keinerlei Anhaltspunkte
flr diese Meinung beibringen lassen. Fir den Ruhetonus ist die Frage ungeklart.
Ebensowenig ist sicheres bekannt, ob in der Muskulatur selber nervise Elemente
vorhanden sind, von denen der Tonus beherrscht werden kdnnte.

VII. Die willkirliche Muskelkontraktion. Muskelton.

Willkirliche Muskelkontraktionen dauern langer als durch einen einzelnen
Reiz erzeugte. Es hat dies seinen Grund darin, dal3 der natirliche Erregungs-
vorgang nicht einfach ist, sondern aus einer Reihe von Reizungen besteht.
Die Frequenz dieser Reizungen in der Sekunde ist z. B. bei der Taube zwischen
80 und 170.

DaR im Muskel oszillierende Vorgénge bei der willkurlichen Kontraktion
im Tetanus statthaben, geht daraus hervor, daR das auskultierende Ohr (ber

Muskelgerausch des Pektoralis der Taube. 1mm Abzisse = 0,04 Sek. (Nach o. weig.)

dem tetanisch kontrahierten Muskel ein Gerdusch hdrt, den sogenannten
Muskelton. Man kann sich diesen Ton ohne weiteres vorfuhren, indem man
nach Verstopfung der Ohren die Z&hne kraftig zusammenbeillt. Man hort
dann das Muskelgerdusch der Kaumuskulatur. Bei kiunstlicher Reizung des
Muskels héngt die Tonhthe von der Zahl der Reize in der Sekunde ab, der
ihre Schwingungszahl gleich ist. Das Gerdusch bei willkirlicher Muskel-
kontraktion zeigt beim Frosche 19—20 Schwingungen in der Sekunde, bei
der Taube 80—170, beim Menschen 120—180. Seine photographische Auf-
zeichnung zeigt Abb. 25.
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VIII. Leitung der Erregung im Muskel.

Wenn eine Muskelstelle durch Reiz zur Kontraktion gebracht wird, so
bleibt diese nicht auf den Ort der Reizung beschrankt, sondern pflanzt sich
mit einer melbaren Geschwindigkeit nach beiden Richtungen von der Reiz-
stelle in den Muskelfasern fort. Hierbei bleibt sie gebunden an die durch den
Reiz erregten Fasern und geht niemals auf benachbarte Fasern (ber. Die
Muskeln haben also wie die Nerven ein doppelsinniges Leitungsver-
mogen. Wie die Nervenfasern sind die einzelnen Muskelfasern funktionell
voneinander isoliert: Prinzip der isolierten Leitung. Die Fort-
pflanzungsgeschwindigkeit der Erregung betrégt fur menschliche Muskeln
10—13, fur Kaninchen 4—5, fur Froschmuskeln 3 m in der Sekunde. Von
der Reizstérke ist sie unabhdngig. Jede Schadigung des Muskels verléangert sie.

Die Starke der Kontraktion nimmt am blutdurchstromten Muskel im
Koérper bei ihrer Fortpflanzung nicht ab, sondern bleibt gleich hoch. Am
ausgeschnittenen tberlebenden Muskel wird sie vom Orte des Reizes aus schwa-
cher, sie zeigt ein ,,Dekrement®. SchlieBlich wird das Dekrement so groB,
dall die Kontraktion auf die gereizte Stelle beschrénkt bleibt (idiomus-
kuldrer Wulst von Schiff).

IX. Isotonische und isometrische Zuckung.

Wenn bei konstanter Belastung des*Muskels die Reizstérke von der Schwelle
her zunimmt, so nehmen die Kontraktionsh6hen zunéchst zu, bald wird diese
Zunahme geringer, um schlieBlich aufzuhéren. Letztere Reize bezeichnet man
als maximale, eben wirksame als minimale, zwischen diesen beiden liegende
als submaximale, unter der Schwelle liegende als subminimale. Man kann
den maximal gereizten Muskel je nach der Aufgabe, die von ihm verlangt wird,

entweder gegen gleichblei-
bende Belastung arbeiten
lassen, oder gegen schnell
zunehmende. Die erste Art
von Zuckungen nennt man
isotonische, die letztere iso-
metrische  oder auxoto-
Abb. 26. nische.
Oben: Isotonische, unten: isometrische Zuckung. Eine isotonische Zuckung
leistet der Muskel zum Bei-
spiel, wenn er ein Gewicht, das an seiner Sehne hangt, senkrecht in die Hohe
zieht. In diesem Falle bleibt die Belastung, mithin auch die Spannung des
Muskels wéhrend der ganzen Kontraktion gleich.

L4aRt man dagegen den Muskel an einer sehr starren Feder angreifen,
welche er nur in ganz geringem Mafe durchzubiegen imstande ist, so ist die
Verkirzung des Muskels auf3erordentlich gering, wéhrend die Arbeit schnell
ein Maximum wird. Der Muskel leistet Arbeit bei gleichbleibender Lé&nge:
eine isometrische Zuckung. Beide Zuckungsformen illustriert Abb. 26.

X. Absolute Kraft des Muskels.
Unter absoluter Kraft des Muskels versteht man diejenige Kraft, welche
der Verkirzungskraft gerade das Gleichgewicht halt. Um sie zu messen, héngt
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man dem Muskel, der zur Wahrung seiner nattrlichen Lange unterstiitzt sein
muB, zunehmend Gewichte an, bis er die anh&dngende Last nicht mehr zu heben
vermag. Man nennt dieses Verfahren: Uberlastungsverfahren.

Die absolute Kraft eines Muskels ist nicht in allen Phasen der Kontraktion
gleich grof3, vielmehr nimmt sie mit zunehmender Verkiirzung mehr und mehr
ab, um auf dem Gipfel der Zusammenziehung gleich Null zu werden. Wenn
man diese Abnahme messen will, so hat man dafir zu sorgen, daR ein zu hebendes
Gewicht erst in einem Zeitpunkte an den Muskel angreift, zu dem er sich be-
reits verkiirzt hat. Das wird dadurch erreicht, daB man die beiden Enden
des Muskels vor jeder neuen Kontraktion einander mehr und mehr n&hert
und nun die absolute Kraft bestimmt (Schwannscher Versuch). So erhalt
man die absolute Kraft des verkiirzten Muskels. Auf diese Weise kann man

feststellen, wie grol3 die Kraft des Muskels in jeder einzelnen Phase der Ver-
kiirzung ist.

Die absolute Kraft des Muskels ist proportional der Zahl der gereizten
Muskelfasern, oder mit anderen Worten, dem Querschnitt des Muskels. Bei
Froschmuskeln betragt sie im Tetanus pro cm2 Querschnitt 3 kg, fir die Waden-
muskeln des Menschen etwa 10 kg. Fir den SchlieBmuskel der Teichmuschel
15kg. Bei Einzelzuckungen ist die Kraft geringer.

Die Abnahme der Muskelkraft wéhrend der Verkirzung wird unter natir-
lichen Bedingungen vielfach dadurch kompensiert, dal die Muskeln derart an
einem Hebel angreifen, da das Moment der Muskelkraft (d. h. das Produkt aus
der Kraft und der vom Drehpunkt auf ihre Richtung geféllten Senkrechten)
wahrend der Verkirzung zunimmt. Es seien in Abb. 27 OH und OT zwei
Knochen, welche in 0 gelenkig verbunden sind, MN ein Muskel, welcher bei
feststehendem OT den Knochen OH um 0 als Drehaxe zu drehen vermag. Ist
die Muskelkraft durch die Ldnge NK dargestellt, so kann sie nach bekannten
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Grundsétzen der Mechanik in zwei Kraftkomponenten zerlegt werden, deren
eine NA gegen die Drekaxe gerichtet, mithin unwirksam ist, deren andere
NB drehend auf OH wirkt. Infolge der Verkirzung des Muskels MN wird
die Komponente NB zunehmend grofRer auf Kosten der Komponente NA.
Hierdurch wird die Abnahme der absoluten Kraft des Muskels wéahrend der
Kontraktion stets bis zu einem gewissen Grade kompensiert. Ideal wird diese
Kompensation, wenn sie so erfolgt, dal das Drehmoment wéhrend der Ver-
kiirzung des Muskels gleich bleibt. Dieses Moment ist das Produkt aus Kraft
und der Projektion der Drehpunkte Ol beziglich Olx auf die Richtung der
Kraft.
XI. Arbeit des Muskels.

Die mechanische Arbeit des Muskels ist das Produkt aus dem gehobenen
Gewicht und der Hubhohe. AuRerdem hebt der Muskel einen Teil seiner
eigenen Masse. Der feste Insertionspunkt des Muskels bleibt in Ruhe, der
bewegte wird um die volle Hubhtéhe gehoben. Es ist daher klar, daf bei gleich-
méRiger Verteilung der Muskelmasse {iber den ganzen Muskel die an der Muskel-
substanz geleistete Arbeit so ist, als wenn der Muskel sein eigenes Gewicht
um die halbe Hubh6he gehoben hétte. Die Gesamtenergie ist also gleich der
Summe aus den Produkten erstens: des gehobenen Gewichtes p und der Hub-

héhe h, zweitens: des Muskelgewichtes m und der halben Hubhohe also
ph + m-,
XIl. VerkirzungsgroRe.
Die Verkiirzung der einzelnen Muskelfasern kann im Tetanus 60—80%
ihrer Ruheldnge ausmachen. Die Verkirzungsgréfle des Muskels ist also von

der Faserldange abhédngig. Sie ist im Tetanus groRer als bei Einzelzuckungen;
fir trdge Muskeln des Frosches etwa neunmal, fur flinke dreimal so groR.

XII. Erregung des Muskels.

Unter normalen Bedingungen wird der Muskel durch die Reizung seines
Nerven erregt. Man bezeichnet dieses natiirliche Erregungsmittel als ad-
quaten Reiz. Andererseits ist der Muskel auch durch kunstliche Reize aller
Art, wie mechanische, chemische, osmotische, thermische und elektrische Reize
erregbar. Diese bezeichnet man als inaddquate Reize.

Da jeder Muskel von Nervenfasern durchsetzt ist, so ist der Zweifel be-
rechtigt, ob der Erfolg der direkten Reizung nicht auf der Erregung von Nerven-
fasern beruht. Will man feststellen, ob der Muskel direkt reizbar ist, so muf}
man die Nervenfasern ausschalten. Dies gelingt mittels des Kurare, eines
Giftes, welches zahlreiche Stdmme Siidamerikas zu Jagd und Kampf benutzen.
Seine Wirkung besteht darin, daf die Muskulatur und das Nervensystem
vollkommen intakt bleiben, wéhrend die Nervenendorgane geldéhmt werden.
Da der Muskel auch nach Kurarevergiftung fir inad&quate Reize erregbar
bleibt, so ist damit die direkte Erregbarkeit des Muskels bewiesen.

XIV. Reizung des Muskels.
Der Muskel ist fur mechanische, chemische, osmotische, thermische und elek-
trische Reize erregbar. Die ersten drei Reizgattungen sind im Vergleich mit der



45

letzteren wenig untersucht. Die Betrachtung beschrénkt sich daher auf die
elektrische Reizung. Da die Resultate im wesentlichen dieselben sind wie bei
der Nervenreizung, so sei auf das Kapitel Il verwiesen.

XV. Elektrotonus s. Kap. II, S. 17.

XVI. Elektrische Erscheinungen am Muskel.

Sie sind in allen wesentlichen Punkten denen der Nerven gleich (s. Kap. 1),
in einigen wichtigen Punkten missen die Erfahrungen am Muskel zur Er-
ganzung dessen angefuhrt werden, was bereits beim Nerven angefiihrt ist.

Die Aktionsstréme der Muskulatur sind kraftig genug, um einen Nerven
zu erregen, der Uber einen gereizten Muskel gelegt worden ist: sekundére
Zuckung, sekundédrer Tetanus von Matteucci. Die sekundére Zuckung
kann man beobachten, wenn der N. ischiadicus eines Frosches auf das schlagende
Froschherz gelegt wird. Kurz vor jeder Systole zuckt der Froschschenkel.
Auch am N. phrenicus von Warmblitern, wenn er aus seiner Scheide isoliert
ist und nun auf das schlagende Herz gebracht wird, sieht man in analoger
Weise Erregungen an den daraus hervorgehenden Zuckungen des Zwerchfelles.

Der Aktionsstrom des Muskels fallt in das Stadium der latenten Reizung.
Bei dem soeben beschriebenen Versuche am Froschherzen kann man
sich von dieser Tatsache ohne weiteres uberzeugen, denn die Zuckung des
Schenkelmuskels geht hier der Systole deutlich voran. Bei schneller ver-
laufenden Zuckungen hat man dasselbe durch graphische Aufzeichnung der
Zuckungskurve und des Aktionsstromes zeigen kdnnen.

Muskelzuckungen, welche durch natirhche Innervationen ausgeldst
werden, bestehen, wie bereits erwéhnt, aus einer Reihe von Einzelaktionen.
Das zeigt sich am sogenannten Muskelton und findet auch seinen Ausdruck
im Ablauf der Aktionsstrome, die hier ebenfalls aus einer Reihe von Einzel-
aktionsstromen bestehen. Im Gegensatz dazu liefert der kiinstliche Einzelreiz
einen zweiphasischen Aktionsstrom.

XVII. Warmebildung im Muskel.

Die Muskeln zeigen auch in ruhendem Zustande dauernd Bildung von
Warme. Mit der Téatigkeit nimmt die Wérmeproduktion zu.

Wenn man einen Muskel mit gleich starken Reizen bei zunehmender Be-
lastung reizt, so steigt die mechanische Arbeit des Muskels mit zunehmender
Belastung; zugleich steigt auch die Warmeproduktion. Die gesamte, vom
Muskel erzeugte Energie ist gegeben durch die Summe aus mechanischer
Arbeit und Warme. Die Muskelmaschine arbeitet um so 6konomischer, je
groRer die mechanische Arbeit im Verhéltnis zur Warmeproduktion ist. Ver-
suche haben nun gelehrt, dal der Muskel in gewissen Grenzen um so 6ko-
nomischer arbeitet, je stirker er belastet ist, wie die Tabelle auf S. 46 lehrt.

Aus der Tabelle geht hervor, dall bei mittlerer Belastung die mechanische
Arbeit etwa ein Viertel der Warmeproduktion betrégt, wahrend sie bei geringer
Belastung auf etwa ein Siebzehntel sinkt.

Der Muskel produziert auch Warme, wenn er sich kontrahiert, ohne Arbeit
zu leisten. Das ist z. B. der Fall, wenn die Verklrzung durch zu groRe Be-
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Warmeproduk- Arbeit in Warmeaquiva-

Belastung Lt - - lent der Arbeit uotient aus
in Gramm t'orll Iln Mikro- Gramtmmllll- in Mikro- Artgeit und Warme
alorien metern kalorien
0 14, ff 0 0 0
20 18,3 465 1,09 1 16,7
40 19,7 802 1,88 1 105
80 23,9 1420 3,34 1 71
120 24,2 1914 4,50 1 54
160 25,8 2402 5,64 1 46
200 25,6 2905 6,83 1 37
160 26,2 2402 5,64 % 4,6
120 23,3 1914 4,50 1 52
80 21,9 1420 3,34 1 6,6
40 19,5 802 1,92 1 10,2
20 18,0 465 1,09 1 16,6
0 13,4 0 0 0

lastung verhindert wird, oder wenn der Muskel im Tetanus ein Gewicht ge-
hoben hdlt. In beiden Fallen leistet er keine mechanische Arbeit, vielmehr
tritt seine gesamte Energieproduktion in Form von Warme zutage. In diesem
Fall ist die Wé&rmebildung also das einzige MaR fur den Stoffverbrauch im
Muskel, wahrend bei gleichzeitiger Verkurzung der Stoffverbrauch proportional
der mechanischen Arbeit und der Wé&rmeproduktion ist.

Man ersieht aus dem Gesagten, dalR der Muskel einen groRen Teil seiner
chemischen Spannkrafte nicht in mechanische Arbeit, sondern in freie Warme
verwandelt. Er gleicht hierin allen Maschinen. Von Interesse ist es, den
Wirkungsgrad der Muskelmaschine mit dem technischer Maschinen zu ver-
gleichen. Man versteht darunter das Verhéltnis der nutzbaren Arbeit zu der
gesamten Energie. Bei Dampfmaschinen kann der Wirkungsgrad bis zu 1/,
bei Explosionsmotoren (Dieselmotor) bis zu a/25 ausmachen; der Muskel steht,
gunstigste Bedingungen vorausgesetzt, in der Mitte zwischen diesen beiden
mit 137 (vergleiche die Tabelle).

Eine wichtige Frage fur das Verstdndnis der chemischen Vorgénge im
Muskel ist die Feststellung des Zeitpunktes der Wé&rmebildung wéhrend
der Muskelzuckung. Nach neueren Untersuchungen féllt sie nur zum
Teil in die Phase der Verkiirzung, zum anderen Teile in die Erschlaffungszeit.
Dieser zweite Anteil der Warmeerzeugung im Muskel fallt weg, wenn die Sauer-
stoffzufuhr gesperrt ist. Man ist deshalb zu der Vorstellung gekommen, daf3
die S. 47 geschilderten chemischen Prozesse im Muskel, der ProzeR wéhrend
der Verkirzung sowohl wie der ihm folgende Oxydationsprozefl, mit Warme-
bildung verbunden seien. Diese Folgerung ist aus dem Vergleiche der Wérme-
entwicklung in einem lebenden und einem toten Muskel geschlossen worden,
welche beide mit Wechselstromen tetanisiert wurden. Bei dem lebenden Muskel
uberdauerte die Wérmebildung den Akt der Durchstrémung wesentlich.

Die beiden Prozesse sind den Vorgéngen bei Ladung und Entladung
eines Akkumulators zu vergleichen: der erste ist analog der Entladung unter
Leistung von Wé&rme und Arbeit, der zweite der Ladung unter Umwandlung
von AVarme aus Verbrennungsprozessen in energiehaltiges Material.
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XVII- Stoffwechsel der Muskeln.
(S. auch Oppenheimer, Grundrif} der Biochemie, 3. Auflage.)

Uber den Stoffwechsel des Muskels kann an dieser Stelle nur insoweit be-
richtet werden, als dasVerstandnis derVVorgénge bei der Kontraktion es erfordert.
Im (brigen verweise ich auf die betreffenden Kapitel der Biochemie.

Von den Stoffen, welche den Muskel zusammensetzen, scheinen die Eiwei3-
kdrper Myosin und Myogen bei der Kontraktion keine Rolle zu spielen. Voll-
kommen unklar ist die Rolle der Fette und Lipoide, wéhrend Uber der Be-
deutung der Kohlehydrate, Glykogen, Dextrin, Maltose, Glukose, ein wenig
mehr Licht liegt. In geringer Menge finden sich im Muskel die friher als
Extraktivstoffe bezeichneten Koérper, 1. stickstoffhaltige: Kreatin, Kreatinin,
Farbstoffe, 2. stickstoffreie: Inosit, Fleischmilchsédure. Von anorganischen
Stoffen findet man Salze und Gase, von letzteren Kohlenséure und Stickstoff.
Bemerkenswert ist, dal} freier Sauerstoff aus dem Muskel nicht auspumpbar ist.

Um zu erkennen, welche Bedeutung die genannten Stoffe fir die Muskel-
zuckung haben, sind zunédchst die materiellen Verdnderungen des Muskels
wahrend der Tétigkeit zu untersuchen. Es ist seit langem bekannt, dalR der
Muskel sowohl im Korper als auch in ausgeschnittenem Zustande bei seiner
Arbeit mehr Kohlensdure erzeugt und mehr' Sauerstoff verbraucht als in der
Ruhe. Ferner weill man, dalR die Muskelarbeit anaerob, d. h. ohne Sauerstoff-
verbrauch lange Zeit weitergeleistet werden kann. Dabei wird Kohlenséure
abgegeben. Deshalb lag zundchst die Annahme nahe, die Muskeltatigkeit
beruhe auf einem Spaltungsprozel, einer Art von Géarung, bei welcher eines
der Spaltungsprodukte Kohlensdure sei. Es hat ich aber gezeigt, daR die
Kohlensdure, welche bei anaerober Tatigkeit erzeugt wird, aus dem Mono-
natriumkarbonat des Muskels stammt. Sie wird aus diesem Salze ausgetrieben
durch eine Sdure, die bei der Muskeltatigkeit entsteht. Es scheint sich dabei
um Fleischmilchséure zu handeln. Die Milchsaure wére daher als eines der
Spaltungsprodukte bei der anoxybiotischen Tatigkeit des Muskels anzusehen.

Far ihre Bildung kommen in erster Linie die Kohlehydrate des Muskels
in Frage. Hierfur spricht vor allem die Tatsache, dall diese bei der Muskel-
tatigkeit in erster Linie verbraucht werden. Sie sind aber nicht die unmittel-
bare Vorstufe der Muskeltatigkeit; das geht daraus hervor, dall Milchsdure
im Muskel gebildet werden kann, ohne daR der Kohlehydratgehalt sich &ndert.
Das geschieht z. B. beim Zerschneiden von frischen Muskeln oder im Muskel-
presaft. So ist man zu der Vorstellung gekommen, dal aus den Kohlehydraten
sich eine Vorstufe der Milchsdure bildet, die man Laktazidogen genannt hat.
Nach Embden ist das Laktazidogen mit Hexosediphosphorsdure identisch
CeH1004(PO4H?2).- Diese Verbindung ist aus der Hefegdrung bereits bekannt.
Aus ihr soll bei der Muskeltétigkeit die Milchsaure gebildet werden. Als Stiitze
far diese Anschauung dient der Befund, dal im PreRsaft von Muskeln neben
Milchsdure Phosphorsdure auftritt und daf Zusatz von Hexosediphosphor-
sdure die Milchsdurebildung im Prel3saft vermehrt, was andere organische
Phosphorverbindungen des Organismus nicht tun. Wir kénnen also annehmen,
daBR bei der Tatigkeit des Muskels Milchsédure aus Kohlehydraten entsteht.
Das zeigt sich auch an dem Sauerwerden der Reaktion des Muskels gegen
Lackmuspapier bei der Tétigkeit.
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Der Milchséduregehalt des Muskels nimmt mehr und mehr zu, wenn die
Sauerstoffzufuhr zum Muskel gesperrt ist, dabei ermidet der Muskel mehr
und mehr. Sauerstoffzufuhr beseitigt die saure Reaktion des Muskels und
zugleich die Ermidungserscheinungen.

Wir kommen daher zu dem Schlisse, daf die Muskelverkirzung
nicht aus einem Oxydationsvorgange resultiert. Die Oxydationsprozesse
setzen erst spéter ein; sie scheinen der Zerstdérung schadlicher Stoffe zu
dienen, in erster Linie vielleicht der Milchsdure, daneben vermutlich auch
dem Aufbau energiegebender Substanz.

Fir den Ruhetonus des Muskels nehmen manche Autoren einen be-
sonderen Stoffwechsel an, indem sie Verbrauch eiweiRartiger Substanz aus
der Vermehrung des Kreatingehaltes des Muskels im Tonus schlieRen, wéhrend
Glykogen gespeichert werden kann. Wenn wirklich wahrend der tonischen
Kontraktion nennenswerte Mengen Eiweil3 verbraucht wirden, so miRte man
das an den lbrigen Zeichen des Stoffverbrauches, Warmebildung usw. wahr-
nehmen koénnen. Das scheint aber bei dem Ruhetonus nicht der Fall zu sein.

XIX. Ermidung und Erholung des Muskels.
Die Ermudung der Muskulatur zeigt sich erstens in einer Abnahme der
Zuckungshdhe und an einer Verldangerung der Zuckungsdauer. Sie ist ferner
abhéngig von der Art der Reizung.
Bei Anwendung rhythmischer Reize
zeigt sich, wenn diese untermaximal
sind, ein Ansteigen der Zuckungs-
héhe mit jedem neuen Reize bis zu
einem Maximum, dann bleibt die
Zuckungshohe eine Zeitlang unver-
&ndert, um dann langsam, aber
kontinuierlich abzusinken (Treppe).
Verwendet man maximale Reize,
so sinken die Zuckungshdhen von
Zuckung zu Zuckung kontinuier-
lich ab.

Den EinfluR der Ermidung auf
die Dauer der Zuckung illustriert
Abb. 28, in welcher die Kurven-
scharen 1—6 die ersten Zuckungen
von je 50 darstellen. Wie man sieht,
werden die Zuckungen immer ge-
dehnter, ohne dal} die Héhe wesent-

Verlangerung der Zuckungsdauer durch Er- &bnahme.
miidung des Muskels. (Nach Rollett.) Von groftem Einflisse auf die
Ermudung ist die Zahl der Reize in
der Zeiteinheit. Es gibt am normalen blutdurchstrémten Muskel fiir jeden Muskel
eine besondere Reizperiode, bei welcher eine Ermidung nicht eintritt. Fur
die Muskulatur des Herzens und der Atmung ist diese Periode von der Natur
gegeben. Sie betrdgt fur den Herzschlag beim Menschen 72 und fir die Atem-
muskulatur 16 in der Minute. Andere Muskeln zeigen andere Perioden. Den
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EinfluR der Reizfrequenz auf die Ermuidung illustrieren die Kurven der
Abb. 29.

Sie sind samtlich bei gleicher Lineargeschwindigkeit der bewegten Schreib-
flache aufgenommen. Aus ihnen geht hervor, dal8 die Ermiidung um so schneller
eintritt, je frequenter die Reizung ist, sowie dal sie von einer bestimmten
Frequenz ab ausbleibt.

Von sehr bedeutendem Einflisse auf die Schnelligkeit der Ermidung ist
selbstverstandlich die GrofRe der Arbeit, welche bei jeder einzelnen Aktion
geleistet wird. Die Ermidung tritt um so schneller ein, je groRer jene ist.
Die Erholungspausen missen daher entsprechend verldngert werden. Die
Kunst, ausdauernde Arbeit zu leisten, besteht also darin, nach jeder Arbeits-
groRe die zur Erholung des Muskels nétige Ruhezeit einzuschalten.

Je weiter die Ermiidung vorgeschritten ist, desto langer muf? die Erholung
dauern, wenn der Muskel wieder voll leistungsféhig werden soll.

Abb. 29.
Verlauf der Ermidung bei verschiedener Frequenz der Reizung. (Nach maggiora.)

Bei den Ermidungserscheinungen hat 'man zu beriicksichtigen, dall auch
die nervésen Mechanismen ermiden. Das zeigt sich besonders beim Einliben
von Arbeitsleistungen. Hier wirkt anhaltendes Uben vielfach schadlich, ja,
es kann gewonnene Féhigkeiten wieder vernichten. Werden Ubungen und
Arbeitsleistungen unter Berlicksichtigung der oben entwickelten Gesichts-
punkte vorgenommen, so kdnnen sie zu einer Vermehrung der Leistungsfahig-
keit fuhren, welche auch im anatomischen Verhalten des Muskels in einer
Zunahme seines Volumens ihren Ausdruck findet.

Die Erfahrungen der Muskelphysiologie, wie sie soeben mitgeteilt sind,
hat man fur die Arbeit der Berufsarbeiter in dem sogenannten Taylorsystem
verwertet. So ist es z. B. gelungen, bei Schaufelarbeiten durch systematische
Verdnderung der geschaufelten Last die geleistete Arbeit fast zu vervierfachen,
ohne dalR die Ermidung der Arbeiter dadurch vergréfRert worden ware.

XX. Ursache der Ermidung.
Die Ermidung kann ihren Grund haben in Mangel an energiegebender

Substanz oder im UberschuR von Abbauprodukten, die bei der Muskeltatigkeit

W eilR, Biophysik. 2. Aufl. 1 4
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entstehen.  Wir wissen, daR bei der Muskeltatigkeit Kohlensdure und andere
Séuren, darunter Milchsdure, gebildet werden. Beide ldhmen die Tatigkeit
der Muskeln. Es ist daher notig, daB sie weggeschafft werden. Einen Beweis
dafur, dalR derartige Stoffe in der Tat bei der Arbeit gebildet werden, liefert
die Tatsache, dalR Extrakte ermudeter Muskeln, frischen Tieren eingespritzt,
bei diesen Ermudung hervorrufen.

DaR auch der Mangel an energiegebenden Stoffen Ermidung des Muskels
erzeugen kann, ist selbstverstdndlich. Sobald daher die Dissimilationsprozesse
dauernd groRer sind als die Assimilationsprozesse, mufl Erschopfung des Mus-
kels aus Mangel an energiegebender Substanz eintreten. Dies kann man be-
weisen fur den Sauerstoff, dessen Mangel zwar eine Zeitlang ohne Schaden
ertragen wird, schliellich aber zum Aufhoren der Muskeltétigkeit fuhrt. Der
Mangel an energiegebenden Stoffen wirkt viel schédlicher als die Anh&ufung
ihrer Endprodukte. So erholen sich durch KohlensiureuberschuR geléhmte
Muskeln nach Hinwegschaffung der Kohlenséure wieder, wahrend aus Sauer-
stoffmangel langere Zeit geldhmte Muskeln endgiltig funktionsunfahig werden.

XXI, Muskelgefihl.

Die Muskeltatigkeit wird durch Empfindungen begleitet, welche durch
besondere sensible Nerven den Zentralorganen zugeleitet werden. Wir haben
durch diese Empfindungen Kenntnis von dem Grade der Anstrengung, der
Verkirzung und der Ermidung des Muskels. Bei zu groBer Inanspruchnahme
des Muskels vermitteln die Muskelnerven Schmerzempfindungen und wirken
auf diese Weise regulierend auf die Tatigkeit der Muskeln ein.

XXII. Lebensbedingungen des Muskels.

UnerlaBlich fur das Leben des Muskels ist seine Versorgung mit arteriellem
Blute. Absperren der Blutzirkulation fihrt zur L&hmung und zum Tode.
Bei der Tétigkeit ist die Blutversorgung des Muskels erheblich gréfer als in
der Ruhe. So steigt z. B. fur den Lippenheber des Pferdes die Blutmenge,
die ihn in der Tatigkeit durchstromt auf 85% des Muskelgewichtes, wahrend
sie in der Ruhe nur 171/2% desselben betrdgt. Die Blutgefdle des Muskels
zeigen bei der Tatigkeit eine erhebliche Erweiterung.

Eine zweite Lebensbedingung ist der Zusammenhang des Muskels mit dem
Zentralnervensystem. Dauernde Unterbrechung dieses Zusammenhanges fuhrt
zum Untergange oder der Degeneration des Muskels. Nach der Ldsung des
Zusammenhanges zwischen Muskel und Zentralorgan ist seine Erregbarkeit
zunéchst herabgesetzt. Nach einigen Tagen wird sie erh6ht, was einige Wochen
andauert. Danach sinkt sie allmé&hlich durch Monate hindurch. Waéhrend
des Stadiums der erhéhten Erregbarkeit treten am Muskel vielfach Zuckungen
einzelner Muskelbindelchen auf, eine Erscheinung, die man auch beim Ab-
sterben beobachtet, man nennt sie fibrillare Muskelzuckungen.

Bei dauerndem Nichtgebrauch erfahrt der Muskel eine Reduktion seines
Volumens und seiner Leistungsféhigkeit, geht aber nicht zugrunde. Aus dieser
LAtrophie* kann er durch Ubung wieder normal gemacht werden.

Zu den Lebensbedingungen gehort auch die Unversehrtheit des flussigen
Milieus, welches die Muskelfasern umgibt.
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Man kann Froschmuskeln durch Auslaugen mit einer 7% Rohrzucker-
lésung unerregbar machen. Durch Ubertragung in Salzlésungen kann die
Erregbarkeit wiederhergestellt werden. In der folgenden Tabelle sind im
vertikalen Kopfe die Anionen, im horizontalen die Kationen aufgereiht. Die
Zeichen in den Stdben bedeuten die Wirkung der lonenkombinationen auf
geldhmte Rohrzuckermuskeln. + bedeutet, daB die Erregbarkeit wieder-
kehrt, — das Gegenteil.

K Rb  NH, Cs Na Li Ba Ca Mg

Tartrat +

SO, — — — + +

HPO, + +

Acetat + +

a — + + + + + + +
Br — — +

no3 — + +

J — — I +

Die wiederherstellende Wirkung der Kationen geschieht abnehmend in
der Reihenfolge
Na, Li, Cs, NH4 Rb, K,
die der Anionen
SCN, J, NO03 Br, Cl, CH3XOO, S04, Tartrat, Zitrat,

Die Salze des Kaliums mit den Anionen Sulfat, Tartrat, Phosphat, Athyl-
sulfat, Acetat dringen nicht in den Muskel ein und I&hmen ihn doch. Seine
Erregbarkeit kehrt in Kochsalzlgsung schnell wieder. Dagegen lahmen die
Kalisalze mit dem Anion Chlorid, Bromid, Zitrat, Jodid, indem sie in den
Muskel eindringen. Die Lahmung geht in Kochsalzlésung nicht zuriick. Man
erklart die Wirkung der ersten Gruppe durch Einflusse der Salze auf die Kolloide
der Plasmahaut.

Auch auf das elektromotorische Verhalten der Muskeln wirken die Salze
ein. Im allgemeinen besteht Parallelismus zwischen der Aufhebung der Erreg-
barkeit und der Entstehung eines Ruhestromes durch Eintauchen in Salz-
lésungen.  Umgekehrt stellen diejenigen Salze, welche das elektrische Ver-
halten des Muskels nicht alterieren, die Erregbarkeit der Rohzuckermuskeln
wieder her.

XXIIl. Totenstarre, Warmestarre, Wasserstarre.

Nach dem Tode verlieren die Muskeln dauernd ihre Erregbarkeit. Dabei
&ndern sie ihr physikalisches Verhalten sehr wesentlich, indem ihre Konsistenz
teigig wird, sie sich weder dehnen lassen, noch sich auf Reize verkirzen. Ihr
Aussehen ist opak und tribe. Man bezeichnet diesen Zustand als Toten-
starre des Muskels.

Die Starre beginnt nicht an allen Muskelgebieten im gleichen Zeitpunkte
nach dem Tode. Beim Menschen beginnt sie am Herzen und am Zwerchfell,

4%
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ergreift dann die Muskulatur der Kiefer und des Nackens, danach den Rumpf,
die oberen und zuletzt die unteren Extremitéten (Nystensch.es Gesetz). Andere
Warmbluter verhalten sich anders. Flinke Muskeln erstarren im allgemeinen
schneller als trage.

Die Erstarrung des Muskels gleicht in vielen Punkten dem Kontraktions-
vorgange. Am isolierten Muskel zeigt sich bei der Erstarrung eine Verkiirzung
und Verdickung ohne Voluménderung. Bei der Verkirzung kann Energie
entwickelt werden, welche an GroRe zwischen der Energie der Einzelzuckung
und des Tetanus steht. Ferner entwickelt die Muskulatur bei der Erstarrung
Warme. Sie ist wie bei der Zuckung das Resultat chemischer Prozesse. Auch
im chemischen Verhalten dhnelt der erstarrende Muskel dem gereizten. Es
entsteht Kohlensdure und eine Sdure, die blaues Lackmuspapier rotet, wahr-
scheinlich Milchsdure. Der Glykogenvorrat nimmt bei der Erstarrung ab,
die Eiweilistoffe gerinnen.

Nach einiger Zeit l6st sich die Erstarrung wieder. Friiher glaubte man,
die Losung erfolge durch Verflissigung des Muskehnhaltes infolge der Faulnis;
man hat aber zeigen kdnnen, dal3 sie ohne die Gegenwart von Faulniserregern
ebenfalls eintritt. Der Vorgang gehort also unter die sogenannten autolytischen
(s. S. 10).

Worin das Wesen der Totenstarre besteht, weil man nicht. Bemerkens-
wert ist, daB reichliche Versorgung des Muskels mit Sauerstoff die Totenstarre
verhindert. Diese Tatsache ist angesichts der oben fur die Kontraktionsféhig-
keit des Muskels entwickelten Bedeutung des Sauerstoffes von besonderer
Bedeutung.

Auf den Eintritt der Totenstarre hat das Zentralnervensystem einen
groBen EinfluR. Durchschneidung des zugehdrigen Nerven verlangsamt, sub-
minimale Reizung beschleunigt den Eintritt der Starre.

Ebenso tritt sie mit steigender Temperatur beschleunigt ein. Temperaturen
von 40° bringen den Froschmuskel, von 45—50° den Warmblutermuskel zu
sofortiger Erstarrung. Diese als W &rm estarre bezeichnete Totenstarre unter-
scheidet sich von der zuerst geschilderten dadurch, daR sie sich nicht wieder
l6st.

Wéhrend die Grenze von totenstarrem oder wérmestarrem Muskel gegen
lebendigen sich wie eine Demarkationsflache (s. S. 22) verhalt, zeigt ein
wasserstarrer Muskelteil keine Potentialdifferenz gegen einen normalen. Man
erzeugt die W asserstarre mittels Durchspiilung der Muskulatur durch destil-
liertes Wasser. Die Muskeln werden danach unter Krdmpfen starr und nehmen
ein opakes Aussehen an. Die Wasserstarre 1a3t sich beseitigen, wenn die Mus-
kulatur hinterher mit Ringerschex Ldsung durchspult wird. Sie scheint also
auf dem Herausdiffundieren von Elektrolyten aus der Muskelsubstanz zu
beruhen.

Eine besondere Art der Totenstarre ist die sogenannte kataleptische
Starre. Sie ist gelegentlich nach heftigen Muskelanstrengungen beobachtet.
Die Muskeln erstarren in dem Kontraktionszustande, den sie im Augenblick
des Todes hatten. Die Haltung des Korpers bleibt daher die gleiche wie im
Leben.
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Anhang.

1 Physiologie der glatten Muskeln.

Die Physiologie der glatten Muskeln setzt der Forschung erheblich gréRere
Schwierigkeiten entgegen als die der quergestreiften. Das hat seinen Grund
darin, dal sie reichlich mit Nerven und Ganglienzellen durchsetzt sind, welche
man im allgemeinen von ihnen nicht trennen kann.

Von mechanischen Eigenschaften ist bemerkenswert die groRe Dehn-
barkeit; dies zeigt sich an Hohlorganen mit glattmuskeliger Wand, die durch
den Druck ihres Inhaltes sehr stark ausgedehnt werden kénnen. Dabei kann
man beobachten, daR &hnlich wie bei Kautschukballons der Druck nicht pro-
portional der Dehnung zunimmt, sondern fur verschiedene Fillungszustande
gleich sein kann.

Der Kontraktionsablauf geschieht bei den glatten Muskeln prinzipiell
nicht anders wie bei den quergestreiften. Im allgemeinen dauert er l&nger.
Das zeigt sich an der Latenzzeit sowohl als auch an der Zuckung. So betrégt
die Latenzzeit fur die Kontraktion des Sphincter iridis bis zu /2 Sekunde.
Die Zuckungsdauer desselben Muskels mehr als 4 Sekunden. Die Muskidatur
des Froschmagens hat eine Latenzzeit von etwa 1 Sekunde, eine Kontraktions-
dauer von 75—100 Sekunden.

Fir dasselbe Objekt betrdgt die absolute Kraft 1—1,4 kg pro cm2 Muskel-
querschnitt. Die VerkirzungsgrofRe ist bei der Einzelzuckung gleich 45%,
beim Tetanus gleich 59% der Muskellénge.

Die Erregung wird von Muskelzelle zu Muskelzelle fortgeleitet. Das
Prinzip der isolierten Leitung existiert hier also nicht.

Alle die Reize, welche die quergestreifte Muskulatur erregen, wirken auch
auf die glatte, nur bedarf es hier erheblich gréBerer Energiemengen als bei
jener. Um den Magenring des Frosches durch eine Kondensatorentladung zu
erregen, sind 2000 Erg. nétig. (Beim Skelettmuskel 0,4 Erg.) Die durch diesen
Reiz ausgeltste Energie ist nur 50—100 Erg. Besonders bemerkenswert ist,
dall gewisse glatte Muskelzellen in der Iris von Amphibien durch Licht erregt
werden koénnen. Diese Zellen unterscheiden sich von ihresgleichen durch
Pigmentierung.

Bei wiederholter Reizung 1&Rt sich eine refraktire Periode an der nerven-
freien Muskulatur nicht nachweisen, wohl aber bei Erhaltung der Innervation.
Man hat diese Tatsache an der Ringmuskulatur des Katzendarmes nachweisen
kénnen, welche man leicht von ihrem Nervenzentrum, dem Auerbachschen
Plexus, trennen kann.

Durch die Reizung lassen sich auch Hemmungswirkungen auslésen, be-
sonders dann, wenn der Muskel sich in einem Zustande tonischer Kontraktion
befindet. So kann man die Kontraktion des SchlieBmuskels der Teichmuschel
durch Reizung ihres Nerven aufheben, ebenso den Tonus des Retractor penis.
Bekannt ist die Erscheinung auch an der Darmmuskulatur.

Die elektrischen Erscheinungen der glatten Muskeln sind im Prinzip
denen der quergestreiften gleich. Die tonischen Kontraktionen, wie sie z. B.
am SchlieBmuskel der Teichmuschel beobachtet werden, sind nicht wie beim
Tetanus des Skelettmuskels oszillatorischer Natur, sondern sie sind von einem
einzigen elektrischen VVorgang begleitet, der sich bei der Verkiirzung abspielt.
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Beim Retractor penis findet man dagegen Aktionsstrome, die in Intervallen
von 1/3bis Y9 Minute mit einer Geschwindigkeit von 1—7 mm in der Sekunde
sich im Muskel fortpflanzen.

Die glatte Muskulatur ist durch zwei Erscheinungen ausgezeichnet, welche
ihre Untersuchung sehr erschweren, durch tonische Kontraktionen und rhyth-
mische Zusammenziehungen. Oft gelingt es durch einen einzigen Reiz die
ruhende Muskulatur in rhythmische Erregung zu versetzen. An der Ring-
muskelschicht des Darmes verschwinden diese rhythmischen Zusammen-
ziehungen nach Abtrennung des Auerbachschen Plexus. Sie hangen hier also
von Zentralorganen ab. .

Uber die Natur der tonischen Zusammenziehungen s. S. 40.

2. Theorien der Muskeltatigkeit

Ahnliche Erwégungen wie bei der Protoplasmabewegung (S. 35) hat
man auch fur die Erklarung der Muskeltitigkeit angestellt. Ebensowenig
wie bei jener haben wir klare Vorstellungen, welche Ursachen die Inotagmen
zur Formverénderung bringen oder welche Prozesse die Oberfladchenspannung
veréndern.

DaR chemische Vorgénge in letzter Instanz die Ursache der Kontraktion
sind, ist ganz sicher. Wie diese Prozesse ablaufen, wei man nicht. Ein Teil
der Forscher nimmt an, daf hierbei entwickelte Warme alles weitere einleite,
andere nehmen an, dafl die chemischen Geschehnisse unmittelbar zur mecha-
nischen Wirkung kommen. Gegen die Anschauung, dal} die gebildete Warme
die Ursache fur die Kontraktion sei, sprechen die oben angefiihrten Beobach-
tungen, nach denen die hauptsédchliche Warmeproduktion dem Kontraktions-
vorgange folgt. Somit gewinnt die Meinung an Wahrscheinlichkeit, daB die
chemischen Prozesse unmittelbar zur Wirkung kommen. (Vergleiche S. 47
und Oppenheimer, Grundril der Biochemie.)

AuBer den obengenannten Folgen der chemischen Umsetzung hat man
noch Gerinnungen gewisser Teile des Muskels oder auch die Wirkung osmotischer
Kréafte in Betrachtung gezogen.

Ebenso dunkel wie das AVesen des Kontraktionsvorganges ist das der
Muskelerschlaffung.

Uber die Theorie der Fortleitung der Erregung s. S. 26. Von AlTchtigkeit
ist hier die Tatsache, dal} der Aktionsstrom der Kontraktion zeitlich vorausgeht.



IV. Kapitel.
Physiologie der Elektrizitatserzeugung.

A. Allgemeines.

Ein groRer Teil der elektrischen Erscheinungen an lebenden Gebilden
ist bereits bei der Besprechung der Eigenschaften der Muskeln und Nerven
(s. S. 22 ff.) behandelt worden. Die hier abgeleiteten Grundgesetze haben
ganz allgemeine Giultigkeit.

Jedes ruhende lebende Gebilde zeigt, solange es unversehrt ist, keinerlei
elektrische'Eigenschaften. Jede Verletzung erzeugt eine Potentialdifferenz,
welche von der verletzten Stelle zum unverletzten Gewebsinhalt gerichtet ist
(Demarkationsstrom). Wie eine verletzte Stelle verhdlt sich eine erregte
(Aktionsstrom).

Von diesen Gesichtspunkten aus ist jede Entwicklung von Elektrizitat in
lebenden Gebilden zu betrachten.

Auf Verletzungen hin sind Demarkationsstrome an zahllosen lebenden
Gebilden des Tier- und Pflanzenreiches beobachtet worden, so an Zellen der
Pilze, der Drusen und vieler anderer Gewebe. Ebenfalls als Demarkations-
strome zu erkldren sind die Buhestrome der drisigen Gebilde, der Haut sowie
der Schleimhdute. Man kann sie entstanden denken durch eine von der Zell-
oberflache zum Inneren fortschreitende schleimige oder hornige Metamorphose
des Protoplasmas. Die Dichtung dieser Strdme stimmt mit diesen Vorstel-
lungen uberein, sie sind von der Zelloberfliche zum Zellinhalt gerichtet.

Bei Beizung der Driusen von ihren Nerven aus treten Verdnderungen
dieser Strome auf, welche durch die Interferenz des Demarkationsstromes mit
einem Aktionsstrom erkldrt werden kénnen. Je nach dem Sitz der Erregung
kann dieser dem Buhestrom gleichgerichtet oder ihm entgegengesetzt sein,
so daR Verstarkung oder Schwichung desselben eintritt. Diese Anderungen
des Buhestromes verschwinden nach Anwendung von Giften, welche die Se-
kretion hemmen, z. B. von Atropin.

Einen einsteigenden, d. h. von der Zelloberfliche zum Inhalt gerichteten
Strom kann man an den SchweilRdrusen der Menschenhaut beobachten. Wenn
man beide Arme zu einem Galvanometer ableitet, so beobachtet man bei
Anstrengung der Muskeln des einen Armes einen Strom, der zur ruhenden
Seite gerichtet ist. Er rihrt von den Schweilldriisen der tatigen Teile her.
(Willkirversuch von du Bois-Reymond). Dieselbe Erscheinung beobachtet
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man bei Ableitung von zwei Hautstellen zu einem Galvanometer, wenn man die
Versuchsperson in irgendeiner Weise reizt (Berihrung, Licht, Schall). Der
Strom ist in diesem Falle immer so gerichtet, dafl die an Drisen reichere Haut-
stelle negativ wird. Aus dem Versuche folgt, da die Téatigkeit des Zentral-
nervensystems vielfach mit einer Innervation der Hautdriisen vergesell-
schaftet ist.

Hier ist kurz des sogenannten ,,psycho-galvanischen Reflexphdnomens®
Erwéhnung zu tun. Wenn man zwischen Menschenkdrper und ein Galvanometer
eine Stromquelle einschaltet, so entsteht ein Dauer-
strom. Dieser Strom erleidet eine Verstdrkung bei
Reizung eines Sinnesorganes und bei Affekten. Die
Verstarkung des Stromes kann einer Spannungszu-
nahme von 0,7 Volt entsprechen. Um das Auftreten
von Aktionsstromen kann es sich also nicht handeln,
da deren Potentialdifferenzen erheblich geringer sind.
Nun wei man, daB die menschliche Haut sehr stark
polarisierbar ist, inihr kdnnen Gegenkréfte von mehreren
Volt auftreten. Man weil3 ferner, dal’ die Polarisations-

. konstante protoplasmatischer Gebilde durch die Er-
Spannungsverteilung - . . . . .
bei einer keimenden  '€9UNg abnimmt. _Somlt erklgrt S|_ch die Erscheinung
Erbse. (Nachm aier-  durch Erregung reizbarer Gebilde in der Haut. Ver-
Heitingen.) mutlich handelt es sich um Drisen, dafiir spricht, dafl
Atropin das Phédnomen aufhebt.

An sich entwickelnden Individuen sieht man vielfach elektrische Vorgange,
so z. B. an keimenden Pflanzen und an sich entwickelnden Vogeleiern. Fir
die keimende Erbse zeigt dies Abb. 30. Ebenso ist das in Entwicklung be-
griffene Hlhnerei der Sitz von Potentialdifferenzen.

Auch an Pflanzen, die bewegliche Organe haben, wie z. B. bei den insekten-
fangenden Pflanzen, zeigen sich bei den Bewegungen Aktionsstrome. Darauf
kann hier jedoch nicht eingegangen werden.

Am méchtigsten zeigen sich die elektrischen Erscheinungen bei der Tatig-
keit an den im folgenden zu besprechenden elektrischen Organen.

Abb. 30.

B. Elektrische Organe.

Bei einer Reihe von Fischarten gibt es Organe, in welchen die Aktions-
strome die wesentliche Leistung des Organs darstellen. Man bezeichnet sie
als elektrische Organe. Die bekanntesten Vertreter unter den SlfRwasser-
fischen sind der Zitterwels (Malapterurus electricus) und der Zitteraal (Gym-
notus electricus), von Seefischen die Rochen (Torpedo marmorata und Tor-
pedo ocellata).

Die elektrischen Organe bestehen aus einem System von Geweben, deren
einzelne Elemente Pottaschen S&ulen gleichen. Die Bausteine eines solchen
Elementes sind wie die Platten einer Pottaschen Sdule tbereinander geschichtet.
Jedes Element wird von einer Faser des elektrischen Nerven innerviert. Die
Achsen der Plattenschichten liegen bei den SuRwasserfischen parallel der
L&ngsachse des Kdorpers, bei den Rochen senkrecht dazu.

Diese Organe sind befahigt, elektrische Entladungen zu uefern. Das
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Potential dieser Entladungen hangt ab von der Zahl der Platten, welche ein
Element ausmachen; es betrdgt beim Zitterwels tGber 200 Volt, fir jede Platte
0,048 Volt; beim Zitterrochen 31 Volt, 0,08 Volt fiir die einzelne Platte. Es
ist begreiflich, daR die elektromotorische Kraft des SiiRwasserfisches grofer
ist als die des Seewasserfisches, weil der Widerstand des Stfwassers erheblich
groRer ist als der des Seewassers. Entsprechend diesen Widerstandsunter-
schieden ist der innere Widerstand des elektrischen Organs beim SiifRwasser-
fisch betréchtlich groRer als beim Seewasserfisch. Es leuchtet daher ein, daR
der Zitterrochen trotz seiner geringen elektromotorischen Kraft sehr kréaftige
Schlage austeilen kann, da der gesamte Widerstand der Stromleitung, be-
stehend aus innerem Widerstand des Organs und &uRerem des Seewassers
gering ist.

Die Entladung des Organs erfolgt in der Natur willkurlich oder reflektorisch.
Durchschneidung des zugehdrigen Nerven hebt sie auf, Reizung erzeugt sie.
Sie erfolgt bei Einzelreizung des Nerven in einem einfachen elektrischen Vor-
gang von 0,006 Sekunden Dauer. Die natirliche Entladung geschieht os-
zillierend in Einzelstrémen von 0,002—0,005 Sekunden Dauer, die in Ab-
stdnden von 0,004—0,01 Sekunden erfolgen. Die Richtung des Schlages
hdngt ab von der Gestalt der Platten. Jede Platte wirkt senkrecht zu ihrer
Ebene. Die Eintrittsstelle der Nervenfaser ist negativ. So verlduft der Strom
im Korper beim Zitterwels kopfschwanzwérts, beim Zitteraal schwanzkopf-
waérts, beim Zitterrochen bauchriickenwérts. Die Muskulatur des Tieres wird
durch den Schlag nicht erregt.

Nach dem Beispiele der Muskulatur (s. S. 45ff.) sollte man erwarten, daR
bei den Entladungen des elektrischen Organes freie Warme auftritt. Das
scheint indessen nicht zuzutreffen. Trotz der betrdchtlichen Erzeugung von
Energie ist die Erwdrmung des Organes von Torpedo sehr gering, ja es kann
sich bei der Tatigkeit abkiihlen!

Die elektrischen Organe kénnen entwicklungsgeschichtlich als modifizierte
Muskeln betrachtet werden, von denen nur die Nerven und deren Endplatten
sdulenartig angeordnet Ubriggeblieben sind, und die kontraktile Substanz bis
auf eine Sohlenschicht an jeder Platte verschwunden ist. Wie die Erregung
des Muskels vom Nerven aus durch Kurare geldhmt werden kann, so wirkt
dieses Gift auch l&hmend auf das elektrische Organ.

Theorie der elektrischen Erscheinungen.
Hieruber s. S. 26.



V. Kapitel.

Organische Lumineszenz,

Die Fahigkeit, Licht zu erzeugen, ist im Tier- und Pflanzenreiche sehr
verbreitet. Sie findet sich in allen Klassen aufler bei den Sdugern und Vogeln
sowie bei den mehrzelligen grinen Pflanzen, In den Tiefen des Weltmeeres,
in denen vollige Dunkelheit herrscht, ist die Zahl der leuchtenden Lebewesen
besonders groR.

Viele Organismen, Protozoen, Bakterienarten und Pilze, leuchten bestandig,
solange ihnen Sauerstoff zur Verfugung steht. Andere Lebewesen leuchten

Abb. 31.

Leuchtorgane von Lycotheutis diadema von der Bauchseite. Aufnahme nach der Natur.
(Nach Chun.)

auf Reize hin besonders stark. Noctiluca miliaris, welche das Meeresleuchten
erzeugt, verstarkt ihr Leuchten auf mechanische Reize hin. So wirkt die
Bewegung des Wassers verstdrkend auf das Leuchten ein, auch chemische
Eingriffe haben &hnlichen Effekt.

Die hoheren Tiere scheinen das Leuchten unter der Herrschaft des Nerven-
systemes hervorrufen und einstellen zu kénnen. In unseren Gegenden kann
man sich leicht (berzeugen, daR das ,,Gluhwirmchen*, Lampyris splendidula,
bald leuchtet, bald dunkel ist.
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Bei allen leuchtenden Wesen ist die Gegenwart von Sauerstoff unerl&Blich
fir die Lichterzeugung. Die leuchtende Substanz kann bei einer Reihe von
Organismen nicht vom Erzeuger getrennt werden. Bei anderen Formen kann
man sie isolieren und auBerhalb des Korpers leuchten lassen. So &Rt sich
miie Leuchtsubstanz der Feuerfliege getrocknet monatelang aufbewahren, bei
Befeuchtung leuchtet sie wieder. Es wird angegeben, dal} bei Pholas dactylus,
der Bohrmuschel, die leuchtenden Stoffe durch Fermentwirkung aus Eiweil
entstehen. Nach neuen Untersuchungen beruht das Leuchten bei einer
groBen Zahl von Tieren und Pflanzen auf symbiontisch in ihnen lebenden
Leuchtbakterien.

Waéhrend bei den Einzelligen das Licht scheinbar in der ganzen Zelle er-
zeugt wird, sind bei den hoheren Organisationen, besonders im Tierreich,
besondere Organe, Leuchtorgane, vorhanden, deren Zellen die leuchtende
Substanz produzieren. Diese Organe sind vielfach nach Art der Scheinwerfer
gebaut.

Die spektrale Zerlegung des organischen Lichtes vieler leuchtenden Wesen
hat gezeigt, dafl es ein kontinuierliches Spektrum liefert, welches, verglichen
mit dem Sonnenspektrum, an beiden Enden verkirzt ist. Es reicht etwa
von den Wellenlédngen 0,640 fi bis 0,450 (i, wéhrend das Sonnenspektrum von
0,760 bis 0,397 U reicht. Die vorliegenden Analysen sind nicht zahlreich.
DaR es auch Tiere gibt, deren Spektrum sich anders verhalten muR, zeigen
Kephalopoden der Tiefsee. Bei einem derselben, Lycoteuthis diadema (Abb. 31)
sind ultramarinblaue, himmelblaue, rubinrote und farblos leuchtende'Organe
vorhanden. Es kommen aber auch rote Strahlen vor.



V1. Kapitdl.
Spezielle Physiologie der Bewegung

A. Statik und Lokomotion.

Mittels der Muskulatur wird eine grofle Mannigfaltigkeit von Bewegungen
im Korper erzeugt. Sie sollen in den folgenden Kapiteln behandelt werden.
Wir beginnen mit der Lehre von den Bewegungen des Korpers. Grundsatzlich
soll dabei auf eine Besprechung der Wirkung einzelner Muskeln verzichtet
werden. Das ist berechtigt, weil bei den Bewegungen des Kdrpers niemals
einzelne Muskeln sondern stets Muskelgruppen in Aktion treten. Wie die
resultierende Bewegung aus den Einzelaktionen der Muskelindividuen entsteht,
ist nur in den wenigsten Féllen analysiert worden.

I. Mechanik des Skelettes.

Die Skelettknochen sind grofRenteils gegeneinander beweglich. Nur
Knochen, welche durch Ndhte miteinander verbunden sind, kdnnen als eine
Einheit betrachtet werden. Wenig beweglich gegeneinander sind Knochen,
deren Verbindung knorpelig ist. Die Beweglichkeit dieser Synchondrosen
hangt ab von der Elastizitdt des Bindemittels, von der Ladnge und dem Quer-
schnitt der Svnchondrose. Hieruber siehe auch das Kapitel iber Atmung.

Ausgiebiger ist die Beweglichkeit zweier Knochen gegeneinander, welche
durch ein Gelenk miteinander verbunden sind. Die Gelenkenden der Knochen
stellen Flachen dar, welche mit einem Knorpeliberzug versehen sind, der
durch Befeuchtung mit Synovia schliipfrig gehalten wird. Die Beweglichkeit
in diesen Gelenken hangt von dem Bau der beiden sich beriihrenden Gelenk-
flachen ab, auflerdem auch von der Gegenwart von Mechanismen, welche die
Bewegung beschranken kdnnen: Hemmungsmechanismen.

Wenn man die organischen Gelenke mit denen der Maschinen vergleicht,
so zeigt sich im allgemeinen, dafl die Maschinengelenke zwanglaufig sind,
wahrend die meisten organischen Gelenke groRere Freiheit der Bewegung
aufweisen.

1. Bewegungsfreiheit.

Die Bewegungsfreiheit beinit man nach der Zahl der Bewegungsmadglich-
keiten. Ein starrer Korper, welcher vollkommen frei im Baume beweglich
ist, besitzt sechs Grade der Bewegungsfreiheit. Jede Verschiebung desselben
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in toto &Rt sich aus drei zueinander senkrecht erfolgenden Verschiebungen
ableiten. AuBerdem kann sich der Kérper noch um jeden beliebigen in ihm
gelegenen Punkt in beliebiger Richtung drehen. Auch diese Bewegung laRt
sich aus drei senkrecht zueinander erfolgenden Bewegungen ableiten.

Es ist klar, daB die Verbindung eines Korpers mit einem zweiten die
Freiheiten der Bewegung einschranken mu. Der durch die Gelenkverbindung
ausgelibte Zwang kann naturlich sehr verschieden grof? sein. Er ist abhéngig
von dem Bau des Gelenkes. Fir den Menschen gibt es im Hdchstfalle Gelenke
mit drei Graden der Freiheit.

In die Klasse der Gelenke mit drei Graden der Freiheit gehdren z. B.
das Hiftgelenk, das Schultergelenk, das System der beiden Kiefergelenke
des Menschen. Zwei Grade der Freiheit weisen auf: das Oberarmbeinspeichen-
gelenk, das Kniegelenk, das Handgelenk, die Gelenke an der Basis der mittleren
Finger, das Sattelgelenk des Daumens, das Auge. Einen Grad der Bewegungs-
freiheit haben: das Oberarmbeinellengelenk, das Speichenellengelenk, das
obere Sprunggelenk, die Gelenke zwischen den Finger- und Zehengliedern,
das Gelenk zwischen den beiden obersten Halswirbeln.

2. Freiheit in Gelenksystemen.

Wesentlich hdher kénnen die Bewegungsfreiheiten von Kdorperteilen sein,
welche Gelenksystemen angehdren. Gelenksysteme, ,kinematische Ketten*,
sind gelenkige Verbindungen mehrerer Kdérper untereinander. Sind die ein-
zelnen Glieder hintereinander geschaltet, so erh&lt man durch Addition der
Grade der Freiheit aller zwischenliegenden Gelenke die relative Bewegungs-
freiheit zweier nicht direkt benachbarter Glieder. Fir die Glieder der oberen
Extremitat ergibt sich daraus folgendes. Der Oberarm besitzt gegen die
Schulter drei Grade der Freiheit: Beugung und Streckung, Abduktion und
Adduktion, Rotation um die Léngsachse. Die Elle ist gegen das Oberarmbein
zwangldufig, hat also diesem gegeniiber einen Grad der Freiheit, also gegen
den Rumpf vier Grade der Freiheit. Die Speiche ist gegen die Elle zwangs-
laufig, hat also gegen den Rumpf finf Grade der Freiheit. Die Hand besitzt
gegen die Speiche zwei Grade, also gegen den Rumpf sieben Grade der Freiheit.
Da, wie oben abgeleitet, sechs Grade der Freiheit schon uneingeschrankte
Beweglichkeit im Raume bedeuten, so kann sich also die Hand innerhalb be-
stimmter, durch die Dimensionen der Armknochen gesetzter Grenzen gegen
den Rumpf so bewegen, als ob sie in gar keinem Zusammenhdnge mit dem-
selben stdnde. Das gilt natirlich auch fir alle Glieder der Hand.

Analoge Betrachtungen kann man fiir andere Gelenksysteme anstellen.

Von einer Besprechung der verschiedenen Gelenkformen muf3 hier ab-
gesehen werden; sie bildet ein Kapitel der Anatomie.

Die Grole der Bewegungsexkursion zweier Glieder, die gelenkig ver-
bunden sind, ist vielfach durch Hemmungsmechanismen beschrénkt. Als
solche wirken Knochenvorspriinge, wie z. B. das Olekranon, und Weichteile,
die das Gelenk umgeben, z. B. die Kapselbdnder, Muskeln, Haut.

1. Das Stehen.

Den Ausgangspunkt fir die Betrachtung der Lokomotion des Korpers
bildet die Analyse des Stehens. Wenn wir den stehenden Korper als voll-
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kommen starr ansehen, so ist aufrechtes Stehen nur dann mdglich, wenn sein
Schwerpunkt unterstiitzt ist. Vor allem ist also die Lage des Schwerpunktes
fur die Stellung zu bestimmen, welche der Korper beim Stehen annimmt.
Fir jede andere Korperstellung hat der Schwerpunkt natiirlich eine andere
Lage. Beim stehenden Menschen liegt er 4,3 cm hoher als die Mitte der Huft-
gelenke und 0,8 cm hinter deren Verbindungslinie.

Man bestimmt den Schwerpunkt, indem man die Schwerpunkte einzelner
Teile des Korpers bestimmt und hieraus den Gesamtschwerpunkt ermittelt.
Hierflr 148t man den Korper hart frieren und zerlegt ihn in Kopf, Rumpf,
Oberschenkel, Unterschenkel, FuB, Oberarm, Unterarm, Hand. Fir jeden
dieser Teile bestimmt man die Lage des Schwerpunktes. Dabei hat sich ge-
zeigt, daB der Schwerpunkt des Kopfes in der hinteren Schédelgrube unmittel-
bar hinter der Sehne der Sella turcica hegt, in einer Linie, welche durch die
oberen vorderen Ohrmuschelansdtze geht. Beim Rumpfe und bei den Gliedern
liegt der Schwerpunkt nahezu in der L&ngsachse. Unter Léngsachse versteht
man beim Rumpfe die Verbindungslinie der Mitte der Frontalachse beider
Huftgelenke mit der des Atlantookzipitalgelenkes. Bei den Gliedmalien liegt
der Schwerpunkt proximal von der Mitte des Gliedes. Man findet ihn, wenn

Abb. 32.
Unterstitzungsflache des Korpers beim Stehen.

man die Langsachse etwa im Verhéltnis von 4:5 teilt. Aus den Einzelschwer-
punkten kann man nun leicht den Gesamtschwerpunkt ermitteln, indem man
sukzessive fiir je zwei Schwerpunkte den gemeinsamen bestimmt durch Teilung
ihrer Entfernung im umgekehrten Verhéltnis der in den Schwerpunkten ge-
dachten MaBen. Solche Bestimmungen ergeben, dafl der Gesamtschwerpunkt
bei starker Beugung des Korpers auBerhalb desselben fallen kann.

Wenn der Kdrper nicht fallen soll, so muf? der Gesamtschwerpunkt unter-
stiitzt sein. Beim Stehen wird der Korper durch die FiBe gestltzt. Die
Korperlast ruht dabei auf der Flache der beiden FuRsohlen und der zwischen
ihnen liegenden Flache. Diese Flache wird begrenzt durch Linien, welche an
der FuBspitze 1,5cm, im ubrigen 3 cm innerhalb der &uBeren Grenze der
FuRflachen verlaufen.

Beim Stehen mit gespreizten Beinen wird diese Flache erheblich ver-
groRert. Zur Illustration diene die Abb. 32, in denen die Stelle, tUber welcher
der Schwerpunkt liegt, durch ein -f- bezeichnet ist.

Da die Teile des Korpers gelenkig miteinander verbunden sind, so ist
ein Stehen ohne Muskelwirkung nur dann mdglich, wenn die betreffenden
Schwerpunkte senkrecht Uber den Achsen der betreffenden Gelenke liegen.
Auch dann wirde das Gleichgewicht labil sein, es missen also die Gelenke
befestigt werden. Wie die Verhdltnisse in Wirklichkeit liegen, wird am besten
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betrachtet, indem man die Feststellung und Aquilibrierung in den einzelnen
Gelenken vom Kopfe an abwaérts betrachtet.

Der Schwerpunkt des Kopfes liegt etwa X2 cm vor der Frontalebene des
Atlantookzipitalgelenkes, der Kopf wirde also nach vorniber fallen. Hieran
hindert ihn die Nackenmuskulatur. Fallt ihre Wirkung weg, so sinkt der
Kopf in der Tat vornuber (beim Einschlafen).

Die vorniibersinkende Wirkung trifft auch die Halswirbelsaule, deren
Streckmuskeln ihr entgegenwirken.

Der Schwerpunkt des Rumpfes liegt 0,6 cm hinter der Frontalebene der
Huftgelenke, der des Kopfes 1 cm, ebensoviel dahinter der Schwerpunkt der
Arme. Also liegt der gemeinsame Schwerpunkt hinter den Huftgelenken.
Der Korper wirde also im Huftgelenk nach hinten tberfallen. Hieran hindert
ihn der lleopsoas und die ubrigen vor dem Hiftgelenk vorbeiziehenden Muskeln.

In der Hohe der Kniegelenke

fallt der Schwerpunkt der Uber
diesem liegenden Teile vor die
Frontalebene der Kniegelenke.
In den Kniegelenken wiirde daher
eine Bewegung im Sinne desVorn-
iiberkippens erfolgen mdussen.
Dieses wird verhindert durch die
Streckung des Gelenkes; ja dieses
muf durch die Anspannung der
Beugemuskeln vor Uberstreckung
bewahrt werden.

Im Niveau der FuBgelenke
fallt der Schwerpunkt der Uber
ihnen liegenden Kdorperteile vor
die Gelenke. Das hierdurch
notwendig werdende Vornuber-
fallen des Korpers wird durch

I1l. Das Gehen.
Es ist nach dem Gesagten leicht verstandlich, dal der Koérper aus dem
Stehen lediglich durch Nachlassen der Muskelspannung des Wadenmuskels
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in Bewegung versetzt werden kann. Danach wirde der Kdérper vornuber-
fallen. Um das zu verhindern, wird das eine Bein vorwarts gebracht, so dal
es dem fallenden Korper als Stiitze dient. Damit ist die Einleitung einer
Schrittbewegung gemacht.

Fir die Untersuchung des Ganges empfiehlt es sich nicht, in der begonnenen
Betrachtung fortzufahren, viel-
mehr soll im folgenden die Geh-
bewegung an der Hand der
Abb. 34 erlautert werden. Sie
stellt einen Doppelschritt dar,
das rechte Bein ist weil3, das
linke schraffiert gehalten.

Ein Blick auf die Abbildung
lehrt, dalR die Bewegung jedes
der beiden Beine in zwei Phasen
zerfallt: eine, in der der Ful}
den Boden berihrt LF, RF,
eine zweite, in der der FuR
schwebt. Beginnen wir die Be-
trachtung der Bewegung des
linken (schraffierten) Beines LF
in dem Moment, in welchem der
FuB nach der Phase des
Schwebens den Boden berihrt
(Abb. 34, 1).

Wie aus der Abbildung er-
sichtlich ist, beruhrt der FuR
den Boden zuerst mit der Ferse
(1). Dader Kdrper in Vorwarts-
bewegung begriffen ist, so ent-
stehtin der Ferse eine Hemmung
gegen diese Vorwartsbewegung.
Diese kann nur fortgesetzt
werden (nach dem Prinzip der
Tragheit), indem der Korper
sich im Kreise um den Stutz-
punkt, die Ferse des linken
Beines, als Mittelpunkt dreht.
Die Lage des Hiftgelenkes H
moge die Lage des Korpers
reprasentieren. Es wiirde also
beim Fortschreiten der Be-
wegung von 1 nach 3 der Korper

einen Kreis mit dem Radius HLF beschreiben. Hierdurch mufR der Korper
gehoben werden. Die Hebung wird noch vergrdRert durch gleichzeitige Streckung
des Beines im Knie. Wie man sieht, hat in 3 der Kdérper seinen hdchsten
Punkt erreicht. Geschahe seine Bewegung nun weiter auf der Peripherie
eines Kreises, dessen Radius das linke Bein bildet, so mfte der Kdrper nun-
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mehr sinken. In der Tat geschieht das auch, wie die Abbildung in 4, 6, 9 zeigt.
Dieses Sinken erfolgt aber nicht auf der Peripherie des gedachten Kreises,
sondern in einer flacheren Kurve. Der Grund liegt darin, daR das Bein wahrend
der Bewegung im FulRgelenk gestreckt wird. Dadurch wird der Badius groRer,
‘der Bogen also flacher. Die Energie, welche bei den Streckbewegungen des
Beines wirkt, ist die treibende Kraft beim Gange, sie schiebt den Kdérper vor-
warts. Die Streckung im FuBgelenk hat zur Folge, daR die Ferse vom Boden
abgehoben wird (6) und schlieBlich nur noch die Spitze der groRen Zehe den
Boden berthrt (9) (,,Abwicklung” des FuRes). Damit ist die Mdglichkeit
einer weiteren Entwicklung von vorwartstreibender Kraft erschopft.
Nunmehr beginnt die zweite Phase der Bewegung des Unken Beines: das
Schwingen. Das Bein wird plétzlich verkiirzt durch Beugung im Knie und
Dorsalflexion des FuRes. Hierdurch verliert es den Kontakt mit dem Boden

— s Sohle steht fest »ul = PuO berthrt den Boden

f»usendetel Sekunden — nnaene = Full schwingt IVei t * Bein steht senkrecht

i 1 it

Hechte Periode de» Schwingens Periode «les Stutzens Periode des Sterne *ns

Links  Periode du Stutzen« Periode de« Stammen« Periode des Schwingens

Abb. 35.

und schwingt wie ein Pendel durch die Schwere getrieben, aufRerdem aber
auch unter Wirkung von Muskelenergie, vorwérts (12, 15, 19). Wahrend des
Vorschwingens wird das Bein im Knie gestreckt (15, 19). Unmittelbar vor dem
Wiederaufsetzen auf den Boden tritt im Knie eine neue Beugung ein (1). Der
FulR wird wahrend des Schwingens zunehmend dorsal flektiert.

Wéhrend das linke Bein die soeben beschriebenen Bewegungen ausfihrt,
macht das rechte genau dieselben Bewegungen durch, nur sind die Phasen
beider Bewegungen gegeneinander verschoben. Im grofen und ganzen alter-
nieren die Bewegungen, wahrend das linke schwingt, berihrt das rechte den
Boden und umgekehrt. Bei genauerer Analyse zeigt sich aber, daf selbst
bei schnellstem Gange fur kurze Zeit beide FURBe den Erdboden berihren.

Besser als durch viele Worte werden diese Verhdltnisse durch die Abb. 35
erlautert.

Zum Verstandnis der Abbildung sei noch bemerkt, dal die Phase, wéhrend
der Berihrung des Bodens durch den Fuf’ stattfindet, vielfach in zwei Teile

WeiR, Biophysik. 2. Auil. 5
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eingeteilt wird: die Zeit des Stutzens und die Zeit des Stemmens. Das Stiitzen
beginnt in dem Augenblick, in welchem das Bein den Boden beriihrt (Abb. 34,1);
das Stemmen beginnt in dem Moment, in welchem der Kdérper nicht mehr
senkrecht Uber dem stitzenden FuBe sich befindet, also durch die Bewegung
im Bein vorwérts gestemmt werden kann (Abb. 34, 3, 6, 9).

Verhalten des Kdrpers beim Gehen.

Es ist nach dem Gesagten klar, daR der Schwerpunkt des Korpers beim
Gehen sich nicht in einer Horizontalen bewegen kann. In der Tat IaBt sich
leicht durch den Versuch zeigen, daR der Schwerpunkt Vertikalschwankungen
von 4 cm Hohe ausfihrt. Er liegt am hoéchsten in dem Momente, in welchem
das stutzende Bein senkrecht steht, am tiefsten zu der Zeit, da beide FlRe
den Boden berihren.

AuBer diesen Vertikalschwankungen zeigt der Schwerpunkt noch Seit-
waértsbewegungen. Sie betragen 15 cm. Der Schwerpunkt wird nach der
Seite des stitzenden Beines verschoben. Es findet also bei jedem Schritte
ein Heriberschieben des Koérpers nach dem stiitzenden Bein hin statt. Das
ist notig, damit der Korper nicht nach der Seite des schwingenden Beines
hin falle. In der Zeit, da beide FifRe den Boden beriihren, liegt der Schwer-
punkt in der Mittelebene der Gangbewegung.

Hierzu kommen noch Drehbewegungen des Korpers um die Vertikal-
achse. Das Becken dreht sich bei jedem Schritte um das stiitzende Bein nach
vorn, gleichzeitig fihrt die zugehdrige Schulter eine entgegengesetzte Be-
wegung aus. Hierdurch entstehen Schwingungen der Arme, welche in dem-
selben Sinne geschehen wie die Schwingungen des gegeniberliegenden Beines.

Aus der Bahn, welche der Schwerpunkt beschreibt, 143t sich die Energie,
welche auf ihn wirkt, berechnen. Da als zweiter Angriffspunkt der treibenden
Kraft der FuRboden anzusehen ist, so gibt der Druck des FuBes auf den FuR-
boden ein MaR fir diese Energie. Es hat sich gezeigt, dalR dieser Druck ein
Maximum ist in dem Augenblick, da der FuR den Boden mit der ganzen Sohle
beriihrt, er betrdgt das 1Y*fache des Korpergewichtes. Beim Beginn des
Stemmens ist er erheblich geringer, etwa gleich der Halfte des Kérpergewichtes.

IV. Das Laufen.

Das Laufen unterscheidet sich vom Gehen dadurch, dal® die beiden FiRe
niemals gleichzeitig den Boden beriihren. Die Abwicklung des Beines ge-
schieht beim Laufen so schnell, daf der Korper geschleudert wird und eine
gewisse Zeit beide FiiBe in der Luft schweben.

V. Das Springen.

Der Sprung wird erzeugt durch schnelle Streckung der beiden gebeugten
Beine. Hierdurch wird der Kdrper in die H6he geschleudert. Wird der verti-
kalen Kraft noch eine horizontale Komponente bei der Streckung beigegeben,
so kann gleichzeitig mit der Hebung des Korpers eine Vorwarts- oder Rickwarts-
bewegung desselben verbunden sein, sodaR also Hindernisse tibersprungen werden.
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VI. Das Schwimmen.

Das spezifische Gewicht des Korpers betrdgt 1,035. Im Wasser mul
der Korper daher langsam untersinken. Soll das vermieden werden, der
Korper also schwimmen, so mulR man entweder das spezifische Gewicht ver-
ringern oder Kréfte wirken lassen, welche den Korper heben.

Durch tiefste Einatmung sinkt das spezifische Gewicht auf 0,990. Man
kann also durch zweckmaRige Atmung den Kérper auf dem Wasser schwimmend
treiben lassen.

Andererseits kann man durch Druck auf das Wasser den Koérper heben.
Diesen Druck kann man mittels der Hand- und FuBflache ausiiben. Wirden
diese einfach vertikal auf und ab geschoben, So wiirde der Effekt der Abwaérts-
und Aufwartsbewegung sich aufheben. Deshalb 143t der Schwimmer beim
Druck auf das Wasser die vollen Flachen wirken und fiihrt dann die Glieder
in widerstandsfreier Haltung in die Ausgangsstellung zuriick. Da der Wider-
stand des Wassers dem Quadrate der Geschwindigkeit proportional ist, so
wird die Bewegung wirksamer, wenn sie heim Drucke nach unten mit groRerer
Geschwindigkeit geschieht als bei der Rickfihrung der Glieder.

VII. Das Fliegen.

Da das spezifische Gewicht des Koérpers der fliegenden Tiere grofRer ist
als das der Luft, so mufl beim Fliegen in ruhender Luft eine Kraft wirken,
welche den schwebenden Koérper hebt. Diese Kraft wird durch die Flugel-
bewegung erzeugt, analog den Bewegungen der Hande beim Schwimmen.
Die Bewegung besteht in einem schnellen Druck der Fligelflache nach unten,
wahrend der Riickschwung langsamer und in widerstandsfreier Haltung erfolgt.

Naher kann hier darauf nicht eingegangen werden, ebensowenig auf das
Fliegen in bewegter Luft beim sogenannten Segelflug.

B. Stimme.

Das Stimmorgan ist einer Zungenpfeife vergleichbar. Die Lungen im
Brustkorb bilden den Blasebalg, dessen Tatigkeit willkurlich reguliert wird.
Seine Luft streicht durch die Trachea, welche ein Analogon des Stiefels einer
Zungenpfeife bildet. Mittels der ausgetriebenen Luft werden die Stimm-
lippen des Kehlkopfes in Schwingungen versetzt. Diese stellen das Zungen-
werk der Pfeife dar. Uber ihnen liegt das Ansatzrohr: Rachem, Mund- und
Nasenraum. Die Wege des Studiums der Stimmorgane sind daher gegeben.

Uber die Bedeutung des Stiefels der Zungenpfeife des Stimmorganes
liegen so gut wie gar keine Untersuchungen vor. Wie aus Abb. 44 ersichtlich
ist, sind die Bewegungsvorgénge in der Stiefelluft wesentlich anders als die
auBerhalb der Pfeife. Vermutlich bilden sich auch in der Trachea Schwin-
gungen in stehender Welle aus, welche die Schwingungen des Zungenwerkes
der Stimmlippen unterstitzen.

I. Funktion des Kehlkopfes.

Die Stimmbénder haben mit den Zungen der Zungenpfeifen und der
musikalischen Instrumente, Klarinette, Oboe, Fagott kaum Ahnlichkeit.
5*
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Ihrer Gestalt nach kénnte man sie den Lippen des Mundes zur Seite stellen,
denen sie vollkommen in allen wesentlichen Eigentimlichkeiten gleichen.
Den Zungen gleichen sie in ihrer Funktion: periodische Unterbrechung eines
Luftstromes beim Durchtritt von einem Raum in einen anderen durch perio-
dische Bewegungen der Zunge.

Den Rahmen fur das Zungenwerk bilden die Knorpel des Kehlkopfes.
Die Stimmbéander sind vorn dicht nebeneinander im Winkel des Schildknorpels
befestigt. Die hinteren Ansatzpunkte liegen an den Proc. vocales der Giel3-
kannenknorpel. Beide Knorpel, Schild- und GieRkannenknorpel, sind ge-
lenkig mit dem Ringknorpel verbunden.

Epiglottis
. Cornu minus

.Cornu jn*ju*

Li»- hyotliyrcoideum lat__ .. Membrana hyothyreoide*

Cartilago triticea —

M.- aryepiglotticus—

Cartilago cuneiforniis
(wrisbergi)

Cartilago corniculata__
(Ssantorini)

M. arytaenoideus
transversus

Processus muscularis

Cornu inf,

Lig. ceratocricoideum post

__Plica aryepiglottica

__Tuberculum rpiglotticum

..Cornu sup

Apex cartllaginis
" arytaenoideae
Mm. arytaenoidei obliqul

Lamina'dextra ca(tilaginis
thyreoideae

.M. cricoarytaenoideus post,
.Cornu inf

Crista mediana

Paries membranaceus tracheac

Cartilagines tracheales

>Ligg. .anularia (trachealia)

Abb. 36.
Muskulatur des Kehlkopfes. (Nach rauber-kopsch.)

Durch die Bewegungen in diesen Gelenken kdnnen die vorderen Ansatz-
punkte der Stimmbé&nder den hinteren gendhert und von ihnen entfernt, die
Stimmbéander also entspannt und gespannt werden. AuRerdem besteht die
Maoglichkeit, die Proc. vocales der Giellkannenknorpel bis zur Berilhrung
einander zu ndhern. Hierdurch wird der nach hinten offene keilférmige Spalt
zwischen den beiden Stimmbéndern, die Stimmritze, geschlossen. Durch die
entgegengesetzte Bewegung wird sie gedffnet.

Die Artikulation zwischen Ringknorpel und Schildknorpel beeinfluf3t
nur die Spannung und Entspannung der Stimmbéander. Der Schildknorpel
ist um eine frontale Achse drehbar, welche durch seine Gelenke am Ring-
knorpel geht. Bei Bewegungen um diese Achse beschreibt der Ansatzpunkt
der Stimmbénder einen Bogen, welcher von hinten und oben nach vorn und
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unten geht. Die Bewegung des Knorpels geschieht also wie die in einem Schar-
niergelenk. Die Stimmbéander werden dabei gespannt, indem ihre Ansatz-
punkte voneinander entfernt werden.

Das Gelenk zwischen GielRkannenknorpel und Ringknorpel gestattet eine
ganz erheblich groRere Beweglichkeit der beiden Knorpel gegeneinander als
das Schild-Ringknorpelgelenk. Der Hauptgrund hierfir liegt darin, daR die
Gelenkflache des Ringknorpels klein ist im Verhdltnis zur Gelenkflache des
GieRBkannenknorpels. So ist — den Ringknorpel ruhend gedacht — von Be-
wegungen mdoglich: 1. Drehung um eine frontale Achse, 2. Drehung um
eine sagittale Achse, 3. Drehung um eine vertikale Achse. Dazu kommt noch

majus

0s hyoideum Lig. hyothyreo-

ideum tat.

Cartilago triticea
Lig. hyothyreoideum
medium Membrana hyo-
thyreoidea

M. thyreoepiglotticus Gornu sup

“Tuberculum cuneiforme
Incisura thyreoidea sup Lamma dextra cartila-
ginis thyreoideae
Tuberculum corniculatum

sant
(M. thyreoarytaenoideus (Santorini)

obliquus) Mm. arytaenoidei obliqui

M. thyreoarytaenoideus
externus Processus muscularis

M. cricoarytaenoideus lat. M. cricoarytaenoideus
post
Facies arlictilaris
thyreoidea

M. cricothyreoideus

.Lig. cricotracheale

Cartilagines tracheales
ligg. anularia (trachealia)

Paries membianaceus tracheae

Abb. 37.
Muskulatur des Kehlkopfes. (Nach rauber-kopsch.)

daR der GieRkannenknorpel sich in toto auf der Gelenkfldche des Ringknorpels
gleitend verschieben kann. Die Bewegungsmdglichkeiten sind also unbegrenzt,
ihre Zurickfihnng auf Drehung um bestimmte Achsen hat daher etwas Ge-
kiinsteltes.

Il. Muskeln des Kehlkopfes.
1 EinfluR auf die Stellung der Stimmbéander.
An den Knorpel setzt eine Reihe von Muskeln .an, welche die Weite der

Stimmritze und die Spannung der Stimmbdander dndern konnen (s. Abb. 36

u. 37).
Bei ruhender Muskulatur hat die Stimmritze dieselbe Weite wie in der
Leiche. Sie ist bedingt durch die Elastizitdt der Gewebe des Kehlkopfes.
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Man beobachtet diese Stellung bei ruhiger Atmung (Abb. 39). Wird das
Atembedurfnis groRer, so erweitert sich die Stimmritze (Abb. 38). Die trei-
bende Kraft fir diese Bewegung ist der M. cricoarytaenoideus posticus (a in
Abb. 40), welcher beiderseits neben der Mitte der Hinterflache der Ringknorpel-
platte entspringt und sich am Proc. muscularis des Gielkannenknorpels an-
setzt. Die Bewegung erfolgt hier wie um eine Achse, welche vertikal zwischen
Muskel- und Stimmfortsatz gelegen ist.

Abb. 38.

Stimmlippenstellung bei tiefster Einatmung. Der vordere Winkel der erweiterten Stimm-
ritze ist durch den nach hinten (bergelegten Kehldeckel verdeckt. (Photographie und
VergroRerung nach musehold.)

Um dieselbe Achse erfolgt die entgegengesetzte Bewegung: Anndherung
der Stimmfortsitze. Sie wird erzeugt durch den M. crico-arytaenoideus lateralis,
welcher beiderseits am oberen Rande des Ringknorpelbogens entspringt und
am Proc. muscularis ansetzt (1 der Abb. 41).

Durch die Wirkung der M. crico-arytaenidei laterales wird die Stimm-
ritze nicht vollkommen geschlossen, vielmehr bleibt im hinteren Abschnitt
eine dreieckige Offnung bestehen (2 der Abb. 41). Sie wird falschlich Atem-
ritze genannt. Eine Rolle spielt diese Offnung bei der Flistersprache, fiir
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welche sie den Luftstrom passieren 1&468t. Bei der Stimmgebung muR sie ge-
schlossen sein. Dies bewirkt der M. arytaenoideus transversus (2 in Abb. 41),

Schema d. Stimmritzen- Schema der Wirkung Schema der Wirkung
weite bei ruhender Mus- des Cricoarytaenoideus des Cricoaryteanoideus
kulatur des Kehlkopfes. posticus. lateralis.

(Nach Musehold.) (Nach Musehold.) (Nach Musehold.)

welcher die &uBeren hinteren Ré&nder der Stellknorpel verbindet, also Uber
die Hinterflachen desselben hinzieht.

Mittels dieser Mechanismen wird die Stellung bestimmt, man hat die
GieBkannenknorpel deshalb mit Recht als Stellknorpel bezeichnet.

2. EinfluB auf die Spannung der Stimmbéander.

Mit den Anderungen der Stimmbandstellungen gehen Anderungen der
Stimmbénder Hand in Hand. So wirken die Crico-arytaenoidei und der
Arytaenoideus transversus spannend bei ihrer Kontraktion.

Wirksam spannen die M. crico-thyreoidei die Stimmbénder bei ihrer
Kontraktion an. Wie oben gesagt, kann jeder Punkt des Schildknorpels
eine kreisformige Bewegung um die Ver-
bindungslinie der Gelenkflachen desselben
am Ringknorpel als Achse machen. Unter
dem Antrieb der Cricothyreoidei kann bei
feststehendem Ringknorpel der vordere An-
satz der Stimmbénder nach vorn und unten
bewegt, das Stimmband also verlangert
werden.  Steht der Schildknorpel fest, so

geschieht am Proc. vocalis eine Bewegung Abb. 42.
nach oben hinten infolge der entgegenge- Schema der beiden Portionen des
setzten Drehung des Ringknorpels. Das M. thyreoarytaenoideus.

Verhiltnis dieser Bewegungen des Schild- S Stimmritze. Mlateraler Muskelteil.
und Ringknorpels héngt von dem GroéfR3en-
verhdltnis der bewegten Massen ab. Vielleicht ist die spannende Wirkung
ohne Belang fiir die Stimmbildung und die Bedeutung des Muskels besteht
darin, dem Kehlkopfgerist eine héhere Festigkeit zu geben.

Am schwersten verstandlich ist allezeit die Wirkung des Thyreo-arytae-
noideus gewesen (Abb. 42). Er ist ein Muskel, dessen Fasern das prismatische
Stimmband vollstdndig ausfullen. Thr Verlauf geschieht zum berwiegenden
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Teile vom Winkel des Schildknorpels zum Vokalfortsatz — medialer Muskel-
teil —eund zum Muskelfortsatz — lateraler Muskelteil M — des Stellknorpels.
Durch die Kontraktion beider Teile werden die Insertionen des Stimmbandes
einander gendhert, das Stimmband wird also verkiirzt. Gleichzeitig erfolgt
eine Verdickung des Prismas. Zugleich hat die Vorwartsbewegung des Stell-
knorpels eine schlieBende Wirkung fir die Stimmritze; besonders kommt diese
dem lateralen Muskelteil zu, welcher gleich dem Crico-arytaenoideus lateralis
wirkt. Durch diese Wirkung und durch die Verdickung werden die Ré&nder
der Stimmbander gegeneinander gedriickt bis zur innigen Beriihrung. Die
Verdickung gibt sich durch die Wélbung der oberen Flache des Stimmbandes
kund.

AuBer diesen Muskeln sind im Stimmbande senkrecht oder schrdg zu
seiner Langsrichtung verlaufende Muskelfasern nachgewiesen worden, welche

Abb. 43.

1 Stimmlippen im Brustregister. Stimmritze geschlossen. Oberflache wulstig. — 2 Brust-

register, forte. UnregelmafRige Schleimverteilung (weil) auf der Oberflache der Stimm-

lippen infolge der Schwingungen in ihrer ganzen Breite. — 3 Brustregister, mezzoforte.

GlottischluB weniger fest. Der Schleim (wei) zeigt die Neigung, sich linienformig parallel

den Stimmlippenrandern anzuordnen. — 4—6 Stimmlippen im Falsettregister. —

7, 8 Stimmlippen im Brustregister in der Phase der Glottiséffnung. (Photogramme nach
Musehold )

an dem medialen Rande und den freien Flachen des Stimmbandes endigen.

Das Innere des Kehlkopfes ist von einer Schleimhaut (iberzégen, deren
Grundlage eine elastische Bindegewebshaut bildet. An dem freien Rande
des Stimmbandes ist sie bandartig verdickt und mit der Muskulatur des Stimm-
bandes verwachsen.

3. Bildung der Stimme.

In welcher Weise wird der Schall im Kehlkopf erzeugt? Hiertiber geben
Untersuchungen AufschluB, welche teils mittels Beobachtung oder Photo-
graphie des Kehlkopfgebildes, teils durch gleichzeitige Registrierung der
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Stimmbandbewegungen und der Druckschwankungen in der Luftréhre an-
gestellt worden sind.

Die Resultate der Beobachtungen des Kehlkopfes geben die Abb. 43.

Die Abbildungen 1, 2, 3, 7, 8 zeigen die Stimmlippen beim Singen eines
Brusttones, Abbildungen 4, 5 6 beim Singen eines Falsettones. Die drei
ersten Abbildungen (Brustton) zeigen die Stimmritze geschlossen, in der sieben-
ten und achten ist sie gedffnet. Die vierte bis sechste Abbildung (Falsetton)
zeigt eine offene Stimmritze. Die Schwingungsform der beiden Stimmarten
unterscheidet sich also dadurch, dall im Brustregister die Stimmritze getffnet
und geschlossen wird, im Falsettregister dagegen in allen Schwingungsphasen

1

Abb. 44.

1 Oben bedeuten die schwarzen Marken die Offnung der Glottis, das weiRe Intervall den

Schluf derselben. Die untere Kurve gibt die Druckschwankungen in der Luftréhre wieder

(Kalbskehlkopf). — 2 Die Kurve des Stimmklanges des Kalbskehlkopfes von 1. — 3 Kalbs-

kehlkopf. Die Dicke der oberen Linie gibt ein MaR fiir die Weite der ruhenden Glottis.

Die mittlere Linie zeigt die Anderungen der Weite beim Ténen. Die untere Kurve gibt

die Druckschwankungen in der Trachea wieder (Kalbskehlkopf). Die Periodenlange
entspricht in allen Abbildungen 210 Sek. (Nach w eig).

offen steht und nur der Grad der Offnung wechselt. Vergleiche die Bemer-
kungen zu den Abbildungen.

Dasselbe lehren die Abbildungen 44 (1, 2, 3).

Aus den Abbildungen geht hervor, daB die Stimmritze in jeder Schwin-
gungsperiode einmal geschlossen bzw. beim Falsetton einmal verengert wird.
Die Stimmbdander verhalten sich also nicht wie hdutige Membranen, welche
Transversalschwingungen ausfiihren; vielmehr kann man die Schwingung
jedes Stimmbandes mit der Bewegung einer aufschlagenden Zunge vergleichen.
Die beiden Stimmbéander wirden sich daher wie zwei aufschlagende Zungen
verhalten, welche gegeneinander schwingen. Man hat deshalb den Kehlkopf
als Gegenschlagpfeife bezeichnet.
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Der Druck, welcher zum Anblasen dieser Zungen noétig ist, wird zwischen
140—200 mm Woasser angegeben, beim lauten Stimmgeben steigt er bis fast

zu einem Meter. )
4. Die Klangfarbe der

Stimme.

Die Hohe des Stimm-
tones héngt von der Zahl
der Stimmbandschwingun-
gen ab, der Klang von dem
Intensitatsverhéltnis  der
Teilténe. Dieses ist bedingt
durch die Dimensionen des
Ansatzrohres, das ausVesti-
bulum laryngis, Cavum
pharyngonasale, Mund und
Nasenhdhle besteht. Durch
die Abmessungen dieser
Raume wird die Hohe der
Teiltdne bestimmt, welche
durch Resonanz verstarkt
werden. In der Ver-
schiedenheit dieser Hoéhlen
liegt die Ursache fiir den
Klangunterschied der Stim-
men verschiedener Indivi-
duen und fir die Mdglich-
keit, dafl eine Person den
Klang ihrer Stimme will-
kirlich modifizieren kann
(Né&seln, Kehlen usw.).

Beim  Frauengesang

chpfSt"T]me unterscheidet man drei

| Mitlelstimme verschiedene Stimmarten;

| Bruststimme Bruststimme,Mittelstimme,.

Umfang in Aus-  Falsettstimme, beim Man-

nahmefallen .

Abb 45 nergesang dagegen nur zwei,

Tabelle VON stockhausen-Spies. Brust- und Falsettstimme.

Uber Umfang und Lage
dieser Register der Stimme gibt das obenstehende Schema Aufschluf3.

C. Sprache,

Die Sprache setzt sich aus einer Reihe von Klidngen und Geréduschen
zusammen. Die klangartigen Laute werden unter Mitwirkung der Schwin-
gungen der Stimmbéander erzeugt, die gerduschartigen Laute entstehen ohne
diese Schwingungen.

I. Vokale.

Die Vokale entstehen entweder mit Stimme (gesprochen oder gesungen)

oder ohne Stimme (gefliistert). Es laRt sich durch Selbstbeobachtung leicht
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zeigen, dalR das Ansatzrohr des Kehlkopfes fiir jeden Vokal eine besondere
charakteristische Gestalt hat.

Das Ansatzrohr besteht aus zwei Ubereinanderliegenden Abteilungen, der
Nasenhdhle und dem Nasenrachenraum einerseits, der Mundhéhle, dem Schlund-
und Mundrachen andererseits. Nasenhdhle und Nasenrachenraum kdnnen
durch eine Klappe, das Gaumensegel mit dem Z&pfchen, von dem (ubrigen
Ansatzrohr vollkommen abgeschlossen werden.

Die Mundhéhle und der Rachen sind der wichtigere Teil des Ansatzrohres,
weil sie im Gegensatz zum Nasenrachenraum ihre Form in mannigfacher Weise
&dndern konnen. Dies ist mdglich durch die Art der Begrenzung. Nur die
Decke des Raumes, der Gaumen, ist kndchern, Seitenwénde und Boden sind
muskulés und kdnnen daher ihre Form d&ndern.

Am ausgiebigsten ist das mittels der Zunge mdglich. Sie kann durch
Muskelwirkung (Abb. 46) als Ganzes bewegt werden und auBerdem ihre Form

Proc. styloideus

M. glossopalatinus Tonsilla

_Dens
Incisivus

M. longitudina-
lis inf.

M. glosso-
pharyngeus

Abb. 46.
Muskulatur der Zunge. (Nach Rrauber-kopsch.)

&ndern. Im ganzen wird die Zunge bewegt 1. durch den M. genioglossus (Kinn-
Zungenmuskel), welcher die Zunge nach vorn und unten zieht; 2. durch den
M. hyoglossus (Zungenbein-Zungenmuskel), einen paarigen Muskel, der bei
beiderseitiger Wirkung nach hinten unten zieht, bei einseitiger Wirkung mit
entsprechender seitwérts wirkender Komponente; 3. durch den M. styloglossus
(Griffel-Zungenmuskel), welcher beiderseitig wirkend die Zunge riickwarts,
bei einseitiger Wirkung seitwarts zieht.

Die Formédnderungen der Zunge werden erzeugt 1 durch zwei Uberein-
anderliegende sagittale Muskelschichten, welche die Zunge verkiirzen und in
ihrer Langsrichtung wolben; 2. durch transversale Fasern, welche vom Septum
entspringen, zum Zungenrande und Ricken laufend, die Zunge verschmélern
und in der Querrichtung woélben; 3. durch vertikale Muskelfasern, welche an
der Zungenspitze vorkommend, diese ahflachen.

Durch die Wirkung dieser Muskeln, sowie durch die Beweglichkeit des
Mundbodens mittels der Unterkieferbewegungen, endlich durch die Anderungen
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der GrolRe der Munddffnung mittelst der Muskeln der Wange und der Lippen
ist eine grofle Vielgestaltigkeit der Form und eine ebenso grofle Mannigfaltig-
keit der GroRe der Mundhohle ermdglicht.

Hierdurch wird die Klangfarbe der Stimme erzeugt, welche am klarsten
in den Vokalen zum Ausdruck kommt. Bei ihrer Bildung dndert sich die L&nge
des Ansatzrohres nur sehr wenig; sie ist am groéfiten beim Vokal U, nimmt

A U |

Mundstellungen fir die Vokale A U l. (Nach G riitzner.)

zunehmend ab nach 0, A, E, I. Die Grolle der Mundhohle ist bei A am be-
tréchstlichsten, sie nimmt ab nach 0, E, I, U. Die Zunge liegt bei A auf dem
Boden der Mundhdéhle, bei 0, noch mehr bei U nédhert sich ihr hinterer Teil
dem weichen Gaumen, bei E und | dagegen ihr vorderer Teil. Das Gaumensegel
ist bei allenVokalen gehoben, zunehmend stérker in der Reihenfolge A, E, 0, U, I.

MT/illalla |l

fhf

m a m Aaa

fff
3YUWWA /Vv/Vvn

Abb. 48.

Kurven der Hauptvokale. Der Vokal ist mit groen romischen Buchstaben, die Hohe,
auf welche er gesungen wurde, mit kleinen bezeichnet. (Nach Hermann.)

I TWW W,

Die Mundhohle hat daher folgende Formen: bei A weit nach vorn ge-
Offneter Trichter, 0 und U bauchige Flasche, deren Hals hinten liegt, E, |
dieselbe Form mit vorn liegendem Halse (Abb. 47). Zwischenlaute entstehen
durch Zwischenstellungen.

Man kann leicht zeigen, dal bei jeder dieser Mundstellungen die Mund-
hohle auf einen bestimmten, fir jede Vokalstellung charakteristischen Ton
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abgestimmt ist. Die Hohe dieser Tone kann man bestimmen, indem man die
Wange perkutiert oder indem man die Mundhohle an der Mundéffnung mit
einem Gebladse anblést, oder indem man diejenigen Stimmgabeln bestimmt,
deren Ton durch Resonanz von der Mundhohle verstirkt wird. Auch auf
analystischem Wege hat man aus den Kurven der Vokale (Abb. 48) diese
Tone bestimmen konnen. Mit diesen verschiedenen Methoden hat man gut
ubereinstimmende Resultate erhalten.

Der Vokalklang setzt sich also aus zwei charakteristischen Merkmalen
zusammen: dem Stimmton, welcher durch die Periode der Stimmbandschwin-
gungen gegeben ist, und dem Mundhéhlenton, welcher dem Eigentone der
Mundhohle entspricht. Dieser letztere ist fiir den Charakter des Vokales
ausschlaggebend. Man hat ihn deshalb den Formanten genannt.

Vokal Lage der Formanten (nach Hermann)
u erster Teil der ersten und der zweiten Oktave
0 erster Teil der zweiten Oktave
A Mitte der zweiten Oktave
E Ende der dritten Oktave

| erster Teil der vierten Oktave

AuRer den charakteristischen Toénen enthdlt jeder VVokal noch eine grofRe
Zahl von Partialténen. Wie Versuche ergeben haben, in denen die Vokale
durch Komposition ihrer Teiltone kunstlich erzeugt wurden (VV okalsynthese),
hangt von den nebenséchlichen Partialténen die Verschiedenheit des Klanges
der Stimmen verschiedener Individuen ab.

Die Entstehung des Vokalklanges' denkt sich eine Reihe von Forschern
so, daR von den Obertonen des Stimmklanges der Vokalformant durch Re-
sonanz verstarkt werde, wéhrend andere Autoren annehmen, daB im Rhythmus
des Stimmklanges bei jeder Offnung der Stimmritze die Mundhéhle angeblasen
wird. In der Tat kann man durch rhythmisches Anblasen entsprechender
Resonatoren kiinstlich Vokalklange erzeugen.

Beim Flistern der Vokale fallt der Stimmklang weg, man hért dann
im Gerdusch des Flisterns deutlich den Formanten.

Il. Konsonanten.

Die Konsonanten sind teils Klange, welche den Vokalen analog sind,
teils Gerdusche. Bei ihrer Bildung ist der Mundkanal an einer Stelle verengt
oder geschlossen. Der Verschlul? liegt entweder an der Mundéffnung zwischen
den Lippen, zwischen Lippen und Z&hnen, oder zwischen Zunge und hartem
Gaumen oder endlich zwischen Zungenwurzel und hartem oder weichen Gaumen.
Ndaher kann hier nicht darauf eingegangen werden.

D. Blutkreislauf und Lymphbewegung.
I. Einleitung zur Physiologie des Blutkreislaufes.
1. Prinzipien der Einrichtung der Kreislauforgane.

Die Gewebe des Wirbeltierkdrpers verbrauchen in Ruhe und besonders
in Tatigkeit, wie oben (S. 2 ff.) ausgefuhrt, andauernd Stoffe und erzeugen un-
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unterbrochen andere. An die Zufuhr des Verbrauchsmateriales ist das Leben
gebunden, die bei der Lebenstatigkeit erzeugten Stoffe, sind andererseits den
Geweben schadlich. Wenn also die Gewebe bestehen sollen, so mussen die
Verbrauchsstoffe ununterbrochen zugefiihrt und die Umsatzprodukte ununter-
brochen abgefiihrt werden.

Diese Aufgabe erfullt das Blut. Es ist eingeschlossen in Roéhren, die
Adern oder BlutgefaBe. Die groBen Adern verzweigen sich zu kleineren, die
Zweige treten in die Organe ein und unter immer weiterer Verzweigung in immer
feinere ROhren umspinnen die feinsten Blutgefde schlieflich die Gewebs-
elemente (Zellen). Durch die Waénde dieser BlutgefédRe findet der Stoffaus-
tausch statt. Damit er ununterbrochen erfolge, ist das Blut in den GefaRen
beharrlich in stromender Bewegung. Das Problem, welches die Natur hier

gelost hat, ist also die Herstellung einer beharrlichen
D Strdmung in einem abgeschlossenen Rdhrensystem.

Ein Mechaniker wiirde derselben Aufgabe geniigen
kdnnen, indem er mittels einer Pumpe Flussigkeit durch
das Rohrensystem treiben und die hindurchgetriebene
Fllssigkeit der Pumpe wieder zuleiten wirde. Im Prinzip
ist die Natur ebenso verfahren: Die Pumpe ist das Herz,
von ihm geht eine Réhre aus, die Aorta; diese verzweigt
sich in die Arterien, aus diesen gehen schlieRlich die
Haargefale oder Kapillaren hervor. Diese feinsten
Gefalle vereinigen sich wieder zu grofieren, den Venen,
aus denen durch weitere Vereinigung ein grofles GeféR
hervorgeht, die Hohlvene. Diese fiihrt das Blut der

Abb. 49. Herzpumpe wieder zu.
Schema desKreislaufes In Wirklichkeit findet sich dies einfache Schema
der Fische. A Herz. nicht. Wenn ein und dasselbe Blut dauernd kreisen
Db }zfnr?(frz]ljgti{llaerén wiirde, so miikte es an Nahrstoffen verarmen und sich
¢ d Kiemenveﬁen und @ndererseits mit Umsatzprodukten ubersattigen.  Des-
Korperarterien. halb mussen dem Blute dauernd neue Nahrstoffe fir
C Kaorperkapillaren, die Gewebe zugefiihrt werden, und andererseits ist eine
a Korpervenen. Reinigung des Blutes von den Abfallstoffen der Gewebe

notig. In erster Linie steht hier die Zufuhr des Sauer-
stoffes und die Abgabe der Kohlensdure. Beide Leistungen erfillt ein be-
sonderes Organ: bei den LandWirbeltieren die Lunge, bei den Fischen die
Kiemen. Diese Organe durchflieBt die gesamte Blutmasse. Bei den Fischen
sind zwei Kapillarsysteme hintereinander angelegt. Die Verhdltnisse zeigt
deutlicher als viele AVorte die Abb. 49.

Ahnlich verhalten sich die Saugetiere und Vogel. Bei ihnen ist aber
zwischen Lungenvene und Korperarterie noch eine Pumpe eingeschaltet. Diese
liegt im Kdrper mit der erstgenannten Pumpe in einem Organ vereinigt. Nach
der Lage der beiden Pumpen bezeichnet man sie als rechtes oder Lungenherz
und als linkes oder Kdorperherz.

Aus dem Korperherzen B in Abb. 50 flieRt das Blut durch die Aorta d,
Korperarterien, Korperkapillaren C, Korpervenen a in das Lungenherz A
Von diesem durch die Lungenarterien b, Lungenkapillaren D, Lungenvenen e
in das Korperherz. Lungenvenen, Koérperherz und Kdrperarterien enthalten
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also von Kohlensdure gereinigtes und mit Sauerstoff beladenes Blut; Korper-
venen, Lungenherz und Lungenarterien dagegen kohlensdurebeladenes und
sauerstoffarmes Blut.

Diese Art der Reinigung, bei der die gesamte Blutmasse das Organ durch-
flieRt, bezeichnet man als Prinzip der totalen Reinigung. Es findet
sich nur hei dem Kiemenkreislauf der Fische und dem Lungenkreislauf der
Séugetiere und Vogel verwirklicht. Bei den Amphibien und Reptilien durch-
stromt nur ein Teil des Blutes die Lunge, indem die Lungenartefie entweder
ein Zweig der Aorta ist oder aus der einzigen Herzkammer entspringt. Das

Prinzip der partiellen Reinigung erldutern die schema-
tischen Abbildungen 51 (1, 2, 3).

Das Prinzip der partiellen Reinigung findet man noch
bei einer Reihe von Organen verwirklicht. So reinigt die
Niere das Blut von einer Reihe von Enderzeugnissen des
Stoffwechsels der Organe.

Eine besondere Stellung nimmt der Leberkreislauf ein.
Ihm stromt durch die Pfortader (Abb. 50e) das Blut des
Verdauungsapparates zu. Die Pfortader stellt die Vene dar,
welche das Blut des Darmes abfiihrt. Diese Vene I6st sich
in der Leber in Kapillaren auf, so dal also in Darm und
Leber zwei Kapillargefédisysteme hintereinander geschaltet
sind. AuBerdem wird der Leber durch eine Arterie arterielles
Blut zugefiihrt. Die Kapillaren der Leberarterie und der
Pfortader verbinden sich miteinander und geben der Leber-
vene den Ursprung. Diese Einrichtung im Kreislauf wird
als Pfortader System bezeichnet (s. Abb. 50). Es findet
sich auch bei den Exkretionsorganen der Amphibien und
Fische.

Bei den Sdugetieren, die hier besonders interessieren,
weil auch der Mensch zu ihnen gehért, unterhalten das
Korperherz und das Lungenherz den Kreislauf. Den Kdrper-
kreislauf nennt man auch den groRen Kreislauf, weil die
Blutwege hier lang sind, den Lungenkreislauf Kkleinen
Kreislauf wegen der Kirze des Blutweges.

Korperherz und Lungenherz sind zu einem einzigen
Organ vereinigt. Grundsatzlich wére das nicht nétig, es
erscheint aber zweckméRig, weil auf diese Weise das

D

[
Abb. 50.

Schema d. Sauge-
tierkreislaufes.
A rechtes oder
venoses Herz,
b Lungenarterie.
D Lungenkapilla-
ren. e Lungen-
venen. B linkes
oder arterielles
Herz, d Korper-
arterien. C Kor-
perkapillaren,
a Korpervenen,
f Leberarterie,
e Pfortader,
g Lebervene.

gleichzeitige Wirken der beiden Herzen mit einfachen Mitteln gewahr-

leistet ist.

Das Herz bildet die treibende Kraft im Kreislaufapparat, es erfullt diese
Aufgabe, indem es auf seinen Inhalt, das Blut, einen Druck auslbt, der die

Bewegung desselben in den Gefédllen bewirkt.

Vor der Betrachtung der Vor-

génge im Kreislauf wird es zweckmalig sein, die physikalischen Grundsétze

far die Bewegung von Flissigkeiten ndher zu erdrtern.

Da es an einer wirklichen Theorie des Kreislaufes fehlt, so muR} die folgende
rein physikalische Betrachtung zun&chst als Grundlage fiir das Verstdndnis

der Vorgange im GefaRsystem dienen.
alle mechanischen Betrachtungen der Kreislaufphysiologie.

Sie bildet daher die Grundlage fir
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2. Gesetze der Stromung von Flussigkeiten,
a. Stromen mit freier Oberflache und Stromung in starrwandigen Rohren.
Die treibende Kraft fiir die Strémung von Flussigkeiten ist der Druck.
In der Natur ist die Schwere die Ursache der Stromung, die Flussigkeitsteilchen
fallen von hoher gelegenen Niveaus zu tiefer gelegenen. Die Geschwindig-
keit v, welche die Flissigkeitsstromung zeigt, ist daher, wenn der Niveau-

unterschied der Flussigkeitsoberflaichen h Meter betrdgt, gleich VV2gh Meter,
worin g die Gravitationskonstante ist. Das ist dieselbe Geschwindigkeit,
welche ein Korper aufweist, der die Hohe h frei durchfallen hat.

3

Avrterieller Inhalt weiB, vendser schwarz, gemischt schraffiert. 1 Schema des Herzens
geschwanzter Amphibien. A rechter Vorhof. B linker Vorhof. C Kammer, a Aorta
ascendens. b rechter Aortenbogen, b’ linker Aortenbogen, ¢ Aorta descendens. d Lungen-
arterien. D Lungenkapillaren, e Lungenvenen. f Korpervenen. — 2 Schema des
Herzens der ungeschwanzten Batrachier. Bezeichnungen wie 1. h Scheidewand
des Bulbus aortae, welche das Blut des rechten Vorhofes vorwiegend in die Lungenarterie
leitet. — 3 Schema des Herzens der Reptilien. Bezeichnungen wie 1. E rechte,
F linke Kammer. Eine vollkommene Trennung beider Kammern besteht nur bei Krokodilen.

Flissigkeiten, die nicht mit freier Oberflache strémen, fliefen von Orten
hoheren Druckes zu Orten niederen Druckes.

Druck in einer Flissigkeit kann erzeugt werden durch die Schwere, indem
in Flussigkeitssdulen, z. B. in GeféaRen, unter dem Einflisse der Schwere héher
gelegene Flissigkeitsteile auf niederer gelegene driicken und so eine Spannung
in der Flussigkeit erzeugen, die von der Hohe der Flussigkeitssaule abhangt
und deshalb durch diese Héhe gemessen wird.

Man kann die Teile einer Flussigkeitsmasse auch in Spannung versetzen,
indem man Druckkréfte auf die eingeschlossene Flissigkeit wirken 1&3t. So
ist es z. B. bei der Spritze, in welcher der Stempel auf den Inhalt drickt.
Auch diesen Druck miflt man durch eine Flissigkeitshthe (Steigrohre oder
Manometer).



81

Wenn in einem Gefal, wie es die Abb. 52 zeigt, die Flussigkeitssdule
tber dem Boden dauernd die Hohe h hat, so flieRt die Flissigkeit aus einer

Offnung im Boden, z. B. bei a, mit der Geschwindigkeit 12gh ab. Liegt die
Offnung an einer anderen Stelle des Bodens, so dndert sich hierin nichts. Wenn
die AusfluBstelle an der Seitenwand des GeféBRes liegt, so ist der Abstand
derselben von der Oberflache als Hohe in die Formel fur die
Geschwindigkeit einzusetzen.

Will man die Stromungsgeschwindigkeit, d. i. den Weg,
den ein Flissigkeitsteilchen in der Zeiteinheit zuriicklegt,
bestimmen, so muB man sie aus der AusfluBmenge in der
Zeiteinheit berechnen. Wenn der Querschnitt der Offnung
des GeféRes q ist, der Weg, welchen ein ausflieRendes Flissig-
keitsteilchen in der Sekunde zuriicklegt x, so ist die Flissig- yb. 52,
keitsmenge f, welche in einer Sekunde ausflieBt f = q ex,
also die Geschwindigkeit, mit welcher jedes Flussigkeitsteilchen sich bewegt,

= — d. i. die Sekundengeschwindigkeit. Man kann also aus einer Messung

der AusfluBmenge in der Sekunde den Wert der Geschwindigkeit bestimmen.
Wie wir oben gesehen haben, ergibt sich der Wert der Geschwindigkeit

ebenfalls, und zwar durch Rechnung aus der Formel V2gh, so daB also

= V2gh
sein mufte.
Es zeigt sich, daB der beobachtete Wert —stets kleiner ist als der berechnete

V2gh. Hieraus folgt, daR nicht die ganze Triebkraft, wie sie durch die Flussig-
keitshdhe gegeben ist, in Geschwindigkeit umgesetzt
wird. Die Ursache liegt darin, dal die Flissigkeits-
teilchen sich nicht an allen Punkten der Offnung
senkrecht zu der Fliche der Offnung bewegen.
[Mlustriert wird dieses Verhalten durch die neben-
stehende Abbildung. Hierdurch kommt es, daR der
ausflieBende Strahl nicht dieselbe QuerschnittsgroiRe
aufweist wie die AusfluBoffnung, sondern verjungt
ist (contractio venae). Die Flussigkeitsteilchen stéren
sich also gegenseitig in ihrer Bewegung.1

1. AusfluB durch eine Réhre.

Wenn der Ausflul der Flussigkeit durch eine Abb. 53
Rohre geschleht_, S0 ist die AusfluBgeschwindigkeit Schema der Bewegung der
geringer als bei freiem AusfluB. Der Grund hegt Fjgssigkeitsteilchen beim
wiederum darin, daR die Triebkraft nicht vollstindig  AusstrémenausderBoden-
in Geschwindigkeit verwandelt wird. Ein Teil, der  0ffnung eines GefaRes.
Triebkraft wird verbraucht, um den Reibungs-
widerstand an den Wanden der Rohre, ein weiterer Teil, um den Widerstand
zu Uberwinden, der durch die Reibung der Flussigkeitsteilchen aneinander
erzeugt wird.

WeiR, Biophysik. 2. Aufl. 6
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Dies zeigt sich, wenn man an die Réhren Steigrohren ansetzt (Abb. 54).
Die Flissigkeit zeigt dann in der Réhre noch Druck, der bis zur AusfluRéffnung
durch Uberwindung der Widerstinde verbraucht wird.

Man bezeichnet diese Druckhdéhen als Widerstandshdhen (hj—hb5).
Sie stellen, wie gesagt, nur einen Teil der am jeweiligen Orte herrschenden
Triebkraft dar. Der zweite Anteil ist die Geschwindigkeit der Strémung.
Diese kann man ebenfalls in einer Hohe (h in Abb. 54) ausdriicken, die sich

aus der Gleichung v = V2gh ergibt — Geschwindigkeitshéhe. Diese ist
naturlich an allen Punkten gleich, da die Geschwindigkeit in dem Rohre (ber-
all gleich ist. Der Teil der Triebkraft, welcher der Geschwindigkeit entspricht,
ist durch den Vertikalabstand der Parallelen ab und mn = h gegeben. Die
Summe beider, Widerstand und Geschwindigkeitshohe, ergibt die Triebkraft.
Diese Summe erreicht aber auch am Ausfluloch des GeféaRes nicht die Hohe
der Flissigkeitsoberflache, weil, wie oben auseinandergesetzt,, an der AusfluB-
offnung des Gefales ein besonderer Widerstand sich findet.

Abb. 54.
Druckgefalle in einer Réhre mit konstantem Querschnitt.

Dieser Anteil der Triebkraft ist durch den Rest der Flissigkeitshéhe hO
ausgedrickt, der nach Abzug der Geschwindigkeitshohe und der Widerstands-
héhe der Rohre verbleibt.

Die Triebkraft nimmt, wie man in der Abbildung 54 sieht, von Querschnitt
zu Querschnitt mit Fortschreiten des Stromes ab. Am AusfluBloche des Ge-
faRes bei 1 ist die Triebkraft gleich der Summe aus der lebendigen Kraft der
bewegten Masse m, welche die Geschwindigkeit v hat, mv22 und der Spannung,
die beim AusfluB verbraucht wird mghO, und endlich der Spannung, die in-
folge des Widerstandes der Réhre bleibt mghj. Die ganze Triebkraft ist also

mv22 + mghO+ mghj = mgH,
worin mv22 = mgh.

Im Verlauf der Réhre nimmt die Triebkraft mit fortschreitender Strémung
ab. Bei den Steigrohren ist sie

mv2/2 -f- mgh2 bei 2
mv22 + mgh3bei 3
mv22 + mgh4 bei 4
mv22 -j- mgh8 bei 5
mv22 am Ausfluf der Rohre.
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Von der Triebkraft der Fllssigkeitshéhe H wird also nur der mv22 entsprechende
Teil in Bewegung umgesetzt.

Hat die Bohre uberall gleiche Weite, so dndert sich der Widerstand von
Kdéhrenquerschnitt zu Kéhrenquerschnitt nicht, der Verbrauch der Triebkraft
in der Rohre erfolgt gleichmélig. Das zeigt sich daran, daB die Niveaus der
Steigrohren in gleichen Abstdnden um gleiche Betrdge abnehmen. Die Ver-
bindungslinie der Steigréhrenniveaus ist eine
Gerade, ab der Abbildung, ihre Neigung
gegen die Richtung der Strémung ist das
Druckgefalle. Seine Steilheit ist ein Aus-
druck fir die Geschwindigkeit und den ort-
lichen Widerstand.

Hat die R6hre nicht Uberall die gleiche
Weite, so ist das Druckgefalle keine gerade
Linie (Abb. 55). Durch die Anderung der
Weite &ndert sich sowohl die Strémungsge-
schwindigkeit als auch der Widerstand. Die  Druckgefalle in einer Rohre von
Stromungsgeschwindigkeit ist bei einer be- ~ Wechselndem Querschnitt (c* k).
harrlichen Strémung umgekehrt proportional
dem Querschnitt der Strombahn; denn Bedingung fiir eine beharrliche Stro-
mung ist, dall in der Zeiteinheit durch jeden Querschnitt die gleiche Flissig-
keitsmenge stromt. Die Stromung muf} also um so langsamer sein, je gréRer
der Querschnitt ist.

Der Widerstand ist der Rohrenldange proportional und (in gewissem Be-
reiche) dem Querschnitt der Réhre umgekehrt proportional. Es ist also klar,
daB der Verbrauch an Triebkraft mit Zunahme des Querschnittes abnimmt,
dagegen mit Abnahme des Querschnittes zunimmt, da
ja die Triebkraft zur Erzeugung von Geschwindigkeit
und Uberwindung des Widerstandes verbraucht wird.

Besteht eine Rohre aus engen und weiten Ab-
schnitten, so ist das Druckgefélle wie die Abbildung 55
zeigt, eine gebrochene Linie.

Das Gefélle ist um so steiler, je enger der Réhren-
abschnitt ist. Die obere Linie der Abbildung gibt die BahnenA;):} 5§éwegung
g(_esamte_Trle_bkraft, dl_e untere_dle V\{lderstandshohe, der Flissigkeitstsilchen
die Vertikaldistanz zwischen beiden die Geschwindig- peim Einstrémen in
keitshéhe. Beide wechseln wie man sieht mit der einen weiteren Réhren-
Rohrweite. Die Abnahme ist am gréRten an den abschnitt.
Stellen plotzlicher Erweiterungen und Verengerungen;
denn hier entstehen Wirbel in der Stromung, die durch Reibung der Flissig-
keitsteilchen aneinander die Strdmung stéren (Abb. 56). Bemerkt sei, daR
eine Verzweigung der Réhre in mehrere Réhren einer QuerschnittsvergréRerung
gleich zu achten ist, wenn der Gesamtquerschnitt der Zweige groRer ist als
der Rdéhrenquerschnitt vor der Verzweigung.

2. Begriff der Strémungsgeschwindigkeit.
Wenn im Vorhergehenden von Geschwindigkeit gesprochen wurde, so
war darunter die L&ngengeschwindigkeit zu verstehen, d. i. der Weg, den ein
6*
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Flissigkeitsteilchen in der Zeiteinheit zuriicklegt. Hierbei ist Gber zu beachten,
daR die Geschwindigkeit der einzelnen Fllssigkeitsteilchen in einem GefaR-
querschnitt je nach ihrer Lage im Strome verschieden ist. Bei Flussigkeiten,
welche die Wand des Rohres benetzen, kann man die &ufRerste Wandschicht
als stillstehend ansehen; die Geschwindigkeit der Teilchen wird nach der Achse
zunehmend groRer und erreicht in der Rohrachse ihr Maximum.

Man kann also von einer Strémungsgeschwindigkeit strenggenommen
nur sprechen fir einen bestimmten Abstand von der Gefdlwand. Die mittlere
Geschwindigkeit aus allen Einzelgeschwindigkeiten erhalt man durch Division
des Volumens, das in der Zeiteinheit den Querschnitt passiert, durch den
Querschnitt. Bei einer beharrlichen Strémung ist diese in allen Querschnitten
gleichgroR.

b. Stromung in Kapillaren.

Wenn die Rohre sehr eng, mithin die Reibung sehr grof ist, so ist die
Volumgeschwindigkeit G gleich dem Quotienten aus Triebkraft H und Wider-
stand W:

G= H/W.

Der Widerstand ist proportional der Rohrldnge 1und umgekehrt proportional
der vierten’Potenz des Radius r der Roéhre (bei kreisférmigem Querschnitt):
W= 1eK/r4; '
hierin ist K eine Konstante, die mit der Art der Flissigkeit unter sonst gleichen
Bedingungen sich dndert. Die Formel lautet also schlieRlich:
G= H er4l «K.
Man nennt sie auch das Poiseuillesehe Gesetz, weil sie von Poiseuille empirisch
ermittelt worden ist.

Die Konstante K ist ein MaR fiir den Grad von Zahflissigkeit, Viskositat,
eines flissigen Mediums. Man setzt hierfir gewohnlich den Buchstaben rj,
dessen numerischer Wert die spezifische Viskositat einer Flissigkeit angibt.
Far Blut von 37° ist = 0,03 bis 0,05, fur reines Wasser gleicher Temperatur
nur 0,007.

¢. Stromung in elastischen Rohren.

In einer R6hre mit starrer Wand strémt die Flussigkeit so lange, als Trieb-
kraft vorhanden ist. Wenn also die Triebkraft rhythmisch verbraucht und
erneuert wird, so findet entsprechend rhythmisches Aufhéren der Strdmung
und erneutes Strdmen statt.

Anders verhdlt sich die Strdmung unter geeigneten Bedingungen in einer
elastischen Rohre. Durch die Triebkraft wird die elastische Rohre unter
Spannung ihrer Wand ausgedehnt und auf diese Weise ein Teil der Triebkraft
in Wandspannung der Rohre verwandelt. Hort nun die Triebkraft auf, so
bleibt der Teil wirksam, welcher in Spannung der Wand umgesetzt worden
war und die Strémung bleibt bis zum Verbrauche dieser Spannung bestehen.
Man sieht ohne weiteres, daB die Mdglichkeit besteht, durch rhythmische
Erneuerung der Triebkraft in einer elastischen Rohre eine beharrliche Strémung
Zu erzeugen.

Hierdurch unterscheidet sich ein elastisches Rohrensystem von einem
starren. Die Elastizitdt der Wand hat aber noch eine andere Verdnderung
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zur Folge: den Ablauf einer Welle uber die elastische Rohre. Diese entsteht
dadurch, dall sich die Ausbuchtung sukzessive (ber die ganze elastische
Réhre ausbreitet.

Sowohl die Stromung als auch die Wellenbewegung entstehen vermdge
einer Storung des Gleichgewichtes.

Waéhrend aber bei dem Strémen das Gleichgewicht gleichzeitig zwischen
allen Teilen der strdmenden Flissigkeit aufgehoben ist, indem alle Teile der
Flissigkeit ihre Lage in gleichem Bewegungssinne &ndern, findet bei der Wellen-
bewegung nur an einem Teile des Schlauches eine Stérung des Gleichgewichtes
statt. Das Streben dieses Teiles, in den Gleichgewichtszustand zuriickzukehren,
bringt sukzessiv eine Stérung des Gleichgewichtes in dem benachbarten und
sukzessiv in dem néchstfolgenden Teile des Schlauches hervor. So schreitet
die Welle im Schlauche fort.

Wéhrend also der Strom ein bewegter Korper ist, indem sich die Wasser-
teilchen, die ihn bilden, ebenso weit fortbewegen wie der Strom, ist die Welle
kein Korper, der sich fortbewegt, sondern eine langs des Schlauches sich fort-
bewegende Form.

Da sich die Wellenbewegung in elementarer Betrachtung nicht exakt
darstellen 1&Rt, missen hier diese Hinweise geniigen.

Wenn der elastische Schlauch sich verzweigt, so geht die Welle auf die
einzelnen Zweige tber. Nimmt der Querschnitt der Strombahn bei der Ver-
zweigung zu, so nimmt in den einzelnen Zweigen die Hohe der Welle entsprechend
ab. AuBer dieser Ursache fur Abnahme der Welle wirken die Widerstande
der Schlauchwénde in dem gleichen Sinne. Je feiner die Veréstelungen werden,
um so grofer werden die Widerstande der GefalRwaénde, so daR die Welle schliel3-
lich erlischt. Ahnlich werden die Wellen eines Teiches durch Binsen oder
Schilf am Ufer ausgeldscht.

Im Vorhergehenden sind die grundlegenden Prinzipien der Strémung
in einem Rohrensystem dargelegt. lhre Anwendung auf den Kreislaufapparat
ergibt sich im folgenden von selber.

Il. Physiologie des Herzens.
1. Die Muskulatur des Herzens,

a. Die Leistungsmuskulatur.

Der Bau der Herzmuskulatur ist iberaus verwickelt. Die Vorkammern
bestehen im wesentlichen aus einer &uf3eren transversalen Muskelschicht,
welche beiden gemeinsam ist, und einer inneren longitudinalen.

Die Muskulatur der Ventrikel ist rechts und links von sehr ungleicher
Méchtigkeit (Abb. 57). Wie die Abbildung zeigt, Ubertrifft die Muskelwand
des linken Ventrikels die des rechten mehrfach an Dicke. Der Faserverlauf
zeigt am linken Ventrikel zwischen einer dufleren und inneren L&ngsschicht
mehr transversal verlaufende Fasern, die grofenteils ringférmig in sich ge-
schlossen sind. Sie bilden die méchtigste Muskelsohicht (Treibwerk genannt).
Zwischen der transversalen Mittelschicht und den longitudinalen duReren und
inneren Fasern bilden die Muskelziige verschiedener Neigung gegen die longi-
tudinalen und transversalen den Ubergang.
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Keineswegs ist dieses Schema des Faserverlaufes vollkommen gewahrt.
So finden sich longitudinale Fasern nicht an der ganzen Innenwand, vielmehr
sieht man in den Trabeculae carneae
Fasern verschiedenster Richtung. Viele
teils vom Bindegewebsring an der Basis
des linken Ventrikels und wvon der
Aortenwurzel entspringende longitu-
dinale Fasern verlaufen bis zur Herz-
spitze und von hier in die Papillar-
muskeln oder zum Atrioventrikularring.
Nicht minder verwickelt, aber im
Prinzip analog, ist der Bau des rechten
Ventrikels.

b. Die Brickenmuskulaiur.

Nur an einer Stelle des Herzens
ist die Muskulatur der Vorkammern
und der Kammern miteinander ver-
bunden. Diese Briicke bildet das//issche
Biindel, ein schmaler Streifen Musku-
latur. Seinen Ursprung nimmter in der
Wandung des Sinus coronarius des rechten Vorhofes aus einem Netzwerk von
Fasermassen — Atrioventrikular- oder Aschoff-Taicarasch.ej: Knoten.
Diese Fasermassen verbinden sich einmal mit der Vorhofsmuskulatur, anderer-

Abb. 57.

Querschnitt durch die Herzkammer im
mittleren Drittel. (Nach kren1.)

Abb. 58.
/fissches Binde], linker Arm. (Nach rauber-Kopsch.)

seits geben sie dem Hisschen Bundel den Ursprung. Von dem Knoten zieht
das Biindel nach vorn, teilt sich in zwei Schenkel, deren einer (Abb. 59) im
rechten, deren zweiter (Abb. 58) im linken Ventrikel endigt. Beide liegen an
der Kammerscheidewand, verzweigen sich und endigen in den Purkinjesehen
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Faden, in den Papillarmuskeln und den Wandschichten der Kammer. Sie
ziehen dabei nach allen Richtungen unter dem Endokard. Die Muskulatur
des Biindels ist von der tbrigen Herzmuskulatur durch Bindegewebe getrennt
bis zu den Endausbreitungen, an denen es mit der (brigen Muskulatur ver-
schmilzt. Auch die Struktur der Muskelfasern des Biindels weicht von der
Struktur der ubrigen Muskulatur ah (Abb. 60); das Sarkoplasma uberwiegt
bei der Muskulatur des Biindels, wahrend die Fibrillen zuriicktreten. Der
Gehalt an Glykogen zeigt Unterschiede zugunsten der Bindelfasern.

Ein zweiter Knoten, analog dem Tawaraschen, liegt an der Grenze von
Vena cava superior und rechtem Vorhof: Sinusknoten oder Keith-Flack-
scher Knoten. Von ihm laufen Fasern zur Muskulatur des Vorhofes und
der Vene.

Abb. 59.
7/issehes Bindel, rechter Arm. (Nach rauber-kopsch.)

2. Nerven des Herzens.

Das Herz weist einen Uberaus groBen Reichtum an Nervenfasern auf.
Die Muskelfasern aller Herzabschnitte, auch des sogenannten Reizleitungs-
systemes, sind von Nervennetzen dicht umsponnen. In allen Teilen dieses
Nervensystemes von den Vorkammern bis zur Herzspitze sind Ganglienzellen
nachgewiesen worden. Bei den Warmblitern geht das Nervensystem des
Herzens aus dem Plexus cardiacus hervor, von dem aus die Vorkammern
innerviert werden und von dem die Plexus coron. dext. et sin. herstammen.
Alle Nerven, die von diesen Zentren entspringen, filhren Ganglienzellen.

3. Physiologische Eigenschaften des Herzmuskels.

Die Bedingungen fiir seine rhythmische Tatigkeit trdgt der Herzmuskel
in sich selber. Das vom Korper getrennte Herz schldgt weiter. Die Herz-
tatigkeit geschieht somit automatisch unabhéngig vom Zentralnervensystem.
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a. Ort der Reizbildung.

Bei den Warmblitern beginnt die Kontraktion des Herzens an der Ein-
mindungsstelle der grolen Venen in das Herz, breitet sich von hier schnell
. Uber beide Vorkammern aus, deren Systole gleichzeitig geschieht. Nach
kurzer Pause erfolgt gleichzeitig die Kontraktion beider Ventrikel.

Bei den poikilothermen Wirbeltieren vereinigen sich die beiden Hohl-
venen zu einem besonderen Hohlraum, dem Venensinus. Die Kontraktion
des Herzens verlduft hier in drei Phasen. Sie beginnt mit der Systole des
Venensinus, nach einer Pause folgt die Vor-
kammersystole, nach einer neuen Pause die
Systole der Kammer.

Den Rhythmus des Herzschlages, d. h.
den zeitlichen Abstand der einzelnen Herz-
schlage bestimmt der Venensinus, fihrender
Herzteil, ihm folgen die ubrigen Herzteile.

Wird die Schlagfolge des filhrenden Herzteiles
kiinstlich gedndert, — z. B. durch Anderung
der Temperatur, deren Erhéhung beschleu-
nigend, deren Herabsetzung verlangsamend
wirkt, — so folgen die Ubrigen, die gefiihrten
Herzteile. Dagegen bleibt die Temperatur-

Abb. 60.
1. Ubergang der Endfaden des Kammerbiindels in die gewdhnlichen Kammermuskel-
fasern. a purkinje scher Faden, b Kammermuskelfasern. — I1. Ubergang des Vorhofs-

abschnittes des //isschen  Bindels in die Vorhofsmuskulatur beia, b,c. (Nach rawara).

&nderung im Vorkammer- oder Kammergebiet ohne EinfluR auf die Schlag-
folge, solange diese Herzteile in Verbindung mit dem Venensinus stehen.

Wenn man den Venensinus vom Vorhof durch Ligatur abtrennt (Versuch |
von Stannins), so stehen Vorhof und Kammer still, wahrend der Sinus im
alten Rhythmus weiterschlagt. Hier ist also der Ursprungsort der auto-
matischen Pulsationen.

Indessen entbehren auch die (brigen Herzteile dieser Fahigkeit, auto-
matisch zu schlagen, nicht; denn nach langerem Stillstand beginnen Vorhof
und Kammer wieder zu schlagen, freilich in langsamerer Folge als bei unver-
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sehrtem Sinus. Auch die vollig isolierte Kammer vermag rhythmisch zu
schlagen, ebenso gewisse Teile von der Vorkammer oder der Kammer.

Eine Ausnahme macht die isolierte Herzspitze. Sie schldgt nur auf
kiinstliche Reizung.

Es ist nach dem Gesagten kaum zweifelhaft, daR beim Warmbluterherzen
die Erregung ihren Ursprung in der Gegend der Einmiindungsstelle der grof3en
Venen in das Herz nimmt, beim poikilothermen Wirbeltier im Venensinus.
Dal} diesen Teilen eine besondere Bedeutung fiir den Herzschlag zukommt,
weill man bereits seit langer Zeit; am absterbenden Herzen bleibt die auto-
matische Kontraktion hier am langsten erhalten. Am Menschenherzen ist der
rechte Vorhof das ,,ultimum moriens®.

Genauer hat man den Ort der Reizbildung durch lokale Anderungen
der Temperatur des Herzens bestimmt. Es hat sich gezeigt, daR am Warm-
bliterherzen Erwérmung oder Abkiihlung der Gegend der Einmiindungsstelle
der groRBen Venen den Herzschlag beschleunigt oder verlangsamt. Die em-
pfindliche Stelle entspricht genau der Lage des Sinusknotens von Keith-Flack,
den man deshalb als priméares Reizbildungszentrum bezeichnet.

Ein zweites Reizbildungszentrum liegt im rechten Vorhof in der Gegend
des Sinus coronarius am Vorhofsseptum.

Wird der Sinusknoten ausgeschaltet, so tritt in der Regel ein kurzdauernder
Herzstillstand ein. Dann schldgt das Herz wieder, aber in langsamerem Tempo.
Die Fuhrung dbernimmt nun die Gegend des Atrioventrikularknotens und
des Hfsschen Bindels: sekundares Reizbildungszentrum.

Je nach dem Orte der Reizbildung in diesem Zentrum wechselt die Schlag-
folge des Vorhofes und Ventrikels. Liegt der Reizort ndher dem Vorhof, so
geht seine Systole der Ventrikelkontraktion voran. Entstehung des Reizes
im mittleren Abschnitt bewirkt synchrones Schlagen, im unteren Vorangehen
der Ventrikelsystole. Auch diese Tatsachen sind durch ortliche Erwdrmung
nach vorheriger Ausrottung des Sinusknotens festgestellt worden.

b. Reizleitung im Herzen.

Die Zusammenziehung des Herzens beginnt in der Gegend des Sinus-
knotens; von hier pflanzt sie sich auf beide Vorhofe fort. Weiter wird der
Reiz dem Atrioventrikularknoten und von diesem durch das Hissche Biindel
den Ventrikeln zugeleitet.

Wenn man ndmlich bei unversehrtem Sinusknoten das sekundére Reiz-
bildungszentrum abkiihlt oder seine Verbindung durchschneidet, so hort die
gesetzmaRige Schlagfolge zwischen Vorkammer und Kammer auf, beide schlagen
vollkommen unabhdngig voneinander, nicht anders, als wenn sie vollstandig
voneinander getrennt wéren. Der Atrioventrikularknoten mit dem Hfsschen
Bindel leitet mithin die Erregung vom Vorhof auf den Ventrikel Gber. Analoge
Verbindungen in verschiedener Form finden wir bei allen Wirbeltieren.

Schadigungen des Reizleitungssystemes im Hfsschen Bundel durch Kom-
pression oder durch Abkihlung verldangern zunadchst das Vorhof-Kammer-
intervall. Bei zunehmenden Drucke oder zunehmender Abkiihlung folgt nicht
jeder Vorhofssystole eine Kammer-Kontraktion, sondern mehreren. Dabei
werden die Potenzen von 2 bevorzugt, so dal am ehesten jeder zweiten, vierten
achten, usw. Vorhofskontraktion eine Ventrikelsystole folgt.
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Eine Unterbrechung der Reizleitung an dieser Stelle ist auch in der Patho-
logie des Menschen beobachtet worden. Vorkammer und Kammer schlagen
dann unabhéngig voneinander, die erstere im normalen Rhythmus von 72
in der Minute, die letztere 33- bis 43mal in dieser Zeit. Man bezeichnet diesen
Symtomenkomplex als Adams-Stokessehe Krankheit.

c. Art der Reizleitung.

So sicher die Orte bekannt sind, an denen die Herzreize gebildet und
weitergeleitet werden, so wenig weill man Sicheres (iber die Art der Reizleitung
und -bildung. Entstehen die Reize in der Herzmuskulatur selber oder werden
sie ihr durch nerviése Gebilde vermittelt? Breitet sich die Erregung von
Muskelzelle zu Muskelzelle direkt aus oder sind hier nervose Mechanismen
im Spiele? Geschieht die Uberleitung von der Vorkammer auf die Kammer
durch Vermittlung der Muskeln des //««sehen Biindels oder auf nervésem
Wege ?

Eine zuverldssige Antwort auf diese Fragen kann man auf Grund des
Tatsachenmaterials nicht geben. So neigt denn eine Reihe von Autoren der
Ansicht zu, dalR die genannten Funktionen Eigenschaften der Muskulatur

Abb. 61.
Herz von Limulus polyphemus. aa vordere Arterien, la seitliche Arterien, mne dorsales
Ganglion, In Lateralnerv, os Ostien. (Nach carlson.)

sind, wahrend andere Forscher nervose Gebilde dafir in Anspruch nehmen
(myogene und neurogene Theorie der Herzaktion).

Von seiten der anatomischen Forschung ist weder gegen die neurogene
noch gegen die myogene Entstehung des Herzschlages irgend etwas einzuwenden;
denn beide Gewebe, das nervgse und das muskulédre, sind uberaus reichlich
vertreten.

Durch Versuche, bei Wirbeltieren das intrakardiale Nervensystem von
der Muskulatur des Herzens gesondert zu untersuchen, laBt sich die Frage
nicht entscheiden; denn eine derartige Trennung gelingt nicht. Freilich ist
eine Ausrottung der Ganglienhaufen am Herzen ohne EinfluR auf den Herz-
schlag, so dall man sicher sagen kann, dal} in ihnen die Automatie ihren Sitz
nicht hat. Die oben erwédhnten Ganglienzellen in den Nervennetzen bleiben
aber dabei unversehrt.

. Eine exakte Analyse hat sich nur am Herzen eines Krusters, Limulus
polyphemus, ausflihren lassen. Bei dem Herzen dieses Geschopfes sind die
nervésen und muskuldren Einrichtungen des Herzens rdumlich getrennt. Wie
die Abbildung zeigt, besteht das Herz aus einem muskulésen Schlauch von
14—20 cm Lé&nge. In der Mitte seiner dorsalen Flache verlauft ein Nerven-
strang mne, der reichlich Ganglienzellen enth&lt. Aulerdem verlduft an
beiden Seiten des Herzens je ein Nerv In. Alle drei Nerven sind untereinander
verbunden und senden Fasern in die Herzmuskulatur. Wird der mittlere
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dorsale Nerven-Ganglienstrang ausgerottet, so steht das Herz dauernd still.
Durchschneidung der Seitennerven erzeugt diastolischen Stillstand der kaudal
gelegenen Herzabschnitte. Reizung dieser Nerven erzeugt im entsprechenden
Gebiete Tetanus. Reizung der Verbindungen des dorsalen Organes zum Herzen
wirkt reflektorisch und bringt das stillstehende Herz zum Schlagen.

Wenn man das Herz in einzelne Teile zerschneidet, das Ganghon aber
intakt 1aBt, so schlagen die einzelnen Teile in der alten Koordination weiter.
Die beschleunigende Wirkung einer Temperaturerhéhung zeigt sich nur bei
der Erwérmung des Ganglions, nicht aber bei der des Herzmuskels.

Die gunstigen anatomischen Verhéltnisse am Herzen von Limulus zeigen
uns ein Organ, das ohne Zweifel unter der Herrschaft des Nervensystems
arbeitet. Ebenso sicher zeigen die Verhéltnisse des embryonalen Herzens,
daB ein Herz ohne jeden nervisen Mechanismus rhythmisch schlagen kann;
denn in der ersten Zeit der embryonalen Entwicklung sind die Herzen aller
Tiere frei von Ganglienzellen und schlagen doch. Naturlich kann man daraus
nicht schlieRen, daR auch das innervierte Herz rein muskulér arbeitet; denn
auch das Herz des embryonalen Limulus funktioniert ohne Nerven, &ndert
also seinen Modus spéter von Grund aus.

Ebensowenig bildet die Beobachtung, daR Herzteile, die frei von Ganglien-
zellen sind, automatisch schlagen kdnnen, einen Beweis fiir die myogene Theorie.
Nervennetze finden sich tberall und ebenso kleine Zellen in diesen Netzen,
die wohl zentrale Funktionen haben konnten.

Ureter und Darm sind vielfach, ersterer als ganglienfreies Gebilde, letzterer
als rein muskulédr arbeitend, als Analoga fiir das Herz vorgefiihrt worden.
Beide Argumente sind mit dem Nachweis von Ganglienzellen im Ureter und
mit der Entdeckung des Nerveneinflusses auf die Darmbewegung gefallen
(s. S. 128).

Auch die Tatsache, daB man ein S&ugetierherz durch Perfusioh mit einer
isotonischen Salzlésung noch mehrere Tage nach dem Tode wieder zum Schlagen
bringen kann, beweist nicht die myogene Natur des normalen Herzschlages.
Man kennt zwar keine Ganglienzellen, die nach so langer Zeit durch isotonische
Salzlésungen wieder belebt werden kdnnten, aber die Wiederbelebung braucht
nicht auf demselben ProzeR zu beruhen wie der normale Herzschlag. Viel-
mehr ist es méglich, daB die Salzlésung auf die Herzmuskulatur direkt erregend
wirkt. So ist es z. B. beim stillstehenden Herzen von Limulus; unter der
Wirkung einer isotonischen Salzlésung beginnt es wieder zu schlagen.

Aus dem Gesagten ergibt sich, dalR eine Entscheidung zwischen der neu-
rogenen und myogenen Theorie des Herzschlages zurzeit unmdglich ist.

4. Innervation des Herzens.

Auf die automatische Té&tigkeit des Herzens vermag das Zentralnerven-
system einzuwirken. Der EinfluR zeigt sich in einer Anderung der Schlag-
frequenz — chronotrope Nerveneinwirkung, — der Schlagstarke — ino-
trope Einwirkung, — der Erregungsleitung im Herzen — dromotrope
Wirkung, — der Reizbarkeit des Herzens — bathmotrope Wirkung.

Es gibt Herznerven, welche die genannten Funktionen hemmen, negativ
chronotorp usw. wirken, und Nerven, welche diese fordern, positiv chronotrop
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usw. wirken. Man unterscheidet daher Hemmungsnerven und Foérde-
rungsnerven.

In den Verlauf dieser Nerven sind Ganglienzellen eingeschaltet; sie zer-
fallen also in einen pragangliondren Abschnitt, der bis zum Ganglion reicht,
und einen postgangliondren, vom Ganglion bis zum Endorgan. Das Herz-
nervensystem reiht sich also dem autonomen Nervensystem an.

a. Chronotrope Wirkungen.

Die Hemmungsfasern kommen zum Herzen im Stamme des N. vagus
und von hier in die Herz&ste dieses Nerven. Sie enden an den Herzganglien.
Von hier entspringen die postgangliondren Fasern.

Reizt man das periphere Ende des durchschnittenen Vagus, so zeigt sich
mit der Reizstdrke zunehmend eine Verlangsamung des Herzschlages, die
bei genligender Reizstdrke zum voélligen Herzstillstand fiihrt. Bei Reizung
beider Vagi bedarf es fir gleiche Effekte geringerer Reizstarken als bei Reizung
nur eines Vagus. Dieser Stillstand dauert nicht lange an, alsbald beginnt
das Herz in verlangsamtem Tempo wieder zu schlagen. Der Vagus wirkt
also negativ chronotrop. Diese Wirkung tbt der N. vagus bei vielen Tieren
dauernd aus (Vagustonus). Das zeigt sich an der Beschleunigung des Herz-
schlages nach Durchschneidung beider Vagi. Der Grad der Beschleunigung
ist bei verschiedenen Tierarten sehr verschieden. Mit Anderung der Korper-
lage &ndert sich der Vagustonus. Er ist am geringsten im Stehen, groRer
im Liegen, am grofiten beim Stehen auf dem Kopfe.

Die negativ chronotrop wirkenden Fasern endigen beim Frosche und bei
der Schildkréte im Venensinus. Die zum Vorhof und Ventrikel gehenden
Fasern haben bei diesen Tieren nur inotrope und dromotrope Wirkung.

Die Wirkung der Vagusreizung wird durch Vergiftung mit Atropin auf-
gehoben; hierdurch werden die postgangliondren Apparate geldéhmt. Im
Effekt ebenso wirkt das Nikotin. Der Angriffspunkt der Nikotinvergiftung
hegt dagegen am Ubergangsort der praganglionédren in die postganglionéren
Fasern.

Wie eine Vagusreizung wirkt das Muskarin. Es ist noch unentschieden,
ob es die intrakardialen Hemmungsapparate reizt oder die Herzmuskulatur
l[ahmt.

Die Forderungsnerven verlaufen durch den ersten bis fiinften Thorakal-
nerven des Rickenmarkes, weiter durch die Rami communicantes zum Sym-
pathikus. Die pragangliondren Fasern endigen an den Ganglienzellen des
Ganglion stellatum bzw. des oberen Brust- und des unteren Halsganglions.
Von hier geben die Ganglienzellen den postgangliondren Fasern den Ursprung,
welche im Herzen endigen.

Reizung der Fdérderungsnerven bewirkt eine Beschleunigung des Herz-
schlages. Die Nerven werden deshalb auch Akzeleratoren genannt. Die
Forderungsnerven bedirfen zu ihrer Erregung starkerer Strome als die Hem-
mungsnerven. Sind sie einmal wirksam gereizt, so verschwindet der Reizungs-
effekt nicht mit dem Aufhéren der Reizung, vielmehr dauert die Beschleunigung
eine Weile an. Haufig beobachtet man nach Vagusreizung eine Beschleunigung
des Herzschlages. Diese wird auf eine gleichzeitige Reizung von Beschleuni-
gungsfasern zuriuckgefihrt, welche im Vagus verlaufen.
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Die Nervi accelerantes sind also Antagonisten des N. vagus, sie wirken
positiv chronotrop.

b. Inotrope Wirkungen.

Einwirkungen auf Kraft und Umfang der Herzkontraktion kdnnen ein-
mal direkt durch Beeinflussung der Muskulatur erfolgen, sie kénnen aber auch
eine Nebenwirkung der chronotropen Reizwirkung sein.

Durch Reizung des N. vagus kann man bei Frdschen und S&dugetieren
eine Abschwéchung — negativ inotrope Wirkung — der Herzkontraktionen
beobachten, ohne daRR die Schlagfolge gedndert wiirde.

Positiv inotrope Wirkung bei Vagusreizung ist beim Frosche nach Ver-
giftung mit Atropin, Nikotin und Kurare beobachtet worden. Am Hunde
wirkt Reizung gewisser Herzéaste des Vagosympathikus ebenso.

¢. Bathmotrope Wirkungen.

Wéhrend eines Stillstandes durch Vagusreizung kann das Herz fir kinst-
liche Reize unempfanglich sein. Ob es sich hier um eine wirkliche negativ
bathmotrope Wirkung der Vagusreizung handelt oder ob eine negativ inotrope
Wirkung den Effekt beherrscht, ist nicht zu entscheiden. Das ganze Kapitel
der bathmotropen Wirkungen ist wenig Ubersichtlich.

d. Dromotrope Wirkungen.

Reizung der Hemmungsfasern kann die Leitungsgeschwindigkeit der Er-
regung herabsetzen — negativ dromotrope Wirkung, — Reizung der Forde-
rungsnerven kann sie erhohen — positiv dromotrope Wirkung.

Wahrend einer Hemmungswirkung kann an der Grenze zweier Herz-
abteilungen oder auch an einer geschadigten Stelle des Herzens ein Block
eintreten oder ein vorhandener Block verstarkt werden. Bei starker Wirkung
des Vagus hat man am S&ugetierherzen bei direkter Reizung des Vorhofes
nur eine lokale Kontraktion beobachtet, mithin vollige Aufhebung der Er-
regungsleitung.

Umgekehrt wirkt die Reizung der Akzeleratoren. Ein bestehender Block
kann dadurch aufgehoben werden. So erklért es sich, daf ein scheinbar still-
stehendes Herz durch Reizung des Akzelerans wieder zum Schlagen gebracht
wird: Vorbedingung ist dabei, dal die Hohlvenen noch pulsieren.

Nach der Ausschaltung sé&mtlicher Herznerven durch Resektion
besteht das Leben eines Tieres weiter. Doch ist die Leistungsfahigkeit nach
diesem Eingriffe sehr gering. Ein so hergerichteter Hund war nicht imstande,
langere korperliche Arbeit zu leisten. Einen Lauf von einem Kilometer Lange
konnte das Tier nicht zustande bringen. Hieraus erhellt die groRe Bedeutung
des regulierenden Herznervensystemes.

5. Die Zentren der regulierenden Herznerven,

a. Lage der Zentren.
Das Zentrum der Hemmungsnerven liegt im Kopfmark. Den genauen
Ort kann man zurzeit nicht angeben, es liegt entweder in der Gegend des
Nucleus ambiguus oder im dorsalen Vaguskern.
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Die Lage des Zentrums der Forderungsnerven kennt man nicht. Be-
kannt ist, dal elektrische Reizung des Kopfmarkes und des Halsmarkes nach
Durchschneidung beider Vagi den Herzschlag beschleunigt.

b. Tonus der Zentren.

Beide Zentra sind dauernd — tonisch — erregt. Uber den Vagustonus
siehe S. 92. Der Tonus der Forderungsnerven wird dadurch bewiesen, dal
nach vorangegangener Durchschneidung beider Vagi Ausrottung des unteren
Halsganglions und des Ganglion stellatum den Pulsschlag verlangsamt. Werden
die Akzeleratoren zuerst ausgerottet, so ist die Pulsbeschleunigung bei nun-
mehriger Durchschneidung beider Vagi geringer als bei erhaltenen Akzeleratoren.

c. Reizbarkeit der Zentren.

Man kann beide Zentren direkt reizen. Abnahme des Sauerstoffgehaltes
des Blutes, welches das Kopfmark durchstromt, erregt das Hemmungszentrum
bis zur Auslésung eines Herzstillstandes. DaR auch das Férderungszentrum
erregt wird, zeigt sich an einer Pulsbeschleunigung, wenn zuvor die Vagi durch-
schnitten waren. Analog dein Sauerstoffmangel wirkt Absperrung der Blut-
zufiihr vom Kopfmark (Versuch von KuBmaul-Tenner s. S. 168).

Steigerung des Blutdruckes im Kopfmark erregt das Hemmungszentrum,
Herabsetzung das Forderungszentrum. Erhéhung der Bluttemperatur im
Kopfmark auf 47° erregt das Hemmungszentrum, Abkihlung unter die Norm
das Forderungszentrum.

d. EinfluR anderer Zentren.

Auf die Zentren der Herznerven haben andere Zentren Einflul. So
wirken Gefiihle und Affekte auf den Herzschlag, Unlustgefiihle beschleunigend,
Lustgefuhle verlangsamend. Auf Sinnesreize gerichtete Aufmerksamkeit ver-
langsamt den Herzschlag. Auch die zentralen Atemapparate beeinflussen die
Herzzentren. So werden die Herzschldge wéhrend der Inspiration zahlreicher,
wdéhrend der Exspiration seltener. Der Schluckakt beschleunigt den Herz-
schlag, danach ist er voriibergehend verlangsamt. Diese Erscheinungen riihren
zum Teil sicher, zum Teil wahrscheinlich von den zentralen Einflissen auf die
Herzzentren her.

e. Reflektorische Erregung der Zentren.

Eigentliche, sensible Nerven, welche bewuRte Empfindungen durch ihre
Reizung vermitteln, besitzt das Herz nicht. Wohl aber verlaufen am Herzen
zahlreiche zentripetal leitende Fasern, welche durch ihre Reizung das Hem-
mungs- und Forderungszentrum erregen.

1 Reflexe vom Herzen auf das Herz.

Kompression des Herzens, durch Lufteinblasung in den Perikardialsack
oder mit den Fingern, setzt den Vagustonus herab und bewirkt Pulsbeschleuni-
gung. Auf Kompression des Herzens durch den Exspirationsdruck der Lungen-
luft bei geschlossener Glottis beruht die Pulsbeschleunigung beim Valsava-
schen Versuche. Der Auslésungsort ist vermutlich das viszerale Perikard.

Vom Endokard des linken Ventrikels scheinen Hemmungsreflexe aus-
geldst zu werden durch Injektion von Blausdure. Ausrottung beider Ganglia
stellata und Resektion der Herzdste des unteren Halsganglions heben diese
Wirkung auf.
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2. Reflexe vom GefaBsystem auf das Herz.

Am interessantesten sind die Reflexe vom Gefél3system auf das Herz.
Vermehrung des Druckes im Anfangsteile der Aorta hat eine Abnahme der
Pulszahl und des Blutdruckes zur Folge. Diese Wirkung verschwindet nach
Resektion des N. depressor, eines Vagusastes; dagegen zeigt der periphere
Stumpf des Depressor bei Vermehrung des Aortendruckes einen Aktionsstrom.
Reizung des zentralen Endes wirkt wie Drucksteigerung in der Aorta bei
intaktem Depressor. Die Anatomie zeigt, daR der Depressor im Anfangs-
teil der Aorta entspringt. Es ist somit kein Zweifel, daR es sich um .einen
Reflex von der Aorta auf das Hemmungszentrum handelt. Die afferenten
Fasern gehen durch den Depressor, die efferenten im Vagus.

Analogerweise hat man nach Reizung der GeféBRe der unteren Extremitét
eine Verminderung der Pulszahl beobachtet. Einspritzung von Blausdure in
die Carotis communis sowie Druckerhéhung in demselben Gefdl} haben den
gleichen Erfolg. In diesem Falle wird er durch Ausrottung der gleichseitigen
sympathischen Ganglien aufgehoben.

3. Reflexe von den Baucheingeweiden auf das Herz.

Von den Baucheingeweiden kann man durch starke mechanische oder
elektrische Reize Herzstillstand auslésen. Der bekannteste derartige Versuch
ist der Goltzsehe Klopfversuch. Nach Freilegung des Herzens beim Frosche
wird die Bauchgegend kréftig geklopft; danach tritt Herzstillstand ein. Ebenso
wirkt Aufbldéhung oder Zerrung des Magens. Die afferenten Fasern verlaufen
im Sympathikus des Bauches zum Ruckenmark, zum Teil auch im Splanchni-
kus, die efferenten im Vagus.

4. Reflexe von der Respirationsschleimhaut auf das Herz.

Von der Schleimhaut des Atmungsapparates &Rt sich eine gewaltige
Beeinflussung des Herzschlages auslésen. Von der Schleimhaut der Nase aus
kann man durch Einatmen reizender Gase Verlangsamung des Herzschlages,
ja Herzstillstand erzeugen. Beim Kaninchen bewirkt z. B. Chloroformgas
Herzstillstand. Die afferente Bahn verlauft im Trigeminus, die efferente im
Vagus. Pulsverlangsamend wirkt auch Reizung der Kehlkopfschleimhaut
sowie der Lungenoberflache durch Einblasen atzender Gase, ebenso elektrische
Reizung der Lungenfasern des Vagus. Die afferente Bahn liegt hier im Vagus
— Laryngeus superior oder Lungenédste — die efferente im Herzvagus.

Pulsbeschleunigend wirkt Aufblasung der Lunge, besonders wenn der
Vagustonus durch Dyspnoe verstarkt ist. Diese Wirkung zeigt sich am Men-
schen bei willkirlicher Erhéhung der Atemfrequenz und auch am kurarisierten
Tiere bei Steigerung der kinstlichen Atemfrequenz.

5. Reflexe von gereizten afferenten Nervenstdramen auf das Herz.

Der Effekt auf das Herz, welchen man bei elektrischer Reizung sensibler
Nervenstdimme beobachtet, kann auch von einem und demselben Nerven
aus verschieden sein. So macht Reizung eines zentralen Vagusstumpfes bei
intaktem zweiten Vagus in der Regel Pulsverlangsamung. Elektrische Reizung
des Plexus brachialis, des Nervus ischiadicus, des zentralen Lendenmarkstumpfes
sowie der hinteren Rickenmarkswurzeln erzeugt bald Frequenzzunahme und
Verstarkung des Herzschlages, bald Frequenzabnahme, vielfach zuerst Zunahme
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und dann Abnahme. Beide Erscheinungen werden durch das Hemmungs-
zentrum auf der Bahn des Vagus vermittelt. Der Tonus des Zentrums nimmt
infolge der Reizung einmal ab — Frequenzzunahme — das andere Mal zu —
Frequenzabnahme. Dieser Unterschied im Effekt kann durch das Vorkommen
beschleunigender und hemmender afferenter Fasern in den gereizten Nerven
bedingt sein.

Reizung sensibler Hautnerven (Auricularis magnus, Dorsalis pedis) setzt
die Pulsfrequenz herab.

6. Reflexe von den Muskeln auf das Herz.

Uber reflektorische Beeinflussung des Herzens durch sensible
Muskelnerven lauten die Angaben der Forscher sehr verschieden. Ein
klares Bild hat sich bisher nicht ergeben: Hemmung, Beschleunigung, Fehlen
jeden Einflusses bei Reizung dieser Nerven ist beobachtet worden.

Die Vermehrung der Pulsfrequenz bei der Muskeltatigkeit
ist durch die Wirkung der regulierenden Herznerven allein nicht zu erkléren;
denn nach Durchschneidung derselben bleibt sie noch, wenn auch in vermin-
dertem Malie bestehen. Vielleicht spielen die Stoffwechselprodukte des Muskels
dabei eine Rolle, indem sie das Herz direkt auf dem Blutwege beeinflussen.

7. Rickblick.

Aus den zahlreichen Beobachtungen geht hervor, dafl die Hemmung des
Herzschlages ausschlieflich durch reflektorische Erhéhung des Vagustonus er-
zeugt wird.

Die Beschleunigung des Herzschlages ist vielfach die Folge einer reflek-
torischen Herabsetzung des Vagustonus. Sie kann auch durch Vermehrung
des Tonus der Forderungsnerven erzeugt werden. Doch sind hierfir nur
sehr wenig experimentelle Anhaltspunkte vorhanden. Ein derartiger Ein-
fluk geht aus folgenden Versuchen hervor. Wenn beide Vagi durchschnitten
sind und der periphere Stumpf des einen so gereizt wird, dafl der Herzschlag
verlangsamt wird, so kann Reizung eines sensiblen Nerven eine ansehnliche
Vermehrung der Schlagfrequenz erzeugen. Diese wird durch reflektorische
Wirkung auf die Forderungsnerven erzeugt. Fir eine Mitwirkung dieser
Nerven spricht auch, daR die reflektorische Beschleunigung des Herzschlages
starker ausféllt, wenn die Fdrderungsnerven intakt sind.

6 Mechanik der Herzfunktion.

Die Bewegung des Herzens setzt sich zusammen aus der Kontraktion
der Vorhofe und der zeitlich darauffolgenden Zusammenziehung der Kammern.
Die rechte und linke Herzhélfte arbeiten gleichzeitig. Man bezeichnet den
Vorgang der Kontraktion als Systole, die Erschlaffung als Diastole. Wéh-
rend der Vorhofssystole ist die Kammer in Diastole, wéhrend der Kammer-
systole der Vorhof. Nach dem Ende der Kammersystole bis zum Beginn der
néchsten Vorkammersystole sind Kammer und VVorkammer in Diastole: Herz-
pause. Den ganzen Bewegungskomplex, aus Systole und Diastole bestehend,
nennt man eine Herzrevolution.

Die Dauer einer Herzrevolution betrdgt beim Menschen im Durchschnitt
Q%Sekunden. Sie beginnt mit der 0,16 Sekunden dauernden Vorhofssystole,
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dann folgt die Kammersystole mit 0,3 Sekunden Dauer, endlich die Herz-
pause von 0,4 Sekunden, wé&hrend welcher das ganze Herz in Diastole ist.

Aus den Daten geht hervor, dalR die Vftrkammerdiastole im ganzen 0,7 Sek.
dauert, die Kammerdiastole 0,56 Sekunden.

a. Form des Herzens.

Die Form des Herzens ist in Diastole und Systole sehr verschieden. In
der Diastole stellt das Herz einen schlaffen Sack dar, der sich seiner Unterlage
ziemlich platt auflegt. Von einer bestimmten Form des Herzens in der Di astole
kann man also auch im lebenden Korper nicht sprechen. Fir die Form wird
die allgemeine Lage des Korpers von Bedeutung sein. In Rickenlage wird
das Herz sich im sagittalen Durchmesser abplatten, im transversalen aus-
dehnen. Bei aufrechter Korperhaltung dagegen wird sich das Verhdltnis des
sagittalen zum transversalen Durchmesser kaum &ndern, dagegen vielleicht
der vertikale Durchmesser. Von Bedeutung fur die Form muf dabei auch
der Grad der Blutfullung sein.

Wenn das Herz in Systole (ibergeht, so werden die schlaffen Wénde starr,
die Form wird nunmehr streng definiert, ganz gleichgultig, wie sie in der Diastole
war. Die Verhdltnisse erlautert
flir den Froschventrikel die
Abb. 62. Man sieht hier deut-
lich die Abhéngigkeit der diasto-
lischen Form (gestrichelt) von
der Lage, die Konstanz der
systolischen Form (ausgezogene
Linie).

Versuche, die Form des
Ventrikels in der Brust zu be-  Formen des Froschventrikels. Punktiert diasto-
stimmen, haben ergeben, daR lische, ausgezogen systolische Form.
die Herzspitze die geringste
Ortsanderung erféhrt. Die Herzbasis néhert sich also bei der Systole der
Herzspitze.

Die Forménderung der Vorhofe, welche dauernd mit Blut gefillt und
viel dinnwandiger als die Kammer sind, ist in toto sehr gering. Starke Ver-
kleinerung zeigen nur die Herzohren, welche sich nahezu vollkommen bei
der Vorhofssystole entleeren.

Auch die Ventrikelhéhlen entleeren ihren Inhalt bei der Systole nicht
vollkommen, wie man aus Beobachtungen an totenstarren Herzen geschlossen
hat. Im linken Ventrikel bleibt Gber den Papillarmuskeln ein betrachtliches
Lumen, im rechten beriihren sich die Ventrikelwande nicht. Die kontrahierte
Kammer bewahrt einen spaltférmigen Hohlraum, der sich von der Basis zur
Spitze verjiingt. Im Leben liegen die Verhéltnisse analog, aber das Volumen
des Hohlraumes wechselt mit den Bedingungen, unter denen das Herz arbeitet.

b. Bewegung des Blutes im Herzen.
1 Bedeutung der Vorhofe.

Das Blut tritt durch die Korpervenen und die Lungenvenen in den rechten
und linken Vorhof ein. Aus den Vorhofen strémt es wahrend der Diastole
des Ventrikels dauernd in den Ventrikel ein. Verstérkt wird die Geschwindig-

Weill, Biophysik. 2. Aufl. 7
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keit der Blutfullung der Ventrikel wahrend der Vorhofssystole, bei welcher
der ganze Vorhof sich kontrahiert, besonders aber das Herzohr, welches sich
fast vollig entleert. Der Vorhof entleert sich aber nicht vollkommen, sondern
behélt bei seiner Systole reichlich Blut. Die Meinung, dal} er eine Druck-
pumpe vorstelle, ist deshalb irrig. Auch der anatomische Bau spricht dagegen;
denn an der Einmundungsstelle der groBen Venen fehlen Klappen, welche
den RuckfluB des Blutes in die Venen verhindern konnten. Andererseits
steht vom Ende der Vorhofssystole bis zum Beginn der Kammersystole dem
RickfluR des Blutes kein Hindernis im Wege. Einrichtungen, wie sie eine
Druckpumpe zeigt, fehlen mithin.

Die Bedeutung der Vorhdfe liegt wohl darin, daR sie Blutreservoire dar-
stellen, welche die Speisung der Kammer mit Blut garantieren. Da sich die
Kammer, wie man am Froschherzen leicht beobachten kann, bereits wéhrend
der Diastole mit Blut zu fullen beginnt, so wdre eine weitere Fillung durch
eine Druckpumpe Uberaus unzweckmaRig, da dann bei dem ungleichmaBigen
Einstromen in der Diastole und ihrer ungleichen Dauer der Grad der Fillung
von Herzschlag zu Herzschlag wechseln miiite. Dagegen ist ein Einstrémen
des Blutes in die Kammer unter geringem Druck und die Madglichkeit des
ZurlckflieRens in die erschlaffende Vorkammer ein ausgezeichnetes Muittel,
um eine gleichméaRige Kammerfillung zu gewahrleisten. Der VVorgang ist dann
etwa der Fullung eines Getreidemalles zu vergleichen, welches zundchst ge-
hauft mit Getreide gefllt wird. Die GleichmaRigkeit verschiedener Fillungen
wird dadurch erreicht, daB die gehdufte Oberflache mittels eines Streichmales
glatt gestrichen wird.

2. Bedeutung der Kammern.

Ganz anders ist die Funktion der Herzkammer. Aus dem anatomischen
Bau geht bereits hervor, dal die Kammer eine Druckpumpe darstellt. An
der Grenze von Vorkammer und Kammer befinden sich Klappen, links die
Bikuspidalis, rechts die Trikuspidalis, welche bei Steigerung des Druckes in
der Kammer diese gegen den Vorhof abschliefen, also ein RuckflieBen in den
Vorhof verhindern. Andererseits wird an der AusfluRdffnung in die Aorta
und die Arteria pulmonalis der Ruckflul des Blutes in die Kammer durch die
Semilunarklappen verhindert.

Dieser Mechanismus der Klappen bewirkt daher, dafl die Blutbewegung
nur in einem Sinne geschehen kann. Durch die Atrioventrikularklappen kann
das Blut nur einstromen, durch die Semilunarklappen nur ausstrémen.

An den Atrioventrikularklappen wird diese Aufgabe dadurch erreicht,
daB sie einen hdutigen Trichter darstellen, der von der Vorhofkammergrenze
in die Kammer hineinragt. Der Rand dieses Trichters ist an dieser Grenze
befestigt. Die Trichterflache ist rechts durch drei, hnks durch zwei tiefe Ein-
schnitte entsprechend in drei und zwei Segel geteilt. Diese Segel sind durch
Sehnenfédden an die Papillarmuskeln befestigt.

Wenn das Blut aus der Vorkammer einstromt, so werden die Klappen
durch die Blutstromung in flottierende Bewegung gesetzt. Die Ursache hier-
far liegt in den Wirbelstrdmungen, die sich in jeder Flissigkeit bilden, welche
an einer unebenen Wand flielt. So wird erreicht, daR die Klappen nicht der
Kammerwand anliegen, vielmehr rings von Blut umspilt sind: die Klappen
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sind gestellt. Wenn nun die Kammer in Systole gerdt, so bewegt sich das
Blut unter dem Antrieb des Druckes der Kammerwand nach dem Vorhof
zu, dem Orte geringeren Druckes, fangt sich dabei hinter den Klappensegeln,
die es durch seinen Druck gegen den Vorhof bewegt. Ohne die Hemmung
durch die Chordae tendineae wirden die Klappensegel in den Vorhof um-
schlagen. Unter ihrer ZugWirkung geschieht es aber, daR die Vorhofsflachen
der Klappen sich in einiger Ausdehnung aneinanderlegen, wie es Abb. 64 zeigt.
Dieser Zustand &ndert sich auch wéhrend der Systole nicht, obwohl sich das
Herzlumen dabei in allen Durchmessern verkleinert. Denn entsprechend der
Anndherung von Herzbasis und Spitze wird die Befestigung der Klappen an
den Chordae tendineae durch Kontraktion der Papillarmuskeln mit verkirzt.

Val' ila semTlunaris sinistra
Valvula semilunaris ant.

QS“J"Q’" b“e"OSIU'" dICX"“’" Valvula semilunaris dextra )
tium ulmonale
$ P ) A coronaria cordis dextra
Ostium venosum dextrum

Valvula semilunarfs dextra

Valvula semilunaris sinistra
pulmonalis

Valvula semilunaris

Ostium arteriosum sinistrum
(Ostium aorticum)

Mindung der V. cordis tnedi*

Abb. 63.
Herzklappen. (Nach rauber-kopsch.)

Die Flachen der Klappen legen sich dabei vermutlich in noch gréRerer Aus-
dehnung aneinander, weil sich die Atrioventrikular6ffnung hei der Systole
verengert. Der Schluf} ist also gewahrleistet.

Eine nennenswerte Menge Blut kann, wie aus dem Gesagten folgt, nach
Beginn der Systole aus der Kammer in den Vorhof nicht zuriickfluten, denn
die Klappen liegen am Ende der Ventrikeldiastole bereits so, dal es nur geringen
Druckes zu ihrem Schlisse bedarf.

Ganz anders die Klappen der grofRen Arterien. Sie sind bei Beginn der
Systole geschlossen, und zwar durch eine betréchtliche Kraft, ndmlich den
Druck in den grofRen Arterien. Die Klappensegel sind drei in jedem arteriellen
Ostium. Sie sind gleich Wagentaschen an der Wand der groRen GeféRe be-
festigt. lhre freien Rander liegen fest aufeinander, so dal® bei geschlossener
Klappe eine dreistrahlige Abbildung entsteht (Abb. 63). Im Zentrum dieser

7*
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Abbildung, der Mitte jedes freien Segelrandes entsprechend, liegt je eine knot-

chenférmige Verdickung, die Noduli Arantii. Sie dienen zur Sicherung des
Verschlusses, indem sie an ihren Réndern feine Z&hne
tragen, die ineinandergreifen.

Diese Klappen sind wéhrend des grofiten Teiles
der Herzrevolution geschlossen, gedffnet nur wéhrend
der kurzen Zeit, da der Ventrikeldruck den Druck
in den grofRRen Arterien (Ubersteigt. Wahrend dieser
Zeit stromt das Blut durch die getdffneten Klappen.
Diese wirden sich der GefaBwand glatt anlegen, wenn
das Geféalrohr zylindrisch wdre und die Flussigkeits-
teilchen parallel der Achse des Zylinders strémten.
Beides ist nicht der Fall. Die Wand der Geféle ist

Lage der~gestellten Atrio-  Uber den KlaPPen ausgebuchtet (Sinus Valsalvae) und

ventrikularklappen. die Stromfdden des Blutes sind nicht parallel, weil

(Nach krent.) die Blutteilchen von allen Richtungen aus der Kammer

gegen das Ostium flieBen. So entstehen auch hier

Wirbelstromungen, in denen die Klappen flottieren. Sie sind somit dauernd

gestellt und schlieRen sich beim Nachlassen des Kammerdruckes fast momentan,
so daR kaum Blut in die Kammer zurlickstromt.

3. Der Druckablauf im Herzen.

Man hat zu erwarten, dall entsprechend dem Wechsel von Systole und
Diastole der Druck in den Herzkammern wechselt. Demgemé&R unterscheidet
man zwischen systolischem und diastolischem Druck.

Die Werte dieser Drucke kdnnen in den vier Herzabschnitten nicht gleich
sein. Es leuchtet ein, daB sie von der GrofRe der druckerzeugenden Kraft
abhdngen missen. Die Méachtigkeit der Muskulatur muR also ausschlaggebend
sein. Demgemé&R haben wir den niedrigsten Druck in den Vorkammern, den
hochsten in den Kammern zu erwarten, hier wieder in der linken Kammer
hohere Werte als in der rechten, entsprechend der Machtigkeit der Musku-
latur.

Da die Muskulatur abwechselnd in Systole und Diastole sich befindet,
so muf} der Druck in jedem Herzabschnitt von Zeitmoment zu Zeitmoment
sich &ndern. Dies ist um so mehr notwendig, als wéhrend des groBten Teiles
der Herzrevolution Kammer und Vorkammer ein gekuppeltes System bilden,
dessen Komponenten sich gegenseitig beeinflussen. Dasselbe gilt dauernd
vom Vorhofe und den groBen Venen, voribergehend von den Kammern und
den groRen Arterien. Wir haben also zu erwarten, dall der Druckablauf in
den einzelnen Herzabteilungen sehr verwickelt ist.

Die Messungen des systolischen Kammerdruckes sind nicht allzu zahlreich.
Beim Hunde und Kaninchen hat man in der linken Kammer einen Druck
von mehr als 200 mm Quecksilber gefunden, bei der Katze 150 bis 170 mm,
bei der Maus 54 mm, beim Frosche 6 mm Quecksilber.

Entsprechend der geringeren Wandstarke ist der Druck in der rechten
Kammer viel geringer. Bei der Katze ist er gleich 40—50 mm Quecksilber
gefunden worden.

Im Vorhof hat man beim Hunde rechts einen systolischen Druck von
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20—22 mm Quecksilber, bei der Katze rechts 6 mm, links 10—12 mm Queck-
silber gefunden.

Den ganzen Ablauf der Druckschwankung in den Herzabschnitten hat
man mit Hilfe graphischer Aufzeichnung sichtbar gemacht (Abb. 65, 66).

Die Kurven zeigen, obwohl Abbildung 65 und 66 mit Instrumenten ver-
schiedener Eigenschaft gewonnen worden sind, gute Ubereinstimmung. Sie
lehren, daB der Druck in der Herzkammer schnell zunimmt und schnell ab-
nimmt. Zwischen dem sehr steilen ansteigenden und dem steilen absteigenden

Druckablauf im rechten Vorhof, in beiden Kammern, in der Aorta und HerzspitzenstoR.
(Nach Chauveau und Marey.)

Schenkel zeigt die Kurve entweder im wesentlichen horizontalen Verlauf
(Abb. 66,3) oder sanft abfallenden (Abb. 66,1) oder endlich ansteigenden
(Abb. 66,2) Verlauf. Diese Unterschiede beruhen auf Unterschieden im Zu-
stande des Geféalisystems. Bei sehr geringem Widerstand in der Aorta hat
die Blutausgabe des Herzens keine Steigerung des Aortendruckes zur Folge,
vielmehr sinkt der Druck trotz der Fullung der Aorta; dementsprechend fallt
die Kurve sanft ab. Herrscht im Gegenteil im GeféRsystem hoher Widerstand,
so findet durch die Entleerung des Herzens eine erhebliche Drucksteigerung
statt, die Kurve steigt an. Liegt der Widerstand zwischen diesen beiden
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Extremen, so kann horizontaler Verlauf der Kurve (sogenanntes Plateau)

auftreten.

Daher mul? wahrend der entsprechenden Zeit der Systole im ersten Falle
der Aortendruck sinken, im zweiten steigen, im dritten ziemlich konstant
hleiben. In der Tat lehren das die beigegebenen Kurven (Abb. 66).

2

Abb. 66.

Druckablauf im linken Ventrikel (obere Kurve) und in der Aorta (untere Kurve). Nach

C. Tigerstedt.

Auf die Zeit, welche dem steilen Anstieg der Kammerdruckkurve ent-
spricht, fallt der Anstieg des Druckes im Herzen bei geschlossenen Semilunar-

Abb. 67.

Druckablauf im rechten Vorhof OrD, linken Ventrikel
V. G und rechten Ventrikel V. D.

klappen.  Die Offnung
dieser Klappen erfolgt in
dem Augenblick, da der
Herzdruck groRer wird
als der Aortendruck. In
der Kurve wird dieser
Zeitmoment durch gleich-
zeitige Aufzeichnung einer
Aortendruckkurve be-
stimmt. Er entspricht
dem Momente des Be-
ginnes der Druckstei-
gerung in der Aorta.
Die Zeit vom Beginn
der Systole bis zur Off-
nung der  Semilunar-
klappen nennt man die
VerschluRzeit oder die

Anspannungszeit. Sie dauert beim Menschen 0,02 bis 0,1 Sekunden, beim

Hunde 0,03, beim Pferde 0,1 Sekunden.

Hieran schlieBt sich unmittelbar die Zeit an, wéahrend deren der Druck
im Herzen hoher ist als in der Aorta, das Blut also aus dem Herzen ausstromt:

die Austreibungszeit.
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Sobald die nachlassende Herzkraft geringer wird als der Druck in den
groBen Gefalen, schlieBen sich die Semilunarklappen. Das bedeutet den
Beginn der Erschlaffungszeit der Kammer: der Diastole.

Anspannungszeit und Austreibungszeit stellen die Systole dar. Sie ist
von sehr konstanter GroRe fir ein und dasselbe Tier. Beim erwachsenen
Menschen betragt sie 0,19—0,38 Sekunden.

Anders die Erschlaffungszeit. Ihre Dauer ist auBerordentlich verschieden,
sodal} also die Pulsfrequenz von der Dauer der Diastole abhéngt.

AuRer den angefiihrten wesentlichen Eigenschaften der Kurve des Herz-
druckes ist noch folgendes zu bemerken. Vor dem Beginn des steilen Anstieges
zeigt die Kurve eine leichte Erhebung, welche zeitlich mit der Systole der
Vorkammer zusammenfallt. Sie ist also verursacht durch das Einstromen des
Blutes in die Kammer.

Am Ende des steilen Anstieges zeigt die Kurve eine Reihe von Schwin-
gungen (s. Abb. 66).

Endlich féllt im absteigenden Teile der Kurve eine Unstetigkeit auf.
Ihre Ursache ist nicht bekannt. Sie geht dem Schliisse der Semilunarklappen
etwas voraus.

Die Druckkurve des Vorhofes zeigt eine steile Erhebung, welche
von der Systole desselben herriihrt. Die tbrigen Erhebungen sind, wie man
in Abbildung 65 sieht, Druckschwankungen im Ventrikel synchron.

Die Volumschwankungen des linken Vorhofes kann man von der Speise-
rohre aus aufzeichnen.

4. Die Diastole des Herzens.

Nachdem die Systole der Kammern abgelaufen ist, folgt die Herzpause.
Vorkammer und Kammer verharren in Ruhe. Whéhrend dieser Zeit flie3t das
Blut aus den grofRen Venen in die Vorkammer und von hier in die Kammer
zuriick.

Die Kraft, welche dieses WiedereinflieRen in das Herz bewirkt, ist einmal
der Rest von Triebkraft, welche das Blut bei der Systole erhalten hat. Der
Beweis hierflr hegt darin, dal an Tieren, welche durch Kurare geléhmt sind und
deren Brusthéhle weit gedffnet ist, das Bluteinstrémen ins Herz nicht aufhort.

Eine wesentliche Unterstitzung findet diese Stromung durch die Saugung
des Thorax. Diese rihrt daher, daB alle im starrwandigen Thorax gelegenen
Teile unter niederem Drucke stehen als die Ubrigen Kdorperteile. Einen Teil
des Atmosphérendruckes trédgt die Oberflache der gedehnten Lunge. In-
folgedessen ist der auf den Organen des Thorax lastende Druck um so viel
geringer als der Atmosphérendruck wie der von der Lungenoberflache getragene
Teil des Luftdruckes. Mithin werden alle Verbindungen zu den Thoraxorganen
in den Thorax hineingezogen. Besonders wirksam zeigt sich dies an den flis-
sigen Verbindungen, dem Inhalt der BlutgeféRe.

Die Saugung ist keine konstante GroRe; sie nimmt mit der Inspiration
zu, weil hierbei die Lunge gedehnt wird und nun einen gréReren Teil des Luft-
druckes tragt. So nimmt auch die Einstrémung des Blutes in das Herz zu.

Auch die Voluméanderung des Herzens bei der Systole begunstigt den
Eintritt des Blutes in die Brusthéhle. Durch die Systole wird eine Blutmenge
auf dem Wege der Aorta aus dem Thorax abtransportiert. Hierdurch wird
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das Volumen des Thorax vermindert, was saugend wirken muB. Das zeigt
sich z. B. an dem Einsaugen der Luft durch die offene Stimmritze — kardio-
pneumatische Bewegung. Natirlich wird hierdurch auch das Blut der
in den Thorax fuhrenden Venen angesogen.

An kraftig arbeitenden Herzen wirkt die Herzkammer selber beim Uber-
gange in die Diastole blutsaugend. In der linken Kammer ist ein negativer
Druck, d. h. eine Saugung von 23,5 mm, in der rechten von 36 mm Quecksilber
beobachtet worden. Von einigen Autoren wird diese Saugung bestritten.

Die Grinde fur die Saugung kennen wir nicht sicher. Ihre Diskussion
unterbleibt daher.

5. Kraft des Herzens.

Eine Kraft wird gemessen durch die GroRe eines Gewichtes. Wir haben
gesehen, daB der Druck im Herzen wéhrend der Systole 20 cm Quecksilber
(s. S. 100) erreicht. Diesem Drucke hélt die innere Oberflache der Herzkammer
das Gleichgewicht. Es mufl mithin jede Flacheneinheit der inneren Kammer-
oberflache einen Druck erzeugen, welcher gleich ist dem Gewicht einer Queck-
silbersdule vom Querschnitt der Flacheneinheit — 1 cm2 — und der L&nge von
20 cm. Dieses Gewicht ist, in Gramm ausgedriickt, gleich dem Produkt aus
dem spezifischen Gewichte des Quecksilbers 13,6 und dem Volumen der ge-
nannten Quecksilberséule, also gleich 13,6-20-1, mithin 272 g. Diese Zahl
gibt also die Kraft der Flacheneinheit der inneren Herzoberfldche wahrend der
Systole.

Die Kraft der Gesamtoberflache zu berechnen haben wir keine Mdglich-
keit, weil es bis jetzt keine Methode gibt, die GroRe dieser Flache waéhrend
der Systole zu berechnen.

Nehmen wir den Druck in der rechten Kammer gleich 4 cm Quecksilber,
so wurde die Kraft der Flacheneinheit hier ein Funftel von der der linken
Kammer betragen, d. h. 54,4 g.

6. Arbeit des Herzens.

Wie in der Einleitung auseinandergesetzt worden ist, wird die gesamte
Triebkraft einer bewegten Flissigkeitsmasse gemessen durch die Summe
der kinetischen Energie der bewegten Masse mv22 und der Spannung, die bei
der Strémung verbraucht wird mgh. Das gilt naturlich auch fiir die Bewegung
des Blutes, das vom Herzen ausgetrieben wird. Die Herzarbeit ist also

Arbeit = mv22 + mgh.
Hierin ist m die Masse des ausgetriebenen Blutes, v die Geschwindigkeit dieser
Masse, h der Widerstand, gegen den das Herz arbeitet, also die mittlere Druck-
héhe der Aorta, g die Gravitationskonstante.
Fiar die numerische Rechnung ist es bequem, die Formel etwas umzu-
formen, indem statt der Masse m das Gewicht p = mg eingefiihrt wird.
Arbeit = pv22g + ph.

Nimmt man die Blutmenge p, welche das Herz bei einer Systole bewegt
p = 40 g bis 100 g, den mittleren Druck, gegen welche diese Blutmenge bewegt
wird, h= 100 mm Quecksilber oder h = 100-13,6/1,060 mm Blut, worin
das spezifische Gewicht des Quecksilbers 13,6, das spezifische Gewicht des
Blutes gleich 1,060 ist, endlich die Geschwindigkeit, welche der ausgeworfenen
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Blutmasse erteilt wird v= 0,5 m, so sind die Grenzen der Arbeitsleistung
AdQlg bis A100g des Herzens bei einer Systole fur das beférderte Blutgewicbt
von 40 bzw. 100 g:

Adlg = + 0,04 -0,1 «13,6/1,06 = 0,0005 + 0,0513 kgm.

Ajoog = + 01 +0,1 -13,6/1,06 = 0,00127 + 0,1283 kgm.

Die gesamte Herzarbeit ist also bei 40 g bewegter Blutmasse 0,0518 Kilo-
grammmeter, bei 100 g bewegter Blutmasse 0,1410 Kilogrammmeter wahrend
einer Systole.

Hiervon entfallen rund 99 Prozent auf die Uberwindung des Widerstandes,
nur ein Prozent auf die Erteilung von Geschwindigkeit.

Legen wir das Mittel aus beiden Werten 0,0964 Kilogrammmeter zugrunde,
so ergibt sich fiir 72-60-24 Systolen am Tage ein Wert von 10295 Kilogramm-
metern als tagliche Arbeitsleistung der linken Herzkammer.

Da der Druck in der Pulmonalarterie etwa den dritten Teil des Druckes
der Aorta ausmacht, so ist die Arbeit der rechten Kammer etwa ein Drittel
von der Arbeit der linken Kammer, ndmlich 3098 Kilogrammmeter; die gesamte
Tagesarbeit der Herzkammern ist also 13383 Kilogrammmeter. Diese Arbeit
wird zur Uberwindung der Widerstande im Kreislauf verbraucht, sie ist aqui-
valent 33 Kalorien. Die gesamte Wé&rmeProduktion des Kdrpers am Tage
betrdgt etwa 2800 Kalorien, mithin entsteht durch die Herzarbeit etwa Vso
der gesamten Warmemenge, welche der Korper erzeugt.

Verglichen mit Motoren hat das Herz etwa */30 Pferdestarke. Es ist im-
stande, sein eigenes Gewicht (von 300 g) in einer Stunde um etwa 1700 m

heben. Verglichen mit der Arbeitsleistung eines Arbeiters, der am Tage

Stunden kraftig arbeitet, betrégt die Arbeitsleistung des Herzens 75 davon.
Im Laufe eines Lebens von 80 Jahren leistet das Herz 31 Milliarden Systolen
(100000 am Tage). Die hierbei erzeugte Arbeit von rund % Milliarde Meter-
kilogramm hétte die ganze Territorial-Armee des Deutschen Kaiserreiches in
einer einzigen Kraftleistung nicht aufbringen kdnnen.

Bei korperlichen Anstrengungen kann durch Vermehrung der Schlag-
zahl und der GroRe der Blutausgabe die Herzarbeit bis auf das Doppelte ge-
steigert werden.

7. AuBere Zeichen der Herztitigkeit.
Von der Tatigkeit des Herzens erhdlt man ohne Eingriff in die Unversehrt-
heit des Kdorpers Kenntnis durch
a) den Herzstol,
b) die Herztdne,
c) den Aktionsstrom des Herzens.

a. Der Herzstofi.

Die Tétigkeit des Herzens zeigt sich bei vielen Menschen duferlich im
vierten oder funften Zwischenrippenraum etwas medianwérts von der Verti-
kalen, welche die Brustwarze schneidet. Der tastende Finger fiihlt hier eine
Vorwdlbung bei jeder Systole, den HerzstoR. Bei mageren Individuen ist die
Vorwdlbung mit bloRem Auge sichtbar.
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Den zeitlichen Verlauf dieser Bewegung der Brustwand hat man vielfach
in Form von Kurven (Kardiogrammen) aufgezeichnet.

Um die Natur der Bewegung zu ergriinden, hat man sie zugleich mit anderen
Bewegungsvorgangen im Kreislaufapparat graphisch dargestellt, so in Abb. 68
zugleich mit der Druckschwankung in der Vorkammer und in der Kammer,

in Abb. 69 zugleich mit
dem Pulse der Karaotis.

Wie man sieht
(Abb. 68), entspricht der
Drucksteigerung imVor-
hof eine Erhebung im
Kardiogramm,  ebenso
der Drucksteigerung im
Ventrikel. Diese erreicht
im Kardiogramm friiher
ihr Ende alsimVentrikel.
An sie schlie3t sich ein
mehr oder weniger aus-
gesprochenes  Plateau

Abb. 68. an, von dem die Kurve
Druckablauf im rechten Vorhof 0, linken Ventrikel V  sanft abfallt, um da-
und HerzspitzenstoB. (Nach chauveau und marey.) nach kontinuierlich sanft

wieder anzusteigen. Der

Druckabfall beginnt an der Kurve des Kardiogrammes friiher als an der Druck-

kurve der Kammer. Der Herzstol? ist mithin eine verwickelte Erscheinung, deren

einzelne Phasen sich nur mit Hilfe von anderen gleichzeitig verzeichneten Er-

scheinungen deuten lassen. Es ist klar, daR die erste Erhebung von dem Ein-

stromen des Blutes in

die Kammer herrihrt.

Die zweite Erhebung

fallt in den Beginn der

Kammersystole.  Aus

dem schlaffen Herzen

der Diastole wird in

diesem Zeitpunkt eine

durch Kontraktion

Gleichzeitige Kurven des Karotispulses (oben) und des Spitzen- harte Masse, welche

stoRes (unten). (Nach edgren.) gegen die Brustwand

starker driickt als vor-

her. Der Querdurchmesser FG (Abb. 70) des schlaffen Herzens wird dabei

kleiner (ab), der sagittale Durchmesser (cd) grofRer (ed). Zugleich néhert sich

die Vorderwand des Herzens der Brustwand, indem der schlaffe Herzsack sich

uber der Herzbasis zu einem Kegel aufrichtet (Abb. 71). In dem Augenblick,

in welchem der Blutaustritt aus der Kammer in die Aorta statthat, wird das

Herz Kkleiner. Daher mufl die Kammerwand sich von der Brustwand wieder

entfernen. Die Kardiogrammkurve sinkt mithin solange ab, bis das Herz sich

vom Vorhof aus wieder fullt. Diese beiden Phasen markiert der sanfte Abfall
und der sanfte Wiederanstieg der Kurve.
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Nicht alle Kardiogramme verlaufen wie das hier beschriebene, so dal? die
Deutung des Kardiogramms im allgemeinen nur mit Vorsicht vorzunehmen
ist. Wir haben gesehen, daR die Kurve sich aus der Formveranderung des
Herzens entwickelt. Diese resul-
tiert aus zwei Komponenten, ein-
mal ist sie bedingt durch passive
Fillung des Ventrikels wéhrend der
Diastole, zweitens durch aktive
Formé&nderungwahrend der Systole.

Von diesen Gesichtspunkten
aus mufl man die Deutungen des
Herzstoles betrachten, die gegeben
worden sind, ehe man Kurven des
Kardiogrammes kannte.

Auf den tastenden Finger wie
auf das Auge wird zweifellos den Abb. 70
groBten  Eindruck der Vqrgang Forméanderung des Hefzené bei der Systole..
machen, welcher der systolischen (Nach rosemann.)

Erhebung des Kardiogrammes ent-
spricht. Er ist bedingt durch das Hartwerden der Herzmasse und ihre gleich-
zeitige Aufrichtung tber der Herzbasis.

Friher glaubte man, daB eine
passive stoRartige Bewegung der
Herzmasse gegen die Brustwand
wesentlich an der Entstehung des
Herzstol3es beteiligt sei. Diese sollte
durch die Entleerung des Blutes sowie
durch die nachfolgende Dehnung der
groRen GeféRe bedingt werden. Die
Bewegung konnte nach dem Prinzip
der Erhaltung des gemeinsamen
Schwerpunktes sehr wohl resultieren,
nach welchem das ausstromende Blut
und das Herz sich in entgegenge-
setzter Richtung bewegen missen.
Ebenso kénnte die Dehnung der
groBen GeféaRe, wie sie durch den
Bluteintritt erzeugt wird, das Herz
gegen die Brustwand treiben. Die
Aufzeichnung der Kurve des Kardio-
grammes spricht aber nicht fir diese
Maoglichkeit, denn die Erhebung der
Kurve ist beendet zu der Zeit, da
diese Krafte wirksam werden.

Abb. 71.

Formanderung des Herzens in der Systole.
(Nach Rosemann.)

b. Die Herztone.

Am bloRgelegten Herzen sowie im Bereiche des Herzens an der Brust-
wand hort das Ohr im Rhythmus des Herzschlages je zwei Tone, den ersten
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dumpf und gedehnt am stdrksten tber der Herzkammer, den zweiten heller
und kirzer, am starksten tber den Ursprungsorten der groRen GefaRe: die
Herztdne. Abb. 72 gibt eine photographische Aufzeichnung dieser Tone.

Der erste Ton bezeichnet den Beginn der Systole, der zweite den Beginn
der Diastole. Der erste Ton féllt also mit dem SchluB der Atrioventrikular-
klappen zusammen, der zweite mit dem Schlufl der Semilunarklappen. Da
rechtes und linkes Herz gleichzeitig arbeiten, so fallen die Schallphdnomene
der beiden Herzhélften zeitlich zusammen.

Die Ursache der Herzténe sucht man in Schwingungen, die vom Herzen
ausgehen. Beim Beginn der Systole werden durch die schnelle Drucksteigerung
Herzwand und Atrioventrikularklappen gespannt.  Hierdurch ist die Be-
dingung fur das Eintreten von Schwingungen gegeben, deren Sitz vorwiegend
in den Klappen liegen muf}, weil diese der beweglichste elastische Teil des
Systemes sind. Ahnlich verhalten sich Aorten- und Pulmonalklappen bei
Beginn der Diastole. Durch das Anprallen des Blutes an die sich schliefenden

Klappen und die Aortenwand kdnnen auch
in diesem System Schwingungen erzeugt
werden.
Man nimmt allgemein an, dal der zweite
Herzton durch diese Schwingungen entsteht.
Dagegen will die Mehrzahl der Autoren in
den Schwingungen der Atrioventrikular-
klappen nicht die einzige Ursache fir den
ersten Herzton erblicken. Vielmehr wird
derselbe im wesentlichen fir einen Muskelton
gehalten. Hierfur wird als Beweis ange-
fahrt, daBR der Ton auch am ausgeschnittenen
Herztone. (Nach o. weir.) blutleeren Herzen, sowie am verblutenden
1 mm Abszisse gleich Vioo Sek. Tiere nachweisbar ist; ferner, daR man ihn
auch bei Verhinderung des Schlusses der
Atrioventrikularklappen durch eingefihrte Instrumente noch hort.

Wie durch die Kontraktion des Herzmuskels, die eine Einzelzuckung
darstellt, eine Reihe von Schwingungen auftreten kann, ist bisher nicht be-
grundet worden. Es bedarf daher in diesem Punkte die Frage nach der Ent-
stehung des ersten Herztones noch weiterer Untersuchungen.

Gelegentlich kann man bei gesunden Menschen einen dritten Herzton
beobachten, der gegen das Ende des ersten Drittels der Diastole fallt.

c. Die Aktionsstrome des Herzens oder das Elektrokardiogramm.

Wie an jedem Muskel, treten auch am Herzen bei der Kontraktion elek-
trische Verdnderungen auf, die man als Aktionsstrom bezeichnet. Diese Ver-
&nderungen hat man, wie die folgende Abb. 73 zeigt, photographisch auf-
gezeichnet. Eine solche Kurve wird Elektrokardiogramm genannt. Man
kann sie auch am lebenden Menschen gewinnen, indem man von zwei ge-
eigneten Punkten des Korpers, z. B. von den Handen zum Registrierinstru-
ment ableitet. Von den einzelnen Teilen der Kurve hédngt die Erhebung P
von der Kontraktion der Vorkammer, die Erhebungen R und T von der Kon-
traktion der Kammer ab.
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Eine vollkommen befriedigende Erkl&rung der Kurvenform aus den Gesetz-
maRigkeiten der Aktionsstrome der Nerven und Muskeln (S. 23) ist zurzeit
nicht moglich. Deshalb werden die verschiedenen Meinungen daruber an dieser
Stelle nicht diskutiert.

8 Reizung des Herzens.

Auf kinstliche Dauerreize jeder Art, elektrische konstante Strome, mecha-
nische Reize, wie Druck auf die duf3ere und innere Herzoberflache, chemische
Reize, reagiert das ruhende Herz
durch rhythmisches Schlagen.

Momentanreize wie Induktions-

schldge losen, wenn sie filhrende

Herzteile, wie den Venensinus

oder die Bruckenmuskulatur

treffen, ebenfalls rhythmische

Herzkontraktionen aus. Bei Abb. 73.

anderen Herzteilen ist in der Elektrokardiogramm. (Nach einthoven.)
Regel eine Einzelkontraktion die

Folge des Reizes, es kommt aber auch hier rhythmische Schlagfolge vor, so
z. B. am Aortenbulbus und an der Herzspitze.

Auf rhythmische Induktionsstrome méaRiger Stérke reagiert der Herz-
muskel mit rhythmischen Kontraktionen, aber in seinem eigenen Rhythmus.

Der Grund fir diese Erscheinung liegt darin,
daB der Herzmuskel wie alle reizbaren Gebilde
eine Refraktérzeit hat, d. h. eine Zeit, in der er
wahrend des Ablaufes einer Erregung fiir neue
Reize nicht anspruchsfdhig ist (Refraktédre
Periode von Kronecker). Diese Zeit ist beim
Herzmuskel erheblich l&anger als bei den Skelett-
muskeln. Man kann eine Periode unterscheiden,
zu welcher das Herz vollig unerregbar ist und
daran anschlieBend eine Zeit, zu der die Reiz-
barkeit herabgesetzt ist. Die Periode voll-
kommener Unerregbarkeit beginnt unmittelbar

vor dem Anfang der Systole und endet kurz vor Abb. 74.

dem Beginn der Diastole. Danach steigt die  verteilung der Spannungen des
Erregbarkeit wieder zur Norm an. Man erklart Herzaktionsstromes.
diese Refraktarzeit des Herzens durch die An- - (Nach waler)

nahme, daR das Herz auf einen Reiz hin seine
gesamte, im Augenblick des Reizes verfiigbare Energie ausgibt und nun Zeit
-braucht, um neue energiegebende Substanz aufzubauen.

Dal} dies in der Tat so ist, dafir spricht auch der Umstand, daR eine Ab-
stufung der ReizgroRe keine Abstufung des Reizerfolges bewirkt. Vielmehr
erzeugt jeder iberhaupt wirksame Reiz eine maximale Kontraktion. Man sagt,
der Herzmuskel gebe entweder alles oder nichts. (Alles- oder Nichts-
Gesetz.)

Auf der Existenz der refraktdren Phase beruht es, da der Herzmuskel
durch frequente Reize unter normalen Bedingungen nicht in Tetanus versetzt
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werden kann. Dies gelingt erst, wenn, wie manche annehmen, die refraktéare
Periode durch kinstliche Einwirkungen verkirzt wird. So kann man das
Froschherz durch Erwdrmung auf 40 Zentigrade oder durch Vergiftung mit
Muskarin so verdndern, daR es bei periodischer Reizung in Tetanus gerat.

a. Herzflimmern.

Wenn man auf ein Warmbliiterherz, das sonst unter normalen Bedingungen
lebt, oder auf ein erwdarmtes Froschherz starke elektrische, mechanische oder
thermische Reize appliziert, so wird das gesetzmdaRige Zusammenarbeiten der
Herzmuskulatur aufgehoben. Die einzelnen Teile des Herzmuskels kontra-
hieren sich in regellosem Wechsel. Man bezeichnet diese Erscheinung je nach
der Form, in der sie auftritt, als Flimmern, Wogen oder Wiihlen. Wenn man
das flimmernde Herz sich selbst Uberlal3t, so verféllt es in der Regel dem Tode.
Durch Wechselstrome sehr hoher Spannung (4800 Volt) soll das Flimmern
aufgehoben werden.

b. Die natirlichen Herzreize.

Die natiirlichen Herzreize sind zweierlei Natur, autochtone und fort-
geleitete. Uber das Wesen beider Reize wissen wir nichts Sicheres. Dagegen
hat sich die Frage entscheiden lassen, ob die von den fuhrenden Herzteilen
auf die gefiihrten abflieRenden Reize kontinuierlicher oder rhythmischer Natur
sind.

Wie bereits S. 88 erwdhnt, hat isolierte Erwdrmung des Herzventrikels
keine Zunahme der Schlagfrequenz zur Folge, vielmehr behélt die Kammer
den Schlagrhythmus, wie ihn der fiihrende Herzteil angibt. Das ist nur ver-
standlich, wenn der Leitungsreiz im Rhythmus des fiihrenden Herzteils wirkt,
nicht aber bei kontinuierlichem ZuflieRen. In demselben Sinne spricht die
Erfahrung, daf bei Verlangerung der refraktidren Periode eines gefiihrten Herz-
teiles nur noch jeder zweiten Systole des filhrenden Teiles eine Systole des
gefiihrten folgt. Dies tritt ein, wenn die refraktidre Phase des gefiihrten l&nger
geworden ist als das Intervall zwischen zwei Systolen des fuhrenden Teiles.

Auch die kompensatorische Pause erklért sich durch die Annahme
rhythmischer vom Sinus Uber die Vorhdfe zum Ventrikel fortgeleiteter Erregungs-
impulse. Wenn man in die rhythmische Schlagfolge einer Herzkammer durch
Einzelreizung wéhrend der Diastole eine vorzeitige Systole — E xtrasystole —m
einschaltet, so bleibt die im natiirlichen Rhythmus zu erwartende Systole aus.
Die néchste Systole tritt erst nach einer Pause — der kompensatorischen
Pause — ein. Die Verhdltnisse erldutert Abb. 75. Wie die Kurve zeigt, ist
die Gesamtdauer der letzten spontanen Kammerrevolution nebst Extrasystole
und kompensatorischer Pause nahezu gleich der Dauer zweier spontaner
Kammerrevolutionen.

Schaltet man mehrere Extrasystolen hintereinander ein, so ist die Zeit
vom Beginn der letzten normalen Systole vor der Reizung bis zum Beginn
der ersten normalen Systole nach den Reizungen gleich einem einfachen Viel-
fachen der normalen Periodendauer: Gesetz der Erhaltung der physio-
logischen Reizperiode.

Dieses Gesetz gilt fur alle gefiihrten Herzteile. Die Erscheinung wird
folgendermaRen erklart: ,,Vom Vorhof aus werden dem Ventrikel Leitungs-
reize nur rhythmisch, nach jeder Vorhofserregung einer, zugeleitet (in Abb. 75
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durch schrdge punktierte Pfeile angedeutet). Schaltet man eine vorzeitige
Extrasystole ein, so trifft der ndchste Leitungsreiz in der refraktdren Phase
der Extrasystole ein, vermag
also den Ventrikel nicht zu er-
regen. Erst die zweitndchste
Erregungswelle vom Vorhof
l[6st wieder eine Ventrikel-

systole aus.“
Die Erscheinung der kom-
pensatorischen Pause fehlt an Extrasystole und kompensatorische Pause,

filhrenden Herzteilen. Wird @ b d e f spontane Ventrikelkontraktionen, ¢ Extra-
. systole des Ventrikels nach Reizung mit einem
z. B. am_ Sinus des Frosch- einzelnen Induktionsstrom,, danach die kompen-
herzens eine Extrasystole er-  satorische Pause. Vor den Systolen bei abdef
zeugt, so ist die Zeit vom Be- ist die Vorkammersystole sichtbar.

ginn der Extrasystole bis zum

Beginn der néchsten normalen Systole gleich der Dauer einer normalen Periode.
Die Reizbildung verhalt sich hier also anders. Wie ein fihrender Herzteil
verhdlt sich auch ein unter normalen Verhdltnissen gefiihrter, z. B. der unter
einem Dauerreiz rhythmisch schlagende Ventrikel.

c¢. Einflusse auf Grée und Dauer der Systole.

Hohe und Dauer der Herzkontraktionen héngt in hohem MaRe von der
Schlagfrequenz ab; je groRer sie ist, um so kirzer die Dauer und um so geringer
die Hohe der Systole. Wird bei kinstlichen Reizungen das Reizintervall
verlangert, so nimmt bis zu einem Optimum Ho6he und Dauer der Systolen
zu, bei weiterer Verldngerung des Reizintervalles wieder ab. Rhythmische
kiinstliche Reizung eines stillstehenden Herzens erzeugt eine Kontraktions-
reihe von zunehmender Hohe und abnehmender Dauer der Einzelkontrak-
tionen (Treppe von Bowditch).

Ill. Physiologie der Blutgefale.
1 Bewegung des Blutes in den GeféaRen,

a. Blutdruck.

Wie bereits ausgefihrt worden ist, betsteht die Wirkung der Herzarbeit
in der Erzeugung eines Druckes in der Blutflissigkeit. Dieser Druck ist die
Ursache fiir die Bewegung des Blutes in den BlutgefdRen. Die Stromung geht
vom Orte hoheren zum Orte niederen Druckes. Fir diese Bewegung gelten
dieselben Gesetze, wie sie auf S. 80ff. fur die Strdmung von Flissigkeiten
in Rohren auseinandergesetzt worden sind.

Uber den Widerstand, den das GefaBsystem der Blutstrémung bietet, geben
Messungen des Druckes in den einzelnen Teilen desselben AufschluB. Es hat
sich gezeigt, daR der Druck in der Aorta am hdchsten ist. In den kleinen Ar-
terien ist er nur um weniges geringer als in der Aorta und in den grof3en Arterien.
Ein starker Abfall erfolgt am Orte des héchsten Widerstandes im Gebiete der
kleinsten Arterien und Kapillaren; in den Venen ist der Abfall des Druckes
sehr gering. An der Einmindungsstelle der grofRen Venen in das Herz ist der
Druck nahezu Null. Es ist daher klar, da die Strémung des Blutes von der
Aorta durch die Kapillaren zu den Venen erfolgen muB.



112

Die folgenden Zahlen geben als Erlduterung des Gesagten eine Vorstel-
lung von dem Drucke in den einzelnen Teilen des GefaRsystemes.

Druck in mm Quecksilber:

_ GroRe
Tierart Arterien Kleine Kanill
(Karotis, Arterien apiiaren venen
Brachialis,
Femoralis)
[ 2-9
o 180 60— 90 24— 55 |1 (\;.Smedlusnsa)
Fi Fi autven:
(Finger) (Finger) 1 (Hautvenen)
115— 190
~ _ — 0,2— 11,4
100— 170 — - 3— 14,7
(GroRe Venen)
100— 150 — -
80— 140 — 32 B
(Zahnfleisch)
90— 100 —
50 - T _
129— 150 - - _
88— 140 — o _
144— 169 - - o
20— 30 22 - 23

(Schwimmhaut) (Schwimmhaut)

b. Schwankungen des Blutdruckes im Rhythmus des Herzschlages: Puls.

An den Arterien beobachtet man im Tempo des Herzschlages ein An-
schwellen und Abschwellen des Gefalles, den Arterienpuls. Die Erscheinung
ist am ausgepréagtesten an den grofRen Arterien, sie nimmt mit der Entfernung
vom Herzen ab und ist bereits in den Kapillaren nicht mehr zu beobachten.

Naheres Zusehen hat ergeben, daR
der Puls zeitlich um so spéter eintritt,
je entfernter das beobachtete GefaRstiick
dem Herzen ist. Die Pulsbewegung ist
also eine Wellenbewegung. Diese be-
ginnt am Herzen 0,06 bis 0,09 Sekunden
nach dem Beginn des SpitzenstoRRes, sie
pflanzt sich mit einer Geschwindigkeit
von 6—9 m in der Sekunde fort. Sie
wéchst mit der GroRe des Elastizitats-

Aortendruck des Hundes. koeffizienten der Arterienwand, also mit
(Nach #ran.) dem Blutdruck. Die Lange der Puls-
welle ist 1,5—2 m.

Entsprechend den Volumschwankungen der Arterien beim Pulse schwankt
auch der Druck in ihnen. Der Anschwellung der Arterie entspricht eine Stei-
gerung, dem Zusammenfallen ein Sinken des Druckes. Da die Systole des
Herzens die Ursache der Steigerung ist, so bezeichnet man das Druckmaxi-
mum als den systolischen, das Druckminimum als den diastolischen Druck;
die Differenz beider Drucke wird als Pulsdruck bezeichnet. Am Menschen ist
der systolische Druck in der Oberarmarterie 100—130 mm Quecksilber, der
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diastolische 70 bis 80 mm. Diese Zahlen beziehen sich auf ein Individuum
im Alter von 20—30 Jahren. In der Jugend ist der Druck geringer, im Alter
hoher.

Uber den Verlauf der Druckschwankung in den Arterien gibt die oben-
stehende Kurve AufschluB, die mit Hilfe eines Manometers gewonnen ist, das
mit der Aorta verbunden war.

Der aufsteigende Schenkel der Kurve von v2bis a entspricht dem Druck-
anstieg, der absteigende von n bis v2dem Druckabfall in der Aorta. Der tiefste
Punkt der Kurve bezeichnet den Moment der Offnung der Semilunarklappen.
Im aufsteigenden Schenkel bei a findet sich eine Schwingung, Anfangsschwin-
gung. Sie stellt eine Eigenschwingung im GefaRsystem dar. Danach steigt
der Druck weiter an, um bei n schnell abzusinken, Inzisur. Dieses Absinken
rihrt daher, daR die Diastole beginnt, der Druck im Herzen sinkt und daher
das Blut gegen die Semilunarklappen zurickstromt. Mit dem Aufhéren dieser
Rickstromung entsteht ein Anprallen der Blutséule gegen die Semilunarklappen,
welches die Nachschwingungen bei n zur Folge hat.

Die im absteigenden Schenkel der Kurve mit Vj und v2 bezeichneten
Schwingungen  rihren
her: vt von der Systole
des Vorhofes, welche
den Druck im Ventrikel
steigert und eine Ver-
schiebung der Semilu-
narklappen gegen die
Aorta erzeugt: v2 soll
von der Drucksteigerung
im Ventrikel wahrend
der  Anspannungszeit
herriihren.

Wesentlich anders
ist der Druckablauf in den peripheren Arterien wie Abb. 77 zeigt.

Die untere Kurve gibt den Druckablauf in der Aorta, die obere in der
Femoralarterie des Hundes. Man sieht ohne weiteres die grole Verschiedenheit
der zentralen und peripheren Druckschwankung. Der Druckanstieg erfolgt
in der Peripherie langsamer als im Zentrum, die scharfe Inzisur fehlt, dafir
findet sich eine flache Einsenkung mit nachfolgender Erhebung: dikrote
Erhebung. Die kurzen Schwingungen fehlen vollkommen. Auch der zeit-
liche Abstand der Hauptwendepunkte beider Kurven stimmt nicht Uberein.
Aus diesen Tatsachen geht hervor, dalR die periphere Druckschwankung nicht
durch eine Fortleitung nach den Grundsatzen der Wellenlehre aus der zentralen
entstanden sein kann. Eine genaue Kenntnis tber die Entstehung der peri-
pheren Druckschwankung aus der zentralen haben wir nicht; wahrscheinlich
verdankt die Kurve einer Interferenz zwischen direkt fortgeleiteten und re-
flektierten Wellen ihre Entstehung.

Der Ausdruck fir Druckschwankungen in den Arterien am unversehrten
Korper ist der S. 112 erwdhnte Puls. Diese Kaliberschwankung des Geféales
hat man aufgezeichnet und dadurch Kurven gewonnen — Pulskurven —,
welche genau den Druckkurven entsprechen (Abb. 78).

WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 8
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Im Sprachgebrauch des Klinikers unterscheidet man seit langer Zeit
einen pulsus frequens, p. rarus nach der Zahl der Pulse in der Zeiteinheit;

J'XJV IV JIS.

Abb. 78.
Radialispuls. (Nach rrank.)

p. magnus, p. parvus nach der GroRe der Kaliberschwankung; p. celer, p.
tardus nach der Schnelligkeit der Kaliberschwankung; p. durus, p. mollis nach
dem Widerstand der Arterie gegen Zusammendriickung.

c. Zeitliche Verhéltnisse des Kreislaufes.

Die Zeit, welche ein Blutkdrperchen gebraucht, um einmal das ganze
Geféalsystem zu durchlaufen, nennt man die Umlaufsdauer. Sie ist nach
einer &lteren Methode, welche die Maximalgeschwindigkeit (s. S. 84), also die
kirzeste Zeit eines Umlaufes bestimmt, gleich 8 Sekunden beim Kaninchen,
17 Sekunden beim Hunde, 32 Sekunden beim Pferde. Durch Interpolation
wirde das fiir den Menschen 22,5 Sekunden ergeben.

Nach neueren Untersuchungen ist die mittlere Umlaufsdauer fur einen
ruhenden Menschen gleich einer Minute. Dieselbe Zeit ist fir ein ruhendes
Pferd ermittelt worden.

Die Volumgeschwindigkeit des Blutes, d. h. das in der Zeiteinheit
durch den Gesamtquerschnitt flieBende Volum, mufR bei beharrlicher Stro-
mung fir jeden Gesamtquerschnitt gleich sein. Der Weg, den jedes Blut-
teilchen in der Zeiteinheit zurlcklegt, d. h. die Ld&ngengeschwindigkeit,
ist daher dem Querschnitt umgekehrt proportional, also in der Aorta und Pul-
monalis am groBten, in den Kapillaren am geringsten.

Die Volumgeschwindigkeit hat man teils durch direkte Messung des
Blutvolumens, welches den Aortenquerschnitt in der Zeiteinheit durchstromt,
zu bestimmen versucht, teils aus dem Schlagvolumen des Herzens, d. h. der
Blutmenge, welche jeder Herzschlag fordert. Hieraus kann man unter Beriick-
sichtigung der Pulsfrequenz das in der Sekunde durch den Gesamtquerschnitt
des Gefédlsystems flieBende Blutvolumen, Sekundenvolumen, berechnen.
Die Beobachtungen haben ergeben fiir den Hund 6,3—39 g, fiir das Kanin-
chen 2,2 g, fur das Pferd 440 g, fur den Menschen 70 g, bei angestrengter
Muskeltatigkeit bis zu 700 g. Fir das Schlagvolumen hat sich ergeben
far den Hund 2,5—15¢g, fur das Kaninchen 0,7 g, fiir den Menschen 52 g.
Bei angestrengter Muskeltatigkeit kann das Schlagvolumen auf mehr als das
Dreifache steigen. Dal es nicht wie das Sekundenvolumen auf das Zehnfache
steigt, hat seinen Grund in der erhdhten Pulszahl.

Die Léangengeschwindigkeit ist beim Hunde in der Aorta gleich 200 bis
750 mm in der Sekunde, in der Cruralis gleich 128 mm gefunden worden. Da sie
vom Blutdruck abhéngig ist, so wird sie entsprechend den Schwankungen
desselben wechseln. So betrdgt sie in der Karotis des Pferdes wahrend der
Systole 520, wéhrend der Diastole 150 mm in der Sekunde. Je peripherer
das GefaR gelegen ist, um so mehr verwischen sich diese Unterschiede.



Die Geschwindigkeit des Blutstromes kann man aus den Volumenénde-
rungen des von der betreffenden Arterie versorgten Organes errechnen. Wenn
man z. B. einen Arm in einen Behdlter einflihrt, der mit Flussigkeit gefullt

ist, so kann man die
Volumené&nderungen  des
Armes an den Verschiebun-
gen der Flissigkeit in einem
angesetzten Manometer be-
obachten und aufzeichnen
(s. Abb. 79). Die so ge-
wonnene plethysmogra-
phische Kurve ist um so
steiler, je schneller die Ge-
schwindigkeit sich &ndert.
Die Steilheit der Kurve
gibt also ein MaR fur die
Geschwindigkeit.

In Abb. 80 ist aus
der plethysmographischen
Kurve die Geschwindig-
keitskurve abgeleitet.

Ist der Behdlter mit
Gas gefullt, das als Flamme
aus einer weiten Offnung
ausstromen kann, so ist
die Flammenhdohe (s. Abb.
81) ein Mall fir die Ge-

Abb. 79.

Schema des Plethysmographen, ae Glaszylinder, m Arm,
r Manometer, s Schwimmer. (Nach rick.)

schwindigkeit mit der das Blut in den Arm einstromt. Voraussetzung bei dieser

Betrachtung ist, dafll der
venodse AbfluR mit gleich-
méRiger Geschwindigkeit
geschieht.

In den Kapillaren kann
man die L&ngengeschwin-
digkeit direkt mikrosko-
pisch an der Bewegung der
Blutkdrper messen. Man
hat so gefunden: fir die
Kapillaren der Schwimm-
haut des Frosches 0,56 mm,
des  Mesenteriums  des
Hundes 0,8 mm, der Netz-
hautgefdle des Menschen
0,51—0,52 mm in der

Obere Linie:

Abb. 80.

plethysmographische Kurve; mittlere
Linie: Pulskurve; punktierte Linie: Geschwindigkeits-

(Nach Fick.)

Sekunde. Man beobachtet an nicht zu engen Kapillaren und an den kleinsten
Arterien, daB die Strdmungsgeschwindigkeit nach der Achse der Strémung
hin zunimmt, indem sich die axial gelegenen Blutkérper am schnellsten be-

wegen.

g*
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An den Venen ist die Langengeschwindigkeit sehr unregelméRig. In der
Vena femoralis hat man eine Geschwindigkeit von 48—74 mm in der Sekunde
gefunden. Da der Querschnitt der Venen an der Mindung in das Herz groRer

ist als der Aortenquerschnitt, so
muB die Geschwindigkeit — beharr-
liche Strémung vorausgesetzt —im
ganzen Venensystem kleiner sein als.
in der Aorta.
Auf Grund von Messungen der
Volumgeschwindigkeit kann man
die Blut Versorgung der ein-
zelnen Organe miteinander vergleichen. Auf 100 g Organsubstanz hat
man beim Hunde pro Sekunde gefunden: fir die hintere Extremitdt 5,
Skelettmuskeln 10, Kopf 20, Magen und Leber (arteriell) je 25, portale Organe
30,6, Darm 31, Milz 58, Leber (vends) 59, Leber (total) 84, Niere 150,
Schilddriise 560 cm3.

d. Der Widerstand des Gefal3systemes.

Am anschaulichsten werden die Widerstdnde des Gefalisystems mit dem
Widerstande einer Rohre verglichen, durch welche bei gleicher Triebkraft in
gleicher Zeit ebensoviel Blut flielt wie durch das GefaBsystem. Der Wider-
stand der Blutbahn des Menschen wiirde gleich dem einer Glasréhre vom Quer-
schnitt der Aorta und von 500 m Lé&nge sein.

e. Aktive Kaliberschwankungen der BlutgefaRe.

Die Wand der BlutgefaRe ist mit glatten Muskeln ausgestattet, deren
Kontraktioszustand die Weite des Blutgefédlles wesentlich beeinflussen kann.
In besonders hohem Male ist dies bei den kleinen Arterien und bei den Kapil-
laren der Fall. Unter normalen Bedingungen richtet sich hier die Weite des
BlutgefaRes nach dem Blutbedarf des versorgten Organs. In den Kapillaren
gleichen die kontraktilen Gebilde nicht glatten Muskeln, sondern haben eine
spezifische Struktur.

Diese muskulésen Mechanismen sind von grofRer Bedeutung fir den Kreis-
lauf, weil die Verengerung und Erweiterung der BlutgefdRe, welche sie hervor-
rufen, den Widerstand der GefaRbahn reguliert. Ist die Strombahn eng. so
steigt der Widerstand, ist sie weit, so sinkt er, und entsprechend verhélt sich
der Blutdruck. Auf diese Wirkung der GefaBmuskulatur wird auf S. 118 und ff.
noch zurtickzukommen sein.

f. Vorrichtungen, welche den Kreislauf unterstitzen.

Wenn man ein Tier mit Kurare 1ahmt, dazu die Brusthohle weit erdffnet,
so bleibt dennoch der Kreislauf bestehen. Das ist ein Beweis dafur, daf3 der
Druck, welchen die Herzkammer erzeugt, hinreicht, um das Blut durch das
ganze Gefdllsystem bis ins Herz zuriickzutreiben. Nichtsdestoweniger gibt es
im Kreislaufapparat Einrichtungen, welche den RickfluR des Blutes zum Herzen
befordern. So finden sich in den Venen Klappen, ventilartige Gebilde, welche
den Blutstrom lediglich in der Richtung nach dem Herzen passieren lassen.
Durch die Bewegung der Muskeln werden vielfach die Venen komprimiert
und dadurch in der Richtung nach dem Herzen zu leer gedriickt; somit be-
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fordert Muskelbewegung den Blutstrom in den Venen. Auch die Atmung be-
fordert das Zustromen des Venenblutes zum Herzen (s. S. 140 und 141).

g. Der Lungenkreislauf.

Grundsatzlich gelten fir den kleinen Kreislauf dieselben Gesetze wie fir
den grofRen. Der mittlere Druck in der Pulmonalarterie ist sechs- bis zehnmal
geringer als in der Aorta, beim Hunde betrdgt er 20—28 mm Hg, bei der Katze
20 mm, beim Kaninchen 15 mm. Der Unterschied zwischen systolischem und
diastolischem Druck kann bei demselben Tier bis zu 21 mm betragen.

Abweichungen vom mittleren Druck pflegen nur sehr gering zu sein, ent-
gegen dem Verhalten des Aortendruckes, der betrdchtlich schwanken kann.
Dementsprechend ist das Verhdltnis von Pulmonaldruck zu Aortendruck sehr
schwankend; es bewegt sich zwischen den Grenzen 1:2,6 und 1:128. Wie
aus dem Druckwert in der Pulmonalarterie hervorgeht, ist der Widerstand im
Lungenkreislauf erheblich geringer, als im Koérperkreislauf. Der Grund hier-
fur liegt einmal in der geringen L&nge der LungengefaRe, vor allem aber in

Abb. 82.

Blutdruckkurve einer kurarisierten Katze mit durchschnittenen Vagusnerven bei kiinst-
licher Atmung. Zwischen x x ist die klnstliche Atmung ausgesetzt. Hier treten
Traube-Hering sehe Wellen auf. (Nach Hirthle.)

dem groReren Querschnitt der prakapillaren Arterien. In diesen findet die
hauptséchlichste Druckabnahme statt; sie ist daher in der Lungenbahn ge-
ringer als in der Korperbahn.

Wenn man einen groflen Ast der Lungenarterie unterbindet;, so zeigt sich
keine Druckzunahme im rechten Herzen und auch keine Abnahme des
Aortendruckes, offenbar reicht der Rest der Lungenstrombahn fiir die Aufgabe
des rechten Herzens vollkommen aus (LichtheimscheT Versuch).

h. Respiratorische Blutdruckschwankungen.

Auler den Druckschwankungen im Rhythmus des Herzschlages treten,
dem Rhythmus der Atmung folgend, im Gefé&BRsystem sowohl der Aorta, als
auch der Pulmonalarterie, Blutdruckschwankungen auf, ,respiratorische Blut-
druckschwankungen“. Die im schnelleren Rhythmus erfolgenden kardialen
Blutdruckschwankungen sind den respiratorischen aufgesetzt.

Der Sinn, in welchem die respiratorischen Druckschwankungen erfolgen,
ist nicht bei allen Tieren der gleiche. Wahrend der Inspiration steigt der Druck
bei Hunden und Schweinen, wéhrend er bei Kaninchen, Kalbern, Katzen
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und vielen anderen Tieren in dieser Atemphase sinkt. Dieses Resultat kann
erzeugt sein durch mechanische Einflisse (s. S. 141), welche eine Folge der
Atembewegung sind, auBerdem durch nervise Einflisse, welche im Rhythmus
der Atmung wirken. Die Wirkung mechanischer Einfliisse zeigt Anfang und
Ende der Kurve in Abb. 82. Bei normaler Atmung kdnnte der arterielle Blut-
druck bei der Einatmung infolge der Verminderung des intrathorakélen Druckes
(s. S. 141) sinken. Da aber aus dieser Ursache der vendse Zuflul Jfiim Herzen
zunimmt, so koénnte auch infolge der VergroRerung des SchlagvoVumems in
dieser Atemphase der Blutdruck steigen. Beides kommt vor: Der Druck sinkt
wahrend der Einatmung bei Kaninchen, Kalb, Schaf, Pferd, Katze; «ef-steigt
beim Hunde und beim Schweine. Es sind noch eine ganze Reihe anderer Mo-
mente fir die Erklarung der respiratorischen Druckschwankungen angefiihrt
worden. Eine vollige Klarheit hat sich bisher nicht gewinnen lassen.

i. Derivatorische Kreislaufeinrichtungen.

Unter derivatorischen oder abgekirzten Kreislaufeinrichtungen versteht
man direkte Anastomosen zwischen Arterien und Venen. Sie sind bei Tieren
an den Ohren, der Nasenspitze, den Lippen, den Zehen der vorderen und
hinteren Extremitdten, an der Schwanzspitze, der Nierenkapsel und den
Corpora cavernosa des Genitalapparates gefunden worden, beim Menschen an
Fingern und Zehen und an den Corpora cavernosa. lhre Bedeutung ist
nicht sicher erkannt.

2. Der Blutgehalt des Kdrpers.

Die Blutmenge bestimmt man durch Verblutenlassen. Den im Korper
bleibenden Blutrest gewinnt man durch Ausspritzen der Gefdlle und Auslaugen
des zerstiickelten Korpers. Aus dem Hamoglobingehalt dieses Spil- und Aus-
laugewassers wird der Blutgehalt erschlossen. Dies geschieht durch Verdinnung
einer bekannten Blutmenge bis zur Konzentration des Spiilwassers. Das Muskel-
h&moglobin wird darnach in Abzug gebracht. Die Blutmenge des Menschen
betrdgt 7—12,5% des Korpergewichts. Nach neueren Untersuchungen am
lebenden Menschen nur 3,3—6,3%.

Uber den Blutgehalt der Organe hat man mit analoger Methodik durch
Zergliederung des Korpers in gefrorenem Zustande AufschluBR erhalten. Beim
Kaninchen enthalten die Eingeweide 21%, die Muskeln 2%% Blut.

Im Tode erflllt das Blut hauptsidchlich Herz und Venen, wéhrend die
Arterien leer sind.

3. Innervation der GefaRe.

Die Veranderungen der GefaRweite stehen unter der Herrschaft des Nerven-
systems. Aus der téglichen Erfahrung ist dies bekannt in den Erscheinungen
des Erblassens, Errdtens, der Erektion und analogen Erscheinungen. Die
GefaBmuskulatur wird von zwei Arten von Nerven beeinfluf3t, gefaRerweiternden
(Vasodilatatoren) und gefaBverengernden (Vasomotoren, Vasokonstriktoren).
Sie wirken beide auf die glatte Muskulatur der Gefale bzw. auf die kontrak-
tilen Elemente der Kapillaren. Durchschneidung der Vasomotoren erzeugt
eine Gefédlerweiterung im Versorgungsgebiete, die Innervation hat also to-
nischen Charakter (Geféal3tonus).
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GefédRverengernde Nervenfasern sind an allen Korperteilen nach-
gewiesen worden. Sie sind normalerweise tonisch erregt durch Impulse, die
von ihrem Zentralorgan kommen. Nach ihrer Durchschneidung verschwindet
der Geféafitonus, was sich in einer Erweiterung des BlutgefaRes zeigt.

Man kennt den Verlauf der Vasomotoren fur die Arterien der meisten Or-
gane. Sie stammen aus dem Ursprungsgebiet des Sympathikus im Riicken-
mark, das zwischen den unteren Hals- und den mittleren Brustwirbeln gelegen
ist. Aus dem Rickenmark treten sie durch die vorderen Wurzeln aus, gelangen
von hier durch die Rami communicantes aller Dorsal- und der obersten Lum-
balnerven in den Grenzstrang und von hier durch Vermittlung der zerebro-
spinalen Nerven oder sympathischer Geflechte in die Organe.

Die Austrittsorte der Gefdlnerven fur die einzelnen Korperteile liegen
fur den Kopf in der ersten bis funften Dorsalwurzel vorwiegend in der zweiten
und dritten, fiir die obere Extremitét in der vierten bis neunten, fur die untere
Extremitdt in der elften oder zwdlften Dorsalwurzel und in der dritten oder
vierten Lumbalwurzel; fur die Lunge in der zweiten bis siebenten Dorsalwurzel;
fur die Bauchorgane von der fiinften Dorsal- bis zur dritten Lumbalwurzel.

Die Kopfvasomotoren verlaufen im Halssympathikus, die Vasomotoren
der Baucheingeweide stammen aus dem Brustsympathikus und verlaufen auf
dem Wege des Splanchnikus. Den einzelnen Organen des Bauches
gehen die Splanchnikusfasern durch die betreffenden Plexus zu. Die
Vasomotoren des Beckens liegen im N. hypogastricus.

Durch Reizung des Splanchnikus kann V3 der gesamten Blutmenge aus
den BauchgefédBen in den ubrigen Korper verdrangt werden, so daf ein starkes
Steigen des Blutdruckes erzeugt wird. Entsprechend wirkt seine Durchschnei-
dung stark herabsetzend auf den Blutdruck. Der Splanchnikus ist also der
bedeutendste vasomotorische Nerv.

Reizung der Vasomotoren ruft Verengerung des zugehérigen Gefalisystems
hervor, die sich in Blasse, Kiihle und Volumabnahme duRert; Durchschneidung
bewirkt die entgegengesetzten Erscheinungen.

Die gefédlRerweiternden Nerven der Arterien sind in ihrer Wirkung
nicht so leicht verstdndlich wie die verengernden, denn an den GefaRen sind
keinerlei Mechanismen nachweisbar, durch welche ihr Lumen erweitert werden
kénnte. Man mufl deshalb annehmen, dafl sie hemmend auf den Tonus der
GefdBmuskeln wirken.  Sie selber sind nicht tonisch beeinfluBt, denn ihre
Durchschneidung macht keinerlei Verdnderung der Gefallweite.

Der Ursprung ist im allgemeinen der gleiche, wie der der Vasokonstrik-
toren. Das Rickenmark verlassen sie durch die vorderen und hinteren Wurzeln
des Riickenmarks. Die Fasern fir den Kopf verlaufen: in der Chorda tympani
zu der Submaxillardrise und den vorderen Abschnitten der Zunge, im Trige-
minus zur Bindehaut und zur Schleimhaut der Lippen und Wangen. Die
Eingeweide werden versorgt: das Herz durch den Sympathikus (seine Vaso-
motoren verlaufen im Vagus), die Schwellkérper des Penis durch die Nervi
erigentes. Zu den Extremitéten verlaufen die Nerven in den grofRen Nerven-
stdimmen. Sie stammen hier seltsamerweise aus den hinteren Riickenmarks-
wurzeln.

Die vasomotorische Innervation der Lunge und des Hirnes ist noch ziem-
lich dunkel.



120

Uber nervise Beeinflussung der Venen ist nur sehr wenig bekannt. An-
gegeben wird, dall die Pfortader auf Splanchnikusreizung, die Schenkelvenen
auf Ischiadikusreizung sich verengern, die Zungenvenen sich auf Lingualis-
reizung erweitern.

Die Innervation der Kapillaren ist besonders an der Froschnickhaut be-
obachtet, deren Haargefdle sich bei Reizung des Sympathikus' verengern.

a. GeféalRzentra.

Ein Zentrum fir die Vasomotoren liegt im Kopfmark. Zerstérung des
letzteren oder Durchschneidung oder starke Abkihlung des Halsmarks haben
zur Folge, dalR sdmtliche BlutgefaBe ihren oben bereits erwéhnten Tonus ver-
lieren. Hierdurch sinkt der arterielle Druck nahezu auf Null, womit der Kreis-
lauf so gut wie ganz aufhdrt. Das Zentrum liefert mithin die tonischen Erre-
gungsimpulse.

Reizung des Zentrums erzeugt starke GefdRverengerung aller Korper-
gefadle und starkes Steigen des Blutdruckes.

Eine Reizung des Gefélnervenzentrums am intakten Tier kann man durch
Erstickung erzeugen. Bei starker Erregung zeigen sich dann Schwankungen
des zentralen Tonus im Rhythmus der Respiration (Traube-Heringsche Blut-
druckschwankungen).

Das Vasomotorenzentrum kann auch auf reflektorischem AVege erregt
werden und zwar in zwiefachem Sinne: Pressorisch und depressorisch. Der
bekannteste depressorische Nerv ist der Nervus depressor. Seine Erregungen
stammen aus der Aortenwurzel, der Nerv gesellt sich der Bahn des Nervus
vagus zu. Reizung desselben erzeugt GeféaBerweiterung und Sinken des Blut-
druckes. Hierliber s. S. 95.

Schmerzhafte Reizung sensibler Nerven bewirkt Verengerung im Splanch-
nikusgebiet, Erweiterung im GefdlRgebiet der Haut und der Muskeln.

Das Gefalzentrum wird auch durch psychische Einflusse erregt (Er-
blassen, Erroten, Erektion).

b. Spinale Gefallzentra.

Nach Zerstérung des Gefdlnervenzentrums bei Erhaltung des Riicken-
markes stellt sich der Tonus der Arterien des Kdrpers wieder her, verschwindet
aber nach Zerstérung des Rickenmarks von neuem. Man nimmt an, daR die
Ursprungszellen der GeféaBnerven im Riickenmark einen selbstdndigen Tonus
gewinnen. Diese Zentren sprechen auch auf reflektorische, sowie thermische
und dyspnoische Reize an, aber schwieriger als das Kopfmark.

4. Lokale Reaktionen der GefaBe.

Die GeféaBmuskulatur spricht auf Reize jeder Art an. Kéalte verengert,
Warme erweitert die Arterien. Mechanische Reize wirken verengernd, ebenso
Dehnung des GefalRes durch Eintreiben von Flissigkeit. Entlastung des Ge-
fakes wirkt erweiternd.

Ausgeschnittene Arterien gewinnen ihren Tonus wieder, ebenso wie im
Korper belassene nach Durchschneidung der GeféRnerven.

Arterien konnen durch Entziindung zur Erweiterung gebracht werden,
durch Erstickung zur Verengerung.
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Viele GefaRgebiete zeigen selbstdndige Pulsationen, so die Venen in der
Flughaut der Fledermaus, die Ohrarterien des Kaninchens, die Schwimmhaut-
gefdlle des Frosches, die Milz. Diese Erscheinungen sind in hohem Male von
der Temperatur abhdngig, mit deren Steigen sie zunehmen.

Alle diese Erscheinungen sind unabhéngig vom Nervensystem. Durch
welche Mechanismen sie ausgeldst werden, ist unbekannt.

5 Beeinflussung der GefdBweite durch Stoffwechselprodukte.

Es ist lange bekannt, daB die Blutgefalle der Organe sich bei deren Tatig-
keit erweitern. Man kann das leicht an der Muskulatur oder an einer
Druse, z. B. der Submaxillaris beobachten. Zunéchst nahm man an, dai
diese Erweiterung reflektorisch geschehe, fand aber bald, daR sie auch bei
Ausschaltung des Nerveneinflusses eintritt.  Sie beruht auf der Gegenwart
von Stoffwechselprodukten des tatigen Organes. Bei der Submaxillaris der
Katze wirken in diesem Sinne Kohlenséure und Milchsdure, sowie eine Base
des Eiweiles, das Histamin (s. Biochemie). Die ZweckméRigkeit dieser Wirkung
fur die Versorgung des tatigen und sich erholenden Organes leuchtet ein.

Hier sind auch die Wirkungen der Produkte endokriner Drisen auf die
Gefdle zu erwdhnen. So wirkt das Adrenalin (s. Biochemie), ein Er-
zeugnis der Nebenniere, steigernd auf den Geéftonus. Wie schon erwahnt,
erzeugt eine Reizung der N. splanchnicus (S. 119) starke Erhéhung des Blut-
druckes. Diese Steigerung verlduft in zwei Phasen, die erste riihrt von der
vasomotorischen Wirkung der Splanchnikusfasern her, die zweite beruht auf
einer Ausgabe von Adrenalin durch die Nebennieren, deren Nerven im Splanch-
nikus verlaufen. Die zweite Phase fallt nach Ausrottung der Nebennieren weg.

Auch die Schilddriise liefert einen Stoff, welcher auf die Gefale wirkt.
Nach Injektion von Jodthyreoglobulin (siehe Biochemie) in die Blutbahn
wird die Wirkung einer Reizung des VVagus, des Splanchnikus und des Depressor
groRer.

6 Bedeutung der Regulation der GefalRweite.

Die Bedeutung der Regulation der GefaBweite durch die beschriebenen
Hilfsmittel leuchtet ohne weiteres ein. Auf diese Weise ist es mdglich, daR die
Ausgiebigkeit der Blutversorgung eine Funktion des Bedarfes wird. Durch diese
regulierenden Mechanismen erklart sich auch, dal der EinfluR der Schwere
auf den Kreislauf nicht stérend wirkt. Die Anderungen des hydrostatischen
Druckes bei Anderung der Korperlage werden durch vasomotorische Wirkungen
kompensiert.  In GeféBgebieten, deren Versorgung durch Lageédnderung
schlechter werden wirde, tritt Dilatation, in begunstigter Konstriktion der
Gefdale ein, so daR die Blutversorgung sich nicht &ndert. Man vergleiche auch
die Abhé&ngigkeit des Vagustonus von der Korperlage (S. 92).

IV. Physiologie der Lymphbewegung.

In allen LymphgefaRen stromt dauernd die Lymphe. Die treibende Kraft
fur die Bewegung ist wie bei der Blitbewegung eine Druckdifferenz zwischen
den Ursprungsorten der LymphgeféaRe und ihren Einmindungen in die Blutbahn.

Der Druck entsteht durch die Spannung der Gewebe. Da dauernd Lymphe
gebildet wird, die Gewebselemente andererseits in festem Zusammenhénge
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miteinander stehen, so mul3 der Gewebsdruck mit zunehmender Lymphbildung
steigen und die Lymphe zu Orten geringeren Druckes in die Lymphgefalie be-
wegen. Vermehrt wird der Gewebsdruck vielfach bei Bewegungen, indem die
Gewebe dadurch Zug oder Druck ausgesetzt werden. DalR mit dem Nachlassen
dieser treibenden Krafte die Lymphe zurlckflutet, wird durch Klappen ver-
hindert, welche sich nur nach dem AbfluRort 6ffnen kdnnen.

Als weitere unterstutzende Kraft fir die Lymphbewegung kommt die
Saugung des Thorax in Frage (s. S. 140f.).

Durch WandmuskelWirkung wird die Lymphe nur an einzelnen Stellen
des Lymphgefalisystems bewegt. So wird aus den ChylusgefaRen der Darm-
zotten die Flussigkeit durch Kontraktion der glatten Muskeln ausgetrieben.

In der Cisterna Chyli und im Ductus thoracicus steht die glatte Muskulatur
unter der Herrschaft des Nervensystemes. Beide Lymphrdume werden durch
Reizung der Mesenterialnerven verengert, durch Splanchnikusreizung erweitert.
Beim Meerschweinchen zeigen die GeféBe des Chylus in den einzelnen, durch
Klappen getrennten Abschnitten rhythmische Kontraktionen, welche gegen
den Ductus thoracicus hin fortschreiten.

Bei manchen Fischen, Amphibien und Vdgeln finden sich besondere herz-
artige Apparate, welche der Fortbewegung der Lymphe dienen. Hierher ge-
héren z. B. das Kaudalherz des Aales, die axillaren und kokzygealen Lymph-
herzen des Frosches, das Kaudalherz des Straufes. Sie befdrdern den Inhalt
der Lymphgefae ins Blut.

E. Mechanik des Verdauungsapparates.

Die mechanischen Vorgénge im Verdauungsapparat bewirken 1. eine Ver-
groBerung der Oberflache des zu Verdauenden durch Zerkleinerung der Nah-
rung, 2. eine Durchmischung durch Hin- und Herbewegung desselben und
endlich 3. den Transport der Nahrung durch Weiterbewegung vom Mund
zum After.

I. Das Kauen.

Fur die Zerkleinerung der Nahrung ist die Bewegung des Kauens mittels
der Z&hne am wirksamsten. Bei den verschiedenen Tieren ist entsprechend
der verschiedenen Erndhrung der Kauapparat sehr verschieden gebaut. Dem-
entsprechend finden wir schneidende, mahlende, nagende Mechanismen in
den verschiedenen Gebissen.

Beim Menschen besteht das Beillen in einer Drehung des Unterkiefers
um eine frontale Achse, welche durch seine Gelenke geht. Die Bewegung des
Anziehens gegen den Oberkiefer bewirken die Muskeln Masseter, Temporalis,
Pterygoideus internus. Das Abziehen erzeugen bei fixiertem Zungenbein der
Digastrikus, Mylohyoideus und Geniohyoideus. Die mahlende Bewegung
des Unterkiefers besteht in einer Hin- und Herbewegung in frontaler und sa-
gittaler Richtung. Vorwadrts bewegt sich der Unterkiefer durch gleichzeitige
Wirkung der Pterygoidei ext., rickwarts durch die Muskeln Digastrikus,
Mylohyoideus, Geniohyoideus. Die Seitwértsbewegungen erzeugen einseitige
Kontraktionen der Pteryoidei externi. Der rechte verschiebt den Kiefer nach
links, der linke nach rechts (s. Abb. 83).
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Das Kiefergelenk wirkt bei kleinen Exkursionen um eine transversale
, Achse als Scharniergelenk (bei Raubtieren hat es ausschlieBlich diesen Cha-
rakter). Bei weiter Offnung des Mundes tritt
der Gelenkkopf des Unterkiefers aus der Gelenk- Hinten
héhle nach vorn auf das Tuberculum art. Bei
Bewegungen um eine vertikale Achse verschieben
sich die Gelenkkdpfe in den Gelenkgruben hin
und her.
Der Bissen wird im Munde immer aufs Neue
zwischen die Zahnreihen geschoben. Dies ge-
schieht teils von auBen durch die Muskulatur
der Wangen und Lippen besonders den Bucci-
nator, teils durch die Bewegungen der Zunge.
Die Zunge ist ein muskuldses Organ, dessen
Muskelbau fur die Erzeugung von Bewegungen
jeder Art geeignet ist: Verschieben nach allen
Richtungen, Forménderung jeder Art (s. S. 75).
Alle diese Bewegungen geschehen reflek-
torisch. Das Zentrum fiir die Kaubewegungen
liegt im Kopfmark, die afferenten Bahnen be- Abb. 83.
ginnen in den sensiblen Organen der Zunge, der ~Menschenschadel von unten
Mundschleimhaut und der Zahne, sie laufen jm ~_ Uund etwas hinten gesehen,
. . . . sk Lage der hauptsachlich in
zweiten und _drltten Aste des Trigeminus ZUM  Betracht kommenden Teile des
Zentrum. Die efferenten Bahnen verlaufen in Ptervgoideus externus.
den motorischen Nerven fiir die oben genannten (Nach Hermann))
Muskeln (dritter Ast des Trigeminus, Fazialis,
Hypoglossus). Bei Kaninchen kann man durch Reizung der ventrolateralen
Seite des Stirnhirns Kaubewegungen erzeugen.

Il. Das Saugen.

Bei geschlossenem Munde wird der Unterkiefer nebst der Zunge vom Luft-
druck gegen den Oberkiefer angedriickt. Die Mundhohle ist nach allen Seiten
luftdicht abgeschlossen, in ihr herrscht ein Druck von — 2 bis — 4 mm Queck-
silberséule.

Dieser negative Druck kann durch Zuriick- und Nachuntenziehung der
Zunge sowie durch Senkung des Unterkiefers betrdchtlich verstarkt werden.
Bei einmaliger Saugung bis auf — 70, bei wiederholter bis auf — 700 mm.

Besondere Einrichtungen, welche das Saugen beginstigen, hat der S&ug-
ling. Statt der unnachgiebigen Z&hne besitzt er am Orte der spéteren Eck-
zdhne gefélreiche Schleimhautvorspriinge, welche durch einen Saum mit-
einander verbunden sind. Diese Vorrichtungen umgreifen die Wurzel der
Brustwarze und hindern sie am Herausgleiten aus dem Munde, die Lippen um-
schlieBen luftdicht die Brustwarze.

Das Saugen des S&uglings ist ein Reflexakt (s. S. 152ff.).

Bei den Beuteltieren wird die Milch erst in einer vorgeschrittenen Periode
des Sauglingsalters durch Saugen aufgenommen. Nach der Geburt nimmt
das Tier die Brustwarze in den Mund auf. Diese ist am Ende knopfférmig
verdickt, sie wird in einer Vertiefung der Zunge und des Gaumens festgehalten.
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Die Mundhéhle verwéchst um die Zitze herum, der Kehlkopfeingang mundet
an den Choanen, seitlich am Kehlkopf vorbei fliet die Milch in die Speise-
rohre, offenbar durch Einspritzung getrieben.

Monotremen saugen nicht, eine Zitze fehlt hier.

I1l. Schlucken.

Der Schluckakt ist der erste Mechanismus, durch welchen die Nahrung
im Verdauungskanal weiterbewegt wird. Der Transport des Nahrmaterials
geschieht Uberall nach demselben Grundsatz. Der Verdauungskanal wird
mundwadrts abgeschlossen, afterwérts erweitert.

Im Munde geschieht dies dadurch, daB zun&chst der Unterkiefer fest-
gestellt, dann die Zunge von vorn nach hinten fortschreitend durch Aktion

Abb. 84 und 85.

Der Schnitt ist etwas seitlich von der Medianebene. Abb. 84: Ruhestellung: Tiefstand

des Kehlkopfes, dieser offen, Osophagus geschlossen. — Abb. 85. Schluckstellung:

Kehlkopf gehoben und geschlossen, Osophagus offen. 1—6 Halswirbelkérper, a Zungen-

bein, b Musculus geniohyoideus, ¢ Muse, thyreohyoideus, beide in Abb. 82 verkirzt, z

Zunge, s Gaumensegel, d Epiglottis, e Durchschnitt des Schildknorpels, f des GielRbecken-

knorpels, gg des Ringknorpels, h Ostium tubae in Abb. 82 geschlossen, in Abb. 82 offen,
i passavantseher Wulst.

ihrer Muskeln an den harten Gaumen angedriickt wird. Dies wird ermdglicht
durch gleichzeitige Hebung des Zungenbeins und Mundbodens. Bei diesen
Bewegungen wirken der Geniohyoideus, Mylohyoideus und der vordere Bauch
des Digastrikus. Sobald der Bissen unter dem Antrieb dieser Bewegungen
den vorderen Gaumenbogen passiert hat, kontrahiern sich die Palatoglossi und
drucken hierdurch die vorderen Gaumenbogen gegen die Zunge fest an (Abb. 85).
Zugleich hebt sich das Gaumensegel durch die Mm. levator und circumflexus
palati. Hierdurch wird erstens der Bissen von der Mundhohle abgesperrt,
zweitens der Nasenrachenraum gegen den Schlund abgeschlossen und drittens
Platz geschaffen fur den Bissen. Der AbschluR des Nasenrachenraumes wird
verstarkt durch die Mm. pharyngopalatini, welche die hihteren Gaumenbogen
einander, ndhern, und durch den Constrictor pharyngis superior, welcher die
hintere Bachenwand gegen den Gaumen vorwdlbt (Passavantseher Wulst).
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Nunmehr wird der Kehlkopf dem Zungenbein gendhert durch den M. thyreo-
hyoideus, beide stark nach vorn und oben gezogen. Dazu wird auch der Pha-
rynx durch den M. stylopharyngeus und salpingopharyngeus aufwarts gezogen.
Infolgedessen biegt sich die Zungenwurzel nach hinten um und verschlief3t den
Kehlkopfeingang, indem sie zugleich den Kehldeckel herabdriickt. Durch diese
Bewegung gleitet der Bissen tber den nach vorn und oben verlagerten Kehl-
kopf hinweg. Die Kontraktion der Constrictores pharyngis bewegt ihn dann
fortschreitend in den Osophagus, dessen Eingang durch die Vorlagerung des
Kehlkopfes erweitert wird.

Im Osophagus vollzieht sich die Bewegung nach zwei Prinzipien: 1. Pas-
siv fir Flussigkeiten, indem durch die soeben geschilderte Bewegung der
Schluck bis an die Kardia gespritzt wird. 2. Aktiv durch peristaltische Be-
wegung. Diese besteht im Fortschreiten einer Schniirung des Osophagus-
rohres vom Schlunde zum Magen. Magenwérts vom Schnirring ist die Mus-
kulatur erschlafft. Auch diese Erschlaffung schreitet magenwérts fort. Man
nennt den Prozel} eine peristaltische Welle. Derselbe ist vergleichbar
dem Vorgang beim Wurststopfen.

Der Spritzschluck lauft sehr schnell ab in etwa 1/10 Sekunde.ji& --peni-
staltische Schluck dauert 6—7 Sekunden. Am langsamsten & i i m
im glattmuskeligen unteren Teile der Speiseréhre ab. Di”*BjJmraktipn der
Pharynxmuskulatur erfolgt 2,5 Sek. nach der Mylohyoi*uJaKtioM'~O Sek.
spater beginnt das erste, weitere 1,8 Sek. spéter dasy™wme, rH"fere J3 Sek.
spater das letzte Drittel der Speiseréhre seine Bewogijto'g.-jjjv’

Die Existenz des Spritzschluckes wird bestritten.)” E& seneint, er nicht
allen Tieren zukommt, so findet er sich bei Katzen'ind V 6*"sfdht.

Auf die geschilderten Akte, durch welche der MundinhalF bis zur Kardia
bewegt wird, folgt eine neue Phase der Bewegung, die vom Anfang des Oso-
phagus beginnt, sich in Form einer peristaltischen Welle bis zur Kardia fort-
pflanzt und den hier lagernden Inhalt in den Magen beférdert.

Der Schluckakt ist ein geordneter Reflex, auf dessen Einleitung
der Wille EinfluR haben kann. Im allgemeinen werden die Speisen nach For-
mung des Bissens ohne BewuBtsein des Aktes verschluckt. Génzlich dem
Willen entzogen ist der Schluckvorgang von der Gegend der Gaumenpfeiler
und Tonsillen an.

Man kann jederzeit durch Berihrung gewisser Stellen des Mundes und
Rachens eine Schluckbewegung auslésen. Diese ,,Schluckstellen® liegen
beim Menschen vorwiegend an der Zungenwurzel, bei Affen in der Gegend der
Tonsillen, bei Hunden und Katzen an der vertebralen Rachenwand, beim
Kaninchen an der Mundflache des Gaumensegels. AuRerdem gibt es noch
andere Gebiete, deren Reizung Schlucken ausldst: Nebenschluckstellen.

Die afferente Reflexbahn verlauft im Glossopharyngeus, Laryngeus sup.
und Trigeminus, die efferenten Bahnen fiir die Zunge im Hypoglossus und
Mylohyoideus, fir den Schlund im Glossopharyngeus, Vagus und Accessorius,
fiir den Osophagus im Vagus. Das Zentrum liegt im Kopfmark nahe dem Atem-
zentrum. Der normale Schluckakt ist eine zentral innervierte koordinierte
Erregung, welche auf die Muskeln abflielt, auch wenn diese untereinander
keine Verbindung haben. So kontrahieren sich die Abschnitte eines in Ringe
zerschnittenen Osophagus wie in der Norm, wenn nur die Innervation intakt



126

ist. Wird die Peristaltik durch periphere Reizung der Osophagusschleimhaut
zustande gebracht, so hort die Bewegung an der ersten Schnittstelle auf. Der
glattmuskelige Teil der Speiseréhre kann auch nach vollkommener Entner-
vung peristaltische Bewegungen ausfiihren.

IV. Bewegung des Magens.

Die alte Anschauung, dafl im Magen durch Bewegungen seiner Wand-
muskulatur die Speisen durcheinandergemischt wirden, hat sich nicht besta-
tigt. Sie erleiden vielmehr, solange sie in festem Aggregatzustand sich befinden,
keine Ortsverdnderung. Das zeigt sich deutlich daran, daR die Speisen sich
im Magen nicht miteinander vermischen, sondern lange in der Schichtung
liegen blieben, in welcher sie aufgenommen worden sind (s. Abb. 86).

Die Kardia ist dauernd geschlossen, nachdem die Ingesta sie passiert
haben, der Pylorus ist ebenfalls geschlossen, er 6ffnet sich nur beim Ubertritt

des Mageninhaltes in den Darm. Die im Fundus

verflissigten Teile des Mageninhaltes gelangen in

den Pylorus einmal durch den Druck der Fundus-

muskulatur, welche tonisch kontrahiert ist und da-

durch einen Druck auf den Inhalt ausibt, der gleich

dem einer Wasserséule von 60—80 mm ist. Auler-

dem wird der flissige Fundusinhalt durch eine

peristaltische Bewegung, welche an der Kardia be-

ginnt, gegen den Pylorus bewegt. Diese Welle ist

im Fundus sehr schwach, im Pylorus von der

Abb. 86. Incisura angularis an von erheblicher Starke. Bei
Rontgenbilder der Speisen- der Untersuchung mittels Rdntgenstrahlen sieht
schichtung im Menschen-  man eine tiefe Einschniirung sich iiber den Pylorus

magen kurz nach der  geqen das Duodenum fortpflanzen. Solche Wellen
Nahrungsaufnahme.

1 Wismuthmilchspeise, treten in Zeitabstdnden von Fi Minute auf.
2 dasselbe ohne Wismuth, Keineswegs 0©ffnet sich der Pylorus bei jeder
3 Wismuthmilchspeise. an ihm ablaufenden Welle, vielmehr wird der Uber-

tritt von Mageninhalt in das Duodenum vom Nerven-
system beherrscht: Pylorusreflexe. Starke Fillung oder Dehnung des
Duodenums erzeugt reflektorisch SchluB des Pylorus. Ebenso wirkt stark
saure Reaktion des Duodenalinhaltes, wéhrend bei neutraler oder alkalischer
Reaktion sich der Pylorus offnet.

Auch von der Magenschleimhaut aus wird die Entleerung des Magens be-
einflult. Leichtverdauliche, weiche Nahrung geht schnell in den Darm (ber,
schwerverdaulicher sowie kiihler Mageninhalt bleibt l1anger im Magen. FIliissig-
keiten gelangen sehr schnell in den Darm selbst bei geflulltem Magen. Die
Angabe, daB sich beim Trinken auf vollen Magen an der kleinen Kurvatur des
Magens eine Rinne bilde, durch welche die Flissigkeit direkt in das Duodenum
flieBt, wird bestritten.

Entleerungen des Magens nach aulen, Erbrechen, kommen nur dann
zustande, wenn die Kardia gedffnet ist und gleichzeitig die Bauchpresse in
Tétigkeit tritt. Der Magen spielt dabei keine Rolle; denn das Erbrechen tritt
auch ein, wenn er ausgerottet und durch eine Schweinsblase ersetzt ist. Die
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Kardia offnet sich reflektorisch vom Magen aus, wenn der Druck im Magen
250 mm Wasser ibersteigt.

Innervation des Magens. Da auch nach Abtrennung der zum Magen
gehenden Nerven die Bewegungen desselben ungestort verlaufen, so mul der
Magen eigene Apparate dafiir besitzen. In der Magenwand findet man zahl-
reiche Ganglien. Kardia, Fundus, Antrum pylori und Pylorus haben je eigene
Ganglien und kdnnen in ihrer Bewegung unabhdngig voneinander sein. Auf
dieses eigene Nervensystem des Magens haben parasympathische und sym-
pathische Nerven Einfluf3, Vagus und Sympathikus. Der N. vagus fuhrt vor-
wiegend erregende Fasern fir den Magen, der N. sympathicus vorwiegend
hemmende.

Wirgen und Erbrechen sind im allgemeinen Reflexe, welche durch
Reizung sensibler Nerven ausgeldst werden z. B. durch Reizung des Zungen-
grundes. Reizung des Zentralnervensystems durch Erschitterung oder durch
Gifte kann ebenfalls Erbrechen erzeugen.

Die Koordination der Brechbewegungen geht vom Kopfmark aus (Gegend
des Calamus scriptorius). Die efferenten Fasern verlaufen fiir Kardia, Magen,
Osophagus im Vagus, fiir die Bauchmuskeln in den zugehérigen Muskelnerven.

V. Bewegungen des Dinndarmes.

Die Bewegungen des Diinndarmes sind von zweierlei Natur: Misch-
bewegungen und Forderbewegungen. Die Mischbewegungen treten auf in
Form der sogenannten Pendelbewegungen. Die Pendelbewegungen be-
stehen in einer Kontraktion der L&ngsmuskulatur, in geringerem Umfange
auch der Ringmuskulatur. Hierdurch wird eine Darmschlinge kirzer und danach
bei der Erschlaffung wieder langer, daher der Name Pendelbewegungen. Sie
spielen sich oft eine Stunde hintereinander an demselben Darmstiick in Ab-
stdnden von Y10 bis 12 Minute ab. Jede Bewegung dauert dabei etwa 5 Se-
kunden. Der Effekt der Bewegung ist ein Hin- und Hertreiben des Darm-
inhaltes, somit eine Durchmischung. Die Pendelbewegungen erfolgen so lange,
als Inhalt sich im Darme befindet. In demselben Sinne, nur auf kleinere Strecken
wirken die Segmentationsbewegungen. Sie bestehen in dem Auftreten ring-
formiger Einschniirungen des Darmes und werden an mehreren Stellen eines
Abschnittes gleichzeitig erzeugt. Zwischen zwei Einschniirungen bilden sich
neue, alte l6sen sich. Auf diese Weise findet ebenfalls eine Durchmischung
des Darminhaltes aber auf kleinere Strecken statt. Die Segmentationsbewe-
gungen erfolgen beim Menschen 6—7mal in einer Minute. Sie kdnnen am
gleichen Darmstick eine Stunde lang ablaufen. Die Durchmischung des
Darminhaltes ist daher sehr grindlich. Sowohl durch die Pendel- als auch
durch die Segmentationsbewegungen wird jede Portion etwa 500mal durch-
gemischt.

Nach genugender Mischung mit den Verdauungssaften wird der Darm-
inhalt durch eine peristaltische Bewegung weiter beférdert. Diese For-
derbewegungen bestehen wie am Osophagus in einer Schniirung, die after-
warts fortschreitet. Sie wird erzeugt durch Kontraktion der Ringmuskulatur.
Zugleich erschlafft die Muskulatur des Darmes afterwérts von der Schnirung.
Hierdurch wird Platz fiir die sich fortbewegenden Ingesta geschaffen. Die
peristaltischen Bewegungen werden ausgeldst durch Reizung des Darmes. Je
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mehr feste Stoffe die Nahrung enthélt, um so lebhafter sind die peristaltischen
Bewegungen. Sie erfolgen stets in dem gleichen Sinne. Wenn man Darmstiicke
ausschneidet und umgekehrt wieder einndht, so behdlt die Peristaltik ihre
urspriingliche Richtung bei. Auf diese Weise hat man den ganzen Diinndarm
umgeschaltet, indem sein Dickdarmende mit dem Duodenum, sein Duodenal-
ende mit dem Dickdarm verndht wurde.

Innervation des Darmes. Die beschriebenen Bewegungen spielen sich
auch am isolierten Darme ab. Sie erfolgen unter der Herrschaft eines im
Darme selber gelegenen Nervensystemes, dessen Zentrum im Plexus Auer-
bachii liegt. Das wird dadurch bewiesen, dalR nach Trennung der L&ngs- und
Ringmuskulatur des Darmes die Spontanbewegungen nur an der plexusfreien
Ringmuskulatur aufhoren, an der Langsmuskulatur, welche mit dem Plexus
verbunden bleibt, aber fortbestehen. Der Meirwrsche Plexus hat keinen
EinfluR auf die Darmbewegungen, denn seine Entfernung bleibt ohne Einfluf3.

Auf das Nervensystem des Darmes haben sowohl Vagus als auch Splanch-
nikus, wenn auch geringen, EinfluR. Foérdernd wirkt der Vagus, hemmend der
Splanchnikus; doch ist die Wirkung der Reizung nicht konstant, da beide
sowohl hemmend als auch fordernd wirkende Fasern enthalten.

Die zentrale Innervation des Darmes ist nicht vollig aufgeklart.

Die Bedeutung des meiznerschen Plexus submucosus scheint in einer Innervation
der Muscularis mucosae zu liegen. Aul' Beriihrungen mit spitzen Gegenstéanden erschlafft
die Muscularis mucosae an der berihrten Stelle, wahrend die Nachbarschaft sich kontra-
hiert. Hierdurch werden spitze Gegenstande an der Spitze festgehalten, so dal bei der Fort-
bewegung das nicht berthrende Ende vorangeht. So erklart es sich, dafl verschluckte
Stecknadeln in der Regel mit dem stumpfen Ende voran abgehen.

Die Pendelbewegungen des Darmes hangen, wie bereits ausgefiihrt, vom
Plexus Auerbachii ab. Von diesem Plexus mussen daher rhythmische Impulse
der Darmmuskulatur zugehen. Diese Impulse werden im Plexus durch Dauer-
wirkung einer Substanz erzeugt, welche die Plexuselemente erregt: das Cholin.
Man muR sich seine Wirkung kontinuierlich vorstellen. Infolge der refraktaren
Periode (s. S. 7) der Plexuselemente wird der Dauerreiz in rhythmische Er-
regungen umgewandelt. Das Cholin 148t sich bei einem Darme, der in Ringer-
scher Ldsung untersucht wird, in der umgebenden Flissigkeit nachweisen.
Auswaschen des Cholins aus dem Darme hemmt die Pendelbewegungen, Wieder-
zufilhren belebt sie.

VI. Bewegung des Dickdarmes.

Die Bewegungen des Dickdarmes gleichen im wesentlichen den Diinn-
darmbewegungen. Eine besondere Rolle spielt der M. sphincter ileocolicus.
Dieser ist tonisch kontrahiert und hindert den dauernden Eintritt des Diinn-
darminhaltes in den Dickdarm. Der Rickflu in umgekehrter Richtung wird
durch die Valvula Bauhini hintangehalten. Der Ubergang des Diinndarm-
inhaltes in den Dickdarm erfolgt vermittels der Offnung des Sphinkters von
Zeit zu Zeit nach Ansammlung einer gréReren Menge Speisebreies vor dem
Sphinkter. Starke Fiillung des Dickdarmes verhindert die Offnung des Sphink-
ters. Im proximalen Teile des Dickdarmes sind antiperistaltische Bewegungen
beobachtet worden. Diese sollen besonders dann auftreten, wenn der Inhalt
hier wasserreich ist.
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Die Innervation des Dickdarmes ist analog der des Dinndarmes. Auf ein
eigenes Nervensystem wirken Nerven aus dem Lumbal- und Sakralmark.
Die ersteren hemmen, die letzteren (in den N. erigentes) férdern die Bewegungen.

VIl. Bewegung des Mastdarmes. Kotentleerung.

Durch die Peristaltik des Dickdarmes werden die Reste der Nahrung in
die Flexura sigmoidea geférdert, in welcher sie, gestiitzt von der Darmbein-
schaufel, ruhen. Sie treten, wie es scheint, erst kurze Zeit vor der Kotentleerung
in den Mastdarm Gber. Hier werden sie durch tonische Kontraktion der beiden
Schliemuskeln des Afters, Sphincter ani internus und externus, zuriickge-
halten. Der letztere wird durch den Levator ani verstarkt.

Die Kotentleerung geschieht durch einen Reflex, der vom Rektum aus-
gelost wird, aber vom Willen unterdriickt werden kann. Die afferente Bahn
des Reflexes ist nicht aufgeklart. Der motorische Vorgang besteht in einer
Erschlaffung der Sphinkteren, durch welche die Anal6ffnung frei wird. Zu-
gleich wird der Inhalt der Bauchhohle unter Druck gesetzt durch Kontraktion
des Zwerchfelles und der Bauchmuskeln: Bauchpresse. Je fester die Kot-
massen (Scybala), um so mehr tritt die Bauchpresse in Aktion. Endlich treten
— bei flussigem Kote ausschlieBlich — die Muskeln des Darmes in Tatigkeit.
Im Mastdarm bildet sich eine Kontraktion der Ringmuskulatur aus, distal
davon eine Zusammenziehung der Langsmuskulatur; zugleich hebt sich der
Beckenboden durch Wirkung der Zusammenziehung der Muskeln des Dammes.
Der Enddarm wird somit Uber die Kotmassen, welche proximal durch die
Ringmuskelkontraktion festgehalten sind, hinweggezogen. Kontraktionen des
ganzen Dickdarmes bis zum Blinddarm fordern neue Kotmassen in das Rektum.

Innervation des Enddarmes. Der afferente Teil des Reflexmechanis-
mus der Defékation ist nicht aufgeklart. Die afferenten Nervenfasern ver-
laufen durch den Plexus hypogastricus, die efferenten im N. pelvicus (erigens),
welcher fordernd auf die Langsmuskulatur des Rektums und die Sphinkteren,
und im N. hypogastricus, welcher férdernd auf die Ringmuskeln und hemmend
auf die Sphinkteren wirken soll. Der Tonus der Sphinkteren kann durch lokale
Ganglien ausgeldst werden; denn er stellt sich nach nervéser Isolierung der
Sphinkteren bald wieder her. Ein (bergeordnetes Zentrum, welches die De-
fakation beherrscht, liegt im Ende des Lumbalmarkes: Centrum anospinale.
Auf dieses hat ein Zentrum im Grofhirn EinfluB, welches die willkirliche
Innervation der Sphinkteren ermdglicht.

F. Mechanik der Fortpflanzungsorgane.

Die Fé&higkeit zur Fortpflanzung tritt heim Manne im Mittel mit 15%,
bei der Frau mit 14% Jahren ein.

Beim Manne zeigt sich dies an der Bildung des Samens, an dem Wachsen
der Genitalien und des Kehlkopfes, an der Behaarung gewisser Korperteile
und am Erwachen des Geschlechtstriebes.

.Beim Weibe l6st sich periodisch in Intervallen von etwa 28 Tagen ein
reifes Ei aus dem Eierstock. Mit der Eil6sung steht eine ebenfalls in 28ta-
giger Periode erfolgende Blutung aus den Geschlechtsteilen in Beziehung, die
Menstruation oder Regel. Das Wesen dieser Blutung ist nicht aufgeklart.

WeiB, Biophysik, 2. Aufl. 9
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Sie scheint mittelbar mit der Eildsung in Beziehung zu stehen, denn auch
nach Verpflanzung des Ovariums auBerhalb des Bereiches der Genitalien
bleibt sie bestehen, hort andererseits aber auf, wenn die Eierstocke entfernt
werden. Sie stammt aus der Schleimhaut des Uterus, welche dabei zum groRen
Teil zugrunde geht. Die entleerten Blutmengen werden zwischen 30 und 300 g
angegeben.

Wéhrend der Schwangerschaft und der darauffolgenden S&ugeperiode hort
die Regel auf. Trotzdem kann die Eildsung wéhrend der Sdugezeit erfolgen,
wie Félle von Schwéngerung in dieser Zeit beweisen.

Die Zeugungsféhigkeit erlischt beim Weibe gewdhnlich zwischen dem
45. und 50. Jahre, beim Manne gibt es keine scharfe Grenze, sie ist vielfach
bis ins hohe Greisenalter erhalten.

Mechanik der Vereinigung der Zeugungsstoffe.

Die Aufgabe des Zeugungsaktes beim Menschen und den S&ugetieren be-
steht zun&chst darin, im Organismus der Mutter das Ei mit den Samenelementen
in Beriihrung zu bringen. Zur Erreichung dieses Zweckes hat die Natur einen
ziemlich verwickelten Mechanismus ausgebildet.

Der Same findet sich in den Hoden, das Ei im Ovarium, beide also tief
im Innern des Korpers. Die Beruhrung zwischen Ei und Samen findet in der
Ampulle der Tuba Fallopii statt. Bei Tieren ist dies vielfach beobachtet wor-
den, beim Menschen bisher nicht.

Es sind zundchst die Krafte zu betrachten, welche beide Zeugungsstoffe
an diesen Ort transportieren.

Der Same liegt in einzelnen Komponenten fertig gebildet in den Hoden
und den accessorischen Geschlechtsdriisen. Die Samenelemente oder Sperma-
tozoen oder Spermien werden im Hoden gebildet, sie werden bei der Entleerung
des Samens in das Sekret der Cowperschen Driisen, der Samenblasen und der
Prostata aufgenommen. Fur die Zeugungsféhigkeit scheint die Vermischung
der Samenelemente mit diesen Sekreten von Bedeutung zu sein. So werden
ménnliche Ratten durch Ausrottung der Samenblasen und der Prostata trotz
erhaltener Begattungsféhigkeit zeugungsunféhig. Die Bedeutung dieser Drisen-
sdfte kann nicht etwa darin bestehen, daB sie die Samenelemente befruchtungs-
fahig machen; denn man kann die Befruchtung im Tier auch erzeugen, wenn
man mit Ringerscher Ldsung aufgeschwemmte Spermatozoen in den Uterus
einspritzt. Das ist an verschiedenen S&ugetieren gezeigt worden. Worin die
Bedeutung der Sekrete besteht, ist nicht sicher bekannt. Vielleicht dienen sie
der Vermehrung des Volumens, um den Samen zum Entleeren geeignet zu
machen. Es wird angegeben, daR beim Menschen die Entleerung der Geschlechts-
drusen in Schussen zeitlich getrennt ist. Zuerst sollen die Cowperschen Driisen,
dann die Prostata, dann die Hoden, endlich die Samenblasen ihr Sekret zum
AusstolRen bringen.

Bei Nagetieren erstarrt das Sekret der Samenblasen in der Vagina zu
einem Pfropf, welcher das Zuriickflielen des Samens verhindert.

Die Entleerung des Samens aus dem Hoden geschieht durch peri-
staltische Kontraktionen des Samenleiters in der Richtung zur Harnréhre
hin, die akzessorischen Drisen entleeren sich durch Zusammenziehung ihrer
Wandmuskulatur. So gelangt der Same mit den Sekreten der akzessorischen
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Drisen in den Ductus ejaculatorius, von hier in die Harnréhre, welche gegen
die Blase durch den Sphincter vesicae abgeschlossen ist. Die Eintreibung
des Samens in die Harnrdhre geschieht mit betrachtlicher Kraft, die dem Drucke
einer Quecksilbersdule von 34 mm (beim Kaninchen) bis 76 mm (beim Hunde)
das Gleichgewicht hélt.

Die Harnrdhre entledigt sich des Samens durch die Kontraktion des M.
bulbocavernosus und ischiocavernosus. Diese geschieht rhythmisch mit groRer
Kraft, so da der Same wie aus einer Spritze aus der Harnréhrenmindung
geschleudert wird.

Die Ejakulation des Samens erfolgt im allgemeinen auf der Hohe des
Begattungsaktes. Dieser wird eingeleitet durch eine Schwellung und Ver-
steifung des Penis. Die Schwellung des Penis geschieht nach allen Dimen-
sionen. Sie wird bewirkt durch eine starke Blutfuillung der Corpora cavernosa
penis. Diese ist die Folge einer Erweiterung der zufiihrenden Arterien. Hier-
durch nimmt das Druckgefalle im GefaRsystem des Schwellkorpers ab, so daR
die Kraft groer wird, welche auf die Wande derselben drickt. Zugleich hort
der Tonus der glatten Muskulatur auf, was ebenfalls die Erweiterung
begiinstigt. Es wird auch angegeben, dall die Venen des Penis durch Kontrak-
tion des M. transversus perinei komprimiert werden, hierdurch der Blutabflu}
aus den Schwellkérpern behindert und dadurch die Schwellung verstérkt werde.
Eine wesentliche Rolle scheinen die Venen indessen bei der Erektion nicht zu
spielen; denn ihre Kompression bedingt nicht eine Erektion des Penis.

Der erigierte Penis wird in die VVagina eingefihrt, hier werden die sensiblen
Penisnerven, die im N. dorsalis penis verlaufen, durch mechanische Reize er-
regt. Die Reizung ist eine Folge der Reibung des Penis an der Vaginalwand
durch Bewegungen, welche nach Art eines Spritzenstempels erfolgen. Auf der
Hohe der geschlechtlichen Erregung erfolgt die Ejakulation, wéhrend deren
der Penis tief in die Scheide hineingedrickt gehalten wird. Die Samenent-
leerung erfolgt daher im Niveau des Orificium uteri externum.

Sowohl die Erektion als auch die Entleerung des Samens geschehen unter
der Herrschaft des Zentralnervensystems. Die Erregungen, welche zu einer
Erektion fihren, geschehen teils reflektorisch, teils zentral. Zentral wird eine
Erektion ausgeldst durch die Libido sexualis, welche durch Anndherung oder
Wittern des Weibchens oder auch durch Vorstellungen geweckt werden kann.
Diese Reize werden durch Vermittlung des Gyrus sigmoideus posterior dem
untersten Teile des Rickenmarkes zugeleitet zu einem Centrum genitospinale.
Von diesem treten in den vorderen Wurzeln des ersten bis dritten Sakralnerven
vasodilatatorische Nerven zum Plexus hypogastricus, von hier in den Nervi
erigentes zum Penis und zur Prostata. Zerstérung des Erektionszentrums ver-
nichtet die Erektionsfahigkeit des Penis. Reizung der Nervi erigentes erhoht
das Sekundenvolumen in der Vena pudenda communis auf das achtfache.

Durch reflektorische Erregung von der Peripherie kann der Penis eben-
falls zur Erektion gebracht werden, solche Reize konnen durch Fillung des
Hodens, der Blase und des Rektums, sowie durch Reizung der sensiblen Penis-
nerven ausgeldost werden.

Durch den geschilderten Mechanismus wird der Same sicher bis in das
Niveau des Orificium uteri externum gefordert. Uber die Krafte, welche die
Samenelemente von hier weiter beférdern, sind wir viel weniger gut unterrichtet.

g*



132

DaR sie bis in die Tube, ja bis in die Bauchhdhle gelangen kdnnen, geht daraus
hervor, daB an beiden Orten die Befruchtung und Weiterentwicklung des Eies
eintreten kann. Es ist auch experimentell durch Auffindung der Samenelemente
auf den Ovarien und in der Tube bewiesen worden.

Von Kréften, welche die Spermien hierhin bewegen kdnnten, kommt die
Eigenbewegung in Frage, welche durch das negativ rheotropische Verhalten
derselben einen Richtungsimpuls gegen den Flimmerzilienschlag erhélt. Diese
Bewegung erklart aber nicht geniigend die Tatsache, daB man z. B. bei Meer-
schweinchen unmittelbar nach dem Begattungsakte Spermien im Uterus findet.
Es muissen auch andere Kréfte mitspielen. Experimentell ist hiertiber nichts
bekannt. Die Angaben tber Bewegungen des Uterus bei der Begattung sind
durchweg unbestimmt und unklar. Da es sich sowohl bei dem Uterus wie bei
der Tube um muskulése Organe handelt, ist eine Beforderung des Samens durch
Muskelkraft durchaus denkbar, sei es durch peristaltische Bewegungen, sei es,
daB der Same aus dem Penis direkt in das erschlaffte Organ eingespritzt werde.

Sicher ist, dal wéhrend der Begattung die Schwellkérper der Klitoris
sich erigieren.

Auch das E i legt in der Regel einen Weg zurlck, ehe es befruchtet wird
und nachdem es befruchtet worden ist. Es entstammt einem Follikel des
Ovariums und gelangt durch Platzen desselben in den Zwischenraum zwischen
Ovarium und Fimbria ovarica. Von hier kann es durch Flimmerbewegung
in den Ampullenteil der Tube, wo die Befruchtung stattfindet, und von hier
in den Uterus weiter geflimmert werden.

Wenn das Ei befruchtet ist, so entwickelt es sich im Uterus zu einem neuen
Lebewesen gleicher Art wie die Erzeuger. Nach einer bestimmten Zeit, beim
Menschen im Mittel nach 280 Tagen, wird die Frucht aus dem Uterus aus-
getrieben und geboren. Die Austreibung erfolgt durch periodische schmerzhafte
Kontraktionen der Uteruswand, die AVehen. Unterstutzt werden diese auf der
Hohe der Kontraktion durch die Bauchpresse (s. S. 129). Der Druck im Uterus
kann dabei auf 100 mm Hg steigen. Naheres uber den Geburtsmechanismus
kann hier nicht beigebracht werden.

Die Innervation des Uterus ist strittig. Es wird angegeben, daR die Nervi
erigentes die Ringmuskeln, die Hypogastrici die L&ngsmuskeln innervieren;
nach anderen versorgen die Lumbalnerven beide Muskelarten. Es werden
fordernde und hemmende Fasern angenommen, letztere vorwiegend im Hypo-
gastrikus.

Uber die Reize, welche den Geburtsakt einleiten, ist nichts sicheres bekannt.

Auf die Geburt erfolgt die extrauterine Entwicklung des Menschen. Man
teilt sie in folgende Zeitabschnitte ein.

Lebensalter Charakteristik Dauer

- Bis zum Zahndurchbruch. Bis zum
Sauglingsalter Starkstes Langenwachstum: 20 cm 7.—9. Monat
Bis zum Zahnwechsel.
Wachstum im 2. Jahre: ca. 10 cm

, 3. Jahre:ca. 7cm
weiter pro Jahr: ca. 5,5 cm

Kindesalter Bis zum 7. Jahre
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Lebensalter Charakteristik Dauer

Knaben- und Madchen-

alter Bis zur Pubertat 7.—15. Jahr.

Jinglings- und Jung-

frauenalter Bis zum Abschlu des Langenwachstums 15.—22. Jahr.

Bis zur beginnenden Ruckbildung

(Involution beim Weibe) 22.-45. Jahr.

Alter der Reife

Spéateres Mannes- und L
Greisenalter Langsame Riuckbildung 45. Jahr — Ende.

G. Mechanik der Harnentleerung.

Der Harn fliet durch die Harnkanélchen in die Sammelréhren und an
der Oberflache der Nierenpapillen in die Nierenkelche und das Nierenbecken.
Rucktritt des Harnes aus diesem in die Kandle ist unmdglich, weil die Miindungen
derselben durch Erhdhung des Druckes komprimiert wirden. Da der Harn
dauernd gebildet wird, so sind die genannten Teile stets mit Harn gefulit.

Aus dem Nierenbecken tritt der Harn in die Ureteren oder Harnleiter,
von diesen in die Blase, aus welcher er durch die Harnréhre entleert wird.

I. Bewegung des Ureters.

Jedesmal, wenn sich das Nierenende des Ureters mit Harn gefullt hat,
wird mittels einer peristaltischen Bewegung (s. S. 125) die eingetretene Harn-
portion in die Blase befordert. Unter normalen Bedingungen lauft beim Men-
schen jede Minute eine derartige Welle ab. Man kann das direkt beobachten,
wenn man das Blasenende des Ureters mittels eines Zystoskopes betrachtet.
Bei lebhafterer Harnabsonderung folgen sich die Ureterwellen schneller. Der
rechte Ureter soll sich seltener kontrahieren, dafur aber mehr Harn fordern.

Die F&higkeit der Bewegung muf} im Ureter selber liegen, da auch das
ausgeschnittene Organ peristaltische Wellen zeigt. Es wird jedoch angegeben,
daR Reizung des N. hypogastricus beschleunigend auf die Peristaltik wirke.

Il. Harnblase.

Die Harnblase fafit etwa 1,5—1,8 Liter. Der Harn kann aus ihr nicht
in die Ureteren zuriicktreten, weil diese die Blasenwand schrdg durchbohren
und deshalb durch den Druck im Innern der Blase verschlossen werden. Nur
unter abnormen Verhdltnissen ist am Ende einer Ureterentleerung ein Rick-
stromen des Harnes in den Ureter und die Niere mdglich.

Der Harn kann sich somit nur in die Harnrohre entleeren. Auch dieser
Weg ist nicht ununterbrochen offen, vielmehr verschlieBen zwei Muskeln die
Harnréhrenmindung der Blase, der Sphincter vesicae internus, ein glatter,
und der Sphincter externus, ein quergestreifter Muskel. Der erstere Muskel
ist tonisch kontrahiert, er kann, wenn der Druck steigt, durch den Sphincter
externus unterstitzt werden. Der Tonus des Sphincter internus wird dadurch
bewiesen, dal} im Leben der Innendruck der Blase erheblich héher sein kann,
ohne daBR Entleerung erfolgt, als im Tode. Nach neueren Untersuchungen
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gewinnt die alte v. Wittichsche Meinung wieder an Anhéngern, nach der me-
chanische Momente fir den VerschluB der Harnréhre eine wesentliche Rolle
spielen.  Sie ward der sog. Uvula vesicae zugeschrieben, die wie ein Pfropfen
in die innere Miindung der Harnréhre hineingedrickt wird. Bewirkt wird dies
durch die tonische Kontraktion glatter Muskelfasern, welche vom Trigonum
vesicae aus halbbogenférmig die innere Harnréhrenmiindung umgreifen.

Die Einleitung der Harnentleerung erfolgt beim Erwachsenen willkirlich.
Sie wird notwendig zur Beseitigung des Harndranges, einer charakteristi-
schen Empfindung, welche bei gefiillter Blase eintritt.

Welche Sinnesorgane beim Harndrange erregt werden, ist unentschieden;
die einen wollen ihn auf die Reizung intramuskulérer sensibler Organe zuriick-
gefuhrt wissen, welche durch Kontraktionen der Blasenmuskulatur erregt
werden sollen. Die Schleimhaut der Blase scheint Empfindungen nicht ver-
mitteln zu kénnen. Andere Forscher nehmen an, dal der Harndrang durch
Eintritt von Harn in die Pars prostatica der Harnrohre ausgeldst werde. Dieser
Eintritt soll durch Blasenkontraktionen erfolgen, welche bei gefullter Blase
in Perioden spontan ablaufen. Eine Entscheidung zwischen diesen beiden
Annahmen ist bisher nicht moglich gewesen. Bei kinstlicher Fillung der
Blase bedarf es eines Druckes von 18—20 cm Wasser, um Harndrang zu er-
zeugen. Der gewohnliche Blasendruck soll im Liegen 13—15 cm Wasser be-
tragen, im Stehen héher werden.

Die willklrliche Blasenentleerung wird eingeleitet durch eine Er-
schlaffung der Sphinkteren. Danach erfolgt eine unwillkirliche Kontraktion
der Blasenmuskulatur, des Detrusor vesicae. Durch diese Kontraktion wird
der Druck im Innern der Blase aufrecht erhalten, bis diese vollkommen ent-
leert ist. Eine Anwendung der Bauchpresse dabei ist unnotig, sie kann aber
die Harnentleerung beschleunigen. Die Harnréhre wird schlieBlich durch einige
Kontraktionen des Bulbo- und Ischiocavernosus von Harnresten befreit. Dabei
ist gleichzeitig der Sphincter vesicae externus kontrahiert, so daR ein Rick-
flug in die Blase nicht erfolgen kann.

I1l. Innervation der Blase.

Die Einleitung der Harnentleerung steht, wie bereits bemerkt, unter der
Herrschaft des Willens. Die Entleerung erfolgt vollkommen unwillkirlich
durch einen Reflex. Die nervosen Mechanismen, welche hierfir in Frage
kommen, liegen teils in der Blase selber, teils auf3erhalb.

Die Harnblase enthdlt in ihrer Wand zahlreiche Nervengeflechte, welche
Ganglienzellen fihren. Sie hegen zwischen den Einmiindungsstellen der Ure-
teren und den vorderen oberen Partien der Harnblase. Man bezeichnet sie als
Plexus vesicalis.

Mit dem Plexus treten von auflen Nerven in Verbindung und zwar sowohl
aus dem sakralautonomen System: N. erigens oder pelvicus als auch aus dem
sympathischen System: Nervus hypogastricus. Die parasympathischen
Fasern des N. pelvicus entstammen einem Zentrum des unteren Sakralmarkes
(Biidgesches Zentrum). Die pragangliondren parasympathischen Fasern enden
im Plexus vesicalis. Die sympathischen Fasern entspringen aus einem
Zentrum des oberen Lumbalmarkes. Die pragangliondren sympathischen
Fasern gelangen durch die Rami comm. albi zum Plexus aorticus und zum Gan-
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glion mesentericum inferius. Von hier gelangen sie im Plexus hypogastricus
zum Plexus vesicalis.

Der Sphincter vesicae externus wird vom N. pudendus innerviert.

Die anatomischen Beziehungen der Blase zum GroRhirn sind nicht voll-
kommen aufgeklart.

Die Harnblase tragt die Bedignungen fiir ihre Entleerung in sich; denn
wenn man alle nervésen Verbindungen des Plexus vesicalis unterbricht, so
stellt sich einige Zeit nach diesem Eingriff eine periodische, selbstverstandlich
vom Willen vollig unabhangige Entleerung der Blase ein. Man nimmt an,
daR sie unter der Herrschaft des Plexus vesicalis erfolge. Die Blase entleert
sich jedoch nicht mehr vollkommen.

Unter normalen Bedingungen steht der Eigenapparat der Blase unter
dem Einflisse des Pelvikus und des Hypogastrikus. Diese Nerven sind Ant-
agonisten. Reizung des Pelvikus bewirkt Erschlaffung des Sphincter vesicae
und Kontraktion des Detrusor, also Harnentleerung. Dagegen folgt auf Rei-
zung des Hypogastrikus eine Kontraktion des Sphinkter und eine Erschlaffung
des Detrusor, also Harnverhaltung.

Der EinfluR der unversehrten Nerven auf die Blase ist tonisch; der Tonus
wirkt in demselben Sinne wie die Reizung. Wenn man die Nerven reseziert,
so schwindet der Tonus des resezierten Nerven, wéhrend der Tonus des intakten
Nerven starker in die Erscheinung tritt. So bewirkt beiderseitige Durch-
schneidung des Pelvikus eine Zunahme des Sphinktertonus und eine Abnahme
des Detrusortonus, also Harnverhaltung (Ischurie). Durchschneidung beider
Hypogastrici wirkt entgegengesetzt, schwacht also den Sphinktertonus und
erhoht den Detrusortonus. Die Folge ist also Unvermdgen, den Harn zu halten:
Incontinentia urinae. Bei Hunden zeigt sich dies bei lebhaften Bewegungen,
wie z. B. beim Bellen.

Jeder N. pelvicus wirkt auf beide Blasenhalften, denn bei einseitiger Reizung des-
selben zieht sich die ganze Blase zusammen. Entsprechend erzeugt einseitige Durchschnei-
dung nur eine voribergehende Lahmung der zugehdrigen Blasenhélfte. Der Hypogastrikus
hingegen wirkt einseitig.

Das sakrale Blasenzentrum des Rickenmarkes ist imstande, Reflexe
auf die Blase zu vermitteln. So entleeren Hunde mit durchschnittenem Lenden-
mark auf Reizung des Ischiadikus hin ihren Harn; ebenso verhalten sich
Menschen mit analogen Verletzungen bei Abduktion der Beine, beim Ab-
wischen des Penis, bei Reizung der Bauchdecken.

Auch unter der Herrschaft des Riickenmarkes ist die Entleerung der
Blase mdglich, jedoch ist sie auch unter dieser Bedingung unvollkommen.
Eine vollige AusstoBung des Harnes kommt nur dann zustande, wenn die
nervésen Verbindungen bis zu den subkortikalen Ganglien unversehrt sind.
Man hat zeigen kdnnen, daf im Hypothalamus ein Bezirk vorhanden ist,
dessen Reizung Harnentleerung bewirkt und nimmt deshalb an, dal hier ein
Zentrum fir die Blasenmuskulatur hegt.

DaR die Blase auch zur Hirnrinde Beziehungen haben muf, geht aus
der Tatsache hervor, daB jederzeit die gefilllte Blase entleert werden kann.
Es ist beobachtet worden, daR beiderseitige Verletzung des Lobus paracentralis
beim Menschen bald Harnverhaltung bald Inkontinenz erzeugt. Naheres ber
ein Kkortikales Blasenzentrum hat man nicht ermitteln kdnnen.
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Wie der Anfang der Entleerung willkirlich ist, so kann die im Gange be-
findliche jederzeit willkirlich unterbrochen werden. Dies geschieht durch die
Kontraktion der quergestreiften Muskulatur der Harnréhre. Diese bewirkt
auch den willkdrlichen VerschluR, wenn der Druck in der Blase sehr stark
wird. Der Impuls flieBt ihr auf der Bahn des N. pudendus zu. Dieser Kon-
traktion folgt die der glatten Muskulatur.

Die nervosen Vorgange, welche die Entleerung des Harnes regulieren,
sind, wie man sieht, noch vielfach dunkel. Es scheint beim Erwachsenen nur
der Impuls zur Harnentleerung von der Hirnrinde auszugehen, der Akt selber
unter der Herrschaft der subkortikalen Zentren und der Rickenmarkszentren
abzulaufen. Wie diese Zentren wirken, ist vielfach dunkel.

Ausdricklich sei bemerkt, dalR die obige Darstellung schematisch gegeben
ist, zahllose Einzelheiten sind nicht erwéhnt worden.

H. Mechanik der Atmung.

I. Transport der Gase.

Atmung oder Respiration nennt man den Gasstoffwechsel eines Tieres.
Er besteht in Aufnahme von Sauerstoff aus der Luft in das Tier und in Abgabe
von Kohlensdure aus dem Tiere an die Luft.

Der Sauerstoff wird von den Geweben des Tierkdrpers wahrend des Lebens
verbraucht, die Kohlensdure ebenda gebildet. Es findet also ein dauernder
Transport von Sauerstoff aus der Luft zu den Geweben und von Kohlenséure
aus den Geweben in die Luft statt. Da die Gewebe mit Flissigkeit durch-
trankt sind, so findet der Sauerstoff durch Vermittlung der Gewebsflissigkeit
seinen Weg zu den Geweben und die Kohlensdure verlaRt die Gewebe eben-
falls durch Vermittlung der Gewebsflussigkeit.

Die treibenden Krafte fur den Transport der beiden Gase bilden die Gas-
spannungen.

1 Physikalische Vorbemerkungen.

Man nimmt an, daf in jeder abgeschlossenen Gasmasse die Molekdle in
bestandiger geradliniger Bewegung sich befinden. Sie stoflen infolgedessen
gegen die Wénde des Behdlters, in dem sie sich befinden, und gegeneinander.
In beiden Féallen werden sie infolge ihrer vollkommenen Elastizitdt mit un-
verénderter Geschwindigkeit zuriickgeworfen. So (ibt also eine Gasmasse auf
die Wande des Behdlters unter sonst gleichen Bedingungen immer denselben
Druck aus: die Gasspannung.

Wird der Raum, den ein Gas einnimmt, vergroBert, so stromt infolge
der Gasspannung das Gas so lange in den neuen Raum ein, bis im gesamten
Raume die Konzentration des Gases gleich ist. Man bezeichnet diesen Vor-
gang als Diffusion eines Gases. Die Gasspannung nimmt dabei entsprechend
der Vermehrung des Volumens ab. Ist z. B. vt das urspriingliche, v2das neue
Volumen der Gasmasse, p, die Gasspannung des urspringlichen Volumens v,,
so ist die Gasspannung p2 des neuen Volumens v2

Vi
PR=Pl'--
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Auch wenn der Raum einer Gasmasse dadurch vergroRert wird, dall man
ihn mit einem zweiten Raume verbindet, der ein anderes Gas enthdlt, findet
die Diffusion jedes von beiden Gasen in den neuen Raum statt, bis im gesamten
Raume die Konzentration jedes der beiden Gase gleich ist.

Die Gasspannung in einem Raume, der von zwei Gasen gleichzeitig er-
fallt ist, ist gleich der Summe der Gasspannungen, welche jedes Gas allein
in demselben Raume ausiiben wuirde: die Gesamtspannung ist gleich der
Summe der Partidrspannungen.

Auch wenn man eine Gasmasse mit einer Flussigkeitsmasse in Beriihrung
bringt, so diffundiert das Gas in die Flussigkeit und zwar so lange, bis die
Gasspannung der Flussigkeit, d. h. der Druck, mit welchem das Gas aus der
Flissigkeit entweicht, gleich der des freien Gases ist. Man bezeichnet die Auf-
nahme eines Gases durch eine Flissigkeit als Absorption des Gases.

Es hat sich gezeigt, dafll ein bestimmtes Flissigkeitsvolumen bei einer
bestimmten Temperatur von einem bestimmten Gase stets das gleiche Volumen
absorbiert. Dieses Volumen bezeichnet man als den Absorptionskoeffizienten.

Fir die Volumeinheit Wasser ist bei der Temperatur t der Absorptions-
koeffizient flr

Sauerstoff . . 0,041 —0,0011 t + 0,00002 t2
Stickstoff . . 0,020 —0,0002 t + 0,000002 t2
Kohlensdure . 1,797 —0,07761 + 0,0016412

Der Gewichtswert des absorbierten Volumens ist, wie aus dem oben ent-
wickelten Gesetz folgt, um so grofer, je héher die Gasspannung ist.

Sind Gemische von Gasen mit einer Flussigkeit in Beriihrung, so ist das
von jedem Gase absorbierte Volumen durch den Absorptionskoeffizienten ge-
geben. Der Gewichtswert jedes absorbierten Einzelvolumens hé&ngt dagegen
von den Partidrspannungen der einzelnen Gase ab.

An diesem Resultate dndert sich nichts, wenn Fliissigkeit und Gase durch
eine porose Membran getrennt sind. Die Zwischenschaltung einer solchen
Membran beschrankt die Bertuhrung von Gas und Flussigkeit auf die Poren,
wirkt also wie eine Verkleinerung der Oberflache.

Die GroRe der gemeinsamen Oberflache von Gas und Flussigkeit bestimmt
die Geschwindigkeit der Absorption. Diese wéchst mit der GroRe der gemein-
samen Oberflache. Mithin verlangsamt die Einschaltung einer Membran die
Absorption, der Spannungsausgleich tritt also spater ein als bei freier Oberflache.

2. Anwendung des Absorptionsgesetzes auf die Atmung.

Nichts anderes als ein System aus Gas und Flussigkeiten, die durch Mem-
branen voneinander getrennt sind, stellt das atmende Tier dar.

Das Gas ist das Luftmeer, auf dessen Boden die Tiere leben. Es besteht,
wenn wir von den Edelgasen absehen, aus 20,96 Volumprozenten Sauerstoff.
0,03 Volumprozenten Kohlensdure und 79,01 Volumprozenten Stickstoff.
Diese Gase haben zusammen eine Gasspannung von 760 mm Quecksilber, die
man als Atmosphdrendruck bezeichnet.

Die Partidrspannungen sind dementsprechend fiir Stickstoff 608 mm,
fur Sauerstoff 152 mm, fir Kohlensdure 0,3 mm. Nur die beiden letzteren
kommen fir die Atmung der Tiere in Betracht.
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Das physikalische System, welches den Gasstoffwechsel eines Tieres zu
vermitteln hat, hat zu Endpunkten einerseits die Atmosphére, andererseits
die Gewebe des Tierkdrpers. Zwischen beide sind Flissigkeiten und Membranen
eingeschaltet. In der Hauptsache besteht es aus folgenden Komponenten:

1, Atmosphérische Luft,

2. Wand der Alveolen und Lungenkapillaren,

3. Blut,

4. Wand der Blutkapillaren,

5. Gewebsflissigkeit und Gewebe.

Wenn wir die Richtung kennen lernen wollen, in welcher die Gasmole-
kile in diesem System wandern, so missen wir die Gasspannungen ermitteln.
Sie ergeben sich aus der folgenden Tabelle:

Gasspannung in mm Hg

Milieu B
Sauerstoff 1 Kohlensaure
Atmospharische Luft 152 0,3
Venenblut 22 41
Gewebe 0 60

Aus der Tabelle ergibt sich, dal fir Sauerstoff ein Spannungsgefélle be-
steht von der Atmosphédre zu den Geweben, fir Kohlensdure in umgekehrter
Richtung. Dementsprechend muR der Sauerstoff aus der Atmosphére in die
Gewebe, die Kohlensdure in umgekehrter Richtung wandern. DalR dies in
der Tat geschieht, kann man an dem Verhalten des Blutes feststellen, das den
Vermittler zwischen Geweben und Atmosphédre ausmacht.

In die Lunge strdmt das aus den Geweben kommende ventse Blut. Hier
tritt es in Beruhrung mit der Atmosphére und verlaBt die Lunge als arteriellem
Blut. Wenn der Gasaustausch in dem geforderten Sinne stattfindet, so muf
sich das an den Gasspannungen des vendsen und arteriellen Blutes zeigen.
Hiertber gibt die folgende Tabelle Aufschluf:

Gasspannung in mm Hg

Blut
Sauerstoff Kohlensaure
Vendses 22 41
Arterielles 120 20

Die Tabelle ergibt, dalR in der Tat die Sauerstoffspannung des Blutes in
der Lunge vermehrt, die Kohlensdurespannung vermindert wird; d. h. in der
Lunge nimmt das Blut Sauerstoff auf und gibt Kohlensdure ab.

Diese auf chemischem Wege zundchst erwiesene Tatsache ergibt sich so-
mit als physikalische Notwendigkeit.

Es ist nun noch zu untersuchen, ob die quantitativen Feststellungen sich
aus einem rein nach physikalischen Gesetzen erfolgendem Austausch erklaren
lassen. Hieruber gibt die folgende Betrachtung Aufschluf3:

Nach Bestimmungen des Gaswechsels eines Menschen verbraucht ein
Kilogramm Kaorpersubstanz in einer Stunde 0;322—0,420 Liter Sauerstoff
und erzeugt in derselben Zeit 0,271—0,364 Liter Kohlenséure.
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Wenn wir annehmen, dalR die gesamte Blutplasmamenge den Korper
dreimal in der Minute, d. h. 180mal in der Stunde durchstrémt, und ferner
annehmen, daR jedem Kilogramm Y20 Liter Blutplasma entspricht, so wirden
mithin in einer Stunde 9 Liter Blutplasma durch jedes Kilogramm Korper-
substanz flieRen. Diese Menge mifite also die oben genannten Mengen an
Sauerstoff und Kohlensdure aufnehmen konnen.

Der Absorptionskoeffizient des Blutplasmas ist bei 37° C fir Sauerstoff
0,022, fur Kohlenséure 0,510. Die in Rechnung zu setzenden Partidrspannungen
waéren beziglich 120 mm und 20 mm Hg. 9 Liter Plasma kdnnten demnach
0,031 Liter Sauerstoff und 0,121 Liter Kohlenséure enthalten. Das ist viel
weniger, als den oben angefiihrten wirklichen Mengen entspricht.

Daher missen die Blutkdrper eine erhebliche Rolle beim Transport der
Gase spielen. Wenn sie dieselben physikalischen Eigenschaften hétten, wie
das Plasma, so wurden unter der Annahme, daf3 in einer Stunde 5,4 Liter Blut-
korper jedes Kilogramm Korpersubstanz passieren, noch 0,019 Liter Sauer-
stoff und 0,072 Liter Kohlensdure absorbiert werden koénnen; die gesamte
Absorption wiirde also 0,050 Liter Sauerstoff und 0,193 Liter Kohlensdure
ausmachen. Auch das ist weniger als den oben angegebenen wirklichen Werten
entspricht.

Somit ergibt sich der zwingende Schluf}, dafR beide Gase aufller durch
physikalische Absorption noch chemisch gebunden sein missen. Der Sauer-
stoff wird durch das Hamoglobin der roten Blutkérper gebunden, fur die Kohlen-
sdure liegen die Verhdltnisse verwickelter. Hier kann jedoch auf diese in der
Biochemie abzuhandelnden Fragen nicht n&her eingegangen werden.

3. Ort des Austausches zwischen Tier und Atmosphédre.

Bei den Wassertieren findet der Gasaustausch zwischen Blut bzw. Korper-
fllissigkeit einerseits und Wasser andererseits unmittelbar statt. Bei den
niederen Wassertieren geschieht dies tberall an der KodrperOberfléche, bei den
hoheren sind hierfur besondere Ausstiilpungen der Kérperoberflache vorhanden,
die Kiemen. Sie finden sich bei Fischen, Krebsen, Mollusken und den Larven
der Batrachier. Hier tritt das sauerstoffreiche, kohlensaurearme Wasser un-
mittelbar an die Membran, hinter der das Blut stromt.

Anders bei den Arthropoden, Amphibien, Reptilien, V6geln und Sauge-
tieren. Bei diesen Tieren kann die Luft das Blut bzw. die Gewebsflissigkeit
.erst erreichen, nachdem sie ein Réhrensystem passiert hat: Tracheen der Ar-
thropoden, Luftréhre, Bronchien und Bronchiolen der Wirbeltiere.

Dieses Rohrensystem ist dauernd lufthaltig. Somit ist zwischen Blut
und Atmosphére eine Gasschicht eingeschaltet, die kohlensdurereicher als die
Atmosphére ist, weil aus dem Blute Kohlensdure abgegeben wird. Da das
Blut Sauerstoff aufnimmt, so ist diese Gasschicht sauerstoffarmer als die Luft.

Beides bedeutet eine Erschwerung des Gasaustausches. Denn das Ent-
weichen eines Gases aus einer Flussigkeit erfolgt um so schneller, je geringer
die Partidrspannung desselben Gases tber der Flussigkeit und die Absorption
um so schneller, je groRer die Partidrspannung eines Gases (ber der Flissigkeit
ist. Die Bedingungen fiir Kohlenséureabgabe und Sauerstoffaufnahme in den
Alveolen wirden also glinstiger sein, wenn die Alveolen direkt an die Atmo-
sphdre grenzten.
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Dal} fur alle Anspriiche an den Gasaustausch die vorhandene Einrichtung
geniigt, hat die Natur durch zwei Mittel erreicht, durch Schaffung einer sehr
groBen atmenden Oberflache in den Alveolen und durch rhythmische Ver-
mischung der Luft im Rdéhrensystem mit atmosphérischer Luft.

Erfahrungsgeman tritt der Tod durch Erstickung ein, wenn die zur Ver-
mischung dienenden Atembewegungen aufhéren. Die blofle Gasdiffusion in
die Lungen genlgt also nicht fir den Gasaustausch, der Mechanismus der
Atembewegungen'ist vielmehr hierfir unerlaBlich. Wir beginnen die Betrach-
tung mit seiner Beschreibung.

Il. Atembewegungen.

Die Erneuerung der Luft in den Lungen geschieht nach demselben me-
chanischen Prinzip wie die Erneuerung der Luft in einer Spritze. Hin- und
Hergang des Spritzenstempels saugt Luft ein und treibt Luft aus. Die trei-
benden Kréfte sind dabei der Luftdruck, der die Luft in die Spritze hinein-

w treibt und die Muskelkraft, welche die
.............................................. Luft aus der Spritze austreibt.

I Das Modell wird vollstdndig, wenn

wir die Spritze mit einer elastischent

.................... Membran auskleiden, wie es die punk-

Abb. 87. tierte Linie der Abb. 87 zeigt. Beim

Modell des Thorax. Herausziehen des Stempels s dehnt

der Luftdruck die Membran m, welche

daher dem Stempel folgt, beim Hineintreiben des Stempels zieht sich die
Membran wieder zusammen.

Die Wand der Spritze w ist vergleichbar der Wand des Brustkastens,
die elastische Membran m der Lunge. Wenn sich die "Wand des Brustkastens
ausdehnt, so dehnt der Luftdruck die Lunge aus; verengert sich der Brust-
kasten, so zieht sich die Lunge zusammen. Den Voluménderungen des Brust-
kastens gehen mithin Volumanderungen der Lunge parallel. Die Vergréerung
des Lungenvolumens geschieht durch Eintreten von atmosphérischer Luft in
die Lunge, die Verkleinerung desselben durch Austreten der Lungenluft in
die Atmosphdre. Den ersten Vorgang bezeichnet man als Einatmung, den
letzten als Ausatmung.

1 Druck im Brustkasten.

Beim Erwachsenen ist die Lunge in jeder Phase der Atmung gedehnt,
mithin der Sitz elastischer Kréfte. Das kann man zeigen, wenn man durch
Offnung des Brustkastens dafiir sorgt, daR auf die Alveolenflache und die Pleura-
flache der Lunge der Luftdruck wirken kann. Unter diesen Bedingungen tritt
Luft in den Thorax ein (Pneumothorax), und die Lunge zieht sich zusammen.
Messungen der Kraft, mit welcher diese Zusammenziehung erfolgt, haben er-
geben, daR die Lungenelastizitdt im Ausatmungszustande einem Drucke von
6 mm, in der Phase der Einatmung von 30 mm Quecksilber das Gleichgewicht
halt (Dorcdersscher Druck).

Es ist klar, dall bei geschlossenem Thorax der Druck, welcher zwischen
Lunge und Wand des Brustkastens herrscht, um diesen Betrag kleiner sein
muf als der atmosphérische Druck. Daher wirkt auf alle Organe, die auBer
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der Lunge im Thorax liegen, dieser um die elastische Spannung der Lungen-
wand verminderte Luftdruck. Die Organe, welche aus dem Brustkorb heraus-
ragen, werden daher mit einer Kraft in den Thorax gedriickt, welche gleich der
elastischen Spannung der Lungenwand ist. Das zeigt sich besonders an ver-
schieblichen Gebilden, wie dem Inhalt der Venen, aber auch an der Trachea.
So wird der Blutstrom in diesen Venen besonders bei der Einatmung geférdert,
was sich im Kollabieren derselben zeigt, der Kehlkopf brustwarts verschoben.
Wird eine Vene ertffnet, deren anatomische Verhdltnisse das Kollabieren un-
moglich machen, so kann bei der Atmung Luft in das GefadR und von hier ins
Herz eintreten, was die Unterbrechung des Kreislaufes und damit den Tod
zur Folge hat. Man bezeichnet die Druckdifferenz zwischen Brustraum und
Atmosphdre in der Regel als negativen Druck im Brustraum.

Die Lunge ist nicht wahrend des ganzen Lebens gedehnt. Beim Fétus
fallt sie luftleer den Thorax aus, sinkt also bei der Eroffnung des Brustkastens
nicht zusammen, ebenso verhalt sie sich in den ersten Tagen nach der Geburt.
Das MiRverhdltnis zwischen Lungenvolumen und Brustraum entwickelt sich
also erst mit dem Wachsen des Neugeborenen.

Der Druck im Brustkasten kann grofRer werden als der Atmosphéren-
druck, wenn bei geschlossener Stimmritze die Luft in der Lunge durch die
Bewegung des Ausatmens komprimiert wird (Fn/saZrascher Versuch). Die
Wirkung auf den Kreislauf ist dann umgekehrt. Das Blut der Venen staut
sich, was sich durch Schwellung und Rotung besonders des Gesichtes kundgibt.
Das zeigt sich z. B. beim Pressen der KreiBenden wéhrend einer Wehe, bei
anstrengender Defékation, bei lautem Schreien.

2. Voluménderungen der Lunge beim Atmen.

Die Anderungen des Lungenvolumens, d. i. die Mengen der aufgenommenen
und ausgegebenen Atemluft, sind verschieden. Beim ruhigen Einatmen be-
fordert jeder Atemzug ein Luftquantum von 500 cm3 in die Lunge hinein
und bei der Ausatmung aus ihr heraus. Dieses Quantum nennt man Re-
spirationsluft. Dieses bei ruhiger Atmung eingenommene Luftvolumen
vermag der Atmende durch Verstdrkung der Einatmung noch um 1600 cm3
zu vermehren (Komplementdrluft); andererseits ist es mdglich, nach
ruhiger Ausatmung noch 1600 cm3auszuatmen (Reserveluft). Durch tiefste
Einatmung nach tiefster Ausatmung vermag ein Mensch daher 1600 + 500 -f-
1600 = 3700 cm3 Luft aufzunehmen. Dieses aus Komplementérluft, Re-
spirationsluft und Reserveluft sich zusammensetzende Luftquantum bezeichnet
man als Vitalkapazitdt. Es ist ungefdhr gleich dem siebenten Teile des
Rumpfvolumens, wenn dieses gleich dem Inhalte eines Zylinders gesetzt wird,
dessen Grundflache gleich dem Querschnitt des Brustkastens in der Hohe
der Brustwarzen, dessen Hohe gleich dem Abstande der Vertebra prominens
von der Steillbeinspitze ist.

Nach tiefster Ausatmung ist die Lunge nicht luftleer, vielmehr bleibt in ihr
ein ansehnliches Luftquantum, Residualluft genannt. Die GroRe derselben
wird auf 800—1200 cm3 angegeben. Einen Teil dieser Luft kann man aus-
treiben, wenn man den Thorax ertffnet, so dal die Lunge sich zusammenzieht.
Das hierbei austretende Luftvolumen wird Kollapsluft genannt. Der Rest,
die Minimalluft, bleibt in der Lunge zuriick. Hiervon entfallen auf den Raum
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von der Nasendffnung bis zu dem Ende der Bronchien — schédlicher Luft-
raum — etwa 140 cm3, so daB in den Alveolen weniger als 660—1060 cm3 zu-
rickbleiben.

Nehmen wir an, dall dieses Luftquantum nach tiefster Ausatmung in
den Alveolen enthalten ist, so kommen durch eine tiefste Einatmung 3700 cm3
hinzu. Hiervon sind 140 cm3 in den grofRen Luftwegen bereits enthalten,
so dall 3560 cm3atmosphérische Luft in die Alveolen gelangen. Das Verhdltnis
der in den Alveolen enthaltenen Lungenluft zu der frischen Luft ist daher
etwa 1:3. Bei gewohnlicher Atmung ist in der Lunge enthalten 2800 cm3
Luft zu der 500 cm3 atmosphérische Luft aufgenommen werden. Von diesen
500 cm3 werden im ,,schadlichen Raume* 140 cm3 verbleiben, der Rest von
360 cm3aber in die Alveolen gelangen. Das Verhaltnis der Lungenluft zu der
frischen Luft in den Alveolen ist also nach einem gewdhnlichen Atemzuge
etwa 8:1.

An Sauerstoff wird bei jeder tiefsten Inspiration, die nach tiefster Ex-
spiration erfolgt, den Alveolen rund 700 cm3 zugefihrt, bei gewdhnlicher
Atmung etwra 70 cm3. Nehmen wir an, dal zwdlfmal in der Minute geatmet wird,
so wurde in einer Stunde rund 50000 b zw. 500Q cm3hSauerstoff den Alveolen
zugefiihrt. Das bedeutet bei einem Korpergewicht von 60 Kilogramm pro
Kilo Kdrpergewicht und Stunde rund 8000 bzw. 800 cm3 Sauerstoff. Diese
Menge Ubertrifft die Grenzwerte des verbrauchten Sauerstoffes 420 bzw.
322 cma3 erheblich.

3. Zahl und Tiefe der Atemzige.

Die Zahl der Atemziige hangt von Lebensalter und Geschlecht ab. Neu-
geborene atmen bis zu 62—68, im Mittel 44mal in der Minute, Erwachsene
12—24mal. Erwachsene Frauen atmen hé&ufiger als erwachsene Manner.
In den ersten acht Lebensjahren atmen Madchen weniger hdufig als Knaben.
Nach dem achten Jahre kehrt sich das Verhéltnis dauernd um.

In der Ruhe beim Liegen ist die Atemfrequenz am geringsten, jede Muskel-
tatigkeit wirkt erhdhend.

Mit korperlicher Arbeit steigt auch die Tiefe der Atemziige, ebenso bei
Erhéhung der AuBentemperatur sowie der Kdrpertemperatur.

Uber den zeitlichen Verlauf des Luftwechsels in den Lungen gibt die
Atemvolumkurve auf S. 146, Abb. 92, AufschluB.

4. Mechanik der Atembewegungen.

Bei der Einatmung erweitert sich der Brustkasten in allen Dimensionen.
Fir den sagittalen und transversalen Durchmesser zeigt dies die Abb. 88. Sie
gibt den Thorax in Exspirationsstellung A und in Inspirationsstellung B.
AuBerdem tritt eine Erweiterung bei der Einatmung im vertikalen Durchmesser
ein, die in dieser Abbildung nicht sichtbar ist.

Vorn und hinten ist der Brustkorb durch Knochen begrenzt: die Wirbel-
séule und das Brustbein, seitlich durch die Rippen, welche Wirbelsaule und
Brustbein verbinden. Die obere Offnung des Brustkorbs wird durch Einge-
weide und Gefale ausgefiillt, die untere berbriickt eine Muskelhaut, das Zwerch-
fell, welches kuppelférmig in den Brustkorb gewdlbt ist.
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Die Betrachtung der bewegenden Kréfte und ihre Wirkungen gliedern
sich ohne weiteres in zwei Teile: 1 Verdnderungen des kndchernen Teiles,
2. des hdautigen Teiles der Brustwand.

a. Bewegung der Rippen.

Von den Knochen, welche den Brustkorb begrenzen, ist das Brustbein
in sich unbeweglich, die Wirbelsdule lediglich féhig sich zu strecken. Die Rippen
sind in sich ebenfalls unbeweglich. Als Ganzes hat dagegen jede Rippe eine
gewisse Beweglichkeit. Dies ist durch eine gelenkige Verbindung jeder Rippe
mit der Wirbelsdule und durch eine knorpelige Verbindung mit dem Brustbein
ermdglicht.

Fiar die Betrachtung des Effektes der Rippenbewegungen nehmen wir an,
daB die Wirbelsdule fest sei. Wie man in Abb. 89 sieht, ist die Neigung
gegen die Horizontale, mit welcher die Rippen von der Wirbelsaule zum Brust-

A R

Abb. 88.
Thorax der Leiche, im Zustand der Ruhe A und nach Aufblasung B. (Nach Hutchinson.)

bein ziehen, sehr verschieden, am stérksten bei der ersten Rippe, am schwéchsten
bei der zweiten. Von hier nimmt sie zu jeder folgenden Rippe hin wieder zu.
Jede Rippe ist mit der Wirbelséule durch zwei Gelenkflachen beweglich ver-
bunden. Die Achse, um welche jede Rippe drehbar ist, liegt in der Verbindungs-
linie dieser Gelenkflachen. Die Drehungsachsen der ersten zehn Rippenpaare
liegen in nahezu horizontalen Ebenen. Wie die Abb. 90 zeigt, ist die
Neigung der Drehachsen gegeneinander bei den einzelnen Rippen verschieden.
Der Neigungswinkel nimmt von oben nach unten ab, bei dem ersten Paar ist
er etwa 80° bei dem zehnten nur noch etwa 44°.

Drehungen der Rippen um diese Achsen verdndern 1. die Entfernung
des vorderen Rippenendes von der Wirbelsdule und 2. die Entfernung der
Seitenteile jedes Rippenpaares voneinander. Wenn sich die Rippe bei der
Drehung hebt, so werden die genannten Entfernungen vergréBert, senkt sich
die Rippe, so werden sie verkleinert. Die Verénderung der Entfernung des
vorderen Rippenendes von der Wirbelsdule ist um so gréRer, je groRer die Nei-
gung der Rippe gegen die Horizontale; die Verdnderung der Entfernung der
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Seitenteile eines Rippenpaares voneinander ist um so gréRer, je kleiner der
Kreuzungswinkel der Achsen beider Rippen ist.

Aus dem Gesagten geht hervor, dafl beide Arten von Bewegungen um
so ausgiebiger erfolgen, je tiefer die Rippen liegen. Die VergrofRerung des
Brustkastens bei der Einatmung und die Verkleinerung bei der Ausatmung

nimmt also von oben nach
unten zu.

Durch die Bewegung der
Rippen wird auch das Brustbein
bewegt. Da die vorderen Enden
der Rippen, mit denen das Brust-
bein knorpelig verbunden ist,
sich bei der Rippenhebung vor-
warts und aufwérts bewegen, so
muB auch das Brustbein sich
vorwarts und aufwarts bewegen.
Die Rippen bewegen sich nicht
einander parallel, vielmehr sind
ihre Bewegungen um so groRer,
je tiefer die Rippen gelegen; da-
her ist auch die Vorwérts- und
Aufwdértshewegung des Brust-
beines in den tieferen Niveaus
desselben gréRer als in den
hoheren. Die Brustbeinbewegung
geschieht deshalb’ im wesent-
lichen so, als ob es um eine hori-
zontale Achse sich drehe, welche
durch das Manubrium geht.

Bei diesen Verschiedenheiten
der BewegungsgroRe der einzelnen
Rippen waére eine feste Verbin-
dung der Rippen mit dem Brust-
beine eine mechanische Unzweck-
méRigkeit. Durch die knorpelige

Abb. 8. Verbindung ist ein Mechanismus
Ansicht des Brustkorbes von der Seite. geschaffen, der mit der nétigen
(Nach Henle.) Starrheit eine ausreichende Be-

weglichkeit verbindet.

Bei der Einatmung wird die VergroRerung des Brustkastens durch Muskeln
bewirkt, welche die Rippen heben. Fir die gewohnliche Ausatmung ist ein
besonderer Aufwand von Muskelkraft nicht nétig, da die Ruhestellung des
Brustkastens den Zustand gewohnlicher Ausatmung darstellt. Es geniigen
die elastischen Kréfte, welche dem Brustkasten innewohnen, um ihn aus der
Einatmungsform in die Ausatmungsform uberzufihren.

An Muskeln, welche die Rippen heben, kommen in Frage die Intercostales
externi und die interni, soweit sie zwischendenRippenknorpelnverlaufen. Rippen-
hebend wirken ferner die Levatores costarum und die Scaleni. Die ersteren
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sind an allen Rippen vorhanden, die letzteren nur an der ersten und zweiten
Rippe. Bei festgestelltem Kopfe vermag auch der Sternocleidomastoideus,
bei festgestelltem Schulterblatt der
Pectoralis minor - die Rippen zu
heben. Bei hochster Atemnot treten
noch Serratus p,nticus; Pectoralis
major, Subclavius hinzu.
Der Anteil, den die verschie-
denen Atemmuskeln an der Ein-
atmung haben, ist bei verschiedenen
Tieren verschieden. Bei ruhiger

Einatmung sollen nur die Inter- Abb. 90.
kostalmuskeln wirken. Richtung der Drehachsen der oberen (a) und

. . . unteren Rippen (b). Die Pfeile geben die
Far d'_e ruhige AUS&tmE‘”Q Richtung an, in welcher der Brustkorb sich
kommen, wie gesagt, Muskelkrafte erweitert.

nicht in Frage. Bei einer kréf-

tigen Ausatmungsbewegung wirken die Bauchmuskeln, welche am
Rippenbogen ansetzen; ferner die Intercostales int. der Rippenknochen, der
Serratus posticus inf., der lliocostalis lumborum, der Quadratus lumborum.

b. Bewegung des Zwerchfells.

Die VergroRerung des Brustkastens im vertikalen Durchmesser geschieht
durch die Kontraktion des Zwerchfelles. Dieser Muskel ist an der unteren
Apertur des Thorax angeheftet. Von hier verlaufen die Fasern gegen den
sehnigen Mittelteil des Zwerchfelles, das Centrum tendineum, dessen Brust-
fliche mit dem Herzbeutel verwachsen ist. In der Ruhe ist das Zwerchfell
in den Brustraum hineingewdlbt, die periphere Fl&che liegt dabei der Brust-
wand an, das Zentrum hat die Gestalt einer Doppelkuppel, in deren Abtei-
lungen Leber und Magen liegen.

Bei starker Einatmung verkirzen sich die Muskelfasern, so dafll die ge-
samte, Brust- und Bauchraum trennende Flache sich nach abwarts bewegt.
AuBerdem wickelt sich der Teil, welcher der Brustwand anliegt, von der Brust-
wand ab. Somit wird die Lunge nach unten ausgedehnt.

Bei ruhiger Einatmung bleibt das Centrum tendineum in seiner Lage
und nur die muskuldsen Teile des Zwerchfelles bewegen sich abwaérts.

Die Abwartsbewegung des Zwerchfelles bei' tiefer Einatmung kann man
mit dem Auge unmittelbar wahrnehmen. Solange die peripheren Teile des
Zwerchfelles dem Thorax anliegen, ruht auf Zwerchfell und Thorax der Luft-
druck. Wenn sich das Zwerchfell von der Brustwand abhebt, so wird der
Druck im Raume zwischen beiden, in den nunmehr die Lunge gelangt, geringer
als der Luftdruck. Infolgedessen wird die Thoraxwand eingedriickt. Da
nun die Ablosung des Zwerchfelles von der Brustwand von oben nach unten
fortschreitet, so sieht man bei geeigneter Belichtung wéhrend der Einatmung
eine Furche sich vom sechsten bis neunten Zwischenrippenraum bewegen,
wéhrend der Ausatmung in umgekehrter Richtung.

c. Atemtypen.
Bei der gewohnlichen Atmung wirken Zwerchfell und Rippenheber zu-

sammen. Je nach dem Vorwiegen der einen oder anderen Bewegung oder
WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 10
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gleichméRigen Beteiligung beider spricht man von einem abdominalen, kostalen

oder gemischten Atemtypus. Der erste findet sich vorwiegend beim Manne,
der zweite bei der Frau. In der
Abb. 91 gibt mdie Dicke des
schwarzen Striches nn' die Grofle
der Exkursionen der betreffenden
Korperwand wieder. Wie man sieht,
liegt beim Manne die grofite Dicke
des Striches am Bauche, bei der
Frau an der Brust. Die Ursache
der Atemtypen ist unbekannt. Diese
Unterschiede finden sich nicht bei
allen Menschenrassen.

Das Verhdltnis der Leistungen
des Zwerchfelles und der Rippen-
bewegung fur die Lungenventilation
ist etwa 1:2.

5. Zeitlicher Verlauf der Atem-
bewegungen. Druck in den
Luftwegen.

Der zeitliche Ablauf der Atem-
bewegungen wird durch die Kurve
der Abb. 92 dargestellt, bei der die

Abb. 91. Ordinaten proportional dem geat-

Schattenbild eines atmenden Mannes und meten Luftvolumen sind, die Ab-
einer atmenden Frau. Die gestrichelte. Linie  zjssen Zeiten bedeuten.
gibt den Korperkontur bei der Einatmung, Besonderen zeitlichen Verlauf

Ger Exkursionsgrote  des betreffonden Tells  Daben die Atembewegungen beim
der Korperwand. (Nach utchinson.) Husten und Niesen, ersteres ist eine
kraftige Ausatmung bei anfangs ge-
schlossener, letzteres bei offener Stimmritze. Das Géhnen ist eine kraftige Ein-
atmung mit nachfolgender kréftiger Ausatmung bei gleichzeitiger krampfhafter
Offnung und SchlieBung des Mundes und Tranenabsonderung. Auf die psychische
Beeinflussung der Atembewegung beim Lachen,
Seufzen, Schluchzen sei hier nur hingewiesen.
Um den Druck zu messen, unter dem die
Abb. 92. ) . Luft bei Einatmung und Ausatmung in der
ﬁ‘;ﬁgvgleudr:ﬁwel'_uﬁsgun?i:]dz;" Lunge bewegt wird, hat man ein Manometer
der aufsteigende Teil der Kurve  lUftdicht mit dem Atemapparat verbunden. Bei
entspricht der Ausatmung, der  gewodhnlicher Atmung hat sich fur die Einatmung
absteigende der Einatmung. ein Druck von —50, fir die Ausatmung von
+ 76 mm Quecksilber ergeben. Bei forcierter

Atmung sind die Werte —70 bis — 150 und + 108 bis + 256 mm Quecksilber.

/I'm w vw w w i

6. Begleitbewegungen der Atmung.
Die Luft nimmt bei der Atmung ihren Weg durch die Nase. Bei vielen
Tieren erweitert sich bei der Einatmung der Naseneingang, beim Menschen
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geschieht dies einige Zeit hindurch nach der Geburt und beim Erwachsenen
bei Atemnot. Die Erweiterung geschieht durch Kontraktion der Levatores
alae nasi.

Bei tiefster Einatmung erweitert sich beim Menschen die Stimmritze,
bei gewohnlicher geschieht dies nur bei 4s der Menschen.

Uber die Tatigkeit der glatten Muskeln der Luftrohre und der Bronchien
ist wenig sicheres bekannt.

7. Schutzvorrichtungen.

Zur Entfernung grober Partikel von der Schleimhaut der Nase dient
die oben erwéhnte Exspiration in Form des Niesens, von der Schleimhaut
des Kehlkopfes die Hustenbewegung.

Die Entfernung feinerer Korper von der Schleimhaut des Atemapparates
bewirkt das Flimmerepithel der Schleimhaut, das Staub und Schleim nach
auBen befdrdert.

Um den Atemapparat vor Abkihlung zu schiitzen, wird die Luft in der
Nase auf tber 30° C erwédrmt, zugleich wird sie hier nahezu mit Wasserdampf
geséttigt.

Ubelriechende Gase werden mit Hilfe des Geruchssinnes erkannt. Reizend
wirkende Gase erzeugen reflektorischen VerschluR der Stimmritze.

Alle diese Einrichtungen bilden einen wirksamen Schutz des Atemapparates.

Ill. Innervation des Atemapparates.
Die Atembewegungen erfolgen gleich dem Herzschlag rhythmisch und
unwillkdrlich, sie unterscheiden sich vom Herzschlag dadurch, dalR sie vom
Willen beeinfluf3t werden kdnnen.

1 Atemzentrum.

Das Zentralorgan, von dem die Muskeln angetrieben werden, liegt im
Kopfmark. Da es mit zahlreichen zentripetalen Nervenfasern in Verbindung
steht, so ergibt sich wie in der Physiologie des Herzens die Hauptfrage: tritt
das Zentrum in Téatigkeit durch ihm von auflen zuflieRende Reize oder ent-
stehen die Reize im Zentrum? Mit anderen Worten: Geschieht die Atmung
reflektorisch oder automatisch ?

Da die Atmung nach Durchschneidung aller zentripetalen Nerven, die
mit dem Atemzentrum in Verbindung stehen, rhythmisch weitergeht, so kann
sie kein Reflexakt sein, sondern mufl automatisch erfolgen.

Die Impulse fur die Atembewegungen gehen von dem schon erwéhnten
Zentrum im Kopfmark aus. Seine Lage im Kopfmark wird dadurch bewiesen,
daR die Atmung nicht aufhdrt, wenn das Hirn vom Kopfmark durch Schnitt
abgetrennt wird. Dagegen hort die Atmung auf nach Abtrennung des Hals-
markes vom Kopfmark. Es unterliegt also keinem Zweifel, dal im Kopfmark
ein Zentrum liegt, dessen unversehrte Verbindung mit dem Rickenmark fir
die Atembewegung unerl&Blich ist.

Die Zentra fir die Atemmuskelnerven liegen in den verschiedenen Niveaus
des Rickenmarkes. Fir die Rippenbewegungen liegen die Niveauzentra im
Brustmark, fiir die Zwerchfellbewegungen im Halsmark in der Héhe des dritten
bis flinften Zervikalnerven, welche dem N. phrenicus den Ursprung geben.

10-
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Zwischen dem Atemzentrum des Kopfmarkes und den Niveauzentren
des Riickenmarkes bestehen nervise Verbindungen, welche grdBtenteils im
ventralen Teil der Seitenstrdnge verlaufen. Die Unterbrechung dieser Ver-
bindungen hebt, wie gesagt, die Koordination der Atembewegungen auf. Eine
gewisse Selbstandigkeit kommt auch den Niveauzentren des Riickenmarkes
zu.  Wenn nach Abtrennung des Kopfmarkzentrums durch kiinstliche At-
mung (in Fdtm rhythmischer Lufteinblasungen) das Leben des Tieres stunden-
lang erhalten ist, so kann man bei einer Reihe von Versuchstieren Wieder-
auftreten von Atembewegungen beobachten. Diese sind jedoch von kurzer
Dauer und umfassen niemals den gesamten Mechanismus der Atembewegungen.
Welche Ursache das Aufhdren der Atembewegung nach Abtrennung des Kopf-
markes hat, ist strittig. Nach der Mehrzahl der Forscher ist die Unterbrechung
der Verbindung zu den Niveauzentren der Grund, nach anderen eine Schadigung
derselben durch den Reiz der Durchtrennung (sogenannte Schockwirkung).
Gegen die letztere Anschauung spricht, daf’ reizlose Ausschaltung der Leitung
zum Rickenmark durch Abkuhlung die Atembewegungen aufhebt, sowie die
Tatsache, daR einseitige Durchschneidung der Leitung keinen einseitigen
Atemstillstand auf der verletzten Seite macht.

Das Atemzentrum wird durch den Gasgehalt des Blutes beeinflut. Wird
das Blut durch reichliche Lufteinblasungen in die Lunge oder durch tiefe
willkirliche Atemziige mdglichst arterialisiert, so kann die Atmung fir einige
Zeit vollstandig aufhéren. Man nennt diesen Zustand Apnoe. Wird der Gas-
wechsel unterbrochen, so werden die Atembewegungen zunehmend tiefer
und geschehen unter fortschreitender Heranziehung der akzessorischen in-
spiratorisch wirkenden Atemmuskeln: Zustand der Dyspnoe.

Wird durch die verstirkten Atembewegungen die Dyspnoe nicht beseitigt,
so greift die Erregung, durch die Venositat des Blutes ausgeldst, auch auf
andere zentrale Zellen iiber: es entstehen Krampfe in den Muskeln, ,,Erstickungs-
krdmpfe“, erzeugt durch Erregung motorischer Zentra, ferner Gefé&Rkrampf
durch Erregung des Vasomotorenzentrums, Pulsverlangsamung durch Er-
regung des Vaguszentrums, Pupillenerweiterung durch Reizung des entsprechen-
den Zentrums im Halsmark. Auf den Zustand der Erregung folgt der Zustand
der L&hmung durch Erstickung, Asphyxie oder Suffokation genannt.

Welche Stoffe auf das Atemzentrum erregend wirken, ist vielumstritten,
besonders die Frage, ob Kohlensdure oder Mangel an Sauerstoff das erregende
Moment sei. Sicher ist, daB Kohlensdureanhdufung im Blute auch bei Sattigung
desselben mit Sauerstoff Dyspnoe erzeugt, andererseits wirkt ebenso Vermin-
derung des Sauerstoffgehaltes bei nicht vermehrter Kohlenséure.

Lokale auf das Kopfmark beschrédnkte Dyspnoe erzeugt dyspnoische
Atmung. Das kann man erreichen durch Aufhebung des Kreislaufes infolge
von Abklemmung der versorgenden Arterien. Bei kinstlicher Perfusion des
Kopfmarkes hat man zeigen kdénnen, daB Sdureionen auf das Atemzentrum
erregend wirken, der Kohlensdure kommt dabei eine spezifische Wirkung zu,
welche die anderer Sduren weit ubertrifft.

Das Eintreten des ersten Atemzuges erkldrt man durch die Dyspnoe,
die infolge der Unterbrechung des Plazentarkreislaufes eintritt. Dagegen ist die
Verstarkung der Atmung bei Muskelanstrengung nicht durch Kohlensdure-
dyspnoe verursacht, sondern durch ein atemverstarkendes Produkt der Muskeln.
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Warme wirkt stark erregend auf das Atemzentrum — Tachypnoe der
Hunde. Diese tritt auch bei lokaler Erwérmung des Kopfmarkes ein, welche
man durch Erwérmung des Karotidenblutes erzeugen kann.

2. EinfluR von Nerven auf das Atemzentrum.

Das Atemzentrum steht in Verbindung mit den GrofRhirnhemisphéren
und mit den sensiblen Mechanismen des Korpers. Das beweist der EinfluR
des Willens und die Wirkung sensibler Reize auf die Atembewegungen.

Die Wirkung sensibler Reize ist verschieden. So erzeugt Abkihlung
der Haut eine tiefe Inspiration, Reizung der Nasenschleimhaut exspiratorischen
Atemstillstand. Die Atembewegungen koénnen durch Reizungen aus allen
Sinnesgebieten nach Tiefe und Frequenz beeinfluRt werden.

Bei weitem den méchtigsten EinfluR auf die Atembewegungen hat der
N. vagus. Seine Bedeutung ist mittels Durchschneidung und Reizung unter-
sucht worden.

Nach Unterbrechung der Leitung im N. vagus durch Kélte oder Kokain
(s. Abb. 93) ist die Atmung verlangsamt, die Inspiration vertieft und ver-
langert. Die Integritdt des Vagus bewirkt also, dal die Anstrengung der

Abb. 93.

Atemvolumkurve eines Kaninchens, a normale Atmung; bei b Durchfrierung des linken
Vagus, bei e des rechten.

Atemmuskulatur bei jedem Atemzuge erheblich geringer ist als bei ausgeschal-
tetem Vagus. Die Funktion des Vagus wirkt also kraftsparend.

Erreicht wird dieser Zweck dadurch, dafl bei erhaltenem Vagus der Deh-
nungszustand der Lunge regulierend auf das Atemzentrum wirkt. Aufblasen
der Lunge bewirkt eine Exspiration, Aussaugung der Lunge eine Inspiration.
Diese Wirkungen fallen nach Ausschaltung der Vagi weg. Beim Aufbldhen
der Lungen laBt sich am Vagusstumpfe ein Aktionsstrom nachweisen, dasselbe
zeigt sich auch bei extremer Aussaugung. Diese Beobachtungen weisen darauf
hin, dal der Vagus exspiratorisch und inspiratorisch wirkende Nervenfasern
enthélt. v

Die Ergebnisse der Reizung des zentralen Endes des N. vagus sind trotz
aller darauf verwendeten Milhe sehr unbefriedigend. Der Erfolg starker Reize
ist sehr unbestdndig, schwache rhythmische Reize beschleunigen h&ufig die
Atmung.

Nach Durchschneidung beider Vagusnerven gehen die Tiere an einer
Lungenentziindung zugrunde. Diese entsteht durch Eindringen von Futter
und Speichel in die Lunge infolge der Schlucklahmung und der gleichzeitigen
sensiblen und motorischen Kehlkopflahmung, durch welche der Hustenreflex
unmdglich wird. Werden die Vagi unmittelbar vor dem Eintritt in die Lunge
durchtrennt, so bleibt die Lungenentziindung aus. Es zeigen sich dann nur
die beschriebenen und abgebildeten Verénderungen des Atemtypus.



VI, Kapitel.
Physiologie des Zentralnervensystems.

A. Allgemeine Physiologie der nervosen Zentralorgane.

I. Allgemeines.

Die Leistungen der Reizleiter, der afferenten und efferenten Nerven-
fasern erhalten den Charakter des Planmé&Rigen durch die Intervention von
besonderen Einrichtungen, die man als nervise Zentralorgane bezeichnet.
Anatomisch sind sie charakterisiert durch spezifische Zellen, die Ganglienzellen.

1 Funktionen der Zentralorgane.

Die Zentralorgane sind erstens Vermittler fur die bewufiten Empfin-
dungen, sie erzeugen Vorstellungen, aus denen die willkirlichen Bewegungs-
impulse entstehen. Zweitens sind sie Reflexorgane, d. h. sie vermitteln den
ohne BewuRtsein geschehenden Ubergang sensorieller Reize auf motorische
Bahnen. Drittens gehen von ihnen selbstdndige Impulse aus, die weder durch
den Willen, noch durch sensorielle Reize angeregt werden: automatische
Tatigkeit. Viertens endlich sind die Zentralorgane fir die anatomische
und funktionelle Unversehrtheit der aus ihnen hervorgehenden Gebilde von
Bedeutung (s. S. 28, 50, Muskel- und Nervendegeneration), sie habentrophische
Funktionen.

2. Bedeutung der weillen und grauen Substanz.

Die ZentralOrgane bestehen aus weiBer und grauer Substanz. Die weilRe
Substanz Wird aus Nervenfasern gebildet, wéhrend die graue aus Ganglien-
zellen besteht, mit welchen Nervenfasern in Verbindung treten. Dal} die
zentralen Leistungen der grauen Substanz zukommen, wird dadurch gezeigt,
dal sie einen weit lebhafteren Stoffwechsel hat als die weile. Sie ist reich-
licher mit Blutgefdlen versorgt als die weille, Unterbrechung der Blut-
zufuhr (z. B. durch Kompression der Aorta: Stensonscher Versuch)
schédigt sie weit schneller und nachhaltiger als die weie Substanz, auch das
Reduktionsvermdgen gegentiber Farbstoffen zeigt, dalR die graue Substanz
ein ungemein lebhaftes Sauerstoffbedirfnis hat.

3. Neuronen- und Fibrillentheorie.

Welche Elemente der grauen Substanz, ob die Ganglienzellen oder die
Neurofibrillen und deren Geflechte, die Tréger der zentralen Funktionen sind,
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ist zurzeit noch nicht entschieden,

Die Ganglienzellenhypothese hat ihre

Hauptanhédnger bei den Vertretern der sogleich zu erérternden Neuronentheorie.
Ob man sich auf den Standpunkt der Ganglienzellen- oder der Fibrillenhypo-
these stellen mag, jedenfalls ist die Neuronentheorie fiir die Analyse der Funk-
tionen der Zentralorgane ein so bequemes Hilfsmittel, dal der Lernende sich

ihrer bedienen mag.

Die Neuronentheorie zerlegt das Nervensystem in einzelne Bausteine,

die Neuronen. Diese sind Komplexe, die aus einer
Nervenzelle mit ihren sdmtlichen Auslaufern, den
Dendriten und den Neuriten (Nerven- oder Achsen-
zylinderfortsatz, Axon), bestehen.  Anatomische
Kontinuitdt zwischen den einzelnen Neuronen wird
nicht angenommen, die Erregung geht von Neuron
zu Neuron durch Kontakt (,,Synapse*) lber. Die
sensible und die motorische Leitung besteht demnach
aus mehreren hintereinander geschalteten Neuronen.
Man bezeichnet sie als Neuronen erster, zweiter usw.
Ordnung (s. Abb. 94).

DieFibrillentheorie steht in strengem Gegen-
satz zu dieser Anschauungsweise. Nach ihr stellt
das Nervensystem ein Kontinuum dar, dessen ana-
tomische Grundlage die Neurofibrillen (s. S. 11)
bilden. Sie treten aus den Nervenfasern in die
Ganglienzelle ein, aus dieser heraus in eine neue
Ganglienzelle. In der Ganglienzelle und auRerhalb
derselben bilden die Fibrillen ein Gitter, das die
Zellen untereinander und jede Zelle mit Nervenfasern
verschiedener Herkunft verbindet (s. Abb. 95).
Nach dieser Vorstellung sind die Ganglienzellen
nur Durchgangs- und Treffpunkte fur die Fibrillen.

Eine Entscheidung zwischen den beiden Theorien
ist noch nicht gefallen; man hat zu bedenken, daR
die nervose Natur der Fibrillen noch nicht sicher
bewiesen ist.  Sollte dieser Nachweis gebracht
werden, so mifite man dennoch annehmen, dal’ die
Neurofibrillen in den Zentralorganen andere funk-
tioneile Eigenschaften haben als in den peripheren
Nervenfasern.

Wir besprechen nun zuerst die wesent-
lichen Leistungen, welche allen nerviésen Zentral-

Abb. 94.

NI motorisches Neuron
I. Ordnung, Nil zweiter
Ordnung. 1 Zellkérper des
ersteren, 2 sein Neurit,
3 und 4 Kollaterale des
Neuriten 2,4' Endbaumohen
des Neuriten 2, 5 Zellkdrper
des Neurons Il. Ordnung,
6 sein Neurit, 7 Grenze des
Ruckenmarkes, 8 gestreifte
Muskelfaser, 9 motorische
Endplatte.
(Nach Rmtber-Kopsch.)

organen zukommen, ehe spezielle Funktionen betrachtet werden.

Il. Psychische Beziehungen der Zenfralorgane.

Die Zentralorgane werden vielfach auch als Seelenorgane bezeichnet.
Welche Beziehungen etwa zwischen Organ und psychischem Vorgang bestehen

konnten, entzieht sich unserer Vorstellung.

Sobald BewuBtsein und Wille

in Frage kommen, schwindet die Mdglichkeit einer mechanischen Analyse.
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Il. Reflexerscheinungen.
1. Begriff des Reflexes.

Reflex nennt man einen Vorgang, bei welchem die Reizung einer afferenten
(sensiblen) Nervenfaser unmittelbar ohne Zutun des Willens eine Tatigkeit
efferenter (motorischer) Fasern erzeugt. Je nach der Art der auf diese Weise
erregten efferenten Fasern spricht man von Reflexbewegung, wenn mo-
torische Nerven erregt werden, von Reflexabsonderung bei Erregung
sekretorischer Nerven, von reflektorischer Entladung, wenn die elek-
trischen Nerven in Téatigkeit versetzt werden; ist das Resultat der Reizung ein
Hemmungsvorgang, so bezeichnet man ihn als reflektorische Hemmung.

In den Nervenstimmen geht die Erregung nicht von einer Faser auf
die andere (iber (s. S. 12), der Ubergang von der afferenten auf die efferente

Faser ist also an ein Mittelglied gebunden,
das Reflexzentrum. Der ganze Kom-
plex: afferente Nervenfaser, Reflex-
zentrum, efferente Faser wird als Reflex-
bogen bezeichnet. Seine anatomische
Integritat ist die Vorbedingung fiir das
Zustandekommen des Reflexes.

Fir die Charakterisierung des Reflexes
ist unerlaBlich der Nachweis, daR die
Bewegung ohne Zutun des Willens ent-
standen ist. Natlrlich kann der aus-
losende Reiz zum Bewuftsein kommen,
ebenso wie die Bewegungsreaktion, doch
ist dies nicht erforderlich.

Reflexe kdnnen durch alle diejenigen
Teile des Zentralnervensystems vermittelt
werden, in denen die Mdglichkeit gegeben
ist, daB die Erregung einer afferenten
Faser auf eine efferente bertragen wird,

Inneres  Golginetz.  Eine Zelle des d. ) h.
Xucleus dentatus vom Hund. stanz. Nach dem Sitze des Reflexzentrums
(Nach scfhe.) unterscheidet man daher spinale oder

Rickenmark-Reflexe, bulbére oder Kopf-

mark-Reflexe, subkortikale Reflexe und kortikale oder Hirnrinden-Reflexe.
Man kann Reflexe an Tieren und Menschen beobachten. Besonders gut
eignen sich dazu enthirnte Tiere, wie der groBhirnlose Frosch. An ihm kann
man nahezu alle Reaktionen auf Reiz auslosen, welche das normale Tier zeigt:
Anziehen der hinteren Extremitat bei Streckung derselben, Sprung bei starker
Reizung der Haut, Abwischen eines Sauretropfens (Wischreflex); aber auch
das unversehrte Tier zeigt eine Reihe von reflektorischen Bewegungen, so den
Umdrehreflex, wenn man den Frosch auf den Riicken legt. Bei Beriihrung
der Kornea wird das Auge zuriickgezogen und das Lid geschlossen (Korneal-
reflex). Dreht man die Unterlage um eine Achse, welche vertikal durch den
Frosch hindurchgeht, so dreht das Tier den Kopf gegen die Drehrichtung,
bei schneller Rotation dreht sich das ganze Tier um eine vertikale Achse ent-

also |
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gegen der Drehrichtung (Kompafreflex). Der schlafende Mensch, besonders
das Kind, ist ebenfalls ein geeignetes Objekt zum Beobachten von Reflexen.
Jederzeit leicht herzurichten ist der sogenannte spinale Hund, ein Tier, dem
das Rickenmark vom Hirn abgetrennt worden ist.

Zur Veranschaulichung des Reflexbegriffes mdgen die folgenden Beispiele
von Reflexbewegungen des Menschen dienen: Der LidschluR bei Beriihrung
des Auges (afferente Bahn: Nn. ciliares trigemini, efferente Bahn: Orbiku-
larisaste des N. facialis); Husten bei Reizung der Kehlkopfschleimhaut (N.
laryngeus sup. vagi — Nn. thoracici und lumbales); Niesen bei Reizung der
Nasenschleimhaut; Streckung des Beines im Kniegelenk beim Beklopfen der
Patellarsehne, (Patellarreflex oder Kniephdnomen); Anziehen des Beines
und Krimmung der Zehen beim Streicheln der FuBsohle (Plantarreflex). In
allen diesen Féllen handelt es sich um Reflexe an quergestreiften Muskeln,
die auch vom Willen in Tétigkeit gesetzt werden konnen. Unwillkirliche
Muskeln sind bei folgenden Reflexbewegungen beteiligt: Zusammenziehung der
Pupille bei Lichteinfall ins Auge (Reflex vom N. opticus auf den den M. sphincter
iridis innervierenden Zweig des N. oculomotorius); Blutdruckerhéhung bei
Reizung der Haut (sensible Hautnerven — vasomotorische Nerven); Erektion
der Brustwarze beim Streichen der Areola. Zuweilen sind bei einem Reflex
willkirliche und dem Willen entzogene Muskeln zugleich beteiligt: Lidschluf}
und Pupillenverengerung bei starker Belichtung des Auges; Zittern und ,,Génse-
haut” (Muse, arrectores pilorum) bei Abkihlung der Haut. Manche aus quer-
gestreiften Fasern bestehende Muskeln, wie der Kremaster und der Tensor
tympani, lassen sich reflektorisch, in der Regel aber nicht willkirlich zur Zu-
sammenziehung bringen.

Sekretorische Reflexe sind: Die Tranenabsonderung beim Vorhandensein
eines Fremdkorpers im Bindehautsack; die Speichelabsonderung bei chemischer
oder mechanischer Reizung der Mundschleimhaut; das Schwitzen bei gewissen
Hautreizen u. a. m.

Eine reflektorische Erregung von Hemmungsnerven findet statt bei der
Verlangsamung des Herzschlages infolge von Reizung des Darmes (sensible
Fasern des Bauchsympathikus — herzhemmende Vagusfasern). Stets erschlaf-
fen die Antagonisten derjenigen Muskeln, welche bei einem Reflex in Téatigkeit
treten.

Beim Menschen spielen die folgenden Hautreflexe in der Pathologie eine
Rolle: der Bauchdeckenreflex und der Kremasterreflex. Ersterer besteht in
Kontraktion der Bauchmuskeln beim Streichen der Bauchdecken mit einem
stumpfen Instrument. Der Kremasterreflex besteht in einer Hebung der
Hoden infolge des Streichens der Innenseite des Oberschenkels.

Ebenfalls fir die Pathologie Bedeutung haben die sogenannten ,tiefen
Reflexe*. 'Hierunter versteht man Reaktionsbewegungen, welche durch Rei-
zung unter der Haut liegender Gebilde wie Knochen, Sehnen, erzeugt werden.
Hierher gehoren die Muskelbewegungen, welche auftreten in den zugehérigen
Muskeln beim Beklopfen der Patellarsehne, der Achillessehne u. a. Ebenso
beobachtet man Muskelbewegungen beim Beklopfen von Knochen wie Kinn,
Tibia u. a.

Wie oben bereits angedeutet, lassen sich Reflexe des Riickenmarkes be-
sonders leicht an Tieren mit isoliertem Ruckenmarke auslésen. Fir den



154

Menschen trifft das in der Regel nicht zu. Durchtrennungen des Riickenmarkes
heben die Reflexerregbarkeit des distalen Rickenmarkstiickes stets voriiber-
gehend, hdufig aber dauernd auf. Die Ursache firr dieses Verhalten ist nicht
aufgeklart. Vielleicht spielen hier Vorgange eine Rolle, wie sie den als Schock
oder Diaschisis bezeichneten Fernwirkungen im Nervensystem zugrunde liegen.

2. Reflexreize.

Die zur Hervorrufung eines Reflexes anzuwendenden Reize sind einmal
die adédquaten Reize fir die sensiblen Organe. Beim Frosche wendet man fir die
Reizung der Haut mechanische (Druck, Zug), chemische (Sduren), thermische
(Temperaturen tber 47° C) und elektrische Reize (Induktionsstréme) an. Nur
plétzlich wirkende Reize I6sen Reflexe aus. Beim Menschen verwendet man
vorwiegend mechanische Reize. Fir die Ubrigen sensorischen Organe sind die
entsprechenden addquaten Reize anzuwenden.

Auch durch kunstliche Reizung eines afferenten Nerven kann man Re-
flexe auslosen, doch gelingt die Auslésung von Reflexen nur durch sehr starke
Reize. Dagegen konnen bei periodischer Reizung Reihen von Reizen, deren
jeder einzelne unwirksam waére, eine Reflexbewegung auslésen. Man nimmt
an, dall die Ganglienzellen die Reize summieren und erst in T&tigkeit geraten,
wenn die Reizsumme einen bestimmten Wert erreicht hat.

Die Leitung im Reflexbogen ist nur in einer Richtung mdglich: Irre-
ziprozitdt der Reflexleitung. Stets flieBt der Erregungsvorgang von
einer sensorischen Nervenfaser auf eine motorische, niemals in umgekehrter
Richtung. Da die Nerven, wie S. 12 ausgefuhrt ist, ein doppelsinniges Leitungs-
vermoégen haben, muR der Grund fir diese Erscheinung in den Zentralorganen
liegen, vermutlich in den Ganglienzellen.

Die Erregungen, mit denen das Zentralorgan auf den Reflexreiz antwortet,
sind ebenso wie bei den willkirlichen Reizen, nicht einfacher, sondern rhyth-
mischer Natur. Wie S. 41 ausgefihrt, besteht die zentrale Rhythmik
aus 80 bis 180 Impulsen in der Sekunde.

3. Refraktarzeit.

Wie allen reizbaren Gebilden wird auch den Reflexapparaten eine Re-
fraktarzeit (s. S. 7) zugeschrieben. So ist der reflektorische Lidschlag auf
optische Reize hin nur in Intervallen auslosbar, die nicht kirzer als 0,5 bis
1 Sekunde sind. Ahnlich verhalt sich der Schluckreflex und manche anderen
Reflexe. Erfahrungen bei der Reizung der Ganglienzellen der Hirnrinde,
deren Refraktdrzeit 0,1 Sekunden betrdgt, weisen darauf hin, dal3 die Refraktar-
zeit der Reflexe in den Ganglienzellen ihre Ursache hat.

4. Ausbreitung der Reflexbewegung.

Von jeder afferenten Faser aus konnen sdmtliche Bewegungsnerven in
Tatigkeit versetzt werden. Das tritt aber unter normalen Bedingungen nie-
mals ein. Durch Vergiftung mit Strychnin kann man es erzeugen. Danach
16st jeder sensible Reiz einen Tetanus aller Korpermuskeln aus. Die Ursache
dieser Krampfe liegt im Rickenmark, denn auch das enthirnte Tier zeigt sie.
Nach Kokainisierung der Haut oder nach Resektion der sensiblen Riickenmarks-
wurzeln treten die Krampfe nicht auf. Es handelt sich also um Reflexkrampfe.
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Fiar gewdhnlich ist die reflektorische Bewegung auf gewisse Muskelgruppen
beschrdnkt. Wovon der Grad ihrer Ausbreitung abhdngt, laBt sich nicht
vollkommen Ubersehen. Sicher spielt dabei die Starke und Dauer des Reizes
eine Rolle. Durch Ubung werden gewisse Formen der Reaktion durch ,,Ein-
schleifen* gewisser Bahnen bevorzugt. Gesetze fiir die Ausbreitung der Re-
flexe lassen sich nicht geben, hochstens einige Gesichtspunkte.

Schwache Reize 16sen in der Regel nur in dem gereizten Gliede eine Re-
aktion aus, bei starken Reizen breitet sie sich in dem gereizten Gliede weiter
aus, danach auf andere Glieder der gereizten Korperseite, endlich auf die andere
Korperseite. Reizt man z. B. bei einem Frosche nach hoher Rickenmarks-
durchschneidung eine Zehe des linken Hinterfulles, so entsteht bei schwachem
Druck nur eine Beugung dieser Zehe, bei Verstdrkung des Reizes beugen sich
auch die anderen Zehen und schlieBlich der ganze FuB, weitere Verstarkung
erzeugt Beugung des Unterschenkels, schlieflich Beugung des Oberschenkels.
Zunehmende Verstarkung des Reizes erzeugt Bewegung auch des linken Vorder-
beines, dann des rechten Vorderbeines, endlich auch des rechten Hinterbeines.
Diese Erscheinungsweise gilt jedoch nicht fir alle Tiere, es kommt auch vor
(Schildkrote), daR das Hinterbein der anderen Seite vor dem Vorderbein der
gleichen in Tétigkeit tritt.

Analog der Verstdrkung eines Reizes wirkt Wiederholung des gleichen
eben wirksamen, ja sogar eines unterschwelligen Reizes: Summation der
Reflexreize. So fuhrt eine Reihe mechanischer Reizungen des Penis schliel3-
lich zu der Kette motorischer Prozesse, welche die Ejakulation des Samens
bewirken.

5. Bilateral-symmetrische Reflexe.

Einige Reflexe treten stets auf beiden Korperseiten bei Reizung der einen
ein. Hierher gehort beim Menschen LidschluB bei Beruhrung und starker
Belichtung des Auges, die konsensuelle Verengerung der beiden Pupillen bei
einseitiger Belichtung (s. S. 386) u. a.

6. Gekreuzte Reflexe.

Es kommt auch vor, daf’ die reflektorische Bewegung auf der dem Reizort
gegenuiberliegenden Seite erscheint. So tritt beim Frosche eine Bewegung
des rechten Hinterbeines ein, wenn man ihn bei schlaff herabhdngenden Hinter-
beinen mit dem Nagel uber die Gegend des Auges oder Trommelfelles der linken
Seite streicht. Bei Trabg&ngern (Hund, Ziege, Triton) ruft sanfte Reizung
eines Beines Bewegung in der diagonal gegenuberliegenden Extremitdt hervor
(Trabreflex), bei Tieren, deren Hinterbeine gleichzeitig bewegt werden (Ka-
ninchen, Frosch) dagegen nicht.

7. Fakultative Reflexe.

Vielfach ist die Stellung eines Gliedes fir die Art der reflektorischen Be-
wegung maligebend. Beim Hunde, dessen Riuckenmark in der Gegend des
achten oder zwdlften Brustwirbels durchschnitten ist, erzeugt Aufwdrtsdriicken
der Zehen bei gestrecktem Beine Beugung, bei gebeugtem Streckung (Re-
flexumkehr). Auf dem Ablauf derartiger Reflexbewegungen beruhen die
Lokomotionsbewegungen. Ein Beispiel mdge dies verstdndlich machen.
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Kréftige Reizung eines Fules beim spinalen Hunde erzeugt Beugung seines
Beines, dagegen Streckung des Beines der anderen Seite (gekreuzter Streck-
reflex); leichter Druck gegen die FulRsohle erzeugt dagegen Streckung des
Beines (direkter Streckreflex) und Beugung des Beines der Gegenseite
(gekreuzter Beugereflex). Auf diesem Antagonismus kénnen sich Be-
wegungskoordinationen aufbauen. So macht der spinale Hund, wenn man
ihn an den Vorderbeinen halt, mit den Hinterbeinen alternierende Streck-
und Beugebewegungen (Freusbergsches Ph&nomen).

8. Bedingte Reflexe.

Es ist auch mdglich, reflektorische Bewegungen neu auszubilden. So
tritt beim Hunde Speichelabsonderung ein, wenn ihm Futter ins Maul gegeben
wird. Wird jedesmal bei der Fltterung ein Ton von bestimmter Hohe an-
gegeben, so tritt die Speichelsekretion schlieBlich auch ohne Fitterung lediglich
auf den Schallreiz hin ein. Solche Reflexe nennt man bedingte Reflexe. Sie
sind nicht von langem Bestand.

Auch die Bewegungen des Gehens und Stehens sind erlernte Reflexe, ja
weit komplexere Handlungen werden im Laufe des Lebens aus bewuliten
Handlungen zu Reflexen.

9. Physiologische Bedeutung der Reflexe.

Die Reflexe dienen der Erhaltung des Individuums. Durch sie werden
Schédigungen des Korpers abgewehrt, gunstige Einflisse ausgenitzt. Daher
andert sich oft die Reaktion mit der Starke des Reizes, ferner mit dem Orte
des Kdorpers, der gereizt wird, sowie mit der Reizart, die einen Teil des Kdrpers
trifft.  Auch verschiedene Tiere reagieren verschieden, Wassertiere anders
als Landtiere.

Man kann folgende Reflexarten unterscheiden: 1. Schutzreflexe, das sind
Bewegungen des Korpers oder seiner Teile zur Vermeidung oder Beseitigung
von Schédlichkeiten, auch der Hustenreflex, der Lid- und Pupillenreflex ge-
horen hierher, ferner die Trénenabsonderung und die Absonderung giftiger
Drisenséfte. 2. Austreibungs- und Fortbeforderungsreflexe wie Schluck-
reflex, Peristaltik des Darmes, des Ureters, Kotentleerung und Harnentleerung,
AusstolBung der Frucht aus dem Uterus. 3. Regulatorische Reflexe, wie Blut-
gefalreflexe, Atemreflexe. 4. Anndherungsreflexe. Hierher gehort z. B. die
Umfassung der Brustwarze durch den Sadugling. 5. Sekretorische Reflexe,
wie die Absonderung mancher Verdauungsséafte.

Alle diese Reflexe haben den Charakter des ZweckmaRigen, sie sind des-
halb alsgeordnete Reflexe bezeichnet worden im Gegensatz zu ungeordneten
Reflexen, zu denen die Reflexkrampfe gehdren (s. S. 154). Bei allen Reflexen
wirken stets dieselben Muskelgruppen zusammen wie bei den mit BewuRtsein
ausgefuhrten Bewegungen.

10. Die Reflexzeit.

Als Reflexzeit bezeichnet man das Intervall zwischen Reizmoment und
Beginn der Bewegung. Diese Zeit ist erheblich groRer als die fir die Leistung
im sensiblen und motorischen Nerven nétige Zeit. Fir die Reaktion auf der
gleichen Kdorperseite ist sie geringer als fur die Reaktion auf der gekreuzten.
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Die Zahlenangaben sind sehr schwankend. Fir den Frosch betragt die Reflex-
zeit 0,008—0,015, bei der Schildkréte 0,05—0,08, beim Menschen und S&uge-
tieren 0,02—0,2 Sekunden fir Skelettmuskeln. Die Zeiten schwanken am
gleichen Muskel sowie mit der Reizart und der Tierart. Der zentrale VVorgang
beansprucht den gréf3ten Teil der Zeit beim Blinzelreflex von 0,0662 Sekunden
etwa 0,0555 SeBunden. Reflexe auf die glatte Muskulatur dauern betrachtlich
langer: Pupillenverengerung auf Lichteinfall 0,4 Sekunden, vasomotorische
Reflexe 3—4 Sekunden.

11. Reflexhemmung.

Diejenigen reflektorischen Bewegungen, welche willkirlich erzeugt werden
kénnen, konnen auch durch den Willen unterdriickt werden. Die Hemmung
geht von der Hirnrinde, den subkortikalen Zentren oder dem Rickenmark aus.
Nach Abtragung der Hirnrinde treten viele Reflexe, die am normalen Tier
vorhanden sein aber auch fehlen kénnen, mit maschinenmaRiger RegelmaRig-
keit auf. Hierher gehdren z. B. am Frosche der Quakreflex, bei Hunden der
Kratzreflex: Kratzen mit der gleichseitigen Hinterpfote beim Krauen der
seitlichen Bauchhaut.

Durch Reizung sensibler Nerven konnen ebenfalls Reflexe gehemmt
werden. Diese Wirkung erstreckt sich auch auf solche Reflexe, deren Hemmung
willkdrlich nicht moglich ist. So hemmt Hautreizung den Erfolg des GoZfdschen
Klopfversuches (s. S. 95).

Die Erklarung dieser Erscheinungen ist zu verschiedenen Zeiten dem Stande
der Forschung entsprechend verschieden ausgefallen. Friher hat man be-
sondere Hemmungszentren angenommen, heute neigt man der Meinung zu,
dalR sensorische Reize reflexhemmend wirken kénnen. Da das Gehirn den
Einstrahlungsort zahlreicher Sinneserregungen bildet, so wére es verstandlich,
dalR von hier aus am ehesten Hemmungen ausgehen. Zur Stutze der Anschau-
ung wird angefihrt, daB blinde oder im Dunkeln gehaltene Frdsche in ihren
Reflexen enthirnten Tieren gleichen. Ein wirkliches Verstandnis fir die Er-
scheinung der Reflexhemmung haben wir zurzeit nicht.

12. Bahnung der Reflexe.

Dieselben Reize, welche die Reflexe hemmen, kdnnen sie fordern. Wovon
die eine oder die andere Wirkung abhéngt, 4Rt sich nicht sagen. Man kann
z. B. subminimale Reflexreize durch gleichzeitige Hirnrindenreizung wirksam
machen.

13. Antagonistische Innervation.

Stets tritt bei reflektorischer Aktion einer Muskelgruppe gleichzeitig eine
Erschlaffung der Antagonisten ein. Die Art der Bewegung ist also hierin analog
der willkirlichen. Die Erscheinung der antagonistischen Hemmung
zeigt sich auch, wenn der auslésende Reiz an den Agonisten angreift. So er-
schlafft bei elektrischer Reizung des Bizeps brachii beim Menschen die Streck-
muskulatur des Armes. Offenbar liegt der auslésende Reiz in nervdsen Ele-
menten, die durch die Bizepskontraktion erregt werden. Solche Reize nennt
man nach Sherrington propriozeptive Reize.
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14. Anatomische Grundlage fur die Reflexbewegungen.

In friherer Zeit dachte man sich die Reflexbewegung dadurch entstanden,
dal’ eine sensible Nervenfaser ihre Erregung einer Ganglienzelle zuleitet und

B.
A
Abb. 96.
Anatomische Deutung der
Reflexe. Reflexe.
Schema von r. wagner. Schema von oerlach.

daR von dieser eine motorische Nervenfaser den Muskel in Aktion setzt (siehe

Abb. 96). '

Spéater wurde angenommen, dafll die graue Substanz aus einem feinen
Netzwerk von Fasern besteht (Gerlachschen Fasernetz). Dieses wird gebildet

Schema des Reflexbogens im
Rickenmark.
(Nach Henle-MerJcel.)

von den efferenten Nerven, die sich in dem
Netzwerk auflésen, und den Dendriten der
motorischen Ganglienzellen (s. Abb. 97). Nach
dieser Vorstellung ist jede afferente Faser zu
allen motorischen Zellen in Beziehung gesetzt.
Ahnliche Verbindungsméglichkeiten gibt auch
die Fibrillentheorie (s. 0.).
* Aus der Neuronentheorie hat sich das
Schema der Abb. 98 entwickelt. Die affe-
rente Faser (blau) teilt sich im Zentralorgan
in einen aufsteigenden und einen absteigenden
Ast. Beide entsenden Kollaterale zu den moto-
rischen Vorderhornzellen (rot). Andere Kolla-
terale treten zu den Schaltzellen (schwarz),
von denen ein Neurit ausgeht, der mit zahl-
reichen Kollateralen zu motorischen Zellentritt.
Ob die letztere Anschauungsweise zutrifft
oder ein Analogon des in Abb. 97 skizzierten,
ist nicht entschieden. Jedenfalls spielen sich
in der grauen Substanz Prozesse ab, welche
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von dem Leitungsvorgang im Nerven zu unterscheiden sind. Im Nerven ist
der Leitungsvorgang doppelsinnig (s. S. 112), im Reflexbogen erfolgt die Leitung
nur von der afferenten zur efferenten Faser, niemals umgekehrt.

Dall es auch Reflexe gibt, die ohne Einwirkung von Ganglienzellen zu-
stande kommen, hat Bethe am Taschenkrebs gezeigt. Hier kann man die Gang-
lienzellen vom Reflexbogen abtrennen, ohne Schaden fur den Reflex.

IV. Automatie.

Automatische Bewegungserscheinungen sind solche, die weder durch psy-
chische Einwirkungen noch durch zentripetale Nerven ausgelost werden. Sie
erfolgen auf Grund innerer Reize. Fir die hoheren Wirbeltiere kommen allein
die Atembewegungen in Betracht. Sie werden durch die automatische Tétig-
keit des sogenannten Atemzentrums beherrscht (vgl. S. 147).

V. Trophische Bedeutung der Zentralorgane.

Es ist seit langem bekannt, da nach Durchschneidung eines Nerven das
distale Ende seine Reizbarkeit verliert, das proximale dagegen nicht. Die
anatomische Untersuchung des distalen Stumpfes eines durchschnittenen ge-
mischten Nerven zeigt, daR alle Fasern hochgradige Verénderungen durch-
machen, die man als Degeneration bezeichnet. Durchschneidet man die Riicken-
markswurzeln, von denen die vorderen motorische, die hinteren sensible Fasern

A B

Das w allersehe Gesetz. In beiden Bildern ist die Schnittfihrung ersichtlich. Die de-
generierenden Abschnitte der spinalen Wurzeln dunkel punktiert. (Nach sernara.)

enthalten, einmal zentral vom Spinalganglion (Abb. 99, A), ein zweites Mal
peripher davon (Abb. 99, B), so degeneriert im letzten Falle der distale Nerven-
abschnitt, der proximale bleibt intakt: im ersten Falle degeneriert bei der vor-
deren zentrifugalen Wurzel der distale Teil, bei der hinteren zentripetalen
dagegen der proximale. Man bezeichnet diese Erscheinung als das Waller-
sche Gesetz. Aus den Beobachtungen ist der Schlul gezogen worden, daR
das Ruckenmark das trophische Zentrum der motorischen, das Spinalganglion
das der sensiblen Nervenfasern enthalte. Die trophischen Zentren werden
in den Ganglienzellen erblickt, denn Zerstérung dieser wirkt wie die Durch-
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schneidung des Nerven. Im Lichte der Neuronenlehre erscheinen die Resultate,
wie es Abb. 100 lehrt.

Das Gesetz hat fir alle Neurone Giiltigkeit, so zeigt sich nach Quer-
durchschneidung des Riickenmarkes aufsteigend Degeneration der sensiblen,
absteigend Degeneration der motorischen Nerven (sekundare Degeneration).
Worin der trophische EinfluR bestehen konnte, wei man nicht.

Auch die Erfolgsorgane zentrifugaler Nerven sind von der Unversehrtheit
des Neurons abhéngig. Daher degenerieren Muskeln, Drisen, elektrische Organe,
Lichtorgane, wenn sie aufler Zusammenhang mit der zugehoérigen Ganglien-
zelle gebracht werden.

Auch fir die zentripetalen Nerven hat man einen analogen EinfluR® der
Ganglienzelle nachweisen koénnen.

Schematische Darstellung der sekundéren Entartung der Neurone nach Durchschneidung
der Nervenfasern. A motorisches, B und C sensibles Neuron. Der degenerierende Anteil
punktiert.

Die Geschmacksorgane der Zunge degenerieren nach Durchschneidung
des Glossopharyngeus.

Génzlich unbeeinflul’t bleibt auch die Ganglienzelle mit dem ihr bleibenden
Reste des Neuriten nach Durchschneidung ihres Neuriten nicht. Motorische
Ganglienzellen gehen teils zugrunde, teils atrophieren sie. Spinalganglienzellen
gehen einige Monate nach der Resektion ihres peripheren Neuriten zugrunde.
Durchschneidung sensibler Nerven wirkt auch auf Neurone héherer Ordnung
ein.  So entwickeln sich die Ganglienzellen der Clarkeseben S&ulen bei jungen
Tieren nicht, wenn der N. ischiadicus durchschnitten worden ist. Auch nach
Amputation einer Extremitdt gehen die Nervenfasern und Ganglienzellen,
welche dieser Extremitdt zugehoren, schlieBlich zugrunde. Wir sehen also,
daB der gesamte Komplex, Ganglienzelle, Nervenfaser, Endorgan fiir sein Be-
stehen in gegenseitiger Abh&ngigkeit sich befindet, ja dalR diese Abh&ngigkeit
auch auf Neurone hdherer Ordnungen sich erstreckt, welche in funktionellem
Zusammenhang mit dem Neuron erster Ordnung stehen.
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Trophische Nerven.

Die Frage, ob Gewebe, welche von sensiblen Nerven versorgt werden,
in ihrer Erndhrung von der Unversehrtheit dieser Nerven abhéngig sind, ist
in friherer Zeit bejaht worden. Besonders hat man dies fur den N. trigeminus
und den N. vagus angenommen. Hieriber siehe S. 166. Ebensowenig
wie fir diese Nerven hat sich die Annahme eines trophischen Einflusses des
afferenten Nerven auf die Haut nachweisen lassen. Der sogenannte Dekubitus,
das Durchliegen, welches h&ufig bei sensiblen Lahmungen beobachtet wird,
hat seinen Grund nicht in dem Wegfall sensibler Nerven, sondern in dem
anhaltenden Druck der Korperlast auf dieselbe Hautstelle, durch welchen
diese blutleer wird und abstirbt. Unter normalen Bedingungen korrigieren die
sensiblen Erregungen die Korperlage, so dafll es nicht zu dauernder Druck-
wirkung kommt. DaR nicht der Nervenausfall die Ursache ist, geht daraus
hervor, daR das Dekubitusgeschwiir heilt, wenn sein Ort gegen Druck geschitzt
wird, ferner daraus, daf es nicht entsteht, wenn dieser Schutz von vornherein
wirkt.

B. Physiologie des Ruckenmarkes und des Kopfmarkes.

In der Embryonalanlage ist der Kérper und das Zentralnervensystem der
Wirbeltiere segmental gebaut; diese Gliederung ist im spéateren Leben nur
noch an der Segmentierung der Wirbelsdule und dem Ursprung der Nerven-
wurzeln erkennbar. In funktioneller Beziehung ist jedoch jeder Riicken-
marksabschnitt, aus welchem ein Wurzelpaar austritt, ein primares nervdses
Zentrum. Fidr die motorischen vorderen Wurzeln ist es der Ursprung, fir
die sensiblen hinteren Wurzeln die erste Endstation. Von jedem derartigen
Zentrum wird ein bestimmter Anteil des Kdrpers motorisch und sensibel in-
nerviert. Dieser Gliederung im Ruckenmark entspricht aber keine metamere
Gliederung des Korpers (s. S. 162 ff.).

I. Ruckenmarksnerven.
1. Magendie-(Bell)sches Gesetz.

Jeder Nerv, welcher dem Riickenmark entstammt, entspringt zwei Wurzeln,
einer vorderen und einer hinteren. Die hintere Wurzel tritt durch das Spinal-
oder Intervertebralganglion hindurch und vereinigt sich danach mit der vor-
deren zum Ruckenmarksnerven. Von diesen beiden Wurzeln dient
die vordere ventrale der motorischen, die hintere dorsale der
sensiblen Leitung (Magendie-[Belljsches Gesetz).

Dieses Gesetz scheint fir Warmbliter Gultigkeit zu haben, freilich werden
auch hier Ausnahmen angegeben. Fir den Frosch dagegen hat man in hinteren
Wurzeln motorische Fasern fiir Osophagus, Magen, Diinndarm, Rektum und
Blase nachweisen konnen. Das wdére also eine wirkliche Ausnahme.

Eine scheinbare Ausnahme bei Warmbliutern bildet die sogenannte riick-
laufige Sensibilitdt (sensibilite recurrente). Reizung der vorderen Wurzel ver-
ursacht Empfindung, bei durchschnittener Wurzel aber nur die Reizung des
peripheren Endes. Der sensible Reizeffekt verschwindet nach Durchschneidung

der zugehdrigen hinteren Wurzel. Er rihrt her von sensiblen Fasern, die aus
WeiB, Biophysik. 2. Aufl. H
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der hinteren Wurzel in die vordere gelangen und hier eine Strecke weit mit den
motorischen Fasern verlaufen.

2. Funktion der Intervertebralganglien.

Uber die Bedeutung der Intervertebralganglien ist nicht in allen Punkten
Ubereinstimmung.  Sicher ist, daR sie bei héheren Wirbeltieren der Ursprung
der sensiblen Fasern sind. lhre Nervenzellen
besitzen einen Neuriten, der sich in zwei Aste
teilt, deren einer in das Ruckenmark zieht,
wéhrend der andere zur Korperperipherie
verlauft.
Die Frage, ob die von der Peripherie
anlangende Erregung des Nerven auf ihrem
Reizleitung im Spinalganglion. Wege zum Rickenmark die Spinalganglien-
zelle passiert (Abb. 101, B) oder ob sie direkt
aus dem distalen in den proximalen Ast Ubergeht (Abb. 101, A), wird von der
Mehrzahl der Autoren im letzteren Sinne beantwortet.
Sicher ist endlich, daR die Spinalganglien auf beide eben genannten Aste
trophischen EinfluR haben. Der vom Ganglion getrennte Faserteil degeneriert
(siehe Abb. 100).

Il. Segmentierung des Rickenmarkes.

Wie oben S. 161 erwéhnt, stellt der Riickenmarksabschnitt, in welchen
die sensiblen Wurzeln eintreten und die motorischen austreten, fur jedes bilateral
symmetrische Wurzelpaar den Ursprung der motorischen und die erste End-
station der sensiblen Fasern dar. So besteht eine Reihe von Riickenmarks-
segmenten in physiologischem Sinne.

In Tierversuchen ist gezeigt worden und in pathologischen Beobachtungen
am Menschen bestétigt, dal’ jede sensible Wurzel, so weit sich auch ihre Fasern
in den Nervenstdmmen voneinander entfernen mdgen, ein zusammenhéngendes
Hautgebiet versorgt (Wurzelzone oder Wurzelareal). Die Versorgungs-
gebiete der einzelnen Wurzeln (berdecken sich dabei vielfach, so daB jeder
Hautbezirk doppelt, ja vielfach dreifach versorgt ist. Uber diese Versorgungs-
gebiete gibt Abb. 102 Aufschlu}, in welcher auf einer Seite zum Vergleich
die Innervationsgebiete der peripheren Nerven dargestellt sind. Die Lage der
Segmente zur Wirbelsiule erlautert Abb. 103.

Auch fiir die Muskulatur gilt dasselbe wie fiir die sensiblen Organe. Jede
vordere Wurzel versorgt ein bestimmtes Muskelgebiet. Ihre Durchschneidung
lahmt aber die versorgten Muskeln nicht vollstdndig. Der Grund liegt darin,
dall die betreffenden Muskeln auch von anderen Rickenmarkssegmenten
motorische Fasern erhalten. Uber die Versorgung der Muskulatur durch die
einzelnen Rickenmarkssegmente gibt die umstehende Tabelle AufschluB.

Man kann diese Tabelle zur Lokalisation der Hohenlage der motorischen
Zentren im Rickenmarke benutzen; denn alle Vorderwurzelfasern gelangen
ohne Umweg direkt zu ihren Ursprungszellen im Vorderhorn. Ja auch auf dem
Rickenmarksquerschnitt ist es vielfach gelungen, die Zentren fir die einzelnen
Muskeln zu lokalisieren.
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Fir die Pathologie haben die Tatsachen, welche in diesem Abschnitt ent-
wickelt worden sind, die gro3te Bedeutung; denn sie ermdglichen die Entschei-

Rickseite. Vorderseite.
Abb. 102.

Innervation der Haut nach den Rickenmarkssegmenten. (Nach ging.)

ding, ob eine La&hmung in den peripheren Nerven oder im Bereiche des Ricken-
markes ihren Sitz hat.

Auch eine ganze Reihe segmentaler Reflexzentra hat man im Riucken-
mark lokalisieren kénnen. So liegt das Zentrum fir den Bauchdeckenreflex
(s. S. 153) im Bereiche des achten bis zwolften Dorsalsegmentes, fir den Kre-

1=
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masterreflex im ersten bis zweiten, fir das Kniephdnomen im zweiten bis vierten

Lumbalsegment, fur den Achillessehnenreflex im fiinften Lumbal- bis zweiten

Sakralsegment, fir den Plantarreflex im ersten bis zweiten Sakralsegment.

Uber die Zentra fir die Pupillenerweiterung, Centrum ciliospinale, die Zentren
far die Darm-, Blasen- und Genitalapparatbewegungen siehe
die betreffenden Kapitel.

1. Gehirnnerven.

Die Gehirnnerven entstammen mit Ausnahme des
Olfaktorius und des Optikus dem Kopfmarke oder seiner
Nachbarschaft. Thr Ursprung im Kopfmark geschieht &hnlich
dem der Ruckenmarksnerven. Alle motorischen Fasern sind
Neuriten ihrer Nervenkerne; darunter versteht man Gruppen
von Ganglienzellen, aus denen der Nerv entspringt. Die
sensiblen Fasern stammen aus den Kopfnervenganglien, die
also Analoga der Spinalganglien sind. Die motorischen
Nerven gleichen daher Vorderwurzeln, die sensiblen Hinter-
wurzeln des Riickenmarkes. Die Nervenkerne der motorischen
Nerven bestehen also aus Ganglienzellen von Neuronen erster
Ordnung, die sensiblen Kerne aus Ganglienzellen von Neu-
ronen zweiter Ordnung.

Okulomotorius, Trochlearis, Abduzens, Fazialis, Hypo-
glossus haben rein motorischen Ursprung, Olfaktorius, Opti-
kusl), Akustikus rein sensiblen. Trigeminus, Glossopharyn-
geus, Vago-Akzessorius sind sensibler und motorischer Her-
kunft und haben dementsprechend je einen sensiblen und
motorischen Kern. Der N. intermedius wird vielfach als sen-
sible Fazialiswurzel (Ursprung im Gangl. geniculi) aufgefalit.

I. N. olfactorius. S. Geruchssinn.

II. N. opticus.l) S. Gesichtssinn.

I11. N. oculomotorius. S.. Gesichtssinn.

IV. N. trochlearis. S. Gesichtssinn.

V. N. trigeminus. Die motorischen Fasern versorgen
die Kaumuskeln (Temporalis, Masseter, Mylohyoideus, beide
Pterygoidei), den Tensor tympani und den Tensor palatimollis
Lage der einzel _sovyie den vorderen_Bauch des Digastriku;. Fe_rner verlaufen

nen Riicken- in ihnen vasomotorische Fasern fur Konjunktiva und Auge,
markssegmente ~ Welche sympathischen Ursprunges sind, sekretorische Fasern
zur Wirbelsaule.  fiir die Schweildriisen des Gesichtes, der Trénendrisen und
(Nach coicers)  der Speicheldrisen.
Seine sensiblen Fasern versorgen den ganzen Kopf mit
Ausnahme der vom Vagus und Glossopharyngeus innervierten Teile des
Schlundes, Gaumens und der Zungenwurzel, der vom R. auricul. vagi ver-
sorgten Tuba Eustachii, der Paukenhghle, eines Teiles des Gehdrganges und

Abb. 103.

J Der N. opticus ist ein Gehirnteil. In der Aufzahlung sind daher unter
Optikus die Anteile der Retina zu verstehen, welche den sensorischen Wurzeln
homolog sind.
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der Ohrmuschel, endlich des von den Zervikalnerven versorgten Hinterhaupt-
teiles.

Friher hat man dem Trigeminus trophische Fasern zugeschrieben, weil
nach Durchschneidung desselben beim Kaninchen das Auge der entsprechenden
Korperseite einer Vereiterung anheimféllt. Spéter ist gezeigt worden, dal
diese Folge der Durchschneidung ihre Ursache in der L&hmung der Sensibilitét
hat und ausbleibt, wenn das Auge durch eine Schutzbrille oder durch Vor-
nadhen des empfindenden Ohres geschitzt wird. Auch tritt diese Entzlindung
beim Menschen nach Ausrottung des Gassersehen Ganglions nicht ein. Die

Annahme trophischer Fasern ist
also hinféllig.

VI. N. abducens. S. Gesichts-
sinn.

VII. N. facialis hat seine
Hauptbedeutung als  mimischer
Nerv durch die Innervation der
gesamten Gesichtsmuskulatur. Die
isolierte Kontraktion einiger Mus-
keln gibt dem Gesicht durch die
entstehenden Faltungen der Haut
einen charakteristischen Ausdruck.
Ausdruck der Freude: M. zygoma-
ticus maj., der Traurigkeit: M. trian-
gularis menti, des Leidens: M. supra-
ciliaris. Kombinierte Aktion vieler
Muskeln bewirkt die ganze Mannig-
faltigkeit des Mienenspieles. Aufier-
dem enthdlt der Nerv motorische
Fasern fiur den Stylohyoideus und

Abb. 104, den hinteren Bauch des Digastrikus

Nervenkerne des Kopfmarkes; die motorischen sowie fur den Stapedlus.

rot, die sensiblen blau. Die Zahlen entsprechen Aufer den motorischen Fasern
der anatomischen Reihenfolge der Hirnnerven.  enthalt der Fazialis in der Chorda
(Nach toidt.) tympani verlaufende sekretorische

Fasern fur die Glandula submaxil-
laris und sublingualis und die Driisen des weichen Gaumens, gefalerweiternde
far diese Drisen sowie fur den vorderen Zungenteil, Geschmacksfasern und
sensible Fasern fir dieselbe Gegend, also zentripetale Fasern. Diese Fasern
stammen aus dem N. intermedius. In den Verlauf des sekretorischen Nerven
sind Ganglien eingeschaltet, die in den Drisen liegen.

VIII. N. acusticus. Die Funktion des R. cochlearis s. Gehérsinn, des
R. vestibularis (s. S. 175ff.).

IX. N. glossopharyngeus. Er enthdlt motorische Fasern fir den
Levator palati mollis, Azygos uvulae, Constrictor faucium medius und Stylo-
pharyngeus. Der Nerv fiihrt Absonderungsfasern fiir die Parotis. Sie gelangen
zu dieser Druse auf dem Wege: N. Jacobsonii, N. petrosus sup. min., Ganglion
oticum, N. auriculotemporalis. Alle Ubrigen Fasern sind zentripetal: Ge-
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schmacksfasern, sensible Fasern des hinteren Gaumenbogens, der Pharynx-
wand, der Paukenhohle und der Tuba Eustachii.

X. N. vagus, XI. N. accessorius bilden einen Nerven. Der duBere
Ast des Akzessorius ist rein motorisch, er versorgt den Sternokleidomastoideus
und Kukullaris. Der Rest des Nerven zerfallt in zwei Biindel, eines vorn oben,

der Vagus, und ein mittleres.

fur den Palataglossus, Palato-
pharyngeus, sowie fir die
Schnurer des Schlundes und
der Speiserohre, die moto-
rischen Fasern fur die Crico-
thyreoidei und fur die Cardia.
Von sensiblen Fasern finden
sich hier die Fasern fir die
Steuerung der Atmung (s. S.
149), sensible Fasern fiir den
Kehlkopf, fur die Brechbe-
wegung (s. S. 127), Depressor-
fasern (s. S. 95).

Im mittleren Biindel (Ak-
zessorius) finden sich die
Hemmungsfasern des Herzens
(s. S. 92), die motorischen
Fasern fur den Levator veli
palatini, flr die prépylorischen
Magenteile, fiir die Kehlkopf-
muskulatur mit Ausnahme der
Cricothyreoidei.

Der Vagus fuhrt auch
Absonderungsfasern fir die
Drisen der Magenschleimhaut
und des Pankreas. So féllt
die Absonderung des soge-
nannten ,,Appetitsaftes” im
Magen nach beiderseitiger
Vagotomie aus. Der Appetit-
saft wird beim Hunde nach
jeder Fitterung gebildet, auch
wenn das Gefressene nicht

Im ersteren verlaufen die motorischen Fasern

Abb. 105.
Kerne und Wurzeln der Hirnnerven. Seitliche An-
sicht des Kopfmarkes. Die motorischen Kerne und
Nerven rot, die sensiblen blau. Die Zahlen ent-
sprechen der anatomischen Reihenfolge der Hirn-
nerven. (Nach toldt.)

in den Magen gelangt. Man kann dies erreichen durch Anlegung einer 6so-

phagusfistel.

Andere Funktionen siehe in den betreffenden Kapiteln uber die Kreis-
lauf-, Atmungs- und Verdauungsorgane.

XII. N. hypoglossus. Er ist der motorische Nerv der Zungenmusku-
latur, auch der meisten Muskeln des Zungenbeins. Durch die Ansa hypoglossi
erhdlt er einige sensible Fasern fir die Zunge aus dem ersten Zervikal-

nerven.
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IV. Beziehungen des Rucken- und Kopfmarkes zu einzelnen Organen
und Organsystemen.

1 Beziehungen zur Muskulatur,
a. Die Reflexe.

Uber die Natur des Riicken- und Kopfmarkes als Reflexorgan ist schon
eingehend berichtet worden.

Es geht aus dem oben Gesagten bereits hervor, dafl das Rickenmark
Zentren (Niveauzentra) fur alle Organe des Rumpfes und der Extremitéten
enthélt. Das Kopfmark verfiigt weiter ber Zentren flr eine grole Reihe von
Organen, vor allem fir die vom Rickenmark nicht versorgten. Unter den
vom Kopfmarke geleisteten Funktionen sind die Innervation der Atmung und
der BlutgefaRe fur das Leben unentbehrlich.

Kopfmark und Rickenmark vermdgen fir sich allein sémtliche vegetativen
Koérperfunktionen zu leisten.

b. Der Muskeltonus.

Eine Reihe von Beobachtungen beweist, dal das Rickenmark gewisse
Muskelgruppen in tonischer Spannung erhdlt. Am augenfélligsten ist diese
Erscheinung im sogenannten Brondgeestsehen Tonus. Bei einem Frosche,
dessen Rickenmark hoch oben durchschnitten ist, zeigt sich nach vertikaler
Aufhéngung, dal’ die hinteren Extremitdten gebeugt gehalten werden. Durch-
schneidung des N. ischiadicus oder der hinteren Wurzeln einer Seite bewirkt
schlaffes Herabhdngen des Beines dieser Seite. Der hiermit nachgewiesene
Tonus ist also ein Reflextonus. Ahnliche Erscheinungen hat man an vielen
Muskeln beobachtet. Man hat ferner nachweisen kdnnen, daf} bei erhaltenen
hinteren Wurzeln die elektrische Erregbarkeit der vorderen groRer ist als bei
durchschnittenen. Den Angriffsort flr die sensiblen Erregungen beim Brond-
greesischen Tonus sieht man in den afferenten Nerven der Muskeln, Sehnen.
Faszien und Gelenke, da der Tonus auch am enthduteten Tier nachweisbar
ist. Der Reflextonus spielt fiir die Haltung des Kdorpers eine gewaltige Rolle.
Die auslésenden nervésen Vorrichtungen haben ihre Lage in der Haut, den
Muskeln, Gelenken und Knochen. Von groRRer Bedeutung ist das Labyrinth
(s. S. 228), nach dessen Ausrottung alle Kérpermuskeln an Tonus verlieren
(Labyrinth-Tonus).

Auf der Wirkung tonischer Reflexe beruht das Stehen sowie die Koordi-
nation der Lage der verschiedenen Korperteile zueinander.* So hat jede Ande-
rung der Kopfhaltung bei enthirnten Tieren entsprechende Anderungen in der
Haltung der GliedmaBen zur Folge. Sie werden teils von den Labyrinthen
(s. S. 228) ausgelost, teils von den sensorischen Organen der Halsmuskulatur.

c¢. Das Krampfzentrum.

Aus der Tatsache, daR plotzliche Blutleere des Gehirns durch Unterbindung
aller Gehirngefdlle allgemeine Muskelkrampfe erzeugt (Kufmaul-Tennerscher
Versuch), daR die Krdmpfe auch nach Abtragung des Grof3hirns eintreten,
Blutleere des Rickenmarkes oder Verblutung der Tiere nach hoher Durch-
schneidung desselben keine Krampfe hervorruft, hat man auf das Vorhanden-
sein eines subkortikalen hinter den Sehhiigeln gelegenen Zentrums geschlossen,
welches die gesamte Kdrpermuskulatur beherrscht. Dieses Zentrum hat man
»Krampfzentrum* genannt.
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2. Beziehungen zur Innervation der Atmung.
Hieruber s. S. 147 ff.

3. Beziehungen zur Blutbewegung.

Uber die vasomotorischen Zentren und den GefaRtonus s. S. 118ff., liber
die Regulierungszentren des Herzschlages s. S. 93ff.

4. Beziehungen zu den Bewegungen des Verdauungs-, Stimm-
gebungs- und Urogenitalapparates.

a. Saugen.

Das Saugen der S&uglinge ist ein Reflexakt, welcher eingeleitet wird durch
die Beritihrung der Lippen mit der Brustwarze. Das Zentrum liegt im Ursprungs-
gebiet des Fazialis, Trigeminus und Hypoglossus. Afferenter Nerv ist der
Trigeminus, efferente die drei eben genannten Nerven.

b. Kauen.
Auch das Kauen (s. S. 122) ist ein Reflexakt. Ebenso das

c. Schlucken.
Hieriiber s. S. 124ff.

d. Lautbildung.
Die Lautbildung hdangt von der Unversehrtheit der Kerne des Hypo-
glossus, Vago-Akzessorius und Fazialis ab.

e. Die Zentren fir den Mastdarm (s. S. 129), fiir den Urogenitalapparat (s. S. 131 ff.).

5. Sekretionszentren.

a. Schweiflabsonderung.

Die SchweiBabsonderung wird von Nerven ausgeldst, welche mit den
Vasomotoren aus dem Rickenmark austreten. lhre Zentren liegen in den
verschiedenen Niveaus des Rickenmarkes. Ob es ein hoheres Zentrum fir
Schweiflabsonderung im Kopfmark gibt, ist unsicher.

b. Speichelabsonderung.

Die Absonderung der Speicheldriisen geschieht reflektorisch. Die Speichel-
zentren des Kopfmarkes fallen mit den Ursprungszentren der Absonderungs-
nerven zusammen. Die afferente Bahn liegt in den sensiblen Nerven, welche
die Mundhohle versorgen, Trigeminus und Glossopharyngeus, die efferente
in den Sekretionsnerven der Speicheldrisen, s. S. 166 unter N. glossopharyn-
geus und S. 166 unter N. facialis.

¢. Tranenabsonderung.
Die Tranenbildung geschieht reflektorisch. Das Zentrum liegt wahrschein-
lich in den oberen Teilen des Kopfmarkes, die afferente Bahn sind die Augen-
&ste des Trigeminus, die efferente Bahn bildet der N. lacrymalis trigemini.

d. Der Zuckerstich oder die Piqgire.
Wenn man bei einem Kaninchen eine Stelle im Kopfmark verletzt, welche
zwischen den Urspriingen der N. acustici und der N. vagi in der Mittellinie
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(siehe Abb. 104) liegt, so wird der Harn danach zuckerhaltig (Glykosurie),
sauer und seine Menge ist vermehrt (Polyurie). Polyurie und Glykosurie
kdonnen je nach der Lage der Verletzung jede allein auftreten. Der Ver-
such gelingt auch bei Fleischfressern und bei Herbstfroschen. Seine Wirkung
dauert bis zu sechs Stunden an. Erneute Verletzung 14Rt die Erscheinungen
wieder aufleben. Es handelt sich also um eine Reizerscheinung. Der Ver-
such gelingt nicht nach Ausrottung der Leber oder nach Durchschneidung
der Splanchnici. Es handelt sich daher um eine nervise Beeinflussung der
Leber infolge des Reizes der Verletzung auf der Bahn der
Splanchnici.

6. Zentren fur Lidschluf und Pupillenbewegung.
a. Lidreflex.

b. Pupillenverengerung.
c. Pupillenerweiterung.

C. Leitungsbahnen des Zentralnerven-
systemes.

. Anatomischer Verlauf der Bahnen.

Aus dem Ineinandergreifen der Funktionen aller Teile
des Nervensystems folgt notwendig, daB die einzelnen zen-
tralen Teile der Leitungen miteinander verknlpft sein
missen. VVon der ungeheuren Mannigfaltigkeit vonLeitungen,
die notwendigerweise vorhanden sein missen, ist erst ein
Teil sicher bekannt. Von diesem Teile sollen im folgenden
nur die fur die Physiologie wichtigsten Leitungen hervor-

Ab?- 106. gehoben werden.
Sekundareauf- und Man hat Bahnen zu unterscheiden, welche entfernte
ﬁk;igf['igi”dsei Z?r?:r- Niveaus des Zentralnervensystems miteinander verbinden
Querschnitts- — sogenannte lange Bahnen — und Bahnen, welche

erkrankung im benachbarte Niveaus oder zentrale Teile desselben Niveaus
oberen Brustmark.  miteinander verbinden — kurze Bahnen.
Aufwarts sind die Je nach der Richtung, in welcher die Leitung ge-
G olisehen Strange . . - .
und die Kleinhirn.  Schieht, unterscheidet man aufsteigende oder zentri-
bahnen, abwarts petale Bahnen und absteigende oder zentrifugale
die Pyramiden- Bahnen. Die ersteren leiten von der Korperflaiche oder
seitenstrang- den Organen zum Zentralorgan, die letzteren umgekehrt.
bahﬂe” entartet. Zur Feststellung des Faserverlaufes im Zentralorgan
(Nach suumpell)  yionen Methoden der Anatomie und Physiologie.  Die
élteste Stillingsche Methode zerlegt das Zentralnerven-
system in Serienschnitte und verfolgt an diesen die Fasern einzeln. Die
Methode von Flechsig benutzt zum Studium des Faserverlaufes die Tatsache,
daR die Umkleidung der Nervenfasern mit Markscheiden im Laufe der Ent-
wicklung gleichzeitig bei solchen Fasern geschieht, welche der gleichen Funktion
dienen, wahrend die verschiedenen Aufgaben dienenden Bahnen sich zu ver-
schiedenen Zeiten mit Mark umgeben.
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Auch klinische Erfahrungen kénnen der Untersuchung dienen, so das Stu-
dium der Ausfallserscheinungen bei Verletzungen oder Erkrankungen des
Zentralorgans. Eine der wichtigsten Quellen fir die Erkenntnis der Bahnen
bieten die Degenerationserscheinungen. Wie S. 159 ff. ertrtert, degeneriert der
Nerventeil, welcher nicht mit der erndhrenden Ganglienzelle in Verbindung
steht. Die Verfolgung dieser Degeneration im Zentralorgan bei Verletzungen
oder Erkrankungen hat zahlreiche Ergebnisse gezeitigt.

Weiter hat man Bahnen gereizt und den Effekt der Reizung im Aktions-
strom in fernen Niveaus des Zentralorgans erkannt. Auch der EinfluR der
Zerstorung eines Nerven auf sein trophisches Neuron, ja auf Neurone hdherer
Ordnung ist vielfach zur Untersuchung der Leitungsbahnen verwendet worden.

Medio-peripheres Bindel

Grenz-
schicht

Abb. 107.
Lage und Bezeichnung der Bahnen. (Nach rRauber-kopsch.)

1. Aufsteigende Bahnen,
a. Aufsteigende Bahnen des Ruckenmarkes.
Sie liegen im Rickenmark, in den Hinterstrdngen und in der Peripherie
der Seitenstrange und verlaufen zu den Kernen der Hinterstrdnge, zum Thala-
mus, zum Mittelhirn und zum Kleinhirn.

1. Tractus bulbothalamicus.

Wie die Abb. 108 zeigt, teilen sich die zentralen Fortsdtze der Spinalganglien
in zwei Aste, einen meist langen, der im Rickenmark aufsteigt, und einen kurzen
absteigenden. Die langen Fortsdtze, welche aus den unteren Extremitdten
stammen, verlaufen im Gollschen Strang, die aus den oberen Extremitdten im
Burdachschen Strang, wie die Abb. 107 zeigt. Diese letzteren Fasern sind in
Abb. 109 mit 1 bezeichnet. Das erste Neuron dieser Fasern mit der Spinal-
ganglienzelle als Zentrum endet in den Kernen des Gollsehen und Burdachschen
Stranges (schwarze Bahn der Abb.). Hier beginnt die sekunddre Bahn, deren
Neuron ihr Zentrum in den Ganglienzellen dieser Kerne hat. Sie endet,
nachdem sie in der Schleifenkreuzung die Gegenseite erreicht hat, im late-
ralen Thalamuskern. Hier beginnt die tertidre Bahn mit den Thalamus-
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kernzellen als Zentrum des neuen Neurons. Sie verlauft im Stabkranz zu den
Zellen der Hirnrinde des Scheitellappens und der hinteren Zentralwindung.
Die Entwicklung der Fasern, die den Gollsehen Strang passieren, ist friiher
beendet als die der anderen Fasern.

Die absteigende wie die aufsteigende Faser geben kollaterale Zweige in
verschiedene Rickenmarksniveaus ab, die absteigende erschopft sich in derartigen
Zweigen. Die aufsteigende Bahn liefert auBerdem
Kollaterale zur Formatio reticularis, zum Grau
der Briicke, zur Substantia nigra, zur Vierhugel-
gegend, zu denCorporamamillaria, zum Kleinhirn.
Die Degenerationserscheinungen in den ein-
zelnen Neuronen ergeben sich aus der Lage der

trophischen Zentren derselben.

2. Tractus spinothalamicus.

Das primére Neuron liegt in der Spinal-
ganglienzelle. Von hier tritt der zentrale Ast
in die graue Substanz des Hinterhornes in die
Né&he von Zellen, welche ventral von der Sub-
stantia gelatinosa Rolandi liegen. In diesen Zellen
beginnt das zweite Neuron, die sekundére Bahn
(in Abb. 108, rot). Sie verlauft durch die vordere
weille Kommissur und gelangt in die Grundbiindel
des Seiten- und Vorderstranges als Fasciculus
anterolateralis superior. Die sekundédre Bahn
endet im Thalamuskern, dessen Ganglienzellen
den Anfang der tertidren Bahn bilden. Dieser
*Teil verlauft gemeinsam mit dem gleichen des
Tractus bulbothalamicus.

3. Tractus spino-cerebellares dorsalis et ven-
tral is (Kleinhirnseitenstrangbahnen).

Das priméare Neuron auch dieser Bahnen
liegt im Spinalganglion. Es endet teils an den
Ganglienzellen der Clarkeschen Sdulen, teils an
den kleinen Zellen des Hinterhornes und den
Vi ADb. 108. Zellen des zentralen Rickenmarksgrau. Hier
erlauf der primaren (schwarz) . . .
und der sekundaren (rot) sen- entstehen aus diesen Zellen die Neuriten des
siblen Bahn. Die schwarzen Ssekunddren Neurons. Die den Clarkeschen Sdulen
Linien nach s. Ramon y cajal.  entstammenden gelangen am dorsalen Teil des
Seitenrandes des Rickenmarkes als dorsale Klein-
hirnseitenstrangbahn in den Wurm des Kleinhirns (Abb. 109, 3). Die aus
dem zentralen Rickenmarksgrau stammenden verlaufen als ventrale Klein-
hirnseitenstrangbahn am ventralen Seitenrande des Riickenmarkes im Gower-
schen Biindel zu dem Wurm des Kleinhirns.

4. Eigene Bahnen des Rickenmarkes.
1. In der Abbildung 109 folgen die mit 4 bezeichneten Fasern, deren Zen-
trum in einer Spinalganglienzelle liegt. Das Neuron endet an Zellen der VVorder-
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horner. Hier beginnt das zweite Neuron, welches aus Vorderhornzelle und
motorischem Nerven besteht. Wir haben diese beiden Neurone bereits als
einfachste Reflexbahn kennengelernt.

2. Analoge Funktion haben die in Abb. 109 mit 5 bezeichneten Fasern.
Ihr priméres Neuron liegt in der Spinalganglienzelle, es endigt an den so-
genannten Strangzellen des Rickenmarksgrau. Von hier nimmt das zweite
Neuron seinen Anfang. Die Neuriten desselben gelangen in die Grundbiindel
des Seifen- und Vorderstranges, in denen sie auf- und abwarts verlaufende
Aste entwickeln, die Kollaterale an die graue Substanz abgeben und in ihr en-
digen.

AuBer dieser Verknipfung besteht noch eine zweite. Nach dem Eintritt
in das Rickenmark geben die Fasern 5 einen auf- und absteigenden Ast in der

Abb. 109.

Schema eines Rickenmarksquerschnittes, in dem der zentrale Verlauf einiger Wurzel-
fasern eingezeichnet ist. Bahnen erster Ordnung ausgezogen, zweiter Ordnung punktiert.
(Nach Edinger.)

Randzone (Zona terminalis) ab, welche sich in der Zona spongiosa weiter ver-
&steln, die Substantia gelatinosa durchdringen und endlich im Hinterhorn
endigen.

3. Weiter finden sich kurze Bahnen im Riickenmarke, die ihren Ursprung
in Strangzellen nehmen. Sie verlaufen im Grundbindel des Vorder- und Seiten-
stranges mit einem auf- und absteigenden Aste und endigen in der grauen Sub-
stanz unter Abgabe zahlreicher Kollateralen. Diese Fasern verbinden ver-
schiedene Riickenmarksniveaus miteinander. Man hat sie deshalb als Asso-
ziationsfasern des Ruckenmarkes bezeichnet.

4. Endlich hat man als weitere Verbindungsglieder Bahnen nachweisen
kénnen, die noch mehr lokale Bedeutung haben. Sie entstammen Zellen,
die Uberall, besonders reichlich aber in der N&he des Hinterhornes zu finden
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sind. Diese Zellen senden Fortsdtze aus, die sich gleich bei ihrem Ursprung
in feine Zweige aufldsen.

b. Aufsleigende Bahnen der sensiblen Hirnnerven.

Die sensiblen Anteile der Hirnnerven sind den sensiblen Spinalnerven
analog eingerichtet. Man findet hier ebenfalls ein dem Spinalganglion analoges
Gebilde, welches dieselbe trophische Bedeutung besitzt.

1. N. trigeminus.

Das erste Neuron hat sein Zentrum im Ganghon Gasseri. Der zentrale
Fortsatz seiner Zellen teilt sich in einen auf- und absteigenden Ast.

Der aufsteigende erreicht den sensiblen Trigeminuskern, in welchem das
primére Neuron sein Ende hat. Das sekundére Neuron beginnt in den Ganglien-
zellen des Kernes, es endet teils im Nucleus lateralis thalami der Gegenseite,
teils in der Rinde des Kleinhirns (vielleicht z. T. in der Substantia reticularis).

Hier beginnt in den
Ganglienzellen des
Thalamus das tertiére
Ganglion, welches in
der hinteren Zentral-
windung endet.

Diese Bahn gibt
zahlreiche Kollaterale
in den Fazialiskern.
Sie dienen dem senso-

Abb. 110. motorischen  Reflex-
Idealer Sagittalschnitt durch die Trigeminuswurzeln. Lage bogen fiir das Antlitz.

und Funktion der einzelnen Biindel eingezeichnet. Der oben genannte
(Nach edinger.) absteigende Ast endet

unter Abgabe massen-
hafter Kollateralen im Nucleus bulbospinalis trigemini. In diesem Tractus bulbo-
spinalis des Trigeminus hat man auf Grund klinischer Forschungen die Funktio-
nen der einzelnen Abschnitte nachweisen konnen. Hierlber gibt Abb. 110
AufschluR. Die sekunddre Bahn dieses Astes beginnt im eben genannten
Kern, ihr weiterer Verlauf, wie auch der der tertidren Bahn, gleicht dem des
aufsteigenden Zweiges.

2. N. glossopharyngeus.

Das primére Neuron hat sein Zentrum im Ganglion jugulare sup., vielleicht
auch im Ggl. petrosum. Der zentrale Ast teilt sich in einen auf- und absteigenden
(Tractus solitarius) Zweig. Beide enden an Ganglienzellen der Substantia
gelatinosa oder ihrer Nachbarschaft. Hier beginnt die Bahn des sekundéren
Neurons. Sie verlauft in den sensiblen Kern des Nucleus ventralis thalami
der Gegenseite. Seine Zellen geben dem tertidren Neuron den Ursprung,
welches im Operculum endet.

Der Bahn des Glossopharyngeus schlieRen sich die Fasern des N. inter-
medius Wrisbergi an und ebenso einige Fasern aus dem Trigeminus (s. Abb.
111). Die ersteren entstammen wahrscheinlich der Chorda tympani und haben
ihr priméres Neuron im Ganglion geniculi des Fazialis, die Trigeminusfasern
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stammen gleich den Chordafasern aus der Zungenspitze, das Zentrum ihres
Neurons liegt im Gasserschen Ganglion. Der weitere Verlauf der Bahnen
dieser Anteile gleicht der Glossopharyngeusbahn.

Die eben beschriebenen Leitun-
gen dienen den Geschmacksein-

driicken.
3. N. vagus.

Das Zentrum des primdren
Neurons liegt im Ganglion jugulare
und nodosum. Der zentrale Neurit
teilt sich in einen kurzen auf- und
einen langeren absteigenden (Fase,
solitarius) Ast. Beide gehen zum
viscerosensorischen Vaguskern der
S_uhstantia gelatinosa. Hi_er beginnt Abb. 111
die sekundare Bahn. Sie gelangt Die zentralen Endigu.ngen. der Geschmacks
zum ventralen Thalamuskern der nerven. (Nach edinger.)
Gegenseite. Dessen Zellen geben
dem tertidren Neuron den Ursprung, welches in der Rinde des Operculum
endigt. Auch in die Rinde des Kleinhirns gelangen Fasern.

4. u. 5 N. acusticus.
4. N. cochlearis.

Das primére Neuron hat sein Zentrum im Ganglion spirale. Die von
diesem Ganglion ins Gehirn tretenden Fasern gelangen teils in den Nucleus
ventralis n. cochlearis, teils
in den Nucl. dors. oder das
Tuberculum acusticum. In
diesen Kernen endet das
primédre und beginnt die
Bahn des sekundédren Neu-
rons. Sie ist fur jeden Kern
von verschiedenem Verlauf.

Besser als viele Worte
erldutert den Verlauf der
Gehorsbahn zum Temporal-
lappen die Abb. 112. Man
sieht, daR die sekundére
Bahn aus den beiden Kernen Abb. 112.
teils direkt, teils indirekt Schema des Cochlearisverlaufes. Mdglichst vereinfacht,
unter Einschaltung neuer nur das Wichtigste aufgenommen. Bei doppellaufigen
Neurone zu den hinteren Bahnen z. B. nur eine Faserkategorie angegeben.
Vierhiigeln geht. Ein anderer (Nach edinger,)
geringerer Teil endet im Kern
der lateralen Schleife und im Corpus geniculatum laterale. Die subkortikale
Bahn geht zur Horsphéare im Temporallappen.

Aus der Hérbahn gehen Kollaterale zu den oberen Vierhiigeln, zum Fazialis-
gebiet, zur oberen Olive, zum Abduzenskern, zum Wurm des Kleinhirns und
zum hinteren Langsbindel.
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5. N. vestibularis.

Das priméare Neuron liegt im Ganglion vestibulére. Die peripheren Zweige
des Ganglions gehen zum Sinnesorgan der Maculae und Cristae acusticae, die
zentralen verlaufen im Gehirn teils aufsteigend zum Nucleus n. vestibularis
superior, teils absteigend zum Nucleus n. vestib. lat. oder Deitersschen Kern.
In diesen Kernen endet die primdre Bahn und beginnt die sekundére Bahn.
Vom Nucl. sup. verlduft sie zu den Kleinhirnkernen: Nucl. globosus und N.
fastigii. Vom Deitersschen Kern aus (Abb. 113) gehen Bahnen zu den Dach-

kernen des Kleinhirns, ferner ver-
l[auft eine Bahn zum Rickenmark,
der Tractus vestibulospinalis. Ihr
Ende ist unbekannt. Eine weitere
Bahn verlauft aus dem Deitersschen
Kerne als sogenannter Fasciculus
longitudinalis  dorsalis, dorsales
Lé&ngsbindel, zu den Kernen des
Abduzens, Trochlearis und Okulo-
motorius, sowie in einem absteigen-
den Aste zu Zellgruppen des Zervi-
kalmarkes.
6. N. opticus.

Das primére Neuron haben wir
in den Sehzellen der Netzhaut zu
suchen, deren Fortsidtze in dem
Sehepithel enden. Das sekundéare
Neuron bilden die Bipolarzellen mit
ihren Fortsdtzen, das tertidre die
Ganglienzellen der Netzhaut, deren
Neuriten die Hauptmasse der Opti-
kusfasern ausmachen. Diese Fasern
kreuzen sich zum Teil im Chiasma,

Abb. 113. der gekreuzte Teil ist bei Tieren

Schema der aus dem peiterschen Kern ent- mit gemeinschaftlichem Gesichts-
springenden Fasern. Der Kern ist in die Vesti-  fa|de geringer als bei Tieren mit

bularisendkerne eingelagert und sendet die . .
meisten seiner Achsenglieder in das dorsale getrennten_ Ges'_Cht_SfEIdem' D'_e
Langsbiindel.  (Nach edinger.) Kreuzung ist bei Fischen, Amphi-

bien, Reptilien und Voégeln total,
ebenso bei niederen S&ugetieren wie Maus, Meerschweinchen. Aus dem
Chiasma gelangen die Fasern in die Tractus optici. Die Traktusfasern
endigen in den priméren Optikuszentren im Corpus geniculatum laterale,
im Pulvinar thalami und in den vorderen Vierhiigeln. Ein Teil der Fasern
geht zum Nucleus tract. pedunc. transv. und zum Tuber cinereum in den Nucl.
opticus basalis. Vom Pulvinar, Corpus geniculatum lat. und vorderen Vier-
higel gehen als sogenannte Gratioletsche Sehstrahlung Bahnen in die Rinde
des Kuneus und der zweiten und dritten Okzipitalwindung (Abb. 114).

7. N. olfactorius.
Die Olfaktoriusfasern treten in den Bulbus olfactorius ein. Hier verflechten
sich ihre Fortsatze mit den Dendriten im Bulbus liegender Zellen zu kugeligen
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Gebilden, den sogenannten Glomeruli olfactorii. Vom Bulbus gebt die se-
kundére Bahn als Tractus oder Striae olfactoriae zur Rinde des Lobus olfac-
torius. Naheres kann hier nicht angegeben werden.

2. Absteigende Bahnen,
a. Pyramidenbahn.

Die Pyramidenbahn (priméres Neuron) entsteht in den motorischen Rinden-
zonen, der vorderen Zentralwindung sowie in der ersten und zweiten Stirn-
windung. Sie gelangt schlieBlich in zwei Strdngen zu den motorischen Ganglien-
zellen der Vorderhdrner des Riickenmarkes als Pyramidenseitenstrangbahn

und als Pyramidenvorderstrangbahn. Die Fasern der ersteren kreuzen sich
im Kopfmark, die der letzteren erst im Rickenmark. Das sekundare Neuron
besteht aus den Vorderhornzellen mit ihren motorischen Nerven.
Die Bahn entsendet kollaterale Fasern zu den Kernen der Briicke, der
Substantia nigra und zu den Vorderhdrnern des Riickenmarkes.
WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 12
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Zu jenen Fasern, welche aus der Hirnrinde im Stabkranz abwadrts ziehen
und schlieBlich die Pyramidenbahnen bilden, gesellen sich die Fasern der mo-
torischen Hirnnerven, die zu ihren Kernen ziehen: N. accessorius. Ur-
sprung im hinteren Teil der ersten Stirnwindung. — N. facialis. Ursprung
in den unteren Gebieten der vorderen Stirnwindung. — N. trigeminus
Ursprung abwérts vom Facialis. — Augenmuskelnerven: N. abducens.
N. oculomotorius. N. trochlearis. Ursprung hinterer Abschnitt der
zweiten Stirnwindung. — N. hypoglossus. Ursprung hinterer Abschnitt
der vorderen Zentralwindung. — N. glossopharyngeus und N. vagus.
Ursprung unterste Felder der vorderen Zentralwindung (vgl. S. 166f.).

b. Abtseigende Bahnen, welche in subkortikalen Ganglien oder in Kernen des Hirn-
Stammes unterbrochen sind und im Rickenmark oder Hirnnervenkernen endigen.

Diese Bahnen verlaufen teils (iber den Thalamus, teils tber die vorderen
Vierhugel oder andere subkortikale Zentren.

Die zum Thalamus verlaufenden Bahnen stammen aus den mo-
torischen Bindenfeldern der vorderen Zentralwindung und dem Orte zwischen
dem linken Ramus ascendens Fissurae Sylvii und dem Sulcus praecentralis
(motorisches Sprachzentrum). 1. Eine verlduft weiter zum Nucleus ruber
und gelangt als Tractus rubrospinalis (Monakowsches Biindel) ins Riicken-
mark. Seine Endigung hier ist unbekannt. 2. Eine weitere Bahn gelangt zum
Nucleus reticularis tegmenti und von hier in denFasciculus ant. et lat. proprius
zu den Vorderhornzellen. 3. Eine dritte nimmt den Weg ebendahin wahr-
scheinlich uber Zellen der Formatio reticularis des Kopfmarkes. 4. Die Bahn
vom motorischen Sprachzentrum gelangt zum Nucleus lenin. lat., zum Nucleus
ant. superior, von hier zu den Kernen des Vagus und Phrenikus.

Die zu den oberen Vierhiigeln ziehenden Bahnen stammen aus
den Zentralwindungen oder aus den Gegenden der sensorischen Rindenfelder.

Eine von den Zentralwindungen kommende Bahn gelangt wahrscheinlich
zu den Zellen der Formatio reticularis, von hier in den medioventralen Vorder-
strangfeldern zu den Vorderhdrnern. Sie entsendet Kollaterale zum hinteren
L&ngsbindel und zum Trigeminuskern. 2. Aus dem Scheitellappen gelangt
eine Bahn schlieBlich zu den Kernen der drei Augenmuskeln. 3. Ebendahin
gelangt eine Bahn aus dem Okzipitallappen sowie 4. aus dem Schléfenlappen.

Aus dem Temporallappen gelangt eine Bahn iiber das Corpus geniculatum
med., den unteren Vierhligel zum Fazialiskern,

Von den Zentralwindungen besteht eine Verbindung Uber die Substantia
nigra mit den motorischen Kernen des Glossopharyngeus und Trigeminus.

Vom Gyrus fornicatus steigt eine mehrfach unterbrochene Bahn in das
Vorderhorn des Rickenmarkes, ebenso von der hinteren Partie des Stirnlappens.

Das Okzipito-temporalgebiet der Rinde ist (ber die lateralen Briicken-
kerne mit dem Kleinhirn verbunden.

c. Absteigende Bahnen aus dem Kleinhirn.
1 Tractus cerebellospinalis.

Er stammt aus den Kernen des Kleinhirns und begibt sich zu groRen Zellen
des Kopfmarkes, des Thalamus und des oberen Halsmarkes. Die von hier
entspringenden Fasern lassen sich bis in das Halsmark verfolgen: Tractus
cerebello-tegmentales.
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2. Tractus vestibulo-spinalis.’

Er entspringt im zentralen Kleinhirngebiet, gelangt Gber den Deiters sehen
Kern als Tract. vestibulospinalis zu den Vorderhdrnern des Rickenmarkes.

Weiter besteht eine Verbindung des Vermis superior mit dem Nucleus
fastigii. Von hier geht ein Faserzug uber die gleichseitige Olive zum Abduzens-
kern.

Absteigende Bahnen aus dem Kleinhirn sind ferner das intermediére
Kleinhirnbiindel, das schlieflich zu den Vorderhornzellen Beziehung gewinnt;
ferner die Fibrae cerebello-olivares, die vom Kleinhirn ber die Olive, von hier
als Fibrae olivospinales zum motorischen Apparat des Rickenmarkes ge-
langen.

Weiter sind nachgewiesen Verbindungen des Kleinhirns mit der Briicke
und der Formatio reticularis.

4. Absteigende Fasern hat man auch in vielen sensiblen Nerven nach-
gewiesen, so in den Bulbi olfactorii, den Optici, der Gehérleitung, den
spinalen Hinterwurzeln.

3. Kurze Bahnen.

Uberall finden sich kurze Bahnen, welche benachbarte Teile des Zentral-
nervensystems miteinander in Verbindung bringen. Man nennt sie Kom-
missurenfasern, wenn sie rechte und linke Halfte des Zentralorgans ver-
binden, Assoziationsfasern, wenn sie die Zentren derselben Seite verbinden.

Il. Experimentelle Erfahrungen Uber die Leitung im Rickenmark.
1 Motorische Sphére.

Durchschneidung einer Ruckenmarkshélfte hat eine L&hmung der Mus-
kulatur der operierten Seite zur Folge. Mit der Zeit gleicht sich dieser Defekt
vollkommen aus oder wenigstens bleiben nur geringfiigige Stérungen zurick.

Die Intensitat der Stérung hangt von dem Orte des Sitzes der Verletzung
ab. Eine Hemisektion des Halsmarkes bewirkt eine starkere Bewegungsstérung
an der Vorderpfote eines Tieres als an der Hinterpfote. In je tieferem Niveau
die einseitige Durchschneidung des Rickenmarkes ausgefuhrt wird, desto
groRer ist die Bewegungsstérung an der Hinterpfote. Das zeigt sich am Nach-
lassen der Bewegungsstdrungen nach der Operation. Es geschieht um so voll-
kommener, je hoher der Schnitt liegt.

Macht man nach dem Ausgleich der Stérungen distal von der Schnittstelle
einen einseitigen Halbschnitt auf der gegenlberliegenden Seite, so lebt die
zuriickgebildete Stérung auf der zuerst operierten Stelle wieder auf.

Analoge Erfahrungen sind am Menschen gemacht worden.

Wenn man dagegen die Seitenstrdnge auf einer Seite des Rickenmarkes
intakt 1aRt, graue Substanz, Vorderstrdnge und Hinterstrdnge aber durch-
schneidet, so zeigen sich keine Muskell&hmungen.

Man hat aus diesen Beobachtungen geschlossen, daR im Rickenmarke
die motorische Leitung im wesentlichen ungekreuzt verlduft und nur zum
kleinen Teile eine Kreuzung erfdhrt. Dall dies letztere der Fall sein muR,
geht aus den zuletzt erwdhnten Versuchen hervor.

Vergleicht man die physiologischen Erfahrungen mit den oben ausgefiihrten
anatomischen Daten; so ist kein Zweifel, dall die motorische Bahn in den Py-

12«
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ramiden-Seitenstrdngen und im Tractus rubrospinalis, der im Rickenmark
sich kreuzende Teil aber in den Pyramiden-Vorderstrangen verlauft.

Die Seitenstrdnge mit der Pyramidenbahn und dem Tractus rubrospinalis
sind die wichtigsten motorischen Bahnen, ihre Erhaltung geniigt, um die
willkurliche Bewegung der Muskeln vollkommen zu erhalten. Andererseits
geniigt ihre Durchschneidung nicht, um die Beweglichkeit vollkommen zu
zerstoren.

Fir die Atembewegungen verlaufen die Fasern im Ruckenmark, und
zwar im Vorderseitenstrang fiir das Zwerchfell, im lateralen Teil des Vorder-
stranges fir die Thoraxmuskeln.

Die Innervation der BlutgeféRe geschieht vorwiegend durch gleichseitige
aber auch durch sich kreuzende Bahnen.

Jede Rickenmarksseite enthalt Fasern fiir den ganzen Mastdarm und
die ganze Harnblase. Die Pupillenfasern liegen auf der Seite des Auges,
dem sie angehdren.

2. Sensible Sphéren.

Da die sensiblen Endorgane der afferenten Nerven des Rickenmarkes
getrennte Lokalisation fur die verschiedenen Modalitaten zeigen, so sind im
Rickenmark die Leitungen fir diese Modalitdten getrennt zu verfolgen. Wir
gliedern die Betrachtung nach Leitungen fur 1. den Schmerzsinn, 2. den Tem-
peratursinn, 3. den Tastsinn, 4. den Muskelsinn.

1 Die Schmerzleitung liegt in den Seitenstrdngen, fir jede Korper-
hélfte im Seitenstrange der Gegenseite. Zwischen dem Seitenstrange und den
Hinterwurzelfasern der Gegenseite bilden Ganglienzellen der grauen Riicken-
markssubstanz des Hinterhornes die Verbindung. Nach Durchschneidung der
Seitenstrdnge hat man also eine Schmerzempfindungsléhmung der Gegenseite
zu erwarten, was in der Tat eintritt. Diese L&hmung ist aber nicht dauernd,
vielmehr bleibt nach dem Eingriff noch etwas Schmerzempfindung bestehen
oder sie stellt sich wieder her. Der Weg, auf welchem diese Impulse geleitet
werden konnten, liegt in der grauen Substanz. Es ist gezeigt worden, dafi}
alternierende Ruckenmarkshalbdurchschneidungen in verschiedenen Niveaus
die Schmerzleitung nicht voéllig aufheben. Mithin mul3 jede Briicke grauer
Substanz die Schmerzempfindung leiten kdénnen. Die mannigfachen, in dem
Kapitel Leitungsbahnen erorterten Verbindungen derselben lassen das durch-
aus begreiflich erscheinen. Unter den vielen Verknipfungen hat die gewdhnlich
benutzte offenbar den geringsten Widerstand.

2. Fur die Temperaturleitung gilt dasselbe wie fur die Schmerzleitung.
Kaélte- und Warmeleitung lassen sich nicht trennen.

3. Die Tastempfindungen passieren das Ruckenmark in zwei Bahnen,
teils in den Hinterstrdngen. Dieser Weg erféhrt keine Kreuzung im Rucken-
mark, die Fasern bilden eine unmittelbare Fortsetzung der Hinterwurzelfasern.
Die zweite Bahn verlauft gekreuzt. Sie passiert die graue Substanz und ge-
langt in das Gowerssche Biindel der Gegenseite. Eine der beiden Bahnen
kann zerstort werden, ohne daR Stérungen des Tastsinnes eintreten.

4. Die Leitung fui den Muskelsinn verlauft ohne Kreuzung im Ricken-
mark. Sie liegt in den Hinterstrdéngen, sowie im GWerssehen Biindel und
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der Kleinhirnseitenstrangbahn. Eine der beiden Leitungen kann ohne nach-
weishare Ausfallserscheinungen zerstort werden.

Die im vorhergehenden skizzierten Leitungsverhdltnisse sind die Haupt-
ergebnisse aus zahlreichen Untersuchungen. Im einzelnen weichen die An-
gaben der Beobachter vielfach erheblich voneinander ab.

3. Die zentralen Abschnitte der motorischen Leitung.

Die Pyramidenbahn ist, wie aus den oben angefuihrten Versuchen hervor-
geht, nicht die einzige motorische Bahn zwischen Hirn und Rickenmark.
Dem Reichtum an Verbindungen der Rinde mit dem Rickenmark durch die
Pyramide, den Linsenkern, den roten Kern der Haube, die Formatio reticularis,
das Vierhiigelgrau, das Briickengrau entspricht der Tatsache, daR Resektion
beider Pyramiden den motorischen Effekt der Hirnrindenreizung nicht aufhebt
und keine Lahmung fir willkirliche Bewegungen erzeugt. Ein Teil der nach
dieser Operation die Leitung vermittelnden Bahnen kreuzt sich vor dem Ein-
tritt ins Rickenmark. Das zeigt sich daran, dal Reizung der Hirnrinde nach
Durchtrennung der Pyramidenbahn und nach gleichseitiger Durchschneidung
des Kopfmarkes noch bilaterale Bewegungen ergibt. Der Effekt auf der Gegen-
seite fallt nach Durchtrennung des ventrolateralen Vorderseitenstrangrestes
weg. Er scheint durch den Tractus rubrospinalis bedingt zu sein. Der Effekt
auf der gleichen Seite bleibt bestehen. Er wird durch rickkreuzende Bahnen
der Formatio reticularis bedingt.

Bei Affen schwinden die motorischen Effekte bei Reizung der Hirnrinde
vollkommen nach Durchtrennung der Pyramidenbahn und des Tractus rubro-
spinalis, spontane Bewegungen sind bei dem Tiere aber mdglich. Auch hieraus
erhellt, dal} diese beiden Bahnen nicht die einzigen motorischen Bahnen sind.
Vielmehr existieren noch Haubenbahnen, welche beim Affen kiinstlicher Rei-
zung von der Rinde nicht zugénglich sind.

Die motorische Bahn in der inneren Kapsel ist mehrfach durch Reizung
untersucht worden. Am Macacus und Orang-Utang hat man die Anordnung
daselbst aufeinanderfolgend im Knie und inneren Schenkel (hinteren Schenkel)
folgendermaBen gefunden: Augenbewegung und Lid6ffnung und zwar zu-
vorderst Augenbewegung nach der Gegenseite, dann nach der Reizseite; es
folgen die Reizstellen des Mundfacialis, der Zungenmuskeln, der Schulter-,
Ellbogen-, Hand-, Finger-, Rumpf-, Hilft-, Knie-, Zehenmuskulatur. Die
Bewegungen von Zunge und Rumpf waren nur gekreuzt, ebenso tberwiegend
die im Gebiete des Augen- und Mundfacialis, nur das Aufwerfen der Lippen,
das Kauen und Schlucken erfolgte bilateral. Analoge Erfahrungen hat man
aus Beobachtungen am Menschen bei partieller Zerstérung der inneren Kapsel
durch krankhafte Prozesse gewonnen z. B. durch Blutungen, die im Volksmund
als Schlaganfalle bezeichnet werden.

4. Die zentralen Abschnitte der sensiblen Leitung.

Die Kenntnisse von der Funktion der sensiblen Bahnen ist sehr unvoll-
kommen, so sicher die anatomischen Kenntnisse des Verlaufes der Bahnen
erscheinen. Bestimmten Bahnen die Leitung bestimmter Empfindungsreize
zuzuschreiben, ist bis jetzt nicht gelungen.
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D. Das Kleinhirn.

Fir das physiologische Verstdndnis der Kleinhirnfunktion ist die Kenntnis
seines anatomischen Baues von der gréften Bedeutung. Das Kleinhirn
besteht aus zwei Teilen (Abb. 115), dem phylogenetisch alten Pal&docerebellum,
das Wurm und Flocke bildet, und dem erst in der S&ugetierreihe auftretenden
Neocerebellum, den Hemisphéren.

Bei allen Wirbeltieren erhalt das Paléocerebellum afferente Nerven-
leitungen aus den Endkernen der sensiblen Nerven durch die Tractus spino-
cerebellares (S. 172), durch die Akustikuswurzeln, sowie durch die Tractus
tectocerebellares aus dem Vierhugeldach. Das Neencephalon nimmt Bahnen
auf aus den Oliven und aus dem GroRhirn: Tractus pontocerebellares. Alle
diese Fasern enden in der Rinde. [lhren Verlauf erldutert Abb. 116.
Wabhrscheinlich liegt die Endigung in den Purkinjeschen Zellen, deren Achsen-
zylinderfortsdtze vermutlich zu den Kleinhirnkernen gehen. Mit dem Stirnhirn

ist das Kleinhirn durch die Stirn-
hirn-Briicken-Kleinhirnbahn ver-
bunden.

Aus den Kernen stammen die
efferenten Fasern des Klein-
hirns (Abb. 117). Sie treten als
Tractus cerebello - tegmentales
samtlich in die Haube und hier
wahrscheinlich in Beziehung zu
Zellen der Formatio reticularis.
Die Zige verlaufen im wesent-
lichen in den vorderen Armen, in
denen Fasern zum roten Kern der

Schema der Neueinteilung des Kleinhirnes. Haube, zum Thalamus, zum Nu-

(Nach edinger) cleus reticularis pontis, zur Haube

des Kopfmarkes und bis in das

Rickenmark hinein verlaufen. Aullerdem zieht ein Faserzug zum Deitersschen

Kern. Hierdurch sind Verbindungen zu den Kernen der Augenmuskeln und

Zellgruppen des Zervikalmarkes mittels des dorsalen Langsbiindels (S. 176)

gegeben. Kleinhirnsystem und Vestibularissystem, dessen Bedeutung immer

mehr in den Vordergrund tritt, ja der gesamte motorische Apparat sind also
durch diese Tractus cerebello-tegmentales miteinander verbunden.

Zur Untersuchung der Funktion des Kleinhirns hat man den Effekt
der Reizung und der Ausrottung desselben beobachtet.

Reizung des oberen Wurmes und des hinteren oberen Teiles der Hemi-
sphéren erzeugt eine Bewegung der Augen nach der Reizseite mit Pupillenver-
engerung. Auch Wendung des Kopfes nach der Reizseite und Bewegungen
gleichseitiger Extremitdten sind beobachtet worden, ferner Konkavkrimmung
der Wirbelséule nach der Gegenseite. Analoge Erscheinungen sieht man nach
Reizung eines Bindearmes. Reizung beider Bindearme erzeugt Opisthotonus.

Lokale Effekte bei Reizung des Kleinhirnes in der vorderen Wurmhélfte
lieBen sich beobachten. Wenn die Reizung von vorn nach hinten fortschritt,
so wurden festgestellt : Bewegungen der Augen, der vorderen Extremitédten,
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der hinteren Extremititen auf der Reizseite. Der Reizeffekt wird vermittelt
durch die GroRBhirnhemisphére der Gegenseite, nach deren Ausrottung féllt er aus.

Durch Reizung der Kleinhirnrinde kann man die tonische Kontraktion
der Skelettmuskeln nach Enthirnung (decerebrate rigidity) beseitigen.

Ob die Effekte der Reizungen von der Rinde oder von den Kernen des
Kleinhirns vermittelt werden, ist unsicher. Die Kerne reagieren leichter auf
Reizung. Reizung des Nucleus dentatus im oberen Teil erzeugt Augen- und
Kopfbewegungen, im unteren Teil Beugung des gleichseitigen Ellenbogens.

Ausrottung des ganzen Kleinhirns erzeugt zwar anfangs sehr
schwere Symptome, hat aber keinerlei Lahmung weder der Motilitdt noch der
Sensibilitat zur Folge.

Abb. 116. Abb. 117.
Schema der afferenten Faserung im Klein- Schema der efferenten Faserziige des Klein-
hirn.  (Nach edinger.) hirnes. (Nach edinger.)

Bei S&ugetieren bewirkt die Exstirpation spastische Zwangshaltung des
Korperstammes und der Glieder. Es besteht hdufig Opisthotonus, Streckung
und Abduktion der Glieder. Zeitweilig zeigen sich tonische und klonische
Krampfe. Nystagmus, Schielen, Erbrechen werden beobachtet.

Allméhlich lassen die,Erscheinungen nach. Lokomotion erfolgt unter
Schwanken und Zittern bei jeder intendierten Bewegung. Die Kraft der Muskeln
ist verringert (Asthenie). Der zuerst vermehrte Muskeltonus verringert sich
gegen die Norm (Atonie). Die Muskelleistungen, welche dauernd wirken, wie
die Aktion der Nackenmuskeln zur Aufrechterhaltung des Kopfes, lassen zeit-
weilig nach. Alle Bewegungen tragen den Charakter des UnzweckmaRigen.
Es fehlt an dem zweckméRigen Ineinandergreifen der Impulse und der dadurch
bedingten Fusion der Bewegungen (Ataxie).
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Von diesen Erscheinungen bleiben dauernd bestehen ein leichtes Zittern
bei intendierten Bewegungen, Ungeschicklichkeit und leichte Ermidbarkeit.
Sensorische Stdrungen bestehen nicht, nur Stumpfheit der Hautempfindungen
wird angegeben.

Bei Vogeln sind die Anfangssymptome schwerer als bei Sdugern. Die
Rickbildung erfolgt aber auch hier. Bei niederen Wirbeltieren ist die Folge
gering; bei Fischen minimales Schwanken, beim Frosche leidet die Abmessung
des Sprunges und die gewohnliche Haltung des Korpers wird nicht so préazise
angenommen.

Durchschneidung des Kleinhirns in der Medianlinie bewirkt
voriibergehende Stérungen der motorischen Koordination beim Hunde. Der
Ausfall der gekreuzten Bahnen macht sich aber bereits einige Wochen nach
der Operation nicht mehr bemerklich.

Ausrottung einer Kleinhirnhemisphére erzeugt die erwéhnten
spastischen Erscheinungen nur auf der Operationsseite. Die Tiere liegen auf
dieser Seite, nach ihr ist der Korper konkav gekrimmt. Die Extremitdten
der operierten Seite sind gestreckt und abduziert, die Augen nach der Gegen-
seite gewendet, Nystagmus tritt auf. Bei Bewegungen fallen die. Tiere nach
der Operationsseite, ja sie rollen sich nach derselben. Im geringen Grade bleibt
die Ataxie bestehen, bedingt durch die Unsicherheit der Bewegungen auf der
operierten Seite.

Ausrottung von Teilen des Kleinhirns erzeugt bei Hunden je
nach der Lage derselben verschiedene Erscheinungen. Resektion des Lobulus
simplex (vordere Lamellen) macht Stérungen in den Halsmuskeln, die sich in
Kopfschitteln dufern. Die Vorderbeinbewegungen der gleichen Seite leiden
nach Abtragung der kurzen Lamellen des Crus primum des Lobulus ansiformis,
die Bewegungen der Dreh- und Beugemuskeln des Rumpfes nach Ausschaltung
der Lobuli paramediani, die gleichseitige Hinterbeinmuskulatur bei Zerstérung
des Crus secundum des Lobulus ansiformis. Analoge Lokalisationen hat man
am Affen durch Versuche und beim Menschen auf Grund von Erkrankungen
nachweisen kdnnen.

Die Ld&sionen missen in allen Versuchen sehr tief in das Organ eindringen.
Ob man berechtigt ist, in der Kleinhirnrinde Zentren fiir die entsprechenden
Muskeln anzunehmen oder ob die Kerne des Kleinhirns hierfir in Frage kommen,
bleibt daher zun&chst noch zu entscheiden. Jedenfalls strahlen die afferenten
Fasern in die gesamte Kleinhirnrinde des Wurmes ein, auch kann man bei
Reizung peripherer Nerven von allen Teilen des Wurmes Aktionsstrome ab-
leiten. Das sind Erfahrungen, die nicht fir eine Lokalisation in der Rinde
sprechen.

Resektion der Kleinhirnschenkel macht motorische Stérungen, die denen
nach Kleinhirnausrottung analog sind. Die Operationen in diesen Gebieten
sind sehr schwierig und schwer ohne Nebenverletzungen auszufiihren. Die
Versuche sind deshalb vorsichtig zu bewerten. Die Stérungen nach Resektion
bestanden in Zwangsbewegungen, wie Reitbahnbewegung, Rollbewegung
(Rotation um die Langsachse), Uhrzeigerbewegung (Rotation um eine vertikale
Korperachse), die Augen sind aus ihrer normalen Lage abgelenkt und weisen
Nystagmus auf.
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., Reizung der Bruckenarme erzeugt Bewegungen der Gesichtsmus-
kulatur und der Muskulatur des Rumpfes am starksten auf der Reizseite und
konjugierte Ablenkung der Augen.

Uber die Ausschaltung einzelner Bahnen des Kleinhirnes liegen
nur wenig Erfahrungen vor. Am Hunde bewirkt Resektion der beiden Klein-
hirn-Seitenstrangbahnen in der Hohe des zweiten Zervikalsegmentes abnorme
Haltung und Bewegung (Ataxie), sowie Verringerung des Tonus der Schulter
und Beckenmuskeln. Diese Storungen in der Bewegung der Extremitdten
bilden sich im Laufe von einigen Wochen zurick.

Zu den experimentellen Erfahrungen kommt eine groRe Zahl von Be-
obachtungen an erkrankten Menschen. So hat man eine Reihe von Ausfalls-
symptomen bei Schadigung des Kleinhirnes kennen gelernt. Bei Erkran-
kungen des Wurmes tritt die sogenannte zerebellare Ataxie in ihrer
groften Intensitat auf. Sie besteht in Taumeln und Fallen des Kérpers beim
Stehen und Gehen, die Erscheinungen gleichen denen bei hohen Graden des
Betrunkenseins. Im Gegensatz zu der vestibuldren Ataxie (s. S. 232) ist die
Fallrichtung bei der zerebellaren unabhdngig von der Richtung eines etwa
bestehenden Nystagmus sowie von der Stellung des Kopfes.

Wenn die Hemisphédren des Kleinhirnes erkrankt sind, treten die
Storungen des Stehens und Gehens in den Hintergrund. Dagegen zeigen sich
Stérungen im Ausmal der Bewegungen. Sie beruhen vielfach darauf,
daBR das normale Spiel der Antagonisten gestort ist. Das zeigt sich z. B. in
dem Unvermdgen, Pronation und Supination des Unterarmes schnell hinter-
einander auszufiihren: Adiadochokinesis. Das Gehen naeh der Seite (Flanken-
gang) ist bei geschlossenen Augen nach der Seite der Erkrankung hin unmdglich
oder erschwert.

Auch die Ausfiihrung intendierter Bewegungen ist bei geschlossenen Augen
erheblich gestért. Wird z. B. einem Normalen die Aufgabe gestellt, bei ge-
schlossenen Augen mit dem Zeigefinger des ausgestreckten rechten Armes einen
Punkt wiederzufinden, den er zuvor unter denselben Bedingungen berihrt
hatte, so trifft er diesen Punkt mit groRer Sicherheit wieder, auch wenn er in-
zwischen den Arm gestreckt zum Knie herab bewegt hatte: Zeigeversuch,
hierbei wird die Bewegung im Schultergelenk ausgefiihrt. Man kann analoge
Versuche mit demselben Resultat anstellen, wenn die Bewegungen lediglich
im Ellbogengelenk, im Handgelenk oder auch in beliebigen anderen Gelenken
des Korpers ausgefiihrt werden. Am eingehendsten untersucht sind die
Bewegungen in den Gelenken des Armes: Schulter, Ellenbogen, Hand-
gelenk.

Es scheint gelungen zu sein, im Kleinhirn Orte aufzufinden, welche mit
den motorischen Apparaten der einzelnen Gelenke in besonders naher Beziehung
stehen. Jede Kleinhirnhemisphére steht mit den Muskeln der gleichen Kérper-
seite in Verbindung. Fir den Arm nimmt man folgende Lokalisationen an:
Im Lobus biventer med. inf. ein Zentrum fir das AusmaR der Adduktions-
bewegung (,,Einwértstonus“) im Schultergelenk. Ebenfalls im Lobus biventer
(vorn) ein Zentrum fir den ,Einwértstonus” des Handgelenkes, im Lobus
semilunaris sup. et inf. (hinterer Pol) ein Zentrum fur den ,, Abwértstonus*
des Armes; unbekannt ist die Lage des Zentrums fir den ,,Aufwértstonus*
des Armes.



Zentrum

lob. semilunaris sup.
et inf. dexter
(AuRenseite oben).

lob. biventer (medius

inf.)
(Aulenseite unten).

lob. biventer
(vorderster Teil).

lob. semilunaris sup.
et inf. (hinterer Pol).

Unbekannt.

Funktion

Auswartstonus des
rechten Armes.

Einwartstonus des
rechten Armes.

Einwartstonus des
rechten Hand-
gelenkes.

Abwartstonus des
rechten Armes. .

Abwartstonus des
rechten Armes.
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Tabelle zur Kleinhirnfunklion

Reizung beim Normalen

Experimenteller Nystagmus nach links (Kalt-
spulungl) rechts)

Vorbeizeigen beider Arme nach rechts.'

Exp. Nystagmus nach rechts.

Vorbeizeigen beider Arme nach links.

Exp. Nystagmus nach rechts.

Vorbeizeigen beider Handgelenke nach links.

Exp. Nystagmus nach oben:
(L. Drehung bei Kopfneigung nach rechts)
oder rotat. Nyst. nach hinten: (Kaltspiilung
links bei Kopfdrehung rechts).

Vorbeizeigen beider Arme nach abwarts.

Exp. Nystagmus nach unten:
(Rechtsdrehung b. Kopfneigung nach rechts)
oder rotat. Nyst. nach vorne; (Kaltspulung

links bei Kopfdrehung links).

Vorbeizeigen beider Arme nach aufwarts.

) d. h. bei Ausspulung des rechten Ohres mit kaltem Wasser, s. S. 232.



(Rechte Hemisphare).

Lahmung

R. Arm: Spontanes Vorbeizeigen
nach innen links).

L. Arm: normal.

R. Arm: Spontanes Vorbeizeigen
nach auBen (rechts).

L. Arm: normal.

R. Handgelenk: Spontanes VVorbei-
zeigen nach auflen (rechts).

L. Handgelenk: normal.

R. Arm: Spontanes Vorbeizeigen
nach aufwaérts.

L. Arm: normal.

R. Arm: Spontanes Vorbeizeigen
nach abwarts.

L. Arm: normal.

(Aus dem Lehrbuch und Atlas der Ohrenheilkunde.
3. verb. Auflage.)

Dr. G. Brihl.

187

Reizung bei Lahmung

Exp. Nystagmus nach 1

R. Arm: richtig oder nach innen
(links) vorbei.

nach innen
vorbei).

L. Arm: (rechts

Exp. Nystagmus nach rechts.

R. Arm: richtig oder nach aufien
(rechts) vorbei.

L. Arm: nach auflen (links)

vorbei.

Exp. Nystagmus nach rechts.

R. Handgelenk: richtig oder nach
auBen (rechts) vorbei.

L. Handgelenk: nach auf3en (links)
vorbei.

Exp. Nystagmus nach oben:
(Linksdrehung bei Kopfneigung
rechts) oder Kaltspiilung links, bei

Kopfdrehung rechts.

R. Arm: richtig oder aufwarts

vorbei.
L. Arm: abwarts vorbei.

Exp. Nystagmus nach unten:
(Rechtsdrehung bei Kopfneigung
nach rechts) oder Kaltspilung

links bei Kopfdrehung links.

R. Arm: richtig oder abwarts

vorbei.
L. Arm: aufwarts vorbei.

Aut kranker
Seite Fenlen der

AuBenreaktion.

Innenreaktion.

Innenreaktion.

Abwarts -
reaktion.

Aufwarts-
reaktion.

Herausgegeben von Prof.
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Wenn eines der genannten Zentren auf einer Seite z. B. rechts geldhmt
ist, so ergibt der Zeigeversuch charakteristische Abweichungen vom normalen
Verhalten, aber nur auf der Seite der La&hmung. Ist z. B. das Zentrum fiir den
»Einwartstonus* des Armes rechts geldéhmt, so zeigt der Kranke mit dem rechten
Arme nach links (,,innen*) vorbei, mit dem linken Arme zeigt er richtig. Ent-
sprechende Fehler treten bei L&hmung der (brigen Zentren auf.

Man kann sich zwei antagonistische Zentren z. B. die fur den ,,Auswérts- und
Einwértstonus” des rechten Armes wie zwei Zigel wirkend denken, welche
die Bewegung des Armes, die vom Grof3hirn intendiert sind, lenken. Wenn
der eine erschlafft (durch eine Ldhmung), so Uberwiegt die Wirkung des anderen
(Vorbeizeigen).

Man kann die genannten Zentren des Kleinhirns durch vestibuldre Reize
in Erregung versetzen. Wie bei einem normalen Menschen vestibuldre Reize
gesetzmaRige Reaktionsbewegungen der Augen (Nystagmus) erzeugen (s. S. 231,
232), so zeigt auch bei Reizung des Vestibuldrapparates der Zeigeversuch ge-
setzméaRige Abweichungen vom Normalen. Diese Abweichungen haben ihre
Ursache in der Erregung der Kleinhirnzentren durch den Vestibularapparat.
Sie flieRen durch die Tractus vestibulo-cerebellares zum Kleinhirn.

Wird durch Vestibularisreizung Nystagmus nach links erzeugt, so werden
in beiden Kleinhirnhemisphédren Zentren erregt, in der rechten das Zentrum
fur den ,,Auswartstonus“ des rechten Armes, in der linken das Zentrum fur
den ,Einwaértstonus® des linken Armes. Beim Zeigeversuch wird also mit
beiden Armen vorbeigezeigt. Die Resultate der vestibuldren Reizung bei
einseitiger L&hmung der Zentren lassen sich nach dem Gesagten Voraussagen.
Ubersichtlich zusammengestellt sind alle besprochenen Erscheinungen in der
Tabelle auf S. 186 und 187.

Ob die Deutung, welche die beschriebenen Erscheinungen erfahren haben,
richtig ist, bleibe dahingestellt. Sicher ist jedenfalls, daf die reinen Reflexe,,
welche vom Labyrinth ausgeldst werden, mit dem Kleinhirn nichts zu tun haben.
Sie bleiben nach vollstdndiger Ausrottung des Kleinhirns erhalten.

Fassen wir die Resultate zusammen, so folgt: Das Kleinhirn vermittelt
das zweckmaRige Zusammenwirken verschiedener Muskelgruppen (Synergie)
und sorgt fir die richtige Abmessung der InnervationsgréRe, welche den Mus-
keln zuflieBt (Eumetrie), so wirkt es koordinierend und dosierend. Vor allem
wird auf diese Weise erreicht, daR der Schwerpunkt des Kdrpers beim Stehen
stabilisiert wird, und daR bei der Lokomotion der Schwerpunkt um eine mittlere
Lage schwankt, der Kdérper also aquilibriert bleibt.

Aus den beschriebenen Beobachtungen folgt, dal das Kleinhirn nicht
mit Funktionen behaftet ist, welche fir die Erhaltung des Lebens unbedingt
notig sind. Es bildet keinen integrierenden Bestandteil in der Verkettung
des GroRhirnes und des Riicken- und Kopfmarkes, sondern ist diesen Organen
nur beigeordnet, indem es mit ihnen VVerbindungen eingeht. Diese Verbindungen
fahren dem Kleinhirn Erregungen zu (zentripetale Bahnen) und lassen Er-
regungen von dem Organ abfliefen (zentrifugale Bahnen). Die Umwertung
der afferenten Impulse in efferente geschieht ohne Mitwirkung des Bewul3tseins.
Sie bewirkt eine Regulierung der Korperbewegungen. Darauf weisen sowohl
die Erscheinungen beim Ausfall der Funktion als auch die Folgen der Klein-
hirnreizung hin.
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Auf die vom Kleinhirn abgehenden Impulse kénnte das GroRhirn auf dem
Wege der Stirnhirn-Briicken-Kleinhirnbahn einwirken.

E. Die subkortikalen Ganglien.

. Die Briicke.

Die Bricke ist teils Leitungsorgan, teils Zentralorgan. Durch sie hindurch
ziehen die afferenten und efferenten Faserbahnen, welche die tieferen Niveaus
des Zentralnervensystems mit den héheren verbinden. Uber die Bedeutung
der grauen Substanz der Bricke mit Ausnahme der hier liegenden Kerne fir
den Trigeminus, Fazialis und Abduzens ist wenig Experimentelles bekannt.
Dall die experimentellen Daten uber die Briicke so gering sind, hat seinen
Grund darin, dafl eindeutige Resultate hier durch Eingriffe nur schwer zu ge-
winnen sind wegen unvermeidlicher gleichzeitiger Verletzung vieler dicht ge-
drangt liegender Apparate.

Il. Die Vierhugel.

Die vorderen Vierhlgel sind einerseits mit dem Optikus durch gleichseitige
und gekreuzte Fasern, andererseits mit der Hirnrinde und den Okulomotorius-
kernen in Verbindung. Das spricht dafiir, daR sie im optischen Apparat eine
Funktion haben. Da ihre Zer-
storung fir das Sehen ohne Be-
deutung ist,wohl aber Stérungen
in der Koordination der beiden
Augen erzeugt, da ferner bei
Reizung am Affen Bewegungen
der Augen erzeugt werden, so
kann man annehmen, daB sie
einen Reflexherd zwischen
Retina und Augenmuskeln
darstellen.  Hierfir kommen
nur die vorderen Vierhigel in
Betracht (Abb. 118).

Die Effekte der Reizung
der vorderen Vierhligel bestehen
in  konjugierten Bewegungen
beider Augen. Beim Affen be-
wegen sich bei Reizung eines
Vierhtigels auf der rechten Seite
beide Augen nach links, bei
Reizung auf der linken Seite Schematische Darstellung_d_er Pupillarreflexbahn.
nach rechts. Reizung in der (Nach Villiger.)

Mitte vorn erzeugt Hebung, in

der Mitte hinten Senkung beider Augen, bei parallelen Sehachsen. Mediane Durch-
schneidung der Vierhugelgegend beschrénkt den Reizeffekt auf die gleiche
Seite. Die Reizeffekte sind haufig von synergischen Lidbewegungen begleitet.

Auch tber Wirkung der Reizung auf die Pupille wird berichtet, die An-
gaben bestehen in Verengerung der gegenseitigen oder beider Pupillen. Die
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Verengerung soll durch Mitreizung des Tractus opticus bewirkt werden. Auch
eine Erweiterung der Pupillen ist als Polge der Reizung beobachtet worden.
Die reflektorische Verengerung der Pupillen auf Belichtung
der Augen wird in folgender Weise durch die Vierhiigel vermittelt. Von der
Retina gelangt die Erregung zu den primdren Optikuszentren (im Sehhugel,
Corpus geniculatum laterale, vordere Vierhiigel; von den vorderen Vierhiigeln
verlaufen Fasern zu den Edinger-Westphélschen kleinzelligen Lateralkernen
des Okulomotorius, von hier ziehen Verbindungen zu den Sphinkteren der Iris.)
Die Edinger-WestphaUchen Kerne sind auch untereinander verbunden. So
erklart sich leicht die konsensuelle Pupillenreaktion (s. S. 262).
Die Vierhugel sind Uber die Olive und die Briucke mit dem Kileinhirn,
durch den Tractus tectospinalis mit dem Rickenmark verbunden. Diese
Verbindungen kénnen der Ubertragung
von optischen Eindricken auf Kleinhirn
und Rickenmark dienen.

Erinnert sei ferner an die Beziehun-
gen der aufsteigenden Horleitung zu den
Vierhtigeln, besonders zu den hinteren
(s. S. 175), der Hauptschleife zum hinteren
und des ventrolateralen Vorderseiten-
strangrestes zum vorderen Paare. Aus
dem GroBRhirn erhalten die vorderen
Vierhiigel absteigende Bahnen aus dem
prézentralen, okzipitalen und temporalen
Blickzentrum.

Man sieht aus dieser Art der Ein-
schaltung, daf} die Vierhtigel Beziehungen
haben zur motorischen und sensiblen

Flachenprojektion des Okulomotorius- Sph_are des GESIChtS--und Gehororgans
Kernes. BM. Binnenmuskeln des Auges. sowie zu den motorischen Apparaten
Die paarigen mit BM bezeichneten d€s Kopfes, besonders auch der Augen,
Edinger-westphalsehen Kerne beherr- und des Korpers.

schen die Pupillenverengerungsmusku-

latur, der unpaarige Kern BM st das . GroRhirnschenkel.

Zentrum fir den Musculus ciliaris. Lev. Die GroRhirnschenkel sind vor-
Levator palp. sup., R. s. Rectus sup., . .
R. int. Rectus medialis, Obi. inf. Obli- Wiegend Leitungsorgan, zentrale Funk-
quus inferior, R. inf. Rectus inferior, tionen kommen der grauen Substanz zu,
Tr. Trochleariskern, Obliquus superior.  elche den Aquaeductus Sylvii umgibt.
(Nach semnnmer) Hier liegen die Kerne des Okulomotorius

und des Trochlearis.

Reizung der Gegend des Okulomotoriuskernes erzeugt Bewegungen des
Auges und der Pupillen- und Akkommodationsmuskulatur. Die Lage der Zen-
tren fir die einzelnen Muskeln im Okulomotoriuskern gibt die beistehende
Abb. 119. Die Kerne der glatten Muskulatur des Auges und die Kerne
der synergisch tatigen Augenmuskeln sind miteinander verbunden. Durch-
schneidung in der Mediane hebt diesen Synergismus auf.

Durchschneidung der motorischen Bahn des HirnschenkelfuRes beim Affener-
zeugt zundchst L&hmungen auf der gekreuzten Seite, die aber bald zuriickgehen.
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Die Verbindung des Blickzentrums mit dem Okulomotoriuskern ist Dicht
aufgeklart.

IV. Thalamus opticus und Corpus subthalamicum.

Der Sehhiigel und das Pulvinar bilden, wie aus der Zusammenstellung der
Leitungsbahnen erhellt, eine Schaltstation fur alle afferenten Leitungen. Am
besten bekannt von den zentralen Verbindungen sind die mit den Zentral-
windungen.

Absteigende Bahnen von der Rinde zum Thalamus gehen ebenfalls aus den
Zentralwindungen hervor.

Von absteigenden Bahnen aus dem Thalamus sind nur kurze Systeme
bekannt, so zum Nucleus ruber, zur Formatio reticularis, zum Fazialiskern,
zu den vorderen Vierhigeln.

Nach Zerstérung des Thalamus zeigt sich eine Reihe von sensiblen Sto-
rungen: Minderung oder Verlust der Sensibilitdt auf der gekreuzten Seite.
Wenn das Pulvinar mit betroffen ist: Ausfall der gekreuzten Gesichtsfeldhalften.
Auch im Bereiche des Muskelsinnes zeigen sich Stérungen: Belassen der Extremi-
tdten in abnormaler Haltung, ferner mimische Stérungen. Sie beruhen viel-
leicht auf Schadigungen der kortico-thalamischen Verbindungen.

Zahlreiche Beziehungen zur motorischen Korpersphdre sowie Beziehungen
zur Warmeproduktion und Temperaturregulierung werden angegeben. Diese
Befunde sind zu wenig geklart, um hier wiedergegeben zu werden.

Das Corpus subthalamicum beherbergt ein Zentrum, welches durch
Vermittlung des Centrum ciliospinale Erweiterung der Pupille erzeugt, diesem
also tbergeordnet ist. Reizung des Corpus subthalamicum wirkt bei erhaltenem
Sympathikus pupillenerweiternd. Die Reizung ist auch wirksam, wenn die
von der GroRhirnrinde kommenden Fasern degeneriert sind,, muf} also durch
ein autochthones Zentrum im Corpus subthalamicum wirken. Die wirksame
Stelle liegt an der Zwischenhirnbasis unter dem Tractus opticus lateral vom
Infundibulum. Isolierte Zerstérung dieser Gegend bewirkt, dal bei Schmerz-
reizen die Pupillen sich nicht mehr erweitern.

Im vorderen medialen Teile des Zwischenhirnes liegt das Zentrum fur
die Regulierung der Korpertemperatur (s. S. 297). Reizung dieser
Stelle durch grobe mechanische Léasionen, durch Elektrizitdt oder chemische
Stoffe erzeugt bei Hunden und Kaninchen eine Steigerung der Kdérpertemperatur
um 2°, die bis zu zwei Tagen anhalten kann, wenn der Eingriff in Verletzung
durch Stich besteht. Abkiihlung der Gegend bewirkt Steigerung, Erwarmung
bewirkt Sinken der Korpertemperatur. N&heres siehe S. 294ff..

Alterationen am Boden des Ventrikels haben vasomotorische Stérungen in
Form von Minderung des Gefalitonus zur Folge. Es scheint daher die Annahme
berechtigt, daB im Zwischenhirn ein Zentralapparat des Sympathikus
gelegen ist.

V. Corpus striatum.

Das Corpus striatum wird durch die innere Kapsel (s. S. 181) in zwei Teile
geteilt, die als Nucleus caudatus, Schweifkern, und Nucleus lentiformis,
Linsenkern, bezeichnet werden. Der Linsenkern 143t einen lateralen Teil,
das Putamen, und einen medialen, den Globus pallidus, erkennen, welche durch
weille Faserziige, die Laminae medulldres, getrennt sind.
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Sowohl Schweif- als auch Linsenkern haben Verbindungen mit der Hirn-
rinde: Stabkranzfasern. Ferner sind der Schweifkern und das Putamen des
Linsenkernes mit dem Thalamus verbunden; die Fasern nehmen ihren Weg
dahin (ber den Globus pallidus: Radiatio strio-thalamica. An der Basis des
Linsenkernes als Ansa lenticularis verlaufen Fasern, die aus den Laminae
medulldres und dem Globus pallidus stammen, medialwaérts zur Regio sub-
thalamica: Radiatio strio-subthalamica. Sie treten in Verbindung teils mit
dem ventralen Teile des Thalamus, teils mit dem Corpus subthalamicum, teils
mit dem Nucleus ruber. Einige Fasern gehen noch tiefer ins Mittelhirn zu
den hinteren Vierhiigeln und zur Substantia nigra.

Die bei Reizung des Streifenhiigels beobachteten Effekte auf Blutdruck,
Pulsfrequenz, Atmung und Kdérpermuskulatur werden hier tbergangen, weil
sie vermutlich auf Mitreizung der inneren Kapsel beruhen. Von einer Reihe
von Autoren konnten sie nicht beobachtet werden. Auch nach Zerstérung
des Corpus striatum lassen sich bei Tieren charakteristische Dauersymptome
nicht beobachten.

Neuerdings hat man bei Erkrankungen des Corpus striatum charakteri-
stische Symptome beobachtet, die unter dem Begriff der amyostatischen
Erscheinungen zusammengefalit werden. Man versteht darunter Bewegungs-
stérungen, welche teils in Reizerscheinungen wie in allgemeiner Spannung der
Korpermuskulatur einschliellich der mimischen bestehen. Weiter zeigen sie
sich in groberen Zitterbewegungen besonders bei willkirlichen Muskelaktionen.
Die Reizerscheinungen konnen bis zu epileptiformen Krampfen anschwellen.
Anderenteils zeigen sich voriibergehende L&hmungen der Muskulatur. Der
Pathologie sind diese Erscheinungen in den Krankheitsbildern der Chorea,
Athetosis, Paralysis agitans und der Wilsonschen Krankheit bekannt. Als
anatomische Grundlage hat man, besonders charakteristisch fiir die Wilsonnche
Krankheit, Verénderungen im Linsenkern gefunden. Eine vollkommen be-
friedigende Erkldarung dieser Erscheinungen zu geben, ist zur Zeit unmdoglich.
Man versucht sie unter dem gemeinsamen Gesichtspunkte der Stérungen des
Muskeltonus zusammenzufassen und nimmt an, daf vom Corpus striatum
aus Hemmungsimpulse fir den Tonus aller Muskeln abgehen, vielleicht (iber
den Nucleus ruber und die rubrospinale Bahn. Das waére ein Weg zu dem
System der Pyramidenbahn. Waéhrend nun vom Kleinhirn aus das Muskel-
system im Ausmall der Bewegungen beherrscht werden soll, denkt man sich
vom Striatum aus den zeitlichen Ablauf regulierend beeinflut. Vor:allem
soll dieser EinfluR in der Erhaltung des Spieles der synchronen Kontraktion
der Agonisten und Erschlaffung der Antagonisten beruhen (s. S. 157). Es wird
auch versucht, die einzelnen Muskelgebiete im Corpus striatum zu lokalisieren.
Die Kenntnisse sind indessen hierliber gering, man weif} nur, da Totalerkran-
kungen die gesamte Muskulatur beeinflussen, Lokalerkrankungen einzelne
Muskelgebiete. Vollige Klarheit besteht aber auch in dieser Hinsicht nicht.

F. Das GrofB3hirn.

Die Funktionen des Grof3hirns hat man teils durch Ausrottung desselben,
teils durch Reizung festzustellen versucht. Auf diese Weise ist man in der Lage,
die Ausfallserscheinungen mit den Reizeffekten zu vergleichen. Ein voll-
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kommenes Bild geben beide Methoden nicht, denn Eingriffe in das Zentral-
nervensystem haben vielfach eine schadigende Wirkung nicht nur auf die direkt
betroffenen, sondern auch, auf fern davon liegende Teile. Man hat diese Er-
scheinung als Schock oder als Diaschisis bezeichnet. Die Wirkung klingt in
der Regel bald ab, so daf3 nach operativen Eingriffen ein klares Bild der Folgen,
z. B. einer Exstirpation nicht unmittelbar nach der Operation zu erlangen ist.
Andererseits hat die Natur, wie tberall, im Organismus so reichlich vorgesorgt,
daR fur ausgefallene Teile des Zentralorganes andere die Funktion tGbernehmen
kdénnen. Ich erinnere an den Reichtum an motorischen und sensorischen Wegen
vom und zum Zentralorgan. Auch durch die letztere Mdglichkeit kann das
Bild getriibt werden, indem Funktionen, die vorubergehend ausgefallen waren,
sich wiederherstellen. Es ist klar, dafl es schwierig sein kann, festzustellen,
was Wirkung der Diaschisis und was vikariierende Funktion ist.

I. Folgen der Entfernung des GroBhirnes.

Die Ausrottungen des GroBhirns sind in grof3er Zahl an einer Reihe ver-
schiedener Formen des Wirbeltierreiches vorgenommen worden von den nieder-
sten Stufen der Wirbeltiere an bis zum Macacus rhesus hinauf, ja auch am
Menschen liegen Beobachtungen vor von vollkommenem Mangel des Grof3-
hirns.

Bei Amphioxus lauten die Angaben uber die Folgen der Hirnausschaltung
verschieden. Nach einem Autor kann man das Tier in eine Reihe von hinter-
einanderliegenden Stiicken teilen, deren jedes bei mechanischer Reizung Orts-
bewegungen ausfiuihrt. Danach bestdnde also das Tier aus gleichwertigen
Segmenten. Ein anderer Autor hat gefunden, dal der vordere Teil des Zentral-
nervensystems eine dominierende Rolle spielt. Nach seiner Ausrottung héren
die spontanen Bewegungen auf, das Tier bewegt sich nur noch auf Reize.

Bei den Knochenfischen, z B. bei Squalius cephalus, welche aller-
dings des Hirnmantels entbehren, hat die Ausrottung des GroBhirns keine
merklichen Folgen. Die Tiere unterscheiden danach Regenwirmer von Bind-
fadenstiicken bei der Nahrungsaufnahme, bevorzugen Insekten als Nahrung
vor Regenwirmern, rote Oblaten vor weilen. Ko&der nehmen sie nicht aus
der Hand, wohl aber von der Angel. Liebeswerben ist erhalten.

Abtragung der Decke des Mittelhirnes macht das Tier blind, Resektion
des ganzen Vorder-, Zwischen- und Mittelhirns zerstort die Aquilibrierung — das
Tier liegt bewegungslos auf dem Ricken — und hebt die Spontanbewregungen
auf. Bewegungen auf Reizung sind erhalten.

Die Haifische, Scyllium canicula, verfallen nach Abtragung des
Grof3hirns in Bewegungslosigkeit. Bei kiinstlicher Reizung machen sie normale
Bewegungen. Die Nahrungsaufnahme hort auf. Sie ist von der Erhaltung
der Lobi olfactorii abh&ngig, nach deren Ausrottung sie ebenfalls aufhort.
Die Entfernung des Zwischen- und Mittelhirns wirkt wie bei den Knochenfischen.

Beim Frosche bewirkt die Wegnahme des GroR3hirns keine dauernde
Storung. Wird auch das Zwischenhirn reseziert, so tritt Ausfall der spon-
tanen Ortsbewegungen und der Nahrungsaufnahme ein. Alle Ubrigen Funk-
tionen sind intakt. Das Tier atmet normal, kehrt sich aus Ruckenlage um,
bei Neigung seiner Unterlage nach dem Kopfende reagiert es durch Kopfheben,
nach dem Hinterende durch Emporklettern. Bei Drehung um seine Vertikal-

W ei B, Biophysik. 2. Aufl. ! 13
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achse macht es kompensatorische Bewegungen entgegen dem Sinne der Drehung,
nach Aufhéren in entgegengesetztem Sinne. Der Frosch macht Abwehrbe-
wegungen bei Reizen, wie Anziehen der Beine bei Druck auf die Zehen, Ab-
wischen von Sduretropfen; er flieht bei starken Reizen und vermeidet Hinder-
nisse auf der Flucht.

Reptilien zeigen nach Grof3hirnwegnahme keine spontane Nahrungs-
aufnahme mehr. Die willklrlichen Bewegungen sind entweder beschréankt,
wie bei der Schildkrdte, oder aufgehoben, wie bei der Eidechse. Wird
GroRBhirn, Zwischen- und Mittelhirn bei Schildkréten exstirpiert, so tritt eine
Ruhelosigkeit ein, die sich in dauernder Bewegung duflert. Die Bewegungen
tragen dabei den Charakter des Schwankenden.

An Vdgeln liegen vielfache Beobachtungen bei Tauben vor. Nach
der Wegnahme beider Hemisphéren verfallen die Tiere in einen schlaf-
artigen Zustand. Sie sitzen mit gestrdubtem Gefieder, geschlossenen Augen
und angezogenem Kopfe regungslos da. Flugreflex, Gehreflex nach Kot-
entleerung (einige Schritte vorwarts) sowie Abwehrreflex sind erhalten.
Nach drei bis vier Tagen zeigen die Tiere Erregungszustdnde, welche sich in
dauerndem Wandern bald im Geh-, bald im Laufschritt duBern. Danach
kommen Schlafperioden. Nachts schléft das Tier. Die Bewegungen werden
durch Gesichtseindriicke ausgeldst, wie man daran erkennt, daR das Tier Hinder-
nisse vermeidet. Beim erzwungenen Fliegen setzt sich die Taube unter richtiger
Distanzbemessung auf eine Stange, ja es gelingt, das Tier von einer Platte auf
eine mehrere Meter entfernte Stange spontan fliegen zu lassen.

Im Gbrigen fehlt dem Tiere jedes Urteil (iber die Natur der es umgebenden
Dinge. Alle Hindernisse werden gleich bewertet, ob sie aus toten Korpern,
aus Tieren gleicher Art oder gar aus feindlichen Tieren bestehen, sie werden
umgangen oder Uberstiegen. Geschlechtliche Erregungserscheinungen zeigen
sich, niemals aber Erkennung des Weibchens oder gar Begattung. Auch die
Pflege der Brut wird nicht mehr ausgeubt.

Nach einigen Wochen gehen die Tiere an Abmagerung zugrunde. Die
Kohlensdureabgabe ist dabei nicht erhdht, wohl aber die Stickstoffausscheidung
auf fast das dreifache.

Bei Eulen und Falken sind die motorischen Stérungen nach GrofRhirn-
ausrottung erheblicher, besonders an den FiRen, die zum Greifen der Beute
dienen. Die Tiere kdnnen aber noch Mause fangen, verzehren sie jedoch nicht.

Bei Sdugetieren liegen Erfahrungen lber die Folgen der Entfernung des
GroBhirns an Kaninchen, Meerschweinchen, Hunden und Affen vor. Bei
allendiesen Tierentritt nach dieser Operation oder nach Durchschneidungder Hirn-
schenkel langdauernde spastische Kontraktion ganz bestimmter Muskelgruppen
ein (decerebrate rigidity). Es wird davon vorwiegend die Streckmuskulatur
befallen, so dalR Opisthotonus, Zuriickbeugung des Nackens, Extension der
Glieder sich zeigt. Die Erscheinungen sind an den hinteren Extremitdten
geringer als an den vorderen. Die Reflexe tragen in dieser Phase tonischen
Charakter. So erfolgt nach Eintauchen eines FuRes in heifles Wasser tonische
Kontraktion der Beugemuskeln. Dieser Zustand verschwindet nach einiger Zeit.

In dieser neuen Phase zeigen Kaninchen normale Haltung, Lokomotion
auf Reize, Putzen der Schnauze. Die Reflexerregbarkeit steigt. Abtragung
auch der Sehhiigel hebt die Koordination der Bewegungen auf; werden auch
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die Corpora quadrigemina reseziert, so tritt eine starke Erhéhung der Reflex-
erregbarkeit ein. Die Tiere uberleben die Operation nicht Gber 12 Stunden.

An drei Hunden ist es gelungen, das Grof3hirn schichtweise abzutragen.
In dem gelungensten Falle war es vollkommen entfernt bis auf Teile beider
Streifen- und Sehhiigel sowie des Unkus beider Temporallappen, deren Reste
atrophisch, braun verférbt und erweicht waren. Das Tier ist 18 Monate nach
dem Eingriff getdtet worden. Aufer dem GrofRhirn war das Zwischenhirn
und links die Vierhlgel zerstort.

Dieser Hund bewegte sich tagstiber rastlos mit ziemlicher Sicherheit, so
Vermochte er eine schiefe Ebene von 20° Neigung emporzusteigen. Auf glattem
Boden glitt er leicht aus, richtete sich aber wieder auf. Nachts schlief er und
erwachte auf Reize. Auf Druckreize reagierte das Tier durch Strampeln.
Knurren, Beien, doch schnappte es gewdhnlich vorbei. Die Verdauung war
Vollkommen normal. Einige Monate nach der Operation stellten sich Ernéh-
rungsstérungen ein. Besonders der Hinterkdrper magerte stark ab. Dadurch
Wurden die.Bewegungen unsicherer, immerhin konnte das Tier noch kurz
Vor seinem Tode sich auf den Hinterbeinen aufrichten. Die Ursache der Er-
nahrungsstérung konnte nicht sicher ermittelt werden (Verkirzung der Schlaf-
dauer, Stoérung der Warmeregulation?). Der Stoffwechsel des Tieres ist nicht
untersucht worden.

Der Tastsinn war herabgesetzt, gegen Anblasen war das Tier unempfindlich;
starkere Tastreize erregten es bis zum Knurren und Beilen. Der Geschmack-
sinn reichte noch hin, um mit Chinin oder Koloquinthen durchtrankte Nahrung
auszuspeien. Geruchsreaktionen lieBen sich selbstverstandlich nicht ausldsen.
VVom Sehapparat war nur die Reaktion der Pupillen auf Licht sowie der Lid-
schluB bei intensiver Beleuchtung zu erhalten.

Anfangs mufite das Tier kinstlich erndhrt werden. Nach 6 Wochen traten
infolge 1&ngeren Hungerns spontan Leck- und Kaubewegungen ein: Vorgehaltene
Milch leckte der Hund aus, Fleisch, das seine Schnauze berihrte, ergriff und
kaute er. Die F&higkeit des Aufsuchens der Nahrung blieb verloren.

Die Intelligenz war gleich Null. Gegen Streicheln, Locken, Erschrecken
War das Tier vollig apathisch. Kein Ausdruck der Freude, keine AuRerungen,
aus denen man auf Gedachtnis oder Uberlegung schlieRen kénnte, wie Erkennen
von Personen, methodisches Ablecken seines Korpers, Benutzen der Vorder-
pfoten zum Festhalten der Nahrung. Noch nach 18 Monaten zeigte der Hund
dieselbe Unlust, wenn er zur Fitterung aus dem Ka&fig geholt wurde wie
kurz nach der Operation.

Bezlglich der Nahrungsaufnahme hat man an Rindern mit zerstortem
Hirn analoge Beobachtungen gemacht wie am Hunde, auch sie fraBen spontan
Gras.
An Affen sind einige Ausrottungen des GroRRhirns bei Macacus rhesus
vorgenommen worden. Die beiden Hemispharen wurden mit einem Zeitinter-
vall von 10 Tagen bis zu 1 Jahr entfernt bis auf geringe Reste. In allen Féllen
hatten Nucleus caudatus, lentiformis und Thalamus sekundér gelitten.

Nach Exstirpation nur einer Hemisphédre sind unmittelbar nach dem
Erwachen aus der Narkose die Erscheinungen nur gering. Der Affe sitzt
aufrecht im Kafig, erndhrt sich spontan, klettert, ja verscheucht mit der Hand

Fliegen vom Kopfe. Dann kommt eine Zeit, in welcher der Affe einen schlaf-
13*
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suchtigen Eindruck macht, indem er mit vorniibergeneigtem Kopfe sitzt oder
auf dem Bauch liegt. Nach einem Monat hat sich das Tier soweit erholt, daR
es sich bei oberflachlicher Betrachtung kaum von einem normalen unterscheidet.
Bei genauer Beobachtung zeigen sich die gekreuzten Extremitdten paretisch,
die vorderen stérker als die hinteren. Auch im Gebiete des Mundfazialis zeigen
sich Paresen. Die Lokomotion ist kaum gestdrt, wohl aber die Einzelbewegungen
besonders der Hand und der Finger. Willkiirbewegungen sind mdglich, be-
sonders wenn die gesunden Glieder Bewegungsbeschrdnkungen erfahren. Die
Reflexe sind normal. Die taktilen Empfindungen sind auf der gekreuzten Seite
herabgesetzt. Schmerz- und Temperaturempfindungen sind erhalten. Licht-
reflex der Pupillen und Augenbewegungen sind normal, es besteht dauernde
Hemianopsie. Hdorstérungen lieen sich nicht nachweisen. Das psychische
Verhalten war normal. Unterschiede zwischen rechter und linker Hemisphére
lieBen sich nicht beobachten.

Ausrottung beider Hemisphdren erzeugte dagegen schwere Stdérungen.
Alle Tiere gingen danach bald zugrunde in 1—26 Tagen. Das Tier, welches
am langsten aushielt, erlag heftigen Durchféllen. Die Bewegungen des Kopfes
und der Augen waren ungehindert, die der Extremitdten geschadigt. Vielfach
wurde dieselbe Bewegung mehr als hundertmal hintereinander gemacht. Auf-
rechtsitzen, Greifen mit den Armen war mdoglich. Taktile und Schallreize
l6sten motorische Aktionen der Skelettmuskeln aus, Lichtreize nur Pupillen-
verengerung. Spontaner Nystagmus. Schreien bei Schmerzreizen zeigte sich,
aber kein Mienenspiel. Der Schluckakt war erhalten. Deutlich war ein Wechsel
zwischen schlafendem und wachendem Zustande.

Auch am Menschen hat man Beobachtungen bei Mangel des GroRhirns
gemacht. Bei einem vierjdhrigen Kinde fehlten die Hemispharen vollkommen,
der Thalamus war bis auf das Ganglion habenulae atrophiert. Ferner fehlten
die Faserziige zum Nucleus ruber, zu den Corpora quadrigemina, zum Stratum
intermedium pedunculi, die Bahnen des Pes pedunculi, endlich die Ziige, welche
an den Briickenganglien enden.

Das Kind ernéhrte sich durch Saugen aus einer Flasche, unternahm aber
niemals eine Bewegung zum Ergreifen der Flasche, zeigte auch keine Spur
von Hunger. Spontanbewegungen fehlten, das Kind &nderte seine Lage nicht,
auch nicht, wenn es sich beschmutzt hatte. An Reizerscheinungen von seiten
der motorischen Sphdren wurden Opisthotonus und andauerndes Schreien
beobachtet. Letzteres konnte durch Reiben des Kopfes oder durch Anpressen
des Kindes an die Mutter aufgehoben werden. Bei Gerduschen schreckte es
zusammen. Bei starker Belichtung wurden die Lider geschlossen. Keine
Zeichen von Sehfdhigkeit zeigten sich. Seelische Tatigkeiten fehlten voll-
kommen.

Wie man sieht, nehmen die Ausfallserscheinungen nach Hirnverlust in
der Wirbeltierreihe mit der Vervollkommnung der Organisation zu, doch reicht
der Rest des Zentralnervensystems aus, um den Organismus am Leben zu er-
halten. Die Folgen der Ausrottung bestehen also darin, dafl die willkirlichen
Handlungen erlgschen, das Individuum wird danach zur Maschine, der jede
Willkir zu fehlen scheint. Deshalb hat man das Grof3hirn auch als Seelen-
organ bezeichnet.
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Il. Die motorischen und sensiblen Rindenfelder des Grof3hirnes.

Es hat sich zeigen lassen, daBR gewisse Teile der GroRRhirnrinde zu der Mus-
kulatur und zu den sensorischen Organen des Korpers in besonders naher
Beziehung stehen, andere Teile der Hirnrinde dagegen nicht. Von den ersteren
hat man Bahnen ausgehen oder in ihnen enden sehen, welche mit den motorischen
oder sensorischen Bahnen der distalen Teile des Zentralnervensystems in nahem
Zusammenhang stehen, man nennt diese Gebiete deshalb Projektionsfelder
oder Stabkranzgebiete. Die Ubrigen Teile aber Binnenfelder oder
AssoziatiQnsgebiete, weil sie die Verknupfungen der Rindenteile unter-
einander vermitteln. Auf diesen Unterschied in den Funktionen der Rinden-
gebiete weist auch die zeitliche Verschiedenheit in der Entwicklung der Mark-
scheiden hin, welche den Nervenverbindungen dieser Gebiete umgelagert sind.

1 Die Projektionsfelder,

a. Die motorischen Rindenfelder.
1. EinfluB auf die quergestreiften Muskeln.

Die nahen Beziehungen gewisser Rindengebiete zur Muskulatur des Kérpers
zeigt sich darin, daR gewisse Teile der Hirnoberflaiche, durch Reize erregt,
Bewegungen in der Muskulatur des Korpers ausldsen, andere ebenso bestimmt
abgrenzbare Gebiete dagegen nicht. Man hat zeigen kénnen, dafl die Ganglien-
zellen der Rinde gereizt werden und nicht die von ihnen ausgehenden Neuriten;
denn die Latenzzeit der Muskelzuckung ist groRer, wenn die graue Substanz
erhalten ist, als wenn nach Abtragung derselben die darunterliegende weille
Substanz gereizt wird. Die auf Reiz Kdrperbewegungen erzeugenden Rinden-
teile nennt man motorische Rindenfelder. Unter normalen Verhdltnissen
flieBen diesen Gebieten die natiirlichen Reize durch afferente Fasern zu, welche
aus der Kdorperfuhlsphére der hinteren Zentralwindung stammen. Man kann
deshalb auch von der hinteren Zentralwindung aus durch Reize motorische
Effekte erzeugen.

Bei Reizung eines motorischen Rindenfeldes tritt die Muskelbewegung
vorwiegend auf der gekreuzten Seite des Korpers ein. Das hat sich bei allen
daraufhin untersuchten Wirbeltieren nachweisen lassen. Es ist nach dem Ver-
lauf der Bahnen auch zu erwarten. Je hdher organisiert das Wirbeltier ist,
um so differenzierter ist der Effekt der Reizung verschiedener Punkte der
motorischen Zone. W&é&hrend beim Hunde groBe Gruppen von Muskeln bei
Reizung eines Punktes in Aktion geraten, ist die Folge beim Menschen und beim
Affen auf wesentlich geringere Gebiete beschrankt. Niemals kann man jedoch
Kontraktion einzelner Muskeln beobachten, sondern stets sind es Bewegungen
von Muskelgruppen, wie sie beim natlrlichen Gebrauch der Muskeln Vorkommen.
Wie hierbei niemals eine gleichzeitige Zusammenziehung wahrer Antagonisten
vorkommt, so auch bei den Muskelzuckungen infolge von Hirnreizung, Ja
man beobachtet Erschlaffung der Antagonisten! Das ist besonders deutlich
an den Augenmuskeln, bei Innenwendung erschlafft der AuBenwender und um-
gekehrt; aber auch andere Muskeln verhalten sich so.

Die motorischen Rindenfelder liegen bei allen S&ugetieren im vorderen
Abschnitte der Rinde. Beim Orang-Utang, Gorilla und Schimpansen ist man
in der Lokalisation im wesentlichen zu demselben Resultat gekommen wie
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vorgenommen hat. Die motorischen Felder liegen hier etwa in der vorderen
Zentralwindung, dem hinteren Teil der Frontalwindungen und dem Lobulus
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paracentralis. In diesem Bereiche liegen die Reizorte fir die seitlichen Be-
wegungen des Kopfes und der Augen im hinteren Teil der zweiten Frontal-
windung, fir die Gesichtsmuskulatur im unteren Teil der vorderen Zentral-
windung, fiir die Muskeln der oberen Extremitdt im mittleren, der unteren
Extremitdt im oberen Teil dieser Windung. Zwischen dem Feld fur untere
und obere Extremitét liegt das fir die Muskulatur des Rumpfes. Der Lobulus
paracentralis scheint oberer und unterer Extremitdt zugeordnet zu sein. In
diesen Feldern sind die Reizpunkte fiir die einzelnen Muskelgruppen durch
unerregbare Gebiete getrennt, wahrend sie schon bei niederen Affen sich viel-
fach uberlagern. Das Gesagte erldutert Abb. 120.

Motil. d. unt. Ext.

Sehsphére
u. occip. Blick-
Zentrum

Riechsphére

Abb. 120 b.

Lokalisation in der Grof3hirnrinde des Menschen.
(Umrif? nach riechsig.)
Lokalisation der Foci in der vorderen Zentralwindung wesentlich nach r. krause.

(Innenflache.)

AuRer von den genannten motorischen Rindenfeldern lassen sich von den
sensorischen motorische Reizeffekte erzielen. So ruft Reizung der Temporal-
windungen Bewegungen des Ohres der Gegenseite hervor; Reizung der Rinde
hinter dem Gyrus angularis erzeugt beim Affen Augenwendung nach der Gegen-
seite, je nach der Lage des Reizpunktes sind die Blicklinien dabei in Primérlage
erhoben oder gesenkt; ferner lassen sich von hier Bewegungen der Augenlider
und der Pupille sowie des Kopfes auslosen. Beim Menschenaffen (Schimpanse)
ist derselbe Effekt von den beiden Lippen der Fissura calcarina zu erreichen.

AuBer diesem okzipitalen Blickzentrum gibt es noch ein prae-
centrales, welches im Frontalhirn liegt. Seine Reizung erzeugt Bewegung
der Augen nach der Gegenseite und Erweiterung der Pupille.
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2. EinfluR auf vegetative Funktionen,
a. Glatte Muskeln.

Bei Reizung der Umgebung des Sulcus cruciatus beim Hunde sind Be-
wegungen des Darmes, der Blase und des Uterus sowie Hemmung der Magen-
bewegung beobachtet. Fir den Detrusor vesicae liegt der Focus in der me-
dialen Partie der hinteren Zentralwindung, fiir den Spbincter mehr lateral.
Nahe dabei sind Foci fur Erektion und Ejakulation. Vom oberen Rande der
vorderen Zentralwindung und vom Lobus paracentralis hat man beim Affen
Kontraktion und Erschlaffung des Sphincter ani und der Vagina erhalten.

3. Driisenabsonderung.

Als Effekt der Rindenreizung ist wiederholt Speichelabsonderung be-
schrieben. Die Angaben (ber den Reizort sind verschieden. Nach Reizung
lateral vom vorderen Abschnitt des Gyrus sigmoideus tritt Magensaftsekretion
beim Hunde ein. Ausrottung des Gebietes soll die Appetitsaftabsonderung
verhindern. Reizung der Mitte der vorderen Zentralwindung soll das Pankreas
zur Sekretion bringen.

y. Atmung.

Von bestimmten Stellen der motorischen Felder hat man Stillstand der
Atmung in Inspirationsstellung, Beschleunigung und Verflachung der Atmung
auslosen kdnnen. Der Focus liegt beim Affen lateral vor dem oberen Ende
des Sulcus praecentralis, medial davon ein Focus fur Vertiefung und Stillstand
in Inspirationsstellung. Auch Schniiffelbewegungen hat man auslésen kdénnen.

<} Zirkulation.
Reizung gewisser Teile der motorischen Region erzeugt Vasokonstriktion
und Vasodilatation.

3. Elektromotorische Reizeffekte.

Bei Reizung der Rinde kann man an Rickenmarksquerschnitten und an
vorderen Wurzeln negative Schwankungen des Demarkationsstromes nach-
weisen. Umgekehrt kann man bei Reizung hinterer Wurzeln negative Schwan-
kung an Stromen der Hirnrinde erzeugen, aber nicht nach Reizung vorderer
(vgl. die Irreziprocitdt der Reflexe S. 159).

4. Bilaterale Wirkungen.

Wenngleich die Effekte einseitiger Hirnrindejireizung vorwiegend in Kon-
traktion der Muskulatur der Gegenseite bestehen, so bleibt der Effekt doch
nicht darauf beschrénkt. Gewisse Bewegungen erscheinen stets bilateral,
wie z. B. die Bewegungen der Augen. Stets kontrahieren sich gleichzeitig
bei linksseitiger Reizung des Rindenfeldes der rechte M. rectus externus und
der linke M. rectus internus. Auch finden dabei die entsprechenden Erschlaf-
fungen der Antagonisten statt. Auch die Gesichtsmuskulatur mit Einschluf}
des Buccinators, die Stimmband- und Zungenmuskulatur reagiert bilateral,
wenn auch auf der Gegenseite starker. Im (brigen gelingen Wirkungen auf
die gleiche Seite nur bei sehr starken Reizen. Die Kontraktionen der gleich-
seitigen Muskeln haben einen tonischen Charakter, ihre Latenzzeit ist groRer.
Das weist darauf hin, daB sie in mittelbarer Abhdngigkeit von dem gereizten
Rindenfeld stehen. An welchem Orte die Reiziibertragung stattfindet, ist
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nicht sicher, jedenfalls nicht im Rindenfeld der Gegenseite, nach dessen Weg-
nahme die gleichseitige Wirkung bestehen bleibt.

5 Rindenepilepsie.

Bei sehr starker und anhaltender Wirkung des Reizes werden allgemeine
Muskelkontraktionen ausgeldst. Sie tragen den Charakter epileptischer Kram-
pfe. Die Muskelkontraktion besteht im Anfang des Anfalles in einem tonischen
Krampf, der in klonischem Krampf abklingt. — Der tonische Krampf ist ein
Tetanus, wahrend dessen der Muskel dauernd verkdrzt ist, wahrend der klo-
nische Krampf ein unvollkommener Tetanus ist, bei welchem die tetanische
Verkirzung nach und nach geringer wird. — Der Ablauf des epileptischen
Anfalles bei Rindenreizung ist ganz charakteristisch. Die Kradmpfe beginnen
auf der gekreuzten Seite in der Muskulatur, welche dem gereizten Rindenfeld
entspricht.  Sie breiten sich auch auf der gekreuzten Seite vom Kopf zum
Schwanz, danach auf der gleichen Seite vom Schwanz zum Kopfe aus, wenn
Hie erste Erregung am Kopfe statthatte. Die Krampfe greifen auch dann auf
die gleiche Seite Uber, wenn das Rindenfeld der Gegenseite ausgerottet ist.
Die Ubertragung muR also nicht unbedingt hier statthaben. Nach Durch-
schneidung des Balkens bleibt der gleichseitige Krampf aus.

6. Bedeutung des Balkens.

Dal die Verkniipfung der beiden Hemisphé&ren auch ohne Balken vorhanden
ist, zeigen die Versuche von Durchtrennung des Balkens von vorn nach hinten,
sowie die Beobachtungen von vollkommenem Balkenmangel. Beides ver-
ursacht keinerlei Stérungen.

Andererseits unterliegt es, wie der eben erwadhnte Versuch beweist, keinem
Zweifel, dafl der Balken Verbindungen fir die beiden Hemisphéaren bildet.
Man kann die Fasern, welche die motorischen Rindenfelder verbinden, im
Balken reizen und dadurch bilaterale Muskelkontraktionen ausldsen. Man
erhélt dabei hinter dem Rostrum beginnend und vor dem Splenium endigend
bei Reizung der Balkenoberflache folgende Effekte: Bewegungen des Kopfes
und der Augen (bei Reizung hinter dem Knie); beider Arme im Schultergelenk
und der oberen Rumpfhélfte; der Unterarme, Hande und Finger; der hinteren
Rumpfhélfte und des Schwanzes; der hinteren Extremitdten. Wird ein mo-
torisches Rindenfeld entfernt, so fallen die ihm entsprechenden Bewegungen
aus. Die motorischen Effekte der Reizung des Balkens sind also von den
Rindenfeldern vermittelt.

7. Folgen der Ausrottung des motorischen Rindenfeldes.

DaR die motorischen Rindenfelder fiir die Bewegungen der Tiere nicht
nnbedingt erforderlich sind, beweisen die oben S. 193ff. geschilderten Ver-
suche der partiellen und totalen Ausschaltung des GroBhirns. Aus ihnen geht
hervor, daB ein Affe noch intendierte Bewegungen mit den Muskeln der linken
Korperhalfte ausfuhren kann, wenn ihm die ganze rechte Hemisphéare fehlt.
Analoge Erscheinungen zeigen sich auch nach partiellen und totalen Ausrot-
tungen des motorischen Rindenfeldes.

Ausrottung eines motorischen Bezirkes beim Hunde erzeugt zunéchst eine
gekreuzte Lahmung, die sich jedoch bis auf eine bleibende geringere Geschick-
lichkeit zurtickbildet.
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Bei einem dressierten Hunde wurden beide motorische Rindenfelder ab-
getragen. Nach Abklingen der L&hmung gelang es, den Hund aufs neue zu
dressieren, also ihn neue Bewegungskomplexe erlernen zu 'lassen. Die Be-
wegungen blieben aber ungeschickter als vorher: sie waren nicht so fein ab-
gestuft und geschahen mit Uberflissigem Aufwand an Kraft. Isolierte Be-
wegungen einzelner Extremitaten, wie ,,Pfote geben®, waren unmdglich. Ana-
loge Erscheinungen sind am Affen beobachtet worden, ebenso am Menschen
nach Lé&sionen der motorischen Rindenfelder. Man kann dieselben Effekte
wie durch Ausrottung auch durch Abklhlung der Rindenfelder erzeugen.

Auf welchen Wegen die willkirliche Aktion der Muskeln nach Ausschaltung
der Rindenfelder restituiert wird, ist dunkel.

Es scheint aber zur Umbildung der Funktion der Zentralorgane gar keiner
Ausrottungen von nervoser Substanz zu bedirfen. Das beweist der Versuch
von Marinae Wenn man bei einem Affen den Rectus medialis oculi und den
Obliquus superior am Bulbus abtrennt, dann die Sehnenreste mit dem nicht-
zugehdrenden Muskel, also Rektusansatz mit Obliquusbauch und umgekehrt
verndht, so vertreten die Muskeln nach wenigen Tagen die Funktion ihrer Vor-
génger vollkommen, ja der neue Innenwender assoziiert seine Kontraktion
mit der des Sphinkter iridis. Analoge Beobachtungen liegen in- grofRer Zahl
vor. Sie beweisen die ungeheure Umbildungsféhigkeit der Zentralorgane.

b. Die sensorischen Rindenfelder.

Wie gewisse Teile der Hirnrinde in besonders naher Beziehung zu den
motorischen Apparaten des Kdorpers stehen, so 4Rt sich zeigen, daR auch die
sensorischen Einrichtungen des Korpers mit gewissen Gebieten der Hirn-
oberflache eine besonders nahe Verknupfung haben.

Diese Regionen bezeichnet man als Sinnesphéren oder sensorische Rinden-
felder. Man unterscheidet eine Fihlsphédre, Sehsphdre, Hoérsphére, Riech-
sphdre, Schmecksphére.

1 Kérperfihlsphare.

Ausrottungen der motorischen Rindenfelder erzeugen sowohl bei Affen
als auch bei Hunden neben der Bewegungsstérung ausgesprochene Schédigungen
der sensorischen Funktionen. So erzeugt z. B. Zerstérung des motorischen
Fazialisgebietes auf der gekreuzten Gesichtsseite Storung in der Wahrnehmung
der Tasteindriicke. Rottet man die ganze motorische Region aus, so treten
analoge Stérungen im ganzen Bereiche des Korpers auf. Auf diesen Stérungen
beruht vermutlich der mangelhaftere Gebrauch der Muskulatur des Hundes
nach Ausrottung der motorischen Sphéare. Ein derartiger Hund merkt nicht,
wenn seine Extremitdt in kaltes Wasser eingetaucht wird oder wenn er mit
den Dorsalseiten der Zehen auftritt. Gleich starke Reize empfindet er aus-
nahmslos zuerst auf der gleichen Seite. Beim Affen ist die Verkniipfung von
motorischer und sensorischer Region nicht so innig. Wahrend das motorische
Feld der vorderen Zentralwindung angehort, liegt die Fiihlsphédre vorwiegend
in der hinteren und nur zu einem kleinen Teil in der vorderen Zentralwindung.
Nach Wegnahme der Rinde der hinteren Zentralwindung zeigt das Tier auf
der gekreuzten Seite starke Verdnderungen in den Bewegungen der Extremi-
tdten. So sind die Bewegungen des Armes ataktisch, fihren gewdhnlich nicht
zu dem intendierten Ziele und werden deshalb von dem Tiere nur im Notfall
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angewendet unter Kontrolle des Auges. Nach Ausrottung beider hinterer
Zentralwindungen treten derartige Stoérungen an beiden Kdérperhalften auf.
Nach klinischen Beobachtungen scheinen auch beim Menschen die vordere
und die hintere Zentralwindung, besonders die letztere und die Parietalwin-
dungen, die sensorischen Felder zu sein. Bei Zerstérung dieser Gegenden sind
Druck- und Temperaturempfindungen herabgesetzt, meistens jedoch nicht
aufgehoben. Der Schmerzsinn leidet kaum merklich, dagegen sind die Lage-
und Bewegungsempfindungen hochgradig gestért. Die Stellung der Glieder
wird nicht erkannt, auch nicht passive Bewegungen derselben.

Mit diesen physiologischen Erfahrungen stimmen auch die anatomischen
Tatsachen (ber die Endigung der afferenten Bahnen in der Hirnrinde gut
uberein.

2. Sehsphére.

Zahlreiche Versuche an Tieren und klinische Beobachtungen an Menschen
haben gezeigt, daB die Rinde des Okzipitallappens in besonders naher Be-
ziehung zum Sehorgan steht. Die Folgen der Ausrottung dieses Gebietes sind
allerdings bei den verschiedenen S&ugetierformen sehr verschieden.

Beim Hunde erzeugt Verlust beider Okzipitallappen Amblyopie. Dal
danach noch Reaktion auf optische Eindriicke besteht, zeigt sich daran, dal
der Hund beim Gehen Hindernisse durch Kontrolle des Auges vermeidet. Bei
einseitiger Ausrottung des Okzipitallappens zeigt das Tier gleichseitige Hemi-
Amblyopie, d. h. es verwertet die Gesichtseindriicke von den Netzhauthdlften
nicht mehr. So frilt es z. B., wenn man den FuRboden mit Wurststicken
bestreut, nach Ausrottung des rechten Okzipitallappens nur die auf der rechten
Seite seines Gesichtsfeldes liegenden Wurststiicke.

Wenn beim Menschen ein Okzipitallappen zugrunde geht, so erblindet
er auf den gleichnamigen Netzhauthalften mit Ausnahme der Maculagegend.
Man bezeichnet diesen Zustand als Hemianopsie. W#éhrend ein Hund nach
gleicher Operation nur die Fahigkeit verliert, die Eindriicke von der einen
Gesichtsfeldhalfte zu verwerten, wird der Mensch in diesem Gesichtsfeldbereich
wirklich blind. Nach beiderseitiger Zerstoérung der Hinterhauptslappen tritt
beim Menschen vollige Erblindung ein. Dieselben Erscheinungen zeigt ein
Affe nach einseitiger oder beiderseitiger operativer Entfernung des Hinterhaupt-
lappens.

Diese Erfahrungen stimmen mit den anatomischen Daten gut Uberein.

Dall die Macula lutea von der Sehstdrung bei einseitiger Ausrottung des
Okzipitallappens nicht mit betroffen wird, ist wohl begreiflich, da von ihr aus
in jeden von beiden Okzipitallappen Nervenfasern einstrahlen..

Der Zustand der Blindheit, welcher durch Ausrottung von Okzipitallappen-
substanz erzeugt wird, unterscheidet sich sehr wesentlich von der Blindheit,
welche durch Schadigung des Augapfels hervorgerufen ist. Ein Augenkranker
empfindet die Licke im Gesichtsfelde, wéhrend der mit Hirndefekt Behaftete
kein Bewultsein des Ausfalls hat.

Es kommt auch vor, dal die Verbindungen vom Okzipitallappen zu
anderen Teilen der Hirnrinde geschadigt sind, wéhrend die ganze Sehstrahlung
bis zur Rinde dieses Lappens intakt ist. In solchem Falle fehlt die psychische
Verwertung der Gesichtseindriicke. Man bezeichnet diesen Zustand als Seelen-
blindheit.  Solche Menschen sind z. B. imstande, Objekte, die vor ihnen
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liegen, zu sehen, auf sie hinzudeuten, aber nicht zu z&hlen, obwohl das Ver-
maogen zu zdhlen an sich nicht geschédigt ist.

Auf die zahlreichen Bestrebungen, rdumliche Beziehungen herzustellen
zwischen der Oberflache der Netzhaut und der Oberflache des Okzipitallappens,
kann hier nur verwiesen werden.

3. Hérsphare.

Uber die zentrale Lokalisation des Gehorsinnes sind die physiologischen
Daten wenig (bereinstimmend. Aus der Anatomie geht hervor, dai3
die Endstrahlung des Gehdrnerven in der Rinde des Schlafenlappens
endet. In Ubereinstimmung damit steht die Angabe, daR beiderseitige Ent-
fernung der Temporallappen vollstdndige Taubheit erzeugt, Ausrottung nur
eines Taubheit auf dem gekreuzten Ohr. Entgegen diesen Beobachtungen
ist festgestellt worden, dal Hunde, die darauf dressiert waren, nur beim Er-
klingen eines bestimmten Tones (FreBton) zu fressen, auch nach Ausrottung
beider Temporallappen auf den Fref3ton reagierten. Ja, man konnte an einem
Hunde nach dieser Operation eine derartige Dressur neu vornehmen. Ahn-
liche Beobachtungen sind auch an Affen gemacht worden. Bei einem Affen
stellte sich nach Ausrottung beider Temporallappen Hérvermdgen und In-
tellekt nach einiger Zeit vollkommen wieder her.

Beim Menschen hat man Taubheit beobachtet, wenn die beiden Quer-
windungen des Temporallappens in der Tiefe der Fossa Sylvii zerstért waren.

4. Riechsphare.
Die physiologischen Daten daruber sind auBerordentlich gering. Es
wird angegeben, daB bei Zerstérung des Gyrus uncinatus und Hippocampi
Anosmie der gleichen Seite bestand.

5. Schmecksphare.

Auch hier liegen nur wenig Beobachtungen vor. Von einzelnen Autoren
wird der vordere Pol des Temporallappens, von den meisten der Gyrus Hippo-
campi und der hintere Abschnitt des Gyrus fornicatus als Schmecksphére an-
gesehen.

2. Sensorische und motorische Funktion hodherer Ordnung.
Assoziationszentren.

Uberblickt man die Rindenbezirke, in welchen Stabkranzfasern enden,
so wird man finden, daR nur von diesen gezeigt werden konnte, dal sie in
besonders naher Verbindung zu sensiblen und motorischen Organen des Kérpers
stehen. Es bleibt aber noch ein betrachtliches Stick Hirnrindenflache dbrig,
von dem man lange Zeit angenommen hat, es sei ohne Stabkranzverbindungen.
Diese Rindenteile senden Fasern aus und empfangen solche teils von Stab-
kranzendgebieten, teils von anderen stabkranzfreien Gegenden beider Hemi-
spharen. Man bezeichnet diese Bezirke als Assoziationszentren und unter-
scheidet drei: Einen frontalen, einen parietotemporalen und einen insuléren
Bezirk. Sie machen etwa zwei Drittel der Gesamtoberfliche des Gehirns aus.
Ihnen schreibt man als Hauptleistung die assoziative Verbindung der Sinnes-
eindriicke untereinander und der aus ihnen flieRenden motorischen Erregun-
gen zu.
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Durch Lasionen im Bereiche dieser Gebiete ist beispielsweise der oben er-
klarte Zustand der Seelenblindheit zu erkldren. Bei dieser Erscheinung finden
sich die Lé&sionen im Bereiche des hinteren Assoziationszentrums.

Die Erfahrung tiber die Bedeutung der assoziativen Gebiete sind vorwiegend
klinischen Ursprungs. Einiges davon soll im folgenden behandelt werden.

a. Allgemeines.

Die im vorstehenden besprochenen Funktionen der Hirnrinde bestehen
in der Auslésung von Bewegungen einzelner Muskelgruppen und in der Auf-
nahme einzelner sensorischer Eindriicke. Sinneswahrnehmungen setzen sich
aus einer Reihe von Einzelempfindungen zusammen, welche zusammengefalit
den Inhalt der Sinneswahrnehmung ausmachen. Fir eine derartige Wahr-
nehmung pragt sich vielfach ein Erinnerungsbild ein. Wir kénnen danach die
psychische Téatigkeit auf sensorischem Gebiete in drei Teile auflésen, am besten
an der Hand eines Beispieles. Das optische Bild eines Gemaldes auf der Netz-
haut erzeugt durch getrennte Erregung der Netzhautelemente eine Reihe von
Gesichtsempfindungen, welche durch die nervésen Leitungen zur Sehsphére
vermittelt werden. Die Summe der Einzeleindriicke wird zur Erkennung des
Gesamtbildes verschmolzen. In diesem Wahrnehmungsakt liegt eine Zusam-
menfassung von Einzelakten, also eine Tatigkeit hoherer Ordnung. Endlich
vermag diese Wahrnehmung ein Erinnerungsbild zuriickzulassen.

Klinische Erfahrungen Ulber psychische Defekte haben dazu gefiihrt, fur
diese drei Leistungen der Psyche besondere Apparate im Hirn anzunehmen
und sie an gewisse Rindenpartien zu knlpfen. Man bezeichnet den Ort, an
welchen das Empfinden geknupft ist, als primares, den Ort des Erkennens
und Verstehens als sekundares, den Ort des Gedachtnisses als tertidres Zentrum.
Die Zentren werden auch als sensorisches Zentrum (priméres), gnostisches
oder Perzeptionszentrum (sekundéres), mnestisches sensorisches Zentrum
(tertidres) charakterisiert.

Auch auf motorischem Gebiete ist eine derartige Teilung vorgenommen,
hier entsprechen die Zentren 1 dem Bewegungsantrieb flr gewisse Muskeln,
2. den einzelnen komplizierten Bewegungsformen oder Handlungen (Be-
wegungsbild), 3. dem Gedé&chtnis flr die einzelnen Handlungen oder Bewegungs-
bilder. Man bezeichnet sie daher als motorisches Zentrum (priméres), Aktions-
zentrum (sekundéres) und als mnestisch motorisches Zentrum (tertidres).

Die Annahme derartiger Zentren vereinfacht die Betrachtungsweise
auBerordentlich. Dal wirklich préformierte Gebiete im Hirn vorhanden sind,
welche die hoheren psychischen Tatigkeiten vermitteln, ist nicht bewiesen.
Aus Beobachtungen geht hervor, daBB im Zentralorgan eine feste Verkettung
sich ausbilden kann, daR aber nach deren Zerstérung neue Verkettungen ent-
stehen kdnnen. So erzeugt Verlust eines bestimmten Teiles der linken Hemi-
sphdre Unvermdgen zu sprechen. Die alte F&higkeit der Sprache kann sich
wiederherstellen, indem ein Teil der rechten Hemisphére die Funktion Uber-
nimmt. Ob die Defekte der héheren psychischen Funktion auf einer Ld&sion
hoéherer Zentren im anatomischen Sinne oder auf einer Schadigung von Ver-
bindungsleitungen zwischen verschiedenen Sinnessphéren beruht, bleibe dahin-
gestellt. Beide Anschauungen haben ihre Vertreter.

Die oben definierten sekundaren und tertidren Zentren haben keine direkte
Verbindung mit den peripheren sensorischen und motorischen Organen. Sekun-
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dére Zentren sind miteinander und mit tertidren Zentren, ebenso tertidre
untereinander verbunden zu denken.

Welche Defekte bei dem Verluste der einzelnen Zentren entstehen, lehrt
das folgende Schema aus Nagels Handbuch der Physiologie.

Hohere Zentren.

Schema °).
= 1 ' —+J
Sensorisch Motorisch
Bezeichnung  Bezeichnung
Bezeichnung der der Bezeichnung
der Nervenzentren Ausfalls- Ausfalls- der Nervenz&itren
erscheinungen erscheiwungen
Tertidres Sensorische Motorische Tertiares
oder mnestisches O Amnesie Amnesie oder mnestisches
sensorisches oder oder motorisches Zentrum
Zentrum Gedéchtnis- Gedéchtnis- (Gedachtnisbildzentrum)
(Gedachtnisbild- lahmung lahmung
Zentrum)
Binnenfasern Binnenfasern
Sekundéres Agnosie Apraxie Sekundaéres
odergnostisches oder Seelen- oder Seelen- motorisches oder
sensorisches oder lahmung Aktionszentrum
Zentrum Verstandnis- (Bewegungsbildzentrum)
(Sinnesbildzentrum) lahmung
Binnenfasem Binnenfasern
Primares Sinnes- Intentions- \ Primaéres
sensorisches lahmung labmung motorisches Zentrum
Zentrum oder sensor.  oder motor. (Bewegungssphare)
(8innessphare) Rinden- Rinden-
. lahmun léahmung « .
Sensorischer 9 9 Motorischer Stabkranz
Stabkranz
Subcort. Ganglien W Ganglionére  Ganglionare Subcort. Ganglien
sensorische motorische
Lahmung Lahmung
Sens. Endkem ® Nucleare Nucleare A”™A Bulbo-spinaler
sensorische motorische motorischer Kern
Lahmung Lahmung
Periph. Neuron Periph. Neuron
-

Aufnahmeorgan t Erfolgsorgan
(ev. Sinnesepithel)

*) Die schematische Verbindung des primaren und des tertiaren Zentrums
durch Vermittelung des sekundaren moége nicht den Anschein erwecken, da da-
neben eine direkte Verbindung zwischen dem priméaren und dem tertidren Zentrum
ausgeschlossen sei.

Die obigen Ausfiihrungen werden durch das folgende Beispiel Gestalt ge-

winnen.
b. Analyse und Lokalisation der Sprachfunktion.

Seit langer Zeit ist bekannt, daf infolge von Gehirnerkrankung Verlust
des willkdrlichen Sprechens eintreten kann, wéhrend das Verstdndnis der
Sprache unberlhrt bleibt. Dieser Verlust des willkurlichen Sprechens tritt
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"bei Rechtshdandern regelmé&Big ein, wenn der zwischen dem linken Ramus
ascend. fissurae Sylvii und dem Sulcus praecentralis gelegene Rindenteil zer-
stort ist. Bei Linkshandern wirkt die Verletzung desselben Ortes der Gegen-

Abb. 121.
Schema der Laut- und Schriftsprache. B = Begriffszentrum, M = motorisches Sprach-
zentrum (Broca),- A = sensorisches Sprachzentrum (Wernicke), 0 = optisches Buchstaben-
zentrum, m = motorisches Zentrum (Gesichts-, Zungen- und Kehlkopfmuskulatur),
a = Horzentrum, o = Sehzentrum, H = motorisches Zentrum der Hand, ml m2 und
h1l h2 = corticomuskuldare Bahnen fiir Sprechen und Schreiben, al a2 = Hoérbahn,
0l 02 = Sehbahn. (Nach viliger.)

seite analog. Man bezeichnet diese Erkrankung als kortikale motorische
Aphasie. Die Muskeln, welche die Sprache erzeugen, sind dabei intakt, zum
Atmen, Schlucken und Kauen, zum Mienenspiel, ja zum Singen und Pfeifen
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vollkommen geschickt. Hieraus geht hervor, dal ein Zentrum hoherer Ord-
nung beschadigt ist, man nennt dieses das motorische Sprachzentrum oder
Wortbewegungsbildzentrum, auch seinem Entdecker zu Ehren das Brocasche
Zentrum. Es stellt im Sinne der oben entwickelten Nomenklatur ein sekundares
Zentrum dar.

Eine andere Form von Sprachstérung besteht in Aufhebung des spontanen
Sprechens, wéhrend das Nachsprechen erhalten ist, ebenso das Sprachver-
stdndnis. Man nimmt an, daf hierbei ein mnestisch-motorisches Zentrum
verletzt ist, ndmlich die Stétte des Ged&chtnisses fiir die Wortbewegungs-
bilder. Die Lage dieses tertidren Zentrums ist unsicher. Man bezeichnet
diese Erkrankung als mnestisch-motorische Aphasie.

Eine weitere Form von Sprachstérung besteht darin, dall das Vermdégen
des willkirlichen Sprechens zwar vollkommen unversehrt, dagegen das Ver-
stdndnis der Sprache, also auch das Nachsprechen, aufgehoben ist. Diese
Erkrankung bezeichnet man als Worttaubheit oder als kortikale sensorische
Aphasie. Hier handelt es sich also um eine Form der Seelentaubheit, ndmlich
um Ladhmung des Horverstdndnisses. Diese Erscheinungen zeigen sich jedes-
mal, wenn auf der linken Seite die hintere Hélfte der ersten Schl&afenwindung
in ihrer freiliegenden Konvexitat zerstort ist. Dieses Rindenfeld bezeichnet
man als sensorisches oder akustisches Sprachzentrum oder als Wortklangbild-
zentrum oder endlich nach seinem Entdecker als TFermc&esches Zentrum.

Endlich hat man noch eine Form der Sprachstérung beobachtet, bei
welcher der Erkrankte das verlangte Wort, z. B. die Bezeichnung eines Gegen-
standes nicht hervorzubringen vermag, obwohl er es aussprechen kann, wenn
er es hort. Man bezeichnet diese Erkrankung als akustische Wortvergessenheit
oder Amnesie fur Wortklangbilder. Das Zentrum fur das Wortgedéchtnis
darf man in der Gegend des Gyrus angularis annehmen.

Fir das Zustandekommen der Sprachfunktion hat man sich Verbindungen
der Zentren untereinander vorzustellen. Die Abb. 121 moége dies erldutern.

¢. Analyse und Lokalisation der Schreib- und Lesefunktion.

Die Fahigkeit des Lesens und Schreibens steht in engem Zusammenhang
mit der Sprachfunktion und ist gewohnlich bei Erkrankung der Sprachzentren
mitgeschadigt; es kommen aber auch selbstdndige Stérungen des Lesens und
Schreibens vor, die man Alexie und Agraphie nennt. Man denkt sich die zen-
tralen Anordnungen folgendermalien: der kortikalen Sehsphére, welche das
primére Sehzentrum darstellt, ist ein Lesezentrum oder Schriftbildzentrum
Ubergeordnet. Diesem sekunddren Zentrum hat man sich ein Ged&chtnis-
zentrum (bergeordnet zu denken. Das Lesezentrum wird links zwischen die
Gegend der Fissura calcarina und den Gyrus angularis verlegt. Das Gedachtnis-
zentrum in die oberen Teile des linken Gyrus angularis.

Fir den motorischen Teil des Schreibens denkt man sich den priméren
Arm- oder Fingerzentren der vorderen Zentralwindung ein besonderes motori-
sches Schreibzentrum ubergeordnet, diesem ein Geddchtniszentrum fiir Schreib-
bewegungen. Das Zentrum fur die Schreibbewegungsbilder des Armes wird
in den Full der linken zweiten Stirnwindung verlegt. Wie bei den zentralen
Sprachapparaten hat man sich auch bei dem vorgenannten Zentrum des Lesens
und Schreibens Verbindungen zwischen sensorischen und motorischen Zentren
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zu denken. Né&her kann auf die Vorstellungen, welche man sich von diesen
Verknlipfungen gemacht hat, nicht eingegangen werden.
Uber die Erscheinungen der sogenannten Seelenblindheit s. S. 203.

d. Beziehungen bestimmter Gehirnteile zur Intelligenz.

Klinische Erfahrungen haben gelehrt, dalR der Intellekt so gut wie regel-
maRig auf das schwerste leidet, wenn das Stirnhirn in ausgedehnterem Mafe
erkrankt ist. Man hat daher angenommen, daf} dieser Hirnteil fur die Intelli-
genz ganz besonders bedeutsam sei. Hierflr scheinen auch Beobachtungen
an den Gehirnen hervorragender Gelehrter zu sprechen, bei denen die Ober-
flachenentwicklung an diesem Hirnteil besonders ausgebildet war, was an dem
auBerordentlichen Windungsreichtum erkannt werden konnte.

Auch Verletzungen des Scheitelhirns haben haufig psychische Stérungen
im Gefolge.

An den Gehirnen bedeutender Ménner hat man ferner besonders starke
Entwicklung der parietalen Assoziationszentren beobachtet. Am Gehirn von
Helmholtz waren sdmtliche Assoziationszentren besonders entwickelt.

Eine so strenge Lokalisation der Hirnleistungen findet aber in den Ergeb-
nissen der neueren Hirnforschung keine Stiitze. Wiederholt ist darauf hin-
gewiesen worden, daR die Verknupfung gewisser Hirnteile mit der Korper-
peripherie nicht von vornherein gegeben ist, sondern daf die Mdglichkeit einer
Umbildung in reichem MaRe besteht. Speziell die psychischen Leistungen
streng zu lokalisieren, scheint nicht erlaubt; denn von den Ganglienzellenschich-
ten der menschlichen Hirnrinde steht nur ein Teil in Verbindung mit nervdsen
Elementen, die zur Peripherie Beziehungen haben. Die (brigen Schichten
entbehren dieses Zusammenhanges. Man neigt daher zu der Meinung, diesen
die hochsten Leistungen des Hirnes zuzuschreiben. Da sie sich in der ganzen
Hirnrinde finden, wiirde vom Standpunkte dieser Anschauung aus eine
Lokalisation psychischer Leistungen nicht mdglich sein.l

I1l. Der Schlaf.

In regelmaBigen Zwischenrdumen, beim Menschen in der Regel einmal
im Verlaufe von 24 Stunden, werden die psychischen Tétigkeiten fiir langere
Zeit durch den Schlaf unterbrochen. Das Einschlafen und das Erwachen
geschieht meistens nicht plétzlich, sondern nach kurzen Ubergéngen, wihrend
deren die Sinnestatigkeit zu erschlaffen beginnt. Danach ist das BewuBtsein
vollig aufgehoben, die automatischen und reflektorischen Tatigkeiten bleiben
dagegen bestehen.

Die Skelettmuskeln sind in Ruhe mit Ausnahme der Atemmuskulatur
und der Sphinkteren des Anus und der Harnblase. Die GefaRe sind weit,
daher ist die Haut gerdtet und warm. Die Pupillen sind eng, die Lider ge-
schlossen, der Bulbus nach innen und oben gedreht. Puls und Atmung ge-
schehen langsamer, die Inspiration ist im Verhéltnis zur Ausatmung verkiirzt,
die Rippenatmung dominiert.

Die Tiefe des Schlafes nimmt vom Augenblicke des Einschlafens schnell,
dann langsam zu, bis zum Ende der ersten oder zweiten Stunde, dann zuerst
schnell,.weiter langsam ab bis zum Erwachen. Man mif3t die Tiefe an der
Intensitat der Reize, die zum Aufwachen nétig sind.

WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 14
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Der Schlaf erzeugt Kraftgefiihl, Sinne und Muskeln erholen sich.

Psychische Tétigkeiten wéhrend des Schlafes nennt man Trdume, sie
treten meist beim Erwachen auf oder bei Abnahme der Tiefe des Schlafes,
im sogenannten Halbschlaf. Wahrend dieses kénnen auch Bewegungen ein-
treten: Somnambulismus. Auf andere dem Schlaf verwandte Zustdnde (Hypno-
tismus) kann hier nicht eingegangen werden.

IV. Zeitbedarf der psychischen Funktion.

Wie die Ubertragung der sensiblen Erregung auf die motorische Sphire
beim Reflex Zeit erfordert (siehe S. 156), so wird auch fir die Umwandlung
eines Reizes in einen Willkiirakt Zeit verbraucht. Diese Zeit nennt man Re-
aktionszeit. Man versteht darunter das Zeitintervall, welches zwischen einem
sensiblen Reiz und der darauf erfolgenden Bewegungsreaktion erfolgt.

DaR es eine Reaktionszeit gibt, ist zuerst von Astronomen bemerkt
worden, welche bei der Bestimmung der Durchgangszeiten eines Sternes durch
den Meridian fanden, dal die Angaben zweier Beobachter um eine konstante
ZeitgroRe differieren (die ,,personliche Gleichung“). Diese Beobachtung ist
dann durch objektive Hilfsmittel fiir Reize jeder Art verifiziert.

An der Reaktionszeit hat man folgende Komponenten zu unterscheiden:
1 Die Zeit, welche der Reiz auf das Sinnesorgan einwirken muf3, damit er tber-
haupt wahrgenommen werde: Prdsentationszeit. 2. Die Zeit bis zum Bewuft-
werden der Empfindung: Wahrnehmungs- oder Perzeptionszeit. 3. Die Zeit
bis zur Erkennung der Empfindungsqualitdt (Tonhthe, Farbe, Form): Apper-
zeptionszeit. Diese Zeiten bilden den sensorischen Anteil der Reaktionszeit.
Dazu kommt der muskulére Anteil.

Messungen der Reaktionszeit liegen in Hulle und Fulle vor. Die Zeiten
betragen etwa 0,150—0,225 Sekunden flr optische Reize, 0,122—0,182 fir
akustische, 0,089—0,188 fur taktile. Die Messungen fir Geschmacksreize
und Geruchsreize haben wenig Bedeutung, weil die schmeckenden und riechen-
den Stoffe erst in den Flussigkeitsiiberziigen der betreffenden Schleimhé&ute
sich aufldsen missen.

Die Resultate der Messungen fallen sehr verschieden aus, je nach dem
Grade der Aufmerksamkeit, nach der Wahl der reaktiven Bewegung und nach
der Art der Aufgabe sowie nach dem Orte des Reizes.

G. Das autonome Nervensystem.

Die Funktion der bisher besprochenen peripheren Nerven besteht darin,
dal sie entweder dem Zentralorgan Reize zuleiten, welche zu bewuRten Emp-
findungen werden konnen, oder daR sie Willensimpulse in Bewegungen um-
zusetzen vermogen. In beiden Féllen kann das BewuBtsein an dem Prozel
beteiligt werden.

AuBer diesem Nervensystem gibt es im Organismus ein zweites, welches
dem BewuRtsein entzogen ist. Man hat es daher das autonome Nervensystem
genannt. Da seine Wirkung auf die Eingeweide besonders in die Augen féllt,
wird es auch als viszerales Nervensystem bezeichnet.

Die Nervenfasern dieses Systemes entspringen samtlich aus dem Zentral-
nervensystem und passieren auf ihrem Wege zu den Erfolgsorganen die Gang-
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lienzelle eines peripheren Ganglions. Man bezeichnet daher die Fasern vom
Zentralorgan bis zum Ganglion als prégangliondre, die Fasern vom Ganglion
bis zum Erfolgsorgan als postgangliondre Fasern. Die Bedeutung der ein-
geschalteten Ganglienzelle geht daraus hervor, dafl die Leitung in ihr durch
Nikotin unterbrochen wird, die Nervenleitung dagegen nicht.

Der Ursprung der Nerven des autonomen Systems (vgl. die Tafel) geschieht
nicht aus dem ganzen Zentralnervensystem, sondern aus drei Abschnitten:
1. aus dem Mittel- und Hinterhirn; 2. aus dem Ruckenmark vom ersten Tho-
rakal— bis zum vierten Lumbalnerven; 3. aus dem Sakralmark. Man unter-
scheidet daher ein kraniales, ein sympathisches und ein sakrales autonomes
System.

Von den Versorgungsgebieten der drei Systeme dominiert das sympathische.
Im Gegensatz dazu hat man das kraniale und sakrale als parasympathisches
System bezeichnet. Das Innervationsgebiet des Parasympathikus erhdlt zu-
gleich auch Fasern aus dem Sympathikus.

AusschlieBlich vom Sympathikus werden innerviert die Schweilidriisen,
die glatten Muskeln der Haut und ein Teil der Blutgeféde der Eingeweide.
Alle Ubrigen vegetativen Organe haben eine doppelte autonome Innervation.
Dabei hat sich ergeben, dall die Nerven des kranialen und sakralen Systems
einerseits und die sympathischen Nerven andererseits antagonistisch wirken.
Der Antagonismus zeigt sich darin, dal Reizung des einen entgegengesetzt
wirkt wie Reizung des zweiten. Dieser Antagonismus ist aber nicht immer
deutlich ausgesprochen.

]. Das kraniale autonome System. Die Fasern entspringen teils aus dem
Mittelhirn, von hier verlaufen die prdgangliondren Fasern im Okulomotorius
zum Ziliarganglion. Die postgangliondren Fasern ziehen von hier zum Sphinc-
ter iridis, zum Ziliarmuskel auf der Bahn der N. ciliares hreves. Sie erregen
diese Muskeln. Das Kopfmark verlassen autonome Fasern mit dem N. inter-
medius, Glossopharyngeus- und Vaguswurzeln. Die prdgangliondren Fasern
enden teils an den Ganglien dieser Nerven (Ganglion sphenopalatinum, oticum,
submaxillare, sublinguale), zum grofRen Teil aber an Ganglien der Organe.
Die postgangliondren Fasern enden in den Organen. Sie wirken hemmend auf
den Herzschlag, erzeugen Gefédllerweiterung der Schleimhdute des Kopfes.
Ferner bestehen sie aus Forderungs- und Hemmungsfasern fiir den motorischen
Apparat des Darmes, fir die Muskeln der Trachea und der Bronchien, aus
sekretorischen Fasern fur Magen, Leber und Pankreas.

2. Das sakrale autonome System entspringt mit prégangliondren Fasern
durch die ersten Sakralnerven. Sie gelangen zum Plexus hypogastricus, die
postgangliondren Fasern liegen im N. pelvicus. Sie innervieren fordernd die
glatten Muskeln des Colon descendens, des Rektums und des Anus sowie der
Harnblase. Hemmend wirken sie auf die glatten Muskeln des Anus, der Harn-
réhre, der &ufReren Genitalien. Endlich erzeugen sie Erweiterung der GeféaRe
des Rektums, Anus, der &uBeren Genitalien.

3. Der sympathische Teil des autonomen Systems entspringt aus dem
Rickenmark durch die vorderen Wurzeln des ersten Thorakal- bis vierten
Lumbalnerven. Sie gelangen durch den weien Ramus communicans in den
Grenzstrang des Sympathikus. In den Ganglien desselben entspringt ein Teil
der postgangliondaren Nerven, die zu den Erfolgsorganen ziehen, z. T. durch
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den grauen R. connnunicans. Ein Teil der Fasern passiert den Grenzstrdng
und gelangt zu einem oder nach Teilung zu mehreren sympathischen Ganglien
der Peripherie.

Der Halsteil des Sympathikus innerviert vom Ganglion cerv. sup. aus
die glatten Muskeln der Orbita: Dilatator pupillae, M. tarsalis, M. orbitalis,
bei Tieren den Muskel der Nickhaut, ferner die Blutgefdle des Kopfes; die
Speicheldrisen und die Muskeln der Haare. Reizung des Sympathikus am
Hals erzeugt daher: Erweiterung der Pupille und der Lidspalte, Vorwarts-
bewegung des Augapfels, Zuruckziehung der Nickhaut, Blasse und Kihle
der entsprechenden Gesichtshélfte. Durchschneidung erzeugt beim Menschen
den sogenannten Hornerschen Symptomenkomplex, die Folge des Nachlasses
der tonischen Innervation: Verengerung der Pupille und der Lidspalte, Zurlck-
sinken des Augapfels, vermehrte Rote und Warme der entsprechenden Ge-
sichtshélfte.

Der Brust- und Bauchteil des Sympathikus innerviert, wie schon gesagt,
die glatte Muskulatur der GefalRe und Haare der Haut sowie die Schweil3-
driisen, ferner die GefaBe des Rumpfes und der Extremitdten. Endlich ent-
halt er beschleunigend auf den Herzschlag wirkende Fasern, Accelerans, und
vasomotorische sowie motorische Fasern fiir die Muskulatur und die Driisen
des Verdauungskanals und des Urogenitalapparates. Die Nerven zu den
GefdRen der Baucheingeweide verlaufen im Splanchnikus. Seine Reizung er-
zeugt Kontraktion der DarmgefaRe, daher Blutdrucksteigerung, Durchschnei-
dung wirkt umgekehrt.

Wie in der Funktion, so zeigt sich auch im Verhalten gegen Chemikalien
ein Unterschied zwischen Sympathikus und Parasympathikus. Das sympathi-
sche autonome System (mit Ausnahme der SchweiRdriisen) wird von Adrenalin
und Cholin erregt, dagegen nicht von Pilokarpin und Atropin. Diese Stoffe
wirken auf das kraniale und sakrale autonome System ein, das Pilokarpin er-
regend, das Atropin I&hmend.

Uber die afferenten Fasern des autonomen Systems sind die Kenntnisse
gering.



VL. Kapitel.
Physiologie der Sinnesorgane

A. Allgemeines.

Die Vorgange in der Auflenwelt wirken auf unser Bewuftsein mittels der
Sinnesorgane. Diese sind Transformatoren, welche auf bestimmte Energie-
formen abgestimmt sind. So verwandelt das Sehorgan die Lichtbewegung,
und nur die Lichtbewegung, in chemische Prozesse, welche den Sehnerven in
Tétigkeit bringen. In &hnlicher Weise wirkt die Schallbewegung auf das
Hdérorgan, der Druck auf die Tastorgane, Wéarme und Kalte auf ihre Sinnes-
organe, schmeckende und riechende Stoffe auf Geschmacks- und Geruchs-
organ. In allen diesen Organen werden Bewegungen erzeugt, welche zur
Erregung der betreffenden Sinnesnerven fiihren.

Der Enderfolg dieser Prozesse ist eine Empfindung. Es wére nach dem
Gesagten ganz verfehlt, sich vorzustellen, daB unser Bewuftsein in unmittel-
barer Verbindung mit dem Sinnesorgan stande, etwa gleich einer photographi-
schen Platte, welche das im Raum schwebende Bild eines Objektes aufnimmt.
Vielmehr hat die Empfindung mit dem Vorgang, welcher das Sinnesorgan
erregt, nichts Unmittelbares zu tun. Sie liegt am Ende einer Kette von Pro-
zessen, deren erster die Wirkung des Reizes auf das Sinnesorgan ist. So wirkt
z. B. das Licht auf das Sinnesepithel der Netzhaut, in welchem es chemische
Vorgénge erzeugt. Diese Prozesse haben weitere in der Netzhaut zur Folge,
welche schlieBlich zur Erregung des Sehnerven fiihren. Die Nervenerregung
setzt zentrale Zellen in Tatigkeit; aus dieser geht dann schlieflich die Emp-
findung hervor. Eine unmittelbare Beziehung zwischen der Empfindung und
dem Vorgénge im Sinnesorgan, der ihre letzte Ursache ist, besteht also nicht.
Die Empfindung wird stets dieselbe sein miissen, wenn der ProzeR im Zentral-
organ, welcher sie erzeugt, der gleiche ist, ganz gleichgiltig, durch welche
Kréafte er zustandekommt." So muf jeder Vorgang, der den Sehnerven erregt,
zu einer Lichtempfindung fiihren, jede Erregung des Hornerven zu einer Hor-
empfindung. Die Art der Empfindung héngt also nicht von den Eigenschaften
des Sinnesorganes ab, sondern von denjenigen der Endstation der Sinnesnerven
im Gehirn. Da nun jede Erregung eines Sinnesnerven immer dieselbe Endstation
in Téatigkeit setzt, so ist der Effekt der Reizung jedes Sinnesnerven streng
spezifisch. Man spricht daher von der spezifischen Energie der Sinnes-
nerven.
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Auf welche Weise aus dem materiellen VVorgang der Nervenzellenerregung
der immaterielle BewuRtseinsvorgang resultiert, ist eine Frage, welche voll-
kommen unlésbar ist.

Mag man vom Zusammenhang des Geistigen und Korperlichen denken,
was man will, die Empfindung ist ein immaterieller Vorgang. Selbst wenn sich
nachweisen lieBe, daB eine bestimmte Molekularbewegung im Gehirn mit
einer bestimmten Empfindung verknulpft sei oder umgekehrt, so bleiben doch
Bewegung und Empfindung immer verschiedene Seiten derselben Sache, mégen
sie auch, wie Fechner sagt, so unzertrennlich voneinander sein, wie die konvexe
und konkave Seite einer Kreislinie. Die mechanische Forschung kann niemals
weiter Vordringen als bis zu jener Molekularbewegung im Hirn, die man als
psychophysische bezeichnet hat. Wird diese Grenze Uberschritten, so gelangt
man auf ein neues, das psychische Gebiet. Von diesem Gebiete aus betrachtet
ist die Empfindung kein verwickelter Bewegungsvorgang, sondern eine ein-
fache Tatsache.

Auch wenn man zeigen kdnnte, dal mit einer ganz bestimmten Bewegungs-
form der Hirnmolekile die Sehempfindung, einer zweiten andersartigen Be-
wegungsform der Hirnmolekiile die Schallempfindung verquickt sei, so ware
damit fur die Erkldrung der Verschiedenheit der Empfindungen gar nichts
gewonnen; denn die Erfahrung hat jeden gelehrt, daR der Seelenzustand der
Lichtempfindung und der Schallempfindung keinerlei Vergleich gestattet,
wie es der Unterschied mechanischer Bewegungsformen tut. Die notwendige
Verkniipfung bestimmter Bewegungen mit bestimmten Empfindungsarten
muf} daher etwas urspringlich Gegebenes sein und kann nur als Tatsache
in der Erfahrung erkannt und nicht aus einfacheren Grundsétzen abgeleitet
werden. Die Empfindung ist daher in ihrer Modifikation ein Urph&nomen.

Aus dem Gesagten geht hervor, daR die Sinnesempfindung lediglich ein
Zeichen des Vorganges sein kann, welcher das Sinnesorgan erregt. Dieses
Zeichen wirde bedeutungslos sein, wenn ein und dasselbe Sinnesorgan durch
verschiedene Reize erregt werden kdnnte, etwa wie eine Nervenfaser durch
Elektrizitat, durch Druck und andere Reize erregt werden kann. Die Sinnes-
organe sind so eingerichtet, daR jedes nur fir eine Art von Reizen anspricht.
Wie ein Resonator nur fiir Tdne einer bestimmten Hohe anspricht, so reagieren
die verschiedenen Sinnesorgane jedes auf sein spezifisches Reizmittel. Wenn
so bestimmte Vorgange in der AuBenwelt immer dieselbe Empfindung erzeugen,
so gerét das Zeichen in strenge Abhédngigkeit von seinem Erreger und aus der
Vielheit der Zeichen gewinnt das BewuBtsein eine Vorstellung von den ver-
schiedenen Vorgéangen in der AuRenwelt.

Die fur jedes Sinnesorgan charakteristische Empfindungsart nennt man
die Modalitdt der Empfindung. Es gibt also so viele Modalitaten, wie
es Sinnesorgane gibt. Zwischen den Modalitdten der Empfindung gibt es
keine Verwandschaften. Licht, Schall, Druck, Wéarme, Kalte, Geschmack,
Geruch sind miteinander nicht vergleichbar.

Dagegen ist im Bereiche derselben Modalitat der Empfindung eine Ver-
wandtschaft der Empfindungsformen gegeben. Die verschiedenen Licht-
empfindungen sind einander verwandt. Man bezeichnet die Vielheit der Emp-
findungen im Bereiche ein und derselben Modalitdt als Qualitdten der
Sinnesempfindung.
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Die Grenze zwischen Modalitat und Qualitat ist nicht immer ohne weiteres
gegeben. Es gibt Autoren, welche die Qualitdt der Geschmacksempfindungen
und Geruchsempfindungen als Qualitaten einer gemeinsamen Modalit4t gelten
lassen wollen.

Der Trennung dieser Sinnesempfindungen sind wir uns minder klar be-
wufdt, als z. B. bei den Gesichts- und Gehérsempfindungen, weil wir jene in
schnellem Wechsel haben und sie vielfach auf dieselben Objekte anwenden.

Andererseits gibt es Stimmen, welche die Geschmacksempfindungen SuR,
Salzig, Bitter, Sauer als verschiedene Modalitdten ansprechen. Diesem Vor-
schldge 1&4Rt sich vielleicht eine gewisse Berechtigung nicht absprechen.

Die Empfindungen, welche die Sinnesorgane erzeugen, werden weder in
das Sinnesorgan noch in das Hirn, sondern entweder auferhalb des Korpers
oder in die Organe verlegt. Damit wird der Empfindung ein neues Attribut
angeheftet, welches Lotze als das Lokalzeichen der Empfindung bezeichnet
hat. Diese Lokalzeichen der Empfindung bilden die Grundlage fir einen
Generalsinn, in dem viele Modalitaten ihren Anteil haben, den Raumsinn.

Neben diesem Generalsinn kann man noch einen zweiten aufstellen: den
Zeitsinn; denn in allen Sinnesorganen sind die Empfindungen zeitlich ge-
ordnet. Raum- und Zeitsinn sind daher ebenso Inhalt unseres BewuRtseins
wie die Empfindungen.

B. Beziehungen zwischen Reiz und Empfindung.
Webersches Gesetz.

Die Stérke einer Empfindung zu messen, ist nach dem oben Gesagten
undenkbar; denn die Empfindung ist ein Vorgang sui generis. Somit kann
man auch keine mathematischen Beziehungen zwischen ReizgréRe und Emp-
findung aufstellen.

Dagegen kann man die ReizgroBe messen, welche gerade ausreichend ist,
um eine Empfindung zu erzeugen. Man bezeichnet diese Reizstérke als die
Reizschwelle. Fir die verschiedenen Sinnesorgane liegen die Reizschwellen-
werte sehr verschieden. Am empfindlichsten scheint das Hororgan zu sein,
zu dessen Erregung eine Energie von nur 7.10- 4 Erg hinreicht. Ebensogut
wie die Reizschwelle kann man auch die Anderung der ReizgréBe messen,
welche bei bestehender Reizung eine eben merkliche Empfindungsédnderung
erzeugt. Man bezeichnet diese GroRe als Unterschiedswelle.

Fiar die Unterschiedsempfindlichkeit gilt ann&hernd der Satz, dafl die
Stérke zweier Reize, welche eben unterschieden werden koénnen, in einem
konstanten Verhaltnisse steht: Wehersches Gesetz. Fur den Drucksinn ist
dieses Verhéltnis bei mittleren Belastungen ¥ bis Vaor Man wiirde demnach
bei einer Belastung von 1000 g eine Zunahme derselben um 50—25 g, bei einer
Belastung von 2000 g eine Zunahme von 100—50 g wahrnehmen.

Es ist selbstverstandlich, daR dieses Gesetz nicht fir alle Reizstérken gelten
kann, schon aus dem Grunde, weil die Empfindungsstarke eine obere Grenze
hat, die Reizstarke aber nicht. Gultigkeit hat das JFeiersche Gesetz fiir Reize
mittlerer Stérke, dagegen nicht fir schwache und starke Reize.

Unter derVoraussetzung, dal jedem eben merklichen Reizzuwachs eingleicher
Empfindungszuwachs entspricht, wirde das JFeiersche Gesetz sagen, dafl der
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Empfindungszuwachs (dE) proportional dem Reizzuwachs (dR) dividiert durch
die absolute ReizgrolRe (R) ist:

worin k eine Konstante. Die Gleichung wirde ergeben, dafl die Empfindung
zu dem Reiz in demselben Abhéngigkeitsverhdltnis steht wie die natirlichen
Logarithmen zu den Zahlen: Fechners psychophysisches Gesetz. Dieses
Gesetz ist viel umstritten worden, weil die zugrunde gelegte Gleichung das We-
bersche Gesetz nicht korrekt wiedergibt; denn dieses sagt nicht, daR dem eben
merklichen Reizzuwachs immer die gleiche Empfindung entspricht.

C. Empfindlichkeit der Organe.

. Schmerz.

Die verschiedenen Organe des Korpers sind sehr verschieden empfindlich.
Ganz unempfindlich sind die Horngebilde, wenig empfindlich sind Knochen
und Sehnen, am empfindlichsten Haut und die Schleimhdute, welche nahe
der Korperoberflache liegen, wie Bindehaut, Nasenschleimhaut, Lippen- und
Mundschleimhaut, Kehlkopf-, After-, Harnrohrenschleimhaut, Vulva und Va-
gina. Zwischen diesen beiden Gruppen stehen Muskeln und Eingeweide mit
Ausnahme von Hirn- und Rickenmark, welche ganz unempfindlich sind.

Im Bereiche aller Sinnesorgane sind (bermaRig starker Reizung ent-
springende Empfindungen mit dem Gefuhle der Unlust verbunden. Dieses
kann sich steigern und schlieflich zum Schmerz werden. Die dufleren Mittel,
Schmerz zu erzeugen, sind daher nur quantitativ verschieden von denen, welche
die Sinne normalerweise erregen. AuRerdem kommt die Schmerzempfindung
auch durch Reize zustande, welche im Kdorperinneren liegen; hierher gehdren
besonders entziindliche Prozesse, Geschwilste u. dgl.

Von den Arten des Schmerzes seien die folgenden angeflhrt: Druck-
schmerz durch Kompression oder durch StoR eines Korperteiles; Muskel-
schmerz, wie er sich im Ermidungsgefuhl in geringster, im Krampfschmerz
und im Wehenschmerz in hochster Ausbildung zeigt. Blendungsschmerz,
Ohrenschmerzen, z. B. bei hohen Tdnen; Entziindungsschmerzen in den ver-
schiedensten Organen; Kopfschmerzen aus unbekannter Ursache.

Entgegen der ausgefuhrten Auffassung, dafl der Schmerz durch eine
ubermaximale Erregung der Sinnesorgane erzeugt werde, steht die Anschauung,
daB es besondere Schmerznerven mit eigenen Endorganen gibt. Die Zahl
dieser, der sogenannten Schmerzpunkte in der Haut, wird zu zwei bis vier
Millionen angegeben.

Il. Organempfindungen.

Sehr spérlich ist das Tatsachenmaterial (iber die Empfindungen, welche
von den inneren Organen ins Bewultsein gelangen. Im allgemeinen sind die
Modalitadten und die Lokalzeichen dieser Eindriicke um so bestimmter, je mehr
die Organe eine unmittelbare Fortsetzung der Korperoberfliche bilden. Uber
Mund- und Nasenhthle wird im folgenden noch vielerlei beizubringen sein.
Die Tastempfindungen der Mundhéhle sind sehr genau. Im Osophagus und
in den distalen Teilen der Analmindung sind Druck-, Wé&rme- und Kalte-
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empfindungen in gewissem Betrage auszulésen, von den inneren Organen bei
normalen Verhdltnissen jedoch nicht. Dagegen konnen alle inneren Teile der
Sitz von Schmerz werden.

Uber die Empfindungen infolge der Muskeltitigkeit s. S. 50.

Eine Reihe von Geflihlen, die man als Gemeingefiihle bezeichnet hat,
lassen sich nicht streng lokalisieren, noch auf grofRere Reizobjekte beziehen.
Hierher gehdren Kraft- und Schwéchegefuhl, Ekel, Wollust. Beklemmungs-
empfindungen kdénnen an verschiedenen Orten des Korpers lokalisiert sein:
in der Magengrube, der Herzgegend, am Halse. Hunger und Durst werden
ebenfalls individuell verschieden lokalisiert, das Hungergefuhl im Halse, in
der Magengegend, diffus im Leibe, das Durstgefiihl im Rachen oder im Munde.
Stuhl- und Harndrang werden in die untere Bauch- und Aftergegend bzw.
in die Harnréhre verlegt.

D. Die Hautsinne.

I. Der Tastsinn.

Der Tastsinn baut sich auf der Eigenschaft des Organismus, Beriihrung
der Haut und einiger Schleimhdute wahrzunehmen und zu lokalisieren. Man
unterscheidet dementsprechend einen Drucksinn und einen Orts- oder Raum-
sinn. Beide sind unzertrennlich miteinander verbunden. Sie sind erregbar
durch Reize, welche die Haut, die Hornhaut, die Schleimhdute des Mundes,
Rachens, des Gehorganges und des Naseneinganges treffen, ebenso auch den
Eingang der Vagina und den After. Auch tiefer liegende Teile des Korpers
besitzen Drucksinn, wie Muskeln, Sehnen, Faszien und die Knochenhaut;
das l&4Rt sich nach Durchschneidung der Hautnerven zeigen.

Der Drucksinn ist gebunden an zahlreiche Sinnesapparate, die in Haut
und Schleimh&uten getrennt voneinander liegen: Druckpunkte. An den Schleim-
hduten kann man zeigen, dal zwischen druckempfindlichen Stellen vollkommen
unempfindliche liegen, an der Haut zeigt sich, dall druckempfindliche Stellen
durch weniger druckempfindliche voneinander getrennt sind.

Der Abstand der Druckpunkte voneinander ist sehr verschieden; auf
der Haut des ganzen Korpers mit Ausschluf? der behaarten Kopfhaut finden
sich etwa 500000 Druckpunkte. Das wirde auf den Quadratzentimeter Haut-
flache 25 ergeben. Sie sind aber nicht gleichméRig Gber die ganze Haut ver-
teilt, so finden sich im cm2Hautoberflache am Unterschenkel 9—10, am Ober-
schenkel 10—22, am Oberarm 7—16, am Unterarm 10—26, am Handgelenk
12—14, am Daumenballen 111—135, an der Kopfhaut 115—300. An den
behaarten Hautstellen gehdrt zu jedem Haare ein Druckpunkt, welcher in der
Projektion des Haarschaftes auf die Hautoberflache liegt. Zwischen den Haaren
finden sich nur vereinzelte Druckpunkte.

Die Reizung der Druckpunkte geschieht durch Beriihrung der Haut.
MaRgebend fir die AVahrnehmung ist die Druckdifferenz zwischen der beriihrten
und nichtberihrten Hautstelle. AVenn groBere Hautflachen einem Druck aus-
gesetzt werden, so wird dieser nur an der Grenze von belasteter und unbe-
lasteter Haut wahrgenommen. Taucht man z. B. die Hand in kdrperwarmes
Quecksilber, so entsteht bei ruhig gehaltener Hand im untergetauchten Teile
keinerlei Druckempfindung, wohl aber an der Grenze von Luft und Quecksilber.
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Besonders empfindlich ist die Beruhrung der Haare. Diese stellen zwei-
armige Hebel dar, deren Drehpunkt in der Hornschicht der Epidermis liegt.
Die Energie, mit welcher der Hebelarm in der Haut auf das Drucksinnesorgan
wirkt, wird um so groRer sein, je langer der dulRere Hebelarm ist. So erscheinen
die Spirhaare als besonders empfindliche Tastapparate.

Die Druckempfindlichkeit der verschiedenen Hautabschnitte ist sehr ver-
schieden. Das braucht seinen Grund nicht in verschiedener Empfindlichkeit
der Sinnesapparate zu haben, vielmehr ist die auRerordentlich wechselnde
Dicke der Epidermis dafur malRgebend. Wenn man das kleinste Gewicht be-
stimmt, dessen Druck auf die Hand eine Empfindung erzeugt, so findet man
fur die Hautpartien mit dinner Epidermis bis zu tausendmal geringere Ge-
wichtswerte als fur die mit dicker Hornschicht versehenen.

Wie. fiir viele reizbare Gebilde langsame Anderungen des Reizes nicht
wahrgenommen werden, so wirkt auch langsam gesteigerter Druck auf die
Drucksinnesapparate nicht, wahrend eine Druckanderung gleicher GroRe,
wenn sie schnell erfolgt, wahrgenommen wird. Von Bedeutung ist ferner die
GroRe der gereizten Hautflache. Bei Verwendung einer Hautflache von 3,5 mm2
haben sich folgende Schwellenwerte ergeben: Daumenballen 0,045—0,200 g pro
mm?2, Fingerbeere 0,028—0,170 g pro mm2 Handgelenk Volarseite 0,028 bis
0,640 g pro mm2 Wie man sieht, schwanken die Werte betréchtlich.

Far die Beurteilung von Druckunterschieden gilt im Bereiche von Drucken
von 50—1000 g das Webersche Gesetz.

Als Orts- oder Raumsinn der Haut hat man die F&higkeit bezeichnet,
zwei Hautreize, welche die Haut an verschiedenen Punkten treffen, getrennt
wahrzunehmen. Die getrennte Wahrnehmung erfolgt nur dann, wenn die
beiden Reizstellen einen bestimmten Abstand voneinander haben. Dieser
Abstand ist an verschiedenen Stellen des Korpers auf3erordentlich verschieden.

Hieruber gibt die folgende Tabelle Auskunft.

Eben nétiger
Abstand zweier

Zirkelspitzen Ort der Reizung

in mm

1 Zungenspitze

2 Volarseite des letzen Fingergliedes

4,5 Roter Lippenrand, Volarseite des zweiten Fingergliedes

7 Dorsalseite des dritten Fingergliedes, Nasenspitze

9 Zungenrucken, Zungenrand, nicht roter Teil der Lippen

1 Plantarseite des letzten Zehengliedes, Backe, Augenlider

16 Haut Uber dem vorderen Teil des Jochbeins, Dorsalseite des ersten
Fingergliedes

23 Haut Gber dem hinteren Teil des Jochbeins, Stirn, hinterer Teil der
Ferse

27 Behaarter unterer Teil des Hinterkopfes

31 Handriicken

33 Hals, Scheitel

41 Kreuzbein, Glutealgegend, Unterarm, Unterschenkel, FuBricken

45 Brustbein

54 Nacken, Teile des Rickens, der Brust und Lenden

68 Mitte des Oberarmes und Oberschenkels, Teile des Rickens und

Halses



219

Wesentlich geringer wird der Abstand, wenn benachbarte Druckpunkte
gereizt werden. Er betrdgt dann an der Hand 0,1—1, am Gesicht 0,3—1,
an der Vorderseite des Rumpfes und an den Fifen 0,4—2, an den Armen
0,4—1, an den Beinen 1—3, am Eicken 4—6 mm. Im allgemeinen ist er in
der Lé&ngsrichtung gréBer als in der Querrichtung. An den Gliedern nimmt
er in distaler Richtung ab.

Bewegungen der beriihrenden Korper werden an der Zeigefingerbeere
bereits bei einer Verschiebung von 0,02 mm wahrgenommen, wenn sie mit
einer Geschwindigkeit von mindestens 0,06 mm in der Sekunde erfolgen.
Die Richtung der Bewegung wird erst bei einer Verschiebung um 0,5—3 mm
erkannt.

Die getrennte Wahrnehmung zweier lokal verschiedener Reize beféahigt
das Sinnesorgan zur Beurteilung der Beschaffenheit der Oberflache beruhrter
Objekte. Die Beurteilung der Form eines berlihrten Koérpers ist aber nicht
eine elementare Funktion des Sinnesapparates der Haut, vielmehr spielen dabei
die Hauptrolle die Empfindungen der Stellung der>Glieder, an denen der Tast-
apparat sich befindet.

Die durch Druck erzeugten Empfindungsqualititen sind fir die ver-
schiedenen Druckpunkte und verschiedenen Reizstarken verschieden. Schwache
Reize erzeugen vielfach das Gefuhl des Kitzels, vergleichbar der Empfindung
bei Berlihrung eines Haares; an anderen Orten hat die Empfindung etwas
stechendes. Stdrkere Reize erzeugen eine Empfindung, wie sie das Andriicken
eines Kdrnchens gegen die Haut auslost: korniges Gefiihl. Die Klarheit der
Empfindung, was ortliche Umgrenzung und Qualitdt anlangt, ist regionar
sehr verschieden.

Die beschriebenen Empfindungsqualitdten kann man sowohl durch adé&-
quate Reize mittels Beriihrung als durch inaddquate wie z. B. elektrische Reize
auslosen. Die Reizschwellen fir beide Arten von Reizen weisen bei Verglei-
chung verschiedener Reizorte ziemlich dasselbe Verhéltnis auf, wie die folgende
Tabelle lehrt, in der die zur Empfindungserregung an der Zungenspitze nétige
Reizstérke gleich 1 gesetzt ist.

Ort elektrische Reize adéquate Reize

Zungenspitze 1 1
Lippenrot ........ U 12
Fingerbeere ........ 14—17 20
Handgelenk 34—37 29

Der Zeitsinn des Drucksinnesorganes ist sehr empfindlich. Es wird an-
gegeben, daB bis zu 1000 Reizen in der Sekunde getrennt wahrgenommen
werden konnen.

Il. Temperatursinn.

Unsere Temperaturempfindungen bestehen in dem Gefuhl von Wéarme
und von Kalte. Jede der beiden Formen der Erregung ist an ein besonderes
Sinnesorgan gekniipft, welches auf jede Art der Erregung die spezifische Emp-
findung auslést. Die Kalteorgane und die Warmeorgane liegen vollkommen
voneinander getrennt. Wegen der unvermeidlichen Fortleitung der Tem-
peratur durch die Haut, ist jede Hautstelle temperaturempfindlich, sowohl
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flr AVéarme als auch fur Kalte. Beim Abtasten der Haut mittels kalter oder
warmer spitzer Gegenstédnde findet man aber, dalR die Empfindung zu gewissen
Punkten hin ansteigt, in denen sie ein Maximum erreicht. Man nennt diese
Punkte, je nach der Art der Empfindung, welche durch ihre Beriihrung aus-
gelost wird, Kaltpunkte oder Warmpunkte. Die Zahl der Kaltpunkte ist
erheblich groRer als die der Warmpunkte. Die gesamte Korperoberflache
beherbergt in runder Zahl 250000 Kalt- und 30000 Warmpunkte. Die Ver-
teilung derselben ist sehr wverschieden, wie aus Abb. 122 hervorgeht.
Sie stellt die mittlere Handriickengegend dar. Die schwarzen Felder haben
die starkste Temperaturempfindung, die gestrichelten geringere, die punktierten

Abb. 122.

Topographische Verteilung des Kaltsinnes und Warmsinnes auf dem Handriicken. FAuf
den schwarzen Stellen starke, auf den gestrichelten mittlere, auf den punktierten schwache,
auf den weillen keine Temperaturempfindung. (Nach Goldscheider.)

noch geringere und die weilen keinerlei Temperaturempfindung. Der Unter-
schied zwischen Kaéltesinnesorganen und Warmesinnapparaten springt in den
beiden Abbildungen ins Auge.

Die Reizschwellen fiir die Temperaturorgane sind von der Hauttemperatur
abhéngig, aber auch von dem gereizten Orte. Bei gleichméaRiger mittlerer
Temperatur ist keine Temperaturempfindung vorhanden, jede Verdnderung
wird wahrgenommen, aber nach einiger Zeit tritt wieder Mangel an Empfindung
ein, wenn die Anderung nicht allzu extrem war.

Die Licken zwischen den Temperaturpunkten empfindet das BewuBtsein
nicht; man kann das auch nicht erwarten, denn die Temperaturempfindung
bei Reizung eines Temperaturpunktes ist nicht punktférmig, sondern strahlit
in die Umgebung aus. Es scheint auch eine allgemeine Eigenschaft der Sinnes-
organe zu sein, dal empfindungslose Felder des Sinnesapparates nicht wahr-
genommen werden (s. S. 268, Blinder Fleck.)
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E. Geschmack und Geruch.

Geschmacksempfindungen werden durch geléste Stoffe, Geruchsemp-
findungen durch gasférmige ausgeldst. Beide werden gewohnlich nicht scharf
voneinander getrennt. Viele Geruchsempfindungen, wie sie beim Verschlucken
von fester und flissiger Nahrung durch Vermittlung des Nasenrachenraumes
entstehen, werden irrtimlicherweise fur Geschmacksempfindungen gehalten.
Bei den Fischen kann man Geruchs- und Geschmackssinnesorgan nicht trennen,
weil sie nur durclf geldste Stoffe erregt werden. Man mul} daher die Sinnes-
organe in der Nasengrube der Fische dem Geschmacksorgane zurechnen.

. Geschmack.

Das Geschmacksorgan liegt vorwiegend in der Mundhéhle. Die Fahigkeit,
zu schmecken, ist an gewisse, wohl charakterisierte Nervenendorgane geknpft:
die Geschmacksknospen oder Schmeckbecher. So weit deren Verbreitung
reicht, ist die Schleimhaut befdhigt, Geschmacksempfindung zu vermitteln.
Die Schmeckbecher finden sich beim Kinde auf dem Zungenriicken an den
Spaltrdumen der Papillae circumvallatae und foliatae. Auflerdem an der unteren
Flache der Zungenspitze, im weichen und harten Gaumen, den vorderen Gau-
menpfeilern, den Tonsillen, der hinteren Rachenwand, der Innenfldche der
Epiglottis und des Kehlkopfes sowie der Wangenschleimhaut. Beim Erwach-
senen fehlt der Wangenschleimhaut, den Tonsillen und der Zungenspitze das
Geschmacksvermogen. Bei Fischen findet man Geschmacksorgane auch in
der Haut, besonders in der Umgebung des Mundes.

Geschmacksempfindungen kénnen nur durch flissige oder geldste (feste
und gasférmige Stoffe) erzeugt werden. Sie sind samtlich begleitet von Tast-
empfindungen, haben also ein Lokalzeichen. Von Qualitdten des Geschmacks-
sinnes unterscheidet man siR, sauer, salzig, bitter.

Nicht alle Teile des Schmeckapparates vermdgen die genannten Geschmacks-
qualitaten zu vermitteln. Wéhrend die Zungenbasis hinsichtlich dieser Funktion
der tlchtigste Teil des Apparates ist, ist die Zungenspitze mit groRBen indi-
viduellen Verschiedenheiten behaftet. Es gibt Menschen, welche daselbst alle
vier Qualitaten unterscheiden und solche, deren Spitze keinerlei Geschmacks-
empfindungen vermittelt. An verschiedenen Stellen der Zunge kann dieselbe
Substanz verschieden schmecken. Magnesiumsulfatlésung hat an der Zungen-
spitze einen suflichen Geschmack mit saurer Nachwirkung, am Rande der
Zunge sauren und bitteren, an der Zungenbasis einen rein bitteren Geschmack.

Man hat fiir jede Qualitdt besondere anatomische Organe anzunehmen,
denn man hat nachweisen konnen, dafl verschiedene Papillae fungiformes,
deren Schmeckvermdgen mittels Zucker, Chinin und Weinsdure gepruft wurde,
auf keinen der drei Stoffe reagierten, andere sprachen nur auf Weinsdure an,
wieder andere nur auf Zucker. AuBerdem finden sich solche, die zugleich auf
zwei der genannten Stoffe reagieren. Beziiglich der Empfindungen des Salzigen
haben sich keine derartigen Unterschiede ergeben.

Die Reizschwellen fiir die verschiedenen Empfindungen weisen regionére
Differenzen auf. Die Zungenspitze hat die groRte SuBempfindlichkeit, der
Rand ist am meisten fiir saure, die Basis fiir bittere, Spitze und Rand fur salzige
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Stoffe empfindlich. Bei Kindern ist die SiRempfindlichkeit in allen Teilen
des Schmeckorganes gleich.

Auch das Geschmacksorgan zeigt die Erscheinungen des Kontrastes. So
schmeckt destilliertes Wasser nach salzigem siR.

Von einer Reihe von Autoren werden die Empfindungen des Laugigen und
Metallischen dem Geschmackssinn, von anderen dem Geruchssinn zugewiesen.

Der Schmeckapparat des hinteren Zungenteiles wird vom Glossopharyn-
geus, des vorderen Zungenteiles vom Ramus lingualis trigemini innerviert.
In den letzteren gelangen die Geschmacksfasern durch die. Portio intermedia
Wrisbergii auf dem Wege der Chorda tympani bis zur Zunge (s. S. 174f.). Nach
intrakranieller Durchschneidung des Trigeminus oder Ausrottung des Gasser-
schen Ganglions ist der Geschmack an der Zungenspitze hdufig aufgehoben,
aber nicht immer. Die Chordafasern erzeugen bei elektrischer Reizung Ge-
schmacksempfindungen, welche teils sauer, teils metallisch sind. Sie kénnten
dem Glossopharyngeus entstammen auf dem Wege des Plexus tympanicus
oder dem zweiten Aste des Trigeminus uber das Ganglion sphenopalatinum
durch den Petrosus superfic. major oder den Petrosus profundus major; endlich
auch durch den dritten Ast des Trigeminus uUber das Ganglion oticum durch
den Petrosus superficialis minor.

Il. Geruchssinn.

Die Geruchsempfindungen der verschiedenen Tiere bewegen sich in spe-
zifischem Rahmen, der flr die einzelnen Arten charakteristisch zu sein scheint.
So hegt das Maximum der Empfindlichkeit fur den Hund in den Geriichen,
die flr das Leben dieses Tieres von Bedeutung sind: Witterung der Beute, des
weiblichen Geschlechtes. Bei niederen Tieren ist nur wenig Uber Geruchs-
empfindungen ermittelt worden. Bekannt ist die groe Empfindlichkeit des
ménnlichen Nachtpfauenauges und anderer Spinner sowie Spanner fir Riech-
stoffe, welche vom Weibchen ausgehen. Das Geruchsorgan des Menschen ist
wiederum auf andere Gerliche abgestimmt; fur viele Riechstoffe, gegen welche
Tiere auf das Empfindlichste reagieren, ist es vollkommen unempfindlich.

Das Sinnesorgan fur die Geruchsempfindungen liegt in der Regio olfactoria,
im Bereiche der sogenannten Riechspalte. Hier ist es beschrénkt auf eine
Flache von der GroRe eines Pfennigstiickes an der oberen Muschel und dem
gegeniberliegenden Teile des Nasenseptums.

Bei gewdhnlicher Atmung gelangen die Gase der Atemluft nicht in direkte
Beriihrung mit dem Geruchsorgan. Die Erregung desselben kann daher nur
durch Diffusion stattfinden. Jedoch vermag der Mensch jederzeit den In-
spirationsstrom uber die Regio olfactoria streichen zu lassen, indem er eine dem
Schnuffeln der Tiere analoge Inspiration macht. Dies hat seinen Grund darin,
daB die Luft, welche den hinteren Teil des Nasenloches passiert, beim gewd&hn-
lichen Atmen nicht an das Geruchsorgan gelangt, wahrend durch den vorderen
Teil nur wenig Luft streicht. Diese Luft kann an die Regio olfactoria gelangen;
das geschieht beim Schnuffeln.

Die Erregung der Geruchsempfindung geschieht ausschlieflich durch
gasformige Stoffe; Flussigkeiten, welche die Nasenhdhle erfullen, erzeugen keine
Geruchsempfindung. Sie vermdgen zwar eine Empfindung zu erzeugen, die je-
doch keine Geruchsempfindung ist.
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Die Zahl der Geruchsqualitaten ist sehr groR. Eine Klassifikation der-
selben begegnet auBerordentlichen Schwierigkeiten, sie ist bislang nicht be-
friedigend vorgenommen worden.

Die Empfindlichkeit des Geruchsorgans kann sehr bedeutend sein, ist
aber fir die einzelnen Geriiche sehr verschieden. Man mifl3t sie mittels Ver-
dinnung der riechenden Gase durch reine Luft, indem man die untere Grenze
der Verdlinnung bestimmt. So hat man folgende Schwellenwerte gefunden.

Substanz Milligramm im Liter Luft
Nattrlicher Moschus 0,01
Kampfer 0,005
Ather 0,005
Kinstlicher Moschus 0,001
Rosmarinessenz 0,00005
Orangenessenz 0,00005
Wintergriinessenz 0,0000005
Folia Menthae 0,00000005
Merkaptan 0,000000004

Nicht alle Individuen verfugen Utber die gleichen Geruchsqualitadten, so
fehlt manchen die Wahrnehmungsfahigkeit des Vanillegeruches, anderen des
Veilchenduftes.

Bei gleichzeitiger Einwirkung verschiedener Riechstoffe kann es zu Wett-
streit der Komponenten, zu Mischgeriichen oder zur Kompensation der Ge-
riche kommen. So kann man Jodoform und Perubalsam durch Mischung
im Verhéltnis von 1 : 50 geruchlos machen.

Das Geruchsorgan zeigt die Erscheinungen der Ermidung und Erholung.
Sie erfolgen spezifisch nur fur die einwirkende Geruchsqualitét.

Elektrische Reizung des Riechorganes erzeugt hei Offnung und SchlieBung
des Stromes Geruchsempfindungen.

Welche Kréfte die Erregung des Geruchsorganes ausldsen, ist vollkommen
dunkel.

Von groBem Interesse ist die Frage, in welcher Weise die Nervenend-
apparate in der Regio olfactoria durch die Riechstoffe erregt werden. Die
Annahme, daR jeder Geruch einen besonderen Endapparat erregt, hat wenig
Wabhrscheinlichkeit; man muflte denn annehmen, dafl die Zahl der Nerven-
endorgane unendlich groR sei entsprechend der unendlichen Mannigfaltigkeit
der riechenden Stoffe, welche dazu noch durch die chemische Industrie taglich
vermehrt werden. Eine andere Mdglichkeit ist, daB ein Riechstoff mehrere
Nervenendorgane erregt und daR auf diese Weise mit einer beschrankten Zahl
von Nervenendorganen eine grofle Mannigfaltigkeit von Geriichen wahr-
genommen werden kann.

Fiar die letzte Mdglichkeit sprechen Selbstbeobachtungen, welche F. B.
Hofmann bei einer nahezu vollkommenen L&hmung des Geruchssinnes ange-
stellt hat. Infolge eines Katarrhes war das Riechvermdgen bis auf geringe
Reste erloschen. Nach und nach kehrten Wahrnehmungen des Geruches
einzelner Stoffe wieder, sie hatten aber bis auf wenige Ausnahmen einen ganz
anderen Charakter als friher. So trug der Geruch von Veilchen zundchst den
Charakter des Geruches von Teerosen und beizenden Zigarren, nahm dann
aber nach und nach den Charakter des Veilchenduftes wieder an. Analoges
konnte fiir den Geruch des Pyridins beobachtet werden. Aus diesen Tatsachen
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schliet Hofmann, daf in dem Geruch chemisch einheitlicher Substanzen
mehrere einzelne Geruchskomponenten zu einer Einheit der Empfindung ver-
schmolzen sind. Diese Komponenten erregen verschiedene Nervenfasern, so
dafll eine und dieselbe chemische Substanz eine grofle Gruppe von Nerven-
fasern zu reizen vermag, die bei ihrer isolierten Reizung verschiedene Einzel-
geriiche duszulésen vermdgen. So kdnnte durch Ausfall einzelner Komponenten
der Geruchscharakter eines Stoffes verandert werden. Mit Hilfe dieser Annahme
wirden sich auch angeborene Anomalien des Geruchsinnes einfach erkléren
lassen.

F. Lage und Bewegungsempfindungen.

I. Allgemeines.

Ganz mangelhaft sind unsere Kenntnisse (ber diejenigen Sinnesorgane,
welche dem Bewultsein die genauesten Kenntnisse Uber den Ablauf und das
Ausmal} der aktiven und passiven Bewegungen des Rumpfes und der Glieder
vermitteln, ferner tber den Widerstand gegen Bewegungen und iiber die Kréafte,
welche den ganzen Korper oder einzelne Glieder desselben zu verschieben
trachten.

Es handelt sich hier um sehr komplexe Vorgénge, bei welchen eine Reihe
von einzelnen Sinnesorganen fur jede Leistung mitwirken. Eine Analyse,
welche diese komplexen Empfindungen auf Erregungen einzelner Elemente
zurtckfihrt, fehlt vielfach.

Zum groRen Teil verlaufen die Reaktionen auf die Reizung der zugehdrigen
Sinnesapparate vollkommen ohne unser Bewultsein auf dem Wege des Re-
flexes. Diese Bewegungen sind fiir den Organismus von der hdchsten Bedeu-
tung, denn sie dienen der Erhaltung des Korpergleichgewichtes.

Das materielle Substrat fur diese Funktionen liegt in Sinnesorganen der
Haut, der Muskeln, Sehnen, Gelenke und Knochen, sowie der Bogengange
und Otolithensécke.

Die Krafte, welche auf die hier befindlichen Sinnesapparate wirken, be-
stehen in Druck- und Zugwirkung, welche durch jede Lage&nderung der
Korperteile gegeneinander sowie durch jede Bewegung derselben erzeugt
wird. AuRerdem findet bei allen Bewegungen eine Verschiebung der festen
Teile gegen die beweglichen statt. Besonders ins Auge springt dies bei flissigen
Korperteilen, welche bei Bewegungen ihrer Umhillungen Zuriickbleiben, also
eine scheinbare Gegenbewegung machen.

Il. Muskelgefthl.

Der ganze motorische Apparat des Korpers ist in hohem Male von der
sensiblen Innervation abhéngig. Das zeigt sich darin, daB L&hmung der sen-
siblen Nerven eines Gliedes trotz vollkommener anatomischer Integritdt des
motorischen Apparates eine motorische L&hmung desselben zur Folge hat:
»sensomotorische L&hmung*“. So ist bei Pferden und Eseln der Kau-
apparat geldhmt, wenn die sensiblen Trigeminuséste durchschnitten sind,
ebenso verhélt sich die Muskulatur des Kehlkopfes nach Resektion der sen-
siblen Kehlkopfnerven. Durchschneidung hinterer Wurzeln sowie Lahmung
sensibler Rickenmarksstrange hat Stérungen im entsprechenden Muskelgebiete
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zur Folge. Bekannt ist, dal Menschen mit degenerierten Hinterstrdngen
ohne Kontrolle der Augen weder stehen kdnnen noch Gegenstande festzuhalten
vermagen.

Diese Storungen haben ihren Grund nicht allein im Wegfall der Haut-
empfindungen; denn enthdutete Tiere, z. B. Frdsche, kdnnen noch geordnete
Bewegungen ausfuhren.

Sehr genau untersucht sind die Anderungen in dem Tonus der Vorder-
beinmuskulatur, welche durch Stellungséanderungen des Kopfes ausgeldst
werden. Sie sind an Tieren beobachtet, denen der Hirnstamm zwischen vorderen
und hinteren Vierhiigeln durchschnitten, deren GtoBhirn also ausgeschaltet
war. Die distalen Teile des Rickenmarkes wurden mittels Durchschneidung
in der Gegend des zwdlften Brustwirbels von den zentralen isoliert. Nach
diesen Operationen zeigen die Vorderbeine ,,Enthirnungsstarre” (s. S. 194)
im Tonus ihrer Streckmuskeln. Um den EinfluR der Labyrinthe auszu-
schalten, wurden diese zerstort. Danach zeigte sich bei passiver Drehung
des Kopfes um eine sagittale Achse nach rechts (Scheitel rechts, Kiefer
links) Zunahme des Strecktonus im linken Bein (Kieferbein), Abnahme
im rechten Bein (Scheitelbein). Drehung nach links hatte entgegen-
gesetzten Erfolg. Die Anderungen des Tonus dauerten so lange, als der Kopf
gedreht war. Wendung des Kopfes um eine dorsoventrale Achse nach
rechts (Schnauze rechts) zeigte Zunahme des Strecktonus im rechten Bein
(Kieferbein), Abnahme im linken (Schédelbein). Wendung nach links hatte
entsprechende entgegengesetzte Wirkung. Beide Erfolge dauerten, waéhrend
die Wendung bestand. Bewegungen des Kopfes um eine frontale Achse, welche
durch die beiden Gehorgénge geht, hatten folgenden Erfolg: Senken des
Kopfes bewirkt Abnahme des Strecktonus beider Vorderbeine wahrend der
Dauer der Senkung. Ebenso wirkt Druck auf die Gegend des siebenten Hals-
und ersten Brustwirbels (Vertebra prominens-Reflex). Heben des Kopfes
hat eine Zunahme des Strecktonus beider Vorderbeine wahrend der Dauer der
Hebung zur Folge.

Die Reflexe sind geknupft an die Integritdt der hinteren Rickenmarks-
wurzeln.  Sie werden ausgeldst: der Drehungs- und der Wendungsreflex
in den beiden obersten Halsgelenken, der Hebungs- und der Senkungsreflex
in den kaudalen Partieen der Halswirbelsidule. lhre Bedeutung fir die
Koordination der Muskelbewegungen leuchtet ein.

Auch fiir die Schatzung von gehobenen Gewichten ist der sensible Apparat
der Muskeln von groRer Bedeutung. Die Unterschiedsempfindlichkeit ist Y10
bis Y70, wahrend sie bei Belastung der aufruhenden Hand nur %3 bis 7/2- ist.

I1l. Empfindung passiver Bewegungen. Reflexe aufpassive Bewegungen:
Nystagmus. Schwindel.

Uber passive Bewegungen ist das Sensorium ebensogut unterrichtet wie
uber aktive. Die Empfindung ist auch hierbei durch nervise Einrichtungen
der Muskeln und ihrer Attribute bedingt. Ein Beweis dafir ist, daR die Kon-
trolle des Gesichtes dabei unnétig ist.

Passive Bewegungen des gesamten Kdorpers in gerader Richtung

werden bei Ausschaltung des Gesichtes wahrgenommen, so lange die Bewegung
WeiR, Biophysik. 2. Aufl. 15
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ungleichférmig, also beschleunigt oder verlangsamt, ist. Gleichférmige Be-
wegungen konnen nicht unmittelbar perzipiert werden.

Wenn der Gesichtssinn wéhrend der passiven Bewegung nicht ausge-
schaltet ist, so zeigt sich eine reflektorische Reaktion in Form einer assoziierten
Bewegung beider Augen, durch welche der Fixationspunkt der Augen und
das Gesichtsfeld unverdndert erhalten werden. Das kann man z. B. beim
Fahren in der Eisenbahn beobachten, wenn man die Versuchsperson veranlaft,
die sich schnell vorbeibewegenden Objekte in der Ndhe der Strecke zu betrachten.
Man sieht dann, dall beide Augen sich zuerst entgegen der Richtung des
fahrenden Zuges bewegen' und danach in der Richtung der Fahrt. Hier-
auf beginnt das Spiel von neuem. Diese Bewegungen geschehen vollkom-
men unbewuft. Durch sie wird bewirkt, dafl das Gesichtsfeld nicht ununter-
brochen wechselt, sondern periodisch am Ende der ersten Phase des Be-
wegungskomplexes, nachdem eine Aufrechterhaltung des Fixationspunktes
durch die passive Bewegung unmdglich geworden ist. Man bezeichnet die
beschriebenen assoziierten Reflexbewegungen der Augen als kompensato-
rische Augenbewegungen oder als Nystagmus. Die afferente Bahn
dieses Reflexes liegt im Sehnerven, die efferente in den motorischen Augen-
muskelnerven. Die nystagmische Bewegung beim Eisenbahnfahren fallt daher
weg, wenn die Augen Objekte des Abteiles oder den langsam sich verschiebenden
Hintergrund der Landschaft oder Objekte am Himmel beobachten.

Wie bei geradlinigen Bewegungen zeigt sich auch bei passiven Dre-
hungen die Wahrnehmung an die Anderungen der passiv erteilten Geschwindig-
keiten geknupft. Gleichférmige Rotation bei Ausschaltung des Gesichtssinnes
wird nicht wahrgenommen. Es gilt also auch hierfur das allgemeine Gesetz,
daR nur Anderungen von Zustinden wahrgenommen werden.

Wenn die geradlinigen oder drehenden Bewegungen zum Stillstand ge-
kommen sind, entsteht der Eindruck einer entgegengesetzt gerichteten Be-
wegung, also ein sukzessiver Bewegungskontrast. Nach Drehungen des
Korpers kann diese Gegendrehungsempfindung zu Reaktionen gegen die auf-
tretende Scheinbewegung fiihren. Diese bestehen in Rotationen des Korpers
um die urspringliche Drehachse und im Sinne der urspringlichen Drehung.
Dabei entsteht das Gefuhl des Schwindels, d. h. scheinbarer Drehung des
Korpers um die alte Rotationsachse, aber in entgegengesetztem Sinne als die
urspriingliche Drehung. Malgebend als Rotationsachse des Schwindels ist die
Lage der Drehachse im Kopfe. Wird z. B. der Kopf nach Drehung um seine
vertikale Achse wéhrend des Schwindels geneigt, so scheint der Kdrper sich
nunmehr um eine geneigte Achse zu drehen, deren Lage der neuen Lage der
urspringlich vertikalen Achse entspricht.

IV. Vestibularapparat.
Unter Vestibularapparat haben wir zu verstehen: 1 Die Bogenginge mit
ihren Sinnesorganen, den Cristae acusticae. 2. Sacculus und Utriculus mit
ihren Sinnesorganen, den Maculae acusticae und ihren Otolithen.

1. Reflexe.
Diese Organe dienen der Regulierung der Lage des Kopfes im Raume.
Hierzu dient eine ganze Reihe von Reflexen, die man unter dem Namen La-
byrinthreflexe zusammenfalit. Man kann unterscheiden:
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a Bewegungsreflexe.
1 Drehreaktionen und -nachreaktionen (ausgeldst durch Winkel-
beschleunigungen) ;
a) auf den Hals;
b) auf die Augen;
2. Reaktionen auf Progressivbewegungen.
b. Reflexe der Lage:
1. Tonische Reflexe auf die Kdrpermuskeln;
a) auf die Extremitaten
b) auf Hals und Rumpf.
2. Labyrinthstellreflexe.
3. Kompensatorische Augenstellungen.

a. Bewegungsreflexe.
1 Drehreaktionen.

Bei den passiven Drehbewegungen, welche beim Menschen mit der Er-
zeugung von Schwindelgefuhl verbunden sind, zeigen Kopf und Augen gesetz-
méRige reflektorische Reaktionen, deren Eintreten an die Integritat der Bogen-
gange geknipft ist. Man kann diese Reflexe aus dem Bestreben erklédren,
Gesichtsfeld und Fixationspunkt konstant zu erhalten.

Die Bulbi behalten ihre Sehrichtung bei, drehen sich daher entgegen dem
Sinne der Bewegung im Kopfe, bis die fortschreitende passive Drehung die
Erhaltung des Fixationspunktes unmdoglich macht. Dann schnellen die Bulbi
im Sinne der Drehung vorwarts und das Spiel beginnt von neuem: Nystag-
mus bei Drehung. Nach dem Aufhéren der Drehung kehren sich die Phasen
des Nystagmus um, die langsame erfolgt im Sinne der Drehung, die schnelle
entgegengesetzt.

Diese reflektorische Bewegungsform der Bulbi hat ihre afferente Bahn
im N. vestihularis, welcher von den Bogengédngen aus erregt wird, die efferente
Bahn liegt in den Augenmuskelnerven. Hiertber wird unten ndher abgehandelt
werden.

AuBer den kompensatorischen Augenbewegungen findet man bei Tieren
vielfach kompensatorische Bewegungen des Kopfes, ja des ganzen
Kdrpers entgegen der Richtung der Drehung. Auch diese kompensatorischen
Kopf- und Korperbewegungen geschehen unter der Herrschaft des Vestibular-
apparates (s. u.). Sie finden sich bei Tieren, welche ausgiebiger Augenbe-
wegungen nicht féhig sind. Bei ihnen tritt daher an Stelle der kompensato-
rischen Augenmuskelbewegung eine kompensatorische Bewegung der Dreh-
muskeln des Kopfes oder der ganzen Korpermuskulatur (vgl. KompaRreflex
S. 153).

Galvanischer Schwindel.

Ebenfalls an den Yestibularapparat (im erweiterten Sinne einschlie3lich
seiner Nerven) geknipft ist die Erscheinung des galvanischen Schwindels.
Schwindelgefihl kann man bei Menschen und Tieren mittels galvanischer
Durchstromung des Kopfes in querer Richtung erzeugen. Legt man die Elek-
troden auf die beiden Processus mastoidei auf, so scheint sich die AuBenwelt
uber oben nach der Kathode zu drehen. Daher entsteht Kopfneigung nach
der Anode und Nystagmus mit schnellem Schlag nach der Kathode. Starke

15*
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Strome erzeugen aullerdem entsprechende kompensatorische Gegenrollbewe-
gungen des ganzen Korpers.

Diese Erscheinungen werden von den Nerven des Vestibularapparates
ausgelost.

2. Reaktionen auf Progressivbewegungen.

Progressivbewegungen sind Bewegungen, bei welchen das ganze Tier
seinen Ort im Raume &ndert.

Wenn ein Tier, das in normaler Haltung auf einem horizontalen Brette sitzt,
vertikal nach oben bewegt wird, so gehen bei Beginn der Bewegung die Vorder-
beine in starkere Beugung und der Kopf wird der Unterlage gendhert; nach
Aufhdren der Bewegung erfolgt tonische Streckung der Vorderbeine und Hinter-
beine sowie Kopfhebung (Liftreaktion). Bei Bewegung des Brettes nach unten
ist die Reaktion umgekehrt. Ein anderer Reflex bei Progressivbewegungen
wird als Sprungbereitschaft bezeichnet. Er besteht in folgendem: H&lt man
ein Tier in Héngelage mit dem Kopf nach unten, so werden bei vertikaler Ab-
waértsbhewegung beide Vorderbeine nach vorn bewegt, vielfach unter Spreizung
der Zehen. Die Zahl der Reflexe auf Progressivbewegungen lieRe sich leicht
vermehren. Hier moge das Gesagte genigen. Alle diese Reflexe bleiben aus,
wenn die Vestibularapparate vollstdndig zerstdrt, aber nicht, wenn nur die
Sinnesorgane des Sakkulus undUtrikulus auBer Funktion sind, sie hdngen also
von den Bogengdngen ab.

b. Reflexe der Lage.
1 Tonische Reflexe auf die Kérpermuskeln,

Zur Untersuchung der tonischen Labyrinthreflexe ist es noétig, auBer der
Dezerebrierung die Halsreflexe auf die Kérpermuskulatur dadurch auszuschalten,
daB man Hals, Kopf und Rumpf unbeweglich gegeneinander macht, z. B. durch
Eingipsen. Man hélt das Tier in Riickenlage, wobei die vorderen Extremitéten
sich in Strecktonus befinden. Erfolgt nun eine Drehung des Tieres um eine
frontale Achse, so ist der Tonus maximal, wenn die Ebene der Mundspalte
um 45° (ber die Ausgangsstellung gehoben wird, bei weiterer Drehung in
gleichem Sinne nimmt der Tonus wieder ab, bis er bei Drehung um 180° von der
Maximumstellung minimal wird, um dann bis zur Maximumstellung wieder
zuzunehmen. Drehungen bei anderen Korperlagen ergeben, daB der Tonus
nur abhéngig ist von der Lage des Kopfes im Raume. Alle Drehungen, bei
denen die Mundspalte ihre Orientierung zur Horizontalen nicht &ndert, sind
ohne Wirkung auf den Strecktonus der Vorderbeine. Analog den Vorderbeinen
verhalten sich die Hinterbeine. Der Tonus der Beugungsmuskeln wird ent-
gegengesetzt beeinflult wie der Streckmuskeltonus. Ausschaltung beider
Labyrinthe hebt den EinfluR der Kopflage auf den Tonus auf; ein Labyrinth
genligt dagegen, ihn aufrecht,zu erhalten.

Die beschriebenen Reflexe und auBerdem solche auf Hals- und Rumpf-
muskeln hdngen ab vom Sinnesorgan des Utrikulus.

2. Labyrinthstellreflexe.

Die Labyrinthstellreflexe bewirken, dal der Kopf eines Tieres stets dieselbe
Lage im Raume einnimmU Scheitel oben, Kiefer unten, Mundspalte etwa 45°
unter die Horizontale gesenkt. Zur Prufung hélt man das Tier am Becken
frei in der Luft. Wird der Rumpf in Seitenlage gebracht, so dreht sich der
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Kopf in die Normalstellung. Bei Hangelage (Kopf oben) wird der Kopf ventral-
warts gebeugt bis zur Normalstellung, bei Hangelage (Kopf unten) dorsalwarts.
In Ruckenlage wird der Kopf entweder seitlich gedreht, oder das Tier klappt
seinen Vorderkorper ventralwérts herlber, bis der Kopf in Normalstellung
steht. Diese Reflexe gehen vom Sinnesorgan des Sakkulus aus, ob auch der
Utrikulus dabei eine Rolle spielt, ist unsicher.

3. Kompensatorische Augenstellungen.

Die kompensatorischen Augenstellungen sind Reflexe der Lage, sie
durfen nicht mit den kompensatorischen Augenbewegungen verwechselt
werden. Man findet diese Lagereflexe am besten ausgepragt bei Kaninchen.
Es lassen sich Vertikalabweichungen und Raddrehungen der Augen unter-
scheiden. Erstere zeigen sich bei Seitenlage des Tieres. In rechter Seitenlage
ist das rechte Auge nach oben, das linke nach unten abgelenkt, in linker Seiten-
lage umgekehrt. Die kompensatorischen Raddrehungen treten auf, wenn
das Tier mit der Schnauze senkrecht nach unten oder senkrecht nach oben
gehalten wird. Ist die Schnauze oben, so sind beide Augen mit dem vorderen
Kornealpol nasalwaérts gedreht, ist die Schnauze unten, okzipitalwérts. Die
Reflexe werden bei Vertikalabweichungen vom Sakkulussinnesorgan (Haupt-
stick), die Raddrehungen wahrscheinlich von der sogenannten Sakkulusecke
ausgeldst.

2. Analyse der Labyrinthfunktion,

a. Anatomie der Bogengénge.

Nunmehr ist etwas naher auf die Funktion der Bogengédnge einzugehen.
Die Bogengénge, jederseits drei, sind anndhernd in drei zueinander senkrechten
Ebenen im Raume angeordnet, wie die Abb.
123 und 124 zeigen. In einer und derselben
und zwar horizontalen Ebene liegen die
beiden horizontalen Génge. Der linke vordere
und der rechte hintere Gang stehen senkrecht
zur Ebene des horizontalen. lhre Ebenen
sind parallel, haben einen Abstand von 7 mm
voneinander und bilden mit der Medianebene
anndhernd einen Winkel von 45°. Analog
verhalten sich der linke hintere und der
rechte vordere, welche also ihrerseits einen
Winkel von 90° mit den Ebenen der beiden
soeben beschriebenen Kanéle bilden. Wie
die Abb. 123 zeigt, sind also die Ebenen
der Bogengénge anndhernd gleich den Ebenen
eines senkrechten Raumkoordinationssyste-
mes angeordnet.

Uber die Funktion der Bogengénge geben
Ausschaltungs- und Reizungsversuche Auf-
schluf3.

Abb. 123.

Schema der Lage der Bogengange bei
der Taube. (Kach 3. r. Ewald.)

b. Folgen der Ausschaltung der Bogengange.
Nach Ausschaltung eines der oben beschriebenen Bogen-
gangspaare, welche man durch Zerstérung des Ganges oder durch Ko-
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kainisierung vornehmen kann, zeigen Vogel (Tauben) bei jeder Erregung
pendelnde Hin- und Herbewegungen des Kopfes in der Ebene der ausgeschal-
teten Géange und bei Kdrperbewegung die Neigung, sich um eine Achse zu drehen,
welche senkrecht zu dieser Ebene steht. Nach Ausschaltung der horizontalen
Géange pendelt also der Kopf um seine vertikale Achse und das ganze Tier
dreht sich um diese; Ausschaltung des linken vorderen und rechten hinteren
Ganges erzeugt Pendeln nach links um eine Achse, welche um 45° gegen die
Medianebene geneigt ist, und Sichlberschlagen des Tieres um diese Achse;
Ausschaltung des rechten vorderen und linken hinteren hat entsprechende
Bewegungen zur Folge, welche um eine Achse erfolgen, welche senkrecht zu
der eben definierten
liegt.

Werden bei Tauben
beide Labyrinthe zer-
stort, so sind sie vollig
desorientiert, sie ver-
mogen keinerlei kombi-
nierte Bewegungen aus-
zufuhren und keine be-
stimmte Korperstellung
einzunehmen. Die Mus-
keln sind in bestandigen
regellosen Kontraktio-
nen. Nach und nach
im Verlauf einiger Mo-
nate wird der Zustand
der Tiere wieder normal.

Abb. 124 Dauernd bleibt eine ab-
Bogengdnge der Taube, aa Augenachse, bb Scheitelachse, norme Schlaffheit
cc Schnabelachse. (Nach ./. r. Ewald.) aller Muskeln des

Tieres zuriick. Sie ist
auf den Ausfall der tonischen Beeinflussung der gesamten Muskulatur durch
die Bogengénge zuriickzufiihren (Labyrinthtonus). Ferner zeigt sich Un-
vermoégen, ohne Kontrolle der Augen die Lage des Kopfes zu erkennen. So
nimmt der Kopf bei verdeckten Augen abnorme Stellungen ein, aus denen
ihn das Tier nicht zu bringen vermag.

Auch nach ZerstdrungeinesLabyrinthes zeigen sich Stérungen, welche
zu charakteristischen dauernden Verdnderungen der Kopfstellung filhren. Bei
Katzen.und Kaninchen, denen das GroRhirn und Kleinhirn ausgerottet ist,
zeigt sich bei Zerstérung eines Labyrinthes Wendung und Drehung des Kopfes
nach der Seite des fehlenden Labyrinthes, Rumpfdrehung ebendahin, Tonus-
verlust der gleichseitigen Extremitidten. Beide Augen sind nach der Seite
des fehlenden Labyrinthes gerichtet. Beim Menschen treten nach einseitiger
Zerstorung zunéchst sehr stirmische Erscheinungen ein: heftiger Nystagmus,
dessen schnelle Bewegung nach der gesunden Seite gerichtet ist, Schwindel
mit Scheinbewegung der AuRenwelt und des eigenen Korpers, Ubelkeit, Er-
brechen, Unfahigkeit zu gehen. Die Erscheinungen verlieren sich in 2—3
Wochen.
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Im allgemeinen ist die Stérung nach Ausschaltung der Bogengdnge um
so grofer, je hoher die Anspriiche an den motorischen Apparat sind. Bei
Vogeln zeigt sich, dall die geschicktesten Flieger am meisten leiden.

Das Zuriickgehen der Stdrung geschieht teils unter dem Einfliisse des
Gesichtssinnes, teils durch die Funktion der oben beschriebenen sensiblen
Apparate. Hierfir zeugt, daR die bereits ausgeglichenen Stérungen nach Aus-
rottung der Zentralwindungen des Grof3hirns wieder aufleben. Ist auch nach
dieser Operation die Stérung wieder verschwunden, so kehrt sie nach Ver-
deckung der Augen im Dunkeln wieder.

¢. Reizung der Bogengéange.

Die Erscheinungen, welche infolge der Ausschaltung der Bogengénge
eintreten, erfahren eine bedeutsame Ergdnzung durch Versuche der Reizung
der Bogengénge.

Der Bogengang stellt eine Rohre dar, welche mit Flissigkeit, der Endo-
lymphe, gefillt ist. An seinem einen Ende trdgt er eine Erweiterung, die
Ampulle, welche ein Sinnesorgan, die Crista acustica, zeigt, an das die Endi-
gungen des N. vestibularis herantreten. Die Sinneszellen der Crista tragen
Haare, welche durch eine homogene, ihnen aufsitzende Masse, die Cupula,
vereinigt sind. Diese ragt etwas Uber die Mitte des Kanales vor. Wenn sich
daher die Endolymphe bewegt, so (bt sie einen StoR auf die Cupula aus, hier-
durch entsteht eine Zerrung an den Haaren der Haarzellen. Diese Zerrung
wird als der Empfindung und Reflex auslésende Reiz betrachtet.

Eine Bewegung der Endolymphe muR bei jeder Bewegung des Kopfes
eintreten. Denken wir uns, dalR der Kopf um eine vertikale Achse gedreht
werde, so dreht sich der horizontale Bogengang in seiner sEbene; die Endo-
lymphe dieses Ganges macht die Bewegung aber nicht in dem Betrage der Kopf-
drehung mit, da die Flissigkeit wegen ihrer Trégheit zuriickbleibt. Damit
waére also die Bedingung fiir einen StoR gegen die Cupula gegeben (Hypothese
von Mach und Breuer).

Man hat nun in den einzelnen Bogengangen derartige Strémungen kiinstlich
erzeugt (Versuch von Ewald). Wird z. B. in einem horizontalen Bogengang
der Taube eine Strdmung in der Richtung zur Ampulle erzeugt, so macht das
Tier mit Kopf und Augen eine Bewegung in der Richtung der Strdmung; bei
entgegengesetzter Richtung der Strémung ist auch die Kopf- und Augen-
bewegung entsprechend entgegengesetzt.

Diese Bewegungen sind als kompensatorisch aufzufassen, da die Lymph-
stromung bei einer Kopfbewegung eintreten wirde, welche der Richtung dieser
Strdmung entgegengesetzt ist. Daher wird dem Tier diese Bewegung vorge-
tduscht und von ihm kompensiert.

Ein entsprechendes Resultat erhdlt man bei Drehungen des ganzen Tieres.
L&Rt man z. B. eine Taube um eine vertikale Achse nach links rotieren, so findet
eine Stromung der Lymphe nach rechts statt. Die Taube dreht daher den Kopf
nach rechts; dieselbe Bewegung nach rechts zeigen auch die Augen. Wenn
die Drehung des Kopfes und der Augen einen bestimmten Grad erreicht haben,
so schwingen sie schnell in der Richtung der Drehung, danach beginnt das
Spiel von neuem. Es treten also die oben geschilderten kompensatorischen
Augenbewegungen mit kompensatorischen Kopfbewegungen gleichzeitig auf.
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Analoges beobachtet man auch bei Sdugetieren und beim Menschen.
Hier treten die kompensatorischen Augenbewegungen in den Vordergrund.
Ihre Richtung ist abh&ngig von der Richtung der Achse, um welche der Kopf
gedreht wird. Jeder Bogengang l6st bei der Drehung Augenbewegungen in
seiner Ebene aus. Werden also mehrere Bogengédnge gleichzeitig bei der
Drehung erregt, so tritt eine Augenbewegung auf, welche eine Resul-
tierende aus den entsprechenden Innervationen darstellt (Gesetz von
Flourens). Das wird immer dann eintreten, wenn die Drehung des Kopfes
um eine Achse erfolgt, welche nicht senkrecht zu einer der Ebenen der
Bogengangspaare steht.

Beim Menschen kann man durch Drehiing des Korpers um seine vertikale
Achse bei aufrechter Kopfhaltung in den horizontalen Bogengéngen eine Stro-
mung der Endolymphe erzeugen und infolgedessen einen horizontalen Nystag-
mus. Nach dem Aufhéren der Drehung folgt ihm ein horizontaler Nachnystag-
mus von entgegengesetzter Richtung. Die Richtung des Nystagmus bezeichnet
man nach seiner schnellen Phase. Bei Rechtsdrehung entsteht wéhrend der
Drehung Nystagmus nach rechts, beim Anhalten Nystagmus nach links,
entsprechend den Bewegungen der Endolymphe zur Ampulle bzw. von
ihr weg.

Wenn die Drehung um die vertikale Korperachse bei verschiedener Kopf-
haltung stattfindet, so gibt die Schnittlinie der Horizontalebene mit der Horn-
haut die Bahn des Nystagmus, die Drehungsrichtung die Richtung des Nystag-
mus wéhrend der Drehung an. Bei aufrechter Kopfhaltung und Drehung
nach rechts entsteht daher horizontaler Nystagmus nach rechts. AVird der Kopf
um 90° gegen die rechte Schulter geneigt, so entsteht bei Rechtsdrehung Nystag-
mus vertikal nach aufwérts (in bezug auf die urspriingliche Kopfhaltung).
Bei Neigung des Kopfes um 90° nach vorn und Rechtsdrehung entsteht ein
rotatorischer Nystagmus nach rechts (weil die Horizontalebene den Scheitel
der Kornea tangential beruhrt). Bei Neigung des Kopfes um 90° nach hinten
und Rechtsdrehung entsteht ebenfalls rotatorischer Nystagmus, aber nach
links (vom Standpunkte des Untersuchten aus). In Zwischenstellungen des
Kopfes ergeben sich ohne weiteres Zwischenformen des Nystagmus.

AVenn aus Krankheitsursachen oder infolge von Drehung ein Nystagmus
besteht, so zeigt eine Versuchsperson bei geschlossenen Augen Reaktions-
bewegungen. Diese bestehen im Fallen des Korpers. Der Fall findet in der
Ebene statt, in welcher der Nystagmus schlagt, seine Richtung ist der lang-
samen Phase des Nystagmus gleichgerichtet. Bei Verdnderung der Kopf-
stellung andert sich also die Richtung der Reaktionsbewegung (vestibuldre
Ataxie).

Strdmungen der Endolymphe kann man beim Menschen dadurch erzeugen,
daB man den Gehdrgang mit kaltem (20°) oder heiem AVasser (Uber 40°) aus-
spult. In beiden Féllen entsteht Nystagmus, bei Kaltspilung nach der Gegen-
seite, bei AVarmspllung nach der gleichen: kalorischer Nystagmus.

Die Ausschaltungs- und Reizungsversuche der Bogengénge lehren also,
daR diese Gebilde fur die Orientierung im Raume eine bedeutende Rolle spielen.
Da alle unsere Korperbewegungen rdumliche Verschiebungen des Korpers
und seiner Teile darstellen, so ist die Bedeutung des Bogengangsapparates
fir diese Bewegungen ohne weiteres ersichtlich.
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3. Bedeutung der Otolithen. (S. Seite 228, 229.)

Die Art, in welcher die oben erwdhnten Reflexe durch die Sinnesorgane
des Sacculus und Utriculus ausgelést werden, ist nicht vollkommen klar er-
kannt. Es hat sich wahrscheinlich machen lassen, dal von den Maculae Dauer-
erregungen ausgehen, welche je nach der Stellung der Otolithen im Raume
von verschiedener Intensitat sind. Das Maximum der Erregung scheint vor-
handen zu sein, wenn der Otolith an der Macula héngt.

4. Nerviose Verknipfungen des Vestibularapparates.

Der Vestibularapparat hat vielfache nervése Verknipfungen. Die Fasern
des N. vestibularis verlaufen zum kleinsten Teile zum kleinzelligen dorsalen
Nucl. triangularis. Der groRRere Teil gelangt zum Beiter.suchen (Nucl. n. vest.
lat.) und Bechterewschen Kern (Nucl. n. vest. sup.). Von allen drei Kernen
gelangen Fasern 1. in das Kleinhirn (Tractus vestibulo-cerebellaris). Sie enden
im Wurm, Dachkern, Kugelkern, Pfropf und Nucl. dentatus. Il. Vom Deiters-
schen und Bechterewschen Kern gehen aufRerdem Verbindungen: 1 zum Vorder-
und Seitenhorn des Rickenmarkes (Tract. vestibulo-spinalis), 2. durch das
hintere L&ngsbindel (Tract. vestibulo-nuclearis) zu den Kernen samtlicher
Augenmuskeln beider Seiten, 3. zur GroBhirnrinde direkt oder durch den Kern
des Okulomotorius.

Die Existenz dieser Verbindungen macht den EinfluR des Vestibular-
apparates auf das Kleinhirn (s. S. 188), auf die Kdrpermuskulatur (Labyrinth-
tonus s. S. 230) sowie auf die Augenmuskeln (assoziierte kompensatorische
Augenbewegungen S. 228ff.) verstdndlich. Die zerebrale Bahn dient der
Vermittelung der vom Vestibularapparat ausgeldsten Empfindungen.

G. Gehdrorgan.

Das periphere Sinnesorgan fur die Gehdrsempfindungen liegt in der
Schnecke. lhre Zerstérung vernichtet die F&higkeit des Horens vollkommen
und dauernd. Die erregenden Reize bezeichnet man als Schall. Der physi-
kalische Vorgang, welcher die Reizung bewirkt, besteht in einer schwingenden
Bewegung in der Schnecke, welche ihr von auBen mitgeteilt wird. Diese Mit-
teilung erfolgt entweder durch eine besondere Vorrichtung, das Trommelfell
und seine Verbindung mit dem Labyrinth, oder durch die Substanz des Kopfes,
welche das Labyrinth umgibt. Unter normalen Bedingungen kommt nur die
erste Maoglichkeit in Frage. Dem Trommelfell wird die schwingende Bewegung
durch die Luft mitgeteilt, die ihrerseits durch einen schwingenden Korper in
Schwingung versetzt wird. So beruht also das Héren auf dem Mitschwingen
der Luft, die sich zwischen schwingendem Korper und Gehdérorgan befindet,
und auf dem Mitschwingen oder der Resonanz der Teile des Gehdrorganes,
welche von der Luft bewegt werden. Unmittelbar betroffen wird das Trommel-
fell, eine Membran, welche die Schwingungen auf die Gehdrknéchelchen und
durch diese auf das Labyrinthwasser und das Gehdrorgan der Schnecke tber-
tragt. Das Hdéren beruht also auf Mitschwingen oder Resonanz.

I. Physikalische Vorbemerkungen.
Wenn ein elastisches Gebilde, z. B. eine Feder, durch eine Kraft deformiert
wird, so schwingt es nach dem Aufhdren der Kraftwirkung gegen den Ruhe-



234

zustand zuriick. Vermdge der Trégheit schnellt es iber den Ruhezustand hinaus;
dies wiederholt sich, bis Widerstdnde die von Schwingung zu Schwingung
schwécher werdende Bewegung vernichten. Man nennt diese Schwingungen
elastische Schwingungen.

Sie folgen demselben Gesetz wie die Schwingung des Pendels, daher heillen
sie Pendelschwingungen oder Sinusschwingungen. lhre maximale
Elongation bezeichnet man als die Schwingungsweite oder Amplitude.

Wenn man ein Pendel mit einer Schreibspitze versieht und an dieser eine
Schreibflache vortberfihrt, so erhdlt man eine Kurve wie in Abb. 125
Kurve 2.

Hierin ist bx+ b2 die Amplitude.

In einem homogenen elastischen Medium, wie in der Luft, wirkt die Schwin-
gung eines Massenteilchens auf die benachbarten, so pflanzt sich die Bewegung

1 Kurve eines Tones. — 2 Kurve der Oktave desselben. — 3 und 4 Kurve des Zusammen-
klanges von 1und 2: 3. e fallt mit d0, £ mit $zeitlich zusammen, 4. e ist zeitlich gegen d0
etwas verschoben.

wellenférmig fort. Die L&nge 1 um welche sich die Schwingung in der Zeit t fortge-
pflanzt hat, wéhrend welcher ein Massenteilchen eine ganze Schwingung ausfiihrt,
nennt man Wellenldnge. Es ist daher die Fortpflanzungsgeschwindigkeit

c der Bewegung ¢ = i oder 1= c -t. Die Zahl der Schwingungen n in der Zeit-

einheit ist also n= = Mithin 1= <. Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit

in Luft ist c = 340 m. Also hat ein Ton von z. B. 100 Schwingungen in der
Sekunde eine Wellenldnge von 3,4 Metern.

Wirken zwei Schwingungen auf ein Luftteilchen gleichzeitig ein, so ist
die Bewegung desselben bei gleicher Richtung beider Schwingungen durch
die algebraische Summe der beiden Amplituden gegeben; dasselbe gilt bei
Einwirkung mehrerer Einzelschwingungen (Superposition von Schwin-
gungen). Dies zeigt Kurve 3 der Abb. 125, welche durch gleichzeitige
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Einwirkung der beiden Vorgénge entstanden ist, welche die Kurven 1 und 2
reprasentieren.

Die resultierende Kurve nimmt eine ganz andere Gestalt an, wenn man
eine der Komponenten ldngs der Achse verschiebt, sie hangt also nicht nur von
der Zahl und der Amplitude der Schwingungen, sondernauch vonderenPhasen-
verhdltnis ab. So ist die Kurve 4 durch gleichzeitiges Wirken der Vor-
gange von 1lund 2 entstanden, nur ist hier der Beginn der beiden nicht gleich-
zeitig, sondern der zweite ist um eine viertel Wellenldnge verschoben.

Treffen Luftschwingungen auf einen schwingungsfahigen Karper, so
kann derselbe in Mitschwingung oder Resonanz versetzt werden. Am starksten
wird das Mitschwingen, wenn die Schwingungen den Korper in seiner
Eigenperiode treffen, d. h. in einer Zeitfolge, in welcher die Schwingungen
dieses Korpers erfolgen wiirden, wenn er durch einen einmaligen Stol? in eigene
Schwingungen versetzt wird. So gelingt es z. B. durch schwaches periodisches
Ziehen am Seil einer Glocke im Tempo ihrer Eigenschwingung diese zu
Schwingungen von betréchtlicher Amplitude zu bringen. Je mehr die Eigen-
periode des mitschwingenden Korpers von der erregenden Periode abweicht,
desto groRer muR die Kraft sein, wenn Mitschwingen erzwungen werden soll.

Wird ein Korper durch einen Anstol in Schwingungen versetzt, so fuhrt
er diese in seiner eigenen Periode aus. Wéhrend dieser Zeit einwirkende neue
Schwingungen konnen daher nur auf die bestehenden superponiert werden.
Durch Widerstdande (D&mpfung) konnen Eigenschwingungen unterdriickt
werden, in diesem Fall kann der Kdrper nur erzwungene Schwingungen zeigen,
er schwingt also nur so lange als die Schwingungsursache wirkt.1

1. AuReres Ohr.

Bei Amphibien liegt das Trommelfell an der Oberflache des Korpers, bei
den Ubrigen Landwirbeltieren in einer Einstiilpung, die man als Gehdrgang
bezeichnet. Am &uBeren Ende des Gehdrganges der Sauger befindet sich
meist eine Ohrmuschel, welche bei vielen durch Muskelwirkung verstellbar
und aufrichtbar ist. Sie dient hier als Schalltrichter, welcher die Schallschwin-
gungen auffangen und in den Gehoérgang reflektieren kann, vor allem aber
zur Wahrnehmung der Richtung, aus welcher der Schall kommt; denn das
Tier hort den Schall am lautesten, wenn die Ohrmuscheln gegen die Schall-
richtung stehen. Auch beim Menschen wird der Schall am besten wahrgenom-
men, wenn seine Quelle in der Richtung des Gehoérganges liegt. Fir eine
Reflexion der Schallwellen in den Gehérgang wére die Muschel hier nur bei
von vorn kommendem Schall geeignet, sie ist verkimmert und von unter-
geordneter Bedeutung.

Der Gehdrgang spielt die Rolle eines Leitungsrohres, vergleichbar einem
Sprachrohr, durch Reflexion an seinen Wénden wird der Schall dem Trommel-
fell zugeleitet. Diese Membran wird durch den Gehdrgang geschitzt. Dafur
birgt seine ansehnliche L&nge, welche 25 mm, d. h. etwa ein Siebentel des
Querdurchmessers des Kopfes ausmacht; ferner seine winklige Knickung,
welche direktes Eindringen von Korpern gegen das Trommelfell verhindert;
weiter seine Einfettung mit Ohrenschmalz, an dem Kkleine Partikel haften.
Einen weiteren Schutz bilden Tasthaare am Eingénge des Gehérganges. Die
im Gange befindliche Luft schitzt das Trommelfell gegen Temperatureinfliisse.
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2. Mittleres Ohr.

Am Ende des Gehdrganges liegt das Trommelfell, welches die Luft der
Paukenhohle oder des mittleren Ohres von der Luft des Gehdrganges trennt.
An das Trommelfell schlieRen sich die Gehdrkndchelchen, Hammer, Ambof3
und Steigbiigel an, welche eine starre Verbindung zwischen ihm und der Fenestra
ovalis bilden (Abb. 126). Diese schlieBt das Labyrinth gegen das mittlere
Ohr ab. Trommelfell und Gehérkndchelchen kann man als einen einzigen
Apparat betrachten, dessen Teile gleichzeitige Schwingungen ausfiihren. Die
Berechtigung hierfur ergibt sich aus der Tatsache, daR die Wellenldngen der
in Frage kommenden Schwingungen sehr grof3 sind im Vergleich zur Dimension

a

Abb. 127.
Hammer und AmboR von der Pauken-
héhle gesehen. Zur Demonstration der
Hebelwirkung dieser Gehdrkndéchelchen,
aa Hypotenuse, P.F. Processus Folianus,

Linkes Ohr. Frontalschnitt des linken
Ohres durch den Gehorgang hinter dem
Stiel des Hammers. Vierfache Ver-
groRerung. G Gehorgang, C Pauken-

héhle, S Steigbligel, H Hammer, L Liga-
mentansatzstelle, LS Oberes Ligament.
(Nach Hensen.)

T. t. Tensor tympani, b Sperrzahn des
AmbofRes.
(Nach Hehnholtz.)

des Trommelfell-Gehtérkndchelchen-Systemes. Bei Amphibien, Reptilien und
Vogeln existiert nur ein Gehdrkndchelchen, das dem Steigbiigel entspricht,
die Columella.

Dieses System vermag durch Schwingungen von beliebiger Dauer in Mit-
s.chwingung versetzt zu werden. Die meisten schwingungsfahigen Korper ver-
halten sich nicht so, vielmehr werden sie, wie gesagt, am stirksten zum Mit-
schwingengebracht durch Schwingungen, welche in ihrer Eigenperiode einwirken.

DaR das Trommelfell alle im Bereiche des Horens liegenden Schallschwin-
gungen gleich getreu aufnimmt, hat vor allem seinen Grund in der starken
Dampfung, welche durch die Gehérknochelchen bedingt ist, die eine feste
Verbindung zwischen dem Trommelfell und dem ovalen Fenster herstellen.
Ferner wirkt die sehr geringe Masse des Trommelfelles — seine Dicke betragt
nur ¥10 mm — und die geringe Spannung dieser Membran glnstig, indem
sie die Empfindlichkeit vergréRern.



237

Die Amplituden der Schwingungen des Trommelfelles sind gering, doch
reichen sie aus, um mittels graphischer Vorrichtung aufgezeichnet zu werden.
Die Elongationen erfahren bei der Ubertragung der Schwingungen auf das
ovale Fenster eine betrachtliche Reduktion, wéhrend entsprechend an Energie
gewonnen wird. Eines der Momente, die in diesem Sinne wirken, ist das Ver-
haltnis der Léngen des Hammergriffes und des langen Ambolfortsatzes
(Abb. 127). Die Drehachse des Hammers ist durch zwei Bander gegeben, welche
sich an den Hals des Hammers ansetzen. Um diese Achse dreht sich auch der
mit dem Hammer artikulierende AmboR Abb. 128. Das Verhéltnis des
Hammergriffes zum langen AmbofRfortsatz Abb. 127 bezogen auf diese
Drehachse ist 3:2, woraus die Reduktion der Elongationen des Trommel-
fellnabels in diesem Verhdltnis folgt.

Das Gelenk zwischen Hammer und AmboR ist fiir die Ubertragung der
Schwingungen als starr zu betrachten. Es besitzt eine Sperrvorrichtung
(Abb. 127 und 128), welche bewirkt, dall es nur bei Bewegungen in einem
Sinne spielt. Einwaértsdreh-
ungen des Hammergriffes
werden dem Ambol} genau mit-
geteilt.  Auswadrtsdrehungen
dagegen nicht. So ist dafir
gesorgt, daR bei Bewegungen
des Trommelfelles nach aul3en
der Steigbiigel nicht aus dem
oberen Fenster herausgerissen  Horizontalabschnitt durch die Paukenhthle des
werden kann. rechten Ohres. Vierfache VergroBerung. CT Pauken-

: hohle, H medialer Rand der Schnittflaiche des
Gehg/r\:)iggn tsrgf]?e“r:elzs?) k((j)zs- H_ammerkopfes, AAmboB, Sp. m. Spina major, Lg. a.
! Ligamentum anterius, L. 1 Ligamentum laterale,

trahieren sichreflektorisch die g ext. Ligamentum externum, ax Drehungsachse,
Muskeln des Mittelohres, der s Sperrzahn des AmboRes. (Nach Hensen.)

Tensor tympani (versorgt vom

Trigeminus) und der Stapedius (versorgt vom Facialis). Der Tensor inseriert am
Handgriff des Hammers, dicht unter der Drehachse, er entspringt aus dem Canalis
musculotubarius. Durch seine Kontraktion dreht er den Handgriff nach innen,
spannt damit das Trommelfell und befestigt das HammeramboRgelenk, auch
drickt er die FuRplatte des Steigblgels dadurch starker in die Fenestra ovalis.
Der Stapedius inseriert am Kopfchen des Steigbligels, er entspringt aus der
Eminentia stapedii. Bei seiner Kontraktion zieht er die Verbindung zwischen
AmboR und Steigbiigel nach hinten; dadurch soll die FuBplatte des Steigbiigels
um ihr hinteres Drittel nach aufRen gedreht, hierdurch die Spannung des mem-
brandsen Teiles der Fenestra ovalis erhdht werden. Zugleich soll die Kontraktion
die Spannung des Trommelfelles erhtéhen.

Da das Trommelfell vor einer geschlossenen, lufthaltigen Hohle, der Pauken-
hohle, ausgespannt ist, konnte eine Spannung desselben durch ungleichen
Druck im Gehérgang und in der Paukenhdhle erzeugt werden. Damit dies
nicht geschieht, steht die Paukenhdhle mit der Aufenluft durch eine Réhre,
die Tuba Eustachii, in Verbindung, welche fiir gewdhnlich geschlossen ist,
sich aber 6ffnen kann. Mit ihrer Offnung wird eine etwa vorhandene Druck-
differenz zwischen AuRenluft und Paukenhéhlenluft ausgeglichen. Da der
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Luftdruck bestdndig schwankt, die Gase der Paukenhodhle wohl auch von der
Schleimhaut derselben resorbiert werden, so ist es von Wichtigkeit, dafl die
Offnung der Tube haufiger erfolgt. Sie geschieht bei jedem Schluckakt unter
der Wirkung des M. petrostaphylinus.

Durch Einatmungs- und Ausatmungsbewegung bei geschlossenem Mund
und Nasenlochern kann aus der Paukenhdhle Luft herausgesogen oder in sie
eingepreBt werden (Valsavascher Versuch). Der Saugdruck mufl 20—40 mm
Hg, der Blasedruck tuber 200 mm Hg betragen. Durch derartige Versuche kann
man die Lage der Organe der Paukenhohle zueinander erheblich veréndern:
Trommelfellnabel um &4 mm, Steigblgelplatte um i mm.

Die Paukenhthle ist mit Flimmerepithel ausgekleidet, durch dessen Wir-
kung Schleim u. dgl. in die Nase bewegt werden kann.

Il. Schallwahrnehmung.

Die Schallempfindungen kann man in Gerdusche und Klénge einteilen.
Gerédusche entstehen durch Schwingungen, deren Zeitdauer und Amplitude
von Schwingung zu Schwingung wechselt, Kld&nge durch Reihen von Schwin-
gungen gleicher Dauer. Einen Ubergang zwischen Klangen und Gerauschen
bilden die Gerdusche mit Toncharakter, welche durch periodische Schwingungen
erzeugt werden, deren Amplitude von Schwingung zu Schwingung wechselt.

Die Schallempfindungen zeigen Unterschiede in der Starke (Intensitdt),
im Charakter (Klangfarbe) und in der Hdhe.

Wovon die Wahrnehmung der Intensitdt des Schalles abhéngt, ist
nicht sicher entschieden. Nach einer Reihe von Autoren ist die Energie der
Schwingungen maligebend, d. h. das halbe Produkt aus Masse und Quadrat
der Geschwindigkeit des schwingenden Kdrpers, nach anderen die Bewegungs-
grole, d. i. das Produkt aus Masse und Geschwindigkeit.

Die Empfindlichkeit des Ohres scheint die aller anderen Sinne zu
Ubertreffen: die Amplitudengrenze liegt zwischen 0,000001 und 0,000005 mm,
die Druckoszillationsgrenze wird zu 0,66 10 7 und 4 «10~7 mm Hg angegeben.
Diese soll fur verschieden hohe Tone verschieden sein.

Unterschiede in der Intensitdt mussen, um erkannt zu werden, der abso-
luten Intensitat proportional sein (Webersches Gesetz).

Die Empfindung der Tonhdhe hangt von der Zahl der Schwingungen
in der Zeiteinheit ab, mit deren Zahl sie zunimmt. Die absolute Hohe wird
von den meisten Menschen nicht sicher erkannt. Hunde scheinen diese Fahig-
keit dagegen in hohem Male zu besitzen.

Damit uberhaupt eine Schallempfindung durch Schwingungen erzeugt
werde, darf die Zahl derselben in der Zeiteinheit eine untere und obere
Grenze nicht Uberschreiten. Die untere Grenze liegt bei 22 (fis2) bis 28 (ais2)
Schwingungen per Sekunde, die obere nimmt mit zunehmendem Alter ab.
Sie liegt zwischen 16000 (c7) und 45000 (fis8). Der gesamte Hdérbereich um-
falt also hochstens elf Oktaven.

Wenn die Tonhohe sicher erkannt werden soll, miissen mindestens 16—18
Schwingungen einwirken. Erfolgt die Einwirkung wiederholt, so genigen
zwei Schwingungen.

Unterschiede in der Tonhdhe sollen bei gelibten Musikern bis zu %128 Ton
gehen, bei Vergleichung der zu unterscheidenden Toéne mit der Oktave sogar
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bis zu 6,0 Ton. Sehr unvollkommen werden allméhliche H6hendnderungen
wahrgenommen.

Die Klangfarbe, der Unterschied im Charakter der Klange und Ge-
radusche wird sehr vollkommen wahrgenommen. Sie hdngt ab vom zeitlichen
Verlauf der Schwingungen. Periodische einfache pendelartige Schwingungen
erzeugen die einfachste Empfindung, welche man als Ton bezeichnet. Wirken
gleichzeitig mehrere periodische Schwingungen ein, so wird die Empfindung
als Klang bezeichnet.

Aus Kléngen oder Gemischen von Ténen, Klangen und Gerduschen kann
man die einzelnen Schalle heraushéren, z. B. kann man im Orchester einzelne
Instrumente verfolgen. Diese F&higkeit ist deshalb bemerkenswert, weil die
Schwingungen, welche dem Ohr durch die Luft zugeleitet werden, aus der
algebraischen Summe der Einzelschwingungen bestehen, das Trommelfell also
auch die entsprechende Bewegung ausfiihrt.

Wirken auf das Ohr zwei Tdne von nur geringer Differenz der Schwingungs-
zahlen, so hat das Ohr den Eindruck eines Tones, dessen Stérke schwankt:
Schwebungen oder StdfRe. Die Zahl der Schwebungen in der Sekunde
ist gleich der Differenz der Schwingungszahlen. Liegen die Schwingungs-
zahlen der beiden Tone so weit auseinander, dal’ die Differenz die untere Grenze
der Schwingungszahlen tiefster Tone Uberschreitet, so hort das Ohr neben
den primédren Tdnen einen dritten, dessen Schwingungszahl gleich der Differenz
jener beiden Schwingungszahlen ist: Differenzton (Tartini-Sorgeschei Ton)
Ebenso entsteht ein Ton, wenn periodische Schwingungen periodisch unter-
brochen werden: Unterbrechungston. Seine Héhe hangt ab von der Zahl
der Unterbrechungen in der Sekunde. Wie Unterbrechungen wirken auch perio-
dische Intensitdtsschwankungen (V ariationston) und periodischer Phasen-
wechsel (Phasenwechselton).

lll. Theorie der Gehdrswahrnehmungen.

Die Tatsache, dal aus einer Vielheit von Ténen die einzelnen Komponenten
herausgehort werden koénnen, legt die Annahme nahe, dal im Gehdrorgan
Vorrichtungen vorhanden sind, welche die komplexe Schwingungsbewegung
in ihre Elemente aufzulésen vermdgen. Helmholtz hat zuerst die Annahme
gemacht, daB im Ohr eine kontinuierliche Reihe von Resonatoren sich befinde,
welche fur je einen bestimmten Ton abgestimmt sind. Jeder Resonator soll
eine besondere Faser des Hornerven erregen und hierdurch eine bestimmte
Tonempfindung auslésen. Die anatomische Grundlage fir dieses Resonatoren-
system hat er zuerst in den Cortischen Bogen erblickt. Da aber deren Dimen-
sionen durch die ganze Schnecke hindurch nahezu gleich sind, so hat er spéater
in der Basilarmembran das Resonanzorgan gesucht. Man hat sich diese Mem-
bran, welche sich von der Basis nach der Spitze der Schnecke zu verbreitert,
zusammengesetzt zu denken aus radidr angeordneten Fasern, deren Lé&nge
von 0,05 bis 0,5 mm zunimmt. Diese Fasern sollen die mitschwingenden Ge-
bilde sein. Mit der Annahme wiirde in Einklang stehen, daR Verletzungen der
Schneckenspitze Baftaubheit, der Basis Taubheit fir hohe Téne erzeugt.

Durch die Helmholtzsche Theorie wird die Wahrnehmung der Klangfarbe
befriedigend erklart. Jeder Teilton des Klanges erregt einen besonderen Re-
sonator, die Erregung der einzelnen Resonatoren entspricht der Intensitét des
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betreffenden Teiltones. Jeder Klang wirde demnach durch das Ohr wie durch
ein System von Resonatoren in Teilténe zerlegt werden. Mit dieser Vor-
stellung stimmt auch Uberein, dal das Phasenverhéltnis der Partialtdne eines
Klanges, welches auf den zeitlichen Verlauf der Schwingung von groflem Ein-
fluk ist, auf die Wahrnehmung des Klanges gar keinen EinfluR hat.

Die Schwebungen werden hach der Helmholtzschen Theorie erklart durch
gleichzeitige Erregung eines Resonators durch die beiden Tone, welche die
Schwebungen erzeugen. Der Resonator spricht dann mit einer Inten-
Sitat an.

Ob die Erscheinung der Differenztone mit der Hehnholtzschen Theorie
in Einklang gebracht werden kann, ist streitig. Nach der Meinung einer Reihe
von Autoren entsprechen die Differenztone objektiv vorhandenen Schwin-
gungen — dann bote ihre Erkldrung aus der Theorie keine Schwierigkeit —,
nach anderen Autoren ist dies nicht der Fall, dann stdnde die Erscheinung
mit der Theorie im Widerspruch.

IV. Konsonanz und Dissonanz.

Das gleichzeitige Erklingen zweier Tone erzeugt entweder das Gefihl des
Angenehmen (Konsonanz) oder des Unangenehmen (Dissonanz). Toéne, deren
Schwingungszahlen im Verhéltnis der einfachen Zahlen zueinander stehen,
sind beim Zusammenklang konsonierend, am vollkommensten das Oktaven-
verhdltnis 1:2 und das Duodezimenverhdltnis 1:3; es folgen zunehmend
dissonanter werdend die Quint 2:3, Quart 3:4, groBe Sext 3:5, grofle Terz
45, kleine Sext 5 :8, kleine Terz 5:6. Auf der Konsonanz der Téne bautsich
die Harmonielehre auf.

V. An- und Abklingen der Tone.

Wie bei der Netzhaut bedarf es beim Gehdrorgan einer bestimmten Ein-
wirkungszeit des Reizes fiir das Zustandekommen einer Erregung: Zeit des
Anklingens, und ebenso lberdauert die Erregung den objektiven Reiz kurze
Zeit: Zeit des Abklingens. Die Zeit des Anklingens ist um so langer, je schwacher
der Schall, sie kann bis zu 2 Sekunden betragen. Das Abklingen dauert 0,005
bis 0,01 Sekunden.

Bei anhaltender Reizung durch Schall ermiidet das Ohr besonders fir
hohe Tone sehr schnell, aber nur fir den erregenden Ton.

VI. Lokalisation des Schalles.

Das Horen mit beiden Ohren hat den Vorteil, daR einmal Fehler des einen
durch das andere kompensiert werden kdnnen, ferner aber bedingt es die Mdg-
lichkeit der Wahrnehmung der Schallrichtung. Ob der Schall von vorn oder
hinten kommt, wird leicht verwechselt, dagegen ob von rechts oder links sicher
wahrgenommen. Hierbei kann die ungleiche Starke der Einwirkung auf beide
Ohren eine Rolle spielen, auRerdem aber auch die Ungleichheit der Phase,
mit der bei nicht medianer Schallquelle die beiden Ohren getroffen werden.
Es gibt zahlreiche Versuche, die hierfiir sprechen. Die Entfernung der Schall-
quelle zu beurteilen, besitzt man keine unmittelbaren Mittel.



241

VII. Subjektive und entotische Gehdérswahrnehmungen.

Gehodrswahrnehmungen, die ihre Ursache in Erregung der Hdrnerven
ohne objektive Schwingungen haben, wie Ohrenklingen, Ohrensausen, nennt
man subjektive; entotische Empfindungen sind solche, die eine objektive Ur-
sache im Gehororgan haben, wie Muskelgerdusche, Reibungsgerdusche des
Blutes u. dgl.

Uber die Zirkulation- und Erndhrungsverhaltnisse des Ohres liegen keine
Untersuchungen vor.

H. Gesichtssinn.
I. Einleitung.

Die am hdchsten entwickelten Sehorgane, welche uns im folgenden be-
schéftigen werden, bestehen aus einem Apparat, der getrennte Punkte der
Aulenwelt durch getrennte lichtempfindliche
Elemente zur Wahrnehmung bringt.

Die Mittel, mit denen das geschieht,
sind verschieden. Die Natur bedient sich
1. des Prinzips der Lochkamera, 2. der
Fazettenaugen, 3. der refraktorischen Augen.

Hier sollen eingehender nur die refrak-
torischen Augen behandelt werden.

1. Das Prinzip der Lochkamera finden
wir verwirklicht bei Kephalopoden (Nautilus). Prinzip der Lochkamera.

Es wird durch nebenstehende Abbildung (Abb.

129) illustriert, ab ist ein Pfeil, ¢ eine Wand mit einem feinen Loch d, e ein
Auffangeschirm. Die von a und b zu den Réndern des Loches d gezogenen und
bis zum Auffangeschirme verldngerten

Linien stellen die Strahlenbiindel dar,

welche von den Endpunkten des Pfeiles

auf den Auffangeschirm fallen. Wie

man sieht, wird jeder Punkt des Pfeiles

als Kreis auf dem Auffangeschirm ab-

gebildet. So entsteht ein umgekehrtes

unscharfes Bild des Pfeiles. Die Bild-

groRe héngt ab von den Abstidnden des

Objektes a b, der Wand ¢ und des

Schirmes e, die Bildschérfe bei sonst

gleichen Bedingungen von dem Durch-

messer des Loches d. Ist e ein Sinnes-

organ, dessen einzelne Punkte getrennte

Empfindungen vermitteln, so ist die

Aufgabe erfillt.

2. Die Fazettenaugen finden sich
bei Insekten und Krustern. Sie be-
stehen aus abgestumpften Kristallkegeln, welche an der Oberflache eines Kugel-
abschnittes so angeordnet sind, daR die Achsen der Kegel radial stehen. Die
einzelnen Kegel k k der Abb. 130 sind gegeneinander optisch isoliert.

WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 16
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So tritt durch die Kegel nur das Licht hindurch, welches nahezu in der Rich-
tung ihrer Achse einfallt. Auf diese Weise wiirde auf einem Auffangeschirm
von dem Punkte 'a ein Bild entstehen. Es ist klar, daB das Bild um so genauer
ist, je ndher der Punkt den Fazetten sich befindet und je kleiner der Quer-
schnitt jedes Kristallkegels ist. Hinter den Kristallkegeln befinden sich licht-
empfindliche Elemente, so dafl auch hier die Bedingungen fiir getrennte Wahr-
nehmung getrennter Punkte gegeben sind.

3. Die refraktorischen Augen sind wesentlich vollkommener als die
Lochkamera- und die Fazettenaugen. W&éhrend bei diesen jeder Punkt des
Objektes durch einen Kreis bzw. mehrere Fazetten abgebildet wird, werden
in den refraktorischen Augen Punkte auch punktférmig abgebildet. Sie sind
daher die vollkommensten. Der optische Apparat solcher Augen ist nach dem-
selben Prinzip gebaut wie eine Camera obscura, was bereits Kepler (1602) und
Scheiner (1609) erkannt haben.

Il. Entstehung der Bilder im Auge.

Wie die Camera obscura besteht das Auge aus einem innen geschwérzten
Hohlraum, dessen vordere Wand ein System von brechenden Flachen, ein
Objektiv, tragt. Das Objektiv des Auges besteht aus drei brechenden Flachen:
der Hornhautflaiche und den beiden Flachen der Kristallinse, der vorderen
und hinteren Linsenflache. Diese drei Flachen entwerfen von Gegenstanden
des Aufenraumes unter geeigneten Bedingungen Bilder auf der Innenwand
des Hohlraumes, welche dem Objektiv gegeniiberliegt. Es wird zundchst unsere
Aufgabe sein missen, diese Bedingungen allgemein zu untersuchen. Zu diesem
Zwecke ist es notwendig, etwas weiter auszuholen. Wie besonders betont sei,
beruht die Abbildung von Gegenstdnden durch ein Linsensystem darauf, dafl3
von einem Punkte ausgehende Strahlen wieder in einem Punkte vereinigt
werden (Homozentrizitatssatz).

Das ist nur moglich, wenn zwei verschiedene durchsichtige Stoffe durch
eine gewdlbte Fladche voneinander getrennt sind. Um den Gang der Licht-
strahlen zu verfolgen, die aus einem durchsichtigen Stoffe in einen zweiten
anderen durchsichtigen eintreten, ist es zweckméRig, die Bedingungen so ein-
fach wie mdoglich zu nehmen.

| 1 Physikalische Betrachtungen,

a. Brechung an einer ebenen Flache.

Wir beginnen daher die Betrachtung mit einer ebenen

Trennungsflache zweier Medien zwischen Luft und Glas (Abb.

131). Diese sei ab. Wenn auf ab im Punkte ¢ ein Lichtstrahl

de auffallt, so verlauft er weiter in der Richtung ce, er wird

gebrochen. Errichtet man in ¢ auf der Trennungsflache ab

das Lot fg, und nennt de den einfallenden, ce den gebrochenen

Strahl und fg das Einfallslot, den Winkel dcf= a den Ein-

fallswinkel und ecg = B den Berechnungswinkel, so zeigt sich,

dal} erstens einfallender, gebrochener Strahl und Einfallslot

in einer Ebene liegen, zweitens die Sinus der Winkel dasselbe

Abb. 131 Verhaltnis haben wie die Geschwindigkeiten, mit denen sich
das Licht in Luft und Glas fortpflanzt. Nennt man diese

Geschwindigkeiten cx und c2 so ist also

sina ct
sinll  ¢Z @
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Das Gesetz wird in der Regel nicht in der obigen Formulierung angewendet. An Stelle
der Lichtgeschwindigkeiten verwendet man in der Formel den Quotienten aus Fortpflan-
zungsgeschwindigkeit des Lichtes im Vakuum und im Medium. Man nennt diesen Wert
das Brechungsvermégen oder den Brechungsindex und bezeichnet ihn mit dem Buch-
staben n. Ist codie Lichtgeschwindigkeit im Vakuum, e, die in Luft, so ist das Brechungs-

co . L
vermdgen der Luft nt= o entsprechend das des Glases n2= c% Damit wird Formel 1 zu

sin a

n,
anf= a @

d. h. der Sinus des Einfallswinkels verhélt sich zum Sinus des Brechungs
winkels umgekehrt wie das Brechungsvermoégen der zugehdrigen Medien
(Brechungsgesetz von snettius).

Dies Gesetz hat Gultigkeit fiir alle Werte von a, so dal? man zu jedem Einfallswinkel
den zugehdrigen Brechungswinkel berechnen kann, wenn man die Lichtgeschwindigkeiten
kennt.

Hieraus ergibt sich, daf® der Winkel & gleich Null wird, wenn a Null ist, d. h. Strahlen,
die in der Richtung des Einfallslotes einfallen, erleiden keine Brechung. Dieser wichtige
Satz sei hier gleich vorgemerkt.

b. Brechung an einer kugeligen Flache.

Nunmehr ist die Brechung an einer kugeligen Flache zu betrachten (Abb. 132).
Gegeben sei der Radius r der Kugelflache, welche die beiden Medien trennt. Der Brechungs-
index des ersten Mediums sei n2 und der Index des zweiten Mediums n2 Man hatsich zu
erinnern, daf® unendlich kleine Abschnitte einer Kugel als eben angesehen werden kénnen;
diese Ebenen stehen senkrecht auf dem zugehdrigen Radius der Kugel. Es sei op der
Durchschnitt durch die Kugelflache, deren Zentrum im Abstande r bei C liegt.

Das Medium 1 sei Luft, an welche das Medium 2 (Glas) mittels der Flache op an-
grenzt. rq sei eine Gerade, die durch das Zentrum der Kugel hindurchgeht, wir bezeichnen
sie als die optische Achse. Auf ihr liege ein leuchtender Punkt Aj, den wir Objektpunkt

1 2

Abb. 132.

nennen. Die Aufgabe ist, den Gang der von A2 ausgehenden Strahlen zu verfolgen. Wir
betrachten zunachst den Gang zweier Strahlen AiS, der in der Richtung der optischen
Achse auffalle, und A™E, der mit ihr einen Winkel bilde. In S und E kénnen wir die Kugel-
flache als eben ansehen. Wir erhalten dann den Gang der gebrochenen Strahlen, wenn wo-
fur die Ebenen bei E und S das Brechungsgesetz von sn e lius anwenden. Einfallslote sind
die Kugelradien CS und CE. Der Strahl AZS fallt also in der Richtung des Einfallslotes
ein, erleidet also keine Richtungsanderung durch Brechung; der Strahl AZ bildet mit dem
zugehorigen Einfallslote CE den Winkel a. Ist n2das Brechungsvermégen des Mediums 1,
n2 das des Mediums 2, so ergibt sich der Winkel g, den der Strahl im 2. Medium mit dem
Einfallslote bildet aus der Gleichung

sin e _n

Sina= @)

16*
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Die beiden Strahlen schneiden sich nach der Brechung im Punkte A2 den wir Bildpunkt
nennen. Bezeichnet man den Abstand des Objektpunktes At vom Scheitel der brechenden
Flache S mit a,, den Abstand des Bildpunktes A2 mit a2 und den Winkel AXCE mit e,
so ergeben sich aus den Dreiecken AjJCE und AXZCE folgende Beziehungen:

AjC sin  A|EC sin (180—a) SiNa

AJE sin  ECAj sin e sin e

AX  sin A EC sin g sin g

az “ sin AXAXE sin (180— ¢ sin e @)

Nunmehr machen wir noch die Einschrankung, dal3 der Strahl AJE sehr nahe

der optischen Achse einfalle, also E sehr nahe an S liege. In diesem Falle ist ohne

merklichen Fehler die Lange AtE = A,S und die Ldnge AZ = AZS zu setzen. Fiigen

wir nun die Symbole fur die Langen in die Gleichungen (2) und (3) ein, so ist, da AtC=

AjS+ SC= a,+ r und A= A2 —CS= az2—r und ferner AJE= AjS= a2 und
AE= AXS= a2

@)

a,4r sina )
al sin e )
az—r sing

az sin *

®

Die Division der Gleichungen (2) und (3) ergibt:
(@, -f-raz sina
(@a2—r)az sing:

Setzt man den Wert fir a2 aus Gleichung (1) in Gleichung (4) ein, so ist

m p
(at naz
(a2—r) ax @
oder nach einigen einfachen Umformungen
n2
] ©)

In dieser Formel sind n2 n2und r konstante GroRen, a, und az variable, sie gibt uns
also die Beziehungen zwischen azund a2 Fir jeden Objektabstand a1 kénnen wir den Bild-
abstand a2 berechnen. Es ist klar, dafl die Gleichung (5) nicht nur Gultigkeit hat fiir die
Strahlen, welche der Betrachtung zugrunde gelegt sind, sondern fiir alle von a 1ausgehenden
Strahlen, welche nahe der optischen Achse auf die Kugelflache auffallen. Somit haben
wir in A2 den Schnittpunkt aller von Aj kommenden Strahlen, d. h. in A2 befindet sich
ein wirkliches Bild (reelles Bild) von A2:

Homozentrisches Licht wird durch die Brechung wieder homozen-
trisch.

Die GroRRen at und a2 welche die Lagebeziehungen von Objekt und Bild geben, be-
zeichnet man als Vereinigungsweiten oder Konjugierte.

In der neueren Zeit hat man sich gewdhnt, die Gleichung (5) nach folgenden Ge-
sichtspunkten zu betrachten: Wenn man den Strahlengang von der brechenden Flache
aus betrachtet, so sieht man, daB die Strahlen nach dem Objektpunkte A, und dem Bild-
punkte A2 hin konvergieren. Die Konvergenz ist um so grofer, je naher A, oder A., der
brechenden Flache liegen. Man kann den Grad der Konvergenz daher an dem Abstande
der Punkte von der brechenden Flache messen und zwar, wie nach dem Gesagten klar ist,
gibt der reziproke Wert des Abstandes ein MalR fir die Konvergenz.

Stellen wir dieselbe Betrachtung vom Objektpunkte A1 aus an, so divergieren die
Strahlen bis zur brechenden Flache und konvergieren von hier aus bis zum Bildpunkte A2
Divergenz der Strahlen kann man als negative Konvergenz ansehen. Man drickt dies
in der Formel dadurch aus, daR man fir die Weite, in der die Strahlen negativ konvergent
sind, das negative Vorzeichen wahlt.
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Die Formel (5) wird dann
nx n2 n2—n~

—a, N a« r (6)

In dieser Gleichungsind die Konvergenzen —und — multipliziert mit den zugehdrigen

Brechungsvermdgen. Man bezeichnet nun den Quotienten aus Abstand und zugehdrigem
Brechungsvermdogen als reduzierten Abstand und dementsprechend den reziproken Wert
des reduzierten Abstandes als reduzierte Konvergenz. Fir die reduzierten Konvergenzen
%( und ;_; setzen wir die S_vmbole A, lénd A, ein und fur den Ausdruckp-g-?--r] Idas Sv[pbol
D; alsdann lautet die Gleichung
— A, 4~ Aa= D oder
A2= Aj4" D )

D gibt die Brechkraft des Systemes an. Was das bedeutet, wird gleich auseinander-
gesetzt werden. Die Gleichung (7) sagt also: Die reduzierte Konvergenz der gebrochenen
Strahlen ist gleich der Summe aus der reduzierten Konvergenz der eintretenden Strahlen
und der Brechkraft des Systemes.

Kehren wir nun zu Formel (5) zuriick. Unter der Annahme, daB aufdie brechende Flache
im ersten Medium Strahlen auffallen, die aus unendlicher Ferne von einem Punkte aus-

gehen, wird a2gleich Oo. In der Gleichung wird also 2 = 0. Da Strahlen, die von einem

Punkte in unendlicher Ferne ausgehen, parallel auf die brechende Fléache fallen, so gibt
der Wert von a2 die Vereinigungsweite fir parallele Strahlen. Diese nennt man Brenn-
weite aus dem Grunde, weil Licht-und Wéarmestrahlen der unendlich entfernten Sonnen-
scheibe in dieser Weite von einer brechenden Flache vereinigt werden. Den Punkt, in
welchem die Strahlen vereinigt werden, die von einem unendlich fernen Punkte kommen,
nennt man Brennpunkt oder Fokus. Man bezeichnet in diesem Falle die Weite a2 mit
dem Symbol f2 den Brennpuhkt mit F2 Demnach ist

no9 = n,
%= =D ®

Eine analoge Betrachtung fir A2= o0 ergibt:
0 n2—n £

©)

Es ergibt sich mithin, da die Brechkraft eines Systemes gleich dem Quotienten
aus zugehdrigem Index und Brennweite ist. Man nimmt als Einheit der Brechkraft
die Brechkraft eines Systemes, dessen Brenn-
weite ein Meter in einem Medium vom
Brechungsindex 1 betragt. Diese Malieinheit
nennt man Dioptrie.

In der Gleichung (7) bedeuten daher
auch Ai und A2Dioptrien. Es leuchtet ein,
dafR die Betrachtung dadurch sehr wesentlich
vereinfacht wird.

Da der Brechungsindex der Luft nahe-
zu 1 ist, so miRt man die Brechkraft von
Linsen in Luft am reziproken Wert der
Brennweite.

Um bei dem System der Abb. 132 zu einem beliebigen Objektpunkt den zugehdrigen
Bildpunkt zu finden, sind durch die bisherige Betrachtung die Richtungen dreier Strahlen
bekannt geworden:

1. Der Strahl, welcher durch den Krimmungsmittelpunkt C geht, der sog. Haupt-
strahl. Er verlauft in gerader Richtung, ohne eine Brechung zu erleiden (s. S. 243).
Von C aus erscheinen also Bild und Objekt unter gleichem Winkel. Punkte der optischen
Achse, von denen aus Objekt und Bild unter gleichem Winkel erscheinen, nennt man
Knotenpunkte.

Abb. 133.



— 26 —

Es laRt sich allgemein zeigen, daR bei dem gegebenen System der Krimmungs-
mittelpunkt der einzige Knotenpunkt ist. Es sei H (Abb. 133) die brechende Flache, A,
ein Objekt, A2 der zugehorige Bildpunkt, die Richtung des auffallenden Strahles sei AjE,

N
des gebrochenen Strahles EA2 Es ist tg EAXS = tgui = -_I-_:-%X tg*=£EEA2S = tgy?2

ES
a2
Fir die Knotenpunkte muB = 4w sein. Dann ist —a, = a2 Man erhalt die Werte
von ax und a,, aus der Gleichung
fi f2
TN
Hieraus ergibt sich
ai— (f2 fi)= r
a2— f2 fi — r

Das hei3t der erste Knotenpunkt liegt um r hinter der brechenden Flache, ebenso der
zweite. Es existiert also nur ein Knotenpunkt, der Krimmungsmittelpunkt.
2. Der Strahl, welcher durch den ersten Brennpunkt Fxgeht. Er verlauft nach der
Brechung parallel der optischen
Achse.

3. Der Strahl, welcher
parallel der optischen Achse ver-
lauft. Er geht nach der Brechung
durchden zweiten Brennpunkt F2

Handelt es sich also darum,
zu einem Objekty,, wie es Abb.
134 zeigt, das Bild y2 zu finden,
so geben die Schnittpunkte der
Strahlen 1, 2, 3 den Ort an, an

welchem das Bild der Pfeilspitze liegt. Analog findet man das Bild jedes anderen Pfeil-
punktes. Wie die Konstruktion zeigt, ist das Bild umgekehrt, man gibt seinem Symbol
deshalb das negative Vorzeichen —y2

Die Beziehungen zwischen BildgréfRe und ObjektgroBe ergeben sich ohne weiteres
aus den ahnlichen Dreiecken AJEjFj und FXM. Hierin ist:

AJEj_ AFi
LM “ KM’
Da FjM gleich F>S (s. S. 244), LM= —y2 so ist
i = =R =ah h ()
y2 fi fi
1 FUr a,= oo ist das Objekt yx unendlich mal groRer als das Bild y2; nimmt axab,
; 2 —1
so wird das Verhaltnis __Y___ kleiner: 2. wird a, = 2f,, so ist--y---2= --—-,1 . h. 3A1— —3/0

Bild und Objekt sind glelchygroB aber entgegengesetzt gerlchtety3 bei weiterer Abnahme
von axwird das Bild groRer als das Objekt, bis bei ax= fxein Bild nicht mehr zustande
kommt; 4. wird ax= 0, so ist yx= y2 d. h. Objekt und Bild sind gleich gro und gleich
gerichtet.
In analoger Weise kann man die entsprechenden Werte von a2 berechnen aus der
Gleichung
yt f2

“yoo @R
Hier interessiert vor allem der Wert von a2 fiir den Fall, da y2 und y2 gleich grof3

sind und das gleiche Vorzeichen haben. Dies trifft zu, wenn a2= 0 ist. Da gezeigt worden
ist, daB die zugehorige Entfernung des Bildes ax von der brechenden Flache ebenfalls

(11

") Dies ergibt sich durch einfache Uberlegung aus Gleichung 6.
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Null ist, so fallen in diesem Falle Objekt und Bild in der brechenden Flache zusammen.
Man nennt solche Flachen, in den Objekt und Bild gleiche GréRe und gleiches Vorzeichen
haben, Hauptebenen, die Punkte in denen sie die optische Achse schneiden, Haupt-
punkte. Aus der Definition der Hauptebenen folgt, dal jeder Punkt der einen sich an
kongruenter Stelle der anderen abbilden muB. Eine besondere Bedeutung erlangen
die Hauptpunkte noch dadurch, daB von ihnen aus alle Ldngendes Systems
gemessen werden.

Zu den ausgezeichneten Punkten kommen somit die Hauptpunkte noch hinzu. Da
das Charakteristische eines optischen Systemes durch die Lage der Brennpunkte, der
Knotenpunkte und der Hauptpunkte gegeben ist, so nennt man diese die Kardinal-
punkte des Systemes. -

Das betrachtete System ist charakterisiert durch zwei Brennpunkte, die zu beiden
Seiten der brechenden Flache liegen,'einen Hauptpunkt, der im Scheitel dieser Flache
liegt und einen Knotenpunkt, den Kriimmungsmittelpunkt der brechenden Flache. Ein-
fachere Systeme gibt es nicht. Die Untersuchung dieses ist deshalb etwas eingehender
gewesen, einmal weil es die Grundlage fir die Betrachtung zusammengesetzter Systeme
bildet, und zweitens weil das optische System des Auges in der Regel reduziert wird aufein
'System mit den Eigenschaften des betrachteten (s. die Bemerkungen Uber das reduzierte
schematische Auge).

¢c. Brechung an zwei kugeligen Flachen.

Das optische System des Auges besteht aus drei brechenden Flachen. Die Betrach-
tung des Strahlenganges wird sich daher schlieflich auf drei brechende Flachen zu er-
strecken haben. Wir be-

trachten zunachst die 1 2
Brechung an zwei kugeligen n2 "3
Flachen 1 und 2.

Es seien nl; n2 n3 die d.
Brechungsindizes der drei tl v t
Medien, F2und F2die Brenn- fl . R M . G2 fl3

weiten der ersten Flache,
Gj und G2 die der zweiten
Flache, Aj ein Objekt, A2
das zugehdrige Bild, welches
das erste System entwirft.
Fir das zweite System ist A2 Objekt und A3 Bild. Die Vereinigungsweiten seien al{ a2
b1 b2 die Brennweiten f,, f2 g1, g2 Der Abstand der Flachen sei d2 Er "ist

Abb. 135.

In Gleichung (12) laRt sich a2 aus Gleichung (14) nach b2 ausdriicken. Mit Hilfe
der Gleichung (13) kann man dann b2 eliminieren und erhalt eine Gleichung nach a, und
b2 welche also direkt die Beziehungen zwischen Objekt und Bild des ganzen Systemes
angibt. Es ist

g (A + <Mi— M)
ai (ft—dj+ gi)+ fi(d2 gl 1

Die Beziehungen zwischen Objekt y2 und BildgréRRe y2 ergeben sich aus den Glei-

chungen (s. S. 246):
yi _ »i~ fi
— y3- fi

yi (i—fi)g*
y3 fi (b3— g2

. fb.—fq,
Y2z (16)
yi aig3— figi
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Nach Einsetzen des Wertes von b2 ist:
ya_ figi
yi* ai(f,—dj+ gh+ (d2—g)’

Die Lage des ersten Hauptpunktes findet man, indem man y3= y2 setzt und die
Gleichung nach axlést. at ist dann der Abstand der ersten Hauptebene von der ersten
brechenden Flache. Bezeichnet man ihn mit dj:

fid,
U divg

Setzt man in Gleichung (16) den Wert fiir a, aus Gleichung (15) und I6st nach b2 so

findet man in b2 den Abstand der zweiten Hauptebene von der zweiten brechenden Flache:

a, = @an.

u g2l
»2= — 15--_- dj I g t’ (18)
Der Abstand beider Hauptebenen ist also:
°i+ &+ d2

Die Brennpunkte findet man, indem man in Gleichung (15) zunachst b2= oo und
dann a2= o0 setzt. Man erhéalt fir die Brennweiten 9't und 82 folgende Werte:

(di — gi) ft
* = . ) .
= Wi dj+ gi (19)
(f.~ di)g.
— . . 20
®2—+ di+ gi 20,
Die Brennweiten von den Hauptebenen gemessen sind
—Qli fli = figi
Fx=9li-fli= —g 5, g 21
F2= Bj—6j= , Bg. (22)
u—dr+ ¢!
Das Verhaltnis beider Brennweiten ist
Fi= % -
F2 n3 3)

ist also gleich dem Verhéltnis der Indizes derjenigen Medien, in denen sie gemessen werden;
denn aus Gleichung (8) und (9) ergibt sich:

. fi_ n2 gi_ ni
f2. n2 g2 n3

figi_ "i_ Fi

also fg2~ n3  F2

Die Hauptbrennweiten verhalten sich also wie die Brechungsindizes des ersten und
des letzten Mediums.

Wir erinnern uns nunmehr der Definition der Hauptebenen. Sie sind Ebenen, in
denen Objekt und Bild gleich groB sind und gleiches Vorzeichen haben; d. h. also ein
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Objekt, welches in der ersten Hauptebene sich befindet, bildet sich in der zweiten Haupt-
ebene kongruent ab.

Ersetzen wir nunmehr das System der zwei Flachen durch zwei Hauptebenen h,
und h2vom Abstande b2+ a2-f- d,, und zwei Brennpunkte Ft und F2 so kénnen wir mit
Hilfe dieser Elemente zu einem
Objektpunkt Q2 den Bildpunkt
Q2 finden. Der Strahl, welcher
durch den ersten Brennpunkt geht,
trifft bei P2 auf die erste Haupt-
ebene, geht weiter durch den
kongruenten Punkt der zweiten
Hauptebene und weiter parallel
der Achse. Der von Q parallel
der Achse auffallende Strahl fallt
in Oj auf die erste Hauptebene,
weiter auf den kongruenten
Punkt der zweiten Hauptebene
02 von hier durch den zweiten
Brennpunkt F2 bis er den von P2 kommenden Strahl in Q2 den Bildpunkt schneidet.

Die Knotenpunkte findet man nach demselben Prinzip wie auf S. 245.

RjR., sei die optische Achse, hjh2die beiden Hauptebenen. R i02der einfallende Strahl,
0 2R2der gebrochene. OjH, = i, ebenso 0,H 2 R2H2sei gleich— A, und HR2= A2 <nund
y 2die Winkel, welche der einfallende und der gebrochene Strahl mit der Achse bilden. Esist

i -
tgy| = ZrAi W:‘ also
tgn____ A2
tgy*- —a.
Ist M= fj, soist Aj der Abstand des ersten Knotenpunktes von dem eisten Haupt-
punkt, A2 der Abstand des zweiten Knotenpunktes von dem zweiten Hauptpunkt.
A2= — A,
Aus Abb. 138, wenn HIR1= — AL HR2= A2undFIMH1= — F, F2H2= F2 folgt:
QR1 —Aj-|-Ft 02H2 F2
HiPi= m FI R2Q A,—F,
- Al+F1 2 FL F2_ |
- Ft A2—F Al A2
Also ist fir A2= — A2: .
Aj= —(Fj—F2 (29
A2= Fj- F2 (25)
d. h. der erste Knotenpunkt Kj liegt um die Differenz der Brennweiten von dem ersten
Hauptpunkt, der zweite
Knotenpunkt K2 um den-
selben Betrag von dem
zweiten Hauptpunkt ent-
fernt. Da von den Knoten-
punkten aus Objekt und Bild
unter gleichem Winkel er-
scheinen, so gibt es beim
zweiflachigen System also
zwei Hauptstrahlen, die ein-
ander parallel gehen, der
erste durch K,, der zweite
durch K2 (S. Abb. 136.)
Das zweiflachige
System 4Rt sich also
ersetzen durch zwei Brennpunkte, zwei Hauptpunkte und zwei Knoten-
punkte. Die Strahlen, welche durch einen von beiden Brennpunkten gehen, verlaufen
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nach der Brechung parallel zur optischen Achse; zwischen den Hauptebenen verlaufen
alle Strahlen parallel der optischen Achse; Strahlen, die durch den ersten Knotenpunkt
gehen, verlaufen parallel ihrer alten Richtung durch den zweiten Knotenpunkt.

Es ist nun leicht, die Mal3e fir die Lage der Hauptpunkte, der Brennpunkte und der
Knotenpunkte nach den Brechkréaften der Einzelflachen und dem reduzierten Abstande der
beiden Fléchen auszudricken. Es sei:

dann werden:

a,= —n <0
’ 1Dj+ Ds- daDfB. (&)
Daher ist der reduzierte Abstand des ersten Hauptpunktes a Ipj von der ersten
brechenden Flache

. 27
Di+ D .- dDjD2 @
Entsprechend ist
dD; 28)
D.+ d2- 6DjD,

1
. 29
»i+ D ,- dDjD2 @)

1
(30)

Dx+ d2- <5DjD2
,Der reziproke Wert der Brennweite ist die Brechkraft des Systems D12
Di,a= D j+ D2— 6J)IDi (31)

d. Brechung an drei kugeligen Flachen.
Es ist nunmehr einfach, ein System von drei brechenden Flachen zu betrachten.
Die Kombination der beiden Flachen 1 und 2 ist verwandelt worden in ein System von zwei
Brennweiten Fxund F2 Fir Objektdistanz A2 und Bilddistanz Az gilt die Beziehung

Es seien in Abb. 139 Hj und H2 die Hauptebenen der kombinierten brechenden
Flachen 1 und 2, Ft und F2 seine Brennweiten, A2 und A2 der Abstand des Objektes vL

H H, ok 3

t* tyi
A E 2 In

Abb. 139.

bzw. des Bildes y2 3 sei die dritte brechende Flache, dzihr Abstand von H2 y2sei von ihr
um @ entfernt, das Bild y3 um c2 die Brennweiten h2 und h2 Der Index zwischen H2
und 3 sei n2 hinter 3 n,. Es ist:
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Es lassen sich aus dieser Gleichung ganz analog wie auf S. 247 die Beziehungen zwischen
Aj und c2 ableiten, indem man in den Gleichungen statt a, und a2a , und A2 statt b, und
b2 § und c2 statt f2und f2 F2 und F2 statt gxund g2 hj und h2 statt dxd2setzt. Esist
dann

Aj (F2—d2+ F~u
(64 Aj (F, — d2+ hj)+ F, (d2— hj)
FlOr c2= oo erhélt man in A, die vordere Brennweite <n des dreiflachigen Systemes, ge-
messen von H,, fir At= o0 in c2 die hintere Brennweite <2 des dreiflachigen Systemes,
gemessen von 3. Es ist
d2— h2

c--AF .-d .+ m (B

«-AF Jd.+V (3

Die Bestimmung der Lage der Hauptebenen des dreiflachigen Systemes bietet nun-
mehr keinerlei Schwierigkeiten. Es ist nach S. 248

yz figi
yi ax(ff—dj+ gj)+ fj(d2—g2
worin a2= At+ °i» also
y* figi
yi Ai (fa—dj+ gj) — fjgt
ferner ist nach S. 246
__y_g_: _____K_____‘ also
ya c2 8
yi [Al (f, —dj + i) — figjl
— . . 35)
—va figi(o2— gi)
Setzt man hierin = y3 ferner den Wert von ct aus Gleichung (32) ein und I6st

fur Ai, so erhélt man den Abstand des ersten Hauptpunktes des dreiflachigen Systemes
von Hi. Setzt man den Wert von At ein und l6st nach ¢2 so erhalt man den Abstand des
zweiten Hauptpunktes des kombinierten dreiflachigen Systemes von der dritten Flache.
Fir den Abstand der ersten Hauptebene des dreiflachigen vereinfachten Systemes von
Hi erhélt man:

" _ i Joftt
* Fo2—d2+ hj

fir den Abstand der zweiten Hauptebene des dreiflachigen Systemes von 3:

) h,d,
HY= - F5— 8+ hx @7

Mif3t man die Brennweiten von den Hauptebenen H'2 und H'2 so ist

H'i=Fa_ “;+hi (38)

N-N-H-.-~ZdiV h! (39>

Somit haben wir das dreiflachige System verwandelt in ein System von zwei Brenn-
punkten und zwei Hauptpunkten.

Zur Bestimmung der Lage der Knotenpunkte kdnnen nunmehr genau dieselben Be-
trachtungen, wie fiir das System der zwei Hauptebenen auf S. 249, dienen. Es liegt der
1. Knotenpunkt hinter der 1. Hauptebene um — (#',— <?2), der zweite Knotenpunkt
hinter der zweiten Hauptebene um (% — ~'2 Ebenso gilt die Gleichung

<+, <Py

A, A
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wie sich ebenso wie auf S. 248 zeigen lalt. Endlich ist:

il ni

- n3

Es leuchtet ein, daB man auf dem eingeschlagenen Wege fortschreitend beliebig
viele brechende Flachen ersetzen kann durch zwei Brennpunkte, zwei Hauptpunkte und
zwei Knotenpunkte.

Will man alle Werte in reduzierten Abstanden und Dioptrien ausdriicken, so ist

wenn $8= 4&,-f- _— gesetzt wird:

D,»
K = 1
~ + -n3 N1>2 -N1>2 13
~3 A2 f A3 12 A 192 A3

Die Brechkraft des dreiflachigen Systemes ist also gleich dem reziproken Werte
der Brennweiten:

Dj,3= DI2-]- D3 ™,2Di,2D,.

Die bisherige Betrachtung hat sich ausschlieRlich mit optischen Systemen beschaftigt,
bei denen die kugelférmigen brechenden Flachen konvex gegen das optisch diinnere Medium
sind. Sind diese konkav gegen das dunnere Medium, so werden die Radien und damit
die Brennweiten negativ, d. h. Strahlen, die parallel auf ein solches System auffallen,
werden nach der Brechung divergent. Solche Linsen nennt man Zerstreuungslinsen. Sie
dienen in der Augenheilkunde dazu, um die Brechkraft des Auges zu schwéachen, wenn sie
zu stark ist (s. S. 256).

2. Die Konstanten des Auges.

Aus den eben abgeleiteten Formeln kann man die Lage der Kardinal-
punkte des Auges berechnen, wenn man 1. die Brechungsindizes, 2. die
Radien der brechenden Flachen, 3. die Abstdnde der brechenden Flachen
kennt.

Alle Betrachtungen sind unter der Voraussetzung angestellt, da 1. die
brechenden Fl&chen zentriert sind, d. h. dal ihre Krimmungsmittelpunkte
in einer Geraden liegen, 2. die brechenden Flachen Kugelabschnitte sind und
3. die einfallenden Strahlen einen sehr kleinen Winkel mit der optischen Achse
bilden. In Wirklichkeit sind diese Bedingungen am optischen System des Auges
nicht erfallt, so daB der Berechnung eine gewisse Schematisierung zugrunde
liegt. Man bezeichnet deshalb die gefundenen Werte als Kardinalpunkte des
schematischen Auges (Abb. 141).

a. Die Brechungsindizes.
Die Indizes der Augenmedien haben folgende Werte:

Hornhaut......coooviiiiicecec v 1,3760
HUMOr agqueus......cccoevviniinccene 1,3360
GesamtlinSe....ovvvecivieieieceecee, 1,4085
Vord. Linsenpol....iicicinnnnn, 1,3870

Hint. Linsenpol....cooveivicennnnn 1,3850
JN e LU o 1,3750
LinSenzentrum.....ccoceveeeeeiceeiesee s 1,4060
GlaskOrper..eiecereeeeseee 1,3360

Wie aus der Tabelle hervorgeht, haben Humor aqueus und Glaskérper
nahezu denselben Index. Auffallend ist, dall der Gesamtindex der Linse groRer
ist als die Einzelindizes der Linsenschichten. Verstdndlich wird diese Tat-
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Sache, wenn man bedenkt, daB der Linsenkern ein gréRReres Brechungsvermégen
als die lbrigen Schichten der Linse besitzt. Sobefindet sich gleichsam im Zen-
trum der Linse eine kleine Linse

von héherem Brechungsindex und

aullerdemvonstarkerer Krimmung

als die ubrige Linse (Abb. 140).

Man bezeichnet diese hypothetische

Linse als &quivalente Kernlinse.

Wenn man dieser einen Index von

1,406, ihrer Vorderflache einen

Radius von 4,146 mm, ihrer Hinter-

flache von 6,565 mm und der um-

hilllenden Linsensubstanz seinen Bau der Kristallin_se. A Kernlinse. B und 0
Index von 1,386 gibt, so ist die Konvex-Konkavlinsen. (Nach Heimholtz.)
Gesamtbrechkraft der Kristallinse

gleich 1,4085. Dieser letztere Indexwert ist berechnet aus dem Refraktions-
verluste des Auges, der durch die Entfernung der Kristallinse entsteht.

b. Die Radien der brechenden Flachen.

Die Krimmungsradien der vier brechenden Fl&chen, Hornhautvorder-
flache und -hinterflache, Linsenvorderflache und -hinterflache, werden unter
Zuhilfenahme der spiegelnden Eigenschaften dieser Flachen gemessen. Wenn
vor einer kugeligen spiegelnden Fl&che ein Objekt von der Lénge o im Abstande
s sich befindet, dessen Spiegelbild die Lange b hat, so ist der Krimmungsradius

der Spiegelflache r = ~ ~ Die Aufgabe ist also die GroRe des Spiegel-

bildes b zu messen, da die ObjektgroBe und der Objektabstand leicht ohne
weiteres gemessen werden konnen. Die Schwierigkeit der Messung von b be-
steht darin, dal das Auge nicht ruhig steht, sondern im Rhythmus des Pulses
und der Atmung sich bewegt. Das Problem ist hier dasselbe wie in der Astro-
nomie, wenn es sich um die Messung von Sternabstdnden handelt. Helmholtz
hat es geldst mit Hilfe seines Ophthalmometers.

Durch ophthalmometrische Messungen haben sich fir die Radien folgende
Mittelwerte ergeben: vordere Hornhautflaiche 7,7 mm, hintere Hornhautflache
6,8; vordere Linsenflache 10,0, hintere Linsenflache —5,76 mm.

c. Die Abstande der brechenden Flachen.

Auf die Methoden, mittels deren die Abstdnde der brechenden Flachen
gemessen werden, kann hier nicht eingegangen werden. Die Resultate der
Messungen sind folgende: Dicke der Hornhaut 0,5 mm; Abstand des Hornhaut-
scheitels vom Scheitel der vorderen Linsenflaiche 3,6 mm; Abstand der beiden
Linsenscheitel, d. h. Dicke der Linse 3,6 mm.

3. Das schematische und das reduzierte Auge.

Mit Hilfe der angegebenen Konstanten kann man die Brechkrafte und
Kardinalpunkte der einzelnen Flachen und des gesamten optischen Systemes
des Auges berechnen. Die Werte sind in der folgenden Tabelle zusammen-
gestellt. Man muf} dabei bedenken, dal die Resultate nicht die wirklichen Werte
ergeben, da die Voraussetzungen, unter denen die Rechnungen vorgenommen
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sind, nicht der Wirklichkeit entsprechen. Vielmehr liefern die Resultate nur
ein Schema. Man bezeichnet deshalb die Werte als Konstanten des schema-
tischen Auges. Sie sind durch Abb. 141 illustriert worden.

Abb. 141.

Lage der Kardinalpunkte im Auge. I\ vorderer, F2 hinterer Brennpunkt, H, vorderer,
H. hinterer Hauptpunkt, K, vorderer, K» hinterer Knotenpunkt. BiF2 optische Achse.
G”a ein Hauptstrahl.

a. Das schematische Auge.

Brechungsindex der HOrnhaut.......oiicinccceeene 1,376
, des Kammerwassers und Glaskdrpers.....ccoeu... 1,336
» der LINSE oo 1,386
. der aquivalenten Kernlinse... 1,406
Ort der vorderen Hornhautflache.........cccccooviiiiiiiiiiciceecee, 0
hinteren 1 et araans 0,5 mm
vorderen Linsenflache . . . ... 3,6 »
. Flache der aquivalenten Kernlinse 4,146 >
hinteren Flache der aquivalenten Kernlinse 6,565
" Linsenflache. ..o 7.2 »
Krimmungsradius der vorderen Hornhautflache.. 7,7 »
hinteren Hornhautflache.........ccccoccooen. 6,8 >
vorderen Linsenflache..........iieinna. 10,0 o
. Flache der aquivalenten Kernlinse 7911
hinteren Flache der aquivalenten Kernlinse —5,76 %
i, Linsenflache.......ccoveiinnn, . —6,0 .
Brechkraft der vorderen Hornhautflache.......cccooiiiiiiiiiiicne 48,83 D.
., ,, hinteren Hornhautflache . —5,88 %
' ,, vorderen Linsenflache................ . 5,0 o
i, ,» daquivalenten Kernlinse 5,985
” ,» hinteren Linsenflache........cocovviiiicicininiei e 8,33 ©
Hornhautsystem.
BrechKraft ... s 43,06 D.
Ort des ersten Hauptpunktes —0,0496 mm
. . ZWeiten ' —0,0506 4
Vordere BrennNW eIl . ..ottt —23,227
Hintere i e re ettt aeanis 31,031
Linsensystem.
BrechKraft ..o e 19,11 D.
Ort des ersten Hauptpunktes 5,678 mm
. . ZWeiten ” 5,808
B reNNMWEITE it 69,908
Vollsystem des Auges.
BrechKraft ... 58,64 D.
Ort des ersten Hauptpunktes 1,348 mm
. . ZWeiten - 1,602
» . ersten Brennpunktes — 15,707 9
. . ZWeiten , 24,387




Ort des ersten KnotenpUNKLES........cocvceiivieciiicee e
e ZWERITEN

Vordere Brennweite (gemessen vom 1. Hauptpunkt)....
Hintere Brennweite (gemessen vom 2. Hauptpunkt)....
Ort der Netzhautfasern.........cnnnninne
Hypermetropie auf der A ChSE. ... e

Die hier verzeichneten Daten stellen Durchschnittswerte vor. Es ist

natirlich, daB die individuellen Abweichungen hiervon sehr erheblich sein
kénnen.

b. Das reduzierte Auge.

Wie man aus der Tabelle und Abb. 141 sieht, liegen die beiden Hauptpunkte
des schematischen Auges, ebenso wie die beiden Knotenpunkte sehr nahe an-
einander. Man kann daher fir die Rechnung die beiden Punktpaare in je einen
Punkt vereinigen. So erhdlt man die Konstanten des reduzierten Auges (Listiruj).
Dieses besteht aus einer brechenden Flache mit dem Kriimmungsradius 5,7 mm,
welche mit der Konvexitat an Luft grenzt, mit der Konkavitat an ein Medium vom
Brechungsindex 1,333. Fir dieses System gelten die Betrachtungen von S. 243 ff.
Vgl. Abb. 131. Die Rechnung ergibt fir ein solches Auge eine Brechkraft von
etwa 58 Dioptrien, die der Brechkraft des Vollsystems in der Tabelle gleich ist.
Wie aus der Tabelle hervorgeht, liefert die Hornhaut 43 Dioptrien, d. h. den
groBRten Teil der Brechkraft des Vollauges.

4. Die Refraktion des Auges.

Aus der Tabelle ergibt sich, daR fur das ruhende Auge die Netzhaut im
hinteren Brennpunkte des Auges liegtl). Es werden daher parallele Strahlen in
einem Punkte auf der Netzhaut vereinigt. Das Bild unendlich entfernter Objekte
fallt also auf die Netzhaut. Man bezeichnet ein Auge, das im Ruhezustédnde
diese Bedingung erfullt, als emmotropes Auge. Es ist klar, dal der Zustand
der Emmotropie nicht nur mit
den angegebenen, sondern auch
mit den anderen Konstanten er-
reicht werden kann. Fallt das
Bild unendlich ferner Objekte
nicht auf die Netzhaut, so nennt
man das Auge ametrop. Liegt

; i Abb. 142,
das. Bild hinter der Netzhaut, Schema der Refraktionszustande des Auges. Der
so ist das Auge hypermetrop,

N i - ausgezogene Kontur stellt ein emmetropes, der
fallt das Bild vor die Netzhaut, gestrichelte ein hypermetropes, der punktierte
so ist das Auge myop. Bei ein myopes Auge dar.

Hypermetropie ist der Horn-
haut-Netzhautabstand zu kurz, bei Myopie' zu lang (Abb. 142).

Es kommt in beiden Fallen kein deutliches Bild auf der Netzhaut zustande,
sondern jeder Punkt des Objektes ist durch einen Zerstreuungskreis abgebildet.
Ein hypermetropes ruhendes Auge hat eine zu geringe Brechkraft, um Strahlen,
die aus unendlicher Ferne kommen, in der Netzhaut zu vereinigen; ein myo-¥

* Nach dem Schema liegt der hintere Brennpunkt 0,387 mm hinter der Netzhaut.
Bei Berticksichtigung der spharischen Aberration ist ein solches System fiir parallele Strahlen
eingestellt.
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pisches Auge hat umgekehrt eine zu starke Brechkraft, so daB parallele Strahlen
vor der Netzhaut vereinigt werden. Es gelingt leicht, ein hypermetropes oder
myopisches Auge zu einem normalen zu machen, wenn man seine Brechkraft
um so viel vermehrt bzw. vermindert, dal} parallele Strahlen in der Netzhaut
vereinigt werden. Dies erreicht man durch Sammellinsen und Zerstreuungs-
linsen von geeigneter Brechkraft. Die Brechkraft dieser Linsen gibt den Grad
der Ametropie an.
Der Fernpunkt des Auges.

Man bezeichnet den Punkt, von welchem Strahlen ausgehen miussen, um
im ruhenden Auge auf der Netzhaut vereinigt zu werden, als den Fernpunkt
des Auges. Fir das emmetrope Auge liegt der Fernpunkt in unendlicher
Ferne. Beim hypermetropen ruhenden Auge werden Strahlen in der Netzhaut
vereinigt, die einen Grad von Konvergenz haben, welcher der Hypermetropie
entspricht. Konvergent auf die Hornhaut fallende Strahlen haben ihren Ver-
einigungspunkt hinter derselben. Der Fernpunkt des hypermetropen Auges
ist also virtuell und liegt hinter der Hornhaut. Umgekehrt werden beim myo-
pischen Auge Strahlen in der Netzhaut vereinigt, welche divergent auf die
Hornhaut fallen. Der Vereinigungspunkt solcher Strahlen liegt in endlicher
Entfernung vor der Hornhaut. Mithin liegt der Fernpunkt des myopischen
Auges in endlicher Entfernung vor dem Auge.

Die meisten ruhenden Augen weisen zeitlebens einen geringen Grad von
Hypermetropie auf, der beim Neugeborenen am gréften ist und mit dem
Greisenalter wieder zunimmt; in mittleren Lebensjahren vom zehnten ab, ist
er am geringsten.

5 Katoptrische Erscheinungen am Auge.

Jede brechende Fl&che wirkt zugleich als Spiegel, indem sie einen Teil
des auffallenden Lichtes reflektiert. Dieser geht fiir die Brechung verloren.
Man bezeichnet ihn als verlorenes Licht. Am Auge haben Purkinje und
Sanson zuerst die spiegelnde Eigenschaft entdeckt, indem sie die Spiegelbilder

der Hornhaut (Abb. 143) a, der vorderen b und der hinteren
Linsenflache c beobachteten (Purkinje-Sansonsehe Spiegel-
bilder). Man kann diese Beobachtung leicht wiederholen,
indem man seitlich, z. B. rechts vom Auge, eine Kerze auf-
stellt. Man sieht dann von links seitlich die drei Spiegel-
bilder, wie sie die Abbildung zeigt. Hornhaut und vordere
4 6 cC Linsenflache liefern aufrechte, die hintere Linsenflache ein
Abb. 143. umgekehrtes Bild. Den Ort der Bilder kann man leicht durch
Spiegelbilder Konstruktion finden. Der auf den Scheitelpunkt der spiegeln-
derHornhauta,  den Flache fallende Strahl wird unter demselben Winkel reflek-
der Vorder- tiert, unter welchem er die optische Achse trifft; der auf den
flache der Krimmungsmittelpunkt gehende Strahl wird in der Einfalls-
Linse b, der R . R
Hinterflache c.  fichtung, d. h. zum Ausgangspunkt reflektiert. Der Schnitt-
punkt beider Strahlen ist der Ort des Spiegelbildes.

Das Licht, welches zur Bildung dieser drei Spiegelbilder dient, betragt
etwa 2,6 Prozent des gesamten ins Auge fallenden Lichtes. Beim Auge ist also
der LichtVerlust durch Spiegelung sehr gering.
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AuBer den beschriebenen Spiegelbildern entstehen im Auge noch weitere
durch doppelte Reflexion. So wird das von der vorderen und das von der
hinteren Linsenflache gegen die Hornhaut reflektierte Licht zuriickgeworfen
und gelangt schlieBlich zur Netzhaut. Dieses letztere Licht ist wirklich be-
obachtet worden. Das doppelt reflektierte Licht wird als schadliches Licht
bezeichnet, weil es das Hauptbild des Objektes stéren kann. Im Auge macht
es nur 0,002 Prozent des gesamten ins Auge fallenden Lichtes aus, kann mithin
nicht stérend wirken. Das Bild der Objekte, welches durch das optische
System des Auges auf der Netzhaut entworfen wird, enth&lt nach dem Gesagten
97,4 Prozent des Lichtes, das in die Pupille einfallt.

G Die Akkommodation des Auges,

a. Der Nahepunkt.

Wie oben auseinandergesetzt, bilden sich in einem ruhenden emmetropen
Auge unendlich entfernte Objekte deutlich ab. Daraus folgt, daR die Bilder
von nahen Objekten im ruhenden emmetropen Auge unscharf sein missen.
Die Erfahrung lehrt aber, dafl ein normales Auge von verschieden weit ent-
fernten Objekten deutliche Bilder liefern kann. Man nennt den Vorgang im
Auge, durch welchen dies ermdglicht wird, Akkomodation.

Die Akkommodation des Auges hat ihre Grenze. Es gibt eine bestimmte
Entfernung vom Auge, Uber die hinaus man Objekte dem Auge nicht ndhern
darf, wenn sie vermodge der Akkomodation scharf abgebildet werden sollen.
Diese Grenze bezeichnet man als den Nahepunkt des Auges. Infolge der
Akkommodation kénnen also alle Objekte im Auge scharf abgebildet werden,
welche zwischen Fernpunkt und Nahepunkt sich befinden. Diese Strecke
heilBt das Akkommodationsgebiet.

Das Wesen der Akkommodation liegt in einer Vermehrung der Brech-
kraft des Auges. Wenn ein emmetropes Auge fur die Ferne eingestellt ist,
so sind die Bilder naher Gegenstdnde unscharf. Es ist klar, dal man diese
letzteren Bilder scharf machen kann, wenn man vor das Auge eine Linse bringt,
welche die von den nahen Gegenstdnden ausgehenden Strahlen so bricht,
als ob sie aus unendlicher Ferne kdmen, d. h. sie parallel macht. Befindet sich
der Gegenstand z. B. im Nahepunkt des Auges, so wiirde die Aufgabe durch
eine Linse geldst sein, deren Brennweite gleich der Entfernung des Nahepunktes
vom Auge ist. Liegt der Nahepunkt z. B. 710 Meter vor dem Auge, so wiirde
eine Linse von einer Brennweite von YU Meter, d. h. von einer Brechkraft
von 10 Dioptrien, die aus dem Nahepunkte kommenden Strahlen parallel
machen. Um den gleichen Betrag mul? sich die Brechkraft des Auges vermehren,
wenn es auf den Nahepunkt akkommodiert. Man bezeichnet den Maximal-
betrag, um den das Auge seine Brechkraft durch die Akkommodation ver-
mehren kann, als Akkommodationskraft.

Die Akkommodationskraft ist in den verschiedenen Lebensaltern sehr
verschieden. Sie nimmt mit zunehmendem Lebensalter ab, entsprechend
rickt der Nahepunkt vom Auge ab. Die folgende Tabelle gibt Durchschnitts-

werte.
WeiR, Biophysik. 2. Aufl. 17
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Entfernung des Akkomodations-
. Alter Nahepunktes kraft
in Jahren vom Auge in mm in Dioptrieen
10 70 14
15 80 12
20 100 10
25 120 85
30 140 7
35 180 55
40 220 45
45 280 35
50 400 2.5
55 570 1,75
60 1000 1
65 1330 0,75
70 4000 0,25
75 00 0

Das Herausrucken des Nahepunktes mit zunehmendem Alter hat zur
Folge, daR die F&higkeit, nahe Objekte scharf zu sehen, mehr und mehr ab-
nimmt. Man bezeichnet diese Abnahme der Akkommodationskraft als Pres-
byopie.

Wenn die Refraktion des Auges nicht normal ist, also Hvpermetropie oder
Myopie besteht, so ist das Akkommodationsgebiet bestimmt durch die Brech-
kraft des Auges und die Akkommodationskraft. Besteht z. B. eine Hyper-
metropie von drei Dioptrien und eine Akkommodationskraft von zehn Dioptrien,
so ist ein solches Auge erst fur die Ferne eingestellt, wenn es eine Akkommo-
dation von drei Dioptrien aufgewendet hat. Es verfigt dann noch Uber eine
weitere Akkommodationsfahigkeit von sieben Dioptrien. Der Nahepunkt liegt
also X7 Meter vor dem Auge. Besteht Myopie von drei Dioptrien und eine
Akkommodationskraft von zehn Dioptrien, so liegt der Fernpunkt Y3 Meter
vor dem Auge. Wendet dieses Auge seine volle Akkommodationskraft auf,
so liegt sein Nahepunkt J13Meter vor dem Auge. Beim Hypermetropen liegt
also der Nahepunkt weiter vor dem Auge, beim Myopen néher als beim Emme-
tropen. Beide Augen werden dem des Emmetropen gleich, wenn ihre abnorme
Refraktion durch Gléaser korrigiert ist.

b. Die Veranderungen des Auges bei der Akkomodation.

Die Zunahme der Brechkraft des Auges bei der Akkommodation kann
erfolgen durch Anderung der Distanz der brechenden Fliachen oder durch
Anderung der Brechungsindizes oder endlich der Kriimmungen. Eine An-
derung der Indizes kommt nach den bisherigen Beobachtungen nicht vor.
Durch Verkleinerung des Abstandes zwischen Hornhaut und Linse stellen
Schlangen und Amphibien ihr Auge fiir die Né&he ein.

Bei Fischen ist das ruhende Auge fiir die Nahe eingestellt. Durch Anndherung der
Linse an die Netzhaut stellen sie fir die Ferne ein.

Saugetiere und Vogel akkommodieren durch Anderung der Kriimmung
der brechenden Flachen.

Beim Menschen erfolgt die Akkommodation im wesentlichen durch Zu-
nahme der Krimmung der vorderen Linsenflache, in geringem Grade nimmt
auch die Krimmung der Hinterflache der Linse zu (Abb. 144). Es ist selbst-
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verstdndlich, daR die Linse dabei dicker wird. Der Krimmungsradius der

VoTderflache nimmt dabei von 10 mm auf 5,33 mm, der der Hinterflache von

6 mm auf 533 mm ab. Die Linsendicke nimmt von 3,6 mm auf 4 mm zu.

Besonders groR sind nach

Gullstrand dieVeradnderungen

der &quivalenten Kernlinse,

bei welcher der Radius der

Vorderflache von 7,911 auf

2,655 mm, der Radius der

Hinterflache von —5,76 mm

auf —2,655 mm abnimmt.

Ihre Dicke nimmt von 2,42

auf 2,66 mm zu. Durch diese Abb. 144.

Dickenzunahme der stark  Querschnitt durch den vorderen Abschnitt des Auges.

lichtbrechenden zentralen F Zustand der Ruhe, N Zustand der Akkomodation.

Linsenschicht (Index 1,416)

wird erreicht, dal die Krimmungszunahme der freien Linsenflachen ver-

haltnismaRig gering ist. Wdirde die Linse homogen sein, so mifte ihr Index

1,426 betragen, wenn die Zunahme der Brechkraft mittels der angegebenen

Krimmungsanderungen an den freien Linsenflachen erzielt werden sollte.
Die optischen Konstanten des Auges andern sich bei der Akkommodation

wie die folgende Tabelle zeigt.

Schematisches Auge.

Akkom- Maximale
il modations- Akkom-
ruhe modation
Brechungsindex
Kammerwasser und Glaskorper . 1,336 1,336
LiNSE oo 1,409 1,424
Ort
Hornhaut.......ccccooceeieiiiiciccne - -
Optisches Zentrum der Linse . . 5,83 5,2
Kriimmungsradius
Hornhautflache......ccooovvivevenens 7.8 78
Vordere Linsenflache................ 10 5,33
Hintere Linsenflache.................... —6 —5,35
Brechkraft
Hornhaut.......ccocoeieveieecicee s 43,08 43,08
Vordere Linsenflache... 7,7 16,5
Hintere Linsenflache.................... 12,83 16,5

Die Anderungen der Linsenkriimmung sind mit Hilfe der Spiegelbilder
der Linsenflachen festgestellt worden. Die Beobachtung zeigt, dalR bei der
Akkommodation das Spiegelbild der vorderen Linsenfliche kleiner wird
(Abb. 145).

Aus der GroBe der Spiegelbilder kann man, wie S. 253 ausgefihrt ist,
den Radius der Kriimmung berechnen. Man muR dabei naturlich die zwei-
malige Brechung an der Hornhaut beriicksichtigen.

17*



260

c. Mechanismus der Akkomodation.

Die Krafte, welche die Verédnderung der Linsenform erzeugen, liegen im
Ziliarmuskel (Briickeseher Muskel). Dieser liegt im Ziliarkdrper; er bildet einen
Ring mit dreieckigem Querschnitt. Wie die Abb. 147 zeigt, heften sich die

Muskelfasern an der Grenze von Hornhaut
und Sklera einerseits und an der Aderhaut
andererseits an. Die &ulRersten Muskel-
schichten verlaufen meridional, sie
bilden einen sehr spitzen Winkel mit der
Aderhaut. Je weiter nach innen die
Muskelfasern liegen, um so mehr nimmt
der Muskel zu, der Verlauf wird radi-
Abb. 145 aler. Den vordersten inneren Teil des
Spieaelbilder des Auges von zwei leuch-  Ziliarmuskels  bilden zirkulare Fasern
piege g ..
tenden Flachen im Ruhezustand A und ~ (MUllerscher Muskel).
bei der Akkommodation B. a Spiegel- Die Verbindung zwischen Linse und
bilder der Hornhaut, b der vorderen,  Zijliarkorper bildet die Zonula Zinnii. Sie
¢ der hinteren Linsenfldche. setzt sich in drei Abteilungen an die
Linsenkapsel an: eine vordere, die zur
Vorderflache der Linse geht, eine mittlere, die sich unmittelbar hinter dem
Aquator der Linse ansetzt, und eine hintere, die zur hinteren Linsenfliche
geht. Man vergleiche die
Abb. 146.
Die Mehrzahl der
Forscher folgt der Mei-
nung von Helmholtz, dai3
dieAkkommodation durch
eine  Entspannung der
Zonula  Zinnii  bewirkt
wird. Helmholtz nimmt
an, daB die Linse ein
elastischer Korper sei, auf
welchenin der Ruhe durch
die Zonula ein Zug aus-
geubt wird. Denken wir
Abb. 146, uns die Linsgpflachen
Zonula Zinnii. 1 Linse, gl Glaskorper, gr vordere Grenz- durch federnde Bander er-
schicht, o Orbicularraum, i Iriswurzel, a Anheftungsfasern  setzt, soist klar, da durch
der hinteren Zonulabalken, b aus der Glashaut ent- einen Zug an der Peri-
vom Zilarfortsatz, d vom Ziliarfortsatz entipringende  Prefie eine Abflachung
\g)rr?ulaflasern, Welc‘he die Zonulabalken kreuzenpunc(]J teil- der Flachen erf0|gen mug.

weise an ihnen haften, e R&ume zwischen der Linsen- Wenn die Zonula er-
kapsel und der perikapsuldaren Membran. (Nach retzius.)  Schlafft, so strebt die

Linse derjenigen Form
zu, welche sie annehmen wirde, wenn keine Kréfte auf sie wirken. Die
Krimmung der Flachen nimmt daher zu.

Die Erschlaffung der Zonula wird nach Helmholtz durch die Zusammen-
ziehung des Ziliarmuskels bewirkt. Dieser Muskel hat seinen festen Insertions-
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punkt vorn im Hornhaut-Skleralwinkel. Dies zeigt die folgende Beobachtung:
Sticht man eine Nadel durch die Sklera in den Ziliarmuskel ein, so zeigt sich,
daB, gleichgiltig, wo die Einstichstelle liegt, das freie Ende der Nadel sich
bei der Akkommodation stets nach hinten bewegt. Die Nadel bildet einen Hebel,
dessen Drehpunkt in der Sklera liegt. Aus der Bewegung des freien Nadel-
endes geht hervor, dall das Muskelende der Nadel wie die Masse des Ziliar-
muskels sich nach vorn und innen verschiebt. Hierdurch wird der Ring des
Ziliarkorpers kleiner. Das zeigen die Verénderungen am Ziliarkorper, wie
sie die beiden Abbildungen (Abb. 147, 148) veranschaulichen.

In demselben Sinne wirkt die Kontraktion der ringférmigen Fasern. Durch
die Verkleinerung des Ziliarkérperringes wird die Spannung der Zonula ver-
ringert, somit der Zug am Linsendquator aufgehoben, so dall die Linsenelasti-
zitat die beschriebenen Formverdnderungen erzeugen kann.

Abb. 147. Abb. 148.
Ziliarmuskel nicht kontrahiert. Ziliarmuskel kontrahiert.
(Nach Heine.) (Nach Heine.)

Bei maximaler Kontraktion des Ziliarmuskels wird die Zonula so entspannt, dal
die Linse bei Bewegungen des Kopfes schlottert. An einer Linsentriibung beobachtete
Her bei maximaler Akkommodation eine Verschiebung, wie sie durch Herabsinken der
Linse erzeugt wird. Er schlieBt daraus, daf die Linse der Schwere folgend im Auge herab-
sinkt. Bei horizontaler Lage des Kopfes ist diese Veranderung, wie zu erwarten, nicht
nachweisbar.

Mit zunehmendem Alter wird die Linse starrer. Das hat zur Folge, dal
der Brechungsindex der duferen Linsenschichten zunimmt und aufRerdem, daf
sie bei der Entspannung der Zonula ihre Form nicht mehr so ausgiebig &ndert
wie eine jugendliche Linse. So nimmt die Akkommodationskraft mehr und
mehr ab. Hierin liegt die Ursache der Presbyopie (s. S. 258).

Hand in Hand mit der Akkommodation geht eine Verengerung der Pupille.

Die Innervation des Akkommodationsapparates besorgt der N. oculo-
motorius.

7. Die Iris und die Pupille.

Die Ableitungen uber den Gang der Strahlen sind unter der VVoraussetzung
gemacht worden, dafl alle auf die brechende Flache auffallenden Strahlen



262

kleine Winkel mit der Achse,bilden. Diese Bedingung ist am Auge nicht ver-
wirklicht; die sogenannten Bandstrahlen sind nicht vollkommen von der
Brechung ausgeschaltet. Die Erfahrung lehrt aber, daB sie die Abbildung
im Auge nicht stdren. Der Grund liegt darin, dal die Bandstrahlen, soweit
es notig ist, durch die Iris abgeblendet werden.

Die Iris ist ein ringférmiges Gebilde, dessen zentrales Loch Pupille genannt
wird. Sie dient einmal der Abblendung der Bandstrahlen, zweitens der Be-
gulierung der Lichtmenge, welche ins Auge einféllt. Die AVeite der Pupille
ist veranderlich.

Dies wird bewirkt durch zwei glatte Muskeln, deren einer M. sphincter
pupillae den Band der Pupille kreisformig umgibt, deren anderer M. dila-
tator pupillae aus radidren Fasern besteht, welche an der Biickseite der
Iris liegen. Die Irismuskeln der Vogel sind quergestreift.

Innerviert wird die Irismuskulatur beim Menschen durch den Okulo-
motorius — Sphinkter —, und durch den Sympathikus — Dilatator. Das
Zentrum des Sphinkters liegt im Okulomotoriuskern, in den als klein-
zellige paarige Lateralkerne beschriebenen Zellgruppen, beim Hunde am
Boden des dritten Ventrikels hinter dem Akkommodationszentrum (s. Abb.
S. 190). Von hier ziehen die Fasern im Okulomotorius, treten mit Zellen des
Ganglion ciliare in Verbindung und gehen von hier in den Muskel. Das Dila-
tatorzentrum (Centrum ciliospinale) liegt an der Grenze vom Hals -und
Brustmark (Budge). Es wird von hdheren Zentren, deren eines im Zwischen-
hirn liegt (Karplus und Kreidl) beeinfluRt. \rom Zentrum treten die Dilatator-
fasern in den vorderen AATirzeln des siebenten und achten Hals- und des ersten
bis zweiten Brustnerven aus dem Buckenmark, ziehen zum ersten Thorakal-
ganglion durch den vorderen Schenkel der Ansa Vieussenii zum unteren Zervikal-
ganglion, von hier in den Halssympathikus zum oberen Halsganglion. Hier treten
sie in die Ganglienzellen ein, laufen dann zum Gasserschen Ganglion, weiter im
ersten Ast des Trigeminus und durch die langen Ziliarnerven direkt zum Muskel.

Dementsprechend bewirkt Beizung des Okulomotorius Pupillenverengerung;
Beizung des Sympathikus Erweiterung.

Durchschneidung des Okulomotorius erzeugt eine Erweiterung der Pupille,
Durchschneidung des Sympathikus eine Verengerung derselben. Man schlief3t
daraus, dalR durch die beiden Nerven dauernd Innervationsimpulse zu ihren
Muskeln ablaufen, daR sie tonisch innerviert sind. Der Tonus des Sphinkters
wird vom Optikus unterhalten. Nach dessen Durchschneidung wirkt Oku-
lomotoriusdurchschneidung nicht mehr pupillenerweiternd.

Die Bewegungen der Pupille erfolgen teils reflektorisch, teils aus zen-
traler Ursache. Beflektorische Verengerung der Pupille erfolgt auf
Lichteinfall, auch momentanen, ins Auge. Sie ist um so stérker, je heller das
Licht und je groRer die belichtete Netzhautflache ist und je ndher diese der
Macula lutea liegt. Die Verengerung beginnt 0,4—0,5 Sekunden nach der Be-
lichtung und erreicht ihr Maximum nach weiterer 0,1 Sekunde. Bei allen Tieren,
die eine partielle Kreuzung der Sehnervenfasern haben, wie beim Menschen,
Affen, Baubtieren und einigen Nagetieren verengert sich bei Lichteinfall in
ein Auge auch die Pupille des anderen, wenn auch in geringerem Betrage
(konsensuelle Pupillenreaktion). Beflektorische Erweiterung der
Pupille wird durch jede Erregung sensibler Nerven bewirkt.
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Durch assoziative Erregung des Okulomotorius verengert sich die Pupille
bei Konvergenz der Augenachsen. Hierin liegt auch der Grund fur die Pu-
pillenverengerung bei der Akkommodation; denn sie bleibt aus, wenn die Kon-
vergenz der Augenachsen sich bei der Akkommodation nicht &ndert.

Pupillenerweiterung tritt ein bei Muskelanstrengungen und wéhrend der
Dyspnoe.

Im Schlafe sind die Pupillen dauernd eng.

Gewisse Gifte, Mydriatica genannt, lahmen die Nervenendigungen im
Sphincter pupillae und im Akkommodationsmuskel, wéhrend andere, die Mio-
tica, diese Endigungen erregen. Demgemal} erzeugen Mydriatica maximale
Erweiterung der Pupille und Einstellung des Auges fiir den Fernpunkt, Miotica
dagegen Pupillenverengerung und Einstellung des Auges auf den Nahepunkt.
Zu den Mydriaticis gehort Atropin und Adrenalin, zu denMioticis Physostigmin,
Nikotin, Muscarin.

8. Das Augenleuchten und der Augenspiegel.

Es ist eine jedermann bekannte Erscheinung, dall die Pupille von Tieren
und Menschen gelegentlich rot aufleuchtet. Die alte Anschauung, daf dies
von einer Lichterzeugung
im Auge herrithre, ist von
Johannes Miller wider-
legt worden, der beobach-
tete, dafl das Leuchten
im Dunkeln aufhort. Die

Bedingungen, unter denen Abb. 149.
das Leuchten entsteht, h"f‘t Schematische Versuchsanordnung fiir das Augenleuchten.
Bricke festgestellt. Die (Nach Hermann.)

Pupille kann nur dann
hell erscheinen, wenn vom Augenhintergrunde der beobachteten Person
in das Auge des Beobachters Lichtstrahlen fallen. Man kann dies da-
durch bewirken, daR man (Abb. 149), vor das Auge A des Beobachteten
eine Lichtquelle L bringt, den Beobachteten aber auf einen ferneren oder
néheren Punkt als L akkommodieren 1aBt. In diesem Falle bildet sich auf
der Netzhaut ein Zerstreuungskreis a b der Lichtquelle L ab. Von diesem
wird Licht nach auflen reflektiert. Der leuchtende Raum ist ein Kegel c k d,
dessen Spitze im Knotenpunkt des Auges liegt, dessen Mantel durch die Linien
begrenzt wird, welche den Knotenpunkt mit der Peripherie des Zerstreuungs-
kreises a b verbinden. Wenn das Auge eines Beobachters B im Bereiche dieses
Kegels das Auge A betrachtet, so .sieht es die Pupille rot leuchten (Bricke).

Dieselbe Erscheinung sieht man, wenn man zwischen beide Augen eine
Glasplatte bringt, welche Licht in das beobachtete Auge A reflektiert. Die
Lichtstrahlen werden aus diesem Auge auf demselben Wege reflektiert, auf
dem sie eingefallen sind. Ein Teil des Lichtes geht so zur Lichtquelle zuriick,
wéhrend ein Teil durch die Glasplatte hindurch in das Auge des Beobachters
gelangt. Daher sieht er die Pupille rot leuchten (Helmholtz).

Sind beide Augen emmetrop und in Akkommodationsruhe, so mussen
die Strahlen, welche von einem Punkte der Netzhaut des Auges A reflektiert
werden, sich auf der Netzhaut des Auges B in einem Punkte vereinigen. Den
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Gang der Strahlen gibt die Abb. 150 wieder. Ist im beobachteten Auge fa
ein leuchtender Netzhautpunkt, so sind die von ihm ausgehenden Strahlen
jenseits der Hornhaut parallel, fallen parallel auf das Auge des Beobachters B,
auf dessen Netzhaut sie zu einem scharfen Bilde fb vereinigt werden. In ana-
loger Weise bilden sich alle Netzhautpunkte des Auges A umgekehrt auf der
des Auges B ab. Der Beobachter B sieht daher die Netzhaut in ihrer wirklichen
Lage. Auf die beschriebene Weise kann man also die Netzhaut eines lebenden
Auges betrachten. Die Yersuchsanordnung gibt das Schema des von Helrn-
holtz 1851 erfundenen Augenspiegels wieder.

Ist das Auge des Beobachteten oder des Beobachters ametrop, so bleibt
die Mdglichkeit, bei Akkommodationsruhe beider Augen die Netzhaut zu sehen,

wenn die Ametropie durch geeignete Linsen

B A korrigiert wird. Man sieht ohne weiteres, daf}

bei Emmetropie des Beobachters der Grad der

R Ametropie des beobachteten Auges durch die

Brechkraft derjenigen Linse gegeben wird, welche

Abb. 150. dem Beobachter die Beobachtung der Netzhaut
ermdglicht.

Anstelle der oben erwdéhnten Glasplatte wird gegenwartig allgemein ein
Spiegel mit einem zentralen Loche benutzt, um Licht in das beobachtete Auge
zu werfen (Ruete). Der Beobachter sieht dann den Augenhintergrund durch
dieses Loch.

Die Betrachtung des Augenhintergrundes auf die beschriebene Weise ist
heute nur noch wenig im Gebrauch. In der Regel verfahrt man so, dafl von dem
Augengrunde des Beobachteten durch eine Sammellinse, die vor das Auge
gebracht wird, ein umgekehrtes reelles im Brennpunkte dieser Linse liegendes
Bild erzeugt, welches man beobachten oder photographieren kann.

Storend fir die Betrachtung des Netzhautbildes sind die Spiegelungen
an den brechenden Flachen des Auges. Man vermeidet sie, indem man die
Beleuchtung des Augengrundes mittels der einen Halfte der Pupille, die Be-
obachtung mittels der anderen vornimmt : reflexloser Augenspiegel.

9. Das Aufldsungsvermdgen des Auges und die Sehschérfe.

Auflésungsvermdgen eines optischen Systemes nennt man seine Féhigkeit,
getrennte Punkte getrennt abzubilden. Das Auflésungsvermdgen ist um so
groBer, je ndher zwei Objektpunkte unter sonst gleichen Bedingungen ein-
ander rucken kdnnen, ohne dal die getrennte
Abbildung beider dadurch beeintrachtigt
wird. Wegen der Beugung des Lichtes hat,
wie bei jedem optischen Instrument, auch
beim Auge dieses Vermdgen seine Grenze.
Diese ist abhdngig von der Wellenldnge des
Lichtes und der numerischen Apertur des
Systemes.

Unter numerischer Apertur versteht man das Produkt aus dem Brechungs-
index des Mediums, in welchem das Objekt sich befindet, und dem Sinus des
halben Offnungswinkeis. Ist in Abb. 151 ab = d die Weite der Pupille
des reduzierten Auges, OS = s die Entfernung des Objektes O von der Pupillen-

Abb. 151.
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ebene, *=£aOb = 2a der Offnungswinkel, n der Brechungsindex der Luft, so
ist die numerische Apertur n esin a. Es. sei ferner /. die Wellenldnge der von
0 ausgehenden Strahlen. Die Entfernung e zweier um 0 symmetrisch liegender
Punkte, welche vom optischen System des Auges getrennt abgebildet werden,

darf nicht groRer sein als
X

6 n-sin a
Das Auflésungsvermdgen ist also gleich dem Quotienten aus der Wellenl&nge
des Lichtes und der numerischen Apertur des Systemes.

Wie aus der Abb. 151 hervorgeht, ist tga = ~ . Da essich beim Sehen

um sehr kleine Winkel a handelt, kann man tga = sin a setzen. Es ist dann
der Abstand der beiden Objektpunkte e gegeben durch

€=

Um aus dem Abstande e der beiden Objektpunkte p und q die zugehdrige
Entfernung e der Bildpunkte p' und q' auf der Netzhaut zu berechnen, hat

man, wie Abb. 152 es zeigt, die Objektpunkte mit dem Knotenpunkte K
des Auges zu verbinden und bis zu den Schnittpunkten mit der Retina p'
und g zu verlédngern. Ist pgq=¢ p'q'= ¢ OS= s, SK= k, Kx= a, so ist

e-a

€==s+k
2als

6 nd(s-fk)’

Diese Formel liefert in e die kleinste Entfernung, welche zwei Bildpunkte auf
der Netzhaut haben kénnen. Wenn wir die Formel fur e folgendermalen
schreiben:

/. 2as

dn(s+ k)’

so leuchtet unmittelbar ein, daB « um so kleiner wird, je groRer die Weite
der Pupille d und je kleiner die Wellenldnge des Lichtes ist. Von den {ibrigen
Grolen der Formel ist a = 17,09 mm die Entfernung der Netzhaut vom Knoten-
punkt; k = 57 mm die Entfernung des Knotenpunktes von der brechenden
Flache; n = 1 der Index der Luft. Der Abstand der Objektpunkte sei s =
120 mm, | = 0,0005 mm die Wellenldnge des blaugriinen Lichtes.
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Dann ist:
Kleinster Abstand Kleinster Abstand
Pupillenweite zweier Objektpunkte der zugehorigen
in mm (120 mm Abstand) Bildpunkte auf der
in mm Netzhaut
in mm
d e e
2 0,060 0,0082
3 0,040 0,0054
4 0,030 0,0041
5 0,024 0,0033
6 0,020 0,0027
7 0,017 0,0023
8 0,015 0,0020

Aus der Tabelle geht hervor, dal das Auflésungsvermogen des Auges
mit zunehmender Pupillenweite zunimmt. Fir blaugriines Licht hat es die
in der Tabelle angegebenen Werte, die fiir einen Objektabstand von 120 mm
gelten. Natirlich sind es Zahlen, die nur die GroéRenordnung angeben, aber
keinen Anspruch auf absolute Genauigkeit machen. Fur rotes Licht wiirden
die Zahlen um % groRer, fur violettes Licht um % Kkleiner.

Die Zahlen geben uns die Grenze an fur das, was im gunstigsten Falle
durch das Sehorgan an Raumunterscheidung geleistet werden kann. Es ist
von Interesse, das, was wirklich geleistet wird, damit zu vergleichen. Hieruber
steht ein reichliches Material zur Verfigung auf Grund der Messungen der
Sehschérfe. Fur die Sehschérfe gibt die Grenze des Abstandes zweier Netz-
hauteindriicke, in welchem sie eben nicht getrennt erscheinen, ein MaB. In
Analogie zum Tastsinn kann man diesen Abstand als Durchmesser eines Emp-
findungskreises der Netzhaut bezeichnen. Je kleiner dieser ist, um so grdRer
ist die Sehscharfe. Experimentelle Priifungen des Auflésungsvermdgens des
Auges haben Durchmesser fur die Empfindungskreise von 0,002—0,0037 mm
ergeben.

Es ist von Interesse, diese Werte mit den Malien der Zapfendurchmesser
zu vergleichen. Die Angaben hieriiber bewegen sich zwischen 0,0016 und
0,0025 mm. Man muf} nun erwarten, dal3 die getrennte Wahrnehmung zweier
Lichtpunkte auf der Netzhaut nur dann mdglich ist, wenn sie zwei Elemente
erregen, zwischen denen ein unerregtes sich befindet. Ein Blick auf die Zahlen
lehrt, daR die Durchmesser der Empfindungskreise etwas gréRer sind als die
Durchmesser der Zapfen, so daf also die Bedingung eines unerregten Zwischen-
elementes gewahrt ist. Ein weiterer Vergleich mit den oben errechneten Zahlen
uber das Auflosungsvermdgen des Auges zeigt, dall die beobachteten Grofen
und die errechneten gut tbereinstimmen. Das Auge leistet also an physiologi-
scher Auflésung soviel, wie es als optisches Instrument leisten kann. Eine
feinere Struktur etwa der Zapfen ware also (berfllssig.

Die Messung des Auflésungsvermogens geschient mit Hilfe feiner paral-
leler Linien, die in gleichbleibender Entfernung vom Auge einander gendhert
werden, bis sie nicht mehr getrennt wahrgenommen werden kdnnen. Durch
Rechnung findet man aus dem Abstande der Linien den Abstand ihrer Netz-
hautbilder.



267

In der augendrztlichen Praxis wird die Sehscharfe nicht als reziproker
Wert des Durchmessers der Empfindungskreise bestimmt, sondern aus der
Entfernung, in welcher eine Schrift oder Figurenprobe erkannt wird. Wenn
«d der Abstand ist, in dem ein normales Auge die Probe erkennt, D der Abstand

fir das untersuchte Auge, so ist die Sehschérfe des letzteren S = ~ (Donders).

10. Unvollkommenheit des dioptrischen Apparates des Auges.

a. Chromatische Aberration.

Das Auge ist nicht achromatisch, vielmehr hat es flr Lichtstrahlen ver-
schiedener Wellenldnge verschiedene Brennweiten. Die Differenz der Brenn-
weiten flr Lichter aus der Gegend der Frauenhoferschen Linien B und H ist
% mm. Man weist die chromatische Aberration nach, indem man gegen eine
helle Fensterscheibe blickt und die Pupille von untenher groRtenteils verdeckt;
es zeigt sich dann, dafl der untere Rand der Fensterscheibe gelb-rot, der obere
blau gesdumt ist. Bei gewodhnlichem Sehen wird die chromatische Aberration
nicht wahrgenommen, weil das Auge auf Lichter mittlerer Wellenldnge sich
einstellt. Die hierbei notwendigen Zerstreuungskreise der langer- oder kirzer-
welligen Lichter decken sich so, dal sie sich zu Weill mischen.

b. Monochromatische Aberration.

Auch fur Strahlen einfachen Lichtes, welche von einem Objektpunkt
ausgehen, ist die Abbildung nicht punktféormig. Es hat dies seinen Grund in
der allgemeinen Eigenschaft kugelig gekrimmter brechender Flachen, dal
sie Randstrahlen starker brechen als Zentralstrahlen. Die stérende Wirkung
der Randstrahlen wird durch die Pupille abgeschwécht. So betrdgt die Brech-
kraft der Hornhaut bei minimaler Pupillenweite 43,27 Dioptrien, bei einem
Radius von 3mm 44,64. Hieraus ersieht man deutlich den EinfluB der starkeren
Brechung der Randstrahlen. Die Differenz zwischen der Brechkraft des Horn-
hautscheitels und des Randes betrdgt 4 Dioptrien. Daher liegt der Brenn-
punkt fur die Randstrahlen und die zentralen Strahlen 1,2 mm auseinander.

c. Astigmatismus.

In allen normalen Augen sind die beiden Hornhautmeridiane, der vertikale
und der horizontale nicht gleich stark gekrimmt. In der Jugend uberwiegt
-die Kriimmung des vertikalen Meridians meistens, im Alter die des horizontalen.
Das Auge hat daher statt eines Brennpunktes eine n&here horizontale und
eine entferntere vertikale Brennlinie. Fur horizontale Linien ist das Auge
etwas kurzsichtiger als fur vertikale.

AuBer der beschriebenen kommen vielfach UnregelméaRigkeiten in der
Krimmung vor. lhr Betrag ist aber normalerweise so gering, dall sie ver-
nachlassigt werden kdnnen. So hat die Hornhaut kleine Unebenheiten, die
Linse infolge ihrer radialen Faserung in den verschiedenen Meridianen nicht
denselben Index. Diese UnregelméaRigkeiten bedingen es, dall fern leuchtende
Gebilde, wie z. B. die Sterne, nicht punktférmig, sondern mit Strahlen umgeben,
erscheinen. Die Unvollkommenheit der ersten Art bezeichnet man als regel-
méRigen, die der zweiten Art als unregelmaBigen Astigmatismus.
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IIl. Erregung der Licht- und Farbenempfindung.
1 Ort der Erregung.

Die Umwandlung der Lichtenergie im Sehorgan in eine andere unbekannte
Form von Energie geschieht in der Netzhaut. Man hat anzunehmen, daR
hier gewisse, durch Luft verdnderbare chemische Substanzen sich befinden,
die man Sehstoffe genannt hat. Die Zersetzung der Sehstoffe wére somit der
erste Vorgang und die Ursache fur eine Reihe von Prozessen, welche schliel3-
lich mit einer Gesichtsempfindung abschlieRen.

Der Ort der Netzhaut, in welchem diese Stoffe ihren Sitz haben, ist die
Schicht der St&dbchen und Zapfen. Hierfiir gibt es eine Reihe von direkten

und indirekten Beweisen.

1. Die Schicht der Nervenfasern
kann nicht der Sitz der Sehstoffe
sein, denn die Stelle des Auges,
an mwelcher sich ausschlieflich
Nervenfasern befinden, nédmlich die
Eintrittsstelle des Sehnerven, ist
vollkommen blind und wird daher
derblinde Fleck oder nach seinem
Entdecker der Mariotte sehe Fleck
genannt. Man kann sich von der

Existenz dieser Stelle leicht an der folgenden Abb. 153 {iberzeugen.

Das Kreuz a wird aus der dreifachen Entfernung AB mit dem rechten
Auge fixiert. Dabei verschwindet der Fleck b, genauer die von der punktierten
Linie cc umrandete Stelle, der Urspriinge von BlutgefaRen entsprechen.

2. Zwingend weist auf die Stdbchen- und Zapfenschicht als Sitz der Seh-
stoffe die Tatsache hin, daB die Stelle des deutlichsten Sehens, die Fovea
centralis, nur aus Zapfen besteht.

3. Es hat sich zeigen lassen, dafl die Wahrnehmung des Schattens der
NetzhautgefdRe (siehe unter Purkinjescher Aderfigur, S. 280) durch Erregung;
der Schicht der Stédbchen und Zapfen erzeugt wird.

2. Verédnderung der Netzhaut durch Licht.

Von dem chemischen Geschehen in der Netzhaut wissen wir nichtsl). Dagegen
sind einige direkte Folgen der Belichtung der Netzhaut bekannt. Sie bestehen
in Verdnderungen der Reaktion, Bewegungen von Netzhautelementen, sowie in

galvanischen Vorgéangen.
a. Veranderungen der Farbe.

Bei ausgeruhten Augen von Wirbeltieren sind die stdbchenfiihrenden Teile
der Netzhaut purpurrot. Diese Farbe riihrt von einem Farbstoff in den Stéb-
chen her, man hat ihn Sehpurpur genannt. Durch Belichtung wird er schnell
gebleicht, dagegen durch eingreifende Verdnderungen der organischen Netz-
hautsubstanz, wie die Faulnis, nicht zerstort. Die Bleichung erfolgt am schnell-
sten durch gelbgriines Licht. Es folgen: griin, blau, gelb, orange, violett, ultra-
violett, rot. Man vergleiche die Kurve (auf S. 274). Die Bleichung erfolgt
auch im lebenden Auge. Man kann auf diese Weise durch Ausbleichung des¥

* Nach den neuesten Untersuchungen spielen sich hier bei Belichtung analoge
Vorgange ab -wie bei der Muskelkontraktion im Muskel.
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Sehpurpurs Netzhautbilder erzeugen, sogenannte Optogramme. Beim Aufent-
halt im Dunkeln regeneriert sich der Sehpurpur unter Mitwirkung des Pigment-
epithels der Netzhaut; dies geht daraus hervor, daB eine von Pigmentepithel
isolierte Netzhaut nach Bleichung den Selipurpur nur regeneriert, wenn sie auf
das Pigmentepithel zurlickgelegt wird.

Netzhdute, welche im Lichte gebleicht, also vollkommen purpurfrei sind,
sind zum Sehen durchaus geeignet; hieraus geht hervor, dall der Sehpurpur
nicht der einzige Sehstoff sein kann. Vielleicht dient er nur dazu, die Erreg-
barkeit der Stébchen zu erhohen.

b. Chemische Anderungen der Netzhaut.
Nach mehrfachen Angaben wird die Reaktion in der Netzhaut durch Be-

lichtung sauer.
¢. Morphologische Veranderungen.

Bei niederen Wirbeltieren, z. B. bei Frdschen, schwellen die Fortsétze
des Pigmentepithels der Netzhaut im Lichte an und werden an Pigment reicher.
An demselben Tier kann man in- ¢
folge von Belichtung eine Ver- a b
kirzung und Verdickung der Innen-
glieder der Zapfen beobachten. Im
Dunkeln gehen beide VVeranderungen
wieder zurtick. Beides illustriert
Abb. 154.

Diese Verdnderungen zeigen
sich an beiden Augen, bei Belichtung
nur eines, ja auch bei Belichtung
der Kdorperoberflache.

Nach Durchschneidung eines
Sehnerven bleiben die Verénder-
ungen auf das belichtete Auge be-
schrankt. Hieraus folgt, dalR der
Sehnerv auch zentrifugale Fasern

enthalt ARD. 154
' Durchschnitt durch die Froschnetzhaut. A
d. Galvanische Vorgange. nach Aufenthalt im Dunkeln, B nach Aufent-
In der Ruhe kann man an der halt im Hellen. (Nach engeimann.)

Netzhaut einen Strom beobachten.

welcher vom Sinnesepithel zu den Nervenfasern gerichtetist:einsteigender Strom.
Bei Belichtung sowohl als auch beim Wiederverdunkeln tritt ein dem Ruhe-
strom gleichsinniger Strom auf. Dieser nimmt schnell an Starke ab. Oftmals
beobachtet man vor diesem Strom einen entgegengesetzt gerichteten: aus-
steigender Strom. Das Wesen dieser Erscheinungen ist dunkel.

3. Lichtempfindungen.

Jede Erregung der Netzhaut durch Lichtstrahlen hat eine Lichtempfin-
dung zur Folge, deren Qualitat farblos oder farbig erscheint. Bei mangelnder
Erregung durch Strahlen ist die Qualitdt der Empfindung schwarz.

Die Abhéngigkeit der Empfindung von der Art und Intensitat des Reizes
ist nicht absolut; vielmehr héngt bei gleicher Reizart die Empfindung von
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dem Orte der Netzhautreizung sowie von der GroRe der gereizten Netzhaut-
flaiche und endlich von der Stimmung, d. h. dem Erregbarkeitszustande der
Netzhaut ab.

a. Helligkeitsempflndung.

Die Intensitat oder Helligkeit einer Lichtempfindung ist von der Inten-
sitdt des einwirkenden Lichtes in erster Linie abhdngig. Auflerdem
ist von erheblichem EinfluR der Erregbarkeitszustand der Netzhaut.

Der Einflul der Intensitat des einwirkenden Lichtes dréngt sich unmittel-
bar auf bei Vergleichung verschieden heller Lichtquellen. DalR auch der Er-
regbarkeitszustand der Netzhaut von grofRer Bedeutung ist, ist nicht
so unmittelbar wahrnehmbar, doch lehrt es die tdgliche Erfahrung. Nach
Aufenthalt im Dunkeln wirkt helles Licht so intensiv hell, dal es unangenehm
blendend ist. Diese Wirkung hort sehr bald auf. Es ist klar, dal die Netzhaut
im Dunkeln betréchtlich an Empfindlichkeit zugenommen hatte und durch
die Belichtung wieder ermiidet. Der entgegengesetzte Vorgang zeigt sich beim
Ubergang aus dem Hellen ins Dunklere. Hier werden zunachst schwache Licht-
reize nicht empfunden, erst allm&hlich kénnen schwache Lichter wahrgenommen
werden. Man bezeichnet diese Anderungen der Erregbarkeit als Helladaptation
und Dunkeladaptation.

Das Auge vermag sich an jeden Helligkeitsgrad zu adaptieren. Die Emp-
findlichkeit wird um so geringer, je heller das Licht ist. Das zeigt sich auch
in dem EinfluB des Lichtes auf die Pupillenweite, welche fiir alle Lichter mitt-
lerer Helligkeit gleich 3—4 mm ist. Im Laufe des Tages verliert das Auge 50%
an Empfindlichkeit, die Abnahme erfolgt anfangs sehr schnell, danach langsamer.

In analoger Weise verlduft auch die Dunkeladaptation. Sie geschieht zu-
nachst schnell, danach langsamer, die Empfindlichkeit kann man auf mehr
als das 8000fache steigern. Beim Sehen mit beiden Augen ist die Steigerung
1,6—I,7mal groRer als bei monokularer Beobachtung.

Die Dunkeladaptation verlauft nicht an allen Netzhautorten gleich, sie
nimmt von der Netzhautperipherie zum Netzhautzentrum ab, in der Fovea
ist sie ein Minimum. Die Empfindlichkeit ist hier etwa auf das 20—30fache
Steigerbar.

Aus dieser Eigenschaft der Netzhaut folgt der 6rtliche Unterschied
der Reizwirkung. Infolge der ungemeinen Zunahme der Empfindlichkeit
der Netzhautperipherie konnen hier Lichter wahrgenommen werden, welche
zur Erregung der Fovea zu schwach sind. Die absolute Reizschwelle liegt bei
1,21 wO* 11 Erg.

Auch die Dauer der Einwirkung des Reizlichtes ist von Einfluf3
auf die Empfindung. Diese erreicht nicht momentan ihre volle Hohe, sondern
bedarf Zeit: Zeit des Anklingens. Sie betragt fur intensive Lichter etwa 0,16 Sek.
Daher kommen sehr kurze Lichtreize nicht voll zur Wirkung. Nach dem Auf-
héren des objektiven Reizes verschwindet die Erregung nicht momentan,
sondern braucht hierzu Zeit: Zeit des Abklingens.

Auf dieser Tatsache beruht die Mdglichkeit, eine Reihe schnell aufeinander
folgender Lichtreize zu verschmelzen. Fallt der nachfolgende Reiz in die Zeit
des Abklingens, so mischen sich die beiden Reizen zukommenden Empfindungen
miteinander. So wirkt eine schwarze Scheibe, welche einen hellen Sektor
tragt (Abb. 155) bei schneller Rotation so, als ob die Helligkeit des Sektors in



271

dem Verhéltnis der SektorgréfRe zur Gesamtflache geschwécht wére (Tallot-
scher Satz), sie ist also so groR, als ob das Licht des weillen Sektors uber die ganze
Scheibe verteilt wére. Die Helligkeit ist am grof3ten, wenn

das Weil3 17—18mal in der Sekunde erscheint. Man beobachtet

dies mittels der Scheibe der Abb. 156. Wenn sie so gedreht

wird, daB ein mittlerer Ring 17—18 Wechsel zwischen Weif3

und Schwarz in der Sekunde zeigt, so erscheint dieser Ring

am hellsten.

Mathematisch formuliert wiirde das sagen: Wenn eine  Abb. 155
Netzhautstelle periodisch im schnellen Wechsel von Licht einer Talbot sehe
bestimmten Intensitdt wéhrend der Zeit a getroffen wird und Scheibe.
danach die Zeit b unerregt bleibt, so ist die Empfindung
stetig, ihre Intensitdt ist so, als ob sie durch ein Licht von der Stérke

a+ b )
—-- erzeugt ware.

Die Dauer der Periode a+ b muR um so kirzer sein, je heller das Licht
ist, bei hohen Lichtstarken muB sie 0,006, bei mitt-
leren 0,04 Sekunden sein. Im dunkel adaptierten
Auge kann sie erheblich langer sein.
Auf der Existenz einer Zeit des Abklingens ist
der Kinematograph konstruiert. Eine Reihe von Einzel-
bildern eines Vorganges, die in Zeitintervallen von
X 17—1/18 Sekunden aufgenommen sind, werden in den
gleichen Intervallen dem Auge dargeboten. Die Einzel-
bilder werden als kontinuierliche Handlung wahr-

sto“ - BriicAvsehe'Scheibe.
b. Farbenempfindungen.

1. Begriff und G[renzen.

Im Vergleich mit der farblosen Helligkeit ist die Farbenempfindung durch
einfache physikalische Vorgénge erzeugt. Das weille Tageslicht ist, wie die
spektroskopische Zerlegung lehrt, aus einer Reihe einfacher Lichter zusammen-
gesetzt, welche die Empfindung der Farbe erzeugen. Physikalisch unter-
scheiden sich die farbigen Reizlichter durch ihre Wellenldngen. Die Zahl der
Wellenlangen im sichtbaren Teile des Spektrums ist unendlich. Dementsprechend
ist natiirlich die Zahl der Farbenempfindungen sehr gro. Man hebt gewdéhnlich
der Reihenfolge im Spektrum nach die folgenden hervor:

Farben: Wellenléngen:
Rot 0,00068 mm
Orange 0,00064
Gelb 0,00059
Griin 0,00053
Blau 0,00048 ,,
Indigo 0,00045 ,,
Violett 0,00039 ,,

Die Wellen des Spektrums von mehr als 800 u(i L&nge erregen die Netz-
haut nicht, dagegen rufen die Wellen von 390—31011/t Ladnge die Empfindung
des Lavendelgrau hervor. Diese Wirkung ist nicht direkt, sie beruht auf Fluo-
reszenzerregung im Auge.
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Selbstverstandlich gibt es auch bei der Reizung mit einfachen Lichtern
eine Zeit des Anklingens und des Abklingens.

Bei verschiedenen Farben sind diese Zeiten verschieden lang. Das zeigt
sich daran, dalR die Scheibe der Abb. 155 bei mittlerer Drehgeschwindig-
keit Farbenflimmern zeigt. Auch treten bei kurzem Darbieten die verschiedenen
Farben des Spektrums bei verschieden langer Wirkung tber die Reizschwelle.

Wie man farblose Helligkeiten mischen kann, so auch farbige. Das kann
geschehen mittels des Farbenkreisels, welcher Scheiben mit farbigen Sektoren
in so schnelle Rotation versetzt, dall die Reize der nachfolgenden Sektoren
in die Zeit des Abklingens der vorhergehenden (subjektive Mischung) fallen.
Man kann aber auch die Farben zweier Spektra ubereinanderfallen lassen
und auf diese Weise eine Mischung herbeifiihren (objektive Mischung).

2. Farbenmischung,
a. Mischung zweier Farben.

Wenn zwei Farben des Spektrums miteinander gemischt werden, so er-
geben sich folgende Resultate: 1. die Mischung wird farblos, 2. die Mischung
ergibt eine Farbe, die im Spektrum nicht
vorkommt, 3. die Mischung ergibt eine
Spektralfarbe, 4. die Mischung ergibt
eine ungesattigte Spektralfarbe. (Unge-
sattigt nennt man Farben, die auller der
farbigen noch eine weiBe oder farblose
Komponente enthalten, reine Farben nennt
man gesattigt.)

Farblose Mischungen kann man
durch Mischung eines jeden langwelligen
Lichtes mit einem fir jedes zu bestim-
menden kurzwelligen erzielen. Man nennt
zwei Farben, welche gemischt Weil3 er-
geben, Komplementarfarben.

Abb. 157.
Solche sind:
R Ot Grinlichblau
OFange oo Zyanblau
Gelb o Indigo
Grinlichgelb ..., Violett.

Alle Spektralfarben haben ihre Komplementarfarbe im Spektrum, mit
Ausnahme der grinen Tone. In der Abb. 157 sind in horizontaler Richtung
die Wellenlédngen der Spektralfarben aufgetragen, in vertikaler die der zuge-
horigen Komplementérfarben. Die Kurven driicken also die Wellenldnge
der Komplementérfarbe als Funktion der Wellenldnge jeder einfachen Farbe
aus. Man sieht, dall die griinen Téne keine Komplementérfarbe im Spektrum
haben. Diese ist der Purpur, welcher im Spektrum nicht vertreten ist.

2. Mischung roten Lichtes mit violettem ergibt Purpur.

3. Mischung langwelliger Lichter bis zum Gelb des Spektrums ergibt
eine zwischen diesen Farben im Spektrum enthaltene Farbe.
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4. Mischung aller Ubrigen Farben des Spektrums ergibt ebenfalls eine
zwischen den Komponenten liegende Spektralfarbe, welche jedoch ungeséttigter
ist als die reine Spektralfarbe.

3. Mischung dreier oder mehrerer Lichter.

Prinzipiell neue Qualitaten der Empfindung kann man durch Mischung
dreier oder mehrerer Lichter nicht erzeugen, wohl aber wird der Sattigungs-
grad der Farbe mit der Vermehrung der Komponenten verringert.

Wenn man drei Farben richtig auswahlt, z. B. eine langwellige (Bot),
eine mittelwellige (Griin) und eine kurzwellige (Blau), so kann man alle Quali-
taten der Lichtempfindung durch deren Mischung erzeugen, sowohl die Farben-
empfindungen als auch die farblosen (Rot + Blau = Purpur, Purpur + Grin =
WeiR).

3. Einflisse auf die Farbenempfindung.

Von grolRer Bedeutung fir die Empfindung der Farbe ist 1 die Hellig-
keit des farbigen Lichtes, 2. der Adaptationszustand der Netzhaut, 3. der
Ort der Netzhaut.

1 Der Eindruck aller Farben wird bei hoher Intensitdt weil}, ebenso
werden alle farbigen Reizlichter bei sehr geringen Intensitaten farblos. Auch
kurzdauernde farbige Reizlichter erscheinen farblos. Die Helligkeitswirkung
der Farben eines Spektrums ist sehrverschieden. Man sieht ohne weiteres,
daR das Licht im Gelb, etwa bei der Fraunhoferschen Linie D, die gréfite Hellig-
keit hat. Dieser Reizwert stimmt weder mit den Werten der Warmeenergie
im Spektrum noch mit den Werten der chemischen Wirkung (berein. Dies
leuchtet aus der folgenden graphischen Darstellung ein. Die Abzisse ZZ1
(Abb. 158) bedeutet
Wellenléngen des Spek- jy £
trums, A bis R sind die
Fraunhofersehen Linien.

Wdie Kurve derWarme-

energie, L die Hellig-

keitskurve fiir das Auge,

Ch die Kurve der che- Abb. 158.

mischen Wirkung.' Die

Sehstoffe des Auges miissen also in ihrer Reaktion gegen einfache Lichter eine
Kategorie von Stoffen fur sich bilden.

2. Das eben ausgefuhrte Verhalten gilt fir die helladaptierte Netzhaut,
die dunkeladaptierte verhalt sich ganz anders. Wenn dem dunkeladaptierten
Auge ein sehr lichtschwaches Spektrum présentiert wird, so erscheint es voll-
kommen farblos, seine grofite Helligkeit liegt im Vergleich mit dem lichtstarken
Spektrum nach dem violetten Ende verschoben, etwa bis zum Grin. Das
rote Ende des Spektrums kann vollkommen ausldschen. Diese geringe Emp-
findlichkeit des Auges gegen Rot bei abnehmender Belichtung ist als Pur-
kinjesches Phdnomen seit langer Zeit bekannt: VVon zwei bei Tageslicht gleich-
hellen blauen und roten Flachen erscheint bei sinkendem Abend die blaue
erheblich heller als die rote.

3. Bei Untersuchung der verschiedenen Bezirke der Netzhaut hat sich
gezeigt, daR bei helladaptiertem Auge die Empfindlichkeit fur farbige Lichter

W eil3, Biophysik. 2."Aufl. 18
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in der Fovea am grdften ist und nach der Peripherie schnell abfidlt. Bei einer
Exzentrizitdt von 35° betrdgt sie nur noch den vierzigsten Teil der fovealen
Empfindlichkeit.

Ganz anders verhalt sich das dunkeladaptierte Auge. Hier nimmt nur die
Empfindlichkeit fir Rot nach der Netzhautperipherie in geringem Grade ab,
wahrend sie fiir alle Gibrigen Reizlichter stark ansteigt. Dabei erscheinen alle
Reizlichter farblos.

Man kann also in der Netzhaut zwei Apparate unterscheiden, einen Hell-
apparat, welcher Farbenempfindungen vermittelt, und einen Dunkel-
apparat, welcher nur farblose Empfindungen ausldst.

Der Dunkelapparat hdtte also folgende Eigenschaften: 1 Farbenblind-
heit. Alle Reizlichter rufen farblose Empfindungen hervor. 2. Grolle Adap-
tationsfahigkeit. Im Dunkeln vermag er seine Empfindlichkeit enorm zu
steigern (s. S. 270). 3. Ungleiche Reizbarkeit fir die verschiedenen einfachen

Lichter mit dem Maximum im Grun.
4. Ort: Vorwiegend die Peripherie der
Netzhaut.

Die Eigenschaften des Hellapparates
sind: 1 Farbentiichtigkeit. Reizlichter
verschiedener Wellenlédnge erzeugen stets
farbige Empfindungen, sie treten bereits
farbig Uber die Reizschwelle. Mischung
von verschiedenen einfachen Reizlichtern
erzeugt die Empfindung der Mischfarbe
oder des WeiR. 2. Geringe Adapta-

. Abb. 159. tionsfahigkeit. Die Empfindlichkeit ist
Bleichungswerte des Sehpurpurs und . .
Helligkeitsverteilung im Dispersionsspek-  Jeringer als die des Dunkelapparates,
trum des Nernstlichtes. die Steigerung derselben erheblich ge-
ringer (s. S. 270). 3. Ungleiche Reiz-
barkeit durch verschiedene einfache Lichter mit dem Maximum der Emp-
findlichkeit im Gelb. 4. Ort: Vorwiegend die Netzhautmitte.

Die Netzhautperipherie mit ihrer hohen Empfindlichkeit fiir Intensitats-
unterschiede ist vorziiglich geeignet, Bewegungen in der Peripherie des Ge-
sichtsfeldes wahrzunehmen, das Netzhautzentrum mit hoher Sehschéarfe und
Unterschiedsempfindlichkeit fiir verschiedene einfache Lichter ist ein guter
Apparat, um die Wahrnehmungen der Peripherie zu analysieren.

Bemerkenswert ist, dal das Netzhautzentrum nur Zapfen, die Peripherie
fast nur Stabchen aufweist. Tiere mit ndchtlicher Lebensweise, wie Méuse,
Katzen, Eulen, haben eine vorwiegend St&bchen fihrende Netzhaut. Man
ist daher zu der Annahme gekommen, dalR die Zapfen den Hellapparat, die
Stdbchen den Dunkelapparat vorstellen. Hierfir wirde auch sprechen, dafl3
die Helligkeitsverteilung im lichtschwachen Spektrum und die Bleichungs-
werte des Sehpurpurs (s. Abb. 159) miteinander Ubereinstimmen, wenn man
.annimmt, dal die Bleichung des Sehpurpurs fir die Erregung der St&bchen
von Bedeutung ist.

Andererseits ist geltend gemacht worden, daR zahlreiche Tiere eine gute
Dunkeladaptation haben, welche weder Stdbchen noch Sehpurpur besitzen,
wie z. B. die Schildkrdten. Man sieht aus diesen Beobachtungen, daB die Frage
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kein einfaches anatomisches Problem ist; fur die Funktion ist die Form ziem-
lich bedeutungslos.

a. Die Nachbilder und der sukzessive Kontrast.

Das Abklingen der farblosen wie farbigen Erregung wird haufig empfunden,
indem die Empfindung nach dem Aufhéren des Reizes noch andauert: posi-
tives Nachbild. Ein Beispiel hierflr bildet die Tatsache, daf ein leuchtender
Kreis erscheint, wenn ein glihender Span schnell im Kreise gedreht wird.

Die Ursache fur das Nachbild liegt in der Netzhaut; denn bei Bewegungen
des Auges erleidet dasselbe entsprechende Verschiebungen. Die Nachbilder
sind besonders leicht nach intensiven Lichtreizen zu beobachten, sie sind oft
von betréchtlicher Dauer, nach Momentanreizen bis zu % Sekunden.

Dem positiven Nachbild folgt hdufig bei farblosen Eindriicken eine Emp-
findung, in welcher die hellen Teile des Objektes dunkel, die dunklen hell
erscheinen. H&ufig zeigt sich dies auch ohne vorhergehendes positives Nach-
bild. Man nennt die Erscheinung negatives Nachbild oder sukzessiven
Kontrast, auch sukzessive Induktion.

Bei farbigen Erregungen tritt der sukzessive Kontrast in komplementar
gefarbten Bildern zutage. Rote Objekte hinterlassen grunlichblaue, gelbe

violette, blaue orangene Nachbilder. .
Auch sehr helle weile Eindriicke hinterlassen farbige«Seren
Farbe wechselt (farbiges Abklingen). V* *g"
3. Der simultane Kontrast. ? / m’y

Durch die Empfindung eines Netzhautbildes %jfd die Umgebung des
Bildes beeinfluBt. So sind die Grenzen von weilen:'undSchwarzen Feldern
viel weiRer und schwarzer als die Feldflachen. Dieselbe Erscheinung zeigt sich
auch bei farbigen Flachen, die aneinanderstoRen. Man bezeichnet die Erschei-
nung als Simultankontrast.

Wenn farbige Flachen an weille oder graue angrenzen, so erscheinen
diese letzteren in der Komplementdrfarbe. So sind graue Maulwurfshigel
auf griner Wiese rotlich, weille Wolken im blauen Himmel gelblich.

Durch den Simultankontrast erklart sich auch eine Erscheinung an farbigen
Schatten. Wenn ein Objekt vom Monde und von einer Kerze beleuchtet wird,
so wirft es zwei Schatten; der Mondschatten ist rotlich gelb vom Kerzenlicht,
der Kerzenschatten ist aber nicht weil wie das Mondlicht, sondern blau, indem
er gegen die rotlichgelb erleuchtete Flache in der Kontrastfarbe erscheint.

4. Farbenblindheit.

Ein Normaler vermag samtliche Farbentone des Spektrums aus drei ein-
fachen Farben (s. S. 273) herzustellen. Es gibt aber auch Menschen, welche
hierzu nur zweier Grundfarben bendtigen, ja auch solche, die dazu nur einer
Grundfarbe bedirfen. Man bezeichnet die beiden letzteren Kategorien als
Farbenblinde.

Individuen mit normalem Farbensinn nennt man Trichromaten, Farben-
blinde der ersten Kategorie Dichromaten, der letzteren Monochromaten.
Zu den Dichromaten gehdren etwa 3—4% der madnnlichen Individuen von
Geburt an, unter weiblichen findet man sie selten.

18-
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Bei den Dichromaten unterscheidet man Protanopen, Deuteranopen
und Tritanopen. Bei den Protanopen ist im Ddmmerungssehen kein Unter-
schied gegen den Normalen bemerkbar, im Hellsehen dagegen ist das Maximum
der Helligkeit im Spektrum gegen das Grin verschoben (Abb. 160).

Fir den Deuteranopen

H P D und Tritanopen ist die
Helligkeitsverteilung nicht
wesentlich anders als fir
den Normalen.

Protanopen und Deu-
teranopen sehen im Spek-
trum am kurzwelligen Ende

Abb. 160. blau, am langwelligen Ende

Verteilung der Helligkeit im Sonnenspektrum: H fur gelb. Zwischen beiden hegt
das helladaptierte, D fiir das dunkeladaptierte Auge des eine Strecke, welche farblos
Normalen, P fur den Protanopen. Die Abszissen be- erscheint, die neutrale Zone.
deuten Wellenlédngen, die Ordinaten Helligkeitsweite. Fur Tritanopen be-
steht das Spektrum aus

roten und griinen Lichtern. Der blaue und gelbe Teil wird farblos gesehen.

Bei Monochromaten oder total Farbenblinden erscheinen alle Reizlichter
in dem gleichen Farbenton. Die Helligkeitsverteilung im Spektrum kann
nach allen drei Typen der Abb. 160 geschehen.

5. Farbenschwdéche.

Auler diesen Formen der Farbenblindheit kommen noch Erscheinungen
vor, welche auf geringere Empfindlichkeit fiir einzelne Farben hinweisen.
Man bezeichnet den Zustand als anomale Trichromasie. Man unterscheidet
hierbei Protanomale oder Rotschwache und Deuteroanomale oder Griinschwache.
Diese Anomalien lassen sich bei der Mischung von Farben erkennen. So
braucht zur Mischung von Gelb aus Rot und Griin der Normale eine bestimmte
Menge Rot und Grin. Um dasselbe Gelb durch Mischung dieser beiden Farben
zu erzeugen, braucht der Rotanomale mehr Rot, der Griinanomale mehr Griin
als der Normale.

c. Theorie der Gesichtsempfindlingen.
1 Dreifarbentheorie von Young-Helmhollz

Von der Beobachtung ausgehend, dalR jede Gesichtsempfindung durch
die Mischung dreier Grundfarben erzeugt werden kann, nimmt die Theorie
drei Arten photochemischer Substanzen in der Netzhaut an. Zersetzung der
einen soll die Empfindung Rot, der zweiten
Grin, der dritten Violett erzeugen. Dabei wird
weiter angenommen, dafl jedes homogene Licht
v (Rot, Grun, Violett) auf alle drei photo-
chemischen Substanzen wirkt, nur soll die Rot-
substanz durch langwelliges Licht am st&rksten
zersetzt werden, die Grunsubstanz durch mittelwelliges, die Violettsubstanz
durch kurzwelliges, etwa so wie es die Kurven der Abb. 161 zeigen, welche

auf dem Spektrum als Abzisse konstruiert worden sind.

R 0 G Gr Bl
Abb. 161.
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Dasjenige Verhéltnis zwischen den Zersetzungsstarken der drei Stoffe,
welches durch Sonnenlicht erzeugt wird, ist mit der Empfindung AVeill ver-
bunden.

Durch diese Theorie wird eine Reihe von Erscheinungen erklart. So die
Abnahme der Séttigung bei Mischung zweier oder mehrerer Farben, da die
gleichzeitige Zersetzung der drei Stoffe ein bestimmtes Quantum Weilerregung
bedingt; ferner das Weillwerden der Farben bei intensiver Erregung, indem
hierdurch alle drei Stoffe zersetzt werden. Auch die Identitdt der subjektiven
und objektiven Farbenmischung erklart die Theorie; denn im Effekt ist es gleich,
ob ein gewisses Intensitatsverhaltnis der drei Erregungen durch gleichzeitige
oder alternierende Wirkung auf die drei Substanzen erzeugt wird. Der suk-
zessive Kontrast wird durch Ermudung erklart. Fir den Simultankontrast
fordert die Theorie psychologische Momente. Die Farbenblindheit erklart die
Theorie durch Fehlen einer bzw. zweier photochemischer Substanzen.

2. Herings Theorie der Gegenfarbenl.

Die Mannigfaltigkeit der Gesichtsempfindungen wird auf sechs einfache
Empfindungskomponenten zuriickgefiihrt: Wei3, Schwarz, Urrot, Urgriin, Ur-
gelb, Urblau. Diese konnen sich untereinander in wechselndem Verhdltnis
verbinden. Soist z. B. Grau zerlegbar in eine schwarze und weilRe Komponente,
Kastanienbraun in eine gelbe, rote und dunkelgraue.

Die farblosen Empfindungen bilden eine kontinuierliche Reihe vom tiefen
Schwarz tber alle Graustufen zum hellen Weil}. Die farbigen Empfindungen
kann man auf einer in sich geschlossenen Linie (Ring) ordnen.

Wenn man vom Urrot ausgeht, so gelangt man (ber die rotgelben und
gelbroten Téne zum Urgelb, von diesem durch die gelbgriinen und griingelben
zum Urgriin, weiter durch die griinblauen und blaugriinen zum Urblau, endlich
durch die blauroten und rotblauen zum Urrot zurick. Auf dieser Farben-
linie erscheinen die Urfarben als Wendepunkte, die zwischen zwei Urfarben
liegenden Tone als deren Zwischenfarben. Es gibt also keine Gesichtsempfin-
dungen, welche zugleich eine rote und eine griine, oder zugleich eine gelbe
und eine blaue Komponente enthalten.

Jede farbige Empfindung hat neben ihrer einfachen oder doppelten farbigen
Komponente auch eine weil’e und schwarze: je weniger letztere merklich sind,
desto schoner oder freier, je mehr sie hervortreten, desto weililicher, graulicher
oder schwarzlicher ist die Farbe. Von jeder mdglichst freien Farbe fuhrt eine
stetige Reihe von Ubergingen zu jedem Gliede der oben erwéhnten Reihe
der farblosen Empfindungen.

Die Gesichtsempfindungen sind bedingt durch die chemischen Prozesse,
welche das Leben der Sehsubstanz, d. i. der nervésen Substanz des Auges
und der zugehdrigen Hirnteile, ausmachen. In derselben gehen, wie in jeder
lebenden Substanz, Zersetzungs- oder Dissimilierungsprozesse und Erndhrungs-
oder Assimilierungsprozesse nebeneinander her. Jeder der sechs Empfindungs-
komponenten entspricht ein ProzelR besonderer Art: dem Weil3, Urgelb, Urrot
je eine Art der Dissimilierung (D), dem Schwarz, Urblau, Urgriin je eine Art
der Assimilierung (A). Was die Sehsubstanz durch den weiRempfundenen

1) Die Darstellung geschieht im engsten Anschluf? an werings Abhandlung in m e r-
pouillets Lehrbuch der Physik.
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D-Prozely verliert, gewinnt sie durch den schwarzempfundenen A-Prozel3, und
ebenso steht dem gelbempfundenen D-ProzeR der blauempfundene, dem rot-
empfunden D-Prozel? der grinempfundene A-Prozel gegeniiber. Die dem AWeil3
und den vier Urfarben entsprechenden Prozesse werden durch die Atherschwin-
gungen geweckt bzw. gesteigert; der dem Schwarz entsprechende A-Prozel}
aber wird stets ohne direkte Mitwirkung einer Lichtenergie in der Sehsubstanz
erzeugt. Auch bei dauernd verdunkeltem Auge sinken die dem WeiR und
Schwarz entsprechenden Prozesse nie bis auf Null und werden als das Eigengrau
(sog. innerer Lichtnebel, s. S. 279) empfunden.

Das Vermdgen des Lichtes, die genannten fiinf D- oder A-Prozesse und
die entsprechenden Empfindungen zu wecken, heif3t seine optische Valenz.
Die optische Valenz jedes homogenen Lichtes 14t sich in eine farbig wirkende
und eine schwachere weilwirkende Komponente oder Sondervalenz zerlegt
denken. Die dem Urgelb, Urgriin und Urblau entsprechenden Lichter (von
beildufig 575/<;«, 495 p.pund 472 [<liAVellenlange) haben neben ihrer weillwirkenden
nur eine einfache, alle Ubrigen eine doppelte farbigwirkende Sondervalenz.
Die genannten drei Lichter teilen als Kardinalpunkte des Spektrums dasselbe
in vier Strecken. Alle Lichter, vom schwachgelblichen Endrot bis zum Urgelb
haben Zugleich rote und gelbe Sondervalenz; zwischen Urgelb und Urgriin
haben alle Lichter gelbe und griine, zwischen Urgriin und Urblau griine und
blaue, und vom Urblau bis zum Endviolett blaue und violette Sondervalenz.
Ein dem Urrot entsprechendes homogenes Licht mit nur roter Sondervalenz
gibt es nicht, vielmehr hat auch das langstwellige sichtbare Licht auer seiner
roten noch eine schwache gelbe Sondervalenz.

Die weiBwirkende Sondervalenz, welches jedes homogene Licht neben
der ein- oder zweifachen farbigen Valenz besitzt, ist am kleinsten in den roten
und gelbroten, am groften in den grinen, und wieder kleiner in den blauen
und violetten Lichtern des Sonnenspektrums. Fir den total Farbenblinden
(Monochromaten) haben alle homogenen Lichter Uberhaupt nur diese weille
Valenz, weil seiner Sehsubstanz das Vermdgen zur Erzeugung der den farbigen
Empfindungen entsprechenden Prozesse fehlt; das ganze Spektrum erscheint
ihm wei bzw. grau und am hellsten in der fiir uns grinen Gegend. Fir die
partiell farbenblinden (rot-grunblinden) Augen (Dichromaten) entfallen aus
analogem Grunde nur die roten und griinen Sondervalenzen, daher ihnen alle
Lichter vom Endrot bis zum Urgriin mehr oder weniger gelb, das urgriine Licht
selbst grau oder wei3, und alle Lichter vom Urgriin bis zum Endviolett mehr
oder weniger blau erscheinen. (AuRerst selten sind gelb-blaublinde Augen, fir
welche die dem Urgelb und Urblau entsprechenden Lichter nur weil3e, die ubrigen
Lichter des Spektrums aufer ihrer weillen nur rote oder grine Sondervalenz
haben.)

Da eine gelbe Sondervalenz entgegengesetzt auf die Sehsubstanz wirkt,
als wie eine blaue, so heben zwei zusammenwirkende Lichter, deren eines
gelbe, das andere blaue Sondervalenz besitzt, ihre farbige AVirkung gegenseitig
mehr oder weniger bzw. bei ganz bestimmtem Mischungsverhéltnisse ganzlich
auf, und dasselbe gilt von den roten und griinen Sondervalenzen; die gleich-
zeitigen AVirkungen der weilRen Sondervalenzen solcher zweier Lichter aber
addieren sich. Ist, wie im weillen Tageslichte, die Summe aller gelben Sonder-
valenzen der einzelnen homogenen Lichter eines zusammengesetzten Lichtes
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gleich der Summe aller blauen, die der roten gleich der Summe der griinen
Sondervalenzen, so erscheint das Licht weil}, entsprechend der alleinibrig-
bleibenden Wirkung samtlicher weiflen Sondervalenzen. Mischt man zwei
homogene Lichter, welche den beiden Enden des Sonnenspektrums nahe liegen,
in bestimmtem Verhéltnisse, so heben die gelbe Sondervalenz des gelblich-
roten und die blaue des violetten Lichtes ihre Wirkung gegenseitig auf, wéhrend
die Wirkungen der roten und weillen Sondervalenzen beider Lichter sich ad-
dieren, und man erhdlt eine Empfindung vom Tone des Urrot. Jedes andere
Mischungsverhdltnis der beiden Lichter ergibt eine jener Zwischenfarben,
welche vom Endviolett des Spektrums zu seinem etwas gelblichen Endrot
zuruckfihren und im Spektrum selbst fehlen. Zwei homogene oder zusammen-
gesetzte farbige Lichter, welche, in bestimmtem Verhaltnis gemischt, sich
gegenseitig ihre farbigen Wirkungen auf das Sehorgan unmdglich machen und
deshalb weiR erscheinen, sind sog. komplementére Lichter.

Die Hemigsche Theorie erklart auch den Simultankontrast durch Vor-
génge im Sehorgan. Zwei benachbarte Stellen a und b im Gesichtsfelde be-
einflussen sich derart, dal Vermehrung der Reizung von a die Reizbarkeit
der Stelle b herabsetzt und dall umgekehrt jede Herabsetzung der Reizbarkeit
von b die Reizbarkeit von a erhéht. Ist also a ein helles, b ein dunkles Feld,
das an a angrenzt, so vertieft Hellerwerden von a die Dunkelheit von b und
Dunklerwerden von b die Helligkeit von a.

Ist das Feld a farbig, b farblos, so erscheint b in der Komplementérfarbe.

IV. Die Wahrnehmung der Gegenstande.

1. Das uniokulare Gesichtsfeld.

Von dem Erregungszustand eines jeden Punktes der lichtempfindlichen
Netzhaut hat die Seele in jedem Augenblick Kenntnis. Da alle Gesichtsempfin-
dungen ein Lokalzeichen haben, so haftet an der Erregungsvorstellung gleich-
zeitig eine Ortsvorstellung. Die Ursache der Erregung wird nach auf3en verlegt,
und zwar von jedem Punkte der Netzhaut in die Richtung des Sehstrahles
oder der Richtungslinie, das ist diejenige Gerade, welche den erregten Punkt
mit dem Knotenpunkt verbindet. Der Inbegriff aller Punkte im Raum, von
denen die Psyche auf diese Weise mittels der Retina eines Auges benachrichtigt
wird, nennt man das Gesichtsfeld dieses Auges.

Wenn jede &ullere Erregung mangelt, so erscheint das Gesichtsfeld schwarz.
Dieser Satz gilt jedoch nicht in aller Strenge, denn selbst im absoluten Dunkel
kommen aus dem Gesichtsfeld bestdndig Erregungen, welche in unbestimmtem
Hin- und Herfluten schwacher Lichterscheinungen bestehen. Man bezeichnet
diese als den Lichtnebel oder das Eigenlicht der Netzhaut.

Wenn objektives Licht im Aufenraum im Bereiche des Gesichtsfeldes
wirkt, so wird die Netzhaut erregt. Dabei ist das Netzhautbild umgekehrt
im Verhéltnis zu dem gesehenen Gegenstand, der im Gesichtsfeld aufrecht
erscheint.

Die Ausdehnung des Gesichtsfeldes mifit man nach dem Winkel, welchen
die Richtungslinien der Randpunkte des Gesichtsfeldes einschlielen. Es er-
streckt sich weiter temporalwarts als nasalwérts. Bei geradeaus gerichtetem
Blick ist der genannte Winkel in der Horizontalen 135° bis 145°. Bei nach
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auBen gerichtetem Blick etwas groRer, weil die beschrankende Wirkung der
Nase wegféllt. In der Vertikalen betragt der Winkel 100—120°.

Der blinde Fleck wird auch beim Sehen mit einem Auge nicht wahrgenom-
men. Das ist natirlich, denn der Mangel optischer Erregung kann nur von
lichtempfindlichen Organen empfunden werden. Diese fehlen aber am blinden
Fleck, infolgedessen kann von ihm der Mangel optischer Erregung ebensowenig
wahrgenommen werden, wie von irgendeinem Teile des Ubrigen Korpers.

Uber die Feinheit der Unterscheidung im Gesichtsfeld (siehe Sehscharfe
S. 266).

2. Die Irradiation.

Wie die Abb. 162 zeigt, erscheint ein schwarzes Quadrat auf weilem

Grunde Kkleiner, als ein gleich groRes weilRes

Quadrat auf schwarzem Grunde. Man hat

fruher geglaubt, dalR diese Erscheinung auf

einer Ausstrahlung der weillen Erregung auf

benachbarte Elemente durch nervise Ein-

flusse zurickzufiihren sei. Heute erkl&rt man

das Phdnomen im allgemeinen durch unscharfe

Abb. 162. Abbildung. Es ist klar, dal dann die weifl3en

Flachen auf Kosten der schwarzen vergroBert

sein muissen, weil bei unscharfer Abbildung jeder weie Punkt als Kreis ab-
gebildet wird.

3. Die entoptischen Erscheinungen.

Unter entoptischen Erscheinungen versteht man Gesichtseindriicke, deren
Ursache im Auge gelegen ist. Sie sind grolRenteils Schattenerscheinungen.

1. Purkinjesene Aderfigur nennt man eine Erscheinung, welche durch
den Schatten der NetzhautgefélRe erzeugt wird. Sie besteht in einem, je nach
den Versuchsbedingungen mehr oder weniger vergroferten Bilde der GeféaRe
des Augenhintergrundes. Man erzeugt diese Erscheinung, indem man im
Dunkeln ein Licht langsam vor dem Auge hin- und herbewegt, oder durch
intensive Belichtung eines Sklerapunktes. Der Schatten ist selbstverstédndlich
immer vorhanden, wenn das Auge belichtet ist. Er wird aber nicht wahrge-
nommen, solange er immer auf dieselben Netzhautelemente féllt. Erst wenn
der Schatten durch die genannten Manipulationen bewegt wird, wird er sicht-
bar.

2. Die mouches volantes und die fixierten Augentriibungen
haben ihren Grund in Schatten, welche Tribungen in den brechenden Medien
des Auges bei Belichtung desselben auf die Netzhaut werfen. Sie haben meistens
das Aussehen von Fasern oder Perlschniiren. Je nach ihrer Lage in fllssigen
oder festen Medien des Auges sind sie beweglich oder feststehend. Sie er-
scheinen um so schérfer begrenzt, je naher sie der Netzhaut liegen. Wenn
man im vorderen Brennpunkt des Auges eine Lichtquelle anbringt, so werden
infolge des Parallelismus der gebrochenen Strahlen alle Tribungen auf die
Netzhaut scharf projiziert. Man sieht dann, wie das ganze Gesichtsfeld von
feinen hellen und dunklen Punkten erfillt ist, zwischen denen die gréberen
Triubungen sieh befinden.
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3. Der Kapillarstrom der NetzhautgefadRe wird wahrgenommen
heim Blicken gegen den blauen Himmel. Er ist eine Erscheinung, welche an
den Blutkreislauf in den Kapillaren erinnert, in bestimmten Bahnen sieht man
helle und dunkle Punkte sich bewegen. Man kann die Erscheinung sich auch
vorfilhren durch Applikation von hellem intermittierendem Lichte sowie
durch Betrachten der Sonne mit einem dunkelblauen Glase. Die Erscheinung
fehlt, wenn in dem einwirkenden Licht diejenigen Farben, welche das Hamo-
globin absorbiert, nicht enthalten sind. Daher wird angenommen, daf} die
Erscheinung von der Bewegung der Blutkérper in den Netzhautkapillaren
herrihrt. Ein Teil der Autoren halt sie fir eine Absorptionserscheinung in-
folge des Hamoglobingehaltes der Blutkdrper, ein anderer Teil fir eine Reiz-
erscheinung. Sie bedarf der Aufklarung.

4. Die Haidingerschen Buschel bestehen in einem gelben Doppelbischel,
welches man auf blauem oder weifem Grunde durch ein Nicolsches Prisma
wahrnehmen kann. Bei Drehung des Nicols dreht sich das Bischel mit. Seine
Achse liegt in der Polarisationsebene des Nicols. Die Ursache fir die Erschei-
nung soll in der strahlenférmig um die Fovea angeordneten Lage der schrag-
liegenden Radialfasern im gelben Fleck liegen, welche doppelt brechend sind.

V. Augenbewegungen.

Die Bewegungen des Auges werden mittels der Augenmuskeln erzeugt.
Der Bulbus liegt im Fettpolster der Orbita wie der kugelige Kopf eines Ge-
lenkes in der Gelenkpfanne. Er hat daher drei Grade von Bewegungsfreiheit
(s. S. 60ff).

Die Bewegungen erfolgen beim Augapfel durch Drehung um Achsen,
welche sich in einem Punkte schneiden, welcher daher seinen Ort nicht &ndert.
Er wird der Drehpunkt des Auges genannt
und liegt in der Mitte des Auges, etwa 13,5
mm hinter dem Scheitel der Hornhaut.

Man beschreibt die Wirkung der drei
Augenmuskelpaare, indem man durch den
Drehpunkt drei zueinander senkrechte
Koordinatenachsen legt. Die eine ist die
Gesichtslinie, die beiden anderen als Quer-
achse und Hohenachse bezeichneten stehen
im Drehpunkt senkrecht zur Gesichtslinie.

Wenn man von geringen Abweichungen
absieht, kann man sagen, dall die drei
Muskelpaare Antagonisten enthalten. Die
Drehachsen liegen fur Rectus externus
und internus in der Hohenachse, — sie bewegen also die Hornhaut nach
innen und auBen, — fir Rectus superior und inferior im Horizontalschnitt
des Auges von der Querachse nach vorn innen um 20° abweichend, — sie
bewegen also die Hornhaut nach oben und unten innen; — fiir die Obliqui
im Horizontalschnitt von der Querachse nach vorn auBen um 60° abweichend,
— sie bewegen die Hornhaut nach auflen unten (superior) und aulen oben
(inferior). Den Weg, welchen der Hornhautscheitel unter dem Antriebe der
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einzelnen Muskeln beschreibt, illustriert Abb. 164. S ist darin der Horn-
hautscheitel, die Langen der Bahnen entsprechen einer Drehung von 50°.

Da diese Bewegungen nur schematisch sind, in Wirklichkeit aber zahl-
reiche Abweichungen Vorkommen, folgt daraus, dal fir nahezu alle Augen-
bewegungen mehrere Muskeln gleichzeitig wirken mussen.

Die Zahl der Bewegungen jedes Auges, welche es mit Hilfe seines Muskel-
apparates ausfiihren kann, ist unendlich grof3. Sie kdnnten bestehen in He-
bungen und Senkungen, Seitenwendungen nach innen
und auBen, Rollungen um die Gesichtslinie und in
Kombination aller dieser Bewegungen. Wir werden
sehen, dafl von diesen zahlreichen Bewegungsarten
nur gewisse Formen wirklich geschehen.

Den Bereich, welchen eine Gesichtslinie durch-
schweifen kann, bezeichnet man als monokulares
Blickfeld, entsprechend bedeutet der Bereich, der
bei Bewegung beider Augen durch beide Blicklinien
umfalt werden kann, das binokulare Blickfeld.
Die Abb. 165 gibt das binokulare Blickfeld wieder. Darin ist m der Fixations-
punkt auf einer unendlich entfernten vertikalen Ebene. Die beiden Blick-
linien haben beim Blicken ein gemeinsames Feld, das mit 1 bezeichnete ist
lediglich fiir die Blicklinie des linken, das mit r bezeichnete fur die des rechten
Auges zugdanglich. Das eigentliche binokulare Blickfeld ist aber durch das
Feld représentiert, dessen Umrandung die Buchstaben aa tragt; denn nur auf
diesem Bereiche konnen beide Blicklinien in jedem Punkte sich schneiden,
d. h. gleichzeitig auf jeden Punkt gerichtet werden.

Zum Verstédndnis der Bewegungsgesetze des Auges ist folgende Nomen-
klatur voranzuschicken. Visierebene heil3t die Ebene, in welcher die Gesichts-

linien beider Augen liegen. Unter Primérlage
der Gesichtslinien versteht man parallele Lage
der Gesichtslinien in horizontaler Visierebene
(s. Anm. S. 283). Alle anderen Lagen heilien
Sekundérlagen. Horizontaler Netzhautmeridian
ist derjenige, welcher bei Primérlage in die
Visierebene fallt; vertikaler der zu ihm senk-
rechte.

Diese beiden Meridiane hat man sich im
Auge festgelegt zu denken, so daf sie sich mit
dem Auge bewegen. Die Stellung des Auges ist
vollig definiert, wenn man kennt: 1 die Lage
der Gesichtslinie bezogen auf das Koordinations-
system der Primarlage; 2. die Lage des horizon-

talen (und vertikalen) Meridians bezogen auf die Visierebene.

Die Abb. 165 zeigt das Feld, welches die Gesichtslinie durchschweifen kann.
Bestimmen wir, daB sie das Feld im Punkte m schneide, so kann die Stellung
des Bulbus dieser Bedingung auf unendlich viele Weisen geniigen; denn die
Bedingung wird vollkommen erfillt, wenn der Augapfel sich wie ein Rad um die
Gesichtslinie als Achse rollt. Dabei kann er unendlich viele Stellungen, ent-
sprechend der Mdglichkeit einer Rollung durch 360 Grade hindurch, annehmen.

R.intA"
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Welche Schwierigkeiten sich fur die Wahrnehmung der Objekte ergeben
wirden, wenn diese Rollung des Bulbus wirklich vorkame, ist leicht einzusehen.
Es seien (Abb. 166) vv' der vertikale und hh' der horizontale Meridian des
Auges, k das Netzhautbild eines Kreuzes. Dieses Kreuz erscheine in der Wahr-
nehmung mit vertikalem und horizontalem Schenkel. Wenn sich nun der
Bulbus dreht, so dal? der vertikale und der horizontale Meridian in eine andere
Lage z. B. die punktiert gezeichnete kommen, so werden die Schenkel des Kreu-
zes nunmehr nicht mehr im vertikalen und horizontalen Meridian abgebildet,
sondern in anderen. Wenn es in der Wahrnehmung aber trotzdem als Kreuz
mit vertikalem und horizontalem Schenkel gesehen werden soll, so kann dies
nur der Fall sein, wenn die Lokalzeichen nicht in der Netzhaut, sondern im
Bewegungsapparat des Auges begriindet sind. Um die Richtung der beiden
Schenkel zu erkennen, miiBte man daher sowohl die Stellung der Gesichtslinie
zum Kopf als auch die Orientierung der Netzhautmeridiane zum Kopfe kennen.
In Wirklichkeit sind die Lokalzeichen aber an die Netzhaut geknuipft. Hieraus
folgt also, daR die im vorstehenden ange-
nommene Rollung nicht ausgefiihrt wird. \

In der Tat ist gezeigt worden, dafl Dbei
gleicher Lage der Blicklinien auch die Netzhaut-
lage die gleiche ist, d. h. also, daR fiir jede
Richtung der Gesichtslinie die Stellung des
vertikalen Meridianes ein fiir allemal gegeben ft - E3-—nht
ist (Gesetz der konstanten Orientierung
von Danders).

Die Bewegungen des Auges geschehen also,
ohne dal} beliebige Rollungen um die Gesichts-
linie Vorkommen. Dies wird dadurch erreicht,
daR die Bewegungen um Achsen erfolgen, Abb. 166.
welche samtlich in einer Ebene liegen, die
den Drehpunkt einschliefit und senkrecht zur Gesichtslinie in Primérlage steht-
Die jeweilige Drehungsachse steht im.Drehpunkte senkrecht zu der Ebene
welche die Gesichtslinie bei der Bewegung beschreibt (Gesetz der Augen-
bewegungen von Listing).

Bei reinen Erhebungen und Seitenwendungen des Auges von der Primér-
lage aus bleibt der horizontale Meridian in der Visierebene und der vertikale
senkrecht zu dieser. Bei gleichzeitiger Erhebung und Seitenwendung trifft das
nicht mehr zu, der horizontale Meridian bildet mit der Visierebene einen Winkel,
den ,,Raddrehungswinkel®2).

Der Betrag desselben 14t sich leicht errechnen. Ist R der Erhebungs-
winkel, a der Seitenwendungswinkel, so findet man den Raddrehungswinkel
aus der Gleichung

y a B '
2= *g2tg 2

Die Augenbewegungen dienen der Orientierung im Raume. Durch das
Listingsche Gesetz wird erreicht, daR das Auge bei jeder Stellung eine und

*) Die Primarlage ist also die Augenstellung, aus welcher Erhebung und Seiten-
wendung ohne Raddrehung erfolgen.
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dieselbe Orientierung zu seinem Gesichtsfelde behélt, das bewegte Auge kann
daher wie ein ruhendes mit erweitertem Gesichtskreise und erweiterter Wahr-
nehmungsféhigkeit angesehen werden. Man kann mathematisch beweisen,
daB dieser Zweck durch kein anderes Gesetz einfacher erreicht werden kann
als durch das Listingsche. Durch diese Art der Bewegungen ist daher die
Orientierung auf die einfachste Weise ermdglicht (Prinzip der leichtesten
Orientierung von Meifner und Helmholtz).

Motorische Korrespondenz beider Augen.

Beim Gebrauche der Augen liegen die beiden Blicklinien stets in einer
Ebene, der Visierebene, und schneiden sich in einem Punkte, dem Fixations-
punkte, d. h. sie konvergieren oder sind parallel. Die beiden Augen sind also
wie ein einziger Apparat.

Abweichungen von diesem Verhalten nennt man Schielen. Hierbei visiert
ein Auge am Fixationspunkte vorbei. Unter diesen Umstanden erscheint das
fixierte Objekt doppelt.

Die motorische Korrespondenz der beiden Augen geschieht also im In-
teresse des binokularen Einfachsehens, sie ist angeboren; denn bereits der
Neugeborene fixiert binokuldr. Zur Erklarung wird angenommen (Hering),
daB das Doppelauge zwei Bewegungstendenzen hat, 1. gleiche Erhebung und
gleiche und gleichsinnige Seitenwendung, 2. gleiche Einwérts- und Auswaérts-
drehung.

Uber die zentrale Innervation des Augenmuskelapparates s. S. 189, 199.

Zum Schlul? sei bemerkt, dafl die oben entwickelten GesetzméaRBigkeiten
der Augenbewegungen den Rahmen darstellen, in welchem die wirklichen
Augenbewegungen sich abspielen. Im Interesse des Sehens finden vielfache
Abweichungen von der strengen GesetzmalRigkeit statt.

VI. Binokulares Sehen.

Auch in sensorischer Beziehung wirken beide Augen wie ein einziges zu-
sammen. Hierdurch wird erreicht, dal das binokulare Gesichtsfeld vollig
lickenlos ist, da der blinde Fleck jedes Auges einer sehenden Stelle des anderen
entspricht.  Auferdem ermdglicht die Abbildung rdumlich ausgedehnter Ob-
jekte in jedem von beiden Augen infolge der Verschiedenheit der beiden Netz-
hautbilder eine unmittelbare Wahrnehmung der Raumdimensionen.

1. Sensorische Korrespondenz der Netzhdute.

Aus der Tatsache, dall wir die beiden Netzhautbilder beim Sehen mit
beiden Augen einfach sehen, folgt unmittelbar, dal es auf den beiden Netz-
hduten eine Reihe von Punkten geben muf3, welche bei gleichzeitiger Erregung
eine einzige Empfindung auslésen. Netzhautpunkte, welche diese Eigenschaft
haben, nennt man zugeordnete, korrespondierende oder identische
Netzhautpunkte. Nichtidentische Punkte heilen disparat.

Die Erregung zweier identischer Netzhautpunkte hat eine Empfindung
zur Folge, welche in dem gemeinsamen Gesichtsfelde beider Augen an einen
und denselben Ort lokalisiert wird.

Werden zwei identische Punkte durch Reize verschiedener Qualitat er-
regt, so ist der Effekt entweder ein Alternieren der zugehdrigen Empfindungen,
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indem abwechselnd die eine und die andere zum BewuRtsein kommt, sogenannter
Wettstreit der Gesichtsfelder, oder die Empfindungen verschmelzen zu
einer Mischempfindung. So kann man beispielsweise Farben und Helligkeiten
binokular mischen, ja von einem Auge auf das andere simultanen und sukzes-
siven Kontrast erzeugen. Indessen gelingen diese Versuche der binokularen
Verschmelzung nicht allen Beobachtern.

AVelche anatomischen Grundlagen die ldentitdt ermdglichen konnten, ist
unbekannt. Bemerkenswert ist, daf das ldentitdtsgesetz nicht in aller Strenge
gilt, so kénnen Schielende eine neue ldentitat erwerben.

2. Lage der identischen Punkte.

Die Lage der identischen Punkte auf den beiden Netzh&uten ist vielfach
experimentell bestimmt worden. Es sei in Abb.
167 C ein Punkt, welcher bei Fixation mit beiden
Augen L und R einfach gesehen werde. Sein Bild
liegt in den beiden Netzhautmitten cc, die also
identisch sind. Ist ABC ein Objekt, welches bei
Fixation von C als Ganzes einfach gesehen wird,
so missen auch A und B sich auf korrespondie-
renden Netzhautpunkten abbilden, mithin auch aa
und bb identische Punkte sein. Derartige Beob-
achtungen haben gezeigt, dafll die Zentren beider

Netzhdute identisch sind. Die tbrigen korrespon- Abb. 167.
dierenden Punkte liegen in beiden rechten und in  Lage der identischen Netz-
beiden linken Netzhauthéalften, auch die beiden hautpunkte.

oberen und die beiden unteren sind identisch. In (Nach wermann.)

der Abb. 168, welche die rechte und linke Netzhaut

darstellen, sind also die Mitten und die gleich- ir L R v
bezeichneten Quadranten der Netzhdute identisch.

Die Meridiane hh und vv, welche die identischen

Quadranten trennen, heien Trennungslinien.

Es hat sich gezeigt, daR beim Zusammenfallen der Abb. 168

horizontalen Trennungslinien — man denke sich die
beiden Netzhdute aufeinander gelegt — die verti-
kalen sich meist nicht decken, sondern nach unten konvergieren; der Kon-
vergenzwinkel schwankt zwischen 0° und 3° auch bei demselben Individuum.

3. Horopter.

Nimmt man an, daf die Punkte, welche sich beim Aufeinanderlegen
der Netzhdute decken, identische Punkte seien, so kann man fir jede beliebige
Augenstellung leicht feststellen, welche Punkte im Gesichtsfelde identische
Netzhautpunkte erregen. Es sind offenbar nur diejenigen Punkte im Ge-
sichtsfelde, deren Sehstrahlen die beiden Netzhdute in identischen Punkten
schneiden. Die Summe dieser Punkte im binokularen Gesichtsfelde nennt
man den Horopter. Er ist fir die verschiedenen Augenstellungen verschieden.
Fir die meisten besteht er aus einzelnen Linien und Punkten im Raume.
Trotzdem kommen uns die Doppelbilder, in denen die meisten Objekte im
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Gesichtsfelde demnach erscheinen mussen, nicht zum BewuRtsein. Das hat
seinen Grund darin, daB die Aufmerksamkeit auf die zentral abgebildeten
Objekte gerichtet ist, welche auf identischen Punkten abgebildet werden, und
auch darin, daBR die binokular einfach gesehenen Dinge heller wirken. Der

H

n h

Abb. 169. Abb. 170.
(Nach Hermann.)

Horopter ist bei Primdarstellung der Gesichtslinien eine der Visierebene
parallele Ebene, welche durch die Schnittlinien der Ebene der vertikalen Tren-
nungslinien (vv der Abb. 168) geht. Sie féallt mit der Ebene des FuRbodens
zusammen, so dal also beim Gehen die StralBe deutlich gesehen wird fir den
Fall, dal der Blick in die Ferne schweift.
Beisymmetrischen Konvergenzen der Blick-
linien (Abb. 169) schneiden sich die Ebenen der verti-
kalen Trennungslinien in einer Geraden HH, welche
durch den Fixationspunkt geht. Sie steht wegen
der Konvergenz der vertikalen Trennungslinien nicht
senkrecht zur Visierebene cCc, wie es Abb. 169
zeigt, sondern schief, wie in Abb. 170 ausgefiihrt.
Fir die horizontalen Trennungslinien ist der
Horopter nur dann eine horizontale Linie, wenn die
Visierebene Primérlage hat, d. h. wenn die Kon-
Abb. 171. vergenz ohne Raddrehung erfolgt. Wie Abb. 171
(Nach wermann ) zeigt, ist der Horopter eine Kreislinie. Erfolgt bei
symmetrischer Konvergenz eine Raddrehung der Augen,
so schneiden sich identische Richtungslinien, die von Punkten der horizontalen
Trennungslinien ausgehen, nicht.
Bei unsymmetrischen Konvergenzen ist der fixierte Punkt der
Horopter; denn hier schneiden sich auch die Richtungslinien, die von Punkten
der vertikalen Trennungslinien ausgehen, nicht mebhr.

4. Binokulare Projektion.

Beide Augen sehen Objekte, welche sich auf identischen Punkten abbilden,
in derselben Richtung. Das erscheint merkwirdig. Es sei (Abb. 172) L das
Linke, R das rechte Auge, F das von beiden fixierte Objekt. Dieses wird vom
linken Auge in der Richtung LI vom rechten inRr gesehen, also in verschiedenen
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Richtungen. Lokalisiert wird es beim binokularen Sehen nach seiner wirk-
lichen Lage in der Medianebene des Kdorpers. Dasselbe geschieht auch mit
anderen Objekten der Medianebene. In analoger Weise wird das Objekt G
auf die linke Seite lokalisiert.

Die Beobachtungen werden veranschaulicht, wenn man sich die beiden
Augen wirkend denkt wie eines, das in der Medianebene des Korpers liegt:
Zyklopenauge von Hering. Man ersetzt dann die beiden Sehrichtungslinien
Rr und LI durch eine ZZ und in analoger Weise die im Punkte G sich schnei-
denden Sehrichtungslinien. Die Richtung, in welcher die Objekte lokalisiert
werden, ist also die Sehrichtungslinie des Zyklopenauges.

Objekte, welche sich auf disparaten Netzhautpunkten abbilden, erscheinen
doppelt. Besonders deutlich tritt dies bei Schielenden hervor, bei denen die
Blicklinie eines Auges an dem Objekt vorbei visiert. Man kann sich aber
jederzeit leicht davon uberzeugen, dall auf nicht identische Punkte fallende
Bilder doppelt erscheinen, indem man in der Medianebepe des Kopfes vor den

Augen in Sehweite zwei Bleistifte hintereinander halt. Bei Fixation des einen
merscheint der zweite doppelt. Ist der fixierte Bleistift ndher, so verschwindet
von den Doppelbildern des ferneren beim Schliefen eines Auges das un-
gleichseitige Doppelbild, also bei Schlul des linken das rechte. Ist der
fixierte Bleistift ferner, so verschwindet beim SchlieBen des linken Auges
das linke Doppelbild und umgekehrt. Auch durch Vorsetzen eines farbigen
Glases vor ein Auge kann man Analoges feststellen. Man nennt Doppelbilder
der ersten Art gleichseitige, der zweiten Art gekreuzte.

Verstandlich wird das Gesagte, wenn man die Abbildungsverhéltnisse
im Zyklopenauge betrachtet. Es seien L und R linkes und rechtes Auge, F der
fixierte Gegenstand. Er bilde sich in den beiden Augen L und R in ft und f2
ab, ebenso das fernere Objekt A und das ndhere B in a2 a2 und bx b2 Die
Abbildungen von A liegen also in den nasalen, die von B in den temporalen
Netzhauthdlften. Entsprechend sind sie im Zyklopenauge zu lokalisieren.
Die Abbildung erldutert die Verhéltnisse.

5. Wahrnehmung der Tiefendimension.

Die beiden Netzhauzbilder von einem rdumlichen Objekte kdnnen nicht
gleich sein, weil jedes Auge den Gegenstand in anderer Perspektive sieht. Dies
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erlautert Abb. 174. Es sei cabd der Durchschnitt durch ein Gefall

mit kreisformigem Boden und Deckel, L und R die beiden Augen. Es bilden

sich die genannten Punkte wie gezeichnet ab. Werden diesen Abbildungen

entsprechend Boden und Rand des Gefélles gezeichnet,so sind die Bilder wie in

Abb. 175 firr das linke Auge wie L, fiir das rechte wie R. Wenn man also

korrespondierendeTeile der Bilder

a b aufeinanderlegt, z. B. die Kreise,

welche dem Rande entsprechen,

so fallen die Bilder entfernterer

Teile des Objektes in der Hori-

zontalen um so weiter ausein-

ander, je ferner sie sind. Man

bezeichnet diese Verschiebung

als stereoskopische Paral-

laxe oder als Querdispara-

tion. Sie ist natirlich um so

groRer, je weiter beide Augen

voneinander abstehen. Der Ab-

stand der Drehpunkte beider

Augen betragt zwischen 60 und

70 mm. Man kann ihn durch

optische Instrumente kinstlich

vergroRern (Telestereoskop,

Relieffernrohr) und dadurch

ferne Objekte korperlich sehen,

welche bei unbewaffneten Augen flachenhaft erscheinen, weil infolge des
geringen Augenabstandes ihre Netzhautbilder identisch sind.

Der beste Beweis dafiir, daB das rdumliche Sehen auf der Querdisparation

beruht, wird dadurch erbracht, dal zwei flachenhafte Bilder einen korper-

liehen Eindruck hervorrufen, wenn sie vom Standpunkte des linken und rechten
Auges aufgenommen worden sind und bei der Betrachtung jedes Bild nur von
dem zugehdrigen Auge gesehen wird (Stereoskopie).

Werden die Bilder vertauscht, so wird auch der Tiefeneindruck verkehrt,
Hohlkdrper erscheinen massiv und umgekehrt (Pseudoskopie).

VII. Lichtempfindungen infolge nichtoptischer Reize.

Man kann sowohl durch mechanische als auch durch elektrische Reize
Lichtempfindungen erzeugen.
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Nicht einig sind die Angaben der Forscher daruber, ob Durchschneidung
des Sehnerven eine Lichtempfindung macht, die einen bestreiten es, die anderen
behaupten es ebenso bestimmt. Druck auf den Bulbus erzeugt diametral
gegenuber dem Druckorte eine meist ringférmige Druckfigur mit dunklem
Zentrum und heller Peripherie. Auch plétzliche Anderungen des GefaRkalibers,
besonders der Augenvenen soll Lichterscheinungen erzeugen kénnen. So wird
eine beim Niesen oder Husten in die Gegend des Durchtrittes der Wirbelvenen
lokalisierte Lichterscheinung erklart.

Bei plotzlicher Akkommodation im Dunkeln erscheint am Rande des
Gesichtsfeldes ein leuchtender Ring: Akkommodationsphosphen.

Welche Teile des nervésen Apparates bei den beschriebenen Insulten ge-
reizt werden, 4Bt sich nicht sicher sagen. Die Empfindungen werden in der
Richtungslinie des gereizten Ortes nach auen projiziert.

Auch durch elektrische Reize kann man Lichtempfindungen mannig-
fachster Art erzeugen.

VIII. Subjektive Erscheinungen.

Gesichtswahrnehmungen ohne objektive Ursache nennt man Halluzina-
tionen oder Phantasmen. Sie erscheinen im Traume, in Krankheiten oder
durch willkdrliche Vorstellung. Ihre Ursache liegt nicht in der Netzhaut;
denn sie bewegen sich bei Bewegungen des Bulbus nicht mit.

IX. Augenmalf.

1 Schéatzung der GroRe und Entfernung.

Die Schéatzung der GroBRe eines Objektes hdngt nicht ausschlieBlich von
der GroRe seines Netzhautbildes ab; vielmehr spielen Erfahrung, Akkommo-
dations- und Konvergenzgrad eine Rolle dabei. Einen sehr wesentlichen Ein-
fluR hat die Erfahrung. So erscheinen uns Gegenstande unseres téglichen
Gebrauches, ebenso Personen, in den verschiedensten Entfernungen gleich-
groR. .

Auch die Stellung der Gesichtslinien ist von grofler Bedeutung.
Das zeigt sich in dem sogenannten Tapetenphdnomen. Wenn man auf eine
gemusterte Flache, z. B. eine Tapete oder das Geflecht eines Stuhles die Augen
so richtet, dal3 die Gesichtslinien sich hinter dem Muster schneiden, so erscheint
das Muster ferner, die Maschen groRer als bei Konvergenz auf die Flache des-
selben. Wird ein Punkt vor dem Muster fixiert, so erscheint es naher, die Ma-
schen Kleiner. Ebenso erscheinen Nachbilder von leuchtenden Objekten,
z. B. von der Sonne um so kleiner, je ndher die Wand ist, auf welche sie pro-
jiziert werden. Die Objekte erscheinen im allgemeinen um so kleiner, je gréRer
die Konvergenz der Gesichtslinien ist.

Die Akkommodationsanstrengung ist ebenfalls von Bedeutung. So
erscheinen auf einer rot und blau gemusterten Flache die roten Felder néher,
weil auf sie starker akkommodiert werden muf3. Bei beginnender Atropinisierung
erscheinen bekannte Objekte kleiner, weil zu ihrer Wahrnehmung ein starkerer

Akkommodationsimpuls aufgebracht wird. Sie erscheinen aber zugleich ferner,
WeiB, Biophysik. 2. Aufl. 19
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weil in der Erfahrung ihnen eine gewisse Grofe zukommt, deren Abnahme
eine grofRere Entfernung vortduseht.

Eine zuverldssige Schatzung der Entfernung und der GroRe ist daher
auch bei binokuldrem Sehen nicht unmittelbar moglich. Sie kann aber durch
Ubung sehr vervollkommnet werden.

2. Schdtzung der Dimensionen und Winkel in der Ebene.

Sehr vielen Tduschungen unterliegt auch die Schatzung der Grolke von
Objekten, welche in einer Ebene liegen, die senkrecht zur Gesichtslinie des

a b c A B
Abb. 176. Abb. 177.

Zyklopenauges steht. Es scheint, dal hier die Anstrengung, welche die Augen-
bewegung bei dem Abtasten des Objektes mit dem Blick erfordert, von groflem
EinfluR ist. So erklért sich vielleicht die Erscheinung (Abb. 176), dal} eine

mit Punkten erfiillte Strecke l&nger erscheint als eine gleichlange leere. Der
Blick hat bei der punktierten Strecke mehr Hemmungen. Auf demselben
Prinzip beruht auch die Tauschung Abb. 177. A scheint in den Verti-
kalen kurzer, in der Horizontalen langer als B.

Vielumstritten ist die Erscheinung, dafl Gestirne am Horizont groRer
als im Zenith erscheinen und daR das Himmelsgewdlbe nicht kugelig, sondern
nhrglasférmig erscheint, ohne dalR der Grund fiir diese Erscheinung festgestellt
wére. DaR vielfach psychologische Momente bei den Gesichtswahrnehmungen
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eine Rolle spielen, zeigt auch die Erfahrung, dall stumpfe Winkel zu klein,
spitze zu grof3 erscheinen. Hierauf 148t sich die Tduschung der Abb. 178
zuriickfuhren, in der als Fortsetzung der Linie a die Linie f erscheint, wéahrend
die Linie d es wirklich ist.

Weitere Téduschungen sind in Abb. 179 und Abb. 180 dargestellt. Die
durchstrichenen Parallelen der Abb. 179 scheinen konvergent, die Lange ab
der Abb. 180 erscheint langer als cd, obwohl beide gleich lang sind.

Bei nacheinanderfolgender Vergleichung zweier Linien, die in gleicher
Weise dem Auge geboten werden, ist die Schatzung mit einem Fehler von 1%
behaftet. Das JFe&ersche Gesetz hat also auch hier Giltigkeit.

X. Erndhrung und Zirkulation des Auges.

Die Erndhrung der blutgefdRhaltigen Teile des Bulbus geschieht durch
das BlutgefaBRsystem. Da» Netzhautgewebe wird durch zwei Quellen ernéhrt,
die voneinander unabhéngig sind. Das Sehepithel wird durch die Aderhaut-
gefaBe versorgt, wahrend die inneren Schichten der Netzhaut von den Netz-
hautgefalen ihre Nahrung beziehen. Schadigung eines jeden der beiden
Geféallsysteme hat Erblindung des geschadigten Netzhautteiles zur Folge.

Der Stoffwechsel der gefallosen Teile des Bulbus der Hornhaut und der
Linse, sowie des Glaskdrpers, kann nur gering sein. Unsere Kenntnisse dariiber
sind gleich null. Bekannt ist, daR das Endothel der Hornhaut nur bei Gegen-
wart von Sauerstoff seine Durchsichtigkeit bewahrt. Fir die Durchsichtig-
keit der Linse ist die Integritadt ihrer Kapsel, fir die Durchsichtigkeit der
Hornhaut die Integritdt ihres Epithels eine unerl&BRliche Bedingung. Ver-
letzungen dieser Gebilde haben Triibungen in beiden Organen zur Folge.

Der Glaskdrper und der Humor aqueus, welche Linse und Hinterflache
der Hornhaut bespilen, mussen Stoffaufnahme und -abgabe der Linse ver-
mitteln. Der Humor aqueus dient vielleicht auch der Stoffabgabe und -auf-
nahme der Hornhaut. Ob die genannten Augenflissigkeiten eine Erneuerung
im Auge infolge Abflusses und Zuflusses unterliegen, ist zurzeit umstritten.

Im Inneren des Auges herrscht ein Druck von 20—30 mm Quecksilber. Er
hadngt vor allem von dem Fillungszustand der Blutgeféde ab, deren pulsato-
rische Schwankungen entsprechende Schwankungen des Augendruckes erzeugen.

Xl. Schutzapparate des Auges.

Die wichtigsten Schutzvorrichtungen des Auges sind die Lider und der
Tranenapparat.

1. Lider.

Die Lider kénnen durch ihren Schluf den Bulbus nach aulRen gegen Licht,
Beriihrung und Eintrocknen abschlieBen. Dauernd geschieht dies wéhrend
des Schlafes. AuRerdem wird die freie Fldche des Augapfels durch den h&ufigen
Lidschlag gleichsam abgewischt und Fremdkdrper auf diese Weise entfernt,

Der LidschluR erfolgt reflektorisch. Die wirksamen Reize sind: Be-
lichtung des Auges, Abkiihlung und Eintrocknung der freien Bulbusflache.
Ausschaltung dieser drei Reize 1aRt den Lidschlag erléschen. Unter normalen

19*
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Verhéltnissen wirken im wachen Zustande diese Reize andauernd, so dal in
kurzen Zeitabstdnden Lidschlag um Lidschlag erfolgt.

Das Zentrum fur den Blinzelreflex bei Berihrung des Bulbus oder
der Lider liegt im Kopfmark, es reicht nach hinten bis zur Mitte der Alae
cinereae und nach vorn bis zum proximalen Rande der Briicke. Die afferente
Bahn ist der Trigeminus, die efferente der Fazialis. Bei Tieren mit gemein-
schaftlichem Gesichtsfeld ist der Reflex bilateral, bei Fréschen, Vgeln, Kanin-
chen wird nur das Auge der gereizten Seite geschlossen.

Fir den bei Wirkung blendenden Lichtes erfolgenden reflektorischen
LidschluR (Blendungsreflex) ist die Lage des Zentrums unbekannt. Die
afferente Bahn verlauft im Optikus, nicht im Trigeminus. Nach Resektion
des Trigeminus bleibt der Reflex bestehen, wahrend Sehnervendurchschneidung
ihn aufhebt. Die efferente Bahn liegt im Fazialis.

Plétzliche Anndherung eines Gegenstandes an das Auge erzeugt ebenfalls
reflektorischen LidschluR (Bedrohungsreflex). Bei dieser Reaktion wirkt
die GroBhirnrinde mit.

Der LidschluB wird durch den Musculus orbicularis bewirkt, die Offnung
am Oberlid durch den Levator palp. sup. Das untere Lid soll, der Schwere
nachgebend, sinken.

Die glatten Muskeln des Lides stehen unter der Herrschaft des Sympathikus.
Reizung desselben vermehrt den Tonus, Durchschneidung hebt ihn auf (siehe
S. 212).

Der Lidschlag dauert 0,3—0,4 Sek. Hiervon entfallen auf den Schluf3
0,09, auf die Offnung 0,14—0,18 Sekunden. Den Rest der Zeit sind die Lider
geschlossen. Die Reflexzeit betrdgt bei Trigeminusreizung 0,04, bei Optikus-
reizung 0,06—0,13 Sekunden. Jeder Reiz hinterlal3t eine refraktére Phase.
Beim Heben und Senken des Blickes machen beide Lider der Bulbusbewegung
gleichsinnige Bewegungen.

Beim LidschluR bewegt sich der Bulbus erst nach oben innen, dann nach
oben auBen und verharrt in dieser Lage: Bettuches Phd&nomen. Dieselbe
Stellung hat der Bulbus bei Lahmung aller seiner Muskeln durch Narkose
oder im Tode. Das Beilsche Phénomen ist also vermutlich durch eine Ent-
spannung sdmtlicher Muskeln bedingt. Die ZweckméRigkeit dieser Einrichtung
liegt auf der Hand.

2 Trédnenapparat.

Der Trénenapparat dient zur Feuchthaltung der freien Bulbusflache,
ohne welche die Durchsichtigkeit der Hornhaut verloren gehen wiirde. Die
Anfeuchtung geschieht durch den Lidschlag, welcher die Feuchtigkeit des
Konjunktivalsackes uber den Bulbus verteilt. Die Trénenabsonderung ist
ein Reflexakt. Sie tritt ein auf Erregungen des Optikus und des Trigeminus.
Letzterer kann durch Luftstrémungen gegen die freie Bulbusflache, durch
chemische Alterationen derselben und durch mechanische, wie Beriihrung mit
Fremdkdrpern, gereizt werden. Auch Reizung des Trigeminus in der Nase
erzeugt Trénenabsonderung, z. B. beim Niesen. Tranen kdnnen auch auf
zentrale Impulse hin flieRen, wie beim Weinen und Géhnen.

Unter normalen Bedingungen scheint die Tranenabsonderung nur in dem
MaRe zu erfolgen, wie es die Befeuchtung der Bulbusoberflache bei der hier
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stattfindenden steten Verdunstung erfordert. Die Salze der Trénen werden
dabei vermutlich durch die Gewebe des Bulbus resorbiert. Bei vermehrter
Trénenabsonderung flieRen die Trénen durch die Trénenréhrchen in den Trénen-
sack und von hier durch den Trénennasengang in die Nase. Man nimmt an,
daB beim Lidschlag der Trénensack durch die Kontraktion der Pars palpe-
bralis musculi orbicularis erweitert wird und auf diese Weise die Trénen aus
dem Trénensee in den Trénensack angesaugt werden. Von hier gelangen sie bei
Offnung der Lider durch Kompression des Sackes mittels der Pars lacrimalis
in den Trdnennasengang. Diese Anschauung von der Mechanik der Tranen-
ableitung ist jedoch nicht ohne Widerspruch geblieben. Uber die Innervation
des Trénenapparates siehe S. 164.



IX Kapitel.
Tierische Warme.)

I. Temperatur des Korpers.

Die im vorstehenden geschilderten Energieleistungen der lebenden Organis-
men sind mit Wérmebildung verknlpft, daher ist die Temperatur der Lebe-
wesen im allgemeinen héher als die Umgebungstemperatur. Von den Wirbel-
tieren haben die Sdugetiere und VVogel eine ziemlich konstante Kérpertemperatur,
alle tbrigen Tiere sind in ihrer Temperatur von. der Temperatur des Milieus
abhéngig, in welchem sie leben. Man unterscheidet daher gleichméRig tem-
perierte, homoiotherme Tiere oder Warmbliuter, und wechselwarme, poikilo-
therme Tiere oder Kaltblliter. Zwischen beiden bilden die Monotremen und
Winterschlafer einen Ubergang.

Beim erwachsenen Menschen ist die Temperatur im Mastdarm 36,7° bis
37,2° C, in der Achselhdhle bis 0,6° tiefer. Bei grofen Sdugern kann sie ebenso
hoch oder tiefer sein wie die des Menschen, bei kleinenist sie héher bis zu 40,5°.
Die Temperatur der Vogel liegt zwischen 39,5° und 44°, die Monotremen und
die Winterschlafer im Schlafzustande haben wechselnde Temperaturen, bei
den ersteren schwankt die Kérperwdrme um 30 herum, bei den letzteren liegt
sie nur wenig Uber der Auflentemperatur. Diese letzteren verhalten sich also
wie Poikilothermen.

Die Temperatur der verschiedenen Organe der Warmbliter ist verschieden,
sie soll in der tatigen Leber am héchsten sein. Die Hauttemperatur hangt von
der Blutfulle und der Temperatur der Umgebung ab. Sie ist an der Haut-
oberfliche am tiefsten und nimmt nach dem Korperinneren zu.

Kaltbliter nehmen in ruhendem Zustande die Temperatur der Umgebung
an. DalR sie dauernd Warme erzeugen, erkennt man daran, dafll das Milieu,
in welchem sie leben, durch sie erwdrmt wird. So ist Wasser, in dem sich Frosche
oder Krebse befinden, warmer als die gleiche Wassermenge ohne Tiere. Die
Differenz betrdgt bei 4—5° nur 0,1° bis 0,2°, bei 35° dagegen 3°. In Bienen-
korben ist die Temperatur bis zu 20° hoher als auBerhalb derselben. Dies
wird vorwiegend durch die Bewegungen der Bienen bewirkt.

Il. Einflisse auf die Temperatur des Korpers.

Der bekleidete Mensch ist von der Temperatur der Umgebung ziemlich
unabhéngig, er kann noch bei —68° leben, ohne dal die Eigentemperatur .sich

* S. a. Grundrif} der Biochemie.
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&ndert. Von geringem EinfluB sind die Temperaturen der genossenen Speisen,
Muskelbewegungen sowie geistige Arbeit.

Erheblich ist der EinfluR der Tageszeit. Die Tagestemperatur schwankt
etwa um 0,5°, das Maximum liegt nachmittags zwischen 2 und 4 Uhr, das Mini-
mum zwischen Mitternacht und 7 Uhr frih.

Im Alter sinkt die Temperatur etwas, ebenso ist sie bei Kachexien und
bei schwachlichen Individuen tiefer. Kinder und Frauen haben etwas hohere
Temperaturen als Ménner.

Ill. GrolRe der Wéarmeerzeugung.

Warmemengen mit man nach Kalorien. Eine grofle Kalorie ist diejenige
Wérmemenge, welche fur die Erwdrmung von einem Kilo Wasser von 15 auf
16 Grad nétig ist.

Fir Warmbliter ist die von einem Kilo Tier erzeugte Wéarme um so gréRer,
je Kleiner das Tier ist. Sie betrdgt bei Kaninchen etwa 5,6 Kalorien, beim Men-
schen etwa 1,5 Kalorien pro Kilo Kdérpergewicht in der Stunde. Die hohere
Warmeproduktion kleiner Tiere erklart sich dadurch, dalR die Oberflache im
Verhdltnis zum Korpergewicht um so groRer ist, je kleiner das Tier ist. Die
Oberflache ist proportional der Kubikwurzel aus dem Koérpergewicht. Von
der Oberflachengréfle hangt aber die Warmeabgabe ab. Kleine Tiere geben
daher relativ mehr Warme ab als groRe. Uber has Verhaltnis der Korper-
oberflache zum Gewicht gibt die folgende Tabelle AufschluR:

Tierart cm2 Oberflache pro Kilo Kdrpergewicht
Ratte 1650

Huhn 1014

Kaninchen 946

Hund 726-344

Mensch 287

Berechnet auf die gleichen OberflachengroRen wird die Warmeproduktion
ziemlich konstant, wie die folgende Tabelle von Hunden lehrt.

Kdérpergewicht Kalorien in 24 Stunden
in Kilo 1 Kilo I 1 ma Oberflache

31,2 38,18 1109

194 44,37 1153

9,61 61,19 1112

6,50 68,06 1188

3,19 90,90 1252

IV. Wéarmebilanz des Karpers.

Die Korperwdarme riuhrt von der Oxydation der organischen Nahrungs-
stoffe her. Sie liefern pro Gramm an Kalorien bei dem Abbau im Korper:
Eiweil} 4,1, Kohlehydrat 4,1, Fett 9,3 Kalorien. Bei dem Eiweill kommt nur
die eben angegebene Warmemenge in Frage, weil es im Kdrper nicht vollkommen
oxydiert wird.
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Wenn der Korper mechanische Arbeit leistet, so ist diese in Kalorien um-
zurechnen (1 Kilogrammeter ist gleich Kalorie). Die Summe der freien
Warme und des Arbeitsédquivalentes ist gleich der Verbrennungswéarme der
organischen Verbindungen.

Die Ausgabe der Wé&rme geschieht durch Strahlung von der Oberflache
des Korpers, durch Leitung an die Luft, die Kleider, Nahrung, ferner durch
Verdunstung von den Schleimhduten der Atmungsorgane und besonders
der Haut. Die Warmeausgaben verteilen sich etwa wie folgt in Kalorien:

Ruhe Arbeit
Leitung und Strahlung 1683 3340
Erwdarmung der Ingesta 31 26
Wasserverdunstung durch Atmung u. Schweil? 548 859
Aquivalent der Arbeit.....cccoeviervresierernnns — 451

V. Temperaturregulierung.

Aus der obigen Tabelle folgt, da die WéarmeProduktion durch die Arbeit
erheblich vergrofRert wird (s. S. 45ff.). Trotzdem ist die Kdrpertemperatur
den ganzen Tag Uber ziemlich konstant. Das hat seinen Grund in regulato-
rischen Einrichtungen des Korpers, welche sowohl die Bildung als auch die
Ausgabe der Wéarme beeinflussen. Die Wé&rmebildung wird bei Abkihlung
des Korpers erhdht. Dies geschieht durch Steigerung des Stoffwechsels vor-
wiegend infolge von Muskelaktionen, welche in tonischer Erregung oder in klo-
nischer bestehen, wie Z&hneklappern und Schuttelfrost. Man bezeichnet diese
Art der Warmeregulation als chemische Regulation.

Auch die Wéarmeausgabe kann in bedeutendem MaRe reguliert werden
durch die Wirkung der Nerven der Hautgefdle. Die Warmeausgabe wird
gesteigert durch Erweiterung der HautgefaBRe, falls die Aulentemperatur
tiefer ist als die Korpertemperatur. Vermindert wird die W&rmeausgabe durch
Verengerung der HautgefaRe.

Temperaturherabsetzend wirkt auch Beschleunigung der Atmung, haupt-
sdchlich infolge von Vermehrung der Wasserverdampfung. Sie spielt beim
Hunde eine bedeutende Rolle. Hier zeigt sie sich in schnellen flachen Atem-
ziigen bei offenem Maule und heraushdngender Zunge (Tachypnoe, Wérme-
dyspnoe s. S. 149).

Bei hohen Graden von Wéarmeproduktion durch Arbeit oder bei zu dicker
Bekleidung tritt Schweilabsonderung auf. Durch Verdunsten des Schweilles
wird der Korper abgekihlt. Allein diese Art der Warmeabgabe kommt in
Frage, wenn die Auflentemperatur hoher ist als die Kérpertemperatur. Durch
die Schweillverdunstung ist es dem Menschen mdglich, in Gegenden zu leben,
deren Temperatur bis auf -f-56° C ansteigt, ja fur kurze Zeit im Backofen bei
+ 200° C. Man nennt die zuletzt beschriebenen Regulationen physikalische
Regulation.

Den Reiz fir die kontinuierliche Regulation der Kérpertemperatur bildet
die Temperatur des Blutes. Ihr Steigen bewirkt das Einsetzen der Abkihlungs-
mittel des Organismus, ihr Sinken erzeugt Herabsetzung der Warmeausgabe
und Erh6hung der Wé&rmebildung. Beide Mechanismen sind soeben erdrtert
worden.
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Die Ternperaturregulierung wird durch das sogenannte ,,Wdarmezentrum*
beherrscht (s. S. 191). Es liegt auf beiden Seiten in den ventralen Gebieten
des Zwischenhirnes. Durchtrennung der Bahnen, welche im medianen Teile
des Zwischenhirnes an der Hirnbasis verlaufen, hebt das Temperaturregulierungs-
vermdgen auf, die Tiere werden poikilotherm. Dagegen hat die Ausrottung des
Vorderhirnes und des Corpus striatum keine Wirkung auf die Regulierung
der Temperatur.

Dieses Temperaturregulierungszentrum wird durch Herabsetzung der
Bluttemperatur starker erregt als bei normaler Kdérpertemperatur, bei der
Erh6hung der Bluttemperatur schwdcher, bei normaler Kdrpertemperatur ist
sein Erregungszustand konstant. Die Wirkungen der erhtéhten Erregung
dieses Zentrums dufert sich in Erhéhung des Stoffwechsels und in der Téatigkeit
der physikalischen Mittel fir eine erhohte Warmeabgabe. Die Herabsetzung
der Erregung zeigt sich in Verringerung des Stoffwechsels und in der Funktion
der physikalischen Mittel, welche die Warmeabgabe erhéhen. Diese Tatsachen
sind mittels Kihlung und Erwédrmung der Gegend des Temperaturregulierungs-
zentrums gefunden worden.

Reizung des Zentrums z. B. durch einen Stich in den vorderen medianen
Teil des Zwischenhirnes, ,Wé&rmestich®, durch elektrische Erregung dieser
Stelle oder durch chemische Stoffe auf dem Wege der Blutbahn erzeugt Tem-
peraturerhdhung des Korpers: ,Fieber“. Storung des Verhdltnisses der Na-
trium- und Kalziumionen im Blute wirkt z. B. in diesem Sinne: ,,Kochsalz-
fieber“. Analog wirken Bakteriengifte, verschiedene Abbauprodukte des Ei-
weilles, einige organische Basen, wie Kokain, Tetrahydronaphthylamin, Adre-
nalin.

Das weist darauf hin, daB bei der Temperaturregulierung chemische Stoffe
eine Rolle spielen kénnen. In der Tat sind hierflr eine Reihe von Hormonen
von grofter Bedeutung. Ausrottung der Schilddrise oder Mangel derselben
hat Neigung zu niederer Temperatur zur Folge und erschwert das Versetzen
in Fieberzustand; umgekehrt fiebern Menschen, deren Schilddriise hyper-
trophisch ist (Basedowsche Krankheit), leichter als normale. Der EinfluRl des
Schilddriisenhormons geschieht auf das Zentrum direkt, vor allem aber auf
die Organe, wie am Kaninchenherzen gezeigt worden ist. Ausrottung der
Schilddriise hebt die Erhéhung des Traubenzuckerverbrauches im Herzen,
wie ihn fiebernde Tiere zeigen, auf. Auch beim ,frierenden“ Tiere geschieht
die Erhéhung des Stoffwechsels unter dem Antriebe eines Schilddriisenhormons.
Wenn man ndmlich dem Herzen eines warm gehaltenen Tieres Blut eines
frierenden zufuhrt, so steigt der Traubenzuckerverbrauch, ein Zeichen, dafl
das stoffwechselbeschleunigende Hormon im Blute des frierenden Tieres ent-
halten ist. Weiter soll die Schilddruse ein ,,Kihlhormon* liefern. Der Zucker-
verbrauch wird im Herzen kinstlich Uberhitzter Tiere herabgesetzt, im Herzen
normaler geschieht das gleiche, wenn das Herz mit dem Blute Uberhitzter
Tiere gespeist wird.

Auch Hypophysis- und Nebennierenhormon haben einen EinfluR auf die
Korpertemperatur. Ausrottung dieser Organe erzeugt starkes Sinken der
Temperatur, Injektion ihrer Hormone 1&Rt die Temperatur steigen.

Bei Winterschlafern kann man den Schlafzustand, der mit einer starken
Herabsetzung der Kdrpertemperatur verbunden ist, durch Injektion von Schild-
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drisen-, Hypophysis- oder Nebennierenhormon fiir einige Stunden unter-
brechen, wobei die Temperatur auf normale Hoéhe steigt. Bemerkenswert ist,
daR im Winterschlaf die Schilddrise stark atrophiert ist. Es scheint daher,
daB der Ausfall gewisser Hormonwirkungen den Winterschlaf der Warmbluter
auslost.

AuBer den eben besprochenen, mit der Organisation gegebenen Temperatur-
regulierungsmitteln, gibt es noch eine ganze Reihe willkirlicher und instink-
tiver Temperaturregulationen, wie Kleidung, Heizung, Bdader, GenuR warmer
und Kkalter Getrénke, Auswahl der Nahrung.

Nach dem Tode hért die Regulierung der Temperatur auf. Die Korper-
temperatur sinkt daher bis zu der Umgebungstemperatur ab. Es kann Vor-
kommen, dal} die Kérpertemperatur nach dem Tode ansteigt, wenn die warme-
bildenden chemischen Prozesse andauern. Auch die Ausbildung der Toten-
starre kann dabei eine Rolle spielen. Die Steigerung kommt dadurch zustande,
daR infolge des Wegfallens der Regulationen die Warmebildung die Ausgabe
ubertrifft.

VI. Temperaturgrenzen des Lebens.

Die obere Grenze der Temperatur, bei welcher das Leben noch bestehen
kann, ist fiir verschiedene Organismen sehr verschieden. Bei Poikilothermen
liegt sie zwischen 18° und 47° C. Auch fiir Homoeothermen liegt sie etwa
bei 47° C. Niedere Organismen konnen an sehr viel héhere Temperaturen
gewohnt werden. So hat man in den heien Quellen von lIschia Algen bei
einer Temperatur voll 60° lebend gefunden, ja Wimperinfusorien und Rader-
tierchen selbst bei 81° bis 85° C. Noch héhere Temperaturen vermdgen Bak-
terien zu ertragen; viele wachsen noch bei 50 bis 55°. Die Sporen kénnen
Temperaturen bis zu 140° ertragen.

Flagellaten hat man an Temperaturen bis zu 710langsam gewdhnen kénnen.
Die obere Lebensgrenze der Stdmme lag urspringlich bei +60°.

Auch die untere Temperaturgrenze liegt sehr verschieden. Niedere Or-
ganismen, wie Bacterium phosphorescens, hat man ohne Schaden 10 Stunden
auf —252° abkiihlen koénnen; Milzbrandsporen ertragen eine Woche lang
Temperaturen von —192°.  Schnecken hat man nach mehrtdgigem Aufenthalt
bei —120° wieder beleben kénnen. Fische ertragen Temperaturen bis —15°,
nicht aber bis zu —20°, Frosche bis —28°, Tausendflie bis zu —50°, Rader-
tiere bis zu —90°, Amoben dagegen nur bis zu 0°. Warmbluter sterben, wenn
ihre Temperatur auf (je nach Art) 26° bis 29° gesunken ist: Tod durch
Erfrieren.
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— des Muskels™ 48
------- Ursache 49 f.
Erndhrung des Auges 291
Erregung des Muskels 44
— adaquate 44
— inadaquate 44
Erregung des Nerven s. Ner-
venerregung.

Erregungsgesetz 14
— polares 19
Erregungsleitung 13
— Bedingungen dafiir 13
— Geschwindigkeit der 13
— im Muskel 42
------- im glatten 53
Erregungstonus des Muskels

40
Erschlaffungszeit 103
Exspirtaion 144
Extrasystole 110

Extrauterine Entwicklung

132 1.
F.

Facettenaugen 241 f.
Falsettregister 74
Falsettstimme 74
Farbenblindheit 275 f.
Farbenempfindung 271 ff
— Theorien 276 ff
Farbenmischung 272 1.
Farbenschwache 276
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Faserverlauf im Zentrainer-

vensystem 170 ff.
Fazialis 166
Fechnersches Gesetz 216
Fermente 4
Fernpunkt 256
Fibrillen 11
Fibrillentheorie 151
Fliegen 67
Fliegende Miicken 280
Flimmerbewegung 34 f.
— Modus 34
— Theorie 35
Flimmern des Herzens 110
Flinke Muskeln 37

Forderbewegungen d. Dunn-
darmes 126 f.
Forderungsnerven des Her-

zens 92
Follikel des Ovariums 132
Formant des Vokals 77
Fortpflanzung 10
Fuhrende Herzteile 88
Fundus 126

G
Gahnen 146
Gasspannung 136 ff.
— im Blute 139
Galvanotaxis 8
Galvanotropismus 9

GasWechsel des Menschen 138
— Ort desselben bei Tieren

139
Gaumensegel 124
Geburt 132
GefaBnerven 118 ff.
GefaBnervenzentrum 168
GefaRzentren 120
— spinale 120
— Tonus derselben 120
Gegenschlagpfeife 73
Gehen 63 ff.
— Energieentwicklung beim

66

Gehirnnerven 164 ff.
Gehdrgang 235
Gehdrknochelchen 236
Gehorsinn 233 ff.

GehdrsWahrnehmungen 241

— entotische 241
— subjektive 241
Geilel 34
Gelenk 60
Gemeingefihle 217
Geniohyoideus 122, 124
Geotaxis 8
Geotropismus 9

Gerauschwahrnehmung 238

Geruchsinn 222f.
Geschmacksknospen 221
— Innervation 222
Gesichtsfeld 279f.
Gesichtssinn 241 ff.
Geschwindigkeit des Blut-
stromes 114 ff.
------- in Kapillaren 115
-------- in Venen 116
— der Plissigkeitsstromung
81 ff.
Glatte Muskeln 53f.
-------- absolute Kraft 53
------- Dehnbarkeit 53
------- elektrische Erschei-
nungen 53
------ - Erregungsleitung 53

------- Hemmungserscheinun-
gen 53
Kontraktionsablauf 53
Refraktare Periode 53

------- Reizung 53
------- Rhythmische  Kon-
traktionen 54
------- Theorie 54
------- Tonische Kontrak-
tion 54
------- Zuckungsablauf 53
Gleitbewegung 30
Glitschbewegung 30
Glossopharyngeus 166 f.

— Aufsteigende Bahn 174 f.
Goltzscher Klopfversuch 95
Graue Substanz der Zentral-

organe 150
GroBhirn 192 ff.
— Ausrottung bei Wirbei-

tieren 193 ff.
— Rindenfelder, motorische

197 ff.
------- sensorische 202 ff.
GroRhirnschenkel 190 f.

H.
Haidingersche Buschel 281

Harnblase 133 f.
— Entleerung 134, 136
— Innervation 134 ff.
— Kapazitat 133
— Zentra 135 f.
Harndrang 134
Harnentleerung 134
Hauptebene 254 f., 249 ff.
Hauptpunkt 245 ff.
Hautreflexe 152 f.
Hautsinne 217 ff.
Heliotropismus 9
Helladaption 270

Hellapparat des Auges 274
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Helligkeit 270 Hirnrinde 135 Kehlkopf-Knorpel 68
Hemmungsnerven des Her- Hérgrenze fiir hohe und tiefe — Muskeln 69 ff.
zens 92f. Téne 238 Kern, Beziehung zum Proto-
Hemmungsvorrichtungen an Horsphare 204 plasma 33
Gelenken 60 Hortheorie 239f. Kernleiter 26
Herz 85ff.Hormon 5 Kiefergelenk 123
— Aktionsstréme oder Elek- Horopter 285 Kiemen 139
trokardiogramm 108 Hunger 217 Kinetonukleus 35
— Alles- oder Xichtsgesetz Husten 217 Kilang 238
109 Hydrolytische Spaltung 4 *— Wahrnehmung d. Starke
— Anspannungszeit 102 Hypermetropie 255 238
— Arbeit 104f. Hypnotismus 210 ------- der Klangfarbe 239
— Atrioventrikularknoten86 Hypogastricus, X. 134 --—---- der Hohe 238
— Ausschaltung der Inner- Hypoglossus, X. 167 Klappen des Herzens 98
vation 93 Hypothalamus 135 Klappen der Venen 116
— Austreibungszeit 102 Kleinhirn 182 ff.
— Automatie 8Tff. . — afferente Xervenleitungen
— Bedeutung der Kammer identische Xetzhautpunkte 182
98 ff. 284 — Ausrottung, totale 183
— Bedeutung der Vorhofe idiomuskularer Wulst 42 - partielle 184 ff.
97 f. Ileum s. Dunndarm. — Ausschaltung einzelner
— Brickenmuskulatur 86 Incontinentia urinae 135 Bahnen 185
— Druckablauf 100f. Inotrope Herznerven 93 — Bau 182
— Erschlaffungszeit 103 nspiration 142f. — Bedeutung des Wurmes
— Extrasystole 110 Intelligenz 209 185
— Flimmern 110 Intermedius, N. 166 — Beziehung zum Vestibu-
— Form 97 — aufsteigende Bahn 174 larapparat 185 f.
— Innervation 91 ff. Intervertebralganglien 162 — efferente Xervenleitungen
— Klappen 98 ff. Inzisur 113 182
— Kompensatorische PaTb Iris 261f. — EinfluR auf Bewegungen
Irradiation 280 182 ff.
— Kraft 104 1schiokavernosus 131 — Funktion 182
— Leistungsmuskulatur 85 f. |schurie 135 — Mediane Durchschneidung
— Mechanik der Funktion isometrische Zuckung 42 184
96 ff. Isotonische Zuckung 42 — Reizung 182 f.
— Xatdirliche Reize 110 — Zentren 185 ff.
— Xerven 91 ff. J. Klopfversuch von Goltz 95
— Xervenzentra 93 ff.  Jejunum s. Dinndarm. Knochenreflexe 153
------- Lage 93 Knotenpunkt 245, 247, 249,
------- Tonus 94 K 251, 255
------- Reizbarkeit 94 Kaltpunkte 220 Kaorperfuhlsphare 202 f.
------- Beeinflussung durch  Kammer des Herzens 98 Korperkreislauf 79
andere Zentren 94 Kapillaren, Druck 11f.  Kollapsluft 141
------- reflektorische Erre- — Geschwindigkeit in 115 Kompensatorische Pause 110
gung 94 Kapillarstrom der Netzhaut- Komplementérfarbe 272
------- physiologische  Reiz- gefaBe 281 Komplementarluft 141
periode 110 Kardia 126 Konsonanten "
------- refraktare Periode 110 Kardinalpunkte 247, 254 Konsonanz 240
— Reizleitung 89ff.Kardiopneumatische Bewe- | Kontraktion des Muskels 37
------- bei Limulus 90 gung 104 |— des glatten 58
— Reizung 109 Kataleptische Starre 52 Kontrast, sukzessiver 275
— Sinusknoten 87 Katelektrotonus 17 — simultaner 275
— SpitzenstoB 105f  Kaudalherz 122 Konvergenz 244
— Tone 107 f. Kauen 122 Kopfmark 161 ff.
— Treppe 111 — Zentrum der Bewegung Korrespondenz beid. Augen,
Herzpause 96 123, 169 motorische 284
Herzrevolution 96 Kehlkopf als Gegenschlag- -——-- sensorische 284
HerzstoR 105 ff. pfeife 73 Korrespondierende Netz-
Herztone 107f. — Gelenke 68f. hautpunkte 284 f.



Kotentleerung 129
Kraft des Herzens 104
Krampfzentrum 168
Kreislaufdauer 114
Kreislauforgane 77 1.

Kurare, Wirkung auf Mus-
keln 44
auf elektrische Organe

57

KuBmaul-Tennerscher Ver-
such 94, 168
L.

Labyrinthreflexe 226 ff.
Labyrinthtonus 230, 233
Lahmung 7
— sensomotorische 224

Langs- Querschnittsstrom

des Nerven 22
Lageempfindungen 224 ff.
Latentes Leben 10

Latenzzeit des Muskels ' 37

Laufen 66
Lautbildung, Zentrum 169
Lebensalter 132f.
Lebensbedingungen des
Muskels 50
— des Nerven 27
Lebenskraft 1
Leistungsmuskulatur des
Herzens 85
Leitung im Nerven siehe
Nervenleitung.
Leitungsbahnen 170 ff.
Lesezentrum 208 f.
Leuchtorgane 59
Leuchtsubstanz 59
Levator palati 124
Lichtbrechung 242ff.

— an ebener Trennungsflache
242 f.
— an kugeligen Flachen243ff.
Lichtempfindung 268 ff.
— Ort der Erregung 268
— Zeit des Anklingens 270
— Zeit des Abklingens 270
Lichtempfindung durch
nichtoptische Reize 288 f.

— subjektive 289

Lichterzeugung lebender
Wesen 58

— EinfluR des Nerven-
systems 59

— EinfluR des Sauerstoffs 59
— Natur des Lichtes 59
Lichtheimscher Versuch 117
Lichtnebel der Netzhaut
278, 279

Lider 291 f.
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Lidreflex, Zentrum 170 Muskeln:
Lidschlag 292 — Blutzirkulation 50
— Dauer 292 — Degeneration 50
Lidschluf 291 — Dekrement der Erregung
Linsenkern 191f. 42
Lochkamera 241 — Elastizitat 36
Lokalzeichen der Empfindung — Elektrische Erscheinun-
215 gen 45
Lokomotion 60ff— Elektrotonus 45
Lumineszenz, organische 58 f. — Erholung 48
— s. Lichter”eugung. — Ermidung 48f.
Lungenkreislauf 79 — Erregung 44
Lymphbewegung 121 f. — Flinke 37
Lymphherzen 122 — Glatte 53
— Idiomuskularer Wulst 42
M. — Isometrische Zuckung 42
Magen 126f. — Isotonische Zuckung 42
— Bewegung 126 — Kataleptische Starre 52
— Innervation 127 — Latenzzeit 37
Magendie-Bellsches Ge- — Lebensbedingungen 50
setz 161 — Leitung der Erregung 42
Mariottescher Fleck 268 — Muskelgefihl 50
Markscheide 11 — Muskelton 41
Masseter 122 — Optische Eigenschaften 36
Mastdarm, Bewegungen 129 — Refraktare Periode 53
— Innervation 129 — Reizung 44
— Zentrum 169 — Stoffwechsel 47f.
Meil3nerscher Plexus 128 — Superposition der
Membranelle 34 Zuckungen 39
Menstruation 129f. — Stadium der steigenden
Minimalluft 141 Energie 37
Miotica 263 — Stadium der sinkenden
Mischbewegungen des Dinn- Energie 37
darms 127 — Tetanus 39
Mischfarbe 272f, —--—-- sekundérer 45
Mitschwingen 233 — Theorie der Tatigkeit 54
Mittelstimme 74 — Tonische Kontraktion 40
Modalitdt der Empfindung — Totenstarre 51
214 — Tréage 37
Molekularbewegung 29 — Tragerekord 40
Monakowsches Bundel 178 — Uberlastung 43
Monochromaten 275 — VerkiirzungsgrofRe 44
Motorische Leitungsbahnen — Warmebildung 451
177 ff. — Warmestarre 52
Motorische Sphare des Grol3- — Wasserstarre 52
hirns 197ff— Wirkung der lonen auf
— Ausrottung 201f. den 51
— Reizung 197ff.— Wirkungsgrad 46
Mouches volantes 280 — Zuckung 38ff.
Midllerscher Muskel 260 --—----- Dauer 38 f.
Mundhohle, Formen bei der ------- willkirliche 41
Vokalbildung 75ff. Muskelgefiihl 50, 224 f.
— Muskulatur 75 Muskelsinnleitung 180
Muskeln: Muskelton 41
— Absolute Kraft 42 Mydriatica 263
— Aktionsstrom 45 Mylohyoideus 122, 124
— Anisotropie 36 Myogene Theorie der Reiz-
— Arbeit 47 leitung im. Herzen 90
— Atrophie 50 Myopie 255f.



N.
Nachbild 275
— negatives 275
— positives 275

Nachdehnung des Muskels 36
Nachschrumpfung des

Muskels 36
Nahepunkt 257
Naht der Knochen 60
Narkose 7
Nase, Bedeutung fir die

Atmung 147
Natirliche Herzreize 110f.
Nebenschluckstellen 125

Negativer Druck des Thorax
103, 140f.
Negative Schwankung des
Nervenstromes
Nerv, Aktionsstrom
Assimilation
Atrophie
Autogene Regeneration 28
Degeneration 28
Dissimilation 28
Elektrotonische Strome
25
Lebensbedingungen 27 f.
Negative Stromschwan-
kung 23
Parabiotischer Zustand 22
Polarisierbarkeit 24
Positive Nachschwankung

24
— Refraktare Periode 24
— Regeneration 28
— Restitutive Synthese 28
— Ruhestrom 22
— Spaltungsprozesse 3
— Stoffwechsel 27
— Tatigkeitsstrome 23
Nervenerregung
— adaquate 14
— inadaquate 14
— kunstliche 14
— natdrliche 14
Nervenfaser 11 ff.
— afferente 12
— Bau 1 f
— doppelsinniges Leitungs-
vermaogen 12
— efferente 12
— isolierte Leitung 12
— markhaltige 11
— marklose 11
— motorische 12
— sensorische 12
— spezifische Energie 12
— zentrifugale 12
— zentripetale 12
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Nervenleitung

— Alterationstheorie 26
— Geschwindigkeit 13
— Molekulare Theorie 26
Nervenreizung 13 ff.
— adaquate 14
— chemische 21
— elektrische 14 ff.
— inadaquate 14
— kunsltiche 14
— mechanische 21
— natrliche 14
— Nutzzeit 15
— thermische 21
— osmotische 21
Nervensystem, autonomes
210

Netzhaut, Veranderung dch.
Licht 268 f.
Netzhautpunkte, zugeordne-
te, korrespondierende,
identische 284
— disparate 284
Neurogene Theorie der Reiz-
leitung im Herzen 90
Neuronentheorie 151

Niesen 146
Niveauzentra 168
Noduli Arantii 100
Nucleus caudatus 191 f.
— lentiformis 191 f.
Nystagmus 225 ff.
— bei Drehung 226
— kalorischer 232
0.
Offnungstetanus 20
Ohrmuschel 235
Okulomotorius 164
— Kern 189 f.
Olfaktorius, N. 164, 176
— aufsteigende Bahn 177

Optische Tauschungen 289 f.
Optikus 164
— aufsteigende Bahn 176
Organempfindungen 216 f.
Organische Lumineszenz 58
— EinfluR des Nerven-

Systems 58
------- des Sauerstoffs 59
— Natur des Lichtes 59

Orientierung, Gesetz der

Konstanten 283

— Prinzip der leichtesten

284

Otolithen 233
P.

Palatoglossus 124

Parabiotischer Zustand des
Nerven 22
Parallaxe,stereoskopische 288

Partiarspannung 137
Passavantscher Wulst 124
Pelvikus 129, 134f.

Pendelbewegungen des Dinn-

darmes 127
Pendelschwingungen 234
Peristaltik 125, 127
Peristaltische Welle 125

Peristaltischer Schluck 125
Pflugers Gesetz des Elektro-

tonus 17
Pfliigers polares Erregungs-

gesetz 19
Pfliigers Zuckungsgesetz 18f.
Pfortadersystem 79
Pharyngopalatinus 124
PhasenVerhéltnis von Schwin-

gungen 235
Phasenwechsclton 239
Phototaxis 8

Pilokarpin, Wirkung auf

autonome Nerven 212
Piqure 169 f.
Plethysmographie 115
Plexus cardiacus 87
Plexus vesicalis 134

Polarisierbarkeit des Nerven
24 1.
Positive Nachschwankung
des Nervenstromes
Prasentationszeit
Presbyopie
Priméarlage der Gesichts-
linien 282, 283
Projektion, binokulare 286 f.
Projektionsfelder des GroB-

24
210
258

hirns 197 ff.
Prostata 130
Protanopie 276

Protoplasma, Beziehung zum
Kern 33
Protoplasmabewegung 29 ff.

— Bedingungen fir 32
— Geschwindigkeit 32
— Kraft 32
— Wirkung v. Reizen auf 33
— Theorie 35
Pseudoskopie 288

Psychische Beziehungen der

Zentralorgane 151 f.
Psychogalvanisches Reflex-
phanomen 56

Psychophysisches Gesetz von
Fechner 216
Psychophysischer Parallelis-
mus 214



122
122

Pterygoirteus externus
Pterygoideus internus
Pudendus, N. 135
Pulmonalisdruck 117
— Verhaltnis zum Aorten-

druck 117
Pulswelle 112 ff.
— Geschwindigkeit 112
Pulvinar 191
Pupille 261 ff.
Pupillenerweiterung, Zen-

trum 262
Pupillenreflex 189 f.

Pupillenverengerung, Zen-
trum 190

Purkinjesche Aderfigur 280

Purkinje-Sansonsche Spiegel-

bilder 256
Pylorus 126
Pylorusreflexe 126
Pyramidenbahn 177 f.

Q.
Qualitat der Empfindung

214

Querdisparation 288
R.

Ranvierscher Schnirring 11

Raumsinn 215, 218

Reaktionszeit 210

Rektum s. Mastdarm.
Reflektorische Hemmung 152

Reflexe 152 ff.
— Anatomische Grundlage

158 f.
— Bedeutung der 156
— Bedingte 156
— Begriff 152
— Bilaterale 155
— Fakultative 155
— Gekreuzte 155
— Geordnete 156
Reflexabsonderung 152 f.
Reflexausbreitung 154 f.
Reflexbewegungen 152 ff.
Reflexbogen 152

Reflexentladung, reflekto-

rische 152
Reflexhemmung 157
Reflexkrampfe 156
Reflexreize 154
Reflexzeit 156
Reflexzentrum 152

Refraktare Periode des

Muskels 39
-------- im glatten 53
-------- des Nerven 24

Refraktarzeit 7

WeiR, Biophysik. 2. Aufl.
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Refraktarzeit fir Reflexe 154

Refraktion 255 f.
Refraktorische Augen 242
Regeneration 9
— des Nerven 28

Reizbildung im Herzen s8s f.
Reizleitung im Herzen 89 ff.

— bei Limulus 90
Reize,.adaquate 7, 14, 44
— aktinische 7
— assimilatorische 5
— automatische 7
— chemische 7, 21
— dissimilatorische 5
— elektrische 7
— inadaquate 7, 14, 44
— kinstliche 7
— mechanische 7, 21
— osmotische 21
— Summation der 7
— taktische 8
— thermische 21
Reizschwelle 215
Reizung des Herzens [10f.
Reizung des Muskels 44
— des glatten 53
— des Nerven, s. Nerven-

reizung 13 ff.
Reserveluft 141
Residualluft 141
Resonanz 233
Respirationsluft 141

Respiratorische Blutdruck-

Schwankungen 117 1.
Restitutive Synthese im

Nerven 28
R.G.T.-Regel 6
Rheotaxis 8
Rheotropismus 9

Rhythmische Kontraktionen
glatter Muskeln 54
Riechsphére 204

Rindenepilepsie 201
Ringersche Lodsung 21
Rippenbewegung 193 ff.
Ritterscher Tetanus 20
Rotation 31
Rickenmark 161 ff.
— Leitungsbahnen 177 ff.
------- absteigende 177 ff.
------- aufsteigende 171 ff.
— Nerven 161 ff.
— Segmentierung 162 ff.

Rucklaufige Sensibilitat 161
Ruhestrom des Nerven 22
— anderer lebender Gebilde
55

Ruhetonus des Muskels
40, 48

s.
Sattigung einer Farbe

272
Salpingspharyngeus 125
Samenbildung 130
Samenblasen 130
Samenelement 130
Samenentleerung 131
Saugen 123 f.
— des Sduglings 123
— Zentrum 169
Saugung des Thorax
103 140f.
Schall, Lokalisation 240

Scheintod durch Eintrocknen

10
Schielen 284
Schlaf 209 f.
Schlagvolumen 114
SchlieBungstetanus 20
Schlucken 124 ff.
— Zentrum 125, 169
Schluckreflexbahn 125
Schluckstellen 125
Schluckzentrum 125, 169
Schmeckbecher 221
Schmecksphére 204
Schmerz 216
— Arten 216
— Nerven 216
Schmerzleitung 180
Schreibzentrum 208
Schwannsche Scheide 11
Schwebungen 239
Schweifkern 191
SchweifRabsonderung,
Zentrum 169
Schwerpunkt des Korpers
62 ff.
— der Korperteile 62 ff.
— Schwankungen beim
Gehen 66
Schwimmen 67

Schwindel, galvanischer 227 f.
Schwingungen, elastische 234
Segmentationsbewegungen
des Dirndarms 127
Segmentierung des Rucken-

markes 162 ff.
Sehen, binokulares 284 ff.
Sehhiigel 191
Sehnenreflexe 153
Sehpurpur- 268 f.
Sehschérfe 264 f.
Sehsphére 203 f.
Sekretion 5
Sekundarlagen der Gesichts-

linie 282
Sekundenvolumen 114
Seminularklappen 99

20



Sensible Leitungsbahnen
171 ff.
Sensorische Rindenfelder
202 ff.
Sensomotorische Lahmung
224
Simultaner Kontrast 275
Sinnesnerven, spezifische

Energie der 211
Sinnesorgane 211 ff.
Sinusknoten 87
Sinusschwingungen 234
Sinus Valsalvae 100
Somnambulismus 210
Sorgescher Ton 239

Spaltung, hydrolytische 4

— oxydative 3
Spaltungsprozesse im Nerven
28

Speichelabsonderung,  Zen-
trum 169
Spermatozoon 130
Spermie 130
— Bewegung 132

— negat, Rheotropismus 132
Sperrgelenk zwischen Ham-

mer und Ambof} 237
Spezifische Energie der
Sinnesnerven 211

Spezifisches Gewicht des

Korpers 67
Sphincter anis externus 129
— internus 129
— Tonus derselben 129
Sphincter ileocolicus 128
Sphincter pupillag, M. 262
— Zentrum 262
Sphincter vesicae ext. 133
Sphincter vesicae int. 133
Spiegelbilder am Auge 256
Spinalganglien 162
SpitzenstoR 105 f.
Splanchnikus 119, 128
Sprache 74 ff.
Sprachzentren 206 ff.
Springen 66
Spritzschluck 125

Stanniusscher Versuch 8s f.

Stapedius 237
Statik des Korpers 60 ff.
Stehen 61 ff.
Stereoskopie 288

Stereoskopische Parallaxe 288

Stimme 67 ff.
— Bildung 721
— Kilangfarbe 74
— Register 74
Stimmbaéander 67 ff.
— Spannung 71
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Stimmritze 69ff. Tensor tympani 237
Stimmton bei der Vokal- Tentakel 34
bildung 77 Tetanus des Muskels 20, 39
Stoffabgabe 5 Thalamus opticus 191
Stoffaufnahme 4 Theorie der elektrischen
Stoffumwandlung 4 Erscheinungen 26 f.

Stoffwechsel des Muskels 47
Stoffwechsel des Nerven 27
Streifenhtigel

Theorie der Muskeltatigkeit
54

191f. Theorie der Nervenerregung

Stromungsgeschwindigkeit 26
83 f,, 114 ff. Thermotaxis 8
Stréomungsgesetze der Flis- Thigmotaxis 8
sigkeiten 80ff. Thigmotropismus 9
=~ Stromen mit freier Ober- Thyreohyoideus 124
flache 80 Tiefenwahrnehmung 287 f.
— — in elast. Réhren 84 f Tiefe Reflexe 153
— — in Kapillaren 84 Tod 9
------- in starren Rohren 81ff.  Tonische Muskelkontraktio-
Stylopharyngeus 125 nen 40
Subjektive Lichtempfindung — bei glatten Muskeln 54
289 Tonus, Muskel- 168
Subkortikale Ganglien 189 ff. — Brondgeestscher 168
Suffokation 148 Totenstarre 51
Sukzessiver Kontrast 275 Tracheen 39
Summation von Reizen 7 Tractus bulbothalamicus

Superposition von Schwin- 171 f.
gungen 234 — cerebellospinalis 178
Superposition von Zuckungen — spinocerebelleris 172
39 — spinothalamicus 172
Synchondrose 60 — vestibulospinalis 178 f.
Synovia 83 Trage Muskeln 37
Synthese durch Fermente 5 Tragerekord 40
Systole 96 Tranenabflul 292 f.

Systolischer Druck 112 Trénenabsonderung, Zen-
trum 169, 293
T. Tréanenapparat 292 f.

Tachogramm 116 Traube-Heringsche Wellen
Tachypnoe 149 120
Tatigkeitsstrome des Nerven Traum 210
23 Treppe am Muskel 48
— anderer Organe 55 — am Herzen 111
Té&uschungen, optische 289 ff. Trichromasie 275
Taktische Reizerscheinungen — anomale 276
bei niederen Organismen 8 Triebkraft bei Flissigkeits-
— bei héheren 8 Strémung 82
Talbotscher Satz 271 Trigeminus, N. 164 f.

Tartini-Sorgescher Ton 239
Tastleitung 180
Tastsinn 217 ff.
Tawarascher Knoten siehe
Aschoff-Tawarascher

Knoten.
Temperatur des Korpers 294
— -grenzen 298
— -regulierung 296 ff.

— téagliche Schwankung 295

Temperaturleitung 189
Temperatursinn 219 f.
Temporalis 122

— aufsteigende Bahnen 174
Tritanopie 276
Trochlearis, N. 164
Trophische Bedeutung der
Zentralorgane 159 ff.
Trophische Nerven 161
Tropismen 9

Tuba Eustachii 237 1.
u.
Uberlastungsverfahren 43
Undulierende Membran 34



Unterbrechungston 239
Unterscheidungsschwelle 215
Ureterbewegung 133
— EinfluB des Hypogastrikus
133
Urogenitalapparat, Zentrum
134 ff.
Urzeugung 10
Uterus 132
— Druck darin bei der
Wehe 132
— Innervation 132
Uvula vesicae 134

V.
Vagus 167
— Aufsteigende Bahn 175
— EinfluR auf die Atmung
149

— EinfluB auf das Herz 92ff.
Vaguspneu monie 149
Vagustonus 92

Vakuolen, pulsierende 31
Valsalvascher Versuch
141, 238
Valvula Bauhini 128
Variationston 239
Vasodilatatoren 119
— Ursprung 119
Vasokonstriktoren 119
Vasomotoren 119
Venen, Druck 112
— Geschwindigkeit 116
— Klappen 116
Ventrikel 98
VerkiirzvtngsgroRe des Mus-
kels 44
Vestibularapparat 226 ff.

— nervose Verknlpfungen
176, 178 f.
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Vestibularis, N., aufsteigende

Bahn 176
Vierhugel 189 f.
— Reizung 189
— Verbindungen 190
Visierebene 282
Vitalkapazitat 141
Vokale 74 ff.
— Entstehui g 75 ff.
Vorhof 97 f.
Vorkammer 97 f.

W.
Wachstum 9
Warmebilanz 295 f.

Warmebildung des Muskels

45
— Zeitpunkt derselben 46
Warmeerzeugung 295
Warmepunkte 220

Warmestarre des Muskels 52
Warmestich 191,. 297
Wahrnehmung der Tiefen-
dimension 287 f.
Wahrnehmungszeit 210
Wallersches Gesetz 28, 159 f.
Wasserstarre des Muskels 52

Webersches Gesetz 215
Wehen 132
Weille Substanz der Zentral-
organe 150
Welle in elastischen Rohren
85

Wellenlange einer Schwin-
ging 234

Wernickesches Zentrum 208
Wettstreit der Gesichtsfelder

285
Wimper 34 f.
Wimperwurzeln 35

Wirkungsgrad der Muskel-

maschino 46
Wogen des Herzens 110
Woihlen des Herzen? 110
Wirgen 127

Z.
Zeigeversuch 185
Zeitreize 15
Zeitsinn 215
Zelle 1
Zentralorgane 150 ff.
— Automatie 159
— Funktion 150 ff.
— graue Substanz 150

psychische Beziehungen

151
—muReflexe 152 ff.
— Sauerstoffbediirfnis 150
— Stoffwechsel 150

— trophische Bedeutung 159
— weille Substanz 150
Zentren der Herznerven 93f.

Zeugungsfahigkeit 130
Zilie 34
Zirkulation 31
— des Auges 291
Zirre 34
Zuckerstich 169 f.
Zuckung des Muskels 37
— des glatten 53
Zuckungsdauer 38 f.
— des glatten Muskels 53
Zuckungsgesetz 18 f.
Zugeordnete Netzhautpunkte

284
Zunge, Muskulatur 75
— Formanderung 75
Zwerchfellbewegung 145
Zystoskopie 133
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GrundriB der Augenheilkunde. Professor
Dr. A. Brickner und Professor Dr. W. Meisner.
Mit 126 Abbildun%en und 1 farbigen Tafel.
(1920) M. 75—, geb. M. 180.—

Grundril der
Priv.-Doz. Dr. M. Roloff.
(1907.) M. 120 —

physikalischen Chemie.
Mit 13 Abbildungen.

Diagnostischer Leitfaden fRr Sekret- und
Blutuntersuchungen (Theoretisches und
Praktisches). San.-Rat Dr. C. 5. Engel, Arzt
und Laboratoriumsleiter. Zweite, vollig um-
gearbeitete Aufla?e (1920). 144 Abbildungen
und 1 farbigen Tafel. M. 270.—, geb. M. 375.—

Lehrbuch der Entwicklungsgeschichte.
Professor Dr. H. Triepel. Mit 173 Abbildungen.
2. Auflage. M. 84—, geb. M. 150.—

Kompendium d. Entwicklangsgeschichte
des Menschen. Mit Berilicksichtigung der
Wi irbeltiere. Professor Dr. L. Michaelis. Mit
54 Abbildungen und 2 Tafeln. 9. Aufl. (1920.)
Geb. M. 90

Leitfaden fur den geburtshilflichen Ope-
rationskurs. Geh. Rat Prof. Dr. A. Doder-
lein. Mit 172 zum Teil farbigen Abbildungen.
13. Aufl. (1921) Geb. M. 108.—

Leitfaden der geburtshllVlich-gynakolo-
gischeu Untersuchung. Professor Dr. Karl
Baisch. Mit 97 teils farbigen Abbildungen.
4. Aufl. (1920) Geb. M. 120.—

Lehrbuch der Geschlechtskrankheiten fir
Arzte u. Studierende. Professor Dr. M. Joseph.
Mit 54 Abbildungen und 1 Tafel. Nebst einem

Anhang von 89 Rezepten. 8. Aufl. M. 120.—,
geb. M. 225.—
Geschlechtskrankheiten, ihr Wesen , ihre

Erkennung und Behandlung. Ein Grundrif® fiur
e

Studieren und Arzte. Professor Dr. Karl
Zieler. Mit 17 Abbildungen. 2. Aufl. (1922)
Geb. M. 105.—

Das Geschlechtsleben d. Menschen. Grund-
riR fiur Studierende wund Arzte. Dr. med.
S. Placzek. M. 90.—, kart. M. 105.—

Taschenbuch der klinischen Hamatologie.
Dr. A. von Domarur. Mit 8 Textabbildungen,
1 farbigen Doppeltafel und einem Anhang:
Rontgenbehandlung bei Erkrankungen des Blutes
und der blutbereitenden Organe von Professor
Dr. H. Rieder. 2., verbesserte Auflage. (1919.)
Geb. M. 114—

Lehrbuch der Hautkrankheiten fir Arzte
und Studierende. Professor Dr. M. Joseph,
Mit 63 Abbildungen einschlieBlich 2 Tafeln
nebst einem Anhang von 233 Rezepten. 9. Aufl.
(1921) M. 135.—, geb. M. 240 —

Dr. P.
Er-

Lehrbuch der Herzkrankheiten.
Schrumpf. Mit zahlreichen Abbildungen.
scheint im September 1922.

Die Methoden der Immunodiagnostik und
Immunotheraple und ihre praktische Ver-

wertung. Prof. Dr. Julius Citron. Vierte, er-
weiterte und verbesserte Auflage. Erscheint
im Herbst 1922.

Der Mensch als Kraftmaschine. Professor

Dr. C. Oppenheimer. (1921.). M. 75.—

Vorstehende Preise

THIEME IN LEIPZIG

Die Leberkrankheiten. Fir Studierende u.
Arzte. Professor Dr. A. Ewald f. Mit 37 Text-
abbildungen und 7 Tafeln in Vierfarbendruck.
(1913) M. 300—, geb. M. 390.—

Kompendium der Lichtbehandlung. Dr.
H, E. Schmidt f. Dritte Aufl., bearbeitet von
Ober-Reg.-Med.-Rat Dr. O. SrauB. Mit 49 Ab-
bildungen. (1921). Steif broschiert M. 105.—

Lehrbuch der Lungenkrankheiten. Pro-
fessor Dr. A. Bcemeister.  Mit 103 Abbildungen
und 3 farbigen Tafeln. 2. Auflage." (1921)
M. 330.—, geb. M. 450.—

Einfuhrung in die Medizinalstatistik. Pro-
fessor Dr. Karl KieBkalt. Mit 4 Abbildungen.
(1919.) M. 90.—, geb. M 150.—

Mikromethodik. Quantitative Bestimmung

der Harn- und Blutbestandteile in kleinen
Mengen fur klinische und experimentelle
Zwecke. Dr. med. et phil. Ludwig Pincussen.

Mit 19 Abbildungen. (1921) M. 84.—

Theoretische u. klinische Pharmakologie.
Ein Lehrbuch fur Studierende und Arzte. Pro-
fessor Dr. Franz Miller. (1921.) M. 75.—, geb.
M. 135

Grundri der Physik fir Studierende, be-
sonders fir Mediziner und Pharmazeuten.
Oberstabsarzt Dr. Walter Guttmann. Mit 185 Ab-
bildungen. 17.—20. Aufl. (1919.) Geb. M. 150 —

Pathologische Physiologie. Ein Lehrbuch fir
Studierende u. Arzte. Abt. I: Die Funktions-
storungen des Herzens, der Gefale und des
Blutes. Geh. Rat Prof. Dr. H. E. Hering. (1921)

108

Physikalisches Praktikum des Nicht-
Ehysikers. Theorie und Praxis der vor-
ommenden Aufgaben fir alle, denen Physik
Hilfswissenschaft ist. Dr. F. Griunbaum und
Ingenieur Dr. R. Lindt. Mit 133 Abbildungen.
3. erweiterte und verbesserte Auflage besorgt
von Baurat Dr. R. Lindt und Priv.-Doz. W.
Mébius. (1921) Geb. M. 180.—

Medizinische Psychologie. Ein Leitfaden
fir Studium und Praxis. Priv.-Doz. Dr. Ernst
Krgtschmar. Mit 22 Abbildungen. (1922,) M.54.—,
geb. M -

v. ZlcmRBen’s Rezepttaschenbuch fir Klinik
und Praxis. 13, neubearbeitete Aufl. Pro-
fessor Dr. H. Rieder und Dr. M. Zeller. Er-
scheint im Herbst 1922.

Grundril der gesamten Réntgendiagno-

stik innerer Krankheiten fir Arzte und
Studierende. Professor Dr. Fritz Munk.
2. Auflage. Mit 193 Abbildungen.  (1921.)
Geb. M. 330.—

Therapeutische Technik fir die &rztliche
Praxis. Ein Handbuch fir Arzte und Stu-
dierende. Herausgegeben von Geh. San.-Rat
Prof. Dr. J. Schwalbe. 6. Auflage. Erscheint
im Herbst 1922.

Roth’sklinische Terminologie. Zusammen-
stellung der in der Medizin gebrduchlichen
technischen Ausdriicke mit Erklarung ihrer
Bedeutung u. Ableitung. Dr. E. Oberndorffer f.
9., neubearb. Auflage von Dr. Franz Dorbeck.
(1919.) Geb. M. 420.—

Kurzes Lehrbuch der Zoologie. Fir Stu-
dierende der Medizin und Arzte. Professor
Dr. A. Kiuhn. Erscheint im Herbst 1922.

sind zuschlagsfrei

Anpassung an die Geldentwertung Vorbehalten

Buchdruckerei Richard Hahn (H. Otto) in Leipzig.
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Fur Studierende, Medizinalpraktikanten nnd Arzte in unbezahlter Stellung
auf die Hélfte ermé&Rigter Vorzugspreis

Die ,,D. M.W.* ist das vielseitigste und lehrreichste medizinische Fachblatt deutscher
Sprache. AuRer sorgféltig ausgewadhlten Aufsdtzen hervorragender Kliniker, Krankenhaus-
arzte und praktischer Arzte sollen die mit groBem Beifall aufgenommenen

spezialarztlichen Ratschlage fir den Praktiker

aus der Feder allgemein anerkannter Fachgelehrter fortgesetzt werden. — Als Erganzung
hierzu erscheinen Aufsatzreihen Uber

spezialarztliche diagnostische und therapeutische Technik.
Der Praktiker gewinnt damit allméhlich ein fir seine Bedirfnisse sehr geeignetes

Kompendium der gesamten spezialérztlichen Ausbildung.
Beitrdge aus der Feder berufener Fachménner werden regelmaRig verdffentlicht Gber den
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Seit April 1922 erscheint als neue Beilage eine
Sozialhygienische Rundschau.
Probenummer anberechnet and portofrei

RAUBER-KOPSCH
Lehrbuch und Atlas

der

Anatomie des Menschen

Xl. Auflage

Abt. 1. Allgemeiner Teil. 238 teils farbige Abbildungen. Gr. Lex. IV, 191 S. 1920.
5. Nervensystem. 415 teils farbige Abbildungen. Gr. Lex. IV, 480 S. 1920.

6. Sinnesorgane, Generalregister. 279 teils farbige Abbildungen. Gr. Lex. IV,
370 S. 1920.

XIl. Auflage
Abt 2. Knochen, Bander. 430 teils farbige Abbildungen. Gr. Lex. IV, 353 S. 1922.

3. Muskeln, GefaRBe. 430 teils farbige Abbildungen. Gr. Lex. VII, 517 S. 1922,
4. Eingeweide. 471 teils farbige Abbildungen. Erscheint Anfang Oktober 1922.
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