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Die Atembewegungen und ihre Innervation
von

Heinrich. Boruttau.

M onographische L ite ra tu r:
V i e r o r d t s  A rtikel »R espiration“ in  W a g n e r s  H andw örterbuch  der Physio­

log ie , Z w eiter B an d , B raunschw eig  1844, au f S. 828 f f . , um faß t noch 
R esp irations-C hem ie und  M echanik; gesondert ist die letz tere  und ih re  
In n erva tion  b ehandelt durch  R o s e n t h a l  in  H e r m a n n s  H andbuch  der 
Physiologie, V ierter B and , Zweite A bteilung , Leipzig 1882, au f S. 165 ff.; 
endlich neuestens du rch  S t a r l i n g  in S c h ä f e r s  T extbook of Physiology, 
Zw eiter B an d , E d in b u rg h  und London 1900, au f S. 274 ff. Gesondert er­
schienene M onographien ü ber die A tm ungsm echanik  und  Innervation , 
außer den im T ext z itie rten  größeren Spezia larbeiten , sind m ir n ich t 
bekannt.

I. Die Bedeutung der Atembewegungen. Vergleichendes.
Bei den niederen Tieren genügt im allgemeinen zur U nterhaltung der 

Oxydationsvorgänge der diffusive Gasaustausch an der äußeren Oberfläche, 
deren dauernde oder zeitweise Vergrößerung (amöboide Bewegungen usw.) 
bereits hier unterstü tzend m itwirken dürfte : m it ansteigender Vollkommen­
heit des Körperbaues in der Tierreihe sehen wir die Oberflächenvergrößerung 
sich auf spezielle, dem G asaustausch m it dem umgebenden Medium dienende 
Organe beschränken und eine U nterstü tzung derselben durch passive oder 
aktive Bewegung dieser Organe auftreten : den V erm ittler, das „Transport­
m itte l“ der Gase zwischen deren äußeren, der Diffusion dienenden Oberflächen 
und den übrigen Organen und Geweben, als den Orten der inneren Atmung, 
bilden die Körperflüssigkeiten — Lym phe, Hämolymphe, Blut. Wo für 
letztere noch kein geschlossenes Gefäßsystem ausgebildet i s t , sehen wir ge­
legentlich ein vielverzweigtes Luftröhren System, durch welches die L u ft von 
der Körperaußenfläche der F lüssigkeit in den Gewebsspalten zugeführt w ird: 
— Tracheen der Landarthropoden — , wobei bereits aktive (muskuläre) B e ­
w e g u n g  d ie  V e n t i la t io n  u n t e r s t ü t z e n  kann (Atembewegungen der Cole- 
opteren); im übrigen ist bei höherstehenden W assertieren das besondere 
Atmungso'rgan meist als Epithelflächenausstülpung eingerichtet, die Ober­
flächenvergrößerung durch vielfache F a ltung  oft schon eine sehr bedeutende: 
Die den Austausch zwischen den im W asser gelösten und den im Blute oder 
der sonstigen Körperflüssigkeit im Innern dieser (als Kiemen bezeichneten) 
Organe vorhandenen Gasen begünstigende Bewegung ist meist einfach das Vor­
beifließen des W assers, eventuell die hierdurch gesetzte passive Bewegung der
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2 Physik  und A natom ie der L ungenatm ung.

Kiemenanteile. Bei den außerhalb des W assers wohnenden W irbeltieren d a­
gegen sind die Organe der äußeren A tm ung ausnahmslos als sackartige E in­
stülpungen der dem diffusiven G asaustausch zwischen Blut und A ußenluft 
dienenden Epithelflächen eingerichtet, welche man als L u n g e n  bezeichnet. 
Die die Ventilation begünstigende Bewegung besteht hier in einer r h y th m is c h  
a b w e c h s e ln d e n  E r w e i t e r u n g  u n d  V e r e n g e ru n g  d ie s e r  H o h lr ä u m e ,  
deren Mechanismus hier genauer behandelt werden soll, insoweit als er den 
Menschen und die übrigen Säugetiere betrifft; ein genaueres Eingehen auf 
die vergleichende Physiologie der Atemmechanik und Innervation liegt außer­
halb des Rahmens dieses Handbuchs.

II. Die physikalischen und anatomischen Grundlagen der 
- Lungenatmung.

Man h a t die abwechselnde E rw eiterung und V erengerung der Lungen 
m it der Arbeitsweise des B la s e b a lg s  verglichen: sie wird durch rhythm ische 
K ontraktionen quergestreifter M uskeln hervorgebracht, doch mit U nterstü tzung  
einer H ilfskraft in ganz ähnlicherW eise, wie sie auch bei größeren (Schmiede-, 
Orgel- usw.) Blasebälgen durch ein belastendes Gewicht dargestellt wird. 
Diese H i l f s k r a f t  ist in unserem  Falle die E l a s t i z i t ä t  d e s  L u n g e n ­
g e w e b e s  und des sie einschließenden knöchern-knorpeligen B rustkorbes: 
durch sie kann  rhythm isch unterbrochene Muskelbewegung nu r in der einen 
R ichtung genügen zur Erzielung rhythmisch-abwechselnder Erw eiterung und 
V erengerung des Binuenraum s der Lungen, indem ein Teil der M uskeleuergie, 
aufgespeichert als elastische Spannkraft, in den Ruhepausen zwischen den 
einzelnen Bewegungen zur V eränderung des Lungenvolumens in der anderen 
R ichtung bis zur A usgangsstellung nu tzbar gemacht w ird: es is t so aktive 
Erw eiterung und dam it E inström en der L uft in die L ungen , also a k t i v e  
I n s p i r a t i o n  denkbar, kom biniert m it der W iederverengerung lediglich durch 
die E lastiz itä t, also m it „ p a s s i v e r  E x s p i r a t i o n “, aber auch ebensogut 
„ a k t iv e  E x s p i r a t i o n “, kom biniert m it „ p a s s iv e r  I n s p i r a t i o n “ ; in  der 
T at kommen auch beide Kom binationen fü r sich allein , wie auch zu einem 
vierteiligen Ganzen verbunden, vor; bei der ruh igen , normalen m e n s c h ­
l ic h e n  A tm u n g  indessen haben wir es a u s s c h l i e ß l i c h  m it dem erst­
genannten Falle zu tu n : a k t iv e  I n s p i r a t i o n  a l t e r n i e r e n d  m it  p a s s iv e r  
E x s p i r a t i o n .

In  der T at ist die a n a t o m i s c h e  E i n r i c h t u n g  d e s  k n ö c h e r n ­
k n o r p e l ig e n  Thorax eine derartige, daß die E lastizität seiner Bestandteile 
sowohl bei seiner aktiven E rw eiterung , als auch bei seiner Kompression ge­
weckt w ird; bei aufrechter K örperhaltung des Menschen ist es ferner noch 
die Schw erkraft, welche seiner Erw eiterung entgegen w irkt und ih r passive 
V erengerung folgen läß t; denn es sind die 12 P aar Rippen m it den en t­
sprechenden 12 Brustw irbeln gelenkig verbunden und vorn durch Verm itte­
lung der Rippenknorpel und deren (nur bei dem obersten Rippenpaar durch 
sta rre  Verbindung ersetzten) A m phiarthrosen an das Brustbein derartig  an ­
gefüg t, daß sie in der Ruhelage nach vorn abw ärts gerichtet sind ; hieraus 
folgt, daß E rw eiterung des Thorax durch die Tätigkeit rippenhebender M us­
keln zustande kommen m uß , und daß bei Nachlassen derselben die Schwer-
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kraft passive W ieder Verengerung durch die Rippensenkung bedingen w ird: 
freilich dürfte bei Vorhandensein aller W eichteile ihre Bedeutung gegenüber 
derjenigen der elastischen Kräfte ziemlich verschwinden. Die H e b u n g  u n d  
S e n k u n g  d e r  R ip p e n  erfolgt un ter D r e h u n g  derselben gewissermaßen 
als Speichen je um eine Achse, wfelche für jede Rippe den beiden Gelenken 
gemeinschaftlich ist, durch welche diese m it dem betreffenden Brustw irbel be­
weglich verbunden i s t : der A rticulatio capituli costae am W irbelkörper und der 
Articulatio tuberculi costae am Q uerfortsatz: entsprechend der verschiedenen 
Richtung der Querfortsätze an den oberen und un teren  Brustw irbeln verlaufen 
diese Achsen oben m ehr fro n ta l, unten m ehr in  sag itta ler Richtung. Dem­
entsprechend is t es bei der „R ippenhebung“ oben m ehr das vordere Ende, 
welches nach vorn und höher rückt, unten m ehr die seitliche Krüm m ung der 
Rippe, welche m it der H ebung m ehr lateralw ärts gedreht w ird; bei der 
„R ippenatm ung“ (s. w eiter unten) 1
erfolgt die s t ä r k s t e  i n s p i r a ­
to r i s c h e  E r w e i t e r u n g  d es  
T h o ra x  in  s e in e m  o b e re n  
T e ile  im  a n t e r o p o s t e r io r e n ,  
in  s e in e m  u n t e r e n  T e i l e  
d a g e g e n  im  t r a n s v e r s a l e n  
D u rc h m e s s e r  (s. Fig. 1 ; a oben, 
b unten.) Alle Rippen sind nun 
ferner m it dem B rustbein, wie 
auch untereinander d irek t oder indirekt verbunden (abgesehen von den letzten 
zwei sog. freien Rippen) durch ihre vorderen knorpeligen V erlängerungen; 
diese Rippenknorpel haben unm ittelbar oder nahe vor ihrem  Rippenansatz eine 
Umknickungs- resp: Umbiegungsstelle, von welcher ab sie, im Gegensatz zu 
den knöchernen Rippen selbst (außer bei der ersten Rippe) nach vorn aufw ärts 
gerichtet sind. Es bedingt diese, wie wir bald sehen werden, für das Ver­
ständnis der W irkungsweise der Musculi in tercartilaginei wichtige Anordnung 
ein Vorwärtsstoßen des Brustbeines zugleich m it Torsion der Rippenknorpel 
als notwendige Begleitung jeder Rippenhebung.

A uch eine die angestreng te  B ippenatm ung angeblich  begleitende S treckung  d e r 
W irbelsäule soll zu r E rw eite ru n g  des T horaxraum es be itragen : analog derselben is t 
neuestens von D. R o t h s c h i l d  *) auch  eine inspiratorische G eradestreckung des B ru st­
beins, resp. V ergrößerung des sog. „S ternalw inkels“ angegeben w orden: D ie B edeu­
tu n g  des letz teren  (des „ L o u is s c h e n  W inkels“, A ngulus Ludovici), speziell se iner 
V erkleinerung heim  sog. ph th isischen  H abitus, ist ja  b e k an n t; nach  W . A. f r e u n d 2) 
ist h ie r auch  die B ew eglichkeit der V erbindung zwischen B ippenknorpeln  und  
B rustbein  beschränkt.

Die E l a s t i z i t ä t  d e r R i p p e n k n o r p e l  is t es also vorwiegend, welche 
auf eine aktive Erw eiterung des Thorax durch die K ontraktion rippenhebender 
Muskeln eine passive W iederverengerung folgen lä ß t, und ebenso auf eine 
aktive K om pression3) durch die T ätigkeit rippensenkender Muskeln eine 
passive W iedererweiterung. Doch auch "n ach  u n t e n  zu besitzt der Brust-

')  Berl. K lin. W ochenschr. 1903, 8. 190. — !) T herap ie  der G egenw art 1902, 
8. 26. — “) Dieselbe ist nach  V o lk m a n n  (Zeitschr. f. A nat. u. E ntw icklungsgesch. 2, 
159) n u r  in  geringerem  G rade m öglich, als die E rw eiterung .

1*



4 Pleuraspalte .

raum  einen gewissermaßen e l a s t i s c h e n  A b s c h l u ß :  Denselben bildet be­
kanntlich eine wesentlich m uskuläre Zwischenwand, welche g le ic h z e i t ig  
durch ihr H erabtreten bei der K o n t r a k t i o n  den H auptanteil der inspira­
torischen Erw eiterung besorgt, nämlich das Z w e rc h fe ll .  Dasselbe wird 
em porgedrilngt durch den Inhalt der Bauchhöhle, welcher, zum Teil gas­
förm ig, außerdem nach vorn durch die variable elastische Spannung der 
Bauchm uskulatur komprimiert, ein höchst elastisches W iderlager darstellt.

In dem dergestalt gewissermaßen allseitig von elastischen W andungen 
begrenzten B rustraum e l ie g e n  nun d ie  b e id e n  L u n g e n  m it  ih r e n  
A u ß e n f l ä c h e n  s e in e r  I n n e n f l ä c h e  d ic h t  a n  u n d  e r w e i t e r n  s ic h  
p a s s iv  m it ,  s e in e m  Z u g e  f o lg e n d ,  w e n n  er a k t i v  e r w e i t e r t  w ir d .  
Dazu sind sie in hohem Maße befähigt durch ihren r e ic h l ic h e n  G e h a l t  
a n  e l a s t i s c h e m  G ew eb e , dessen V erteilung die gleichmäßige E rw eiterung 
aller Alveolen bei der Inspiration erlaubt.

Jed e r B ronchiolus oder k leinste Endast des du rch  die m eh r oder w eniger 
dichotom ische V erzw eigung der H auptbronchien  en tstandenen „B ronchialbaum es“ e r­
w e ite rt sich zu einem  als I n f u n d i b u l u m  bezeichneten tric h te ra rtig e n  H ohlraum , 
dessen W ände du rch  ein  N etz von Q uerleisten in  die eigentlichen Lungenbläschen 
oder A lveolen abgeteilt sind. Die A lveolarw ände bestehen aus den G efäßendothelien 
de r äußerst dicht- und engm aschigen L ungenkapillaren , den dazwischen ausgespannten  
L ungenepithelzellen und endlich typischen elastischen F a se rn , w ährend  das V or­
kom m en sonstiger B indesubstanzen au f die B ronchialw ände besch ränk t is t (über 
d ie B ro n ch ia lm usku la tu r s. w eiter un ten). A ngeblich schon norm al finden sich in 
den Scheidew änden zwischen den einzelnen A lveolen desselben In fundibu lum s 
K om m unikationsöffnungen, welche beim echtem  rarefizierendem  E m physem  sich bis 
zu  völligem  Schw unde der Scheidewände vergrößern  können.

Durch die mediane Doppelwand des M ediastinums und die zwischen 
seinen beiden B lättern gelegenen Organe (Herz und sog. große Gefäße im 
vorderen, Ösophagus, Aorta desc. und Vena cava inf. im hinteren M ediastinal- 
raum ) is t der Hohlraum des Thorax in zwei H älften geteilt, deren jede m it 
dem parietalen Serosablatt — Pleura costalis, diaphragm atica und media- 
stinalis —  völlig ausgekleidet ist. Dieser Auskleidung liegt das die Lunge 
überziehende viscerale Serosablatt — Pleura pulmonalis — , wie schon an ­
gedeutet, dicht an , d e ra rt, daß zwischen beiden nur eine capilläre, wenig 
seröse F lüssigkeit enthaltende S p a l te  — die „ P l e u r a s p a l t e “ — liegt, wie 
dies übrigens im Norm alzustände fü r alle m it U nrecht sogenann ten  „serösen 
Höhlen“ J) gilt, welche sich von den gewöhnlichen Lymphräumen oder Gewebs- 
spalten nicht prinzipiell unterscheiden. E rs t wenn die Pleuraspalte durch 
eine bis zu ih r reichende K ontinuitätstrennung der Thoraxwand — „pene­
trierende B rustw unde“ —  m it der A ußenluft in Kommunikation gesetzt 
wird, wird aus der Pleuraspalte eine (nicht m ehr von einem Organ erfüllte) 
Pleurahöhle, indem L uft von außen eindringt: „Pneum othorax“. Dabei fällt 
die Lunge zusammen („kollabiert“), indem die in ih r enthaltene L uft (wenn 
auch nicht gänzlich, s. weiter unten) durch die Atemwege entweicht, und 
folgt fortan  nicht m ehr dem Zuge des durch die Inspirationsm uskeln 
erw eiterten Thorax, auch wenn die hergestellte Öffnung verschlossen

‘) D ie „H öhle“ is t eben n ich t h o h l, sondern m it O rganen (B ru s t- , B auchein­
geweide usw.) völlig angefüllt.
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wird 7). Dieses am Lebenden wie an der Leiche in gleicher Weise vorhandene 
Verhalten is t nur dadurch erklärlich, daß die E l a s t i z i t ä t  d e r  L u n g e  b e r e i t s  
in  d e r  R u h e s te l lu n g  d e s  T h o ra x  in  A n s p r u c h  g e n o m m e n , i h r  Vo­
lu m e n  d a u e r n d  e in  g r ö ß e r e s  i s t ,  a ls  s ie  es im  h e r a u s g e n o m m e n e n  
Z u s t a n d e  b e s i t z e n  w ü r d e ,  i h r e  W a n d u n g  d a u e r n d  g e d e h n t ,  d ie  
e la s t i s c h e n  F a s e r n  in  ih re m  G ew eb e  d a u e r n d  g e s p a n n t  s in d . Da 
nun auf der Außenfläche des Thorax, wie auch, durch V erm ittelung der offen­
stehenden Atemwege, auf der Innenfläche säm tlicher Alveolen, zunächst 
Ruhestellung vorausgesetzt, der volle atmosphärische Luftdruck la s te t, so 
muß in  d e r  c a p i l l ä r e n  P l e u r a s p a l t e  d e r  D ru c k  k l e in e r  s e in  a ls  d e r  
ä u ß e r e  L u f t d r u c k ,  um einen B etrag, w elcher, in Gewichtseinheiten auf 
die F lächeneinheit (g oder kg  pro qcm) ausgedrückt, ein genaues Maß der 
elastischen Spannung b ilde t, welcher die Lungenw andung unterliegt. Man 
hat diese Druckdifferenz weniger passend als „ n e g a t iv e n  D r u c k “ im 
Thorax bezeichnet (das „negative“ liegt unterhalb der N ullinie, aber nicht 
unterhalb eines positiven W ertes, wie ihn der Luftdruck darstellt); man kann 
sie an der Leiche messen, indem man in die Trachea luftdicht („endständig“) 
ein nicht zu weites Quecksilbermanometer eiribindet und dann beide B rust­
hälften eröffnet. Die freiwerdende elastische Spannkraft der kollabierenden 
Lungen kom prim iert die in ihrem Innern  enthaltene Luft, und es steigt das 
Manometer in dem abgekehrten , offenen Schenkel um einen der vorher be­
stehenden elastischen Spannung entsprechenden B etrag , welcher somit auch 
der zuvor in der P leuraspalte bestehenden Druckdifferenz gegen den atmo­
sphärischen Luftdruck gleich ist: sog. D o n d e rssc h e r  V ersuch2), oft wieder­
holt ( H u tc h in s o n ,  H a r le s s  u. a.); an der menschlichen Leiche erhielt 
D o n d e r s  so den M ittelwert fü r die Norm alstellung von 6 mm Quecksilber­
säule, H u tc h in s o n  von 13 ,5m m s); natürlich verändert sich dieser W ert 
m it den Atem bewegungen, wie unten ausführlicher erörtert wird. Auch am 
Lebenden der M essung zugänglich ist die in Rede stehende Druckdifferenz 
bei direktem  V erfahren, d. k. Verbindung des M anometers m it der P leura­
spalte un ter möglichster Vermeidung des L uftzu tritts. Dieser Versuch is t 
mehrfach am (kranken und gesunden!) Menschen durch A r o n 4) angestellt 
worden und ergab im M ittel 4 */2 mm Quecksilber; schon früher war durch 
S c h r e ib e r 5) ,  L u c ia n i ,0) und R o s e n t h a l 7) ,  in der V oraussetzung, daß die 
Druckdifferenz im M ediastinalraum  die gleiche sei, wie in der P leuraspalte, 
eine un ter Luftabschluß m it einem M anometer verbundene Schlundsonde in 
den Ösophagus eingeführt worden, wodurch man W erte bis zu 4*/a mm beim 
Menschen und 3 rnnj beim Kaninchen erhielt; auch A d a m k i e w ic z  und 
J a c o b s o n 8) ,  welche durch eine m it E instichtroicart und Hahn arm ierte 
Sonde das M anometer m it dem Herzbeutelinnern verbanden, erhielten so 
3 bis 5 mm beim Kaninchen. ,

*) D aher h a t  beiderseits penetrierende V erw undung (B rustschüsse u. a.) m it  
dem e in tretenden  doppelseitigen P neum othorax  sofortigen E rstickungstod  zu r 
Folge. — s) Zeitschr. f. ra tion . Med., N. F., 3, 287. — 8) Z itie rt n ach  B o s e n t h a l  
in H erm anns H andbuch  4, A bteil. 2, S. 225. — 4) A rch. f. pathol. A nat. 126, 
517, 1891; 160, 564, 1900. — 5) A rch. f. experim . P a tho l. 10, 19, 1878. — 
')  A rchivio per le scienze m ediche 2, 177, 1878. — 7) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1880, Suppl.-Bd., S. 34. — 8) C entralbl. f. d. med. Wiss. 1873, S. 483.



6 A nektasie. — Fötallunge.

D er U ntersch ied  zwischen den n ach  beiden M ethoden beim  M enschen e r­
h a ltenen  W erten  ist unbefriedigend ( H e r m a n n )  und  u n k la r; er w ürde fü r  einen 
d auernden  K om pressionszustand in  der ru h ig en  E xsp irationsste llung  sprechen, gegen­
über dem  beim  K an inchen  m eist angenom m enen Tonus der In sp ira to ren  (s. un ten ); 
doch w ahrschein lich  h a n d e lt es sich um  Fehlerquellen , vor allem  bei de r d irek ten  
M ethode u m  die W irkung  des „schädlichen K aum es“ ; bei m öglichster V erm eidung 
desselben e rh ie lten  in  de r T a t E i n t h o v e n  und  v a n  d e n  B r u g h 1) 8 0 m m W a sse r 
=  etw a 6 m m  Quecksilber, wie im  D o n d e r s s e h e n  Versuch.

B e im  F ö t u s  u n d  b e im  N e u g e b o r e n e n  füllen die Lungen die 
Thoraxhöhlen auch nach Einstich in die P leuraspalten vollständig aus und 
es ist k e in e  D r u c k d i f f e r e n z  bei Anstellung des D o n d e rssc h e n  Versuchs 
zu beobachten; dieselbe stellt sich erst m it zunehmendem W achstum  ein, 
wahrscheinlich indem der Thorax schneller wächst als die Lungen und so 
allmählich deren E lastiz itä t auch in der Ruhestellung in Anspruch zu nehmen 
beginnt [ H e r m a n n ] 2) ; die L u n g e  d e s  F ö t u s  oder Totgeborenen is t lu ft­
leer [ a n e k ta t i s c h  oder „ a t e l e k t a t i s c h “] 3), wogegen vom ersten Tage an 
sie lufthaltig  bleibt („Lungenprobe“ der G erich tsärzte: Die lufthaltige Lunge 
schwimmt auf W asser, die anektatische sinkt un ter), nachdem einmal der 
W iderstand überwunden is t, welchen die Adhäsion der A lveolar- und Bron­
chiolenwände in der luftleeren Lunge b ildet; der letztere zeigt sich darin, 
daß zur A ufblasung der anektatischen Lunge ein viel größerer Druck nötig 
ist, als bei der lufthaltigen [H e rm a n n  und K e l l e r ] 2). A u c h  d ie  k o l l a ­
b i e r t e  L u n g e  d e s  E r w a c h s e n e n  b l e ib t  lu f th a ltig („ M in im a ]lu f tg e h a lt“, 
siebe später) und läß t sich durch bloße Kompression nicht anektatisch machen, 
wahrscheinlich weil zuerst die Bronchioli an ihrer engsten Stelle (Übergang 
ins Infundibulum ) völlig zusam m engedrückt werden und so der Alveolarluft 
den A usgang versperren. Um die Lunge „künstlich anektatisch“ zu machen, 
muß man ihren Inhalt durch Kohlensäure ersetzen, welche bald durch W asser, 
in welches man die Lunge eintaucht, völlig resorbiert wird (H e rm a n n  und 
K el le r) .

D asselbe gesch ieh t seitens der Gew ebeflüssigkeit, wenn m an bei einem  Tiere 
Pneum othorax  m ach t und  die B rustw unde offen h ä lt ;  auch  h ie r  w ird  die Lunge 
n ach  8 bis 10 S tunden völlig anek tatisch . V erschließt m an  hingegen die B ru st­
w unde (am günstigsten  au f der Höhe einer Exspiration , L a n g e n d o r f f  u n d  C o h n 4), 
so w ird  u m g ek eh rt m it der Zeit die L u f t  aus der P leurahöhle  reso rb iert und  es 
ste llt sich a llm äh lich  der norm ale Z ustand  w ieder her. B eschleunigen kan n  m an 
diese H eilung  des P neum othorax  d u rch  E insetzen  eines n ach  außen schlagenden 
V entils [beim  T ier, N o r t h r u p ] 6) oder A ussaugen vor dem  Schließen de r W unde.

Die V eran lassung  zu den V ersuchen von H e r m a n n  und K e l l e r  h a tte  eine 
A rbeit von B e r n s t e i n 6) gebildet, w elcher fa n d , daß nach  k ü n stlicher A ufblasung 
d e r F ö ta llunge  de r D o n d e r s s c h e  V ersuch a lsbald  6 bis 7 m m  Quecksilber D ruck­
differenz gab und, entgegen den T atsachen , den ersten  A tem zug fü r  die U rsache 
e in e r sofort vo rhandenen  vollen D ruckdifferenz w ie beim  E rw achsenen ansah.

D em  A n fänger w ird  das A n h aften  de r L unge an  der Innenfläche des T horax 
a m  k lars ten  d u rch  den V ergleich m it den H a f t p l a t t e n  d e r  I n s e k t e n f ü ß e ,  den

l) O nderzoekingen Physiol. Labor. Leiden, I I / I I I ,  p. 1, 1898. — s) Pflügers 
A rch. 20, 365, 1879. —  3) Fa lsch  gebildeter A usd ru ck , der m indestens „te lanekta- 
t is c h “ heißen m üßte, „m it n ich t e rw eiterten  E n d ig u n g en “ ; uzeXljg he iß t steuerfrei, 
vgl. das r ich tig  gebildete „Phila te lie“-B riefm arkenliebhaberei. -— 4) Pflügers A rch. 
37, 209, 1885. — 5) E esearches Loomis Labor., N ew  Y ork, 1890, S. 53. —  6) Pflügers 
A rch. 17, 617, 1878; siehe auch  die darauffo lgende Polem ik zw ischen ih m  und  
H e r m a n n :  ebenda 28, 229, 1882; 30, 276, 1883; 34, 362, 1884; 35, 26, 1885.
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bekannten , du rch  eine Gum m ischeibe an  jed e r Spiegelglasplatte  h a ftenden  W a n d ­
l e u c h t e r n  u. a . ; m an  red e t ja  au ch  geradezu von der, du rch  die Insp ira tion  ve r­
s tä rk te n  (s. u.) A nsaugung oder „ A s p i r a t i o n  d e s  T h o r a x “.

U m  T i e r v e r s u c h e  m i t  E r ö f f n u n g  d e r  P l e u r a h ö h l e n  vornehm en zu 
k ö n n en , ebenso zum  E rsa tz  der du rch  C urare ge lähm ten  n a tü rlich en  A tem bew e­
gungen verw endet die physiologische M ethodik die „ k ü n s t l i c h e  A t m u n g “ in  
G esta lt r h y t h m i s c h e r  E i n b l a s u n g e n  du rch  einen passenden Blasebalg, w elcher 
m eist du rch  eine T rachealkanü le  m it den A tem w egen in  V erbindung g ebrach t 
w ird ; au f die G eschichte u n d  die technischen  E inzelheiten  de r künstlichen  A tm ung 
k ann  h ie r  n ich t n ä h e r e ingegangen werden.

Neuestens is t n ich t n u r  fü r  T ierversuche, sondern besonders auch  fü r  c h i r u r ­
g is c h e  E i n g r i f f e  a m  M e n s c h e n ,  w elche die E röffnung  der P leu rahöh len  nötig  
m achen  („T horakotom ie“) ,  vorgeschlagen, entw eder d e n  K ö r p e r  m i t  d e r  e r -  
ö f f n e t e n  B r u s t h ö h l e  s o w ie  d e n  o p e r i e r e n d e n  P e r s o n e n  i n n e r h a l b  e in e r  
a b g e s c h l o s s e n e n  K a m m e r  u n t e r  g e r i n g e r e n  D r u c k  z u  v e r s e t z e n ,  w äh ren d  
d e r  K opf außerhalb  b leib t u n d  die A ußenluft u n te r  N orm aldruck  in  die L unge 
d rin g t, — o d e r  a b e r  u m g e k e h r t ,  n u r  d e n  K o p f  in  einen H ohlraum  einzuschließen, 
w elcher u n t e r  Ü b e r d r u c k  v en tilie rt w ird , w ährend  de r K örper und  die Opera­
teu re  u n te r  N orm aldruck stehen  ( M ik u l ic z  und S a u e r b r u c h 1) ,  P e t e r s e n  u n d  
B r a u e r 5): in  der T a t s e t z t  h ierbei das T ier bzw. de r M ensch s e in e  A t e m ­
b e w e g u n g e n  in  n o r m a l e r  W e is e  f o r t ,  was n a tü rlich  dem  V erfah ren  der 
künstlichen  E inblasungen w eit vorzuziehen ist.

G eschichtliches. Die äußere E rscheinungsw eise de r A tem bew egungen, sowie 
d ie  m uskuläre K o n tra k tilitä t des Zw erchfells is t zw ar bereits G a le n  bek an n t ge­
wesen und  B o r e l l i 3) beschreib t die passive Bolle de r L unge bei den A tem bew e­
gungen sehr deutlich , indessen b eh aup teten  noch n ach  diesem  viele Physiologen, so 
H a m h e r g e r ,  steif und fe s t , daß im  P leu rarau m  L u f t en th a lten  sei und  daß die 
Lunge sich ak tiv  k o n trah iere . Diese Irr tü m e r beseitigt H a l l e r 4) ,  indem  er am 
lebenden T ier in den In tercosta lräum en  die P leu ra  costalis, ohne sie im  geringsten 
zu  verletzen, von den darüberliegenden W eichteilen so vollständig  befreite , "daß die 
L unge durchschim m erte, und  bewies, daß sie, weil elastisch, sich bei der E ina tm ung  
passiv erw eitere, indem  sie dem  Zuge des T horax  und  des von ihm  sehr genau  be­
schriebenen Z w erchfells5) folge.

III. Die Atembewegungen, ihre Begleit- und Folgeerscheinungen.

1. D ie  A t e m m u s k e l n .

A. E i s a t m u n g s -  . o d e r  I n s p i r a t i o n s m u s k e l n .  Der normale 
H auptfaktor der aktiven Inspiration ist das Z w e rc h fe ll .  Dasselbe bildet 
e in e , den B rustraum  nach unten gegen die Bauchhöhle abschließende 
und von dieser trennende [daher der Name Zwerch- (gleich Quer-)fell 
oder Diaphragma] W and, an deren sehnigem M ittelteil — Centrum ten- 
dineum  — die M uskelfasern sich an setzen, welche ringsherum  von den 
unteren Teilen der knöchernen Thoraxwand dera rt en tsp ringen , daß man 
einen Vertebral- oder Lum balteil (von den obersten Lendenwirbeln), jederseits 
«inen Costalteil, sowie voA  den Sternalteil unterscheidet. Durch die D ruck­
differenz' in den P leuraspalten , resp. die Lungenelastizität einerseits, sowie 
durch den Binnendruck der Unterleibsorgane und den Tonus der Bauch­

’) C entralbl. f. C hirurgie 1904, Nr. 6 ; D eutsche m edizin. W ochenschr. 1904, 
Nr. 15, 8. 530. — s) Zeitschr. f. physiol. Chemie 4 1 , N r. 4 , 1904. — 3) De m otu  
an im alium . — 4) De resp iratione experim enta an ato m ica, P . I  u. I I ,  Göttingen, 
1746 u. 1747. — 5) De D iaphragm ate , Göttingen, 1741.
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m uskulatur wird nun das schlaffe Zwerchfell in seiner (exspiratorischen) 
Ruhestellung dermaßen kuppelförm ig in den Thorax hinaufgesogen bzw. 
gedrängt, daß seine M uskelfasern zu einem großen Teile vertikal aufsteigen 
und dann ziemlich plötzlich m it scharfer K rüm m ung horizontal umbiegen, 
um das sehnige Zentrum  zu erreichen. Es liegt somit ringsherum  an der 
Brustwand die m it der P leura diaphragm atica überzogene Ober- resp. Außen­
fläche des Zwerchfells der m it der P leura costalis überzogenen Thoraxinnenfläche 
capillar an (Fig. 2, a.). Bei jeder I n s p i r a t i o n  nun ziehen sich die sämtlichen 
M uskelfasern des Zwerchfells zusammen (in G estalt eines kurzen oder längeren

„ T e t a n u s “ —  siehe die allgemeine 
Muskelphysiologie — , niemals in 
E inzelzuckungen!), und indem zu­
nächst das Centrum tendineum  so 
gu t wie die untere knöcherne B rust­
w and fixiert bleibt (näheres siehe 
w eiter un ten ), müssen sie aus der 
gekrüm m ten resp. geknickten in eine 
m ehr geradlinig gestreckte Lage und 
m it ihren unteren Teilen aus der 
vertikalen in eine Schrägstellung 
übergehen , so daß sich ihre p leura­
bedeckte Außenfläche von der 

Thoraxinnenfläche, von oben nach unten  fortschreitend, ahhebt. Aus dem 
capillaren Spaltraum  wird so ein r i n g f ö r m i g e r  R au m  v o n  k e i l f ö rm ig e m  
(dreieckigem) Q u e r s c h n i t t  — der sogenannte k o m p le m e n tä r e  P l e u r a ­
r a u m , in welchen alsbald die Lunge m it ihrem unteren Rande hinabsteigend 
einrückt, um ihn völlig auszufüllen; das gesamte Zwerchfell geht aus der 
Kuppelform m ehr in die Gestalt eines abgestum pften Kegels (das Centrum  
tendineum  als obere Fläche angesehen) über (Fig. 2, b.)- Die Lunge erw eitert 
sich dabei in allen ihren Teilen gleichm äßig, was deutlich erkannt werden 
k a n n , wenn m an in einem obersten und einem untersten  Intercostalraum  die 
Weichteile bis auf die Pleura abräum t und die durchschimmernde Lunge be­
obachtet ( H a lle r s  V ersuch, siehe oben das Historische). Man erkennt an 
ihren Pigmentflecken überall das A uf- und Abgehen der Lungenoberflächen­
teile, natürlich un ten  am ausgiebigsten und oben am geringsten.

Aus letzterem Grunde [erklärte sich die Bevorzugung der Lungenspitze in 
bezug auf pleuritische Adhäsionen, ebenso wie die leichte Primäraffektion der­
selben bei Erkrankungen — Spitzenkatarrhe, tuberkulöse Spitzeninfiltration — außer 
durch die relative Anämie sicher auch durch die etwas mangelhaftere Ventilation 
erklärt wird; umgekehrt erweitern sich zuerst und am kräftigsten die Alveolen 
des unteren Lungenrandes, weswegen das Emphysem bei mechanischer usw. Atem­
behinderung stets hier beginnt.
irrrr Jedenfalls befindet sich aber n ich t etwa die Lunge dauernd, also im exspira- 
torischen lluhezustande, im kollabierten Zustande innerhalb des „komplementären 
Pleuraraumes“, sondern steigt erst bei der Einatmung in ihn hinab. Mißverständnisse 
dieser einfachen Sache sind nämlich vorgekommen!

Dem in s p i r a t o r i s c h e n  Tiefertreten des Zwerchfells und der stärkeren 
Dehnung der Lunge entspricht natürlich , wie unten  quantita tiv  des näheren 
erörtert w ird , eine V e rm e h ru n g  d e r  D r u c k d i f f e r e n z  in  d e r  P l e u r a ­

Fig. 2.
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s p a l te  gegenüber dem äußeren Luftdruck, eine v e r g r ö ß e r te  „ A s p i r a t io n  
d es  T h o r a x “ ; da nun die Lunge Zeit braucht, um m it ihrem unteren Rande 
in den komplementären Pleuraraum  einzurücken, wird sich insbesondere bei 
mageren Individuen die Aspiration, resp. der äußere Luftdruck an den Inter- 
costalräumen darin äußern, daß hier die Weichteile eingedrückt resp. -gezogen 
w erden, d o rt, wo immer die Abhebungsstelle der Zwerchfellfasern ist. Dem 
entsprechend, daß diese bei ruhiger Atm ung nur wenig hinauf- und hinab­
rück t, findet sich bei mageren Individuen, atrophischen Kindern u. a., rings 
um den Thorax dauernd eine dem m ittleren Zwerchfellstande entsprechende 
F u r c h e ,  die L in e a  d i a p h r a g m a t i c a  der klinischen Diagnostik; bei tiefem 
Atemholen geht diese F urche, wie ein Wellental, gefolgt von einem W ellen­
berg, über die Intercostalräum e abw ärts und aufw ärts, was man in Gestalt 
eines ab- und aufw ärts wandernden Schattens sichtbar m ache# kann ^w enn  
man die Versuchsperson passend J a g e r t , so daß das L icht den Thorax (in 
Seitenlage) un ter einem sehr spitzen W inkel trifft: P h ä n o m e n  v o n  
L i t t e n 1). Vortrefflich beobachten läßt sich in neuester Zeit die Z w e r c h ­
f e l lb e w e g u n g  bei der K örperdurchleuchtung verm ittelst der R ö n t g e n ­
s t r a h le n .  Diese Untersuchungsm ethode lieferte auch einen neuen Beweis 
dafür, daß bei der normalen ruhigen Atmung das Centrum tendineum  dia- 
phraginatis wesentlich fixiert bleibt (Fig. 2, a ') ; es senkt sich höchstens um 
1 cm, bei tiefem Atemholen dagegen um mehrere Centimeter.

An Tieren läßt sich das Gleiche durch eine von der Vena jugularis aus 
in die Vena cava bis zum Zwerchfell (foramen pro vena cava) vorgeschobene 
Sonde zeigen, welche nu r bei Dyspnoe mitbewegt wird [ S ta r l in g ]  -).

A u ß e r  dem  Z w e r c h f e l l  sind als I n s p i r a t i o n s m u s k e ln  noch eine 
ganze Reihe anderer Muskeln genannt worden, welche neuestens R. d u B o is -  
R e y m o n d  in vier, Gsuppen teilen w ill3): Erstens solche, welche schon bei 
der ruhigen normalen Atm ung m ittätig  sind, welche also zusammen m it dem 
Zwerchfell eine erste H auptklasse bilden würden. R. d u  B o is -R e y m o n d  
nennt hier die Intercostalm uskeln , von welchen weiter unten besonders die 
Rede sein soll, während die manchmal hier m itgenannten Mm. levatores 
costarum longi et breves nach neueren U ntersuchungen überhaupt nicht die 
Rippen heben, sondern zum Muskelsystem der W irbelsäule gehören, zusammen 
mit den auch oft bei der A tem m uskulatur genannten Teilen des M. ilio- 
costalis. Schon bei norm aler ruhiger A tm ung, sofern costaler Atemtypus 
vorwiegt, wie beim weiblichen Geschlecht, scheinen m ir indessen die Mm. 
Scaleni als echte Rippenheber (der oberen Rippen) beteiligt; jedenfalls ge­
hören sie mindestens zu der ersten Gruppe der zweiten Hauptklasse der 
Atemmuskeln, nämlich denjenigen, welche bei erschwerter Atm ung in T ätig­
keit tre ten ; diese erste Gruppe (die zweite von d u  B o is -R e y m o n d )  bilden 
solche, welche den Thorax > aktiv durch Rippenhebung erw eitern , zu ihnen 
gehören noch der Serratus posticus superior und (bei fixiertem Kopf) der 
Sternocleidomastoideus. Die nächste Gruppe (zweite der inspiratorischen 
Hilfsmuskeln, d ritte  von R. d u B o is -R e y m o n d )  entlastet den an der A tmung 
behinderten Thorax von dem D ruck der oberen E xtrem ität; es sind dies die

*) D eutsche medizin. W ochenschr. 1892, Nr. 13. — *) Schäfers Texthook of 
Dhysiol. 2, 276, London 1900. — ”) Ergebnisse der Physio logie, herausgeg. von 
A s h e r  und  S p i r o ,  1. Jah rg ., 2, 387 ff., 1902.
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Mm. trapezius, rhomboides (maior et miuor) und levator anguli scapulae. 
Die letzte Gruppe endlich verm ag, wenn ihre Ursprungsstellen am Schulter­
gürtel durch Muskeln der vorhergehenden G ruppe fixiert sind, resp. bei auf 
die U nterlage aufgestützten Armen — „Orthopnoe“ als äußerster Zustand an­
gestrengter Atm ung —  den Thorax zu erw eitern; es sind dies die Mm. Ser- 
ra tus anticus maior, Pectorales maior et minor.

B. Die Schulphysiologie le h rt, daß die A u s a tm u n g  beim ruhigen 
Atmen des Menschen und der Säugetiere r e in  p a s s iv  durch die E lastizität 
des Thorax und der Lunge erfolge. Dem gegenüber haben schon H e n k e 1) 
und D o n d e r s 2) darauf hingewiesen, daß die elastischen K räfte des Thorax 
in der Ruhestellung denjenigen der Lunge entgegengesetzt sind, indem sie 
Inspirationsstellung (Erw eiterung der Lunge!) herbeizuführen trach ten , wäh­
rend die Lunge auf Exspirationsstellung (Verengerung!) tendiert. Dies er­
leichtert die Inspiration in ihrem Anfänge, erschwert dagegen die Exspiration 
gegen ih r Ende, so daß hier Muskeln aktiv  einwirken müßten. A ndererseits 
wird letzteres um so m ehr überflüssig, je mehr die exspiratorische Ruhe­
stellung des Thorax von seiner Gleichgewichtslage bei der Leiche —  K adaver­
stellung —  im Sinne der Inspiration abw eicht, durch einen dauernden Tonus 
der Inspiratoren (wie er von G ad  beim Kaninchen behauptet wird). Jeden­
falls ist die F rage nicht mit einem W orte zu entscheiden, da, wie man sieht, 
F ragen der Innervation hineinspielen, welche erst später zu erörtern  sind, 
und jedenfalls b e i  v e r s c h i e d e n e n  T i e r a r t e n  d ie  B e t e i l i g u n g  d e r  
„ a k t i v e n  E x s p i r a t i o n “ a n  d e r  r u h i g e n  A tm u n g  s e h r  v e r s c h i e ­
d e n  i s t .

T r  e ve  s 3) h a t  nachgewiesen, daß bei experim enteller B ehinderung  der Insp ira tion  
du rch  V entile  beim  M enschen die m it jedem  A tem zug geatm ete  L uftm enge die gleiche 
b le ib t, was n u r  durch  kom pensierendes E in tre ten  ak tiv e r E xspiration  d enkbar ist.

Man h at als T räger dieser „normalen aktiven E xspiration“ die In ter- 
costales in tern i bezeichnet (s. unten); viel w ichtiger ist die b e im  B l a s e n ,  
S t im m g e b e n  —  Sprechen, Schreien, Singen — , b e i  d e n  R e f le x e n  des 
H u s te n s ,  N ie s e  ns usw. (s. unten) g r u n d le g e n d e  k r ä f t i g e  a k t iv e  E x s p i ­
r a t i o n ,  deren Faktoren  die ä u ß e r e n  B a u c h m u s k e ln  sind, besonders die 
Mm. recti und obliqui abdominis (externus et in te rnus), doch soll auch der 
Transversus abdominus indirekt dabei beteiligt sein: sie nähern den Rippen­
bogen der Symphyse, ziehen also die Rippen herab und verengern schon da­
durch den Thoraxraum ; indem sie aber ferner auf den Bauchinhalt drücken, 
drücken sie durch dessen Verm ittelung das Zwerchfell nach oben, so daß es 
sich stärker wölbt und von unten her den Thoraxraum  verkleinert. G le ic h ­
z e i t i g e  K o n t r a k t i o n  des Z w e r c h f e l l s  u n d  d e r  B a u c h m u s k e ln  w ird  
dagegen z u r  K o m p re s s io n  d es  B a u c h in h a l te s  dienen: „ B a u c h p re s s e “ ; 
„P ressen“, „D rängen“ bei der Defäkation, beim G eburtsakt usw.

Auch der Quadratus lumborum kann mitwirken bei der Verengerung 
der Bauchhöhle; zur Verengerung der Brusthöhlen noch der M. serratus 
posticus inferior, M. latissim us dorsi und endlich triangularis sterni.

')  H andbuch  der A nat. und M echanik de r G elenke, Leipzig 1863, 8. 86 
(nacli R. d u  B o is - R e y m o n d ) .  — *) Physiologie des M enschen, deutsch von 
T h e i k e ,  1, 391, Leipzig 1856 (nach  d u  B o is - R e y m o n d ) .  — 3) A rch. italiennes 
de biol. 31, 130.
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Fig . 3.

C. Bis auf den heutigen Tag viel um stritten  ist die F u n k t i o n  d e r  
Intercostalm uskeln. A usführlichere L iteraturberichte hierüber geben R ud . 
F i c k 1) und R. d u  B o is -R e y m o n d 2). Es sei als anatomische Grundlage 
hier vor allem beton t, daß der H auptanteil der Außenschicht zwischen den 
nach vorn abfallenden knöchernen Rippen in der Richtung von hinten oben 
nach vorn unten verläuft; diese „Intercostales ex tern i“ sind zwischen den 
nach vorn anste igenden  Rippenknorpelu durch das Ligam entum  coruscans 
ersetzt; dagegen liegt hier un te r diesem der H auptanteil der Innenschicht, 
die von vorn oben nach hinten unten verlaufenden „Intercartilaginei“ ; die 
ebenso verlaufenden Intercostales in te rn i zwischen den knöchernen Rippen 
reichen nicht sonderlich weit nach hinten. Man h a t nun nach dem Vorgang 
von B a y le  und H a m b e r g e r  W irbelsäule w und .Brustbein s t  durch zwei 
Vertikalen, von denen w fixiert gedacht ist, und die Rippen CS und ci durch 
die beiden Schrägen des beweglich gedachten Parallelogram m s (Fig. 3 a) dar­
gestellt. Es ist k la r, daß V erkürzung der dem Verlauf der Intercostales 
externi entsprechenden geraden Linie e [welche an einem hölzernen Modell 
durch einen Gummifaden oder tetanisierbaren Froschmuskel (F ic k  und G ad) 
dargestellt werden kann] zur Hebung von st  bei fixierter w führen m uß, in­
dem diese V erkürzung nu r mit einer G eradestreckung des Parallelogram m s 
möglich is t; um gekehrt muß 
V erkürzung einer dem Verlauf 
der Intercostales in terni en t­
sprechenden Geraden (resp. 
eines so angeordneten Fadens 
oder Froschmuskels) zur Sen­
kung von s t  führen. Nun 
gehen ja aber ( F i g . b )  die
Rippen cs und ci  in die aufw ärts gerichteten Rippenknorpel cr ts  und cr t i  
über, die erst an ihrem vorderen Ende durch st  beweglich verbunden 
sind. Es ist weiterhin klar, daß gleichzeitige V erkürzung von e und der dem 
Verlauf der Intercartilaginei entsprechenden Geraden int. zur Streckung des 
W inkels zwischen Rippen und Rippenknorpel und zum Vorwärtsstoßen des 
Sternum st  führen .müssen. D ie  I n t e r c a r t i l a g i n e i  w i r k e n  z u s a m m e n  
m it  d e n  I n t e r c o s t a l e s  e x t e r n i  i n s p i r a t o r i s c h  [R. d u  B o is -R e y m o n d  
und M a s o in 3); B e r g e n d a l  und B e r g m a n n ] 4), und nu r die (nicht sehr 
weit nach hinten reichenden) Intercostales in terni exspiratorisch; doch ist die 
t a t s ä c h l i c h e  B e te i l ig u n g  dieser Muskeln an den Atem bewegungen, trotz 
Anerkennung der R ichtigkeit obiger Darstellung, auch auf Grund anatomischer 
f  ntersuchung — noch neuerdings ganz g e l e u g n e t  worden [H e n  1 e , 
v. E b n e r 5) ,  W e id e n f e ld 1') ] ,  und nach meiner Ansicht f ü r  d ie  r u h i g e  
A tm u n g  d e s  M e n s c h e n  m ,it R e c h t ;  wenigstens habe ich bei mehreren 
Beobachtungen von vollständigen Pectoralisdefekten hei m ageren Individuen 
respiratorische K ontraktionen der Intercostalm uskeln niemals konstatieren 
können. Daß sie nicht dennoch bei angestrengter Atm ung und bei Tieren

l) A rch. f. (A nat. u.) Physiol., Suppl.-Bd., 1897, S. 43. — !) A. a. 0 . — 3) Arch. 
t'- (A nat. u.) Physiol. 1896, S. 85. — 4) Skand. A rch. f. Physiol. 7, 178, 1897. — 
s) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1880, S. 185. — e) Sitzungsber. d. W ien. Akad. 101, 
421, 1892; 103, 24, 1894; Centralbl. f. Physiol. 10, 253, 1896.
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auch norm al im oben auseinandergesetzten Sinne funktion ieren , soll dam it 
nicht geleugnet werden; fü r gewöhnlich spielen sie wohl m ehr eine passive 
Rolle, indem sie durch ihre tonische K ontraktion die Intercostalräum e ver­
steifen und vor dem Eingedrücktw erden durch den äußeren Luftdruck be­
wahren , und indem sie ferner die Rippen untereinander verb inden , so daß 
bei Hebung der oberen (durch die Mm. scaleni) die übrigen mitgehoben 
werden.

H istorisches. Gegen d ie H a m b e r g e r s c h e  L ehre  w andten  sich s e in e rz e it  vor 
a llen  B o e r h a v e  und  H a l l e r  m it dem  E in w an d , daß sie am  B än d erp räp ara t von 
m enschlichen L eichen keine W irkung  im  Sinne derselben e rh a lten  konnten . M an 
liest gew öhnlich, daß in  diesem P u n k te 1 seines schon frü h e r  e rw ähn ten  lange 
dauernden  und  h eftigen  S treites m it H a m b e r g e r  H a l l e r  U n rech t behalten  habe. 
A ndererseits e n tsp r ic h t, wie schon oben an g ed e u te t, das ursprüngliche ein fache 
H a m b e r g e r s c h e  Modell (F ig. 3 a) n ich t der W irk lichkeit. K onstru iert m an aber 
ein  M odell aus „W irbelsäule“ und  v i e l e n ,  un tere in an d er du rch  F äd en  verbundenen 
Hippen, so b rau ch en  dieselben kein  „B rustbein“ zu r Parallelaufw ärtsbew egung , u n d  
m an k a n n  sie au ch  m it bew eglichen, den K norpeln entsprechenden V orderteilen  
m it den In tercartilag in e i darstellenden F äden  kom binieren und  so ein e inw ands­
freies Modell e rh a lten  (B. d u  B o i s - R e y m o n d  u. a.).

2. D ie  V e r ä n d e r u n g e n  d e r  K ö r p e r g e s t a l t  d u r c h  d ie  A t e m ­
b e w e g u n g e n ,  u n d  d e r e n  R e g i s t r i e r u n g .  A te m  ty p e n .

Da die M uskelfasern des Zwerchfells von den unteren Rippen und dem 
Sternum  nach dem Centrum tendineum  zu verlaufen, so sollte man meinen, 
daß hei seiner inspiratorischen K ontraktion die untere Thoraxapertur verengert 
werden müßte. Bei eröffneter Bauchhöhle am Versuchstier ist dies in der 
Tat der F all; bei normalen Verhältnissen aber drückt das Zwerchfell dabei 
nach unten  auf den B auchinhalt, welcher außer durch Becken und W irbel­
säule von elastischer M uskulatur allseits umschlossen ist, und, im allgemeinen 
als flüssig anzusehen, wie jede un ter Druck gesetzte F lüssigkeit das Bestreben 
haben wird, die Gestalt anzunehm en, welche die kleinste Oberfläche m it dem 
größten Inhalt verbindet, — nämlich Kugelform. Es werden also h e i je d e m  
in s p i r a t o r i s c h e n  A b s te ig e n  d e s  Z w e r c h f e l l s  d ie  B a u c h d e c k e n  s ic h  
v o r w ö l b e n  und durch Zug an der unteren Thoraxapertur diese erw eitern: 
man bezeichnet das als den a b d o m in a le n  A te m ty p u s ,  und derselbe soll 
heim Menschen in ruh iger norm aler Atm ung dem m ä n n l ic h e n  G e s c h le c h te  
zukommen, wogegen heim w e ib l ic h e n  G e s c h le c h te  schon in der Norm 
Erw eiterung des B rustkastens durch Tätigkeit der Rippenheber (besonders 
der Scaleni) sta ttfindet, wobei diese E rw eiterung äußerlich stärker aus­
gesprochen ist (Heben des Busens) als das inspiratorische V ortreten des Ab­
domens, sog. c o s ta l e r  A te m ty p u s .  Natürlich müssen mechanische H inder­
nisse für die Zwerchfellbewegungen (Schnürleib, Schw angerschaft, Tumoren 
im Abdomen) das Vorwiegen der Rippenatm ung verstärken; Tumoren und 
Ascites werden sie auch beim männlichen Geschlecht erzeugen; andererseits 
ist viel gestritten  worden, wie weit von N atur der A tm ungstypus bei beiden 
Geschlechtern gleich oder verschieden ist. Bei N ichteuropäern soll in der 
T at der Unterschied n icht oder kaum  vorhanden sein [ S e w a l l  und P o l -  
l a r d 1) u. a.].

l) Jou rn . of Physiol. 11, 159, 1890.
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H u t c h i n s o n 1) h a t die E xkursionen  der B rust- und  B auch w and hei den ver­
schiedenen A tem typen in  F orm  von Schattenrissen  d a rg e s te llt , w e lch e , w enn au f 
verschieden tiefe In- und  E xsp irationsste llungen bezo g en , auch  die spä ter zu be­
sprechenden spirom etrischen W erte  g raphisch  e rläu te rn  können. Indessen muß 
speziell fü r  die U nterscheidung der A tem typen berücksich tig t w erden , daß In d i­
v idualitä t, K leidung (s. oben) und  K örperlage große V erschiedenheiten  bedingen 
w erden [ H u l t k r a n t z  *)]. Im  Schlafe soll nach  M o s s o 3) auch  heim  m ännlichen 
G eschlecht B ippenatm ung überw iegen. D urch Ü bung geling t es fe rn e r , B r u s t ­
u n d  B a u c h a t m u n g  w i l l k ü r l i c h  v o n e i n a n d e r  u n a b h ä n g i g  z u  m a c h e n  — 
S e w a l l  und P o l l a r d ,  M o sso  u. a .; besondere V irtuositä t h a t  h ierin  H u l t k r a n z 3) 
in  Selbstversuchen bewiesen. Die h ierm it zusam m enhängende F rag e  n ach  dem 
G rade der U nabhängigkeit resp. K oordination der Zwerchfell- und  B ippenbewegung 
w ird  bei der Innerva tion  un ten  noch zur Sprache kom m en.

M e s s u n g e n  d e s  B r u s tu m f a n g e s ,  resp. der verschiedenen D urch­
messer des Thorax in den verschiedenen Atemphasen sind schon sehr früh­
zeitig ausgeführt worden, da sie auf das Lungenvolumen und seine Ver­
änderungen bei der Respiration gewisse Rückschlüsse gestatten.

So ist bei der P rü fu n g  zu r M ilitärd iensttaug lichkeit die M essung des B ru st­
um fanges in  M am illarhöhe bei B uhestellung  und bei höchster Inspirationsstellung 
üblich.

Die dazu dienenden einfachen Vorrichtungen —  Bandmaß, Tasterzirkel, 
S ib b s o n s  Thorakometer — bedürfen kaum der Erw ähnung. Auch können 
m it den einfachsten M itteln — Fühlhebel od. ähnl. — die E x k u r s i o n e n  
e in z e ln e r  P u n k te  d e r  K ö rp e r o b e r f lä c h e  b e i d e n  A te m b e w e g u n g e n  
g r a p h i s c h  r e g i s t r i e r t  w erden : V ie r o r d t  und G. L u d w ig •*), R i e g e l s) 
(Doppelstethograph) u. v. a. W eitergehende Rückschlüsse nicht n u r auf die 
Exkursionen einzelner Punkte und die Frequenz, sondern auch auf die Tiefe 
und den zeitlichen Verlauf der einzelnen Atemzüge ha t man machen zu 
können geglaubt bei der Anwendung von A p p a r a t e n ,  w e lc h e  d ie  D u rc h -  
m e ssey - o d e r  U m f a n g s ä n d e r u n g e n  d e r  u n te r e n  T h o r a x a p e r t u r  
o d e r  d e r  O b e r b a u c h g e g e n d  r e g i s t r i e r e n ,  m e is te n s  m it H ilfe  h o h le r  
e l a s t i s c h e r  O rg  an e . Als solche ist direkt eine M arey sch e  (Aufnahme-) 
Kapsel benutzt worden (etwa an einem Tasterzirkel befestigt [P. B e r t 6)], 
oder in einem beweglichen Rahmen [recording Stethom eter von B u r d o n  
S a n d e r s o n 7)]},'oder auch ein anderes Hohlorgan, am einfachsten eine flache 
Flasche aus Weichgummi, welche verm ittelst Lederriemen um die Oberbauch­
gegend geschnallt und durch Schlauch m it der M arey sch en  Schreibkapsel 
verbunden wird (K n o ll). Alle diese Vorrichtungen ergeben K urven, deren 
aufsteigender Schenkel die Inspiration, deren absteigender Schenkel die Exspi­
ration darstellt (vgl. Fig. 6 , obere K urve, auf S. 17). Dagegen gibt der 
durch B e r t  modifizierte P n e u m o g r a p h  von  M arey® ), dessen Hohlorgan 
aus einem M etallcylinder m it zwei Gummi-Endmembranen besteht, an welchen 
der Leibriemen angreift, dfissen Volumen also bei der Inspiration durch die

*) A rtikel T horax  in  Todds Cyclopaedia, S. 1080 ff. — !) Skandinav. Arch. 
f- Physiol. 3, 70, 1891. —  s) At.ti r. Accad. Torino 1897; A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1878, S. 463. — 4) A rch. f. physiol. H eilkunde 14, 253, 1855. — 5) Die 
Atem bewegungen. W ürzburg  1873. — 6) A rch. de physiol. 2, 178, 1869. — 7) H and- 
Book for th e  physiol. L ab o ra to ry , S. 291, Taf. 94. — 8) M a r e y ,  Du M ouvem ent 
dans les fonctions de la v ie, Paris 1868; L a M ethode g rap h iq u e , ebenda 1873; 
B e r t  a. a. 0 .
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D rehung der M embranen vergrößert w ird , natürlich K urven, bei denen der 
absteigende Schenkel die Inspiration anzeigt.

Sichere Kenntnis der T ie fe  u n d  d e s  z e i t l i c h e n  V e r la u fs  d e r  
„ A te m z ü g e “, im  S in n e  d e r  V o lu m ä n d e ru n g e n  d e r  L u n g e n  a ls  R e ­
s u l t i e r e n d e n  d e r  A t e m b e w e g u n g e n ,  können solche Vorrichtungen in­
dessen keineswegs verm itteln , indem einmal Vorwölbung des Abdomens 
gleichzeitig m it exspiratorischer Thoraxkompression denkbar is t, und um­
g ek e h rt1), ferner aber allgemeine Körperbewegungen (asphyktische Krämpfe 
od. ähnl.) die R egistrierung so s tö ren , daß sie völlig unbrauchbar wird. 
Sicherere Ergebnisse, insofern sie wenigstens die K ontraktionen des H aupt­
inspirationsm uskels , nämlich des Zwerchfells, treu  reg is trie ren , geben die 
P h r e n o g r a p h e n ,  wie sie besonders R o s e n th a l  konstru iert h a t 2) ; sie sind 
aber, wegen der zu ihrer Applikation nötigen Bauchwunde, n u r  im  T i e r ­
v e r s u c h  zu brauchen.

3. P’ r e q u e n z ,  T ie f e  u n d  z e i t l i c h e r  V e r l a u f  d e r  A te m z ü g e .
S c h w a n k u n g e n  d e s  L u n g e n v o lu m e n s  u n d  S p iro m e tr ie .

Einfache Beobachtung wie auch Registrierung der Atembewegungen m it 
den soeben auf gezählten einfachen M itteln gibt Aufschluß: 1. über die F r e ­
q u e n z  d e r  „ A te m z ü g e “ (wie m an die Kombination einer einmaligen In- 
und Exspiration n en n t) ; sie kann b e im  e r w a c h s e n e n  M e n s c h e n  im  
M i t t e l  z u  17  (15 bis 20) in der M inute angenommen w erden; sie ist ab ­
hängig vom W achen oder Schlafen —  im Schlafe etwas verringert — , 
Körperlage — im Liegen geringer als im Sitzen und Stehen — , M uskelarbeit, 
Tem peratur, ferner willkürlich veränderbar. Die Besprechung des Mechanis­
mus dieser Dinge gehört in das Kapitel der Innervation ; endlich ist sie 
ebenso wie die Pulsfrequenz abhängig von der K örperlänge; m an rechnet 
durchschnittlich einen Atemzug auf vier bis fünf Pulse. B ei K in d e r n  i s t  
d ie  A tm u n g  f r e q u e n t e r  a l s  b e i  E r w a c h s e n e n  u n d  b e i  k le in e n  T i e r ­
a r t e n  f r e q u e n t e r  a ls  b e i g r o ß e n  (sehr häufige Atembewegungen kleiner 
N a g e t ie re ) .

Außerdem zeigen die in Rede stehenden Methoden die Unterschiede an 
Ergiebigkeit der A tem bewegungen, insofern bei jedem Atem zug die Kon­
traktionsgröße der dabei beteiligten Muskeln (Zwerchfell usw.), dem entsprechend 
die Exkursion der Bauch- und B rustw and, und demzufolge die Größe der 
Volum änderung von B rustraum  und Lunge eine verschiedene sein kann. Man 
faßt dies als „ T i e f e “ d e s  A t e m z u g e s  zusammen. Endlich erkennt m an 
unschwer als Merkmale des zeitlichen Verlaufs der normalen A tem züge, daß 
die I n s p i r a t i o n s b e w e g u n g  r a s c h  e r f o lg t  u n d  von  k u r z e r  D a u e r  i s t ,  
— norm al nicht in  die Länge gezogen m it einem tetanischen „P la teau“ der 
Kurve oder sog. inspiratorischen Pause, vgl. dagegen die unten  zu schildern­
den Folgen der Vagusdurchschneidung — , daß sie vielmehr p lö tz l i c h  
u n te r b r o c h e n  w ir d  d u r c h  d ie  E x s p i r a t io n s b e w e g u n g ,  w e lc h e  a n -  *)

*) Von S e w a l l  und  P o l l a r d  (a. a. 0 .)  ta tsäch lich  d u rc h g e fü h rt, speziell 
zu r E rzeugung  tie fe r  (B rust-) und ho h er (Kopf-) Töne. — s) D ie A tem hew egungen 
und ih re  B eziehungen zum  N. V agus, 8. 50; vereinfach te  Form  in H e r m a n n s  
H andbuch  4, 2. H älfte , 275, 1882.
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f a n g s  e b e n f a l l s  r a s c h  e r f o lg t ,  d a n n  a b e r  im m e r  la n g s a m e r  w ird  
u n d  s c h l ie ß l ic h  m e h r  o d e r  w e n ig e r  u n m e r k l ic h  g e w o rd e n  i s t ,  
w en n  d ie  n ä c h s te  I n s p i r a t i o n  e i n s e t z t :  r e l a t i v e  o d e r  a b s o lu te  
e x s p i r a to r i s c h e  A te m p a u s e  (siehe Fig. 6).

Indessen kann solche Beobachtung oder R egistrierung einzelner Faktoren 
keinerlei sicheren Aufschluß erteilen hinsichtlich der quantitativen W erte, 
bzw. deren z e i t l i c h e n  V e r ä n d e r u n g e n  f ü r  d ie  G e s a m tr e s u l t ie r e n d e  
d e r  A te m h e w e g u n g e n  — und  als solche erscheint uns doch nach der 
am A nfang dieses Abschnittes gegebenen Definition die V olum  V e r ä n d e ru n g  
d e r  L u n g e n . Die Feststellung der jeweiligen Größe dieser Volumverände- 
rung  ist nun am Lebenden ohne weiteres möglich durch luftdichte V erbindung 
der Luftwege mit einem kalibrierten Gaso­
meter, welches in bezug auf diese Verwendung 
als S p iro m e te r  bezeichnet w ird, und die 
Messung der Lungenvolum änderung als S p i­
r o m e t r ie ;  diese Namen stammen von H u t ­
c h i n s o n 1), welcher zuerst fü r diesen Zweck 
ein einfaches Glockengasometer mit Rolle und 
Gegengewicht empfahl (eine im verkleinerten 
Maßstabe demjenigen der G asbereitungs­
anstalten entsprechende K onstruk tion); solche 
Spirometer sind m it unwesentlicher Modifi­
kation von W in t r i c h  2), P a n  um  3) und vielen 
anderen benutzt worden (siehe nebenstehende 
halbschematische Fig. 4). Der H u tc h in s o n -  
sche G rundversuch besteht darin , daß man 
so t i e f  a ls  m ö g lic h  e in a tm e t  u n d  d a n n  
bei geschlossener Nase und luftd icht ange­
paßtem M undstück s o w e it w ie  i r g e n d  
m ö g lic h  in  d a s  S p i r o m e te r  h in e in  a u s ­
a tm e t . Das hiernach abgelesene Luftvolumen, 
entsprechend der Volumendifferenz zwischen äußerster In -  und äußerster 
Exspirationsstellung wird als „ V i t a lk a p a z i t ä t “ bezeichnet. Ih r M ittelwert 
beträgt fü r erwachsene kräftige M änner nach H u tc h i n s o n 1) und A r n o ld 4) 
3770 ccm. E r ist selbstverständlich starken Schwankungen unterworfen, beim 
weiblichen Geschlecht kleiner, bei Völkern von geringerer m ittlerer Körper­
größe desgleichen (phiger W ert paßt eher auf Engländer und Norddeutsche, 
als auf Franzosen, Italiener oder gar Japaner); bei Individuen m it außer­
gewöhnlich kräftig  gebauter B rust und durch Übung ausgiebigen Atem­
bewegungen (Bläser von M ilitärmusikkapellen) kann er selbst 4  Liter weit 
übersteigen. t

M an m achte  sich in  frü h eren  Zeiten übertriebene E rw artu n g en  von der 
B edeutung der B eobachtung der V ita lk ap az itä t fü r  die Diagnose von L un g en k ran k ­
heiten, speziell Phth isis. E s versteh t sich, daß ausgedehnte A nektasen, Em physem e *)

*) M edico-chirurg. T ransac t. 2 9 ,  137, 1846; übers, von S a m o s c h ,  B rau n ­
schweig 1849. — !) K ran k h eiten  de r A tm ungsorgane in  V irchows H andbuch  4, 2; 
1857. — 3) Pflügers Arch. 1, 150, 1868. — *) Ü ber die A tem größe des M enschen, 
H eidelberg 1855.
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oder In filtra tionen  die V ita lk ap az itä t lierabsetzen  w erden ; indessen w ird  bei den 
großen individuellen V erschiedenheiten  eine solche V eränderung  n u r  bei spiro- 
m etrischer U ntersuchung  desselben M enschen im  gesunden und  sp ä ter im  kranken  
Z ustande erkennbar sein; da  fe rn e r die geringen V eränderungen  im  B eginn der 
P h th ise  den in Bede stehenden W ert noch ga r n ich t beeinflussen, k an n  von einer 
diagnostischen B edeutung der Spirom etrie h eu tzu tage  k au m  m eh r die Bede sein.

Auch das L u f t v o l u m e n  e in e s  g e w ö h n l i c h e n  r u h i g e n  A t e m z u g e s  
läßt sich durch Ausatmen in das Spirometer messen; man bezeichnet seinen 
W ert als die „ I le  s p i r  a t  i o n  s l u f  t  “ (Atemluft) und rechnet ihn im Mittel 
heim erwachsenen Menschen zu einem halben Liter, 500 c c m n a t ü r l i c h  wird 
er auch in der Norm innerhalb gewisser Grenzen schwanken, und man wird 
deshalb den M i t t e l w e r t  d e r  w ä h r e n d  e i n e r  g r ö ß e r e n  P e r i o d e  p r o  Z e i t ­
e i n h e i t  e in -  u n d  a u s g e a t m e t e n  L u f t ,  oder die „ A t e m g r ö ß e “ (A rno ld ) ,  
wie man ihn im Gegensatz zur „Tiefe“ jedes einzelnen Atemzuges nennt, 
lieber durch „ G a s u h r e n “ oder ähnliche Vorrichtungen unter E inschaltung ' 
von T-Rohr und Ventilen zur Trennung der In- und Exspirationsluft messen, 
— Methoden, welche im vorhergehenden Abschnitt bei der Besprechung der 
quantitativen Untersuchung des Gaswechsels genügend behandelt worden sind.

Endlich läßt sich die Differenz zwischen der gewöhnlichen Respiration?- 
luft und der Vitalkapazität auch noch spirometriscli "in zwei Teile sondern, 
indem man nämlich erstens von tiefster bis zu gewöhnlicher Inspirations­
stellung in das Spirometer ausatmet (oder von letzterer zu ersterer aus dem­
selben einatmet). Das so erhaltene Luftvolumen, welches außer dem gewöhn­
lich geatmeten sich überhaupt noch bei äußerster Erweiterung in die Lunge 
auf nehmen läßt,  heißt die K o m p l e m e n t ä r -  o d e r  E r g ä n z u n g s l u f t .  
Andererseits kann man auch nach gewöhnlicher Exspiration weiter in das 
Spirometer hinein ausatmen bis zur äußersten beim Lebenden möglichen 
Kompression der Lungen und erhält so das Volumen, welches man R e s e r v e ­
o d e r  H i l f s l u f t  nennt. Jeder der beiden letztgenannten Werte kann im 
Mittel gleich 1600 ccm gesetzt werden, denn Komplementärluft -|- Respirations­
luft -f- Reserveluft müssen natürlich gleich der gesamten Vitalkapazität sein: 
1600 4- 500 +  1600 =  3700 ccm.

Es läßt sich dies leicht graphisch darstellen und auch leicht direkt mit 
einem Zuge registrieren, wenn man das S p i r o m e t e r  g u t  ä q u i l i b r i e r t  
und durch Anbringung eines Schreibstiftes auf einer horizontal bewegten 
Fläche schreiben läßt, wie das schon P a n u m  eingerichtet h a t ; man ist be­
strebt gewesen, durch möglichst geringes Gewicht, leichte Beweglichkeit und . 
völlige Äquilibrierung des bewegten Spirometergefäßes zu erreichen, daß eine 
derartige Vorrichtung auch den zeitlichen Verlauf der Schwankungen des 
Lungen Volumens möglichst treu  wiedergebe, womit in der Tat die v o l l ­
k o m m e n s t e  A r t  d e r  R e g i s t r i e r u n g  d e r  G e s a m t r e s u l t i e r e n d e n  d e r  
A t e m b e w e g u n g e n  e r r e i c h t  w ä r e :  — s o G a d 1) mit der Konstruktion 
seines „ Aeroplethysmographen“ oder „Atemvolumschreibers“ , hei welchem 
die „Glocke“ durch einen parallelepipedischen „Deckel“ ersetzt ist, welcher sich 
um eine einer Kante parallele horizontale Achse im Kreisbogen auf- und ab­
wärts bewegt und mit seinen Rändern in eine am Umfange des unteren Ge­
fäßes angebrachte, behufs Abdichtung mit Wasser gefüllte Rinne eintaucht; *)

*) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1879, S. 181.
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derselbe ist aus sehr leichtem Material (dünne Glimmerplatten, ev. Kupfer­
bleche, nach meinen Erfahrungen zweckmäßig aus dünnem Aluminium­
blech) gebildet und durch 
ein senkrecht zur Achse 
verschiebbares Eaufgewicht 
genau äquilibriert (Fig. 5).

E r  kann je nach seiner 
Verwendung für den Men­
schen oder Tiere verschie­
denster Art in verschiedenen 
Größen ausgeführt und zu  
l ä n g e r d a u e r n d e r  R e g i s t r i e r u n g  d e r  A t m u n g  b e n u t z t  w e r d e n ,  
w e n n  z w i s c h e n  i h n  u n d  d a s  V e r s u c h s t i e r  e i n e  g r o ß e  F l a s c h e  
a ls  „ Y o r l a g e “ z w i s c h e n g e s c h a l t e t  w i r d ,  deren Luftinhalt öfter erneuert 
werden muß, um Dyspnoe zu vermeiden.

E ine gewisse T räg h e it und zu große R eibung h a f te t  diesem A p p a ra t entschieden 
im m er noch an , m eistens sind an  seiner Stelle neuerdings w ieder reg istrierende 
kleine G lockengasom eter verw endet w o rd en , so von L i n d h a g e n 1), sowie in  G a d s  
L aboratorium  selbst von R. F . F u c h s 2) in  G esta lt k leiner Glocken aus p a raffi­
n iertem  Papier. Sehr em pfehlensw ert schein t fü r  k leinere T iere auch  die V erw en­
dung der von B r o d i e 3) k o n stru ierten  „B algenschreiber“ (bellow’s recorder) zu sein, 
jedenfalls besser als die v o n  M a r e y  sehen K apseln — M ethode von H e r i n g  und 
P. B e r t  — , welche, wenn groß und  m it nachgiebigen M em branen versehen, a lle r­
dings V olum schw ankungen anzeigen , du rch  ih re  E la stiz itä t aber von H aus aus 
m anom etrische V orrich tungen  s in d , w eshalb diese M ethode auch  erst w eiter un ten  
bei de r B esprechung der D ruckreg istrierung  n ä h e r gew ürd ig t w erden soll.

N a tü rlich  kan n  auch jedes solche schreibende Spirom eter u n ter E inschaltung  
von V entilen zur T rennung  der In - und E xsp ira tionslu ft zum  Zwecke der M essung 
der Atemgröße ben u tz t w e rd en ; m an  e rh ä lt dann  eine treppenförm ige K urve, deren 
einzelne S tufen du rch  ih re  H öhen die Tiefe der einzelnen A tem züge angeben.

Die luftdichte Verbindung mit den Atemwregen kann beim Menschen 
und auch im Tierversuch durch eine luftdicht festgebundene G e s i c h t s m a s k e  
resp. S c h n a u z e n k a p p e ,  im letztgenannten Falle besser durch eine 
T r a c h e a l k a n ü l e  erfolgen, welche in die Tracheotomiew'unde luftdicht ein­
gebunden tyird.

Die T rachealkanü le  m uß, w enn  „endständ ig“, n a tü rlich  m it der Öffnung nach  
der Lunge zu eingebunden w erden. R ech t zweckm äßig sind auch  die G a d se h en  
T rachealkanülen  m it D re iw eg h ah n , welche g e s ta tte n , abw echselnd du rch  H a h n ­
drehung aus der V orlage und  durch  die Nase aus der freien  L u ft zu a tm e n , be­
sonders fü r  V ersuche am  K an inchen , w e lche , w ie seinerzeit B i l l r o t l i  fa n d , m it 
gewöhnlichen T rachealkanü len  n u r  kurze  Zeit am  Leben bleiben.

Fig. 6 gibt in der unteren Kurve einen Begriff 
der Registrierung der Lungenvolumschwankungen 
mit einem solchen „Atemvolumschreiber“ —  die in­
spiratorischen Zacken sind nach unten gerichtet — , 
in der oberen Kurve die mit den oben erwähnten 
K n o l l s c h e n  pneumatischen Vorrichtungen regi-

' )  Skand. A rch. f. Physiol. 4, 296, 1892. — s) Lotos 1898. — 3) Jou rn . o f 
Physiol. 27, 473, 1902.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.



1 8 R esidualluftbestim m ung.

strierten Umfangsschwankungen der Oberbauchgegend — die inspiratorischen 
Zacken sind nach oben gerichtet.

Fig. 7 zeigt die vom Menschen (willkürlich, und daher beim Tier eben 
unmögliche) am Atemvolumschreiber in einem Zuge ausgeführte Darstellung

Fig. 7. der Respirationsluft, Komplementiirluft, 
gesamten Vitalkapazität,  Reserveluft 
und wieder Respirationsluft.

D e r  d i r e k t e n  s p i r o m e t r i s c h e n  
B e s t i m m u n g  n a t u r g e m ä ß  u n z u ­
g ä n g l i c h  i s t  d a s  V o lu m e n  d e r ­
j e n i g e n  L u f t ,  w e lc h e  a u c h  n a c h  
s t ä r k s t e r E x s p i r a t i o n  n o c h  in  d e n  
L u n g e n  z u r ü c k b l e i b t ,  d ie  „ r ü c k ­
s t ä n d i g e “ o d e r  „ R e s i d u a l l u f t “.

Man hat schon frühzeitig ver­
sucht, diesem W ert durch Messungen 
an der Leiche beizukommen: G o o d -  
w y n 1) (1786), welcher die Thorax­
stellung bei der Leiche fälschlich für 

die äußerste Exspirationsstellung ansah, füllte die eröffneten Pleurahöhlen 
menschlicher Leichen mit Wasser und sab das dazu nötige Volumen für 
dasjenige der rückständigen Luft  an ;  er erhielt so bei natürlichen Todes 
gestorbenen Personen im Mittel 109 Cubikzoll gleich 1788 ccm. In neuerer 
Zeit ha t  auf H e r m a n n s  Veranlassung J a c o b s o n 2) bei menschlichen Leichen 
durch Kompression des Abdomens äußerste Exspirationsstellung herzustellen 
versucht,  hierauf die Trachea fest zugeklemmt und von den so heraus­
präparierten, offenbar innerhalb der Grenzen der dieser primitiven Methode 
anhaftenden Versuchsfehler gerade die Residualluft enthaltenden Lungen 
durch Eintauchen in ein vollgefülltes Gefäß das Volumen (gleich demjenigen 
des überfließenden Wassers) bestimmt. Hiervon war noch dasjenige der 
Lungensubstanz selbst abzuziehen, welches durch W ägung der Lungen und 
Division mit der wahrscheinlichen Dichte der Lungensubstanz erhalten 
wurde: so ergab sich als Mittel aus neun Versuchen 981 ccm, aus zwei 
Fällen mit ganz normalen Lungen 914,5 ccm.

Sehr zahlreich sind die mit Zuhilfenahme indirekter Methoden aus­
geführten Untersuchungen. Hierher gehört zunächst die Methode der 
M i s c h u n g  d e r  i n  d e n  L u n g e n  e n t h a l t e n e n  L u f t  m i t  e i n e m  b e ­
k a n n t e n  V o lu m e n  e i n e s  f r e m d e n  G a s e s  u n d  U n t e r s u c h u n g  d e r  Z u ­
s a m m e n s e t z u n g  d e s  so e r h a l t e n e n  G e m is c h e s ,  woraus sich das Volumen 
der  in den Lungen enthalten gewesenen Luft nach der Regeldetri ohne 
weiteres ergibt. H u m p h r e y  D a v y 3), welcher diese Methode 1803 erfand, 
ging von der tiefsten Exspirationsstellung aus und atmete siebenmal schnell 
in ein mit Wasserstoff gefülltes Gasometer aus und ein, um dann wieder äußerste *)

*) T he connexion of life  w ith  resp ira tion  e tc ., L ondon 1788. D eutsch  von 
M i c h a e l i s ,  Leipzig 1790; zit. n ach  B e r e n s t e i n  (s. u.). —  s) Pflügers A rch. 43 , 
236 u. 440, 1888; D iss., K önigsberg 1889. — 3) U n tersuchungen  über das oxydierte 
S tickgas u n d  das A tm en desselben. D eutsche Übers. 2, 70, Lem go 1814; zit. nach  
B e r e n s t e in .
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Exspirationsstellung einzunehmen. Der aus seinem (mit den nötigen Korrek­
turen  versehenen) Analysenwerte des Mischgases direkt für die Residualluft 
sich ergebende W ert würde 602 ccm betragen. Ohne D a v y s  Versuch zu 
kennen, erfand G r e h a n t 1) die gleiche Methode von neuem und stellte fest, 
daß fünf Atemzüge zur völligen Mischung genügen; er ging aber von der 
gewöhnlichen Exspirationsstellung beim ruhigen Atmen aus, erhielt also als 
Lungeninhalt Reserve- -f- Residualluft,  und zwar Mittelwerte um 2800 
h e ru m 2); zieht man hiervon die wie oben zu 1600 ccm veranschlagte Reserve­
luft ab, so blieben 1200 ccm als Mittelwert der Residualluft.

Fehlerquelle war bei D a v y  die durch das Beginnen mit äußerster 
Exspirationsstellung hervorgerufene Dyspnoe, bei G r e h a n t  dagegen die Un­
sicherheit der Ausgangsstellung; um beides zu vermeiden, benutzte B e r e n -  
s t e i n 3) unter H e r m a n n s  Leitung zwei Spirometer; aus dem einen mit 
Wasserstoff gefüllten A  wurde mehrmals hin und her geatmet und mit äußerster 
Exspirationsstellung abgeschlossen; die so den gleichen Prozentgehalt Wasser­
stoff wie A  enthaltende Residualluft in der Lunge wurde dann (durch Hahn­
umstellung) mit einem zweiten mit einem genau bekannten Luftvolumen V 
gefüllten Spirometer B  verbunden und wieder mehrmals geatmet, zum Schluß 
die Prozentgehalte Wasserstoff in beiden Gasometern a und b bestimmt; es 
ergibt sich aus einfachster B etrach tung :

Residualluft x =
b V  

a — b
Als Mittelwert aus seinen Bestimmungen nennt B e r e n s t e i n  800 ccm.

Ausgehend von Analysen, welche beweisen sollen, daß die Alveolarluft 
beim Menschen am Schlüsse einer normalen Exspiration eine konstante Zu­
sammensetzung mit 80 Proz. Stickstoff besitzt, hat endlich neuestens D u r i g 4) 
ein Mischverfahren un ter  Benutzung eines sehr sauerstoffreichen Gasgemenges 
von bestimmter Zusammensetzung benutzt und als Mittelwert für die Größe 
der Residualluft bei normalen Personen 1000 bis 1250 ccm gefunden; die 
Methode soll nu r  mit sehr geringen Fehlerquellen behaftet sein (s. das Ori­
ginal). Indem wir angebliche Schätzungen des Residualluftwertes durch 
H u t c h i n s o n ,  sowie Ableitungen aus dessen Brustmessungen [ S p e c k 5)], 
sowie die Methode von A l l e n  und P e p y s 0) als zweifellos fehlerhaft hier 
übergehen, haben wir als z w e i te  H a u p t m e t h o d e  der indirekten Re­
sidualluftbestimmung die sog. p n e u m a t o m e t r i s c h e  (Pneumatometrie gleich 
Atmungsdruckmessung, siehe unten) zu erwähnen; ihre Erfindung stammt 
von H a r l e ß 7), der aber keine Ergebnisse veröffentlicht hat. Sie beruht 
auf der umgekehrten Proportionalität zwischen Volumen und Druck nach 
dem Gesetz von B o y l e - M a r i o t t e :  wird aus einem Manometer resp. mit 
derartigem versehenen starren Luftgefäß eingeatmet, so verhält sich der v e r ­
minderte Druck b — di zu dem ursprünglich vorhandenen b wie das Thorax­
volumen v am Beginn zu dem durch die Inspiration vergrößerten v -}- dv\

')  Jou rn . de l ’ana t. e t de la  physiol. 1864, S. 523. —  *) G renzen 2190 bis 3220 ccm. — 
s) Pflügers A rch. 50, 363 u. Diss., D orpat 1891. —  4) Z entralb l. f. Physiol. 17, 258, 
1903. — 5) D eutsch. A rch . f. k lin . Med. 33, 72, 1883. —  6) Philos. T ransact. Boy. 
Soc. 1809; Schweiggers Jo u rn . f. Chem. u. Phys. 1, 200, 1811. —  7) M ünchener 
gelehrte  Anzeigen, Sept. 1854, 8. 93.

2*
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man erhält also v (als Residualluft -(- Reserveluft oder Residualluft allein je 
nach der Ausgangsstellung) einfach nach der Gleichung:

oder

v __ b — db
v -\- d„ b

dv (b— d b) 
dt,

Indem er die Thoraxerweiterung gleich der Vitalkapazität zu machen 
suchte, fand nach diesem Prinzip N e u p a u e r 1) den ungeheuerlichen W ert von 
19,8 Liter, W a l d e n b u r g 2 *), indem er zwischen das Manometer und die Ver­
suchsperson einen Luftraum einschaltete, in Gestalt eines spirometerähnlich

beweglichen „pneumatischen Apparates“, welcher 
gleich die Thoraxerweiterung messen sollte, immer 
noch fast 12 Liter! Wesentlich verbessert wurde 
das Verfahren durch G a d :i) ,  welcher das Versuchs­
individuum in einen großen, dicht verschlossenen 
Zylinder C setzte und vermittelst eines durch 
dessen W and hindurchgehenden Rohres rx aus dem 
draußen befindlichen Manometer m einatmen ließ, 
während ein mit dem Zylinderraum durch r2 ver­
bundener Atemvolumschreiber pl seine Thorax­
erweiterung angiht (Fig. 8). In einer Reibe von 

an sich selbst angestellten Versuchen erhielt so G a d  für  die Residualluft 
Werte gleich einem Drittel bis zur Hälfte der Vitalkapazität, also 1200 
bis 1800 ccm.

Etwas abweichend hat endlich K o c h s  4) vermittelst eines von P f  l ü g e r  3 *) 
konstruierten „Pneumonometers“ ein bestimmtes Luftquantum passiv aus 
der Lunge heraussaugen lassen und die dabei stattfindende Druckverminde­
rung  beobachtet. Die Schwierigkeit liegt hier in der Forderung des völligen 
Stillhaltens in einer bestimmten Respirationsstellung seitens der Versuchs­
person, weshalb die erhaltenen, auffällig niedrigen Mittelwerte (500 ccm) 
wohl kaum mitrechnen. Im übrigen bildet stets eine Fehlerquelle die Kom­
pression resp. Dekompression der Darmgase und eine wichtige, oft übersehene 
Korrektur die Berücksichtigung der Wasserdampfspannung: siehe hierüber 
unter anderem die lange Polemik zwischen S c h e n c k  und H erm a n n * ')  in 
Sachen der Residualluft,  sowie auch neuerdings von W e n g l e r 7) gemachte 
Bemerkungen über die Fehlerquellen hei der Spirometrie.

Bedenkt man ferner, daß auch bei der R e s i d u a l l u f t  bedeutende 
Unterschiede durch Alter, Geschlecht, Körpergröße und etwaige pathologische 
Veränderungen bedingt sein müssen, so w i r d  m a n  w o h l  a l s  G r e n z w e r t e  
8 0 0  u n d  1 6 0 0  u n d  a l s  a l l g e m e i n e n  M i t t e l w e r t  e t w a  1 2 0 0 c c m  h i n ­
s t e l l e n  d ü r f e n .

• F ig . 8.

*) Deutsch. A rch. f. klin. Med. 2 3 ,  481 , 1879. — *) Die pneum atische Be­
hand lung  der Respirations- und  Z irk u la tionsk rankheiten  1880, S. 131. — s) T age­
b la tt  de r 54. deutschen N atu rfo rscherversam m lung , Salzburg 1881. —  4) Zeitschr.
f. k lin . Med. 7, 487, 1884. — s) Pflügers A rch . 2 9 , 244, 1882. — e) E benda 55 ,
191, 1894; 57, 387, 1894; 58 , 233, 1894; 59 , 165 u. 554, 1895; 6 0 , 249, 1895. —
7) E benda 95 , 297, 1903.
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Als m i t t l e r e n  L u f t g e h a l t  d e r  L u n g e n  hätte man dann zu setzen 
die Summe Residualluft -)- Reserveluft -(- etwa die Hälfte der Respirations­
luft (eigentlich weniger, da die exspiratorische Phase länger dauert als die in­
spiratorische), also 1200 -}- 1600 -(— 250 oder weniger Cuhikcentimeter, in Summa 
rund  3000, von denen hei jedem Atemzuge 500 erneuert wurden; also wäre 
der „Ve n t  i 1 a t  i o n s q u o t  i e n t “ d e r  n o r m a l e n  A t m u n g  b e im  E r ­
w a c h s e n e n  ‘ e i n e m  S e c h s t e l ;  größer ist er beim Neugeborenen, wo in 
Exspirationsstellung noch keine Thoraxaspiration vorhanden ist und die Re­
sidualluft gleich demjenigen Anteil derselben beim Erwachsenen ist, welchen 
H e r m a n n 1) als „Minimalluft“ bezeichnet hat; nämlich dasjenige Quantum, 
welches auch in der kollabierten Lunge zurückbleibt, während er dasjenige 
Volumen, welches bei dem Kollabieren entweicht, als „Kollapsluft“ be- 
zeichnete.

4. R e s p i r a t o r i s c h e  S c h w a n k u n g e n  des  i n t r a p l e u r a l e n  u n d  des  
i n t r a p u l m o n a l e n  D r u c k e s .  P n e u m a t o m e t r i e .

Es leuchtet ohne weiteres e in , daß bei der aktiven inspiratorischen E r­
weiterung des Thoraxraumes, deren Zuge die elastische, schon in ihrer Ruhe­
lage gedehnte Lunge folgen muß, die Spannung der letzteren und damit ihr 
Ausdruck, die Druckdifferenz in der capillaren Pleuraspalte, größer werden 
muß, —  wie auch, daß diese absinken muß bei aktiver Kompression des 
elastischen Thorax durch die Exspirationsmuskeln über dessen Gleichgewichts­
lage hinaus, wobei ja die Lungendehnung vermindert wird. Nur die i n s p i ­
r a t o r i s c h e  V e r g r ö ß e r u n g  d e r  i n t r a p l e u r a l e n  D r u c k d i f f e r e n z  (des 
„negativen Drucks“, vgl. oben), die inspiratorische Vergrößerung der „Aspi­
ration des Thorax“ ist bisher Gegenstand der Messung gewesen. D o n d e r s 2) 
erhielt bei Anstellung seines Versuches Vermehrung des Manometeranstiegs 
von 6 auf etwa 3 0 m m , H u t c h i n s o n  desgl. von 13,5 auf 37 ,6mm Queck­
silber, wenn zuvor die Lunge zur Nachahmung einer tiefen Inspiration künst­
lich ausgedehnt resp. aufgeblasen war; davon, daß B e r n s t e i n  bei Auf- 
blasung der Fötuslunge auch bereits einen Aspirationswert erhielt, war oben 
die Rede. Bei der Verbindung des Herzbeutels mit dem Manometer fanden 
A d a m k i e w ic z  und J a c o b s o n 3) am Kaninchen Vermehrung des Manometer- 
ahsinkens bis auf 9 pim bei dyspnoischer Atmung; A r o n 4) an der Pleura­
spalte des lebenden Menschen Absinken bis um 7 mm bei der Inspiration.

M an h a t  w ohl die p leura le  D ruckdifferenz u n d  die passive E rw eiterung  der 
L ungen hei der Insp ira tion  durch  ein „ A t m u n g s m o d e l l “ zu veranschaulichen 
gesuch t, indem  m an  in  eine oben tubulierte , u n ten  offene Glasglocke ein frisches, 
aus beiden L ungen (event. H erz) u n d  T rachea  bestehendes P rä p a ra t vom K aninchen 
oder der K atze befestigt, d e ra r t ,  daß ein den die Glocke verschließenden Stopfen 
durchsetzendes G lasrohr jn  die T rachea  lu ftd ich t e ingebunden is t;  ein zweites den 
Stopfen durchsetzendes B o h r is t außen rech tw inklig  um gebogen und  m it H ahn  ver­
sehen ; h ie rau f w ird  die Glocke un ten  du rch  eine feuch te  tierische Blase oder eine 
Gum m im em bran versch lossen , an  w elcher un ten  ein H andgriff (in  einen Zulp der 
Blase eingebundener K ork) befestig t ist. D urch  Saugen a n  dem  um gebogenen B ohr 
und sofortiges V erschließen des H ahnes läß t sich in  dem  B aum  zwischen Glasglocke 
und L u n g en p räp ara t eine L uftv e rd ü n n u n g  h e rs te ilen , w elche zu r A ufb lähung  der

4) A. a. O. u. L ebrb . d. Physiol., 12. Aufl., S. 130. — s) A. a. O. — 3) A. a. O. —
4) A. a. O.
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L unge und E inziehung  der B lase , w elche das Zw erchfell n a c h a h m t, n ach  oben 
fü h rt .  Z ieht m an  un ten  v e rm itte ls t des H andgriffs die Blase h e rab  ( =  Z w erchfell­
k o n trak tio n ), so w ird  die L unge passiv in  höherem  Maße erw eitert, entsprechend 
de r In sp ira tio n ; läß t m an  m it dem  Zuge n a c h , so w ölbt sich die Blase w ieder auf, 
und  die L unge ve rk le in e rt sich w ieder. A uch k an n  m an  einen Seitenast des A n­
saugerohrs diesseits des H ahnes m it einem  M anom eter verb inden , welches die V er­
dünnungsgrößen in  der Glocke anzeig t (entsprechend dem  T ro ic a rtv e rsu c h ), sowie 
auch  das T rach ea lro h r außen endständ ig  m it einem  M anom eter verbinden, welches 
steigt, w enn m an  den A nsaugehahn  öffnet (entsprechend dem  D o n d e r s s e h e n  V er­
such). M a n g e l h a f t  is t das M odell fre ilich  in so fe rn , als ein w irk lich er lu ftv e r­
d ü n n te r  Zw ischenraum  zwischen de r Glocke u n d  den L ungen vorhanden  i s t , s ta tt  
de r cap illa ren  P leu rasp a lte , und  insofern  als erstere einen starrw and igen  K örper 
b ildet, im  G egensatz zu dem  elastischen T horax  m it variablem  B innenraum .

D ie  „ A s p i r a t i o n  d e s  T h o r a x “ u n d  i h r e  S c h w a n k u n g e n  d u r c h  
d i e  A t e m b e w e g u n g e n  b e e i n f l u s s e n  n a t ü r l i c h  a u c h  d i e  ü b r i g e n  
B r u s t o r g a n e .  Yon den Messungen der Druckdifferenz vermittelst der 
Ösophagussonde ist schon oben die Bede gewesen; B o s e n t h a l 1) hat durch 
Verbindung derselben mit einer M a re y seh e n  Schreibkapsel auch den zeit­
lichen Verlauf der intrathorakalen Druckschwankungen graphisch regi­
striert.

Selbstverständlich müssen diese Schwankungen von großem E i n f l u ß  
a u f  d i e  B l u t b e w e g u n g  sein, da ja das Herz und die Ursprünge der 
großen Körpergefäße innerhalb des Thorax liegen. Bei der Lungenhälfte des 
Kreislaufs (dem sog. kleinen Kreislauf) wird ja wesentlich nur  die Strömung 
des Blutes in den Lungencapillaren eine rhythmische Alteration erfahren, wo­
gegen bei der Körperhälfte (dem sog. großen Kreislauf) durch die Inspiration 
die systolische Entleerung des linken Ventrikels erschwert, die Bückkehr des 
venösen Blutes zum rechten Herzen durch die vermehrte Thoraxaspiration 
dagegen erleichtert wird, und umgekehrt durch die Exspiration die systolische 
Entleerung des linken Ventrikels erleichtert, die Bückkehr des venösen Blutes 
zum rechten Herzen dagegen, weil mehr der vis a tergo allein überlassen, 
erschwert wird. Hierauf beruht bekanntlich der sog. mechanische Fak to r  
der „respiratorischen Blutdruckschwankungen“, welcher bei vielen Tierarten 
allein ausschlaggebend ist, während er bei anderen durch sog. nervöse Faktoren 
beeinflußt, ja  derart überkompensiert wird, daß s ta tt  der durch ihn erzeugten 
inspiratorischen Senkung und exspiratorischen Steigerung des arteriellen 
Blutdruckes geradezu das Gegenteil auf tr i t t ;  diese Dinge sind in dem Ab­
schnitt über den Kreislauf und seine Innervation genügend erörtert.  Wie 
gesagt, höchst wichtig ist die inspiratorische Ansaugung für den Blutstrom 
in den großen Körpervenen: rhythmische Druckschwankungen mit inspiratori­
schem Absinken sind besonders an den Venen der unteren Extremitäten bei 
Tieren registriert worden durch W e r t h e i m e r 2), und die venöse Stauung bei 
mechanischer Atembehinderung zählt zu den Grundtatsachen der Pathologie. 
Besonders befördert werden durch die Aspiration des Thorax muß endlich 
auch der L y m p h s t r o m ,  dessen Einmündung in den Blutstrom ja ohnehin 
an einer Stelle stattfindet, wo die vis a tergo vom Herzen her so gu t  wie er­
schöpft ist, so daß ein Eindringen von Blut in die Lymphbahn verhindert ist.

' )  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1880, Suppl.-Bd., S. 34. — !) A rch. de pliysiol., 
Ser. 5 , 7 , 107, 1895.
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Yon der M e s s u n g  der intrapleuralen Druckdifferenz und ihrer Verände­
rungen ist zu unterscheiden diejenige d e r  D r u c k v e r h ä l t n i s s e  i n n e r h a l b  
d e r  L u n g e n  u n d  d e r  L u f t w e g e ,  welche man als „ P n e u m a t o m e t r i e “ 
bezeichnet hat. Als Pneumatometer kann ein einfaches, aus einem U - för­
migen Glasrohr bestehendes Manometer dienen, welches mit Quecksilber oder 
bei kleinen Druckdifferenzen zweckmäßiger mit (event. gefärbtem) Wasser 
beschickt ist. Es muß nun  streng unterschieden werden, ob dasselbe „ e n d -  
s t ä n d i g “ , d. h. unter Abschluß der äußeren Luft  mit Luftwegen und 
Lungeninnerem verbunden wird , oder ob es, in unten näher zu erörternder 
Weise s e i t e n s t ä n d i g  angebracht,  zur Untersuchung der respiratorischen 
Schwankungen des Seitendruckes in den Luftwegen dienen soll. Zu Versuchen 
der ersteren A rt wird es beim Tierversuch, wo die intrapulmonalen D r u c k ­
s c h w a n k u n g e n  während längerer Atmungsdauer gemessen, event. r e ­
g i s t r i e r t  werden sollen, un ter  E i n  s c h  a l t  u n  g e i n e r  „ V o r l a g e “ mit 
größerem Luftraum (wie beim Atemvolumschreiber, s. oben) mit der Schnauzen­
kappe oder Trachealkanüle zu verbinden sein; zur Untersuchung der ,  ins­
besondere maximalen, intrapulmonalen Druckschwankungen bei insbesondere 
willkürlich möglichst vertiefter Inspiration und verstärkter Exspiration beim 
Menschen, wird mau die Versuchsperson (vermittelst dichten Mundstückes bei 
zugehaltener Nase oder vermittelst Gesichtsmaske und Schlauch) direkt ins 
Manometer „blasen“ oder aus demselben „saugen“ lassen. Die so erhaltenen 
Werte sind recht verschieden. V a le n t in  J) fand für  gewöhnliche Atmung 
Druckschwankungen von 4 bis 10 mm Quecksilber, bei angestrengter Atmung 
bis zu 40 mm, die maximale inspiratorische Drucksenkung zu 144, die maxi­
male exspiratorische Drucksteigerung bis zu 256m m  Quecksilber, M e n d e l ­
s o h n 2) letztere nur  bis zu 1/1 Atm. gleich 1 08m m ; H u t c h i n s o n  gibt 
— 50 und - j -7 6 m m  Quecksilber an ,  für welche Atemtiefe ist nicht gesagt.

Die Schw ankungen rü h ren  wohl von dem  größeren oder geringeren  Grade de r 
V ollkom m enheit des lu ftd ich ten  Abschlusses h e r ;  besonders w ichtig  ist dieses auch 
fü r  die A ngaben .über E x s p i r a t i o n s d r u c k  b e im  S p i e le n  d e r  B l a s i n s t r u ­
m e n te  [ S t o n e 3) ] ;  bei A ngabe ho h er Töne au f der T rom pete , wo die L ippen fa s t  
ganz geschlossen sin d , som it einen hohen W iderstand  b ie te n , fan d  dieser Forscher 
33 engl. Zoll W assersäule =  60 m m  Quecksilber.

Zur fortlaufenden Registrierung hat m an, wie schon oben bei Gelegen­
heit der Atemvolumschreibung erwähnt, mit den Atemwegen eines Tieres 
unter Einschaltung eines größeren Luftraumes —  B e r t  sehe4) oder H e-  
r i n g s c h e 5) Flasche —  eine M a reysche  S c h r e i b k a p s e l  verbunden, welche, 
wenn geräumig und mit sehr weicher und dünner Membran versehen, ja 
allerdings von den Volumschwankungen beeinflußt wird, durch die Elastizität 
der Membran aber doch wesentlich als registrierendes Manometer wirkt und 
insbesondere dann , wenn man die „Vorlage“ nebenbei mit der freien Luft 
kommunizieren läßt [ E w a l d t;) ,  H e r m a n n 7)], den „Seitendruck“ in dieser

‘) Lehrb. d. Physio l., 2. Auf!., 1847, S. 529. — s) „Der M echanism us de r 
K espiration“ usw., B erlin  1845 (zit. nach  K o s e n t h a l  a. a. O.). — 3) Philosophical 
M agazine 48, 113, 1874 (zit. nach  B o s e n t h a l  a. a. O.). —  ')  Physiol. compavee 
de la  B espiration, Paris 1878, p. 204. — 5) Siehe K n o l l s  B eiträge zu r A tem- 
innervätion . — “) Pflügers A rch. 19, 461, 1879. — 7) L eitfaden  f. d. physiol. 
P rak tikum , Leipzig 1898, S. 167.
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aufzeiclinet. In allen Fällen ist zu beachten, daß die Größe der Druckschwan­
kungen „wesentlich abhängen wird von der Größe und Geschwindigkeit der 
inspiratorischen bzw. exspiratorischen Volumänderungen des Thorax und von 
den Widerständen, welche der inspiratorische resp. exspiratorisclie Duftstrom 
— in den natürlichen Atemwegen (Trachea, Kehlkopf, Nase) wie auch event. 
Verbindungsschläuchen usw. — erleidet, und zwar derart, daß mit dem Wachsen 
dieser Faktoren auch der absolute W ert  der Druckschwankungen zunimmt“ 
[ G a d 1)]. Druckschwankung bei der Exspiration und bei der Inspiration 
werden deshalb untereinander an Größe (Ordinatenhöhe der Kurve von der 
drucklosen Ruhestellung als Abszissenachse gerechnet) verschieden sein 
können. In der Regel ist die Exspirationszacke die höhere, wegen größerer 
Maximalgeschwindigkeit bei der Exspiration; die Zeitintegrale der In -  und 
Exspirationszacken müssen aber gleich groß sein (Gad). Besonders instruktiv 
werden derartige Kurven, wenn sie durch Registrierung des Seitendruckes in 
den Atem wegen selbst erhalten s in d , was bei der Trachea z. B. sehr zweck­
mäßig durch die G adsche Kanüle mit Dreiweghahn2) erreicht werden kann; 
wird derselbe so gestellt, daß er alle drei Wege miteinander verbindet, so 
kann man die M a re y sch e  Kapsel mittels des Seitenrohrs mit der Trachea 

pjg 9_ verbinden, während das Tier normal
durch die Nase a tm et,  welche man 
wieder unter Einschaltung einer Vor­
lage mit dem Volumschreiber verbinden 
kann. Man erhält dann übereinander 
die L u n g e n v o l u m -  u n d  D r u c k ­
k u r v e ,  w e lc h e ,  wie auch aus Fig. 1) 
erkenntlich, s ic h  z u e i n a n d e r  eb e n so  

v e r h a l t e n  wie e in e  D r u c k p u l s k u r v e  (Tono- oder Sphygmogramm) u n d  
d i e  d a z u  g e h ö r i g e  V o l u m p u l s k u r v e  (Plethysmogramm). Die Spitzen 
(Maxima und Minima) der ersteren entsprechen den steilsten Stellen der 
letzteren und die Durchgangsstellen durch die Ruhelage (Abszissenachse, 
Nullinie) der ersteren den Maxima und Minima der letzteren. Ü b e r  d i e  
j e w e i l i g e  T ä t i g k e i t  d e r  v e r s c h i e d e n e n  M u s k e l g r u p p e n  k a n n  i n ­
d e s s e n  d ie  D r u c k k u r v e  n i e m a l s  d en  m i n d e s t e n  A u f s c h l u ß  g e b e n ,  
w ä h r e n d  d ie  V o lu m k u r v e  w e n i g s t e n s  b e i  T ö t u n g  d e s  T ie r e s  d en  
F ü l l u n g s g r a d  d e r  L u n g e n  b e i  a b s o l u t e r  M u s k e l r u h e  ( „ K a d a v e r ­
s t e l l u n g “) u n d  d a m i t  e v e n t u e l l e s  Ü b e r w ie g e n  d e r  I n -  o d e r  E x s p i -  
r a t o r e n  in  i r g e n d  e i n e r  A t e m p h a s e  k e n n t l i c h  m a c h t  (s. weiter unten); 
es ist also völlig fehlerhaft, aus einer D ruck- (oder überhaupt nicht reinen 
Volum-) Kurve einen Schluß auf Stattfinden oder Nichtstattfinden aktiver 
Exspiration zu ziehen, wie das leider auch von den besten Autoren oft genug 
getan worden ist.

Als G r ö ß e n w e r t e  des  S e i t e n d r u c k e s  in  d e r  T r a c h e a  sind schon 
vor langer Zeit für  Hund und Pferd von K r a m e r  3) angegeben worden 1 mm 
Quecksilber Druckverminderung bei der Inspiration und 2 bis 3 mm in 
maximo Drucksteigerung bei der Exspiration. *)

*) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1878, S. 559. — s) Ebenda, S. 563. — 3) H äsers 
A rch . 9, 341, 1847.
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Die M a r e y s e h e  Schreibkapsel ist zur B egistrierung  der A tem bew egungen 
au ch  in  der W eise verw endet w o rd e n , daß m an  das T ier in einen d ich t abge­
schlossenen K asten b rach te  und dureft ein dessen W and durchsetzendes, m it der 
T rachealkanü le  verbundenes B ohr A ußenluft a tm en  ließ, w ährend  die Schreibkapsel 
m it dem  K asten innern  verbunden  w a r ( H e r in g ) ;  da  sie a b e r , w ie g esag t, w eder 
re iner Druck- noch V olum schreiber is t ,  so ist sie bei dieser M ethode besser durch  
B r o d i e s  B algenschreiber oder G a d a  V olum schreiber zu ersetzen , wie ja  die 
G a d sc h e  M ethode der B esidualluftbestim m ung (s. oben) die gleiche V ersuchs­
anordnung, zu  w elcher n u r  das Saugen am  M anom eter kom m t, au f den M enschen 
appliziert ha t.

Alle sehr em pfindlichen B egistrierm ethoden lassen häufig an  den K urven außer 
den A tem schw ankungen noch feinere kleinere Zacken erkennen , welche die H erz­
tä tig k e it anzeigen, resp. von deren Einfluß au f L ungenvo lum en , in trap leu ra len  resp. 
in trapu lm onalen  D ru c k , event. Leibesum fang lie rrü lire n ; w ährend  w illkürlich  a n ­
gehaltenen  Atems sind sie beim  M enschen (von der Nase aus) fü r  sich allein 
reg is trie rt und als „ c a r d i o p n e u m a t i s c h e  B e w e g u n g “ ( L a n d o is )  bezeichnet 
w orden; sie bilden gewisserm aßen ein G egenstück zu den resp irato rischen  B lu t­
druckschw ankungen — wenigstens denjenigen von re in  m echanischem  Typus.

5. D ie  L u f t w e g e .

B e g l e i t e n d e  A t e m b e w e g u n g e n  u n d  b e s o n d e r e  A te m fo r m e n .

Die Trachea erhält ihren Abschluß nach oben durch ein besonderes, der 
Stimmgebung oder „Phonation“ J) dienendes Organ, den K e h lk o p f ,  innerhalb 
dessen durch die.membranöse Zungen einer Zungenpfeife darstellenden Stimm­
bänder („Stimmlippen“) eine s e h r  v e r e n g t e  S te l l e ,  d ie  S t i m m r i t z e  (Glottis) 
gebildet wird; daran schließt sich der Pharynx (Rachen), die Kreuzung der 
Respirationswege mit dem Digestionskanal (Mundhöhle, Isthmus Faucium, 
Oesophagus); ferner der Nasopharyngealraum (Nasenrachenraum, „Schlund­
kopf“), daran durch den m i t t l e r e n  E n g p a ß  d e r  C h o a n e n  begrenzt die 
beiden bilateral symmetrischen Nasenhöhlen mit dem v o r d e r s t e n  l e t z t e n  
o d e r  v i e lm e h r  e r s t e n  (im Zuge der Inspirationsluft) E n g p a ß  d e r  N a s e n ­
lö c h e r .  Von dieser Bahn abweichende Bewegung der Atemluft durch die 
Mundhöhle ist durchaus abnorm, beruht beim Menschen meist auf patho­
logischen Veränderungen —  Verengungen — der Nasenrachenbahn, oft un ter­
stützt durch üble Gewohnheit in den Kinderjahren, und ist für viele Tiere 
geradezu unmöglich (Pferde, Schweine u. a. gehen bei Verschluß der Nasen­
löcher bald zugrunde); nu r  bei alleräußerster Atemanstrengung sieht man 
die Tiere das Maul öffnen. Umgekehrt kommt es beim Menschen nur  bei 
äußerster Atemanstrengung zu einer inspiratorischen Erweiterung der Nasen­
flügel (ebenso bei Hunden und Katzen), wogegen b e i  a n d e r e n  T ie r e n ,  so 
den meisten Nagern und vor allem dem Kaninchen, die n o r m a l e n  A te m -  
b e w e g u n g e n  d u r c h  r e g e l m ä ß i g e  B e w e g u n g e n  d e r  N a s e n f l ü g e l  e i n ­
g e l e i t e t  werden: jeder Zwerchfellkontraktion geht eine Hebung der Nasen­
flügel, welche die Nasenlöcher erweitert, jeder Exspiration eine Senkung 
derselben voraus [ R o s e n t h a l 2), A r n h e i m 3)]. Auf die Verteilung des Luft­
stromes in der Nasenhöhle und insbesondere deren Beziehungen zum Geruchs­
organ ist an dieser Stelle nicht näher einzugehen; der ZwTe c k  des Durchganges

')  Schreckliche „vox h y b rid a “ ! — s) B egulierung  der Atem  beweg urigen, S. 217.
— J) A rch. f. (A nat. u .) Physiologie 1894, S. 1.
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der Inspirationsluft durch die Nase ist außerdem hauptsächlich die V o r ­
w ä r m u n g :  Daß in der Tat schon bei einem einzigen Atemzuge der Durch­
gang durch die Nase die Luft auf über -f- 30° erwärmt und mit Wasserdampf 
nahezu sättigt ,  ist nachgewiesen worden, indem man hei angehaltenem'Atem 
(wichtig!) mittels eines Aspirators Luft durch das eine Nasenloch ein- und 
durch das andere austreten ließ und zwischen letzteres und den Aspirator 
ein Thermometer und eine hygrometrische Einrichtung einschaltete; der 
Einwand des doppelten Weges gegenüber dem normalen Atemzug ist unwesent­
lich [ A s c h e n b r a n d t 1); K a y s e r 2)].

D ie  B e t e i l i g u n g  e in e s  V e r s c h l u ß m e c h a n i s m u s  d e r  C h o a n e n  
m u ß  für  die unten gleich zu erwähnende besondere Atemform des N ie s e n s  
angenommen werden.

Was den Kehlkopf betrifft, so wird der V e r m i n d e r u n g  des  W i d e r ­
s t a n d e s  f ü r  d e n  A t e m l u f t s t r o m  e in e  m ö g l i c h s t  w e i t e  Ö f f n u n g  d e r  
S t i m m r i t z e  dienlich sein, welche d u r c h  d e n  n o r m a l  ü b e r w i e g e n d e n  
T o n u s  d e r  Mm. c r i c o a r y t a e n o i d e i  p o s t i c i ,  resp. der sie versorgenden 
Äste der N. laryngei inferiores zustande kommt: Lähmung n u r  dieser letz­
teren, wie sie durch Tumoren mitunter vorkommt, insbesondere b e i d e r s e i t i g e  
solche „ P o s t i c u s l ä h m u n g “ wird infolge des durch das Überwiegen der 
laterales dann eintretenden Stimmritzenschlusses dann auch v i e l  e h e r  
E r s t i c k u n g s g e f a h r  hervorrufen als t o t a l e  L ä h m u n g  d e r  K e h l k o p f ­
m u s k u l a t u r  d u r c h  K o m p r e s s i o n  o d e r  D u r c h s c h n e i d u n g  b e i d e r  Nn. 
l a r y n g e i  i n f e r i o r e s  s. r a m i  r e c u r r e n t e s  n e r v i  v a g i :  B e i  d e n  a l t e n  
A u t o r e n  seit G a le n  und R u f u s  findet sich darum auch S t i m m l o s i g k e i t  
a l s  e i n z ig e  F o l g e  b e i d e r s e i t i g e r  R e c u r r e n s d u r c h s c h n e i d u n g  a n ­
g e g e b e n ;  L e g a l l o i s  3) hat zuerst erkannt,  daß j u n g e  T i e r e  (insbesondere 
Meerschweinchen und Kaninchen) nach dieser Operation s o f o r t  e r s t i c k e n ,  
weil die die „Stimmlippen“ bildenden, schräg nach oben gerichteten Schleim­
hautfalten hier noch sehr zart und nachgiebig sind und daher von dem in­
spiratorischen Luftstrom abwärts mit ihren Rändern derart  gegeneinander 
gedrückt werden, daß die Glottis sich völlig schließt und der Inspirationsluft 
den E in tr it t  verwehrt (wogegen die Exspirationsluft ungehindert entweichen 
kann), und daß d ie s  a u c h  d ie  U r s a c h e  d e s  s c h n e l l e n  E r s t i c k u n g s ­
t o d e s  s o l c h e r  j u n g e n  T ie r e  n a c h  d e r  b e i d e r s e i t i g e n  V a g u s d u r c h ­
s c h n e i d u n g  is t .  B e i  ä l t e r e n  T i e r e n  t r i t t  in  d ie s e m  F a l l e  als weitere 
Schädlichkeit noch die S c h l u c k l ä h m u n g  hinzu, welche meist durch Aspi­
ration von Mundschleim und „verschluckten“ Speiseteilen zu der t ö d l i c h e n  
„ V a g u s p n e u m o n i e “ führt.

Beim Hunde und vielen anderen Tieren, auch manchen (nach F. S em o n  
allerdings der Minderzahl der) Menschen erfolgt mit jeder Inspiration eine 
rhythmische Erweiterung der Stimmritze; reizlose Ausschaltung der Nn. 
recurrentes vermittelst Durchfrierens [ G a d ■*_)] beseitigt dieselbe sofort und 
bringt die Stimmritze in die schlaffe, halbgeöffnete „Kadaverstellung“.

Erwähnen wir endlich noch, daß, insbesondere bei angestrengter

' )  D issertation , W ürzburg  1886. — !) P flüger’s A rch. -41, 127, 1887; 4 7 , 543, 
1890; s. au ch  Z eitscbr. f. O hrenheilkunde, 2 0 ,  96, 1889. —  3) Expöriences su r le 
p rincipe  de la  vie, P a ris 1812, p. 187 ff. — 4) Vorlesungsversuch.
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Atmung, bei jeder Inspiration der Keblkopf als Ganzes durch W irkung 
der Mm. sternothyreoidei etwas herabgezogen, auch die Trachea durch 
Kontraktion zwischen ihren Knorpeln gelegener Muskulatur (als deren 
oberer Repräsentant auch der Cricothyreoideus betrachtet werden kann) ver­
kürzt,  somit der Widerstand der Atemwege etwas verkleinert wird, so wäre 
alles dasjenige erledigt, was zu den „ b e g l e i t e n d e n “ o d e r  „ c o n c o m i t i e r e n -  
d e n “ A t e m b e w e g u n g e n  g e r e c h n e t  zu werden pflegt; insofern die hier 
beteiligten motorischen Nerven Cerebralnerven sind (Facialis für die Nasen- 
und Vago-Accessorius für die Kehlkopfatmung), mag man sie wohl auch 
K o p f  a t m u n g  nennen zum Unterschiede von der B r u s t -  (Costal-) und B a u c h -  
Zwerchfell-) A tm u n g .

In eigentümlicher Weise miteinander kombiniert sind diese Faktoren bei 
den „ b e s o n d e r e n  A t e m f o r m e n “ , welche sich sämtlich durch dabei er­
zeugte, jeder Form für  sich eigentümliche Geräusche auszeichnen und meist 
reflektorisch zustande kommen. Hierher gehört vor allem das H u s t e n ,  
e in e  m i t  e in e m  „ E x p l o s i o n s l a u t “ v e r b u n d e n e  p l ö t z l i c h e  S p r e n ­
g u n g  d e r  z u v o r  g e s c h l o s s e n e n  S t i m m r i t z e  d u r c h  d ie  u n t e r  D r u c k  
(aktive Expiration, Bauchmuskulatur!) g e s e t z t e  L u n g e n l u f t ,  w o b e i  v o n  
d e r  S c h l e i m h a u t  des  K e h l k o p f e s  S c h le im  u n d  F r e m d k ö r p e r  w e g ­
g e f e g t  w e r d e n ,  w e lc h e  h i e r  a l s  s e n s ib l e  R e iz e  w i r k t e n  u n d  so d en  
R e f l e x  a u s l ö s t e n ;  auch reizende Dämpfe wirken ebenso [ K o h t s 1)]. Be­
sonders empfindlich ist die Schleimhaut an den Gießbeckenknorpeln, doch 
lösen auch Reize in der Trachea, den Bronchien, an der Pleura, ja selbst der 
Cornea diesen Reflex aus. G a n z  a n a l o g  i s t  a u c h  d a s  N ie s e n ,  b e i  
w e lc h e m  es d e r  C h o a n e n v e r s c h l u ß  durch die Constrictores pharyngis 
superioris i s t ,  w e lc h e n  d e r  E x s p i r a t i o n s l u f t s t r o m  s p r e n g t ;  h i e r  i s t  
es d ie  N a s e n s c h l e i m h a u t ,  w e lc h e  r e in  g e f e g t  w i r d ,  u n d  a u f  w e lc h e  
d e r  r e f l e x a u s l ö s e n d e ,  m e i s t  g a s f ö r m i g e  R e iz  w i r k t ;  ausnahmsweise 
kann die Auslösung auch vom äußeren Gehörgang aus stattfinden.

Dem Husten und Niesen ähnliche, doch willkürlich eingeleitete E x ­
s p i r a t i o n  s b e  w e g  u n g e  n sind das R ä u s p e r n  und S c h n ä u z e n .  Eine 
psychisch oder reflektorisch ausgelöste Inspiration , bei welcher die Stimm­
bänder in Schwingungen versetzt werden können, ist das G ä h n e n ;  stoßweise 
Exspirationen mit Stimmgebung bilden einen Teil des komplizierten als Lachen 
bezeichneten Bewegungskomplexes. Das S e u f z e n  besteht aus einer tiefen 
Inspiration mit darauffolgender Exspiration, wovon besonders die erste , weil 
bei fast geschlossener Stimmritze erfolgend, von einem Reibegeräusch begleitet 
ist; e x s p i r a t o r i s c h e  R e i b e g e r ä u s c h e  charakterisieren die willkürlichen 
Akte des H a u c h e n s  und B la s e  ns. Den Mechanismus der Stimme und 
Sprache behandelt ein besonderer Abschnitt.

Hier wäre mit einigen Worten der in den Lungen und Luftwegen 
entstehenden n o r m a l e n  A t e m g e r ä u s c h e  zu gedenken. Man unter­
scheidet das i n s p i r a t o r i s c h e ,  sog. v e s i k u l ä r e  A t e m g e r ä u s c h ,  
und das r a u h e r e  b r o n c h i a l e ,  welches normal nur  bei der E x s p i ­
r a t i o n - u n d  zwar hauptsächlich über Trachea und Kehlkopf zu hören 
ist: das erstere hat seinen Namen daher, daß der Erfinder der Aus- *

')  A rch. f. patholog. A natom ie 6 0 , 191, 1874.
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kultation L a e n n e c ,  S k o d a  und andere Kliniker meinten, es entstehe durch 
R e i b u n g  d e r  L u f t  a n  d e r  W a n d  d e r  A lv e o l e n  bei deren inspiratorischer 
Erweiterung. Indessen könnte diese Reibung wohl nur  an der Ü b e r g a n g s ­
s t e l l e  d e r  B r o n c h i o l i  in die „Infundibula“ (vgl. oben) oder den „ S c h e id e ­
w ä n d e n “ d e r  e i n z e l n e n  A lv e o l e n  erfolgen: in diesem Sinne sprechen sich 
C b a u v e a u  und B o u d e t  4), W i n t r i c h 2), neuerdings B u l l a r 3) und D e h i o 4) 
aus ; dem steht eine a n d e r e  T h e o r i e  gegenüber, wonach alle Atmungs­
geräusche ausschließlich im Kehlkopf entstehen sollen, —  B e a u  6), S p i t t a l 6), 
E i c h h o r s t 7) ,  und welche sich besonders auf Versuche von B a a s 6 *) stützt, 
wonach in so kleinen Räumen wie den Alveolen die nötigen W i r b e l  nicht ent­
stehen können. Die E n t s c h e i d u n g  scheint außerordentlich s c h w i e r i g  zu 
sein, denn, einerseits hört man auch bei Tracheotomierten, wo der Kehlkopf 
ausgeschaltet is t ,  noch die Atmungsgeräusche; vielleicht entsteht das Vesi­
kulärgeräusch durch Schwingungen des angespannten Lungengewebes 
(C. G e r h a r d t ,  P e n z o l d t ) ;  anderseits soll ein abwechselnd aus Luft und 
fester Substanz gebildeter K örpe r , wie die L u n g e , den Schall schlechter 
leiten, als ein s tarrer Körper ( C a s te x  '■’) u. a.); was gegen die Entstehung 
auch nur  des bronchialen exspiratorischen Geräusches in den Luftwegen 
sprechen müßte, welche sonst, auch von Anhängern der an erster Stelle ge­
nannten Vorstellung allgemein zugegeben wird ( E d l e f s e n 10 *). Allerdings 
wird das bronchiale Geräusch bei pathologischen Lungenverdichtungen deut­
licher und kann an die Stelle des vesikulären Inspirationsgeräusches treten; 
im übrigen vergleiche man hinsichtlich der p a t h o l o g i s c h e n  V e r ä n ­
d e r u n g e n ,  der Atemgeräusche, welche ja für die Klinik so wichtig sind, 
ihrer Theorie, derjenigen der A u s k u l t a t i o n  und der Stethoskope usw. die 
L e h r b ü c h e r  d e r  k l i n i s c h e n  D ia g n o s t i k .  •

Eine für  das Lungenvolum sicher wesentlich in Betracht kommende 
Mitwirkung gebührt der B r o n c h i a l m u s k u l a t u r ,  deren motorische Inner­
vation dem Vagus angehört; auf peripherische Vagusreizung sahen direkt 
die Kontraktion der Bronchiolen L o n g e t  n ), V o l k m a n n 12) u. a.; S c h i f f 13), 
L eo  G e r l a c h  14), P. B e r t i:’) und M c G i l l a v r y  16) wiesen sie durch die in tra­
pulmonale Drucksteigerung nach, letzterer sogar beim Ilindurchstreichenlassen 
von Luft durch die Lunge, womit alle Eehlerquellen ausgeschaltet sind, zu 
denen nach R u g e n b e r g 17) vor allem die Oesophaguskontraktion gehört. Auch 
an Hingerichteten sind derartige Versuche angestellt worden [ R e g n a r d  und 
L o y e 18)]. Nach R oy  und B ro w n  la) sollen die Vagi a u c h l u n g e n e r w e i t e r n d e  
( d i e  B r o n c h i a l m  u s k e  1 n e r s c h l a f f e n d e )  F a s e r n  führen [von S a n d ­

l) G azette hebdom adaire, Paris 1863. — 8) A. a. 0 . — *) Proceedings E oyal
Soc. 37 , 411, 1884. — 4) V erhandlungen  des K ongr. f. inn. M edizin, W iesbaden
1889. — 5) A rchives gönerales de M ödecine, 1834. — 6) E dinburgh  m edical and
surg. Jou rna l, 1839. — 7) L ehrb . d. klin. U ntersuchungsm eth ., 4. Aufl., 1896, S. 293. —
8) Z ur Percussion u. A uskultation, S tu ttg a r t 1877, S. 161 ff. — *) A rchives de Phy­
siologie 1895, S. 225; 1896, S. 357. — 10) V erhandlungen  des Kongresses fü r  innere
Medizin, W iesbaden 1891. — “ ) A rch. gönör. de med. 15, 234, 1842. —  ls) W agners
H andw örterbuch  der Physiol. 2, 586. — 13) Pflügers A rch. 4, 225, 1871. — ’4) Pflügers
A rch. 13, 491, 1876. — 15) Le^ons etc. p. 376. — *•) N eederlandsch T ijdschr. van
Geneesk. 1876; A rch. neerlandaises 1877, p. 445. — 17) Studien des physiol. Inst,
in Breslau, 2. H eft, S. 47, 1863. — 1B) Compt. rend. 101, 269, 1885. — 10) Jou rn .
of physiol. 6, 4 ; Proc. physiol. Soc. 0, 21, 1885.
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m a n n 1) bestätigt,  von anderen bestritten], und es soll centripetale Reizung 
auf beide Fasergattungen reflektorisch einwirken; die erstere Art soll tonisch 
innerviert sein, und Vagusdurchschneidung soll das Lungenvolumen (im 
kollabierten Zustande natürlich) vergrößern. Die p h y s i o l o g i s c h e  B e ­
d e u t u n g  d e r  B r o n c h i a l m u s k e l n  ist indessen n o c h  u n k l a r ,  ebenso wie 
die damit zusammenhängende Pathologie des Bronchialasthma; siehe hierüber 
besonders die große Arbeit von E i p t h o v e n 2), in welcher die Bronchial­
muskelwirkung nach einer verbesserten Methode untersucht und die früheren 
Arbeiten ausführlich kritisiert sind.

Die a b s o l u t e  K r a f t  d e r  A t e m m u s k u l a t u r  berechnet D o n d e r s 3) zu 
über 2 0 0 k g ,  diejenige der Intercostales externi allein R. F i c k 3) zu 9 4 k g ;  
auf ähnliche Weise berechnet ergaben sich der Arbeitsaufwand bei normaler 
Atmung zu etwa 15 mkg in der Minute, nach der Berechnung von Z u n t z 4) 
aus S p e c k s 6) Angaben zu 13,7 Proz. des gesamten respiratorischen Umsatzes 
in der Ruhe, entsprechend 26 kgm in der Minute =  37000  kgm in 24 Stunden. 
Nach L o e w y s  Zahlen wäre er indessen wesentlich kleiner; R. d u  B o i s -  
R e y m o n d 3) schätzt ihn zu höchstens 15000 kgm täglich in der Ruhe; 
natürlich wird er durch Muskelarbeit, Aufenthalt unter abnormen Druck­
verhältnissen und pathologische Zustände wesentlich gesteigert werden 
können.

IV. Die Innervation der Atembewegungen.

1. D ie  m o t o r i s c h e n  N e r v e n  d e r  A t e m m u s k u l a t u r .

Schon die anatomische Betrachtung zeigt,  daß die Muskulatur der 
R i p p e n a t m u n g  ihre motorische Innervation durch Vermittelung der I n t e r -  
c o s t a l n e r v e n  und das Z w e r c h f e l l  durch Vermittelung der N e r v i  p h r e n i c i  
a u s  dem  R ü c k e n m a r k  e m p f ä n g t .  Die der „ K o p f a t m u n g “ (s. oben) 
dienenden Kehlkopf- und Gesichtsmuskeln dagegen werden durch H i r n -  
n e r v e n  —  Facialis und Vago-Accessorius — versorgt. Reiz- und Durch­
schneidungsversuche an diesen peripherischen Nervenbahnen bestätigen diese 
Tatsachen. Es sei hier nu r  kurz daran erinnert, daß die motorischen Fasern 
für den M. cricothyreoides im r. laryngeus superior, diejenigen für alle übrigen 
Kehlkopfmuskeln aber im r. laryngeus inferior s. recurrens vagi verlaufen; 
von den Beziehungen des N. vagus zur Bronchialmuskulatur war schon oben 
die Rede.

2. D ie  z e n t r a l e  I n n e r v a t i o n  d e r  A t e m b e w e g u n g e n ;  
d a s  A t e m z e n t r u m .

Es ist eine alte Erfahrung, daß Köpfung bei warmblütigen Tieren die Atem­
bewegungen stets sofort aufhebt (nicht immer aber die Herztätigkeit); diese 
Erfahrung hatte bereits G a le n  dazu geführt, die Atembewegungen für lediglich 
vom Gehirn abhängig, für willkürlich, aber durch Übung und Unentbehrlich-

’) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1890, S. 252. — £) Pflügers A rch. 51, 367, 
1891. — a) Zit. nach  d u  B o is - R e y m o n d  in A s h e r  u. S p i r o s  E rgebnissen der 
Physiologie 1, 2. H älfte , 402, 1902. — 4) Ebenda. —  >) Ebenda.
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keit maschinenmäßig geworden anzusehen J). E r  hatte bereits durch metho­
dische Versuche die W irkung von Durchtrennungen verschiedener Teile des 
Rückenmarks zu bestimmen gesucht, Versuche, wie sie erst um die Wende 
des 18. und 19. Jahrhunderts  in exakter Weise wieder aufgenommen wurden 
durch L o r r y 2) ,  L e  G a l l o i s 3) und F l o u r e n s 4). Nach den Ergebnissen 
dieser Forscher wird bei Durchschneidung des Dorsalmarks die Rippen­
atmung gelähmt, soweit sie durch die unterhalb der Durchschneidungsstelle 
gelegenen Intercostalnerven vermittelt wird, während die Zwerchfellatmung 
in takt bleibt; diese, und damit die natürliche Lungen Ventilation überhaupt, 
wird aufgehoben, wenn der Schnitt durch das Ilalsmnrk geht, und zwar etwa 
in der Höhe des vierten Halswirbels, indem der vierte bis siebente Cervicalnerv 
Fasern zum N. phrenicus beitragen. Insbesondere L e  G a l l o i s ’ ureigenstes 
Verdienst ist die Beobachtung, daß nach hoher Halsmarkdurchschneidung 
die Kopfatmung (Gähnbewegungen, baillements) erhalten bleibt und erst durch 
Abtrennung des übrigen Gehirns von dem verlängerten M ark , und zwar in 
der Höhe des Ursprungs der Nn. vagi aufgehoben wird; es i s t  a l s o  d ie  
M e d u l l a  o b l o n g a t a ,  a n  d e r e n  I n t e g r i t ä t  d ie  F o r t d a u e r  d e r  A t m u n g  
g e k n ü p f t  i s t 5), entsprechend der uralten Erfahrung  der tödlichen W irkung 
des „Genickbruches“.

Im Lichte der modernen Nervenphysiologie kann dies nicht anders ge­
deutet werden, als daß hier e in  A p p a r a t  l i e g t ,  w e lc h e r  diejenigen Teile 
des „zentralen Höhlengraus“, aus welchem die Atemmuskelnerven entspringen, 
und welche wir mit G a d 6) als „ A t e r a m u s k e l z e n t r e n  “ bezeichnen wollen, 
b e i  d e r  n o r m a l e n  A t m u n g  z u r  k o o r d i n i e r t e n ,  r h y t h m i s e h e n  u n d  
s y n c h r o n i s c h e n  I n n e r v a t i o n  d e r  A t e m m u s k e l n  v e r a n l a ß t ,  und es 
wird weiterhin unsere Aufgabe se in , die verschiedenen der Tätigkeit dieses 
jetzt allgemein als „Atemzentrum“ angesprochenen Apparates zugrunde 
liegenden Faktoren näher zu erörtern. Was zunächst noch die anatomische 
L o k a l i s a t i o n  des Atemzentrums betrifft, so beschränkte es bereits L e  G a l lo is  
auf einen „umschriebenen Teil des verlängerten M arks“ 7); F l o u r e n s  hat 
dann die Lokalisation möglichst weit zu treiben gesuch t8) , bis zu einer 
stecknadelkopfgroßen Stelle an der Spitze des Calamus scriptorius oder 
wenigstens noch mit dem Locheisen ausstanzbaren Partie in der Mitte der 
Alae cinereae, welche er als „point central et v ita l“ , als „ L e b e n s k n o t e n “ 
(noeud vital), welcher alle Teile des Nervensystems untereinander verknüpft,  
bezeichnet. Dieser allzu engen Begrenzung gegenüber stellten V o lk m a n n  9),

')  Vergl. K r o n e c k e r ,  A ltes und Neues über das A tem zen trum , D eutsche 
med. W ochenschr. 1887, H eft 36 u. 37. — s) Memoires etc. presentäs ä  l ’acad. des
Sciences, T. III , p. 366, 367. — 3) Expüriences su r le principe de la  vie, Paris 1812, 
m it dem  von H u m b o l d t ,  H a l lä  u. P e r c y  an  das In s titu t de F rance  ersta tte ten  
R apport; sowie Oeuvres completes, Paris 1824. — 4) R echerches experim entales sur 
les proprietes etc. du  Systeme n e rv eu x , P a ris  1824 und N ach trag  1825; 2. Aufl.
ebenda 1842. —  5) Z ita t siehe w eiter un ten . — 6) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1886,
S. 388. —  7) „Ce n ’est pas du cerveau to u t en tie r que depend la  resp ira tio n , m ais
hien d ’un  endro it assez circonscrit de la  m oelle a llo n g äe , lequel est situü ä une
petite  distance du  tro u  occipital e t vers l ’orig ine des nerfs de la  hu itiem e paire
(ou pneum o-gastriques)“ ; Exp. su r le princ. de la  vie, p. 37, 38. — e) Compt. rend. 33,
437, 1851; 47, 803, 1858; 48, 1136, 1859; 54, 314, 1862. — 9) W agners H and- 
w örterh . d. Physiol. 1, 591, 1847.
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L o n g e t 1) und S c h i f f 2) übereinstimmend fest, daß man die Oblongata durch 
einen Medianschnitt spalten kann ,  ohne die Atembewegungen aufzuheben; 
daß also das Atemzentrum eine paarige, symmetrische Anordnung besitzen 
muß; und daß der p l ö t z l i c h e  T o d  n a c h  V e r l e t z u n g  so  i s o l i e r t e r  
S t e l l e n  des  Z e n t r a l o r g a n s  v i e l  m e h r  e in e  F o l g e  d e r  h e m m e r fd e n  
W i r k u n g  ü b e r s t a r k e r  R e i z u n g  — sog. Choc —  d e n n  e in e  e c h te  A u s ­
f a l l s e r s c h e i n u n g  i s t ,  das ist seit B r o w n - S e q u a r d s  ersten dahingehen­
den Äußerungen 3) (in denen er freilich viel zu weitgehend die ganze Existenz 
des Atmungszentrums überhaupt leugnete) immer mehr anerkannt worden, 
und es hat sich immer mehr die strenge Lokalisation des Atemzentrums im 
ursprünglich gedachten Sinne als unrichtig herausgestellt. G i e r k e 4) bezog 
seinerzeit auf Grund mikroskopischer Untersuchungen unter H e i d e n h a i n s  
Leitung die tödlich wirkenden Verletzungen der Medulla oblongata auf ein 
nach außen vom Vagus- und Accessoriuskern längs verlaufendes Nervenfaser­
bündel, in welchem er später auch graue Substanz wollte nachweisen können, 
wogegen M i s l a w s k y 6) einen nahe dem Hypoglossuskern gelegenen isolierten 
Ganglienzellenkomplex für das Atemzentrum ansah, und  H o l m 6) es wieder 
dort suchte, wo nur  Bahnen und keine Ganglienzellen zu finden sind. G a d 7) 
wies darauf hin, daß man am Boden der Rautengrube in der Gegend des 
F lo u re n s s c h e n  Noeud vital durch vorsichtige Ätzung ziemlich weitgehende 
Substanzmengen vernichten kann, ohne daß die Atmung aufhört, und noch weiter 
ging in dieser Richtung unter seiner Leitung M a r i n e s c u  mit Anwendung 
glühender kleiner Glasknöpfe als Cauterium 8). Die schichtweise Abtragung 
bis zum völligen Stillstände der Atmung ergab, d a ß  a l s  d a s  w i r k l i c h e ,  
d o p p e l s e i t i g e  k o o r d i n i e r e n d e  A t e m z e n t r u m  d ie  g e s a m t e  sog- F o r -  
m a t io  r e t i c u l a r i s  a n g e s e h e n  w e r d e n  m u ß ,  in welcher so zahlreiche 
spinale und zentrale Nervenbahnen mit den in ihr verstreuten Ganglienzellen 
und unter sich verbunden sind und in funktionelle Beziehung treten, nach 
den Grundbegriffen, welche wir heutzutage jedem zentralen Koordinations- 
vorgange unterzulegen pflegen; weiterhin dürfte nach G ad  und M a r i n e s c u  
das retikuläre Bündel des Seitenstranges, unmittelbar hinter dem Vorder- 
resp. Seitenhirn des Höhlengraus gelegen, als direkte Fortsetzung der For- 
matio reticularis im Rückenmark die efferente bulbospinale Bahn darstellen, 
welche von dem übergeordneten Atemzentrum zu den spinalen Atemmuskel­
zentren weiterleitet. Diesen letzteren ist von vielen Forschern in doch wohl 
zu weitgehendem Maße eine selbständige Tätigkeit vindiziert worden, seitdem, 
wie schon oben erwähnt, zuerst B r o w n - S e q u a r d  die Lebenswichtigkeit und 
Bedeutung des F lo u r e n s s c h e n  Punktes leugnete; auf Grund der Beobachtung, 
daß bei geköpften Vögeln und  bei neugeborenen Säugetieren, denen das ver­
längerte Mark abgetragen, die Atembewegungen noch einige Zeit fortdauern, 
verlegte bereits dieser Forscher die z e n t r a l e  I n n e r v a t i o n  d e r  A t e m ­
b e w e g u n g e n  in  d a s  g e s a m t e  R ü c k e n m a r k ;  Ähnliches beobachteten auch

' )  A rch. gener. de m ed. 1 3 , 377, 1847. — 2) L ehrbuch  d. Physio l., 1. Teil 
(einzig ersch.), 1858/59, S. 322; A rch. f. A nat. u. Physiol. 1871, S. 624. — 8) Jou rn . 
üe  la  physiol. 1858, p. 217; A rch. de physiol. 1869, p. 299. — 4) Arch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1873, S. 583. — 5) Zentralb l. f. d. med. Wiss. 1885, S ^ n fS -^ ^ ^ -^ iir i 'h n w s  
A rch. 131, 78, 1893. — 7) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893,
A r n h e i m  durch  A bsaugen m it der W asserluftpum pe
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andere Forscher ( R i c h a r d s o n ,  D o w le r ,  L a u t e n b a c l i ) ,  insbesondere R o k i ­
t a n s k y 1), welcher zuerst die Erregbarkeit des Zentralnervensystems durch 
Strychnin künstlich steigerte; auch wendete er sowohl wie S c h r o f f 2) künst­
liche Atmung unmittelbar nach der hohen Rückenmarksdurchschneidung a n ; 
nach dem Aussetzen derselben traten  dann einige rhythmische Bewegungen 
der Atemmuskulatur auf; noch ausgesprochener waren letztere in den zu­
sammen mit N i t s c h m a n n  angesteilten Versuchen von L a n g e n d o r f f 3), 
welcher Forscher mit ganz besonderer Wärme für die „Existenz echter 
spinaler Atemzentren e in tra t,  welche reflektorisch und automatisch tä tig  
werden können“ ; dem  A p p a r a t e  im  v e r l ä n g e r t e n  M a r k ,  dessen Reizung 
nach seinen Erfahrungen die Atembewegungen h em m t4) , schrieb er b l o ß e  
„ r e g u l i e r e n d e “ T ä t i g k e i t  z u ,  ohne aber mit dieser Anschauung viel 
Anklang zu finden, auch bei wiederholtem Eintreten für dieselbe6), nachdem 
W e r t h e i m e r 6) gefunden hatte ,  daß auch bei erwachsenen Säugetieren nach 
hoher Rückenmarksdurchschneidung rhythmische Thoraxbewegungen auftreten 
können , wenn die zuvor stundenlang unterhaltene künstliche Atmung unter­
brochen wird. Es ist demgegenüber betont worden ' ) ,  daß es sich hier um 
Bewegungen handle, welche denn doch die Koordination der normalen Atem­
bewegungen sehr vermissen lassen, ferner daß durch die langdauernde künst­
liche Atmung ( W e r t h e i m e r )  die Tiere „künstlich kaltblütig gemacht“ wurden, 
in welchem Zustande die Zentralapparate des Rückenmarks, ähnlich wie beim 
wirklichen Kaltblüter, eine größere Selbständigkeit besitzen, während sie um­
gekehrt in den Versuchen mit gleichzeitiger Warmhaltung ( S c h r o f f )  und 
Strychninvergiftung ( R o k i t a n s k y )  in einen abnormen Erregungszustand 
versetzt wurden, in welchem sie auf gewisse allgemeine Nervenreize bereits 
von so geringer Stärke reagierten, wie dies normalerweise nur  dem Kopfmark 
zukomme.

Unzweifelhaft sichergestellt ist die b i l a t e r a l s y m m e t r i s c h e  A n o r d ­
n u n g  d e s  bulbären Atemzentrums, derart, daß jede symmetrische Hälfte die 
Atemmuskulatur der betreffenden Seite innerviert: Halbseitige Zerstörung 
derselben oder halbseitige Durchschneidung des Halsmarkes sistiert nu r  die 
Atembewegungen der betreffenden Seite, wie, gegenüber weitgehenden Be­
hauptungen von F l o u r e n s ,  S c h i f f 3) schon vor 1858 feststellte.

Bloße mediane Spaltung des verlängerten Markes hebt übrigens die 
bilaterale K o o r d i n a t i o n  der Atembewegungen nicht auf ( L o n g e t ,  L a n g e n ­
d o r f f 9), so daß für diese also Commissurfasern nicht von Bedeutung zu sein 
scheinen, — anders jedoch für die sog. R e g u l a t i o n  der Atembewegungen; 
darüber siehe weiter unten.

Fragen wir uns nun, w ie  ü b e r h a u p t  d ie  b e s t ä n d i g e  E r r e g u n g  des  
Z e n t r a l o r g a n s  z u s t a n d e  k o m m t ,  w e lc h e  d ie  d a s  g a n z e  L e b e n  h i n ­

' )  W ien. m ed. Ja h rb ü ch e r 1874, S. 30. — !) Ebenda 1875, S. 319. — 3) Arcli.
f. (A nat. u .) Physiol. 1880, S. 518. — 4) E benda 1881, S. 519. — 6) E benda 1887,
8. 237; 1888, S. 283; 1891, S. 486; 1893, 8. 397. — 6) Jo u m . de l ’ana t. e t de la
pbysiol. 2 6 ,  488, 1886. — 7) Siehe K r o n e c k e r ,  D eutsche m ed. W ochenschr. 1887, 
N r. 36 u. 37; M a r c k w a l d ,  Zeitschr. f. Biol. 23 , 182, 1887; S t a r l i n g  in  Schäfers 
Text-book of Physiol. 2 , 287, 1900. —  8) N äheres siehe in  dessen „G esam m elten 
B eiträgen zur Physiologie“ 1, 13 bis 16 und 101 bis 107, 1894. — 9) C entralbl. 
f. d. m edizin. W iss. 1879, Nr. 51; A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1881, S. 78.
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d u r c h  d a u e r n d e n  r h y t h m i s c h e n  A t e m b e w e g u n g e n  h e r v o r b r i n g t ,  
so l e h r t  d ie  a l l t ä g l i c h e  E r f a h r u n g  a n  u n s  s e l b s t ,  d a ß  z w a r  W i l l e  
(willkürliches Anhalten des Atems, s. weiter unten) u n d  p s y c h i s c h e  A f f e k t e ,  
s o w ie  r e f l e k t o r i s c h e  E i n w i r k u n g e n  (fremde Gase, kalter Guß auf die 
Haut) d ie  A t e m b e w e g u n g e n  t e m p o r ä r  z u  m o d i f i z i e r e n  v e r m ö g e n ,  
d a ß  a b e r  e i n  g e w i s s e r  „ i n n e r e r  A n r e i z “ z u r  n o r m a l e n  r h y t h m i ­
s c h e n  B e w e g u n g  (abgesehen von lebensgefährlichen Einflüssen) s t e t s  
w i e d e r  d u r c h b r i c h t .  Um die Herkunft dieses „inneren Anreizes“ zu 
prüfen, hat schon F l o u r e n s  bei einem und demselben Tier das Gehirn von 
der  Oblongata abgetrennt und gleichzeitig die Nervi vagi, deren Einfluß auf 
die Atembewegungen, wie wir weiter unten sehen werden, schon früh beob­
achtet worden w ar,  durchschnitten, ohne daß die Atembewegungen völlig 
zum Stillstand kamen; V o lk m a n n  * *) entfernte außerdem noch die Lungen 
mit Schonung der Phrenici, mit gleichem Erfolge: dagegen behauptete l t a c h 2), 
daß die Durchschneidung der hinteren Nervenwurzeln des Halsmarkes mit 
oder ohne Vagotomie genüge , um die Atembewegungen sofort aufzuheben, 
eine Angabe, welche von R o s e n t h a l 3) widerlegt wurde, indem dieser 
Forscher das Rückenmark am siebenten Halswirbel, das Gehirn in der Gegend 
der  Vierhügel, alle hinteren Wurzeln der Halsnerven und beide Vagi durch- 
schnitt und doch noch rhythmische Atembewegungen auftreten sah; dieselben 
weichen freilich nach M a r c k w a l d 4) stets von den normalen ab (s. unten); 
und vollständige Isolierung des Kopfmarkes von allen centripetalleitenden 
(„afferenten“) Bahnen dürfte kaum ausführbar sein; indessen konnte R o s e n ­
t h a l 5) noch die Tatsache, daß Verschluß der zum Gehirn gehenden Gefäße 
auch bei andauernder künstlicher Einblasung (s. unten) Atembewegungen 
hervorruft,  mit Recht zur Stütze seiner Anschauung heranziehen, wonach das 
A t e m z e n t r u m ,  „ a u t o m a t i s c h “ e r r e g t ,  f ü r  s ic h  a l l e i n  r h y t h m i s c h e  
A t e m b e w e g u n g e n  zu  i n n e r v i e r e n  i m s t a n d e  se i ,  wobei der an Ort und 
Stelle wirksame R e iz  d u r c h  d ie  V e n o s i t ä t  d e s  im  Z e n t r a l o r g a n  k r e i s e n ­
d e n  B lu te s  g e g e b e n  i s t  — eine Auffassung, welche, wie es scheint, zuerst 
V a l e n t i n 6) ausgesprochen hat, nachdem frühere Untersucher entweder mehr 
oder weniger abenteuerliche Steuerungstheorien der Atembewegungen auf­
gestellt h a t te n 7) oder einfach die in der Lunge (nach L a v o i s i e r s  Vorstellung) 
resp. in den Organen gebildete Kohlensäure durch Vermittelung der Nn. vagi — 
M a r s h a l l  H a l l  8) — oder sämtlicher sensibler Körpernerven — V o l k m a n n 9) 
und V i e r o r d t 10) —  die Atembewegungen hatten reflektorisch hervorrufen 
lassen; schon R o l a n d o ,A r  n o l d u n d J o h .  M ü l l e r  hatten ähnliche V orstellungen 
geäußert.  Ein H a u p t a r g u m e n t . f ü r  d ie  a u t o m a t i s c h e ,  oder nach G a d s  
Bezeichnung „ a u t o c h t h o n e “ E r r e g u n g  des  A t e m z e n t r u m s  d u r c h  d e n  
„ B l u t r e i z “ bildet, wie R o s e n t h a l 11) besonders betont hat, d e r  M a n g e l  d e r  
A t e m b e w e g u n g e n  b e im  F ö t u s  (die echte — s. weiter unten — f ö t a l e

*) Arch. f. A nat. u. Physiol. 1841, S. 337. — !) D issertation, K önigsberg 1863. 
—  3) A rch. f. A nat. u. Physiol. 1865, S. 191..— 4) A. a. O., S. 203. — s) A. a. O. — 
*) L ehrb . d. Physiol. 2, 2. Abteil., B raunschw . 1848. —  7) Siehe h ierü b er S. 209 ff. 
d e r  großen A rbeit von M a r c k w a ld  a. a. O ., w elche auch  ein fa s t vollständiges 
L iteratu rverzeichn is bis 1887 en th ä lt. — 8) M emoirs on th e  nervous System. London 
1837. — 9) A. a. 0 ., Seite 342. — 10) W agners H andw örterb . d. Physiol. 2, 912. —
*l) Die A tem bew egungen usw., S. 8 ff.
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„ A p n o e “) ,  solange sein Sauerstoffbedürfnis in genügender Weise durch den 
Placentarkreislauf befriedigt wird, wie dies zuerst von Jo h .  M ü l l e r  genauer 
auseinandergesetzt worden i s t 1), und die durch die Beobachtungen von 
S c h w a r t z * 2) über Atembewegungen in Utero bei vorzeitiger Placentarlösung 
bewiesene Tatsache, daß die durch die Unterbrechung des Placentarkreislaufs 
bei der Geburt vermehrte Venosität des kindlichen Blutes die wahre primäre 
Ursache des ersten Atemzuges ist; ob die hierfür unzweifelhaft nötige E r ­
höhung der Erregbarkeit des kindlichen Atemzentrums lediglich durch eben 
diese vermehrte Venosität bedingt (s. unten) oder auch sekundär durch Haut­
reize begünstigt wird, welche, wie früher die Abkühlung, hier immer wieder 
mit herangezogen werden [ P r e y e r 3) u. a.], darauf näher einzugehen, ist hier 
nicht der Ort. Daß überhaupt die „Venosität des Blutes“ den „inneren An­
reiz“ zu den Atembewegungen bildet,  dafür spricht ferner die E r f a h r u n g ,  
d a ß  a l le  d ie  V e n t i l a t i o n  d e s  B l u t e s  h i n d e r n d e n  F a k t o r e n  —  ab­
norme Zusammensetzung der Umgebungsluft, mechanische Atemhindernisse, 
starke Blutverluste —  zu  v e r t i e f t e n ,  a n g e s t r e n g t e n  A t e m b e w e g u n g e n  
f ü h r e n  —  „ D y s p n o e “, Näheres siehe weiter unten, ln  der Unbestimmtheit 
des Begriffes der Venosität des Blutes liegt aber die weitere Frage,  ob  d e r  
S a u e r s t o f f m a n g e l  o d e r  d e r  U b e r s c h u ß  an  p r o d u z i e r t e r  K o h l e n s ä u r e  
d e n  „ a u t o c h t h o n e n  B l u t r e i z “ f ü r  d a s  A t e m z e n t r u m  d a r s t e l l t .  Im 
ersteren Sinne schien L. T r a u b e ,  welcher übrigens damals auch noch 
den Reiz für peripherisch, in der Lunge auf den Vagus einwirkend ansah, die 
Tatsache zu sprechen, daß die bei Eröffnung der Brust auftretenden heftigen 
(„dyspuoischen“) Atembewegungen beseitigt werden können, wenn man durch 
die durchlöcherte Lunge (nach H ook)  einen Strom von Luft oder Sauerstoff, 
nicht aber von Wasserstoff oder Stickstoff h indurchtre ib t4), im letzteren Sinne 
ein Versuch, in welchem ein sehr Sauerstoff-, aber auch kohlensäurereiches 
Gasgemisch Dyspnoe erzeugte, reiner Wasserstoff dagegen n ic h t5) [nach 
K r a u s e s ,  T h i r y s  und R o s e n t h a l s  Nachprüfung auf Versuchsfehlern be­
ruhend 8)]. Daß in der Tat das bloße Sinken des Sauerstoffpartiardruckes 
Dyspnoe macht, wurde übereinstimmend durch R o s e n t h a l 7), B ö h m e n 8) 
und P f l ü g e r 9) experimentell bewiesen, doch fanden die letzteren beiden 
Forscher, daß Kohlensäureüberschuß auch bei normalem oder selbst ge­
steigertem Sauerstoffgehalt des Blutes die Atembewegungen verstärkte. Es 
wären demnach s o w o h l  S a u e r s t o f f m a n g e l  a l s  a u c h  K o h l e n s ä u r e ­
ü b e r s c h u ß  an  d e r  a u t o c h t h o n e n  E r r e g u n g  des  A t e m z e n t r u m s  b e ­
t e i l i g t ,  und auch die Behauptung von B e r n s t e i n 10) ,  daß der Sauerstoff­
mangel inspiratorische, der Kohlensäureüberschuß exspiratorische Bewegungen 
errege, ist durch die sorgfältigeren Untersuchungen von G a d  n ) als wider­
legt anzusehen, so verlockend ja der Gedanke auch gewesen wräre, indem die

‘) De resp iratione foetus, Bonn 1823. — 2) Die vorzeitigen A tem bew egungen,
Leipzig 1858. — 3) Sitzungsber. der jenaischen  Gesellsch. f. Med. u. N a t., 6. Febr. 
1880. —  4) D isserta tion  von M a r c u s e ,  B erlin  1858; zit. n ach  B o s e n t h a l .  —
°) Allg. med. Z entralzeitg . 1862, N r. 38; 1863, N r. 97. .— 6) Siehe B o s e n t h a l  in
H erm anns H andbuch  4 ,  2. H älfte , 8. 266. —  7) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1864,
S. 456. — 8) U nters, physiol. Labor. B onn; B erlin  1865, 8. 83. — 9) Pflügers A rch. 1, 
61, 1868. —  10) A rch . f. (A nat. u.) Physiol. 1882, S. 313. — ll)  E benda 1886, S..388; 
s. auch  M. B o s e n t h a l ,  ebenda, Suppl.-Bd., 8. 248.



Inspiration vorwiegend der Aufnahme des Sauerstoffs, die Exspiration der 
Fortschaffung der Kohlensäure d ie n t1); übrigens würde diese Vorstellung 
der Beantwortung der n ä c h s t e n  F r a g e ,  n ä m l i c h  n a c h  d e r  E n t s t e h u n g  
d e r  R h y t h m i c i t ä t  d e r  A te m b e w e g u n g e n ,  durchaus nicht besser haben 
dienen können, als sie auch bei Annahme nur des Sauerstoffmangels als einzigen 
wirksamen Blutreizes möglich ist, —  und zwar nach A rt ,  wie die moderne 
allgemeine Physiologie auch sonst die Entstehung der Rhythmik bei kon­
stanten Reizen resp. Ernährungsbedingungen zu erklären geneigt ist („Selbst­
steuerung des Stoffwechsels“ , H e r i n g ,  V e r w o r n ,  Rhythmik des Herzens; 
B o t t a z z i  u. a.). Man könnte sich z. B. denken, daß das durch den lokalen 
Sauerstoffmangel erregte Atemzentrum eine Inspirationsbewegung innervierte, 
welche zu ausgiebiger Ventilation des Blutes und damit zum Fortfall des 
Sauerstoffmangels als lokalen Reizes führte ; es würde dadurch die Innervation 
der Inspirationsmuskulatur aufhören, damit aber das Blut wieder sauerstoff­
armer werden, der Reiz somit wieder eintreten und so fort;  freilich kann 
hiergegengehalten w erden , daß auch am blutleeren abgeschnittenen Kopfe, 
sowie nach Unterbindung aller vier Kopfarterien rhythmische Bewegungen 
der Nasenflügel und des Kehlkopfes, Mundöffnungen („Kopfatmung“) fort- 
dauern können; es würde dann eben die Rhythmik mehr auf den allgemeinen 
inneren „Ernährungsreiz“, als auf den sog. „Blutreiz“, wie man diese Dinge 
mit nicht sehr klaren Ausdrücken genannt hat, zurückzuführen sein. Jeden­
falls entspräche die obige Darstellung dem Alternieren der aktiven Inspiration 
und der passiven Exspira t ion , wie es beim Menschen und vielen Säugetieren 
die Norm bildet, und enthöbe uns jeder Versuchung, die Rhythmik durch eine 
Teilung des Atemzentrums in einen inspiratorisch und einen exspiratorisch wirk­
samen Anteil zu erklären. Daß ein b e s o n d e r e s  K o o r d i n a t i o n s z e n t r u m  f ü r  
d ie  a k t i v e n  E x s p i r a t i o n s b e w e g u n g e n  existiert und in den später noch zu 
erörternden Fällen, wo solche stattfinden, s o w o h l  a u t o m a t i s c h ,  a l s  a u c h  
r e f l e k t o r i s c h  e r r e g t  sein kann, ist außer anderen Autoren neuerdings von 
L e w a n d o  w s k y 2) behauptet worden, nachdem A r n h e i m 3) für  seine rein 
reflektorische N atur  eingetreten war; dieser letztere Forscher hatte auch die 
von G r o s s m a n n 3) behauptete Unterscheidung je eines bulbären Zentrums 
für die Thorax-, Kehlkopf- und Nasenatmung nicht bestätigen können, viel­
mehr diese Teilbewegungen in strenger koordinatorischer Abhängigkeit von­
einander gefunden. Immerhin handelte es sich hierbei nur um Bestrebungen 
der Trennung resp. Lokalisation der Funktionen innerhalb der Medulla 
oblongata; außerdem ist aber von C h r i s t i a n i 4) noch ein weiteres Atem­
zentrum mit inspiratorischer und exspiratorischer Wirksamkeit am Boden 
des- dritten Ventrikels in der Gegend der vorderen Vierhügel, sowie un te r  
Wegleugnung dieses letzteren von L e w a n  d o  w s k y  5) ein i n s p i r a t i o n s ­
h e m m e n d e s  Z e n t r u m  in  d e n  h i n t e r e n  V i e r h ü g e l n  b e h a u p t e t  
w o r d e n ,  wovon u n te n *ausführlich die Rede sein wird. Es versteht sich 
von selbst, daß im Falle normaler Beteiligung dieser angeblichen Zentren die 
Atembewegungen im Tierversuch nach bloßer Abtrennung der Medulla

' )  Die neuere L ite ra tu r  über die im m er noch streitige F rag e  „Sauerstoffm angel 
oder K ohlensäure ?“ siebe w eiter un ten  bei der Dyspnoe. — 2) A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1896, S. 489. — 3) E benda 1894, S. 1. — 4) E benda  1880, S. 295; S itzungsber. 
d. Berl. Akad. 1881 u. 1884. — s) A. a. O.
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3 6 R egulierung der A tem bew egungen.

oblongata von den höheren Hirnabschnitten sich wesentlich ändern müßten. 
Es ist nun zunächst bei den oben erwähnten Bemühungen, das verlängerte 
Mark vom übrigen Gehirn und allen afferenten Bahnen zu trennen , aber 
durch Vermittelung der Nn. phrenici seine motorische Tätigkeit in takt zu 
lassen , stets gefunden worden, daß die Atembewegungen zwar rhythmisch 
bleiben, aber von den normalen sich in ihrem Charakter wesentlich un te r­
scheiden; wenn sie auch nicht mit M a r c k w a l d 1) als „Atemkrämpfe“ be­
zeichnet zu werden brauchen, insofern sie entschieden noch Koordination 
zeigen, so ist ih r  zeitlicher Verlauf immerhin ein so abnormer und für  den 
Zweck der Atembewegungen, die Lufterneuerung in den L u n g e n , gänzlich 
ungeeigneter, daß man sie nicht besser charakterisieren kann als durch den 
Ausdruck, daß ihnen die R e g u l a t i o n 2) fehlt , welche ihnen sonst auf dem 
Wege der nervösen Verbindungen des Atemzentrums zuteil wird. Das 
Zustandekommen dieser „ R e g u l i e r u n g  d e r  n o r m a l e n  A t m u n g “ ist nun 
auch heute noch nichts weniger als völlig aufgeklärt,  wenngleich wohl auf 
wenigen Gebieten ein solcher unheimlicher Reichtum an einschlägiger L itera tur  
existiert wie hier,  deren Angaben sich größtenteils widersprechen, indem 
auch bei guter Übereinstimmung der beobachteten Tatsachen die Streitig­
keiten hinsichtlich der Deutung kein Ende nehmen wollen. Es erscheint mir 
übrigens sicher, daß zur Klärung der hier schwebenden Fragen noch viele 
experimentelle und besonders vergleichende Arbeit notwendig sein wird, 
weshalb die folgenden Ausführungen keinerlei Anspruch auf Endgültigkeit 
und Vollständigkeit erheben können.

3. D ie  A t e m r e f l e x e  u n d  d ie  R e g u l i e r u n g  d e r  A te m b e w e g u n g e n .

a) Über die Bedeutung aller übrigen normalen Einflüsse auf das Atem­
zentrum außer den „autochthonen“ (Blut- oder Ernährungs-) Reizen müßten 
nach der allgemeinen Methodik der Untersuchung des Nervensystems Auf­
schluß geben können die Beobachtung erstens von R e iz -  und zweitens von 
A u s f a l l s e r s c h e i n u n g e n ;  letztere sind von besonderer Wichtigkeit, in­
sofern sie erst die Notwendigkeit einer dauernden („tonischen“) Erregung 
d|S betreffenden Apparates („Zentrum“ oder „Bahn“) für das normale Funktio­
nieren beweisen. Wie durch ihre Beobachtung bei schrittweisen Durch­
trennungen des Zentralnervensystems man zur Lokalisierung des Atemzentrums 
in der Medulla oblongata gelangt ist ,  hat oben eine ausführliche historische 
Darlegung erhalten; auch wurde bereits erwähnt, daß L a n g e n d o r f f  bei 
d i r e k t e r  —  mechanischer, chemischer, am chloralisierten Kaninchen auch 
elektrischer — R e i z u n g  d e r  b l o ß g e l e g t e n  M e d u l l a  o b l o n g a t a  nur  
Hemmung der Atembewegungen gesehen haben will. Andererseits will 
M a r c k w a l d 3) durch chemische (Kochsalz-) und thermische (Kälteapplikation) 
Reizung des bloßgelegten Kopfmarkes starke Beschleunigung der Inspirationen 
erhalten h ab e n , ähnlich wie sie durch Erwärm ung des Blutes erhalten wird 
und unten noch genauer zu besprechen ist. Solche Reizerfolge können nun

' )  A. a. O. — s) Die W ich tigkeit de r U nterscheidung  zwischen der „Koordi­
n a tio n “ und der „R egulation“ von B ew egungen ist neuerdings w ieder b e to n t w orden 
d u rc h  A. B ic k e l ,  U ntersuchungen  über den M echanism us der nervösen B ewegungs­
regulation , S tu ttg a r t  1903. —  s) A. a. 0 ., S. 230 ff.
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im besten Fall eben nur darauf schließen lassen, daß ähnliche Wirkungen — 
H e m m u n g  u n d  B e s c h l e u n i g u n g  d e r  A t m u n g  — a u c h  d u r c h  von  d e n  
v e r s c h i e d e n e n  a f f e r e n t e n  B a h n e n  dem  A t e m z e n t r u m  z u g e f ü h r t e  
R e iz e  e r z e u g t  w e r d e n  k ö n n e n ,  und zur Bestätigung der Richtigkeit 
dieses Schlusses werden nunmehr die an diesen Bahnen beobachteten Reiz- 
und Ausfallserscheinungen der Reihe nach zu besprechen sein.

b) W a s  z u n ä c h s t  d i e  W i r k s a m k e i t  d e r  „ o b e r e n “, d. li. d u r c h  
V e r m i t t e l u n g  h ö h e r  g e l e g e n e r  H i r n t e i l e ,  zu  d e r  M e d u l l a  o b l o n g a t a  
f ü h r e n d e n  B a h n e n  betrifft, so ist die V e r m i t t e l u n g  e r r e g e n d e r  w ie  
a u c h  h e m m e n d e r  I m p u l s e  v o n  d e r  G r o ß h i r n r i n d e  a u s  nach dem Atem­
zentrum im verlängerten Mark eine notwendige Folgerung aus der Erfahrung, 
daß w i r  unsere Atembewegungen in weitgehendem Maße w i l l k ü r l i c h  zu  
m o d i f i z i e r e n ,  ja  s e l b s t  (bis zum schließliclien Durchbrechen des stärkeren 
autochthonen Reizes) a u f  l ä n g e r e  Z e i t  zu  u n t e r b r e c h e n  v e r m ö g e n ,  
und daß psychische Affekte auch ihren unwillkürlichen Einfluß auf den Atem­
rhythmus ausüben. In der Tat erhielt S p e n c e r 1) bei Reizung gewisser 
Punkte der motorischen Rindenfelder beim Alfen verstärkte inspiratorische 
Bewegungen nach Art des Schnüffelns und bei Reizung der entsprechenden Stab­
kranzfaserung resp. der Pyramidenbahnen verstärkten Tonus der Inspiratoren.

Es w a r schon oben von der w illkürlichen U n abhäng igm achung  der R ippen- 
und Z w erchfellatm ung beim  M enschen die Bede. M o s s o 4) benutzt, neuestens die 
T atsache, um  die B edeutung des bu lbären  A tem zentrum s gegenüber den „cereb ra len“ 
und „spinalen“ A tem zentren  (vgl. oben) herabzusetzen ; auch  fü h r t  er h ie rfü r die 
große individuelle V erschiedenheit in bezug au f die Balligkeit, den A tem  w illkürlich  
an zu h a lten , ins Feld. Die von ihm  angeführte  B eobachtung eines Individuum s, 
welches l ' / 8 M inuten lang  den A tem  an h alten  k o n n te , d ü rfte  ab er kaum  eine so 
große Seltenheit, noch auch  das m ögliche M axim um  darstellen . A uf die angebliche 
F äh igkeit o rien talischer A sk e te n , du rch  w illkürliches A tem anhalten  sich in einen 
„künstlichen Schein tod“ zu versetzen, ist h ie r  n ich t der Ort, n ä h e r einzugehen.

S p e n c e r  erhielt auch Atemhemmung bei Reizungen an der Basis des 
T r a c t u s  o l f a c t o r i u s ,  sowie Schnüffelbewegungen bei Reizung an der Grenze 
von Bulbus und Tractus olfactorius und am Gyrus uncinatus; schon vorher 
batte G o u r e w i t c h 3) bei Ein wirkenlassen von Schwefelkohlenstoff auf die 
R i e c h s c h l e i m h a u t  wie auch elektrischer Reizung derselben je nach Stärke 
Beschleunigung oder Hemmung der Atembewegungen gesehen; genauer un ter­
sucht hat diese Atemreflexe, mit besonderer Unterscheidung der einzelnen 
adäquaten Reize (Geruchsarten), neuestens H. B e y e r 4). Beschleunigung der 
Atmung wollte C h r i s t i a n i 5) auch durch R e i z u n g  d e r  Nn. o p t i c i  u n d  
a c u s t i c i  erhalten haben. Wichtiger als diese Atemreflexe von den höheren 
biinnessphären aus, bei denen von einer dauernden („tonischen“) Mitwirkung 
bei der Regulation der normalen Atmung kaum die Rede sein dürfte, sind 
schon diejenigen vom N. t r i g e m i n u s  aus; ein solcher ist das N ie s e n ,  dessen 
Mechanismus, wie schon ojjen bemerkt wurde, noch einer genaueren Auf­
klärung harr t ;  Reizung der sensiblen Trigeminusenden mit Chloroform o. ä. 
macht meist exspiratorischen Atemstillstand [ H o l m g r e n ,  K r a t s c h m e r  6), * 2

l) Philosoph. T ransact. 182 B , 201, 1894; 185 B , 609, 1896. — !) A rch. ita l. 
de biol. 4 0 ,  H. 1, 1903. —  3)_Diss., B ern 1882. — 4) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1901, S. 261. — 5) A. a. 0 . — 6) Sitzungsber. d. W ien. A k a d ., m a th .-p h y s . K l.,
2. Abteil., 62 , 147, 1870.
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K n  o l l 1)] —  wichtig für die Technik der Narkose — , doch soll nach 
L e w a n d o w s k y  schwache Reizung auch inspiratorische W irkungen haben 
können; auch in früheren Reizversuchen am R. nasalis N. infraorbitalis hatte 
P. B e r t  wechselnde Erfolge erhalten; Eintauchen von Versuchstieren mit 
dem Maule in Wasser macht nach F r e d e r i c q ,  ebenso wie Eintauchen des 
ganzen Körpers (s. unten), exspiratorischen Stillstand. Was nun aber e t w a i g e  
A u s f a l l s e r s c h e i n u n g e n  betrifft, so habe ich nirgends eine Angabe ge­
funden, noch aus eigener Anschauung beobachtet, daß die selbst vollständige 
intracranielle Trigeminusdurchschneidung etwa eine dauernde Veränderung 
des Atemrhythmus machte. Wenn somit anscheinend den bisher betrachteten 
centripetalen Hirnnervenbahnen kein dauernder Einfluß auf die Atemregulie­
rung  zukommt, so würde der b e i  R e i z u n g  g e w i s s e r  S t e l l e n  a n  d e n  
B a s a l g a n g l i e n  —  so in den schon zitierten Versuchen von C h r i s t i a n i  
und schon vorher von M a r t i n  und B o o k e r 2) —  erhaltene R e i z e r f o l g  
eben nur  auf Reizung ihrer intracentralen Fortsetzungen, eventuell in sie

eingeschalteter Ganglien zu 
beziehen sein, ohne daß man 
darum hier „höhere Atem­
zentren“ anzunehmen hätte: 
die sichere Entscheidung 
verspricht aber nach den

Fig. 10.

./"V
0

a) normale Atm . (Insp. nach unten); b) nach Abtrennung der oberen Bahnen; c) nach dazukommender 
Vagotomie (nach L e  w a n d o  w s k y ) .

oben betonten wohlbekannten Grundsätzen erst die B e o b a c h t u n g  e t w a i g e r  
A u s f a l l s e r s c h e i n u n g e n  b e i  g l e i c h z e i t i g e r  D u r c h t r e n n u n g  
a l l e r  z u m  A t e m z e n t r u m  in  d e r  M e d u l l a  o b l o n g a t a  f ü h r e n d e r  
„ o b e r e r  B a h n e n “ ; hier haben wir nun Ü b e r e i n s t i m m u n g  in den E r ­
fahrungen der Forscher dahingehend, d a ß  d ie  A b t r e n n u n g  d e s  K o p f ­
m a r k e s  vom  ü b r i g e n  G e h i r n  g e w a l t i g e  V e r ä n d e r u n g e n  d e s  A t e m ­
r h y t h m u s  s e t z t ,  w e n n  g l e i c h z e i t i g  d ie  V a g i  d u r c h s c h n i t t e n  s i n d ,  
w ä h r e n d  d ie  A n g a b e n  v e r s c h i e d e n  l a u t e n  f ü r  d e n  F a l l ,  d a ß  s ie  
i n t a k t  s in d .  W ährend nämlich nach F i l e h n e 3) schon die Exstirpation 
des Großhirns wenigstens temporär, nach C h r i s t i a n i 4) und A r n h e i m 3) die 
Abtragung der Thalami optici dauernd eine Veränderung des Atemrhythmus 
bewirken sollte, hoben im Gegenteil M a r c k w a l d  6), L o e w y 7) und L a n g e n -  
d o r f f  8) übereinstimmend hervor, daß die Abtrennung der Medulla oblongata 
von höheren Gehirnteilen bei erhaltenen Vagis gänzlich wirkungslos sei; 
dem gegenüber ha t  L e w a n d o w s k y 2) beim Kaninchen festgestellt, daß, 
so w ie  d e r  S c h n i t t  d ie  h i n t e r e n  V i e r h ü g e l  vom  K o p f m a r k  t r e n n t ,

' )  S itzungsber. d. W ien. A kad., m ath.-phys. Kl., 3. A bteil., 6 8 , 245, 1873. — 
s) Studies biol. labor. Jo h n  Hopkins U niversity , B altim ore 1879; zit. nach  M a r c k ­
w a ld .  — 3) Zeitschr. f. klin. Med. 2 (1880). — 4) A. a. 0 . — s) A. a. 0 . — ”) A. a. 0 . 
u n d  Zeitschr. f. Biol. 2 6  (N. F . 8 ) , 260. — 7) P flüger’s Arch. 4 2 , 249. — *) Arcli. 
f. (A nat, u.) Physiol. 1888, 8. 283. — ") A. a. O., 8. 493.
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E r s c h e i n u n g e n  a u f t r e t e n ,  w e lc h e  m i t  d e n  g l e i c h  zu b e s p r e c h e n d e n  
F o lg e n  d e r  b e i d e r s e i t i g e n  V a g u s d u r c h s c h n e i d u n g  v ö l l i g  ü b e r e i n ­
s t i m m e n ,  indem jede Inspiration vertieft und tetanisch verlängert erscheint, 
was auf Fortfall von Hemmung zurückgeführt wird (siehe F igur  10 a u n d h ) ;  
die (hinteren) Vierhügel enthalten somit,  wie schon oben vorläufig erwähnt, 
ein tonisch erregtes, an der normalen Atemregulierung beteiligtes Hemmungs­
zentrum; Durchschneidung der Vagi (Fig. 10 c) verstärkt eben die W irkung 
seines Ausfalls durch gleichsinnige Ausfallserscheinung (auf den Grad dieser 
Verstärkung wird unten noch zurückzukommen sein), und es muß dieses 
Hemmungszentrum autochthon erregt sein oder seine Erregung  auf anderen 
centripetalen Bahnen als den Vagi zugeführt erhalten; welches diese sind, ist eine 
noch offene, weiter unten zu erörternde Frage. F ü r  die Erscheinungen nach 
vorheriger Vagotomie hatte M a r c k w a l d  angegeben, daß sie erst mit E n t­
fernung des Trigeminuskernes volle Stärke erreichten, was L e w a n d o w s k y  
als ganz gleichgültig in Abrede stellt; A s h e r  und L ö s c h e r  *), welche neuer­
dings die Ausschaltung der oberen Hirnteile unblutig durch die K r o n e c k e r s c h e  
Methode der Paraffininjektion ausgeführt haben, b e s t ä t i g e n  d ie  E x i s t e n z  
e i n e s  H e m m u n g s z e n t r u m s  in  d en  V i e r h ü g e l n ,  gehen aber wieder an, 
daß es nach Ausfall durch den Trigeminuskern vertreten werde.

c) Von den am Kopfmark selbst ein- und austretenden Nerven führen 
Glossopharyngeus und Vagoaccessorius centripetale Fase rn ,  welche an der 
Atemregulierung beteiligt sein können. Elektrische Reizung des zentralen 
Stumpfes des N. glossopharyngeus soll nach M a r c k w a l d 2) kurz (auf die 
Zeit von 2 bis 3 Atemzügen) dauernde Atemhemmung m achen, während 
S c h i f f 3) und K n o l l 4) inspiratorische Wirkungen gesehen haben wollten.

Seit sehr langer Zeit hat die B e d e u t u n g  d e r  N n. v a g i  f ü r  d e n  
R h y t h m u s  d e r  A te m b e w e g u n g e n  das Interesse der Forscher erweckt, 
und die L itera tur darüber hat einen derartigen Umfang erreicht, daß sie 
hier auch nicht zum kleinsten Teile vollständig berücksichtigt werden kann; 
ausführlichere Zusammenstellungen sind u. a. von R o s e n t h a l 5) , M a r c k ­
w a l d 6) und von m i r 7) gegeben worden. Seitdem K r i m e r  8) mit galvanischer 
und später T r a u b e 9) mit magnetelektrischer Reizung die [schon von Alteren 
{ M a r s h a l l  H a l l ,  C r u v e i l h i e r  u. a.) hei mechanischer Reizung des Vagus 
gesehene] inspiratorische W irkung  erhalten haben, sind von zahlreichen 
Forschern, welche unter den allerverschiedensten Versuchsbedingungen teils den 
unversehrten Vagus, teils den zentralen Vagusstumpf nach den verschiedensten 
Methoden elektrisch, mechanisch oder chemisch gereizt haben, teils nu r  in­
spiratorische, teils nur exspiratorische, teils je nach Umständen, oft anscheinend 
regellos beiderlei Reizerfolge erhalten worden, bei welchen offenbar zu viele 
Faktoren mitwirken, als daß sie ohne weiteres für die Bedeutung der Nn. vagi 
hei der Atemregulierung verwertet werden könnten.

Bei elektrischer (tetanisiterender, magnetelektrischer oder Induktions-) Beizung 
wollten nur inspiratorische Wirkungen — Stillstand des Zwerchfells in Inspirations-

, *) Zeitschr. f. Biol. 38  (N. F . 2 0 ) ,  499, 1899. — 2) A. a. 0 . 2 3 ,  239. —
3) M o le s c h o t t s  U nters. 8 , 225, 1862. — 4) Sitzungsber. W ien. Akad. 3. Abteil.,
9 2 , 306, 1885. — 5) A tem bew egungen, B erlin 1862. — 6) A. a. O. — r) Pflügers
A rch. 61, 189. — 8) U n tersuchungen  üb. d. nächste  U rsache des H ustens, Leipzig
1819. — ») Beitr. z. exp. Patho l., H eft 1 u. 2, 1846.
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Stellung n ach  T r a u l i e s  V organg — fe rn er gesehen h a b en : K ö l l i k e r  und 
H. M ü l l e r 1) ,  S n e l l e n ' ) ,  L i n d n e r 3) ,  L ö w i n s o h n 4) ,  CI. B e r n a r d 5) ,  G i l -  
c h r i s t “) , F u n k e ,  S c h i f f ;  dagegen n u r  exspiratorische W irkungen  — A tm ungs­
stillstand in Exspirationsstellung — E c k h a r d * 6 7) , B u d g e 8) , O w s j a n n i k o w * ) .  
R o s e n t h a l 10 * * *) behaup tete  d a n n , dal! die le tz te ren  n u r  durch  Strom schleifen —- 
eine F eh lerq u e lle , au f welche hingew ieseu zu h aben  in  der T a t sein großes V er­
dienst ist — und zw ar au f den R. laryngeus superior bedingt seien, dessen spezifisch 
hem m ende W irksam keit in  der Folge allerd ings auch im w esentlichen bestä tig t 
w orden ist. A ber P f l ü g e r  und B u r k a r t 11) sahen auch bei V erm eidung dieser- 
Fehlerquelle  w echselnde E rfo lge  der e lek trischen  R eizung des zen tra len  V agus­
stum pfes, ebenso zah lreiche folgende U n tersucher (u n ter ihnen  R o s e n t h a l  selbst), 
welche zum  Teil die w underlichsten  F ak to ren  heranzogen zur E rk lä ru n g  der Ver­
sch iedenheit: so z. B. M e i t z e r  “ ) das Geschlecht der T iere (K aninchen), K a u d e r s  u ) 
die „Stim m ung (!) der Z en tren “ usw. E rs t  sehr a llm ählich  fing m an  an , die P u n k te , 
au f w elche es w irk lich  ankom m en m uß, besser auseinanderzuhalten , näm lich  einer­
seits: die A rt und  S tärke des Reizes. N achdem  schon frü h e r  v. H e l m h o l t z  14)„ 
A u b e r t  und  v. T s c h i s c h w i t z  15 *) ,  R o s e n t h a l le) u. a. je nach der S tärke der lu -  
duktionsstrüm e verschiedene Effekte gefunden h a tte n  , legte neuerdings L e w a n - 
d o w s k y 17) fest, daß ganz schw ache tetan is ie rende  Induktionsreize reine H em m ung 
der A tem bew egungen (S tillstand  in  R u h este llu n g ), s tä rkere  B eschleunigung d e r 
A tm ung in M ittelstellung und  schließlich inspiratorischen T etan u s , s tä rkste  m it 
S trom schleifen , w ie jede schm erzhafte  R eizung sensibler N e rv en , „A tem unruhe“ 
resp. ak tive  E xspirationsbew egungen h ervorru fen . F ü r  die m echanische R eizung  
h a tte n  T r a u b e 18) (Scherenschnitt) und  C z e r m a k  (Kompression des Vagus am  
H alse beim  M enschen) in sp ira to rische, dagegen G r ü t z n e r 19) ,  L a n g e n d o r f f  2ld  
u n d  G a d 21) (auch  fü r  therm ische und  chem ische R eizung) ausschließlich exspira­
torische Effekte angegeben. N achdem  schon G r ü t z n e r  bei D urch leiten  eines au f­
steigenden konstan ten  Strom es H em m ung gesehen h a tte , gaben L a n g e n d o r f f  u n d  
O l d a g 22) a n ,  daß  konstan te  und  un terbrochene K ettenström e, w enn absteigend 
durch  den zen tra len  V agusstum pf g e le ite t, stets insp irato rische, w enn aufste igend , 
stets exspiratorische W irkungen  geben. Bei N achprü fung  dieser A ngaben k am  ich  23) 
zu der A nschauung, daß in bezug au f die A r t des zen tra len  Vagusreizes, und zw ar 
in  gleicher W eise, ob derselbe elektrisch  oder n ich te lek trisch  sei, ein wesentliches; 
den R eizeffekt bestim m endes M om ent d a rin  b esteh e , ob derselbe k u rzd au e rn d  
(„M om entanreiz“ , w ie eine elektrische S trom esschw ankung, ein ku rzer H am m er­
schlag) oder von län g erer gleichm äßiger K onstanz (k o nstan ter S tro m , L ig a tu r) ist, 
insofern ersteres inspirationsanregende, letz teres inspirationshem m ende W irkung  a u f  
das A tem zentrum  äußere; und  ich  m uß h ie ran  auch  gegenüber m ehreren  d a ra u f  
gem achten  E inw endungen i4) auch heu te  noch festh a lten . F re ilich  d a rf  anderseits 
die B edeutung des Z u stan d es, in  w elchem  sich das A tem zentrum  zu r Zeit d e r  
V agusreizung befindet, ebensowenig wie derjenige irgend eines Z entralo rgans bei

*) W ürzb u rg er V erhdlgn. 1854, S. 233. — 2) N ederlandsche L an cet 1854/55:. 
P rag er V ierte ljahrsschr. 1855. — 3) Diss., B erlin 1855. — 4) Diss., D orpat 1858. —
6) Le$ons su r la  physiol. etc. du  Systeme nerveux  2, 382 ff., Paris 1858. —  6) B ritish
etc. review  1858, p. 495. — 7) G rundzüge der Physiol. d. N ervensystem s, Gießen
1854. —  8) Compt. rend. 3 9 ,  749, 1854; P rom otionsrede, Bonn 1855; V irchow s
A rch. 1 6 , 433, 1859; Z eitschr. f. ra t. M ed., 3. A bteil., 21 (1864). — 9) V irchow s
A rch. 18, 572, 1860. — 10) Die A tem bew egungen u n d  ih re  B eziehungen zum  N ervus
vag u s, B erlin  1862. — n ) Pflügers A rch. 1, 107, 1868. — 1!) Zentralb l. f. d. nied.
W issensch. 1882, S. 497. —  ls) Pflügers A rch. 57, 333, 1894. — 14) D iss., Gießen
1856. — 15) D iss., B reslau 1857; M oleschotts U ntersuchungen  3 , 272, 1857. —
ls) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1880, S u p p l.; 1881, S. 39, 62. — 17) E benda 1896,
S. 195. — 1B) A. a. 0 . — 19) Pflügers A rch. 17, 250; 5 7 , 98, 1894. — 29) E benda 59 ,
201; vergl. U nters. Königsb. L ab. S. 50. — sl) Arch. f. (A nat. u.) Physiol. 1880,
S. 11. — 2!) Pflügers A rch. 59 , 2 0 1 . — 23) A. a. 0 . — *4) Siehe L e w a n d o w s k y ,
a. a. 0 . und Zentralb l. f. Physiol. 10, 601; 13, 775; B o r u t t a u ,  Pflügers A rch. 6 5 ,
26, 1897; Zentralb l. f. Physiol. 10, 817, 1897.
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reflektorischer E ireg u n g  vernach lässig t werden. N achdem  schon frü h e r  W e d e n s k i  
u n te r  H e i d e n h a in s  L eitung  gefunden  ha tte , daß „flüchtige“ B eizung des zen tralen  
Vagusstum pfes m it einzelnen Induktionsschlägen, w enn w ährend  der Insp ira tion  er­
folgend, exspiratorische, und  w enn w ährend  der E xsp iration  erfolgend, inspiratorische 
W irkung  h ab e , zeigte L e w a n d o w s k y ') ,  dali m an bei der außerordentlich  ver­
langsam ten A tm u n g , w elche n ach  A b trennung  der oberen B ahnen und der Vagi 
s ta tt h a t  (s. oben, S. 38 und  un ten), das gleiche sehr deutlich  auch  m it tetanisieren- 
den Beizen e rhalten  kann. A uch die von B r e d e r i c q  *) zuerst betonte  E rfah ru n g , 
daß tiefe  Narkose (C hloral) die hem m enden („exsp ira to rischen“) Effekte begünstigt, 
gehört h ierher. T rotzdem  ab er d ü n k t es m ich zu e in se itig , ohne B ücksicht au f 
die A rt des Beizes selbst den E ffek t desselben lediglich als ein P ro d u k t der (im 
einzelnen Falle  unübersehbaren) In terferenz  seiner W irkung  m it dem inneren 
jew eiligen E rregungszustände des A tem zentrum s zu bezeichnen ( L e w a n d o w s k y ) .

Aus obigen Gründen unternahmen es bereits 1868 H e r  in g  und B r e u e r :!), 
die W i r k u n g s k r e i s e  d e r  n a t ü r l i c h e n  R e iz e  a u f  d ie  s e n s i b l e n  V a g u s ­
e n d e n  in  d e r  L u n g e  zu untersuchen, um dem Mechanismus auf den Grund 
zu kommen, mit welchem diese Nerven an der Regulierung der normalen 
Atmung beteiligt sind. Sie fanden, daß b e im  n o r m a l e n  S ä u g e t i e r  m i t  
i n t a k t e n  Nn. v a g i s  j e d e  k ü n s t l i c h e  E i n b l a s u n g  r e f l e k t o r i s c h  e in e  
E x s p i r a t i o n ,  j e d e s  N a c h l a s s e n  m i t  dem  D r u c k e  des  B l a s e b a l g e s  
a n s c h e i n e n d  r e f l e k t o r i s c h  e in e  I n s p i r a t i o n  h e r v o r r u f t ,  so daß bei 
künstlicher Atmung das Tier gewissermaßen seine natürlichen Atembewegungen 
dem Rhythmus der künstlichen anpaßt oder isochronisch macht. Diese E r ­
s c h e i n u n g e n  f a l l e n  f o r t ,  s o b a l d  b e i d e  Nn. v a g i  d u r c h s c h n i t t e n  s in d .  
H e r i n g  u n d  B r e u e r  n a h m e n  d a r u m  a n ,  d a ß  b e i  d e r  n o r m a l e n  
A t m u n g  je d e  I n s p i r a t i o n  r e f l e k t o r i s c h  d u r c h  V e r m i t t e l u n g  d e r  V agi 
u n t e r b r o c h e n  w i r d ,  u n d  d a ß  w ä h r e n d  j e d e r  so d a r a u f f o l g e n d e n  
E x s p i r a t i o n  w ie d e r  d u r c h  V e r m i t t e l u n g  d e r V a g i  r e f l e k t o r i s c h  e in e  
I n s p i r a t i o n  h e r v o r g e r u f e n  w i r d ,  u n d  b e z e i c h n e t e n  d i e s e n  V o r g a n g  
a l s  d ie  „ S e l b s t s t e u e r u n g  d e r  A t e m b e w e g u n g e n  d u r c h  d ie  Nn. v a g i “. 
Dabei nahmen sie z w e i  g e s o n d e r t e  A r t e n  v o n  c e n t r i p e t a l e n  V a g u s ­
f a s e r n  an ,  d e r e n  e in e  d u r c h  d ie  b e i  d e r  I n s p i r a t i o n  e r f o l g e n  de 
L u n g e n d e h n u n g  g e r e i z t  w e r d e  u n d  d e r e n  E r r e g u n g  d ie  i n s p i r a ­
t o r i s c h e  T ä t i g k e i t  d e s  A t e m z e n t r u m s  h e m m e ,  w ä h r e n d  d ie  a n d e r e  
u m g e k e h r t  d u r c h  die, e x s p i r a t o r i s c h e  L u n g e n  V e r e n g u n g  g e r e i z t  
w e r d e  u n d  i h r e  E r r e g u n g  d a s  A t e m z e n t r u m  z u r  I n s p i r a t i o n s ­
i n n e r v a t i o n  a n r e g e .

F ü r  die Existenz zweier solcher Faserarten ist in der Folge dann auch 
G ad  eingetreten, hinsichtlich ihrer n o r m a l e n  B e t e i l i g u n g  an der Regu­
lierung der Atembewegungen gelangte er indessen zu einem a b w e i c h e n d e n  
E r g e h  n is  auf Grund sorgfältiger Beobachtung der b e i  b e i d e r s e i t i g e r  
A u s s c h a l t u n g  d e r  V a g i  a u f t r e t e n d e n  A u s f a l l s e r s c h e i n u n g e n .  Es 
ist eine sehr alte Beobachtung, daß n a c h  b e i d e r s e i t i g e r  V a g u s d u r c h ­
s c h n e i d u n g  am H a ls e  {und zwar auch dann , wenn zur Ausschaltung 
der Folgen des Recurrensausfalls eine Trachealkanüle angelegt wird. L e g a l -  
lo i s )  d ie  A ,tem zü g e  t i e f e r ,  a n g e s t r e n g t e r  —  v o n  „ d y s p n o i s c h e m “

*) A. a. O., S. 501 ff. -— *) B ulletin  de l ’Acad. royale  de B elgique 47  und  A ich , 
f. (A nat. u .) Physiol. 1883, Supplem entbd ., S. 51. —  3) Sitzungsber. der W ien. 
A kad., m ath .-naturw iss. Klasse, 2. Abteil., 58 , 909, 1868.
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C h a r a k t e r  — („Vagusdyspnoe“) u n d  d a b e i  s e l t e n e r  w e r d e n ,  d u r c h  
l ä n g e r e  P a u s e n  v o n e i n a n d e r  g e t r e n n t ;  viele Forscher, so noch L o n g e t ,  
suchten die hier nicht näher zu erörternde tödliche Lungenentzündung, welche 
beim Säugetier meistens die Folge dieser Operation ist, mit diesem ver­
änderten Atemmodus in Zusammenhang zu bringen, bis T r a u b e  ihren wesent­
lichen Charakter als Schluck- oder Aspirationspneumonie aufklärte; erst 
später hat man daran gedacht, zu prüfen,  wieviel von diesem veränderten 
Atemtypus nach der bilateralen Vagotomie als reine Ausfallserscheinung an­
zusehen, wieviel erst allmählich nach derselben sich herausbildet und wieviel 
durch den etwa mit der Durchtrennung gesetzten Reiz [G o l tz ,  K o h t s  und 
T i e g e l 1)] verursacht ist; le tzterer kann mechanisch sein und wird ins­
besondere, wenn Durchschnürung oder -quetschung angewandt wird, meist 
zu exspiratorischen Erscheinungen führen ( L a n g e n d o r f f ,  G a d ) ;  er kann 
aber auch elektrisch sein, indem (nach der an sich nur einen kurzen mecha­
nischen Reiz setzenden Durchschneidung) der zentrale Stumpf in die Wunde 
fällt und so der Demarkationsstrom zwischen Oberfläche und Querschnitt 
durch das W undsekret geschlossen wird [ K n o l l 2)]; aufsteigende konstante 
Durchströmung wirkt nach den oben genauer erörterten Erfahrungen gleich­
falls atemhemmend („exspiratorisch“). G a d 3) hat darum an Stelle der
Durchschneidung die „ r e i z l o s e  A u s s c h a l t u n g “ d u r c h  A b k ü h l u n g  b is  
z u r  A u f h e b u n g  d e r  E r r e g u n g s l e i t u n g  in  d e n  V a g i  g e s e t z t  [ D u r c h -  
f r i e r u n g 3); indessen braucht nach späteren Erfahrungen —  M a r c k w a l d ,  
B o r u t t a u  u. a. —  die Abkühlung nicht bis auf oder unter 0° zu gehen];

n  dieselbe ha t  noch den Vor­
teil, daß bei Wiedererwär- 

a A _ / \ / \ / \ y \ / \ y  men (resP- Wiederauftauen)
* Restitution der Leitungs-

a fähigkeit der Nerven und
Wiedereintritt des normalen 
Atemtypus stattfindet.  Die 
so beobachteten „reinen , 

Ausfallserscheinungen “ 
sind nach Ausschaltung nur 

des einen Vagus meist kaum nennenswert; nach Abkühlung des zweiten 
(* in Fig. 11a) indessen t r i t t  sofortige Vertiefung und Verlängerung der 
nächsten Inspiration auf, während die exspiratorischen Phasen („Atempausen“) 
zunächst unverändert oder gar  verkürzt sind; erst später und allmählich 
nehmen sie an Dauer zu (Fig. 11b) und können schließlich so lange werden, 
daß z. B. beim Hunde nur  3 bis 4 Atemzüge in der Minute erfolgen.

Bei dieser ausgebildeten „Vagusdyspnoe“ — Inspirationen tetan isch , Pausen ve r­
län g e rt — w ird  m eist auch  die E xspiration  ak tiv , besonders beim  H und, doch kann 
beim  K aninchen  auch  nach  länger dau ern d er Pause erst eine kurze ak tive  Exspiration, 
dan n  un m itte lb a r d a rau f die v e rtiefte  In sp ira tio n  folgen („saccad ierte“ A tm ung, 
L a n g e n d o r f f ) .

Benutzt man eine die Schwankungen des Lungenvolums registrierende 
Vorrichtung (schreibendes Spirometer, G a d s  Volumschreiber, sehr nachgiebige

Nach L e w a n d o w s k y .

■) Pflügers A rch . 1 3 , 84, 1876. — 2) Sitzungsber. d. W ien. A kad ., 3. Abteil.,
8 5 , 282, 1892. — 3) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1880, S. 9 ff.
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M a reysche  Kapsel), so ist deutlich zu erkennen, daß unmittelbar nach der 
reizlosen Vagusausschaltung die Mittellage des Thorax s tark  im exspiratori- 
schen Sinne verschoben, der dauernde Tonus der Inspirationsmuskeln, auf 
welchen sich die rhythmischen Kontraktionen aufsetzen, also sehr verstärkt 
ist; dies vereint mit der tetanischen Verlängerung dieser letzteren macht die 
A te m f o r m  n a c h  b e i d e r s e i t i g e r  V a g u s a u s s c h a l t u n g  zu  e i n e r  ä u ß e r s t  
u n z w e c k m ä ß i g e n ,  indem die A n s t r e n g u n g  d e r  A t e m m u s k u l a t u r  
e n o r m  v e r g r ö ß e r t  ist ,  bei der [nach R o s e n t h a l 1) gleichbleibenden, im 
späteren Stadium verminderten] jedenfalls nicht erhöhten Atemgröße und somit 
Ventilation der Lungen der N u t z e f f e k t  der Atembewegungen außerordent­
lich v e r s c h l e c h t e r t  ist. Als reine Ausfallserscheinung kann nun diese 
unmittelbar nach der reizlosen Vagusausschaltung auftretende Atemform, wie 
G ad  mit Recht betont hat ,  n u r  dadurch erklärt werden, daß l e d i g l i c h  
h e m m e n d e  I m p u l s e ,  w e lc h e  d u r c h  d ie  c e n t r i p e t a l e n  V a g u s f a s e r n  
d e m  A t e m z e n t r u m  z u g e l e i t e t  u n d ,  b e i  d e r  n o r m a l e n  A t e m ­
r e g u l i e r u n g  b e t e i l i g t ,  h i e r  a u s g e f a l l e n  s in d .  V on e in e m  A u s f a l l  
i n s p i r a t i o n s a n r e g e n d e r  I m p u l s e ,  welche nach R o s e n t h a l  die einzige 
und eigentliche Funktion des Lungenvagus bilden, nach H e r i n g  und B r e u e r  
mit den hemmenden alternieren sollten, k a n n  n a c h  d e n  b e s c h r i e b e n e n  
E r g e b n i s s e n  n i c h t  d ie  R e d e  se in .  D ie  a l l m ä h l i c h  a u f t r e t e n d e  V e r ­
l ä n g e r u n g  d e r  P a u s e n  zwischen den Atemzügen und Wiedererreichung 
einer der CadaVerstellung näheren Ruhelage des Thorax wäre nach G a d  erst 
als „ S p ä t f o l g e “ der Vagusausschaltung dadurch zu erklären, daß durch 
die i n f o lg e  des  F o r t f a l l s  d e r  H e m m u n g  so v e r m e h r t e  i n s p i r a ­
to r i s c h e  A n s t r e n g u n g  d a s  A t e m z e n t r u m  g e w i s s e r m a ß e n  e r m ü d e t  
und zwischen den Atemzügen immer längere Zeit braucht,  damit der auto- 
chthone oder Blutreiz wieder zur Wirksamkeit gelangt.

Diese sog. Spätfolgen können n u n  fre ilich , w ie K urven von L in d h a g e n * ) ,  
von m ir und anderen  ze ig en , au ch  sehr h a ld , schon wenige A tem züge n ach  der 
reizlosen A usschaltung  au ftre te n ; indessen d ü rfte  die U rsache h iervon in n ich t 
genügend verm iedener Dyspnoe liegen, welche n a tü rlich  schon von vornherein  eine 
gewisse E rm üdung  oder E rregharkeitsherahse tzung  des A tem zentrum s m it sich bring t.

Daß lediglich durch den jeweiligen Ausdehnungszustand der Lunge im 
Sinne von H e r i n g  und B r e u e r  eine stetige Erregung der centripetalen 
Vagusfasern stattfindet —  „ T o n u s  des  L u n g e n v a g u s “ — , und daß diese 
Erregung eine Hemmung der inspirationsinnervierenden Tätigkeit des Atem­
zentrums darstelle, hat ferner L o e w y 3) wahrscheinlich gemacht, indem er 
fand, daß nach Durchschneidung des einen Vagus die Herstellung von Pneumo­
thorax auf der anderen Seite einen sofortigen Inspirationstetanus erzeugt 
und weiterhin einen Atemtypus, genau als ob auf dieser Seite gleichfalls der 
Vagus ausgeschaltet sei, sta tt  des Lungencollapses. Von den, wie unten 
näher berichtet, von H e a d 4) näher untersuchten beiden H e r i n g - B r e u e r -  
schen Grundphänomenen wäre demnach nur der exspiratorische Stillstand 
bei Lungenaufblasung auf eine Vagusreizung zurückzuführen, die inspira­
torische W irkung der Lungenaussaugung oder des Lungencollapses dagegen 
eine reine Ausfallserscheinung, indem sie nicht auf Erregung von inspira-

*) A tem bew egungen usw. — *) Skandinav. A rch. f . Physiol. 4 ,  296. —
3) Pflügers A rch. 4 2 , 273, 1888. — 4)  Jo u m . of physiol. 1 0 , 1.
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torischen, sondern auf dem Fortfall der Erregung  der inspirationshemmenden 
Vagusfasern beruhe. Während nun G ad  die Existenz inspirationsanregender 
Vagusfasern neben den inspirationshemmenden (angesichts der Effekte künst­
licher Vagusreizung) zugibt,  glaubte L e w a  n d o \v sk y  annehmen zu müssen, 
daß solche überhaupt nicht, vielmehr nur  eine einzige A rt von Vagusfasern, 
und zwar bei der normalen Atemregulierung hemmend funktionierende, vor­
handen sei.

Ich  h ab e  g leichfalls eine E asera rt fü r  genügend e ra c h te t , zum al nachdem  
T rennungsversuche sowohl im  V erlaufe des H alsvagus — S t e i n e r 1) —- als auch 
im  W urzelgebiet a n  der H irnbasis — B e e r  und  K r  e i  d l 2) — sich als vergeblich 
erwiesen haben, m uß jedoch dabei bestehen bleiben, daß je nach de r A rt des Reizes 
die W irkung  dieser einen E asera rt inspirationshem m end oder -anregend sein kann.

Daß bei de r norm alen  R egulierung  bei den m eisten Säugetieren  — K aninchen, 
H u n d , w ahrschein lich  auch  M ensch —  in  der T a t n u r  die H em m ungsW irkung be­
te ilig t ist, h a t  L e w a n d o w s k y 3) noch w ahrschein licher gem acht du rch  den N ach ­
w eis, daß am  peripherischen V agusstum pfe bei L ungenaufb lasung  eine tetan ische  
negative Schw ankung  des D em arkationssti omes a u ftr itt, bei dem  W iederzusam m en- 
sinken aber keinerlei elektrisches A ktionsphänom en zu erkennen i s t , T atsachen, 
w elche ich  selbst habe  bestätigen  k ö n n e n 4).

Indessen sprechen manche Tatsachen dafür, daß unter gewissen aus- 
nahmsweisen Bedingungen eine inspirationsanregende Vaguswirkung hervor­
treten k a n n : so hat H e a d 5) durch rhythmisch wiederholte Aussaugung 
(„negative Ventilation“) beim Kaninchen tonisch verstärkte Inspiration er­
halten, welche noch nach dem Aufhören derselben andauert (gleichsinnige 
Nachwirkung) —  siehe Fig. 12 — , welche genau analog der Atemhemmung

Eig. 12.

Passive Bewegung der Brustwand 
Aussaugungen der Pumpe

bei rhythmisch wiederholter Einblasung („positive Ventilation“) ist, die auch 
eine gleichsinnige Nachwirkung besitzt —  siehe Fig. 13 — ; die erstgenannte 
Erscheinung n u r  durch Hemmungsausfall zu erklären, dürfte in der Tat seine 
Schwierigkeiten bieten; ferner ha t  neuestens S c h e n c k 6) angegeben, daß 
reizlose Vagusausschaltung während dauernder kräftiger Aussaugung beider 
Lungen exspiratorische und nicht wie sonst inspiratorische Ausfallserschei­
nungen mache.

')  A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1878, S. 577. — 2) Pflügers A rch. 6 2 ,  156,
1896. — a) E benda  73, 288 und  D iss., H alle  1898. — *) E benda 84, 388, 1901. —
5) A. a. O. — *) Pflügers A rch. 1 00 , 337, 1903.
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"Weniger gu t verw ertbar in  dem erö rte rten  Sinne d ü rften  die entgegengesetzten 
oder ungleichsinnigen N achw irkungen sein, welche von L e w a n d o w s k y ,  H e a d  u. a. 
nach dem A ufhören  sowohl „künstlicher“ wie n a tü rlich e r R eizung des L ungenvagus 
beobachtet worden sind: inspiratorische N achw irkung 
hem m ender elek trischer R eizung des zen tralen  Stum pfes •
(auch  n ach  b ila tera le r D urchschneidung  noch erh ä lt-  5  ____^  ^
lieh !); inspiratorische N achw irkung  der exspiratorisch 
w irkenden L ungenaufb lasung  und exspiratorische N ach­
w irkung der insp irato risch  w irkenden L ungenaus­
saugung. H ier d ü rfte  vielm ehr das D urchbrechen  der 
w ährend der H em m ung im  A tem zentrum  angesam ­
m elten E rreg u n g , und u m gekehrt die E rm üdung  des­
selben n ach  längerer insp irationsanregender T ätigkeit 
alles W esentliche erk lären . D arum  dürften  auch  M e i t ­
z e r s 1) A rgum entationen  fü r  die B eteiligung beider 
Easerkategorien  an  der norm alen  A tem regulierung 
ebenso h in fällig  sein wie die von T re v e s " )  gelegentlich 
gem achte A nnahm e einer d r itten  „exspirationshem m en­
d en “ V agusw irkung.

Daß bei anderen  als den uns h ie r  interessierenden 
T ie rarten  die R egulierung der norm alen  A tm ung und 
die Beteiligung der Nh. vag i an  ih r  ganz anderer A rt 
sein k a n n , h a lte  ich  fü r  sehr w ahrschein lich , doch 
ist h ie r n ich t der O rt, die w enigen bis je tz t darüber 
existierenden A rbeiten  n ä h e r zu besprechen3). Auch 
au f die kü rz lich4) von M o sso  gem achten  A ngaben, cd 
nach w elchen fü r  den M enschen die B r e u e r - H e r i n g -  
schen (Ärundversuche n ich t gü ltig  sein sollten, kann  
h ier n ich t n äh er e ingegangen w erden ; doch scheinen 
m ir dieselben schw erw iegenden E inw änden  ausgesetzt 
zu sein.

d) Die Rr. l a r y n g e i ,  b e s o n d e r s  d e r  L a -  
r y n g e u s  s u p e r i o r ,  doch auch die Lungenäste 
des Vagus selbst f ü h r e n  s e n s i b l e  F a s e r n ,  
deren s p e z i f i s c h e  W i r k u n g  insbesondere bei 
Heizung durch Gase und Dämpfe —  G a d  und 
Z a g a r i 5); hierher auch der B e r n s  sehe6) Atem­
reflex durch Kohlensäure — in I n s p i r a t i o n s ­
h e m m u n g  ( R o s e n t h a l ) ,  öfter verbunden mit 
aktiver Exspiration und Glottisschluß (Hustenreflex, 
siehe oben) besteht.

e) Viel weniger konstant sind d i e  d u r c h  
d i e  s e n s i h e l p  S p i n a l n e r v e n h a h n e n  a u s ­
g e l ö s t e n  A t e m r e f l e x e .  Als typisch wären 
hier wesentlich die sog. Eintauchreflexe zu er­
wähnen. Nachdem zuerst R o s e n t h a l  und F a l k 7)

so
£

' )  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1892, S. 340. — !) A rch. ita l. de biol. 27, 
189, 1897. —- 3) Die A tm ung der R eptilien behandelte  S i e f e r t  in Pflügers 
A rchiv  6 4 , 321, 1896; diejenige sowie die A tm ungsinnervation  der Vögel M. B a e r  
in Zedtschr. f. w issenschaftl. Zool., 61, 420, 1896, und G r o b e r  in  Pflügers Arch. 
7 6 , 427, 1899. — 4)  A rch. ita l. de Biologie 5 0  (1903). — s) A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1891, S. 37. — ' 6) Diss., Leiden 1869. — 7)  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1884, S. 455.
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auf dieselben aufmerksam gemacht hatten, setzten H o l m g r e n 1) und 
F r e d e r i c q 2) auseinander, daß Eintauchen eines Kaninchens mit dem 
caudalen Körperende in kaltes Wasser Inspirationstetanus erzeugt, während 
Eintauchen mit dem Kopfe durch die Trigeminusreizung (siehe oben) 
atemhemmend wirkt; analog scheinen nach meinen Erfahrungen auch die 
W irkungen kalter Güsse beim Menschen zu sein. Charakteristisch atem- 
hemmend wirkt nach B u d g e 3) und J. C. G r a h a m 4) Splanchnicusreizuug; 
alle übrigen sensiblen Spinalnerven sollen nach L e w a n d o w s k y 5) hei 
schwächster Reizung inspiratorisch wirken, während starke Reizung zugleich 
mit Schmerzäußerungen „Atemunruhe und aktive Exspirationen“ hervorrufen 
soll, die aber wahrscheinlich eine echte Hemmung verdecken; diese letztere 
soll nach S c h i f f 6) bei ganz tiefer Narkose rein hervortreten.

Es ergibt sich nun schließlich d i e  F r a g e ,  w ie  w e i t  d i e  u n t e r e n  
s e n s i b e l n  N e r v e n ,  so w ie  a f f e r e n t e  B a h n e n  ü b e r h a u p t  a u s s c h l i e ß ­
l i c h  d e r  V a g i  a n  d e r  n o r m a l e n  A t e m r e g u l i e r u n g  b e t e i l i g t  s in d .  
Während ältere Forscher geneigt waren, etwas derartiges zu bejahen — so 
B u d g e ,  welcher nach Abziehen der Haut analoge Veränderung der Atem­
rhythmikbeobachtethaben wollte wie nach Vagusdurchschneidung, und S c h i f f ,  
welcher nicht nur  annahm , daß die anderen afferenten Bahnen für die Vagi 
vikariierend eintreten können, sondern noch 1894 überhaupt die Ursache der 
Atembewegungen für reflektorisch und nicht automatisch hielt — , so besteht 
bei neueren Forschern, insbesondere M a r c k w a l d  und L e w a n d o w s k y ,  die 
sehr bestimmte Überzeugung, daß die Nerven der allgemeinen Sensibilität an 
der normalen Atemregulierung gar  nicht beteiligt seien. Demgegenüber 
glaube ich darauf hinweisen zu müssen, d a ß  f ü r  d ie  K o o r d i n a t i o n  u n d  
R e g u l a t i o n  j e d e r  B e w e g u n g ,  sei sie nun willkürlich, reflektorisch oder 
automatisch, rhythmisch oder nicht, nach dem jetzigen Stande unserer Kennt­
nisse die M i t w i r k u n g  d e r  M u s k e l s e n s i b i l i t ä t ,  w ie  a u c h  d e r  d u r c h  
d ie  s e n s i b e l n  N e r v e n  d e r  S e h n e n ,  G e le n k e ,  K n o c h e n  u n d  H a u t  
v e r m i t t e l t e n  L a g e -  u n d  B e w e g u n g s e m p f i n d u n g  d u r c h a u s  n i c h t  
e n t b e h r t  w e r d e n  k a n n .  W ährend zwar L e w a n d o w s k y  direkte Reizung 
der Intercostalnerven schwach inspiratorisch wirken sah, g ibt S p i n a 7) an, 
daß jede sensible Nervenreizung nach bilateraler Vagotomie s tark  exspira- 
torisch wirkt: derselbe Forscher und M i s l a w s k y 8) haben gezeigt,  daß 
Reizung der schon durch v. A n  r e p  und C y b u l s k i 9) nachgewiesenen 
centripetalen Phrenicusfasern im wesentlichen, die Tätigkeit des Zwerch­
fells hemmt; und B a g l i o n i 10) sah neuestens direkte Reizung des Zwerchfells 
selbst (bei durchschnittenen Vagis) eine Exspirationshewegung der Nasenflügel 
des Kaninchens auslösen. Es erscheint mir am wahrscheinlichsten, d a ß  a l le  
c e r e b r a l e n  ( o b e r e n )  u n d  s p i n a l e n  ( u n t e r e n )  B a h n e n  d e r  a l l g e ­
m e in e n  S e n s i b i l i t ä t ,  i n s b e s o n d e r e  a b e r  d i e j e n i g e n  d e r  A te m w e g e  
u n d  A t e m m u s k e l n ,  in  d i r e k t e r  V e r b i n d u n g  m i t  dem  n a c h  L e w a n -

B eteiligung der Sensib ilität an  der A tem regulierung.

‘) U psala L äkarefören ings F örliand lingar, 18, 203, 1883. — *) A rch. f. (A nat. u.)
Physiol. 1883, Suppl., S. 51. — 3) A. a. O. — 4) Pflügers A rch. 25, 379, 1881. —
5) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1896, S. 241. — 8) Gesam melte B eiträge z. Physiol. 1,
42, 75, 94 usw., 1894. — ") W iener m edizin. B lä tte r  1896, Nr. 10 his 13. — 8) Zen-
tra lh la tt  f. Physiol. 15, 481, 1901. — 9) Pflügers A rch. 33, 243, 1884. — 10) Z entral-
h la t t  f. Physiol. 16, 649, 1903.
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d o w s k y  u n d  A s h e r  u n d  L iiB ch e r  (sieheoben) in  d e r  V i e r h ü g e l g e g e n d  
a n z u n e h m e n d e n  A t e m h e m m u n g s z e n t r u m  s te h e n .  Auf diese Weise 
können sie den Ausfall der direkt mit dem bulbären Atemzentrum verbundenen, 
von der Lungensensibilität aus hemmenden Vagi zum Teil ersetzen, ebenso 
wie diese, solange sie erhalten sind, bewirken, daß die Atmung nach Ab­
trennung des Kopfmarkes vom übrigen Gehirn nicht stärker verändert erscheint 
als nach bloßer Vagotomie auch. E r s t  n a c h  A u s s c h a l t u n g  b e i d e r ,  d e r  
Vagi u n d  d e r  V e r b i n d u n g  m i t  d e r  V i e r h ü g e l g e g e n d  (nach M a r c k w a l d  
sowie A s h e r  und L ü s c h e r  auch noch des Trigeminuskerns), n e h m e n  d i e  
A t e m b e w e g u n g e n  d ie  G e s t a l t  a n ,  w ie  s ie  d em  v o n  a l l e n  r e g u l i e ­
r e n d e n  E i n f l ü s s e n  a b g e s c h n i t t e n e n  m e d u l l ä r e n  A t e m z e n t r u m  
z u k o m m t .

K r o n e c k e r  und  M a r c k w a l d  haßen  diesen T ypus als A t e m k r ä m p f e  
bezeichnet, gingen aber w ohl zu w eit d a rin , ihm  auch  die K oordination gänzlich 
abzusprechen, fü r  w elche ja  die E in rich tu n g  des Zentrum s auch  ohne B egulier- 
vorrich tung  zum Teil genügen k an n ; sicher zu U n rech t sprechen sie ihm  die 
ß h y th m iz itä t ab und sehen die Bolle der Vagi darin , die kontinu ierliche E rreg u n g  
rhy thm isch  abfließen zu  lassen ; sie bezeichnen sie da ru m  als E n tla d e r, indem  sie 
sie m it der L a n e sc h e n  Maßflasche vergleichen, welche eine rhy thm ische  E n tladung  
der großen L eidener F lasche bew irkt.

Daß die V eränderung  des B liy thm us (tetan ische Insp ira tionen  und verlängerte  
Pausen) nach  D u rch tren n u n g  der V agi und der oberen B ahnen m eh rfach  so stark  
is t, wie nach  jedem  dieser E ingriffe  a lle in , d a rf  uns sicher n ich t w undernehm en, 
nachdem  ja  jede B egulationsstörung  n ach  zwei au feinander folgenden E xstirpationen  
am  N ervensystem , deren  jed e r einzelnen Folge du rch  den anderen  B egulie rapparat 
ausgeglichen w erden k o n n te , d auernd  und  irrep arab e l sich zeigt [ B i c k e l 1)].

F ü r  die B e g u l i e r u n g  der A tem bew egungen scheinen , wie schon oben a n ­
gedeutet, die Com m issurfasern des A tem zentrum s von B edeutung zu se in : L a n g e n -  
d o r f  f  4) fand, daß, w enn n ach  m edianer Spaltung  des K opfm arkes, welche zunächst 
ohne Folgen b le ib t, nu n m eh r au f der einen Seite de r V agus du rchschn itten  wird, 
alsbald S törung  der b ila tera lsym m etrischen  K oordination a u f tr i t t :  Die A tm ung w ird 
nu r au f der vagotom ierten  Seite verlangsam t und zen tra le  B eizung eines V agus 
b ring t n u r diese Seite zum  S tills tan d ; w erden beide V agi durchschnitten , so is t die 
unabhängige und o ft a lte rn ierende  Bew egung beider B ru sth ä lften  höchst auffallend.

4. B e s o n d e r e  Z u s t ä n d e  d e r  A t e m i n n e r v a t i o n :  A p n o e ,  
D y s p n o e  u n d  A s p h y x i e .

Wenn man bei einem Tiere vermittelst Blasebalgs und Trachealkanüle3) 
wiederholte Lufteinblasungen in die Lunge m acht, so findet m an ,  daß wäh­
rend derselben das Tier zu atmen aufhört und nach Beendigung derselben 
eine noch längere Zeit der Ruhe vergeht, ehe das Tier wieder beginnt, eigene 
Atembewegungen zu machen. Diesen Zustand hat  R o s e n t h a l  als „ A p n o e “ 
bezeichnet und angenommen, d a ß  d ie  A t e m b e w e g u n g e n  a u s b l i e b e n  
w e g e n  m a n g e l n d e n  A t e m b e d ü r f n i s s e s , s o b a l d  d u r c h  d ie  E i n ­
b l a s u n g e n  d a s  z u v o r  n i c h t  v ö l l i g  m i t  S a u e r s t o f f  g e s ä t t i g t e  
A r t e r i e n b l u t  in  d e n  Z u s t a n d  V ö l l i g e r  S a u e r s t o f f s ä t t i g u n g  g e ­
l a n g e ;  demgegenüber zeigte G a d 4), daß bei reizloser Vagusausschaltung *)

*) A. a. 0 . — !) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1881, S. 78. — 3) A uf die Ge­
schichte und  T echnik de r künstlichen  A tm ung n ä h e r e in zu g eh en , verbieten leider 
Zweckbestim m ung und  U m fang  dieses W erkes. — ')  A rch . f. (A nat. u.) Physiol. 
1880, S. 28.



4 8 Apnoe.

während solcher Apnoe sofort tiefe Inspirationen wieder einsetzen; und 
nachdem auch K n  o l l 1) gefunden hatte, daß bei durchschnittenen Vagis sich 
viel schwieriger durch künstliche Einblasungen A tem stillstand erzeugen läßt, 
auch auf die relativ  dunklere F arbe und das immer Dunklerwerden des 
arteriellen Blutes noch während der Apnoe wiederholt aufm erksam  gemacht 
worden war, stellte im Jahre 1885 M ie s c h e r -R ü s c h  2) die U n te r s c h e id u n g  
a u f  z w is c h e n  e c h te r  A p n o e  — A p n o e a  v e r a  — , w e lc h e  a u f  d ie  von  
R o s e n th a l  v o r g e s t e l l t e  A r t  u n d  W e is e  z u s ta n d e  k o m m e , u n d  
f a l s c h e r  A p n o e  — A p n o e a  s p u r ia  s. A p n o e a  v a g i  — , w e lc h e  a u f  
d e r  d u r c h  d ie  E in b la s u n g e n  g e s e t z t e n  z e n t r a l e n  V a g u s r e iz u n g  
b e r u h e ;  wir haben schon gesehen, daß in der T at H e a d 3) , je nachdem er 
bloße rhythm ische Einblasungen oder bloße Aussaugungen anw endete, rein 
exspiratorischen oder rein inspiratorischen A tem stillstand hervorrufen konnte : 
Bei alternierenden E inblasungen und Aussaugungen erfolgt nach seinen, 
seitdem öfters bestätig ten  E rfahrungen der „apnoische“ Stillstand in einer 
M ittelstellung mit erhaltenem  Tonus der Inspiratoren.

Offenbar eine e c h te  A p n o e  ist die schon oben besprochene f ö t a l e  
A p n o e ,  bei welcher übrigens bei der beständig erfolgenden, für das in tra ­
uterine Leben genügenden Sauerstoffversorgung eine g e r in g e r e  E r r e g b a r ­
k e i t  d e s  A te m z e n tr u m s  b e s t e h t  a l s  s p ä t e r  n a c h  d e r  G e b u r t :  Das 
Dunklerwerden des arteriellen Blutes (resp. Geringerwerden des Farben­
unterschiedes zwischen beiden B lutarten) bei der Apnoe nach E in b la s u n g  
weist darauf h in , daß a u c h  h ie r  e in  S in k e n  d e r  E r r e g b a r k e i t  s ta tt­
finden muß.

A uch am  M enschen sind A pnoeversuche an g este lit, welche jedoch  w egen der 
dahei angew andten  w illkürlichen tie fen  A tem züge n ich t einw andfrei s in d , so von 
N e a n d e r 4) und  neuestens von M o sso * ); le tz te rer n im m t an, daß die oben angedeutete 
E rregbarkeitsherabse tzung  durch  M angel an  p roduzierter K ohlensäure zustande komme 
— sog. „ A k a p n i e “ — ; er sieh t den e igentlichen A tem reiz n ic h t im  Sauerstoff­
m angel, sondern in  der produzierten  K ohlensäure, und fü h r t  auch  die E rscheinungen 
am  A tem - und  K re islau fsapparat beim  A u fen th a lt im  H ochgebirge au f solchen 
K ohlensäurem angel oder „A kapnie“ zurück  — Dinge, w elche im  vorigen A bschnitt 
beh an d e lt sind.

H o p p e - S e y l e r 6) w ollte die Apnoe d u rch  E rm ü d u n g  des A tem zentrum s resp. 
de r A tem m usku la tu r erk lären , eine V orste llung , w elche in dieser F orm  w enig A n­
k lan g  gefunden  h a t ,  m ir indessen n ach  seiner D arstellung  m it der A nnahm e der 
B eteiligung einer E rregbarkeitsherabse tzung  iden tisch  zu  sein scheint.

Den Z ustand bei gewöhnlicher A tm ung m it norm aler Tiefe und nor­
malem Rhythm us h a t R o s e n t h a l  a ls E u p n o e  bezeichnet, zum Gegensatz des 
seit altersher bei den Ärzten gebräuchlichen W ortes D y s p n o e  für die 
augenscheinlich e r s c h w e r t e ,  d a h e r  ü b e r  d ie  N o rm  a n g e s t r e n g t e  
A tm u n g .

U r s a c h e  d e r  D y s p n o e  kann sein:
1. V e r m in d e r u n g  d es  S a u e r s t o f f p a r t i a r d r u c k e s  in der um­

gebenden Luft, insbesondere durch V erdünnung derselben; jedoch muß diese 
eine recht beträchtliche sein, um nennenswerte Veränderungen der Atem­

' )  S itzungsber. der W iener Akad., 3. Abteil., 85, 101, 1882. — s) E benda 1885,
S. 365. — 3) A. a. 0 . — “) Skand. A rch. f. Physiol. 12, 298. — 5) A rch. ita l. de biol. 40,
H eft 1 (1903). — “) Zeitschr. f. physiol. Chemie 3, 105, 1879.
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mechanik zu se tzen , wofern nicht ihre W irkung durch andere Faktoren 
(besondere Reize der Hochgebirgsluft usw., verm ehrte M uskeltätigkeit) kom­
pliziert w ird; alle diese Dinge werden in der Chemie der A tm ung näher 
erörtert.

2. V e r s t ä r k u n g  d e r  i n n e r e n  A tm u n g ,  insbesondere bei sehr ge­
steigerter M uskelanstrengung: Dyspnoe beim Laufen, B erg- und Treppen­
steigen, Radfahren usw.

3. M e c h a n is c h e  A te m Ü in d e r n is s e ,  wie Verlegung oder Verengerung 
der Luftwege (Larynx-, Tracheal- oder Bronchostenose), im Tierversuch Ver­
bindung derselben m it dem Atem luftraum  durch ein langes und enges Rohr 
(„Rohrdyspnoe“ , G a d ) , ferner Pneum othorax (s. oben), A telektase von 
Lungenabschnitten, Anfüllungen derselben m it festen Exsudaten oder Infiltra­
tionen (Hepatisation) oder m it seröser F lüssigkeit (Lungenödem).

4. S tö r u n g  d e r  r e s p i r a t o r i s c h e n  F u n k t io n  d es  B lu te s  auf 
chemischem W ege, z. B. durch Fixation des Hämoglobins an Kohlenoxyd, 
oder durch größeren Blutverlust, siehe w eiter unten.

Welche dieser Ursachen nun auch vorliegen m ag, gemeinschaftlich ist 
jedenfalls die E r s c h e in u n g s w e is e ,  deren Wesen in V e r t ie f u n g  d e r  
e in z e ln e n  A te m z ü g e  besteht, indem die K ontraktion der Inspiratoren ver­
s tä rk t und verlängert ist und die inspiratorischen Hilfsmuskeln (siehe oben) 
sich daran beteiligen ; man h a t ih r höchstes Stadium beim M enschen, bei 
welchem Aufstützen auf die Arme sta ttfindet, Pectorales, Serratus anticus 
und Sternocleidomastoidei wirksam werden, als „ O r th o p n o e “ bezeichnet. 
Dabei kann anfangs auch die Frequenz der Atemzüge gesteigert sein, dem 
später sekundäre Frequenzverm inderung als Erm üdungssym ptom  entgegen­
steht; der zunächst stets erreichte Z w e c k  ist die E r h ö h u n g  d e r  A te m ­
g rö ß e  u n d  d a d u r c h  V e r b e s s e r u n g  d e r  V e n t i l a t i o n  der Lungen und 
des Blutes, bessere Sauerstoffzufuhr zu und K ohlensäureausfuhr von den 
Geweben.

N ur zu  U n r e c h t  als Dyspnoe („Vagusdyspnoe“) bezeichnet is t darum 
auch die Atemform nach beiderseitiger V agusdurchschneidung, von der ja 
oben auseinandergesetzt w urde, daß sie bei verm ehrter A nstrengung einen 
wesentlich verschlechterten Nutzeffekt bedeutet.

Ebenfalls k e in e  e c h te  D y s p n o e  ist die gleichzeitige Beschleunigung 
und Verflachung der Atem züge, welcher m an vielfach an W arm blütern b e i  
h o h e r  U m g e b u n g s t e m p e r a t u r  begegnet, besonders solchen mit un ­
entwickelter Schweißsekretion (Hunde in der Sonne), und  welche besser als 
„ W ä r m e ta c h y p n o e “ bezeichnet wird [von R ie h  e t 1) weniger glücklich 
als Polypnee therm ique bezeichnet]. Sie kann künstlich durch direktes E r­
wärmen des Körpers [F ic k  und G o ld s t e in 2)] oder des strömenden Blutes 
[Einlegen der Carotiden in Heizrohren, G ad  und M e r ts c h in s k y  3)] erzeugt 
werden und ist offenbar nu r ein Hilfsmittel der physikalischen W ärm e­
regulierung, indem durch die Beschleunigung der Atemzüge die W ärm e­
abgabe durch V erdunstung von der Lungenoberfläche erhöht w ird , bei der 
gleichzeitigen Abflachung der Atemzüge die Atemgröße aber unverändert

')  Compt. rend. 9 9 , 279, 1884. — s) Pflügers A rch. 5 , 38, 1872; V erhandl. 
d. m ath .-physik . Ges. W ü rzb u rg  2, 156. — “) E benda, N. Folge, 16, 115.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 4.
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bleibt. Beim Hunde m it Tachypnoe wird ja  gewöhnlich die V erdunstung 
noch durch die zum Maule heraushängende Zunge un terstü tzt.

A uch hei durchschn ittenen  Yagis k an n  n ach  m einer E rfah ru n g  am  H unde 
T achypnoe a u f tr e te n ; dieselbe kom m t auch  ohne Ü berw ärm ung n ich t selten vor, 
anscheinend bei F u rc h t oder sonstigen psychischen Affekten, und w eich t dann  erst 
tie fere r Narkose.

U ntersuchungen über die Dyspnoe lieferten, wie wir gesehen haben, die 
Grundlage zu der Vorstellung von der automatischen (autochthonen) E r­
regung des bulbären A tem zentrum s durch den Reiz des venösen Blutes, indem 
man ja  eben sagen kann, daß die verm ehrte Venosität des Blutes (oder beim 
B lutverlust durch den Mangel an Sauerstoffzufuhr durch das Blut und die 
mangelnde A bfuhr, somit A nhäufung der A tm ungsprodukte an Ort und 
Stelle) im Zentralnervensystem  die Dyspnoe m acht, und zwar w ird diese, 
wie wir sahen, durch Sauerstoffmangel allein, wie bei genügendem Sauerstoff- 
partiard ruck  durch reichlich vorhandene Kohlensäure in  gleicher Weise er­
zeugt [ R o s e n th a l ,  P f lü g e r  und D o h m e n 1)]; über das Verhältnis dieser 
beiden Reize zueinander und den Grad der Bedeutung eines jeden wird 
freilich noch sehr g estritten ; den S a u e r s to f f m a n g e l  ha t B e n e d i c e n t i 2) 
fü r den alleinigen Atemreiz e rk lä rt, fü r die K o h le n s ä u r e  sind neuerlich 
Z u n tz  und L o e w y 3) ,  R u l o t  und C u v e l i e r ,  vor allem aber M o s s o  
(s. oben) eingetreten.

F ü r  die B edeutung  de r K ohlensäure  als haup tsäch lichen  allgem einen N erven­
reiz is t v o r allem  W a l l e r 4) a u f  G rund e lektrophysio logischer, je tz t  fre ilich  in 
w eniger e infachem  L ich te  erscheinender V ersuche e in g e tre ten ; anderseits le h r t  die 
vergleichende Physiologie die K ohlensäure vor allem  als ein lähm endes G ift kennen, 
und W i n t e r s t e i n 5) konnte  au f das Z entralnervensystem  der K a ltb lü ter auch n u r  
eine lähm ende W irk u n g  erhalten ; beim  W arm b lü te r fan d  derselbe Forscher freilich  
auch  eine erregende W irk u n g 6).

M an kan n  allerdings m it K ohlensäure, au ch  der selbstproduzierten, selbst beim  
W arm b lü te r eine regelrech te  N arkose e in le iten  [P. B e r t ,  F r e d e r i c q 7) ] ;  doch e r­
schein t dieselbe m ir die sekundäre und  die erregende W irkung  die p rim äre, n ich t, 
wie W i n t e r s t e i n  m utm aßt, um gekehrt.

M an h a t  den Sauerstoffm angel auch  als eine n u r  ind irek te  U rsache des n o r­
m alen  A tem reizes, w ie au ch  de r D yspnoe angesprochen a u f  G rund der V or­
stellung, daß bei Sauerstoffm angel g if tig e , das Z entralnervensystem  erregende P ro ­
dukte  unvollkom m ener O xydation in  den Geweben entstehen  [A le x . S c h m i d t 8) ,  
P f l ü g e r 9) ,  D u r d u f i 10 *)].

A llerdings g ib t es zahllose G ifte , j a  es sind die m eisten  chem ischen V er-' 
b indungen, w elche a u f  die N ervensubstanz, speziell des A tem zen trum s, d irek t teils 
erregend, teils lä h m e n d 11) ,  sowie auch  reflektorisch  in  der verschiedensten  W eise 
e in w irk en ; doch geh ö rt die B esprechung a lle r dieser höchst in te ressan ten  T atsachen  
n ich t m eh r in  ein H andbuch  der Physio log ie; neuestens h a t  sich M a g n u s  der 
M ühe u n terzo g en , die neuere  L ite ra tu r  ü b er die „Pharm akologie de r Atem-

')  A . a. 0 . — s) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1896, S. 408; neuerdings läß t
er (zusam m en m it T r e v e s )  die K ohlensäure im  u n ten  e rö rte rten  allgem einen
Sinne als p rim ä r erregendes G ift zu  (A rch. ita l. de biol. 1900, p. 372). —
8) E benda 1897, S. 379. — 4) L ectures on physiology, A nim al electricity , L ondon
1897. — 5) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1900, Suppl.-B d., S. 177. — 9) Z eitschr. f.
allg. Physiol. 3 , 359, 1903. — 7)  Siehe dessen M anipulations de Physiologie, 
P aris  1892, p. 123. —  8) B er. d. sächs. Ges. d. Wiss., m ath .-physik . K l., 9. Nov.
1867. — 9) Pflügers A rch. 1, 61, 1868. — 10) A rch. f. exp. P atho l. 43 , 115; dieser 
A u to r h ä lt  das N ebennierenex trak t fü r  diesen Stoff. — u )  Vgl. B a g l i o n i ,  Zeitschr. 
f. allg. Physiol. 3, 313, 1903.
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mechanik“, wie sie in physiologischen, toxiko-pharmakologischen und klinischen 
Arbeiten weit verstreut ist, zu sammeln; es soll auf diesen anerkennenswerten 
Bericht1) hier hingewiesen sein.

Daß das Z u s ta n d e k o m m e n  u n d  d ie  A r t  d e r  A te m re f le x e  v o n  
a f f e r e n te n  N e r v e n  h e r  v o n  dem  Z u s ta n d e  d e s  A te m z e n tru m s  — 
Apnoe, Eupnoe oder Dyspnoe — abhängig ist, is t schon oben bei Besprechung 
der zentralen YagusW irkung und der Apnoe angedeutet w orden; aus seinen 
neueren Versuchen g laubt S c h e n c k 2) schließen zu dürfen , daß die reflek­
torische Atemhemmung, auch wohl E rzeugung aktiver Exspirationen deut­
licher ausgesprochen is t in der Apnoe und E upnoe, als in der Dyspnoe, daß 
dagegen bei le tzterer inspiratorische Reflexe w irksam er seien. Doch gilt 
letzteres sicher nicht fü r die künstliche zentrale V agusreizung und überhaupt 
nicht fü r dasjenige Stadium der Dyspnoe, in welchem überhaupt die E rregbar­
keit des Atem zentrum s herabgesetzt ist.

Diese „ L ä h m u n g “ is t die notwendige Folge dauernder fruchtloser A n­
strengung und gehört zu den G r u n d e r s c h e i n u n g e n  d e r  a n  d ie  
D y sp n o e  s ic h  a n s c h l i e ß e n d e n  E r s t i c k u n g  o d e r  A sp h y x ie .

N a c h H ö g y e s 3) sollte der Ü bergang von der Dyspnoe zur Asphyxie 
durch aktive Exspirationen charakterisiert sein, welche m it dem Beginn der 
allgemeinen „asphyktischen“ M uskelkrämpfe zusammenfallen und einer 
„präterm inalen A tem pause“ P latz machen, welche weiterhin durch die einzelnen, 
durch große Pausen getrennten , oft recht tiefen, schon von S igm . M a y e r  
als „ t e r m in a l“ bezeichneten Atemzüge unterbrochen wird [agonal nennt sie 
R ic h e t4)]; indessen scheint diese „exspiratorische Dyspnoe“ durchaus nicht 
die Regel zu sein; vielmehr ist das W esentliche des Übergangs zur Asphyxie 
gerade die Erregbarkeitsverm inderung des A tem zentrum s, welche sich im 
Flacherwerden der Inspirationen äußert. Genauer dargelegt wurde dies in einer 
den besonderen E rstickungsfall in G estalt der V erblutung behandelnden 
Untersuchung über „ h ä m o r r h a g i s c h e  D y s p n o e “ von G a d  und 
H o l o v t s c h i n e r 5), in welcher G a d  zur U nterscheidung gelangte erstens 
des „pneum atorektischen“ („L ufthunger“ , von OQrjfcis) Stadiums m it vertieften, 
manchmal beschleunigten Inspirationen, zweitens des „hypokinetischen“, m it 
starker Abflachung der Atmung, eben als Zeichen der beginnenden Lähm ung 
des Atemzentrums, welche nunm ehr immer ausgesprochener wird in dem dritten  
oder „term inalen“ Stadium. Gelegentlich treten  ganz zum Schluß noch einige 
Atemzüge völlig norm aler Rhythm ik au f, wie denn auch ein scheinbar schon 
ersticktes, ertrunkenes oder verblutetes Tier durch künstliche Atm ung (und 
eventuell Transfusion) bekanntlich wieder zu normalen Atembewegungen ge­
bracht werden kann, wenn das Herz noch in T ätigkeit geblieben war (ja selbst 
dieses letztere kann ja  nach den letzten Erfahrungen „wiederbelebt“ werden). 
Die Bezeichnung „term inal“ ist darum  eigentlich n icht ganz zutreffend.

Hiermit hat nichts Näheres zu tun die von Gad und H o l o v t s c h i n e r  an­
geführte, von mir und E e is6) u. a. bestätigte Erfahrung, daß hei Hämor-

' )  E rgebnisse d. Physiologie von A s h e r  u. S p i r o ,  Bd. 2 des 1. Jah rg ., W ies­
baden  1902. — s) Pflügers A fch. 79, 319, 1900. — 3) A rch. f. exper. Patho l. u. 
Pharm akol. 6, 86,1875. — 4)  A rchives de Physiologie, J a h rg . 1894, S. 653. — 5) A rch. 
f.' (A nat. u.) Physiol., Ja h rg . 1886, S. 451; siehe auch  Suppl.-Bd., S. 232. —  6) A rch. 
f. pathol. A nat. 138, 75, 1875.

4 *



52 Periodische A tm ung.

rh ag ien  bloße K ochsalzinfusionm e is t keine d a u e r n d e  lebensrettende W irkung  b a t, 
w enn die A tm ung  schon ins hypokinetische Stadium  übergetreten  w ar.

A uch  a u f  die W irkungen  der E rstick u n g  au f den K reislauf — dyspnoische 
und asphyktische B lu tdruckste igerung  und  V agusreizung usw. — kann h ier n ich t 
n ä h e r  e ingegangen w erden , m uß v ielm ehr au f den betreffenden A bschnitt dieses 
H andbuchs verw iesen w erden ; n u r  so viel sei b e to n t, daß im allgem einen B eizung 
und  L äh m u n g  einerseits des A tem zentrum s, anderseits des G efäßzentrum s, welche 
j a  beide schon anatom isch und  da ru m  sicher funktionell in  n ah en  B eziehungen 
stehen, stets H and  in H and gehen — sowohl bei der Asphyxie, w ie bei G ift­
w irkungen  usw., w ährend  das V erhalten  des H erzens ganz davon abgesondert e r ­
sche in t; selbst das bu lbäre  H erzvaguszen trum  erschein t selbständiger.

In  e iner neueren  A rbeit h a t  noch M a r e s 1) d a rau f h ingew iesen , daß die E r ­
scheinungen des Todes du rch  K ohlensäure sehr von denjenigen de r re inen  Sauerstoff­
m angelasphyxie abw eichen, welche le tz te re  n ach  seiner B eschreibung ganz der 
G a d - H o lo v t s c h in e r s e h e n  D arste llung  der V erblu tungsasphyxie entspricht.

Im „hypokinetischen“ (beginnenden Lähm ungs-) Stadium der V erblutungs­
dyspnoe nach G a d ,  und auch nach anderen Beobachtern im Verlaufe der 
Asphyxie, nach M a r e k w a l d  beim Kaninchen nach A btrennung der oberen 
Bahnen, erhaltenen Vagis zeigen sich öfter A ndeutungen p e r io d i s c h e n  
A n - u n d  A b s c h w e lle n s  d e r  A te m tie fe .  Es ist dies ein Erscheinungs­
gebiet, welches sich anknüpft an das sog. C h e y n e -S to k e s s c h e  Phänom en2), 
wie es von vielen Klinikern bei vielen K rankheitszuständen, insbesondere des 
Gehirns, beschrieben und Gegenstand einer bedeutenden L ite ra tu r geworden 
ist, auf welche h ier nicht eingegangen werden kann. Es zeigt dasselbe zahl­
reiche Übergangsform en zwischen kaum  merklichem An- und Abschwellen bei 
normalem Rhythm us, bis zum Rem ittieren in  der Frequenz und eigentlichen 
Interm ittieren  m it längeren oder kürzeren Pausen, wobei die einzelnen Gruppen 
von Atemzügen wieder gleich tief oder häufiger an- und abschwellend sein 
können.

Das Z u s ta n d e k o m m e n  s o lc h e r  „ p e r io d i s c h e r  A tm u n g “ i s t  
O b je k t  l e b h a f te n  S t r e i t e s  gewesen und noch heute um stritten . T r a u b e 3) 
erkannte bereits die A n a lo g ie  zu  d e n  v o n  ih m  s e lb s t  b e s c h r ie b e n e n  
S c h w a n k u n g e n  d e s  B l u t d r u c k s  und sah als Ursache herabgesetzte 
E rregbarkeit des Atem zentrum s, gerade so wie des Gefäßzentrums (siehe oben) 
für jene. In  der Tat ist periodische Atm ung häufig schon beim normalen 
Schlafe des Menschen, besonders bei Greisen — M o s  s o 4 *) — , ferner in  der 
Chloral- und M orphinnarkose — H e id e n h a in ,  F i le h n e .  — Indessen suchte 
F i l e h n e '1) zu beweisen, daß erst G efäßkontraktion und Anämie des Kopf­
m arks dazu kommen müsse, um die A tm ung anzuregen; die durch die ver­
tiefte A tm ung bedingte Depression verm indert die Anämie und erzeugt so die 
Atmungsrem ission, durch welche wieder V asokonstriktion e in tritt usw. H ier­
gegen sind indessen lebhafte Einwendungen gem acht worden, und es ha t ins­
besondere M o s  s o 6) auf Grund eigener Versuche und der E rfahrungen von 
M u r r i  u. a. versichert, daß von einer solchen Gefäßwirkung nicht die 
Rede sein könne, vielmehr nachweisbar m it den Re- oder Interm issionen der

*) Pflügers A rch. 91, 529, 1901. — s) C h e y n e ,  D ublin Hosp. R eports 2, 21,
1816; S t o k e s ,  D iseases of th e  h e a rt, L ondon 1854, p. 324. — 3) Berl. klin. W ochenschr.
1869, Nr. 27. — *) A rch. f. (A nat. u.) Pysiol. 1878, S. 441; 1886, Suppl, S. 37. —
6) Berl. k lin . W ochenschr. 1874, Nr. 13; über das C h e y n e - S to k e s s c h e  A tm ungs­
phänom en, E rlan g en  1874. — *) A. a. 0 .
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Atembewegungen Perioden tieferen Schlafs zusammenfielen, welche auf ein 
Schwanken des E rregbarkeitszustandes im ganzen Gehirn hinwiesen. Es schiene 
geradezu, als ob das Individuum  zu atmen vergesse; die einfachste E rklärung 
bleibe die, „daß die Pausen des Atmens durch die Neigung des Zentrum s zur 
Ruhe hervorgebracht seien“.

Demgegenüber glaube ich darauf hinweisen zu dürfen, daß zum Zu­
standekommen einer Periodik, d. h. zur Aufsetzung eines Rhythmus auf einen 
anderen schon vorhandenen, ein gewissermaßen steuernder F ak to r unbedingt 
notwendig is t; vgl. die interessanten A usführungen von L a n g e n d o r f f 1), 
gelegentlich der Ursache der Gruppenbildung und normalen Rhythm ik des 
Herzens.

M o s s o w eist aucli gerade hei der periodischen A tm ung au f die stä rkere  R e­
mission, ja  das gänzliche A ufhoren  der K opfatm ung (und  eventuell R ippenatm ung) 
gegenüber der Zwerchfell- (B auch)atm ung und sieht h ierin  einen Beweis fü r  die U n­
abhängigkeit der zen tra len  In nerva tion  dieser A bschnitte  voneinander (siehe ob en ); 
im  Sinne der E rh a ltu n g  des „segm entalen“ C harak ters der A tm enzentren  h a t  sich 
auf G rund vergleichender B etrach tungen  neustens auch L o e b !) ausgesprochen; 
siehe h ierüber das Original. *)

*) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1884, Suppl.-Bd., S. 123. —  ! 
96, 536, 1903.

!) Pflügers Arch.



Blutgase und respiratorischer Gaswechsel
von

Christian Bohr.

Die Lehre von der Respiration, wie sie sich während der letzteren Hälfte 
des 18. Jah rhunderts  entfaltete, bildet die G rundlage, aus welcher sich die 
gesam te Lehre von dem tierischen Stoffwechsel entwickelt hat, und durch das 
V erständnis des Respirationsprozesses gewann man das V erständnis der 
Grundzüge des Energieum satzes im tierischen Organismus. Die weitere 
Entw ickelung h a t bekanntlich jedoch dargetan , daß der Respirationsprozeß 
nur eine einzelne Seite des Stoffwechsels bildet und m it denjenigen Stoff­
wechselprozessen, deren P rodukte n icht gasförm ig sind, im Zusam menhang 
betrach te t werden muß. Die Größe des Sauerstoffverbrauchs und der Kohlen­
säureproduktion und das Variieren dieser W erte un ter verschiedenen Um­
ständen werden deshalb wie auch die zu solchen Bestim mungen angewandten 
Methoden in anderen Abteilungen dieses Lehrbuches zur Besprechung kommen, 
wo der Stoffwechselprozeß in seiner Gesamtheit behandelt wird.

H ier is t unsere Aufgabe wesentlich die Beschreibung derjenigen M ittel 
die dazu dienen, den A ustausch der G asarten un te r dem Organismus und 
der umgebenden Atmosphäre zu bew erkstelligen, indem in der Hauptsache 
aus der Atmosphäre Sauerstoff aufgenommen und im Organismus gebildete 
Kohlensäure abgegeben wird. Es sind m ithin die den A tm u n g s o r g a n e n  
a l s  s o lc h e n  e ig e n tü m l ic h e n  F u n k t i o n e n ,  die w ir im folgenden zu be­
handeln haben werden. H ierm it haben w ir selbstverständlich aber n u r die 
H auptlinien unserer Aufgabe gezogen; wo Verhältnisse des Organismus zur 
Behandlung kommen, lassen sich keine scharfen Begrenzungen des Stoffes 
aufstellen, und an m ehreren P unkten w ird es notwendig sein, n icht n u r den 
G a s a u s t a u s c h ,  sondern zugleich auch den S t o f f u m s a t z ,  speziell die 
Kohlensäurebildung, zu untersuchen, weil der Umsatz für den Austausch 
Bedeutung erhä lt, unter anderem wo er in größerem Um fang eben in den 
A tm ungsorganen selbst stattfindet.

Der direkte Gasaustausch geschieht durch die atmende Oberfläche, die m it 
der umgebenden Atmosphäre in Berührung steht; dies ist aber, was die höheren 
Tiere betrifft, nu r ein erstes Stadium des ganzen Austauschprozesses; der 
Sauerstoff wird nach seiner Aufnahme durch die atmende Oberfläche hindurch 
im Blute aufgelöst und auf diese Weise den verschiedenen Geweben zugeführt, 
die ihn verbrauchen; ebenso w ird die durch Energieum sätze in den Geweben 
gebildete Kohlensäure in gelöstem Zustande m it dem Blute den genannten
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Oberflächen zugeführt. Den Gasaustausch un te r dem Blute und dem Ge­
webe nennt m an gewöhnlich die in n e r e  A tm u n g  im Gegensatz zur 
ä u ß e r e n  A tm u n g , m ittels deren die Gasarten d irekt aus der Atmosphäre 
aufgenommen oder an diese ausgeschieden werden. Diese Bezeichnungen 
sind auch im folgenden benu tz t; die beiden genannten Prozesse sind jedoch 
nu r einzelne Seiten einer gesam ten Funktion, in welcher die Zellen des eigent­
lichen Atm ungsorganes (der Lunge) m it den Gewebszellen des ganzen 
Kapillarsystems im Verein w irken und das Blut den V erm ittler zwischen 
diesen verschiedenen Zellen bildet.

Ebenso wie es m it anderen Sekretionsvorgängen im weitesten Sinne 
dieses W ortes der F all is t, haben wir auch in  betreff des Gasaustausches 
den Vorgang so zu beschreiben, wie er norm al verläuft, und seine A bänderung 
bei Abänderungen der äußeren Verhältnisse zu verfolgen, dabei aber, und 
nicht zum wenigsten, zu untersuchen, durch welche M ittel der Organismus 
bestrebt und innerhalb weiter Grenzen auch völlig vermögend ist, den 
ungestörten Gang der Funktion zu sichern tro tz  der ununterbrochenen 
Variation der Bedingungen, indem teils die äußeren Verhältnisse sich ändern, 
teils die Größe der an den Stoffumsatz gestellten Forderungen zu verschiedenen 
Zeiten verschieden ist. Nach K räften die R e g u l a t i o n s m i t t e l  zu un te r­
suchen, deren sich der Organismus in diesem Kampfe m it den Umgebungen 
bedient, ist deshalb einer unserer Zwecke, zugleich aber ein bedeutungsvolles 
M ittel, um womöglich tiefer in die Einzelheiten der N atur der Zellenarbeit 
einzudringen, von der w ir uns hier ebenso wie hinsichtlich anderer Funktionen 
wohl kaum einer wirklichen Kenntnis rühm en dürfen.

• Regulationsm ittel analog den erwähnten sind zweifelsohne allen Lebens­
prozessen verliehen, von der Funktion der Atm ungsorgane läßt sich aber 
behaupten, daß sie sich zu deren Untersuchung in vorzüglichem Maße eignet, 
weil wir hier eine besonders scharfe und detaillierte K enntnis der fü r die 
Absonderungsprodukte, in diesem Falle ja G asarten, gültigen physischen 
Gesetze besitzen, wie denn auch die quantitativen Bestimmungen der Gase 
sich m it ungemein großer Genauigkeit ausführen lassen; m an bedenke nur, 
ein wie wenig eingreifender Prozeß das Auspumpen von G asarten ist im 
Vergleich mit denjenigen Reindarstellungsm ethoden, die durchgehend er­
forderlich sind, wenn es sich um andere als gasförmige Stoffwechselprodukte 
handelt, und wie leicht die Bestimmung von z. B. 1/i ccm (0°, 760 mm) 
Sauerstoff in 100 ccm Blut auszüführen ist im Vergleich m it den Schwierig­
keiten, welche die Bestim mung eines ebenso großen Gewichtsteils (etwa 0,4 mg) 
fester Stoffe in demselben Quantum Blut darbieten würde.

Aus den folgenden Abschnitten wird hervorgehen, wie es gerade des­
wegen gelungen is t, bei dem Atmungsprozesse eine Reihe sehr wesentlicher 
Regulationsm ittel nachzuweisen und verhältnism äßig genau zu analysieren, 
welche den Organismus befähigen, die Verhältnisse des Blutes in weitem 
Umfang so zu accommodieren, daß die Endothelzellen der Gefäße tro tz 
bedeutender Ä nderungen, diese mögen nun die In tensität des Umsatzes oder 
die Zusammensetzung der den gesamten Organismus umgebenden Atmosphäre 
betreffen, in stand gesetzt w erden, fortw ährend un ter annähernd denselben 
Bedingungen mit Bezug auf den Gaswechsel zu a rb e iten ; dies is t zum Teil 
die Folge einer Selbstregulierung, durch die eben der gesteigerte Umsatz
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m ittels des gebildeten Produktes die Verhältnisse des Blutes abändert, so 
daß eine E rleichterung der A ustauscharbeit e in tritt. Die völlige Aufklärung 
dieser Verhältnisse ist gewiß noch nicht gelungen, es ist aber wohl keine g ar 
zu gewagte Behauptung, daß man rücksichtlich des detaillierten Verständnisses 
der M ittel, durch welche Regulationen wie die eben genannten in  Tätigkeit 
gesetzt werden, einen W eg eingeschlagen hat, der uns dem Ziele nähert.

W egen der großen Rolle, welche die physischen und chemischen V erhält­
nisse der im Blute aufgenommenen G asarten spielen, wird es notwendig, die­
selben vor der D arstellung des eigentlichen Atmungsprozesses in einem eigenen 
Abschnitte besonders eingehend zu behandeln. Es wird indes das Bestreben 
sein, von diesen Verhältnissen nu r m itzunehm en, was zur E rk lärung  der 
eigentlichen respiratorischen Prozesse Anwendung findet.

In der folgenden D arstellung werden dem ganzen Plan zufolge geschicht­
liche Gesichtspunkte nu r berücksichtigt werden, insofern sie fü r das Ver­
ständnis des gegenwärtigen Standpunktes wirklich notwendig sind. Um so 
mehr ist es in dieser Einleitung am P latze, sowohl der Forscher, und zwar 
besonders L a v o i s ie r s  zu gedenken, die gegen Ende des 18. Jahrhunderts 
den Grund der ganzen Respirationslehre legten, auf dem man seitdem weiter 
gebaut h a t, als auch diejenigen Forscher zu erwähnen, die später, um die 
M itte des vorigen Jahrhunderts, den Fragen, m it denen wir uns im folgenden 
besonders beschäftigen w erden , eine präzise Abfassung gaben durch die 
ersten eingehenden U ntersuchungen über die Gasarten des Blutes und über 
deren Bedeutung für den eigentlichen Luftwechselprozeß: es seien nur
H. M a g n u s ,  C. L u d w i g ,  CI. B e r n a r d  und E. P f l ü g e r  als die hervor­
ragendsten  M änner auf diesem Gebiete genannt. Ihre Methoden sind zum 
Teil durch schärfere und bessere ersetzt worden, die Fragen haben auf m an­
cherlei Weise Vertiefung und E rw eiterung erfahren; durchgehend hat man 
aber auf der von ihnen gegebenen Grundlage weitergebaut. Dies ist hervor­
zuheben, weil der D arsteller des gegenw ärtigen Standpunktes unseres W issens 
bei m ancher Gelegenheit diejenigen U ntersueher, welche die am meisten aus­
gearbeitete Lösung der Fragen gegeben oder die schärfste Methode an­
gewandt haben, häufiger wird zitieren müssen als diejenigen, welche der 
U ntersuchung die breitere Basis schufen.



Die Gase des Blutes sowie der Lymphe und der Sekrete.

E r s t e r  A b s c h n i t t .

Allgemeine Aussicht über die Absorption 
der Gasarten in Flüssigkeiten unter besonderer Berücksichtigung 

der Verhältnisse im Blute1).
Das Plasma des Blutes ist eine wässerige, etwa 9 Proz. fester Bestand­

teile enthaltende Lösung; die im Plasma suspendierten Blutkörperchen be­
stehen zu etwa 60 Proz. aus W asser. Davon abgesehen, daß das Blut Stoffe 
enthält, die Sauerstoff und Kohlensäure chemisch hinden, lösen derartige 
wässerige Lösungen oder wasserhaltige Substanzen zugleich Gasarten den­
selben Gesetzen gemäß wie destilliertes W asser, jedoch in einem anderen 
quantitativen Verhältnisse. W ir wollen hier deshalb vorerst die Absorption 
von Gasen in W asser untersuchen und darauf betrachten , wie die quanti­
tativen Verhältnisse des einfach gelösten Gases sich ändern, wenn das W asser 
andere Substanzen in Lösung enthält. Dann erst wollen wir die Theorie von 
der im Blute stattfindenden chemischen Bindung von Gasen behandeln.

1. K ap ite l. L ösu n g  von G asen  in  W asser.

Befindet W asser von einer gegebenen Tem peratur und Oberfläche sich 
in B erührung m it einem Gase, dessen Druck konstan t erhalten wird, so dring t 
während einer Zeiteinheit stets dieselbe Menge Gas in das W asser ein; diese 
Menge is t von der N atur des Gases abhängig und dessen Drucke und der 
Berührungsfläche proportional, ist aber unabhängig von der schon vorher im 
W asser enthaltenen Menge G ases2). Diejenige Menge eines Gases, die bei 
gegebener Tem peratur während einer M inute durch 1 qcm Oberfläche in die 
F lüssigkeit eindringt, wenn der Druck des Gases 760 mm beträgt, nennt man 
den I n v a s io n s k o e f f i z ie n te n  und bezeichnet sie durch y. Is t der Druck 
=  p und die Berührungsfläche =  s, so h a t man also für die während einer 
Minute in die F lüssigkeit eindringende Anzahl Cubikcentimeter Gas

g =  S™.  y 760

Sobald die F lüssigkeit Gas in Lösung enthält, t r i t t  gleichzeitig stets Gas 
aus derselben aus, und zwar speziell eine M enge, die bei gegebener Tem-

‘) H ier wie überall im  folgenden, wo n ich ts anderes ausdrücklich  bem erkt 
w ird, ist das Gas in  C ubikcentim etern bei 0° und 760 m m  D ruck angegeben. — 
s) M it Bezug au f D etails und  E ntw ickelung  der Form eln  siehe B o h r ,  Definition 
und M ethode zur B estim m ung des In- und Evasionskoeffizienten. A nn. d. Physik  
(3), 68 , 500, 1899.
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pera tu r und Oberfläche derjenigen Menge Gas proportional ist, die sich in der 
F lüssigkeit befindet, welche wir uns fortw ährend als in allen ihren Teilen 
gleichmäßig gem ischt denken ; zugleich is t die austretende Menge natürlich 
der Berührungsfläche proportional. Diejenige Menge Gas, die w ährend einer 
M inute durch 1 qcm Oberfläche austritt, wenn 1 ccm Flüssigkeit 1 ccm Gas 
in Lösung en thält, heißt der E v a s i o n s k o e f f i z i e n t  und w ird durch ß be­
zeichnet. Ist die Oberfläche =  s und en thält 1 ccm Flüssigkeit £ ccm Gas, 
so ist die pro M inute aus der F lüssigkeit austretende Gasmenge (b) bestimm t 
durch

b =  S . ß  . £.
H at nun die Berührung des Gases m it der F lüssigkeit hinlänglich lange 

gedauert, so tr itt ,  praktisch genommen, ein Gleichgewichtszustand ein, indem 
während jeder Zeiteinheit ebensoviel Gas in  die F lüssigkeit eindringt, als aus 
dieser a u s tritt; g ist dann gleich b, und man hat

s y  •
760 » ß t ,

wo £ nun diejenige Menge Gas bezeichnet, die 1 ccm Flüssigkeit nach dem 
E intreten  des Gleichgewichts en thä lt; man sagt dann, daß das W asser bei 
dem betreffenden Drucke (p) m it Gas g e s ä t t i g t  ist, und die in demselben 
enthaltene M e n g e  G as (£) e r w e i s t  s ic h  a u s  d e r  F o rm e l  a ls  dem  
D ru c k e  p r o p o r t i o n a l .  Ist le tzterer speziell =  760m m , so nennt man die 
in 1 ccm g e s ä t t i g t e n  W assers enthaltene Menge Gases den A b s o r p t io n s ­
k o e f f i z i e n te n ,  den man durch a bezeichnet. Man ha t also, wenn in obiger 
Gleichung p  =  760 und m ithin £ =  «  gesetzt werden,

y =  aß,
als die fü r die drei Koeffizienten gültige Belation.

U ntersucht man die Verhältnisse bei verschiedenen T em peraturen, so 
erweist es sich, daß y  fü r das Intervall 0 bis 50° C m it Bezug auf die 
meisten G asarten unverändert bleibt, w ährend ß bei steigender Tem peratur 
anwächst. Da m ithin die während der Zeiteinheit in die F lüssigkeit ein­
dringende Gasmenge sich unverändert erhält, die austretende dagegen anwächst, 
so muß folglich der Absorptionskoeffizient («) abnehmen, wenn die Tem peratur 
steigt.

W ie oben genannt ist es bei dem hier Entw ickelten die fortw ährende 
Voraussetzung, daß die einzelnen Teile der F lüssigkeit stets gleichmäßig 
gemischt gehalten werden. Beim ruhigen Stehen der F lüssigkeit werden 
allerdings ganz dieselben Betrachtungen über die In- und Evasion geltend 
gem acht werden können, es sind dann aber nu r die o b e r f l ä c h l i c h s t e n  
S c h i c h t e n ,  die zuerst gesättig t werden. Aus diesen diffundiert das Gas 
langsam in die tieferen Schichten hinab, und die Sättigung der ganzen 
Flüssigkeit w ird, wenn die Schicht einigermaßen tief ist, sehr lange Zeit be­
anspruchen k ö n n en ').

H at man die Bestimmung des Absorptionskoeffizienten zu unternehmen, 
wobei natürlich die schnelle Sättigung der ganzen Flüssigkeit m it Gas erstrebt 
w ird, so muß man Sorge tragen , daß die F lüssigkeit fortw ährend gemischt

')  E x n e r ,  Ann. d. Phys. 1875; H ü f n e r ,  ebenda 1897.
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wird. Es läßt sich dann berechnen, welchen Einfluß die größere oder kleinere 
Berührungsfläche (s) des Gases m it der Flüssigkeit und das Volum (v) der 
letzteren auf die z u r  S ä t t i g u n g  d e r  F l ü s s i g k e i t  e r f o r d e r l i c h e  Z e i t

g
haben. Je größer das Verhältnis — ist, um so schneller findet die Sätti-v
gung s ta tt; wie dies aber näher zu berechnen ist, und welchen Einfluß die 
Tem peratur wegen der A bänderung des Evasionskoeffizienten auf diese Ver­
hältnisse erhält, darüber müssen wir auf die originalen Abhandlungen ver­
weisen ').

Überall, wo der Druck der Gase hei Betrachtungen dieser A rt angewandt 
wird, ist un ter demselben ihr P a r t i a l d r u c k  zu verstehen; ist das Gas in 
reinem Zustande vorhanden, so trifft der Partia ld ruck  m it dem vom Gase 
ausgeübten Totaldruck zusammen. W ird hingegen eine M ischung von Gasen 
mit dem Totaldruck P  angewandt, so läßt der P artia ld ruck  (p) sich bekanntlich 
aus dem prozentigen Volum berechnen, in welchem das betreffende Gas sich 
in der Mischung befindet; sind a P rozent eines Gases vorhanden, so ist der 
Partialdruck

P =

Die Feststellung der prozentigen Menge (a) des Gases geschieht ohne 
Rücksicht auf den von gleichzeitig gegenw ärtigen W asserdäm pfen ein­
genommenen R aum ; der Totaldruck (P) ist denn auch zu bestimmen als der 
Druck, den die Gasmischung nach Abzug der T e n s io n  d e r  W a s s e rd ä m p f e  
ausübt. In den Fällen , die am häufigsten zur Behandlung kommen, ist der 
Raum bei der betreffenden T em peratur m it W asserdäm pfen völlig gesättig t; 
die Spannung läßt sich dann, wenn die Tem peratur bekannt is t, aus Tabellen 
über die Tension der gesättig ten  Dämpfe berechnen. Is t der Raum nicht 
völlig m it Dampf gesättig t, so muß man diese prozentige Sättigung hygro- 
m etrisch feststellen. H ieraus läß t sich darauf die Spannung berechnen; ist 
z. B. der Druck einer A tm osphäre 758 mm, die T em peratur 20,6U C und der 
Feuchtigkeitsgrad 50 Proz., so ergibt sich die W asserdam pfspannung als 
50 Proz. der Tension der gesättig ten  W asserdämpfe, die den Tabellen zufolge 
gleich 18m m  is t; die W asserdam pfspannung be träg t also 9 mm und der zur 
Berechnung des partialen Druckes einzelner Gase zu benutzende Totaldruck 
758 — 9 =  749.

Näheres Uber die W erte der verschiedenen Koeffizienten bei der Lösung von
Gasen in W asser.

D e r  A b s o r p t io n s k o e f f i z ie n t .  W ie oben entwickelt, bezeichnet der 
Absorptionskoeffizient («) diejenige Anzahl Cubikcentimeter Gas, die 1 ccm 
Flüssigkeit in sich aufnimmt, wenn diese hei einem Drucke von 760 mm mit 
der betreffenden G asart gesättig t wird. Da die in einer F lüssigkeit auf­
genommene M e n g e  G a se s  (g) dem P artialdruck (p) und dem Volum (h) der 
Flüssigkeit proportional ist, h a t man

oc.h .p
9 =  760 *)

*) B o h r ,  ebenda (3), 68, 500, 1899; ebenda (4), 1, 244, 1900.
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Der Absorptionskoeffizient der verschiedenen Gase bei verschiedenen 
Tem peraturen muß empirisch bestim m t werden. Unten stehende Tabelle gibt 
den Absorptionskoeffizienten einiger der in physiologischer Beziehung wich­
tigeren Gase in W asser zwischen 0° und 40° C an. F ü r den Sauerstoff und 
das Kohlenoxyd sind die W erte nach W i n k l e r 1) ,  für den atmosphärischen 
Stickstoff (Stickstoff -)- Argon) nach B o h r  und B o c k 1), fü r die Kohlensäure 
nach B o h r 2) angeführt.

T em pera tu r Sauerstoff K ohlensäure K ohlenoxyd Stickstoff

0 0,0489 1,713 0,0354 0,0239
10 0,0380 1,194 0,0282 0,0196
20 0,0310 0,878 0,0232 0,0164
30 0,0262 0,665 0,0200 0,0138
40 0,0231 0,530 0,0178 0,0118

Folgendes Beispiel m ag  die A nw endung der Tabelle e rläu tern . 100 ccm W asser 
w erden bei 30° C bis zur Sättigung  m it a tm osphärischer L u ft geschüttelt, die eine 
prozentige Z usam m ensetzung von 79 Vol. Stickstoff und A rgon , 20,96 Vol. Sauer­
stoff und 0,04 Vol. K ohlensäure h a t. D er T ota ldruck  is t 760 mm, und m an w ünsch t 
die gesam te M enge der vom W asser aufgenom m enen L u ft zu  berechnen. D a die 
W asserdam pftension bei 30° 31,5 m m  be träg t, is t der G esam tdruck de r Gase 728,5 mm. 
Die A bsorption m uß fü r  jedes Gas fü r  sich ausgerechnet w erden , indem  m an erst 
au f die oben angegebene W eise die P a rtia ld ru ck e  (p) findet und  d a ra u f  die ab ­

sorbierte  Gasm enge als g =  “ ' ^ ^  berechnet, wo h =  100 ist und « aus obiger760
Tabelle fü r  30° entnom m en wird. M an findet

P 9
S a u e r s t o f f ...................... ..................152,7 0,526
S t i c k s t o f f ...................... ..................  575,5 1,045
K o h le n s ä u r e .................. .................. 0,3 0,025

Sum m a 1,596

D ie I n -  u n d  E v a s io n s k o e f f i z ie n te n .  Diese Koeffizienten, die über 
die Geschwindigkeit A uskunft geben, m it welcher die Gase in eine Flüssigkeit 
eindringen und aus derselben austre ten , sind nam entlich für die Behandlung, 
des Gaswechsels des Organismus von Bedeutung, wie der A bschnitt von der 
Lungenrespiration näher nachweisen wird. E ine Aufgabe, die wir dort zu be­
handeln haben werden, läßt sich in ihrer Allgemeinheit folgenderm aßen auf­
stellen: Uber einer Wasseroberfläche von s qcm Größe befindet sich ein Gas 
m it dem Partialdrucke p ; die In- und Evasionskoeffizienten fü r die gegebene 
Tem peratur sind y  bzw. ß ; die Beobachtung mag ergeben, daß fortw ährend 
ein k o n s t a n t e r  S t r o m  des Gases von M  ccm pro Minute den L uftraum  
verläßt, indem er durch die W asseroberfläche eindringt. Die F rage ist nun 
nach der K o n z e n t r a t i o n  (Cubikcentimeter Gas hei 0° und 760m m  in 
1 ccm Flüssigkeit) des Gases, die sich un ter solchen Umständen in der O b e r ­
f l ä c h e n s c h ic h t  der F lüssigkeit finden muß. Nennt man diese Konzentration x , 
so findet man dem früher Entwickelten zufolge M  als die Differenz zwischen

l)  L a n d o l t  und  B ö r n s t e i n ,  Physik.-chem . Tabellen 1894, S. 257. — 2) Ann. 
d. Phys. 68 , 500, 1899.
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den gleichzeitig ein- und austretenden Gasmengen, und zur Bestimmung 
von x hat man die Gleichung

■s apsx .M = ^ V
760

Bei biologischen Betrachtungen ist es der Übersicht wegen häufig von Nutzen, 
die Konzentration (x) dadurch auszudrücken, was man die S p a n n u n g  d es  
G a s e s  in  d e r  F l ü s s i g k e i t  genannt hat. H ierunter versteht man den­
jenigen P artia ld ruck  des G ases, welcher über der F lüssigkeit stattfinden 
müßte, wenn derselbe sich m it dem Gase in der F lüssigkeit im Gleichgewicht 
befinden sollte; heißt dieser P artia ld ruck  , so ha t m an, wenn man den 
Absorptionskoeffizienten (oe) des Gases in der F lüssigkeit kennt,

u 760 d p ,
— =  ----- 1 woraus x  =  — -  ,

indem die absorbierte Menge ja den Drucken proportional ist. Durch E in­
setzen dieses W ertes des x in obenstehende Gleichung erhält m an, da 
=  y  is t (S. 58)

V —  Pi
M.  760

y s
Diese Differenz, der Unterschied zwischen der Spannung des Gases oberhalb 
der F lüssigkeit und der Spannung des Gases in der Oberflächenschicht der 
Flüssigkeit, wenn während einer Minute M  ccm in die Flüssigkeit eindringen, 
wird im folgenden der Differenzdruck genannt und findet wichtige Anwendung 
in der Theorie der Lungenrespiration. Hierbei werden wir von den nume­
rischen W erten der Invasionskoeffizienten des Sauerstoffs und des Kohlen­
oxyds Gebrauch machen; diese W erte sind , später anderswo zu veröffent­
lichenden Versuchen zufolge, hei 38° fü r S a u e r s t o f f  y —  0 ,0124, fü r 
K o h le n o x y d  y =  0,010.

2. K ap itel. L ösu n g  von  G asen  in  W asser, das g e lö ste  feste  
Stoffe en th ä lt  *)•

W enn W asser feste Stoffe in Lösung en thält, w ird der Absorptions­
koeffizient herabgesetzt, um so m ehr, je konzentrierter die Lösung is t , und 
zwar in verschiedenem Grade nach der N atur der gelösten Stoffe; es g ilt hier 
die Regel, daß organische Stoffe mit hoher M olekularzahl in den untersuchten 
Fällen den Absorptionskoeffizienten weniger herabsetzen als Salze derselben 
Konzentration. So b e träg t die prozentige H erabsetzung des Absorptions­
koeffizienten des W assers fü r Sauerstoff bei 19° und einer 10 proz. Lösung 
hinsichtlich des Chlornatrium s 12,0 Proz., des Rohrzuckers 8,5 Proz. und der 
Albumosen 5,2 Proz.

F ü r unsere U ntersuchungen ist es besonders von Bedeutung, um wieviel 
die Löslichkeit des Sauerstoffs, der Kohlensäure und des Stickstoffs im Blute 
und im Blutplasma oder Serum herabgesetzt wird. W as das B lu tp la s m a  
betrifft, ist die H erabsetzung des K rücksichtlich des S a u e r s t o f f s  u n d

')  Vgl. B o h r ,  Absorptionskoeffizienten des B lutes und des B lutplasm as fü r  
Gase. Skand. A rch. 1905, w elcher A bhandlung die folgenden B estim m ungen e n t­
nom m en sind.
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d e s  S t i c k s t o f f s  d irekt bestimm t und als 2,5 Proz. des W ertes befunden 
worden, welche H erabsetzung sehr wohl m it den oben für organische Stoffe 
angegebenen Herabsetzungen übereinstim m t, wenn man bedenkt, daß die 
Albuminstoffe des Plasmas eine höhere Molekularzahl haben als die Albumosen.

D e r  A b s o r p t io n s k o e f f i z ie n t  f ü r  S a u e r s to f f  u n d  K o h le n s ä u r e  
im  g a n z e n  B l u t e  u n d  f ü r  K o h le n s ä u r e  im  P la s m a  lä ß t  s ic h  n ic h t  
d i r e k t  b e s t im m e n , da diese F lüssigkeiten Stoffe en thalten , welche die ge­
nannten Gase in von dem D ruck abhangenden Mengen chemisch binden, 
wie unten  im Kapitel III näher auseinandergesetzt werden wird. Indes 
lassen sich diese wichtigen K onstanten m it völlig genügender Genauigkeit 
b e r e c h n e n ,  wenn der Absorptionskoeffizient fü r irgend ein gegen die gas­
bindenden Stoffe i n d i f f e r e n t e s  Gas bekannt ist, was in betreff des Plasm as 
m it dem Sauerstoff und dem Stickstoff und in betreff des Blutes m it dem 
W asserstoff der F all ist. Innerhalb derjenigen K onzentrationen der Lösungen 
und innerhalb derjenigen T em peraturen , m it denen wir zu schaffen haben, 
läß t es sich nämlich nachw eisen, daß die prozentige H erabsetzung des Ab­
sorptionskoeffizienten für die verschiedenen Gase annähernd gleich groß i s t 1). 
W enn z. B. die H erabsetzung des Absorptionskoeffizienten fü r die Lösung 
des Sauerstoffs und  des Stickstoffs im Plasm a, wie oben angegeben, als
2.5 Proz. befunden w urde, der Absorptionskoeffizient selbst sich m ithin als
97.5 Proz. von dem des W assers erw ies, so gilt dies auch hinsichtlich der 
Kohlensäure. Versuche über die Lösung des Wasserstoffs im Blute ergeben, 
daß dessen Absorptionskoeffizient 92 Proz. von dem des W assers beträgt.

Man h a t gem ein t2), die Blutkörperchen als suspendierte feste Körper 
m üßten m ittels Adsorption Gas binden; findet dies sta tt, so muß es jedenfalls 
n u r  in  sehr geringem Grade sein, da M i l c h ,  die ja  fast ebenso zahlreiche 
kleine Körperchen in Suspension en thält wie das B lu t, darum  doch nicht 
m erkbar mehr Gas absorbiert; in der T at sind die Blutkörperchen auch viel 
weniger zahlreich und größer als die Pulverpartikelchen, bei denen die Ad­
sorption in höherem Maße zur Geltung kommt. Von der Adsorption ab­
gesehen, läß t der Absorptionskoeffizient fü r Blutkörperchen sich aus den 
gegebenen D ata berechnen. Da der Absorptionskoeffizient, wie oben an ­
geführt, fü r das Plasm a 97,5 Proz. und für das Blut 92 Proz. von dem des 
W assers ist, und da das Plasma, was H undeblut betrifft, auf etwa 2/3 des ge-' 
samten B lutes, die Blutkörperchen somit auf 1/3 angesetzt werden können, 
ha t man näm lich, wenn man den Absorptionskoeffizienten der letzteren 
x  nennt,

Vs x  “V Vs • 97,5 =  92 oder 
x =  81 Proz.

Daß die Blutkörperchen Gas lösen , ist sicher, da sie W asser en tha lten , und 
in B etracht ihres verhältnism äßig geringen W asserinhalts (etwa 60 Proz.) ist 
der berechnete W ert des Absorptionskoeffizienten ein sehr wahrscheinlicher.

Eine m it Hilfe der angeführten prozentigen Herabsetzungen der Ab­
sorptionskoeffizienten berechnete Tabelle über diese K onstanten für B lut­
plasma, Blut und  Blutkörperchen bei 15° und 38° folgt hier.

*) B o h r ,  1. c. — s) J o l y e t  u n d  S i g a l a s ,  Compt. rend. Acad. P a ris  114,
686 , 1892 .
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Sauerstoff Stickstoff K ohlensäure

15° 38° 15° 38° 15° 38°

Blutplasm a . . . . 0,033 0,023 0,017 0,012 0,994 0,541
B l u t ...................... . . : 0,031 0,022 0,016 0,011 0,937 0,511
B lutkörperchen . . . 0,025 0,019 0,014 0,010 0,825 0,450

Auch für Lösungen des H ä m o g l o b i n s ,  das eine vom Sauerstoffdrucke ab­
hängige Bindung m it Sauerstoff bildet, muß der Absorptionskoeffizient fü r 
Sauerstoff auf analoge Weise erm ittelt w erden; aus Versuchen über die Ab­
sorption des Wasserstoffs in  Hämoglobinlösungen berechnet man den Koeffi­
zienten einer etwa 11 proz. Lösung auf 94 Proz. vom Absorptionskoeffi­
zienten des W assers.

3. K ap ite l. A b so rp tio n  von  G asen  in  e in er  F lü s s ig k e it , d ie w ie  
das B lu t d isso z ia b le  gasb in d en d e Stoffe en th ä lt.

§ 1. Hauptzüge der empirischen Resultate und deren 
allgemeine Bedeutung für die Respirationsphysiologie.

Das Blut en thält m ehrere Stoffe, die teils m it Sauerstoff, teils m it Kohlen­
säure Verbindungen schließen, so daß die Gase mittels Auspumpens wieder 
aus den Verbindungen zu gewinnen sind. Dergleichen V erbindungen, die 
auf chemische Prozesse verschiedener A rt zurückzuführen sind , werden 
gewöhnlich insgesam t als dissoziable bezeichnet. Auf welche Weise die ein­
zelnen Prozesse sich von der chemischen K inetik aus erklären lassen, werden 
wir am Schlüsse dieses Abschnittes (§ 2) entwickeln. Hier ist es vorläufig 
unsere A ufgabe, im allgemeinen ein Bild der gemeinschaftlichen Züge zu 
geben, die man rein empirisch gefunden hat, wo die Absorption der Gase in 
Flüssigkeiten, welche dissoziable gasbindende Stoffe enthielten, un tersucht 
w urde; indem wir einstweilen bei den H a u p tz ü g e n  d e r  e m p ir is c h  g e ­
w o n n e n e n  R e s u l t a t e  stehen bleiben, wird es hoffentlich leichter gelingen, 
nachzuweisen, was bei diesen U ntersuchungen fü r die biologische Forschung 
das Zentrale ist.

W enn Gase von einer F lüssigkeit absorbiert w erden, in welcher sich 
gelöste Stoffe befinden, m it denen sie im Vakuum zersetzbare Verbindungen 
schließen, w ird erstens bei einem gegebenen P artia ld ruck  des oberhalb stehen­
den Gases eine g r ö ß e r e  M e n g e  G as in die F lüssigkeit aufgenommen, als 
sich mittels des Absorptionskoeffizienten als einfach gelöst berechnen läß t; 
zugleich is t hei variierendem  Drucke aber auch das V e r h ä l tn is  d es  
D ru c k e s  z u r  a b s o r b i e r t e n  G a sm e n g e  e in  a n d e r e s  als das, wie wir 
oben sahen, fü r die einfache Lösung gültige. D ort war die aufgenommene 
Gasmenge dem Absorptionsdrucke proportional; en thält die F lüssigkeit da­
gegen Stoffe, die wie die des Blutes dissoziable V erbindungen m it den Gasen 
schließen, so steigt die absorbierte Menge der Gase bei anwachsendem Drucke 
verhältnism äßig geschwinder a n , solange die Drucke ziemlich kleinen abso­
luten W ert haben. Der Übersicht wegen kann man das Verhalten des Druckes 
zum absorbierten Gasvolum graphisch darstellen, indem man die Spannungen
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als Abszissen und die entsprechenden, in die F lüssigkeit aufgenommenen 
Gasmengen als Ordinaten absetzt. Solche K urven, die in der ltespirations- 
lehre ausgedehnte Anwendung finden, nennen wir im folgenden der Kürze 
wegen S p a n n u n g s k u r v e n .  Diese sind verschieden fü r die Absorption der

verschiedenen Gase im Blute und 
bei verschiedenen T em peraturen; ge­
meinsam ist ihnen jedoch, daß sie 
hauptsächlich K urven bilden, die 
ihre K onkavität der Abszissenachse 
zukehren, und die allerdings bei wach­
sender Spannung fortw ährend an- 
ste igen , bei niedrigerem  Druck aber 
weit geschwinder als bei höherem.

Nebenstehende F igu r kann 
deshalb als allgemeines Paradigm a 

solcher Kurven dienen, ohne daß sie übrigens der genaue A usdruck für die 
Spannungskurve irgend einer bestim m ten G asart sein soll. Die wirklichen 
Spannungskurven der Gase, deren Absorption für uns Interesse hat, nämlich die 
des Sauerstoffs und der K ohlensäure, werden wir später geben (S. 85 und
S. 105); hier wollen wir vorläufig nur die allgemeine Bedeutung erörtern, welche 
die K enntnis solcher Spannungskurven für respirations-physiologische U nter­
suchungen h a t, und welche aus folgenden Betrachtungen hervorgehen wird.

Die bei gegebener Spannung im Blute absorbierte Gasmenge besteht, 
wie aus dem bereits Entw ickelten ersichtlich, aus z w e i  T e i l e n ;  ein Teil 
derselben ist c h e m is c h  g e b u n d e n ,  der andere Teil in einer der Spannung 
proportionalen Menge in der Flüssigkeit e i n f a c h  g e l ö s t .  Die Größe des 
letzteren Teiles zu kennen ist für uns von besonderer W ichtigkeit, denn die 
K o n z e n t r a t io n  d ie s e s  e i n f a c h  g e l ö s t e n  G a s e s  einzig und allein ist 
maßgebend sowohl für die Evasion des Gases aus der Flüssigkeit als über­
haup t auch fü r die In tensitä t der in der F lüssigkeit verlaufenden chemischen 
V orgänge, deren das betreffende Gas ein Glied ist. Deshalb is t es die 
K onzentration des einfach gelösten Gases, die, indem sie das Maß für die 
D ic h te  d e s  G a se s  um  d ie  m it dem Blute in  Berührung stehenden Z e l le n  
abgibt, fü r die A rbeitsbedingungen dieser Zellen maßgebend wird. In  jedem 
gegebenen Augenblicke eine Teilung der totalen absorbierten Gasmenge in 
einfach gelöstes und chemisch gebundenes Gas unternehm en zu können , ist 
in physiologischer Beziehung denn auch die Hauptsache bei der Untersuchung 
der Gase des Blutes. Eben weil die Spannungskurve bei bekannter Total­
menge des Gases zur Bestim mung der K onzentration des einfach gelösten 
Teils desselben als Mittel dient, hat sie eine wesentliche Bedeutung.

Als ein Beispiel dieser A nwendung wollen wir sehen, wie die Berechnung 
des Einflusses anzustellen is t , den ein gewisser Verbrauch von Sauerstoff im 
Blute auf den den Zellen im Augenblicke wirklich nutzbaren Teil des ge­
nannten Gases hat. Es sei z. B. gefunden w orden, daß das A rterienblut 
y V ol.-Proz., das Venenblut yl Vol.-Proz. Sauerstoff enthält; der Verbrauch 
während des Kapillarkreislaufes war m ithin y - j-  yt. U nm ittelbar vermögen 
wir hieraus keine Schlüsse über veränderte Arbeitsbedingungen der Zellen 
am A nfang und am Ende des Kapillarsystems zu ziehen; die m ehr oder



weniger ausgiebige Versorgung der Zellen m it Sauerstoff richtet sich nämlich, 
wie oben entw ickelt, n ic h t  n a c h  d e r  t o t a l e n ,  in  d e r  V o lu m e in h e i t  b e ­
f in d l ic h e n  M e n g e  S a u e r s to f f ,  s o n d e r n  a u s s c h l i e ß l i c h  n a c h  d e r  
K o n z e n t r a t io n  d es  f r e ie n ,  d e r  S p a n n u n g  p r o p o r t i o n a l  g e lö s te n  
S a u e r s to f f s ,  zu dessen Bestimmung die Spannungskurve angewandt werden 
muß. Die oben stehende K urvenfigur möge die Spannungskurve des Sauer­
stoffs im Blute vorstellen, so daß die O rdinaten die Anzahl Cubikcentimeter 
Sauerstoff in 100 ccm B lut angeben; wir brauchen dann nu r die dem y bzw. 
yx entsprechenden Abszissen x  und xx an der K urve zu finden; die Konzen­
tration  des freien Sauerstoffs im Blute verhält sich also vor und nach dem

Verbrauche wie — • Die totalen Sauerstoffmengen y und yx sind allerdings 
x\

wichtige Faktoren, weil sie uns über den V o r r a t  v o n  S a u e r s t o f f  belehren, 
den das Blut besitzt; die aus der Spannungskurve hergeleiteten Konzen­
trationen des einfach gelösten Sauerstoffs sind fü r unsere Betrachtung aber 
ebenso unentbehrlich, weil sie uns zeigen, wieviel dieses Sauerstoffs den 
Zellen im  A u g e n b l ic k  z u r  V e r f ü g u n g  s te h t1). Ein Blick auf die 
Form der Kurve zeigt, daß die W irkung, die der Verbrauch einer gewissen 
gegebenen Menge Sauerstoff auf die K onzentration des freien Sauerstoffs 
üben w ird, je nach dem zu dieser Bestim m ung in Anwendung gebrachten 
Teile der K urve, m ithin nach der Größe des y oder der u r s p r ü n g l i c h e n  
T o ta lm e n g e  des Sauerstoffs, eine höchst verschiedene sein kann. Zugleich 
ist leicht zu ersehen, daß eine Ä n d e r u n g  d e r  F o rm  d e r  K u rv e  für die 
hier besprochenen Verhältnisse die größte Bedeutung erhalten kann. Der­
gleichen Änderungen der Kurve können durch Modifikationen der gas­
bindenden Stoffe entstehen, und im Ä bschnitte von der inneren Respiration 
werden wir sehen, daß Änderungen dieser A rt in großer A usdehnung als 
Regulationsm ittel für die K onzentration des Sauerstoffs im Blute zur An­
wendung kommen.

Ganz analoge Betrachtungen lassen sich in betreff der Kohlensäure an ­
stellen, nu r handelt es sich hier n icht um den Verbrauch eines Vorrats, 
sondern um ein Aufspeichern behufs spä terer Ausscheidung.

D ie  B e d e u tu n g  d e r  S p a n n u n g s k u r v e  liegt also wesentlich darin, 
daß es nu r m ittels derselben möglich ist, das V erständnis einer der in respi­
ratorischer Beziehung wichtigsten Regulationen zu gewinnen, nämlich der 
R e g u la t io n  d e r  K o n z e n t r a t i o n  des freien Sauerstoffs, die zum Teil von 
der Größe der to talen Sauerstoffmenge unabhängig ist. Eine allgemeine Dar­
stellung dieses Verhaltens w ar deshalb schon hier am Orte, während die spe­
zielleren Anwendungen später zur Behandlung kommen werden.

Die Spannungskurven, die in den speziellen konkreten Verhältnissen 
Anwendung finden sollen, müssen natürlich solche sein, welche versuchsmäßig 
als Ausdrücke fü r die Verhältnisse im Blute un te r den eben im Organismus 
herrschenden Bedingungen gefunden werden. Sie entsprechen nicht immer den 
K urven, die man aus den einzelnen i s o l i e r t e n  gasbindenden Stoffen ab­
le ite t, selbst wenn diese bei K örpertem peratur untersucht w erden, denn 
teils können die Stoffe bei der Reindarstellung Ä nderungen erle iden , wie es *

') Vgl. B o h r ,  Skand. A rch. 3, 136, 1891.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.

B edeutung der Spannungskurven. — Dissoziable Gas Verbindungen im  B lute. 6 5

5



66 Dissoziable G asverbindungen im  Blute. —  Dissoziationsgrenze.

m it dem sauerstoffbindenden Stoffe der F all ist; teils w irken , wie bei der 
Bindung der Kohlensäure im B lute, m ehrere gasbindende Stoffe gleichzeitig, 
und das hieraus entstehende R esultat w ird sich n icht immer aus den Bindungs­
verhältnissen der einzelnen, isoliert untersuchten  Stoffe unm ittelbar ableiten 
lassen. Dies muß man stets vor Augen haben, wenn man sich nicht wesent­
lichen Fehlschlüssen aussetzen will. N ichtsdestoweniger is t das Studium der 
Bindungsverhältnisse der einzelnen isolierten Stoffe aber von großer W ichtig­
k e it; die hierdurch gewinnbare E insicht in  die N a t u r  d e r  v e r s c h ie d e n e n  
c h e m i s c h e n  V o r g ä n g e ,  um die es sich handelt, füh rt an m ehreren 
Punkten zu einer m ehr präzisen Form ulierung der F ragen, als es durch alleinige 
Untersuchung der Spannungskurven fü r das gesamte Blut möglich wäre.

§ 2. Theoretische Behandlung der Gasbindung der einzelnen 
im Blute enthaltenen Stoffe.

Die chemischen Vorgänge, m ittels deren die hier zu besprechenden 
Substanzen, von dem Partialdrucke der über denselben befindlichen Atmosphäre 
abhängig, Gase binden, gehören zu den sogenannten reversibeln V orgängen; 
das V erdienst, auf diesen Um stand aufm erksam  gem acht zu haben, gebührt 
D o n d e r  s *). Bekanntlich haben spätere U ntersuchungen die Richtigkeit 
dieses Gesichtspunktes bestä tig t; das konkrete Beispiel, das D o n d e r s  als 
Analogon der gasbindenden Vorgänge im Blute auf stellte, nämlich die Disso­
ziation des festen kohlensauren Kalks beim E rh itzen , h a t sich dagegen 
n u r insofern als zutreffend erwiesen, als beide Vorgänge reversible sind; im 
einzelnen weichen sie aber erheblich voneinander ab. W ird  der k o h le n ­
s a u r e  K a lk  erh itz t, so zerfällt er nach E rzeugung einer hinreichend hohen 
T em peratur in Kohlensäure und K alk, und zwar in  einem Maße, das außer 
von der T em peratur auch von dem momentanen Kohlensäuredrucke abhängig 
ist. Bei einer gegebenen Tem peratur finden wir n u r einen einzelnen be­
stimmten Kohlensäuredruck, bei dem ein Zustand des Gleichgewichts besteht; 
dieser D ruck heißt die D is s o z ia t io n s g r e n z e .  W ird der Druck fo rt­
während niedriger erhalten, wenn auch um noch so wenig, so w ird unun ter­
brochen Kohlensäure frei, bis säm tlicher kohlensaure Kalk gespalten i s t , und 
erhält man den Druck konstant höher als die Dissoziationsgrenze, so findet 
allmählich eine vollständige Vereinigung der Kohlensäure m it dem Kalk zu 
kohlensaurem  Kalk s t a t t2).

G a n z  a n d e r s  v e r h a l t e n  s ic h  d ie  d is s o z ia b e ln  g a s b in d e n d e n  
S to f fe  d e s  B lu te s . E rstens sind hier die V erbindungen, selbst bei den niedrig­
sten untersuchten  Tem peraturen (0°), n icht stabil, wie der kohlensaure Kalk 
unterhalb einer gewissen Tem peratur. Es sind freilich Ansichten aufgestellt 
worden, denen zufolge die Sauerstoffverbindung des Blutes sich bei niedriger 
Tem peratur nicht sollte auspumpen la ssen 3); dies is t aber irrig  und beruht 
auf Anwendung einer m angelhaften Technik (siehe S. 222). Ebensowenig 
findet sich an den dissoziabeln Stoffen des Blutes etwas der oben beschriebe­
nen Dissoziationsgrenze des kohlensauren Kalks Entsprechendes. Im Gegen- l

l) Pflügers A rch. 1872, S. 20. — s) Vgl. z. B. N e r n s t ,  Theoretische Chemie 
1900, S. 396 u. f. — 3) P . B e r t ,  Pression barom etrique. P a ris 1878, p. 694.
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teil haben wir sowohl hinsichtlich des B lu tes1) als der Iläm oglobinlösungen 2) 
für jede Tem peratur eine ganze kontinuierliche Reihe von Gleichgewichts­
zuständen, so daß jeder A bsorptionsdruck einer bestim m ten gebundenen Gas­
menge entspricht, was in  den Spannungskurven zum A usdruck kommt, von 
denen die vorstehende K urvenfigur (S. 64) ein Paradigm a gibt.

Die bei Gasbindungen im Blute stattfindenden chemischen Vorgänge sind 
also anderer A rt als diejenigen, von denen der kohlensaure K alk ein Beispiel 
abgeben kann. Sie sind Umsätze, bei denen d a s  G le ic h g e w ic h t  d u r c h  
d ie  K o n z e n t r a t io n  d e r  in  d e r  F l ü s s i g k e i t  g e l ö s te n  S to f f e  b e d i n g t  
w ird , also durch die K onzentration teils des freien, einfach gelösten Sauerstoffs 
(bzw. Kohlensäure), teils der gasbindenden Substanz, welche letztere wieder zu 
anderen Stoffen Affinität haben kann, die dann ebenfalls eine Rolle bei dem Vor­
gänge spielen werden. Dieser is t übrigens v e r s c h i e d e n e r  A r t ;  so g ibt es 
teils D issoziationsvorgänge in engerem Sinne, wie die Dissoziation des doppelt­
kohlensauren N atrons in Kohlensäure und kohlensaures Natron, teils Teilung 
einer Base un ter zwei S äu ren , wie die Bindung der Kohlensäure an die 
Albuminalkalien; dieser A rt ist auch die Aufnahme der Kohlensäure im 
Hämoglobin; teils g ib t es endlich, wie bei der Bindung des Sauerstoffs an 
Hämoglobin, kompliziertere Dissoziationen sowohl des Moleküls des Hämo­
globins als des gasbindenden Stoffes.

D ie  T h e o r ie  d ie s e r  U m s ä tz e  wollen w ir im folgenden rücksichtlich 
jedes einzelnen erörtern. W ie aus dem Vorstehenden hervorgeht, handelt es 
sich wesentlich um die Feststellung der Form der Spannungskurve oder mit 
anderen W orten um die G l e i c h g e w i c h t s z u s t ä n d e ,  d i e  d e n  v e r ­
s c h ie d e n e n  S p a n n u n g s w e r te n  in  dem  ü b e r  d e r  F l ü s s i g k e i t  b e f in d ­
l ic h e n  G ase  e n t s p r e c h e n .  Die einzelnen G asspannungen werden hierbei 
bis zum E intreten  des denselben entsprechenden Gleichgewichtszustandes 
konstant erhalten; hieraus folgt aber, daß auch das in  der F lüssigkeit einfach 
gelöste Gas w ährenddes Umsatzes k o n s t a n t  verbleibt, was die Gleichgewichts­
bedingungen etwas vereinfacht.

Bevor wir zur Behandlung der Spannungskurven in den einzelnen Fällen 
schreiten, wird folgende E rw ägung von Nutzen sein. Das Aufstellen von 
Gleichgewichtsformeln auf Basis der chemischen K inetik erfordert Kenntnis 
nicht nu r der Komponenten der Verbindungen, sondern auch der Anzahl der 
Moleküle, m it denen jede einzelne Komponente in die Verbindung ein tritt. 
Wo solche völlige E insicht in die N atur der V erbindung vorliegt, läß t die 
Formel sich m it Sicherheit aufstellen, wenngleich —  aus Rücksicht auf mög­
licherweise übersehene Nebenwirkungen — die experimentelle P rüfung in 
dem einzelnen Falle n icht unterbleiben darf. U nter den im folgenden be­
handelten Stoffen kann das N atrium bikarbonat als Beispiel einer solchen 
völlig aufgeklärten V erbindung dienen. Anders verhält es sich aber, wo man 
die chemische N atu r der V erbindung n u r ungenügend kennt, wie es m it dem 
Hämoglobin und dessen G asverbindungen der F all ist; hier is t die A rt der 
Komponenten nicht immer absolut sicher, und die relative Anzahl ih rer Mole­
küle in der V erbindung ist unbekannt. U nter solchen Um ständen muß die

*) P. B e r t ,  1. c. p. 683. — *) B o h r ,  Sauerstoffaufnahm e des B lutfarbstoffs. 
K openhagen 1885, S. 40.
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Form el un ter m ehr oder weniger willkürlichen Annahmen aufgestellt werden; 
die M ö g l ic h k e i t  der R ealität dieser Annahmen ist dann durch U ntersuchung 
der Übereinstim m ung zwischen experimentell gefundenen und theoretisch 
berechneten W erten zu prüfen; man muß aber stets eingedenk sein, daß eine 
Übereinstimm ung dieser W erte nicht die absolute Richtigkeit der ange­
nommenen Voraussetzungen, sondern n u r deren Möglichkeit beweist. W erden 
andere Annahmen gem acht, z. B. m it Bezug auf die relative Anzahl von 
Molekülen der einzelnen Komponenten der V erbindung, so kann die Form el 
ein ganz anderes Aussehen e rh a lten , das sich vielleicht ebenfalls innerhalb 
der Grenzen, welche die A usführung der Experim ente zieht, m it letzteren in 
E inklang bringen läßt. U nter solchen Verhältnissen findet die Aufstellung 
einer Form el ihre Bedeutung darin, daß sie das beste M ittel ist, eine Ansicht 
von der N atur der betreffenden V erbindung scharf zu präzisieren, und zwar 
in einer F orm , die für weitere P rüfung  m ittels fortgesetzter experimenteller 
U ntersuchungen eben die beste G rundlage abgibt. A ls  h e u r i s t i s c h e s  
M i t t e l ,  a l s  A n le i tu n g  z u r  s c h a r f e n  F o r m u l ie r u n g  d e r  F r a g e n  b e ­
h u f s  w e i t e r e r  U n te r s u c h u n g  h a t  d ie  A n w e n d u n g  d e r  k in e t i s c h e n  
T h e o r ie  a u f  V e r b in d u n g e n ,  d ie  so  w e n ig  a u f g e k l ä r t  s in d  w ie d as  
H ä m o g lo b in ,  ih r e n  g r o ß e n  W e r t ;  bis man den chemischen Charakter 
des Hämoglobins bedeutend besser kennt, als dies jetzt der F all ist, muß man 
aber darauf vorbereitet sein, daß die aufgestellten Form eln während der vor­
w ärtsschreitenden U ntersuchung nicht unerhebliche Änderungen erleiden 
werden.

Dissoziation des N atrium bikarbonats *),

Die Dissoziaton des gelösten N atrium bikarbonats geschieht nach dem 
Schema

2 N aH C 0 3 ^  N asC 0 3 +  H2C 0 3.
Setzt man den als B ikarbonat vorhandenen Teil des N atrium s =  z, so kann 
m an, da die hydrolytische Dissoziation des M onokarbonats eine äußerst ge­
ringe ist, den als K arbonat vorhandenen Teil des N atrium s =  1 z setzen. 
Die K onzentration (Gewichtsmenge in der Raumeinheit) des gesamten Natrium s 
sei C, der P artia ld ruck  der Kohlensäure in dem über der F lüssigkeit stehen-

. . xuden Gase x  und der Absorptionskoeffizient « ; ■ — ist dann der K onzentration

der freien Kohlensäure proportional. Man h a t d an n , wenn m an sta tt der 
Menge der reagierenden Stoffe hierzu proportionale Größen einsetzt, folgende 
Gleichgewichtsbedingungen fü r oben stehende Relation — die linke Seite der 
Gleichung wird quad rie rt, da das B ikarbonat m it 2 Molekülen am Prozesse 
teilnim m t —

K1. { C . z Y = C { \ ^ - z )  • 

setzt man Ky.  7 6 0  —  K , so bekommt man

K  ■ -  • =  x (1 z).u l

l) Vgl. B o h r ,  Skand. A rch. 3, 66, 1891. M c C o y ,  Am er. ehern. Jou rn . 29, 
437, 1903.
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Setzt man die Anzahl Cubikcentim eter C 0 2, die fü r l g  kohlensaures N atron 
hei verschiedenen Drucken gebunden w ird , =  y  und die Anzahl Cubik­
centim eter C 0 2, die in maximo von l g  kohlensauren Natrons gebunden

ywerden k an n , =  B ,  so ha t m an — =  z\ wird dies in die Gleichung ein-
B

geführt, so bekommt man

- ya =  x ( B ^ y )CC Jj
als die Relation, die zwischen der Spannung der Kohlensäure (x) und der an 
das kohlensaure N atron gebundenen Menge Kohlensäure (y) stattfindet.

Die Ü bereinstim m ung der Theorie m it der E rfah rung  geht aus unten 
stehender Tabelle hervor, in welcher einige früher von mir beobachtete W erte 
mit denen verglichen werden, die sich aus der Form el berechnen lassen.

Zum  V ersuche*) w urden  33,992 g einer 0,1552 proz. N a jC 0 3-Lösung angew andt; 
T em peratur 37°. Die angew andte  Menge N asCOa verm ocbte n ach  de r A quivalent- 
berechnung in m axim o 11,14 ccm C (), zu  b inden; in g u ter Ü bereinstim m ung h ierm it 
erwies sich die K onstante B  =  10,95; K  =  0,022284. F ü r  die le tz te  V ersuchs­
num m er w urde kein  W ert berech n et, da in die B estim m ung augenschein lich  ein 
übrigens geringer F eh le r e ingelaufen  w ar.

C 0 8 chem isch gebundenC 0 2-Spannung 

m m

V Vj UllCllllSÜii ^cuullUcll

beobachtet berechnet

0,17 6,091 6,091
12,53 10,749 10,749
18,74 10,803 10,815
28,88 10,822 10,863
45,08 • 10,830 10,895
71,84 10,784 —

Mittels der Form el und der gefundenen K onstanten wurde die unten 
stehende Tabelle über die p r o z e n t i g e  S ä t t i g u n g  (völlige Sättigung 
=  100) d es  k o h le n s a u r e n  N a t r o n s  in  e in e r  0,15 p ro z . L ö s u n g  b e i  
v e r s c h ie d e n e n  S p a n n u n g e n  berechnet. T em peratur 37°.

C O j-Spannung Proz. COs-S ä ttigung COs-Spannung Proz. C Os - Sättigung

m m m m

0,1 46,7. 1,0 83,1
0,17 55,6 5,0 95,5
0,3 65,6 12,53 98,1
0,5 73,6

Änderung der Tem peratur ändert den Verlauf der Spannungskurve; 
Änderung der K onzentration gleichfalls, denn in der Form el wächst y 
an, wenn C abnimmt.

' )  B o h r ,  Skand. A rch. 3, 68, 1891.



70 G asbindungen des Hämoglobins.

Die Gasbindungen des Hämoglobins.

Indem wir im übrigen hinsichtlich der Zusam mensetzung und des chemi­
schen Charakters des Hämoglobins auf einen anderen A bschnitt dieses Hand­
buches verw eisen, in welchem die ausführlichere Behandlung gegeben wird, 
wollen w ir hier in Kürze einige Punkte berü h ren , die fü r die Entw ickelung 
der Theorien von den Gasbindungen des Stoffes notwendig sind.

Bekanntlich spaltet das Hämoglobin sich leicht in G lo b in  und H äm o - 
c h r o m o g e n ,  welcher letztere eisenhaltige Teil in Berührung m it atmo­
sphärischer L uft genau dasselbe Volum S a u e r s t o f f  auf nimmt wie das 
Hämoglobin, von dem es herstam m t; das Hämoglobin und das Hämo- 
chromogen binden also fü r jedes Gramm E isen, das sie en thalten , dasselbe 
Volum Sauerstoff. Selbst wenn nun das abgespaltene Hämochromogen mit 
dem eisenhaltigen Teile des u n g e s p a l t e n e n  Hämoglobins nicht völlig 
identisch is t, so ist doch aus oben Stehendem zu schlielien, daß der S a u e r ­
s to f f  a u s s c h l i e ß l i c h  a n  d e n  e i s e n h a l t i g e n  T e i l ,  n ic h t  a b e r  au  
d a s  G lo b in  g e b u n d e n  w ir d .  Indes ist die Menge des an das abge­
spaltene H ä m o c h r o m o g e n  gebundenen Sauerstoffs nicht m erkbar von 
der Sauerstoffspannung abhängig, wie dies m it dem an das H ä m o g l o b in  
gebundenen Sauerstoffe der F all is t, und ersterer läß t sich deshalb nicht 
auspumpen wie letzterer. Die Annahme liegt daher nahe, daß eben der 
U m stand, daß d e r  e i s e n h a l t i g e  T e i l  s ic h  m it  d em  G lo b in  in  V e r ­
b i n d u n g  befindet, die Abhängigkeit der aufgenommenen Sauerstoffmenge 
von der Spannung bew irkt, welche Abhängigkeit ihren Ausdruck in der 
SpannuDgskurve erhält.

W as das K o h le n o x y d  betrifft, so bindet das Hämoglobin in einer 
reinen CO-Atmosphäre ein g e n a u  ebenso großes Volumen G as, wie es in 
einer Sauerstoffatmosphäre Sauerstoff bindet; dasselbe ist nach H o p p e -  
S e y l e r s  *) U ntersuchungen m it dem Hämochromogen der Fall. Nun te ilt 
ferner ein Gemisch von Sauerstoff und  Kohlenoxyd, wenn die Spannungen 
hinlänglich groß sind, um die Menge des r e d u z i e r t e n  Hämoglobins ver­
schwindend klein zu machen, das Hämoglobin auf die Weise, daß die Summe 
der gebundenen Mengen der beiden Gase durchaus dieselbe ist, die das Hämo­
globin von jedem derselben in einer reinen Atmosphäre des einen bzw. des 
anderen dieser Gase bindet; es ist deshalb als sicher anzunehm en, daß die 
Bindung des Kohlenoxyds an d e n s e lb e n  T e i l  d es  M o le k ü ls  geschieht, der 
den Sauerstoff b indet, und es müssen völlig analoge Gleichgewichtsbedin­
gungen vorwalten, nur zeigt die Verschiedenheit der Spannungskurven für 
die beiden Gase (S. 89 u. S. 123), daß die Konstanten in den Gleichungen, 
die den V organg ausdrücken, verschieden sind.

Die K o h le n s ä u r e  w ird u n a b h ä n g ig  von der gleichzeitigen Bindung 
d e s  S a u e r s t o f f s  an das Hämoglobin gebunden. Dies geht m it gtoßer 
Deutlichkeit aus hierüber angestellten Versuchen hervor, welche zeigen, daß 
das Vorhandensein von Sauerstoff die bei gegebener Spannung aufgenommene 
Menge Kohlensäure nicht m erkbar ändert 2). Ganz dasselbe ist rücksichtlicb

' )  Zeitschr. f. physiol. Chemie 13, 477, 1889. — 2) B o h r ,  Z en tralh l. f. Physiol.
4 , 253, 1890 u. Skand. A rch. 3, 64, 1891.
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des K o h le n o x y d s  der F all; auch dieses ha t keinen Einfluß auf die Kohlen­
säureb indung1). N icht einmal die Umbildung des Hämoglobins in M e t-  
h ä m o g l o b i n  ändert die Bindungsverhältnisse der K ohlensäure2). Diese 
Indifferenz der Kohlensäurebindung gegen die gleichzeitige Sauerstoffbindung 
zeigt an , daß der Angriffsort der beiden Vorgänge an verschiedenen Stellen 
des Moleküls zu suchen ist. Es ist daher anzunehmen, daß die Kohlensäure 
im Gegensatz zum Sauerstoff n icht an den eisenhaltigen Teil, sondern an das 
G lo b in  gebunden w ird , in Analogie m it den Bindungen der Kohlensäure 
an Albuminstoffe, die S e ts c h e n o w  a n fü h r t3).

W ie gesagt ändert die gleichzeitige Aufnahme von Sauerstoff praktisch 
genommen nicht die B indung der Kohlensäure an das Hämoglobin. Dagegen 
b e e in f lu ß t  d ie  K o h le n s ä u r e a u f n a h m e  d ie  S a u e r s to f f b in d u n g  in der 
Weise, daß die Sauerst off spannungskurve eine andere Form  annimmt. Aller 
W ahrscheinlichkeit nach beruht dies darauf, daß die B indung zwischen Globin 
und Hämochromogen, die, wie oben erwähnt, fü r die Oo-Spannungskurve be­
stimmend ist, sich durch die Verbindung des Globins m it Kohlensäure ändert
(S. 91).

Im folgenden w ird die Theorie der einzelnen Verbindungen des Hämo­
globins m it Gasen behandelt.

D ie  V e rb in d u n g  de$ H ä m o g lo b in s  m it  K o h le n s ä u r e .

Es liegt am nächsten , die von der Spannung abhängige Bindung der 
Kohlensäure so zu e rk lä ren , daß sie durch Teilung einer Base un ter die 
Kohlensäure und eine andere schwache Säure entstehe. Da die Kohlensäure 
an den Glohinteil des Hämoglobins gebunden w ird , und da der Prozeß in 
völlig alkalifreien Lösungen vorgeht, kann man sieh hierbei von folgender 
B etrachtung leiten lassen 4).

Das Albumin (A) zeigt bekanntlich sowohl saure als basische Affinitäten 
und läßt sich daher als aus einem sauren (As) und einem basischen Teil (Aß) 
zusammengesetzt denken. Die Kohlensäure bildet dann zum Teil m it dem 
basischen Teile eine V erbindung ([C 0 2AB]), wodurch ein entsprechender 
Teil von As frei wird. Der Vorgang kann also ausgedrückt werden als

C 0 2 +  A < * [COj Aß] -f- As-

W ir setzen denjenigen Teil von Aß, der sich m it der Kohlensäure verbunden 
hat, gleich z, wodurch der hierm it proportionale frei gewordene Teil des As 
m it z  proportional w ird , und das ungeteilte Albumin proportional 1 - f-  z- 
die hydrolytische Dissoziation des Alhuminmoleküls ist als gar zu gering­
fügig außer B etracht gelassen. F ern er nennen wir den Partia ld ruck  der 
Kohlensäure oberhalb der F lüssigkeit x  und den Absorptionskoeffizienten «;

X 06
die in 1 ccm absorbierte Menge <X)2 ist dann die K onzentration (Ge­

wicht in 1 ccm) von A sei C. Die Gleichgewichtsbedingung is t d a n n , wenn 
für die Mengen d er reagierenden Substanzen dam it proportionale Größen

‘) B o c k , Die K ohlenoxydintoxikation . S. 55. K openhagen 1895. — 2) B o h r ,
Skand. A rch. 8, 363, 1898. — 8) M em. d. l ’Acad. d. St. Pötersbourg 26 (1879). —
4) B o h r ,  Z entralh l. f. Physiol. 17, 713, 1904.
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gesetzt werden, und un te r der Annahme, daß die Kohlensäure und das Globin 
m it gleicher Anzahl der Moleküle am Prozesse partizipieren:

x u

oder
C(1  -= -* ) • —  =  K ^ . C . z . C . z  =

x  (1

In den V ersuchen, m it deren Resultaten diese Relation verglichen werden 
soll, is t bei verschiedenen Spannungen die von 1 g Hämoglobin gebundene 
Anzahl Cubikcentim eter Kohlensäure bestimm t. Diese Größe (y) muß in 
obenstehenden A usdruck eingeführt werden; wir nennen daher die von 1 g 
Hämoglobin in maximo gebundene Kohlensäuremenge B  und haben also
y . y— =  z. Durch Einsetzung von — in die Gleichung finden w ir, indem 
B  B
K  =  K x. 760 gesetzt wird,

x (B y) =  K  - -ß~-  ■ y \

was also die Relation zwischen den Spannungen (x) und den aufgenommenen 
Mengen (y) ist. Die K onstante K  variiert m it der T e m p e r a t u r .  Die 
K o n z e n t r a t i o n ,  in der sich das Hämoglobin befindet, ha t Einfluß auf die 
Form  der Spannungskurve, denn wenn C an wächst, nim m t y  ab.

Die Richtigkeit der aufgestellten A uffassung bestätig t ein Vergleich der 
nach der Form el berechneten m it den experimentell gefundenen W erten l). 
Es können hier ferner noch einige Reihen angeführt w erden, die von früher 
veröSentlichten Versuchen herrühren.

D er V e rsu c h 2) w urde m it e iner 1,76 proz. Lösung von H äm oglobin bei einer 
T em p era tu r von 18,5° angeste llt; O w a r also =  0,0176, « =  0,915. Aus dem  V er­
suche w urde K  —  1133,9, B  =  4,00 berechnet. U nten  findet sich eine Zusam m en­
stellung de r beobachteten  u n d  • berechneten  W erte.

C Os - Spannung COs-A ufnahm e ccm pro G ram m

m m beobachtet berechnet

1,75 1,33 0,98
15,16 2,27 2,22
20,60 2,44 2,43
28,44 2,63 2,65
39,92 2,82 2,87
56,98 3,01 3,08
82,32 3,29 3,28

121,94 3,51
t

3,46

Die Ü bereinstim m ung der beobachteten m it den berechneten W erten ist 
eine besonders gute; nu r die erste Bestim m ung, wo die Genauigkeit wegen 
des niedrigen Druckes geringer sein muß, zeigt erhebliche Abweichung.

*) B o h r ,  1. c. — 2) B eitr. z. Physiol., L u d w i g  gew idm et, 1887; B o h r ,  S. 170,
Tabelle 3.
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Die vom Hämoglobin gebundene Kohlensäuremenge erweist sich in ge­
wissen Fällen (der ö - V e r b i n d u n g 1) bedeutend größer als gewöhnlich (in 
der / - V e r b i n d u n g ) ;  auch d ie  ö - V e r b i n d u n g  u n t e r l i e g t ,  w ie u n t e n ­
s te h e n d e  B e r e c h n u n g  z e ig t ,  d e r s e lb e n  G le ic h g e w ic h ts b e d in g u n g .

In  einer Reihe von V ersuchen*) w ar die K onzentra tion  0,018 84, die Tem pe­
ra tu r  18°,6, « m ith in  =  0,912. M an findet K  =  1226,9, B  =  8,14. E in  V ergleich 
der beobachteten  W erte m it den berechneten  gib t folgendes R esultat.

COj- Spannung 

m m

COs-A ufnahm e ccm  pro G ram m

beobachtet berechnet

11,4 4,08 3,93
' 20,6 4,82 4,74

27,7 5,28 5,16
61,1 5,91 6,19
69,4 6,22 6,34

103,6 6,74 6,77

Vergleicht man die K onstanten in den beiden angeführten Fällen, so sieht 
man, daß B  oder die in maximo gebundene Kohlensäure fü r die ö-Verbindung 
fast genau doppelt so groß is t wie für die /-V erb indung  (8,1 bzw. 4,0), 
während K  keinen bedeutenden Unterschied zeigt (1227 bzw. 1134). Die 
größere Bindung en tsteh t also dadurch, daß je d e  G e w ic h ts e in h e i t  H ä m o ­
g lo b in  s ic h  m it  d o p p e l t  so v ie l  K o h le n s ä u r e  v e r b in d e t ,  während das 
Verhalten der Reaktionsgeschwindigkeiten sich nicht wesentlich ändert.

D ie  V e r b in d u n g e n  d es  H ä m o g lo b in s  m it  S a u e r s to f f .

Aus den oben angeführten Bemerkungen (siehe S. 70) geht hervor, 
daß es der eisenhaltige Teil des Hämoglobins is t ,  m it dem der Sauerstoff 
eine Verbindung schließt. Um den rationellen A usdruck fü r den hier 
besprochenen Prozeß zu bilden, haben wir nun nu r die wohl unzweifelhafte 
Annahme zu m achen, daß eine hydrolytische Dissoziation des Hämoglobins 
in Globin und eisenhaltigen Teil stattfindet, und daß die Sauerstoffverbindung 
des letzteren Teiles ebenfalls dissoziabel ist.

W ir haben dann teils eine Qissoziation des Hämoglobins (IJ) in eisen­
haltigen Teil (F) und Globin (G)

I I  F  - f  G ............................................... (1)

teils eine Dissoziation der Sauerstoffverbindung (,F0) des eisenhaltigen Teiles 
in Sauerstoff und F\  die F rage ist nun, ob ein oder zwei Moleküle Sauerstoff 
für jedes Molekül F  in den Prozeß eintreten 3). Um Ü bereinstim m ung der 
Versuchsergebnisse m it der Form el zu erzielen, erwiesen sich zwei Moleküle 
als notwendig. Die Relation lau te t dann

F0 ^  F  +  2 0 2 ....................................'. (2) * 7

‘) B o h r ,  Skand. A rch. 3, 55, 1891. — !) B o h r ,  1. c. S. 53. V ersuche K r. 5,
7, 8. — 3) Zentralb l. f. Physiol. 17, 683, 1904.
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W ir setzen denjenigen Teil von F, der m it Sauerstoff in V erbindung is t’ 
gleich z  und denjenigen Teil, der n icht m it Sauerstoff verbunden ist, gleich w. 
das abgespaltene Globin ist dann proportional m it u -\- z ,  das ungespaltene 
Hämoglobin proportional m it 1 (m - | -  z). Die K onzentration (Gewichts­
menge in der Raumeinheit) sei C, der Sauerstoffdruck oberhalb der F lüssig­
keit x  und der Absorptionskoeffizient ec. Man ha t nun, wenn fü r die Mengen 
reagierender Substanzen dam it proportionale Grollen gesetzt w erden, fü r die 
beiden obigen R elationen:

iT, C . ( l  e -T- «) =  C u . C ( u  +  z) ) 
oder .........................(1)

Kx (1 -7- z -5- w) =  C. u . (u +  z) j
und

jr,.c* = c.«(^y..............
Letztere Gleichung läß t sich als k . z  =  u x 2 schreiben, 

Nach Einsetzung dieser Größe in ( l )  hat man

......................... (2)

k z
woraus u =  —— •

x2

k . C . z 2 ^1 +  =  Kx [x2 ( l  H - z) - f-  z.k].

N ennt man die Anzahl Cubikcentimeter Sauerstoff, die in unseren Versuchen 
bei verschiedenen Spannungen (x) pro Gramm Hämoglobin gebunden wird, 
y, und bezeichnet man die Anzahl Cubikcentim eter Sauerstoff, die 1 g Ilämo-

yglobin in maximo zu binden verm ag, durch B,  so h a t man — =  z\ wirdB
diese Größe in die Form el eingeführt und  zugleich die konstante Größe

k
—— — =  K  gesetzt, so heißt die Gleichung
K j . B

K.  C. y2 ( l  +  ^  =  z* ( B ± y )  +  yk,

welche somit die Relation zwischen Sauerstoff auf nähme (y) und Spannung (x) 
ausdrückt.

D ie  a b s o r b i e r t e n  M e n g e n  ändern sich, wenn die T e m p e r a tu r  und 
die K o n z e n t r a t i o n  variieren; wächst C an , so wird y  abnehmen. Die 
Übereinstim m ung der nach den Form eln berechneten W erte m it den experi­
mentell gefundenen geht aus folgender Tabelle hervor.

0 2-Spannung  

m m

Os-A ufnahm e ccm  pro G ram m

beobachtet berechnet

7,93 0,63 0,64
14,82 1,00 0,98
25,70 1,18 1,16
37,61 1,23 1,22
57,03 1,25 1,26
87,80 1,27 1,28
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Beim  Versuche ‘) w ar die K onzentra tion  des Häm oglobins 6 Proz., die Tem pe­
ra tu r  21,7°. Die K onstan ten  w urden  berechnet als K  =  40,73, k =  26, B  —  1,29. 
W erden die experim entellen W erte  g raphisch  angegeben , so w ird  m an  bem erken, 
daß die K urve bei niedrigen D rucken einen W endepunkt h a t ,  so daß sie ih re  
K onvexität h ie r  de r Abszissenachse zukehrt. Dieses bei höheren  T em pera turen  en t­
schiedener ausgesprochene V erhalten  (siehe die A bbildung S. 90) is t in  de r oben an ­
geführten  theoretischen  Form el w iederzufinden. B ildet m an  näm lich  den D ifferential­

quotienten  ^ , so findet m an  diesen als 0 fü r  x  =  0. Im  A nfangspunkte  ist also

die T angente  der K urve horizontal, u n d  bei niedrigen D rucken g ib t es m ith in  einen 
W endepunkt.

W o es sich kontrollieren ließ, erwiesen die theoretisch aufgestellten 
Gleichgewichtsbedingungen also Übereinstim m ung m it den experimentellen 
Resultaten. Es ist daher einstweilen eine woblbegründete Annahm e, daß 
nicht nu r die allgemein zugrunde gelegten Prinzipien den wirklichen V erhält­
nissen entsprechen, was sich wohl kaum bezweifeln ließ, sondern daß auch 
die speziellen Annahmen (die relative Anzahl der Moleküle) m it Bezug auf 
die wässerigen Hämoglobinlösungen richtig  sind. Dies füh rt jedoch k e i n e s ­
w egs m it sich, daß dieselben Gleichgewichtsbedingungen sich in allen ihren 
Details auf die S a u e r s to f f b in d u n g  im  B l u t e  ü b e r t r a g e n  l i e ß e n .  
Der Farbstoff des Blutes erleidet nämlich Ä nderungen durch die D arstellung 
des Hämoglobins.

Eine auf physikalisch - chemische Prinzipien gegründete Gleichung für 
die Gleichgewichtsbedingungen bei der V erbindung des Sauerstoffs m it dem 
Hämoglobin wurde zuerst von H ü f n e r 2) aufgestellt, der den Vorgang als 
eine einfache Dissoziation auffaßt. Es gelingt indes nicht, auf diesem Wege 
die Übereinstim m ung der Theorie m it den experimentellen Bestimmungen 
herheizuführen s).

D ie V e r b in d u n g  d e s  H ä m o g lo b in s  m it  K o h le n o x y d .

Dem früher Entw ickelten zufolge sind die Gleichgewichtsbedingungen 
für die Verbindung des Kohlenoxyds m it dem Hämoglobin denen fü r die 
Sauerstoff Verbindungen dieses Stoffes ganz analog, und die Form  der Gleichung 
muß m ithin dieselbe sein wie die oben für den Sauerstoff angegebene. Da 
die Spannungskürven der beiden Gase aber verschieden sind , müssen auch 
die K onstanten der Gleichung verschieden sein. Die experimentellen D ata 
über die Bindung des Kohlenoxyds an das Hämoglobin finden sich im Ab­
schnitte von den speziellen A bsorptionsverhältnissen dieses Gases im Blute 
besprochen (S. 123). Es is t aus denselben zu ersehen, daß die Spannungs­
kurve bei niedrigen Drucken sehr geschwind ansteigt. Geringe Fehler der 
für die Berechnung der Konstanten entscheidenden Spannungswerte werden 
deshalb so großen Einfluß e rh a lten , daß eine solche Berechnung auf G rund­
lage der bisher vorliegenden Versuche keine Bedeutung erlangen wird.

D ie  V e r b in d u n g  d e s  H ä m o g lo b in s  m it  S a u e r s to f f  u n d  K o h le n o x y d .

Wie oben bei der Besprechung der V erbindung des Hämoglobins m it 
Sauerstoff entwickelt, haben wir folgende Relationen teils für die hydrolytische

*) Zentralb l. f. Physiol. 17, 687, 1904. — 2) A rch. f. (A nat.) u. Physiol. 1890,
8. 1; 1901, S. 188. — * 8) B o h r ,  Z entralb l. f. Physiol. 17, 682, 1904.

V erbindung des H äm oglobins m it K ohlenoxyd.
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Dissoziation des Hämoglobins (H ) in eisenhaltigen Teil (F)  und Globin (G), 
teils fü r die Dissoziation der Sauerstoff Verbindung des eisenhaltigen Teils (F0):

H ^ L F + G ............................................................................( 1)
-F„ ^  F  +  2 0 2 .............................................. (2)

Hierzu konrtmt ferner, wenn zugleich Kohlenoxyd vorhanden is t , die Disso­
ziation der Kohlenoxydverbindung des eisenhaltigen Teils {Fco)

Fco  ^  F  +  2 C O .............................................. (3)

N ennt m an den m it Sauerstoff in Verbindung befindlichen Teil von F  z0, 
den m it Kohlenoxyd verbundenen Teil zc und den freien , weder m it Gasen 
noch m it Globin verbundenen Teil « ,  so is t der als Hämoglobin vorhandene 
Teil =  1 -T- {z0 -f- zc 4" w). Die K onzentration des Hämoglobins sei C, die 
P artia ld rucke des Sauerstoffs und des Kohlenoxyds über der Flüssigkeit p0 
bzw. pc, die Absorptionskoeffizienten des Sauerstoffs und des Kohlenoxyds u 
bzw. k1. Man hat dann , indem man sta tt der Mengen der reagierenden 
Substanzen dam it proportionale Größen setzt, fü r die oben stehenden Rela­
tionen die drei folgenden Gleichungen:

Ki C. [1 -r- (z0 -+- ec +  w)] =  C . u . C . ( z 0 -(- zc -f- u) oder
K1 [1 -5- Oo - f  zc - f  «)] =  C .u . { z0 - f  zc - f  m) ........................(1)

K 2 . G . z0 =  oder

2̂ * *o   ^  • P o2 .................................................................................................................( 2)

K3.G.Zc =  C . u . ( ^ y  oder

. ka.zc =  u . p c2 ................................... • . . .  ............................... (3)

Aus den Gleichungen (2) und (3) bekom mt man m ittels Division:

welches d a s  g e g e n s e i t i g e  Verhältnis d e r  g l e i c h z e i t i g e n  G a s v e r ­
b in d u n g e n  bei den gegebenen Partialdrücken angibt. Befände sich a l le s  
Hämoglobin in Verbindung m it Sauerstoff oder Kohlenoxyd, so daß kein 
Teil des Stoffes als r e d u z i e r t e s  H ä m o g l o b i n  vorhanden w äre, dann 
würde nicht allein das Verhältnis zwischen dem Sauerstoff- und dem Kohlen­
oxydhäm oglobin, sondern auch die M e n g e n  dieser V erbindungen in der 
Raum einheit gegeben sein. In  der T at ist aber ja  s t e t s  außer den 
beiden Gasverbindungen z u g l e i c h  auch reduziertes Hämoglobin in der 
F lüssigkeit zugegen, die Menge desselben w ird aber, wenn die Sauerstoff- und 
die Kohlenoxydspannungen hinlänglich hoch sind , nu r eine verschwindend 
kleine sein. Alsdann kann man sich der oben stehenden Relation bedienen, 
um n icht nu r das V e r h ä l tn is  der Gasverbindungen, sondern auch die K o n ­
z e n t r a t i o n  jeder einzelnen zu berechnen. Bei Drucken, die so niedrig sind, 
daß die Menge des reduzierten Hämoglobins von Belang w ird, muß man 
die Berechnung der K onzentration der Gasverbindungen so ausführen , daß 
man aus sämtlichen drei Gleichungen einen Ausdruck bildet. Dies kann
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z. B. dadurch geschehen, daß man aus den Gleichungen (2) und (3) den 
Ausdruck

M = Zp g c 

Po2 ffc2
&2 A/3

bildet und diesen in Gleichung (1) einsetzt. Da wir im folgenden aber fü r 
den auf diesem W ege gewonnenen A usdruck keine Anwendung haben, wird 
die Rechnung hier n icht ausgeführt.

Aus Versuchen über gleichzeitige Absorption des Sauerstoffs und des 
Kohlenoxyds in wässerigen Lösungen r e in  d a r g e s t e l l t e n  H ä m o g l o b in s  
liegen unseres W issens keine Bestim mungen vo r, aus denen sich das Ver­

hältnis — experimentell feststellen ließe. Solche U ntersuchungen würden
Zc

von W ichtigkeit sein, weil dadurch die Richtigkeit der s p e z ie l le n  Annahme 
von der relativen Anzahl der Sauerstoff- (und der Kohlenoxyd-)moleküle 
kontrolliert werden könnte. Daß das Verhältnis theoretisch gleich dem 
Quadrate des Verhältnisses der Drucke befunden w ird , rü h rt nämlich von 
der E inführung von zwei Molekülen Sauerstoff fü r  je ein Molekül Hämoglobin 
in die Gleichung her; wollte m an annehm en, daß die Reaktion m it je einem

z  •
Molekül der beiden Stoffe stattfände, so würde —  sich einfach wie die Drucke

Zc
verhalten. Uber die gleichzeitige Absorption von Sauerstoff und Kohlenoxyd 
in mit W asser oder kohlensaurer Natronlösung verdünntem  B l u t e  liegen 
dagegen Versuche vor; diese werden unten näher besprochen werden.

Im vorhergehenden entwickelten wir auf Basis der allgemeinen G rund­
sätze der chemischen S tatik  die Gleichgewichtsbedingungen für die Gasdisso­
ziation der einzelnen aus dem Blute dargestellten Substanzen. N ur die 
K o h l e n s ä u r e v e r b i n d u n g  d e r  A lb u m in a lk a l i e n  wurde nicht speziell 
behandelt; es handelt sich h ier um die Teilung einer Base (des Alkalis) un ter 
zwei Säuren (das Albumin und die Kohlensäure), und der Vorgang ist daher 
der Bindung der Kohlensäure an das Hämoglobin analog, nu r ist die Base in 
dem hier besprochenen Falle kein konstituierender Bestandteil des Albumin­
moleküls selbst, wie es beim Kohlensäurehämoglobin der F all ist. Spezielle 
Gleichgewichtsbedingungen fü r die K ohlensäureverbindung der Albuminalkalien 
lassen sich jedoch nicht aufstellen, da keine hierzu brauchbaren Versuche 
vorliegen (S. 112).

Es erübrig t noch, zu untersuchen, in  w e lc h e m  U m fa n g  d ie  o b e n  
f ü r  d ie  e in z e ln e n  S to f f e  e n tw ic k e l t e n  G le ic h u n g e n  s ic h  e in f a c h  
a u f  d ie  g a s b in d e n d e n  V o rg ä n g e  im  B lu te  s e lb s t  ü b e r t r a g e n  la s s e n .  
Wie bereits b e rü h rt, ist eine solche Anwendung der gefundenen Formeln 
speziell für die Sauerstoff- und die Kohlenoxydverbindungen nicht zulässig. 
Direkte Versuche zeigen näm lich, daß die Spannungskurven m it Bezug auf 
beide diese Gasarten w e s e n t l i c h  v e r s c h i e d e n  sind , je nachdem sie im 
B l u t e  oder in H ä m o g l o b i n l ö s u n g e n  bestim m t werden (S. 90). Die 
Verschiedenheiten, die nicht die in maximo gebundene Menge Gas, sondern
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die Form  der Kurven betreffen, sind dadurch zu erk lären , daß der Blut­
farbstoff bei seiner Ü berführung in  Hämoglobin Ä nderungen erleidet (S. 88).

An und fü r sich brauchte dies wohl nicht zu bew irken , daß die oben 
für das Hämoglobin gefundene spezielle Form der. Gleichgewichtsbedingung 
n icht auch fü r den genuinen Blutfarbstoff passen sollte; es wäre denkbar, 
daß die Verschiedenheiten lediglich auf einer Ä nderung der K onstanten der 
Gleichung (des Verhältnisses der Reaktionsgeschwindigkeit) beruhen könnten. 
Die über gleichzeitige B in d u n g  d e s  S a u e r s to f f s  u n d  d e s  K o h l e n ­
o x y d s  im Blute vorliegenden Versuche zeigen indes, daß auch die Form  der 
Gleichungen fü r Blut und Hämoglobinlösungen verschieden sein muß. Im 
Blute verhielten, H a l d a n e s  und S m i t h s 1) Versuchen zufolge, die aufge- 
nommene Kohlenoxyd- und Sauerstoffmenge sich ganz einfach wie die ent­
sprechenden Partialdrucke zueinander, in Hämoglobinlösungen, über die, wie 
bereits erwähnt, keine Versuche vorliegen, wurden wir, um Übereinstim m ung 
m it den theoretisch aufgestellten Gleichgewicbtsbedingungen zu erzielen, 
jedenfalls vorläufig zu der Annahme bewogen, daß die aufgenommenen 
Mengen der beiden Gase sich wie die Quadrate der Partialdrucke verhielten; 
es is t somit wahrscheinlich, daß die r e l a t i v e  Anzahl der in den V organg ein­
getretenen Sauerstoffmoleküle oder der durch die hydrolytische Dissoziation 
des Hämoglobins abgespaltenen Moleküle in  den beiden Fällen verschieden 
ist. Eine Analyse der Kurve fü r die Sauerstoffspannung des Blutes m it der 
A ufklärung dieser Fragen vor Augen zu unternehm en, is t vorläufig nicht 
tun lich , dazu sind die Verhältnisse im Blute gar zu kompliziert. U nter 
anderem bereitet es einer solchen U ntersuchung bedeutende Schwierigkeit, 
daß die Kohlensäure sich wohl schwerlich ohne A bänderung des B lutfarb­
stoffes v ö l l ig  aus dem Blute entfernen läßt, während ihre Gegenwart ander­
seits die Absorptionsverhältnisse des Sauerstoffs beeinflußt (S. 91).

Die hier besprochenen Verhältnisse geben uns ein gutes Beispiel, daß 
bei der Anwendung der s p e z ie l le n  Resultate der theoretischen Behandlung 
m it großer Reservation zu verfahren ist, solange die c h e m is c h e  S t r u k t u r  
und die m o l e k u l a r e n  V e r h ä l t n i s s e  der betreffenden Stoffe nicht völlig 
bekann t s ind , was m it Bezug auf das Hämoglobin ja  noch in ferner Aus­
sicht steht. Freilich h a t man dann und wann diesem U m stande n icht das 
erforderliche Gewicht beigelegt und is t dadurch zu unrichtigen Resultaten- 
gekom m en; darum  darf man aber doch keineswegs die Bedeutung der 
E insicht in die für die einzelnen Vorgänge gültigen allgemeinen Gleich­
gewichtsbedingungen unterschätzen; im Gegenteil, derartige Untersuchungen 
sind durchaus unentbehrlich , wenn die vorliegenden, den F o rtsch ritt auf 
diesem ganzen Gebiete wesentlich bedingenden, Aufgaben näher präzisiert 
werden sollen. N ur muß man eingedenk sein, daß Aufschlüsse über faktische 
Verhältnisse, die zur E r k l ä r u n g  d e r  p h y s io lo g is c h e n  V o r g ä n g e  dienen 
sollen, einstweilen durch d i r e k t e  Bestimmungen im Blute selbst un ter Be­
dingungen, die den im Organismus herrschenden entsprechen, kontrolliert 
werden müssen. Die Resultate derartiger Bestimmungen liegen im Abschnitte 
über die näheren Verhältnisse bei der Absorption der einzelnen Gase im 
Blute vor. *)

*) Jo u rn . o f Physiol. 22, 251, 1897.
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Z w e ite r  A b s c h n i t t .

D ie Gase  des Blutes .
1. K ap ite l. D ie G ase im  a r te r ie lle n  u n d  im  v en ö sen  B lu te .

Die G asarten , die aus dem Blute entweichen, wenn ih r P artialdruck 
über demselben gleich Null wird, und die sich also mittels Auspumpens daraus 
gewinnen lassen, sind S a u e r s to f f ,  K o h le n s ä u r e ,  S t i c k s to f f  und A rg o n  
und wenigstens zuweilen W a s s e r s to f f ,  K o h le n w a s s e r s to f f  und K o h le n ­
oxyd.

Die vier le tztgenannten Gase finden sich nu r in  sehr geringer Menge. 
Von Argon1), dessen Quelle die atm osphärische L uft is t , en thält das Blut 
etwa 0,04 Vol.-Proz. Wasserstoff uiid Kohlenwasserstoff2) ,  die h au p t­
sächlich aus dem D arm kanal stam m en, finden sich in einer Menge von je 
etwa 0,05 Vol.-Proz.; die Menge des Kohlenoxyds b eträg t etwa 0,08 Vol.- 
Proz. 3) ; letzteres Gas wird vielleicht aus der Atmosphäre aufgenom m en, die 
in großen Städten eine geringe Menge Kohlenoxyd enthält.

Die M engenverhältnisse der übrigen Gase lassen sich am zweck­
mäßigsten behandeln, wenn w ir das arterielle und  das venöse Blut getrennt 
betrachten.

Gase im a rte rie llen  B lute.

Die D urchschnittszahlen fü r die Mengen des Sauerstoffs, der Kohlen­
säure und des Stickstoffs sind tro tz der keineswegs unbedeutenden i n d i v i ­
d u e l le n  Schwankungen doch ziemlich dieselben für die verschiedenen un te r­
suchten G attungen der Säugetiere. W ir können uns deshalb hier dam it 
begnügen, die Volumprozente der Gase im H u n d e b lu te  anzugeben, welches 
Blut am häufigsten un tersucht worden ist und dem Tiere angehört, an dem 
einige der wichtigsten respirations-physiologischen Versuche angestellt wurden. 
Die sehr zahlreichen, über den Gasgehalt des arteriellen Hundeblutes vor­
liegenden Bestimmungen geben im wesentlichen, von einzelnen älteren, nach un­
vollkommeneren Methoden angestellten Analysen abgesehen, übereinstimmende 
Resultate. Daß auch die D urchschnittszahlen einige Schwankungen auf­
zeigen , kann nicht überraschen , da die untersuchten T ie re , wenn sie auch 
alle für normal gehalten werden konnten, doch an Alter und K örperzustand 
höchst verschieden gewesen sein müssen. F ü r die Ü bersicht über die Durch­
schnittszahlen und die Größe der individuellen Variation möchten die beiden 
folgenden Versuchsreihen völlig genügen. Die angeführten Zahlen sind 
Durchschnittszahlen; die maximalen und die minimalen W erte, welche die 
einzelnen Blutproben ergaben, sind in Klammer beigefügt.

Die Sauerstoffmenge des arteriellen Blutes is t n icht um viel geringer 
als diejenige, die man nach Schütteln m it atm osphärischer L uft vom Blute 
aufgenommen findet. N ennt m an das m it atm osphärischer L uft geschüttelte 
Blut „mit Sauerstoff g esä ttig t“, so ist das A rterienblut also in der Regel fast

*) B e y n a r d  u n d  S c h l o e s s i n g  f i l s ,  Compt. rend. 124, 302, 1897. —
*) G r e h a u t ,  A rch. de Physiol. (5 ), 1894, p. 620; d e  S a i n t - M a r t i n ,*  *) Compt. 
rend. 119, 83, 1894. —  a) d e  S a i n t - M a r t i n ,  Compt. rend. 126, 1036, 1898; 
N ic lo u x ,  A rch. de Physiol. 10, (5), 434, 1898.
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Sauerstoff K ohlensäure Stickstoff

P f l ü g e r 1). 12 V ersuche . . . 22  2 /  2 5 ,4  \  
2 2 ,2  V 18,7 / h* 0 1 8  / 3>3 \  

1,8 \  1 ,2 /

P. B e r t 8). 80 Versuche . . . 19,4 { 24>°} ’ t  14,4 / 40'4 { 8 8 ,0  }

g e s ä t t i g t ;  die Abweichungen von der völligen Sättigung sind in den ein­
zelnen Fällen jedoch ziemlich variabel (vgl. S. 195).

M it Bezug auf die Zahlen fü r S t i c k s to f f  (Stickstoff -f- Argon) ist zu 
bem erken, daß die nicht selten angetroffenen verhältnism äßig hohen W erte 
in der Kegel auf Fehlern beruhen. Die Menge des Stickstoffs im Blute 
kann ausnahmsweise vielleicht etwa 2 Yol.-Proz. erreichen, höhere W erte 
rühren wohl aber stets von dem E indringen äußerer atm osphärischer Luft 
während der Entleerung des Blutes her. Bei Anwendung einer vollkommen 
dichten Pumpe w ird m a n , wenn Luftbläschen in der Blutprobe vermieden 
w erden, gewöhnlich etwa 1,2 Yol.-Proz. finden. — So findet man in einer 
Versuchsreihe von B o h r  und H e n r i q u e s 3) , wo die nötigen Vorsichts­
m aßregeln gegen E indringen der atm osphärischen L uft getroffen w aren, in 
allen m it natürlicher A tm ung angestellten Versuchen den Stickstoff des 
arteriellen Blutes im M ittel von 16 Bestimmungen

i on v  i d  /  Max. =  1,50 
=  1>2°  Vol- P roz' \  Min. =  0,99.

Gase im venösen Blute.

Das Venenblut enthält stets m ehr Kohlensäure und weniger Sauerstoff 
als das entsprechende A rterienb lu t, übrigens läß t sich im Gegensatz zum 
arteriellen Blute für das Venenblut keine in num erischer Beziehung auch nur 
einigermaßen konstante Zusam m ensetzung der Gase angeben. Die Menge 
derselben ist nämlich höchst verschieden 4) je nach dem O rgan , aus welchem 
das Blut stam m t, und wohl noch m ehr nach der größeren oder geringeren 
In tensitä t des Stoffwechsels im Organe und der Geschwindigkeit des Blutstromes 
in letzterem. Die hierdurch entstehenden Verschiedenheiten der Zusammen­
setzung des Blutes bieten bedeutendes Interesse dar und werden im Ab­
schnitte von der inneren Atm ung besprochen werden; sie machen natürlich 
aber die A ufstellung eines allgemeinen Typus des V enenblutes zur Unmög- 
lickeit.

E in wenig anders stellt sich die Sache, wenn wir uns darauf beschränken, 
das Blut aus dem r e c h te n  H e rz e n  zu untersuchen, wo die Verschiedenheiten 
durch die M ischung des Venenblutes ausgeglichen werden. H ier können wir 
un ter normalen Verhältnissen eine m ehr gleichmäßige Zusam mensetzung der 
Gase zu finden erw arten , obschon dieselbe natürlich zu verschiedenen Zeiten 
den eben im Augenblicke an den Organismus gestellten Forderungen gemäß 
variieren w ird, und zwar in weit höherem Grade als es beim A rterienblut

*) Zentralb l. f. d. med. W issensch. 1867, S. 724. — !) L a pression barom dtrique 
1876, p. 1029 ff. — 8) A rch. de Physiol. 1897, p. 822 ff. — 4) Vgl. H i l l  und 
N a b a r o ,  Jo u rn . of Physiol. 18 (1895).
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der Fall is t, dessen Sättigung m it Sauerstoff, wie oben gesagt, in der Regel 
eine fast vollständige ist.

Die ersten U ntersuchungen von B lu t, das' dem rechten Ventrikel und 
um des Vergleiches wegen zugleich einer A rterie entnommen w urde, stellte 
S c h ö f f e r 1) in L u d w ig s 2) Laboratorium  an. Aus fünf Versuchen findet er 
unten stehende D urchschnittszahlen für die Volumprozente. Die ein­
geklamm erten Zahlen sind die maximalen und die minimalen W erte.

Sauerstoff K ohlensäure Stickstoff

A r t e r i e .............................................
( 23,3 r

19-2 U o )  
( 16,6 1 

n '9 (  5; 5 >

38 8 f  4 3 ,1  \  
3 8 ’ 8 \  34,8 I

44 3 Z 47’5 !  
4 4 ,3  V 38,8 /

o 7 /  5 >50  1
V 1,62 /  
( 4 ,0 1 1 

2 ,0  V 1,32 /Hechtes H e r z ...............................

Das Blut aus dem rechten Herzen enthielt in diesen Versuchen durch­
schnittlich 7,3 ccm weniger S a u e r s to f f  und 5,5 ccm m ehr K o h le n s ä u r e

als das A rterienblut. Der r e s p i r a t o r i s c h e  Q u o t i e n t  ist dann

gleich 0,75. Die S t i c k s to f f z a h le n  sind durchweg hoch, was auf ein E in ­
dringen atm osphärischer L uft während des Auspumpens hindeutet; der hier­
durch auch hinsichtlich des Sauerstoffs untergelaufene Fehler wird für die 
angegebenen W erte keine besondere Bedeutung haben , da die individuellen 
Variationen ohnehin sehr beträchtlich sind.

Eine größere Versuchsreihe über die Zusam m ensetzung der Gase in Blut, 
das zu gleicher Zeit dem rechten Ventrikel und einer A rterie entnommen 
w ar, stellten Z u n tz  und H a g e m a n n 3) an P f e r d e n  an. Auch hier sind 
die S t i c k s to f f  z a h le n  zu hoch (durchschnittlich fü r A rterienblut 4,5 Proz., 
für Venenblut 2,9 Proz.). Da dies zweifelsohne vom Eindringen atm osphä­
rischer L uft h errü h rte , korrigierten die Verfasser die d irekt gefundene 
Sauerstoffmenge un ter der Annahm e, das Blut nehme ebensoviel Stickstoff 
auf wie un ter denselben Bedingungen das W asser. In  der T at nimm t das 
Blut nun etwas m ehr Stickstoff auf (S. 117), jedoch nicht so viel, daß dies 
auf die von Z u n tz  und H a g e m a n n  korrigierten W erte einen nennens­
werten Einfluß ausüben könnte.

Unten führen wir auf gewöhnliche Weise den durchschnittlichen, maxi­
malen und minimalen W ert in den lOVersuchen an, bei denen die benutzten 
Pferde in Ruhe gehalten wurden. Die verhältnism äßig niedrigen Zahlen für 
den Sauerstoffgehalt des A rterienblutes sind wohl individuellen Verschieden­
heiten zuzuschreiben; wenigstens findet man bei Pferden nicht selten ebenso 
hohe Zahlen fü r den Sauerstoff wie bei Hunden.

B em erkung. D er W ert des resp irato rischen  Q uotienten w ird  selbstverständlich 
ein versch iedener, je  nachdem  m an  e r s t ,  w ie oben geschehen , die D u rchschn itts­
zah l fü r  den G ehalt des B lutes an  K ohlensäure und  Sauerstoff berechnet u n d  h ier- * 27

')  Sitzungsher. d. W iener Akad. 41, 613, 1860. — s) C. L u d w ig ,  Zusam m en­
stellung der U ntersuchungen  über B lutgase. Med. Ja h rb . W ien 1865. — 3) Stoff­
wechsel des Pferdes. B erlin  1898. E rgänzungshand  I I I  z. d. L andw irtsch . Ja h rb .
27 (1898).

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. ß
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aus den Q uotienten b ild e t, oder m an  den Q uotienten fü r  jeden  einzelnen Versuch 
berechnet und  h ieraus die D u rch schn ittszah l findet. Da w ir h ie r speziell einen 
W ert fü r  B lu t von d u rch sch n ittlich e r Z usam m ensetzung su chen , w urde ersteres 
V erfah ren  gew äh lt; als D urch sch n itt de r einzelnen Q uotienten berechnet erwies

-v—- sich als 0 ,970 '). Oa

Sauerstoff K ohlensäure

A r t e r i e ........................................

R echtes H e r z ...........................

( 16.6 1 
i4' ° {  .j }

6 7 /  9 ’4  \ 
’ l  5,9 /

4 9  4  /  5 5 »5  1 
’ I 39,0 1

55 9 / 61>6 \  
’ l  48,5 )

CO,
0 ,  —

6.5
7^3 =  °'89

Endlich führen wir noch eine Versuchsreihe von B o h r  und H e n -  
r i q u e s 2) an , wo auch die Stickstoffmengen genau sind, indem während des 
Auspumpens keine atmosphärische L u ft in die angewandten Pumpen ein­
drang. Die Versuche (I bis III) w urden an H u n d e n  un ter möglichst normalen 
Verhältnissen angeste llt, und  die Probenahm e des Blutes aus dem rechten 
Herzen und der A rterie geschah gleichzeitig und langsam , so daß die Ver­
suche den D urchschnitt für eine Dauer von 6 bis 13 M inuten repräsentieren. 
Die Koagulation war mittels Blutegelinfuses aufgehoben.

Sauerstoff K ohlensäure Stickstoff

A rterie r. H erz A rterie r. H erz A rterie r. H erz

I ...................... 25,6 17,3 44,0 51,5 1,23 1,31
I I ...................... 21,3 11,9 42,6 48,5 1,19 1,06

I I I ...................... 20,3 14,4 45,9 50,3 1,18 1,40

M ittel . . . . 22,4 14,5 44,2 50,1 1 ,2 0 1,26

157 =  Ü  =  °'76-
Der S t i c k s to f f  ha t hier fü r A rterienblut und Venenblut denselben 

W ert. Dasselbe R esultat bekommt m a n , wenn man n icht allein die unter 
norm alen Verhältnissen, sondern a l le  in der zitierten Abhandlung angeführten, 
bei natürlicher A tm ung angestellten Versuche benutzt; als D urchschnitt von
16 Versuchen findet man dann

Stickstoff im  A r te r ie n b lu te ...............................................................1,20
Stickstoff im  Blute des rech ten  H e r z e n s ............................... 1,26.

E iner Differenz von 0,06 Vol.-Proz. kann  man keine Bedeutung beilegen. 
E in konstan ter Unterschied zwischen dem Stickstoffgehalt des A rterien­
blutes und dem des V enenblutes, wie er von J o l y e t ,  B e r g o n i d  und 
S i g a l a s 3) angegeben wird, kann somit n icht angenommen werden.

Im folgenden werden wir an m ehreren Orten Anlaß haben , einen un­
gefähren D urchschnittsw ert der Menge der Gase im Arterien- und im Venen-

*) Z u n tz  und  H a g e m a n n ,  1. c. S. 403. — !) Arch. de Physiol. 1897, p. 23. —
3) Compt. rend. 105 , 675, 1887.
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blute zu benutzen; hierbei w ird es zugleich um der Berechnung willen am 
zweckmäßigsten sein, daß die Zahlen, nam entlich die der Sauerstoffmenge, 
leicht zu behandeln sind. Dem Angeführten zufolge werden folgende un ­
gefähre Zahlen brauchbar sein:

Sauerstoff K ohlensäure Stickstoff

A rterie  . . . . 20 43,6 1 ,2
2 2 * =  M  =  0,80.

V e n e .................. 1 2 50,0 1 ,2 Oj 8,0

Im folgenden Kapitel w ird die A rt und W eise, wie die Gase sich im 
Blute absorbiert finden, näher besprochen werden.

2. K ap ite l. A b sorp tion  u n d  B in d u n g sw eise  der e in z e ln en  G ase
im  B lu te .

I. Der Sauerstoff.
Diejenige Menge Sauerstoff, die sich aus dem normalen Blute auspumpen 

läßt, nachdem dieses bei gewöhnlicher T em peratur (15°) m it atm osphärischer 
L uft geschüttelt und m ithin bei dieser T em peratur m it Sauerstoff von etwa 
150m m  Spannung gesättig t w urde, ist erheblich größer als diejenige, die 
von dem gleichen Volumen W asser aufgenommen sein w ürde; 100 ccm W asser 
nehmen nämlich un ter den angegebenen Bedingungen etwa 0,7 ccm Sauer­
stoff auf (enthalten m ithin 0,7 Vol.-Proz.), w ährend es sich erw ies1) ,  daß 
normales H undeblut in  22 Fällen durchschnittlich 24,1 Vol.-Proz. absorbierte 
(Max. =  28,7 , Min. =  19,1). F ür M enschenblut findet H a l d a n e 2) etwas 
kleinere Zahlen; so in  12 Fällen bei M ännern durchschnittlich 18,5 Vol.-Proz. 
(Max. =  20,4, Min. =  17,0). Eine genauere Feststellung der D urchschnitts­
zahl wird bei so großen individuellen Schwankungen natürlich ohne besondere 
Bedeutung sein.

Die Verteilung des Sauerstoffs unter Plasma und Blutkörperchen.
Scheidet man mittels der Zentrifuge das Blut in Plasm a und einen Teil, 

der außer ein wenig Plasm a wesentlich Blutkörperchen en thält, so findet 
man bei Bestim m ung’ der w ährend des Schütteins m it atm osphärischer L u ft 
in jedem dieser Teile aufgenommenen Sauerstoffmenge, daß das Plasm a nu r 
eine geringe Sauerstoffmenge, nämlich 0,65 Vol.-Proz., absorbiert, während 
der größte Teil des Sauerstoffs, den das gesamte Blut dem obigen Befunde 
zufolge enthält, durch die Blutkörperchen aufgenommen ist. Zugleich zeigen 
das Plasm a und die Blutkörperchen einen w ichtigen Unterschied in betreff 
des Einflusses der Sauerstoffspannung auf die aufgenommenen Sauerstoff­
mengen. Das Plasm a nim m t nämlich dem Sauerstoffdrucke des Gases, womit 
es gesättigt wird, p r o p o r t i o n a l  den Sauerstoff auf, unterliegt also ebenso wie 
W asser dem H en ry sch e n  Gesetze. Anders verhält es sich dagegen m it den

l ) B o h r ,  Skand. A rch . f. Physiol. 3, 111 ff., 1891. — s) H a l d a n e ,  Jo u rn . o f 
Physiol. 26 , 502, 1901.

6 *



Blutkörperchen; untersucht man hier die bei verschiedenen Sauerstoff - 
spannungen aufgenommenen Sauerstoffm engen, so findet m a n , solange die 
Spannungen niedrig sind , einen verhältnism äßig großen Zuwachs der auf­
genommenen Sauerstoffmenge beim Zunehmen der Spannung; bei höheren 
Spannungen w ird der Zuwachs der Sauerstoffmenge fü r dieselbe Zunahme 
der Spannung hingegen geringer, und schon bevor die Sauerstoffspannung 
der atmosphärischen Luft (etwa 150 mm) erreicht wird, ha t ein Zuwachs der 
Spannung nu r sehr geringe Einw irkung auf die aufgenommene Sau'erstoff- 
menge; bei Sättigung m it reinem Sauerstoff un ter dem Druck von 760 mm 
nehmen die Blutkörperchen nur verhältnism äßig unbedeutend m ehr Sauer­
stoff auf als bei Sättigung m it atm osphärischer Luft. Es wird sich im 
folgenden erweisen, daß der Sauerstoff der B lutkörperchen, der m ithin auf 
eigentümliche Weise von der Sauerstoffspannung abhängt, von dem Blut­
farbstoff aufgenommen ist, weshalb er der Kürze wegen „chemisch gebunden“ 
genannt wird.

Das V erhältnis der Spannung des Sauerstoffs zu dessen Menge im Blute.

Bedeutung einer näheren Untersuchung der Gesetze der Sauerstoff­
absorption im Blute. Betrachten wir nun wieder das gesamte sowohl aus 
Plasm a als aus Blutkörperchen bestehende B lu t, so finden wir hierin also 
teils eine geringe Menge Sauerstoff der Spannung des Blutes d irekt propor­
tional im Plasm a aufgenommen, teils eine weit größere Sauerstoffmenge an 
die Blutkörperchen gebunden, zwar ebenfalls in  Abhängigkeit von der Span­
nung, aber einem komplizierteren Gesetze gemäß. Wie gering die Menge 
des Sauerstoffs im Plasm a nun verhältnism äßig auch sein m ag, so ist die 
genauere U ntersuchung ihres Variierens dennoch von allergrößter W ichtigkeit 
fü r das V erständnis einer Reihe respirations-physiologischer F ragen, und zwar 
aus folgendem Grunde. W ährend der Ström ung des Blutes in den Gefäßen 
stehen die Zellen unablässig in direkter B erührung m it dem P la s m a ,  nicht 
aber m it den B lu tk ö r p e r c h e n ,  die durch eine Plasm aschicht von denselben 
getrennt sind. Die den Zellen in jedem  Augenblicke verfügbare Menge 
Sauerstoff is t deswegen von der K onzentration des Sauerstoffs im Plasm a ab­
hängig; die Sauerstoffmenge der Blutkörperchen ha t in dieser Beziehung 
nur indirekte B edeutung, insofern diese den Behälter b ilden , aus welchem 
der Sauerstoff sich während des allmählichen Verbrauches der im Plasma 
enthaltenen geringen Menge in letzterem  verbreitet. K ennt man nu r die 
Gesamtmenge des Sauerstoffs im B lute, so erhält man daher keinen Auf­
schluß über den Gehalt in  der die Zellen unm ittelbar umgebenden F lüssig­
keit; hierzu ist notwendigerweise die Bestim mung der S p a n n u n g  im ge­
gebenen Augenblicke erforderlich; diese, die der Sauerstoffmenge des Plasmas 
proportional is t, g ib t uns ein Maß fü r die K onzentration des Sauerstoffs in 
dem M edium , in welchem die Zellen leben (vgl. S. 64). Im A bschnitt 
von der inneren A tm ung werden diese Verhältnisse, deren Bearbeitung zur 
A ufklärung wesentlicher respiratorischer Regulationsvorgänge geführt hat, 
näher entwickelt und durch Beispiele erläu tert werden; es w ird aber schon 
aus dem hier in  Kürze Geschilderten hervorgehen, weshalb bei der U nter­
suchung des Sauerstoffs des Blutes gerade die Spannungskurve, die uns 
das Verhältnis der Menge zur Spannung g ib t und die verschiedenen, dieselbe

8 4  V erteilung  des Sauerstoffs u n te r  P lasm a und B lutkörperchen.



beeinflussenden Um stände eine besonders genaue und umfassende U nter­
suchung erheischen.

Spannungskurve des Sauerstoffs im Blute. Bestimmungen des E in­
flusses der Spannung auf die Sauerstoffmenge des Blutes wurden in L u d w ig s  
Laboratorium  zuerst von H o lm g re n  4) und später ebendaselbst von W o rm - 
M ü lle r  2) ausgeführt, der eine U ntersuchung darüber anstellte, bei welcher 
Spannung der Sauerstoff in größerem Maße vom Blute frei zu werden an­
fängt.

“W o r m - M ü l l e r  u n tersu ch te  teils I. die Sauerstoffaufnahm e des venösen 
B lutes hei Steigerung der Sauerstoffspannung, teils II . das E ntw eichen  des Sauer­
stoffs aus arterie llem  B lute hei H erabsetzung de r Sauerstoffspannung. Die beiden 
V erfah ru n g sarten  fü h rten  zu verschiedenen B esu lta ten  h insich tlich  des V erhaltens 
der Sauerstoffm enge zu r Sauerstoffspannung, speziell w urde der Sauerstoffgehalt des 
B lutes bei einer gegebenen Sauerstoffspannung durch  das V erfah ren  I I  größer be­
funden als durch  I. Dies h a t  u n te r  anderen  D o n d e r s 8) du rch  die A nnahm e zu  
erk lären  v e rsu ch t, es sei in  M ü l l e r s  Versuchen kein  völliges G leichgew icht e r­
re ich t worden. Die w irk liche U rsache der verschiedenen R esu lta te  lieg t aber in der 
A nw endung versch iedenartigen  B lutes (venösen und a rte rie llen  B lu tes), denn wie 
w ir später in diesem  A bschnitte  nachw eisen w erden, b ew irk t eben der verschiedene 
K ohlensäuregehalt der beiden B lu ta rten  ein R esu lta t wie das von M ü l l e r  gefundene.

Ausfübrlicbere Aufschlüsse über die Menge Sauerstoff, die im Blute auf­
genommen ist, wenn dieses bei verschiedenen Spannungen m it dem genannten 
Gase gesättig t w urde, gab P. B e r t 4). Seine Versuche zeigen deutlich den 
großen Einfluß, den verschiedene T e m p e r a tu r  auf diese Verhältnisse übt. 
Bei höheren Sauerstoff Spannungen is t freilich keine entschiedene W irkung 
der Tem peratur zu gew ahren; bei n i e d r i g e r e n  S a u e r s to f f s p a n n u n g e n  
nimmt das Blut jedoch bei Zim m ertem peratur weit m ehr Sauerstoff auf als 
bei K örpertem peratur. P. B e r t s  W erte stehen den Hauptzügen nach m it 
den von späteren U ntersuchern gefundenen in Ü bereinstim m ung; eine genaue 
Feststellung der Einzelheiten gestattet die angewandte Methode jedoch nicht. 
L o e w y s 5) nach einer genaueren Methode (an Menschenblut) ausgeführten 
Versuche geben eine im ganzen richtige Vorstellung von dem Einfluß der 
Spannungen auf die absorbierten Sauerstoffmengen, indes zeigen auch bei 
ihm die einzelnen Versuche n icht geringe Abweichungen (zwischen 22 und 
23 mm Spannung finden sich Sättigungsgrade von 49 bis 65 Proz.). In 
einer späteren Abhandlung findet L o e w y 6) ähnliche Durchschnittswerte, 
zugleich aber erhebliche Verschiedenheiten fü r das B lut verschiedener mensch­
licher Individuen. Da die gleichzeitig vorhandene K o h le n  s ä u re  Spannung, 
wie wir unten sehen werden, bedeutenden Einfluß auf die Sauerstoffaufnahme 
haben k an n , und da die Kohlensäurespannung in L o e w y s  Versuchen nicht 
konstant erhalten wurde, lag es nahe zu verm uten, daß die gefundenen indi­
viduellen Variationen sich auf diesen letzteren Um stand zurückführen ließen; 
dies scheint jedoch nicht der Fall zu se in 7). Die Existenz individueller 
Variationen in der Spannungskurve des Sauerstoffs kann übrigens nach den

• Spannungskurve des Sauerstoffs im  B lute. 85

*) W iener Sitzungsber. 4 8 , 646, 1863. — 2) Ber. d. sächs. Gesellsch. d. W issensch.
22  (1870). — 3) Pflügers A rch. 5  (1872). — 4) Pression barom etrique. Paris 1878,
p. 687 ff. — 5) Z entralb l. f. Physiol. 13, 449, 1899. — 6) A rch. f. Physio). 1904, S. 231.

7) L o e w y ,  A rch. f. Physiol. 1904. Y erhandl. d. physiol. Gesellsch. z. B erlin.
Sitzung 1 1 . M ärz 1904.



8 6 Spannungskurve des Sauerstoffs im  Blute.

Aufschlüssen, welche wir über die Veränderlichkeit des Hämoglobins 
besitzen , n icht überraschen ; beim Hund und Pferd habe ich sie indessen bis 
je tzt n icht nach weisen können.

Vor kurzem  hat K r o g h 1) eine Reihe m it seinem Tonometer aus­
geführter Versuche m itgeteilt, bei denen die Kohlensäurespannung k o n ­
s t a n t  gehalten w urde, und die besonders genaue W erte geben, indem 
die Ü bereinstim m ung der m it verschiedenem Blute unternom m enen Be­
stim m ungen eine fast vollständige ist. Die Versuche wurden bei einer Tem­
pera tu r von 38° an P f e r d e b lu t  angestellt; die Resultate finden sich in 
untenstehender Tabelle zusam m engestellt, deren 1. Kolonne die Sauerstoff- 
spannung in  M illimetern angibt; in der 2. Kolonne ist die Menge Sauerstoff 
angeführt, die bei der betreffenden Spannung vom Blute absorbiert wurde, 
m it Abzug des dem Drucke proportionalen einfach gelösten Sauerstoffs, der 
m ittels des früher (S. 63) angegebenen Absorptionskoeffizienten des Blutes 
berechnet w urde; die Kolonne bezeichnet also den Sauerstoff, den wir oben 
den chemisch gebundenen nannten; in  der 3. Kolonne ist angegeben, wieviel 
Sauerstoff bei den betreffenden Spannungen in dem 100 ccm Blut en t­
sprechenden Plasm a aufgenommen ist. Da das P lasm a, wie oben gesagt, 
Sauerstoff proportional zur Spannung aufnim m t, läßt diese Menge sich aus 
dem fü r P lasm a bekannten Absorptionskoeffizienten berechnen un ter der 
V oraussetzung, daß das Plasm a 2/3 des Gesamtvolumens des Blutes beträgt. 
Der Ü bersichtlicbkeit wegen sind zwei Kolonnen hinzugefügt, deren eine 
(die 4.) den bei verschiedenen Spannungen chemisch gebundenen Sauer­
stoff im Blute anzeigt, indem die Menge bei 150m m  Spannung =  100 ge­
setzt ist; sie ist also aus Kolonne 2 durch M ultiplikation m it fünf berechnet; 
die andere (5.) Kolonne g ib t die in 100 ccm Plasm a gelöste Menge Sauerstoff

T a b e l le  ü b e r  d ie  b e i v e r s c h ie d e n e n  S p a n n u n g e n  a u fg e n o m m e n e n
S au  e r  s to f fm  e n g e n .

Spannung

m m

P ferd eb lu t 38°.

In  100 ccm B lu t Sauerstoff aufgenom m en

chem isch
gebundener
Sauerstoff

im  Plasm a 
gelöster 

Sauerstoff

Prozent
chem isch
gebunden

in  10 0  ccm 
Plasm a 
gelöst

1 0 6,0 0 ,0 20 30,0 0,030
20 12,9 0,041 64,7 0,061
30 16,3 0,061 81,6 0,091
40 18,1 0,081 90,4 0 ,1 2 1
50 19,1 0 ,1 0 1 95,4 0,152
60 19,5 0 ,1 2 1 97,6 0,182
70 19,8 0,141 98,8 0 ,2 1 2
80 19,9 0,162 99,5 0,243
90 19,95 0,182 99,8 0,273

150 20,0 0,303 10 0 0,455

*) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 340, 1904.



Spannungskurve des Sauerstoffs. — H äm ochrom  und  H äm oglobin. 8 7

Fig . 15.
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an, um auf diese Weise einen bequemen A usdruck für die K onzentration des 
Sauerstoffs im Plasm a zu erhalten.

Die Fig. 15 g ib t eine graphische D arstellung der Abhängigkeit der 
Sauerstoffmenge von den Spannungen nach den W erten der obigen Tabelle. 
Die Spannungen sind als Abszissen, die Mengen als Ordinaten aufgeführt; die 
v ö l l i g  a u s g e z o ­
g e n e  Kurve ent­
spricht dem chemisch 
gebundenen Sauer­
stoff (Kol. 2 der Tab.), 
die p u n k t i e r t e  
L i n i e  dem im P las­
ma gelösten Sauer­
stoff (Kol. 3 der Tab.).

Diese Kurve 
.über die Sauerstoff­
aufnahme des Pferde­
blutes kann als P ara­
digma derartiger 
Kurven dienen, die 
wir im folgenden der 
Kürze wegen S a u e r ­
s to f f s p a n n u n g s k u r v e n  nennen. Jedoch is t die Sauerstoffspannungs­
kurve nicht völlig konstan t, indem das V erhalten der Spannung zur Sauer­
stoffmenge des Blutes außer von der T em peratur auch durch verschiedene 
andere äußere Um stände beeinflußt w ird , die im folgenden zur Besprechung 
gelangen. Bevor wir hierzu schreiten, müssen wir aber vorerst näher 
untersuchen, an welchen Stoff in den Blutkörperchen der Sauerstoff ge­
bunden ist.

Der Farbstoff des Blutes und das kristallinische Hämoglobin. Der in 
den Blutkörperchen chemisch gebundene Sauerstoff is t , wie oben genannt, 
vom Farbstoff aufgenommen worden. H ierfür spricht nicht n u r , daß das 
kristallinisch dargestellte Hämoglobin den Sauerstoff abhängig von der 
Spannung b indet, ganz der Weise analog, wie die im Blute stattfindende 
Bindung geschieht — in beiden Fällen bildet die Spannungskurve eine nach 
der Abszissenachse hin konkave Linie, die bei höheren Spannungen fast hori­
zontal verläuft — sondern auch die quantitativen Bindungsverhältnisse 
zeigen uns den Farbstoff als den sauerstoffbindenden Stoff des Blutes, l g  
Hämoglobin nimmt nämlich in maximo eine Sauerstoffmenge au f, die freilich 
schwankend ist (siehe unten: Spezifische Sauerstoffkapazität), durchschnittlich 
indes auf etwa 1,3 ccm anzusetzen ist. Das Blut verm ag etwa 20 Vol.-Proz. 
Sauerstoff aufzunehmen; is t dies dem Hämoglobin zu verdanken, so muß das 
Blut ein wenig m ehr als 15 Proz. Hämoglobin en thalten , was durch den Be­
fund denn auch bestätig t wird. Eine solche Berechnung kann wegen der 
schwankenden Sauerstoffbindung des Hämoglobins indes nu r annähernd 
richtig sein. Schärfer läß t das Verhalten sich folgendermaßen nachweisen: 
Das im Blute enthaltene Eisen findet sich innerhalb der Fehlergrenze der 
Bestimmungen normal nu r im Farbstoffe. Bestim mt man nun an einer ge-



gebenen Blutprobe, wieviel Sauerstoff in  maximo pro Gramm Eisen gebunden 
wird, und fü h rt man darauf die analoge Bestimmung an dem aus der Blutprobe 
dargestellten Hämoglobin aus, so bekommt man identische Zahlen. Eine Reihe 
Beispiele hiervon —  sowohl fü r Hunde- als Ochsenblut — finden sich im Ab­
schnitt von der spezifischen Sauerstofikapazität, auf den wir verweisen (S. 95).

W eil der in  den Blutkörperchen enthaltene Farbstoff, den ich im 
folgenden das H ä m o c h ro m  nenne, und das daraus dargestellte Hämo­
globin in maximo dieselbe Menge Sauerstoff b inden , brauchen sie doch 
keineswegs identisch zu sein 4), und  die nähere Untersuchung der Sauerstoff­
spannungskurven fü r die beiden Stoffe zeigt in der Tat denn auch, wie aus 
dem folgenden hervorgehen wird, daß dies nicht der Fall ist, ein Umstand, auf 
den schon früher H o p p e - S e y le r 2) und darauf L o ew y  3) die Aufm erksam keit 
lenkten. Nach dem , was wir über die Zusammensetzung des Hämoglobin­
moleküls w issen, kann es nun auch kein E rstaunen erregen, daß die m axi­
male Sauerstoffbindung und der Grad des Entweichens des Sauerstoffs bei 
abnehmendem Drucke (Form der Spannungskurve) nicht unzertrennlich an­
einander geknüpft sind. Das Hämoglobin spaltet sich bekanntlich leicht 
in Globin und Hämochromogen, welch le tzterer Stoff in Berührung mit 
atm osphärischer L uft Sauerstoff bindet und , wohl zu m erken, in derselben 
Menge wie dieser vom Hämoglobin gebunden wird, aus dem das Hämochro­
mogen dargestellt is t ( H o p p e - S e y le r 4). Die Sauerstoffverbindung des 
Hämochromogens, das H äm atin, unterscheidet sich aber von der Sauerstoff­
verbindung des Hämoglobins, dem Oxyhämoglobin, un ter anderem  dadurch, 
daß sie im Vakuum ihren Sauerstoff nicht abgibt; dieser kann ih r nur durch 
reduzierende Stoffe entzogen werden. Es ist also die Verbindung des Hämo­
chromogens m it Globin, die die Bedingung dafür en thält, daß der aufge­
nommene Sauerstoff bei abnehmendem Sauerstoffdruck entweicht, ein Umstand, 
dessen wahrscheinliche E rk lärung  S. 73 gegeben wurde. W enn die Bindung 
des Hämochromogens an das Globin variie rt, entweder indem verschiedene 
Mengen Globin sich m it demselben Gewicht Hämochromogen verbinden oder 
auch n u r wegen verschiedener In tensität der Bindung, so wird die Kurve der 
Sauerstoffspannung sich ändern können , ohne daß die in maximo gebundene 
Sauerstoffmenge, die durch das Gewicht des Hämochromogens bestimm t ist, 
sich änderte. Daß nun wirklich das Verhältnis der Globinmenge zur 
Hämochromogenmenge im Hämoglobin variie rt, is t aus dem wechselnden 
prozentigen E isengehalt (siehe S. 97) des Hämoglobins zu ersehen, der von 
dem Schwanken des prozentigen Gewichtes des Globins der V erbindung 
herrühren  m uß; denn der E isengehalt des Hämochromogens ist im Gegensatz 
zu dem des Hämoglobins stets konstan t ( N e n c k i  und S i e b e r 5). Es ist 
deshalb verständlich, daß die Form der Sauerstoffspannungskurve eine ver­
schiedene sein kann, selbst wenn die m a x im a le  M e n g e  gebundenen Sauer­
stoffs dieselbe ist.

Indes kann natürlich nu r das Experim ent in dieser Sache entscheiden, 
und dieses zeigt nun unzweifelhaft, daß der Farbstoff des B lutes, das

*) l t o h r ,  Z entralb l. f. Physiol. 17 , 6 8 8 , 1904. — Vgl. L o e w y  und Z u n tz ,  
A rch. f. Physiol. 1904, S. 166. — *) Z eitschr. f. physiol. Chem. 13 , 478, 1889. 
— 8) Z entralb l. f. Physiol. 13 , 449, 1899. — 4) Zeitschr. f. physiol. Chem. 13 , 492, 
1889. — s) A rch . f. experim . P atho l. 18, 421, 1884.
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H ä m o c h ro m , v o n  dem  d a r a u s  d a r g e s t e l l t e n  H ä m o g lo b in  v e r ­
s c h ie d e n  i s t 1). Bevor wir die näheren diesbezüglichen Einzelheiten an­
führen, müssen wir daran  erinnern, daß die K onzentration des Blutfarbstoffes 
(Anzahl Gramm in 100 ccm) auf die Form  der K urve für die Sauerstoffspannung 
Einfluß übt, so daß eine größere Konzentration den flacheren Verlauf der Kurve 
bewirkt, daß mit anderen Worten verhältnism äßig weniger Sauerstoff pro Gramm 
des Farbstoffes aufgenommen w ird , wenn die K onzentration eine große ist 
(S. 74). Im Blute ist nun die K onzentration des Farbstoffes eine beträch t­
liche; die Menge des Hämoglobins in 100 ccm Blut ist auf etwa 15 g an ­
zusetzen; diese 15 g sind aber ausschließlich in den Blutkörperchen enthalten, 
die von */2 bis 1/8 des Volumens des Blutes betragen. Die Konzentration, 
in der sich der Farbstoff in den Blutkörperchen findet, und die selbstredend 
die Konzentration is t, m it welcher wir hier zu rechnen haben, beträg t somit 
30 bis 45 Proz., je nachdem das Volumen der Blutkörperchen auf die Hälfte 
oder auf ein D rittel des Volumens des Blutes angesetzt w ird; dies is t be­
sonders hervorzuheben, weil die Aufm erksam keit sich gewöhnlich nicht 
hierauf gerichtet zu haben scheint. Da so starke K onzentrationen k rista lli­
sierten Hämoglobins sich nicht darstellen lassen, werden wir den Farbstoff 
des Blutes immer m it weit schwächeren Lösungen kristallisierten Hämoglobins 
vergleichen müssen; sind das Hämochrom und des Hämoglobin identisch, 
so müssen wir daher erw arten , daß die Sauerstoffspannungskurve des Blutes 
einen flacheren Verlauf nim m t als die des Hämoglobins. W ie aus dem U nten­
stehenden hervorgeht, ist dies jedoch so wenig der F a ll, daß im Gegenteil 
eine Hämoglobinlösung von etwa 6 Proz. eine flachere Spannungskurve hat 
als das Blut. Dies is t aus beigefügter Tabelle zu ersehen, die die bei 38° und 
verschiedenen Sauerstoffspannungen teils von B lu t, teils von etwa 6 Proz. 
Hämoglobinlösung aufgenommenen Sauerstoffmengen ang ib t; der bei 150 mm 
Spannung absorbierte Sauerstoff ist für beide Flüssigkeiten auf 100 angesetzt. 
Die Zahlen für das Blut sind die oben angeführten Bestimmungen fü r P f e r d e ­
b l u t ;  es wird sich indes im folgenden erweisen, daß H undeblut fast ganz 
dieselbe Kurve hat. Das Hämoglobin ist absorptiom etrisch bestimmtes

T a b e lle  ü b e r  d ie  S a u e r s to f f a b s o r p t io n  in  B lu t  u n d  in  H ä m o ­
g lo b in lö s u n g  (6 P ro z .)  b e i  38°.

Sauerstoffaufnahm e im  B lute und in  Häm oglobinlösungen. 89

Spannung

m m

Sauerstoff absorbiert

B lut H äm oglobinlösung

1 0 30 24,0
20 65 47,5
30 82 62,0
40 90 72,5
50 95 80,0
60 98 85,5

150 10 0 10 0

*) Vgl. B o h r ,  Z entralb l. f. Physiol. 17, 688, 1904.



H u n d e h ä m o g lo b in .  Der G rund, weshalb die von H ü f n e r 1) angegebenen 
Zahlen für die Sauerstoffbindung des Hämoglobins bei verschiedenen Span­
nungen hier n icht verw ertet werden konnten, ist an anderem Orte ausführlich 
von m ir entwickelt worden 2).

Die Ergebnisse der Tabelle sind in Fig. 16 graphisch dargestellt, wo 
B  die Spannungskurve des Blutes, H  die des Hämoglobins ist.

9 0  Sauerstoffbindung des H äm ochrom s und des Häm oglobins.

Fig. 16.

Sauerstoffsptyinungakurven von Blut (B )  und Hämoglobinlößung ( H ) .  38° C.

Aus dem oben A ngeführten geht hervor, daß das Hämochrom und das 
Hämoglobin hinsichtlich des Grades der Sauerstoffbindung bei niederen 
Spannungen nicht identisch sind. Die Verschiedenheit der beiden Stoffe 
wurde früher übrigens aus anderen Gründen (unter anderem wegen der Lös­
lichkeitsverhältnisse) m it Entschiedenheit von H o p p e -S e y le r  3) behauptet. E r 
faß t das Hämochrom als eine Lecithinverbindung des Hämoglobins auf. Diese 
Auffassung steht m it den oben angeführten Erwägungen insofern in gu ter 
Ü bereinstim m ung, als wir in diesen zu der Annahme einer Verschiedenheit 
der B indungsintensität des Globins zum eisenhaltigen K ern, im Hämochrom 
einerseits und im Hämoglobin andererseits, geführt werden; eine solche An­
nahm e würde an Berechtigung nur gewinnen, wenn dem Hämoglobin eine 
chemische Komponente (Lecithin) abginge, die im Hämochrom vorkäme.

W ie dem nun aber auch sein möge, so zeigen die oben angeführten 
Experim ente doch unzweifelhaft, daß m an, um zur Kenntnis der sehr wich­
tigen Beziehung zwischen der Sauerstoffmenge und der Sauerstoffspannung 
des Blutes zu gelangen, d ie  d u r c h  V e r s u c h e  m it  L ö s u n g e n  k r i s t a l l i ­
s i e r t e n  H ä m o g lo b in s  g e w o n n e n e n  B e s t im m u n g e n  n i c h t  a u f  d a s  B lu t  
ü b e r t r a g e n  d a r f ,  als ob sie auch fü r dieses numerisch gültig  wären. 
Das Studium  des Verhaltens des Hämoglobins h a t sehr wesentliche Bedeutung 
gehabt als Anleitung zum Verständnisse der A rt der chemischen Vorgänge, 
um die es sich hier handelt; R esultate, die f ü r ‘das Blut gültig  sein sollen, 
lassen sich aber nu r durch d i r e k t e  Versuche an dem Blute selbst erzielen.

' )  H ü f n e r ,  A rch . f. Physiol. 1890, S. 1 und 1901, Suppl., S. 187. — s) B o h r ,  
Z en tralb l. f. Physiol. 17, 682, 1904. — 3) Z eitschr. f. physiol. Chem. 13, 479, 1889.



D er Einfluß der Kohlensäurespannung auf die Sauer Stoff auf nähme des 
Blutes. Die schwankende K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  des Blutes kann in sehr 
beträchtlichem Grade die Menge des S a u e r s to f f s  än d ern , der bei einem 
gegebenen Sauerstoff druck absorbiert w ird , oder, was dasselbe is t ,  die 
Kohlensäurespannung vermag die Spannung zu ändern , die eine gegebene, 
im Blute absorbierte Sauerstoffmenge ausübt >). Daß diese an und fü r sich 
leicht nachweisbare Tatsache so lange übersehen worden is t , rü h rt wohl be­
sonders von dem Umstande her, daß der Einfluß der K ohlensäurespannung 
erst dann deutlich h e rv o rtritt, wenn der Sauerstoffdruck kein gar zu hoher 
ist. Die E inw irkung der Kohlensäure auf die Sauerstoffaufnahme wird nicht 
durch eine a n d a u e r n d e  Ä nderung des Blutfarbstoffes verursacht; dies ist 
schon daraus zu schließen, daß die W irkung m omentan ein tritt, und zwar bei 
K ohlensäurespannungen, welche die in dem Blute norm al beobachteten nicht 
übersteigen; überdies läß t es sich dadurch d irek t beweisen, daß das Blut, 
nachdem seine Sauerstoffabsorption fü r eine gegebene Sauerstoffspannung 
durch Kohlensäure herabgesetzt gewesen is t , sein voriges Absorptions­
vermögen vollständig wieder erlangt, sobald die Kohlensäure en tfern t wird.

Das Verfahren, um die E inw irkung der Kohlensäure auf die Sauerstoff­
aufnahme nachzuweisen, ist ein sehr einfaches und in  den Hauptzügen 
folgendes. Man unternim m t eine Reihe Bestimmungen d e s .im  Blute auf­
genommenen Sauerstoffs, indem die Sauerstoffspannung bei sämtlichen 
Bestimmungen konstant erhalten w ird, während man die Kohlensäure­
spannung von Versuch zu Versuch variiert. Nach den gefundenen Zahlen 
bildet man eine fü r die untersuchte Sauerstoff Spannung gültige K urve, wo 
die Abszissen die K ohlensäurespannungen, die Ordinaten die aufgenommene 
Sauerstoffmenge bezeichnen. F ü r andere Sauerstoffspannungen bestimm t 
man durch neue Reihen von Versuchen analoge K urven; nach Zusammen­
stellung einer Anzahl solcher K urven, deren jede einzelne den Einfluß der 
Kohlensäure bei gegebener Sauerstoffspannung auf die Sauerstoffaufnahme 
anzeigt, hat man die Data, die erforderlich sind, um K urven zu konstruieren, 
welche fü r eine e in z e ln e  b e s t im m te  K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  a u f  g e ­
w ö h n lic h e  W eise  d a s  V e r h ä l tn i s  d es  a u fg e n o m m e n e n  S a u e r s to f f s  
(der Ordinaten) zu  d e n  S a u e r s to f f  S p a n n u n g e n  (den Abszissen) a n g e b e n .

Eine solche Gruppe von fünf K urven ist in der Fig. 17 a. f. S. wieder­
gegeben; gefunden w urden sie durch Versuche m it H undeblut bei einer 
Tem peratur von 38°, und sie entsprechen Kohlensäurespannungen von be­
züglich 5, 10, 20, 40 und 80 mm. Die numerischen W erte sind in der 
Tabelle 2) a. S. 92 angeführt, deren erste Kolonne die Sauerstoffspannungen, 
die anderen Kolonnen die korrespondierenden, bei verschiedener Kohlen­
säurespannung aufgenommenen Sauerstoffmengen angeben.

Die Sauerstoffaufnahme bei 150 mm Sauerstoffspannung und 5 mm C 0 2 
ist gleich 100 gesetzt.

Daß die K urven bei sehr n iedrigen Spannungen der Abszissenachse ih re  K on­
vexität z u k eh re n , stim m t m it dem  ü b e re in , was w ir f rü h e r  m it Bezug au f die 
Sauerstoffspannungskurve des H äm oglohins fanden  (vgl. S. 75).

Einfluß der K ohlensäurespannung au f die Sauerstoffaufnahm e. 91

’) B o h r ,  H a s s e l b a l c h  und  K r o g h ,  Zentralb l. f. Physiol. 17, 661, 1904 
u. Skand. Arch. 16, 602, 1904. — *) Skand. Arch. 16, 411, 1904.



Die oben (S. 87) gegebene Sauerstoffspannungskurve fü r Pferdeblut, 
die bei etwa 6 mm Kohlensäuredruck g a lt, is t, wie man sieht, von der ent­
sprechenden Kurve für H undeblut nu r wenig abweichend.
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Sauerstoffspannungskurve bei verschiedenen Kohlensäure Spannungen. Hundeblut. 38°.
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F lg .  17.

T a b e l le  ü b e r  d e n  E in f lu ß  d e r  K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  a u f  d ie  
S a u e r s to f f  a u f  n ah m  e in  H u n d e b lu t  b e i 38°.

Sauerstoff­
spannung

m m

A uf genomm en er Sauerstoff

5 m m  C 0 2 1 0  m m  COs 20  m m  C 0 2 40 m m  C O* 80 m m  C 0 2

5 1 1 7,5 5 3 1,5
10 28,5 20,5 14 9 4
15 51 36 27 18,5 8
20 67,5 54 41 29,5 14
25 76 67 54 40 22
30 82 74,5 63,5 50 31
35 86 79,5 71 58 40
40 89 84 77 66,5 49
45 91 87,5 82 73 56
50 92,5 90 86 78,5 . 62,5
60 95 93,5 90,5 86 73
70 97 95,5 94 91 80,5
80 98 97 96 94,5 87
90 98,5 98 97 96 91,5

10 0 99 98,5 98 97 95
150 10 0 10 0 10 0 99,8 99,5

Da die Kohlensäure sich m it einem anderen Teile des Hämoglobinmoleküls 
verbindet als der Sauerstoff, und da die größere oder geringere Spannung des 
Sauerstoffs, wie wir im A bschnitt von der Kohlensäure (S. 106) sehen werden, 
keinen nennenswerten Einfluß auf die Bindung der Kohlensäure übt, kann die 
E rk lärung  der oben besprochenen Erscheinungen n i c h t  darin  gesucht 
w erden , daß die beiden G asarten , die Kohlensäure und der Sauerstoff, im-
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stände sein sollten, sich gegenseitig aus der Verbindung m it dem B lutfarb­
stoff auszutreiben, eine V erm utung, die von W e r i g o a u f g e s t e l l t  wurde. 
Dagegen läß t sich das Verhalten gemäß dem , was früher über die Bindung 
des Sauerstoffs an den Farbstoff entwickelt w urde, auf folgende Weise auf­
fassen. Die Kohlensäure geht m it dem eisenfreien Teile des Hämochroms 
eine V erbindung ein; hierdurch verändert sich die A ffinität des letzteren zum 
eisenhaltigen Teile; es wird nun fortw ährend dieselbe Menge Sauerstoff 
in maximo aufgenommen werden wie vorher, bei niederen Sauerstoff­
spannungen wird aber verhältnism äßig weniger Sauerstoff aufgenommen, 
ganz in Analogie m it dem oben Entw ickelten, wo von einem Vergleich des 
Hämochroms m it dem Hämoglobin die Rede w ar (S. 88). Diese Annahme 
gibt die zwanglose E rk lärung  sowohl des geänderten B indungsverhaltens des 
Sauerstoffs bei E inw irkung der Kohlensäure als auch der relativen U nab­
hängigkeit der Kohlensäureaufnahm e von dem Sauerstoffdruck.

Die oben beschriebenen Versuche w urden, wie erw ähnt, an Blut un te r­
nommen; eine wässerige Lösung des Blutes zeigt analoges Verhalten, während 
Lösungen kristallinischen Häm oglobins, die f rü h e r2) in dieser Beziehung 
untersucht w urden , zwar zuw eilen, jedoch nicht immer bei E inw irkung der 
Kohlensäure eine geringere Sauerstoffaufnahme zeigten. Vielleicht w ird sich 
auch an diesem Punkte eine Verschiedenheit des Hämochroms vom Hämo­
globin erweisen; jedenfalls müssen aber Versuche, die auf die Verhältnisse 
im Organismus zur Anwendung kommen sollen, notwendigerweise, wie die 
oben genannten, m it dem Blute selbst angestellt werden.

H o p p e - S e y l e r 3) m einte, es fänden sich im A rterien- und im Venen- 
blute verschiedene Blutfarbstoffe, A r t e r in ,  bzvv. P h le b in ,  und das Phlebin 
gebe seinen Sauerstoff leichter ab als das A rterin. Seitdem die W irkung der 
Kohlensäure auf die Sauerstoffspannung ihre E rk lärung  gefunden h a t, liegt 
kein Grund m ehr v o r, die Existenz von zwei besonderen Farbstoffen an ­
zunehmen. H o p p e -S e y le rs  A rterin und Phlebin sind derselbe Farbstoff, 
das Hämochrom, in V erbindung m it mehr, bzw. weniger Kohlensäure.

Die biologische Bedeutung des hier über das gegenseitige Verhalten der 
Kohlensäure und des Sauerstoffs Bemerkten möchte einleuchtend sein; P ro­
duktion von Kohlensäure wird die Sauerstoffspannung im Blute steigern , be­
sonders wenn dies am meisten vonnöten is t ,  nämlich wenn die Menge des 
Sauerstoffs schon vorher eine geringe ist. Die nähere Behandlung dieser 
F rage, die mehrere Punkte von Interesse darb ie te t, kann aber erst im Ab­
schnitt von der inneren A tm ung stattfinden.

Die spezifische Sauerstoffkapazität des Blutes.
Im vorhergehenden schilderten wir das Verhältnis der Sauerstoffmenge 

zur Sauerstoffspannung im Blute; wieviel Sauerstoff aber in maximo von 
einem Gewichtsteil Blutfarbstoff gebunden werden kann , wurde nu r flüchtig 
berührt. Letztere F ra g e , die sich für gewisse Regulationen des respira­
torischen Prozesses von W ichtigkeit erweisen w ird , wollen wir im folgenden 
behandeln, und zwar vor allen Dingen untersuchen, ob der Blutfarbstoff von

*) A rch. de Physiol. (5), 10, 610, 1898. — !) B o h r ,  Skand. A rch. f. Physiol.
3, 64, 1891. — 3) Zeitschr. f. physiol. Chem. 13, 478, 1889.



verschiedenen Tierarten und von verschiedenen Individuen derselben A rt bei 
derselben Tem peratur und bei so hoben Sauerstoffdrucken, daß die maximale 
Sauerstoffbindung fast völlig erreicht wird, stets die gleiche Menge Sauerstoff 
pro Gewichtseinheit b indet; dies müßte natürlich der F all sein, wenn der 
Blutfarbstoff stets dieselbe Zusam mensetzung darböte; es müßte dann die 
maximale Menge des vom Blutfarbstoff gebundenen Sauerstoffs sowohl im 
Verhältnis zum Gewicht des Blutfarbstoffes als auch zum darin enthaltenen 
Eisen und zur L ichtabsorption konstant sein. Aus dem folgenden wird in­
des hervorgehen, daß dies nicht der Fall ist. Der Farbstoff aus dem Blute 
verschiedener Individuen bindet nicht immer dieselbe Menge Sauerstoff pro 
Gram m , obschon die Abweichungen der aufgenommenen Sauerstoffmenge 
selbstverständlich immer um eine D urchschnittszahl herum schwanken müssen. 
Später werden wir gewahren, wie die Ursache der Schwankungen aller W ahr­
scheinlichkeit nach darin  zu suchen ist, daß der Blutfarbstoff kein einzelnes che­
misches Individuum ist, sondern eine in verschiedenem Blute oft verschieden 
zusammengesetzte Mischung nahe verw andter Farbstoffe m it verschieden großer 
Sauerstoffbindung. Hervorzuheben is t indes, daß von anderen Seiten be­
hauptet worden is t ,  die gefundenen Schwankungen rü h rten  von Versuchs­
fehlern her, und der Blutfarbstoff sei in der T at konstan ter Zusammensetzung. 
Es w ird deshalb am richtigsten sein, als E inleitung eine Übersicht über das 
vorliegende experimentelle M aterial zu geben; darauf erst können wir mit 
Erfolg zur theoretischen D eutung der gefundenen D ata schreiten.

Definition der spezifischen Sauerstoffkapazität. Der größte Teil der 
U ntersuchungen, die über die schwankende Sauerstoffbindung des Blut­
farbstoffes Aufschluß geben können, um faßt die Bestimmungen der spezifischen 
Sauerstoffkapazität, im folgenden durch Sp. 0  bezeichnet, w orunter wir das 
Verhältnis der maximalen Sauerstoffbindung zur Eisenmenge des Blutes oder 
der Hämoglobinlösung verstehen. M it Bezug auf die näheren Einzelheiten 
der Bestimmung derselben verweisen wir auf die Spezialabhandlung ') ,  in 
welcher dieser Begriff zuerst aufgestellt w urde; hier mag n u r folgendes be­
m erkt werden. Die Sauerstoffaufnahme wird durch Auspumpen der be­
treffenden Flüssigkeit bestim m t, nachdem diese bei Zim m ertem peratur und 
dem Sauerstoffdruck der Atmosphäre (etwa 150 mm) gesättig t ist; bei solcher 
Sättigung ist die maximale Sauerstoffbindung nahezu erreich t, indem die ge­
bundene Sauerstoffmenge dann höchstens etwa 3 Proz. niedriger ist als die 
maximale; die Sp. 0  wäre daher eigentlich um diese 3 Proz. zu erhöhen. 
Anderseits findet sich in der F lüssigkeit außer dem vom Blutfarbstoff auf­
genommenen Sauerstoff zugleich etwas einfach gelöster; le tzterer ist in 
den unten angeführten Beispielen, wo anderes nicht ausdrücklich angegeben 
w ird, n icht in Abzug gebracht; er beträg t un ter den speziellen Versuchs­
bedingungen etwa 4 Proz. der Gesamtmenge ausgepum pten Sauerstoffs; um 
diese Größe sollte nun die Sp. 0  verm indert werden. Der Fehler bei der 
n icht maximalen Sättigung des Blutfarbstoffes (etwa -f- 3 Proz.) und der 
Fehler beim M itrechnen des einfach gelösten Sauerstoffs (etwa -f- 4 Proz.) 
heben sich also fast gegenseitig, indem sie nu r bewirken, daß die Zahlen für

94  Spezifische Sauersto ffkapazität im  B lute und in Häm oglobinlösungen.

) B o h r ,  Skand. A rch. f. Physiol. 3, 101, 1891.



die Sp. 0  um etwa 1 Proz. des W ertes zu hoch werden; diese Größe liegt 
aber innerhalb der Versuchsfehler.

Spezifische Sauerstoffkapazität des Blutes und des hieraus dargestellten 
Hämoglobins. Von Bestimmungen der Sp. 0  findet sich ein großes M aterial 
in Abhandlungen von B o h r 1), A b r a h a m s e n 2) ,  T o b ie s e n 3) und mehreren 
anderen. Sämtliche Versuchsreihen zeigen bedeutendes Schwanken der ge­
nannten Größe. E rst betrachten wir eine besonders wichtige Gruppe der 
Versuche, diejenige nämlich, wo Sp. 0  sowohl in einer Blutprobe als auch in 
dem aus der Probe dargestellten Hämoglobin bestim m t wurde. Bei diesen 
Versuchen ist Sorge zu trag en , daß der Farbstoff des Blutes so g u t wie 
sämtlich in dem daraus dargestellten Hämoglobin wiedergefunden w ird, und 
nicht, wie es leicht beim K ristallisieren, nam entlich heim Um kristallisieren 
geschehen kann , n u r ein kleinerer Teil desselben. Mit H undeblut läßt dies 
sich erzielen, wenn auf früher angegebene W eise4) Ä ther angewandt wird; 
es wird dann fast aller Blutfarbstoff kristallinisch ausgeschieden. Auch auf 
Ochsenblut ist die Ä therhehandlung anw endbar; es gelingt hier, fast sämtliche 
Strom asubstanz auszuscheiden, man erhält aber keine K ristallisierung des 
Hämoglobins; nach Verdam pfung des Ä thers ist die Lösung brauchbar. 
Selbstverständlich w ird in allen Versuchen die Menge des absorbierten Sauer­
stoffs und die des Eisens fü r jede Blutprobe und fü r das Hämoglobin be­
sonders bestimmt.

Mit Bezug auf H undeblut verschiedener Individuen liegen die sieben 
folgenden V ersuche5) vor, wo Sp. 0  sowohl fü r eine Blutprobe als fü r das 
aus derselben dargestellte Hämoglobin bestim m t wurde.
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Num m er i 2 3 4 5 6 7 D urchschnitt

sp . o  ( B lut ^  l  Häm oglobin
331 342 358 361 380 386 407 366
339 355 367 356 359 372 393 363

Differenz Proz. +  2,3 +  3,8 +  2,5 - M , 4 +  5,8 ! -f-3 ,8
1
+  3,6 +  0,8

Wie man sieht, stim m t die Sp. 0  dss Blutes sehr wohl m it der des dar­
aus dargestellten Hämoglobins überein, indem die größte Abweichung
5,8 Proz. des W ertes beträg t. Dasselbe ist der F all m it den acht un ten­
stehenden Versuchen an O chsenblut6) verschiedener Individuen und der daraus 
dargestellten Hämoglobinlösung.

Num m er 1 2 3 4 5 6 7
D urch- 

1 sch n itt

f B lut 323 337 350 354 357 362 373 387 355
Sp. 0  <

1 Häm oglobin 312 333 352 344 384 366 372 367 354
Differenz Proz. +  3,5 +  1 ,2 +  0,6 +  3,0 +  7,0 +  M +  0,3 +  5,2 ] +  0,3

')  Skand. A rch. f. Physiol. 3, 1 0 1 , 1891. — 2) Ü ber den Sauerstoff des Blutes. 
K openhagen 1893. —  3) Skand. A rch . f. Physiol. 6, 273, 1895. — *) B o h r ,  Skand. 
Arch. f. Physiol. 3, 91, 1891. —  5) Ebenda, S. 133. — 6) A b r a h a m s e n ,  Ü ber den 
Sauerstoff des B lutes. K openhagen 1893. S. 47.



In beiden Versuchsreihen fällt die große Schwankung der Sp. 0  auf. Der 
höchste W ert ist sowohl fü r Hunde- als fü r Ochsenblut fast 20 Proz. größer 
als der kleinste; daß dies von zufälligen Fehlern herrühren sollte, bleibt aus­
geschlossen, wenn man die Übereinstim m ung der Blutproben m it den Hämo­
globinlösungen berücksichtigt.

Bestände ein einfaches Verhältnis zwischen dem gebundenen Sauerstoff 
und der Menge des Eisens, so daß z. B. für jedes Atom Eisen zwei Atome 
Sauerstoff gebunden würden (was keineswegs gleichbedeutend dam it wäre, 
daß von einem Molekül Hämoglobin ein Molekül Sauerstoff gebunden werde 4), 
so würde Sp. 0  =  400 (399,8) sein. Diese Zahl kann nun auch erscheinen 
(siehe z. B. Hundeblut Nr. 7), in der Regel verhält es sich aber anders, und 
die D urchschnittszahl is t in den angeführten Versuchen fü r H undeblut 366, 
für Ochsenblut 355. Diese Zahlen ergeben kein einfaches molekulares Ver­
hältnis des Sauerstoffs zum Eisen; dieser U m stand, im Verein m it der be­
deutenden individuellen Schwankung der Sp. 0 ,  spricht dafü r, daß wir mit 
einem G e m isc h  v o n  B l u t f a r b s to f f e n  m it verschiedener Sauerstoffbindung 
zu schaffen haben, eine Ansicht, die, wie wir später sehen werden, an anderen 
Beobachtungen ihre Stütze findet.

Die spezifische Sauerstoffkapazität is t also dieselbe fü r das Blut wie für 
das aus diesem dargestellte Hämoglobin, wenn m an zur D arstellung des 
Hämoglobins die oben genannte Äthermethode ohne Zusatz von Alkohol an­
wendet, mittels der fast das gesam te Hämochrom als Hämoglobin auskristal­
lisiert wird. Bei der A nw endung anderer Methoden zur D arstellung des 
Hämoglobins findet man häufig Ä nderungen des spezifischen Sauerstoffgehalts. 
So zeigte in drei un(er vier untersuchten Fällen der spezifische Sauerstoff­
gehalt des Blutes beträchtliche Abweichung von dem in einer Lösung von 
Hämoglobinkristallen gefundenen, wenn diese auf gewöhnliche Weise mittels 
Zusatzes von Alkohol dargestellt wurden. Untenstehende Tabelle illustriert 
dieses Verhalten.

9C Spezifische Sauersto ffkapazität im  B lu te  und in  Häm oglobinlösungen.

N um m er 1 *) 2 *) 3 ‘) 4 8)

g f  O chsenblut . . . .
|  Häm oglobinlösung . 

Differenz

. . . .

. . . .

Proz.

361
278

-f- 30,0

346
289

- f - 19,7

376
356

-7 -5 ,6

363
312

-7-  16,0

Ganz dieselbe Verschiedenheit der spezifischen K apazität bei Anwendung 
der erw ähnten verschiedenen Darstellungsm ethoden des Hämoglobins fand 
B o c k  hinsichtlich des Kohlenoxydhämoglobins (S. 125).

D ie  z u r  D a r s te l lu n g  d e r  H ä m o g lo b in k r i s t a l l e  b e n u t z t e  M e­
th o d e  k a n n  m ith in  a u f  d e n  s p e z i f is c h e n  S a u e r  S to ff  g e h a l t  E i n ­
f lu ß  ü b en .

B ekannt ist übrigens, daß auch andere Eigenschaften des Hämoglobins 
sich m it dem D arstellungsverfahren ändern können. So wiesen L a p ic q u e  
und G i l a r d o n i 4) durch Versuche nach , daß Hämoglobin desselben Blutes

')  Z entralb l. f. Physiol. 17, 683, 1904. — s) A b r a h a m s e n ,  Ü ber den Sauer­
stoff des Blutes. K openhagen 1893, S. 48. — 8) B o h r ,  B isher n ich t veröffentlichte 
V ersuche. — 4) Compt. rend. 130, 1333, 1900.
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verschiedenen prozentigen Eisengehalt haben k a n n , wenn es auf verschie­
dene A rt dargestellt w ird; durch diesen Umstand sind gewiß, wie schon 
N e n c k i und S i e b e r * 1) verm uteten, die sehr schwankenden Zahlen (0,29 2) 
bis 0,46 Proz. 3) zu erklären, die verschiedene U ntersucher auch während der 
jüngsten Jahre fü r den prozentigen Eisengehalt gefunden haben. H ier­
m it steht es natürlich  nicht in W iderspruch, daß man mittels gleichartigen 
Verfahrens und vielleicht besonders mittels häufigen Umkristallisierens ein 
konstantes P rodukt darstellen kann , das dann selbstverständlich auch kon­
stanten Eisengehalt hat. — Ferner hat man nachgewiesen, daß die L i c h t ­
a b s o r p t io n  einer bestimm ten Spektralregion sich durch das D arstellungs­
verfahren ändern läßt; so findet K r ü g e r 4) konstant eine S teigerung des 
L ichtabsorptionsverhaltens sowohl des Hunde- als des Pferdehämoglobins 
nach wiederholtem Umkristallisieren m it Alkohol.

Es ist deshalb zweifelsohne das R ichtige, wenn man über die wirklich 
im Organismus stattfindenden Verhältnisse des Sauerstoffs, des Eisengehalts 
und der Lichtabsorption A ufklärung zu erhalten w ünscht, dann auch die 
Untersuchung an dem B l u t e  s e l b s t  anzustellen. Bei Anwendung der 
Häm oglobinlösungen, deren Untersuchung sonst an vielen Punkten großes 
Interesse d a rh ie te t, wird man keine sicheren Schlüsse über die normalen 
Verhältnisse ziehen können.

D ie S a u e r s to f f  a u f  n ä h m e  u n d  d ie  L ic h ta h s o r p t io n .  W egen der 
bedeutenden Schwankungen des spezifischen Sauerstoffgehalts, den das Blut 
verschiedener Individuen zeig t, wird es w ahrscheinlich, daß auch das Ver­
halten der Sauerstoffmenge zur Lichtabsorption Verschiedenheiten darbietet. 
Solche sind nun auch nachgewiesen w orden, sowohl in meiner oben zitierten 
Abhandlung als auch von anderen Untersuchern. In  der Regel stellte man 
die Versuche so an , daß die Hämoglobinkonzentration der F lüssigkeit 
spektrophotometrisch und die maximale Sauerstoffbindung nach Sättigung bei 
atmosphärischem Sauerstoffdruck durch Auspumpen oder durch Verdrängung 
mittels Kohlenoxyds bestim m t wurden. In mehreren Fällen wurde zur 
Sättigung des Blutes s ta tt des Sauerstoffs Kohlenoxyd benu tzt, wovon ein 
ebenso großes Volumen gebunden wird. Is t das Verhältnis der L ichtabsorp­
tion zur Sauerstoff- oder Kohlenoxydaufnahme kein konstan tes, so g ib t das 
sich durch das Schwanken der Zahlen kund, welche die pro 100 g Hämoglobin 
gebundene Sauerstoff- oder Kohlenoxydmenge ausdrücken; diese Menge wird 
im folgenden überall in Cubikcentimeter bei 0° und 760 mm angegeben; wo 
die Autoren ein anderes Maß gebraucht haben, w urde dieses reduziert.

F ür das genannte Verhältnis findet nun H ü f n e r 5), was Hundeblut be­
trifft, Zahlen, die zwischen 131 und 157 schwanken, und B ü c h e ie r 6) später 
in demselben Laboratorium  Schwankungen des Pferdeblutes zwischen 167 
und 237. Auch in den U ntersuchungen, die sta ttfanden, nachdem ich auf 
die Schwankungen des spezifischen Sauerstoffgehalts aufmerksam gemacht 
hatte, als die Aufm erksam keit sich deshalb auf die F rage nach der verm eint­
lichen Inkonstanz des Blutfarbstoffes richtete, fand man durchweg bedeutende

*) Arch. f. experim . Pa tho l. 18, 421, 1884. — *) L a p i c q u e  und G i l a r d o n i ,
1. c. — 3) L a w r o n ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 2 6 , 343, 1899. — 4) Zeitschr. f. 
Biologie 6, 47, 1888. — 5) Zeitschr. f. physiol. Chem. 1, 329, 1877. — e) E benda 8, 
359, 1884.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 7
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Schwankungen. So gibt de S a in t - M a r t in  *) fü r M enschenblut 118 bis 134 
und für H undeblut 122 bis 135 an, und K ra u s ,  K o ß le r  und S c h o l z 2) 
finden fü r Menschenblut in 22 Fällen ein Minimum von 91 , ein Maximum 
von 197. W enn diese Autoren aus ihrem bedeutenden experimentellen M aterial 
den Schluß ziehen, sie hätten keine Tatsache gefunden, die der Gleichartigkeit 
des Hämoglobins w iderstreite, so ist diese Behauptung nicht haltbar; als 
Beweis h ierfür können wir auf die Tabelle III der genannten Autoren (1. c. 
S. 337) in ihrer Gesamtheit verweisen. H ier führen wir aus der Tabelle nur 
ein einzelnes, besonders prägnantes Beispiel an , nämlich Nr. 17 und 18 der 
zitierten Tabelle, wo bei zwei gesunden Individuen die spektroskopisch be­
stimmte Hämoglohinmenge die gleiche, d. h. 13,98 Proz. und 14,03 Proz., 
die in maximo aufgenommene Sauerstoffmenge hingegen 22,69 bzw. 12,87 Vol.- 
Proz. is t; es finden sich also pro 10 0 g  Hämoglobin 162 und 91 ccm 
Sauerstoff. E in solches R esultat kann unmöglich von methodischen Ver­
suchsfehlern herrühren, und dergleichen Beispiele ließen sich mehrere an­
führen.

Dagegen hat H ü f n e r 3) auf Grundlage einer Reihe von Versuchen, die 
er später nach den oben angeführten un ternahm , bestim m t behauptet, die 
Sauerstoffbindung des Hämoglobins sei stets konstan t, und von mehreren 
Seiten ist diesen Versuchen großes Gewicht beigelegt worden. Die Bestim­
mungen, acht an Zahl, wurden an Ochsenblut unternom m en (es gelang nicht, 
die an HämoglobinlösuDgen angestellten Versuche durchzuführen, 1. c. S. 155). 
H ü f n e r  findet als Minimum 129, als Maximum 135,8 fü r die Kohlenoxyd­
bindung in 100 g Hämoglobin. Diese verhältnism äßig gute Übereinstim m ung 
in acht Versuchen würde selbstverständlich keinesfalls das aus den zahl­
reichen, oben angeführten Versuchen hervorgehende entgegengesetzte R esultat 
entkräften  können; hierzu kommt aber der von H a l d a n e 4 *) gelieferte Nach­
weis, daß sich aus H ü fn e r s  Versuchen Resultate herleiten lassen, die nicht 
dam it in Übereinstimm ung stehen, was andere Versuche m it Sicherheit über 
die Dissoziation des Kohlenoxydhämoglobins ergeben. Es finden sich näm­
lich un ter den erwähnten Versuchen Bestimmungen der Größe der Kohlen­
oxydbindung sowohl fü r etwa 500 als fü r etwa 700 mm Spannung, und diese 
Bestimmungen zeigen, wenn m an das eigene Berechnungsverfahren des Autors 
benutzt, daß bei etwa 500 mm n u r die 93 Proz. des Hämoglobins m it Kohlen­
oxyd gesättig t sind, während dasselbe bei etwa 700 mm mit dem genannten 
Gase völlig gesättig t sein sollte. Dieses Ergebnis w iderstreitet aber sowohl 
Versuchen, die H ü f n e r '1) selbst über die Dissoziation des Kohlenoxydhämo­
globins angestellt h a t , und denen zufolge schon hei 100m m  Spannung 
99,93 Proz. des Hämoglobins gesättig t w erden, als auch den von B o c k 6) 
und H a ld a n e  und S m i th 7) gewonnenen Resultaten. Zwischen 700m m  und 
500 mm Spannung ist die Dissoziation des Kohlenoxydhämoglobins in der Tat 
unm erklich, und es müssen sich deshalb in H ü f n e r s  Versuche Fehler ein­
geschlichen haben, welche dieselben, wenigstens solange die A rt der Fehler 
nicht aufgeklärt ist, für unseren Zweck unbrauchbar machen.

L) Jo u rn . de Physiol. 2, 733, 1900. —  s) A rch. f. experim ent. l ’athol. 42, 323,
1899. — s) A rch. f. Physiol. 1894, S. 130. — 4) Jo u rn . o f Physiol. 1900, p. 295. —
b) A rch. f. Physiol. 1895, S. 222. — 6) Z entralb l. f. Physiol. 8 , 385, 1894. —
7) Jo u rn . of Physiol. 22, 253, 1898.



Bei den bisher besprochenen Vergleichungen der vom Hämoglobin ge­
bundenen Sauerstoffmenge m it der L ichtabsorption desselben wurde letztere 
Größe stets in  einem bestim m ten Spektralgebiete spektropbotom etrisch ge­
messen. Es liegen indes außerdem eine Reibe U ntersuchungen von H a l -  
d a n e  und S m i t h 1) und von H a l d a n e 2) vor, wo das t o t a l e  F ä r b u n g s ­
v e rm ö g e n  des Hämoglobins, m ittels einer verbesserten G ow erschen  Methode 
gemessen, m it der d irek t bestimmten Sauerstoffabsorption verglichen wurde. 
H ierbei fand man in 20 Versuchen völlige Ü bereinstim m ung der beiden 
Größen, indem die Abweichung des Maximums nu r etwa 2 Proz. be träg t und 
die weit überwiegende Anzahl der Bestimmungen nur eine Differenz von 
weniger als 1 Proz. des W ertes gibt. W ie die A utoren bem erken, sprechen 
diese Versuche nicht fü r Schwankungen d^r Zusam m ensetzung des B lutfarb­
stoffes, und. jederm ann w ird zugeben, daß sie , an und für sich betrachtet, 
der entgegengesetzten, die Konstanz des Hämoglobins behauptenden Ansicht 
eine gewichtige S tütze gewähren. Vergleicht man sie indes m it den zahl­
reichen Versuchen, wo die im Verhältnis zum Eisen oder zur spektroskopisch 
gemessenen L ichtabsorption bestimmte Sauerstoffkapazität bedeutende Schwan­
kungen d arh ie te t, so sehe ich nicht ein , wie sie im stande sein so llten , die 
letztgenannten Versuche zu entkräften. Will man nicht ganz willkürlich 
große Reihen von Versuchen aussondern, so muß das R esultat säm tlicher 
vorliegenden Versuche dahin form uliert werden, daß das Verhältnis zwischen 
dem Eisengehalt des Hämoglobins und dessen L ichtabsorption im begrenzten 
Spektralgebiet einerseits und anderseits die Sauerstoffbindung im Blute 
variieren können, w ährend den bisher vorliegenden Versuchen zufolge ein 
konstantes Verhältnis der Sauerstoffkapazität zum totalen Färbungsverm ögen 
des Hämoglobins besteht; daß das Verhältnis dieser beiden Eigenschaften, 
der Sauerstoffkapazität und des totalen Färbungsverm ögens, tro tz Schwan­
kungen der oft genannten A rt im Hämoglobin ein konstantes bleiben konnte, 
läßt sich auf Basis unseres gegenwärtigen W issens auf diesem Gebiete keines­
wegs ohne weiteres bestreiten. Eine U ntersuchung, bei der sowohl die spektro- 
photometrische als die G o w e r  sehe Methode zur Anwendung käm e, würde 
deshalb großes Interesse darbieten. Zu bemerken ist übrigens, daß das nach 
F 1 e is c h  1 s Methode bestim m te totale Färbungsverm ögen und der E i s e n g e h a l t  
des Blutes nach R o s in  und J e l l i n e k s 8) Versuchen nicht in konstantem  Ver­
hältnis zueinander stehen — was von diesen beiden U ntersuchern zum Teil 
Variationen des Eisengehalts des Hämoglobins zugeschrieben wird (1. c. S. 133).

Versuche, im Blute Komponenten mit verschiedener spezifischer Sauer­
stoffkapazität voneinander zu sondern. Dem oben D argestellten zufolge möchte 
es wohl als konsta tiert zu betrachten sein, daß der spezifische Sauerstoffgehalt 
häufig verschiedener Größe ist. Innerhalb einer oberen und einer unteren 
Grenze trifft man im Blute eine ganze Reihe g la tt ineinander übergehender 
verschiedener W erte an, und gleich von A nfang an mußte sich bei der U nter­
suchung dieser Funktion 4) der Gedanke au fd rängen , daß diese vielen ver­
schiedenen W erte in der T at nu r von wenigen einzelnen Komponenten her­

l) Jou rn . of Physiol. 25 , 331, 1900. — s) E benda 26, 497, 1901. — 3) Z eit­
sch rift f. klin. Mediz. 39, 109, 1900. — 4) B o h r ,  Skand. A rch. f. Physiol. 3, 105 
u. 141, 1891.
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rü h rten , deren Vorhandensein in abwechselnden M ischverhältnissen der 
spezifischen Sauerstoffkapazität ihre bunte M annigfaltigkeit gebe. Die 
einzelnen Komponenten m üßten dann Blutfarbstoffe sein, die sich übrigens 
ihrem chemischen C harakter nach sehr nahe ständen , die aber eine ver­
schiedene Menge Sauerstoö bänden, so daß hinsichtlich jedes einzelnen F arb ­
stoffes ein einfaches molekulares V erhältnis zwischen dem Gewicht des F arb ­
stoffes und der gebundenen Sauerstoffmenge stattfände. Es wäre z. B. denkbar, 
daß einer dieser Farbstoffe Sp. 0  =  400 , ein anderer Sp. 0  =  200 hätte. 
Bei solcher Ansicht würde es nahe liegen , sich zu d enken , daß jedes 
einzelne Blutkörperchen einen gleichmäßigen Farbstoff einschlösse, dessen 
spezieller Charakter schon während der Bildung des Blutkörperchens oder 
auch durch spätere Einw irkungen bedingt worden w äre; auf diese Weise 
würde die je im Augenblicke vorhandene M ischung der Farbstoffe eine Resul­
tan te  der verschiedenen Einw irkungen sein, welche die einzelnen B lutkörper­
chen erlitten  hätten.

Die experimentelle Prüfung dieser Ansichten bietet in d es, wie leicht zu 
ersehen, große Schwierigkeiten dar; es gilt hierbei näm lich, die Scheidung 
von Stoffen zu erstreben , die den meisten chemischen Charakteren nach als 
sich sehr nahe stehend zu betrachten  sind, und die zur Anwendung kommen­
den M ittel müssen zugleich aus Rücksicht auf die geringe H altbarkeit des 
Farbstoffes sehr wenig eingreifend sein. Man ha t nun versucht, das aus 
dem Blute auskristallisierte Hämoglobin dadurch zu trennen , daß man sich 
eines möglichen Unterschieds der L ö s l i c h k e i t  von dessen einzelnen Kompo­
nenten bediente, teils indem die zuerst ausgeschiedenen K ristalle für sich 
untersucht w urden, teils indem die gesam te Kristallmasse durch successive 
Behandlung mit kleinen Portionen W asser geteilt wurde. Das negative E r­
gebnis eines solchen Versuches könnte die Gleichmäßigkeit des Farbstoffes 
natürlich  nicht beweisen; denn an und für sich haben wir keinen G rund, zu 
erw arten , daß Verschiedenheiten der Sauerstoffbindung an Verschiedenheiten 
der LöslichkeitsVerhältnisse geknüpft sein sollten; ein positiver Erfolg würde 
hingegen von Bedeutung se in , eben weil die Trennung gemäß der Löslich­
keit ein nu r wenig eingreifender Vorgang is t , von dem nicht wohl anzu­
nehmen ist, er erzeuge V erschiedenheiten, wo solche nicht schon vorher exi­
stieren. Die wenigen U ntersuchungen *), die nach dieser Methode angestellt 
worden sind, haben hier und da allerdings Verschiedenheiten der m ehr und 
der weniger schwer löslichen Kristalle gezeigt, im ganzen haben sie aber nur 
dürftige Aufschlüsse gegeben.

Besser gelang eine andere M ethode, wo man ein möglicherweise ver­
schiedenes spezifisches Gewicht der einzelnen roten B lutkörperchen zu ver­
werten su ch te , um dieselben mittels Zentrifugierens in Gruppen zu sondern, 
die dann auf ihren spezifischen Sauerstoffgehalt untersucht w urden; wenn 
der U nterschied des spezifischen Gewichtes der einzelnen Körperchen ein sehr 
geringer ist, wie hier, wird das Zentrifugieren natürlich nu r eine höchst un ­
vollständige T rennung in  Gruppen bewirken; jedenfalls gew ährt diese Methode 
aber den V orteil, die völlige Sicherheit zu bieten, daß keine Ä nderung des 
Blutfarbstoffes durch eben den ScheidungsVorgang stattfindet; die ange- l

l) B o h r ,  Skand. Arch. f. Physiol. 3, 97, 1891.
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troffenen Verschiedenheiten müssen im Blute präexistierend sein. Daß ein 
d i r e k t e r  Zusam menhang des spezifischen Gewichtes der Blutkörperchen 
mit deren Gehalt an verschiedenem Farbstoff existieren sollte, ist selbst­
verständlich nicht anzunehm en; dagegen ist es sehr wohl möglich, daß zwischen 
dem spezifischen Gewicht und anderen E igenschaften, z. B. dem Alter der 
Blutkörperchen, ein Zusammenhang besteht, und  dies könnte nun bewirken, 
daß man auf indirektem  W ege, sozusagen m ehr zufällig , Blutkörperchen 
m it verschiedenem spezifischen Sauerstoffgehalt zum Teil nach dieser Me­
thode gesondert bekommen könnte. Eben weil die direkte Abhängigkeit des 
spezifischen Gewichts von dem spezifischen Sauerstoffgehalt nicht anzu­
nehmen is t , müssen wir aber auf große Unregelmäßigkeiten der Resultate 
gefaßt sein und können nicht erw arten, in derselben Schicht der zentri­
fugierten Körperchen konstant Blutkörperchen von demselben spezifischen 
Sauerstoffgehalt zu finden. Versuche der hier besprochenen A rt wurden von 
H a ld a n e  und S m i t h 1) angestellt, die in mehreren Fällen, in denen sowohl 
Hunde- als Ochsenblut angew andt w urde, ein positives Resultat erzielten; 
als Beispiel können wir anführen, daß in  einer Probe des letzteren Blutes 
die obere, die m ittlere und die untere Schicht der zentrifugierten Blut­
körperchen einen spezifischen Sauerstoffgehalt von 330 bzw. 353 und 365 
erwiesen; bei anderen Versuchen erreichte der U nterschied der Sp. 0  in 
den verschiedenen Schichten m ehr als 20 Proz. des W ertes. Auch an Pferde­
blut gelang es m ir, nach bisher nicht veröffentlichten Versuchen in einigen 
Fällen ein ähnliches Verhalten nachzuweisen.

Wie unvollständig die vorliegenden Aufschlüsse auch sind, und wie 
viele Fragen, besonders nach der N atu r der einzelnen Farbstoffkomponenten, 
auch unbeantw ortet bleiben, so muß man doch behaupten, daß sie fü r 
die prinzipielle Seite der hier behandelten Sache von großer W ichtigkeit 
sind; ich wenigstens kann in denselben nur den sicheren Nachweis er­
blicken, daß in der Regel, auch un ter normalen V erhältnissen, im Blute ein 
Gemisch von Farbstoffen von verschiedenem spezifischen Sauerstollgehalt an ­
getroffen wird.

Diese Auffassung findet nun auch eine Stütze in einigen anderen Um­
ständen, die hier in Kürze genannt werden. E rstens findet man, selbst wenn 
man den D urchschnitt einer großen Anzahl Bestimmungen an normalem 
Blute nimmt, W erte des spezifischen Sauerstoffgehalts (etwa 360), die nicht 
dam it in Übereinstim m ung stehen, daß es ein einfaches molekulares Ver­
hältnis der Sauerstoff bin düng zum Eisen des Farbstoffes gibt; dieser Um stand 
wurde bereits berührt und scheint entschieden dafür zu sprechen, daß wir im 
Hämochrom nicht m it einem einzelnen chemischen Individuum , sondern m it 
einem Gemisch zu schaffen haben. — F erner s tü tz t sich die Ansicht von dem 
Vorhandensein verschiedener Farbstoffe im Blute auf B eobachtungen2), denen 
zufolge das Hämoglobin außerhalb des Organismus in Verbindungen anderen 
spezifischen Sauerstoffgehalts übergehen kann. Freilich sind diese verschie­
denen Oxyhämoglobine, nachdem die Verschiedenheit des genuinen B lutfarb­
stoffes (des Hämochroms) von dem daraus dargestellten Hämoglobin kon­
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’) Journ . of Physiol. 16 , 468, 1894. — ä) B o h r ,  Skand. A rch. f. Physiol. 3, 
76, 1891.'
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sta tie rt worden ist, nicht als m it den Komponenten des Färbstofies im Blute 
identisch zu betrachten; ih r Vorkommen m acht es aber doch wahrscheinlich, 
daß auch der eigentliche Blutfarbstoff leicht in Modifikationen m it verschie­
dener Sp. 0  übergehen kann.

In  der jüngsten Zeit hat auch H ü f n e r 1) beobachtet, daß sogar das 
Kohlenoxydhämoglobin sich schon bei m ehrstündigem  Stehen bei 8° so ver­
ändern k a n n , daß es weniger CO pro Gramm bindet. H ü fn e r  will seine 
Beobachtung durch die Vermutung erklären , ein Teil des Hämoglobins habe 
sich hierdurch so geändert, daß dasselbe entweder gar kein CO m ehr oder auch 
dieses Gas fest binde; die E rk lärung  kann indes ebensowohl darin  liegen, 
daß sich zum Teil Kohlenoxydhämoglobin m it geringerem spezifischen Sauer­
stoffgehalt gebildet h ä tte , so wie es m it den oben erwähnten Abänderungen 
des Oxyhämoglobins der Fall ist.

Zahlenwerte der spezifischen Sauerstoffkapaziüit des normalen Blutes. Im 
folgenden werden die fü r normales Blut (Arterien- und Venenblut) gefundenen 
durchschnittlichen W erte des spezifischen Sauerstoffgehalts nebst den Maxima 
und Minima dieser Funktion angeführt.

F ü r H u n d e b l u t  finde ic h 2) bei 22 Individuen die durchschnittliche

Sp. 0  =  375 | —  3 2 8 ’ ^ o b i e s e n 3), hei dessen Versuchen Morphin 

angew andt und ein H e r  z -K ath e te r eingeführt wurde, beobachtet bei 17 Indi­

viduen die durchschnittliche Sp. 0  =  388 ( ? P x.'mum t™ ' A b r a -  • r (Minimum = 3 7 8
h a m s e n 4) g ib t für Ochsenblut die durchschnittliche Sp. 0  =  351 
/M aximum =  450 
(Minimum = 3 0 1
ausgeführten 32 Bestimmungen Zahlen zwischen 301 und 391 ergeben, so 
daß das Maximum 450 einem exzeptionell hohen W erte zu verdanken ist. 
F ü r S c h w e i n e b l u t  findet derselbe A utor in 5 Fällen die m ittlere Sp. O

{Minimum1 284* ®urck im ganzen 9 Bestimmungen finde ich •')

an, wozu jedoch zu bemerken ist, daß 31 der im ganzen

=  341

für P f  e r d e b lu t  die durchschnittliche Sp. 0  =  411 (Maximum =  426 Wie(Minimum' =  379
man sieht, sind die individuellen Schwankungen innerhalb derselben G attung 
g ar zu groß, um dem U m stande, daß die gefundenen Durchschnittswerte 
für die G attungen etwas verschieden sind, weitere Bedeutung beizulegen. 
N ur ist vielleicht der spezifische Sauerstoffgehalt bei Pferden wirklich in der 
Regel größer als bei den anderen untersuchten Gattungen. F ü r einige Tier­
gattungen  liegen einzelne Bestimmungen vor, die für Kaninchen 389, fü r einen 
Zahnwal (Delphinus comm.) 413 6) ergaben. Von Vögeln kam en 16 Individuen 
von Schwimmvögeln (Uria troile und Älormon fratercida) zur Untersuchung, 
die in  5 Gruppen geteilt w urden, um hinlängliches Blut zur Analyse zu

erhalten. M a n 7) fand im D urchschnitt Sp. O =  348 P | ; ,xlmum ,'  r  (Minimum =  344

*) A rch. f. Physiol. 1903, S. 217. —  s) Skand. A rch. f. Physiol. 3, 119, 1891. —
3) E benda 6 , 287, 1895. — 4) Ü ber den Sauerstoff des Blutes. K openhagen 1893,
S. 45 u. 46. — 5) Noch n ich t veröffentlichte V ersuche. — 6) B o h r ,  Ü bersichten der
Königl. D änischen Akad. d. W issensch. 1897, S. 214. — 7) B o h r ,  1. c. S. 214.
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es wurden hier also so g u t wie keine individuellen Schwankungen angetroffen, 
die vielleicht doch durch die Gruppeneinteilung verdeckt waren.

Der spezifische Sauerstoffgehalt, über dessen Größe im normalen Blute 
wir hier eine Übersicht gegeben haben , kann durch verschiedene Eingriffe 
(z. B. Anämie) Ä nderungen erleiden, ja nicht selten ist bei demselben Indi­
viduum sogar ein Unterschied des A rterienblutes vom Venenblute in betreff 
der Sp. 0  zu finden. Dies wird im A bschnitt von der inneren Atm ung 
näher besprochen w erden , wo überhaupt die Bedeutung der Schwankungen 
des spezifischen Sauerstoffgehalts fü r die Regulation der Zufuhr von Sauer­
stoff zu den Geweben zur Behandlung kommen wird.

II. Die Kohlensäure.
Die Kohlensäureabsorption des Blutes ist von der Spannung der Kohlen­

säure in dem Gase abhängig, m it dem dasselbe im Gleichgewicht s teh t, ist 
dieser Spannung aber nicht einfach proportional. Schon hieraus geht hervor, 
daß die Absorption nicht allein von einfacher Lösung des Gases in der F lüssig­
keit herrührt, und die bei gegebenem Drucke in einem Volumen Blut gelöste 
Menge is t denn auch bedeutend größer als die, welche sich aus dem Absorp­
tionskoeffizienten (S. 63) als physikalisch gelöst berechnen läßt. Das Blut 
enthält also dissoziable kohlensäurebindende Stoffe, und insofern verhalten 
sich die Absorption der Kohlensäure und die Absorption des Sauerstoffs auf 
analoge Weise im Blute; während aber derjenige Teil des absorbierten Sauer­
stoffs, der nicht einfach physikalisch in der F lüssigkeit gelöst is t, in seiner 
Totalität an einen e in z e ln e n  Stoff in den Blutkörperchen — an das Hämo- 
chrom — gebunden w ird , so daß die Absorption im Plasm a das H en ry sch e  
Gesetz genau befolgt, haben wir dagegen in betreff der Kohlensäure m it m ehr 
verwickelten Verhältnissen zu schaffen, indem die chemische Bindung an 
e in e  g a n z e  R e ih e  v o n  S t o f f e n  geschieht, die sowohl im Plasm a als in 
den B lutkörperchen gefunden werden. Die E insicht in die hierbei verlaufen­
den chemischen Vorgänge wird ferner dadurch erschw ert, daß die%gegen­
seitige W echselwirkung zwischen diesen zum Teil nu r unvollständig bekannten 
kohlensäurebindenden Stoffen mit der Größe der Kohlensäurespannung etwas 
variiert.

Obschon seit den fundam entalen U ntersuchungen der Gase des Blutes 
um die M itte des vorigen Jahrhunderts eine sehr bedeutende A rbeit auf die 
E rklärung der B indung der Kohlensäure im Blute angewandt worden ist, 
sind darum  diese Verhältnisse bei weitem noch nicht völlig ins reine gebracht. 
W as ältere Arbeiten betrifft, können wir auf Z u n tz ’1) Monographie ver­
weisen; im folgenden werden wir uns wesentlich n u r bestreben, einen Über­
blick über den gegenwärtigen S tandpunkt der F rage zu geben.

Das Verhältnis der absorbierten Kolilensäuremenge znr Spannung.
Bestimmungen dieser Funktion werden gewöhnlich so ausgeführt, daß 

man das Blut m it einer Atmosphäre von bekanntem  K ohlensäurepartialdruck 
in Absorptionsgleichgewicht b rin g t, worauf man ein Volumen desselben aus­
pumpt und die frei gewordene Kohlensäure mißt; man wiederholt darauf den

')  H erm anns H andb. d. Physiol. 4  (2), 64.
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Versuch m it einer frischen Probe des Blutes bei einer anderen Kohlensäure­
spannung. Das solchergestalt aus dem Blute gewonnene Gas um faßt nun aber 
nicht nu r die Kohlensäure, die schon allein bei H erabsetzung des Partialdruckes 
auf den Nullwert entweichen würde (die dissoziable Kohlensäure); denn bei 
der allmählich in der Pumpe stattfindenden D estruierung der Blutkörperchen 
tre ten  aus diesen saure B estandteile, besonders wohl Hämoglobin, in die 
F lüssigkeit aus, und zwar in solcher Menge, daß auch die als M onokarbonat 
an die Alkalien gebundene Kohlensäure frei gemacht und ausgepum pt w ird; 
bei weiterer Zusetzung einer Säure nach beendigtem Auspumpen w ird deshalb 
keine Kohlensäure mehr frei ( P f l ü g e r 1). W ird hingegen das Plasm a oder 
das Serum allein, ohne Blutkörperchen, ausgepum pt, so bleibt, wie unten 
näher nachgewiesen w ird, etwas M onokarbonat zurück, aus dem die Kohlen­
säure nu r durch Zusatz einer Säure frei gem acht werden kann. M it Bezug 
auf das B l u t  findet man daher auf diese Weise, daß die einer gegebenen 
Spannung entsprechende, durch Auspumpen gefundene Kohlensäuremenge den 
wirklichen W ert der dissoziablen Mengen überste ig t; der Uberschuß ist 
aber bei den verschiedenen Spannungen gleich groß und verrückt darum 
wohl den a b s o lu te n  Ordinatenwert, aber nicht den V e r l a u f  der Spannungs­
kurve, un te r der w ir, wie früher, die Kurve verstehen, deren Abszissen die 
Spannungen, deren Ordinaten die chemisch gebundenen Gasmengen sind.

V e r s c h i e d e n e s  B l u t  bietet oft bei derselben Spannung ziemlich be­
deutende Variationen der Kohlensäureabsorption dar, nam entlich wegen wech­
selnden Gehalts an kohlen sauren Salzen. Dieses V erhalten, das wir im 
folgenden durch eine spezielle Reihe von Versuchen erhellt finden werden, geht 
schon aus G a u le s 2) Beobachtungen über E rstickungsblut hervor, wo z. B. in 
zwei verschiedenen Blutproben der Gehalt an Kohlensäure derselbe (nämlich 
34 Vol.-Proz.) w ar, die Spannungen sich hingegen als sehr verschieden (36 
bzw. 48 mm) erwiesen. W enn es sich daher um die auch nur einigermaßen 
genaue Feststellung der Spannungskurve handelt, muß deshalb als Regel 
d a s s e l b e  Blut gebraucht werden. Übrigens können, auch bei Benutzung 
desselben Blutes, äußere Umstände dennoch leicht eine Verschiedenheit der 
einzelnen Proben bewirken; so ha t schon die D e f i b r i n i e r u n g  einen wenn 
auch n u r geringen Einfluß auf die A l k a l i n i t ä t  und m ithin auf die Kohlen­
säurebindung (L o e w y  und Z u n t z 3); weit bedeutenderen Einfluß übt aber 
das Stehen nam entlich in der W ärme [ Z u n t z 4) und L o e w y  und Z u n t z ’’)],. 
indem sich, besonders anfangs, hierbei Säure bildet. Da die Tem peratur be­
deutende Einw irkung auf den Verlauf der Kohlensäurespannungskurve hat, 
ist man genötig t, die Versuche, die auf die Verhältnisse im Organismus 
Anwendung finden sollen, bei K örpertem peratur zu unternehm en; das Ver­
bleiben der einzelnen Probe in dieser Tem peratur muß deshalb, um die so­
eben genannte Säurebildung zu verm eiden, möglichst verkürzt werden. Es 
ist also überhaupt nicht le icht, eine Bestim mung der C 0 2-Spannungskurve 
im Blute zu erhalten , die mit F ug  als die normale zu betrachten wäre und 
sich auf die gewöhnlichen Verhältnisse im Organismus anwenden ließe.

')  K ohlensäure des Blutes, S. 5. B onn 1864. — s) A rch. f. (A nat. u.) Phvsiol.
1878, S. 469. — a) Pflügers A rch. 58 , 507, 1894. — 4) Beitr. z. Physiol. d. Blutes.
S. 25. Bonn 1868. — 5) 1. c.
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Z u n t z 1) h a t bei K örpertem peratur Bestimmungen der Kohlensäure­
absorption in H undeblut bei verschiedenen Spannungen ausgeführt, die ein­
zelnen Blutproben rührten  jedoch in der Regel von verschiedenen Individuen 
her, und der niedrigste P artialdruck w ar nur 34m m . ln  S e t s c h e n o w s 2) 
Versuchen über dieselbe F rage war die Tem peratur nu r etwa 15° und die 
niedrigste C 0 2-Spannung 290 mm. In beiden Versuchsreihen fehlen Bestim­
mungen bei hinlänglich niedrigem S pannungsw erte; es geht aus ihnen indes 
unzweifelhaft hervor, daß die im Blute gebundene Kohlensäuremenge von der 
Spannung abhängig is t , so daß die Spannungskurve eine zur Abszissenachse 
konkave Linie bildet. Dasselbe R esultat geben P. B e r t s  3) Versuche m it 
E inatm ung von mehr oder weniger kohlensäurehaltiger L uft und m it Be­
stimmung der Menge der Kohlensäure im zirkulierenden Blute (Hunde); mehr 
als die allgemeinsten Hauptzüge dieser Versuche lassen sich aber fü r unseren 
Zweck nicht verwerten, da die Kohlensäurespannung bei denselben nicht im 
Blute selbst bestimm t w urde, wo die Spannung sehr wohl von der gleich­
zeitig in der Exspirationsluft gefundenen verschieden sein kann. Eine 
einigermaßen n o r m a l e  S p a n n u n g s k u r v e  läß t sich hingegen aus 
J a q u e t s 4) Versuchen herleiten, in denen die in physiologischer Beziehung 
wichtigen niederen W erte der Kohlensäurespannung besonders berücksichtigt 
wurden und eine Tem peratur von 37,5° zur Anwendung kam. Es wurde 
defibriniertes Ochsenblut benutzt, dasselbe Blut freilich nicht zu den ver­
schiedenen P roben, das M aterial ist aber doch insofern gleichartig, als Blut 
von fast derselben, m ittels Titrierens bestimm ten Alkaleszenz gebraucht 
wurde- Die untenstehende Tabelle g ib t W erte für die bei verschiedenen 
Spannungen in 100 ccm Blut chemisch gebundenen Kohlensäuremengen an; 
dieselben wurden durch Abzug der physikalisch gelösten Kohlensäure aus 
J a q u e t s  Zahlen berechnet.

Außerdem folgt hier eine Tabelle über eine bisher nicht veröffent­
lichte Versuchsreihe, in der ich für eine Tem peratur von 38° mittels des

C 0 2- A b s o r p t io n  im  B lu te . 38°.

N ach J a q u e t N ach B o h r

Spannung

mm

in  100 ccm B lu t 

ccm C 0„

Spannung

m m

in 100 ccm B lu t 

ccm C 0 2

19,4 34,7 0 ,6 7,1
35,0 45,7 2,3 13,7
48,2 49,2 5,1 ’ 19,5
57,7 50,4 8 ,2 24,7
72,1 52,1 1 0 ,6 27,0

125,1 57,7 28,3 38,1
54,3 46,7
82,0 55,7

‘) Z entralbl. f. d. m ed. W issensch. 1867 
Petersbourg 2 6 , 44, 1879. — 8) L a  pressi 
4) Arch. f. experim . Pa tho l. 30 , 329, 1892.



1 0 6 Gleichzeitige A bsorption von K ohlensäure und  Sauerstoff.

K ro g h sch en  Absorptiometers die bei Spannungen von 0,6 mm bis 82 min 
chemisch gebundene Kohlensäure bestimmte. Hierzu benutzte ich zwei 

Fig. 18. Proben von Blut desselben
Hundes.

Die bei etwa 20 mm Span­
nung absorbierte Menge ist 
in den beiden Tabellen fast 
die gleiche; der Verlauf der 
Spannungskurven ist aber 
ein wenig verschieden. Übri­
gens stam m t das Blut ja 
auch aus verschiedenen 
T iergattungen her. Da 
meine Zahlen sämtlich vom 
Blute desselben Tieres her­
rühren und auch, wie neben­
stehende F igur zeigt, die 
regelmäßigste Kurve geben, 
werden wir sie im folgen- 

C 0 2-Spannung8kurve im B lute: 38°. Q  mich J ai^ uet ,X n a c h  B o h r , den vorzugsweise benutzen .

Gleichzeitige Absorption der Kohlensäure und des Sauerstoffs.

Es is t natürlich für die Anwendung der auf diese Weise gefundenen 
Kurve in der Respirationslehre eine F rage von der größten W ichtigkeit, ob 
gleichzeitig vorhandener Sauerstoff auf die Kohlensäureabsorption einwirkt 
und m ithin die Form der Kurve ändert. Daß dies nicht in erheblichem 
Maße der Fall is t, hat L u d w i g 1) nachgewiesen. Indes h a t man später 
mehrere Umstände angeführt, die dafür sprechen sollten, daß der Sauerstoff 
dennoch im stande w äre, die Kohlensäure aus ihrer Bindung im Blute zum 
Teil auszutreiben. So nimm t S e t s c h e n o w 2) an , ohne übrigens Versuche 
hierüber angestellt zu haben, die Kohlensäurebindung, die tatsächlich teilweise 
an das Hämoglobin selbst geschieht, müsse notwendigerweise un ter dem E in­
flüsse der Spannung des Sauerstoffs stehen, indem letzteres Gas bekanntlich 
ebenfalls an das Hämoglobin gebunden wird. Es sind aber, wie ich nachwies, 
n icht dieselben Teile des Häm oglobinm oleküls, welche die Kohlensäure und 
welche den Sauerstoff binden, und durch Versuche läß t sich leicht darlegen, daß 
die K ohlensäurebindung von der gleichzeitigen Sauerstoffbindung praktisch ge­
nommen nicht beeinflußt wird :l). Außer S e ts c h e n o w  nahm auch W e r ig o  4) 
die A ustreibung der Kohlensäure aus dem Blute durch Sauerstoff an; er stützte 
sich auf Respirationsversuche, in denen die Kohlensäurespannung der Lungen­
luft sich größer erwies, wenn Sauerstoff vorhanden w ar, als wenn die Luft 
sauerstofffrei w ar (S. 208). Seitdem man die aktive Rolle der Lunge im A tm ungs­
prozesse nachgewiesen h a t , können dergleichen Versuche, ihrer sonstigen 
Bedeutung unbeschadet, selbstverständlich nicht zur Lösung der F rage nach * *)

*) W iener m ed. Ja h rb ü ch e r  1865, S. 15. — !) Mem. de l’acad. de St. l ’eters- 
bourg  2 6 , 60, 1879. — 3) Skand. A rch . f. Physiol. 3 ,  61, 1891 u. 8 ,  366, 1898. —
*) Pflügers A rch. 51, 321, 1892.
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dem Einflüsse des Sauerstoffs auf die K ohlensäurebindung im Blute benutzt 
werden. Dazu sind nu r d i r e k t e  Versuche in vitro ohne Dazwischentreten 
spezifisch tä tiger Organe brauchbar. Einige derartige direkte Versuche sind 
unten angeführt, indem mehrere der Bestimmungen, die über den Einfluß der 
Kohlensäure auf die Sauerstoffaufnahme im Blute angestellt w urden , sich 
auch auf die hier besprochene um gekehrte F rage anwenden lassen. In 
einigen Fällen waren nämlich je zwei der Kohlensäurespannungen dieselben, 
die Sauerstoffspannungen aber verschieden; hier müßte also ein etwaiger E in ­
fluß des Sauerstoffs auf die Kohlensäurebindung hervortreten. Die Versuche 
sind folgende:

Nr. 1 C 0 2-Spannung  ̂ -NIjsoi h>. COa | o j .gpan n u n g
ccm

I .......................... 8,0 29,2 15,1
7,8 28,5 46,7

I I .......................... 2,3 15,2 7,2
3,0 15,2 55,6

I I I ........................... 4,8 18,2 25,9

b’ 7 20,5 1 2 ,2

I V ........................... 8,7 2 0 ,1 25,4
8,9 18,4 151,1

j  P ferdeb lu t 

|  H undeb lu t 

J H undeblu t 

J H undeblut

In I ist die Steigerung d e r  Sauerstoffspannung ohne Einfluß auf die 
aufgenommenen Kohlensäurem engen, ebenfalls in III. In  II und IV sieht 
man eine verhältnism äßig geringe Abnahme der absorbierten C 0 2-Menge bei 
den höheren Sauerstoffspannungen. Es muß jedoch bem erkt werden, daß die 
Versuche bei hoher Sauerstoffspannung in diesen Fällen zuletzt angestellt 
wurden; schon das längere Stehen wird eine geringere Abnahme der Kohlen­
säurebindung bewirken können. Ü berhaupt zeigen die Versuche zweifels­
ohne, daß die W irkung des Sauerstoffs auf die K ohlensäureabsorption, wenn 
es überall eine solche gibt, jedenfalls eine verhältnism äßig geringe ist.

Näheres über die Bindungsweise der Kohlensäure im Plasma und in den
Blutkörperchen.

Einfache Lösung. Ein Teil der Kohlensäure des Gesamtblutes findet 
sich einfach gelöst sowohl im Plasma als in den Blutkörperchen der herr­
schenden C 0 2-Spannung proportional und im Verhältnis zu den (S. 63) an ­
geführten Absorptionskoeffizienten. Bei einem Drucke von 30 mm C 0 2, der 
als der wenn auch nur sehr ungefähre durchschnittliche Druck der Kohlen­
säure im Organismus zu betrachten is t , beträg t die in 100 ccm Blut physi­
kalisch gelöste Kohlensäure 2,01 ccm; werden die Blutkörperchen auf l/ i des 
Volumens des Blutes angesetzt, so enthalten sie 0,59 ccm hiervon, während 
der Rest, 1,42 ccm, im Plasm a enthalten ist. W ie wir oben sahen, nim m t das 
Blut bei 30 mm Spannung an chemisch gebundener Kohlensäure etwa 39 Vol.- 
Proz. auf; es ist somit n u r ein verhältnism äßig geringer Teil (etwra 5 Proz.) 
der totalen Kohlensäure, der bei gewöhnlichem Druck dem H en ry sch en  Ge­
setze gemäß einfach gelöst ist.



Die Verteilung der totalen Menge aufgenommener Kolilensäulre unter das 
Plasma und die Blutkörperchen variiert etwas in verschiedenen Blutproben, 
was wohl zu erw arten stand, wenn man die mannigfachen B indungsarten der 
Kohlensäure bedenkt. Obendrein ist die V erteilung, wie unten näher be­
sprochen wird, zum Teil von der C 0 2-Spannung abhängig, und es lassen sich 
deshalb keine genauen, für diese Größe gültigen Zahlen geben. Indes ist es 
von Bedeutung, ein a n n ä h e r n d e s  Bild dieses Verhaltens zu haben, bevor 
wir zur näheren Behandlung der Bindungen im Plasm a und in den Blut­
körperchen je für sich schreiten.

S e t s c h e n o w 1) berechnet aus seinen Versuchen über H undeblut, daß 
etwa 2/3 der Kohlensäure des Blutes im Plasm a, l/a in d.en Blutkörperchen 
angetroffen wird, deren Volumen er auf 30 Proz. von dem des Blutes ansetzt. 
W as das Ochsenblut betrifft, findet K r a u s 2), der in jedem einzelnen Falle 
das Volumen der Blutkörperchen nach B le ib t r e u  bestimm t, durchschnittlich 
dieselben Zahlen wie S e t s c h e n o w ;  wie nicht anders zu erw arten , erweisen 
die Variationen der Verteilung sich aber im ganzen als bedeutend. F r e d e -  
r i e q u e 3) findet als D urchschnittszahl m ehrerer Bestimmungen im Pferde­
blut 47 Vol.-Proz. Kohlensäure und in dem hieraus dargestellten Serum 
55 Vol.-Proz. W ird  das Volumen der Blutkörperchen auf 1/ a angesetzt, so gibt 
die Berechnung pro 100 ccm Blut fü r das Plasm a 37 ccm (etwa 3/ 4) , für die 
Blutkörperchen 10 ccm (etwa 1/ i) der absorbierten Kohlensäure; wird das 
Volumen der Blutkörperchen aber etwas höher angeschlagen, so nähert das 
Verhältnis sich dem oben angegebenen, von S e t s c h e n o w  und K r a u s  ge­
fundenen. W ir wollen deshalb im folgenden den bei 30 mm Spannung für 
100 ccm Blut oben gefundenen Gehalt an absorbierter Kohlensäure (41 ccm) 
so verteilt annehmen, daß 27 ccm im Plasm a, 14 ccm in den Blutkörperchen 
enthalten sind.

D ie  B in d u n g  d e r  K o h le n s ä u r e  im  P la sm a .

Wie im Gesamtblute wird auch im Plasma die Kohlensäure von der 
Spannung abhängig aufgenommen, so daß die Spannungskurve eine zur 
Abszissenachse konkave Linie bildet; die speziellere Form  der Kurve ist hier 
aber eine andere als die hinsichtlich des Gesamtblutes gefundene. Dies 
geht schon aus S e ts c h e n o w s  4) Versuchen hervor, wo die W erte bei Körper­
tem peratur und bei niederen Spannungen, die gerade von besonderem In ­
teresse sind , freilich nur sehr unvollständig behandelt wurden. Eben diese 
W erte sind aber m it Bezug auf Ochsenblut von J a q u e t 5) in einem Ver­
suche bestimm t worden, den wir unten anführen; die chemisch gebundenen 
Mengen berechnete ich un ter Anwendung des Absorptionskoeffizienten des 
Plasmas fü r Kohlensäure auf übliche Weise aus J a q u e t s  Zahlen. Die Tempe­
ra tu r  ist 37,5°.

Die absoluten W erte der Kohlensäureabsorption sind , wie schon öfters 
bem erkt, in hohem Grade variabel, besonders infolge Schwankungen des 
Alkaleszenzgrades des Serums. Es sind deshalb nicht diese W erte , die bei 
diesem Versuche unser Interesse vorzüglich beanspruchen, sondern der V e r ­

‘) Mein, de l ’acad. de St. P4terst>ourg 26, 59, 1879. —  !) F estsch rift. G raz 1898,
S. 19; Z entralb l. f. Physiol. 12, 265. — 3) Compt. rend. 84, 661, 1877 und P lasm a 
sanguin . 1878, p. 48. — 4) 1. c. S. 9 ff. —  5) 1 . c. S. 335.

1 0 8  V erteilung der K ohlensäure u n te r  Plasm a und K örperchen.
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la u f  d e r  S p a n n u n g s k u r v e , .  der physiologisch wichtiger ist und mehr 
allgemeine G ültigkeit h a t; der Verlauf der K urve ändert sich nämlich nicht 
merklich bei Spannungen zwischen 20 und 40 mm, selbst wenn die Alkales- 
zenz des Serums sich innerhalb weiter Grenzen ändert ( J a q u e t  *). Die Kurve 
zeigt, wie aus der Tabelle hervorgeht, bei niederen Drucken starkes Steigen 
der gebundenen Mengen, die z. B. von 15 bis 17 mm um etwa 13 Vol.-Proz. 
anwachsen; von 20 mm Spannung an ist der Verlauf ein viel flacherer. Bei 
einer Spannungsänderung von 20 bis 40m m  werden 3,9 V ol.-Proz. auf­
genommen; rechnen wir das Serum als 2/3 des Volumens des Blutes, so wird 
das 100 ccm Blut entsprechende Serum bei der letztgenannten Spannungs­
variation m ithin etwa 2,6 ccm C 0 2 auf nehmen.

K o h le n s ä u r e a b s o r p t io n  im  S e ru m  ( J a q u e t) .

C 0 2- Spannung 
m m

C Os chem isch gebunden 
in  10 0  ccm

14,8 45,8
16,5 57,4
17,0 58,5
26,6 61,7
42,7 63,7

Freilich ist es gelungen, die a l lg e m e in e  N atu r der c h e m is c h e n  V o r ­
g ä n g e , m i t te l s  d e r e n  d ie  K o h le n s ä u r e  im  S e ru m  g e b u n d e n  w ird ,  
durch die zahlreichen zu diesem Zwecke unternom menen Versuche im wesent­
lichen aufzuklären; an vielen wichtigen P unkten is t unsere Kenntnis aber 
doch noch höchst unvollständig, und eine wirklich eingehende Darstellung, 
in der auch die num erischen W erte der K onstanten bei den chemischen 
Umsetzungen festgestellt w ürden , läßt sich noch nicht geben.. Aufschlüsse 
über die Stoffe, die bei der Kohlensäurebindung überhaupt eine Rolle spielen, 
und über den allgemeinen C harakter dieses Vorgangs werden selbstverständ­
lich aber schon nicht geringes Interesse darbieten.

Es liegt nahe, die Bindung der Kohlensäure im Serum m it den in dem­
selben enthaltenen A lk a l i s a lz e n  in Beziehung zu bringen. Eine Zeitlang 
glaubte m an, am B i n a t r i u m p h o s p h a t  den wesentlichen Faktor der beson­
deren B indungsart der Kohlensäure im Serum , wie diese sich durch die so­
eben erwähnte C 0 2-Spannungskurve kundgibt, gefunden zu haben ( F e r n e t 2), 
und in der T at wird eine passende Lösung des genannten Salzes auch die 
Kohlensäure auf analoge Weise binden (L. M e y e r , H e id e n h a in ) . Als man 
aber ins reine gebracht hatte, daß die in der Serumasche Vorgefundene Phos­
phorsäure fast ausschließlich vom Verbrennen organischer, phosphorhaltiger 
Substanz herrührte und nur in verschwindender Menge von präform iertem, 
phosphorsaurem Salze stam m te, mußte man den G edanken, das B inatrium ­
phosphat sei ein wichtiger kohlensäurebindender Stoff des Serum s, natürlich 
verlassen; derselbe h a t indes für die Entw ickelung der ganzen F rage eine 
nicht geringe Bedeutung gehabt, indem er die Aufm erksam keit darauf lenkte,

')  1. c. S. 337. —  8) Du röle des princip. elem ents du  sang dans l ’absorption 
ou le degagem ent des gaz de la  respiration . These. P aris  1858.



daß die A rt der C 0 2- Bindung sich durch die K onkurrenz zweier Säuren um 
dieselbe Base erklären lassen konnte.

Das B inatrium phosphat kann, wie ausgeführt, wegen der geringen Menge, 
in der es angetroffen w ird , fü r die C 0 2-B indung im Serum keine weitere 
Bedeutung haben. Es finden sich aber andere A lkalisalze, näm lich K a r ­
b o n a te ,  in verhältnism äßig beträchtlicher Menge im Serum gelöst. Bekannt­
lich verm ag das M onokarbonat un ter Umbildung in B ikarbonat Kohlensäure 
aufzunehm en, und diese Absorption ist von der K ohlensäurespannung ab­
hängig ; es könnte daher die Möglichkeit geben, daß das Serum auf die­
selbe W eise wie eine Lösung des A lkalikarbonats Kohlensäure auf nähme 
( G a u le 1). U ntersucht m an aber die Dissoziation des B ikarbonats bei 
37° in Lösungen derselben K onzentration wie der des Serums (0,1 bis 
0,2 Proz.), so findet man, daß dasselbe, praktisch genom men, erst dann meß­
bare Mengen Kohlensäure abg ib t, wenn die C 0 2-Spannung bis un ter wenige 
M illimeter sink t (S. 68); bei einer Spannung von nu r 0,2 mm werden noch 
etwa 3/5 der gesamten dissoziablen Kohlensäuremenge gebunden ( B o h r 2). 
Ganz anders verhält sich das Serum, wie wir aus J a q u e t s  oben angeführten 
Versuchen erfahren; noch bei 15 mm C 0 2-Spannung ist die völlige Sättigung 
hier bei weitem nicht erreicht. Das Bindungsverhalten der Kohlensäure im 
Serum findet also keine hinreichende E rk lärung  allein in der Dissoziation des 
Bikarbonats. Sobald die C 0 2-Spannung mehr als 5m m  b e träg t, was fast 
ohne Ausnahm e im Organismus der Fall is t, w ird, praktisch genommen, 
die totale Menge kohlensauren Alkalis als B ikarbonat vorhanden se in ; das 
fernere Anwachsen der C 0 2-Spannung bleibt dann ohne weitere Bedeutung 
fü r die C 0 2-Bindung an die A lkalikarbonate.

S e r t o l i 3) suchte nun die besonderen Bindungsverhältnisse im Serum 
durch die Annahme zu erk lären , daß die N a t r o n b a s e  s ic h  u n te r  zw ei 
S ä u r e n  t e i le ,  d e r e n  e in e  d ie  K o h le n s ä u r e  s e i,  d ie  a n d e r e  a b e r  d ie  
A lb u m in s to f f e  d es  S e ru m s , nam entlich die Globuline, deren saure E igen­
schaft er nachwies; diese A nsicht wurde später von Z u n t z 4), T o r u p 5 *) und 
J a q u e t 0) und m it einiger Modifikation von S e ts c h e n o w 7) gestützt. Nach 
den vorliegenden Versuchen ist es als sicher nachgewiesen zu betrachten, 
daß die Albuminstoffe sich im Serum als A lkaliverbindungen finden, und daß 
das Alkali ihnen zum Teil entzogen w ird , wenn Kohlensäure vorhanden ist. 
Dies geht hervor teils aus S e ts c h e n o w s  Versuchen über die Bindung der 
Kohlensäure an Paraglobulinalkali, auf die wir später zurückkom m en, teils 
aus den Diffusionsversuchen von L o e w y  und Z u n t z 8) , denen zufolge die 
Menge diffusiblen Alkalis im Serum bei Durchleitung von Kohlensäure zu­
nimmt, was von der Bildung kohlensaurer Salze auf Kosten der indiffusiblen 
A lbum inalkaliverbindung herrühren muß. Zu demselben B esultat gelangte 
auch G ü r b e r 9).

W ir haben hier daher zweifelsohne einen reziproken Prozeß zwischen 
einer Base und zwei Säuren, und zwar desselben Typus wie der früher (S. 71)

*) Arch. f. Physiol. 1878, 8. 490. — s) Skand. A rch. 3, 6 6 , 1891. —  a) H o p p e -
S e y l e r ,  M ed.-chem . U n te rs ., B erlin  1868, S. 350. — 4) H erm anns H andb. 4 ,  64,
1882. — 5; Die K ohlensäurebindung des B lutes, K openhagen 1887, 8. 36. — *) 1. c. —
7) 1. c. — 8) Pflügers A rch. 58, 516, 1894. — 9) Sitzungsber. 1895 und V erhandl. d.
phys.-m ed. Ges. zu W ürzburg  28.

1 1 0  B indung der K ohlensäure an  A lkalien  und A lbum inalkalien  im  Plasm a.



hinsichtlich des C 0 2-Hämoglobins näher analysierte, nur daß in letzterem  Falle 
die Base kein Alkali, sondern ein basischer Teil des Globinmoleküls ist, was in 
prinzipieller Beziehung ja  unwesentlich ist. H ieraus folgt, daß sich im Serum 
bei anwachseuder C 0 2-Spannung A lkalikarbonat bilden m uß, und zwar bei 
den im Organismus vorkommenden Spannungen speziell B ikarbonat, auf 
Kosten eines Teiles der Albuminalkaliverbindung. H ierm it haben wir aber 
noch keine Lösung der uns besonders interessierenden F rage erreich t, ob 
nämlich die solchergestalt stattfindende Kohlensäurebindung bei steigender 
Kohlensäurespannung in q u a n t i t a t i v e r  Beziehung dem entspricht, was wir 
durch direkte Versuche am Serum oben fanden; m it anderen W orten , w ir 
wissen n ic h t, ob die Spannungskurve, die bei Einw irkung der Kohlensäure 
auf die Alkaliverbindungen des Albumins bei den hier besonders in  F rage 
stehenden Drucken erscheinen w ürde, der C 0 2 - Spannungskurve entspricht, 
die wir fü r das Serum fanden.

Zu dieser für unsere Aufgabe wichtigen F rage kehren wir später zurück; 
so viel ist jedenfalls festgestellt, daß das Alkali des Serums sich in Verbin­
dung teils m it Albuminstofi, teils m it Kohlensäure findet. Hieraus erhebt 
sich nun die F rag e , ob d ie  A lk a l im e n g e  d e s  S e ru m s  g r ö ß e r  i s t  a ls  
d ie  in  m a x im o  vo m  A lb u m in  g e b u n d e n e ,  wenn letzteres, indem man 
den Partia ld ruck  der Kohlensäure = • 0 m acht, m it Alkali gesättig t wird. 
In bejahendem Falle werden dann nach vollständigem Auspumpen des Serums 
noch kohlensaure Salze, selbstverständlich als M onokarbonate, Zurückbleiben, 
denen die Kohlensäure erst mittels eines Zusatzes von Säure entzogen werden 
kann. Daß dies sich so verhält, hat P f l ü g e r 1) nachgewiesen; so findet 
er in einem Versuche 4,9 Vol.-Proz., in einem anderen 9,3 Vol.-Proz. als die 
Menge Kohlensäure, die sich noch nach völligem Auspumpen durch Säure­
zusatz aus dem Serum gewinnen läßt. Die dieser Kohlensäure entsprechenden 
Monokarbonate werden als Bikarbonate die doppelte Menge Kohlensäure en t­
halten und m ithin 9,8, bzw. 18,6 V ol.-Proz. oder im D urchschnitt etwa 
14 Vol.-Proz. C 0 2, 0 ,033g  Na2C 0 3 entsprechend, binden können. Auch 
auf anderem W ege gelangt man zu einem ähnlichen Kesultat. B ringt man 
nämlich das Serum in G le ic h g e w ic h t  m it  e in e r  A tm o s p h ä r e ,  d ie  e in e  
k o n s ta n te  n ie d r ig e  K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  h a t ,  so wird dieselbe sich 
so anpassen lassen, daß die Albuminalkalien beinahe gar nicht dekomponiert 
werden und m ithin fast gar keine Kohlensäure b inden, während anderseits 
die B ikarbonate auch nicht merklich dissoziiert werden und folglich ihre 
Kohlensäure fast unverändert behalten. Eine solche passende Atmosphäre 
hat man, wenn man Stubenluft anwendet, die eine Spannung von etwa 0,6 mm 
C 0 2 besitzt. Beim Schütteln der F lüssigkeit m it dieser L uft bei g e w ö h n ­
l ic h e r  T e m p e r a tu r  wird das Bikarbonat fast nicht gespalten2), und die 
anderen kohlensäurebindenden Stoffe können nur eine sehr geringe Menge 
Kohlensäure aufnehmen. Es liegt eine solche, zwar nicht m it Serum, sondern 
mit B lut angestellte Versuchsreihe vor, indem ic h 3) an 22 Proben normalen 
Hundeblutes nach Schütteln bei gewöhnlicher Tem peratur m it atm osphäri­
scher Luft den Kohlensäuregehalt bestimmte. Ich fand durchschnittlich 18
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1 1 2 B indung der K ohlensäure an die A lbum inalkalien  im  Plasm a.

(Maximum 2 7 , Minimum 6) Y ol.-Proz. C 0 2. Die Schwankungen sind., wie 
es nach den vorliegenden Alkaleszenzbestimmungen zu erw arten war, bedeu­
tend, die niederen Zahlen sind indes verhältnism äßig selten, indem die Menge 
der Kohlensäure nu r in 8 der 22 Versuche un ter 16 Y ol.-Proz. sinkt, ln  
4 Proben von Pferdeblut fand ich durchschnittlich 15 Y ol.-Proz. C 0 2. Die 
hier für das Gesam tblut bestimm te Brkarbonatkohlensäure stam m t außer aus 
dem S e ru m  zugleich auch aus den B lu tk ö r p e r c h e n ;  wie wir später sehen 
werden, ist die aus letzteren un ter den gegebenen Spannungsverhältnissen her­
rührende Kohlensäure auf höchstens etwa 5 ccm anzuschlagen (S. 115). In dem 
100 ccm Blut entsprechenden Serum finden wir auf diesem W ege als B ikar­
bonat somit etwa 13 ccm Kohlensäure (in lOOccm Serum etwa 19 ccm C 0 2).

Betrachten wir nun ein Durchschnittsserum  bei 30 mm C O j-S p a n n u n g , 
so wird dasselbe also erstens natürlich  13 V ol.-Proz. Kohlensäure als B i­
k a r b o n a te  enthalten , ferner außerdem die der Spannung entsprechende 
p h y s ik a l i s c h  g e lö s te  K o h le n s ä u r e ,  die etwa l,5ccm  beträg t (S. 107), 
zusammen m ithin etwa 15 ccm. Da wir fanden, daß das 100 ccm Blut en t­
sprechende Serum durchschnittlich etwa 27 ccm C 02 en thält (S. 108), wird also 
noch fü r etwa 12 ccm Rechenschaft abzulegen sein. Einige derselben sind nun 
sicherlich, wie oben erw ähnt, dadurch zu suchen, daß die Kohlensäure den 
A lb u m in a lk a l ie n  einen Teil ihres Alkalis entzogen und dam it B ikarbonat 
gebildet h a t , dessen Menge folglich größer geworden ist als die bei 0,6m m  
Spannung gefundene. Die oben berührte und hier näher zu untersuchende 
F rage is t aber die , ob diese Dekomposition der Album inalkalien bei 30m m  
C 0 2-Spannung eine so bedeutende is t ,  daß hierdurch die genannten etwa 
12 ccm Kohlensäure wesentlich gedeckt w erden, oder ob wir zur Annahme 
der Existenz noch anderer Kohlensäurebindungsarten als der bereits beschrie­
benen gezwungen werden. Zu bemerken ist nun sogleich, daß die bisher 
vorliegenden Versuche weder an Genauigkeit noch Umfang genügen, um auf 
diesem Gebiete zu einer sicher begründeten Anschauung zu gelangen. Es 
gebricht uns an hinlänglich variierten V ersuchen, nam entlich über den E in­
fluß der niederen COa-Spannungen auf die Bindung sowohl rücksichtlich der 
Albuminalkalien als der reinen Albuminstoffe.

W ill man indessen einem Versuche von S e ts c h e n o w  J) entscheidende Be­
deutung beilegen, so spalten die A lb u m in a lk a l i e n  sich erst bei verhältnis­
mäßig hohen C 0 2 - Spannungen in beträchtlicherer Ausdehnung. E r fand für die 
Aufnahme der Kohlensäure in einer Lösung von Paraglobulinalkali, die nach 
T itrieren so viel N atrium karbonat en thielt, daß dieses 2,3 ccm C 0 2 als 
B ikarbonat zu binden vermochte, bei verschiedenen Spannungen folgende W erte : *)

Spannung Aufgen. C O,

m m ccm

102 0,4
497 2,4
642 2,6

Die Spannungskurve verläuft hier fast geradlinig bis zur S pannung von 
500 mm. Der Berechnung nach sind daher bei 30 mm C 0 2-Spannung etwa

*) 1. c. S. 21.



0 ,1 4 ccm aufgenommen; der Sättigungsgrad bei diesem Drucke war m ithin nur 
etwa Yis- Es ist deswegen, wenn dieser Versuch richtig  ist, durchaus nicht 
anzunehm en, daß die Aufnahme der Kohlensäure in dem Serum und deren 
Ausscheidung aus demselben bei Schwankungen der Spannung wie den normal 
im Organismus vorkommenden (20 bis 50 mm) in nennenswertem Grade von 
der E inw irkung des Gases auf die Albuminalkalien herrühren sollten. Man 
muß also annehmen, daß es im Serum a n d e r e  k o h le n s ä u r e b in d e n d e  S to f fe  
g ib t, und hier rich tet sich der Gedanke ganz natürlich  auf die A lb u m in ­
s to f f e ;  denn von e in e m  Albuminstoffe, jedenfalls dem Globin des Hämo­
globins, wissen w ir, daß er Kohlensäure dissoziahel bindet. Außerdem hat 
S e ts c h e n o w  Versuche über die Bindung der Kohlensäure sowohl an P ara­
globulin1) als an Serum albumin 2) angestellt, die hierfür sprechen. So findet 
er für das Serumalbumin in 100 ccm Serum eine Kohlensäureabsorption von
9,6 ccm bei 54 mm C 0 2-Spannung. Die R esultate sind aber nicht entscheidend, 
da nicht bei verschiedenen C 0 2-Spannungen un tersucht wurde, und man des­
halb nicht weiß, ob die Verbindungen dissoziabel sind.

Die A nschauungen, zu denen wir m it Bezug auf die B in d u n g  d e r  
K o h le n s ä u r e  im  S e ru m  gelangten, sind in den H a u p tz ü g e n  also folgende. 
Ein Teil der Kohlensäure ist auch bei niedrigen Spannungen (etwa 0,6 mm) 
als Bikarbonate an Alkali gebunden. W ächst die C 0 2-Spannung an, so wird 
die Menge der Bikarbonate zunehmen, indem sich in steigendem Grade Alkali 
aus den Albuminalkalien abspaltet. Ist S e ts c h e n o w s  oben angeführter 
Versuch mit Paraglobulinalkali aber m aßgebend, so wird diese A bspaltung 
des Alkalis nu r eine geringe sein, solange die Spannungen nicht überschreiten, 
was un ter normalen Verhältnissen gewöhnlich im Organismus gefunden wird. 
Innerhalb solcher Drucke wird die Menge der Bikarbonate sich also wesent­
lich unverändert halten , und ihre biologische Bedeutung wird hauptsächlich 
darin bestehen, daß sie als Verbindung einer starken Base mit einer schwachen 
Säure freie Säuren (z. B. Milchsäure) neutralisieren, die sich während des Stoff­
wechselprozesses bilden können. E rs t bei höheren C 0 2-Spannungen ist dem 
Obigen zufolge von den Albuminalkalien anzunehmen, daß sie in bedeutendem 
Grade gespalten werden, und diese Verbindungen bilden dann eine Regulation 
der zu starken Zunahme der K ohlensäurespannung, deren Steigen über die 
normale Grenze hinaus hierdurch gehemmt wird. Die wechselnde Menge der 
Kohlensäure im Serum bei S c h w a n k u n g e n  d e r  S p a n n u n g  in n e r h a lb  
d e r  im  n o r m a le n  O rg a n is m u s  g e w ö h n lic h  v o rk o m m e n d e n  G re n z e n  
(etwa 20 bis 50 mm) rü h rt natürlich zum Teil von den den Spannungsände­
rungen proportionalen Ä nderungen der einfach gelösten Kohlensäure her; 
der H auptanteil an der V eränderung is t aber anderen Verhältnissen zu­
zuschreiben, wobei man besonders, in Analogie zur Kohlensäurebindung 
des Globins, an die Bildung dissoziabler K ohlensäure-A lbum inverbindungen 
zu denken hat. Hervorzuheben ist jedoch, daß hierüber noch keine m aß­
gebenden Versuche vorliegen.

D ie  B in d u n g  d e r  K o h le n s ä u r e  in  d e n  B lu tk ö r p e r c h e n .

Nach dem oben (S. 108) Entw ickelten kann die Menge der Kohlensäure 
in den 100 ccm Blut entsprechenden Blutkörperchen bei 30 mm Spannung *)

*) 1. c. S. 21. — *) 1. c. S. 31, Vers. 65.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.
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auf durchschnittlich etwa 14 ccm angesetzt werden. Diese Kohlensäure wird 
wohl, wie aus S e ts c h e n o w s 1) Versuchen über die Kohlensäureabsorption 
des Cruors hervorgeht, abhängig von der C 0 2-Spannung gebunden, nicht 
aber dieser einfach proportional. Die Spannungskurve bildet auch in diesem 
Falle eine m it ih rer K onkavität der Abszissenachse zugekehrte krumme 
L inie; ein auch nur einigermaßen genauer Aufschluß über die Form  der 
Kurve bei K örpertem peratur und niederen Kohlensäuredrucken läßt sich aber 
aus S e ts c h e n o w s  Versuchen nicht herleiten. E in Vergleich der früher 
teils fü r das G esam tblut, teils für das Serum angeführten W erte zeigt uns 
indes, daß die Blutkörperchen, denen der Unterschied dieser W erte zuzu­
schreiben is t , bei den im Organismus norm al vorkommenden Spannungs­
variationen bedeutende Mengen Kohlensäure abzugeben oder aufzunehmen 
vermögen.

Ein Teil der Kohlensäure ist in  den Blutkörperchen einfach gelöst und 
läßt sich fü r einen gegebenen D ruck berechnen, da der Absorptionskoeffizient 
bekannt ist. F ü r die 100 ccm Blut entsprechenden Blutkörperchen ist die 
p h y s ik a l i s c h  g e lö s te  Menge bei 30 mm Spannung (38°) etwa 0,6 ccm 
(S. 107).

D ie  c h e m is c h e  B in d u n g  d e r  K o h le n s ä u r e  ist im wesentlichen vom 
B l u t f a r b s to f f  abhängig , und zw ar auf z w e ifa c h e  W e ise . Teils kon­
k u rrie rt der Farbstoff um das saure Alkali m it der K ohlensäure, teils bindet 
auch der Farbstoff selbst, ohne daß Alkali vorhanden w äre , die Kohlensäure 
dissoziabel. W ir werden jedes dieser beiden Verhältnisse fü r sich näher be­
trachten.

In  den Blutkörperchen findet sich ein wenig Alkali an das Hämoglobin 
gebunden, das eine Säure is t ,  welche im Vakuum Kohlensäure aus dem 
K arbonat auszutreiben verm ag ( P r e y e r 2). In  Berührung m it Kohlensäure 
wird das H ä m o g l o b in a l k a l i  etwas Alkali an die Kohlensäure abgeben; 
wir haben h ier, ganz wie oben, wo von den Albuminalkalien im Serum die 
Bede w ar, eine Teilung der Base un ter zwei Säuren, den M assenwirkungs­
gesetzen gemäß; dies haben L o ew y  und Z u n t z 3) nachgewiesen. W as die 
quantitativen Verhältnisse bei dieser Teilung betrifft, so müssen w ir nach Ver­
suchen von Z u n t z 4) annehm en, daß Verbindungen des Hämoglobins mit 
A lkali sich erst in erheblicherem Grade spalten, wenn die Kohlensäurespan­
nung etwa 70m m  überste ig t, und dies w ird durch L e h m a n n s 3) Versuche 
bestärkt. Es läß t sich also hier m it Sicherheit sagen, daß die Verhältnisse 
so sind, wie S e ts c h e n o w s  Versuche uns m it Bezug auf die Albuminalkalien 
des Serums verm uten ließen. Bei den gewöhnlichen im Organismus an­
getroffenen Kohlensäuredrucken wird die an Alkali gebundene Menge der 
Kohlensäure in den Blutkörperchen eine verhältnism äßig geringe sein. Bei 
höheren Drucken können dagegen bedeutende Mengen auf diese Weise ge­
bunden sein.

W ie erw ähnt, hat der Blutfarbstoff aber auch auf andere Weise Bedeu­
tung  fü r die Bindung der K ohlensäure; diese wird nämlich auch d i s s o z ia b e l  
a n  d a s  a l k a l i f r e i e  H ä m o g lo b in  gebunden, und zwar speziell an den

' )  1. c. S. 43 bis 44. — s) Die B lu tkrista lle . J e n a  1871. — 3) Pflügers A rch. 58, 
522, 1894. —  4) Zentralb l. f. d. m ed. W issensch. 1867, 8. 530. — 5) Pflügers 
A rch. 58 , 448, 1894.
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G lobin-Teil des Moleküls (s. S. 71). Die A bhängigkeit der Kohlensäure­
absorption von der Spannung is t bei dieser Bindungsweise gerade bei den, 
physiologisch betrach te t, wichtigen niederen Kohlensäurespannungen beson­
ders hervortretend, im Gegensatz zu dem im oben besprochenen Vorgänge 
Gefundenen. U nten geben wir eine Tabelle über die bei verschiedenen 
Spannungen pro Gramm Hämoglobin chemisch gebundenen Mengen Kohlen­
säure; die K onzentration der Lösung ist 2,69 P ro z ., die Tem peratur 38°. 
Diese W erte lassen sich indes n icht ohne weiteres auf die Blutkörperchen 
anwenden. Das Hämochrom findet sich in diesen nämlich in einer Konzen­
tration  von etwa 40 Proz. (S. 89 ), und die Aufnahme der Kohlensäure im 
Hämoglobin ist von der K onzentration abhängig. Nun kennen wir aber die 
Gesetze fü r den Einfluß dieses Faktors (S. 71), und es is t m ithin möglich, 
zu berechnen, wieviel das bei einer K onzentration von 2,69 Proz. u n te r­
suchte Hämoglobin in einer 40 proz. K onzentration aufnehmen würde. Daß 
das Hämochrom und  das Hämoglobin sich m it Bezug auf die Kohlensäure­
absorption als verschieden erweisen so llten , is t n icht w ahrscheinlich, da die 
Kohlensäure sich allein an das Globin bindet und die gleichzeitige Bindung 
von Sauerstoff keinen Einfluß übt.

K o h le n s ä u r e a u f n a h m e  d es  H ä m o g lo b in s . 38°.
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Spannung

m m

C Oä - A ufnahm e pro G ram m

2,69 Proz. 40 Proz.

10 1,260 0,322
20 1,647 0,448
30 1,902 0,541
40 2,091 0,618
50 2,240 0,684
60 2,363 0,742

100 2,701 0,929
200 3,113 1,243
300 3,312 1,460
00 3,990 3,990

Bei einer Hämoglobinmenge von 15 Proz. im Blute werden also in den 
100 ccm Blut entsprechenden Blutkörperchen bei 30 mm Spannung etwa 8,1 ccm 
(15 X  0,541) C 0 2 vom Hämoglobin gebunden w erden; die bei derselben Span­
nung physikalisch gelöste Kohlensäure fanden wir oben gleich 0,6 ccm. Zu­
sammen sind somit etwa 9 (8,7) ccm aufgenom m en, während wir die totale 
Kohlensäureabsorption der Blutkörperchen bei 30 mm Spannung als durch­
schnittlich 14 ccm angaben. Die 5 ccm, welche die Differenz der beiden Zahlen 
bilden, müssen daher an andere Stoffe als das Hämoglobin gebunden sein, zum 
Teil wohl an das Lecithin, meistens aber als B ikarbonate an Alkali. V ariiert die 
Spannung von 20 bis 40 mm, so w ird das 100 ccm Blut entsprechende Hämo­
globin (15 Proz.) nach der Tabelle 0,17 X  15 =  2,6 ccm C 0 2 aufnehmen, 
eine ähnliche Menge also wie die bei derselben Spannungsdifferenz hinsicht­
lich des Serums gefundene (S. 109). Bei solchen Spannungsunterschieden, 
die denen entsprechen, welche am häufigsten zwischen dem A rterien- und
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dem Venenblute angetroffen werden, wird daher etwa die Hälfte der Kolilen- 
säureverm ehrung dem Serum, die andere Hälfte den Blutkörperchen zufallen.

E in f lu ß  d e r  W e c h s e lw ir k u n g  z w is c h e n  d e n  B l u tk ö r p e r c h e n  u n d  
dem  S e ru m  a u f  d ie  B in d u n g  d e r  K o h le n s ä u r e  im  B lu te .

W enn bei gegebener C 0 2-Spannung im Austausch dissoziabler Stoffe 
zwischen dem Plasm a (Serum) und den Blutkörperchen Diffusionsgleichgewicht 
eingetreten is t , so b leib t, wie Z u n t z 1) nachgewiesen h a t ,  dieses Gleich­
gewicht nicht unverändert bestehen bei einer Ä nderung der C 0 2-Spannung; 
bei zunehm ender Spannung w ird das Serum m ehr alkalisch (Z u n tz ) , und zu­
gleich nim m t sein Chlorgehalt ab ( H a m b u r g e r 2). Da die Alkaleszenz sich 
wie gesagt ändert, folgt hieraus, daß m an aus den, jede fü r sich, bestimmten 
C 0 2- Spannungskurven des Serums und des Cruors nicht ohne weiteres auf 
die genaue Form  der Spannungskurve fü r das G esam tblut schließen kann. 
Bei kleineren Ä nderungen der Spannung, wie diese gewöhnlich im Organis­
mus Vorkommen, ist der Einfluß der wechselnden K ohlensäurespannung auf 
den Diffusionsaustausch unter den Blutkörperchen und dem Serum allerdings 
nachw eisbar, jedoch schwach ( H a m b u r g e r 3) ,  P e t r y 4); bei Anwendung 
höherer Kohlensäurespannungen w ird die W irkung aber eine bedeutende. 
Z u n tz  fand , wie erw ähnt, daß die Alkaleszenz des Serums zunahm , wenn 
das gesam te B lut m it Kohlensäure gesättig t w urde, und daß das Serum , das 
sich aus dem Blute nach dessen Sättigung m it Kohlensäure ausschied, mehr 
Kohlensäure enthielt als der C ruor, während der Cruor dagegen mehr 
Kohlensäure als das Serum enth ielt, wenn jedes für sich m it Kohlensäure 
gesättig t wurde. E r erklärte die verm ehrte Alkaleszenz des Serums als die 
Folge einer W anderung kohlensaurer Alkalisalze aus den Blutkörperchen ins 
Serum ; un ter der Einw irkung der Kohlensäure sollte sich nämlich in den 
Blutkörperchen auf Kosten des Hämoglobinalkalis zum Teil doppeltkohlen­
saures Alkali bilden, das ins Serum hineindiffundierend die Alkaleszenz ver­
mehrte. Z u n tz ’ Versuche sind von allen späteren Unterguchern bestätig t 
w orden; seine E rk lärung  m ußte aber Modifikationen erleiden, als G ü r b e r 5) 
durch quantitative Alkalibestimmungen am Serum und an den Blutkörperchen 
nachwies, daß das Kali un ter der Einw irkung der Kohlensäure nicht aus 
den Blutkörperchen austritt. Die Verteilung der Alkalien im Blute bleibt 
im Gegenteil bei der Sättigung m it Kohlensäure unverändert. — Der Zuwachs 
von Alkali im Serum muß daher anders erk lärt werden. G ü rb e r  nimm t an, 
daß der Vorgang in einer Umsetzung un ter Kohlensäure und CINa bestehe, 
bei der die durch M assenwirkung gebildete Salzsäure fortw ährend in  die 
Blutkörperchen einwandere und hier gebunden werde, während das gebildete 
kohlensaure Salz im Serum verbleibe; diese Ansicht w ird von P e t r y 6) un te r­
stü tzt. Nach K ö p p e s  Auffassung beruht der Vorgang auf einer W anderung 
freier Kohlensäureionen aus den B lutkörperchen, wo sich un ter der E inw ir­
kung der Kohlensäure zum Teil dissoziiertes kohlensaures Alkali gebildet

')  B eiträge zu r Physiologie des B lutes, Inaug . - D issert., B onn 1868, u n d  H e r ­
m a n n s  H andb. 4, 64, 1882. —• !) Zeitschr. f. Biol. 1891, S. 405. —  3) Osmotischer 
D ruck  1, 266, 1902. — 4) H o f m e i s t e r ,  B eiträge 3, 260, 1902. — 5) Sitzungsber. d. 
phys.-m ed. Ges. zu W ürzburg  1895, 8. 28. — 6) 1. c. 8. 25.
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habe, in das Serum w ährend gleichzeitigen E indringens äquivalenter Mengen 
von Chlorionen aus dem Serum in die Blutkörperchen. Die alkalische 
Reaktion im Serum entstehe nun dadurch, daß das dissoziierte Wasserstoff- 
ion sich m it dem Kohlensäureion verbinde und die Menge der freien Hydroxyl- 
ionen hierdurch verm ehrt werde. Diese F ragen, die in allgemein biologischer 
Beziehung m it bedeutendem Interesse verknüpft sind , konnten wir hier nur 
in Kürze berühren und müssen im übrigen auf die eingehende Behandlung 
verweisen, die ihnen in H a m b u r g e r s 1) Handbuche zuteil wird. Es geht 
aus denselben aufs neue hervor, wie wichtig es is t , die durch das Studium 
isolierter Stoffe errungenen E rfahrungen fortw ährend durch Versuche am 
Gesamtblute zu kontrollieren, wo die gleichzeitige W echselw irkung m ehrerer 
Vorgänge gar leicht die Resultate jedes einzelnen Umsatzes modifiziert, eine 
W ahrnehm ung, zu der un ter anderem das Studium  der Sauerstoffbindung 
im Blute reichliche Gelegenheit darbot,

III. Stickstoff und Argon.
Stickstoff.

Der größere Teil des Stickstoffs, der in dem im Organismus zirkulierenden 
Blute oder in Blut, welches in vitro m it atm osphärischer L uft gesättig t wird, 
enthalten is t , findet sich einfach gelöst und  das H e n r y  sehe Gesetz be­
folgend; die Stickstoffmenge des Blutes is t aber doch s t e t s  d e u t l ic h  g r ö ß e r  
a ls  d ie je n ig e ,  d ie  e in  e b e n s o  g ro ß e s  V o lu m e n  W a s s e r  u n t e r  d e n ­
s e lb e n  ä u ß e r e n  V e r h ä l tn i s s e n  in  s ic h  a u fn im m t. Dieses Verhalten, 
das uns zeig t, daß ein Teil der Stickstoffabsorption nicht von einfacher phy­
sikalischer Lösung herrührt, beobachtet man s t e t s ,  auch bei Anwendung der 
neueren Modifikationen der Quecksilberpumpe, wo die Dichtigkeit inner­
halb der hier in  B etracht kommenden Zeiträum e eine vollständige is t, wes­
halb dasselbe n icht von dem Eindringen der äußeren atmosphärischen L uft 
während des Auspumpens herrühren  kann, wenngleich diese Fehlerquelle für 
die älteren A nalysen, wo die Zahlen fü r den Stickstoffgehalt oft höher sind, 
als w ir sie bei der Anwendung guter Methoden finden, gewiß eine große Rolle 
gespielt hat.

Betrachten w ir erst die Verhältnisse im z i r k u l i e r e n d e n  B lu te ;  hier 
fanden wir im D urchschnitt von 16 Versuchen (S. 82) die Stickstoff menge 
des A rterienblutes und  die des Venenblutes gleich 1,20, bzw. 1,26 Vol.-Proz. 
Da der Stickstoff 79P roz. der atm osphärischen L uft beträgt, is t sein P artia l­
druck in der Alveolenluft 79 Proz. des T otaldruckes, der nach Abzug der 
W asserdampftension auf etwa 710 mm anzusetzen ist. Bei einem solchen 
Partialdrucke und einer Tem peratur von 38° würden 100 ccm W asser, 
dessen Absorptionskoeffizient für Stickstoff bei dieser Tem peratur 0,0122 ist, 
0,90 ccm N2 aufnehm en, also um nicht unbedeutend weniger als die ta tsäch­
lich im Blute enthaltene M enge; der U nterschied is t in  W irklichkeit übrigens 
noch größer als der hier erscheinende, denn der Absorptionskoeffizient des 
Blutes beträg t n u r 92 Proz. von dem des W assers (S. 62 , und das Blut 
würde un ter den genannten physikalischen Verhältnissen daher nu r 0,83 Vol.- *)

*) Osm otischer D ruck  und  Ionenlehre  1 (1902).
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Proz. als einfach gelösten Stickstoff aufnehmen. Die Differenz zwischen 
1,23 und 0,83 oder 0,4 ccm ist also auf andere Weise aufgenommen.

Das Vorhandensein dieses Überschusses an Stickstoff im zirkulierenden 
Blute ist keiner besonderen biologischen Tätigkeit zu verdanken, denn das 
a u ß e r h a lb  d e s  O rg a n is m u s  m it  a tm o s p h ä r i s c h e r  L u f t  g e s ä t t i g t e  
B lu t  zeigt ganz dasselbe Verhalten. Im folgenden werden wir die Absorp­
tion im Blute überall m it derjenigen vergleichen, die un ter d e n s e lb e n  ä u ß e r e n  
V e r h ä l tn i s s e n  in W a s s e r  stattfinden w ürde; die Differenz w ird dann frei­
lich ein wenig k le iner, als wenn wir, wie oben, die physikalische Absorption 
im Blute m ittels des speziellen Absorptionskoeffizienten dieser F lüssigkeit 
berechnen, dafür werden wir aber n u r m it lau ter experimentellen Tatsachen 
zu tu n  haben. —  Bestimmungen des S t i c k s to f f g e h a l t e s  d e s  B lu te s  nach 
Sättigung m it atm osphärischer Luft wurden angestellt von J o ly e tu .  S ig a l a s 1) 
m it dem Ergebnis, daß das Blut etwa 0,7 Vol.-Proz. Stickstoff m ehr aufnim mt 
als das W asser. U nter zahlreichen V ersuchen, die ich über dieses Thema 
auszuführen die Gelegenheit h a tte , und die ohne Ausnahme in derselben 
R ichtung gehende Resulate ergaben, führe ich als Beispiele2) a n :

V o l.-P ro z . S t i c k s to f f  n a c h  S ä t t i g u n g  m it  a t m o s p h ä r i s c h e r  
L u f t .  Z im m e r te m p e r a tu r :

In  W asser Differenz

In  O chsenblut .............................................................. 1,76 1,33 0,43
In  H u n d e b lu t .............................................................. . 1,98 1,32 0,66
In  H u n d e b lu t ...................................................................
In  dem selben B lu te , das nach  A uspum pen aufs

1,65 1,33 0,32

neue m it L u ft gesä ttig t w u r d e ....................... 1,64 1,33 0,31

W ie m an sieht, kann die Differenz nicht so gar wenig schwanken; durch­
schnittlich nahm  das Blut in diesen Versuchen im Vergleich m it W asser etwa 
0,5 Vol.-Proz. mehr Stickstoff auf.

Teilt man das Blut in P la s m a  u n d  B lu tk ö r p e r c h e n ,  so erweist es 
sich, daß die besprochene Stickstoffabsorption des Blutes von den Blut­
körperchen, n ic h t  aber vom  P la s m a  h errü h rt; letzteres nim m t Stickstoff 
zunächst wie das W asser au f, während die in physiologischer Chlornatrium ­
lösung suspendierten B l u tk ö r p e r c h e n  ganz dasselbe Verhalten zeigen wie 
das Gesamtblut. Man möchte deshalb geneigt sein, wie J o ly e t  und S ig a la s  3), 
anzunehm en, die Zunahme der Stickstoffabsorption beruhe auf Adsorption 
des Gases an die Blutkörperchen, in Ähnlichkeit damit, was überhaupt s ta tt­
findet, wenn pulverförmige Partikelchen in einer Flüssigkeit suspendiert sind. 
Ich 4) habe indes nachgewiesen, daß der G rund ein anderer is t, indem die Be­
dingung fü r die Entw ickelung der Erscheinung nicht die In teg ritä t der Blut­
körperchen ist, sondern das Vorhandensein des Blutfarbstoffes; zugleich muß 
das Gasgemisch außer Stickstoff auch S a u e r s to f f  enthalten. Dies geht aus 
folgenden Beobachtungen hervor, die wir der Übersicht wegen in zwei Ab­
teilungen gruppieren.

*) Compt. rend. 114, 686, 1892. — 2) B o h r ,  ebenda 1 2 4 , 414, 1897. —
8) 1. c. — 4) 1. c.
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1. Gelöste Blutkörperchen oder eine Lösung kristallinischen H ä m o ­
g lo b in s  nimmt bei Sättigung m it a t m o s p h ä r i s c h e r  L u f t  einen ganz 
ähnlichen Uberschuß von Stickstoff auf wie das Blut selbst. B e isp ie l:

V o l.-P ro z . S t i c k s to f f  n a c h  S ä t t i g u n g  m i t  a tm o s p h ä r i s c h e r  L u f t .
Z im m e r te m p e r a tu r .

In  W asser Differenz

In  12,4 proz. H äm o g lo b in lö su n g ............................... 1,87 1,33 0,55
In  10,0 proz. H äm o glob in lösung ............................... 1,78 1,34 0,44

Es findet also in  Hämoglobinlösungen von fast demselben Gehalte wie 
das Blut eine Aufnahme von etwa 0,5 ccm m ehr Stickstoff s ta tt ,  als W asser 
aufnehmen würde.

2. Außer dem Vorhandensein von Blutfarbstoff ist es fü r die E ntstehung 
der besprochenen Zunahme der Absorption von Stickstoff erforderlich, daß die 
Gasmischung, m it der gesättig t wird, außer Stickstoff auch S a u e r s to f f  e n t ­
h ä l t .  Stickstoff allein , er möge nun  chemisch rein oder als argonhaltiger 
atm osphärischer Stickstoff zur Anwendung kom m en, wird sowohl vom Blute 
als von Hämoglobinlosungen in fast genau derselben Menge aufgenommen 
wie vom W asser. B e is p ie l :

V o l.-P ro z . S t ic k s to f f .  P ro b e n  d e s s e lb e n  O c h s e n b lu te s .  
Z im m e r te m p e r a tu r .

B lut W asser Differenz

Sättigung  m it sauerstoffhalt. a tm . L u ft . 1,76 1,83 0,43
„ „ chem isch reinem  Stickstoff 1,65 1,63 0,02
„ „ a tm . (a rgonhalt.) „ 1,63 1,60 0,03

Auf besonders prägnante Weise läßt sich dasselbe Verhalten absorptio- 
m etrisch nachw eisen, indem man erst die Absorption reinen Stickstoffs in 
einer Hämoglobinlösung bestim m t, darauf Sauerstoff zusetzt und die Stick­
stoffabsorption aufs neue un tersucht; hierüber müssen wir aber auf die 
originale A bhandlung verweisen *)•

Es ist also das g l e i c h z e i t i g e  V o r h a n d e n s e in  d es  H ä m o g lo b in s  
u n d  d es  S a u e r s to f f s ,  d a s  d ie  g e s t e i g e r t e  S t i c k s to f f a b s o r p t io n  im  
z i r k u l i e r e n d e n  o d e r  in  dem  a u ß e r h a lb  d e s  O r g a n is m u s  m it  a tm o ­
s p h ä r i s c h e r  L u f t  g e s ä t t i g t e n  B lu te  b e d in g t .

Da ein Teil des Stickstoffs n icht einfach gelöst ist, w ird es auch nicht 
wahrscheinlich, daß die Absorption von Stickstoff im Blute das H e n r y s c h e  
G e se tz  genau befolge. Dies geht denn auch aus folgenden, bisher nicht 
veröffentlichten Versuchen hervor. In einer 13,3 proz. Hämoglobinlösung findet 
man hei 38° und einem Drucke von 560 mm N2 und 140 mm 0 2 1,12 Vol.- 
Proz. N2 ab so rb ie rt; die berechnete physikalisch gelöste Menge beträg t 
0,82 Vol.-Proz., der Überschuß m ithin 0,30. Dieselbe Lösung absorbiert bei

*) B o h r ,  1. c. S. 416.
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einem Drucke von 70 mm N2 und 17,5 mm 0 2 0,29 V ol.-Proz. N2 ; die be­
rechnete physikalisch gelöste Menge is t 0,13 Vol.-Proz., der Überschuß also 
0,16; der Überschuß sinkt somit nicht einmal bis auf die H älfte , wenn der 
A bsorptionsdruck bis auf Vs verm indert wird. Die überschüssige Menge 
Stickstoff is t daher zwar von dem Drucke abhängig, wie w ir vorher wissen 
konnten, da sie sich ja  auspumpen lä ß t ; sie ist demselben aber bei weitem nicht 
proportional, indem bei niederen Drucken relativ  mehr Stickstoff aufgenommen 
wird.

U nter welcher Form  dieser Überschuß an Stickstoff sich im Blute au f­
genommen findet, weiß man n ich t; vielleicht ist derselbe, da Sauerstoff ja 
notwendig is t ,  dam it der V organg ein treten  kann , als leicht spaltbare Stick­
stoffoxyde vorhanden, die dann schon w ährend des Auspumpens dissoziiert 
w ürden; es gelang mir nämlich nicht, in dem ausgepum pten Gase Stickstoff­
oxyd nachzuweisen.

A r g o n .
R e g n a r d  und S c h lo e s s in g 1) bestim m ten die Menge des Argons im 

zirkulierenden Venenblute (des Pferdes) als 0,042 Vol.-Proz., und ich fand 
im Venenblute eines H undes, das d irek t in  die Pumpe gebracht w urde, in 
einem bisher n icht veröffentlichten Versuche eine ähnliche Z ahl, nämlich 
0,053 V ol.-Proz. Da die Menge des Argons in der A tm osphäre 0,94 Proz. 
und sein Absorptionskoeffizient2) bei 38° =  0,0294 is t ,  steht zu erwarten, 
daß im  Blute nu r 0,026 Vol.-Proz. absorbiert werden, wenn der Totaldruck 
in der Lunge auf 710 mm angesetzt wird. Das B lut en thält also m ehr Argon, 
als es bei Sättigung m it einer A tm osphäre vom Druck und von der Zu­
sammensetzung der Alveolenluft physikalisch lösen würde. Anders verhielt 
es sich, wenn das Blut außerhalb des O rganism us un tersucht w urde; dann 
is t gerade ebensoviel Argon aufgenom m en, als der Berechnung nach un ter 
den betreffenden Bedingungen einfach gelöst sein sollte; so in R e g n a r d  
und S c h lo e s s in g s  Versuchen über die Sättigung des Blutes m it reinem 
Argon bei 38°. F ü r B lutkörperchen, die in physiologischer CI N a-L ösung  
suspendiert w aren , fand ic h , daß bei Sättigung m it atm osphärischer L uft in 
Z im m ertem peratur ebenfalls so viel Argon aufgenommen w urde, als einer 
einfachen Lösung entspricht. R e g n a r d  und S c h lo e s s in g  äußerten die 
V erm utung, der größere A rgongehalt des zirkulierenden Blutes sei vielleicht 
der Alveolarmembran zu verdanken; Sicheres über die Ursache der gefundenen 
Erscheinungen schließen zu wollen, wäre nach den vorliegenden Versuchen 
einstweilen zu gewagt.

IV. Das Kohlenoxyd.
Die Bedeutung, die das Studium der Kohlenoxydintoxikation für mehrere 

wichtige Seiten der Respirationslehre h a t ,  m acht es zur N otw endigkeit, die 
Bindungsverhältnisse des Kohlenoxyds im Blute hier näher zu betrachten. 
C la u d e  B e r n a r d 3) wies nach, daß das Kohlenoxyd ein B lutgift is t , und 
erklärte in den H auptzügen dessen W irkungen, indem er feststellte, daß es 
eine V erbindung m it den roten B lutkörperchen eingeht und hierdurch deren

') Compt. rend. 124, 302, 1897. — *) E s t r e i c h e r ,  Zeitschr. f. physik. Chem. 21, 
84, 1899. — 3) Legons su r les effets des sübstances toxiques. 1857.
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Funktion als Sauerstoffträger hemmt. Aus seinen U ntersuchungen im Verein 
mit H o p p e -S e y le rs  * 4) und L o th a r  M e y e rs  2) Arbeiten über die Bindung 
des Kohlenoxyds im Blute geht hervor, daß dieses Gas imstande is t, den 
Sauerstoff aus seiner Verbindung mit dem Blutfarbstoffe auszutreiben, und 
daß diese A ustreibung dadurch geschieht, daß das Kohlenoxyd selbst eine 
Verbindung mit dem Farbstoffe schließt, indem 1 Vol. Kohlenoxyd 1 Vol. 
Sauerstoff ersetzt. Die V erbindung des Farbstoffes m it Kohlenoxyd be­
trachtete m an anfangs als eine feste , die m ithin anderer N atur sei als die 
leicht spaltbare Sauerstoffverbindung. Als darauf aber E u l e n b u r g 3) und 
später D o n d e r s 4) gezeigt h a tten , daß das Kohlenoxyd sich schon durch 
Hindurchleiten von Sauerstoff oder sogar durch Hindurchleiten eines indiffe­
renten Gases dem Blute entziehen läß t, stellte D o n d e r s  (1. c.) die Ansicht 
auf, die V erbindung des Blutfarbstoffes m it Kohlenoxyd sei der Sauerstoff­
verbindung ganz analog, und rücksichtlich beider Verbindungen sei die 
S tabilität von dem hinlänglichen P artialdruck des betreffenden Gases in der 
umgebenden Atmosphäre abhängig. Die Kohlenoxydverbindung spalte sich 
aber weniger leicht als die Sauerstoffverbindung, so daß m it Bezug auf das 
Kohlenoxydhämoglobin die H erstellung weit niederer Spannungen notwendig 
sei, um das Gas in b e t r ä c h t l i c h e r e m  Maße frei zu machen, als dies mit den 
Sauerstoff Verbindungen der Fall sei. Von dieser ganzen Betrachtungsweise aus 
sei nun zu schließen, daß das Kohlenoxydhämoglobin sich im Vakuum voll­
ständig spalten lasse — was Z u n tz  5) auch kurz darauf nachwies. D o n d e r s  ist 
also der erste, der die Farbstoffverbindungen des Kohlenoxyds und des Sauer­
stoffs richtig als dissoziable auffaßte und die Vorgänge bei deren Spaltung 
auf die allgemeinen Gesetze fü r reversible chemische Massenwirkungen zurück­
führte. Hieraus folgt natürlich, daß un ter Um ständen sowohl das Kohlenoxyd 
den Sauerstoff als auch letzteres Gas das Kohlenoxyd aus der Verbindung aus- 
treiben k an n , je nachdem die Partialdrucke sich zueinander verhalten , eine 
F rage, die später m ehr detailliert von K fc ifnerG) behandelt wurde. Die 
Kenntnis der num erischen W erte für die Teilung des Blutfarbstoffes un ter 
die beiden Gase, wenn diese in Mischung Vorkommen, ist von großer W ichtig­
keit für das V erständnis des Verhaltens des Blutes w ährend dqr Kohlenoxyd­
intoxikation und wird deshalb später näher behandelt werden, nachdem wir 
zuvor einen Überblick über die Absorption des Kohlenoxyds im Blute gegeben 
haben, wenn außer diesem Gase nu r indifferente Gase vorhanden sind.

Es sind zahlreiche Versuche angestellt w orden, wo die Zusammen­
setzung des zirkulierenden Blutes nach E in a tm u n g  kohlenoxydhaltiger Gas­
mischungen in der hier besprochenen Beziehung untersucht w urde; so außer 
von CI. B e r n a r d  besonders von G r e h a n t ,  de S a in t - M a r t in ,  H a ld a n e  
und L o r r a in - S m i th .  In  späteren Abschnitten werden wir einige dieser 
Versuche, die fü r die allgemeine Respirationslehre von Bedeutung sind, näher 
diskutieren; hier haben w ir vorläufig nu r m it der direkten Einw irkung des 
Kohlenoxyds auf das B lut ohne Dazwischenkunft des Organismus zu tu n , so 
wie dieselbe sich un ter geeigneten Bedingungen in  vitro erweist.

' )  V irchows A rch iv  2 (1857); 2 9  (1863). — s) Zeitschr. f. ra tionelle  Med. 5, 
83, 1859. — 3) L eh re  von den schädlichen u. g iftigen  Gasen 1865, S. 53. —
4) Pflügers Arch. 5, 20, 1872. — 5) E benda 5 ,  584, 1872. — 6) Jo u rn . f. p rak t.
Chem. 28, 256, 1883; 30 , 68, 1884.
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Absorption von reinem  oder, mit indifferenten Gasen gemischtem Kohlenoxyd.

Der Blutfarbstoff bindet in maximo ebensoviel Kohlenoxyd, als er Sauer­
stoff aufzunehmen verm ag, wenn er m it diesem Gase allein gesättig t wird. 
Dies wies L o th a r  M e y e r  (1. c.) nach; hier werden als Beispiel einige Ver­
suche von J. B o c k 1) angeführt, bei denen die Absorption nach einer exakten 
Methode (B o h rs  A bsorptiom eter) sowohl fü r reines Kohlenoxyd als fü r Sauer­
stoff in vollständig evakuierten Hämoglobinlösungen untersucht wurde. Es 
kam en so hohe Drucke zur Anwendung, daß die Sättigung m it Kohlenoxyd, 
praktisch genommen, eine völlige w ar; hinsichtlich des Sauerstoffs wurde der 
Sauerstoffdruck der A tm osphäre angewandt, hei dem die Sättigung des Hämo­
globins zwar ungefähr, aber nicht völlig die maximale ist. Die aufgenommene 
Gasmenge ist deshalb , was den Sauerstoff betrifft, ein wenig geringer (um 
etwa 3 Proz. des W ertes). Das Hämoglobin w ar aus Ochsenblut und stammte 
von zwei verschiedenen D arstellungen her.

I. II.

Spannung Absorb.
pro g

Spannung Absorb.
pro g

K ohlenoxyd . 115 1,24 K ohlenoxyd . 119 1,22

Sauerstoff . . 150 1,20 Sauerstoff . . 150 1,19

Das Kohlenoxyd und der Sauerstoff w erden, wie genann t, beide an das 
Hämoglobin gebunden. Schon dem bisher Angeführten zufolge ist es höchst 
w ahrscheinlich, daß die Bindung auch in demselben Teile des Moleküls 
stattfindet. D irekt nachgewiesen w urde dies von H o p p e - S e y le r 2) ,  der 
beobachtete, daß auch das Kohlenoxyd an den eisenhaltigen Teil des Moleküls 
gebunden w ird, indem das vom Hämoglobin abgespaltene Hämochromogen 
in einer C 0 -Atmosphäre dasselbe Volum CO aufnim m t, das es in B erührung 
m it atm osphärischer L uft von Sauerstoff absorbiert, welches Volum ja  wieder 
m it dem vom undekom ponierten Hämoglobin in maximo gebundenen identisch 
ist. W ir finden deshalb auch, m it Ausnahm e der numerischen W erte für 
das V erhältnis zwischen den aufgenommenen Mengen und den Spannungen, 
daß die Bindung des Kohlenoxyds im Blute der Bindung des Sauerstoffs im 
ganzen völlig analog stattfindet. So absorbiert das P la s m a  Kohlenoxyd 
einfach physikalisch, also der Spannung proportional, und in ein wenig 
geringerer Menge, als un ter identischen Bedingungen dasselbe Volum W asser 
absorbieren w ürde; ha t das Blut Kohlenoxyd absorbiert, so is t daher allgemein 
der weit überwiegende Teil an die B l u tk ö r p e r c h e n  gebunden, und zwar 
von der Spannung abhängig, n icht aber derselben proportional. F erner ist 
die Spannungskurve des Kohlenoxyds (wo die Abszissen die CO-Spannungen, 
die O rdinaten die absorbierten CO-Mengen sind) verschieden fü r Hämoglobin­
lösungen verschiedener Konzentration, so wie es auch rücksichtlich des Sauer­
stoffs der F all war. Endlich sind auch die pro Gewichtseinheit Blutfarbstoff

')  Die K ohlenoxydintoxikation. K openhagen 1895, S. 38 his 39. — 2) Zeitschr.
f. physiol. Chem. 13, 493, 1889.
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in maximo aufgenommenen Kohlenoxydmengen nicht konstan t, sondern 
können individuell variieren, so daß wir den Begriff der „spezifischen Kohlen- 
oxydkapäzität“ der spezifischen Sauerstoffkapazität (S. 93) analog aufstellen 
müssen.

Das Verhältnis zwischen der Spannung und den auf genommenen C 0- 
Mengen. W ährend zahlreiche Versuche vorliegen, welche d artu n , daß die 
Verbindung des Kohlenoxyds m it dem Farbstoff sich erst in bedeutenderem 
Grade spaltet, wenn die Spannung sehr gering wird, g ib t es nur wenige Ver­
suchsreihen, wo das V erhältnis der aufgenommenen Mengen zur Spannung 
in weiterem Umfange genau untersucht wurde. Die meisten der vorliegenden 
Versuche sind obendrein m it Hämoglobinlösungen unternom m en w orden; in 
betreff des Blutes sind die Aufschlüsse noch spärlicher. Die Spannungskurve 
läßt sich deshalb vorläufig nu r fü r das Hämoglobin feststellen ; m it dieser 
werden wir später einige einzelne m it Bezug auf das Blut selbst vorliegende 
Bestimmungen vergleichen.

M it H ä m o g lo b in lö s u n g e n  hat B o c k 1) Versuche angestellt nach der 
absorptiometrischen Methode, die in genauer A usführung eben zur Bestimmung 
der Absorption bei so niedrigen Drucken wie den hier in  F rage stehenden vor­
züglich ist. Untenstehende Tabelle (I) über Ochsenhämoglobin (Konzentration 
etwa 9 Proz.) bei 20° is t m ittels graphischer Interpolation aus zwei Ver­
suchsreihen hergeleitet; die in maximo aufgenommene Menge Kohlenoxyd 
(1,23 ccm pro Gramm) is t gleich 100 gesetzt.

I.
O chsenhäm oglobin, 20°

II.
H undehäm oglobin, 37°

Spannung
m m

Proz. Sä ttigung 
m it CO

Spannung
m m

Proz. Sä ttigung 
m it CO

0,25 44 »  0,22 22
0,5 84 0,57 62
1,0 94 10,78 97

.1.5 97 92,17 100
2,0 97,5
5 . 98,5

20 99
100 100 -

B o c k s  Versuche bei K ö r p e r t e m p e r a tu r  w urden an Hundehämoglobin 
(Konzentration etwa 8 Proz.) angestellt; sie sind in obiger Tabelle (II) an ­
geführt. E in Vergleich m it den Zahlen fü r Ochsenhämoglobin bei 20° zeigt, 
daß in maximo freilich bei beiden Tem peraturen dieselbe Menge CO auf­
genommen wird (bei 37,6° wurden pro Gramm 1,22 ccm aufgenommen), daß 
bei niedrigen Drucken jedoch verhältnism äßig bedeutend weniger gebunden 
wird, wenn die Tem peratur höher ist, in Analogie m it den Verhältnissen bei 
der Sauerstoffbindung.

H ü f n e r s  2) Versuch über die Dissoziation des Kohlenoxydhämoglobins 
wurde m it einer etwa 11 proz. Lösung und bei 32,7° ausgeführt, in der Weise,

')  Z entralb l. f. Physiol. 8 ,  385, 1894 u. Ü ber K ohlenoxydintoxikation 1895,
S. 30. — 8) A rch. f. Physiol. 1895, 8. 213.



daß die W erte un ter angenommener G ültigkeit einer aufgestellten Dissoziations­
formel, deren K onstanten man übrigens experimentell (spektrophotom etrisch) 
zu bestimm en suchte, berechnet sind. Die gefundenen Resultate weichen etwas 
von B o c k s  oben angeführten ab , indem H ü f n e r  bei etwa 33° fü r das Ver­
hältnis der Spannung zur gebundenen Menge zunächst dieselben W erte findet 
wie B o c k  bei einer Tem peratur von etwa 20°.

H a ld a n e  x) und später H a ld a n e  und S m i th 2) haben m ittels der kolori- 
metrischen Methode die prozentige Kohlenoxydsättigung von Blutlösungen 
untersucht, die m it Mischungen von W asserstoff und Kohlenoxyd, in welchen 
die Menge des letzteren Gases variierte , geschüttelt wurden. In der letzten 
Versuchsreihe wurde bei 37° und 0,0044 Proz. CO in der Gasmischung (etwa 
0,031 mm C O -Spannung) eine Sättigung von 80 Proz., bei 15° und 
0,0047 Proz. C 0 2 (etwa 0,035 mm Spannung) eine solche von 98 Proz. gefunden. 
Die derselben CO-Spannung entsprechenden Sättigungsprozente w urden also 
in diesen Versuchen viel höher befunden als in den oben angeführten Bestim­
mungen von B ock . Von unvollständiger Sättigung kann bei B o c k s  Ver­
suchen, wo das E intreten  des Gleichgewichtszustandes durch die stetige 
genaue Ablesung des Druckes während des Versuches kontro lliert wurde, 
keine Rede sein, und H a ld a n e  und S m ith  bezeichnen ihre Resultate aus­
drücklich als eher zu niedrig. Der scheinbare W iderstreit zwischen den 
Resultaten der beiden Versuchsreihen muß daher in den sehr verschiedenen 
K onzentrationen des Blutfarbstoffes, welche in ihnen zur Anwendung kamen, 
gesucht w erden; bei den Versuchen von B o c k  w ar die K onzentration etwa 
8 Proz., bei denjenigen von H a ld a n e  und S m ith  etwa 0,15 Proz., indem 
eine 1 proz. B lu tlö su n g  benutzt wurde. Daß die Spannungskurve in den 
letztgenannten Versuchen, wo die V erdünnung etwa 50 mal größer is t , be­
deutend höher liegt, ist nur, was erw artet werden konnte nach den Resultaten, 
welche oben betreffs des Einflusses der K onzentration auf die analogen Sauer­
stoffverbindungen (Oxyhämoglobin) gefunden wurden. (Es m ag vielleicht 
am P latze sein, schon hier ausdrücklich hervorzuheben, daß die Konzentration 
der Lösung keinen nachweislichen Einfluß auf die V e r t e i l u n g  des F a rb ­
stoffes un ter Sauerstoff und Kohlenoxyd h a t, wenn diese beiden Gase gleich­
zeitig einwirken; dieses, was von H a ld a n e  und S m ith  experimentell nach­
gewiesen w urde, ist in Ü bereinstim m ung dam it, daß die K onzentration in 
solcher Weise in die analogen Gleichungen fü r die Sauerstoff- und Kohlenoxyd­
verbindungen eingeht, daß sie aus der Gleichung für das V erhältnis zwischen 
den gleichzeitig gebundenen Mengen der zwei Gase eliminiert werden kann).

Spezifische Kolilenoxydkapazität. Da der Blutfarbstoff bei völliger S ätti­
gung m it Kohlenoxyd dasselbe Quantum Gas aufnim mt wie bei Sättigung m it 
Sauerstoff, muß die spezifische Kohlenoxydkapazität (Sp. CO) oder die für 
l g  Eisen aufgenommene Anzahl Cubikcentimeter CO denselben numerischen 
W ert haben wie die spezifische Sauerstoffkapazität (S. 102), und ähnliche 
Schwankungen, wie wir sie an le tzterer fanden, müssen sich auch m it Bezug 
auf Sp. CO nachweisen lassen. Dies geht denn auch aus B o c k s  Ver­
suchen3) hervor, von denen wir hier folgenden anführen. Aus O c h s e n b lu t

')  Jo u rn . of Physiol. 18, 452, 1895. — s) Ebenda 22, 253, 1898. — 3) Die 
K ohlenoxydintoxikation. K openhagen 1895, S. 39.
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wurde unkristallisiertes und kristallisiertes Hämoglobin dargestellt (s. S. 95), 
und man bestimmte sowohl Sp. 0  als Sp. CO; man fand:

U nkrist. H äm oglobin K rist. H äm oglobin Differenz

Sp. C O ............................... 352 317 35
Sp. 0 ................................... 340 308 32

Hieraus ergibt sich sowohl die Ü bereinstim m ung der Sp. 0  m it der 
Sp. CO in derselben Probe als auch die Schwankungen der Sp. CO (und der 
Sp. 0 ) nach der verschiedenen Darstellungsweise des Hämoglobins. — Unten- 
stehenSe V ersuche1) zeigen das Schwanken der Sp. CO im Blute desselben 
Individuums während verschiedener Zustände. Einem H u n d e  wurden mit 
Zwischenraum von drei Tagen zwei Blutproben entnom m en; darauf ein Ader­
laß und Infusion einer CINa-Lösung und hiernach eine d ritte  Blutprobe. Aus 
allen drei Proben wurde das Hämoglobin dargestellt, und in Lösungen des­
selben bestimmte m an den spezifischen Kohlenoxydgehalt. Das R esultat w a r : 
Hämoglobin Nr. 1 ergab Sp. CO =  389, Nr. 2 Sp. CO =  381, Nr. 3 Sp. CO 
=  347. Der B lutverlust ha tte  also die spezifische K ohlenoxydkapazität ab­
geändert.

Auch wenn die aufgenommene Menge Kohlenoxyd im Verhältnis zum 
Trockengewichte des Hämoglobins an s ta tt des Eisens berechnet wird, 
erhält man Schwankungen bei verschiedenen Individuen. W ir führen 
diesbezüglich eine Versuchsreihe von B o ck  (1. c. S. 27) an , die absorptio- 
metrisch ausgeführt w urde; in sieben Versuchen fand m an hier pro Gramm 
Hämoglobin CO-Mengen, die zwischen 1,18 und 1,37 schwankten. Zu ähn­
lichen Resultaten ist später nach einer anderen Methode auch H ü f n e r 2) ge­
kommen.

Diese Resultate waren natürlich nach den über den spezifischen Sauer­
stoffgehalt vorliegenden Aufschlüssen sämtlich zu erw arten und enthalten die 
Bestätigung derselben; selbstverständlich sind sie m it Bezug auf Sp. CO 
ebenso zu erklären wie m it Bezug auf Sp. 0  (s. S. 100).

Absorption einer Mischung von Kohlenoxyd und Sauerstoff.

In einer Mischung der beiden Gase w ird der Farbstoff, wie bereits 
erwähnt, teils m it dem Sauerstoff und teils m it dem Kohlenoxyd Verbindungen 
eingehen; diese V erbindungen werden sich in Mengen bilden, deren gegen­
seitiges Verhältnis außer von dem numerischen W ert ih rer Dissoziations­
konstanten von den Partialdrücken des Sauerstoffs und des Kohlenoxyds in 
der angewandten M ischung bedingt ist. Zugleich w ird indes stets, da es 
sich hier um DissoziationsVorgänge handelt, reduziertes Hämoglobin in der 
Lösung vorhanden sein. Die Menge des reduzierten Hämoglobins wird n u r un ­
bedeutend sein, wenn entweder die Kohlenoxyd- oder die Sauerstoffspannung 
oder beide Spannungen verhältnism äßig hoch sind, und in solchen Fällen 
verläuft der Prozeß wesentlich so, als ob n u r Oxyhämoglobin und Kohlen­
oxydhämoglobin vorhanden w ären ; die ganze Menge des Hämoglobins te ilt

*) B o c k , 1. c. S. 40. — !) A rch. f. Physiol. 1903, S. 222.



sich dann un te r Sauerstoff und Kohlenoxyd den Partialdrücken dieser Gase 
proportional. Sind die Spannungen dagegen hinlänglich niedrig, so wird die 
Menge des reduzierten Hämoglobins beträchtlich sein können, und in solchen 
Fällen müssen wir bei der Berechnung der prozentigen Menge des Oxyhämo­
globins oder des Kohlenoxydhämoglobins notwendigerweise die Menge des 
gleichzeitig reduzierten Hämoglobins berücksichtigen (s. S. 76).

Im ganzen wird die Feststellung der Verteilung des Farbstoffes unter 
Sauerstoff und Kohlenoxyd bei gegebenen Spannungen zweifelsohne mit 
größerer Sicherheit durch direkte Versuche geschehen können als durch 
Berechnung mittels einer M assenwirkungsform el,' wo mögliche Fehler der 
K onstanten und besonders die Möglichkeit nicht in B etracht gezogener 
Nebenprozesse Unsicherheit bewirken. Eine solche Versuchsreihe, wo jeder 
einzelne W ert d irekt bestim m t w urde, führten  H a i d a  n e  und S m i t h 1) 
folgendermaßen aus. Eine 1 proz. Blutlösung wurde m it einer M ischung atmo­
sphärischer L uft und variierend prozentiger Kohlenoxydmenge geschüttelt, 
worauf die prozentige Menge des Kohlenoxydhämoglobins mittels der von 
den Verfassern angegebenen kolorimetrischen M ethode2) bestim m t wurde. Die 
angew andte Tem peratur war gewöhnlich die Z im m ertem peratur, indem spezielle 
Versuche gezeigt hatten, daß das V erhältnis sich n icht änderte, wenn Körper­
tem peratur angew andt wurde. E in der graphischen D arstellung in der 
zitierten Abhandlung (1. c. S. 233) entnommener Auszug der Resultate wird 
unten  tabellarisch angeführt. Die Spannung des Kohlenoxyds is t angegeben 
als die in der Gasmischung enthaltenen prozentigen Kohlenoxydmengen, wenn 
der Totaldruck 760 mm beträg t. Der Druck des Sauerstoffs is t überall nahezu 
derselbe (etwa 155 mm). Die des Vergleichs wegen angeführte Tabelle über 
H ü f n e r s  Resultate wird unten  näher zur Besprechung kommen.

1 2 6  A bsorption einer M ischung von K ohlenoxyd und Sauerstoff im  Blute.

M is c h u n g  v o n  a t m o s p h ä r i s c h e r  L u f t  u n d  K o h le n o x y d .

H a l d a n e und S m i th H ü f n e r

Proz. CO
Proz. Sättigung  

m it CO Proz. CO
Proz. Sättigung  

m it CO

0,025 27 0,05 27,0
0,05 42 0,10 42,4
0,10 59 0,20 59,5
0,20 74 0,40 74,7
0,30 81 0,60 81,6
0,40 85 0,80 85,5
0,50 88 1,00 88,1

Die Tabelle g ib t, wie gesagt, den Einfluß der Kohlenoxydspannung auf 
die Sättigung des Farbstoffs a n , wenn der gleichzeitige Sauerstoffdruck wie 
der der atm osphärischen L uft is t; is t der Sauerstoffdruck höher, so w ird bei 
derselben Kohlenoxydspannung natürlich  weniger Kohlenoxyd gebunden und 
umgekehrt.

H a ld a n e  und S m ith  untersuchten , ob das Vorhandensein von Kohlen­
säure auf die partielle Sättigung m it Kohlenoxyd un ter sonst gleichen Um-

‘) Jo u rn . of Physiol. 22 , 231, 1898. — !) E benda 2 0 , 502, 1896.



ständen Einfluß ü b e 1); sie fanden, daß das innerhalb der von ihnen u n te r­
suchten Grenzen nicht der F all war. Dies stand nun auch nicht zu erw arten 
nach dem , was wir oben (S. 91) über den Einfluß der Kohlensäure auf das 
Verhältnis der Sauerstoffspannung zur absorbierten Sauerstoffmenge bemerkten. 
Ist die Sauerstoffspannung wie in H a ld a n e  und S m ith s  hierher gehörendem 
Versuche eine hohe (etwa 16 Proz.), so wird die Kohlensäure nämlich keinen 
nachweisbaren Einfluß auf die Bindung des Sauerstoffs haben. Anders mag 
sich das Verhältnis möglicherweise bei niederer Sauerstoffspannung stellen, 
wo die Kohlensäure entschiedenen Einfluß auf die Dissoziation des Oxyhämo­
globins ü b t; ob hier die Verteilung des Farbstoffs un te r den Sauerstoff und 
das Kohlenoxyd unverändert b le ib t, wird davon abhängen, ob die Kohlen­
säure die D issoziationskonstante der Kohlenoxydverbindung proportional mit 
der der Sauerstoffverbindung ändert; dies is t übrigens recht wahrscheinlich, 
da anzunehmen ist (s. S. 70), daß die W irkung der Kohlensäure auf einer 
Änderung der Bindung zwischen dem eisenhaltigen und dem eisenfreien Teile 
des Hämoglobinmoleküls beruht. Eine solche B indungsänderung könnte 
wahrscheinlich die Dissoziation des Sauerstoffs und des Kohlenoxyds gleich 
viel verändern , Bestimmtes können wir h ierüber aber n icht wissen, bevor 
direkte Versuche über die F rage vorliegen.

H ü f n e r s 2) U ntersuchungen über die gleichzeitige Sauerstoff- und 
Kohlenoxydbindung des Hämoglobins wurden so ausgeführt, daß eine ver­
dünnte, etwa 1 Proz. Blut enthaltende Blutlösung m it einer Gasmischung aus 
etwa 96 Proz. Sauerstoff und variierenden Mengen Kohlenoxyd geschüttelt 
wurde. Die relativen Mengen der Farbstoffverbindungen des Kohlenoxyds 
und des Sauerstoffs bestim m t man spektrophotom etrisch und berechnet h ier­
aus die K onstante der benutzten Massenwirkungsformel. Diese K onstante 
ist nun zur Berechnung der prozentigen Sättigung des Farbstoffs m it 
Kohlenoxyd anzuwenden, wenn dieses sich in verschiedenen Mengen der 
atmosphärischen L uft beigemischt findet. Obschon die direkte Bestimmung 
der einzelnen W erte , wie oben gesag t, gewöhnlich den Vorzug vor einer 
derartigen Berechnung verd ien t, sollte man doch in diesem F alle , wo 
die spektrophotometrische Methode vorzüglich gute Bedingungen findet, die 
einigermaßen gute Übereinstim m ung der auf den zwei verschiedenen W egen 
gewonnenen Resultate erwarten. Vergleicht man aber H ü f n e r s  Resultate m it 
H a ld a n e  und S m ith s  oben angegebenen W erten , so ist die Abweichung 
eine sehr bedeutende. B etrachtet man die oben angeführte Tabelle über die 
Resultate, so w ird man indes leicht gewahren, daß eine merkwürdige Relation 
zwischen H a ld a n e  und S m ith s  und H ü f n e r s  Resultaten besteht, indem 
die letzteren überall den von H a ld a n e  und S m ith  für die h a lb  so g ro ß e  
Spannung des Kohlenoxyds gefundenen g e n a u  entsprechen; dies will m it 
anderen W orten heißen, daß das Verhältnis zwischen der Dissoziationskon­
stante der Kohlenoxydverbindungen und der des Oxyhämoglobins in H ü f ­
n e r s  Versuchen genau doppelt so groß befunden wurde als in H a ld a n e  und 
S m ith s  Untersuchungen. W as die Ursache hiervon sein kann , ist nicht 
leicht zu sagen; Versuchsfehler können wohl schwerlich zur E rk lärung  so 
umfangreicher und höchst gleichmäßiger Abweichungen in Betracht kommen.

A bsorption einer M ischung von Kohlenoxyd und  Sauerstoff im Blute. 127
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1 2 8 Zeitlicher V erlauf der K ohlenoxydahsorption.

Man könnte an eine Ä nderung des Blutfarbstoffs in  der starken Verdünnung 
denken, wodurch die D issoziationskonstanten vielleicht geiindert w ürden, in 
Analogie m it dem, was rücksichtlich der Sauerstoff verbin düngen bei der Um­
bildung des Hiimochroms in Hämoglobin geschieht (S. 88); beide besprochene 
Versuchsreihen wurden aber bei fast derselben K onzentration angestellt, und 
H a ld a n e  und S m ith  haben gezeig t1) ,  daß die Verdünnung an und fü r sich 
keine Ä nderung bewirkt. Einige Verschiedenheit bietet jedoch das Verfahren 
bei den beiden abweichenden Versuchsreihen dar. H a ld a n e  und S m ith  
sä ttig ten  bei dem Sauerstoffdruck der Atmosphäre und sehr niedrigen C 0- 
Spannungen; H ü fn e r  sättig te m it fast reinem  Sauerstoff und bei entsprechend 
hohen C O -Spannungen; ferner benutzte H ü f n e r  kohlensaures N atron zur 
V erdünnung. Ob dieser U nterschied der wegen der hochgradigen Ver­
dünnung leicht veränderlichen Lösung die Verschiedenheit zu bewirken ver­
mochte, muß dahingestellt bleiben. Wo im folgenden die gleichzeitige Bindung 
des Sauerstoffs und Kohlenoxyds an den Farbstoff in B etracht kommt, 
benutzen wir H a ld a n e  und S m ith s  Resultate als die auf direkterem  Wege 
gefundenen.

Versuche über die gleichzeitige Aufnahme von Sauerstoff und Kohlen­
stoff in  dem  u n v e r d ü n n te n  B lu te  finden sich bei d e  S a i n t - M a r t i n 2). 
Diese geben in  den Hauptzügen dieselben Resultate wie die früher be­
sprochenen, indem man auch hier gew ahrt, daß die Teilung des Farbstoffs 
von dem Partia ld ruck  der Gase abhängig is t; die einer gegebenen Spannung 
entsprechenden absorbierten CO-Mengen sind aber un te r sonst gleichen Um­
ständen bedeutend geringer. Möglicherweise is t die Sättigung m it Kohlen­
oxyd tro tz  energischen Schütteins des Blutes m it der Gasmischung eine weniger 
vollständige; es wurden nämlich 50 ccm B lut angew andt, deren Sättigung 
un te r gewöhnlichen Verhältnissen lange Zeit beansprucht, wie folgende 
Entw ickelung zeigt.

Sowohl B o c k  (1. c. S. 61) als H a l d a n e  u n d  S m i th  (1. c. S. 512) bem erken, 
w ie schw er es ist, ein vollständiges G leichgew icht zu  erzielen, w enn m an B lu t m it 
K ohlenoxyd von n iedriger Spannung zu sä ttigen  sucht. M an k a n n  d u rch  E in fü h ­
ru n g  der Invasionskonstante fü r  K ohlenoxyd (S. 61) das M in im u m  der zur 
Sättigung  erforderlichen  Zeit b e rech n en , w enn die Oberfläche de r F lüssigkeit ge­
geben ist. E in  Beispiel w ird  am  besten  ze ig en , w ie lange Z eit gew öhnlich ver­
stre ichen  m uß, bis volle Sättigung  e in tritt. W ir  b ringen  5 ccm  B lu t, die in  m axim o 
etw a 1 ccm K ohlenoxyd au fzunehm en verm ögen, in  eine Flasche von 5 cm  im  D urch­
m esser und  10 cm Höhe (die m ith in  etw a 200 ccm faß t und  eine zylindrische Ober­
fläche von etw a 150 qcm h a t)  und  verb re iten  das B lu t über die ganze zylindrische 
Oberfläche, indem  das B lu t du rch  R otieren  de r F lasche fo rtw äh ren d  gem ischt w ird ; 
d a rau f  le iten  w ir atm osphärische L u ft du rch  die F lasch e , indem  w ir 0,1 Proz. CO 
zu se tzen ; um  völliges G leichgew icht zu e rre ic h e n , m uß das B lu t 0,6 ccm C O au f­
nehm en, da  bei dem  gegebenen D rucke 60 Proz. des H äm oglobins m it CO gesä ttig t 
w erden. Das M inim um  der Z eit, die zu r Sättigung  beansp ruch t w ird , is t aus der 
Invasionskonstan te  fü r  CO =  0,01 zu b e rech n en , w o ru n te r diejenige M enge CO 
zu verstehen  i s t , die im  L aufe  einer M inute bei dem  D rucke von 760 m m  durch  
1 qcm  der Oberfläche in  eine F lüssigkeit e in d r in g t; zu r S ä ttigung  m uß näm lich  
w e n i g s t e n s  so viel Zeit (x) nö tig  sein, als 0,6 ccm CO g eb rauchen , um  durch  
die gegebene Oberfläche in die F lüssigkeit e in zu d rin g en ; die in  de r T a t zu r S ä tti­
gung gebrauch te  Zeit w ird  n a tü rlich  größer se in , da  zugleich fo rtw äh ren d  etwas 
K ohlenoxyd aus der F lüssigkeit a u s tr itt . D ie Z eit x,  w elche d ie Invasion  von

‘) Jo u rn . of Physiol. 2 0 , 512, 1896. — !) L a R espiration, P aris  1893, p. 284.
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0,6 ccm K ohlensäure du rch  150 qcm  Oberfläche hei dem  D rucke • 760 erfo rdert, 

finden w ir aus de r G leichung (S. 57)
s y p x  150 .0 ,01 .0 ,1  . x

a 760 ’ 100 ’

w oraus x  =  400 M inuten  oder etw a 6’/ s S tunden. Dies is t das gesuchte M inimum . 
Daß das B lu t im  V erh ältn is z. B. zum  W asser so langsam  g esä ttig t w ird , lieg t 
n a tü rlich  d aran , daß es hei den  seh r n iedrigen  D rucken  verhältn ism äßig  bedeutende 
M engen Kohlenoxyd au fn im m t; 5 ccm W asser w ü rd e n , um  hei de r Spannung

X  760 m it K ohlenoxyd gesä ttig t zu w erden , n u r  0,00009 ccm CO aufnehm en,

w ährend  dagegen 5 ccm B lu t 0,6 ccm  oder etw a 6500 m al so viel absorbieren.

D r i t t e r  A b s c h n i t t .

Die Gase der Lymphe und der Sekrete.

1. K ap ite l. D ie L ym p h e.

Die Menge der Gase in der L y m p h e  wurde von H a m m a r s t e n 1) 
bestimmt. Sauerstoff ist hiernach nu r in geringer Menge in der Lymphe 
enthalten; läßt m an die Versuche unberücksichtigt, wo Beimischung von Blut 
vorkam, so erhält man als D urchschnitt von fünf Bestimmungen (1. c. S. 123, 
Nr. 4 bis 8) nu r 0,05 V ol.-P roz. Besonderes Gewicht darf m an der Ziffer 
der zweiten Dezimale n icht beilegen, da der Fehler auf 0,03 Vol.-Proz. anzu­
schlagen is t (1. c. S. 127); es wird deshalb auch nicht berechtigt se in , eine 
Berechnung der 0 2-Spannung zu versuchen, die ja  sonst, da der Absorptions­
koeffizient bekannt is t ,  möglich wäre. Da der Stickstoff bei denselben Ver­
suchen durchschnittlich 1,47 Vol.-Proz. beträgt, m ithin die Menge übersteigt, 
die bei K örpertem peratur und Spannung der Atmosphäre (etwa 1 Vol.-Proz.) 
von der F lüssigkeit aufgenommen werden w ürde, muß man wahrscheinlich 
wegen Eindringens atm osphärischer L uft eine kleine K orrektion anbringen, 
wodurch die Sauerstoffmenge noch ferner verm indert würde. In der E r ­
stickungslymphe is t der Sauerstoffgehalt, wie zu erw arten , noch geringer 
( T s c h i r ie w 2). Die Menge der Kohlensäure beträg t in H a m m a r s te n s  
oben zitierten fünf Bestim mungen durchschnittlich 41,6 Vol.-Proz. (Maximum 
=  47,1, Minimum =  37,5). Es is t anzunehmen, daß ihre Bindung auf ana­
loge Weise wie im Serum sta ttfinde t; so findet man auch, daß die Lymphe 
einige Kohlensäure en th ä lt, die sich nu r durch Zusatz von Säure gewinnen 
läßt. Die Menge der Kohlensäure ist in der Lymphe geringer als im venösen 
Blute (in Erstickungslym phe geringer als in  E rstickungsblut). Über die 
Verhältnisse der Spannungen geben die M engebestimmungen natürlich keinen 
unm ittelbaren A ufschluß, da dieselben ja  n icht allein von der M enge, son­
dern auch von der Bindungsweise abhängig sind , und obschon letztere in 
Lymphe und Serum analog is t ,  kann die relative Menge ‘der verschieden­
artigen kohlensäurebindenden Stoffe (Alkalien, Albuminstoffe) dennoch sehr 
wohl verschieden sein, was einen Unterschied der Spannungen fü r dieselben

' )  A rb. a. d. physiol. A n sta lt zu Leipzig 6 , 121, 1871. — !) Ebenda 9, 
38, 1874.
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Mengen bewirken wird. Indes findet S t r a ß b u r g 1) durch direkte Spannungs­
messungen, daß die C 0 2-Spannung in der Lymphe in der T at geringer ist als 
im venösen Blute.

2. K ap ite l. N orm ale  u n d  p a th o lo g isc h e  S ek rete .

Die Menge der K o h le n s ä u r e  in den Sekreten ist wesentlich davon ab­
hängig, ob dieselben B ikarbonate enthalten und somit auf Lackmus alkalisch 
reagieren oder auch n icht; die alkalischen Sekrete enthalten eine Menge, die 
oft größer is t (zuweilen bis etwa 80 Vol.-Proz.) als die gewöhnlich im Blute 
gefundene ; in sauren Sekreten ist die Menge bedeutend geringer (etwa 10 Vol.- 
Proz.), beide A rten von Sekreten zeigen aber erhebliche Schwankungen. 
W egen der näheren Verhältnisse können wir bezüglich der normalen Sekrete 
auf P f l ü g e r s 2), bezüglich der pathologischen auf E w a l d s 3) U nter­
suchungen verweisen.

Bedeutendes Interesse knüpft sich an die Menge des S a u e r s to f f s  in 
den Sekreten, insofern wir in den Fällen, wo der Sauerstoff in  der Flüssigkeit 
einfach gelöst is t ,  aus seiner Menge auf seine Spannung zu schließen im­
stande sind, was, wie oben gesagt, m it der Kohlensäure, deren Bindung eine mehr 
komplizierte is t, nicht möglich ist. Soll die berechnete Spannung aber der 
wirklichen entsprechen, so darf natürlich  während der fü r die Bestimmung 
des Gases notwendigen M anipulationen kein Verbrauch von Sauerstoff s ta tt­
finden. Dies geschieht z. B. m it der Galle und der Milch ( P f l ü g e r 4); hin­
sichtlich der letzteren  F lüssigkeit fand ich durch eigene Versuche, daß der 
darin gelöste Sauerstoff beim Stehen sehr schnell schwindet, und zwar um 
so geschw inder, je reicher an Fettkügelchen die Milch ist; der Sauerstoff­
verbrauch rü h rt also von Oxydation des Fettes her.

Als ein zu derartigen Bestim mungen besonders geeignetes Sekret erwies 
sich dagegen der S p e ic h e l ,  was wohl dam it im Zusammenhänge s teh t, daß 
sein Gehalt an festen Bestandteilen ein sehr geringer ist (etwa 0,5 Proz.). Sein 
Absorptionskoeffizient kann deshalb von dem des W assers auch nu r sehr 
wenig verschieden sein. Versuche über den Sauerstoffgehalt dieses Sekretes 
wurden zuerst von P f l ü g e r 5) angeste llt; der benutzte Speichel wurde aus 
der subm axillaren Drüse eines Hundes un te r Reizung des D rüsennervs secer- 
n ie rt, und, wie aus untenstehenden Zahlen hervorgeht, ist die wesentlichste 
Fehlerquelle bei solchen V ersuchen, das E indringen atm osphärischer L uft 
von außen her, in  diesen Bestimmungen vermieden, indem der Stickstoffgehalt 
an Größe fast völlig der un te r den betreffenden Um ständen in  der Flüssigkeit 
einfach gelösten Menge entspricht. Die Durchschnittszahlen der beiden von 
P f lü g e r  gefundenen, nahe übereinstim m enden W erte sind

Sauerstoff =  0,66 Vol.-Proz.; Stickstoff =  0,99 Vol.-Proz.

Da 100 ccm W asser bei 38° und der Stickstoffspannung der Atmosphäre 
0,90 Vol.-Proz. aufnehmen, können bei den Speichelversuchen wohl höchstens 
0,09 Vol.-Proz. Stickstoff, m ithin 1/ i desselben oder 0,02 Vol.-Proz. Sauerstoff 
von außen her eingedrungen sein. Nach E inführung dieser übrigens bedeu­
tungslosen K orrektion erhält m an das Volumprozent des Sauerstoffs =  0,64; *)

*) Pflügers A rch. 6, 94, 1872. — 2) E benda  2, 178, 1869. —  8) A rch. f. A nat. 
u. Physiol. 1873, S. 677. — ') 1. c. S. 177. — 5) Pflügers A rch. 1, 686, 1868.
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aus dem Absorptionskoeffizienten des W assers bei 38° (0,0237) läßt sich die 
diesem Sauerstoffgehalte entsprechende Spannung berechnen, die sich als 
etwa 200 mm oder 26,5 Proz. Sauerstoff bei 760 mm Totaldruck erweist.

Später ha t R. K ü lz  *) die Gase des Speichels untersucht. In seinen 
Versuchen ist der Stickstoffgehalt größer als in  P f lü g e r s  Versuchen, was 
durch E indringen atm osphärischer Luft zu erklären ist. Die 11 Versuche 
ergeben durchschnittlich 1,54 Vol.-Proz. Sauerstoff und 3,79 Vol.-Proz. Stick­
stoff. Nimmt m an an , daß der Speichel ebensoviel Stickstoff enthielt wie 
in P f lü g e r s  Bestimmungen, nämlich 0,99 Vol.-Proz., so werden 3,79 —  0,99 
=  2,80 Stickstoff, m ithin 1,/4 davon oder 0,70 Vol. - Proz. Sauerstoff in Abzug 
zu bringen sein. Der tatsächliche Sauerstoffgehalt würde un ter diesen Um­
ständen 0,8 Vol.-Proz. betragen , was m it der oben von P f lü g e r  gefundenen 
Zahl so ziemlich übereinstim mt.

Von pathologischen Exsudaten (Pleuritis und Hydrothorax) untersuchte 
E w a ld 2) eine größere Reihe. Nimmt man den D urchschnitt seiner Versuche, 
so erweist sich der Gehalt an Gasen als Sauerstoff =  0,55 Vol.-Proz. und 
Stickstoff 1,87 Vol.-Proz. Rechnet man wie oben den tatsächlichen Stickstoff­
gehalt als 0,99 Vol.-Proz., so erhält man als K orrektion fü r von außen ein­
gedrungenen Sauerstoff 0,22 V ol.-P roz., und  der wirkliche Sauerstoffgehalt 
wird 0,33 V o l.-P ro z .; das entspricht einer Spannung von 109 mm oder
14,3 Proz. Sauerstoff, wenn der Absorptionskoeffizient dieser Flüssigkeiten 
gleich dem des Serums gesetzt wird (0,0231 bei 38°). Im Maximum fand 
E w a ld  einen Sauerstoffgehalt, der auf die soeben angeführte Weise korrig iert 
0,60 Vol.-Proz. betrug  (1. c. S. 6 7 2 ,Nr. III); die Spannung hiervon ist 197 mm 
oder 26 Proz. Sauerstoff bei 760m m  T otaldruck; in diesem Falle enthielt die 
Flüssigkeit n u r sehr wenige lymphoide K örperchen , die dagegen in bedeu­
tender Menge in der F lüssigkeit angetroffen w u rd e n , deren Sauerstoffgehalt 
der niedrigste war (1. c. S. 672, Nr. IV), näm lich 0,12 Vol.-Proz., einer Span­
nung von 39 mm oder 5,2 Proz. Sauerstoff entsprechend.

R e s p ir a t o r i s c h e r  Gras Wechsel.
E r s t e r  A b s c h n i t t .

Der Gaswechsel durch die Lungen.
1. K ap itel. G röße des L u n g e n g a sw e c h se ls  u n d  Z usam m ensetzu ng

der E x sp ira tio n slu ft.

Der Austausch von Gasen zwischen dem Organismus und der umgebenden 
Atmosphäre geschieht beim Menschen und bei den übrigen höheren W irbel­
tieren fast ausschließlich mittels der L ungen , wenngleich auch andere Ober­
flächen (Haut und Darm) in geringer Menge an demselben teilnehmen. Es 
handelt sich hierbei in erster Linie um die Aufnahme von S a u e r s to f f  aus 
der eingeatmeten atmosphärischen L uft und um die Abgabe von K o h le n ­

‘) Zeitschr. f. Biol. 1887, S. 321. — 2) A rch. f. A nat. u. Physiol. 1873, S. 663.
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s ä u r e ;  die Exspirationsluft w ird m ithin ärm er an Sauerstoff und reicher 
an Kohlensäure als die eingeatmete Luft. Die Änderungen, welche die Luft 
sonst noch in dem Respirationsorgane erleidet, bestehen, außer in wechselnder 
Beimischung sehr geringer wohl hauptsächlich aus dem Darme resorbierter 
Mengen W  asserstoffs und Kohlenwasserstoffs, in E r w ä r m u n g  bis zur Körper­
tem peratur und in S ä t t i g u n g  m it  W a s s e r d a m p f  bei dieser Tem peratur; 
E rw ärm ung und Sättigung finden hauptsächlich schon in den zuleitenden 
Luftwegen sta tt, wodurch die Alveolarmembran der Lunge selber vor größerer 
T em peraturveränderung und W asserverdam pfung geschützt wird. Da die 
eingeatm ete L u ft gewöhnlich die Z im m ertem peratur ha t und  bei dieser 
T em peratur nu r unvollständig m it W asserdam pf gesättig t is t ,  w ird also mit 
der Exspirationslüft eine W asserausscheidung Vorgehen. Die Größe dieser 
Ausscheidung, die selbstverständlich m it der Tem peratur und dem Sättigungs­
grade der E inatm ungsluft v a riie rt, kann  un ter gewöhnlichen Verhältnissen 
fü r den Menschen auf etwa 450 g in  24 Stunden angeschlagen werden.

Die Menge des S t i c k s to f f s  in der eingeatm eten atm osphärischen Luft 
ändert sich nicht hei der Respiration; dies geh t, was längere Zeiträume 
betrifft, aus Versuchen über die gesam te Stickstoffbilanz hervor; es läßt 
sich aber auch durch direkte Messungen der Menge und Zusam mensetzung 
der ein- und  der ausgeatm eten L uft konsta tie ren , wenn die U ntersuchung, 
die gerade in  betreff dieser Gase nicht ohne Schwierigkeiten is t , m it h in­
länglicher Sorgfalt angestellt w ird , so daß man eine Beimischung von Gas 
aus dem Darm  und  der H aarschicht vermeidet. Auch die Menge des A rg o n s  
bleibt bei der Respiration unverändert.

Die Größe der Sauerstoffaufnahme und der Kohlensäureabgdbe un te r ver­
schiedenen Verhältnissen, z. B. hei verschiedener E rnährung, Tem peratur und 
A rbeit, kom m t in einer anderen Abteilung dieses Handbuches zur Behand­
lung , wo auch die zu solchen Bestimmungen angewandten Methoden ihre 
Beschreibung finden. Indes sind hier doch einige Angaben über die durch­
schnittliche Größe des Stoffwechsels beim Menschen anzuführen *), die bei 
der Behandlung der speziellen Funktionen der Ä tm ungsorgane zur Anwendung 
kommen. Die K o h le n s ä u r e a b g a b e  erwachsener Menschen, die, ohne sich in 
absoluter Ruhe zu befinden, keine eigentliche körperliche A rbeit verrichten, 
ist im D urchschnitt fü r Tag und N acht auf 0,5 g (etwa 250 ccm) pro Kilo­
gramm und S tunde anzusetzen. F ü r  ein Körpergewicht von 70 kg beträg t 
die Abgabe in  24 Stunden also im ganzen 428 Liter. W ährend vollständiger 
Ruhe (im Schlafe) is t die Abgabe geringer und etwa auf 0,32 g (etwa 160 ccm) 
pro Kilogramm und Stunde anzuschlagen; für kürzere Zeiträum e sind wäh­
rend des Schlafes noch kleinere W erte (0,27 g) observiert worden. Als 
Maximum der Kohlensäureabgabe ha t m an hei harte r Arbeit w ährend kürzerer 
Zeit (fast eine Stunde) bis 2,35 g pro Kilogramm und Stunde beobachtet, 
m ithin 4,7 mal so viel als w ährend relativer Ruhe.

Die gleichzeitig aufgenommene S a u e r s to f f  m e n g e  is t von der A rt der 
Stoffwechselumsätze abhängig , von denen die Kohlensäureabgabe herrührt. 
U nter gewöhnlichen Verhältnissen kann man rechnen, daß fü r je 85 ccm pro­

) T i g e r s t e d t ,  D er Stoffwechsel (s. dieses H andbuch).



duzierter Kohlensäure lOOccm Sauerstoff aufgenommen w erden; dieZusam m en- 
setzung der um gesetzten N ahrung wird dann als 1 2 0 g  A lbum in, 1 0 0 g  F e tt 
und 300 g Kohlenhydrat gerechnet. D e r  r e s p i r a t o r i s c h e  Q u o t ie n t

— das V erhältnis des Volumens abgegebener Kohlensäure zu dem des

aufgenommenen Sauerstoffs —  ist also 0 ,85, und die in 24 Stunden yon 
einem Menschen von 70 kg während relativer Ruhe aufgenommene Sauer­
stoffmenge be träg t 504 L iter. Ä ndert sich die A rt des Umsatzes, z. B. wegen 
anderer Zusam mensetzung der N ahrung oder wegen harte r Arbeit, so ändert 
sich auch die Größe des Quotienten. F ü r k ü r z e r e  P e r io d e n  kann aber 
auch auf andere W eise eine Ä nderung des Quotienten entstehen. Da die 
Aufnahme von Sauerstoff und die Abgabe von Kohlensäure durch das A tm ungs­
organ wesentlich voneinander unabhängige Prozesse sind, können veränderte 
Bedingungen des Gaswechsels, z. B. A bänderung der A tem größe, eine Zeit­
lang das gegenseitige Verhältnis verschieben. Ebenfalls kann die Bildung 
einer Säure, die die Kohlensäure aus den kohlensauren Alkalien des Blutes 
auszutreiben verm ag, auf kurze Zeit die Kohlensäureabgabe erhöhen, so daß 
der Quotient steigt. Es darf auch nicht außer acht gelassen werden, daß die 
V erbrennung der organischen Stoffe un ter Bildung in term ediärer Produkte 
vorgeht; un ter U m ständen wird deshalb das V erhältnis der Kohlensäure­
produktion zum Sauerstoffverbrauch eine Zeitlang ein anderes als das dem 
totalen Prozeß entsprechende werden können , wie es z. B. hei den Tauch­
vögeln beobachtet ist. Alle dergleichen Ä nderungen des Quotienten werden 
der N atu r der Sache zufolge jedoch wieder ausgeglichen, und  fü r eine nicht 
gar zu kurze Periode werden deshalb die A rt und die relative Menge der 
umgesetzten Stoffe fü r den W ert des respiratorischen Quotienten allein maß­
gebend sein.

Die prozentige Zusammensetzung der ausgeatmeten Luft. Die ein­
geatmete atmosphärische L uft enthält durchschnittlich 20,96 Proz. Sauerstoff, 
78 Proz. Stickstoff, 1 Proz. Argon und 0,04 Proz. Kohlensäure. Ihre Zu­
sammensetzung is t nahezu k o n stan t, und die Zusam mensetzung der A us­
atm ungsluft ist daher abhängig teils von der Größe des Stoffwechsels, teils 
von der Menge der gleichzeitig die Lunge durchström enden Luft. Beide diese 
Momente sind variabel, und die A usatm ungsluft kann deshalb zuweilen ziemlich 
verschiedene prozentige Zusam m ensetzung zeigen. U nter normalen Ver­
hältnissen paßt die Atemgröße sich indes der In tensitä t des Stoffwechsels so 
an, daß die Zusam mensetzung der E xspirationsluft keine bedeutenden Schwan­
kungen darbietet (s. S. 168).

Ein W ert fü r den durchschnittlichen Gehalt der A usatm ungsluft an 
Kohlensäure und Sauerstoff läßt sich auf folgende Weise berechnen. W äh­
rend relativer Ruhe und in wachem Zustande is t die Atemgröße auf 8500 ccm 
pro Minute (17 Atem züge ä 500 ccm) anzuschlagen; die Kohlensäureabgabe 
beträg t durchschnittlich fü r 24 S tunden 2 5 0 ccm pro Kilogramm und Stunde; 
setzt man die Abgabe w ährend achtstündigen Schlafes auf 160 ccm pro Kilo­
gramm und Stunde an (s. oben), so erhält m an fü r die übrigbleibenden 
16 Stunden die Abgabe von 295 ccm C 0 2 pro Kilogramm und Stunde. Da 
der respiratorische Quotient =  0,85 is t, w ird die gleichzeitige Sauerstoff-

R espiratorischer Q uotient. — Zusam m ensetzung der A usatm ungsluft. 133
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aufnahm e 347 ccm. Hieraus berechnet sich bei obengenannter Atemgröße 
und un ter Berücksichtigung, daß die absolute Menge des Stickstoffs sich bei 
der Respiration nicht ändert, die Zusam mensetzung der Exspirationsluft als

4,05 Proz. C 0 2 und  16,39 Proz. 0 2.
Diese durchschnittlich berechneten W erte stehen in gu ter Übereinstim­

m ung m it den selbstverständlich stets etwas schwankenden einzelnen Bestim­
mungen von S p e c k 1) und L o e w y 2).

Die Kohlensäureausscheidung und die Sauerstoffaufnahme sind das Pro­
dukt der durch die Alveolarmembran hindurch vorgehenden W echselwirkung 
des Blutes und der Lungenluft. Im  folgenden untersuchen w ir e rs t die 
N atu r der hieran betätig ten  K räfte und  darauf den Einfluß, den die Ände­
rung  der Atemgröße und der B lutström ung durch die Lunge auf den Prozeß 
h a t , wie auch , auf welche Weise das Nervensystem E inw irkung übt. Ein 
späterer A bschnitt wird dann die respiratorische W echselwirkung zwischen 
dem Blute und dem Gewebe (die innere Atm ung) behandeln. Nachdem wir 
darauf den Einfluß auseinandergesetzt haben , den eine Ä nderung der Zu­
sam mensetzung und des Druckes der A tm osphäre auf den respiratorischen 
Stoffwechsel h a t, werden wir schließlich die H aut- und die Darm respiration 
und die fötale Respiration beschreiben.

2. K ap ite l. U n ter su ch u n g en  über d ie  A rt der P ro zesse , w e lc h e  den
L u n g e n g a sw e ch se l v erm itte ln .

In  den Lungen findet ein Gasaustausch s ta tt , m ittels dessen der Sauer­
stoff der in den Lungenalveolen enthaltenen L uft zum Teil vom Blute auf­
genommen w ird , während Kohlensäure aus dem Blute in die Alveolenluft 
entweicht. Es liegt nahe, eine solche W anderung von Gasen aus dem Blute 
und in dasselbe durch die Alveolenwände hindurch als eine einfache Diffusion 
durch die wasserhaltige M em bran, die das Blut und die Lungenluft vonein­
ander trenn t, aufzufassen. Die Membran, welche die Gase passieren, besteht 
indes aus lebenden Zellen, und die Sache könnte sich deshalb auch anders 
verhalten ; möglicherweise könnten die Zellen, wie es tatsächlich m it dem 
Epithel anderer Drüsen der F all is t , an der stattfindenden Aufnahme und 
Ausscheidung ak tiv  te ilnehm en, so daß das Ergebnis ein anderes würde, 
als wenn ein Diffusionsprozeß der bestimmende Faktor-w äre. Selbstverständ­
lich verm ag n u r die E rfah rung  zu entscheiden, welche un ter diesen Möglich­
keiten das Rechte trifft. Der einzuschlagende W eg muß der sein, daß wir 
durch Bestimmungen der physikalischen V erhältnisse, speziell der Gas­
spannungen im Blute und in der A lveolenluft, untersuchen, inwiefern anzu­
nehmen ist, daß die in den einzelnen Fällen tatsächlich ausgeschiedenen und 
aufgenommenen Gasmengen un te r den eben beobachteten Spannungsverhält­
nissen die M embran mittels Diffusion passiert haben. Die allererste Forde­
ru n g , die gestellt werden m uß, dam it die Diffusion als der H auptfaktor des 
Gaswechsels in Betracht kommen k a n n , ist natürlich d ie , daß die Gase sich 
in  der Richtung auf die niedere Spannung zu bewegt haben. Hinsichtlich

*) Physiologie des m enschlichen A tm ens 1892, S. 11. —  *) Pflügers A rch. 4 3 ,
•r>23, 1888.
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des Sauerstoffs darf daher in solchem Falle die Gasspannung des die Lunge 
verlassenden Blutes (des A rterienblutes) niemals von höherem W erte befunden 
w erden, als die gleichzeitige Spannung dieses Gases in der Alveolenluft, aus 
der dasselbe faktisch stam m t; um gekehrt hinsichtlich der Kohlensäure. 
Nun zeigen Versuche, die wir unten näher analysieren w erden, wie diese 
Forderung so wenig befriedigt wird, daß wir nicht nu r in einzelnen Bestim­
m ungen, sondern in  der weit überwiegenden Anzahl derselben für die Gas­
spannungen W erte finden, welche die völlige E rk lärung  des Gaswechsels in 
den Lungen durch Annahme einer Diffusion zur Unmöglichkeit machen. 
Diese Gase haben sich im Gegenteil von Orten m it niederem nach Orten m it 
höherem P artia ld ruck  bew egt; dies muß einer spezifischen T ätigkeit der Zellen 
der Membran zu verdanken sein, und w ir finden also in  der Lunge einen 
besonderen Prozeß, die G a s s e k r e t io n ,  anderen Drüsensekretionen analog.

Der Organismus ist m ithin imstande, auch was die Lunge betrifft, inner­
halb gewisser Grenzen von den äußeren Um ständen unabhängig , die In ten­
sitä t der Funktion den Ansprüchen anzupassen, die der augenblickliche 
Stoffwechsel an dieselbe stellt; eine ganze Reihe neuer Gesichtspunkte betreffend 
die Funktion der Lunge bietet sich hier zur U ntersuchung dar. Den Nach­
weis der aktiven Zellentätigkeit dieses Organes gewann man durch ein­
gehendes und detailliertes Studium der physikalischen Verhältnisse, un ter 
denen der Gaswechsel vorgeht; eben durch die weitere Entw ickelung unserer 
K enntnis dieser Verhältnisse geht auch der W eg zur Lösung der spezielleren 
Aufgaben, die eine natürliche Folge des Nachweises der spezifischen Lungen­
sekretion sind. In dieser Beziehung wird sich im folgenden die Theorie von 
der In -  und Evasion der G asarten durch die Oberfläche der F lüssigkeit 
(S. 60) als wichtig erweisen.

§ 1. Größe der respiratorischen Oberfläche und Zusammen­
setzung der Gase in den Hohlräumen der Lunge.

Der Nachweis der aktiven T ätigkeit der Zellen und das nähere Studium 
derselben stützen sich, wie oben erw ähnt, auf U ntersuchungen der Gas­
spannungen des A rterienblutes und der Alveolenluft; zugleich ist hierbei die 
Kenntnis der Beschaffenheit der Lungenm em bran, besonders der Größe ihrer 
Oberfläche, von Bedeutung. Die Beschaffenheit der Alveolenmembran und 
die Zusammensetzung und den Druck der L u ft in den Alveolen erörtern 
wir im folgenden, bevor wir zur D arstellung der über die Gasspannungen 
gewonnenen Resultate schreiten.

Die respiratorische Oberfläche der Lungen.
Um ins Blut einzudringen, müssen die Gase erst das Epithel der Lunge 

passieren, das aus zwei A rten von Zellen besteht: teils aus großen Plättchen, 
teils, in geringerer Anzahl, aus kleineren Z ellen; darauf müssen sie die Endothel­
zellen der Kapillargefäße durchdringen. Es wäre denkbar, daß sämtliche 
diese Arten von Zellen der Sitz spezifischer Tätigkeit bei der Gassekretion 
w ären ; die Endothelzellen der Gefäße können hier um so weniger außer acht 
gelassen w erden, als das S tattfinden einer Gassekretion in  der Lunge ganz 
natürlich den Gedanken auf die Möglichkeit einer solchen auch in den Ge­
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weben le n k t, wo sie indes bisher noch nicht experimentell nachgewiesen 
wurde. U nter den anatomischen V erhältnissen mag hier übrigens n u r folgen­
der P u n k t berüh rt werden. B i c h a t 1) wies nach, daß die Oberfläche der 
lebenden Lunge bei D rucken, wie angestrengte Atembewegungen sie bei 
geschlossener Trachea auf die gefüllten Lungen zu üben vermögen, für kleine 
Luftbläschen passabel is t , die von da ins Blut eindringen. F ü llt man z. B. 
einem Hunde die Lungen m it W asserstoff und verhindert man die Ausatmung, 
so w ird das aus einer in der A. femoralis angebrachten Kanüle ausströmende 
B lut zahlreiche feine Gasbläschen enthalten, die, wie ihre B rennbarkeit zeigt, 
aus W asserstoS bestehen. Die F rage wurde von E w a ld  und R o b e r t 2 3) 
näher u n te rsuch t, die fanden , daß ein D ruck von etwa 35m m  genügt, um 
das E indringen von Gas durch die Oberfläche der Lunge hervorzurufen, und 
daß die Lunge, nachdem sie des Druckes entlastet wurde, norm al zu fungieren 
vermochte, ohne daß sich ein Zerreißen des Gewebes konstatieren ließ. Diese 
Versuche gestatten  wohl kaum  eine andere E rk lärung  als die, daß die L uft 
in  der s ta rk  angefüllten erw eiterten Lunge mittels des Druckes durch die 
Zwischenräume zwischen den Zellen ins Innere hineingetrieben wird. Dies 
is t insofern fü r die funktionellen Verhältnisse von Interesse, als dann anzu­
nehmen is t , daß von der spezifischen T ätigkeit der Zellen unabhängig eine 
Diffusion durch diese Zwischenräume sta ttfindet; bedenkt man aber die ver­
hältnism äßig geringe Oberfläche, die denselben beizulegen is t , so wird die 
Diffusion wohl nur einen geringeren Umfang haben können, besonders in 
betreff des schwerer löslichen Sauerstoffs.

D ie  G rö ß e  d e r  r e s p i r a t o r i s c h e n  O b e r f lä c h e  d e r  L u n g e n  wurde 
beim Menschen durch M essung der Größe und der Anzahl der Alveolen be­
stim m t. U ntersuchungen dieser A rt stellte A e b y :1) an ; er fand , daß die 
Oberfläche der Lunge eines erwachsenen M annes bei ruhiger Atm ung 80 qm 
beträgt. Z u n t z 4) berechnet aus dem Alveolendiameter (0,2 mm) und dem 
Luftvolum en der Lunge (3000 ccm) die Oberfläche auf 90 qm. Dergleichen 
Bestim mungen können übrigens nu r annähernd sein und werden natürlich 
auch überall im folgenden als annähernd betrachtet, wenn w ir etwas aus ihnen 
folgern wollen. Von diesem Gesichtspunkte aus ist die Übereinstim m ung 
zwischen den von A eh y  und den von Z u n tz  ausgeführten Berechnungen be­
friedigend zu nennen. Die Differenz derselben entsteht übrigens im wesent­
lichen dadurch , daß A e b y  fü r die Alveolen der zusammengefallenen Lunge 
einen Durchmesser von 0,2 mm findet, w ährend Z u n tz  diesen Durchmesser 
für die mäßig gefüllte Lunge gelten läßt. Im folgenden wollen wir, d a , wie 
Z u n tz  bem erkt, die Oberfläche wegen H ineinragens der Kapillarschlingen in  das 
Lumen der Alveolen eher zu niedrig angeschlagen w ird, 90 qm als die an­
nähernde Größe der Oberfläche bei einem erwachsenen Manne (70 kg) rechnen. 
Soll die Bestim mung auf Individuen geringeren Gewichts angew andt werden, 
so möchte es wohl kaum  zweifelhaft sein, daß die Lungenoberfläche hei der 
Berechnung nioht dem Gewichte, sondern der Körperoberfläche proportional an­
zusetzen ist, da die In tensität des Stoffwechsels ja hauptsächlich von le tzterer

*) Sur la  vie e t la  m ort. P a ris 1856, p. 221. — £) Pflügers Arch. 31, 160, 1883. —
3) B ronchialbaum  der Säugetiere und des M enschen. Leipzig 1880, 8. 90. — 4) H e r m a n n ,
H andbuch  d. Physiol. 4, 90.
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abhängt. Da die Körperoberfläche sich als d ritte  W urzel des Quadrats des 
Gewichts verhält, w ird m ithin die Oberfläche der Lunge für das Körpergewicht

von w kg gleich 90 ^  *lm -

Eine n e u e ,  von den bisher angewandten dem Prinzipe nach verschiedene 
M e th o d e  zur Bestimmung der Lungenoherfläche ist folgende, die sich auf die 
Theorie von der I n v a s io n  d e r  G ase  in die Oberfläche von Flüssigkeiten 
gründet. U nter G r e h a n t s  ')  Versuchen über die Absorption des Kohlenoxyds, 
wenn dieses in verschieden prozentigen Mengen von Hunden eingeatmet 
wird, finden sich einige Bestim mungen, wo die Kohlenoxydprozente der E in­
atm ungsluft so niedrig sind , daß die Absorption nicht nu r der Zeitdauer, 
sondern auch dem Partia ld ruck  des Kohlenoxyds v ö l l ig  p r o p o r t i o n a l  ist. 
Dieses Verhalten t r i t t  ein, wie untenstehende Tabelle zeigt, wenn der P artia l­
druck Vjoooo oder darun ter ist.

M ischung von 
L u ft u n d  CO

C O absorb iert von 100 ccm B lu t

in  einer Stunde in  zwei S tunden

1/
/ lO O O 8,0 10,0
/ 1 5  0 0 0 0,59 1,18
/ 3 0  0 0 0 0,44 0,88
/eoooo 0,22 0,45

'

Bei hinlänglich niedrigem  Partia ld ruck  des Kohlenoxyds wird die Ab­
sorption durch die Lungen w ährend gegebener Zeit also der Spannung des 
Gases genau proportional. Aus dieser Proportionalität folgt, daß die durch 
die Lungen absorbierte Kohlenoxydmenge m it derjenigen Menge identisch 
is t, welche durch Invasion, die ja ebenfalls der Spannung proportional ge­
schieht, in  die feuchte oberflächliche Schicht der Lunge eindringt. Die P ro­
portionalität der absorbierten Menge zur Spannung zeigt uns also, daß die 
Evasion aus der F lüssigkeit in die L uft un te r diesen Verhältnissen unm eßbar 
geworden is t; die in die F lüssigkeit eingedrungene Menge Kohlenoxyd w ird 
also so geschwind en tfern t, daß dessen Spannung in der oberflächlichen 
Schicht praktisch genommen gleich Null w ird , was un ter Verhältnissen wie 
den hier vorliegenden natürlich stets stattfinden muß, wenn man nu r die ein­
dringende Menge hinlänglich klein macht. W ird  die eindringende Menge 
größer, so muß selbstverständlich auch die Evasion eine Rolle spielen, und 
die durch die Lunge absorbierte Menge kann  dann nicht mehr der Spannung 
proportional sein. Aus der Tabelle ist ersichtlich, daß ein solcher Zustand 
bereits e in tr itt, bevor der Partia ld ruck  des Kohlenoxyds Visooo Atmosphäre 
erreicht.

Bei den niedrigsten Partialdrücken is t also die absorbierte Kohlenoxyd­
menge gleich der Menge, die der Berechnung zufolge un te r den vorhandenen 
physikalischen Verhältnissen durch Invasion in  die oberflächlichsten feuchten 
Schichten der Lunge eindringt. Dies se tzt uns in den S tand, die Größe der l

l) Compt. r e n d .  d e  l ’ a c a d .  d e s  S c i e n c e s  125, 736, 1897. L’oxyde d e  c a r b o n e .  

Paris 1903, p. 68.
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respiratorischen Oberfläche der Lunge (s) zu berechnen. Ist M  die in einer 
M inute auf genommene Gasmenge, p  der Partia ld ruck  und y  der Invasions­
koeffizient (0,010), so haben wir fü r die Invasion in die F lüssigkeit (S. 57) 
folgenden A usdruck:

M  —
y . s .p 

760 ’
In G r e h a n t s  letztem  Versuche in der Tabelle werden in  einer Stunde 

von 100 ccm Blut 0,22 ccm Kohlenoxyd aufgenom m en; rechnen wir die Blut­
menge als 1/1S des Körpergewichts, so werden also pro Kilogramm Tier und pro 
M inute 0,0028 ccm CO aufgenommen (ill). Da der Totaldruck in der Lunge

nach Abzug der W asserdam pftension 710 b e trä g t, w ird p =  710 • qqq

=  0,0118 mm, und die 1 kg Körpergewicht entsprechende Oberfläche (s) der 
Lunge ergib t sich dann aus der Form el als 1,80 qm. Hierbei is t die CO-Spannung 
der Lungenluft gleich der der E inatm ungsluft gesetzt; in der T at w ird sie 
ein wenig geringer sein, da ein Teil des Kohlenoxyds fortw ährend absorbiert 
wird. Nach G r e h a n t J) ist die absorbierte Menge auf in maximo 1/b der 
eingeatm eten Menge anzuschlagen. Ziehen wir dies in Betracht, so wird die 
Oberfläche b/ i des gefundenen W ertes oder 2,25 qm pro Kilogramm. Wie 
leicht zu ersehen, ist dies ein Maximum und der oben gefundene W ert ein 
Minimum der Oberfläche, die m ithin durchschnittlich auf 2,0 qm pro Kilo­
gramm angesetzt werden kann.

Die Lungenoberfläche pro Kilogramm Tier is t, wie früher gesagt, bei 
Individuen verschiedenen Körpergewichts etwas verschieden; rücksicht­
lich des von G r e h a n t  benutzten Hundes ist das Gewicht n icht angegeben. 
N immt man an , daß derselbe das durchschnittliche Gewicht (10kg ) der von 
demselben Autor zu analogen Versuchen angewandten Tiere hatte , und geht 
man, wo die Lungenoberfläche bei Hunden verschiedenen Körpergewichtes be­
rechnet werden soll, von diesem Gewichte aus, so w ird der Fehler jedenfalls 
keine größere Bedeutung erreichen.

Zum Vergleich m it der mittels der Invasionsmethode für Hunde ge­
fundenen Zahl, 2 qm pro Kilogramm, bem erken wir, daß durch Messung und 
Berechnung (s. oben) die Lungenoberfläche des Menschen als 1,28 qm pro 
Kilogramm fü r ein Körpergewicht von 70 kg gefunden w ird ; hieraus berechnet 
sich nach der oben angegebenen Form el fü r Individuen von 20 und 10 kg 
die Lungenoberfläche auf 1,95 bzw. 2,46 qm. Die Größe der Oberfläche pro 
Kilogramm ist also hei Menschen und Hunden im Verhältnis zur Körperober­
fläche jedenfalls nicht sehr verschieden.

Die Zusammensetzung der Luft in den Hohlräumen und die Sauerstoff­
spannung in der Oberfläche der Lunge2).

Die Alveolenluft. W ie wir oben sahen (S. 134), können w ir den durch­
schnittlichen Gehalt der Exspirationsluft an Sauerstoff auf 16,4 Proz. und 
deren Gehalt an Kohlensäure auf 4,1 Proz. ansetzen, wenn atmosphärische 
L uft eingeatm et wird. Die L u ft, die die Hohlräume der Alveolen verläßt, *)

*) 1. c. S. 65. — 2) Vgl. Grehant ,  Journ. de l’anat. e t de la physiol. 1, 
523, 1864; B o h r ,  Skand. Arch. 2, 248, 1890; Loewy, Pflügers Arch. 58, 416, 1894.-
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wo sie durch die Lungenm em bran m it dem Blut in W echselwirkung tr itt , 
hat indes eine etwas andere Zusam m ensetzung, ist ärm er an Sauerstoff und 
reicher an Kohlensäure als die schließlich ausgeatm ete Luft. Die eingeatmete 
L uft d ringt näm lich nu r zum Teil in die Alveolen selber h in e in ; ein Teil 
derselben bleibt in  den zuleitenden Luftwegen s teh en , wo kein resp ira tori­
scher Stoffwechsel von Belang stattfindet, und aus denen sie deshalb ihrer 
Zusam mensetzung nach wesentlich unverändert ausgeatm et wird. Die E x ­
spirationsluft besteht daher aus einer M ischung der aus den Alveolen aus­
geatm eten abgeänderten L uft m it der in dem „schädlichen Baum e“ (den 
oberen Luftwegen, der Trachea, den Bronchien) stehenden Inspirationsluft. 
K ennt man das Volumen eines einzelnen Atemzuges (A) und die Größe des 
schädlichen Raumes (a), so läß t der Sauerstoff- und der Kohlensäuregehalt 
der Alveolenluft sich leicht berechnen. Nennt man die prozentige Menge 
eines dieser Gase in der Inspirationsluft J, in der Exspirationsluft E  und in 
der Alveolenluft x ,  so ha t m a n 1) , da die Menge des betreffenden Gases in 
der Exspirationsluft gleich der Summe seiner M engen in der L uft aus den 
Alveolen und im schädlichen Raume i s t :

A E  =  (A^r-a) x  +  a J ,
oder:

A E - i - a J

Die Größe des schädlichen R aum es, die sich übrigens n u r annähernd 
bestimmen läß t, is t etwa 140 ccm (L o e w y 2). Bei ruhiger R espiration, wo 
die Tiefe des Atemzuges 500 ccm is t und die Exspirationsluft die oben an ­
gegebene durchschnittliche Zusam m ensetzung hat, findet m an m it Hilfe oben­
stehender Gleichung in der L uft aus den Alveolen 14,6 Proz. Sauerstoff und
5,6 Proz. Kohlensäure. Die Partialspannungen sind dann 104 bzw. 40 mm, 
indem der Totaldruck in der zur K örpertem peratur erwärm ten Lungenluft 
nach Abzug der W asserdam pftension (etwa 50 mm) auf 710 mm anzusetzen 
ist. Die Zusam mensetzung der Alveolenluft weicht jedoch oft von einem 
solchen D urchschnittsw ert nicht unbedeutend ab ; n icht nu r ist die Exspira­
tionsluft in ih rer Zusam m ensetzung beim ruhigen Atmen häufig von dem 
angegebenen D urchschnitt etwas verschieden, sondern auch ist besonders 
die Tiefe des Atemzuges Schwankungen unterw orfen, was natürlich selbst 
bei unveränderter Zusam m ensetzung der E xspirationsluft von Bedeutung 
ist. Je kleiner das Volumen des einzelnen Atemzuges w ird , um so 
größeren Einfluß erhält natürlich  der schädliche R aum , und um so geringer 
wird, un ter sonst gleichen V erhältnissen, der Sauerstoffgehalt der Alveolen­
lu ft; bei sehr oberflächlichen A tem zügen, wo die Tiefe sich dem Volumen 
des schädlichen Raumes n äh e rt, kann die Respiration ungenügend werden, 
selbst wenn die totale Atemgröße wegen zunehmender Anzahl der Atemzüge 
wie die normale wird.

W ir berechneten oben die Zusam mensetzung der Alveolenluft in dem 
Augenblick, da sie die Alveolen verläßt und ausgeatm et wird. W ährend der 
Inspirationsphase erhält sie selbstverständlich eine etwas andere, sich der In ­
spirationsluft m ehr nähernde Zusammensetzung. In welchem Umfange dies

) B o h r, 1. c. — s) 1. c.
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stattfindet, häng t davon ah, wieviel L uft nach der Exspiration in den Lungen 
zurückhleibt, und wie groß die inspirierte Luftm enge im V erhältnis zu der­
selben is t; tatsächlich sind die Verhältnisse so, daß die von den Respirations­
phasen hervorgerufene Ä nderung in der Zusam mensetzung der Alveolenluft 
nicht bedeutend ist. In den Lungen bleiben nämlich nach einer gewöhnlichen 
E xspiration noch 2800 ccm (1200 Residualluft und 1600 Reserveluft) zurück, 
somit eine im V erhältnis zum einzelnen Atemzuge beträchtliche Menge. Die 
Atemgröße is t 500 ccm , von denen jedoch, wie oben entwickelt, n u r 360 ccm 
in die Alveolen gelangen und sich m it den nach der Exspiration zurück­
gebliebenen 2800 ccm vermischen. Der V e n t i l a t i o n s k o e f f i  z i e n t  oder das 
Verhältnis der Menge frisch eintreteuder atm osphärischer L uft zu der nach 
der Inspiration verhandenen gesam ten Alveolenluft is t m ithin n u r  etwa */9. 
U nter der gewiß annähernd richtigen Voraussetzung, daß die in die Alveolen 
eintretende L u ft sich momentan m it der bereits dort vorhandenen L uft 
mischt, läß t sich die Zusam m ensetzung der Alveolenluft u n m i t t e l b a r  n a c h  
d e r  I n s p i r a t i o n  berechnen; dieselbe en thält kaum  li^Vroz. m ehr Sauerstoff 
und weniger Kohlensäure als unm ittelbar vorher. D ie  Z u s a m m e n s e tz u n g  
d e r  A lv e o le n lu f t  s c h w a n k t  a ls o  v e r h ä l tn i s m ä ß ig  n u r  w e n ig  m it 
d e n  R e s p i r a t io n s p h a s e n .  W ird  die Tiefe des Atemzuges aber größer 
als 500 ccm , so werden natürlich  auch die Schwankungen der Alveolenluft 
entsprechend mehr ausgeprägt.

Zu bem erken ist noch, daß der m a x im a le  Sauerstollgehalt (und mini­
male Kohlensäuregehalt) der Alveolenluft, wie entwickelt, unm ittelbar nach 
der Inspiration ein tritt. Die aus der E x s p i r a t i o n s l u f t  berechnete Zu­
sam m ensetzung der Alveolenluft g ib t dagegen n ic h t  den m in im a le n  Sauer­
stoffgehalt der letzteren , der erst n a c h  beendigter Exspiration während der 
Pause zwischen der A us- und der E inatm ung eintrifft. Die aus der Exspi­
rationsluft berechnete, oben angegebene Zusam mensetzung der Alveolenluft 
bezeichnet deshalb zunächst den m i t t l e r e n  W ert der Alveolenluft.

Die Bifurkaturluft '). W o es, wie in den folgenden Versuchen über die 
Gassekretion der Lunge, notwendig ist, in je d e m  e in z e ln e n  F a l l e  die Zu­
sam m ensetzung der Alveolenluft möglichst annähernd zu bestimm en, kann 
m an m it Nutzen die Zusam m ensetzung der Exspirationsluft in dem Augen­
blick berechnen, da sie die B ifurkatur der Trachea passiert. Die Berechnung 
geschieht nach der oben angeführten Form el, indem m an die Atemgröße be­
stim m t und den schädlichen R aum , der h ier aus der Trachea und der ein­
geführten Kanüle bis an die Ventilklappen besteh t, in  jedem einzelnen Falle 
nach dem Tode des Tieres ausm ißt. Die -Bifurkaturluft en thält, da die 
Bronchien nicht zum schädlichen Raum m itgerechnet sind , weniger Kohlen­
säure und  m ehr Sauerstoff als die Alveolenluft und steh t m ithin der Zu­
sammensetzung nach zwischen dieser und der Exspirationsluft. Sie gibt 
indes, was von W ichtigkeit is t, einen für je d e n  e in z e ln e n  Versuch genau 
bestim m baren G r e n z w e r t  d e r  A lv e o le n lu f t ,  der besonders in den nicht 
seltenen Fällen unentbehrlich ist, wo die Oberflächlichkeit der A tm ung die Zu­
sam m ensetzung der Exspirationsluft s ta rk  von der der Alveolenluft entfernt.

‘) Vgl. B o h r ,  1. c.
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Die Spannung der Eespirationsgase in der Lungenoberfläche. E in physi­
kalischer F ak to r von eingreifender Bedeutung für die U ntersuchung der 
Funktion der Lunge is t die Größe der Spannung, welche die Gase in der 
unm ittelbar an die Alveolenluft stoßenden Schicht der feuchten Lungenober­
fläche üben. Diese Größe läß t sich mittels der Lehre von der Invasion der 
Gase in Flüssigkeiten berechnen auf Grundlage ähnlicher Betrachtungen wie 
d ie , welche uns im vorhergehenden gesta tte ten , die Größe der Lungenober­
fläche m ittels der Absorption des Kohlenoxyds zu berechnen. W as den 
S a u e r s to f f  betrifft, den wir zuerst behandeln, läßt die Aufgabe sich so 
form ulieren: Durch eine gegebene Oberfläche, die m it einer wenn auch noch 
so dünnen flüssigen Schicht bekleidet ist, d ring t ununterbrochen eine während 
der Zeiteinheit konstante Sauerstoffmenge (31) ein. Eine wie große Differenz 
(d) zwischen der Spannung des Sauerstoffs in der darüber stehenden Luft (p) 
und in der Oberflächenschicht der F lüssigkeit (px) ist hierzu erforderlich? 
Es ist für eine solche Anwendung der Invasionslehre natürlich ganz einerlei, 
welche Theorie von der Passage der Gase durch die Lungenm em bran an­
genommen w ird ; der Sauerstoff möge nun durch die W and diffundieren oder 
durch aktive T ätigkeit der Zellen ins Blut befördert werden, so muß der 
Sauerstoff doch jedenfalls zuvor in die oberflächlichste Schicht eindringen. 
W o wir in der allgemeinen E inleitung die Invasionslehre behandelten, 
fanden wir den A usdruck für d eben mit Hinblick auf die hier gestellte 
Aufgabe (S. 60). M an h a t:

d =  p -7 -Pi
31.760

y s
wo 31 die in  einer M inute aufgenommene Menge Sauerstoff ist, s die Lungen­
oberfläche und y  die Invasionskonstante des Sauerstoffs. F ü r W asser und 
Plasma ist y 0,012 ; w ir sahen oben, daß die bei relativer Ruhe aufgenommene 
Sauerstoff menge auf etwa 350 ccm pro Kilogram m und Stunde anzusetzen ist; 
die Lungenoberfläche ist (siehe oben) 1,25 qm pro Kilogramm. Hieraus be­
rechnen w ir un ter diesen Verhältnissen d (den D if f e r e n z d r u c k )  als 29 mm. 
W ir sind dann im stande, die Sauerstoffspannung in  der Lungenoberfläche (jpx) 
zu berechnen, die gleich der Differenz zwischen der Spannung in der Alveolen­
luft (p) und dem Differenzdruck (d) is t ;  da p  gleich 104 mm, findet sich also 
p x gleich 75 mm. W ährend der Ruhe haben die Sauerstoffspannungen somit 
folgende durchschnittliche W e rte :

In der Inspirationsluft . ' . ....................158 mm (21 Proz.)
„ „ Exspirationsluft............................1 1 6  „ (16,4 „ )
„ „ Alveolenluft ( p ) ........................104 „ (14,6 „ )
„ „ Lungenoberfläche (p,) . . . .  75 „

W ächst die Sauerstoffaufnahm e, so steig t der Differenzdruck derselben 
proportional; denn in der obenstehenden Gleichung is t d m it 31 proportional.

Damit Sauerstoff in  gegebener Menge in die F lüssigkeitsschicht der 
Lungenoberfläche eindringe, muß der Sauerstoff in der Alveolenluft no t­
wendigerweise eine solche Spannung haben , daß diese die Spannung in der 
Lungenoberfläche um den Differenzdruck übersteigt. Es leuchtet nun ein^ 
daß das Leben nicht längere Zeit hindurch fortbestehenkann, wenn nicht die 
Sauerstoffspannung der Alveolen einen a b s o lu te n  Spannungsw ert hat, der 
wenigstens ebenso groß als der Differenzdruck is t (etwa 30 mm bei Ruhe)
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Denn genügt der Druck nicht, um Sauerstoff in erforderlicher Menge in die 
feuchte Lungenoberfläche zu befördern, so verm ag selbstverständlich keine 
noch so kräftige aktive Zellentätigkeit in der Membran Hilfe zu schaffen; 
dies w ird im A bschnitt von der A tm ung bei niederen Sauerstoffdrucken aus­
führlicher erö rte rt werden. Hier h a t es sich einstweilen nu r darum  gehandelt, 
auf welche Weise die Spannung in der Oberfläche sich berechnen lä ß t, weil 
eine solche Berechnung in den gleich un ten  zu besprechenden Versuchen über 
die Gassekretion zur Anwendung kom m t; wir werden dort sehen, daß diese 
Betrachtungsw eise uns m it Bezug auf die Lösung der F rage , in welchem 
Umfange eine Gassekretion in der Lunge stattfindet, einen bedeutenden Schritt 
vorw ärts bringt.

Ganz analoge Berechnungen wie hinsichtlich des Sauerstoffs lassen sich 
natürlich auch hinsichtlich der Ausscheidung der K o h le n s ä u r e  aus der 
Lungen Oberfläche durchführen. H ier handelt es sich um die Größe der C 0 2- 
Spannung, die zur E v a s io n  der entwickelten Menge Kohlensäure erforder­
lich ist. Die Berechnung ergibt, daß die Differenz zwischen der C 0 2-Spannung 
in der Flüssigkeitsschicht und der C 0 2-Spannung in der Alveolenluft nur 
wenige Millimeter b e träg t; ihre Bestim m ung in den einzelnen Fällen hat des­
halb kein Interesse.

§ 2. Nachweis und Beschreibung der Gassekretion  
in der Lunge.

Eine Lösung der F rage, ob in der Lunge eine spezifische Gassekretion 
stattfindet, muß sich, wie früher erw ähnt, auf einen Vergleich der Spannung 
der Gase im Blute m it deren Spannung in  der Lungenluft stützen. Da die 
Größe dieser Spannungen von mehreren F aktoren abhängt, d ie , wie die In ­
tensitä t des Stoffwechsels, die Zusam m ensetzung der Blutgase, die Atemgröße, 
auch un te r normalen Verhältnissen variabel sind, müssen die Bestimmungen 
teils der G asspannungen des Blutes, teils der Zusam m ensetzung der Exspi­
rationsluft, aus der die Zusam m ensetzung der Lungenluft berechnet wird, 
g l e i c h z e i t i g  an demselben Individuum  unternom m en werden, wenn die Ver­
suche m aßgebend sein sollen. Zugleich sind bei dem einzelnen Versuchs­
individuum  der „schädliche B aum “ und die Tiefe der Atm ung zu bestimmen, 
um die B ifurkaturluft berechnen zu können. Höchst wünschenswert ist end­
lich eine gleichzeitig m it den Spannungsversuchen ausgeführte Bestimmung 
des Körpergewichts und der In tensitä t des respiratorischen Stoffwechsels; 
hierdurch wird es möglich, die Sauerstoffspannung in der Oberflächenschicht 
der Lunge zu finden.

Versuche betreffend die beim Lungengaswechsel wirksamen Kräfte.

Im folgenden teilen wir die Versuchsreihen in  die älteren und die neueren 
ein, je nachdem sie vor oder nach dem Nachweise der aktiven S a u e r s t o f f ­
a u f n a h m e  in der L u n g e1) angestellt w urden; erst diese U ntersuchungen 
gaben nämlich den Anlaß zur A uffassung des Gaswechsels als einer eigent­
lichen Drüsensekretion.

‘) B o h r ,  Skand. Arch. f. Physiol. 2, 236, 1890.



Ä l t e r e  V e r s u c h e .

Diejenigen V ersuche, die teils in L u d w ig s  Laboratorium  (H o lm g re n ,
J. J. M ü lle r ,  W o r m - M ü lle r ) ,  teils in P f lü g e r s  Laboratorium  (W o lff­
h e r g ,  S t r a ß b u r g ,  N u ß b a u m )  über die Spannung im Blute und die Zu­
sammensetzung der Alveolenluft angestellt w urden, haben ihre große Bedeu­
tung für die Entw ickelung der hier behandelten F ragen , geben jedoch keine 
definitive Lösung der F rage nach der Gassekretion der Lunge. Da indes 
auch in der neueren Zeit häufig die A nsicht angetroffen wird, die von W o lf f ­
h e r g ,  S t r a ß b u r g  und N u ß b a u m  gegebenen Versuchsreihen sollten die 
Anschauung befürworten oder wohl gar beweisen, daß der Gaswechsel in  der 
Lunge sich vollständig durch Diffusion zwischen Blut und Alveolenluft er­
klären lasse, w ird es notw endig, hier in Kürze zu untersuchen, worauf man 
sich in dieser Beziehung stü tzt. Vorerst is t nun zu bem erken, daß die in 
dieser Relation besonders wichtigen Bestimmungen der Sauerstoffspannung in 
den soeben genannten Versuchsreihen nicht gelangen. S t r a ß b u r g 1) findet 
die Sauerstoffspannung des A rterienblutes als im M ittel 3,9 Proz. einer Atmo­
sphäre, während alle späteren U ntersucher [ H e r t e r 2), B o h r 3), F r e d e r i c q 4)] 
teils un ter Anwendung desselben Verfahrens, das S t r a ß b u r g  benutzte, teils 
durch modifizierte M ethoden Zahlen über 10 Proz. finden. Eine auch nur 
annähernd richtige Bestim mung der S |uerstoffspannung des Blutes fand in 
S t r a ß h u r g s  Versuchen also nicht s ta tt ,  und es is t ausschließlich die Be­
trachtung der K o h le n s ä u re p a n n u n g e n , die man in diesen Versuchen 
berücksichtigen darf und auch im wesentlichen berücksichtigt hat. Be­
sonders in zwei Beziehungen werden die Resultate als Beweis für die 
Hinlänglichkeit der Diffusionshypothese angeführt. E rstens sollte mittels der­
selben nachgewiesen sein, daß die K ohlensäurespannung des A rterienblutes 
genau m it der der Exspirationsluft übereinstim m e, und  zweitens sollte eine 
ähnliche genaue Ü bereinstim m ung der Kohlensäurespannung des Venenblutes 
mit derjenigen der in einem Lungenläppchen abgesperrten Alveolenluft 
stattfinden.

W as die genannte Ü bereinstim m ung des A rterienblutes m it der Exspi­
rationsluft betrifft, durch die der vollständige Diffusionsausgleich zwischen 
dem die Lunge verlassenden Blute und der Alveolenluft erwiesen sein sollte, 
so ist meines W issens dieses A rgum ent für die Diffusionshypothese nicht von 
W o lffh e rg  oder S t r a ß b u r g  aufgestellt, von denen die betreffenden Bestim­
mungen herrühren , sondern von späteren A u to ren5). Der Sachverhalt ist 
aber folgender. S t r a ß b u r g 6) stellte m ittels eines P flü g e rs c h e n  Tonometers 
eine Reihe von Versuchen über die K ohlensäurespannung des A rterienblutes 
an, die er im M ittel als 2,8 Proz. einer A tm osphäre befand, zwischen 2,2 und
3,8 schwankend. « W o l f f h e r g 7) g ib t die durchschnittliche Zusam mensetzung 
der Exspirationsluft bei H unden als 2,8 Proz. C 0 2 und 16 Proz. 0 2 an; seine 
Zahlen sind jedoch n ich t' die D urchschnittszahlen fü r die Exspirationsluft 
normaler Hunde, was sich schon aus dem respiratorischen Quotienten ersehen

*) Pflügers A rchiv  6, 96, 1872. — !) Zeitschr. f. physiol. Chem. 3, 98, 1879. —
8) Skand. A rch . 2, 263, 1890. — 4) Zentralb l. f. Physiol. 7, 33, 1893. — s) F r e d e ­
r i c q ,  A rch. de Biol. 14, 107, 1896. — 6) Pflügers A rch iv  6 ,  77, 1872. —
7) Ebenda 4, 487, 1871.
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läßt, der eine Größe (0,58) h a t ,  die allerdings w ährend kurzer D auer Vor­
kommen k a n n , jedoch nicht norm al i s t , was zugleich aber auch aus der 
detaillierten Beschreibung des Versuchs h e rvo rgeh t1). Die Zahl ist das 
M ittel von vier successiven einzelnen Bestim mungen an d e m s e lb e n  Tiere, das 
höchst unregelm äßig a tm ete, weshalb die in Zwischenräumen genommenen 
Proben auch von 2,0 bis 2,9 schwankende Kohlensäureprozente geben. Ein 
Vergleich der W o lffb e rg sc h e n  Bestim mung der E xspirationsluft eines ein­
zelnen, unregelm äßig atm enden Hundes m it S t r a ß b u r g s  D urchschnitts­
zahl fü r die Kohlensäurespannung des A rterienblutes is t natürlich nicht 
berechtigt. W äre der Vergleich zulässig, so würde dam it bewiesen sein, daß 
Diffusion n i c h t  der tä tige  F ak to r bei der K ohlensäureausscheidung sein 
kann. Das Kohlensäureprozent der Exspirationsluft is t in  W o l f f b e r g s 2) 
Versuchen nämlich zwar hinsichtlich des schädlichen Raumes der Atm ungs­
kanüle, n icht aber hinsichtlich des Volumens der Trachea korrigiert. Da der 
H und groß w ar und die Tiefe der A tm ung 100 ccm b etru g , muß die Kor­
rektion hinsichtlich des schädlichen Raumes der Trachea eine sehr bedeutende 
Steigerung des Kohlensäureprozents in  der Alveolenluft ergeben, die also eine 
weit höhere K ohlensäurespannung erhielt als die von S t r a ß b u r g  fü r das 
A rterienblut gefundene.

Der zweite P unk t der hier besprochenen Versuchsreihen, der allgemein 
als eine S tütze der Diffusionshypothese betrach te t w ird, sind W o l f f b e r g s 3) 
und N u ß b a u m s 4) U ntersuchungen über die Koblensäurespannung in Blut 
aus dem rechten Herzen und in der mittels eines Lungenkatheters ab­
gesperrten Alveolenluft. Der Zweck dieser Versuche war, zu prü fen , inwie­
fern zwischen der in einem Lungenlappen a b g e s p e r r t e n  Alveolenluft und dem 
die Lunge durchström enden Blut aus dem rechten Herzen völliges Gleich­
gewicht s ta ttfan d ; w ar dies der Fall, so nahm man an, daß ein ak tiver Prozeß 
im Lungengewebe seine W iderlegung gefunden habe. Zur Entscheidung der 
F rage nach der Gassekretion is t dieses Verfahren indes nur wenig brauchbar; 
denn verhält die Lunge sich als eine D rüse, so wird die U ntersuchung des 
Sekretes in  einem abgesperrten Teile hier ebensowenig als bei anderen Drüsen 
eine Folgerung auf die norm alen Sekretionsverhältnisse gesta tten ; man be­
denke in diesem Zusam menhänge nur, wie kurze Zeit 5), nu r wenige Stunden, 
erforderlich is t , um eine abgesperrte Lunge völlig atelektatisch zu machen. 
Selbst ab e r, wenn man hiervon absehen wollte, was n icht berechtigt sein 
würde, gewähren W o lff  b e r g s  und N u ß b a u m s  Untersuchungen der Diffusions­
hypothese keine Stütze. U nten führe ich die von ihnen gefundenen W erte 
an ; m an wird sehen, daß das V erhältnis der Kohlensäurespannung des Blutes 
zu der der abgesperrten Alveolenluft ein schwankendes is t; zuweilen findet 
man die Spannung der Alveolenluft höher, was andere tä tige Faktoren  als 
einen einfachen Diffusionsprozeß voraussetzt. Des Vergleicht wegen sind hier 
natürlich stets g l e i c h z e i t i g  ausgeführte Bestimmungen der Spannung des 
Blutes und der Lungenluft zu benutzen. Die von N u ß b a u m  gefundenen 
W erte sind deshalb seinen einzelnen Versuchen entnommen, so daß diese Be­
dingung befriedigt w urde, was m it der von N u ß b a u m  selbst gegebenen

1 4 4  G assekretion in der L unge»— V ersuche von W o l f f b e r g  u n d  von N u ß b a u m .

*) 1. c. S. 478. — 2) 1. c. S. 477 f. — 3)  Pflügers A rchiv  4 ,  465, 1871 u. 6, 
23, 1872. — *) Ebenda 7, 296, 1873. — 5) L o e w y , Pflügers A rch. 42, 275, 1888.
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resümierenden Tabelle nicht der Fall is t, weshalb diese sich hier n icht ge­
brauchen läßt.

N ach W o lf f  b e r g 1) N ach  N u ß b a u m 2)

K ohlensäureprozent Versuchs-
num m er

K ohlensäureprozent

L ungengas B lutgas L ungengas B lutgas

2,5 4,1 */.. n 4,2 4,1
3,6 2,4 7. i i 4,8 3,9
4,6 4,9 ” / ,  H 2,8 3,3

*7. i i 4,4 4,3

N e u e r e  V e r s u c h e .
Versuche von B o h r 3). In  dieser Reihe von Versuchen wurden gleich­

zeitig die Zusam m ensetzung der Exspirationsluft und die Spannung der Gase 
im arteriellen Blute bestimm t. Zu den Versuchen w urden große Hunde ge­
b rauch t, die durch leicht bewegliche Ventile atm eten ; eine Probe der Aus­
atm ungsluft, proportional zu r Menge der ausgeatm eten, in einer Gasuhr ge­
messenen Luft, wurde behufs der Analyse angesammelt. Zugleich wurde die 
Tiefe der einzelnen Atm ung und nach dem 
Tode des Versuchsindividuums dasVolumen 
der Trachea und das der Trachealkanüle 
bestim m t; man h a t dann die zur Be­
rechnung der Zusam mensetzung der Bifur- 
ka tu rlu ft (Alveolenluft) erforderlichen Data 
und kann die Spannung des Sauerstoffs 
und der Kohlensäure in derselben berech­
nen. Aus der Menge und der Zusam men­
setzung der Exspirationsluft erfahren wir 
zugleich die Größe des respiratorischen 
Stoffwechsels; es läßt sich d a n n , da die 
Größe der Lungenoberfläche für Hunde 
verschiedenen Körpergewichts bekannt ist, 
der Differenzdruck iß) des Sauerstoffs und 
hieraus dessen Spannung in der Ober­
flächenschicht der Lunge berechnen (S. 141).
Diese W erte sind in folgender Tabelle, 
welche sonst der Originalabhandlung ent­
nommen is t , aufgeführt; sie zeigen sich 
für die Verwertung der Versuche von großer 
B edeutung, konnten natürlich  aber erst 
nach E inführung der Invasionstheorie be­
stimmt werden. W egen der Details der 
angewandten Methoden verweisen wir auf die zitierte Abhandlung. Hier sei 
nur bem erkt, daß das Blut aus der A rterie in das Häm atareom eter (Fig. 19) 
ström te, wo der Spannungsausgleich m it der in demselben enthaltenen L uft

l) Pflügers A rch. 6 ,42 ,1872. — 2) E benda 7,296,1873. —  8) Skand. A rch. 2,236,1890.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. j q

Fig . 19.
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sta ttfand , worauf das Blut durch das 
periphere Ende der A rterie oder, was 
natürlich  leicht eine weniger normale 
Zusam mensetzung des Blutes gibt, durch 
das zentrale Ende einer Vene w ie d e r  
zum Organismus z u r ü c k k e h r t .  Es ist 
im Vergleich m it früheren Methoden ein 
wesentlicher F ortschritt, daß das Blut, das 
durch Blutegelinfus oder Pepton flüssig 
erhalten w ird, auf diese W eise stets 
wieder ins Tier zurückfließt; dies ermög­
licht die längere Fortsetzung des Ver­
suches un ter einigermaßen normalen 
Verhältnissen. Jeder Bestim mung der 
Spannung der Gase im Blute entsprach 
stets eine genaue, gleichzeitig angestellte 
U ntersuchung der Exspirationsluft.

W enn die S a u e r s to f f s p a n n u n g  
im Arterienblute oder m it anderen W orten 
in dem die Lunge verlassenden Blute 
g r ö ß e r  ist als die der B ifurkaturluft, 
m ithin in noch höherem Grade größer 
als die der Alveolenluft, genügt ein 
Diffusionsprozeß selbstverständlich nicht 
zu r E rk lärung  der Sauerstoffaufnahme im 
B lute; es müssen dann die Zellen der 
Lungenm embran eine spezifische Tätigkeit 
zur Beförderung des Sauerstoffs aus der 
Lungenluft ins Blut entfaltet haben. Was 
die K o h le n s ä u r e  betrifft, so ist die 
Annahm e einer aktiven Zellentätigkeit 
notwendig, wenn die C 0 2-Spannung des 
A rterienblutes n i e d r i g e r  ist als die der 
Lungenluft. Die Bestim mung der Sauer­
stoffspannung in der Oberflächenschicht 
der Lunge gew ährt uns aber in dieser 
Beziehung ein noch schärferes K riterium  
rücksichtlich dieser Verhältnisse. Es ist 
nämlich klar, daß in a l le n  d e n je n ig e n  
F ä l l e n ,  wo d ie  S a u e r s to f f  S p a n n u n g  
d e s  B lu te s  g r ö ß e r  i s t  a ls  d ie  S p a n ­
n u n g  in  d e r  L u n g e n o b e r f lä c h e ,  
e in  D if f u s io n s p r o z e ß  n ic h t  h i n ­
r e ic h e n d  i s t ,  u m  d ie  A u fn a h m e  des 
S a u e r s to f f s  im  B lu te  zu  e r k l ä r e n ;  
der Sauerstoff ha t sich dann nämlich von 
Orten m it niederen nach Orten m it höheren 
Sauerstoffpartialspannungen hin bewegt.
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Der Vergleich zwischen den Spannungen des Blutes und denen der Lungen­
oberfläche g ibt ein weit besseres K riterium  ab als der früher allein ange­
wandte Vergleich zwischen der Alveolenluft und dem B lute, wo nu r die 
gröberen Verschiedenheiten zum Vorschein kommen konnten.

F r e d e r i c q 1) äußerte die Vermutung, es sei bei den hier besprochenen Ver­
suchen im H äm atareom eter kein Ausgleich der Spannungen erzielt worden, spe­
ziell nicht in betreff des Sauerstoffs. Daß in m ehreren Fällen während der zu den 
Versuchen angewandten Zeit ein vollkommener Ausgleich erzielt wurde, zeigen 
jedoch mehrere der von B o h r  2) angeführten Beispiele m it Entschiedenheit; es 
liegt indes ja die Möglichkeit vor, daß der Ausgleich in den verschiedenen 
Fällen verschiedenen Zeitraum  beanspruchen könnte, was denkbar wäre, insofern 
der Ausgleich des Sauerstoffs un te r den Blutkörperchen und dem Plasm a 
dadurch beeinflußt werden könnte, daß das Blut im Tonometer un ter andere 
äußere Verhältnisse geriete als in den Gefäßen. E in langsam erer Ausgleich 
zwischen Blutkörperchen und Plasm a w ürde, da letzteres nu r sehr geringe 
Mengen Sauerstoff en thält, das E intreten  des Gleichgewichts im Tonometer 
verzögern können, und zwar auf variable Weise. Obschon keine Tatsache 
vorliegt, die fü r eine derartige Erscheinung spräche, ist deren Möglichkeit 
doch nicht entschieden auszuschließen; um m it Bezug auf die aus den Ver­
suchen gezogenen Schlüsse ganz sicher zu gehen, sind in der untenstehenden 
Tabelle deshalb nu r diejenigen Versuche B o h rs  angeführt, wo e n tw e d e r  die 
Vollständigkeit des Ausgleichs dadurch bewiesen wurde, daß die E instellung 
im Tonometer sowohl von niederen als von höheren Spannungen aus geschah 
(Nr. X II und X III des Originals), o d e r  wo die Schlußwerte höher liegen als 
die Anfangswerte (Nr. I, IV, VI, X), wo der W ert m ithin sicher ein M in im u m  
der Sauerstoffspannung des Blutes ist. Jeglicher E inw urf gegen die Berech­
tigung der V erw ertung dieser Versuche w ird auch von dem von F r e d e r i c q  
angeführten S tandpunkte aus wegfallen müssen.

Wo in der Tabelle die Differenzen der Spannungen des Blutes und der­
jenigen der B ifurkaturluft m it Bezug auf den Sauerstoff p o s i t iv ,  m it Bezug 
auf die Kohlensäure n e g a t iv  s ind , ist eine aktive Zellentätigkeit erwiesen.

Aus der Tabelle geh t m it größter Deutlichkeit hervor, daß d ie  S a u e r -  
s to f f a u f n a h m e  s ic h  in  k e in e m  d e r  V e rs u c h e  a ls  d ie  F o lg e  e in e s  
D if f u s io n s p r o z e s s e s  e r k l ä r e n  l ä ß t ;  Diffusion kann  in der weit über­
wiegenden Anzahl der Fälle auch m it Bezug auf die Kohlensäureausscheidung 
nicht als hinlänglicher E rklärungsgrund in B etracht kommen. Auch von den 
übrigen, in dieser Tabelle nicht angeführten Versuchen gilt dasselbe sowohl 
hinsichtlich des Sauerstoffs als hinsichtlich der Kohlensäure. Speziell w ar 
auch in den hier nicht angeführten Versuchen die Sauerstoffspannung im 
Blute ü b e r a l l  höher als in der Lungenoberfläche, ja  in 12 der 14 Versuche 
sogar höher als in  der B ifurkaturluft. Die M ittelzahlen sämtlicher Ver­
suche geben natürlich ebenfalls Ausschläge in  der R ichtung der aktiven 
Zellentätigkeit. D u rc h  d ie s e  V e r s u c h e  h a t  d ie  G a s s e k r e t io n  d e r  
L u n g e  a ls o  m it  v ö l l i g e r  S ic h e r h e i t  ih r e n  E rw e is  g e fu n d e n .

In einigen Fällen kam  E in a tm u n g  k o h le n s ä u r e h a l t i g e r  L u f t  zur 
A nw endung; hier scheint die aktive Zellentätigkeit sich in betreff der Kohlen- *)

*) Zentralb l. f. Physiol. 7, 33, 1893 u. Arch. d. Biol. 14, 109, 1896. — !) 1. c. S. 251.
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säureaussclieidung durchweg stä rker als gewöhnlich geltend gem acht zu 
h a b e n 1). In gewissen Fällen kam  eine K o h le n s ä u r e r e te n t io n  v o r2), indem 
die Kohlensäurespannung während der H auer des Versuches im Blute stieg 
und zu gleicher Zeit in der Exspirationslu it sank.

Versuche von F red e r ic q 3). Die Bestim mung der Gasspannungen im 
A rterienblute geschah mittels eines von F r e d e r i c q  konstruierten Tonometers 
(Fig. 20), das im Prinzip dasselbe wie das von P f lü g e r  angegebene is t; es 

wurde aber Sorge getragen , daß dem in B o h rs  obigen 
Versuchen angegebenen Prinzip gemäß das aus der Arterie 
kommende Blut nach D urchström ung des Tonometers wieder 
in den Organismus zurückkehrte, und zwar immer durch 
eine Vene. Peptoninjektion erhielt das Blut flüssig. Die 
Bedingungen eines geschwinden Ausgleichs sind an und 
fü r sich etwas geringer als im H äm atareom eter4) ; der 
A pparat is t aber leicht handlich und gesta tte t die Aus­
dehnung der Versuche auf lange D auer, wodurch die 
geringeren Ausgleichsbedingungen aufgewogen werden 
können.

Die Versuche umfassen Bestim mungen der Gas­
spannungen des A rterienblutes bei E inatm ung teils atmo­
sphärischer L uft, teils einer sauerstoffreichen Gasmischung 
(etwa 85 Proz. 0 2). Im ersteren Falle fand m an in zwei 
Versuchen, wo der Spannungsausgleich vollständig erreicht 
wurde, eine Sauerstoffspannung von 12,8 Proz., bzw. 14 Proz. 
und eine K ohlensäurespannung von 2,7 Proz., bzw. 2,4 Proz.; 
w ar der Totaldruck im A pparat, was am wahrscheinlichsten 
ist, etwa 710 mm, so g ib t das eine Sauerstoffspannung von 
91 bis 99 mm und eine Kohlensäurespannung von 17 
bis 19 mm. Da keine gleichzeitig ausgeführten Analysen 
der A usatm ungsluft angegeben sind, lassen die Versuche 

zur A ufklärung über die beim Gasaustausch tä tigen  Kräfte 
benutzen. Dies g ilt ebenfalls von den Versuchen, wo die E inatm ungs­
luft s ta rk  sauerstoffhaltig w ar; auch hier finden sich keine Analysen der 
A usatm ungsluft, die besonders rücksichtlich der Kohlensäure von Interesse 
sein würden, indem die Spannung dieses Gases im Blute in  diesen Versuchen 
sehr schwankend ist, von 2,3 bis 5,1 Proz. Die Sauerstoffspannung der Aus­
atm ungsluft w ird auf einen W ert von 80 Proz. angeschlagen, im Blute wird 
sie gleichzeitig als von 60 bis 70 Proz. befunden. Daß hier die Sauerstoff­
spannung im Blute niedriger ist als in der Ausatm ungsluft, beweist selbst­
verständlich nichts gegen eine aktive Zellentätigkeit, von welcher natürlich 
nicht anzunehm en is t, daß sie die Spannung des Blutes im m e r  bis über die 
der Alveolenluft steigert, auch in  Fällen, wo es, wie h ie r, dem Organismus 
zum m indesten keinen Nutzen bringen würde. Die Versuche ergeben indes 
die wichtige Tatsache, daß die Sauerstoffspannung des Blutes höhere W erte

' )  B o h r ,  1. c. S. 267. — 2) E benda. —  3) Zentralb l. f . Physiol. 7, 33, 1893 u. 
8 ,  34, 1894. — ■*) Ygl. B o h r ,  Z ur T heorie der B luttonom etrie. Skand. A rch. f. 
Physiol. 1905.
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hat, wenn die E inatm ungsluft stark  sauerstoffhaltig ist, als wenn dieselbe aus 
gewöhnlicher atm osphärischer L uft b es teh t; hierauf kommen wir später zurück.

Versuche von W eißgerber r). In  diesen Versuchen, bei denen besonders 
das Prozent der Kohlensäure in der E inatm ungsluft variiert w ird, und die 
der Autor als der Sekretionstheorie w iderstreitend auffaßt, werden die Be­
stimmungen der Gasspannungen des A rterienblutes wie bei den unm ittelbar 
vorher beschriebenen Versuchen m ittels F r e d e r i c q s  Tonometer ausgeführt. 
Die A nordnung der Respirationsversuche is t folgende. In der Trachea ist 
eine m it Ventilen versehene T -förm ige Kanüle angebracht, deren Seitenröhre 
m it Hilfe von K autschukschläuchen m it je einem Ende eines Kautschuksackes 
von 50 L iter Volumen in Verbindung stehen, durch den die Atm ung während 
des Versuches also stattfindet. Die L uft im Sacke h a t in den einzelnen Ver­
suchen eine verschiedene Zusammensetzung, doch ist das Prozent der Kohlen­
säure und des Sauerstoffs stets etwas größer als in  atm osphärischer L u ft; 
das Tonometer wird zu A nfang des Versuchs m it einer dem Sackinhalt identi­
schen Gasmischung beschickt, und die Gasmischung im Sacke wird am Anfang 
und am Schlüsse jedes Versuches analysiert. Diese A nordnung b ie tet für 
unsere Zwecke die n icht geringe M ißlichkeit d ar, daß die Zusammensetzung 
der Gasmischung im Sacke während des Versuches fortw ährend variiert, in ­
dem die Kohlensäuremenge zunim m t und die Sauerstoffmenge abnimmt. H ier­
durch wird selbstredend, wie der A utor selbst bem erkt, der Vergleich m it der 
gleichzeitig bestimm ten Gasspannung des Blutes ein unsicherer. Ferner 
wurde keine U ntersuchung der E x s p i r a t i o n s l u f t ,  geschweige der Alveolen­
luft, angestellt; die L uft im Sacke repräsen tiert zu jeder Zeit in der T at nur 
die I n s p i r a t i o n s l u f t .  Zu den vom Autor gegebenen Zahlen habe ich in 
untenstehender Tabelle die Größe der Kohlensäureausscheidung pro Kilogramm 
und Stunde hinzugefügt, wie diese sich aus dem Volumen des Sackes und 
aus den Ä nderungen der darin  enthaltenen Gasmischung berechnen l ä ß t ; 
die Zahlen bezeichnen C'ubikcentimeter ohne Reduktion auf 0° und 760 mm. 
Die Tabelle betrifft ausschließlich die K ohlensäurespannungen; den Sauerstoff-
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K o h l e n s ä u r e  p r o z e n t .

Versuchs-
num m er

D auer des 
V ersuchs 

in  M inuten

Gas im  Sacke 
und  T onom eter 

anfäng lich

Gas im  
Sacke 

schließlich

Gas im  
Tonom eter 
schließlich

COs pro 
K ilogram m  
und  Stunde

i 60 51,06 51,50 54,25 42
H I 60 46,67 47,20 49,38 53
IV 60 5,89 9,83 9,58 660
V a 60 0,65 5,80 6,74 322
Vb 60 5,80 10,32 12,35 283
V I 90 4,21 7,82 8,48 172

V II 60 15,04 16,57 16,38 191
V III 49 12,98 20,92 17,56 405

IX 50 9,10 14,53 12,78 362
X 120 6,05 13,64 13,42 271

') A rch. de Biol. 14, 441, 1896.



Spannungen legt der A utor selbst kein besonderes Gewicht bei, weshalb sie 
hier nicht näher behandelt werden.

Aus der Tabelle is t zu ersehen, daß in den beiden ersten Versuchen die 
Kohlensäureausscheidung bei dem hohen Prozente (etwa 50 Proz.) der 
Kohlensäure in der E inatm ungsluft fast aufgehört hat. Es is t hier nicht zu 
erw arten , daß die K ohlensäurespannung in dem Blute niedriger sein sollte 
als in der Inspirationsluft. E in solcher Ausschlag der Zellentätigkeit würde 
natürlich  kräftige Arbeit des Respirationsorganes voraussetzen; hier war 
aber, da der Organismus ja nicht m ehr im stande war Kohlensäure in  nennens­
wertem Grade auszuscheiden, die Grenze der Leistungsfähigkeit jedenfalls 
überschritten , und von diesen beiden Versuchen müssen wir deshalb in 
dieser Relation absehen. In  den anderen Versuchen hat die Kohlensäure­
ausscheidung dagegen zuweilen sogar beträchtliche W erte pro Kilogramm 
und Stunde gehabt. Indes is t ,  wie aus der Tabelle ersichtlich, der U nter­
schied zwischen der anfänglichen und der schließlichen L uft im Sacke in den 
meisten Versuchen ein so großer, daß, wie bem erkt, von einem Vergleich mit 
dem Resultate der Spannungsbestim m ungen im Blute n icht wohl die Rede 
sein kann. W ill man diese W erte jedoch hierzu benutzen und z. B. das 
M ittel der anfänglichen und schließlichen Zusam m ensetzung sowohl der E in­
atm ungsluft als der Tonom eterluft zum Vergleich gebrauchen, so werden 
m ehrere der Versuche für eine aktive Zellentätigkeit sprechen (höhere C 0 2- 
Spannung in der E inatm ungsluft als im Blute). Will man aus Rücksicht 
auf den verzögerten Ausgleich im Tonometer so weit gehen, daß man das 
M i t te l  der anfänglichen und der schließlichen Zusam mensetzung der Inspi­
rationsluft m it der s c h l ie ß l ic h e n  Z u s a m m e n s e tz u n g  der Tonom eterluft 
vergleicht, so werden auch dann einige der Versuche fü r die Sekretion 
sprechen, wenn man bedenkt, daß man hier genötigt ist, die I n s p i r a t i o n s ­
l u f t ,  n icht aber die Exspirationsluft, geschweige die Alveolenluft, auf welche 
es doch eigentlich ankommt, m it den Gasen des Blutes zu vergleichen. Über­
haup t sind denn diese Versuche, wo die Zusammensetzung der A u s a tm u n g s ­
l u f t  nicht bestimmt is t , n u r wenig geeignet, um zu entscheiden, ob bei 
denselben eine Gassekretion stattgefunden h a t oder auch nicht. Dagegen 
zeigen sie, daß auch hinsichtlich der Kohlensäure die Spannung des Blutes 
eine hohe w ird, wenn das P rozent in der E inatm ungsluft beträchtlich 
anwächst.

Versuche von J. H aldane und L o rra in  S m ith 1). Diese Untersuchungen 
betreffen allein das Verhalten der S a u e r s to f f s p a n n u n g e n  im Blute; 
um deren W erte zu bestimmen, wurde nicht wie bei früheren Versuchen das 
Tonometer in irgend einer Form  angewandt, sondern eine neue, sehr sinn­
reiche Methode benutzt, die un ter anderem auch die A usführung der Bestim­
mungen an Menschen gestattet. Das Versuchsindividuum atm et eine kon­
s tan te , genau dosierte Mischung von atm osphärischer L uft und Kohlenoxyd 
ein. Von Zeit zu Zeit m ißt man die prozentische Sättigung des B lutfarb­
stoffs m it Kohlenoxyd, die sich nach Verlauf einiger Zeit als konstan t bleibend 
erweist. Nach E in tritt dieses Gleichgewichtszustandes is t die Kohlenoxyd­
spannung des die Lunge verlassenden Blutes als gleich der Spannung dieses *)

*) Jo u rn . of Physiol. 20, 497, 1896 u. 22, 231, 1897.
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Glases in der E inatm ungsluft zu betrachten; man kennt m ithin die S p a n n u n g  
des Kohlenoxyds im Blute. Die gleichzeitig bestimm te p r o z e n t i s c h e  S ä t t i ­
g u n g  des Farbstoffs m it Kohlenoxyd ist, wo sich wie hier außer Kohlenoxyd auch 
Sauerstoff findet, von dem Verhältnis zwischen den Spannungen der beiden 
Gase abhängig. Die S p a n n u n g  d es  S a u e r s to f f s  im  B lu te  läßt sich also 
aus der Spannung des Kohlenoxyds und dem Sättigungsgrade des Farbstoffs 
berechnen, indem die erforderlichen K onstanten durch Schütteln des F a rb ­
stoffs außerhalb des Organismus m it einer bekannten Mischung von Sauer­
stoff und Kohlenoxyd festgestellt w erden , wie an anderem Orte entwickelt 
wurde (S. 125).

Von Einzelheiten führen wir nu r an , daß die relative Sättigung des 
Blutfarbstoffs m it Kohlenoxyd mittels einer von den Autoren angegebenen 
kolorimetrischen Methode bestimmt w ird , deren A usführung nur eine sehr 
kleine Menge Blutes erfordert. Die Genauigkeit des ganzen angewandten 
Verfahrens zur Bestimmung der Sauerstoffspannung wurde durch eine Reihe 
von Versuchen in  vitro  erwiesen, wo Blut mit Gasmischungen von wechseln­
dem Kohlenoxyd- Und Sauerstoffprozent geschüttelt wurde und man den 
Sättigungsgrad des Farbstoffs bestim m te1).

W as die denkbaren möglichen Fehlerquellen betrifft, die von den beson­
deren Verhältnissen im Organismus herrühren könnten , so wurden auch sie 
mit großer Sorgfalt untersucht. So zeigt es sich, daß das Vorhandensein 
von Kohlensäure, wenigstens un ter den normal im Organismus vorkommenden 
Spannungen, das R esultat nicht beeinflußt 2) , und daß das Kohlenoxyd sich 
nicht im Organismus oxydiert, was ja  die Bestimmungen fehlerhaft machen 
k ö n n te3). Hinzufügen können wir noch , daß die Bildung einer geringen 
Menge Kohlenoxyd im Organism us, wie sie von N ic l o u x 4) angenommen 
wird, auf die gefundenen Resultate keine Einw irkung hat.

Die angew andte Methode wurde so sorgfältiger Prüfung unterworfen, 
daß ihre Zuverlässigkeit keinen Zweifel erleiden kann. Mit Bezug auf die 
Verwertung der gefundenen Resultate wäre es wohl nu r von folgendem, dem 
Versuche n icht d irekt zugänglichem Umstande denkbar, daß er Schwierigkeiten 
bereitete. W ird  das Kohlenoxyd mittels spezifischer Zellentätigkeit in der Lunge 
aufgenommen, wie es m it dem Sauerstoff der F all ist, so kann man, worauf 
H a ld a n e  und S m ith  aufmerksam m achen, nicht davon ausgehen, daß im 
Blute stets dieselbe CO-Spannung anzutreffen sei wie in der Lungenluft, und 
hierdurch würde die Berechnung der Sauerstoffspannung, welche die Kenntnis 
der Größe der Kohlenoxydspannung voraussetz t, m ithin unsicher werden. 
Eine solche Annahme würde natürlich die spezifische Tätigkeit der L ungen­
zellen als bewiesen voraussetzen; von der Annahm e einer einfachen Diffusion 
durch die Lungenm em bran aus läß t dieser E inw urf sich ja nicht erheben. 
Die vorwiegende W ahrscheinlichkeit ist nun aber dafür, daß das Kohlenoxyd 
die Lungenm em bran mittels Diffusion passiert. H ierfür spricht nam entlich 
die A rt und W eise, wie das Kohlenoxyd vom Organismus absorbiert wird, 
indem die Absorption nach Verlauf einer gewissen Zeit plötzlich aufhört, 
und daß dies imm er bei einem Sättigungsgrade des Blutfarbstoffs geschieht,
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’) Jo u m . of Physio l."20 , 507. — s) 1. c. 2 0 , 513. — 3) 1. c. p. 514 u. H a l d a n e ,
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der vom Partia ld ruck  der E inatm ungsluft abhängig is t , gesta tte t wohl keine 
andere D eutung als die, daß das Kohlenoxyd durch Diffusion ins Blut ein­
d ring t t).

M ittels dieser Methode untersuchten H a ld a n e  und S m ith  die Sauerstoff­
spannung des Blutes an einer Reihe verschiedener Tiere; die D urchschnitts­
zahlen dieser Bestimmungen sind in untenstehender Tabelle angeführt. 
Gleichzeitige Bestim mungen der Exspirationsluft wurden in diesen Versuchen 
nicht unternom m en; die Inspirationsluft w ar atmosphärische L u ft, deren 
Sauerstoffspannung, wenn die L uft zur K örpertem peratur erw ärm t und mit 
W asserdam pf gesättig t is t ,  etwa 149m m  beträgt. Die Sauerstoffspannung 
der Alveolenluft w ar dann gewiß n iedriger als dieser W ert, wahrscheinlich 
nu r etwa 100 mm. Aus der Tabelle ist zu ersehen, daß das M ittel der 
S a u e r s to f  f s p a n n u n g  d e s  B lu te s  bei sämtlichen untersuchten W arm blütern 
in der Regel sogar bedeutend h ö h e r  ist a ls  d ie  S a u e r s to f f  S p a n n u n g  d e r  
I n s p i r a t i o n s l u f t ,  und dasselbe ist der Fall m it fast allen Einzelbestim­
mungen, aus denen das M ittel berechnet wurde.
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T ie rg a ttu n g
A nzahl 

der Bestim ­
m ungen

Proz. CO in 
de r Insp i­
ra tio n slu ft

Proz. S ä tti­
gung des 1 

Hgb. m it C O

0 2-Spannung des B lutes

Proz. von 
1 A tm osph. m m

M a u s .................. 20 0,072 45,9 22,6 172
M ensch . . . . 9 0,052 26,9 38,5 293
H u n d .................. 2 0,064 46,2 21,0 160
K a tz e .................. 1 0,064 37,7 35,3 268
K aninchen . . 4 0,070 42,4 27,6 210
V o g e l.................. 4 0,072 30,4 44,6 339
Frosch  . . . . i 0,082 57,0 18,4 140

In  anderen Versuchsreihen wurde der prozentige Sauerstoffgehalt der 
E inatm ungsluft variiert. Bei der E in a tm u n g  v o n  G a s m is c h u n g e n  
m it  h o h e m  S a u e r s to f f p r o z e n t  steig t die Sauerstoffspannung des Blutes 
(vgl. F r e d e r i c q s  Versuche S. 148), indem sie sich fortw ährend höher hält 
als die Sauerstoffspannung der Inspirationsluft. Die D if f e r e n z  zwischen der 
Sauerstoffspannung des Blutes und der der E inatm ungsluft zeigte sich sogar 
bedeutend größer als beim Einatm en atm osphärischer Luft. So findet man
z. B. hei Mäusen während E inatm ung einer L uft m it 618 mm (87 Proz.) 
Sauerstoffspannung den W ert der letzteren im Blute als 958 m m ; bei einer 
Sauerstoffspannung in der Inspirationsluft von 343 mm (47,6 Proz.) ergab 
dieselbe sich im Blute als 460m m . Bei E in a tm u n g  s a u e r s to f f a r m e r  
L u f t  ist die Sauerstoffspannung im Blute im Vergleich m it norm aler Span­
nung herabgesetzt, h a t aber imm er so hohen W ert, daß eine spezifische 
Zellentätigkeit zu dessen E rk lärung  nötig ist. So findet m an als M ittel von 
sieben Versuchen an M äusen2), wo die E inatm ungsluft weniger als 1 0 Proz. 
Sauerstoff enthielt und durchschnittlich eine Spannung von 53 mm (7,4 Proz.) 
h a tte , die Sauerstoffspannung des Blutes gleich 71m m  (9,3 Proz.); in allen 
einzelnen Bestim m ungen, aus denen dieses Mittel gebildet w u rd e , war die 
Spannung höher im Blute als in  der Alveolenluft und in sechs der sieben *)

*) 1. c. 20, 516. — 2) Jo u rn . of Physiol. 22, 242, 1897.



Versuche sogar höher als in der Inspirationsluft. Analoge Resultate erhält 
m an, wie vorauszusehen w ar, hei E inatm ung a tm o s p h ä r i s c h e r  L u f t  
h e i n ie d r ig e n  D ru c k e n .  Von den hierher gehörenden Resultaten führen 
wir nur an , daß drei an kleinen Vögeln angestellte Versuche als M ittel der 
Sauerstoffspannung in  der Inspirationsluft und im Blute 7,1, bzw. 17,1 Proz. 
einer Atmosphäre ergaben.

Die Unzulänglichkeit der Diffusionshypothese geht m it größter Deutlich­
keit aus H a ld a n e  und S m ith s  Versuchen hervor. In fast allen Fällen zeigt 
die Sauerstoffspannung des Blutes bedeutend höhere W erte nicht n u r als die 
Alveolenluft, sondern auch als die das Versuchsindividuum umgebende 
Atmosphäre.

Es haben wahrscheinlich zwei Umstände zur Förderung der in te n s iv e n  
Zellentätigkeit beigetragen, die bei diesen Versuchen in besonderem Grade 
stattgefunden zu haben scheint, und die sich durch die Häufigkeit kundgibt, 
womit sehr hohe SauerstofTspannungen gefunden werden. Teils h a t gewiß 
die Versuchsmethode selber zu intensiver Zellentätigkeit angeregt, teils 
befand sich hier das Versuchsindividuum im Gegensatz zu den gewöhnlichen 
Verhältnissen bei tonom etrischen Versuchen un ter norm alen, günstigen 
Bedingungen, dam it sich intensive Lebensprozesse überhaupt entwickeln 
können. W as letzteren Um stand betrifft, so müssen wir daran erinnern, 
daß bei H a ld a n e  und S m ith s  Methode das Aufbinden des Tieres und 
operative Eingriffe vermieden w erden, wie denn auch, was sehr wesentlich 
ist, Injektionen von F lüssigkeiten , die geeignet sind , das Blut flüssig zu 
erh a lten , unnötig sind. Die Injektion solcher Substanzen , nam entlich des 
Peptons, ist keineswegs als indiSerent zu be trach ten , wenn man berücksich­
t ig t ,  wie h ierdurch das Allgemeinbefinden beeinflußt und die Zusammen­
setzung der Blutgase verändert wird ( G r a n d i s 1). Auch die Ü berleitung 
arteriellen Blutes in eine Vene, wie sie in  einigen meiner Versuche und in 
allen Versuchen F r e d e r i c q s  s ta ttfan d , is t ein E ingriff, der die normalen 
Verhältnisse stört. W ie leicht nun Eingriffe verschiedener A rt und Störungen 
der normalen Verhältnisse überhaupt die In tensitä t der Zellentätigkeit affi- 
zieren können, davon bieten die neueren drüsenphysiologischen Untersuchungen 
Beispiele zur Genüge d a r , und H a ld a n e  und S m ith  haben auch durch 
später zu besprechende Versuche gezeigt, in wie bedeutendem Grade das 
A l lg e m e in b e f in d e n  des Tieres auf die Größe der Sauerstoffspannung im 
Blute einwirkt. Im Gegensatz zu früheren Versuchen gewähren die von H a l­
d a n e  und S m ith  also günstige Bedingungen fü r die freie E ntfaltung der H ilfs­
mittel, über die der Organismus beim Gaswechsel in den Lungen verfügt.

Ferner muß angenommen werden, daß die Methode die A nwendung dieser 
Hilfsmittel stim uliert. B eider E inatm ung kohlenoxydhaltiger L uft sä ttig t sich 
ja  während des Versuches ein Teil des Hämoglobins m it Kohlenoxyd (beim Men­
schen etwa ein Drittel, bei Tieren etwa zwei D ritte l), der hierdurch fü r den 
T ransport von Sauerstoff unbrauchbar wird. Funktionell betrach te t verhält das 
Blut sich also, als ob es eine bedeutend kleinere Menge Hämoglobin en t­
hielte, was die äußeren Bedingungen der Gewebsatmung verringert (s. über 
die innere A tm ung S. 201); die Annahme hat dann die W ahrscheinlichkeit
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fü r sich, daß der Organismus dieser W irkung entgegenai'beitet, und gerade 
die Steigerung der Sauerstoffspannung im A rterienblute ist eines der zu diesem 
Zwecke dienenden Mittel. Daß nun in der T at die Sauerstoffspannung des 
Blutes bei der größeren relativen CO-Sättigung des Blutes steig t, scheint 
auch aus H a ld a n e  und S m ith s  Versuchen hervorzugehen1). S tellt man 
nämlich nach dem verschiedenen Sättigungsgrade des Blutfarbstoffs mit 
Kohlenoxyd (30 bis 40 Proz., 40 bis 50 Proz. usw.) die Versuche an zahmen 
Mäusen zu sechs Gruppen zusammen, so erhält man für die einzelnen Gruppen 
folgende Durchschnittszahlen der Sauerstoffspannung im B lu te :
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Proz. C O -S ättig u n g  des B lutes
0 2-Spannung  

Proz. von 1 Atm osph.A nzahl der 
V ersuche Grenzen M ittel

5 30—40 36,2 25,5
10 40—50 45,1 23,0

3 50—60 54,5 23,6
7 60—70 64,8 30,1
6 70—80 75,3 32,6
3 80—90 84,1 26,2

Ü bersteigt die C O -S ättigung  des Blutes 6 0 P roz ., so sieht man eine 
deutliche Zunahme der Sauerstoffspannung, die bei einer Sättigung von etwa 
75 Proz. ih r Maximum erreicht. Bei noch höheren Sättigungsgraden wird 
die Spannung wieder niedriger, was wohl davon h errü h rt, daß m an sich 
hier in der Nähe der Grenze befindet, die den Mäusen überhaupt die F o rt­
setzung des Lebens verwehrt. Bei Vögeln wurden die höchsten W erte der 
Oa-Spannung des Blutes gefunden , was vielleicht von einer besonders stark  
incitierenden Einw irkung der V erringerung des Blutsauerstoffs bei diesen 
Tieren h errü h rt; jedenfalls besitzen Vögel in  dieser Beziehung größere 
Em pfindlichkeit als Mäuse, und sterben schon, wenn 60 Proz. ihres Blutes 
m it Kohlenoxyd gesättig t sind. N atürlich können hier jedoch auch G attungs­
verschiedenheiten anderer A rt entscheidend sein.

Da dem oben Entw ickelten zufolge die partielle Sättigung des Blutes 
m it Kohlenoxyd aller W ahrscheinlichkeit nach ein Moment ist, das die T ätig­
keit der Lungenzellen an reg t, so werden die von H a ld a n e  und S m ith  für 
die Sauerstoffspannung des Blutes gefundenen Zahlen zunächst wohl beson­
ders hohe W erte repräsentieren , deren Beobachtung nicht zu erw arten ist, 
wenn es keinen Anlaß zu besonders gesteigerter Zellentätigkeit g ib t; der 
Organismus paß t wohl auch an diesem Punkte die In tensität der A rbeit den 
augenblicklich gestellten Forderungen an.

Diese Betrachtungsweise w ird auch die Schwierigkeiten beseitigen, die 
sonst dam it verbunden sind, die oben erw ähnten hohen Sauerstoffspannungen 
des Blutes m it vorliegenden Versuchen über den Sauerstoffsättigungsgrad des 
normalen arteriellen Blutes in Ü bereinstim m ung zu bringen. Häufig findet 
man nämlich, wenigstens bei Hunden und P ferden, daß das A rterienblut bei

*) Jo u m . of Physiol. 2 2 , 234 u. 239, 1897.
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der Sauerstoffspannung der Atmosphäre nicht völlig m it Sauerstoff gesättig t 
ist, obschon man zuweilen findet, daß es übersä ttig t is t (S. 196). In  der 
Regel müßte man demnach die 0 2 - Spannung des arteriellen Blutes für 
geringer als 21 Proz. einer Atmosphäre halten.

H a ld a n e  und S m ith  sind geneigt, die E rk lärung  dieses Mangels an Über­
einstim mung zwischen dem gewöhnlichen Sättigungsgrade des Blutes und 
den von ihnen gefundenen hohen Sauerstoffspannungen darin  zu suchen, daß 
der Sauerstoffgehalt des A rterienblutes, wie P f l ü g e r  m eint, nach der E n t­
leerung geschwind abnehme, so daß das Auspumpen nicht die wirklichen 
W erte gebe. Wie wir bei der Behandlung der F rage nach dem Sauerstoff­
sättigungsgrade des Blutes entwickeln werden (S. 196), liegt indes nichts 
vor, das für einen solchen Verbrauch spräche. Die E rk lärung  der N icht­
übereinstim m ung ist gewiß m it größerem Recht darin  zu suchen, daß 
in H a ld a n e  und S m ith s  Versuchen das Blut wegen der partiellen Sättigung 
des Hämoglobins m it Kohlenoxyd relativ  stä rker mit Sauerstoff gesättig t war 
als un ter gewöhnlichen Verhältnissen, und wahrscheinlich würde man dieses 
auch durch Auspumpen des Blutes gefunden haben, wenn ein solches sich 
hätte  unternehm en lassen. Auch das M ißverhältnis zwischen den m ittels 
der CO-M ethode bei n ie d r i g e n  Drucken gefundenen Spannungen und den 
von P. B e r t  un ter entsprechenden äußeren Um ständen angetroffenen prozen- 
tigen Sauerstoffmengen des Blutes möchte seine E rk lärung  durch die 
intensivere Zellentätigkeit finden, wenn ein Teil des Hämoglobins vom Kohlen­
oxyd in Anspruch genommen wird. Übrigens is t zu bem erken, daß einige 
der Schwierigkeiten, die H a ld a n e  und S m ith  bei der Auseinandersetzung 
der Verhältnisse bei niedrigen Drucken erb lick ten 1), darin  zu suchen sind, 
daß sie darauf angewiesen w aren, eine von H ü fn e r  angegebene Disso­
ziationskurve zu benutzen, die, wie spätere U ntersuchungen gezeigt haben, 
von den wirklichen Verhältnissen bedeutend abweicht.

Näheres Uber die spezifische Tätigkeit der Lunge beim Gaswechsel.
Durch die oben beschriebenen, von m ehreren Untersuchern ausgeführten 

Versuche ist eine spezifische Zellentätigkeit beim Gaswechsel in den Lungen 
unzweifelhaft konsta tiert worden. M it Bezug auf die Sauerstoff auf nähme 
tr i t t  n icht nur in sämtlichen Versuchen von H a ld a n e  und S m ith , in denen 
die Zellentätigkeit, wie oben entw ickelt, wohl als besonders incitiert zu be­
trachten ist, die Unzulänglichkeit der Diffusionshypothese k lar hervor — auch 
in sämtlichen von B o h r  angestellten Versuchen, wo an die In tensität der 
Zellentätigkeit kein besonderer Anspruch gem acht wurde, wo die Verhältnisse 
im Gegenteil in dieser Beziehung als ziemlich ungünstig  zu betrachten waren, 
erweist es sich, daß dasselbe der Fall is t, seitdem die E insicht in die phy­
sikalischen Bedingungen durch die Theorie von der In- und Evasion der Gase 
in Flüssigkeiten sich vertieft hat. Die G a s s e k r e t io n  is t daher als eine 
e s s e n t i e l l e  Seite der Lungenfunktion zu betrachten  und läßt sich nicht als 
eine accidentelle Erscheinung auf fassen, die bald eintreten, bald unterbleiben 
könnte. Diese fü r ein eingehenderes Studium der Funktion der Lunge fun­
dam entale Tatsache haben wir deshalb in den folgenden Abschnitten bei der

') Journ.- of Physiol. 22 , 242, 1897.



Behandlung der verschiedenen respiratorischen Funktionen stets ins Auge 
zu fassen. Selbstverständlich liegt hierin aber n ich t, daß die Spannungen 
im Blute und in der Alveolenluft im m e r  bedeutende Abweichungen in  einer 
R ichtung zeigen sollten, die n icht durch Diffusion e rk lä rt werden k ö n n te n .  
Die Gassekretion paßt sich wie alle anderen Sekretionen den augenblicklichen 
Forderungen des Organismus an, und ihre In tensitä t is t deshalb bedeutenden 
Schwankungen unterworfen.

W eil die Gassekretion einen konstanten F ak to r der Lungenatm ung bildet, 
ist darum  eine gleichzeitige D if f u s io n  durch die Lungenm em hran hindurch 
doch nicht ausgeschlossen. Nach dem Bau der M embran liegt im Gegenteil 
die Annahme nahe, daß eine solche, wenn auch nu r in verhältnism äßig ge­
ringerem  Umfange stattfindet. Wie die oben (S. 136) angeführten Versuche 
von B ic h a t  und von E w a ld  und K o b e r t  zeigen, muß es in der Lunge 
Spaltenräum e gehen, die bei Druck für Gasbläschen permeabel sind; durch 
jene hindurch muß die Diffusion wahrscheinlich sta ttfinden , in verhältnis­
mäßig höherem Grade hinsichtlich der Kohlensäure als des schwerer lös­
lichen Sauerstoffs. Wie die oben behandelten Spannungsversuche dartun, 
ist die Diffusion aber im V erhältnis zu der von den Zellen entwickelten 
T ätigkeit ein untergeordneter F ak to r; die Fläche der Spaltenräum e ist ja 
auch relativ  klein, und durch die secernierenden Zellen selbst w ird wohl 
schwerlich eine Diffusion stattfinden.

Eine einfache Diffusion durch die Lunge müssen leicht diffusible Gase 
m it großem Absorptionskoeffizienten am leichtesten bewerkstelligen können, 
und diese wurde denn auch rücksichtlich des S c h w e f e lw a s s e r s to f f s  nach 
Injektion schwefelwasserstoffhaltigen W assers beim Kaninchen von M a g n u s  *) 
nachgewiesen. Die von demselben A utor angenommene U n d u r c h l ä s s i g ­
k e i t  d e s  A m m o n ia k s  d u r c h  d ie  L u n g e  würde dagegen die Möglichkeit 
jeglicher Diffusion durch dieses Organ ausschließen. Kann nämlich ein so 
leicht diffusibles Gas die Lungenm em bran nicht passieren, so kann es überhaupt 
fü r eine e in fa c h e  D if fu s io n  keinen W eg geben; auch die oben erwähnte 
Ausscheidung von Schwefelwasserstoff durch die Lunge müßte dann von einer 
Sekretion herrühren, was n u r wenig W ahrscheinlichkeit hat. Indes gestatten 
M a g n u s ’ interessante Versuche auch andere Erklärungen als die vom Autor 
aufgestellte. W enn z. B. bei Kaninchen trotz E inatm ung einer L uft, die 
eine 7 proz. Ammoniaklösung durchström t hat (mithin höchstens 0,1 g Am­
m oniak pro L iter enthält), Vergiftungssymptome aushleiben, so braucht die 
Lunge darum  doch nicht für Ammoniak undurchgängig zu sein. Dieses 
Gas w ird nämlich, wo es in der Lungenmembran die ausgeschiedene Kohlen­
säure antrifft, notwendigerweise in kohlensaures Ammoniak um gebildet, das 
während des kurzdauernden Versuches keine Vergiftungssymptome hervor­
zurufen braucht, selbst wenn aus demselben einiges Ammoniak aufgenommen 
wird. In anderen Versuchen von M a g n u s , wo die A usatm ungsluft s ich tro tz  
Injektion von Ammoniak ins Blut ammoniakfrei erhielt, kann eine analoge 
E rk lärung  zur Anwendung kommen, indem das Ammoniak während der 
Passage durch die Lungenmembran an Kohlensäure gebunden wird, und daß

1 5 6  Sekretion und  Diffusion in  de r Lunge. — V ersuche von M a g n u s .

*) A rch. f. exp. Patho l. 48 , 103, 1902.



T ätigkeit der Lungenzellen. 1 5 7

dasselbe nach dem Tode in die L ungenluft h inausdringt, kann auf dem beim 
Stocken der B lutzirkulation ein tretenden 'A uf hören der Kohlensäureproduktion 
beruhen. Das spezielle Verhalten des Ammoniaks in der Lunge im Gegensatz 
z. B. zum Schwefelwasserstoff würde demnach seine E rk lärung  darin finden, daß 
dasselbe im Verein m it der Kohlensäure ein Salz bildete. Durch diese Auffassung 
der Sache, die m ir überhaupt die wahrscheinlichste dünk t, würde man die 
sonst notwendige Annahm e verm eiden, daß auch Schwefelwasserstoff, Stick­
stoff, Kohlenoxyd, W asserstoff usw. die Lunge nicht mittels einfacher Dif­
fusion passierten, was doch die überwiegende W ahrscheinlichkeit fü r sich hat.

Die Tätigkeit der secernierenden Zellen. Vergleicht man die Sauerstoff­
spannungen des Blutes bei verschiedenen Sauerstoffspannungen der E in­
atm ungsluft ( F r e d e r i c q ,  H a ld a n e  und S m ith ) , so sieht m an, daß sie sich 
im allgemeinen auf W erte derselben Größenordnung wie die in der ein­
geatmeten L uft einstellen. Durch die Gassekretion wird also nicht eine 
gleichmäßige Spannung im Blute, unabhängig von der Spannung der Alveolen­
luft, erhalten , sondern letztere Größe bildet die Basis, um welche die durch 
die Zellentätigkeit bestimm te Sauerstoffspannung des Blutes schwankt. Da 
dem oben Entw ickelten zufolge anzunehm en is t , daß außer dem Sekretions- 
vorgange auch in einer gewissen A usdehnung Gasdiffusion durch die Lunge 
s ta ttf in d e t, läß t sich auch nichts anderes e rw arten ; wenn die Sauerstoff­
spannung des Blutes längere Zeit hindurch in  hohem Maße von der Alveolen­
spannung abwiche, würde wegen der Rückdiffusion ein fortw ährender Verlust 
an A rbeit stattfinden.

Bei einem Gehalt von 8 0 P ro z ., bzw. 40 Proz. und 13 Proz. Sauerstoff 
der Alveolenluft w ar in H a ld a n e  und S m ith s  Versuchen das Verhältnis 
(nicht die Differenz) zwischen der Sauerstoffspannung des Blutes und der 
der Alveolenluft fast gleich groß, indem die 0.2-Spannung des Blutes stets
1,6 mal größer w ar; bei sehr niedrigen Sauerstoffspannungen der Alveolenluft 
war das Verhältnis größer und hatte  einen W ert von 2. Das niedrige 
Sauerstoffprozent der Alveolenluft ha t un ter diesen Verhältnissen m ithin als 
Stimulus auf die Sekretion gew irk t1). Um die In tensitä t der Zellenarbeit 
aber völlig beurteilen zu können , sollte m an eigentlich nicht die Sauerstoff­
spannung der Alveolenluft, sondern die Spannung in der oberflächlichsten 
feuchten Schicht der Lunge mit der Sauerstoffspannung des Blutes vergleichen, 
denn die K onzentration des Sauerstoffs in der Lungenoberfläche ist derjenige 
Faktor, der den größeren oder kleineren Z u tritt der Lungenzellen zum Sauer­
stoff direkt bedingt. Nun weiß m an, daß der Sauerstoff verbrauch des Orga­
nismus bei hohen und bei niedrigen Sauerstoffdrucken der umgebenden 
Atmosphäre fast gleich groß is t , folglich is t auch der Differenzdruck gleich 
groß (S. 141), und um in diesen Fällen die Sauerstoffspannung der L ungen­
oberfläche zu finden, muß man also eine konstante Größe von der Spannung der 
Alveolenluft abziehen. Das Verhältnis zwischen der Sauerstoffspannung des 
Blutes und der der Lungenoberfläche wird deshalb bei niedrigen Sauerstoff­
prozenten der Alveolenluft in noch höherem Grade als das oben angeführte 
Verhältnis der Sauerstoff Spannung des Blutes zu der der Alveolenluft an-

*) Jo u rn . of Physiol. 2 2 , 254, 1897.
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wachsen, und die Steigerung w ird in  dieser Weise auch schon dann deutlich 
hervortreten, wenn die E inatm ung gewöhnlicher atm osphärischer L uft m it der 
E inatm ung einer L uft m it hohen Sauerstoflprozenten verglichen wird.

M it Bezug auf die K o h le n s ä u r e s e k r e t io n  gelten analoge Verhältnisse; 
die Spannung der Kohlensäure steig t im Blute, wenn der prozentige Gehalt 
der Alveolenluft an diesem Gase wesentlich verm ehrt w ird ( W e iß g e r  her). 
Die In tensitä t der Sekretion wächst aber bei solcher Verm ehrung an und 
kohlensäurehaltige L uft w irkt somit als Incitam ent auf die Kohlensäuresekretion 
( B o h r 1). Nachdem K ro g h  das Vorhandensein einer K o h le n sä u re re te n tio n  
bei der Lungenatm ung der K altb lü ter unbestreitbar dargetan  h a t (S. 162), 
gewinnen die Versuche am H unde, bei denen eine solche zu verm uten war 
( B o h r 2), an Interesse.

Die Zellenarbeit, deren A bhängigkeit von n e r v ö s e n  E in w ir k u n g e n  
später (S. 177) zu diskutieren sein w ird , is t p e r io d i s c h  ( H e n r iq u e s ) ,  in­
dem sowohl die Kohlensäureausscheidung als die Sauerstoffaufnahme Schwan­
kungen von etwa 4 Proz. des W ertes und von der Dauer Va b '8 1 M inute 
zeigt; die beiden A rten der Schwankungen geschehen gewöhnlich m it der­
selben, zuweilen m it verschiedener Phase (S. 180). H ier wie öfters im Orga­
nismus bedingen solche Schwankungen wohl die Regulation um den m itt­
leren W ert.

E ingriffe, welche die V italitä t des g e s a m te n  Organismus herabsetzen, 
schädigen, wie zu erw arten , die T ätigkeit der Zellen; so finden H a ld a n e  
und S m ith ,  daß das Verhältnis der Sauerstoffspannung des Blutes zu der 
der Alveolenluft bedeutend herabgesetzt w ird durch excessive Abkühlung 
oder E rw ärm ung der Tiere, durch F ieber und durch den lokalen Irrita tions­
zustand der L u n g e , der durch hohe Sauerstoffdrucke verursacht wird 
( L o r r a in  S m ith ) ;  auf die W irkung des letzteren Eingriffes werden wir 
später anderswo zurückkommen.

Die E n e r g ie ,  m it der die Lüngenzellen den einmal in die feuchte Ober­
flächenschicht der Lunge eingedrungenen Sauerstoff zu entfernen vermögen, ist 
un te r Um ständen eine sehr bedeutende. E rreicht die Sauerstoffaufnahme ein 
Maximum, wie w ährend angestrengter körperlicher Arbeit (S. 170) oder wie bei 
Fröschen w ährend der Paarungszeit (S. 163), so bemächtigen die Zellen sich 
des Sauerstoffs m it solcher Geschwindigkeit, daß die Sauerstoffspannung der 
Lungenoberfläche, praktisch gesprochen, gleich Null und der Differenzdruck 
somit gleich der Sauerstoffspannung der Alveolen w ird , wodurch selbst­
verständlich dem weiteren Anwachsen der Sauerstoffaufnahme eine Grenze 
gesetzt ist. Dasselbe ist der F all bei A tm ung unter den niedrigsten Sauer­
stoffdrucken, bei denen das Leben sich noch erhalten läßt. Die Grenze der 
Leistungsfähigkeit des Organismus wird un ter solchen Verhältnissen also nicht 
durch das Versagen der A rbeit der Lungenzellen bestim m t, sondern durch 
einen meßbaren physikalischen F ak to r, nämlich durch diejenige Beschränkung 
des E indringens von Sauerstoff in die Oberflächenschicht der Lunge, die 
durch die Größe der Oberfläche und des Differenzdruckes gegeben ist.

W as die N a tu r  d e r  Z e l l e n a r b e i t  betrifft, so muß angenommen 
werden, daß eine solche von den Spannungen unabhängige B e fö r d e ru n g

') Skand. A rch. f. Physiol. 2, 264, 1890. — 2) 1. c. S. 267.
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von Gasen deren vorübergehende chemische B i n d u n g  in den Zellen 
involviert. Mit Bezug auf den Sauerstoff wird diese A nsicht in hohem Grade 
durch E h r l i c h s 1) interessante Versuche g estü tz t, welche erweisen, daß die 
Lunge eines der Organe ist, die den Sitz der stärksten  R e d u k t io n s p r o z e s s e  
bilden. Bekanntlich p rü ft E h r l i c h  das Reduktionsvermögen der 'Gewebe 
durch Injektion von A lizarin am lebenden Tiere. Die dissoziable Sauerstoff­
verbindung dieses Farbstoffs ist blau, der reduzierte Farbstoff dagegen weiß. 
H at der in einem Organ abgelagerte Farbstoff daher letztere Farbe, während 
die Schnittfläche nach Behandlung m it oxydierenden M itteln blau w ird, so 
ist das Organ der Sitz von Reduktionsprozessen gewesen. Was die Lunge 
betrifft, so findet E h r l i c h 2) „die höchst überraschende Tatsache, daß das 
Lungengewebe ein außerordentlich hohes, ja vielleicht das höchste Reduktions­
vermögen un ter allen Parenchym en besitzt. So ha t bei der Taube nu r die 
Lunge die Fähigkeit geze ig t, A lizarinblau zu reduzieren , während diese fast 
allen anderen Geweben abging.“ E h r l i c h  lenk t die A ufm erksam keit auf 
das U nerw artete dieses Resultates und fäh rt fort: „Dennoch w ar die Tatsache, 
die ich H underte von Malen k o n sta tie rte , n icht wegzuleugnen.“ Die Ab­
lagerung des Farbstoffs geschieht in Zellen, und E h r l i c h  m eint, hier müsse 
die Ablagerung in den Stromazellen stattfinden, „indem die dünnen, fast 
plasmafreien und stets von Sauerstoff durchström ten Alveolarepithelien 
nicht gu t einen Reduktionsvorgang verm itteln können“. Nachdem es sich 
indes erwiesen h a t, daß die Zellen des Lungengewebes der Sitz eines Gas­
sekretionsvorganges sind, ist E h r l i c h s  Betrachtung über den Ort der F a rb ­
stoffablagerung nicht m ehr zwingend, und es scheint natürlicher, die Reduk- 
tionsvorgänge in die Sekretionszellen zu verlegen, um so m ehr, da das echte 
Bindegewebe der Lunge prim är b laufarbig , m ithin während des Lebens 
sauerstoffhaltig ist. In teressan t ist E h r l i c h s  Bem erkung, beim Offnen 
des Thorax am lebenden Tiere sehe m an, daß die Lunge normal gefärbt sei, 
„doch scheint es m anchm al, als ob ein leichter Hauch von Blau die Ober­
fläche rasch überfliege und ebenso rasch wieder verschwinde.“ Die Beob­
achtungen über die Gassekretion in der S c h w im m b la s e  der Fische (S. 163), 
in der zuweilen äußerst hohe Sauerstoffdrucke (über 100 Atmosphären) erzeugt 
w erden, spricht ebenfalls entschieden fü r das Vorhandensein eingreifender 
chemischer Vorgänge bei der Sauerstoff Sekretion.

Wie viele andere Gewebe3) sind auch die Lungen g e g e n  to t a l e n  S a u e r ­
s to f f m a n g e l  s e h r  e m p f in d l ic h ,  was nach dem Nachweise der in diesen Or­
ganen stattfindenden Zellenarbeit verständlich wird. Das Vorhandensein einer 
wenn auch nur geringen Sauerstoffspannung is t notwendig, um das F unktions­
vermögen zu erhalten, was namentlich die Verhältnisse bei den Tauchervögeln 
bezeugen4). Diese Tiere sind im stande, sich einige Zeit hindurch m it nu r 
wenig Sauerstoff zu begnügen und dennoch während einer verhältnism äßig 
bedeutenden K ohlensäureproduktion das Leben fortzusetzen. Bei E inatm ung 
einer Gasmischung m it 5 Proz. Sauerstoff kann z. B. die Kohlensäuraausschei- 
dung den völligen, normalen W ert behalten, während die Säuerstoffaufnahme

’) Sauerstoffbedürfnis des Organism us. B erlin  1885. — 2) 1. c. S. 143. — 
s) Vgl. V e r w o r n ,  A llgem . l ’hysiol. Je n a  1903, 8. 301. — *) B o h l-, O versigt over 
d. Kgl. danske Vidensk. Selskabs Forhandlinger. 1897, 8. 229 u. f.
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sehr bedeutend sinkt =  2,5^. Ganz andere Verhältnisse stellen

sich aber e in , wenn die E inatm ungsluft nur etwa 1 Proz. Sauerstoff enthält. 
Dann stockt die Atm ung nach Verlauf von etwa l 1̂  M inuten, und die 
Vögel werden reflexlos; wird schnell eine künstliche Respiration m it atmo­
sphärischer L uft angew andt, so können die Vögel wieder ins Leben gerufen 
w erden, es t r i t t  dann aber ein m ehr oder weniger ausgeprägter tetanischer 
Zustand ein, der un ter anderen V erhältnissen nie bei diesen Tieren beobachtet 
w ird , n icht einm al, wenn die Trachea so lange versperrt w urde, bis die 
Atmungsbewegungen und die Reflexe au fhörten , wodurch das Sauerstoff- 
prozent in den abgesperrten Lungen freilich auch nicht tiefer sinkt als bis 
ein wenig un ter 2 Proz. Da es sich also erw eist, daß eine sehr sauerstoff­
arm e L uft schnell tö te t —  so schnell, daß der Sauerstoffgehalt des Blutes 
w ährend der hierzu erforderlichen Zeit bei weitem nicht verzehrt w ird —  
und das E intreten  besonderer nervöser Nachwirkungen veran laß t, ist ihre 
W irkung im Verhältnis zu einer nu r wenig sauerstoffreicheren L uft wahr­
scheinlich durch eine E inw irkung auf die Lunge selbst zu erklären. Auch 
die Resultate der Versuche über Kohlenoxydeinatmung, gegen die die Taucher­
vögel sehr w iderstandsfähig sind, sprechen fü r einen solchen Schluß; wegen 
dieses Punktes müssen w ir jedoch auf die zitierte O riginalabhandlung ver-

§ 3. Die Gassekretion in der Froschlunge und in der 
Schwimmblase der Fische.

W egen ihrer Bedeutung fü r die allgemeine Theorie der Respiration 
werden wir im folgenden die R esultate einiger an K altb lü tern  angestellten 
U ntersuchungen behandeln. Es handelt sich hierbei teils um die R e s p i r a ­
t io n  d e r  F r ö s c h e ,  teils um die Gasausscheidung in der S c h w im m b la s e  
d e r  F is c h e .  Der Gaswechsel des Frosches findet bekanntlich teils durch 
die H au t, teils durch die Lungen s ta tt;  das Studium der besonderen F unk­
tionen dieser beiden respiratorischen Organe zeigt uns, daß dieselben qualitative 
Unterschiede darbieten, die wohl geeignet sind, uns darüber aufzuklären, was 
der eigentlichen Gassekretion (in der Lunge) im Gegensatz zu einer einfachen 
Diffusion (durch die H aut) eigentümlich ist. Die Sauerstoffproduktion in 
der Schwimmblase der Fische g ib t uns ein prägnantes Bild von dem Vermögen 
der Sekretion, un ter Um ständen sehr hohe Sauerstoffspannungen zu erzeugen, 
und  von deren entschiedener Abhängigkeit von nervösen Einflüssen.

Die Haut- und Lungenrespiration der Frösche.
Bestim mt man den respiratorischen Stoffwechsel der Frösche sowohl 

bevor als nachdem die Teilnahme der Lungen an demselben durch Ver­
sperrung der Luftwege oder durch Exstirpation  der Lungen ausgeschlossen 
wurde, so findet man, daß der genannte Eingriff bald ein sehr starkes Sinken 
des Stoffwechsels hervorbring t, bald fast ohne W irkung auf diesen bleibt. 
Dies steh t m it einer E igentüm lichkeit im Zusam m enhänge, die man bei der 
Anwendung dieser Tiere zu Bestimmungen des Stoffwechsels g u t ins Auge 
fassen muß, m it den bedeutenden Schwankungen nämlich, denen die I n t e n s i t ä t  
ihres Stoffwechsels unterworfen ist. Teils nim m t diese bekanntlich bei
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steigender Tem peratur zu, teils, und das ist besonders zu beachten, schwankt 
sie auch bei derselben T em peratur (Zim m ertem peratur) nach den Jahreszeiten, 
so daß sie während der Paarungszeit ih r Maximum (etwa 400 ccm 0 2 pro 
Kilogramm und Stunde) erreicht, in den W interm onaten dagegen weit ge­
ringer ist (etwa 70 ccm pro Kilogramm und Stunde) und un ter Umständen 
sogar nu r etwa 40 ccm 0 2 pro Kilogramm und Stunde beträgt. Die W irkung 
der Ausschließung der Lungenrespiration erweist sich nun als von d e r  G rö ß e  
des S to f f w e c h s e ls  v o r  dem  E i n g r i f f  a b h ä n g ig .  Ist der Stoffwechsel 
ursprünglich ein hoher, so sinkt er bedeutend; ist er ursprünglich niedrig, 
so hält er sich fast unverändert ( B o h r 1). Der anscheinende Mangel an 
Übereinstimm ung der von früheren U ntersuchern [ R e g n a u l t  und R e i s e t2), 
B e r g 3)], gefundenen Resultate beruht auf dem Übersehen dieses Umstandes. 
Der Anteil der H aut an der gesamten Atm ung ist ziemlich konstan t; ist der 
totale Stoffwechsel groß, so b e träg t derselbe nu r einen verhältnism äßig ge­
ringen Teil davon; um gekehrt, wenn der Stoffwechsel im ganzen ein geringer 
ist. Die starken Schwankungen des totalen Stoffwechsels sind also der Be­
teiligung der Lungen an demselben zu verdanken , und hierdurch erk lärt 
sich die verschiedene W irkung , welche die Ausschließung dieser Beteiligung 
haben kann.

Die H aut und die Lunge der Frösche unterscheiden sich aber als A tm ungs­
organe nicht allein dadurch, daß die Lungen un te r Um ständen einen bedeutend 
größeren Stoffwechsel zu unterhalten vermögen, sondern die genannten Organe 
bieten auch in ihrer Funktion wesentliche q u a l i t a t i v e  V e r s c h ie d e n h e i t e n  
dar. So steigt bei der Ausschließung der Lungenatm ung der respiratorische

Quotient die Kohlensäure wird also in verhältnism äßig größerer Menge

durch die H aut ausgeschieden ( B o h r 4). Diese Verhältnisse wurden nun näher 
untersucht von K r o g h ''), dessen U ntersuchungen den bedeutenden F ortsch ritt 
darbieten, daß sowohl der Anteil der L unge als der der H aut am Atmungs- 
vorgange g le i c h z e i t i g  an demselben T iere bestim m t wurde. Die Resultate, 
zu denen er gelangt, sind in den H auptzügen folgende. Die Sauerstoffauf­
nahme durch die H a u t  is t ,  von der totalen Größe des Stoffwechsels unab­
hängig, nahezu ko n stan t; die größten Schwankungen betragen nu r von 43 
bis 60 ccm pro Kilogramm und Stunde. Die Kohlensäureausscheidung durch 
dasselbe Organ ist im ganzen beträchtlicher als die Sauerstoffaufnahme und 
schwankt auch m ehr (von 92 bis 179 ccm pro Kilogramm und Stunde); 
durchschnittlich is t sie indes während des größten Teiles des Jahres ziemlich 
gleichmäßig, während der Paarungszeit erreicht sie aber die höheren W erte. 
Ein ganz anderes Bild g ibt die gleichzeitig bestim m te L u n g e n a tm u n g .  
Nicht nu r ist hier im Gegensatz zur H autatm ung die Sauerstoffaufnahme im 
ganzen bedeutender als die K ohlensäureabgabe, sondern auch sind die 
Schwankungen der In tensitä t weit größer. So findet man die Sauerstoffauf­
nahme der Lungen von 51 bis 390 ccm pro Kilogramm und Stunde, und die 
Kohlensäureausscheidung, die während der Paarungszeit eine bedeutende

')  Skand. A rch. 10, 88, 1900. — !) Ann. de chim . e t de phys. (3) 26, 299.
3) Unters, über die H au ta tm u n g  der Frösche. Diss. D orpat 1868. — ^
— 5) Skand. Arch. 15, 328, 1904.
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Größe (bis 90 ccm pro Kilogramm und Stunde) erreicht, 
kann im W inter bis auf u n g e f ä h r  N u ll  sinken, 
während zugleich übrigens eine reichliche Sauerstoff­
aufnahme stattfinden kann.

Die qualitative Verschiedenheit der H aut- von der 
Lungenatm ung ist also augenscheinlich bedeutend, und 
die erheblichen Schwankungen der In tensitä t des Stoff­
wechsels in der Lunge machen es höchst wahrscheinlich, 
daß dieses Organ der besondere Sitz spezifischer Zellen­
tä tigke it ist. Diese Anschauung findet ihre Bestätigung 
durch eine Reihe anderer E rfahrungen. So beobachtet 
K r o g h 1), daß e in e K o h le n sä u re sp a n n u n g  von wenigen 
Prozenten in  der die H aut umgebenden Atmosphäre 
ein bedeutendes Steigen der S a u e rs to f fa u fn a b m e  in 
der L u n g e  a l l e in  bew irkt, das sich um so weniger 
durch einen Diffusionsprozeß erklären läßt, da die Sauer­
stoffaufnahme der H aut gleichzeitig sinken kann *)• Diese 
W irkung auf die Lunge unterbleibt, sobald die cutanen 
Äste des N. vagus durchschnitten w erden ; überhaupt 
scheint die Lungenatm ung vom Nervensystem stark  
beeinflußt zu werden, während eine nervöse Einw irkung 
auf die H autatm ung durchaus verm ißt wird. Diese Ver­
hältnisse —  die Konstanz der H autatm ung und ihre 
Indifferenz gegen das Nervensystem im Gegensatz zur 
L ungenatm ung —  bewegen zu dem Schlüsse (K ro g h ), 
daß d e r  G a s w e c h s e l  d u r c h  d ie  H a u t  v o n  e in e r  
D i f f u s io n ,  d e r  G a sw e c h se l d u r c h  d ie  L u n g e  
a b e r  w e s e n t l i c h  von  e in e r  S e k r e t io n  h e r r ü h r t .

In  der Lunge der Frösche findet normal eine 
K o h le n s ä u r e r e t e n t io n  sta tt, welche die Kohlenßäure- 
spannung des Blutes in einer gewissen Höhe erhält 
(K ro g h ). In  diesem Zusammenhänge gewinnen die 
wenigen Versuche an W arm blü tern , wo ebenfalls eine 
K ohlensäureretention der Lunge stattzufinden schien, an 
W ichtigkeit (S. 148).

Die von K ro g h  aufgestellte Auffassung der N atur 
der H aut- und der Lungenatm ung beim Frosche findet 
in hohem Grade ihre Bestätigung durch Berechnung 
der Sauerstoffspannung teils in der H aut, teils in der 
Oberflächenschicht der Lungenm em bran. W ie eine solche 
Berechnung anzustellen ist, w urde oben (S. 141) be­
schrieben; hier erinnern wir nu r daran , daß der Diffe­
renzdruck (d) m ittels des Invasionskoeffizienten, der 
Größe der Sauerstoffaufnahme und des Areals der Lunge, 
bzw. der H aut gefunden wird. K ro g h  unternahm  sorg­
fältige Ausmessungen dieser Areale; dieselben siud als

')  K r o g h ,  1. c. S. 382.
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Grundlage für die Berechnung der beiden untenstehenden typischen Fälle 
benutzt, deren einer (Nr. 1) den D u r c h s c h n i t t  der Sauerstoffaufnahme der 
Itana fusca1), der andere (Nr. 2) das M a x im u m  der bei Fröschen beob­
achteten Sauerstoffaufnahme 2) gibt. Die Tem peratur is t in beiden Fällen 20°, 
die Sauerstoffspannung der L uft über der H aut und der Lungenoberfläche 
158 mm; die Differenz zwischen dieser Größe und dem Differenzdrucke zeigt 
also die Sauerstoffspannung in der Oberflächenschicht an.

W ährend der größten beobachteten Aufnahme yon Sauerstoff in der 
Froschlunge w ar die Sauerstoffspannung in der Lungenoberfläche, wie man 
sieht, fast Null. Hier wurde also in der T at sogleich aller Sauerstoff weg­
genom men, der un ter den gegebenen physikalischen Bedingungen überhaupt 
in die oberflächlichste feuchte Schicht der Lunge eingedrungen w ar; die Zellen 
müssen m ithin im stande gewesen sein, den Sauerstoff ebenso schnell zu en t­
fernen, wie er aus der Lungenluft in  die Oberfläche der Lungenm em hran 
eindrang, und ihn ins Blut hinein zu befördern, wo die Sauerstoffspannung in 
diesem Falle sicherlich bedeutend höher als in  der Lungenoberfläche gewesen 
sein muß. Die spezifische T ätigkeit der Lungenzellen is t mithin auch hier außer 
Zweifel gestellt. W as den numerischen W ert der Sauerstoffspannung im Blute 
des Frosches betrifft so liegt ein einzelner Versuch hierüber von H a ld a n e  und 
S m ith  vor, in welchem derselbe gleich etwa 137 mm befunden w ird , was 
jedoch als ein m aximaler W ert zu betrachten  ist (S. 154). Da in den beiden 
Nummern der obigen Tabelle die Spannung in der Hautoberfläche gleich 142 
bzw. 135 mm befunden w ird, steht nichts der Annahme entgegen, daß die 
Sauerstoffaufnahme durch die H aut von einer Diffusion h errü h rt, für welche 
Ansicht so viele andere, oben angeführte E rfahrungen sprechen.

Die Atm ung der Frösche bietet somit ein interessantes Beispiel eines Gas­
wechsels d a r , der gleichzeitig mittels Diffusion (durch die H aut) und mittels 
Sekretion (durch die Lunge) sta ttfindet, und  ein Vergleich der H autatm ung 
dieser Tiere m it deren Lungenatm ung g ib t ein gutes Bild von den Ver­
schiedenheiten dieser beiden Vorgänge.

Die Sauerstoffsekretion der Schwimmblase.

W ichtige Aufschlüsse über die Gassekretion h a t man durch U nter­
suchungen über die in der Schwimmblase der Fische stattfindende Gas­
produktion errungen. Es würde den Rahmen dieser D arstellung überschreiten, 
wollten wir die einschlägige, ziemlich umfangreiche L ite ra tu r m ustern; wir 
beschränken uns deshalb auf die B etrachtung der H auptzüge, die fü r die 
Lehre von der Sekretion besonders wichtig sind.

B i o t 3) beobachtete, daß F ische, die in beträchtlichen Tiefen gefangen 
wurden, in der Schwimmblase ein Gas enthielten, das oft zu m ehr als 80 Proz. 
aus Sauerstoff bestand. In einer Tiefe von z. B. 1500 m werden solche 
Fische in der Schwimmblase, deren W ände nachgiebig sind, einen Sauerstoff­
partialdruck haben , der die ungeheure Größe von etwa 90 Atm. erreicht, 
während die Sauerstoffspannung in dem die Fische umgebenden W asser in 
solchen Tiefen wie auch an der Oberfläche nahezu 1/ fl Atm. beträgt. Daß

*) K r o g h ,  1. c. S. 357. — *) B o h r ,  1. c. S. 87. V ersuch XI, 1, 2. — 3) Mömoires 
de la  societö d ’A rcueil 1807.
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1 6 4 Sauerstoffsekretion der Schwim mblase.

der Sauerstoffgehalt der Schwimmblase un ter diesen Bedingungen unmöglich 
durch Diffusion aus den Umgebungen erzeugt sein k a n n , spring t sofort in 
die Augen, und seit B io ts  Beobachtung nim m t man denn auch zur E rk lärung  
dieser Erscheinung eine spezifische („dynam ische“) T ätigkeit des Organs an. 
Fische, die sich in den m ehr oberflächlichen Schichten des W assers aufhalten, 
haben dagegen ein weit weniger sauerstoffhaltiges Gas in der Schwimmblase, 
gewöhnlich is t das Sauerstoffprozent geringer als das der Atmosphäre. Die 
Ursache dieser Verschiedenheit bei Fischen derselben G attung , wenn sie aus 
der Tiefe und wenn sie aus der Oberfläche geholt w erden, wies M o r e a u 1) 
nach. Befindet sich ein F isch , der sich in der oberflächlichen Schicht des 
W assers aufhält, im Gleichgewicht m it dieser, so muß das Gleichgewicht 
gestört werden, wenn er tieferes W asser aufsucht und somit größerem Druck 
unterworfen w ird; wegen der Kompression der m it Gas angefüllten Schwimm­
blase w ird das Tier nämlich ein geringeres Volumen und folglich ein größeres 
spezifisches Gewicht bekommen. Um wieder das vorige Volumen einzu­
nehmen und hierdurch m it dem W asser in Gleichgewicht zu kom m en, muß 
die Schwimmblase m it Gas gefüllt werden, bis sie un ter dem verm ehrten 
Drucke das ursprüngliche Volumen einnimmt, und dies geschieht mittels der 
Sekretion fast reinen Sauerstoffs; um gekehrt geht es, wenn der Fisch nach 
einem A ufenthalt in der Tiefe an die Oberfläche em porsteigt. Durch An­
bringung  desselben Fisches bald in der Oberfläche, bald in verschiedenen 
Tiefen konnte M o re a u  das Sauerstoffprozent in dessen Schwimmblase will­
kürlich abändern. E ntleert man das Gas der Schwimmblase durch P u n k tu r 
m it einem Troicart, so wird auch auf diese Weise das Gleichgewicht m it den 
Um gebungen gestö rt, indem das Tier sein Volumen verm indert, obschon es 
un te r demselben Drucke b le ib t, z. B. in der oberflächlichen Schicht des 
W assers; die Schwimmblase wird sich dann nach Verlauf einiger Zeit wieder 
m it Gas gefüllt haben , und dieses besteht zum größten Teil aus Sauerstoff. 
Durch Punktierung  kann man also hohe Sauerstoffprozente in der Schwimm­
blase der Fische erzeugen, ohne daß man nötig h a t, sie durch Hinabsenken 
in größere Tiefen einem verm ehrten Drucke auszusetzen (M o re a u ).

Diese G assekretion, die wir also willkürlich hervorzurufen vermögen, 
steht un ter der Herrschaft des N e r v e n s y s te m s .  W ird der Vagus 
in te s tin a lis  durchschnitten, was sich am Dorsche ohne Schwierigkeit be­
werkstelligen läßt, so hört in demselben Augenblicke die Sauerstoffsekretion 
der Schwimmblase auf; das in der Blase enthaltene Gas ändert seine Zu­
sammensetzung dann nicht, wenn die Blase zum Teil entleert w ird ; nach völliger 
Entleerung bleibt sie fortw ährend leer ( B o h r 2). Die In teg ritä t des E. in­
testinalis N. vagi ist also die notwendige Voraussetzung fü r das Her­
vorbringen der Gassekretion. Durchschneidung der anderen Vagusäste 
(E . cardiac., E. bronchial.) bleibt dagegen durchaus ohne Einfluß auf den 
Vorgang. Mit Bezug auf den N. sympathicuS gibt M o re a u  an, daß dessen 
Durchschneidung eine Zunahme des Sauerstoffprozentes in der Blase be­
w irke; diese Versuche von M o re a u  sind aber insofern weniger sicher, da die 
U ntersuchung der Gase in der Blase vor und nach der D urchschneidung der 
Nerven an v e r s c h ie d e n e n  Individuen angestellt w urde , was stets Un-

’) Mömoires de Physiologie, P a ris 1877. — *) Journ . of Physiology 15, 494, 1893.
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Sicherheit zur Folge hat. Übrigens würde eine solche Funktion des N. sym- 
pathicus m it der vom N. vagus nachgewiesenen Funktion in gutem Einklang 
stehen ; da Durclischneidung des N. sympathicus eine Zunahme der Sauerstoff- 
sekretion bew irkt, muß seine Reizung nämlich die Abnahme des Sauerstoffs 
hervorbringen, während der N. Vagus der eigentliche, die Sauerstoff­
entwickelung hervorrufende Sekretionsnerv ist.

besondere, s ta rk  vaskularisierte B ildungen, die roten Körperchen, be­
sorgen, wenigstens hauptsächlich, die Sauerstoffsekretion in der Schwimmblase 
( M o r e a u 1); als A ustrittso rt des Sauerstoffs betrach te t man das sog. Oval 
(A. J a e g e r 2). Das Epithel der Schwimmblase is t fü r Sauerstoff undurch­
lässig; dies geht hervor aus S c h u l t z e s 3) Beobachtung und aus Versuchen 
m it der herausgenomm enen Schwimmblase von Hechten, wo tro tz eines Ü ber­
drucks von 600 mm Sauerstoff im Laufe von drei Stunden kein Sauerstoff in 
die Blase eindrang , wenn das Epithel in tak t w ar ( B o h r 4). Die U ndurch­
lässigkeit des Epithels fü r Sauerstoff ist auch an der lebenden Schwimm­
blase daraus zu ersehen, daß das darin  enthaltene Gas ein vorher erzeugtes 
hohes Sauerstoffprozent durchaus unverändert beibehält, nachdem alle P ro­
duktion von Sauerstoff nach Durchschneidung des N. vagus aufgehört hat 
(B o h r 5).

Das secernierte Gas besteh t, wie wiederholte Entleerungen und Neu­
bildungen desselben erweisen, zu fast 85 Proz. aus Sauerstoff; der Rest ist 
wesentlich Stickstoff, indem Kohlensäure sich n u r in sehr geringer Menge 
vorfindet ( M o re a u , B oh r). Über die Arbeitsm ethode der secernierenden 
Zellen geben die Versuche keinen anderen Aufschluß, als den, daß wohl 
eine •zeitweilige chemische Bindung des Sauerstoffs vorauszusetzen ist (S. 159). 
Sich auf den Fund destru ierter Blutkörperchen in mikroskopischen P räpa­
raten der Kapillaren der roten Körperchen stützend hat J a e g e r 6) die Ver­
m utung aufgestellt, diese Destruktion sollte ein Freiwerden des an die 
Blutkörperchen gebundenen Sauerstoffs bew irken, das die Sauerstoffproduk­
tion ' der Schwimmblase begünstigen könnte. Hierbei müßte natürlich 
vorausgesetzt werden, daß bei der D estruktion der Blutkörperchen zugleich 
auch das Hämoglobin dekom poniert w ürde, was J a e g e r  indes n icht un te r­
suchte. Diese Auffassung, die sich, wie gesagt, lediglich auf die Beobachtung 
destruierter Blutkörperchen in mikroskopischen P räparaten  stützt, ha t jedoch 
keine W ahrscheinlichkeit für sich. Damit ein solcher Prozeß Bedeutung 
haben so llte , müßte der Sauerstoff in der Schwimmblase selbstverständlich 
w e s e n t l ic h  vom dekomponierten Hämoglobin herrühren. Dies würde wieder 
die Annahme notwendig machen, daß D estruktion und Neubildung von B lut­
körperchen und Hämoglobin in bisher nicht gekanntem  Umfange stattfänden. 
So kann man einen Dorsch vom Gewicht von etwa 1 kg leicht dahin bringen, 
im Laufe von sechs Stunden 10 ccm Sauerstoff zu secernieren; während dieser 
Zeit müßten nun alle Blutkörperchen und die gesam te Hämoglobinmenge 
destruiert und neugebildet worden se in , und da die Sauerstoffproduktion 
sich einmal über das andere unm ittelbar nacheinander hervorrufen läßt,

* ‘) 1. c. S. 14. — !) Pflügers A rchiv 94, 65, 1903. — 3) E benda 5, 51, 1872. —
4) Compt. r e n d .  d e  l ’aca8. d e s  S c i e n c e s  114, 1560, 1892. — 5) Jou rn . of Physiologe
15, 498, 1893. — 6) Pflügers A rchiv 94, 95, 1903.



m üßten auf diese Weise auch die Destruktion und die Neubildung aller Blut­
körperchen mehrmals im Laufe von 24 Stunden stattfinden können.

Die in diesem A bschnitt beschriebenen Erscheinungen zeigen, daß die 
Sauerstoffsekretion und deren Abhängigkeit vom Nervensystem sich an der 
Schwimmblase besonders leicht dem onstrieren lassen. Dies hängt wohl damit 
zusam m en, daß die Bedeutung dieses Organs für den totalen Stoffwechsel des 
Tieres eine verhältnism äßig geringe is t; die durch die Experim ente verur­
sachten funktionellen Störungen rufen deshalb keine merkliche W irkung auf 
die E rnährung  der übrigen Gewebe hervor. In den Lungen erzeugt der 
experimentelle Eingriff dagegen leicht weitreichende Störungen im ganzen 
Organismus und dadurch Änderungen der Funktion anderer Organe, die 
das R esultat leicht verhüllen können.

§ 4. Die relative Unabhängigkeit der Gassekretion in jeder
der beiden Lungen.

Die gleichzeitige Bestimmung des Stoffwechsels in j e d e r  L u n g e f ü r s i c h  
w ird sich im folgenden als unentbehrliches Hilfsmittel beim Studium der 
Lungenfunktion erweisen. Wie oben b e rü h r t, is t die Lunge darum  ein 
schwieriges Versuchsobjekt, weil die experimentellen Eingriffe wegen der 
fundam entalen W ichtigkeit der Lungen fü r den Stoffwechsel besonders weit­
reichende W irkungen auf den ganzen Organismus erhalten; das zur Lunge 
strömende Blut bekommt dann leicht eine geänderte Zusammensetzung, wo­
durch die Lunge unter neue Bedingungen g erä t, und die spezielle W irkung 
des Eingriffes auf dieses Organ undeutlich wird. Diesem Übelstande wird 
zum Teil abgeholfen, wenn m an jede Lunge für sich zur Bestimmung des 
respiratorischen Stoffwechsels benu tzt; läßt man die E inw irkung (z. B. 
Variation der Atem größe, der das Organ durchströmenden Blutmenge usw.) 
in der einen Lunge allein stattfinden, so kann die andere Lunge zur Kon­
trolle dienen, indem die Z u s a m m e n s e tz u n g  des Blutes in beiden Lungen 
zu jeder Zeit durchaus dieselbe ist.

Schon die ohne weitere Eingriffe vorgenommene einfache Bestimmung des 
respiratorischen Stoffwechsels in jeder Lunge für sich, während die äußeren 
U m stände für beide möglichst gleich gehalten werden, erweist sich als für 
die U ntersuchung über die Gassekretion in diesem Organe n icht ohne Be­
deutung. In der T at findet man oft den respiratorischen Quotienten fü r 
die beiden gleichzeitig untersuchten Lungen um nicht so wenig verschieden, 
ja  der respiratorische Quotient ändert sich bisweilen in  der einen Lunge 
a l le in  tro tz  unverändert bleibender Versuchsbedingungen; dies g ibt eine 
gute Bestätigung des Vorhandenseins der spezifischen Zellentätigkeit in der 
L unge, die wir bereits auf anderem W ege gefunden haben. Als Beispiele 
können untenstehende Versuche von M a a r 1) dienen. W egen der Methode 
verweisen wir auf die zitierte A bhand lung2); hier soll n u r bem erkt werden, 
daß das Einbinden von Kanülen in den beiden H auptbronchien, das bei 
Schildkröten sehr leicht ist, sich nach einiger Übung auch bei Kaninchen aus­
führen läßt, ohne die Pleurae zu beschädigen. Die untenstehenden Versuche

')  Skand. Avch. f. Physiologie 13, 269, 1902 (vgl. ebenda 16 , 369, 1904). — 
!) 1. c. S. 273 u. f. .
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an Kaninchen wurden teils m it natürlicher Atm ung während einer Morphin- 
Narkose (I) 1), teils m it künstlicher A tm ung nach Nackenstich ( I I )2) un ter­
nommen. Die Dauer der einzelnen Bestim mung war zehn M inuten; die 
Zahlen geben Cubikcentimeter an.
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I. K a n in c h e n .  N a tü r l i c h e  A tm u n g .

Lunge E xspirationsluft 
in  10 M inuten

o 2
aufgenom m en

CO,
produziert

CO,
0 ,

f rechte  
1 linke

1630 124 86 0,69
1285 81 64 0,79

( rech te 1718 122 88 0,72
i linke 1311 79 64 0,81
I rech te 1742 127 90 0,71
l linke 1330 79 63 0,80

II. K a n in c h e n . K ü n s t l ic h e  A tm u n g .

L unge E xspirationsluft 0 .
aufgenom m en

CO,
produziert

CO,
0 ,

j rech te  
1 1 linke

1543 31 42 1,36
1561 51 58 1,13

( rechte 1604 25 36 1,42
1 linke 1633 42 49 1,17
J rechte 1616 26 36 1,38
l linke 1657 39 47 1,20

III. S c h i ld k r ö te .  N a t ü r l i c h e  A tm u n g 3).

Lunge E xspirationsluft 0 ,
aufgenom m en

CO,
produziert c
|§

1 rech te  
l linke

590 11,4 12,7 1,11
621 10,8 13,8 1,28

( rechte 400 11,9 11,4 0,96
1 linke 543 11,9 14,0 1,18

Der verschiedene Quotient der beiden L ungen, die sich unter gleichen 
äußeren Verhältnissen befinden, muß der spezifischen Tätigkeit der Organe 
zugeschrieben werden.

3. K apitel. E influß  von  Ä n d eru n gen  der e in gea tm eten  L u ftm en ge  
a u f den  G asw ech sel der L u n gen .

Zwei verschiedene Seiten dieser F rage sind bei der U ntersuchung in 
Betracht zu ziehen, teils die Bedeutung der A c c o m m o d a tio n  der Atemgröße, 
die stets sekundär eine Zunahme des Stoffwechsels des Organismus begleitet,

') 1. c. S. 329, N r. 30. — !) 1. c. 8. 330, Nr. 32. — s) 1. c. 8. 308, Nr. 1.
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teils die W irkung, die eine p r im ä r e  Ä nderung der Atemgröße auf den Gas­
wechsel hervorbringt, wo dieselbe, wie z. 11. bei w illkürlicher Vermehrung der 
E inatm ungsluft, ein t r i t t ,  ohne von gesteigerten Ansprüchen von seiten des 
Organismus hervorgerufen zu sein. Diese beiden Seiten der F rage sind am 
zweckmäßigsten jede für sich zu behandeln.

§ 1. Accommodation der Atemgröße an die Größe des Stoff­
wechsels.

Steigt der Stoffwechsel wegen der A usführung einer Arbeit (Muskel­
bewegung), so wird die während einer gegebenen Zeit die Lunge passierende 
Luftm enge reflektorisch verm ehrt. Umfassende U ntersuchungen hierüber 
wurden von E. S m ith  angeste llt, der zur Messung der eingeatm eten L uft­
menge eine vom Versuchsindividuum getragene trockene Gasuhr anwandte. 
S m i t h 1) findet un ter anderem folgende Zahlen fü r das V erhältnis der Atem­
größe zu verschiedenen mehr oder m inder anstrengenden Bewegungen; die 
in liegender, ruhender Stellung eingeatm ete Menge ist als E inheit genommen.

Stehende S t e l l u n g ....................................................................... 1,33
Gang, 1 engl. Meile pro S tu n d e ............................................... 1,90
R eiten  im  T r a b ............................................................................4,05
Gang, 4 engl. M eilen pro S t u n d e ......................................... 4,00
L auf, 6 „  „ „ „ ....................................7,00

Die V erm ehrung der Atemgröße geschieht in  d e r  R e g e l durch Ver­
tiefung des einzelnen Atemzuges, wobei die Frequenz der Atemzüge, solange 
die A rbeit keine gar zu große is t , ziemlich unverändert bleibt; bei sehr an ­
strengender Arbeit dagegen nimm t auch die Frequenz zu. W enn die N atur 
der Arbeit die Erw eiterung des Thorax erschw ert, so nim m t vorzüglich die 
Frequenz zu ( L o e w y 2).

Die Ä nderung der Lungenventilation ändert gewöhnlich an und für sich 
nicht wesentlich die G rö ß e  der respiratorischen O b e rflä c h e . Da nämlich 
die Zunahm e der Ätemgröße nach beiden Seiten der m ittleren vitalen Stellung 
geschieht, wird die Vergrößerung der Lungenoberfläche während der In ­
spirationsdauer so ziemlich deren Verminderung während der Exspirations­
dauer kompensieren.

Der Zuwachs der Ätemgröße erhält dagegen natürlich große Bedeutung 
als der größeren prozentischen A usnutzung der L uft entgegenwirkend, welche 
der verm ehrte Stoffwechsel sonst herbeiführen müßte. F ü r die Accom­
modation der Ventilation gilt hier die H auptregel, daß die Atemgröße in 
solchem Verhältnisse zunimmt, daß die prozentige Zusam mensetzung der Aus­
atm ungsluft tro tz  des gesteigerten Stoffwechsels ziemlich unverändert bleibt. 
Doch ist beim Menschen bei nicht gar zu harte r Arbeit die Ventilations­
kompensation meist keine vollständige; h a t der Stoffwechsel z. B. bis etwa 
zum Vierfachen zugenommen, so kann die Atemgröße bis sta rk  über das 
Dreifache verm ehrt se in :t). Die A usatm ungsluft wird un te r solchen Um­
standen also etwas ärm er an Sauerstoff und reicher an Kohlensäure als * 8

')  Edinb. m ed. Journ . 1859, p. 619. — s) Pflügers A rchiv  49, 406, 1891. —
8) Vgl. S p e c k ,  Physiologie des m enschlichen A tm ens 1892, S. 62, und K a t z e n ­
s t e i n ,  Pflügers A rchiv 49, 369, 1891.
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normal. Bei sehr angestrengter A rbeit ist das Ver­
hältnis oft das entgegengesetzte; die Ventilation wird 
hier überkom pensiert, so daß die Ausatm ungsluft
reicher an Sauerstoff w ird als während der Ruhe 
und 17 bis 18 Proz. Sauerstoff enthalten kann , wie 
es aus einigen von S p e c k s  Versuchen h erv o rg eh t1). 
Dieses Verhalten trifft m an allgemein bei Kaninchen 
und Hunden an , auch bei geringerer Zunahme des 
Stoffwechsels (G e p p e r t  und Z u n t z 2).

Die volle Bedeutung der Ventilationskompen­
sation hei steigendem Stoffwechsel wird erst dann 
k la r, wenn man in den einzelnen Fällen z u g le ic h  
d e n  D i f f e r e n z d r u c k  b e r e c h n e t ;  h ierun ter ver­
steh t m a n , wie öfters b em erk t, die Sauerstoff­
spannung , die erforderlich i s t , dam it die während 
der Zeiteinheit tatsächlich durch die Lunge auf­
genommene Sauerstoffmenge aus der Alveolenluft in 
die oberflächliche feuchte Schicht der Lungenm em bran 
eindringen kann. Der Differenzdruck (d) ist dann 
die Differenz zwischen der Sauerstoffspannung in der 
Alveolenluft (p ) und der Spannung in der feuchten 
Schicht der Lungenoberfläche (Pi); kennt m an d und 
p, so läßt p1 sich leicht berechnen, indem d =  p  pj 
ist. Den Differenzdruck findet man aus der Gleichung 
(S. 141) als

d -
31. 760

s y
wo 31 die Sauerstoffaufnahme pro Kilogramm und 
Minute, y der Invasionskoeffizient (0,012) und s die 
Lungenoberfläche pro Kilogramm ist. Als Beispiel 
von dem Verhältnis der Atemgröße zum Stoffwechsel 
und speziell von der W ichtigkeit der gleichzeitigen 
Bestimmung der Sauerstoffspannung in der Lungen­
oberfläche kann die bedeutende Reihe von Versuchen 
benutzt werden, die K a t z e n s t e i n 3) über den Stoff­
wechsel bei teils ruhenden, teils mit verschieden 
starker Arbeit beschäftigten Menschen anstellte; die 
Arbeit bestand teils in horizontalem Gehen, teils 
in Steigen auf der von Z u n tz  konstruierten T re t­
bahn. Unten geben wir tabellarisch die M ittel der 
Versuche m it einem 52,5 kg wiegenden Manne, dessen 
Lungenoberfläche sich also (S. 137) auf 1,42 qm 
pro Kilogramm berechnen läßt. Aus den angegebenen 
W erten der Größe des Stoffwechsels 4) und der Atem­
größe 5) berechnete ich un ter der Voraussetzung,

') Speck, 1. c. S. 70. — 2) Pflügers Archiv 42,
198, 1888. — 3) Ebenda 49, 330, 1891. — 4) 1. c. S. 363. —
5) 1. c. S. 370.
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daß die L uft bei den Versuchen eine durchschnittliche Tem peratur von 18,5° 
h a tte , das m ittlere Prozent des Sauerstoffs und der Kohlensäure in der aus­
geatm eten Luft. Die Alveolenluft berechnete ich aus der Zusammensetzung 
der E xspirationsluft und der Größe eines Atemzuges, die ich wieder un ter 
der V oraussetzung berechnete, daß die Frequenz der Atm ung während der 
verschiedenen Arbeit wesentlich dieselbe w$r; eine U ngenauigkeit dieser 
letzteren Annahme wird übrigens fast gar keine Bedeutung erhalten , da 
der schädliche Raum (Trachea usw.), der in Betracht des geringen Körper­
gewichts hier auf 120 ccm angesetzt ist, bei so großer Atm ung nur geringen 
Einfluß bekommt.

D ie  S a u e r s t o f f s p a n n u n g  in  d e r  L u n g e n o b e r f lä c h e  n im m t a lso  
w ä h r e n d  d e s  v e r m e h r t e n  S to f f w e c h s e l s  ab  t r o t z  d e r  g e s te i g e r te n  
V e n t i l a t i o n  (siehe Tabelle S. 169). Bei m ittelstarker Arbeit ist die 
Spannung in obigen Versuchen kaum  halb so groß wie in Ruhe, bei starker 
A rbeit is t sie Null, indem der Differenzdruck hier gleich der vollen Sauerstoff­
spannung der Alveolenluft is t; daß letztere Zahlen genau gleich groß sind, 
ist natürlich  als Zufall zu b e trach ten ; sicherlich war die Sauerstoffspannung 
in der Lungenoberfläche un ter diesen Verhältnissen aber höchstens nur 
wenige Millimeter.

Die Unentbehrlichkeit einer Zunahme der Ventilation geht m it aller 
Deutlichkeit hieraus hervor; aus rein physikalischen Gründen hätte  die 
Sauerstoffaufnahme nicht in dem beobachteten Umfange stattfinden können, 
w äre, der vergrößerten Aufnahme ungeachtet, die A lveolarspannung nicht 
wegen der Zunahme der Ventilation auf etwa 15 Proz. Sauerstoff stehen 
geblieben, und solange die Alveolarspannung diesen W ert beibehält, ist eine 
größere Sauerstoffaufnahme als die gefundene unmöglich; natürlich könnte 
aber bei noch größerer Zunahm e der Ventilation die Sauerstoffspannung der 
Alveolenluft steigen und dam it die physikalischen Bedingungen für die 
Möglichkeit einer größeren Sauerstoffaufnahme zuwege gebracht werden.

D ad u rch , daß w ir die Schwankungen der Sauerstoffspannung in der 
Lungenoberfläche m it in unsere B etrachtung hineinzogen, gelang es uns 
also, festzustellen, daß die Lungenzellen imstande sind, den Sauerstoff behufs 
W eiterbeförderung so intensiv zu b inden, daß die Sauerstoffspannung der 
Lungenoberfläche, wenn es wegen der Vermehrung des Stoffwechsels not­
wendig w ird , bei ganz niedrigen W erten gehalten werden kann , so daß die 
volle Sauerstoffspannung der Alveolenluft als Differenzdruck wirken wird. 
Dies steht ganz dam it in Ü bereinstim m ung, was wir oben (S. 163) hinsicht­
lich der Frösche während des maximalen Lungenstoffwechsels in der Paarungs­
zeit nachwiesen, und in einem folgenden Abschnitt (S. 212) werden w ir sehen, 
daß ganz analoge Verhältnisse sich hinsichtlich des W ertes der niedrigsten 
Sauerstoffspannung in der E inatm ungsluft, bei welcher das Leben noch mög­
lich ist, geltend machen. Ü berhaupt finden wir überall, wo sich eine Gelegen­
heit zur Prüfung der aus der Invasionstheorie abgeleiteten Schlüsse darbot, 
deren B estätigung; so auch in folgender Betrachtung über den Z u s a m m e n ­
h a n g  z w is c h e n  m a x im a le r  L u n g e n  V e n t i la t io n  u n d  m a x im a le r  
S a u e r s to f f a u f n a h m e .

Die Luftm enge, welche während maximaler Arbeit (auf der Tretbahn 
oder beim Laufen) die Lunge passiert, findet S m ith ,  wie oben angegeben,
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5,26 mal größer als in relativer Ruhe (in stehender Stellung). Da fü r einen 
Mann (70 kg) die Atemgröße pro Minute während des letzteren Zustandes 
als 8500ccm  anzusehen ist, wird die maximale Ventilation m ithin 44 710 ccm 
pro Minute oder 644 ccm pro Kilogramm und Minute. In der oben ange­
führten Invasionsgleichung

M . 760
P -4- Pi =  ----------y s

ist, wie wir soeben sahen, die Spannung in der Lungenoberfläche (ßj) praktisch 
gesehen gleich Null, wenn die Sauerstoffaufnahme maximal ist; da die Lungen­
oberfläche (s) pro Kilogramm gleich 12 800 qcm und y =  0,012 ist, haben wir

M . 760
P ~~ 0,012 X  12 800 ................................... (1)

wo p  die Sauerstoffspannung der Alveolenluft und M  die maximale Sauerstoff­
aufnahme pro Kilogramm und M in u te  ist. U nter der V oraussetzung, daß 
der respiratorische Quotient 1 ist (wäre er 0 ,85 , so würde das in dem 
H auptresultat einen Fehler von nu r etwa 1 Proz. ergeben), w ird die 
während einer M inute pro Kilogramm ausgeatm ete Sauerstoffmenge die 
Differenz zwischen der pro Kilogramm eingeatm eten und aufgenommenen 
Sauerstoffmenge o der, da die E inatm ungsluft 21 Proz. Sauerstoff enthält, 

21
644 X  —r- M ; in 1 ccm ausgeatm eter Alveolenluft beträg t die Sauer-

21

stoffmenge dann
644 x  T ö ö - 4- * '

644
und durch M ultiplikation m it dem

Totaldrucke in den Alveolen (710 mm) erhält man als die Sauerstoff­
spannung der Alveolen

21
644 X  — —  - 4 -  M

p  =  ------------jtt? ---------  X 710 • • • • (2)644

Zur Bestimmung von ilI  h a t man nun durch Kombination der Gleichungen (1) 
und (2)

6— *  M  x  710 =  . * . . x w °  . . . („
644 0,012 X 12 800

woraus M  =  24,6; die maximale Sauerstoffaufnahme pro Kilogramm und 
S tu n d e  ist also 60 mal so groß oder 1476ccm. Setzt man den gefundenen 
W ert von M  in Gleichung (2) ein , so findet m an , daß die Sauerstoff­
spannung der Alveolenluft un ter diesen Verhältnissen 122 mm und deren Sauer­
stoffprozent m ithin 17,2 Proz. beträgt. Die A usatm ungsluft wird nahezu die­
selbe Zusam mensetzung haben wie die Alveolenluft, indem man bei so starker 
Lüftung die Größe des schädlichen Raumes, wie oben geschah, als ver­
schwindend betrachten kann.

Bei der e x p e r im e n te l l e n  Bestimmung des Stoffwechsels findet man, 
daß die Sauerstoffaufnahm ex) während der größten Arbeit, die sich einige

')  Ygl. T i g e r s t e d t ,  dieses H andbuch , L ehre  von dem  Stoffwechsel, und 
S m i th ,  Philosophical T ransactions 1859, p. 713.
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Zeit hindurch leisten läßt, etwa vierm al so groß ist wie in relativer Ruhe 
(etwa 350 ccm), also etwa 14  0 0 ccm pro Kilogramm und Stunde. Die Über­
einstim m ung m it dem berechneten W erte is t eine vorzügliche, was noch 
ferner die Richtigkeit der gem achten Voraussetzungen bestätigt. (Das Ver­
hältnis wurde hier rücksichtlich eines Mannes von 70 kg  Körpergewicht 
behandelt; is t das Körpergewicht geringer, so ist der Stoffwechsel bekanntlich 
intensiver, folglich auch die maximale Sauerstoffaufnahme pro Kilogramm 
g rö ß e r ; die Lungenoberfläche pro Kilogramm ist dann aber auch entsprechend 
größer.)

Die Übereinstim m ung dieser Berechnung m it den experimentellen Ergeb­
nissen beweist die R ichtigkeit der oben in betreff der Zellenarbeit gemachten 
Annahme. Es ist hiernach notwendig anzunehm en, daß die Zellen im­
stande sind, die Sauerstoffspannung in der Lungenoberfläche auf einer ver­
schwindend kleinen Größe zu h a lte n , wodurch die volle Sauerstoffspannung 
der Alveolenluft sich als Differenzdruck geltend m acht; sonst wäre aus rein 
physikalischem Grunde die tatsächlich beobachtete maximale Sauerstoff­
aufnahm e nicht möglich. Ob aber die Zellen im stande sind eine noch größere 
A rbeit zu leisten und die Spannung in  der Oberfläche auf Null zu halten, 
auch wenn die Sauerstoff Spannung der Alveolenluft, z. B. beim Einatm en 
reinen Sauerstoffs, größer als die oben angegebene ist, hierüber können diese 
Versuche uns keinen Aufschluß geben. Es ist aber, wenn man die genaue 
A npassung der Prozesse im Organismus in Betracht zieht, wohl am w ahr­
scheinlichsten, daß die Grenze der Zellenarbeit mit den größten Forderungen, 
welche un ter natürlichen V erhältnissen überhaupt an sie gestellt werden 
können, zusannnenfällt; da nun die Sauerstoffspannung in der Alveolenluft in 
der N atur niemals die Spannung in der Atmosphäre überschreiten kann , ist 
es am wahrscheinlichsten, daß die Zellarbeit auch eingestellt is t ,  eben die 
Menge Sauerstoff in maximo zu bewältigen, die hierbei überhaupt in maximo 
in die Oberfläche einzudringen vermag.

§ 2. Einfluß einer primären Änderung der Atemgröße auf
den Gaswechsel.

Durch willkürliche Zunahme der Atemgröße kann der Gaswechsel der 
Lunge sich auf kürzere Zeit bis zu einem gewissen Grade ändern lassen, 
indem die während der Zeiteinheit stattfindende Kohlensäureausscheidung 
und Sauerstoffaufnahme etwas anwachsen, letztere jedoch in geringerem 
Grade, so daß der respiratorische Quotient s te ig t1). Der Zuwachs der aus­
geschiedenen Kohlensäure ist verhältnism äßig geringer als der Zuwachs der 
A tem größe; das Kohlensäureprozent der A usatm ungsluft w ird deshalb kleiner, 
w ährend zugleich die absolute Größe der Kohlensäureausscheidung wächst. 
Diese Zunahm e des Gaswechsels ist indes eine v o r ü b e r g e h e n d e ;  da die 
K o h len säu reb ild u n g , von einem kleineren Zuwachs wegen der größeren 
A rbeit der Atemmuskeln abgesehen, durch den Eingriff kein Steigen erleidet,

' )  Vgl. V i e r o r d t ,  Physiol. des A tm ens 1845, S. 120; L o s s e n ,  Z eitschr. f. 
Biologie 2, 244, 1866; B e r g ,  Deutsches A rch. f. k lin . M edizin 1869, S. 291; 
P f l ü g e r ,  Pflügers A rch. 14, 1, 1867; F i n k l e r  u. O e r t m a n n ,  Pflügers A rch. 14, 
38, 1867; S p e c k ,  Physiol. des m enschl. A tm ens 1892, S. 13.
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wird die vermehrte K o h le n s ä u re a u ssc h e id u n g , die anfangs dadurch un ter­
halten w ird, daß das Blut an Kohlensäure einbüßt, sich bald verlieren. Die 
Folge der willkürlich verm ehrten Atemgröße is t also vorübergehend, und da 
die Gase des zur Lunge strömenden Blutes sich hierbei fortw ährend ändern, 
lassen sich aus solchen Versuchen keine völlig sicheren Schlüsse über den 
Einfluß auf die Lungenfunktion ziehen, der der geänderten Atemgröße an 
und fü r sich beizulegen ist. Aufschlüsse über diese F rage erzielt man weit 
besser durch gleichzeitige, getrennte U ntersuchung des Stoffwechsels der 
beiden Lungen, wie unten  näher beschrieben wird.

Maximum und Minimum der willkürlich geänderten Atemgröße. Durch 
V e rm e h ru n g  der Atemgröße in möglichst weitem Umfang wird selbst­
verständlich an und fü r sich dem Gaswechsel der Lungen keine Schwierigkeit 
bereitet; die forcierte willkürliche Atm ung läßt sich nichtsdestoweniger, 
wahrscheinlich wegen der dadurch herbeigeführten Ä nderungen des Blutes, 
nicht längere Zeit h indurch unterhalten , indem dann Eingenommenheit des 
Kopfes und S c h w in d e le in t re te n .  Anderseits ist es die Unmöglichkeit, den 
Stoffwechsel in seinem normalem Umfange unterhalten  zu können, die der 
willkürlichen V e r m in d e r u n g  der Atemgröße die Grenze setzt. W as das 
Minimum betrifft, auf welches dieselbe sich willkürlich reduzieren läßt, so muß 
es selbstverständlich, je nachdem vorzüglich die Frequenz oder die Tiefe der 
Atemzüge herabgesetzt w ird, ein verschiedenes w erden; im extremen Falle, 
wenn das Volum des einzelnen Atemzuges un te r die Größe des schädlichen 
Raumes (Trachea usw.) sink t, muß z. B. das Atmen wesentlich ineffektiv 
bleiben. Die Versuche zeigen, daß eine H erabsetzung der Atemgröße auf 
etwa 50 Proz. des Normalen kürzere Zeit h indurch zu ertragen is t , welche 
Zeit ein wenig schwankt, je nachdem m an die F requenz herabsetzt oder 
unter Beibehaltung der norm alen Frequenz die Atemgröße verringert; im 
ersteren Falle läß t sich die geänderte Atmungsweise 10 bis 25 M inuten 
(M o sso 2), im letzteren nur etwa fünf M inuten ( L o s s e n 5) ertragen. Der 
normale Stoffwechsel kann bei einer H erabsetzung bis auf 50 Proz. also nicht 
regelmäßig unterhalten  w erden; jedoch liegt das erträgliche Minimum augen­
scheinlich nicht viel höher. Dies erträgliche M inimum, dessen Berechnung 
die Anwendung der Invasionstheorie erm öglicht, findet m an , un ter Voraus­
setzung der unveränderten Frequenz, als etwa 56 Proz. der normalen Atemgröße.

B edenkt m an , daß die Sauerstoffspannung der Lungenoberfläche, wo die V er­
hältnisse es erheischen (A rbeit, verm inderte r S auersto ffpartia ld ruck), som it auch 
h ier bei m öglichster B eschränkung  der A tem größe, um  N ull he ru m  stehen bleibt, 
so w ird m an  einsehen, daß G leichung (3) (S. 171) zu r B erechnung ben u tz t w erden 
kann. N ennt m an  das M inim um  der A tem größe pro K ilogram m  und M inute X, 
und setzt m an  die Sauerstoffiaufnahm e pro K ilogram m  und  M inute au f 5,8 ccm 
(350 ccm pro K ilogram m  und S tunde) an, so lau te t die genannte  G leichung

X X
21
100 5,8

X  710 =
5,8 X  760 

0,012 X 12 8 0 0 ’
woraus x  =  34,2 ccm. (D er resp irato rische Q uotient ist der B equem lichkeit wegen 
gleich 1 g ese tz t; is t er 0,8, so w ird x  n u r  um  3 Proz. des W ertes größer.) Die-

')  S p e c k ,  1. c. S. 25. — s) A rch. ita lienn . de Biologie 7, 59, 1886. — 3) Zeitschr. 
f. Biologie 2, 263, 1886.



jen ige  Menge L u ft, die pro K ilogram m  und M inute d ie  A lv e o le n  verläßt, beträg t 
also 34,2 ccm und  en th ä lt, wie le ich t zu  ersehen, w enn m an eingedenk ist, daß die 
eine Seite de r G leichung die Spannung beze ichnet, 4,04 Proz. Sauerstoff. F ü r  das 
ganze V ersuchsindividuum  (7 0 k g ) w ird  die M enge der L u f t ,  die p ro  M inute die 
Alveolen v e rlä ß t, also 2394 ccm , was bei 17 A tem zügen pro M inute 140 ccm pro 
A tem zug gibt. Da m ith in  bei jedem  A tem zuge 140 ccm a tm osphärischer L uft 
auch  in  die A l v e o le n  eindringen m üssen, findet m an  die A t e m g r ö ß e ,  indem  m an 
die Größe des schädlichen B aum es (140 ccm ) h ierzu  addiert, w odurch m an  280 ccm 
oder 56 Proz. des N orm alen erh ä lt. Das Sauerstoffprozent de r A lveolenluft ist 
4 P ro z .; berücksich tig t m an  den E influß des schädlichen B aum es (S. 139), so 
w ird  die A usatm ungsluft u n te r  diesen V erhältn issen  d ah er e tw a 12,5 Proz. Sauer­
stoff en thalten .

Experim ent und Berechnung stimmen m ithin auch in  diesem Punkte 
bestens m iteinander überein.

Verschiedene Atemgröße jeder Lunge für sich. Der Einfluß einer p ri­
m ären Ä nderung der Atemgröße auf den Gas Wechsel der Lunge läßt sich, 
wie gesag t, am besten mittels der bereits erwähnten Methode bestimmen, 
nach welcher man gleichzeitig fü r jede der beiden Lungen fü r sich Respi­
rationsbestim m ungen un tern im m t, indem deren relative Atemgröße in den 
verschiedenen Versuchen variiert wird. Die Zusam m ensetzung des zur 
Lunge strömenden Blutes is t hier zu jeder Zeit genau dieselbe, und  eine 
mögliche Ä nderung der V erteilung des Stoffwechsels un ter die beiden Lungen 
ist also allein von der Ä nderung der Ventilation abhängig. Von solchen 
Versuchen, wo an Kaninchen un ter Schonung der P leura in jeden Bronchus 
fü r sich eine Kanüle eingelegt w urde, ha t H a l b e r s t a d t  eine bisher nicht 
veröffentlichte größere Reihe ausgeführt, alle m it gleichdeutigem Resultat. 
U ntenstehender Versuch, wo die Respiration natürlich war und die Änderung

174 E influß einer verschiedenen Atem größe der beiden L ungen.

K a n in c h e n ,  G e w ic h t 2 1 50g . G e w ic h t d e r  r e c h te n  L u n g e  =  5,0, 
d e r  l in k e n  L u n g e  =  3,6 g. D a u e r  je d e s  V e r s u c h e s  15 M in u te n .
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der Atemgröße durch V erengerung des zu r Bronchienkanüle einer der beiden 
Lungen führenden Kautschukschlauches hervorgebracht w u rd e , kann als 
Beispiel dienen.

Es geht m it großer Deutlichkeit sowohl aus dem W erte der respiratorischen 
Quotienten als aus den angeführten Zahlen fü r den prozentigen Anteil der 
rechten Lunge am totalen Stoffwechsel hervor, daß eine V e rm e h ru n g  d e r  
V e n t i la t io n ,  wenn der Einfluß dieses Faktors auf die Lungenfunktion wie 
hier isoliert untersucht w ird , ohne daß die Zusam mensetzung des Blutes 
variiert, eine Z u n a h m e  d e s  G a s w e c h s e ls  bew irkt; indes ist der Zuwachs 
der Kohlensäureausscheidung weitaus überwiegend, weshalb auch der r e s p i ­
r a to r i s c h e  Q u o t ie n t  fü r diejenige Lunge steigt, die relativ die größere Menge 
Luft erhält; ja  in analogen Versuchen m it künstlicher A tm ung w ird man 
sogar finden können , daß n u r  die Kohlensäureausscheidung bei verm ehrter 
Ventilation steigt, während die Sauerstoffaufnahme sich durchaus nicht ändert. 
Nach dem , was wir früher über die spezifische Tätigkeit der Lungenzellen 
erfuhren , sind diese Änderungen des Gaswechsels wohl zunächst einer inci- 
tierenden W irkung der Vermehrung der Atemgröße auf die Zellenarbeit 
zuzuschreiben; einigen Einfluß üben vielleicht aber auch die geänderten Be­
dingungen der Diffusion, besonders hinsichtlich der Kohlensäure.

4 . K ap itel. E influß  der d ie L u n gen  p assieren d en  B lu tm en ge a u f
deren  G a sw ech sel.

W enn die respiratorischen Umsätze anwachsen, wie es z. B. bei der M uskel­
arbeit der Fall is t , so nim m t gewöhnlich sekundär auch die Blutmenge zu, 
die während der Zeiteinheit die Lungen passiert. Obschon die Lungenzellen 
näm lich, wie wir oben fanden, durch ihre Tätigkeit die Sauerstoffspannung 
im Blute höher als in der Alveolenluft zu steigern vermögen, wird dennoch 
zugleich die Passage einer verm ehrten Blutmenge un ter solchen Umständen 
erforderlich sein. Wie aus der Form  der Sauerstoffspannungskurve des 
Blutes (S. 87) hervorgeht, bew irkt nämlich eine Vermehrung der S a u e r ­
s to f f s p a n n u n g  über die gewöhnlich im A rterienblute Vorgefundene 
(etwa 120 mm) hinaus nu r eine verhältnism äßig geringe Vermehrung der 
S a u e r s to f f m e n g e ;  fast der ganze Zuwachs rü h rt un ter diesen Umständen 
von dem der Spannung proportional zunehmenden einfach gelösten Sauer­
stoff her und kann daher keinen bedeutenden W ert erreichen, es sei denn, 
daß eine unverhältnism äßige, im Organismus nicht realisierte Zunahme 
der Spannung stattfände. • Damit die Sauerstoffzufuhr zu den Geweben 
des Körpers in einigermaßen beträchtlichem Grade zunehmen k a n n , ist eine 
Vermehrung des Blutstromes durch die Lungen deshalb eine Notwendigkeit. 
Bei vermehrtem Stoffumsatz w ird denn auch eine Zunahme der T ätigkeit des 
Herzens (der Pulsfrequenz) beobachtet, die un ter der wahrscheinlichen Vor­
aussetzung, daß die Lungengefäße sich wegen vasomotorischen Reflexes zu­
gleich erw eitern, eine bedeutende Steigerung der Ström ungsgeschwindigkeit 
hervorzubringen fähig sein muß. Eine genauere Feststellung der Zunahme 
der Blutström ung in Zahlen läßt sich jedoch nicht geben; eine direkte Be­
stimmung derselben konnte bisher nicht ausgeführt werden, und eine Berech­
nung, die man allerdings mittels der Menge Sauerstoff, welche das Blut bei den
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gegebenen Spannungen zu absorbieren verm ag , zusamm engehalten m it der 
Menge des wirklich in der Lunge aufgenommenen Sauerstoffs, versucht hat, ru h t 
auf einer durchaus unsicheren Basis. Es ist nämlich keineswegs der Fall, was 
bei dieser Berechnungsmethode vorausgesetzt werden m üßte, daß die t o t a l e  
durch die Lungen aufgenommene Menge Sauerstoff s t e t s  aus der Lunge mit 
dem Blute w eitergeführt w ird; eine wechselnde Menge desselben w ird , wie 
im A bschnitt über die innere Atm ung zur D arstellung kommt, in den Lungen 
selbst verzehrt, ein Um stand, der die Berechnung in unbestim m barem  Um ­
fange unsicher macht.

W as wir bisher besprachen, ist die s e k u n d ä r e  Verm ehrung des B lut­
stromes, die eine Steigerung des Stoffwechsels begleitet. Eine andere Frage, 
die fü r die Analyse der einzelnen F aktoren der Lungenfunktion eine be­
sondere Bedeutung hat, ist es, welchen Einfluß un ter sonst gleichen Um­
ständen eine p r i m ä  r  e Vermehrung des Blutstromes auf den Gaswechsel der

Lungen hat. Um dies fest­
zustellen, kann man die 
gleichzeitige, getrennte
U ntersuchung des respira­
torischen Stoffwechsels jeder 
Lunge für sich benutzen, 
während die B lu t  V er­
t e i l u n g  un ter die beiden 
Lungen mittels passender 
Verengerung des einen Pul­
monalastes geändert wird. 
Solche Bestimmungen w ur­
den von M a a r  sowohl an 
Schildkröten J) als anK anin- 

10 u  12 ch e n 2) unternommen. Um 
die Versuche an letzterem  
Tiere durchzuführen, is t es 

notwendig, sich eines Verfahrens zu bedienen, das nicht nu r sicher, sondern 
zugleich auch möglichst schonend is t; hierüber wie auch wegen anderer 
Details verweisen wir aber auf die zitierten A bhandlungen. Nebenstehend 
findet sich eine graphische D arstellung eines typischen Versuches dieser A r t3).

Die L inien b eze ich n en : ---- — • Sauerstoffaufnahm e der rech ten  L u n g e ;
K ohlensäureausscheidung der rech ten  L u n g e ; — — — Sauerstoffaufnahm e

Kaninchen.^ Gleichzeitiger Stoffwechsel in jeder Lunge für sich. 
K  Kompression. L  Ligatur der A r t .  p u l m .  s i n .

der linken  L u n g e ; ........... K ohlensäureausscheidung der linken Lunge. Die D auer
jed er B estim m ung 10 M inuten. Bei Nr. 2, 5 , 7  kam  eine Kom pression zu r A n­
w endung , von der es sich später erw ies, daß  sie die S tröm ung du rch  den h e rau s­
geschnittenen Pulm onalast au f ‘/ 2 v e rm in d erte ; hei Nr. 9 eine solche, die au f */6 
verm inderte. Y or Nr. 4 w urden  die Nn. vagi d u rch schn itten ; vor N r. 6 und 
Nr. 9 w urde A trop in  gegeben.

Bemerkenswert ist bei diesen Versuchen erstens die verhältnism äßig 
geringe W irkung einer bedeutenden V erengerung des Pulmonalastes. Ferner 
geht es aber aus der obenstehenden Kurve und überhaupt aus M a a r s   ̂er-

*) Skand. A rch. f. Physiol. 15, 1, 1903. 
s) M a a r ,  Skand. A rch. 16, 368, 1904, Tab. III .

!) E benda 16 , 358 , 1904.
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suchen hervor, daß die Sauerstoiiaufnahm e konstant in derjenigen Lunge, die 
weniger Blut erhält, kleiner w ird ; auch die Kohlensäureausscheidung nimmt 
ab, jedoch in bedeutend geringerem  Maße. In  der anderen Lunge, wo der 
B lutstrom  anwächst, nim m t auch der Gaswechsel zu; m it Ausnahme der Fälle, 
wo der Pulm onalast gänzlich gesperrt w ird, nim m t die Sauerstoffaufnahme 
aber weit m ehr zu als die Kohlensäureausscheidung, so daß der respira­
torische Quotient sinkt. I)a dieses Verhalten in der weit überwiegenden 
Anzahl der Fälle und speziell überall, wo man der E inw irkung des Nerven­
systems mittels A tropins entgegenarbeitete, vorgefunden w ird, so ist an­
zunehmen, daß es unm ittelbar von der Ä nderung des Blutstromes herrührt. 
Daß die Kohlensäureausscheidung hei V erm ehrung des Blutstrom es weit weniger 
steig t als die Sauerstoffaufnahme, würde schwer zu verstehen sein, wenn die 
Diffusion als der wesentlichste Vorgang beim Gas Wechsel zu betrachten w äre; 
erst der Nachweis der spezifischen Tätigkeit der Lungenzellen m acht solche 
Vorgänge verständlich.

Analoge Verhältnisse fand M a a r  bei Schildkröten; hier zeigt in allen 
Fällen diejenige Lunge, deren Blutstrom  verm ehrt w ird, eine Zunahme der 
Sauerstoffaufnahm e, w ährend die Kohlensäureausscheidung entweder in ge­
ringerem  Maße zunim m t oder auch, wie in allen Fällen, wo A tropin gegeben 
w urde, sogar unverändert bleibt. Diese Verhältnisse sind aus der K urven­
tafel, die der zitierten Abhandlung beigegeben ist, deutlich zu ersehen.

Die unm ittelbare Folge einer Z u n a h m e  d es  B lu ts t r o m e s  durch die 
Lunge ist also ein regelm äßiges, aber verhältnism äßig geringes Steigen des 
Gas Wechsels, das die Sauerstoffaufnahme weit erheblicher berührt als die 
Kohlensäureausscheidung, so daß der r e s p i r a t o r i s c h e  Q u o t ie n t  s in k t .  
Diese E rfahrung  wird für die D eutung des Einflusses des Nervensystems auf 
die Lungenfunktion Bedeutung erhalten.

5. K ap ite l. D er E influß  d es N er v en sy stem s a u f d ie  G assek retion .

Der Einfluß des Nervensystems auf die Drüsensekretionen ist überall um so 
leichter nachw eisbar, je geringer der Einfluß is t , den eine vorübergehende 
Sekretionsänderung in der betreffenden Drüse auf den Stoffwechsel des gesamten 
Organismus ü b t; w ird nämlich der Stoffwechsel wesentlich beeinflußt, so 
treten  zahlreiche kompensatorische Tätigkeiten in Funktion, und das Resultat 
der nervösen Einw irkung auf die Drüse w ird dann leicht verschleiert. H ier­
m it steht es in Zusammenhang, daß die A bhängigkeit der te m p o r ä r  secernie- 
renden Drüsen vom Nervensystem dem Nachweis weniger Schwierigkeiten 
darbietet als die A bhängigkeit der p e r m a n e n t  secernierenden, deren Einfluß 
auf den gesamten Stoffwechsel der N atur der Sache zufolge durchweg weit 
bedeutender ist. Dieser Vorteil fällt mit Bezug auf die m it tem porären 
Drüsen angestellten Versuche natürlich weg, wenn die anatomischen Verhält­
nisse solchergestalt s ind , daß es sich nicht vermeiden läßt, gleichzeitig m it 
dem D rüsennerv auch Nerven zu Organen zu reizen, deren Funktion fü r die 
allgemeinen Umsetzungen des Organismus von eingreifender Bedeutung ist; 
illustrierend ist in dieser Beziehung der Gegensatz zwischen der Leichtigkeit, 
mit der sich die Abhängigkeit der Speichelsekretion vom Nervensystem nach- 
weisen läß t, und den Schwierigkeiten, die in P a w lo w s  Versuchen über die

N .a g e l, Physiologie des Menschen. I. 12
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Pankreasinnervation wegen der gleichzeitig m it der Reizung des Vagus ein­
tretenden E inw irkung auf die Zirkulationsverhältnisse zu überwinden waren.

Diese Betrachtungen finden im ganzen selbstverständlich auch auf die 
besonderen Verhältnisse der Gassekretion Anwendung; auch hier ist der 
Nachweis nervöser E inw irkungen verhältnism äßig leicht, wo die Sekretion, 
wie in der Schwimmblase, in einem Organ stattfindet, das nu r tem porär in 
T ätigkeit tr itt , dessen augenblickliche Bedeutung für das Leben des Organis­
mus nu r gering ist, und wo zugleich der das Organ innervierende Zweig des
N. vagus sich durchschneiden läß t, ohne auch die H erz- und Kiemenäste zu 
verletzen. M it großer E infachheit und Sicherheit läß t sich hier die Rolle 
des N. vagus als Sekretionsnerv nachweisen, indem die Sauerstoffausscheidung 
in der Blase aufhört, sowie der zum Organ führende Ast durchschnitten wird 
(S. 164). Wo die Gassekretion der Lunge zur Untersuchung kom m t, stellen 
sich die Verhältnisse weit schwieriger; nicht nur bestrebt sich der Organismus, 
durch alle ihm zur Verfügung stehenden M ittel stärkere Eingriffe in die 
Funktion dieses für das Leben fundam entalen Organs zu kom pensieren, son­
dern auch die Reizung des wichtigsten Nervs des Organs (des N. vagus) zieht 
fast unvermeidlich das Herz m it in  die Änderung hinein. Indes gibt es 
auch hier wieder einen bedeutenden Unterschied der Verhältnisse bei Kalt­
blütern und bei W arm blütern. Bei letzteren ist die unablässige kräftige 
T ätigkeit der Lunge eine notwendige Lebenshedingung. Bei ersteren können 
gewöhnlich, ohne ernstere Störungen des Stoffwechsels hervorzurufen, Pausen 
von nicht unbedeutender D auer ein treten ; auffallend ist dies bei der Schild­
kröte, wo oft die geringste E inw irkung, z. B. schon die E rschütterung  des 
Fußbodens, wenn jemand durch das Versuchszimmer geht, die natürliche 
Respiration nicht wenige M inuten lang stocken macht, worauf dieselbe wieder 
im vorigen Rhythmus beginnt, als ob gar keine Pause stattgefunden hätte ; 
m it der weniger intensiven Funktion  steht wohl auch die größere gegen­
seitige U nabhängigkeit in  Zusam m enhang, welche die beiden Lungen der 
Schildkröten bei nervösen E inw irkungen zeigen. Bietet der Nachweis des 
Einflusses des Nervensystems nun aber auch besonders bei W arm blütern 
bedeutende Schwierigkeiten d a r , so ist es dennoch auch an diesen gelungen, 
das Vorhandensein eines solchen Einflusses unzweifelhaft zu konstatieren.

Bei Schildkröten läßt sich der Einfluß der Nerven auf prägnante Weise 
mittels der Methode m it der getrennten gleichzeitigen U ntersuchung beider 
Lungen erweisen, die hier um so leichter angewandt werden kann , da die 
Trachea der Testudo graeca sich hoch oben am Halse te ilt ; die Einlegung von 
Kanülen in die Bronchien kann deshalb geschehen, ohne daß man Gefahr läuft, 
wichtige Nerven zu beschädigen. D ie V e r te i lu n g  des G a s w e c h s e ls  u n t e r  
d ie  b e id e n  L u n g e n  e r w e i s t  s ic h  h e i  d ie s e n  T ie r e n  a ls  a u f  e in em  
T o n u s  d e r  Nn. vagi b e r u h e n d .  Durchschneidet man den e in e n  Vagus, 
so steigt die Sauerstoffaufnahme in der korrespondierenden Lunge und sinkt 
um ebensoviel in der anderen ; die Kohlensäureausscheidung wird in derselben 
R ichtung beeinflußt, jedoch schwächer. Durchschneidet man darauf den 
a n d e r e n  Vagus, so w ird der Gaswechsel wieder wie ursprünglich un ter die 
beiden Lungen verteilt. Folgendes B eispiel1) zeigt den bedeutenden Aus-

’) M a a r ,  Skand. A rch. 13, 309, 1902, Vers. II.



schlag, den die Sauerstoffaufnahme hierbei in  vier aufeinander folgenden 
Atmungsversuchen an demselben Tier erleidet.
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S c h i l d k r ö t e .  N a t ü r l i c h e  A tm u n g .

V ersuchsn um m er
Sauerstoffaufnahm e in  der

rech ten  L unge lin k en  Lunge Sum m a

1
D urchschneidung des rech ten  V a g u s» —»

2

15,4 17,1 32,5

30,0 5,3 35,3

3
D urchschneidung  des linken  V agus » —►

4

29,1 5,2 34,3

21,4 14,9 36,1

Reizung des einen Vagus h a t eine der Durchschneidung entgegen­
gesetzte W irkung. Die Resultate sind völlig konstan t und zeigen unzweifel­
haft den Einfluß des Nervensystems auf die Lungenfunktion dieser Tiere. 
Es entsteht nun aber die F ra g e , ob diese W irkung nicht als die Folge 
vasomotorischer Ä nderungen in den beiden Lungen zu erklären sein möchte; 
in der T at gibt eine totale Sperrung des einen Pulm onalastes analoge Aus­
schläge, auch m it Bezug darauf, daß die Sauerstoffaufnahme verhältnism äßig 
stärkere Ä nderung erleidet als die Kohlensäureausscheidung. Eine solche 
E rk lärung  ist indes jedenfalls ungenügend; denn un ter anderem wird nach 
U nterbindung eines Pulm onalastes die betreffende Lunge schnell blaß, wäh­
rend die D urchschneidung eines Vagus keine derartige V eränderung der 
F arbe zur Folge h a t, obschon die absolute Ä nderung des Stoffwechsels nach 
letzterem  Eingriffe eine weit beträchtlichere i s t 1). W egen weiterer Details 
m it Bezug auf nervöse Einw irkungen auf die Lungenfunktion der Schildkröten 
müssen wir auf die zitierte A bhandlung von M a a r  verw eisen2); interessant 
sind hier die Folgen einer Durchschneidung des N. Vagus nach vorhergehender 
Durchschneidung des Halssympathicus (M a a rs  K urventafel, Figg. 8 und 9); 
hier wird a l le in  der Sauerstoff und n u r  in  der dem durchschnittenen Nerv 
korrespondierenden Lunge verm ehrt, während von seiten der anderen Lunge 
keine Kompensation stattfindet.

W as die Warmblüter betrifft, so hat die Methode m it getrennter U nter­
suchung jeder Lunge für sich allerdings häufig deutliche Ausschläge der 
nervösen Einw irkungen gegeben3) ; wahrscheinlich wegen der durch den 
Ganglienplexus verm ittelten äußerst engen nervösen Verbindung un ter den 
beiden Lungen sind die Resultate hier jedoch durchweg inkonstant. Hier 
ha t sich dagegen ein anderes V erfahren, nämlich R e iz u n g  des N e rv s  
w ä h r e n d  s e h r  k u r z e r  Z e i t r ä u m e  (10 bis 20 Sekunden) und eine Reihe 
unm ittelbar aufeinander folgender, ebenso kurz dauernder Bestimmungen der 
Zusammensetzung der Exspirationsluft als erfolgreich erw iesen; durch diese 
kurzdauernden Versuche wird man am leichtesten einen Ausdruck fü r die 
E inw irkung der Nervenreizung auf die eigentliche Lungenfunktion erhalten,

l ) M a a r ,  Skand. A rch. 15, 15, 1903. — *) E benda 13, 269, 1902. —  3) E benda  
13 (1902), K u rv en tafe l, Figg. 27 bis 37.
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ohne daß die kompensatorischen Ä nderungen des Stoffwechsels der Gewebe 
und der Zusammensetzung des Blutes eine Rolle spielen werden (H e n r i-  
q u e s  1).

U nter Anwendung dieser Methode beobachtete nun H e n r iq u e s  zuerst 
den interessanten Umstand, daß sowohl die Sauerstoffaufnahme als die Kohlen­
säureausscheidung norm al S c h w a n k u n g e n  um einen M ittelwert herum aus­
fü h rt; die Periode der Schwankungen beträg t gewöhnlich */2 bis 1 Minute 
und ih r Ausschlag etwa 4 Proz. des W ertes, sowohl die Periode als auch der 
Ausschlag ist aber etwas variabel. In der Regel finden die Schwankungen der 
Kohlensäureausscheidung und die der Sauerstoffaufnahme zu gleicher Zeit in 
derselben, zuweilen aber auch in entgegengesetzter R ichtung s ta tt , weshalb 
sie nicht von vasomotorischen Ä nderungen allein abhängig sein können. Der 
Stoffwechsel der Lungen erhält sich also, wie es wohl überhaupt mit orga­
nischen Prozessen der F all is t, im Gleichgewicht durch Schwankungen um 
eine m ittlere Lage herum.

Die Folgen einer R e iz u n g  d es  Ar. Vagus erweisen sich insofern als 
verschieden, als der respiratorische Stoffwechsel ste ig t, wenn durch kräftige 
Reizung des Vagus die Herzfrequenz nicht bis un ter 50 Schläge in der Minute 
herabgesetzt w ird; wenn die Frequenz aber bis zu wenigen Schlägen in der 
M inute herabgesetzt w ird, sinkt der Stoffwechsel beträchtlich. Ein Typus 
jedes der beiden genannten Fälle findet sich in nebenstehender F igur 22 
angegeben 2). In beiden Fällen g ibt es aber doch eine gemeinsame W irkung, 
indem d e r  r e s p i r a to r i s c h e  Q u o t ie n t  b e i R e iz u n g  d es  V ag u s s ic h  s t e t s  
dem  W e r te  1 n ä h e r t  u n d  b e i k r ä f t i g e r  R e iz u n g  d e n s e lb e n  v o l l ­
s t ä n d ig  e r r e i c h t ;  in den Kurvenfiguren äußert sich dies dadurch, daß die­
jenigen Punkte, welche die Kohlensäureausscheidung angeben, bei der Reizung 
des Vagus m it denen zusammenfallen, welche die Sauerstoffaufnahme bezeichnen, 
w ährend letztere vorher bedeutend höher lagen. Diese Ä nderung des Quo­
tienten kann n i c h t  von vasomotorischen Änderungen herrühren, denn dann 
könnte sie ja  nicht so w o h l beim Sinken als beim Steigen des Stoffwechsels 
ein treten ; überdies wurde im vorigen Kapitel nachgewiesen, daß eine Zunahme 
des Blutstromes, die man ja annehmen müßte, wenn das Steigen des Stoffwechsels 
vasomotorisch erk lärt werden sollte, an und für sich eine entgegengesetzte, 
herabsetzende W irkung auf den Quotienten hat. W ir haben hier also einen 
m it Sicherheit nachgewiesenen spezifischen E in f lu ß  des N. vagus  a u f  d en  
G a s w e c h s e l ,d u r c h d e n d i e K o h l e n s ä u r e a u s s c h e i d u n g u n d d i e S a u e r -  
s to f f a u f n ä h m e  d ie  g le ic h e  G rö ß e  e r h a l te n .  Zugleich ist anzunehmen, 
daß die Reizung des Vagus unm ittelbar die Z u n a h m e  sowohl d e r  S a u e r s to f f ­
a u f n a h m e  als der K o h le n s ä u r e a u s s c h e id u n g  bew irkt; im entgegen­
gesetzten Falle wäre das Steigen des Gaswechsels während der Reizung einer 
— notwendigerweise sehr bedeutenden — Verm ehrung des Blutstromes zu­
zuschreiben, die sich nicht wohl als m it der beobachteten H erabsetzung der 
Herzfrequenz (auf etwa die Hälfte) zusammenfallend denken läß t; ob der 
respiratorische Stoffwechsel bei Reizung des N. vagus steigt oder sink t, ist 
daher wahrscheinlich davon abhängig, ob die H erabsetzung der Herzfrequenz

')  Skand. Aroh. 4 , 194, 1892. — 2) H e n r i q u e s ,  1. c., Vers. Ia  und III,
S. 216 u. 217.



eine so bedeutende ist, daß sie die den Gaswechsel d irekt vermehrende 
W irkung der Nervenreizung überkompensiert.

Auch M a a r 1) findet, daß der respiratorische Quotient sich bei Reizung 
des Vagus dem W erte 1 nähert.

Eig. 22.

Einfluß des N . vagus  auf die Gassekretion. — In n ere  A tm ung. 181

Einfluß der Beizung des Vagus auf den respiratorischen Stoffwechsel nach H e n r iq u e s .

Die P u n k te  rep räsen tie ren  eine R eihe u n m itte lb a r au feinander fo lgender k u rz ­
dauernder (e tw a 10 Sekunden) A tm ungsversuche. Die p u n k tie rte  L inie g ib t die 
K ohlensäureausscheidung, die ausgezogene die Sauerstoffaufnahm e an. Bei * w erden 
die N. vagi 10" lan g  g e reiz t; die H erzfrequenz w ird  h ierd u rch  in I  bis u n te r  6, 
in I I  bis a u f  50 Schläge in  der M inute herabgesetz t.

Z w e ite r  A b s c h n i t t .

Die innere Atmung.

1. K a p ite l. A llg e m e in e  Ü b ersich t der P rozesse .

Obschon der Verlauf der Oxydationsprozesse im tierischen Organismus 
trotz der gar nicht wenigen im Laufe der Zeit über denselben aufgestellten 
Ansichten in seinen näheren Einzelheiten n icht völlig aufgeklärt is t , so ist

*) Skand. A rch. 13, 306, 1902. Vgl. die K urventafe l l'igg . 34 u. 35.
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es doch als sicher zu betrachten, daß der Prozeß unter Bildung interm ediärer 
Stoffwechselprodukte gradweise vorgeht und daß er an die geformten Ele­
mente des Organismus geknüpft ist *). Weil die Umsetzungen durch die 
Zellentätigkeit b e s t im m t werden, brauchen sie darum  aber doch n a tü r­
lich nicht notwendigerweise in ihrer G e s a m t h e i t  innerhalb der Zellen 
selbst zu verlaufen ; daß der Prozeß in  Zellen eingeleitet w ird , seine völlige 
Beendigung aber erst außerhalb derselben, speziell im Blute findet, ist 
eine M öglichkeit2) , die vielfach d iskutiert worden i s t , und deren Realität 
unten näher untersucht werden wird. Selbst wenn man aber annim m t, die 
Umsetzungen wären in ihrem g e s a m te n  Umfange der V erm ittelung der Zellen 
zu ihrem  Verlaufe bedürftig , ist noch eine Seite der Sache in B etracht zu 
ziehen. Der Prozeß kann nämlich in seinen verschiedenen Stadien an die 
Z e l le n  v e r s c h ie d e n e r  O rg a n e  geknüpft sein 2); diese Ansicht kann man um 
so weniger von vornherein abweisen, da ein Zusammenwirken verschiedener 
Organe in betreff anderer tierischen Umsetzungen wohlbekannt ist.

Diejenigen U m setzungen, die uns hier besonders in teressieren , und 
die un ter Bildung von Kohlensäure bei Oxydation der organischen Stoffe ab­
laufen, verhalten sich in der T at so, daß e in ig e  d e r  P ro z e s s e  in  d e m ­
s e lb e n  G ew eb e  zu m  A b s c h lu ß  k o m m e n , in  w e lc h e m  s ie  e i n g e l e i t e t  
w e r d e n ,  w ä h r e n d  a n d e r e ,  v o n  s t a r k  w e c h s e ln d e m  U m fa n g , z w a r  
r in g s  h e ru m  in  d en  v e r s c h ie d e n e n  G ew eb e n  des K ö r p e r s  e i n g e l e i t e t  
w e r d e n ,  ih r e n  A b s c h lu ß  a b e r  e r s t  u n t e r  K o h le n s ä u r e b i l d u n g  
u n d  S a u e r s to f f  v e r b r a u c h  in  d en  L u n g e n  f in d e n . Demnach lassen 
sich die Prozesse der inneren A tm ung in zwei Gruppen teilen.

1. W as die erstere Gruppe der Prozesse der inneren Atmung betrifft, die 
in denselben Körpergeweben sowohl eingeleitet als abgeschlossen werden, so ent­
hält bei diesen das das Organ verlassende Venenblut bereits die als End­
produkt gebildete K ohlensäure, die der Lunge zugeführt w ird , deren 
Rolle hierbei nur darin  besteht, das fertige P rodukt auszuscheiden. Bei 
dieser Form der Atm ung der Gewebe h a t man die Rolle des Kapillarblutes, 
wie oben, angedeutet, auf verschiedene Weise auf gefaßt. Man ha t gemeint,
daß das Blut hierbei nur als T ransportm ittel fü r die Gase wirkte, so daß der 
Sauerstoff, der m it dem *Arterienblute den Geweben zugeführt w ird , in diese 
eindringe, wo dann die Bildung von Kohlensäure stattfinde, die also von 
hier aus ins B lut wandere. Man ha t sich aber auch gedacht, daß der 
Prozeß wenigstens zum Teil etwas anders verlaufe, so daß die Kohlensäure 
im Blute selbst gebildet w erde, indem sauerstoffgierige, durch Spaltungs­
prozesse in den Geweben gebildete Substanzen ins Blut austreten  und hier 
m it dem Sauerstoff in Verbindung gehen sollten.

Letztere F rage wurde speziell von A. S c h m id t u n te rsu ch t3) ,  der sich 
hierbei folgenden Verfahrens bediente. Eine Probe von E rstickungsblut, in 
welchem die eventuellen reduzierenden Stoffe aller W ahrscheinlichkeit nach 
m  besonderer Menge vorhanden sein m üßten, wird ausgepum pt; eine andere 
Probe desselben Blutes erhält einen Zusatz von einer abgemessenen Menge

*) Vgl. P f l ü g e r ,  Pflügers A rch. 10 , 251, 1875. — !) Vgl. B o h r  u. H e n r i -  
q u es , A rch. de physiol. 1897, p. 590. — *) Vgl. A le x . S c h m id t ,  Arb. a. d.
physiol. Anst. zu Leipzig 2, 99, 1867.
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Sauerstoff, der vom Erstickungsblut absorbiert w ird, worauf auch die Gase 
dieser Probe mittels Auspumpens bestimm t werden. Es erweist sich nun, 
daß einige Volumprozente des zugesetzten Sauerstoffs verzehrt worden sind, 
und daß sich eine im Verhältnis hierzu ziemlich schwankende Menge Kohlen­
säure gebildet hat. Dasselbe geht aus analogen, von P f l ü g e r 1) angestellten 
Versuchen h erv o rl 2). Die gefundenen Resultate sind gewiß, da die Versuche 
nicht aseptisch angestellt wurden, in variierendem Maße zu groß ausgefallen, 
obschon der bakterielle Stoffwechsel hier, wo das Stehen des Blutes nu r von 
verhältnism äßig kurzer Dauer w ar, wohl keinen so sta rk  störenden Einfluß 
erhä lt, wie derselbe leider bei manchen der älteren in  vitro unternom menen 
Versuchen hatte. Auch das Schütteln des sauerstoffhaltigen Blutes m it Queck­
silber, wie es in mehreren der Versuche ausgeführt w urde, hat zweifelsohne 
zur Vermehrung des Sauerstoffverbrauchs beigetragen3). Am sichersten ist 
es deshalb, bei den kleineren der beobachteten W erten des SauerstoffVer­
brauchs (etwa 1 Vol.-Proz.) stehen zu bleiben. Nach einer der von S c h m id t  
angewandten analogen Methode untersuchten A fo n a s s ie w 4) und T s c h i -  
r i e w 5) das E r s t i c k u n g s s e r u m  bzw. die E r s t ic k u n g s ly m p h e .  Diese fü r 
unsere F rage sehr wesentlichen Versuche zeigen, daß die genannten Flüssig­
keiten durchaus von sauerstoffverbrauchenden und kohlensäurebildenden 
Stoffen frei sind. Die Bildung reduzierender Stoffe in den Geweben, die 
durch bloße B erührung m it dem Sauerstoff des Blutes in Kohlensäure um­
gesetzt würden, läßt sich demnach nicht aufrecht erhalten. Der von S c h m id t 
gefundene verhältnism äßig geringe Stoffwechsel des m it Sauerstoff versetzten 
Erstickungsblutes ist daher den geformten Elementen desselben zuzuschreiben 
( A f o n a s s ie w 6) und rü h rt aller W ahrscheinlichkeit nach von den darin  en t­
haltenen weißen Blutkörperchen her.

Es ist deshalb anzunehmen, daß der Sauerstoffverbrauch und die Kohlen­
säurebildung in den Geweben in allem W esentlichen in den Zellen selbst 
und nicht im Blute stattfinden.

In  Ü bereinstim m ung m it der Bolle als T ransportm itte l fü r  die Gase, die m it­
h in  bei diesem Prozesse die w esentlichste des B lutes i s t , s teh t e s , daß die U m ­
setzungen sta ttfinden  können , selbst w enn die r o t e n  B l u t k ö r p e r c h e n  fehlen, 
sofern n u r  die Sauerstoffzufuhr zu den Geweben h ierd u rch  n ich t ga r zu gering  
w ird. Bei F röschen is t es deshalb m öglich , w ährend  der Perioden , wo ih r  Stoff­
wechsel gering ist (S. 160), das B lu t durch  isotonische C hlornatrium lösung zu 
ersetzen ( O e r tm a n n 7) ;  der in  der Salzlösung e infach gelöste Sauerstoff genügt 
hierbei zur E rn äh ru n g  de r Gewebe. An W arm b lü te rn  läß t sich ein  analoger V er­
such anstellen du rch  E in a tm u n g  einer L u ft m it so hohen  Kohlenoxydprozenten, 
daß die ro ten  B lu tkörperchen , p rak tisch  gesprochen, m it Kohlenoxyd g esä ttig t sind 
und keinen Sauerstoff m eh r b in d en ; a lsdann m uß aber, um  das Leben zu erhalten , 
die Sauerstoffspannung, dem  bedeutend in tensiveren  Stoffwechsel de r W arm blü ter 
en tsprechend , 2 A tm osphären  b e trag en , der e in fach  gelöste Sauerstoff also etw a 
10 m al so groß sein wie der in  gew öhnlicher atm osphärischer L u ft en thaltene

l) Pflügers A rch. 1, 98, 1868. — s) Die von S t r o g a n o w  (Pflügers A rch. 12,
18, 1876) gefundenen Z ahlen  fü r  die Sauerstoffzehrung des B lutes lassen sich n ich t
verw erten , weil die von ihm  benutzte  M ethode au f V oraussetzungen ru h t  (so z. B.
bezüglich der von l g  H äm oglobin gebundenen Sauerstoffm enge, 1. c. S. 44), die
sich als irr ig  erwiesen haben. — 8) Vgl. P f l ü g e r ,  1. c. S. 98. — 4) A rb. a. d.
physiol. A nsta lt zu Leipzig 7, 71, 1872. — 5) E benda 9, 38, 1874. — “) 1. c. S. 80. —
7) Pflügers A rch. 15, 381, 1877.
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( H a l d a n e 1). A uch durch  D urch le itung  gasförm igen Sauerstoffs k an n  z. B. die 
H erzm u sk u la tu r am  Lehen e rh a lten  w erden ( M a g n u s 2). F ü r  den eigentlichen 
O xydationsprozeß sind die ro ten  B lu tkörperchen  m ith in  en tb e h rlic h ; in  allen diesen 
F ä llen  sind die V erhältn isse in  betreff de r Sauerstoffzufuhr jedoch bei w eitem  n ich t 
n o rm al, w eil die w esentlichen M itte l, um  die Sauerstoff- und die K ohlensäure­
konzentration  im  Plasm a das B lutes zu r e g u l i e r e n ,  h ie r w eggefallen sind (vgl. 
S. 196).

W as die N atur der K räfte betrifft, die bei der W a n d e r u n g  d e s  S a u e r ­
s to f f s  a u s  dem  B lu te  in  d ie  G ew eb e  u n d  b e i d e r  W a n d e r u n g  d e r  
K o h le n s ä u r e  in  u m g e k e h r te r  R ic h tu n g  tä tig  sind, so genügen die vor­
liegenden Versuche nicht zur völligen A ufklärung der F ra g e , indem es an 
gleichzeitigen genauen Bestimmungen der Gasspannungen im Blute und in 
den Geweben gebricht. M it Bezug auf den S a u e r s to f f  erscheint die An­
nahme, daß seine Bewegung mittels Diffusion geschieht, insoweit wahrschein­
lich, als seine Spannung in der Gewebsflüssigkeit in Betracht der verhältnis­
mäßig kleinen Menge Sauerstoffs, die man beim Auspumpen gewöhnlich in 
der Lymphe gefunden h a t ( H a m m a r s te n 3) ,  und in Betracht der in  den 
Geweben beobachteten kräftigen Reduktionen ( E h r l i c h 4) oft eine sehr ge­
ringe sein m uß; anderseits stehen die Resultate, die sich aus zwei von 
S t r a ß b u r g  5) über die Sauerstoffspannung der Lymphe angestellten Ver­
suchen herleiten lassen, nicht in  E inklang hierm it, indem die übrigens nicht 
von S t r a ß b u r g  selbst berechnete Sauerstoffspannung der Lymphe hier höher 
(wenigstens 153 bzw. 162 mm) gefunden w ird als die der Atmosphäre.

In  S t r a ß b u r g s  V ersuch X X V I6) gab die völlig w asserklare L ym phe (30 ccm) 
an  die im  T onom eter en tha ltene  L u ft (20 ccm) so viel Sauerstoff a b , daß das 
Sauerstoffprozent der letz teren  von 2,70 au f 3,70 stieg. H ieraus läß t sich u n te r  
gebührender B erücksichtigung des D ruckes und  der T em pera tu r b e rec h n en , daß 
100 ccm L ym phe 0,549 ccm Sauerstoff abgeben w ürden , die sie also m in d e s t e n s  
en th a lten  haben  m üssen; die Sauerstoffspannung der L ym phe w ar dan n  w e n i g s t e n s  
153 m m , w enn der Absorptionskoeffizient derselben fü r  Sauerstoff gleich dem  des 
W assers gesetzt w ird ; in W irk lichkeit ist der Absorptionskoeffizient ein wenig 
n ied rig er, w eshalb  die gefundene Spannungszah l noch etw as w eite r e rh ö h t w erden 
m uß. Im  zw eiten V ersuche (X X V III7) findet m an au f ähn liche W eise eine Sauer­
stoffspannung von w e n i g s t e n s  162 m m . D ie V ersuche m it Chylus geben niedrigere 
Z ahlen  der Sauerstoffspannung.

Nach der bisher allgemein üblichen Ansicht über die Sauerstoffspannung 
des B l u t e s ,  wonach diese im m e r  niedriger als die Sauerstoffspannung der 
Atmosphäre sein sollte, müßte man nun annehmen, daß S t r a ß b u r g s  Ver­
suche geradezu bewiesen, daß ein Diffusionsprozeß zur Beförderung des Sauer­
stoffs aus dem Blute in das Gewebe nicht zureichend sei; indes kann eine 
Sauerstoffspannung, die höher ist als die der Atmosphäre, in der T at sehr gut 
im A rterienblute Vorkommen, so daß die bis je tzt vorliegenden Versuche 
keine bestimmte Ansicht von den bei der W anderung des Sauerstoffs tätigen 
K räften gestatten.

Ganz dasselbe gilt von der W anderung der K o h le n s ä u r e  aus dem 
Gewebe ins B lut; man findet in den Geweben allerdings häufig so hohe 
K ohlensäurespannungen, daß eine Diffusion zu genügen schein t, um die Be-

‘) Jo u rn . of Physiol. 21 (1897). — s) A rch. f. exp. Patho l. 47 . — 8) A rh. a. d. 
physiol. Anst. zu Leipzig 6, 121, 1871. —  4) Das Sauerstoffbedürfnis des Organism us. 
B erlin  1885. — 5) Pflügers A rch. 6 , 85, 1872. — 6) 1. c. S. 87. —  7) 1. c. S. 89.
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wegung der Gase zu e rk lä ren ; indes ist anderseits die Kohlensäurespannung 
der Lymphe n i e d r i g e r  als die des Blutes (S. 130), was gegen die Diffusions­
hypothese spricht. Obgleich letzterer Um stand v i e l l e i c h t  seine E rk lärung  
finden kann x) , ohne daß wir eine spezifische Zellentätigkeit anzunehmen 
brauchten , so gestatten die unvollständigen Aufschlüsse gewiß doch nicht, 
einen bestimm ten S tandpunkt in dieser Sache zu nehmen.

2. Bisher betrachteten wir nur, was m it den Umsetzungen in Beziehung 
steh t, die in demselben Körpergewebe sowohl eingeleitet als zu Ende geführt 
werden. W ir schreiten nun zur B etrachtung derjenigen Gruppe der inneren 
Atm ungsprozesse, bei der ein Zusammenwirken der verschiedenen Gewebe des 
Körpers mit der Lunge erforderlich ist. Es bilden sich hierbei in den Ge­
weben interm ediäre Stoffwechselprodukte, die n icht durch das bloße Vor­
handensein von Sauerstoff im Blute ferner um gesetzt w erden, sondern m it 
letzterem  in die Lunge gelangen, wo die schließliche Umbildung stattfindet, 
indem sich während eines größeren oder geringeren Sauerstoffverbrauchs 
Kohlensäure bildet. Es ist ein sehr schwankender Teil des gesamten Stoff­
wechsels, den dieser in den Lungen stattfindende Prozeß be träg t, wie auch 
die aus den Geweben zugeführten interm ediären P rodukte von wechselnder

A rt sein können, da der respiratorische Quotient
/C02N
V  0 2  , bei ih rer weiteren

Umbildung verschieden sein k a n n ; zuweilen beobachtet man sogar Kohlensäure­
abspaltung ohne gleichzeitigen Sauerstoffverbrauch, Verhältnisse, die sämtlich 
im folgenden Kapitel (S. 187) ihre nähere Beschreibung finden werden.

Sind w ir auch n u r selten imstande, in den einzelnen Fällen den direkten 
Nachweis zu fü h re n , so ist dennoch anzunehm en, daß diese Schwankungen 
der In tensität der Funktion  regulatorisch sind und dazu dienen, tro tz wech­
selnder Bedingungen einen regelmäßigen Verlauf des gesamten Stoffwechsels 
zu unterhalten. Eine wesentlich regulatorische Bedeutung müssen die hier 
besprochenen Stoffumsetzungen z. B. erhalten können, wenn die Sauerstoff­
zufuhr zu den Geweben des Körpers erheblich herabgesetzt w ird, während 
der Sauerstoff dennoch reichlichen Z u tritt zur Lunge hat, wie es der F all ist, 
wenn die Blutström ung durch die Gewebe hindurch in  beträchtlichem  Maße 
verlangsam t wird. U nter solchen Um ständen wurde denn auch ursprünglich 
die Aufm erksam keit auf die Rolle der Lunge bei der inneren Atm ung über­
haupt hingelenkt ( B o h r  und H e n r iq u e s 2) ,  wie aus folgenden Versuchen 
hervorgeht.

V ersperrt man den Aortenbogen vollständig mittels einer m it F lüssigkeit 
gefüllten K autschukblase, so wird die direkte B lutström ung nach dem weit 
überwiegenden Teile der Gewebe des Körpers abgeschnitten. Die Blutver­
sorgung der letzteren w ird hierdurch jedoch nicht v ö l l ig  gehemmt; m it Hilfe 
der K ollateralen, die sich finden, selbst wenn man zur Sperrung der Aorta 
noch U nterbindung m ehrerer der vom Bogen ausgehenden größeren A rterien 
h inzufügt, t r i t t  ein wenn auch sehr langsames Durchsickern von Blut durch 
die abgesperrten Organe ein; durchschneidet man nach Sperrung der A orta 
dieA. femoralis, so wird man deshalb ein sehr geringes, jedoch fortwährendes, 
Ausfließen dunkeln Blutes aus den durchschnittenen Enden gewahren. U nter

*) S t r a ß b u r g ,  1. c. S. 89. — 2) A rch. de physiol. 1897, p. 459.
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diesen Um ständen ist die Zufuhr von Sauerstoff zu der Hauptm asse der 
Muskeln des K örpers, zur Leber und  zu den übrigen Bauchviscera minimal. 
Geschähe die Kohlensäurebildung ausschließlich in den Geweben des Körpers 
auf Kosten des demselben zugeführten Sauerstoffs, so m üßte der respiratorische 
Stoffwechsel notwendigerweise bis auf einen verhältnism äßig geringen Bruch­
teil seiner Größe vor der Sperrung der A orta sinken. Das ist jedoch nicht 
der Fall. Die Größe des Stoffwechsels nach der Sperrung der A orta ist 
etwa zwei D ritte l, zuweilen sogar bedeutend m ehr, des Normalen. U nter­
suchungen, über deren Finzelheiten wir auf die zitierte Abhandlung ver­
weisen, ergeben, daß der verhältnism äßig so bedeutende Stoffwechsel nach 
der Sperrung der A orta lediglich auf der U nterhaltung des langsam durch 
die Gewebe sickernden Blutstrom es beruh t; wird dieser v ö l l ig  gehemmt, 
wozu außer der Sperrung der A orta auch die Sperrung der Vena Cava erfor­
derlich is t , so sinkt der Stoffwechsel auf einen sehr geringen W ert. Die 
E rk lärung  der Erscheinung muß dann die sein, daß m it dem la n g s a m e n  
B lu ts t r o m e  d u r c h  d ie  a b g e s p e r r t e n  G ew eb e  a u s  d ie s e n  S to f f w e c h s e l ­
p r o d u k te  g e f ü h r t  w e r d e n ,  w e lc h e  in  d e r  L u n g e  u n t e r  S a u e r s t o f f ­
v e r b r a u c h  in  K o h le n s ä u r e  u m g e s e t z t  w e rd e n , bei welchem Prozesse

CO
das Verhältnis —— übrigens stets größer ist als normal. 

Go

Diese V ersuche über den Stoffwechsel n ach  V ersperrung  des Aortenbogens 
w urden  sp ä ter von R u l o t  und  C u v e l i e r 1) w iederho lt, die ebenfalls ein Steigen 
des resp irato rischen  Q uotienten finden, die aber n ich t beobachtet zu  haben m einen, 
daß das Sinken des Stoffwechsels n u r  von verhältn ism äßig  ge rin g er Größe ist. 
Indes geben d iejenigen V ersuche von R u l o t  und C u v e l i e r ,  wo die A orta  ohne 
anderw eitigen  vorhergehenden E ingriff im  Bogen v ersperrt w a r , un tenstehende 
R esu lta te . Die V ersuchsnum m ern sind die de r o rig inalen  A bh an d lu n g ; die Z ahlen 
geben in  P rozen ten  de r u n m itte lb a r vor der V ersperrung  beobachte ten  Sauerstoff - 
au fn ah m e den Teil an, der sich n ach  de r Sperrung  e rh ie lt:
N um m er des V e rsu c h s ................................................................... I  I I  I I I  IV  V
Proz. de r u rsprünglichen  S a u e r s to f fa u f n a h m e .................. 55 62 58 70 66

M an findet a lso , daß sich n ach  de r Sperrung  im  M ittel fa s t zwei D ritte l 
(62 Proz.) der norm alen  Sauerstoffaufnahm e e rh a lten  h a b e n ; d a  de r respiratorische 
Q uotient gestiegen ist, w erden die V erhältn isse rücksich tlich  der K ohlensäure noch 
günstiger. R u l o t  u n d  C u v e l i e r s  V ersuche stim m en som it in  de r H auptsache 
ganz m it B o h r  n n d  H e n r i q u e s ’ B eobachtungen überein. (W o R u l o t  u n d  C u v e ­
l i e r  die Sperrung  der A orta  an  deren  term inalem  Teile u n te rn ah m en , s te h t der 
Stoffwechsel nach  der Sperrung selbstverständlich  dem  norm alen  noch näher.)

Lehrreich ist ein Vergleich der Bedingungen, un ter denen diese Ver­
suche und un ter denen A. S c h m id ts  oben besprochene Versuche ausgeführt 
wurden. In beiden Fällen kommt E rstickungsblut zur Anwendung, welches 
interm ediäre Stoffwechselprodukte e n th ä lt , die teils durch V ersperrung der 
Trachea (S c h m id t) ,  teils durch außerordentliche Verlangsam ung der Blut­
ström ung durch einen bedeutenden Teil des Organismus (B o h r  und H e n ­
r iq u e s )  zuwegegebracht wurden. Bei ersteren Versuchen, wo dem E rstickungs­
blute in  v i t r o  Sauerstoff zugesetzt wird, sind der Sauerstoffverbrauch und die 
Kohlensäurebildung nur gering ; wo die Oxydation dagegen wie in B o h r  
und H e n r iq u e s ’ Versuchen im O rg a n is m u s  un ter Verm ittelung der Lunge

')  Arcli. de Biolog. 15, 629, 1897.
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ausgeführt w ird, is t der Umsatz bedeutend; das Lungengewebe muh hierbei 
folglich eine wichtige Rolle spielen.

ln  guter Ü bereinstim m ung m it den A nschauungen, zu denen wir ge­
langten , stehen die Resultate der von v. F r e y 1) nach einer sehr genauen 
Methode über den Stoffwechsel im isolierten, auf künstliche Weise von Blut 
durchström ten' Muskel angestellten Versuche. Aus diesen Versuchen geht 
das wichtige Resultat hervor, daß die Desassimilation im isolierten Muskel 
zum Teil nicht bis auf die letzten Oxydationsprodukte durchgeführt w ird; 
hierzu ist die M itwirkung anderer Organe erforderlich. So g ibt der E in­
fluß der A rbeit auf den Stoffwechselprozeß verschiedenen Ausschlag, je 
nachdem die Bestimmung am ganzen Organismus oder am isolierten Muskel 
unternom men w ird; im letzteren Falle erzeugt die A rbeit eine H e r a b s e tz u n g  
des respiratorischen Quotienten. Daß diese Verschiedenheiten von der Bildung 
interm ediärer Stoffwechselprodukte h e rrü h re n , die im isolierten Muskel 
nicht weiter um gesetzt werden (es wurde M ilchsäure im Durchleitungsblute 
nachgewiesen), läßt sich kaum  bezweifeln, und die W ahrscheinlichkeit ist 
dann dafür, daß eben der Um stand eine wesentliche Rolle gespielt h a t, daß 
in diesen Versuchen die M itwirkung der Lunge bei der Umsetzung der 
interm ediären P rodukte weggefallen war.

2. K ap ite l. Ü ber d en  A n te il der L u n ge an  der in n eren  A tm u ng.

Aus dem konstant gefundenen Unterschiede des A rterienblutes vom 
Venenblute, welches letztere reicher an Kohlensäure und ärm er an Sauerstoff 
ist, geht hervor, daß in sämtlichen Geweben des Körpers stets eine Kohlen­
säurebildung und ein Sauerstoffverbrauch s ta ttfinden ; aus dem Unterschiede 
zwischen den beiden A rten von Blut allein erfahren wir indes natürlich nichts 
darüber, ob die g e s a m te  K ohlensäurebildung, um bei diesem F ak to r zu 
bleiben, in den Geweben geschieht, ob m it anderen W orten die t o t a l e  M e n g e  
K o h le n s ä u r e ,  die durch die Lungen ausgeschieden w ird , in fertig  gebil­
detem Zustande m it dem Blute in diese Organe gelangt. W enn man es 
nichtsdestoweniger lange Zeit hindurch als entschiedene Sache betrachtet hat, 
daß die Lungen selbst nicht der Sitz besonderer Prozesse der hier besprochenen 
A rt seien, so rü h rt das in der T at nu r von einem unberechtigterweise aus 
dem Unterschiede des A rterienblutes vom Venenblute gezogenen Schlüsse her, 
der seine E rk lärung  indes durch eine B etrachtung der geschichtlichen E n t­
wickelung der F rage f in d e t2).

L a v o i s ie r  war zu der Ansicht geneigt, daß die Kohlensäurebildung 
sowohl in  der Lunge selbst als rings in  den Geweben des Körpers herum 
stattfinde, behauptete übrigens aber, eine definitive Lösung dieser F rage sei 
aufzuschieben, bis fernere U ntersuchungen speziell über den Gasgehalt des 
Blutes vorlägen. Eine ganze Reihe nachfolgender U ntersucher (D av y , 
G m elin  und andere) kam en wegen unvollkommener M ethodik zu dem be­
kanntlich unrichtigen Resultate, daß das Blut überhaupt keine nachweisbare 
Menge Gases enthalte, was natürlich zu dem Schlüsse zwang, daß die Kohlen­
säurebildung n ic h t  in den Geweben des Körpers stattfinde und m ithin aus­

')  A rch. f. Physiol. 1885, S. 532. — 2) B o h r  und  H e n r i q u e s ,  A rch. de phy-
siol. 1897, p. 710.



schließlich in die Lungen seihst zu verlegen sei. Als es später tro tz  aller 
Schwierigkeiten M a g n u s  gelang , Sauerstoff und Kohlensäure im Blute und 
speziell m ehr Kohlensäure und weniger Sauerstoff im Venenblute nachzuweisen, 
ging man so w eit, daß man den g a n z e n  Prozeß in  die Gewebe des Körpers 
verlegte und die Bolle der Lunge in dieser Beziehung durchaus bestritt, ver­
m utlich, weil man sich während des langen um die F rage geführten Streites 
m it U nrecht daran  gewöhnt h a tte , die Bolle der Gewebe und die der Lunge 
als sich in dieser Hinsicht gegenseitig ausschließende A lternative zu betrachten. 
Eine Stütze der A nsicht, daß die Lunge keinen besonderen A nteil an der 
Kohlensäurebildung habe, glaubte man nun auch an dem Besultate von 
Tem peraturm essungen des Blutes des rechten und des linken Herzens zu 
finden. F ü r diese F rage sind diese Tem peraturm essungen jedoch durchaus 
ohne Belang,’indem sie wesentlichst durch die Tem peratur umliegender Organe 
(der Leber) beeinflußt w erden, wie H e id e n h a in  und K ö r n e r 1) schlagend 
nachgewiesen haben.

Um die hier behandelte F rage zu lösen, genügt es nun selbstver­
ständlich n ich t, den K o h le n s ä u r e -  u n d  d en  S a u e r s to f f g e h a l t  des  
B lu te s  a u s  dem  r e c h te n  u n d  des B lu te s  a u s  dem  l in k e n  H e r z e n  zu 
bestimmen. Erforderlich sind außerdem die gleichzeitige Bestimmung der 
B lu tm e n g e ,  die während der gegebenen Zeit die Lunge oder, was dasselbe 
ist, die eine Herzhälfte passiert, und die gleichzeitige Bestimmung der G rö ß e

d es  r e s p i r a t o r i s c h e n  S to f f ­
w e c h se ls . Aus der Zusammen­
setzung der Blutsorten und aus 
der Menge des die Lunge pas­
sierenden Blutes läß t sich dann 
berechnen, wieviel Kohlensäure 
und Sauerstoff w ährend der ge­
gebenen Zeit von dem Blute der 
Lunge zugeführt und entzogen 
worden ist. Ein Vergleich dieser 
Mengen m it derjenigen Menge 
der Gase, die, wie der aus­
geführte Atm ungsversuch angibt, 
wirklich gleichzeitig durch die 
Lungen ausgeschieden und auf­
genommen w u rd e , w ird dann 
zeigen, ob die Umsetzung in den 
Lungen durch die Abgabe aus 
dem Blute und die Aufnahme, in 
demselben völlige Deckung findet, 

oder ob ein Verbrauch von Sauerstoff und eine Bildung von Kohlensäure in 
den Lungen selbst stattgefunden haben. Dergleichen Bestimmungen sind 
erst in  der jüngsten Zeit ausgeführt worden (B o h r und H e n r iq u e s 2). Die 
H auptzüge des Verfahrens werden wir hier in Kürze beschreiben; besondere 
Schwierigkeit verursacht übrigens nu r die Messung der während gewisser
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F ig . 23.

Schematische Darstellung der von B o h r  und H e n r i  
q u e s  benutzten Methode.

‘) Pflügers A rch. 4, 558, 1871. — !) A rch. d. physiol. 1897, p. 590.
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Zeit das Herz passierenden B lu tm e n g e . Um diese zu bestimm en, führt 
man das Blut aus der Aorta, deren Stamm dicht unterhalb des Bogens mittels 
einer Klemmschraube (F’ig. 2 3 ,k) gesperrt w ird, durch eine in den Truncus 
anonymus eingelegte Kanüle (die anderen Aste des Bogens sind un te r­
bunden) in eine L u d w ig  sehe Strom uhr (d), wo die Messung geschieht; von 
hier passiert das Blut durch eine Erw ärm ungsspirale (g) eine in der A. femo­
ralis (a) angebrachte Kanüle. Auf diese Weise t r i t t  es nach der Messung 
in die A orta unterhalb der K lem m hakensperrung ein und verbreitet sich von 
hier auf gewöhnliche Weise nach den Geweben des Körpers. Gemessen wird 
m ithin alles die A orta passierende Blut mit Ausnahme desjenigen Teiles, 
der seinen Weg durch die Coronararterien nimmt. Letztere Menge läßt sich 
n icht d irekt messen, ihre ungefähre Größe, die im Vergleich m it der totalen 
Blutmenge nur gering ist, läßt sich indes nach speziell hierüber angestellten 
V ersuchen1) aus dem Gewichte des Herzens berechnen. Gleichzeitig mit der 
Messung der Blutmenge nimm t man teils mittels eines in das rechte Herz 
eingeführten elastischen K atheters, teils aus einer A rterie kontinuierlich und 
gleichzeitig B lu tp r o b e n  zum  A u s p u m p e n  in den m it Quecksilber gefüllten 
Rezipienten b und bj. F ü r denselben Zeitraum  bestim m t man ferner mittels 
eines R e s p i r a t io n s v e r s u c h e s  die totale Kohlensäureausscheidung und 
Sauerstoffaufnahme.

Aus diesen Daten läßt sich nun berechnen, welchen Anteil das Blut und 
welchen die Lunge an den Prozessen h a t; der Deutlichkeit wegen führen wir 
beispielsweise eine solche Berechnung an.

E in  H und von 17,4 kg G ew icht gab  w ährend  21 M inuten  698 ccm CO« ah 
und n ah m  680 ccm 0 2 auf. W ährend  dieser Zeit passierten  6650 ccm  B lut die 
S tro m u h r; durch  die C oronararterien  flössen nach  der B erechnung  840 ccm. Die 
to ta le , w ährend  des V ersuches die L unge passierende B lutm enge b e tru g  m ith in  
7490 ccm. W äh ren d  des ganzen V ersuches w urden dem  rech ten  H erzen und der 
A. carotis gleichzeitig  B lu tproben  entnom m en. Diese en th ie lten  an  Gasen in  100 ccm :

Vol.-Proz. C 0 2 o , N ,

Hechtes H e r z ........................... 18,08 4,05 1,38
A. c a r o t is .................................... 12,13 9,62 1,28
Differenz .................................... 5,95 5,57 0,10

Das B lu t h a tte  also w äh ren d  der 21 M inuten  hei der Passage du rch  die 
5,95 X  7490L unge an  K ohlensäure 

5,57 X  7490
100

=  446 ccm abgegeben und an  Sauerstoff

100
=  417 ccm aufgenom m en. Da der to ta le  Stoffwechsel w ährend

der gegebenen Z eit, w ie g esag t, an  C 0 2 698 u n d  an  0 2 680 b e tru g , w aren  also 
252ccm COs ausgeschieden und  263ccm 0 2 aufgenom m en w orden, fü r  welche 
die B lu tun tersuchung  keine E rk lä ru n g  geben kann . Diese M engen w urden  som it 
in  der L unge selbst u m g esetz t, wo folglich in  diesem  F a lle  etw a ein D ritte l der 
K ohlensäurebildung und  des Sauerstoffverbrauchs sta ttg e fu n d en  ha t.

Eine Tabelle über die vorliegenden Versuche wird a. f. S. angeführt; die 
an verschiedenen Individuen unternom menen Versuche sind durch größeren 
Zwischenraum voneinander getrennt. Angegeben ist sowohl der totale respi- *

) B o h r  und  H e n r i q u e s ,  Skand. Arch. 5, 232, 1894.
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ratorische Stoffwechsel pro Kilogramm und Stunde als auch der prozentige 
Anteil an demselben, den die Prozesse in  der Lunge seihst haben.

Nr.

T otale R espiration 
pro K ilogram m  und Stunde Proz. A nteil der Lunge

COs o , C 0 4 Os

1 252 343 41 51
2 201 231 55 51

3 317 338 62 65
4 123 87 15 6

5 231 211 60 56
6 158 142 20 5
7 140 124 38 28

8 185 193 54 54

9 117 121 62 60

10 163 175 28 28
11 145 144 9 11
12 145 150 7 12
13 91 91 19 22
14 115 112 86 39

15 182 209 2 2
16 128 123 66 0

17 137 198 12 42
18 120 115 29 30
19 110 110 25 32
20 91 111 33 53

Den besonderen Anteil der Lunge am Stoffwechsel findet m an, wie zu 
ersehen, sehr schwankend, von ganz unbedeutenden W erten an bis über 
60 P ro z .; im M ittel finden etwa 33 Proz. des Umsatzes in der Lunge statt. 
Der respiratorische Quotient fü r die in den Lungen vorgegangene Umsetzung 
ist sehr variabel; besonderes Interesse ha t Nr. 16 , wo in der Lunge*eine 
Kohlensäureproduktion ohne gleichzeitigen Sauerstoffverbrauch stattfand.

Z u n tz  und H a g e m a n n 1) äußerten in der Diskussion über eine von 
ihnen angestellte Versuchsreihe, auf die wir unten zurückkommen werden, 
die V erm utung, Resultate wie die in obiger Tabelle angeführten rührten  
wahrscheinlich davon h er, daß die Blutproben keine wahren Durchstehnitts- 
proben gewesen seien, indem sie nam entlich m einen, die Mischung des ver­
schiedenen Venenblutes im rechten Herzen sei keine gleichmäßige gewesen. 
Bei B o h r  und H e n r iq u e s ’Versuchen wurden indes einen längeren Zeitraum 
hindurch die Proben langsam  und allmählich und w ährend der Zeiteinheit 
stets in genau gleich großen Mengen entnommen. Die Schwankungen der 
Zusam mensetzung des Blutes innerhalb des Hohlraumes des rechten Herzens

*) Stoffwechsel des Pferdes. B erlin  1898. (E rgänzungsbd. 3 zu den -L and­
w irt sch. Ja h rb . 28, 1898.)
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müssen sich deshalb, wenn sie überhaupt in größerem Umfange angetroffen 
werden, wofür nichts spricht, notwendigerweise gegenseitig ausgleichen. H in­
sichtlich einiger der Bestimmungen läß t sich nun ferner geradezu nach- 
weisen, daß diese Erklärungsweise ausgeschlossen ist; in Nr. 8 der Tabelle 
sind z. B. die respiratorischen Quotienten für die totale Respiration, fü r den 
Anteil des Blutes und fü r den Anteil der Lunge fast gleich groß (0,96, 
0 ,98 , 0,94); dies läß t sich nicht mit einer ungleichen Mischung des Venen­
blutes im rechten Herzen in E inklang bringen, und doch beträg t der Anteil 
der Lunge hier 54 Proz. des totalen Stoffwechsels. Es liegt daher gewiß 
durchaus kein Anlaß zu der Annahme vor, daß die gefundenen Resultate 
im ganzen nicht den wirklichen Verhältnissen entsprechen sollten, und wir 
müssen daher annehm en, daß gewöhnlich in  d e r  L u n g e  s e lb s t  e in e  
K o h le n s ä u r e p r o d u k t io n  u n d  e in  S a u e r s to f f v e r b r a u c h  stattfinden, 
d e r e n  G rö ß e , d ie  d u r c h s c h n i t t l i c h  a ls  e tw a  e in  D r i t t e l  d es  t o t a l e n  
S to f fw e c h s e ls  b e f u n d e n  w u rd e ,  in  d e n  e in z e ln e n  F ä l le n  s e h r  v a r i ­
i e r e n d  i s t  u n d  z w is c h e n  0 u n d  66 P ro z .  s c h w a n k e n  k a n n .

Versuche wie die soeben beschriebenen sind zur p r in z i p ie l l e n  Lösung 
der hier behandelten F rage notwendig. W egen des bedeutenden Eingriffs, 
den die Messung der Geschwindigkeit des Blutstromes erheischt, sind sie 
indes nicht geeignet, den Einfluß verschiedener äußerer Umstände auf die 
Funktion zu untersuchen, indem die W irkung derselben gar zu leicht von 
dein Haupteingriffe überschattet wird. Beschränken wir uns aber darauf, 
aus der Zusam mensetzung teils der Atem gase, teils der Blutgase den r e s p i ­
r a to r i s c h e n  Q u o t ie n te n  zu erm itteln , so brauchen wir während der Aus­
führung der Respirationshestimmung nu r noch gleichzeitige Blutproben aus 
dem rechten Herzen und aus einer A rterie zu nehm en, was ein verhältnis­
mäßig kleiner Eingriff is t , der die Beibehaltung der natürlichen Atmung 
ermöglicht. In  denjenigen Fällen, wo die Blutgase und die Atemgase den 
gleichen Quotienten ergeben, können wir dann freilich nichts darüber sagen, 
ob die Lunge in der hier besprochenen Weise an dem Stoffwechsel teil­
genommen h a t oder n ich t; denn wir sahen oben, daß der besondere Anteil 
der Lunge an der Um setzung m it ganz demselben Quotienten verlaufen 
k a n n  wie der totale Umsatz. Finden wir aber, daß die beiden gleichzeitig 
bestimmten Quotienten verschieden sind, so wissen wir, daß ein Teil der Um­
setzung in der Lunge selbst stattgefunden h a t, und können uns von dessen 
N atur, wenn auch nicht von dessen Größe eine Vorstellung bilden. Ist der 
Quotient für die Blutgase g r ö ß e r  als der fü r die A tem gase, so muß der 
Quotient fü r den A nteil der Lunge kleiner sein als der fü r die totale 
R espiration; in der Lunge is t der Sauerstoffverbrauch dann relativ  größer 
gewesen als die Kohlensäurebildung. Is t um gekehrt der Quotient fü r das Blut 
kleiner als der fü r die Respirationsluft, so muß der Quotient fü r den Anteil 
der Lungen größer sein als der für die totale Respiration, und die Lunge 
ist dann der Sitz eines Prozesses gewesen, bei dem im Verhältnis zur totalen 
Respiration die Kohlensäurebildung größer w ar als der Sauerstoffverbrauch.

Die Resultate einer solchen von B o h r  und H e n r iq u e s 1) ausgeführten 
Versuchsreihe finden sich in untenstehender Tabelle. Die Bestimmungen an

191

') A rch. de physiol. 1897, S. 819.
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m ö g lic h s t  n o r m a le n  T ie r e n  zeigen, daß der respiratorische Quotient der 
Blutgase kleiner w ar als der der A tem gase; in dem der Lunge zufallenden Anteil 
an der Umsetzung w ar die Kohlensäurebildung im Vergleich m it dem Sauer­
stoffverbrauch m ithin vorwiegend. M acht man durch einen A d e r la ß  das 
Venenblut sehr arm  an Sauerstoff, so keh rt das Verhältnis sich um, dann ist 
im Anteil der Lunge der Sauerstoffverbrauch relativ  vorwiegend gewesen, 
was ja  gu t dam it übereinstim m t, daß die Sauerstoffversorgung der Gewebe 
in  solchen Fällen abnorm niedrig ist. Im Gegensatz hierzu finden sich in 
einer Abteilung der Tabelle Bestim m ungen, wo das V e n e n b lu t  dadurch 
b e s o n d e r s  a r t e r i a l i s i e r t  w urde, daß man eine A. femoralis m it einer 
V. femoralis in Verbindung setzte , so daß die Vena cava einiges arterielle 
Blut erhält. Der Quotient fü r den Anteil der Lunge w ar hier ein solcher, 
daß der Sauerstoffverbrauch im Vergleich m it der Kohlensäureproduktion 
niedrig gewesen sein muß, wie es auch, wo das Venenblut teilweise arterialisiert 
war, zu erw arten stand.

Innere  A tm ung. — A nteil der Lunge.

D e r r e s p i r a t o r i s c h e  Q u o t ie n t  g l e ic h z e i t ig  t e i l s  im  B lu tg a s e ,  te i l s  
im  A te m g a s e  b e s t im m t (B o h r  u n d  H e n r iq u e s ) .

N orm al- A näm ie
A rteria lisa tion  von 

V enenblut

B lutgas Atem gas B lutgas A tem gas B lutgas A tem gas

0,91 0,96 1,03 0,96 0,54 0,71
0,63 0,66 1,38 1,20 0,55 0,71
0,72 0,83 0,86 0,84 — —
— — 0,93 0,61 — —
— — 0,79 0,69 — • —
— — 0,82 0,82 — —

M itte l . . 0,75 0,82 0,97 0,85 0,54 0,71

Z u n tz  und H a g e m a n n 1) haben behufs anderer Zwecke analoge Ver­
suche ausgeführt, deren Ergebnisse sich a. f. S. tabellarisch zusammengestellt 
finden. Die Bestimmungen haben den Vorzug, daß sie an großen Tieren, 
nämlich an P fe rd en , angestellt w u rd en , wo man das Aufbinden unterlassen 
und die Tiere sowohl in Ruhe als auch bei der Arbeit untersuchen konnte; 
einige der Pferde scheinen jedoch etwas anämisch gewesen zu sein.

Z u n tz  und H a g e m a n n  meinen nun freilich, daß die bedeutenden Ver­
schiedenheiten, die sich in ihren Versuchen betreffs der nach den beiden ver­
schiedenen Methoden bestimm ten Quotienten finden, keine reale Bedeutung 
hätten  und von dem Umstande herrührten , daß die auf gefangenen Blutproben 
keine wirklichen Durchschnittswerte repräsen tiert hätten. W ir sahen oben, 
daß diese Betrachtung fü r die von B o h r  und H e n r iq u e s  ausgeführten Ver­
suche keine G ültigkeit besitzt. Bieten Z u n tz  und H a g e m a n n s  Versuche 
nun auch mehr Unsicherheit dar, weil die Blutproben nicht im Laufe längerer 
Zeit allmählich in  kleinen Portionen, sondern im Laufe von l l/ 9 bis 2 Minuten *

) 1. c. p. 372.
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D e r  r e s p i r a t o r i s c h e  Q u o t ie n t  g l e i c h z e i t i g  im  B lu t-  u n d  im  A te m ­
g a s e  b e s t im m t  (Z u n tz  u n d  H a g e m a n n ) .

Nr.
R uhe A rbeit

B lutgas Atem gas B lutgas Atem  gas

1 0,65 0,87 0,67 0,73
2 1,00 0,85 1,93 0,90
3 0,31 0,87 0,58 0,87
4 1,68 0,95 0,89 0,82
5 1,35 0,95 0,75 0,78
6 0,60 0,88 1,17 0,83
7 1,39 0,94 1,33 0,98
8 1,24 0,82 0,75 0,71
9 0,84 0,99 0,62 0,78

10 0,64 0,95 0,63 0,74

M ittel . . . . 0,97 0,91 0,93 0,81

auf einmal genommen wurden, so scheint eine nähere B etrachtung der Bestim­
mungen dennoch entschieden dafür zu sprechen, daß die Schwankungen des 
gegenseitigen Verhältnisses der Quotienten keine zufälligen sind, sondern viel­
mehr von individuellen Dispositionen der verschiedenen untersuchten Tiere ab- 
hängen. Die in der Tabelle un ter „R uhe“ und „A rbeit“ in derselben wage­
rechten Reihe stehenden W erte gelten für dasselbe Individuum. Schon bei 
der Untersuchung der 5 Fälle un ter den 10 Bestimmungen, wo der Blutgas­
quotient bei Ruhe g r ö ß e r  ist als der A tem gasquotient (Nr. 2, 4, 5, 7, 8), findet 
man, daß es vorwiegend dieselben Individuen sind , rücksichtlich deren die 
Quotienten auch bei A rbeit das genannte Verhalten zeigen (Nr. 2, 4, 6, 7, 8). 
Noch deutlicher t r i t t  aber das Individuelle des Verhältnisses un ter den Quo­
tienten hervor, wenn man einzelne derjenigen Fälle m iteinander vergleicht, 
in welchen man die Quotienten besonders abweichend findet, und welche des­
halb den meisten Anlaß geben könnten, geradezu an Fehler der Bestimmungen 
zu glauben. So ist in Nr. 3 bei Ruhe der B lutgasquotient im Verhältnis zum 
Atem gasquotienten besonders klein (0,31, bzw. 0,87), und ganz analoges Ver­
halten findet man bei demselben Individuum bei A rbeit (die Quotienten 0,58, 
bzw. 0,87). In Nr. 7, wo die Quotienten ebenfalls auffällig sind, haben sie 
bei demselben Individuum nahezu den gleichen W ert bei Ruhe und bei Arbeit. 
Daß dies von zufälligen Fehlern herrühren sollte, ist unwahrscheinlich, ob­
schon das schnelle Entnehm en der Blutproben und die Geneigtheit des Pferde­
blutes zur Sedim entierung in  einigen Fällen wahrscheinlich Ungenauigkeiten 
erzeugt haben mögen. — Die D urchschnittszahlen der Bestimmungen ergeben 
für die Versuche bei A rbeit weit größeren Unterschied der beiden A rten von 
Quotienten als die Versuche hei Ruhe. Bei A rbeit war der Anteil der Lunge 
am totalen Stoffwechsel m ithin mehr ausgeprägt, und zwar im M ittel so, daß 
der Sauerstoffverbrauch in der Lunge größer w ar als die Kohlensäurebildung.

Die vorliegenden Versuchsreihen, die einen Vergleich der respiratorischen 
Quotienten der Blutgase m it denen der Atemgase gestatten, erweisen also, daß 
in den L u n g e n  n o r m a l  e in e  U m s e tz u n g  s t a t t f i n d e t ,  m i t t e l s  d e re n

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I . 23
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K o h le n s ä u r e  g e b i ld e t  u n d  S a u e r s to f f  v e r z e h r t  w ir d ,  u n d  z w a r  so , 
d a ß  d a s  V e r h ä l tn i s  d ie s e r  b e id e n  P ro z e s s e  z u e in a n d e r  s ic h  je  
n a c h  dem  Z u s ta n d e  d es  O rg a n is m u s  u n d  d e n  v e r s c h ie d e n e n  an  
d ie s e n  g e s t e l l t e n  F o r d e r u n g e n  ä n d e r t .

W ie oben (S. 185) erw ähnt, sind die hier besprochenen Umsätze in der 
Lunge durch ein Zusammenwirken der Lunge m it den Geweben des Körpers 
bedingt, welche letzteren mittels ihres Stoffwechsels die fü r die Umsetzung 
in der Lunge notwendigen Substanzen liefern, deren N atur übrigens einst­
weilen noch nicht aufgeklärt ist.

3. K ap ite l. G a sw ech se l zw isch en  B lu t u n d  G ew ebe.

Die In tensität der respiratorischen Umsetzungen im Gewebe des Körpers 
is t sehr bedeutenden Schwankungen unterw orfen; bei A rbeit is t der Stoff­
wechsel mehrm al größer als bei Ruhe, wie dies hinsichtlich der Muskeln und 
der Drüsen aus zahlreichen vorliegenden Versuchen hervorgeht, in denen die 
Menge und die Zusammensetzung des durchström enden Blutes unter ver­
schiedenen Umständen untersucht wurden.

A uch dem  G esam tzustande des O rganism us gem äß schein t die In tensitä t der 
A tm ung in  den einzelnen Geweben zu schw anken. Um  dies nachzuw eisen , h a t 
V i e r o r d t 1) eine besondere M ethode angegeben , d ie , weil keinen operativen  E in ­
griff e rfo rd e rn d , auch  au f M enschen anw endbar is t ;  n ach  derselben hem m t m an 
den K reislauf im  ersten  Gliede eines F ingers du rch  dessen U m schnürung , w orauf 
m an  die Zeit b e s tim m t, welche ve rfließ t, bis das abgesperrte  B lu t , dessen Absorp­
tionsspek trum  in  dem vom F in g er reflek tierten  L ichte beobach te t w ird , das Spek­
tru m  des reduzierten  H äm oglobins d a rb ie te t, m ith in  keine nennensw erte Menge 
von Sauerstoff m eh r en th ä lt. Es e rh a lten  freilich  noch andere U m stände als das 
Sauerstoffbedürfnis der Gewebe Einfluß au f das R e su lta t2) ;  die zu r V erzehrung des 
Sauerstoffs erforderliche Zeit w ird  selbstverständlich  zugleich von der relativen  
B lu tfü lle  des abgesperrten  T eiles , von dem  H äm oglobingehalte des B lutes und von 
dessen Sauerstoffsättigungsgrade ab h än g ig  se in ; w ird z. B. le tz te re  Größe h e rab ­
gesetz t du rch  vorhergehende w illkürliche B eschränkung der A tm ung ( V ie r o r d t )  
oder du rch  den A u fen th alt in  einer L u ft m it n iedrigem  P a rtia ld ru ck  des Sauerstoffs 
[ H e n o q u e 3), T r i p e t 4) ] ,  so w ird  die Zeit v e rk ü rz t;  ebenfalls w ird jede Ä nderung 
d e r B indung des Sauerstoffs, die b e w irk t, daß die Sauerstoffspannungskurve eine 
andere  F orm  bekom m t, au f das R esu lta t Einfluß e rhalten . Indes sind die Schw an­
kungen, die n ach  V i e r o r d t s  M ethode u n te r  sonst m öglichst g leichen V erhältnissen 
als Ä nderungen  des Zustandes des Organism us (T ageszeit, V erd au u n g , U nw ohl­
sein usw .) begleitend gefunden w erden , doch so bedeutend und  regelm äßig , daß es 
w ohl am  w ahrschein lichsten  ist, daß sie w irk lich  du rch  das w echselnde Sauerstoff­
bedürfn is der Gewebe bed ing t werden.

Dem starken Schwanken der In tensität der Gewebsatmung entspricht, 
wie sich im folgenden erweisen w ird , eine Reihe von Regulationsmitteln, 
durch die die Konzentration des Sauerstoffs im Plasm a des Blutes geändert 
werden kann und das Angebot von Sauerstoff sich m ithin m it dem wech­
selnden Begehr von seiten der Gewebszellen in Übereinstimm ung bringen 
läßt. Bevor wir zur Behandlung dieser F rage schreiten, w ird indes ein 
Überblick über die m ittleren Spannungen der Gase im A rterien- und im 
Venenblute am Platze sein.

')  Zeitschr. f. Biol. 14, 422, 1878. — *) V i e r o r d t ,  1. c. S. 447; F i l e h n e ,  
Sitzungsber. d. phys.-m ed . Sozietät zu  E rlangen  1879, S. 109. — 8) Compt. rend. 
Soc. de Biolog. 5 3 ,1003, 1901. — 4) Compt. rend. de l ’acad. des Sciences 136, 76,1902.
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Die Sauerstoff- und die K ohlensäurespannungen im Arterien- und im
Venenblute. *

Als D urchschnitt sämtlicher von B o h r 1) ausgeführten Bestimmungen 
findet man die S a u e r s to f f  S p a n n u n g  d e s  A r t e r i e n b l u t e s  bei H unden ' 
gleich etwa 120m m . Da es die Arbeit der Lungenzellen is t ,  die innerhalb 
gewisser, durch die physikalischen Bedingungen gegebener Grenzen die Größe 
der Sauerstoffspannung des Blutes bestimmt, w ird man indessen finden, daß 
diese öfters von dem angeführten M ittel n icht unbedeutend abweicht, wie bei 
der Besprechung sowohl der von F r e d e r i c q  als der von H a ld a n e  und 
S m ith  h ierüber angestellten Versuche hervorgehoben wurde. Die K o h le n ­
s ä u r e s p a n n u n g  des A r t e r i e n b l u t e s ,  von der das nämliche g ilt, beträg t 
meinen Versuchen zufolge etwa 20m m , was m it den von F r e d e r i c q  gefun­
denen Resultaten übereinstim mt.

Im V e n e n b lu te  ist die S a u e r s to f f  S p a n n u n g  nach den von F a l l o i s e 2) 
m it F r e d e r i c q s  Tonometer ausgeführten Versuchen durchschnittlich auf 
etwa 26 mm (3,63 Proz. einer Atm osphäre), die K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  
auf etwa 41m m  (5,81 Proz.) anzusetzen; natürlich  sind die Gasspannungen 
im Venenblute gemäß der In tensität der Umsetzungen und anderen V erhält­
nissen aber sehr variabel, so daß in den einzelnen Fällen häufige Ab­
weichungen von diesen M ittelzahlen zu erw arten sind.

In gu ter Ü bereinstim m ung m it dem , was wir oben von der Spannung 
des Sauerstoffs im A rterienblute fanden, stehen die Resultate der U nter­
suchungen darüber, in  w e lc h em  G ra d e  d a s  A r t e r i e n b l u t  m it  d ie se m  
G a se  g e s ä t t i g t  i s t ;  bei solchen U ntersuchungen vergleicht man die Sauer­
stoffmenge des dem Gefäße d irekt entnommenen A rterienblutes m it derjenigen 
M enge, die eine Probe desselben Blutes aufnim m t, wenn sie außerhalb des 
Organismus m it atm osphärischer L uft (von etwa 150 mm Sauerstoffspannung) 
geschüttelt wird. Es erweist sich, daß das A rterienblut gewöhnlich beinahe, 
jedoch nicht völlig m it Sauerstoff gesättig t ist ( P f l ü g e r 3); natürlich können 
verschiedene Umstände (z. B. Hemm ung des freien Atmens oder Ä nderung 
der Geschwindigkeit der Blutström ung durch die Lungen) bew irken, daß 
man in einigen Versuchen niedrigere Sättigungsgrade findet; ein Vergleich der 
M ittelzahlen fü r den Sauerstoffgehalt teils im A rterienblute, teils in den m it 
atm osphärischer L uft geschüttelten Proben zeigt indes, daß die Regel die oben 
angeführte ist. Um richtige W erte zu erha lten , ist es notwendig, die B lut­
probe während des Schütteins m it atm osphärischer L uft bei K örpertem peratur 
zu erhalten , da widrigenfalls schon die von der Tem peratur abhängige Än­
derung des Äbsorptionskoeffizienten fü r das einfach gelöste Gas zur Folge 
h a t, daß man den Sättigungsgrad des A rterienblutes etwas geringer findet, 
als er wirklich is t; letzteres ist z. B. m it P f lü g e r s  oben zitierten Versuchen 
der Fall, wo das Schütteln m it L uft bei 0° geschah. Bei den im folgenden 
angeführten Versuchen w urde diese Fehlerquelle dagegen vermieden. G e p p e r t  
und Z u n t z 4) fanden im K aninchen- und H undeblut einen Sättigungsgrad, 
der zwar etwas schw ankte, meistens jedoch zwischen 95 und 97 Proz. lag 
(Sauerstoffgehalt beim Schütteln m it L uft =  100) und in einem Falle

*) Skand. A rch. 2 ,  263 u. f . , 1890. — s) Bull, de l ’acad. de Belgique 1902, 
p. 582. — 8) Pflügers A rch. 1, 70, 1868. — 4) E benda 4 2 , 239 u. 242, 1888.
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99 Proz. e rre ich te ; aus dem Sättigungsgrad des Blutes läß t sich zwar die 
Sauerstoffspannung nicht g e n a u  berechnen, weil die Kohlensäurespannungen 
bei den beiden zu vergleichenden Proben (Arterienblute und m it L uft ge­
schütteltem  Blute) n icht identisch sind ; die angeführten W erte entsprechen 
aber ungefähr (s. die Tabelle S. 92) einer Sauerstoffspannung im A rterien­
blute von 90 bis 130 mm. Z u n tz  und H a g e m a n n 1) finden in neun 
Bestimmungen an Pferdeblut zweimal eine g r ö ß e r e  Sauerstoffmenge im 
A rterienblute als in der m it atm osphärischer Luft geschüttelten Probe, m ithin 
eine Sauerstoffspannung des A rterienblu tes, die 150 mm übersteigt. Das 
B esultat der Sättigungsversuche steh t also im ganzen in Übereinstimm ung 
m it den oben angegebenen direkten Bestimmungen der Sauerstoffspannung 
des A rterienhlu tes, wo auch öfters W erte gefunden w urden , die über der 
Spannung dieses Gases in der A tm osphäre lagen.

P f l ü g e r 2) h a t  beobachtet, daß das A rterienb lu t, w enn es nach  der E ntleerung  
u n te r  L uftabsch luß  s te h t, im  L aufe  w eniger Sekunden bedeutend  du n k ler wird, 
sofern m an  es n ich t sehr schnell ab k ü h lt. Obschon P f l ü g e r 3) selbst davor w arnt, 
eine Ä nderung  der F a rb e  unbeding t als m it einem  Sauerstoffverbrauch g leich­
bedeutend zu b e tra c h te n , w ird  dies Phänom en dennoch allgem ein einer O xydation 
zu geschrieben , die sozusagen augenblick lich  im  A rterienb lu te  nach  dessen E n t­
leerung  e in tre ten  so llte , eine A n sch a u u n g , die in  m ehreren  B eziehungen , u n te r  
anderem  auch  h insich tlich  der B estim m ung des S ättigungsgrades, w ichtige Konse­
quenzen herb e ifü h ren  w ürde; der N achw eis einer solchen Sauerstoffzehrung gelingt 
aber n ich t du rch  d irek te  B estim m ungen des Sauerstoffes in  B lu tp ro b en 4). Diese 
F arb en än d eru n g en  en tstehen  deshalb n ic h t du rch  Oxydation, sondern w ahrschein lich  
d u rch  eine Ä nderung  des Volum ens der B lu tkörperchen  (schon eine s t a r k e  A b­
küh lu n g  m ach t allein  das en tleerte  A rte rien b lu t h e l l e r 5) ;  da  w ir n u n  wissen, 
daß die K ohlensäurespannung im  n ich t abgekühlten  en tleerten  B lute sehr rasch  
s te ig t ( Z u n tz ) ,  u n d  daß dies w ieder eine Z unahm e des Volum ens des einzelnen 
B lu tkörperchens b ew irk t (v. L i m b e c k 6) ,  so w ird  das N achdunkeln  des B lutes in  
P f l ü g e r s  V ersuchen e rk lä rlich , ohne daß es nötig  w äre , eine O xydation anzu­
nehm en. A ndere V ersuchsresulta te  P f l ü g e r s 7) ,  in  w elchen die Sauerstoffm enge 
des A rterienb lu tes je  n ach  de r D auer des Auspum pens verschieden gefunden w ird, 
u n d  die in  diesem  Zusam m enhänge auch  öfters a n g efü h rt w erden, gehören  e igen t­
lich  andersw ohin, indem  sie von dem  U m stande h e rrü h ren , daß der bak terie lle  Stoff­
wechsel, gegen den m an  in  den ä lte ren  V ersuchen keine V orsichtsm aßregeln treffen 
konnte, beim  langsam eren A uspum pen größeren Einfluß e rh ä lt (s. A nhang , S. 221).

Regulation der Konzentration des Sauerstoffs im Plasma des Blutes 8).

Das Plasma, welches die Blutkörperchen um gibt und ein unumgängliches 
M ittelglied fü r die Gasbeförderung zwischen diesen und den Endothelzellen 
der Gefäße is t , en thält seihst keine sauerstoffbindenden dissoziablen Stoffe. 
Es absorbiert deshalb den Sauerstoff im wesentlichen auf dieselbe Weise, wie 
es das W asser tu t ,  also der Spannung proportional und in geringer Menge. 
Das Plasm a ha t also keinen nennensw erten Vorrat an Sauerstoff: in dem­
selben M aße, wie die Gewebszellen dem Plasma Sauerstoff entziehen, muß 
dieser aus den in den Blutkörperchen enthaltenen Oxyhämochromen ersetzt

l) Stoffwechsel des P ferdes, B erlin  1898, S. 402. — s) Z entralb l. f. d. med.
W issensch. 1867, S. 321. —- 3) 1. c. S. 323. — *) Vgl. B o h r ,  A rch. de physiol. 1897,
p. 592. —  5) P f l ü g e r ,  1. c. S. 322. — 6) Vgl. H a m b u r g e r ,  Osm otischer D ruck,
W iesbaden 1902, S. 291. — 7) Z entralb l. f. d. med. W issensch. 1867, S. 722. —
8) Vgl. oben S. 64 u. 84.



werden. Der E rsatz geschieht so gut wie momentan wegen der günstigen 
Diffusionsbedingungen zwischen dem Plasm a und den Blutkörperchen, die 
eine besonders große Oberfläche darhieten. In  jedem Augenblicke ist deshalb 
die Sauerstoffspannung des Plasmas von der Sauerstoffspannung der B lut­
körperchen abhängig und die Sauerstoffkonzentration im Plasma also der zu jeder 
Zeit im ganzen Blute herrschenden Sauerstoffspannung direkt proportional. 
Die Sauerstoffmenge, die, im Plasma gelöst, in jedem Augenblicke den Zellen 
zu Gebote s teh t, ist dann direkt und in einfachem Verhältnis von der 
S a u e r s to f f s p a n n u n g  im Blute abhängig, dagegen, und dies ist wohl zu be­
herzigen, von der totalen S a u e r s to f f m e n g e  des Blutes nu r insofern, als die 
Menge die Spannung beeinflußt, abhängig (B o h r  J).

Die U ntersuchung der Bedingungen für die Sauerstoff Versorgung der 
Zellen während des Kapillarkreislaufes fällt also mit der U ntersuchung der 
Änderung zusam m en, welche die Sauerstoffspannung des Blutes hei dem 
Übergang aus A rterienblut in Venenblut erleidet, H ier ist nun vor allen 
Dingen zu un te rsuchen , welcher Hegel gemäß die Sauerstoffspannung des 
Blutes im Verhältnis zu dem von den Geweben verursachten Sauerstoff­
verbrauch desselben abnim m t, oder m it anderen W orten zu bestimmen, in 
welchem Verhältnis die Sauerstoffspannung des Venenblutes zu derjenigen 
Sauerstoffmenge steht, die nach dem in den Geweben stattfindenden Ver­
brauch noch im  Blute übrigbleibt.

Keine von den in einem früheren Abschnitte (S. 84) angegebenen 
Sauerstoffkurven, die das Verhältnis der Sauerstoffspannungen (Abszissen) 
zu den entsprechenden absorbierten Sauerstoffmengen (Ordinaten) ausdrücken, 
kann hier einfach benutzt werden. Man muß nämlich eingedenk sein, daß 
die Form  der Sauerstoffspannungskurven von der gleichzeitig vorhandenen 
Kohlensäurespannung abhängig is t (S. 91 ), und da diese beim Übergange 
des A rterienblutes in Venenblut wegen der stattfindenden N e u b i ld u n g  von  
K o h le n s ä u r e  fortw ährend anwächst, is t keine der oben angegebenen Sauer­
stoffspannungskurven, die sämtlich bei k o n s t a n t e r  Kohlensäurespannung be­
stimmt wurden, unm ittelbar brauchbar. Es muß fü r den Ü b e r g a n g  a u s  
A r t e r i e n b l u t  in  V e n e n b lu t  eine besondere Sauerstoffspannungskurve 
berechnet w erden; wie dies geschieht, w ird ein Beispiel am leichtesten zeigen. 
Wie wir oben sah en , kann man rech n en , daß das Blut m it einer Sauer­
stoffspannung von durchschnittlich 120 mm und einer Kohlensäurespannung 
von durchschnittlich 20 mm in die Kapillaren ein tr i t t ;  die un ter diesen Ver­
hältnissen in 100 ccm B lut enthaltene Menge Sauerstoff beträg t der S. 86 
gegebenen Sauerstoffspannungskurve zufolge (nach H inzurechnung des phy­
sikalisch gelösten Sauerstoffs, siehe die A nm erkung2) 20 ccm. Haben die 
Gewebe hiervon 8 ccm v e rz e h r t, so werden sich im D urchschnitt 6,4 ccm *)
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*) Skand. A rch. 3 ,  136 u. 1 ,  1891. — s) In  den im  A bschnitte  vom B lute 
gegebenen Spannungskurven des Sauerstoffs u n d  der K ohlensäure bezeichnen die 
O rdinaten  das c h e m is c h  gebundene Gas. Bei den h ie r  e rö rte rten  B rägen h an d elt 
es sich dagegen selbstverständlich  um  die t o t a l e  M enge absorbierten Gases, und 
die K urven , die w ir h ie r  zu benutzen  h a b en , m üssen deshalb aus den frü h e r 
gegebenen gebildet w erden , indem  w ir zu  den O rdinaten  die bei jed e r gegebenen 
Spannung p h y s i k a l i s c h  gelöste Gasmenge h in zu ad d ieren , die sich m ittels der 
S. 63 m itgeteilten Absorptionskoeffizienten le ich t berechnen läß t.
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Kohlensäure gebildet haben —  0 ,8 0 ^ , und die Kohlensäurespannung

wird dann von 20 bis 30m m  gestiegen sein, wie es aus der (nach der An­
m erkung korrigierten) K ohlensäurespannungskurve des Blutes (S. 106) hervor­
geht; die den im Venenblute übrigbleihenden 12 ccm Sauerstoff entsprechende 
Sauerstoffspannung ist daher in der Sauerstoffspannungskurve zu suchen, die 
30 mm K ohlensäurespannung entspricht, und wird gleich 32,2 mm gefunden. 
Durch A usführung einer analogen Berechnung des für jeden einzelnen 
Cubikcentimeter verbrauchten Sauerstoffs erhält man die in untenstehender 
Tabelle angeführten W erte der Sauerstoffmengen des Blutes, die beim Über­
gänge aus Arterien- in Venenblut den verschiedenen Sauerstoffspannungen 
en tsprechen; ist der respiratorische Quotient größer als 0,8, so wird dadurch 
selbstverständlich die berechnete Spannungskurve etwas verändert, speziell 
so, daß der Eiufluß der Neubildung von Kohlensäure noch größer wird. Die 
n ichtkorrigierten W erte, die man erhalten w ürde, wenn man ohne Berück­
sichtigung der neugebildeten Kohlensäure überall die im A rterienblute 
Vorgefundene K ohlensäurespannung (20m m ) benutzte, sind des Vergleiches 
wegen hinzugefügt.

S a u e r s to f f  s p a n n u n g s k u r v e n  b e im  A r t e r i e n b l u t  u n d  b e im  Ü b e r ­
g a n g e  a u s  A r t e r i e n -  in  V e n e n b lu t .

Sauerstoff­
spannung

mm

A ufgenom m ener Sauerstoff Vol.-Proz.

bei k o nstan t 
20 m m  COj

beim  Ü bergang 
aus A rt.- in  

V enenblut

5 1,0 0,5
10 2,8 1,5
15 5,3 3,3
20 8,1 5,8
25 10,9 8,4
30 12,7 10,9
40 15,3 14,7
60 18,1 17,9
80 19,3 19,2

100 20,0 20,0

Ein Vergleich der beiden Kolonnen der Tabelle m iteinander zeigt, wie dem 
Sinken der Sauerstoffspannung und somit dem Sinken der Konzentration des 
Sauerstoffs im Plasm a w ährend des K apillarkreislaufes durch eine A rt Selbstregu­
lierung von der stattfindenden Kohlensäurebildung entgegengearbeitet wird. So 
würde, wenn die K ohlensäurespannung bei dem W erte im A rterienblute (20 mm) 
stehen bliebe, ein Venenblut, das beim Verlassen der Kapillaren 10,9 Vol.-Proz. 
Sauerstoff en thält, eine Sauerstoffspannung von 25m m  haben; tatsächlich 
bew irkt aber die steigende Kohlensäurespannung, daß die Sauerstoffspaimung 
bis auf 30m m  gebracht w ird; die Sauerstoffspannung is t mithin wegen der 
E inw irkung der Kohlensäure um etwa 20 Proz. über den W ert gestiegen, 
den sie ohne den Einfluß dieses Moments haben würde. Bei größerem



Sauerstoffverbrauch der Gewebe wächst dieser Einfluß der Kohlensäure s ta rk ; 
■wenn z. B. im Venenblute nur 1,5 Yol.-Proz. Sauerstoff übrig sind, so is t die 
Sauerstoffspannung im Blute wegen der entsprechenden Kohlensäurebildung 
bis auf 1 0 m m , und also um 54 Proz. des W ertes gestiegen, den sie haben 
würde, wenn die Kohlensäurespannung sich konstant erhalten hätte  (6,5 mm).

In obiger Tabelle ist die SauerstoffmeDge des Blutes als Funktion der 
Sauerstoffspannung angeführt; bei U ntersuchungen über den E influß, den 
der Sauerstoffverbrauch auf die Konzentration dieses Gases im Plasm a hat, 
ist es doch gewöhnlich zweckmäßiger, sich untenstehender Tabelle über die­
selben W erte zu bedienen, wo die Sauerstoffspannung und die Konzentration 
im Plasm a als Funktionen der totalen Sauerstoffmenge des Blutes betrachtet sind.

V e r h ä l tn i s  d e r  t o t a l e n  S a u e r s to f f m e n g e  z u r  S a u e r  s t  o ff  ko  n z e n -  
t r a t i o n  im  P la s m a  b e im  Ü b e r g a n g e  a u s  A r t e r i e n -  in  V e n e n b lu t .
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T ota ler Sauerstoff 
des B lutes 
Vol.-Proz,

Sauerstoff­
spannung

Sauerstoff in 
100 ccm Plasm a 

ccm

1 7,8 0,024
.2 11,7 0,035
3 14,2 0,043
4 16,5 0,050
5 18,5 0,056
6 20,4 0,062
8 24,2 0,073

12 32,2 0,098
16 46,0 0,139
18 62,0 0,188
19 77,0 0,233
20 120,0 0,364

Nachdem wir oben den Einfluß betrach te t haben, den der Sauerstoff­
verbrauch in den Kapillaren auf die Sauerstoffkonzentration des Plasm as 
ü b t , wenn man die gleichzeitig gebildete Kohlensäure berücksichtigt, 
schreiten w ir nun zur Untersuchung der M itte l, durch die der Orga­
nismus befähigt wird, zum Teil von der Größe des Sauerstoffverbrauches 
unabhängig, die Sauerstoffkonzentration des Plasm as so zu regulieren , daß 
die Versorgung der Gewebszellen m it Sauerstoff sich innerhalb gewisser 
Grenzen den verschiedenen an ihre A rbeit gestellten Forderungen anpaßt. 
Diese Regulationsm ittel beschreiben wir im folgenden jedes fü r sich, und 
wir suchen ihre W irkungsart un ter der V oraussetzung zu bestimm en, daß 
die ü b r ig e n  U m s tä n d e  möglichst u n v e r ä n d e r t  bleiben; in der W irklich­
keit werden die verschiedenen Regulationsmittel, was wohl in E rinnerung zu 
behalten ist, auf vielfachste Weise im Organismus k o m b in ie r t .

Die Regulationen können behufs der Beschreibung zweckmäßig in zw ei 
H a u p tg r u p p e n  gesondert werden, in solche nämlich, bei denen der Ausschlag 
dadurch en tsteh t, daß der Sauerstoffverbrauch auf eine größere oder kleinere 
Menge Blutfarbstoff als vorher verteilt w ird , während die Form der Sauer-
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stoffspannungskurve sich nicht verändert (Änderung der Ström ungsge­
schwindigkeit und der K onzentration des H äm ochrom s.im  B lu te), und in 
solche, bei denen die Form  der Sauerstoffspannungskurve sich durch ver­
schiedene Einwirkungen auf das Hämochrom verändert (Änderung der Kohlen- 
säurespaunung und des spezifischen Sauerstoffgehalts).

Änderung der Strömungsgeschwindigkeit des Blutes (d. i. der während der 
Zeiteinheit durchström enden Blutmenge). Nimmt die Strömungsgeschwindig­
keit durch ein Gewebe un ter sonst ganz gleichen Um ständen zu, so wird der 
in der Zeiteinheit stattfindende Sauerstoffverbrauch auf eine größere Menge 
Blut verte ilt; hierdurch steigt die Sauerstoffkonzentration im Plasma. E n t­
hält z. B. das die Kapillaren verlassende Venenblut 12 Vol.-Proz. Sauerstoff, 
und ist m ithin die Konzentration des Sauerstoffs im Plasm a nach obiger 
Tabelle 0,098, so wird eine Zunahme der Ström ungsgeschwindigkeit bis zur 
doppelt so großen, während der Sauerstoffverbrauch unverändert bleibt, die 
W irkung h ab e n , daß das Venenblut 16 Vol.-Proz. Sauerstoff en th ä lt; die 
Sauerstoffkonzentration be träg t dann 0,139 und ist somit um etwa 42 Proz. 
gewachsen. Eine solche Zunahme der Geschwindigkeit der Ström ung durch 
ein Organ, dessen Sauerstoffverbrauch wesentlich u n v e r ä n d e r t  bleibt, kann 
un ter Um ständen sta ttfinden , wo die B lutzirkulation durch verm ehrte Herz­
energie überhaupt zunimmt (z. B. beim A ufenthalt in sauerstoffarm er Luft). 
Am häufigsten t r i t t  die Zunahme des Blutstromes indes sekundär infolge 
gesteigerter A rbeit im Organe ein, wo denn auch zugleich der Sauerstoff­
verbrauch während der Zeiteinheit steigt. Die größere Ström ungsge­
schwindigkeit wird selbstverständlich auch im letztgenannten Falle s t e t s  
dazu beitragen , die Sauerstoffkonzentration des Plasm as relativ  zu steigern; 
die absoluten Ausschläge des ganzen Prozesses können hierbei aber selbstver­
ständlich verschieden sein. So kann der Zuwachs der Strömungsgeschwindig­
keit geringer sein als der des Sauerstoffverbrauchs, wodurch die Sauerstoff­
menge des Venenblutes bei A rbeit geringer wird als bei Ruhe, wie es m it 
den M uskeln der F all i s t 1); oder die gesteigerte Strömungsgeschwindigkeit 
kann die Zunahme des Sauerstoffverbrauchs überkom pensieren; dann ist 
das Venenblut bei Arbeit sauerstoffreicher als bei R uhe, wovon die Sub- 
m axillardrüse ein Beispiel g ib t2). M it Bezug auf diese Drüse liegen so­
wohl fü r Ruhe als fü r A rbeit genaue Bestimmungen des Sauerstoffverbrauchs, 
der Zusam mensetzung des Blutes und der Strömungsgeschwindigkeit vor 
(B a r  e r  o f t 3). Diese zeigen, daß das der r u h e n d e n  Drüse entströmende 
Blut im M ittel von neun Versuchen 52,8 Proz. der Sauerstoffmenge des Ar­
terienblutes enthält, w as, die Spannung des A rterienblutes auf 120m m  an­
gesetzt, eine Sauerstoffkonzentration im Plasma 0,089 ergibt (siehe die 
Tabelle S. 199). Bei A r b e i t  der Drüse findet B a r c r o f t  den Sauerstoffver­
brauch etwa d rei- bis vierm al, die Strömungsgeschwindigkeit etwa sechsmal 
so groß als bei Ruhe; demnach w ird das Venenblut aus der arbeitenden

*) Vgl. CI. B e r n a r d ,  Tissus v iv a n ts , Paris 1866 , p. 220; S c z e lk o w , 
Sitzungsber. d. W iener A k a d ., m ath .-n a tu rw . Kl., 4 5 ,  1862; C h a u v e a u  u. K a u f ­
m a n n ,  Compt. rend. de l ’acad. des Sciences 104, 1128, 1887. — *) CI. B e r n a r d ,  
L iquides de l ’organism e, Paris 1859, p. 440. — 3) Jou rn . of Physiology 27, 31 u. f. 
1901.



Drüse 73,3 Proz. des Sauerstoffs des Arterienblutes enthalten und die Sauer­
stoffkonzentration des Plasmas 0,132 betragen. Schon die Zunahme der 
Strömungsgeschwindigkeit —  es wirken zugleich noch andere Regulationen, 
wie die gesteigerte K onzentration des Hämocliroms (siehe unten) —  h a t dann 
bewirkt, daß die Sauerstoffkonzentration des Plasmas in dem die arbeitende 
Drüse verlassenden Blute im Vergleich m it den Verhältnissen bei Ruhe um 
etwa 48 Proz. zugenommen hat. Diese bedeutende Zunahme des den Zellen 
zu Gebote stehenden Sauerstoffs steht in gutem Einklänge dam it, daß das 
Drüsensekret nach den vorliegenden Versuchen (S. 130) einen besonders 
hohen Sauerstoffgehalt (einer Spannung von etwa 200 mm entsprechend) zu 
haben scheint.

Änderung der prozentigen Menge des Blutfarbstoffes. Eine prozentige 
Zunahme des Blutfarbstoffes, diese möge nun von einem absoluten Zuwachs 
der Menge dieses Stoffes herrühren oder auch durch Ausscheidung von 
Flüssigkeit aus dem Blute entstanden sein, bew irkt ganz ebenso wie eine Zu­
nahm e der Ström ungsgeschwindigkeit, daß der während des K apillarkreis­
laufes stattfindende Sauerstoffverbrauch des Gewebes auf eine größere Menge 
des Hämochroms verteilt w ird , weshalb die Sauerstoffspannung im Veneu- 
blute größer w ird, als es un ter übrigens gleichen Verhältnissen sonst der 
Fall gewesen sein w ürde; die Folge hiervon wird w ieder, was das wesent­
lichste is t , daß die Sauerstoffkonzentration des Plasm as relativ  größer wird. 
Solche prozentige Vermehrung des Hämochroms finden wir dann auch als 
stationären Zustand bei besonders kräftigen Individuen, ebenso wie die 
Menge des Hämochroms nach Geschlecht und A lter verschieden i s t , am 
größten bei 20 bis 30 jährigen M ännern (etwa 1,4 mal so groß als im 
Kindesalter *). Aber auch als mehr vorübergehende Regulation finden wir 
bei erm üdender M uskelarbeit eine Zunahme der prozentigen Menge des Hä­
mochroms 2) , die von einer durch Ausscheidung von Flüssigkeit erzeugten 
K onzentrationsänderung des Blutes h e rrü h rt; nach zehn M inuten dauernder 
anstrengender A rbeit stieg z. B. die Anzahl der roten Blutkörperchen durch­
schnittlich um 12,3 Proz. des ursprünglichen W ertes; das Maximum der 
Zunahme w ar 23,4 Proz. (v. W il le b ra n d ) .  Neben der Ä nderung der Strom­
geschwindigkeit schafft also bei der M uskelarbeit die K onzentrationsänderung 
des Blutes günstigere Bedingungen fü r die Sauerstofflieferung an die Gewebs­
zellen. Dasselbe ist in noch höherem Maße bei den Flüssigkeit secernierenden 
Drüsen der Fall.

Die Zunahme der K onzentration des Hämochroms im Blute, welche beim 
A ufenthalt in verdünnter L uft beobachtet wird, spielt ebenfalls eine wichtige 
Rolle als M ittel zur Steigerung der Sauerstoffkonzentration des P lasm as; die 
prozentige Verm ehrung des Farbstoffes kann hier in ausgesprochenen Fällen 
etwa 50 Proz. des normalen W ertes erreichen ( V i a u l t 3).

A uf den V erlau f der Sauerstoffspannungskurve haben  die h i e r  besprochenen 
K onzentra tionsänderungen keinen E in flu ß ; die K onzentra tion  des H äm ochrom s bleib t 
näm lich  h ierbei in  den B lu tkörperchen  selbst u n v erän d ert (S. 89). * 111

l)  Vgl. S c h w in g e ,  Pflügers A rch iv  73, 329, 1898. — 2) Vgl. Z u n t z  u. 
S c h u m b u r g ,  S tudien zu einer Physiologie des M arsches, B erlin  1901; v. W i l l e ­
b r a n d ,  Skand. A rch. 1 4 , 176, 1903. — “) Compt. rend. de l ’acad. des S c i e n c e s

111, 917, 1890.
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Änderung der Koldensäurespannung des Blutes. W egen der,Ä nderung, 
welche die Sauerstoffspannungskurve durch eine Änderung der Kohlensäure­
spannung erleidet, erhält letztere einen bedeutenden regulatorischen Einfluß 
auf die Sauerstoffkonzentration des Plasmas. Auf welche Weise die Neu­
bildung von Kohlensäure während der Passage des Blutes durch das Gewebe 
hierbei fü r die Bedingungen der Sauerstoffaufnahme Bedeutung erhält, en t­
wickelten wir oben; natürlich w ird aber auch jede auf andere Weise ent­
standene Ä nderung der Kohlensäurespannung auf die Sauerstoffkonzentration 
einwirken, und diese W irkungen der Kohlensäure haben fü r die Versorgung 
der Zellen mit Sauerstoff um so größere Bedeutung, da sie um so kräftiger 
hervortreten, je geringer die Sauerstoff m e n g e  des Blutes geworden ist. Än­
derungen der K ohlensäurespannung des Blutes können, von der Bildung 
der Kohlensäure in den Geweben unabhängig, auf verschiedene Weise entstehen. 
So kann wegen der spezifischen Tätigkeit der Lungen die Kohlensäurespannung 
des zu den Geweben strömenden A rterienblutes bald bedeutend niedriger, bald 
(bei Retention) höher als die normale sein (S. 158). Die Kohlensäure­
spannung kann aber auch wegen Einwirkungen auf das Blut während der 
Passage desselben durch die Kapillargefäße variieren; wie wir unten sehen 
werden, spielen hierbei aller W ahrscheinlichkeit nach Änderungen des 
„spezifischen K ohlensäuregehalts“ des Hämochroms eine wichtige Rolle; auch 
wird die B i ld u n g  f ix e r  S ä u r e n ,  indem sie die an Alkali gebundene Kohlen­
säure partiell frei m achen, die Kohlensäurespannung des Kapillarenblutes 
steigern. E in hübsches Beispiel einer auf letztgenanntem  W ege stattfindenden 
Regulation ist die Bildung von Milchsäure bei Sauerstoffmangel in den Ge­
weben (auch nach sehr anstrengender M uskelarbeit1) ; indem hierdurch die 
K ohlensäurespannung des Blutes während dessen Passage durch die Kapil­
laren ste ig t, bew irkt m ithin eben das durch den Mangel an Sauerstoff er­
zeugte P rodukt ein dem Sauerstoffmangel entgegenarbeitendes Steigen der 
Sauerstoffkonzentration des Plasmas.

Auch das E inatm en kohlensäurehaltiger L uft wird wegen des dam it 
verbundenen Steigens der Kohlensäurespannung des Blutes selbstverständlich 
eine Zunahme der Sauerstoffkonzentration des Plasm as zur Folge haben. Da 
w ir später diesen Um stand in B etracht zu ziehen haben, um die W irkling 
der Kohlensäureinhalation heim A ufenthalt in  verdünnter Atmosphäre zu er­
klären, führen wir hier gleich ein Zahlenbeispiel an. Setzt man die Sauer­
stoffspannung des A rterienhlutes wie gewöhnlich auf 120 mm an und rechnet 
man den Sauerstoffverlust des Blutes im Gewebe als 8Vol.-Proz., so wird die 
Sauerstoffspannung des Venenblutes un ter gewöhnlichen Verhältnissen etwa 
32 mm betragen (siehe die Tabelle S. 199); wird aber die Kohlensäure­
spannung des A rterienblu tes, während die Sauerstoffspannung unverändert 
b le ib t, auf 80m m  erhöht (z. B. durch E inatm ung einer angemessen zu­
sammengesetzten Gasmischung m it etwa 8 Proz. C 0 2), so wird, wenn derselbe 
Sauerstoffverbrauch (8 Vol.-Proz.) im Blute vorausgesetzt wird, die Sauerstoff­
spannung des Venenblutes 48 mm (siehe S. 92). Die Sauerstoffkonzentration 
des die Gewebe verlassenden Blutes ist dann wegen der Kohlensäureein­
atm ung um 50 Proz. des W ertes gestiegen. *

')  Vgl. A r a k i ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 19, 422, 1894, und S p i r o ,  Zeitschr. 
f. physiol. Chemie 1, 111.
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E igentlich  is t die Z unahm e der K onzentra tion  des Sauerstoffs noch g rö ß e r; 
hei de r B erechnung fü r  das B lu t m it 80 m m  COs-Spannung w urde näm lich  das 
fernere  Steigen der Spannung  n ich t b e rücksich tig t, das wegen der N eubildung von 
K ohlensäure w ährend  des K apillarkreislaufes auch  h ie r  sta ttfinden  w ird.

Kohlensäureeinatmung kann also un ter Um ständen auf die Versorgung 
der Gewebszellen m it Sauerstoff höchst günstig wirken.

Änderung der spezifischen Sauerstoff kapazität des Blutes *). H ierdurch 
wird das Hämochrom so modifiziert, daß die Größe der Sauerstoffmenge, die 
bei einem gegebenen Sauerstoffdrucke gebunden w ird, sich ändert, oder, was 
ganz dasselbe ist, so, daß eine gegebene, im Blute absorbierte Sauerstoffmenge 
eine andere Spannung ausübt (S. 93).

Im Organismus ändert sich den vorliegenden U ntersuchungen zufolge 
der spezifische Sauerstoffgehalt (Sp. 0) un ter verschiedenen Verhältnissen, 
und zwar teils so, daß das Blut überhaupt einen anderen Sp. 0  bekommt 
(z. B. bei E inatm ung sauerstoffarm er L uft, bei Anämie usw.), teils so, daß 
der Sp. 0  des Venenblutes von dem des A rterienblutes verschieden wird. 
Auf die Bedeutung der ersteren A rt einer Ä nderung in der Sauerstoffzufuhr 
zu den Geweben werden wir später zurückkom m en, wenn wir die durch 
E inatm ung sauerstoffarm er L uft bervorgerufenen Änderungen behandeln. 
Hier haben wir speziell m it der beim Ü bergang von A rterien- in Venenblut 
stattfindenden Modifikation des Hämochroms zu schaffen, durch welche die 
Sauerstoffkonzentration des Plasmas 
während des Kapillarkreislaufes regu­
liert werden kann. In nebenstehender 
schematischer graphischer Darstellung 
bezeichne A  die Sauerstoffspannungs­
kurve des Arterienblutes, die Ordinate R  
die prozentige Sauer stoff men ge, die im 
Venenblute enthalten ist, nachdem der 
Sauerstoffverbrauch in den Geweben 
stattgefunden h a t; die Sauerstoff­
spannung des Venenblutes wird dann 
durch den W ert der Abszisse p  ver­
treten  sein. Ä ndert sich aber der spezifische Sauerstoffgehalt, so daß er 
während der Passage des Blutes durch die Kapillargefäße z. B. abnim m t, so 
wird das Verhältnis ein anderes. Die Sauerstoffspannung des Venenblutes 
findet dann ihren A usdruck in einer anderen Kurve, in welcher die Ordinaten- 
werte fü r dieselben Abszissen kleiner sind, und welche sich mithin durch die 
Kurve V  darstellen läßt. Ist der Sauerstoffverbrauch derselbe und die im 
Venenblut übriggebliebene Sauerstoffmenge (li) somit unverändert, so wird 
die Spannung nicht m ehr =  p  sein, sondern einen größeren W ert an­
genommen haben, der dem Abszissen werte fü r B  in der Kurve V  entspricht, 
folglich =  P  ist. Die Sauerstoffkonzentration des Plasm as w ird also nach 
Herabsetzung des spezifischen Sauerstoffgehalts größer und die Versorgung 
der Zellen m it Sauerstoff leichter als vorher.
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') Vgl. B o h r ,  Skand. A rch. 3 , 142, 1891 und  T o b ie s e n  ebenda 6, 273, 1895.



Eine derartige Ä nderung des spezifischen Sauerstoffgehalfs läßt sich 
öfters im Organismus konstatieren, wenn das gleichzeitig entnommene 
A rterien- und Venenblut untersucht werden. So fand man in einem Ver­
suche, daß das Blut der A rterien einen spezifischen Sauerstolfgehalt von 468, 
das der Vena femoralis einen solchen von 420 hatte, was einer Zunahme der 
Sauerstoffkonzentration im Venenblute von etwa 12 Proz. des W ertes ent­
spricht, den dieselbe ohne diesen F ak to r haben würde. Die Änderung des 
spezifischen Sauerstoffgehalts beim Übergänge des A rterienblutes in Venen­
b lu t w ird , wie genannt, häufig angetroffen, ist aber nicht konstant. Dies 
steht wohl zum Teil dam it in V erbindung, daß dieselbe n u r ein einzelnes 
unter mehreren anderen Regulationsmitteln der Sauerstoffzufuhr is t; sicher­
lich spielt es aber auch eine Rolle, daß die Verhältnisse, un ter denen die 
Experim ente bisher unternom m en w urden, fü r die Entw ickelung eines 
kräftigen Stoffwechsels der Gewebe besonders ungünstig  waren (Aufbinden 
der T iere, H erzkatheter); wahrscheinlich werden die Ausschläge unter 
günstigeren Verhältnissen häufiger und größer sein.

Die hier angeführten verschiedenen Arten von Regulationsm itteln der Sauer­
stoffkonzentration des Plasm as wirken, wie schon genann t, in der Regel zu 
gleicher Zeit, so daß bald das eine, bald das andere besonders s ta rk  hervortritt; 
es wird somit eine zahlreiche Reihe von Kombinationen ermöglicht, durch 
welche die Versorgung der Zellen m it Sauerstoff zum Teil von der Vermin­
derung des Sauerstoffs unabhängig, die das Blut während der Durchström ung 
der Kapillaren erleidet, den Forderungen der Gewebe angepaßt wird.

Regulation der Konzentration der Kohlensäure im Plasma.

Die K onzentration der e in f a c h  g e lö s te n  K o h le n s ä u r e  im Plasm a 
die der Kohlensäurespannung des Blutes proportional ist, wird fü r die innere 
A tm ung von Bedeutung, teils als die physikalischen Bedingungen bestimmend, 
un ter denen die Beförderung der Kohlensäure aus den Geweben ins Blut 
während des Kapillarkreislaufes sta ttfindet, teils als die Sauerstoffspannung 
beeinflussend, wie oben entwickelt wurde. Eine Zunahme der S t r ö m u n g s ­
g e s c h w in d ig k e i t  d es  B lu te s  wird un ter sonst gleichen Verhältnissen 
aus ähnlichen Gründen wie den in betreff des Sauerstoffs entwickelten dazu 
beitragen, daß die Spannung verhältnism äßig geringer wird ; dieselbe W irkung 
wird eine Z u n a h m e  d e r  K o n z e n t r a t i o n  des H ä m o c h ro m s  üben, jedoch 
nur hinsichtlich des an den Farbstoff gebundenen Teiles der Kohlensäure. 
Da man Carbo-Hämoglobine v e r s c h ie d e n e n  s p e z i f is c h e n  K o h le n s ä u r e ­
g e h a l t s  nachgewiesen h a t (S. 73), wird sich w ahrscheinlich. auch die 
Kohlensäurespannung des Blutes innerhalb weiter Grenzen hierdurch regu­
lieren lassen, indem der Übergang aus einer Verbindung von geringerem 
in eine Verbindung von größerem spezifischen Kohlensäuregehalt die Span­
nung herabsetzen w ird, und um gekehrt, ganz derjenigen Auseinander­
setzung analog, die oben in betreff des Sauerstoffs angeführt w urde; eine 
direkte Untersuchung dieses Verhaltens an gleichzeitig entnommenem A r­
terien - und Venenblut ist bisher aber nicht ausgeführt worden. Die Kohlen­
säure des Blutes ist übrigens an so viele verschiedene Stoffe gebunden 
(S. 103), die zum Teil aufeinander einwirken, daß die Annahme nahe liegt, 
die Spannung könne sich auch auf mannigfache andere Weise für dieselbe im

2 0 4  Innere  A tm ung. — R egulation (1er K ohlensäurekonzentration  im  Plasm a.



Blute absorbierte Kohlensäuremenge ä n d e rn ; Näheres wissen wir hierüber 
aber nicht. In Anbetracht des bedeutenden Einflusses, den die Kohlensäure­
spannung auf die Sauerstoffspannung des Blutes ü b t, verdient es schließlich 
ausdrücklich hervorgehoben zu w erden , daß eine umgekehrte W irkung der 
Sauerstoffspannung a u f  die Kohlensäurespannung, wenn es überhaupt eine 
solche gibt, jedenfalls ohne erhebliche Bedeutung ist (S. 106).

Ä nderungen in der Zusam m ensetzung der E inatm ungsluft. 2 0 5

D r i t t e r  A b s c h n i t t .

Einfluß einer geänderten Zusammensetzung der Einatmungsluft 
auf den Respirationsprozeß.

Es ist nam entlich der Einfluß, welchen Änderungen der S a u e r s t o f f ­
und der K o h le n sä u re sp a n n u n g e n  der umgebenden Atmosphäre auf den 
Gaswechsel haben, der im folgenden zur Untersuchung kommt; Schwan­
kungen der Spannung des S t i c k s to f f s ,  der sich ja  bei dem Atm ungs- 
vorgange überhaupt indifferent zu verhalten scheint, sind ohne Bedeutung; 
so läßt sich der Stickstoff durch andere indifferente Gase (Wasserstoff, 
M ethan) erse tzen , ohne daß Abweichungen vom normalen Gaswechsel, 
wenigstens während der Dauer der Versuche, nachweisbar wären. Wo der 
Stickstoff oder andere indifferente Gase un ter dem Einflüsse eines hohen 
Druckes aber in bedeutenden Mengen vom Blute absorbiert worden sind, 
können sie durch eine darauf folgende E n t l a s t u n g  des Druckes, wenn diese 
n icht hinlänglich langsam  vor sich g e h t, schädlich w irken ; es bilden sich 
nämlich hierdurch leicht Gasbläschen im Blute, die in den Blutgefäßen Em­
bolien verursachen können , wodurch nam entlich das Nervensystem affiziert 
wird ').

Der E influß, den die Ä nderung des P a r t i a l d r u c k e s  eines Gases auf 
den Organismus ü b t, is t von der Entstehungsw eise dieser Ä nderung unab­
hängig; die W irkung ist also dieselbe, die Ä nderung des Partialdruckes möge 
nun von einer Ä nderung der prozentigen Menge des betreffenden Gases 
oder von einer Ä nderung der Größe des Totaldruckes oder von beiden im 
Verein herrühren. Dies ha t besonders P. B e r t 2) experim entell dargetan und 
läß t sich überdies schon daraus schließen, daß die Konzentration des ein­
fach gelösten Gases in der die tierische Zelle umgebenden Flüssigkeit und 
somit die maßgebende äußere A tm ungsbedingung einzig und allein durch 
den numerischen W ert des Partialdruckes ohne Rücksicht auf dessen E n t­
stehungsweise bestimm t werden.

Die W irkung, die eine Ä n d e r u n g  d es  P a r t i a l d r u c k e s  d e s  S a u e r ­
s to f f s  u n d  des d e r  K o h le n s ä u r e  in der umgebenden Atmosphäre auf 
den respiratorischen Vorgang übt, ist k o m p l i z ie r t e r  A r t .  Die Ä nderung des 
Partialdruckes der Alveolen gase und die hieraus folgende Ä nderung der Be­
dingungen fü r die Tätigkeit der Lungenzellen sind selbstverständlich das 
P rim äre; sekundär verändert sich aber zugleich die Zusammensetzung der 
Gase des Blutes und m ithin auf mehrfache Weise die Bedingungen sowohl 
für die Lungenatm ung als für die A tm ung der Gewebe; aus Versuchen über

')  Vgl. H o p p e - S e y l e r ,  M üllers A rcb. f. Physiologie 1857; P. B e r t ,  L a
pression barom etrique. Paris 1878, p. 520 und 939. — 2) 1. c. S. 1153 u. f.



den Einfluß, den die P artialdruckvariation  der genannten Gase auf den ge­
s a m te n  Organismus ausüb t, läß t sich daher die spezielle W irkung auf die 
L u n g e n f u n k t io n  nicht unm ittelbar ableiten.

W ill man die W irkung der Ä nderungen des Partialdruckes auf den 
Lungengaswechsel für sich un te rsuchen , ohne daß die Änderungen der 
Gase des Blutes das R esultat beeinflussen, so ist daher die früher öfters er­
wähnte Methode anzuw enden, nach welcher der respiratorische Stoffwechsel 
jeder Lunge fü r sich zu gleicher Zeit bestimm t w ird; indem man dann der 
E inatm ungsluft für jede der Lungen eine verschiedene Zusammensetzung 
gibt, läßt sich, da das durchström ende Blut ja zu jeder Zeit in beiden Or­
ganen identisch is t, der Einfluß der G asdruckänderung auf die Lungen­
funktion als solche bestimmen. Das R esultat derartiger Untersuchungen 
werden wir im folgenden durchgehen, bevor wir zur Behandlung der Än­
derungen schreiten, die der respiratorische Stoffwechsel in seiner Totalität 
durch den A ufenthalt des Individuum s in verschiedenartig zusammengesetzter 
L uft erleidet, und bevor wir die kompensatorische Tätigkeit betrachten, die 
der Organismus hierbei entwickelt.

1. K a p ite l. V er te ilu n g  d es re sp ira to r isc lien  Gas W echsels u n ter  die 
b eid en  L u n gen  b ei v ersch ied en er  Z u sam m en setzu n g  der E in a tm u n gs­

lu ft  für jed e  e in z e ln e  d erselb en .

Wie in früheren Abschnitten erw ähnt, lassen sich nach einiger Übung 
beim Kaninchen Kanülen in  beide Bronchien ohne Verletzung der Pleura 
einführen; es ist dann möglich, un ter Beibehaltung der natürlichen Atmung 
den Stoffwechsel jeder Lunge für sich zugleich zu untersuchen, indem rück­
sichtlich jeder derselben fü r sich ein vollständiger A tm ungsversuch aus­
geführt wird. Bei den U ntersuchungen, um die es sich hier handelt, macht 
man nun die E inatm ungsluft der beiden Lungen verschieden, indem eine 
derselben atmosphärische L u ft, die andere aber eine Gasmischung aus einem 
großen , wohläquilibrierten Spirom eter einatm et; zu dieser Gasmischung 
benutzt man außer Sauerstoff und Kohlensäure überall nu r reinen atm o­
sphärischen Stickstoff. Typische Beispiele derartiger Bestimmungen werden 
unten angeführt; dieselben sind einer größeren, bisher nicht veröffentlichten 
von H a lb e r s t a d t  ausgeführten Versuchsreihe entlehnt und betreffen die 
W irkung einer Änderung sowohl des Sauerstoff- als des Kohlensäurepartial­
druckes.

Einfluß des P artia ld ruckes des Sauerstoffs auf die V erteilung des Gaswechsels 
un ter die beiden L ungen ').

E in größerer Sauerstoffpartialdruck in der E inatm ungsluft bew irkt eine 
gesteigerte Sauerstoff auf nähme in der betreffenden Lunge und eine kompen­
sierende Verminderung derselben in der an d eren , so daß die Summe der 
Sauerstoffaufnahme der beiden Lungen in der Regel fast unverändert bleibt.

So b e trä g t bei den V ersuchen n ach  Tabelle I  der U ntersch ied  der Sauerstoff­
au fn ah m e der rech ten  von der der linken  L u n g e , in  P rozen ten  des Stoffwechsels 
de r rech ten  Lunge ausgedrückt, 16,5 Proz. (in Nr. 1 und  6 bzw. 16 und 17), wenn l

2 0 6  Ä nderung des Sauerstoffdruckes in einer der beiden L ungen.

l) Vgl. folgende Tabellen I  und II.



Ä nderung des Sauerstoffdruckes in  e iner der beiden Lungen. 2 0 7

T a b e l le  I. K a n in c h e n ,  2 0 0 0 g ;  n a t ü r l i c h e  A tm u n g ;  D a u e r  je d e s  
V e r s u c h e s  15 M in. D ie  M e n g e  d e r  E i n a t m u n g s l u f t  b e t r ä g t  ü b e r a l l  

f ü r  je d e  L u n g e  e tw a  2 0 0 0 c c m  p e r  15  M in.

T otale A tm ung
0 2 Proz. Auf- Aus- (rech te  -f- linke Lunge)

Lunge der Ein- genom m ener geschiedene Auf- Ausge-
a tm ungslu ft Sauerstoff K ohlensäure genom m ener schiedene

Sauerstoff K ohlensäure

| rechte 
l linke

21,1 150 119 ! 274 232
21,1 124 113 1

f rechte 75,6 197 122 J  292 2362 l linke 21,1 95 113
( rechte 45,9 172 118

) 268 2253 1l linke 21,1 96 108 1
| rech te  
1 linke

91,8 183 115 J  266 218
21,1 83 103

[ rech te 59,5 171 113
j 255 214

l linke 21,1 84 101
J rech te  
{ linke

21,1 134 110
j 255 216

21,1 112 105

T a b e lle  II. K a n in c h e n ,  2 0 0 0 g ,  n a t ü r l i c h e  A tm u n g ;  D a u e r  je d e s  
V e rs u c h e s  15 M in. Z w is c h e n  d e n  e in z e ln e n  V e rs u c h e n  m it  s a u e r ­
s t o f f a r m e r  L u f t  15 M in. l a n g  E i n a t m u n g  a t m o s p h ä r i s c h e r  Luft .

T otale A tm ung
Os Proz. Auf- Aus- (rech te  -)- linke L unge)

Lunge der E in- genom m ener geschiedene Auf- Ausge-
a tm u n g slu ft Sauerstoff K ohlensäure genom m ener schiedene

Sauerstoff K ohlensäure

( rechte 
.  1 linke

21,0 134 112 J  245 205
21,0 111 93

1 rechte 21,0 171 118 J  156 187
l linke 0,10 -=r- 15 69
( rech te  
1 linke

21,0 159 114 j 159 181
1,93 -i- 1 67

4 1 rech te 21,0 155 98 J  150 155
l linke 1,12 -S- 5 57

_ ( rech te 21,0 149 94 } 153 1465 {
l linke 2,80 - 4 52 ]

.  ( rech te 21,0 134 85 ) 145 1356
l linke 3,84 11 50

7 1 rech te 21,0 98 86 } 192 155
' linke 21,0 94 69 I

4

beide L ungen atm osphärische L u ft a tm e n ; dagegen 45, 51, 52 und 55 Proz., 
wenn die rech te  L unge ein Gas m it beziehungsweise 46, 59, 76 und 92 Proz. Sauer­
stoff atm et. 1



Es gilt also durchweg die Kegel, daß diejenige L unge, deren E i n ­
a t m u n g s lu f t  d e n  g r ö ß e r e n  S a u e r s t o f f p a r t i a l d r u c k  z e ig t ,  a u c h  d ie  
g r ö ß e r e  S a u e r s to f f  a u f  n a h m  e h a t .  Bei sehr niedrigen Sauerstoffpartial­
drücken (unter 1,9 Proz.) in der einen Lunge wird in dieser eine geringe 
Menge Sauerstoff a u s g e s c h i e d e n 1) (siehe Tabelle II); die andere, atmo­
sphärische L uft atmende Lunge zeigt zwar eine verm ehrte Sauerstoffauf­
nahme, diese genügt aber n icht zur Kom pensation, so daß die totale Sauer­
stoffaufnahme der beiden Lungen bedeutend sinkt. Die Ausscheidung von 
Sauerstoff bei geringem Partia ld ruck  dieses Gases rü h rt vielleicht von der 
Diffusion h e r , die höchst wahrscheinlich neben dem weit bedeutenderen 
Sekretionsvorgange in den Lungen stattfindet (S. 156).

Uber den Einfluß, den die Ä n d e r u n g  d e s  S a u e r s t o f f p a r t i a l d r u c k e s  
a u f  d ie  V e r t e i l u n g  d e r  K o h le n s ä u r e a u s s c h e id u n g  u n te r  d ie  b e id e n  
L u n g e n  übt, liegen ältere Versuche von W e r i g o 2) vor, die allerdings keine 
eigentlichen Atm ungsversuche sind, indem in ihnen n u r die S p a n n u f ig  der 
Kohlensäure in jeder Lunge fü r sich untersucht wurde, nachdem die eine Lunge 
einige Zeit hindurch sauerstoffhaltiges G as, die andere aber Wasserstoff ein­
geatm et hatte. W e r ig o  findet hierbei ein höheres Kohlensäureprozent in der 
Sauerstoff atmenden Lunge und g laub t, dies einer die Kohlensäure aus­
treibenden W irkung des Sauerstoffs auf das Blut zuschreiben zu müssen. 
Eine derartige W irkung läß t sich nun nicht durch U ntersuchung des Blutes 
in  vitro feststellen (S. 106), und nach den weiteren Aufschlüssen, welche die 
unten angeführten A tm ungsversuche geben, sind W e r ig o s  Resultate in der Tat 
denn auch ganz anders zu erklären. Betrachtet m an nämlich in der Tabelle I 
die ausgeschiedenen K ohlensäurem engen, so sieht m an, daß diese die ganze 
Versuchsreihe hindurch in der rechten Lunge fast konstan t sind, es werde 
nun atmosphärische L uft oder fast reiner Sauerstoff eingeatm et; eine Z u ­
n a h m e  d es  S a u e r s t o f f p a r t i a l d r u c k e s  bis über den der Atmosphäre hat 
m ithin k e in e n  E in f lu ß  a u f  d ie  K o h le n s ä u r e a u s s c h e id u n g .  Dagegen 
zeigt die Tabelle II, daß die K o h le n s ä u r e a u s s c h e id u n g  derjenigen Lunge, 
die s e h r  s a u e r s to f f a r m e  L u f t  einatm et, um 20 bis 30 Proz. ihres u r­
sprünglichen W ertes s in k t .  Der von W e r ig o  nachgewiesene Einfluß des 
Sauerstoffs auf die Kohlensäureausscheidung ist deshalb n i c h t  einer Zunahme 
der Kohlensäureausscheidung in der die sauerstoffreiche L uft atmenden 
Lunge, sondern einer Abnahme der K ohlensäureausscheidung in der die 
sauerstofffreie L uft atmenden Lunge zuzuschreiben. Da wir in einem früheren 
Abschnitte nachgewiesen haben (S. 190), daß in der Lunge wegen einer 
hier vor sich gehenden Oxydation interm ediärer Stoffwechselprodukte eine 
K o h len säu reb ild u n g  sta ttfindet, und daß diese durchschnittlich einen ähn­
lichen prozentigen Teil des totalen Stoffwechsels (etwa 33 Proz.) beträg t 
wie das hier gefundene Sinken der K ohlensäureausscheidung, kann es wohl 
keinem Zweifel unterliegen, daß letzteres durch den W egfall der Beteiligung 
der Lunge an der inneren A tm ung zu erklären is t , der notwendigerweise 
eintreten muß, wenn der Sauerstoff der Alveolenluft einen hinlänglich geringen 
W ert annimmt.

2 0 8  Einfluß des Sauerstoffdruckes au f die K ohlensäureausscheidung.

‘) Vgl. W e r ig o ,  Pflügers A rchiv  51, 321, 1892. — !) 1. c.



Einfluß des Kohlensäurepartialdruckes auf die Verteilung des Gaswechsels 
unter die beiden Lungen').

Durch Versuche über den gleichzeitigen respiratorischen Stoffwechsel 
der beiden L ungen, bei denen die E inatm ungsluft überall 21 Proz. Sauer­
stoff enthält, während der P artialdruck der Kohlensäure variiert, findet man, 
daß die S a u e r s to f f a u f n a h m e  in der Hauptsache durch eine größere oder 
geringere K ohlensäurespannung der E inatm ungsluft keine Ä nderung erleidet, 
während die V e r te i lu n g  d e r  K o h le n s ä u r e a u s s c h e id u n g  un ter die beiden 
Lungen stets so geschieht, daß die Ausscheidung in derjenigen Lunge, deren 
Kohlensäurespannung die höhere ist, herabgesetzt wird. Dies w ird selbst bei 
niedrigen Kohlensäuredrucken der E inatm ungsluft (z. B. 1,5 Proz. C 0 2) beob­
achtet, und es läß t sich also k e in e  stimulierende W irkung der Kohlensäure 
auf den Ausscheidungsprozeß gewahren, wenn der Einfluß des Blutes wie hier 
eliminiert wird. W ird  der P artia ld ruck  der Kohlensäure in der E inatm ungs­
luft hinlänglich groß, so wird durch die betreffende Lunge Kohlensäure a u f -  
g e n o m m e n , was schon CI. B e r n a r d 2) beobachtete. Die G re n z e , an welcher 
Kohlensäure weder ausgeschieden noch aufgenommen w ird , liegt beim Ka­
ninchen so gu t wie konstant bei einem Gehalt der E inatm ungsluft von etwa
15,5 Proz. C 0 2, wenn eine Lunge atmosphärische Luft, die andere eine kohlen­
säurehaltige Gasmischung von demselben Sauerstoffgehalt einatmet.

2. K ap itel. D er resp ira to r isch e  P rozeß  b e i versch ied en em  P artia l­
druck d es S auerstoffs u n d  der K o h len sä u re  in  der u m geb en d en

A tm osp h äre.

Der respiratorische Stoffwechsel läß t sich innerhalb ziemlich bedeutender 
Schwankungen der Spannungen des Sauerstoffs und der Kohlensäure in nor­
malem Umfang unterhalten. H ierdurch w ird der Einfluß der V ariation der 
Gasspannungen auf mancherlei Weise kom pensiert, teils durch Änderungen 
der A rbeitsintensität des Respirationsorgans, teils durch Änderungen der Gas­
bindungen des Blutes und der Zirkulationsgeschwindigkeit desselben. Die 
Regulationsmittel haben selbstverständlich aber ihre Grenzen; bei gar zu 
starker Ä nderung der Sauerstoff- oder der K oblensäurespannung der um­
gebenden Atmosphäre läßt sich der normale Stoffwechsel des Organismus 
nicht aufrechterhalten, und der Tod tr i t t  je nach den Umständen mehr oder 
weniger rasch ein. Die Untersuchung derjenigen M ittel, durch welche der 
Organismus trotz der Änderungen der umgebenden Atmosphäre den normalen 
respiratorischen Stoffwechsel zu erhalten verm ag, und die Bestimmung der­
jenigen Grenze, über die hinaus dies nicht möglich ist und das Leben daher 
nicht mehr fortgesetzt werden kann , werden wir uns im folgenden zur Auf­
gabe machen. W ie es sich erweisen w ird , ist die Anwendung der Theorie 
von der Invasion der Gase in Flüssigkeiten auf die Verhältnisse im Organis­
mus sehr förderlich, um Einsicht in diese Vorgänge zu erhalten.

Ä nderung des K ohlensäuredruckes in  einer der beiden Lungen. 2 0 9

’) Es bo t sieb m ir h ie r  die G elegenheit d a r ,  eine R eihe b isher n ich t ver­
öffentlichter V ersuche von H a l b e r s t a d t  benutzen  zu können. — s) A nesthesiques 
e t asphyxie. Paris 1875, p. 370.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 14



Änderungen des P artia ld ruckes des Sauerstoffs.

Verminderung des Partialdruckes. Über diese F rage sind seit L a v o i s ie r ,  
dem wir auch auf diesem Felde grundlegende Versuche verdanken, bis in die 
jüngste Zeit eine große Reihe Arbeiten erschienen; die hierdurch errungenen 
Resultate im einzelnen auseinanderzusetzen, würde den Rahmen dieser D ar­
stellung weit überschreiten. W ir müssen uns hier auf den Versuch be­
schränken, die Hauptlinien der auf diesem Gebiete gewonnenen Kenntnis zu 
ziehen und m it dem zusamm enzuhalten, was die vorhergehenden Abschnitte 
uns über die Arbeitsweise der Respirationsorgane gelehrt haben. Wegen 
einer m ehr detaillierten D arstellung der Versuchsresultate müssen wir auf 
die vorliegenden Monographien von P. B e r t 1) .  F r a e n k e l  und G e p p e r t2), 
L o e w y 3) und D u r i g 4) verweisen, wo auch die Spezialliteratur nachzusehen ist.

W ird  der Partialdruck des Sauerstoffs in der umgebenden Atmosphäre 
herabgesetzt, so sinkt er auch in der A lv e o le n lu f t  d e r  L u n g e ,  jedoch ii* 
verschiedenem Maße, je nach der Größe der Sauerstoffaufnahme und der Lungen­
ventilation. Bei derselben V erm inderung des äußeren Druckes kann die 
Zusam mensetzung der Luft, die in den Alveolen die respiratorische Oberfläche 
unm ittelbar b erü h rt, daher in nicht geringem Grade verschieden sein, ein 
Umstand, den nam entlich L o e w y 5) eingehend behandelt hat. Die Berechnung 
der Zusammensetzung der Alveolenluft erfordert, wie in früheren Abschnitten 
nachgewiesen, die Kenntnis der Zusam mensetzung der Exspirationsluft, der 
Atemgrpße und des „schädlichen Raum es“ (der Luftwege); um aus der Zu­
sam mensetzung die Spannung der einzelnen Gase zu berechnen, muß man 
natürlich  zugleich den Totaldruck in den Alveolen kennen, der gleich dem 
herrschenden atmosphärischen Drucke minus der Tension der W asserdämpfe 
(etwa 50 mm) bei K örpertem peratur ist.

Bei demselben äußeren atm osphärischen Drucke wird der Sauerstoff­
gehalt der Exspirationsluft, m ithin auch die Sauerstoffspannung der Alveolenluft, 
m it der Grüße der Sauerstoffaufnahme und der A tm ungsluft variieren; eine 
u n t e r  a l le n  V e r h ä l tn i s s e n  konstante Abhängigkeit der Sauerstoffspannung 
der Alveolenluft von der der äußeren Atmosphäre g ib t  es a ls o  n ic h t .  Hält 
man aber die Sauerstoffaufnahme und die Atmungsgröße (Volum und Anzahl) 
konstant, während man den äußeren D ruck variiert, so wird le tzterer natürlich 
der die Sauerstoffspannung der Alveolen bestimmende F ak to r sein; eine e in ­
f a c h e  P r o p o r t i o n a l i t ä t  der Sauerstoffspannung der Alveolenluft zu der der 
A tm osphäre ist aber un ter solchen Verhältnissen doch nicht vorhanden. W enn 
z. B. (S. 139) die Alveolenluft bei A tm ung unter gewöhnlichem Drucke (760 mm)
14,6 Proz. Sauerstoff enthält, so ist ihre Sauerstoff Spannung 104 mm, da der 
Totaldruck 760 -f- 50 =  710 mm beträgt. Da die Atmosphäre 21 Proz. Sauer­
stoff enthält, werden (wenn der respiratorische Quotient, um die Berechnung zu 
erleichtern, gleich 1 gesetzt wird) von der eingeatm eten L uft 21 - j-  14,6 
=  6,4 Proz. Sauerstoff aufgenommen. V erm indert m an nun den D ruck der um ­
gebenden Atmosphäre z. B. bis auf 500 mm, so wird der Totaldruck in den Alveolen 
500 —  50 =  450m m ; da vorausgesetzt wird, daß der a b s o lu te  Sauerstoff-

*) La pression barometrique. Paris 1878. — 2) Wirkungen der verdünnten 
Luft. Berlin 1883. — 3) Respiration und Zirkulation bei Änderung des Sauerstoff­
gehalts der Luft. Berlin 1895. — 4) Arch. f. Physiol. 1903, S. 209. — 5) 1. c.
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verbrauch und die Atemgröße (unter dem jeweilig herrschenden Drucke ge­
messen) unverändert bleiben, wird deshalb für jeden Atemzug die gleiche 
Gewichtsmenge Sauerstoff verbraucht werden, die an Raum wegen der Druck- 

710
Verminderung 6,4 X — — =  10,1 Proz. der eingeatmeten L uft betragen wird,

und das Sauerstoffprozent der letzteren wird m ithin 21 10,1 =  10,9 Proz.,
10 9

einem Partialdrucke von 450 X ’ ■ =  49 mm- entsprechend. W ährend 

die Sauerstoffpartialdrucke in den umgebenden Atmosphären sich in den beiden

Fällen wie oder etwa 2/ s verhalten, bilden sie ein ganz anderes Verhält-

49
nis in der Alveolenluft, nämlich oder etwa */2. Aus dem Dargestellten

geht hervor, daß man bei U ntersuchungen der Atm ung in verdünnter L uft 
keine gleichdeutigen Resultate zu erreichen erw arten darf, es sei denn, daß 
die Spannungen d e r  A l v e o l e n l u f t  u n d  n i c h t  d ie  d e r  u m g e b e n d e n  
A tm o s p h ä re  als Grundlage fü r die Deutung der Versuche benutzt werden.

Die u n t e r e  G re n z e  der Sauerstoffspannung der A lv e o le n lu f t ,  die sich 
nicht ohne G efährdung des Lebens überschreiten lä ß t, weil dann die Sauer­
stoffaufnahme sogar in Ruhe nicht in normalem Umfange stattfinden kann, 
ist fü r die einzelnen Individuen etwas verschieden, indem hierbei die mehr 
oder weniger kräftige Entw ickelung der Lungen eine Rolle spielt. Die Grenze, 
die nach Versuchen von A. L o e w y 1) und A. L o ew y , J. L o ew y  und Z u n t z 2) 
ein wenig, jedoch nicht weit un ter 35m m  liegen m uß, kann auf ein wenig 
über 30 mm angesetzt w erden, was einem Sauerstoffgehalt der Alveolenluft 
von etwa 4,5 Proz. entspricht, wenn der Totaldruck wie gewöhnlich bei nor­
malem A tm osphärendruck gleich 710 mm gesetzt wird. In welcher Höhe 
über dem Meere (auf Bergen, im Ballon) das Individuum sich befinden muß, 
dam it die Sauerstoffspannung der Alveolenluft etwa 30 mm werde, läß t sich 
dem oben Entwickelten zufolge nicht im allgemeinen angeben, da die Atem­
größe entscheidenden Einfluß hierauf erhält. W erden die Größe eines Atemzuges 
(500 ccm) und die Frequenz wie un ter gewöhnlichem Drucke beibehalten, 
so wird eine Höhe von etwas über 5000 m der Sauerstoffspannung von 30 mm 
in der Alveolenluft entsprechen; bei Verm ehrung der Atemgröße w ird die 
Sauerstoffspannung der Alveolenluft selbstverständlich aber steigen, so daß 
sich weit größere Höhen ertragen lassen.

Bei V errichtung einer A rbeit, die den Sauerstoffverbrauch ste igert, ist 
eine Sauerstoffspannung von etwas über 30 mm nicht mehr hinlänglich; dann 
steigt die Sauerstoffspannung in verschiedenem Maße je nach der Größe der 
Arbeit (des Sauerstoffverbrauchs), indem die Atemgröße zunim m t3).

Die Ursache, weshalb die Sauerstoffspannung von etwas m ehr als 30 mm 
in der Alveolenluft eine ungefähre untere Grenze für die Möglichkeit hin­
länglicher Sauerstoffaufnahme bildet, h a t man früher darin gesucht, daß die 
Sauerstoffspannung des Blutes hierdurch so niedrig werden sollte, daß dessen 
Sauerstoffgehalt wegen zu großer Dissoziation des Oxyhämoglobins zu

') 1. c. 8. 54. — s) Pflügers Arch. 66, 489, 1897. — a) Vgl. A. L oew y, 1. c., 
Tabelle S. 51 bis 52 und A. L oew y, J. L oew y u. Zuntz, 1. c. S. 489.
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gering würde. Die Erscheinung findet jedoch genügende und völlige E r­
klärung in dem Umstande, daß ein D if f e r e n z d r u c k  v o n  29 mm e r f o r d e r ­
l ic h  i s t ,  d a m it  d ie  350 ccm S a u e r s to f f , d ie  w ä h r e n d  d e r  r e la t iv e n  
R u h e  p r o K i lo g r a m m  u n d  S tu n d e  n o r m a l  a u fg e n o m m e n  w e rd e n  
m ü s s e n ,  ü b e r h a u p t  in  d ie  o b e r f lä c h l ic h e  F l ü s s ig k e i t s s c h i c h t  d e r  
L u n g e  e in z u d r in g e n  v e rm ö g e n  (s. S. 141). W enn die Lungenzellen 
durch sofortige W eiterbeförderung des ein dringenden Sauerstoffs die Sauer­
stoffspannung in der feuchten Oberfläche der Lunge um Null herum er­
halten (wozu sie im stande sind, wie wir aus den Untersuchungen über 
die maximale Sauerstoffaufnahm e, S. 163 u. 170 erfuhren), so wird die ge­
samte Sauerstoffspannung in der Alveolenluft als Differenzdruck wirken. Bei 
einer Sauerstoffspannung von 30 mm wird die erforderliche Menge Sauerstoff 
also eben in die Oberfläche der Lunge eindringen können; bei niedrigeren 
Drucken wird dies nicht m ehr möglich sein. H ierdurch wird die Lage dtff- 
unteren Grenze der Sauerstoffspannung in der Alveolenluft auf ein einfaches 
physikalisches Phänomen zurückgeführt, ebenso wie die Notwendigkeit einer 
höheren Sauerstoffspannung beim Arbeiten, wenn m ehr Sauerstoff aufgenommen 
wird und der Differenzdruck also größer sein muß, ihre E rk lärung  findet.

Bei Sauerstoffspannungen der Alveolenluft u n t e r h a lb  der genannten 
Grenzen kann die Sauerstoffaufnahm e, wie angeführt, fü r den normalen 
Stoffwechsel nicht hinlänglich groß w erden; da die Kohlensäureausscheidung 
weit weniger leidet, so findet m an, daß der respiratorische Quotient unter 
solchen Verhältnissen zunimmt. W enn die Sauerstoffspannung sich aber bei 
irgend einem W erte o b e r h a lb  der Grenze h ä lt, kann die Sauerstoffauf­
nahm e ganz denselben W ert behalten wie bei A tm ung un ter gewöhnlichem 
atmosphärischen D rucke; die Sauerstoffaufnahme ist m ithin in bedeutendem 
Umfange von einer Verm inderung des Partialdruckes des Sauerstoffs in. der 
umgebenden Atmosphäre u n a b h ä n g ig .

Indem bei verschiedenen alveolaren Sauerstoffspannungen die gleiche 
Menge Sauerstoff auf genommen w ird, muß die I n t e n s i t ä t  d e r  A r b e i t  d e r  
L u n g e n z e l le n  aber sehr verschieden werden; denn die K onzentration des 
Sauerstoffs in der oberflächlichen Schicht der Lunge, von wo die Zellen dieses 
Gas in das Blut befördern, variiert un ter sonst gleichen Um ständen m it der 
Sauerstoffspannung der Alveolenluft. Diese kann bei A tm ung atm osphäri­
scher L uft un ter normalem Drucke auf 104m m  angeschlagen w erden, und ' 
da der Differenzdruck bei der Aufnahme von 350 ccm Sauerstoff pro Kilo­
gramm und Stunde 29 mm b e trä g t, so wird die Sauerstoff Spannung in der 
Lungenoberfläche, die der Sauerstoffkonzentration daselbst natürlich propor­
tional is t ,  104 -r- 27 =  75 mm (S. 141). Ist die Sauerstoffspannung der 
Alveolenluft dagegen , wie es bei A tm ung in sta rk  verdünnter L uft ge­
schehen k a n n , 30 m m , so wird die Spannung in der Lungenoberfläche fü r 
dieselbe Sauerstoffaufnahme und folglich für denselben Differenzdruck gleich 
30 29 =  1 mm. D ie A tm u n g  in  v e r d ü n n te r  L u f t  b e d in g t  a ls o , u m
d ie s e lb e  S a u e r s to f f a u f n a h m e  z u  e f f e k tu i e r e n ,  e in e  v e r m e h r te  
A r b e i t  d e r  L u n g e n z e l le n .

Auch hinsichtlich der in n e r e n  A tm u n g  wird die Zellenarbeit aber bei 
herabgesetztem  Drucke in der Alveolenluft, wenigstens wenn die Herabsetzung 
einen ziemlich bedeutenden Grad erreicht, schwierigeren Verhältnissen un ter­
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worfen, indem die Sauerstoffspannung des Blutes niedriger wird. Wie wir 
oben (S. 157) sahen, sind die Lungenzellen nämlich wohl imstande, die Sauer­
stoffspannung so zu vergrößern, daß dieselbe die der Alveolenluft übersteigt, 
und dies kommt in ausgesprochenem Maße zur A nwendung, wenn letztere 
Spannung, absolut betrachtet, einen geringen W ert h a t; es gilt hierbei indes die 
Regel, daß die Sauerstoffspannung des Blutes sich doch in der Nähe eines W ertes 
bewegt, der von dem W erte der Spannung der Alveolenluft nicht gar zu fern 
liegt, und infolgedessen wird also die Sauerstoffspannung des Blutes durch 
Atm ung in sta rk  verdünnter L uft herabgesetzt werden. Indem die Spannung 
des Blutes sinkt, nim m t auch die Menge des von diesem absorbierten Sauer­
stoffs ab. Wie aus den Tabellen S. 92 zu ersehen, ist die Verminderung 
der absorbierten Sauerstoffmenge jedoch nur eine geringe, solange die Span­
nung nicht bedeutend un ter das Normale sinkt. So wird A rterienblut (mit 
20m m  Kohlensäurespannung) noch bei 35 mm etwa 3/ 4, bei 25 mm Spannung 
etwa Vs derjenigen Menge enthalten, die es bei der normalen Sauerstoffspan­
nung von etwa 120 mm aufnimmt. H ierm it in Übereinstimm ung finden 
P. B e r t  und F r a e n k e l  und G e p p e r t ,  daß die vom Blute absorbierte Sauer­
stoffmenge erst dann bis zur Hälfte des Normalen abnim m t, wenn der Total­
druck der umgebenden atmosphärischen L uft in bedeutendem Grade sinkt, 
in F r a e n k e l  und G e p p e r t s  V ersuchen1) bis un ter 300 mm. Selbstver­
ständlich variieren die Resultate nicht unerheblich2), da die Sauerstoffspannung 
der Alveolenluft je nach dem Atmungsmodus bei demselben äußeren Drucke 
sehr verschieden sein kann , und da die Sauerstoff Spannung des Blutes durch 
die Tätigkeit der Zellen bis mehr oder weniger hoch über die der Alveolen­
luft gesteigert werden kann. E n thä lt das A rterienblut aber eine bedeutend 
geringere Menge Sauerstoff als normal, so bewirkt der Verbrauch von Sauer­
stoff während des Kapillarkreislaufes ein sta rk  ausgesprochenes weiteres Sinken 
der Spannung, m ithin auch der Sauerstoffkonzentration im Plasm a, welche 
die wesentlichste physikalische Bedingung der inneren A tm ung bildet.

Die Kompensation dieses Umstandes w ird durch alle diejenigen M ittel 
erstreb t, die w ir in einem früheren Abschnitte (S. 196), auf den wir hier 
verweisen, als die Sauerstoffkouzentration im Plasma regulierend angeführt 
haben. Teils wird die B l u t z i r k u l a t i o n  durch gesteigerte H erzarbeit be­
schleunigt, teils nimm t die prozentige Menge des B l u t f a r b s to f f e s  z u 8), und 
endlich verändert sich der s p e z i f is c h e  S a u e r s t o f f g e h a l t 4). W as die 
Regulation der Sauerstoffkonzentration im Plasm a betrifft, die, wie wir früher 
nachgewiesen haben, bei der Zunahme der K o h le n s ä u r e s p a n n u n g  des Blutes 
stattfindet (S. 202), so ist folgendes zu bemerken. Die K o h len säu resp a n n u n g  
beim A ufenthalt in  luftverdünntem  Raume wurde bisher noch nicht bestimmt. 
Dagegen nimmt die K ohlensäurem enge des Blutes un ter solchen V erhält­
nissen ab , wie Versuche von P. B e r t ä), F r a e n k e l  und G e p p e r t6) und 
M osso  und M a r r o 7) zeigen; dies ist indes (siehe den A bschnitt über die 
Kohlensäure des Blutes) keineswegs gleichbedeutend damit, daß die Spannung 
dieses Gases abnim m t, denn bei der komplizierten Bindung von Kohlensäure

')  I. o. 8. 47. — 2) 1. c. S. 52. — 3) Vgl. A b d e r h a l d e n ,  Z eitschr. f. Biol. 
43 (1902) und J a q u e t ,  Arch. f. exper. P a tho l. 45 (1900). — 4) Vgl. B o h r ,  Skand. 
Arch. f. Physiol. 3, 143, 1891. — s) 1. c. — 6) 1. c. — 7) A rch. ital. de biol. 
39, 402, 1903.
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im Blute und den vielen Y ariationen, denen dieselbe unterworfen is t, findet 
keine einfache Abhängigkeit s ta tt zwischen der Menge und der Spannung. 
Die Verm inderung der Kohlensäure m en ge rü h rt in dem hier besprochenen 
Falle wahrscheinlich von einer Abnahme der Menge des doppeltkohlen sauren 
N atrons her, wegen der Säurebildung, die e in tritt, wo der Z u tritt von Sauer­
stoff erschwert wird, und in  solchem Falle läß t sich nichts über die Kohlen­
s ä u re s p a n n u n g  schließen, die den Umständen gemäß zugleich sowohl ab- 
nehmen als anwachsen kann.

Bei sehr beträchtlicher Verm inderung des Druckes der umgehenden 
A tm osphäre nim m t, wie gesagt, die Kohlensäure m en  ge des Blutes ah; hei 
mäßigeren Druckverm inderungen braucht dies nicht der F all zu sein. T is s o t  
und H a l l i o n 1) fanden während einer Ballonfahrt bis zu einer Höhe von 
3500 m , daß die Kohlensäureausscheidung des Organismus abnim m t, die 
Sauerstoffaufnahme aber ganz unverändert bleibt und der respiratorische 
Quotient sink t; da dieselben F o rsch er2) durch U ntersuchung des Blutes an 
einem Hunde un ter denselben Verhältnissen eine Z u n a h m e  der Kohlensäure­
menge im Blute finden, scheint das Sinken der Kohlensäureausscheidung als 
eine Retention der Kohlensäure im Blute erk lärt werden zu müssen (S. 158), 
die wie oben entwickelt für eine bessere Ausnützung des Blutsauerstoffs von 
Bedeutung sein würde. Dagegen gelangen M o sso  u n d  M a r r o 3) durch 
ihre Versuche in der pneum atischen Kammer zu dem entgegengesetzten Re­
sultate ; sie finden bei einer Druckverminderung, die einer Höhe von etwas 
un ter 3000 m über dem Meere en tsp rich t, eine Zunahme der Kohlensäure­
abgabe. Es ließen sich m ehrere andere Beobachtungen anführen, aus denen 
hervorgeht, daß die Kohlensäureausscheidung un ter den hier genannten Um­
ständen variabel i s t 4), was übrigens nichts erstaunliches h a t; die Regulations­
m ittel des Organismus gegen die Einw irkung einer D ruckverm inderung in 
der umgehenden Atmosphäre sind so zahlreich und werden so mannigfach 
kom biniert, daß nicht zu erw arten steh t, es werde immer nu r ein einzelnes 
Kompensationsmittel, hier die K ohlensäurespannung des Blutes, in Gebrauch 
genom men, geschweige denn in vollem Umfange, solange der äußere Druck 
nicht so sta rk  herabgesetzt wird, daß man fast die äußerste, dem Organismus 
erträgliche Grenze erreicht.

W ie L o e w y 5) beobachtete, läß t sich der A ufenthalt in sta rk  verdünnter 
L uft besser ertragen, wenn der A tm ungsluft K o h le n s ä u r e  beigemischt wird. 
Die E rk lärung  dieses interessanten Versuches liegt nach dem Nachweis des 
Einflusses der Kohlensäure auf die Sauerstoffspannung des Blutes k lar zu­
tage ; bei E inatm ung von Kohlensäure steigt die Spannung dieses Gases im 
Blute, m ithin auch die Sauerstoffkonzentration im Plasma hei derselben Menge 
des im gesamten Blute absorbierten Sauerstoffs.

Beim A ufenthalt in stä rker verdünnter L uft leidet das A l l g e m e i n ­
b e f in d e n ;  das hierbei auftretende Unwohlsein nebst körperlicher und geistiger 
Apathie (die B ergkrankheit) entwickelt sich um so leichter, je größere An­
sprüche an die Sauerstoffaufnahme gestellt werden, wie es z. B. bei gesteigerter *)

*) Compt. rend. de l ’academ ie des Sciences 133, 949, 1901; vgl. ebenda 134, 
1255, 1902. — !) E benda 133, 1036, 1901. — 3) A rch. ital. de biol. 39, 387, 
1903. — 4) Vgl. A. L o e w y , J .  L o e w y  und  Z u n tz ,  1. c. S. 522. — s) Resp. und 
Z irkul. b. Ä nderung  des Sauerstoffdruckes. B erlin 1895, S. 21.
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M uskelarbeit‘der F all ist. Die Symptome sind ziemlich wechselnd, und 
die individuelle Disposition ist sehr verschieden; wegen der näheren V erhält­
nisse hierbei müssen wir aber auf die Spezialliteratur verweisen, besonders 
auf die Arbeiten von P. B e r t 1) und M os s o 2) über die B ergkrankheit. Diese 
krankhaften Zustände sind, prim är wenigstens, dem Mangel an Sauerstoff zu 
verdanken, da sie bei jedem hinlänglichen Abnehmen des Partialdruckes 
dieses Gases erscheinen. M osso  nim m t an, daß auch eine verm ehrte Kohlen­
säureausscheidung (A k a p n ie ) , die eine V erarm ung des Blutes an Kohlensäure 
verursache, bei der Bergkrankheit wesentlich m itbeteiligt sei. Die Momente, 
die als h ierfür sprechend angeführt w erden, nämlich die geringere Kohlen­
säuremenge des Blutes beim A ufenthalt in  sta rk  verdünnter L uft und die 
oben genannte günstige W irkung von Kohlensäureinhalationen un ter solchen 
Verhältnissen, sind jedoch nicht beweisend3). Die K ohlensäurem enge des 
Blutes is t näm lich, wie oben besprochen, fü r die K o h len säu resp a n n u n g  
nicht entscheidend, die doch den hier in B etracht kommenden F ak to r bildet, 
und Kohlensäureinhalationen wirken günstig, selbst wenn die Menge und die 
Spannung der Kohlensäure im Blute den n o r m a le n  W ert haben. Die F rage 
nach der Bedeutung der Akapnie fü r die Bergkrankheit kann deshalb nicht 
als entschieden betrach te t werden. Zu bemerken is t übrigens, daß eine Ver­
minderung der K ohlensäurespannung des Blutes den neueren Untersuchungen 
zufolge (S. 91) eine Abnahme der K onzentration des Sauerstoffs im Plasma 
bew irkt; die Folge der M o sso  sehen Akapnie würde deshalb Mangel an Sauer­
stoff um die Gewebszellen herum sein, und auch bei Akapnie würde das 
wesentliche Moment Mangel an diesem Gase werden.

Auf welche Weise die obengenannten krankhaften  Symptome durch 
Mangel an Sauerstoff in der umgebenden Atmosphäre hervorgerufen werden, 
ist Gegenstand lebhafter Debatte gewesen. Die nächste Ursache sind ohne 
Zweifel in vielen Fällen Anomalien des Stoffwechsels, die d irekt von einem 
Mangel an der für den normalen Verlauf der Gewebsrespiration hinlänglichen 
Konzentration des Sauerstoffs des Plasmas herrühren. Auch ein anderes, bisher 
weniger beachtetes Moment ist aber ohne Zweifel von Bedeutung. Aus dem 
oben Dargestellten geht hervor, daß der A ufenthalt in verdünnter Luft, selbst 
wenn das Individuum  in äußerer Ruhe bleibt, dennoch dem Organismus eine 
in verschiedenem Grade verm ehrte A rbeit verschafft, teils durch die verstärkte 
H erztätigkeit, teils, und wohl nicht zum wenigsten, durch die in t e n s iv e r e  
Z e l l e n t ä t i g k e i t ,  welche die kompensatorischen Bestrebungen sowohl hinsicht­
lich der äußeren als der inneren Respiration hervorrufen. Wie die U nter­
suchungen über die Speichelsekretion ergeben h ab en 4), läßt sich rücksichtlich 
der Drüsenzellen ein durch übermäßige Arbeit erzeugter Zustand der E rm üdung 
konstatieren, so daß dieselbe Reizung nicht m ehr imstande ist, eine so en t­
schiedene W irkung hervorzubringen, und daß übermäßige E rm üdung der Zellen 
Unwohlsein und Apathie zu erregen vermag, ist ja eine allgemeine E rfahrung  
aus körperlicher und geistiger Ü beranstrengung. Die Annahme liegt nun 
nahe, daß auch Ü beranstrengung derjenigen Zellen, die wie die Lungenzellen 
während des Aufenthaltes im luftverdünnten Raume bei der Regulation des

')  Pression barom etrique. Paris 1878. — 4) D er M ensch au f den H ochalpen. 
Leipzig 1899. — 3) Vgl. L o e w y , A rch. f. Physiol. 1898, S. 409. — 4) Vgl. H e i d e n ­
h a i n ,  H erm anns H andb. d. Physiol. 5, 47 f.
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respiratorischen Prozesses tä tig  sind, Störungen des Allgemeinbefindens her- 
vorrufen könnten, ohne daß es hierbei immer so weit zu kommen brauchte, 
daß die Gewebsrespiration wirklich Mangel an Sauerstoff litte. F ü r das 
Vorhandensein eines solchen E rm ü d u n g s m o m e n te s  bei der Entstehung 
der Bergkrankheit spricht es in hohem G rade, daß m an zuweilen das 
A uftreten der krankhaften  Symptome erst bei der Rückkehr zu tiefer ge­
legenen Orten n a c h  einem A ufenthalt in größeren Höhen gew ahrt ha t *); auf 
ähnliche Weise ließe sich vielleicht auch das plötzliche E intreten  des Leidens 
während der nächtlichen Ruhe 2) erklären.

Vermehrung des Partialdruckes des Sauerstoffs. Bei E inatm ung sauer­
stoffreicher Gasmischungen oder reinen Sauerstoffs un ter atmosphärischem 
Drucke zeigen die Sauerstoffaufnahme und die Kohlensäureabgabe, wenigstens 
bei nicht gar zu langer Dauer der Versuche, keine erheblichen Abweichungen 
vom N orm alen3). Dagegen w irkt A tm ung reinen Sauerstoffs un ter der 
Spannung von 3 bis 4 Atmosphären oder die Atm ung gewöhnlicher atmo­
sphärischer L uft unter der Spannung von 15 bis 20 A tm osphären, wie 
P. B e r t 4) beobachtet hat, schnell tö tend, indem der Tod un ter sta rker Ab­
nahme des respiratorischen Stoffwechsels, Sinken der Tem peratur und Kon­
vulsionen ein tritt. Diese giftige W irkung des hochgespannten Sauerstoffs 
ist allen tierischen und pflanzlichen Organismen gemein; welche dem Leben 
unentbehrlichen Vorgänge hierdurch betroffen werden, ist uns aber nicht 
bekannt. Bei l ä n g e r  f o r t g e s e t z t e r  E inw irkung kann Sauerstoff von 
einer Spannung, die sogar etwas niedriger ist als die einer A tm osphäre, auf 
organische Vorgänge nachteilig w irken, z. B. auf die Entw ickelung von 
Insekteneiern 5). Die sauerstoffbefördernde Funktion der Lungenzellen, die 
ja der W irkung des Sauerstoffs am unm ittelbarsten ausgesetzt sind, wird, 
wie L o r r a in  S m i th 6) durch Versuche besonders an Mäusen gezeigt hat, 
schon durch einige Stunden fortgesetzte Einw irkung des Sauerstoffs un ter der 
Spannung von etwa 2 Atmosphären geschädigt, so daß sie später, wenn das 
Tier atmosphärische L uft atm et, n icht im stande is t, die Sauerstoffspannung 
des Blutes bis auf den W ert zu erheben, der sonst bei U ntersuchungen nach 
der Kohlenoxydmethode beobachtet w ird (S. 150); bei länger fortgesetzter 
E inw irkung des Sauerstoffs entwickelte sich eine Pneumonie. Wie zu erwarten 
stand , erwies sich die W iderstandsfähigkeit der Lungenzellen gegen die 
giftige W irkung als individuell verschieden.

Vermehrung des Partialdruckes der Kohlensäure7).

Bei E inatm ung einer L uft m it verhältnism äßig geringer Vermehrung 
des Kohlensäuregehalts (bis etwa 5 Proz.) läßt sich der Stoffwechsel, sowohl 
die Kohlensäureabgabe als die Sauerstoffaufnahme, in normalem Umfange 
erhalten, wobei die Menge der geatm eten L uft etwas verm ehrt wird. Obschon

2 1 6  R espiratorischer Gaswechsel bei e rhöh ten  Sauerstoffdrucken.

')  Times, W eekly Edit., L ondon 1904, p. 232 (8. A pril). —  2) Vgl. M o sso , 1. c.
S. 260. — 3) Vgl., ebenfalls was die S pezia llitera tu r betrifft, D u r i g ,  A rch. f . PI13-S. 

1903, S. 209. — 4) Pression barom . P aris 1878, p. 764 f. — 5) B e r t ,  1. c. p. 841.
— *) Jo u rn . of Physiol. 22, 307, 1898. —  7) Vgl. S p e c k ,  M enschl. A tm . Leipzig 
1892, S. 128; L o e w y ,  Pflügers A rch. 47, 601, 1890; H a l d a n e  u n d  S m i th ,  Jou rn .
of P a th . and B acter. 1 (1892).



solche kleineren Kohlensäureprozente in der Atmosphäre insofern eine Stimu­
lation der Lungenarbeit bewirken, als sie eine größere Spannungsdifferenz 
zwischen Blut- und Alveolengas hervorrufen (S. 147), so bewirken sie doch, 
wie aus den oben angeführten Versuchen m it besonderer Untersuchung 
der Respiration jeder Lunge fü r sich (S. 209) zu ersehen is t, keine Ver­
m ehrung der Kohlensäureausscheidung; wo man bei Kohlensäureeinatmungen 
zuweilen eine Zunahme der Kohlensäureausscheidung gefunden hat, ist das 
daher einer, wohl wesentlich durch die verm ehrte Tätigkeit der A tm ungs­
m uskulatur bew irkten, gesteigerten K o h le n sä u re p ro d u k tio n  zuzuschreiben. 
Bei fernerer Verm ehrung des Partialdruckes der Kohlensäure wird in erster 
Linie die Kohlensäureausscheidung, später auch die Sauerstoffaufnahme ab­
nehmen. Genaue Regeln fü r die Abnahme der Kohlensäureausscheidung bei 
Vermehrung der Spannung in der E inatm ungsluft lassen sich individueller 
Verschiedenheiten wegen nicht geben; durchweg wird aber schon bei einem 
Gehalt von weniger als 10 Proz. Kohlensäure die normale Ausscheidung sich 
nicht unterhalten lassen. Wo nu r die eine Lunge kohlensäurehaltige, die 
andere dagegen atmosphärische L uft a tm et, t r i t t  das Aufhören der Kohlen­
säureausscheidung bei einem Gehalt von etwa 15 Proz. C 0 2 in der E inatm ungs­
luft ein (S. 209).

B ringt man ein Tier in einem abgegrenzten, mit reinem Sauerstoff an ­
gefüllten Raume unter, so w ird selbstverständlich das Kohlensäureprozent all­
mählich steigen; zuletzt t r i t t  der Tod nach vorhergehender Narkose durch 
Kohlensäurevergiftung e in , während Sauerstoff noch in reichlicher Menge 
vorhanden ist. Bei solchen V ersuchen1)) wo das Kohlensäureprozent der 
umgebenden Atmosphäre fortw ährend ste ig t, nimm t die Kohlensäureahgabe 
allmählich ab , während die Menge und die Spannung der Kohlensäure im 
Blute zunehmen. U nm ittelbar vor E in tritt des Todes s t e i g t  jedoch wieder 
die Kohlensäureabgabe konstan t, während die Menge dieses Gases im Blute 
a b n im m t (P. B e r t 2). Ob diese Erscheinung durch eine Steigerung der spe­
zifischen Tätigkeit der Lungenzellen, wodurch während Abnahme der Spannung 
im Blute Kohlensäure aus dem Blute hinausbefördert w ird , oder durch eine 
Säurebildung, wodurch die kohlensauren Salze dekom poniert werden und die 
somit vermehrte Spannung die Ausscheidung einer größeren Menge Kohlen­
säure bew irkt, zu erklären is t , läßt sich durch die vorliegenden Versuche 
nicht" entscheiden. Bei Säugetieren t r i t t  der Tod gewöhnlich bei etwas mehr 
als 30 Proz. Kohlensäure in  der umgebenden Atmosphäre ein; das Blut kann 
bei Hunden dann etwa 120 Vol.-Proz. Kohlensäure enthalten (P. B e r t 3).

V ie r te r  A b s c h n i t t .

Haut- und Darmatmung. Fötale Atmung.
Die Hautatmung. Durch die H aut werden W asserdämpfe und Kohlen­

säure ausgeschieden und Sauerstoff aufgenommen. Die Menge der aus­
geschiedenen W asserdäm pfe, deren direkte Bestim mung erst L a v o i s ie r  und 
S e g u in 4) gelang, ist den verschiedenen V erhältnissen gemäß sehr schwankend,

*) P. B e r t ,  1. c. p. 982. — *) 1. c. p. 1025. — s) 1. c. p.996. — 4 
Oeuvres 2, 704, P a ris 1862.
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wie in  anderen Abschnitten dieses Handbuches näher behandelt w ird; die 
durchschnittliche Menge is t auf 1000 bis 2000 g pro 24 Stunden anzu­
schlagen. Die Kohlensäureausscheidung durch die H aut des Menschen wurde 
zuerst von S c h a r l i n g 1) ,  später von mehreren anderen U ntersuchern be­
stim m t; nach verbesserten Methoden findet S c h ie r b e c k 2) ihre Menge als 
etwa 9 g pro 24 S tunden , m ithin etwas weniger als 1 Proz. der gesamten 
Kohlensäureausscheidung. W enn bei höheren Tem peraturen Schweißsekretion 
e in tritt, nim m t die Menge bis 30 g pro 24 Stunden zu (S c h ie rb e c k ). Das 
V erhältnis zwischen denVolum ina der durch die H aut ausgeschiedenen Kohlen­

säure und des ebenso aufgenommenen Sauerstoffs findet man durch

Bestimmungen an begrenzten Teilen der Hautoberfläche als durchschnittlich 
etwa 2,4 ( G e r l a c h 3); diese Größe kann indes bedeutend schwanken, gewöhn­
lich ist die Sauerstoffaufnahme aber weit geringer als die Kohlensäureaus­
scheidung. Versuche von Z u n tz ,  L e h m a n n  und H a g e m a n n 4) ergeben, 
daß Pferde durch die H aut etwa 2,5 Proz. der totalen Kohlensäureproduktion 
ausscheiden, verhältnism äßig also etwas mehr als der Mensch.

Bei den n a c k t e n  A m p h ib i e n  ist die H autatm ung intensiver und 
spielt eine größere Bolle fü r den ganzen Atmungsprozeß, wie es hinsicht­
lich der F r ö s c h e  in einem früheren Abschnitte ausführlich besprochen wurde 
(siehe S. 160). Beim A a le  wurde die Atm ung durch die H aut als von ziem­
lich bedeutender Größe befunden ( K r o g h 5), während sie sonst bei F is c h e n  
durchweg gering zu sein scheint.

Folgende Tabelle nach K r o g h 6) g ibt eine Übersicht über die H aut­
atm ung pro Stunde und Q uadratdecim eter Hautoberfläche bei verschiedenen 
T ieren; die Gasmengen sind in  Cubikcentimetern ausgedrückt.

o , CO, Berechnet
nach

Versuchen vonMaxim. Mittel Maxim. Mittel

M en sch ........................... — 0,50 — 1,18 G erlach
M e n sch ........................... — — 3,1 0,94 S ch ierbeck
Taube ............................... 0,92 0,47 1,1 0,60 Krogh
S ch ild k rö te .................... 0,1 — 0,15 — n

Bana f u s c a .................... 1,8 1,51 5,3 3,0 D

Bana esculenta................ 2,1 1,62 4,4 3,1 1t

A a l ................................... 1,05 0,74 — — 1t

Nach K ro g h s  in einem früheren Abschnitte angeführten Untersuchungen 
(S. 162) ist anzunehmen, daß die H autatm ung — im Gegensatz zur Lungen­
atm ung —  einem e in f a c h e n  D if f u s io n s p r o z e ß  zwischen dem Blute und 
der umgebenden Atmosphäre zu verdanken ist.

Die Darmatmung. Bei W arm blütern hat die D arm atm ung keine beson­
dere respiratorische Bedeutung; aus der m it dem Speichel verschluckten atmo- *)

*) Kgl. Danske Vid.-Selsk. Skrifter und Journ. f. prakt. Chem. 26, 454, 
1845. — s) Arch. f. Physiol. 1893, S. 116. — 3) Arcb. f. Anat., Physiol. u. wissenscb. 
Med. 1851, S. 431. — 4) Arch. f. Physiol. 1894, S. 351. — 5) Skand. Arch. f. 
Physiol. 16, 348, 1904. — 6) Ebenda S. 356.



D arm atm ung. — Fötale  A tm ung. 2 1 9

sphärischen L u ft w ird der Sauerstoff nach und nach durch die W ände des Ver­
dauungstraktes hindurch aufgenommen, ebenso wie einige Kohlensäure aus dem 
Blute in den D arm kanal oder um gekehrt diffundieren kann , je nachdem der 
prozentige Gehalt an Kohlensäure, die heim Verdauen in verschiedener Menge 
gebildet wird, im Darmkanale mehr oder weniger reichlich ist. W a s s e r s to f f  
und K o h l e n w a s s e r s t o f f ,  die sich bei Umsetzungsprozessen im Darme 
bilden, können von hier ins Blut diffundieren und in verhältnism äßig geringer 
Menge durch die Lungen ausgeschieden werden. Übrigens verweisen wir mit 
Bezug auf die Zusammensetzung der Gase des Darmkanals, die m it der Diät 
variieren, auf den A bschnitt von der Verdauung.

Das Vorhandensein einer wirklichen S e k r e t i o n  von Kohlensäure im 
Ventrikel während der Verdauungsperiode wies S c h ie r b e c k 1) nach. Die 
hierbei auftretenden Kohlensäurespannungen im V entrikel, die m it der In ­
tensitä t der V entrikelarbeit variieren , werden durch Pilokarpin gesteigert, 
durch Nikotin herabgesetzt und können eine Höhe von etwa 140 mm erreichen, 
mithin den W ert der C 0 2-Spannungen im normalen Blute erheblich über­
steigen.

Bei gewissen Fiscken findet sich eine eigentliche D arm atm ung, so beim 
Cobitis fo ss ilis ,  wo die verschluckte L uft kurz darauf per anum abgegeben 
wird und dann bedeutend weniger Sauerstoff (etwa 12 Proz.) und mehr 
Kohlensäure (etwa 0,8 Proz.) enthält ( B a u m e r t2). Bei diesem Fische scheint 
der M itteldarm durch sehr starke Entw ickelung des Kapillarnetzes der W ände 
und durch die Bildung eines eigentümlichen Epithels der respiratorischen 
Funktion angepaßt zu se in 3).

Die fötale Atmung. Im Gegensatz zu der früher allgemein herrschenden 
Ansicht haben die Untersuchungen der letzteren Jah re gezeigt, daß der Stoff­
wechsel des Embryos während des größten Teiles der Entw ickelung fast von 
derselben In tensitä t (Größe pro Kilogramm und Stunde) is t wie der des 
M uttertieres und während der frühen Perioden sogar noch in tensiver4).

Der Stoffwechsel des Fötus besteht bei Vögeln wesentlich in einer Um­
setzung von F e tt ,  bei Säugetieren in einer Umsetzung von Kohlehydrat 
(B o h r  5).

Der Gasaustausch geschieht, was das V o g e le i betrifft, durch die für 
Diffusion leicht durchgängige Schale hindurch ( H ü f n e r 6); inwiefern beim 
Eintreten in das Blut die Diffusion allein oder eine spezifische Zellentätig­
keitbestim m end ist, konnte bisher nicht untersucht werden. F ü r die Sicherung 
einer Versorgung des Embryos m it Sauerstoff in der frühesten Entw ickelungs­
periode ist wahrscheinlich die in allgemein biologischer Beziehung interessante, 
von H a s s e lb a lc h 7) nachgewiesene S a u e r s to f f a b s p a l tu n g  im E i gleich 
beim Anfang der Bebrütung von Bedeutung.

l) Skand. A rch. f. Physiol. 3, 437, 1891 und 5, 1, 1895. — !) Chem. 
Unters, d. Respir. des Schlam m peizgers. B reslau 1855. — “) Vgl. L o r e n t ,  A rch. 
f. m ikroskop. A nat. 15, 429, 1878 u. P a n e t h ,  Z entralb l. f. Physiol. 2, 485 u. 631, 
1889. — 4) Vgl. B o h r  u. H a s s e l b a l c h ,  Skand. A rch. f. Physiol. 10, 149, 1900; 
H a s s e l b a l c h ,  ebenda S. 353; B o h r ,  ebenda S. 4 1 3 ; 'T a n g l ,  Pflügers A rch. 93, 
327, 1903; B o h r  u. H a s s e l b a l c h ,  Skand. A rch. 14, 398, 1903; B o h r ,  ebenda 15, 34, 
1903. — s) E benda 11, 23, 1903. — 6) A rch. f. Physiol. 1892, S. 467. — 7) Skand. 
A rch. f. Physiol. 13, 170, 1902.
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Der respiratorische Stoffwechsel des Säugetierembryos geschieht durch 
Austausch von Gasen m it dem M uttertiere mittels der Placenta. Die hier 
stattfindende Aufnahme von Sauerstoff im Blute des Embryos bewirkt den 
übrigens gewöhnlich nicht sehr bedeutenden Unterschied der Farbe zwischen 
dem Blute der Arteria umbilicalis und dem der Vena umbilicalis, welches 
letztere heller ist. Der im Vergleich m it der A rterie größere Sauerstoffgehalt 
und geringere Kohlensäuregehalt der Vene geht ferner aus den von C o h n ­
s te in  und Z u n t z 1) ausgeführten direkten Bestimmungen hervor. W ährend 
der Asphyxie des M uttertieres d ring t um gekehrt der Sauerstoff mittels der 
P lacenta aus dem Embryo in die M utter, und das Blut der Umbilicalvene 
wird dunkler als das der A rterie ( Z u n t z 2). Da in diesem Falle die 
R ichtung, in welcher der Sauerstoff bei dem angeführten Versuche wandert, 
von der Größe der Sauerstoffspannung abhängt, ist es anzunehmen, daß zwi­
schen den Gasen im Blute des Embryos und dem der M utter in einer ge­
wissen A usdehnung Diffusion stattfindet; ob dieser Diffusionsprozeß aber 
der w ic h t ig s te  F ak to r fü r  den Gaswechsel ist, oder ob zugleich in der 
Placenta eine Gassekretion vorgeht wie in der Lunge, ist noch unaufgeklärt 
und sehr fraglich. Ebensowenig sind die anderen Verhältnisse hinsichtlich 
der respiratorischen Funktion der Placenta bisher näher untersucht worden. 
Es wäre ja  sehr wohl möglich, daß die respiratorischen Vorgänge zum  T e il 
nicht im Gewebe des Embryos beendigt würden und daß interm ediäre Stoff­
wechselprodukte aus dem Embryo in die Placenta geführt würden, um en t­
weder hier um gesetzt zu werden, oder vielleicht um dem Blute der M utter 
zugeführt zu w erden, wo sie dann erst die endliche Umbildung in Kohlen­
säure erlitten. Über diese fü r die Respiration des Embryos fundam entalen 
Fragen liegen jedoch, wie bem erkt, noch keine U ntersuchungen vor.

A n h a n g

Einige Bemerkungen Uber die Gewinnung der Blutgase mittels Evakuiercns
des Blutes.

Zum  A uspum pen des B lutes ist eine Pum pe nach  H ä g e n s  System  (siehe 
Pig. 25) absolut vorzuziehen, da  eine solche teils, was n a tü rlich  das W ichtigste ist, 
ein w eit besseres V akuum  g ib t als die f rü h e r  von den m eisten Physiologen be­
n u tz ten  H ahnenpum pen, teils V erunrein igung  des Quecksilbers du rch  H ahnschm iere 
ausschließt. E in V olum en der Pum penkugel von etw a 500 ccm is t gew öhnlich am 
bequem sten zu h a n d h a b e n ; m ittels eines solchen w erden F lüssigkeiten  w enigstens 
ebenso schnell evakuiert als m ittels des gew öhnlich angew andten  Volum ens von 
1 L iter, da in  ersterem  Falle  das Füllen  der K ugel m it Quecksilber und deren  E n t­
leerung  um  so rascher geschehen. Sehr zweckm äßig ist e s , zu r Bew egung des 
Quecksilbers W asserdruck (jedoch kein  autom atisches P u m p e n , welches sich n ich t 
fü r  B lutgasauspum pung eignet) zu benutzen, indem  der Kaum  oberhalb  des Queck­
silbers im  B eh älte r d völlig m it W asser ang efü llt w i r d ; der H ah n  a s teh t m it der 
W asserle itung  in  V erb indung , und  du rch  Offnen desselben w ird  das Quecksilber 
in  den Pum penbehälte r h in au fg ed rü ck t; es s in k t, w enn m an den H ah n  b öffnet, 
de r nach  einem  h in läng lich  weiten Abfluß f ü h r t ; durch  den T ric h te r  c , dessen

')  Pflügers A rch. 34 , 206, 1884. — !) E benda 14, 612, 1877.
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langer K autschuk schlauch in  d h in a h fü h r t , k a n n  nötigenfalls Quecksilber in  den 
B ehälter nach g efü llt w erd en ; W asser schleicht sich aus d n ich t in  die Pum penkugel 
hinein, w enn die Pum penröhre, wie aus der F ig u r (x ) ersichtlich , im  In n eren  von d 
eine kleine Strecke au fw ärts  g e fü h rt w ird. A u f diese W eise kann  das Pum pen 
viel ra sch er geschehen, als w enn m an, w ie gew öhnlich , den B ehälter d h eb t und 
senk t, zugleich aber auch  m it großer S icherhe it, indem  das Steigen des Queck­
silbers augenblicklich sto ck t, w enn m an a sch ließ t; fe rn e r h ä lt  das Quecksilber 
in  der Pum pe sich h ierd u rch  jah re la n g  j,. 25
re in , da es n ich t m it dem  sonst ge­
b räuchlichen  langen K autschuksch lauch  
in  B erührung  kom m t, de r es stets nach  
V erlauf e in iger Zeit verunrein ig t.

D am it die B estim m ung der Menge 
der Gase genau w erde, m uß die zu 
ev aku ierende , im  R ezipienten  s ange­
brach te  F lüssigkeit energisch geschüttelt 
und auch e rw ärm t w erd en , zugleich 
muß m an Sorge tra g e n , daß der Stoff­
wechsel der in  de r Flüssigkeit en t­
ha ltenen  M ikroben ve rh in d ert w ird, am  
besten durch  Z usatz von F luorna trium .
W enn, wie in  den ä lte ren  Versuchen, 
der Stoffwechsel der M ikroben n ich t 
gehem m t w ird , so w ird  w ährend  des 
Auspumpens Sauerstoff in w echselnder 
Menge verb rauch t, und zw ar u n te r  sonst 
gleichen U m ständen um  so m e h r , je  
länger das A uspum pen d a u e rt;  rasches 
und langsam es A uspum pen ergeben dann 
also verschiedene Sauerstoffm enge des 
Blutes (vgl. S. 196).

Das Schü tte ln  läß t sich so aus­
führen , daß m an  den R ezip ienten  nach  
einer f rü h e r  andersw o angegebenen 
M ethode m it der Pum pe verbindet, wo­
durch  m an  ein gleichzeitiges E indringen 
a tm osphärischer L u ft von außen he r 
absolut v e rh in d e rt1). E in  energisches 
H in- und H erschü tte ln  läß t sich aber 
auch durch  D rehung  des m it de r H and  
am  Schliffe n (siehe d. F ig .) erfaßten  
R ezipianten e rz ie len , w ie es bei ge­
w öhnlichen A uspum pungen em pfohlen 
w erden k an n ; dieses V erfah ren  ist n äm ­
lich etw as bequem er und  bew irk t keine 
U nd ich the it, w enn der Schliff und  die 
Schmiere gu t sind. L ängere  K autschuk­
schläuche, die von einzelnen U ntersuchern  zu r V erbindung des R ezipienten m it der 
Pumpe benu tz t w urden, gew ähren n ich t die S icherheit h in läng licher L uftd ich tigkeit. 
Jedenfalls ist das Schütteln , besonders gegen E nde  des Auspum pens, sehr energisch 
und stetig  auszuführen , sonst kann  die Pum pe leer scheinen, w ährend  die Flüssigkeit 
im  R ezipienten noch Gas en thä lt.

W as die E rw ärm u n g  be trifft, so w irk t diese, w enn B lu t oder Häm oglobin­
lösung ausgepum pt w ird , zu r S teigerung der Spannung der dissoziablen G ase ; 
wesentlichere und allgem einere B edeutung h a t  sie aber fü r  die V erm ehrung  der 
W asserdam pftension im  R ezip ien ten , w odurch ein unun terb rochener S trom  von *)

*) B o h r  u. T o r u p ,  Skand. A rch. f. Physiol. 3, 72, 1891.
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D am pf das Gas m it sich in  die K ü h lröh re  (r) und von h ie r , wo die TensiOn zw ar 
herabgesetz t w ird , jedoch stets viel hö h er als über dem  Schw efelsäurebehälter (?) 
i s t ,  in  die Pum pe selbst; re iß t, w enn m an den H ah n 1 (t) öffnet. Beim  A rbeiten 
m it P um pen , die n ich t m it einem  Schw efelsäurebehälter versehen sin d , h a t  die 
E rw ärm u n g  selbstverständlich noch größere B edeu tung ; w ird  die W asserdam pf­
tension  in  der Pum pe näm lich  hö h er als im  R ezipienten , so g eh t ein  Strom  von 
W asserdam pf aus e rsterer in  le tz te re n , und das sehr verdünnte  Gas oberhalb  der 
Flüssigkeit im  R ezipienten kan n  dann  n u r  sehr langsam  (m ittels Diffusion) in  die 
Pum pe eind ringen , so daß diese, p rak tisch  b e tra ch te t, leer w ird , lange bevor die 
F lüssigkeit ausgepum pt ist. H ierdurch  e rk lä rt es sich, weshalb P. B e r t 1) m it seiner 
Pum pe keinen Sauerstoff aus dem  B lute auszupum pen verm och te , w enn e r  den 
R ezipienten au f 0° abgekühlt h ie lt, was er m it U nrech t (siehe S. 66) daraus h e r­
le ite te , daß das B lu t bei dieser T em pera tu r keine Sauerstoffspannung haben  sollte. 
In  der T a t läß t B lu t , wie ich  d irek t versuch t h a b e , bei der T em p era tu r von 0° 
sich völlig ausp u m p en , w enn m an n u r die Pum pe durchaus trocken  h ä l t , was 
nötigenfalls durch  m ehrm aliges W echseln der Schw efelsäure w ährend  des Aus- 
pum pens geschehen kann.

Is t die Schwefelsäure in  der Pum pe n ich t g a r zu w asserh a ltig , so b rau ch t 
die E rw ärm u n g , um  das A uspum pen in  ku rzer Zeit beendigen zu k ö n n e n , etw a 
40° im  W asserbade um  den R ezipienten n ich t zu übersteigen; in  diesem  is t sie 
w egen der lebhaften  V erdam pfung dann  etw as n iedriger (20 bis 30°). H ierdurch  
erzielt m an  den V orteil, daß selbst leich t dekom ponierbare Stoffe wie das Häm o­
globin sich w ährend  des Auspum pens n ich t verändern .

Technische F o rtsch ritte  in  der V erarbeitung  von H ähnen  und Schliffen haben 
b ew irk t, daß m an  die Pum pe bei sorgfältiger -Behandlung prak tisch  genomm en 
w eit über die D auer eines Versuches h inaus lu ftd ich t h a lten  k an n ; h ie rfü r sollte 
m an  im m er Sorge tragen , um  d adurch  die sehr unsichere K orrektion wegen der 
von außen e ingedrungenen a tm osphärischen L u ft zu  verm eiden.

‘) Pression barom etrique. Paris 1878, p. 694.



Allgemeine Physiologie des Herzens
von

F. B. Hofmann.

Bezüglich der ä lte ren  L ite ra tu r  ist im  folgenden u n te r  dem  Schlagw ort T ig e r -  
s t e d t  vielfach au f T i g e r s t e d t s  L ehrbuch  der Physiologie des Kreislaufs, Leipzig 
1892, verwiesen. — Sachs. Ber. =  Ber. d. sächs. Ges. d. W iss. (d a rin  die Arb. a. d. 
physiol. A nst. zu Leipzig 1866 bis 1875).

Automatic des Herzens und seiner Teile.
Das aus dem Körper herausgeschnittene Herz der Kaltblüter vermag, 

wenn man es vor allzu großen Schädigungen (Austrocknen, extremen Tempe­
raturen) schützt, viele Stunden lang regelmäßig und mit normaler Schlagfolge 
der einzelnen Herzabteilungen weiter zu schlagen. Auch das im Körper be­
lassene Herz schlägt nach dem Tode dieser Tiere (nach der Zerstörung des 
Zentralnervensystems) noch lange Zeit fort. Ähnlich widerstandsfähig verhält 
sich das embryonale Herz von W arm blütern. Das Herz der erwachsenen 
W arm blüter schlägt nach dem Tode der Tiere sich selbst überlassen nur noch 
kurze Zeit, doch kann man das schon tagelang stillstehende Herz von W arm ­
blütern außerhalb des Körpers wieder zum Schlagen bringen, wenn man die 
Koronararterien m it geeigneten Lösungen durchström tJ) (siehe unten S. 247, 
Ernährung des Herzens). Das spontane W eiterschlagen ausgeschnittener 
Herzen läßt sich nun nicht etwa auf eine durch die abnormen Bedingungen 
gesetzte Reizung zurückführen, denn alte und neue Versuche haben gezeigt, 
daß aucji das unberührte, im Tier belassene Herz selbst dann noch ganz 
regelmäßig weiter schlägt, wenn alle seine nervösen Verbindungen m it dem 
Zentralnervensystem zerstört oder das letztere völlig abgetötet i s t 2). Das 
Herz träg t also alle Bedingungen, die zum regelmäßigen, rhythmischen

')  K u l j a b k o ,  Pflügers Arch. 90, 461 (h ier L ite ra tu r); Zentralbl. f. Physiol. 16, 
330, 1902. H. E . H e r i n g ,  Pflüg. Arch. 99 , 245, 1903. — 2) E ine ausführliche Z u­
sam m enstellung der ä lte ren  unvollkom m enen Versuche darüber bei A. v. B e z o ld ,  
U ntersuchungen über die Innervation  des Herzens, 1 ,  4 ff., 4863. Neuerdings haben 
H. E . H e r i n g  (Pflügers A rch. 6 0 ,  478, 1895) K aninchen nach  D urchschneidung 
der Yagi und A usreißung der A ccelerantes tagelang, H. F r i e d e n t h a l  (Engelm anns 
Arch. 1902, 8. 135) K aninchen und einen H und nach  D urchschneidung aller H erz­
nerven m onatelang am  Leben erhalten . Isolierung des unberührten  Herzens m it dem 
L ungenkreislauf (wobei das Zentralnervensystem  abstirb t, künstliche A tm ung) von
N. M a r t in  (Philos. T ransact. 174B, 666, 1883) und anderen, zuletzt H. E. H e r in g  
(Pflügers Arch. 82, 163, 1898) und B o c k  (Arch. f. exp. P a th . 41, 160, 1898).
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Schlagen und zu einer koordinierten Schlagfolge der einzelnen Herz­
abteilungen notwendig sind, in sich selbst, es besitzt die Fähigkeit der 
A u to m a t i e ,  w orunter h ier bloß verstanden werden soll die Fähigkeit des 
H erzens, ohne Zuführung besonderer äußerer Heize, speziell der sog. all­
gemeinen Xervmuskelreize, in E rregung  zu g e ra ten J).

Autom atie in diesem Sinne kom m t nicht allen Teilen des Herzens in 
gleicher Weise zu. Die h ierher gehörigen Tatsachen sind zunächst sehr 
gründlich am K altblüterherzen (insbesondere dem des Frosches), erst später 
auch am Säugetierherzen studiert worden. Da es somit bei der E rörterung  
dieser F rage unverm eidlich ist, auf die prinzipiell wichtigen Experim ente am 
K altblüterherzen genauer einzugehen, sei daran  erinnert, daß die Hohlvenen 
bei den niederen W irbeltieren (Fische bis Reptilien) in einen besonderen 
Hohlraüm, den Venensinus, einmünden, welcher durch das Sinusvorhofostium 
bei den Fischen in den ungeteilten Vorhof, hei den Amphibien und Reptilien 
in den rechten Vorhof einmündet. Bei den letzteren m ündet in den linken 
Vorhof die Pulmonalvene. Bei der normalen Schlagfolge schlägt der Venen­
sinus zuerst, auf die S inuskontraktion folgt nach einer kleinen Pause die 
Systole des oder der Vorhöfe und wiederum nach einer kleinen Pause die 
Systole des ungeteilten oder unvollkommen geteilten Ventrikels. Bei manchen 
Tierklassen erfolgt ganz zuletzt noch die K ontraktion des Anfangsteiles der 
A orta, des Bulbus cordis. Bei den Vögeln und Säugetieren beginnt die 
K ontraktion an der E inm ündungsstelle der großen Venen ins Herz, breitet 
sich von hier aus sehr rasch über beide Vorhöfe au s , die sich gleichzeitig 
kontrahieren, worauf sich nach einer kleinen Pause beide Herzkam m ern gleich­
zeitig zusammenziehen. Daß die Reihenfolge der K ontraktionen in der be­
schriebenen Weise vor sich geht, kann m an am besten sehen nach einem 
künstlich, z. B. durch V agusreizung erzeugten Stillstände, oder am ahgekühlten, 
selten schlagenden Herzen.

Die Stellen, an  w elchen die K o n trak tion  norm alerw eise beginnt, pulsieren am 
absterbenden H erzen in  der R egel am längsten  (Sinus beim  F ro sch h erzen , letztes 
Stück de r Hohl- und Pulm onalvenen am  Säugetie rherzen8). Dies rü h r t  zum  Teil 
w ohl d a h e r, daß die E rregungsle itung  heim  A bsterben s ta rk  leidet. Doch schlägt 
auch  de r vom Sinus abgeschnittene V orhofven trike l (nach  S t a n n i u s ;  siehe das 
Folgende!) n ich t so lange fo r t  wie der S inus3).

Über den Grund, warum die normale koordinierte Schlagfolge des Herzens 
vom venösen gegen das arterielle Ende hin fortschreitet, erhält man 
A ufklärung, wenn man den physiologischen Zusam menhang des Sinus mit 
den darun ter liegenden H erzabschnitten aufhebt. Der Versuch is t zuerst von 
S t a n n i u s 4) in der W eise ausgeführt worden, daß er am Froschherzen eine 
Fadenschlinge so um die Vorhöfe legte, daß der Sinus oberhalb der Schlinge 
lag. W ird die Schlinge fest zugezogen, so schlägt der Sinus, wenn die un­

')  Vgl. dazu L a n g e n d o r f f ,  Du Bois’ A rch. 1884, Suppl. S. 44 und Ergehn, 
d. Physiol. 1 (2), 322 ff., 1902, fe rn e r T i g e r s t e d t ,  S. 171. — 2) L ite ra tu r  über 
letzteres hei E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 65, 540, 1897. Vgl. auch H .E .H e r in g ,  
ebenda 82, 22 ff., 1900. — 3) B i d d e r ,  Du Bois’ A rch. 1866, S. 20. — 4) M üllers 
A rch. 1852, S. 85 ff. V orher h a tte  Ä hnliches V o l k m a n n  (ebenda 1844, S. 426), 
g leichzeitig  B i d d e r  (ebenda 1852, S. 167) beobachtet. Ü ber diesen V ersuch h a t 
sich eine ausgedehnte L ite ra tu r  en tw ickelt (zusam m engestellt bei L o e w i t ,  Pflügers 
A rch. 23, 313 ff., 1880), die vielfach n u r  noch historisches In teresse besitzt.
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m ittelbare Folge des Quetschreizes (kurze Hemm ungswirkung) abgeklungen 
ist, im früheren Tempo w eiter, die unterhalb des Fadens befindlichen Herz­
abschnitte stehen still. Ganz ähnlich wie diese sog. „ e r s te  S t a n n i u s s c h e  
L i g a t u r “ w irkt eine quere Durchschneidung der Yorhöfe unterhalb der 
Sinusgrenze.

Die A ngabe von S t a n n i u s  (1. c.), H e i d e n h a i n 1) und  an d eren , daß an  der 
S inusvorhofgrenze de r S ch n itt w eniger sicher w irke  als die L ig a tu r, ist w ohl d a rau f 
zu rü ck zu fü h ren , daß die L ig a tu r eine h re ite  Stelle q u e tsch t, d ah er so w irk t,  wie 
ein  S ch n itt u n terh a lb  de r Sinusgrenze *). W ird  näm lich  de r S ch n itt m öglichst 
genau in  der äußerlich  sich tbaren  Grenzlinie zw ischen Sinus und V orhof g e führt, 
so erfo lg t g a r  k e in  oder höchstens ein äußerst k u rz  dau ern d er S tillstand. D er lange 
S tillstand  t r i t t  e rs t a u f , w enn der S ch n itt e tw as von dieser Grenze w eg im  V or­
ho f sgebiet g e fü h rt w ird 3).

Yorhof und V entrikel des K altblüterherzens stehen nach der A btrennung 
vom Sinus in  der Regel nicht dauernd still, sondern beginnen zumeist, wenn 
sie vor E rstickung bew ahrt bleiben, wieder spontan zu schlagen4), aber in 
viel langsam erem Tempo als der Sinus. Die D auer des Stillstandes ist außer­
ordentlich verschieden, manchmal fehlt er ganz. Insbesondere variiert seine 
Dauer je nach der Tierspezies. Beim Frosch ist er in der Regel sehr lang, 
bei der Schildkröte dauert er gewöhnlich nu r 1/i bis 1/ 2 Stunde. W ird  bei 
diesem Tiere Blut durch die K oronararterien  geleitet, oder träufelt man 
Atropin auf die A trioventrikulargrenze, so erfolgt nach der A btrennung der 
Kammer vom Sinus g a r kein Stillstand (G a s k e l l ,  1. c. S. 59 u. 120).

Beim Säugetierherzen t r i t t  nach A bquetschung des größten Teiles der 
Yorhöfe von den Kammern nur ein ganz flüchtiger S tillstand der letzteren 
auf, sodann schlagen die Ventrikel spontan weiter, nu r in etwas langsam erem 
Tempo als die Yorhöfe. Beim Säugetier stö rt also die Trennung der Vor­
höfe und Ventrikel in der Hauptsache bloß die koordinierte Schlagfolge 
beider und setzt die Frequenz der Y entrikelkontraktionen h e ra b 5).

' )  M üllers A rcb. 1858, S. 482, 502. — s) Vgl. dazu L ö w i t ,  1. c. 8. 322ff.; ähn lich  
schon E c k h a r d ,  B eiträge z. A nat. u. Physiol. 2, 128, 1860. — “) E c k h a r d ,  1. c. 
8 . 130; L ö w i t  (1. c. 8 . 328 ff.) fü r  das F roschherz; G a s k e l l  (Jou rn . of Physiol. 4, 
50, 1883) fü r  das Schildkrötenherz. — 4) Z uerst beobachtet von V o l k m a n n ,  vgl. 
H e i d e n h a i n ,  De nervis organisque cen tra l, cordis etc. Inaug.-D issert. 1854, S. 50. 
Ü n ter Ol tre ten  K ontrak tionen  nie w ieder au f ( G o l tz ,  V irchows A rch. 21, 191, 1861), 
aber auch  das unverle tz te  H erz ste llt seine T ätig k eit u n te r  Öl f rü h e r  ein als an  der 
L uft, w ahrschein lich  w egen E rstickung . W enn der V entrikel fre i in  der L u ft h äng t, 
beginnt er auch  frü h e r  zu  schlagen, als w enn er einer lu ftundurch lässigen  U nterlage 
aufliegt. W ird  an  einem  m it Serum  gefü llten  ausgeschnittenen H erzen vom Sinus 
h e r eine K anüle  in  den V entrikel e in g efü h rt und  der V orhof um  die K anüle fest 
zugeschnürt, so t r i t t  kein V entrikelstillstand, sondern eine „periodische“ Schlagfolge 
desselben au f ( L u c i a n i ,  Sächs. Ber. 25 , 11, 1872, w eiteres d a rü b er im  fo lgen­
d en!), n ach  G a g l i o  (A rch. ital. Biol. 12 , 382 ff., 1889) b ew irk t durch  den 
(in trakard ia len) D ruck  der Füllungsflüssigkeit. W ird  am  unverle tz ten  Froschherz  
m it e rh a lten er Z irku la tion  der V orhof quer du rchquetsch t, so daß der physiologische 
Zusam m enhang m it dem  Sinus zerstö rt ist, so v o llfü h rt der du rch  das B lu t aus­
gedehnte V en trike l ebenfalls periodische K ontrak tionen , die aber n ich t bloß au f 
B eizung du rch  den gesteigerten  In n endruck  zu rü ckzuführen  sind ( L a n g e n d o r f f , 
Du Bois’ A rch. 1884, Suppl. S. 59 ff.) — 5)-v . W i t t i  c h ,  K önigsberger med. Ja h rb . 1, 
18, 1859. W o o l d r i d g e ,  Du Bois’ A rch. 1883, S. 522. T i g e r s t e d t ,  ebenda 1884, 
S. 497; K r e h l  u. B ö m b e r g ,  A rch. f. exp. P a th . 30, 49, 1892.

N a g e l ,  Physiologie des M enschen. I. 15
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Der Versuch von S t a n n i u s  ist in zweierlei Weise gedeutet worden. 
Die einen ')  schlossen d a ra u s , daß normalerweise die E rregung  des Herzens 
im Sinus ihren U rsprung nim m t und von hier aus den anderen Herzteilen 
zugeleitet wird. Da aber die abgeschnittenen Teile nach einiger Zeit wieder 
zu schlagen beginnen, nahm  andererseits H e id e n h a in  2) an, daß dieA utom atie 
allen Herzteilen in g leicherw eise zukomme, daß aber durch die Unterbindung 
eine starke E rregung  der in trakard ialen  Hem m ungsnerven gesetzt und da­
durch die K ontraktionen der darun ter liegenden Teile vorübergehend un ter­
drückt werden. Diese letztere E rk lärung  der S ta n n iu s s c h e n  L iga tu r läßt 
sich indessen aus folgenden G ründen nicht halten:

1. B eobachtet m an  bei m echanischer B eizung de r ex trak ard ia len  H erznerveu 
nie einen so anh alten d en  S tillstand wie — in  der Begel — beim S t a n n i u s  sehen 
V ersuch. H e id e n  h a  in  w ar der M einung, daß die längere  D auer des Stillstandes 
im  letz te ren  F alle  du rch  M itreizung der Ganglienzellen im  H erzen bedingt sei. 
Doch g eh t aus neueren  V ersuchen, in  w elchen die zum  V entrikel h inziehenden 
in trak ard ia len  „Scheidew andnerven“ m it ih ren  G anglien e lektrisch  gereizt w urden, 
hervor, daß hierbei ü b erh au p t kein oder n u r  ein sehr ku rzer S tillstand  (du rch  sog. 
„L eitungshem m ung“, siehe un ten  bei den H em m ungsnerven!) a u f t r i t t 3). A uch gib t 
ein S chnitt du rch  den S inus, wobei ebenfalls die in trak ard ia len  H em m ungsnerven 
m itgetroffen w erden, keinen d au ernden , sondern n u r  vorübergehenden Stillstand, 
und B eizung der Vorhöfe m ach t B eschleunigung, keinen S tillstand ( L ö w i t ,  1. c.
S. 329, 347 ff.). Ü ber die angeblich  bessere W irkung  der L ig a tu r s ta tt  des Schnittes 
siehe die vorige Seite 1

2. T r it t  der Stillstand n ich t ein, wenn die V orhofsw ände bloß teilweise du rch ­
schn itten  oder unterbunden  w erden , wenn n u r eine genügend breite  M uskel­
brücke zwischen Sinus und V entrikel stehen b leib t, g leichgültig  ob rechts oder 
links, vorn oder hin ten . E rst wenn diese le tz te  M uskelbrücke auch durchschnitten  
wird, e rfo lg t Stillstand des V en trike ls4).

3. D er Stillstand t r i t t  auch a u f , wenn durch  V erg iftung  m it A tropin die 
E ndigungen der H em m ungsnerven gänzlich  gelähm t sind und B eizung oder E in ­
sch n itt in den Sinus keinen Stillstand m ehr g ib t5). W eitere G ründe bei E n g e l ­
m a n n ,  sein Arch. 1903, S. 505 ff.

D er Versuch von K lu g  (Z entralbl. f. d. med. Wiss. 1881, S. 947), daß auch 
nach  D egeneration der V agi der Stillstand nach  der ersten  S t a n n i u s  sehen L ig a tu r 
bestehen bleibt, beweist n ich ts wegen des E rhaltenbleibens der postganglionären 
H em m ungsfasern im  Herzen (siehe un ten  u n ter H em m ungsnerven, vgl. auch N ik o -  
l a j e w ,  Du Bois’ Arch. 1893, Suppl. S. 73).

Es bleibt also nur die erstgenannte Annahme übrig, die so zu formu­
lieren wäre, daß die Automatie am besten im Sinusgebiet ausgebildet ist, 
daß aber auch die anderen Herzteile der Fähigkeit, automatisch zu 
schlagen, nicht ganz entbehren 6).

*) Z uerst E c k h a r d ,  B eiträge usw. 1, 147, 1858, im  A nschluß an  B id d e r ,  
M üllers A rch. 1852, 8. 163 ff. — *) De nervis organisque centr. cordis etc. Inaug.- 
Diss. 1854, und M üllers A rch. 1858, S. 502. — s) F . B. H o f m a n n ,  Pflügers Arch. 60,
157 ff., 1895. — 4) G a s k e i l  (Journ . of Physiol. 4, 64ff., 1883) am  Schildkrötenherzen,
F. B. H o f m a n n  (1. c. 8. 146) am  Froschherzen. — 5) S c h m ie d e b e r g ,  Sächs. 
B er. 2 2 , 139, 1870. L ö w i t ,  1. c. 8. 337. — 6) Experim entelle A nsätze zu einer 
w irklichen E rk lä ru n g  des vorübergehenden Stillstandes nach der A btrennung vom 
Sinus, dahingehend, daß durch  von anderer Seite h e r  (durch  künstliche Beizung 
des V orhofes oder vom Sinus her) zugeleitete rhythm ische E rregungen  die Autom atie 
des V entrikels zurückgedrängt w ird und nach ih rem  W egfall sich erst allm ählich 
zu r vollen Höhe erhebt, bei G a s k e i l  (1. c. S. 120) und H o f  m a n n  (Schm idts Jah rb .
281, 120, 1904); vgl. fe rn e r L o h m a n n ,  Engelm anns Arch. Suppl. 1904, S. 265.
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V ersuche, durch  w eitergehende Iso lierung die Stellen, w elche au tom atisch  zu 
schlagen verm ögen, genauer zu bestim m en, haben  folgendes ergeben *): Im  „Sinus­
geb ie t“ (im  eigentlichen Sinus und im  E ndstück  der H ohlvenen) ist die Fäh igkeit, 
au tom atisch  zu schlagen, a llen  Teilen in u n g e fäh r gleichem  M aße eigen, den H ohl­
venen v ielleich t in  noch höherem  G rade als dem  Sinus*). B leibt beim  S t a n n iu s -  
schen V ersuch n u r  ein kleines S tückchen Sinus m it dem  Vorhofe in  V erbindung, 
so t r i t t  kein  lan g d au em d er Stillstand ein. N ach den oben S. 225 erw äh n ten  E x ­
perim enten  von L ö w i t  und  G a s k e i l  kom m t ein  ähn lich  ho h er G rad von A uto­
m atie w ohl au ch  der Ü bergangsstelle (dem  M uskelring) zwischen Sinus und V orhof zu.

D ie spontanen K ontrak tionen  des sinuslosen Froschherzens geh en , wie in s­
besondere E n g e l m a n n 3) du rch  M essungen des Z eitin tervalls zw ischen V orhofs­
und V en trike lkon trak tion  feststellen  k o n n te , fa s t im m er von einer Stelle zw ischen 
V orhof und V en trike l, also von der Gegend der A trioven triku larg renze  aus. In  
einigen F ällen  beobachtet m an  aber, daß der w ieder schlagende, vom  Sinus ab ­
ge trenn te  H erzabschn itt von neuem  zum  S tillstand kom m t, w enn m an am  oberen 
Schnittende noch ein w eiteres Stück des V orhofes a b tr ä g t4)- Ob dies in  allen 
Fällen d a rau f b e ru h t , daß Beste vom Sinus stehen geblieben w a ren , wie E  n  g  e 1 - 
m a n n  (1. c.) m ein t, oder ob die V orhofsm usku la tu r des Froschherzens selbst au to ­
m atisch schlagen kann , ist noch frag lich .

Die von der V entrikelbasis abgeschnittene H erzspitze des Frosches steh t ohne 
Z ufuhr äußerer Beize d auernd  still, ebenso be te ilig t sich die H erzspitze am  lebenden 
Tiere n ich t m eh r am  H erzschlag, w enn ih r  physiologischer Z usam m enhang m it dem 
übrigen H erzen du rch  eine quere schm ale Q uetschung gelöst w orden i s t 5 *). W ird  die 
Q uetschung so ausgeführt, daß P a rtien  der V entrikelbasis m it dem abgequetschten 
V entrikelteile in  V erbindung bleiben, so k an n  le tz te rer spontan sch lag en “). Beim 
Schildkröten- und Säugetierherzen schlagen, h ingegen auch  isolierte S treifen oder 
Stücke aus der M uskulatur der Vorhöfe und V entrikel u n te r  geeigneten Bedingungen 
spontan w e ite r7). Beim Froschherzen pu lsiert auch  der isolierte A ortenbulbus 
spontan 8).

Nimmt man als M aßstab für die A usbildung der Automatie eines H erz­
teiles die Frequenz seiner K ontraktionen nach der Isolierung, so ist die Auto­
matie beim Froschherzen in allen Teilen des Sinusgebiets ungefähr gleich­
mäßig und gegenüber anderen Herzteilen am besten entwickelt, d. h. diese 
Stellen besitzen, wenn sie isoliert werden, das frequenteste Schlagtempo. Eine 
geringer entwickelte Automatie —  eine niedrigere Schlagfrequenz nach der

*) Inw iew eit etw a bei derartigen  Zerstückelungen du rch  die V erletzung usf.
abnorme D auerreize gesetzt w erden könnten , läß t sich freilich  kaum  bestim m en. — 
*) E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 05, 119, 1897. — 3) Sein A rch. 1903, S. 512ff. — 
4) L ö w i t ,  Pflüg. A rch. 23, 330, 342, 1880; L a n g e n d o r f f ,  D u Bois’ Arch. 1884, Suppl.
S. 9J. — s) H e i d e n h a i n ,  De nervis org. centr. cordis etc. Inaug.-Diss. 1854, 8. 47;
B e r n s t e i n ,  Z entralbl. f. d. med. Wiss. 1876, 8. 385 und andere, siehe T i g e r s t e d t ,  
8. 157. M an quetsch t am  lebenden T iere den V entrikel m it H ilfe eines Fadens
oder einer kleinen K lem m pinzette  k rä ftig  quer über die M itte durch. Die Tiere 
können w ochenlang am  Leben e rhalten  werden. Bei m äßiger E rw ärm ung  können 
solche Herzspitzen m itu n te r anscheinend spontan pulsieren ( L a n g e n d o r f f ,  1. c.
8. 38).— “) v. V i n t s c h g a u ,  Pflügers A rch. 70, 59, 1899; 88, 575, 1902.— 7) G a s- 
k e l l  (Journ . of Physiol. 4, 51 f f .; Schäfers Textbook of Physio l 2, 176, 1900) fü r  
das gu t e rn äh rte  H erz von Testudo graeca. [Bei anderen A rten  sahen H o  w e l l  und 
C o o k e  (Journ . of Physiol. 14, 219) und andere keine spontanen K ontraktionen der 
V entrikelm uskulatur]; K r e h l  u. B ö m b e r g  (Arch. f. exp. P a th . 30, 64, 1892) fin­
den rechten  V entrikel des K aninchenherzens; P o r t e r  (Journ . of exp. med. 2, 391, 
1897 und Americ. Jo u rn . of Physiol. 1, 514, 1898) fü r  b lu tdurchström te M uskel­
stücke aus dem V entrikel des Hunde- und  K aninchenherzens, auch die Herzspitze, 
die abgeschnitten oder in vivo abgeklem m t ohne B lu tzu fuhr dauernd  still steht 
( L a n g e n d o r f f ,  Pflügers A rch. 70, 283, 1898). — e) E n g e l m a n n ,  Pflügers Arch. 
29, 425, 1882.

15*
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Isolierung — besitzen beim Froschherzen die A trioventrikulargrenze und der 
Bulbus cordis, vielleicht auch die Yorhöfe, keine Automatie (wenigstens 
un ter gewöhnlichen Umständen) die Herzspitze. Beim Säugetier is t die 
Autom atie der Yorhöfe besser entw ickelt als die der Kamm ern, doch besitzen 
auch Stücke der letzteren noch autom atische Fähigkeit.

Stehen die einzelnen Herzteile m iteinander in physiologischer Ver­
bindung, so w ird jener Teil, welcher am frequentesten schlägt, den anderen 
zuvorkommen und, wenn er ihnen seine E rregungen zuzuleiten vermag, auch 
ih r Schlagtempo bestimmen. Da fü r gewöhnlich der Sinus am frequentesten 
schlägt, so kommt die normale Reihenfolge des Schlages der einzelnen Herz­
abteilungen —  vom venösen gegen das arterielle Ende des Herzens hin —  
dadurch zustande, daß die norm alen E rregungen im Sinusgebiet ihren U r­
sprung nehmen und von h ier aus den übrigen Herzabteilungen nacheinander 
zugeleitet werden. Auch innerhalb des Sinusgebietes wird jener Teil, welcher 
jeweils die höchste Schlagfrequenz besitzt, das Schlagtempo des Ganzen be­
stimmen. Diese Stellen können wechseln, man kann deshalb auch nicht eine 
bestimmte Stelle des Sinusgebietes als den U rsprungsort der Herzbewegung 
bezeichnen. Partielle Zerstörung des Sinusgebietes wird die Fortdauer der 
Herzbewegung nicht aufheben, weil sofort andere Stellen fü r die vernichteten 
eintreten können1). W as beim Froschherzen vom Sinusgebiet gilt, ist 
beim Säugetierherzen auf die Einm ündungsstellen der großen Venen (Hohl­
venen und Pulmonalvenen) ins Herz zu beziehen * 2).

Den klarsten Beweis dafü r, daß die normale Herzschlagfolge im Sinus 
ihren U rsprung nimmt, liefern folgende Versuche von G a s k e l l 3). Erw ärm ung 
des ganzen Herzens oder isolierter, spontan schlagender Teile bewirkt eine 
Zunahm e, A bkühlung eine Abnahme der spontanen Schlagfrequenz. G a s ­
k e i l  zeigte nun , daß am ausgeschnittenen ganz in takten  Herzen isolierte 
E rw ärm ung, Abkühlung oder V ergiftung des Ventrikels die Frequenz der 
V entrikelkontraktionen nicht beeinflußt, isolierte Erw ärm ung usf. des Sinus 
dagegen das Schlagtempo des ganzen Herzens ändert, welches demnach von 
dem des Sinus vollständig abhängig ist. Die Beschleunigung t r i t t  auch auf 
bei streng isolierter gelinder E rw ärm ung einer beliebigen kleinen Stelle des 
letzten Stückes der Hohlvenen, und zwar auch nach Atropinvergiftung, 
w ährend gleich gelinde E rw ärm ung einer Stelle der Vorhöfe oder des Ven­
trikels einflußlos i s t 4).

In  der bisherigen D arstellung wurde ganz abgesehen von der Frage 
nach der anatomischen Grundlage der Automatie des Herzens. Nach Analogie 
m it dem Zentralnervensystem nahm man früher meist an, daß die automatische 
Tätigkeit des Herzens von den in ihm enthaltenen Ganglienzellen ausgehe, 
daß also diese, insbesondere das sog. R em aksche  Ganglion im Sinus, das 
eigentliche automatische motorische Zentrum  des Herzens darstelle. Daß die 
A nsicht von einem neurogenen U rsprung der H erztätigkeit mindestens in

*) W. H. G a s k e l l ,  Philos. T ransact. 173 (3), 993ff., 1882; Jo u m . of Physiol. 4,
44 f f . ,1883; T h . W .E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. G5, 134 ff., 1896; Deutsche Klinik 4, 
219 ff., 1903 ,— *) Vgl. M c W i l l i a m ,  Jo u rn . of Physiol. 9, 174, 1888; H. E. H e r in g ,
Pflügers Arch. 82, 22 ff., 1900. — 3) Philos. T ransact. 173 (3), 996, 1882. —
4) M c  W i l l i a m  (Journ . of Physiol. 9, 182, 1888) fü r das Säugetierherz , E n g e l ­
m a n n  (Pflügers A rch. 65, 132 ff., 1895) fü r  das Froschherz.
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dieser Form  unhaltbar is t, geht daraus hervor, daß auch Teile des Herzens 
noch spontan pulsieren können , die sicher gar keine oder aber eine ver­
schwindend geringe Zahl von Ganglienzellen enthalten * *).

Zu den ersteren gehören:
1. Iso lierte  M uskelstückchen aus den H ohlvenen u n d  dem  Sinus des F rosch­

herzens, in  denen m ikroskopisch keine Ganglienzelle nachw eisbar w a r 8).
2. D er A ortenbulbus des F ro sch h erzen s3).
3. Das vom zw eiten Tage der B ebrü tung  an  pulsierende em bryonale H erz des H ü h n ­

chens bis zu der am  sechsten T age erfolgenden E inw anderung  von G anglienzellen4).
4. Das H erz verschiedener W irbe lloser5).
Höchstens einige wenige Ganglienzellen sind noch en th a lten  in  folgenden 

spontan pulsierenden H erzpartien :
1. M uskelstreifen aus dem  V orhof u n d  V entrikel des Schildkrötenherzens und  

M uskelstücke aus dem  S äu g e tie rv en trik e l6).
2. Im  Sinus und V orhof des Froschherzens n ach  E n tfe rn u n g  der I t  e m a  k  sehen 

und der V o rhofgang lien7).

Gegen die angeführten Beweise ließe sich zwar einwenden, daß die Ver­
hältnisse im Herzen von Embryonen und von W irbellosen andere sein könnten 
als im erwachsenen W irheltierherzen, weil im Laufe der Entwickelung ein 
Funktionswechsel eintreten könnte, und daß in der zweiten Gruppe von Fällen 
immer noch eine, wenn auch sehr geringe Zahl von Ganglienzellen vorhanden 
sei, daß ferner hei den Zerstückelungsversuchen abnorme Reize gesetzt 
w urden8). Diese Einwände sind aber recht gezwungen. Man muß also 
wohl, wenn man an der Hypothese eines n e u r o g e n e n  U rsprungs der Herz­
tätigkeit festhalten will, annehm en, daß außer den Ganglienzellen noch ein 
in allen M uskelstücken (mit Ausnahme des embryonalen Herzens und der 
Froschherzspitze!) anzunehmendes Nervennetz automatische Fähigkeiten be­
s itz t9). W eitaus wahrscheinlicher aber is t, daß die Automatie des Herzens 
im Herzmuskel selbst ihren Sitz h a t, Theorie vom myogenen U rsprung der 
H erztätigkeit von G a s k e l l  und E n g e l  m a n n 10).

')  Ü ber die V erteilung  der G anglienzellen im  Frosch- und Säugetierherzen, 
siehe un ten  S. 261 ff. — 8) E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 65 , 120, 1897. — 8) E n g e l ­
m a n n ,  ebenda 29, 425, 1882; bestritten  von D o g ie l ,  Zentralbl. f. d. med. Wiss. 
1894, S. 225. — 4) H is  ju n . ,  Abh. Sachs. Ges. d. Wiss. 18, 1, 1891. Ü ber die Physiologie 
des em bryonalen H erzens siehe P i c k e r i n g  (Journ . of Physiol. 14, 383 — ausführliche 
L ite ra tu r, 18, 470; 20, 165), B o t t a z z i  A rtikel Coeur in  B i c h e t s  Dict. de Physiol. 4, 
253ff. — s) L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 172; vgl. auch B o t t a z z i  und F a n o ,  
A rtikel Coeur in  B i c h e t s  Dict. de Physiol. 4, 270 ff., 1900. F ü r  d a s  H e r z  
v o n  L im u l u s  s o l l  a l l e r d i n g s  e in e  n e u r o g e n e  A u to m a t i e  n a c h w e i s b a r  
se in . ( C a r l s o n ,  Am eric. Journ . of Physiol. 12, 67 ff., 1904). — 6) Vgl. die oben
S. 227 z itierten  V ersuche von G a s k e l l ,  K r e h l  und B ö m b e r g ,  P o r t e r . — 7) H o f ­
m a n n ,  Pflügers A rch. 60, 142, 1895. — “) B ezüglich de r E n g e lm a n n s c h e n  V er­
suche am  A ortenbulbus h a t  L a n g e n d o r f f  (D u Bois’ Arch. 1884, Suppl. S. 56 Anm .) 
bem erkt, daß die Pulsationen beim  m it Säugetierserum  gespeisten Bulbus du rch  
m echanische oder chem ische Beizung v e ru rsach t sein könnten. E n g e l m a n n  sah 
aber auch spontane Pulsationen am  n ich t durchström ten Bulbus (1. c. S. 435). —
*) Dies ist wohl die n ich t ganz k lar ausgesprochene A nsicht von K r o n e c k e r  (Zeitschr. 
f. Biol. 34, 600, 1896) und B e th e  (Allg. A nat. u. Physiol. d. Nervensyst., Leipzig 
1903, S. 408 ff.). L etz te rer beschreibt (1. c. S. 91) übrigens an den m arklosen 
N ervenfasern eine besondere A rt von ganz kleinen Ganglienzellen (identisch m it 
den zuerst von G e r l a c h  (V irch. Arch. 66 , 211, 1876) beschriebenen kleinen Zellen 
an  den M aschen des N ervenplexus?). — Zur E rk lä ru n g  dafür, daß im erwachsenen 
Herzen n ich t allen Teilen A utom atie zukom m t, nehm en G a s k e l l  und E n g e lm a n n
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W ichtiger als die Frage, welche Gewebselemente autom atisch tä tig  s in d 1), 
ist die F rage nach den Bedingungen der Automatie. D arüber is t vorläufig 
nu r wenig festgestellt. Man weiß n u r , daß zur d a u e r n d e n  Aufrecht­
erhaltung  der automatischen K ontraktionen außer organischem Nährm aterial 
und Sauerstoff* 2) die Anwesenheit bestim m ter anorganischer Salze nötig ist, 
und zwar der Na- und Ca-Salze. Die W irkung derselben ist n icht ge­
nügend geklärt.

N achdem  zuerst B i e d e r m a n n 3) rhy thm ische  Zuckungen von Skelettm uskeln 
in schw ach a lkalischer 0,6 proz. Kochsalzlösung beobachtet h a tte , wies L o e b 4 *) nach, 
daß eine R eihe von Ionen, Na, L i usf., w enn sie in  isotonischen L ösungen au f den 
Skelettm uskel w irken , rh y thm ische  Zuckungen h e rv o rru fen , besonders w enn sich 
eine geringe M enge fre ie r 0  H- oder H  - Ionen in  der Lösung befindet. Andere, 
z. B. die Ca- und  K-Ionen hem m en n ach  L o e b  das A u ftre ten  rh y th m isch er Zuckungen. 
A uf der anderen  Seite fand  H o  w e l l 6), daß Stücke aus dem  H ohl venenende des Schild­
k rö tenherzens im  eigenen B lutserum  sowie in  anorganischen Salzlösungen, welche 
Na-, Ca- und  K -S alze  in  denselben M engen wie das B lu tserum  en th a lte n , w eiter 
schlagen, n ich t aber Stücke aus dem  V entrikel. Um diese zum  Schlagen zu bringen, 
m uß der G ehalt der Lösung an  N a-Salzen erhöht, das B lu t oder Serum  m it 0,6 Proz. 
N a CI ve rd ü n n t w e rd en 6). D er w eiteren  A ngabe H o  w e l l s ,  daß auch  C a-Salze ähnlich  
w irken , w idersprachen L o e b 7) und L i n g l e 8). Die K ontroverse leidet d a ru n te r, 
daß L eistungsfäh igkeit im Sinne von K ontrak tionsenerg ie  und au tom atische F ä h ig ­
k e it n ich t im m er genügend scharf ause inandergehalten  w urden  "). W ie K r o n e c k e r 11) 
zuerst zeigte, sink t n ach  an h alten d e r W irkung  von 0,6 proz. N a Cl-Lösung die Leistungs­
fäh ig k e it des Froschherzens so w eit, daß die K ontrak tionen  a llm äh lich  bis zu r Un- 
m erk lichkeit an  H öhe abnehm en ohne besonders große A bnahm e der R eizbarkeit und 
Schlagfrequenz. H inzufügung von Ca-Salzen e rh ö h t die L eistungsfähigkeit, k an n  aber 
die Schlagfrequenz h e rab se tzen 11). Jedenfa lls  ist fü r  das E n tstehen  s p o n t a n e r ,

an, daß die au tom atischen  F äh igkeiten  um  so m eh r verloren  gehen, je  w eiter sich 
die M uskulatur vom em bryonalen  B au  en tfe rn t. Ü brigens schlagen schon im  
em bryonalen  H erzen isolierte S tückchen vom  V orhof freq u en ter als solche aus dem 
V en trike l ( F a n o ,  A rch. ita l. de Biol. 13, 410 ff., 1890).

*) Z ur w eiteren  O rien tierung  über diese K ontroverse is t zu v e rg le ich en :
E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 65, 535, 1897 und D eutsche K lin ik  4, 215, 1903; 
L a n g e n d o r f f ,  E rgehn , d. Physiol. 1 (2), 325 ff., 1902; F . B. H o f m a n n ,  Schm idts
Ja h rb . d. Med. 281, 113, 1904. —  4) B ei der E rstickung  n im m t die Schlagfrequenz
ab. D etails bei Ö h r w a l l ,  Skand. A rch . 7, 235 ff., 1897. Ü ber die U n terdrückung
der A utom atie  durch  C 02-V ergiftung siehe fe rn e r S t r a u b  (A rch. f. exp. P a th . 45, 
380, 1901) und L in g l e  (A m er. Jo u rn . of Physiol. 8, 78, 1903). Ü ber W ieder­
belebung des e rstickten  H erzens du rch  M assage B a t t e l l i  (Compt. rend. 130 , 800, 
1900) und  andere. — 3) W iener Sitzungsber. 82, A bt. 3, 257, 1880. — 4) Festschr. 
f. F i c k ,  S. 99, 1899. — 6) Am er. Jo u rn . of Physiol. 2, 69 ff., 1899. — “) Ä hnlich
an  der F roschherzspitze M e r u n o w ic z  (Sächs. Ber. 27, 252, 1875), A u b e r t  (Pflügers 
A rch. 24, 368ff., 1881) u. a. —  7) Am er. Jou rn . of Physiol. 3, 383 ff., 1900. —
8) E benda 4, 265, 1901; 8, 75, 1903; vgl. dagegen H o w e l l ,  ebenda 6, 181, 1902; 
M a r t i n ,  ebenda 11, 103, 1904. — 9 10 *) L in g l e  h a t  v ielleicht diese U nterscheidung  ge­
m eint, w enn er sag t (ebenda 8, 86), daß nach  L o e b s  A nsicht die Prozesse, welche
eine rhy thm ische  T ätigkeit veran lassen , u n d  solche, w elche sie un terh a lten , in  ge­
wissem Sinne verschieden und  e in ander m eh r oder w eniger antagonistisch  sind. —
10) F estschr. f. L u d w ig ,  1874, S. 203 ff. —  ,l) L i n g l e ,  1. c. 4 , 278; 8 , 90; 
L a n g e n d o r f f  u. H u e c k  (Pflügers A rch. 96, 477 ff., 1903) beim  K altb lü ter. Die 
geringe Z unahm e der Schlagfrequenz des Säugetierherzens bei Zusatz von Ca zur
D urchström ungsflüssigkeit fü h ren  die V erfasser au f N ebenum stände zurück  (vgl. 
dagegen G r o ß ,  ebenda 99, 308, 1903). A uch M a r t i n  (1. c. S. 107) sah spontane 
K o n trak tionen  des Schildkrötenventrikels in  0,7 proz. N a C l-Lösung frü h e r  auf- 
tre ten , w enn der M uskel vo rh er in  eine C a-haltige Lösung ge tau ch t w urde.
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k r ä f t i g e r  K on trak tio n en  die A nw esenheit sowohl von Na- als auch  von Ca-Salzen 
erforderlich , wozu dan n  aus anderen  G ründen (siehe un ten , S. 248) noch die K-Salze 
hinzukom m en.

Das Herz schlägt spontan nu r innerhalb gewisser individuell sehr variabler 
Tem peraturgrenzen. U nterhalb 0° bis 4° C und oberhalb von etwa 36° bis 
42° C verfällt das Froschherz in diastolischen Stillstand, ist aber noch reizbar 
und kann durch entsprechende Erw ärm uug bzw. Abkühlung wieder zum 
Schlagen gebracht w erden1)- Her reparable W ärm estillstand (nicht zu ver­
wechseln m it der irreparablen W arme s t a r r e ,  welche erst hei länger dauernder 
Erw ärm ung des Froschherzens auf über etwa 42° C a u f tr i t t2) , befällt am 
ganzen Herzen zuerst den Ventrikel, dann stehen die Vorhöfe und bei 
noch höherer Tem peratur erst der Sinus still. Je höher die Autom atie des 
abgetrennt schlagenden Herzteils is t, desto höher liegt die T em peratur, hei 
welcher W ärm estillstand a u f tr i t ts).

E rw ärm t man das Herz von der unteren Tem peraturgrenze fü r die 
spontane Schlagfähigkeit an allmählich, so nim m t die Schlagfrequenz anfangs 
ganz langsam , später immer rascher bis zu einem Maximum zu und von 
diesem ah sehr rasch, aber in höchst unregelm äßiger Weise bis zum Still­
stände ab (C yon , 1. c.).

Bei p lö tz licher s ta rk e r T em pera tu ränderung  beobachtet m an  verschiedene B eiz­
erscheinungen, W ärm ete tanus bei E rw ärm ung  von 0° au f 40° C 4), Seltenerw erden 
des Herzschlags bei E rw ärm ung  von 20° au f 40° C (von C y o n 5) au f B eizung der 
V agusendigungen bezogen), A cceleration hei A b k ü h lu n g 6).

F ü r das W arm blüterherz ergaben die Untersuchungen von N e w e ll 
M a r t i n 7) und L a n g e n d o r f f 8) ebenfalls ein zunächst langsam eres, dann 
rascheres A nsteigen der Schlagfrequenz heim Erwärm en bis zu einem Maximum 
bei etwa 42° C, das sich aber nach zeitweiliger A bkühlung gegen höhere 
Tem peratur hin verschiebt. Die untere Tem peraturgrenze für spontanes 
Schlagen liegt zwischen 6 bis 7°C , aber man kann selbst ein gefrorenes 
Herz durch vorsichtiges Erwärm en wieder zum Schlagen b ringen9). Einen 
reparablen W ärm estillstand gibt es beim Säugetierherzen nicht, nur irreparable 
W ärm estarre, die bei Tem peraturen über 45° C ein tritt.

D urch G i f t w i r k u n g  kan n  die Schlagfrequenz des Herzens herabgesetzt w erden 
entw eder infolge d irek ter Schädigung der au tom atisch  tä tig en  E lem ente (M uskel­
fasern oder NerVennetz) oder infolge B eizung des in trak ard ia len  H em m ungsapparates. 
Die E ntscheidung  zwischen beiden M öglichkeiten such t m an  gew öhnlich darin , daß 
im  letzteren  F alle  die G iftw irkung durch  A tropin, welches die in trak ard ia len  (post­
ganglionären) H em m ungsnerven lähm t, beseitig t w ird, im  ersteren  Falle  n ich t. Da 
aber A tropin daneben noch eine ausgesprochene E in w irk u n g  au f die M uskulatur 
besitzt — es w irk t der B o w d i t  c h  sehen Treppe entgegen und verlängert die re fra k tä re

’) S c h e l s k e ,  Ü ber die V eränderungen d. E rreg b ark e it du rch W ärm e. H eidel­
berg 1860, siehe M eißners Jah resher. 1860, S. 527. C y o n , Sächs. Ber. 18, 271, 1866.—
’) Siehe A r i s t o w  (Du Bois’ A rch. 1879, S. 201) und I d e  (ebenda 1892, Suppl.
S. 243). — 3) S t e w a r t ,  Jou rn . of Physiol. 13, 119, 124, 130, 1892. — 4) Vgl.
C y o n , 1. c. S. 297. S t e w a r t  (1. c. S. 124) sah  einen „W ärm etetanus“ bloß bei
hohem  Innendruck . — 5) C y o n , 1. c. S. 305; Pflügers A rch. 8 , 345, 1873. —
')  A r i s to w ,  1. c. S. 205. — 7) Philos. T ransact. 174 (2), 674, 1883. — 8) Pflügers A rch.
66, 355, 1897. — 9) W a l l e r  u. S e i d ,  Philos. T ransact. 178B, 223, 1897; H e r i n g ,  
Pflügers Arch. 99, 250 ff., 1903.
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Phase — so ist dies K riterium  n ich t ganz e in d eu tig ') . Noch schw ieriger ist zu 
en tscheiden , ob eine B eschleunigung du rch  d irek te  W irkung  au f die au tom atisch  
tä tig en  E lem ente oder durch  R eizung de r in trak ard ia len  E ndigung  de r B eschleuni­
gungsfasern  erzeugt w ird. B ezüglich de r speziellen W irkung  der einzelnen Sub­
stanzen m uß au f die Z usam m enstellung von R ie h  e t  (D ict. d e P h y s . 4, 323 ff., 1900) 
und au f die ausgedehnten  U n tersuchungen  von H e d b o m  am Säugetierherzen 
(Skand. A rch. f. Physiol. 8, 148, 1898 und  9, 1, 1899) verw iesen w erden.

Die Reizbarkeit des Herzens.
R h y th m is c h e  K o n t r a k t i o n e n  b e i D a u e r r e iz e n .

H at man einen A bschnitt des Froschherzens (durch A btrennung vom 
Sinus) zum Stillstand gebrach t, so reagiert derselbe auf einen konstanten 
Dauerreiz —  auf den konstanten elektrischen Strom, stärkeren intrakardialen 
Druck, chemische Agenzien — m it rhythmischen Kontraktionen.

Schw ache konstan te  Ström e ru fen  sowohl am  ruhenden  ganzen  V entrikel als 
au ch  an  de r Froschherzspitze n u r  bei der Schließung eine K on trak tio n  hervor. 
V e rs tä rk t m an  den Strom , so erfolgen n ach  der Schließung m ehrere  K ontraktionen, 
die um  so freq u en ter sind und  um  so län g er (m it a llm ählich  abnehm ender Frequenz) 
an h alten , je  s tä rk e r der S trom  i s t2). N ach  der Öffnung erfo lg t beim  Froschherzen 
n u r  eine oder höchstens einige w enige K ontrak tionen , bei der H erzspitze der R ingel­
n a tte r  ab er häufig eine ganze R eihe von Pulsationen. S chalte t m an  in  e i n e n  
S trom kreis zwei H erzspitzen h in te re in a n d e r ein, so sind beide in  ih rem  R hy thm us 
ganz u nabhäng ig  v o n e in an d er3). Die beiden letz ten  B eobachtungen w iderlegen 
die A nsicht von K a i s e r 4) ,  daß die rhy thm ischen  K ontrak tionen  des H erzens bei 
D urchström ung m it dem  k onstan ten  Strom  au f Strom esschw ankungen beruhen, 
w elche du rch  jede K on trak tion  erzeugt werden.

V iel le ich te r als an  der H erzspitze w erden Pulsationen am  ganzen V entrikel 
au sgelöst5 *), was n ich t bloß au f die stä rk ere  V erletzung im  ersteren  F a lle , sondern 
au f spezifische U nterschiede zu rü ck g efü h rt w erden muß. Daß bei R eizung des 
isolierten V orhof Ventrikels die E rreg u n g  von dem an der Anode liegenden H erzteile  
ausgehen so ll8), g ilt sicher m indestens n ich t fü r  alle F ä lle 7).

R hythm ische Pulsationen  stillstehender H erzteile  können fe rn e r durch  E r ­
höhung  des in trak ard ia len  D ruckes ausgelöst w erden. Solche V ersuche sind in s­
besondere an  de r nach  H e i d e n h a i n - B e r n s t e i n  abgeklem m ten Spitze des F rosch­
herzens (siehe oben, S. 227, Anm . 5) au sg efü h rt worden. Bei A bw esenheit äußerer 
Reize s teh t die Spitze still. S te igert m an  ab er durch  Kom pression de r A orta  den 
D ruck im  V entrikel, so beg inn t sie n ach  einiger Z eit, unab h än g ig  vom  R hythm us 
der übrigen  H erzteile, rhy th m isch  zu p u ls ie ren “). Die Pu lsationen  ü b erdauern  die 
D rucksteigerung  einige Zeit.

*) A uch V ersuche am  em bryonalen , nervenfre ien  H erzen ü ber diesen P u n k t 
fü h rte n  zu keinem  eindeutigen R esu lta t. P i c k e r i n g  (Jo u rn . of Physiol. 18, 
478 ff.) beobachtete einen durch  A trop in  au fhebbaren  M uskarinstillstand an  Herzen 
von H ühnerem bryonen  erst von einem  A lter von 160 bis 200 S tunden ab , bei
Säugetierem bryonen dagegen fa n d  er das M uskarin  schon in den jü n g sten  Stadien 
w irksam  (ebenda 20, 183). Vgl. dagegen B o t t a z z i ,  R ichets D ict. 4, 268. — s) Z uerst 
beobach te t von E c k h a r d ,  B eiträge usw. 1, 153, 1858. Die übrige L ite ra tu r  voll­
ständig  bei L a n g e n d o r f f ,  E rgehn , d. Physiol. 1 (2), 290, 1902 und T i g e r s t e d t ,
S. 161. — *) T r e n d e l e n b u r g ,  Pflügers A rch. 82, 268, 1900. — 4) Zeitschr. f. 
Biol. 30, 279, 1894 und 32, 464, 1895. — 5) F o s t e r  und D e w  S m i th ,  Jou rn .
of A nat. and Physiol. 10, 746, 1876. — *) B e r n s t e i n ,  U nters, üb. d. E rreg u n g s­
vorgang im  N erven- und M uskelsystem  1871, S. 216. — 7) Vgl. z. B. E n g e l ­
m a n n ,  Pflügers A rch. 52, 621, 1892. — “) G a s k e l l ,  Jo u rn . of Physiol. 3, 51, 1880 
u. 4, 46, 1883; A u b e r t ,  Pflügers A rch. 24, 366, 1881; L u d w ig  u. L u c h s i n g e r ,  
ebenda 25, 231, 1881.
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A uch du rch  die D rucksteigerung  w erden rh y th m isch e  K ontrak tionen  viel 
leich ter am  ganzen , vom  Sinus abgetrenn ten  V en trike l als an  der H erzspitze aus­
gelöst. ( G a s k e i l ,  1. c.) H ie rh er gehören verm utlich  auch  die oben S. 225, Anm . 4 
z itierten  E xperim ente  von L u c i a n i  u n d  G a g l io .  L a n g e n d o r f f  h ä lt  die von 
ihm  u n te r  ähn lichen  V erhältn issen  beobachteten  K ontrak tionen  fü r  autom atische, 
weil sie auch  nach  W egfall der D rucksteigerung  bestehen blieben. Jedenfa lls  ist 
h ier eine scharfe  G renze zwischen den durch  äußeren Keiz erzeugten  und den 
autom atischen K ontrak tionen  schw er zu ziehen, weil — nach  einem  G edanken von 
G a s k e i l  (1. c. 1883, S. 46) — eine geringe N achhilfe  du rch  einen äußeren  Reiz 
genügt, um  der la ten ten  autom atischen F ä h ig k e it dieser H erzahschnitte  zum  D urch­
bruch  zu verhelfen .

R hythm ische K ontrak tionen  w erden endlich auch  durch  verschiedene chem ische 
R eizm ittel h e rv o rg eru fen , w elche au f die äußere Oberfläche der nach  B e r n s t e i n  
abgeklem m ten H erzspitze geb rach t w erden : verd ü n n te  M ineralsäuren, A lkalien, ge­
sättig te  K ochsalzlösung, Alkohol, Galle usw. * *). A lle diese Substanzen schädigen 
gleichzeitig sehr bald die Ventrikelgew ebe. V orübergehend erregend w irken  fe rn e r 
eine R eihe von A lkaloiden, w enn sie dem  du rch  die H erzspitze z irkulierenden B lute 
zugesetzt w erden , so: D elphinin*), C h in in 8) A tro p in 4), A konitin , V eratrin , H elle­
borein, M o rp h in 8). Auch am  ganzen V entrikel lösen A trop in  ( G a s k e i l ,  siehe oben, 
S. 225) und  D ig ita lin 8) K ontrak tionen  aus, w elche von de r A trioven triku largrenze 
ausgehen. D ie Scheidung zwischen chem ischer R eizung und S teigerung de r Auto- 
m atie ist h ie r  ganz konventionell. Ü ber die zuerst von M e r u n o w ic z  beobachteten  
periodischen K on trak tionen  der Froschherzspitze n ach  E in fü h ru n g  von m it N a Cl- 
Lösung verdünn tem  Säugetierb lu t vgl. den ausführlichen  B erich t von T i g e r s t e d t  
(8. 158 ff.) und oben S. 230.

R h y th m is c h e  A k t io n  d e s  H e r z e n s  n a c h  s t a r k e r  M o m e n ta n re iz u n g .

Es g ibt gewisse Stellen im Herzen, welche schon auf ganz kurz dauernde 
äußere Einw irkungen — kurzen starken D ruck, einzelne starke Induktions­
ströme oder kurze Tetanisierung —  m it einer die Reizung lange über­
dauernden Reihe von K ontraktionen reagieren, deren Frequenz zunächst 
zunimmt, dann aber allmählich bis zum völligen Stillstand abnimmt. Eine 
solche Stelle ist an der .A trioventrikulargrenze des Froschherzens gelegen. 
Mechanischer Druck durch eine L igatur — die sogenannte z w e ite  S ta n -  
n iu s s c h e  L i g a t u r  — oder ein Schnitt, Stich oder starke elektrische 
Reizung an dieser Stelle löst am sinuslosen Froschherzen die eben beschriebene 
Pulsationsreihe a u s 7). Die W irkung erfolgt nicht, wie man früher meinte, bei 
Reizung der in der Nähe befindlichen B id d e rsc h e n  Ganglien, sondern, wie 
G as k e il  ■-) und E w a ld  (1. c.) gezeigt haben, bei Reizung der V erbindungs­
m uskulatur zwischen Vorhof und Ventrikel (H is „A trioventrikulartrichter“). 
Mit mehreren K ontraktionen reag iert ferner auf M omentanreizung der 
ganglienfreie Aortenbulbus des Froschherzens9) und auch einige Stellen des 
Säugetierventrikels 10). Insbesondere aber kommt dem Venensinus des 
Frosches, in geringerem  Grade der Sinusvorhofgrenze die Eigenschaft zu,

*) L a n g e n d o r f f ,  D u Bois’ Arch. 1884, Suppl. S. 7; dort auch  L ite ra tu r . — 
*) B o w d i t c h ,  Sächs. Ber. 23, 682, 1871. —  8) S c h t s c h e p o t j  e w , Pflügers A rch. 
19, 62, 1879. — 4) L ö w i t ,  ebenda 25, 447, 1881. — 5) L a n g e n d o r f f ,  1. c. —
*) B r a n d e n b u r g ,  E ngelm anns A rch. 1904, Suppl. S. 213. — 7) S t a n n i u s ,  
M üllers A rch. 1852, S. 88; H. M u n k ,  Beil. z. T agehl. d. Naturf.-V ers. zu Speyer, 
1861, S. 46 (zit. nach  T i g e r s t e d t ,  S. 198) und  Du Bois’ A rch. 1878, S. 569; 
M a r c h a n d ,  Pflügers A rch. 18, 513, 1878; E w a ld ,  ebenda 91, 21, 1902. — 
8) S c h ä f e r s  T exthook (2), S. 179. — *) E n g e l m a n n ,  ebenda 29, 445, 1882. — 
10) M c W i l l i a m  (Jo u rn . of Physiol. 9, 179, 185, 1888), auch eigene B eobachtungen.



2 3 4 R e fr a k tä r e  P h a se .

auf e i n e n  starken Induktionsstrom  m it einer langen Reihe sehr frequenter 
K ontraktionen zu reag ie ren 1). Die Stellen, welche so reagieren, sind also 
in der Regel solche, welche eine ziemlich hoch entwickelte Fähigkeit der 
Autom atie besitzen. Doch soll nach L a n g e n d o r f f * 2 *) gelegentlich auch an 
der abgeklemmten Herzspitze des Frosches auf einen kurzen mechanischen 
Reiz eine die Reizung überdauernde Pulsreihe folgen (ähnlich wie andeutungs­
weise schon bei Steigerung des in trakardialen  D ruckes), besonders wenn sie 
erw ärm t wird und infolgedessen zu anscheinend spontanem Pulsieren neigt 
oder sonstwie ihre E rregbarkeit gesteigert wird s). Daß der ganze Ventrikel 
durch Dauerreize so viel leichter zu rhythmischem Pulsieren veranlaßt wird 
als die abgeschnittene Herzspitze, beruht offenbar auf der M itreizung der so 
leicht zu spontanem Pulsieren anzuregenden Gewebe der A trioventrikular­
grenze (entweder der Ü bergangsm uskulatur oder eines hypothetischen Nerven- 
netzes — nicht der Ganglienzellen — daselbst).

R h y t h m i s c h e r  W e c h s e l  d e r  R e i z b a r k e i t  d e s  H e r z e n s .
R e f r a k t ä r e  P h a s e .

Der Grund fü r den rhythmischen Wechsel zwischen E rregung  und Ruhe 
bei konstanter D auerreizung des Herzens ist n icht in Schwankungen des 
äußeren Reizes, sondern in Ä nderungen der Reizbarkeit des Herzens zu 
suchen. Jeder H erzabschnitt wird nämlich während seiner Systole für äußere 
Reize unerregbar — refrak täre  Phase — , und erst w ährend der Diastole 
kehrt die Reizbarkeit allmählich wieder zur vollen Höhe zu rück4). Ein 
refraktäres Stadium zeigt n icht bloß der d irekt gereizte, m it dem übrigen 
Herzen noch in Zusam menhang stehende Vorhof und V entrikel des Kalt- und 
W arm blüterherzens (bei ersterem  auch Sinus, Hohlvenen und Aortenbulbus), 
sondern auch die isolierte Froschherzspitze 5).

Der vorübergehende V erlust der E rregbarkeit bei jeder E rregung, welchen 
das Herz übrigens m it dem m a x i m a l  gereizten quergestreiften und glatten 
Muskel und wohl auch m it allen nervösen Elementen teilt (nur ist er hier 
meist bedeutend kürzer), wird allgemein als Folge einer anderen Eigenschaft 
des Herzens aufgefaßt, nämlich der Besonderheit, auf jeden überhaupt wirk-

*) L o v e n ,  M itteil. v. physiol. L abor. Stockholm  4, 16, 1886; S t r ö m b e r g
u. T i g e r s t e d t ,  ebenda 5, 43 ff., 1888, zit. n ach  T i g e r s t e d t ,  S. 199. —  2) Du 
Bois’ A rch. 1884, Suppl. S. 7 u . 39. — *) Die m it N ikotin  v e rg ifte te  Herzspitze 
des H undes oder Frosches re ag ie rt ebenfalls au f e in e n  M om entanreiz m it m ehreren
K ontrak tionen  ( W e r t h e i m e r  und  C o l a s ,  A rch. de Physiol. 1891, S. 344). —
4) M a r e y ,  T rav au x  du lab. 2 , 78, 1876, au ch  abgedruck t in  Jo u rn . de l ’anat.
e t physiol. 1877, p. 60. Die A bhäng igkeit de r R eizbarke it vom  B eizin tervall 
h a tte n  vor ihm  schon B o w d i t c h  (Sachs. B er. 23, 663, 1871) u n d  K r o n e c k e r  
(Festschr. f. Ludw ig, 1874, S. 181) beobachtet. N ach M a r e y  (1. c. 1877, S. 72) ist 
die R eizbarke it des H erzens w ährend  der Systole bloß s ta rk  h e rab g ese tz t, nach  
E n g e l m a n n  (Pflügers A rch. 59, 317f f . , 1895) vollständig  vern ich te t. Das A uf­
tre ten  von K ontrak tionen  bei B eizung w äh ren d  der Systole in  den V ersuchen von 
M a r e y  b e ru h t n ach  E n g e l m a n n  und  n ach  C o u r t a d e  (A rch. de physiol. 1897, 
p. 74) au f M itreizung b en ach b arte r Teile und sekundärer Z uleitung der E rreg u n g  zum 
V en trik e l, w ie sich aus dem  langen  L atenzstad ium  ergibt. — s) A ltere L ite ra tu r 
bei T i g e r s t e d t ,  S. 164 ff. F ü r  V orhof und V entrikel des Säugetierherzens fe rner 
E . M e y e r  (A rch. de physiol. 1893, p. 184), L a n g e n d o r f f  (Pflügers A rch. 61, 317, 
1895), C u s h n y  u. M a th e w s  (Journ . of Physiol. 21, 213, 1897).



Samen Reiz m it einer fü r den gegebenen Zustand des Herzens maximalen 
Kontraktion zu reagieren, also keine unterm axim alen Zuckungen zu geben *) 
(„der Herzmuskel g ib t entweder alles oder n ichts“).

M an kan n  dies so deuten, daß der H erzm uskel bei jed e r K ontrak tion  alles im 
Augenblick verfügbare  M ateria l zersetzt. D ann  w äre es begreiflich , daß er durch  
eine zweite R eizung erst dann  w ieder in  E rreg u n g  versetz t w erden kann, w enn der 
verbrauchte  V o rra t w ieder ersetzt ist. Dem en tspräche n ach  jed e r K ontrak tion  ein 
allm ähliches A nsteigen der R eizbarkeit und  der L eistungsfäh igkeit von N ull an.

Bezüglich des zeitlichen Verlaufs der refrak tären  Phase folgert E n g e l ­
m a n n 2) aus seinen Versuchen, daß die Reizbarkeit des normalen blutdurch- 
ström ten Froschventrikels unm ittelbar vor dem Anfang der Systole (im 
Stadium der latenten Reizung) ganz schwindet, kurz vor Beginn der Diastole 
wieder zurückkehrt und während le tzterer und noch geraume Zeit darüber 
hinaus ansteigt. Durch U ntersuchungen am ausgeschnittenen Herzen mittels 
eines Rheotomverfahrens überzeugten sich W a l t h e r 3) und T r e n d e l e n ­
b u r g 4) davon, daß die Reizbarkeit schließlich einige Zeit konstant bleibt 
(abgesehen von ganz allmählichen Schwankungen), so daß es möglich ist, fü r 
einige Zeit konstante Schwellenwerte zu bestimmen. Die so zu bestimmende 
Schwelle g ib t ein Maß der maximalen E rregbarkeit (des allgemeinen E rreg ­
barkeitszustandes), welche das Herz un ter den gegebenen Bedingungen er­
reicht. Von diesem Maximum sinkt die Reizbarkeit w ährend der Systole ab, 
und auf dasselbe steigt sie nach der Systole a n 5). Die A rt des Anstieges 
(anfangs rascher, später imm er langsam er?) ist nicht genau un tersucht, nu r 
der Zeitpunkt, von welchem an die Reizbarkeit gleich bleibt (also Schwellen­
reize zu wirken anfangen), wurde von W a l th e r  und T r e n d e le n b u r g  für 
einige Versuchsbedingungen festgestellt.

Dieser P u n k t fä ll t  am  ganz frischen  H erzen  im  allgem einen h in te r  den d ia ­
stolischen AbfaU der K o n trak tio n sk u rv e , rü c k t ab er bei län g er dauernder R eizung 
des ausgeschnittenen H erzens, sowie besonders n ach  M uskarinverg iftung  und u n ter 
„Treppenbedingungen“ (siehe u n ten , S. 246) im m er m eh r in die D iastole herein, 
durch A trop inverg iftung  w ird  er w eiter h in au sg erü ck t ( W a l th e r ) .  V ariie rt m an  
un ter sonst gleichen V ersuchsbedingungen lediglich die K ontrak tionsdauer (du rch  
W echsel der R eizfrequenz), so findet m an  diesen P u n k t in  e iner festen  B eziehung zu r 
K ontraktionsphase. J e  k ü rze r die K ontrak tion , desto k ü rz e r das re fra k tä re  Stadium  
(T r  e n d e l e n b u r g ) .  Dies g ilt n ach  k linischen B eobachtungen von H. E . H e r i n g 6 *) 
auch *für den M enschen. E rw ärm u n g  v e rk ü rz t , A bkühlung  v e rlän g ert die re frak -

Ä n d e r u n g  d er  r e fra k tä ren  P h a s e  (R e iz b a r k e it)  d es H erzen s . 2 3 5

’) Z uerst gefunden von B o w d i t c h  (Sächs. Ber. 23, 687, 1871) und  K r o n -  
e c k e r  (Festschr. f. Ludw ig, 1874, S. 173) fü r  das Froschherz, fü r  das Säugetierherz
bestätig t von M c .W il l ia m  (Jo u m . of Physiol. 9, 169, 1888). D ie einzige von 
K r o n e c k e r  beobachtete A usnahm e (D u Bois’ A rch. 1883, S. 265, an  m it a ltem  B lut 
gefüllten H erzen gaben schw ache R eizungen n u r  e tw a h a lb  so hohe Z uckungen
wie starke Reize) b e ru h t v ielleicht darauf, daß der V entrikel bei schw achen Reizen 
sich n u r  partie ll zusam m enzog? L etzteres m it S icherheit beobachtet von E n g e l ­
m a n n  am  Sinus (Pflügers A rch. 65, 125, 1897). — s) Pflügers A rch. 59, 312 ff., 
1895. — 8) Pflügers A rch. 78, 622, 1900. —  4) E ngelm anns A rch. 1903, S. 279. —
5) N ach dem  G esagten w äre zu unterscheiden  ein S tad ium  völliger U nerregbarkeit
und ein d a rau f folgendes Stadium  bloß herabgese tz ter E rregbarkeit. D er A usdruck
„refrak täres S tad ium “ w ird  gewöhnlich geb rau ch t fü r  die Z eit, in n erha lb  w elcher
ein sonst w irksam er Reiz w ährend  der H erzk on trak tion  unw irksam  b leib t: „Die re ­
frak tä re  Phase is t kü rzer fü r  starke  als fü r  schw ache R eize.“ — “) Pflügers Arch. 
89, 283, 1902.
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tä re  P h a se ') . Die Gifte der D igitalisgruppe setzen die R eizbarkeit des Herzens 
(n ach  an fän g lich er E rh ö h u n g ) herab , w as sich ebenfalls in  einer V erlängerung  der 
re fra k tä re n  Phase  fü r  eine w irk sam e , beliebig gew ählte  aber konstan te  R eizstärke 
äußert*). E rs tic k u n g 3) bew irk t ebenfalls anfangs eine S te igerung de r R eizbarkeit 
und  e rst ganz spä t eine H erabsetzung  derselben, S try chn inverg iftung  setzt die Reiz­
ba rk e it h e ra b 4). N atronsalze verkürzen, Kalisalze verlängern  die re fra k tä re  P h a se 5).

N ach  v. B a s c h 6) h in te rlassen  R e ize , welche noch keine K o n trak tion  aus­
zulösen verm ögen , eine Z eitlang  eine S te igerung der R eizbarke it, so daß sie, 
obwohl einzeln unw irksam , bei W iederholung w irksam  w erden , es gebe also beim 
H erzen eine Sum m ation  un terschw elliger Reize. D avon zu  unterscheiden  ist die 
S te igerung  der R eizbarkeit, w elche e in tritt, w enn m an einen H erzte il nach  längerer 
R uhe  zum  Schlagen veranlaßt. W enn m an  näm lich  z. B. bei rh y th m isch er Reizung 
des sinuslosen Froschherzens eine längere  Pause m ac h t, so sin k t die R eizbarkeit 
von dem  M axim um , bis zu welchem  sie n ach  der le tz ten  K on trak tion  angestiegen 
w ar, w ährend  der d a rau f folgenden R uhe  ganz allm ählich  w ieder ab. B eginn t m an 
sodann die rh y thm ische  R eizung von neuem , so n im m t die R eizbarke it nach  den 
ersten  Schlägen z u 7) (analog de r g leichzeitigen „ treppenförm igen“ Z unahm e der 
K ontrak tionshöhen , siehe unten!).

N ach O h r w a l l ,  der diese langsam en R eizbarkeitsschw ankungen und  ihre 
Ä nderung  bei de r E rstickung  (1. c.) in der W eise genauer stu d iert h a t ,  daß er fü r  
ein gegebenes konstan tes R eiz in tervall u n te r  verschiedenen V erhältn issen  die Schwelle 
bestim m t, sind die V orgänge sogar noch kom plizierter. W ährend  im  A nfangs­
stadium  der E rstickung  A usfall eines Pulses bei m äßig freq u en ter Schlagfolge eine 
Steigerung der R eizbarke it v e ru rsach t, weil j a  der A nstieg der R eizbarkeit nach 
jed er E rreg u n g  die Systole gew öhnlich ü b e rd a u e rt , sin k t in  späteren  E rstickungs­
stad ien  schon nach  dem  Aussetzen e in e s  Pulses die R eizbarke it ra sch  w ieder ab. 
D au ert die Pause län g e r , so sink t die R eizbarkeit zunächst noch w e ite r , steigt 
aber dan n  ganz langsam  w ieder an. F o lg t je tz t eine G ruppe von K ontraktionen, 
so ste ig t die R eizbarkeit nach  den ersten  Schlägen a n , n im m t ab er w ährend  der 
folgenden a llm äh lich  wieder etw as ab. M an findet also dann  zwei Reizschwellen, 
eine n iedrigere  f ü r  das tä tige  und  eine höhere  fü r  das ruhende  H erz. Im  w eiteren 
V erlau f der E rstick u n g  n äh ern  sich die beiden Schw ellenw erte im m er m eh r, bis 
schließlich, im  E ndstad ium  der E rstickung , die Schwelle dieselbe bleibt, g leichgültig  
ob Pulse vorausgegangen w aren  oder n icht.

L äß t m an  in  einem  künstlich  durchström ten  Froschherzen  die D urchström ungs­
flüssigkeit längere Zeit s ta g n ie ren , so fü h r t  der V entrikel G ruppen von K on trak ­
tionen  a u s , die du rch  verschieden lange R uhepausen voneinander ge tren n t sind 
( „ L u c ia n is c h e  Perioden“ 8) , und die einer regelm äßigen Schlagfolge P la tz  m achen, 
w enn m an die Füllungsflüssigkeit w echselt ( R o ß b a c h ) .  Die E rscheinung  beruh t, 
wie zuerst S o k o lo w  und  L u c h s i n g e r  verm uteten , L a n g e n d o r f f  und  O h r w a l l  
bewiesen, au f E rstickung , und zw ar nach  letz terem  au f Sauerstoffm angel, n icht auf 
A n h äu fu n g  von K ohlensäure [übrigens sah  S t r a u b  (1. c.) auch  bei der K ohlensäure-

‘) K r o n e c k e r ,  Festschr. f. L udw ig , 1874, S. 179ff .; M a r e y ,  1. c. 1877,
S. 72 ff; von B u r d o n - S a n d e r s o n  und P a g e  (Jou rn . of Physiol. 2, 401)
m itte ls R heotom verfahren  und  Schw ellenreizen bestätig t. D azu stim m t freilich  ga r 
n ich t die A ngabe, daß die R eizbarkeit des Herzens fü r  galvanische Ström e durch 
A b k üh lung  e rh ö h t w ird  (G o tc h  und M a c d o n a ld ,  Jou rn . of Physiol. 20 , 290, 
1896). — !) S t r a u b ,  Arch. f. exp. Patli. 45, 346, 1901; siehe auch  B r a n d e n b u r g ,  
Zeitschr. f. klin. Med. 53, 1904. P l e t n e w ,  Zeitschr. f. exp. P a th . 1, 80, 1904. —
3) Sauerstoffmangel ohne Kohlensäureanhäuf ung: O hrw all (Skand. Arch. f. Physiol.
8, 37 ff., 1898). Kohlensäurevergiftung: S trau b  (Arch. f. exp. Path. 45, 380 ff.).—
4) H . E . H e r i n g ,  Zentralb l. f. Physiol. 15, 195, 1901. — 5) R i n g e r  u. S a i n s b u r y ,  
Jo u rn . of Physiol. 4, 356 ff., 1883. — 6) W iener Sitzungsber. 79 (3 ), 37, 1879: vgl. 
auch  die K ontroverse zwischen v. B a s c h  und  K r o n e c k e r ,  D u Bois’ A rch. 1880, 
S. 283ff. — 7) K r o n e c k e r ,  Festschr. f. Ludwig, 1874, S. 177 ff. — 8) L u c i a n i  
(siehe oben S. 225, Anm. 4); R o ß b a c h  (Sächs. Ber. 26, 193, 1874); S o k o lo w  u. 
L u c h s i n g e r ,  Pflügers A rch. 23, 294, 1880; L a n g e n d o r f f , Du Bois’A rch. 1884, Suppl. 
S. 103; Ö h r w a l l ,  ebenda 1893, Suppl. S. 40, und die beiden eben zit. A bhandlungen.
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Vergiftung G ruppenbildung am  V entrikel]. N ach Ö h r w a l l  h ä n g t die Periodik  m it 
dem  eben beschriebenen langsam en A bsinken und  späteren  W iederansteigen der 
R eizbarkeit w ährend  läng erer Pausen  zusam m en. Sind schw ache Reize vorhanden, 
so tre ten  diese beim  W iederansteigen der R eizbarkeit w äh ren d  der R uhe über die 
Schw elle, es beg inn t eine R eihe von K ontraktionen. Dabei steig t die R eizbarkeit 
anfangs noch w eiter, sink t aber dan n  w ieder ab. Die H erzschläge hö ren  a u f ,  so­
bald  die R eizbarkeit so w eit gesunken ist, daß die Reize w ieder u n ter der Schwelle 
liegen. V ielleicht bestehen ähnliche V erhältn isse auch  bezüglich  der inneren  H erz­
reize, w oraus sich dann  de r W echsel zw ischen spontanen Schlägen und  R uhepausen 
erk lären  ließe (vgl. auch  das o b e n , S. 233, über die U n te rstü tzu n g  der A utom atie  
du rch  schw ache D auerre ize  G esag te !)

Nach dem Gesagten würde man sich also das Zustandekommen einer 
rhythmischen Schlagfolge bei konstanter Dauerreizung des Herzens so zu 
denken haben, daß während jeder Systole der Reiz unwirksam  wird und erst 
gegen Ende der Diastole, sobald die Reizbarkeit wieder genügend angestiegen 
ist, über die Schwelle t r i t t  und eine neue E rregung  auslöst. Je  stä rker der 
Dauerreiz ist, desto früher wird er nach jeder Systole wieder wirksam werden, 
desto frequenter wird also das Schlagtempo sein. Die F ähigkeit, auf den 
konstanten Reiz m it rhythm ischen E rregungen zu reag ieren , wird ziemlich 
allgemein dem H e r z m u s k e l  zugeschrieben. Diese Annahme is t um so w ahr­
scheinlicher, als auch der quergestreifte Skelettmuskel eine refrak täre Phase 
besitzt und auf Dauerreize (den konstanten Strom) m it rhythm ischen E r­
regungen zu reagieren verm ag1).

W enn m an die re fra k tä re  Phase  im  H erzen auch  w ieder (wie die A utom atie) 
auf spezifische E igenschaften  eines N ervennetzes zu rü ck fü h ren  wollte *), so bliebe 
wohl n ich ts anderes ü b r ig , als entw eder die d irek te  R eizbarkeit des H erzm uskels 
überhaup t zu leugnen (weil m an  sonst bei R eizung w ährend  der re fra k tä re n  Periode des 
Nervennetzes doch den E rfolg  der d irek ten  M uskelreizung beobachten m ü ß te “), oder 
w enigstens m it S c h i f f 4) anzunehm en, daß die d irek te  M uskelreizung n u r  zu einer 
lokalen „ id iom uskulären“ K on trak tion  fü h r t ,  die n ich t fo rtg ele ite t w ird , w ährend  
eine geordnete K ontrak tion  eines ganzen H erzteils bloß du rch  R eizung des N erven­
netzes zustande kom m en könpe. Dem gegenüber h a t  L a n g e n d o r f f 5) betont, daß 
die isolierte H erzspitze durch  Substanzen zum  Schlagen g ebrach t w ird , w elche am  
N ervm uskelpräparat den  N erven n ich t reizen (A m m oniak , K alkw asser, verdünn te  
M ineralsäuren), w ährend  N ervenreize (G lycerin) unw irksam  sind; daß fe rn e r die 
nach B e r n s t e i n  abgeklem m te H erzspitze noch w ochenlang re izbar b le ib t, w enn 
ih re  N ervennetze w ohl schon degeneriert sein m ü ß te n 8). Dem  galvanischen Strom e 
gegenüber soll sich die R eizbarkeit des H erzens wie die des N erven v e rh a lte n 7). 
N ach V ersuchen am  D arm  h a t  neuerdings M a g n u s 8) eine d ritte  M einung aus­
gesprochen, näm lich  „ daß du rch  das F u n k tio n ie re n “ nervöser „Zentren d ie  
M u s k e ln  s e l b s t 9) re fra k tä r  w erden k ö n n en “, w äh ren d  andererseits auch  die 
hypothetischen Z entren  funktionell vom Z ustande der M uskulatur abhängig  
sein sollen.

H e r z t e t a n u s .
In  äh n lich er W eise wie konstan te  R eizung w irk t T etan isierung  des H erzens 

m it Induktionsström en. Jen e  R e ize , w elche in  die re fra k tä re  Phase  hineinfallen , 
bleiben unw irksam  — soweit sie n ich t (nach  v. B a s c h )  gegen E nde derselben die

1) S. G a r t e n ,  A bhandl. sächs. Ges. d. W iss. 26, 331, 1901; B u c h a n a n ,  Journ . 
of Physiol. 27, 95, 1901. — s) v. C y o n , Pflügers A rch. 88, 277 ff., 1902; B e th e ,  
Allgem. A nat. u. Physiol. d. N ervensystem s, S. 456, 1903. — 3) Vgl. dazu auch  H o f ­
m a n n ,  Pflügers A rch. 72, 431 ff., 1898. —  4) A rch. f. physiol. Heilk. 1850, S. 68, 70. — 
s) E rgehn, d. Physiol. 1 (2 ) , 283ff ., 1902. — 6) B e th e  (1. c. S. 109) is t freilich  
der M einung, daß diese N erven üb erh au p t n ich t degenerieren. — 7) G o tc h  u. M a c ­
d o n a ld ,  1. c. — 8) Pflügers A rch. 103, 539 ff., 1904. — 9) Von m ir gesperrt gedruckt.
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E rreg b a rk e it vorübergehend  steigern. D er erste R e iz , w elcher über die Schwelle 
t r i t t ,  löst eine neue K on trak tion  aus und  v e rn ich te t von neuem  die R eizbarkeit des 
H erzens. A uch  du rch  T etan isieren  kan n  m an also eine rh y thm ische  Schlagfolge 
auslösen, n u r  pflegt diese n ich t lange anzuhalten , verm utlich  w egen d e le tärer Neben­
w irkungen  der Ström e. (Bei sta rk en  R eizungen t r i t t  le ich t F lim m ern, W ühlen  und 
W ogen ein, vgl. die nächste  Seite.) D a die re fra k tä re  Phase  in der N orm  bis gegen 
E nde de r D iastole h in  a n h ä lt und  d ann  auch  noch die L eistungsfäh igkeit des H er­
zens zun äch st b e träch tlich  herabgese tz t is t (siehe den folgenden A b sch n itt!), so kann 
am  norm alen  H erzen auch bei ra sch  au fein an d er folgenden R eizungen keine Super­
position der Z uckungen und  kein T etanus, wie am  Skelettm uskel, zustande kom m en1). 
Dies w ird  ab er der F a ll sein, w enn die re fra k tä re  Periode du rch  irgend  welche E in ­
flüsse v e rk ü rz t w ird  und zu g leicher Zeit die L eistungsfäh igkeit n ach  jed er E rregung  
rasch  a n s te ig t* 2). — Die B edingungen fü r  Superposition und  T etanus sind vorhanden 
am  F roschherzen  hei E rw ärm u n g  der D urchström ungsflüssigkeit von 0° a u f  40° C 3), 
hei hohem  G ehalt der D urchström ungsflüssigkeit an  N atrium - oder C alcium salzen4), 
Z usatz von A lkohol zu derse lb en 5), insbesondere aber bei gleichzeitiger T etan isierung  
des V agus und  des H erzen s6), sowie n ach  M uskarinverg iftung  und u n te r  „Treppen­
bed ingungen“ ( W a l th e r ) ;  am  K atzenherzen  bei s ta rk e r A b k ü h lu n g 7). Besonders 
le ich t e rh ä lt m an  fe rn e r T etanus am  C rustaceen- und  am  em bryonalen  Herzen. 
(L ite ra tu r  bei W a l th e r . )

K a r d i o t o n u s .
Von dem  durch  Superposition der einzelnen Zuckungen ch arak te risierten  echten 

T etanus m uß m an  jene dauernden  Z usam m enziehungen des H erzm uskels u n te r­
scheiden, welche durch  „W ühlen und W ogen“ bei sehr sta rken  R eizungen entstehen, 
sowie jen e  an h altenden  „ k a r d i o t o n i s c h e n “ Z usam m enziehungen der Herzw and, 
w elche au ftre ten  hei p lö tz licher s ta rk e r D ehnung  derselben8) ,  du rch  G ifte 9) (A nti­
a r in ,  D ig ita lin , V eratrin ), hei D urchström ung  m it alkalischen F lü ss ig k eiten 10 *) usf.

L o k a l e  R e iz  W ir k u n g e n .
D er konstan te  Strom  erzeug t am  F rosch  Ventrikel eine (dem  kathodischen W ulst 

am  Skelettm uskel analoge) lokale D auerverkürzung  an  der K a th o d e , die sich bei 
stä rk eren  S tröm en au f größere P a rtien  erstrecken kann , an  de r A node dagegen eine 
E rregungshem m ung, w elche am  b lu tgefü llten  F roschherzen du rch  eine V orw ölbung 
de r erschlafften anodischen Stelle w ährend  der Systole des übrigen  V entrikels kenn t­
lich  m ac h t, u n d  die sich von de r anodischen Stelle aus anscheinend langsam  über 
den ganzen V entrikel v e rb re ite t11). M echanische R eizung (ev. bloße B erührung) 
e iner Stelle des Frosch Ventrikels w äh ren d  de r Systole se tz t ebenfalls eine lokale 
E rschlaffung, die am  a trop in isierten  H erzen n ich t au f t r i t t ls). S tärkere  m echanische 
R eizung (äh n lich  auch  sehr starke  T etan isie rung  oder B etupfung  m it Säure) üb t 
eine au f m ehrere  Systolen sich erstreckende N achw irkung  au s, die sich in  einer 
V erkürzung  der Systole und  vorzeitiger E rsch laffung  der gereizten  Stelle ä u ß e r t13). 
W äh ren d  de r D iastole is t die M u sku la tu r dieser Stelle schw ach k o n trah ie rt (lokale 
„Schrum pfung“).

*) Die Annahme von F red ericq , daß die normale Systole ein Tetanus sei, ist
unhaltbar (siehe Kapitel „Kreislauf“). — 2) Am genauesten untersucht von W alth e r
(Pflügers Arch. 78, 597, 1898), dort auch eine kritische Übersicht der gesamten
Literatur. — “) v. Cyon, Sächs. Ber. 18, 297, 1866; A ristow , Du Bois’ Arch. 
1879, S. 198. —  4) R inger, Journ. of Physiol. 4, 29, 1883; R inger u. Sains-
bu ry , ebenda, S. 350. — 5) Roy, ebenda 1, 452, 1878. — 6) R ouget, Arch. de
Physiol. 1894, p. 397; 0. F ran k , Zeitschr. f. Biol. 38, 300, 1899; W alth e r, 1. c. —
7) L angendorff, Pflügers Arch. 61, 316, 1895. — 8) G oltz, Virchows Arch. 23,
490 ff., 1862; F ra n k , Zeitschr. f. Biol. 32, 389, 1895. — 9) Roy, 1. c. S. 477. —
10) G askell, Journ. of Physiol. 3, 53, 1880. — u) B iederm ann, Wiener Sitzungsber.
89 (3), 47, 1884. — l2) S ch iff, Arch. f. physiol. Heilk. 9, 251, 1850; Roßbach,
Pflügers Arch. 25, 181, 1881; 27, 197, 1882; A ubert, ebenda 24, 358, 1881. —
*“) Nach meinen Beobachtungen bewirkt auch die Anode d e s  konstanten Stromes
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F l i m m e r n ;  W ü h l e n  u n d  Wogen.

Tetanisieren  des H erzens m it sehr starken  S trö m en ') ,  R eizung m it starkem  
konstan ten  S tro m * * * * * 5) ,  s ta rke  m echanische oder therm ische R e izu n g 3) erzeugen am  
W arm blü terherzen  eine frequen te  u n g l e i c h z e i t i g e  K on trak tion  der verschiedenen 
M uskelbündel, fibrilläres „F lim m ern“, weiches die R eizung , w enn sie sehr s ta rk  ist 
oder w enn sie w iederholt w ird , ü b e rd au e rt u n d  dann  ev ., w enn n ich t eine der 
un ten  an g efü h rten  G egenm aßnahm en angew and t w ird , bis zum  A bsterben bestehen 
bleibt. V or dem Versuche, das (z. B. u n ter C hloroform w irkung) stillstehende m ensch­
liche H erz du rch  elektrische R eizung  w ieder zum  Schlagen veranlassen  zu wollen, 
wird deshalb g e w a rn t4;. Am  abgekühlten  W arm blü terherzen  t r i t t  ebenso w ie an 
dem in  m ittle rer T em p era tu r befindlichen K altb lü terherzen  s ta tt  des ungem ein 
raschen F lim m erns ein  langsam eres, peristaltisches W ühlen  u n d  W ogen auf. Das 
stark  e r w ä r m t e  K a ltb lü terh e rz  flim m ert ebenfalls. „F lim m ern“ und  „W ühlen 
und W ogen“ sind also n ich t prinzipiell voneinander ve rsch ied en 5).

D as F lim m ern  läß t sich b ese itig en , w enn m an die R eizbarkeit des Herzens 
durch  vorsichtige A b k ü h lu n g 6) oder A bsperrung  der B lu tzu fu h r (bei künstlich  
durchström ten ausgeschnittenen H erzen du rch  A bstellung der D u rch strö m u n g 7 * *) 
herabse tzt, w enn m an (bei H unden) sehr viel C h lo ralhydrat in travenös in jiz iert 
( G le y ,  1. c.) oder de r D urchström ungsflüssigkeit C hlorkalium  zu se tz t“) ,  das H erz 
m assiert [bei K aninchen] *) oder m öglichst bald  W echselström e sehr ho h er Spannung 
(z. B. 4800 Volt) au f das ganze Tier, bzw. W echselström e von 240 V olt oder sehr 
starke  E inzelschläge au f das freigelegte  H erz  e inw irken lä ß t10 * *). Die H erzen ve r­
schiedener Säuger ve rh alten  sich h ierin  verschieden. V erhältn ism äßig  le ich t (auch  
schon spontan) erholen sich H erzen von Fö ten  oder neugeborenen T ieren , am  
schwierigsten das H erz  erw achsener H unde , doch ge ling t es auch  h ie r , E rho lung  
herbeizuführen  l l  *).

A uch der V orhof k an n  du rch  starkes T etan isieren  zum  F lim m ern  g eb rach t 
w erd en lr ). Z erschneidet m an  den V en trikel in  einen zickzackförm igen Streifen, so k an n  
sich das F lim m ern  bei R eizung eines Endes bis an  das andere  d a rin  fortpflanzen 
(Mc. W i l l i a m ,  1. c. S. 298). Das F lim m ern des V entrikels pflanzt sich jedoch  selten 
auf die V orhöfe und  das de r V orhöfe n ich t au f die K am m er fo rt ( V u lp i a n ,  1. c.).

Daß die abgeschnittene H erzspitze du rch  e lek trische Ström e viel schw erer 
zum F lim m ern  geb rach t w ird  als der ganze V en trike l, bezieht L a n g e n d o r f f 13) 
au f die A nw esenheit von Ganglienzellen im  ganzen V en trik e l, doch ist es w a h r­
scheinlicher (nach  A nalogie der oben , S. 233 f f . , e rw ähn ten  U nterschiede zwischen 
Spitze und Basis des F roschherzens) durch  das V orhandensein  le ich ter erregbarer 
M uskelpartien an  der V entrikelbasis bedingt. Diese P a rtien  liegen nach  den U nter-

n ich t im m er e in e  v o lls tä n d ig e  A u fh e b u n g , son dern  m a n ch m a l bloß  eine seh r stark e  
lo k a le  A b s c h w ä c h u n g  u n d  V e r k ü r z u n g  d er S ysto le  (g a n z  ä h n lic h  w ie  e in e  n e g a t iv  
inotropd V a g u s w ir k u n g , sieh e  d iese!).

*) L u d w i g  u. H o f f a ,  Z e itseh r. f . ra t. M ed . 9, 128 ff.,  1849 u nd a n d ere. —
!) S. M a y e r ,  W ie n e r  S itzu n g sb e r. 6 8  (3), 80, 1873 u n d  a n d ere. —  3) M c. W i l l i a m ,
Journ. o f  P h y sio l. 8 , 304, 1887; K r o n e c k e r ,  C om pt. ren d . Soc. de B io l. 1891, p. 258;
L a n g e n d o r f f ,  P flü g e r s  A r c h . 61, 314, 1895. —  *) V g l .  T i g e r s t e d t ,  S. 221. —
6) L a n g e n d o r f f ,  P flü g e r s  A r c h . 6 6 , 395, 18 97; B ä t k e ,  eb en d a  71, 412, 1898. —
')  M c. W i l l i a m ,  1. c. p. 304; G l e y ,  A r c h . de p h y sio l. 1891, S. 742. —  7)  L a n g e n ­
d o r f f ,  P flü g ers A r c h . 61, 319 , 1895. —  8 * 10) H . E . H e r i n g ,  Z e n tra lb l. f .  P h y s io l. 17,
3, 1903. N a c h  G u t t m a n n ,  V ir c h o w s  A r c h . 35, 465, A r m .;  A u b e r t  u . D e h n ,  
P flü g ers A r c h . 9, 122, 18 7 4 ; M c . W i l l i a m ,  Jo u rn . o f  P h y s io l. 8, 306, 1887, b e w irk e n  
K a lisa lze  in  tö d lic h e r  D osis ü b rig en s selbst F lim m ern , b zw . W ü h le n  u nd W o g e n . —
*) Z u erst w o h l v o n  B e z o l d ,  U n ters, a. d. W ü r z b u r g e r  L a b o r. 1 ,  285 f f . ,  1867. — ;
10) P r ö v o s t  u . B a t t e l l i ,  Jo u rn . de p h y sio l. 1899, p. 432; 1900, p. 40, 448. —
“ ) V g l.  M c . W i l l i a m ,  H . E . H e r i n g ,  1. c . P o r t e r  (A m eric . J o u rn. P h v s io l. 1.
71, 1898) fü h r te  die  E r h o lu n g  des flim m ern den  H u n d eh erzen s durch^ & aiyns^ 'M ^ pSgTr
m it w a rm em  H u n d eb lu t h e rb e i, n a c h  v o rh e r ig e r  A b k ü h lu n g  A e& jt 
p i a n ,  A rc h . de p h y sio l. 1874, p. 976. —  ls) P flü g ers  A r c h . 7 1 f ^ « 2 f f  1893.



2 4 0 Flim m ern.

suchungen von L a n g e n d o r f f  in  der T iefe (1. c. S. 287). E s is t w ahrscheinlich, 
daß du rch  den K r o n e c k e r s c h e n  H erzstich  — E in stich  in  das V entrikelseptum  
a n  der u n teren  Grenze des oberen D rittels desselben f ü h r t  insbesondere am  H unde­
herzen  zum  F lim m e rn ')  —  solche hocljerreghare E lem ente gereizt werden.

Das F lim m ern ließe sich e rk lä re n , wenn m an  b e rü ck sich tig t, daß du rch  eine 
sehr s ta rke  Heizung alle M uskelbündel zu m axim al frequen tem  Schlagen gebracht 
werden. D a die einzelnen M uskelbündel u n ter gewissen U m ständen nachw eisbar 
eine individuell verschieden hohe E rreg b a rk e it besitzen (bei den einen das R e­
frak tä rs tad iu m  länger d au ert als hei den a n d e re n ), so w ird ih re  m axim ale Schlag­
frequenz  individuell verschieden sein, sie w erden sich ungleichzeitig  k o n trah ie re n s). 
W erden  hei der R eizung E lem ente  m it betroffen, w elche die E igenschaft besitzen, 
einen kurzdauernden  R eiz m it an h altenden  rhy thm ischen  E rregungen  zu bean t­
w orten  (siehe S. 233), so kan n  das F lim m ern  die R eizung überdauern .

F lim m ern  t r i t t  fe rn e r sehr häufig  au f nach  U n terb indung  oder A bklem m ung 
der K oronararte rien  und ih re r  H a u p tä s te a). Die E rk lä ru n g  ist h ie r  durchaus strittig . 
W äh ren d  die E ntdecker dieses F lim m ern d irek t oder in d irek t au f die d adurch  er­
zeugte A näm ie der H erzw and bezogen, e rk lä rten  es T i g e r s t e d t 4) und M. v. F r e y 1) 
du rch  N ebenverletzungen bei der Operation. D agegen w ird  a n g e fü h rt, daß auch  
V erstopfung der K o ro n ararte rien  m ittels G lasstahes6) oder E insp ritzung  von Lyko- 
p o d iu m 7) oder P a ra ff in 8) oder auch E rsa tz  des Sauerstoffs im  B lut du rch  Kohlen­
oxyd denselben Sym ptom enkom plex (S tillstand m it nachfolgendem  Flim m ern) 
h e rb eifü h rt. Am ausgeschnittenen , künstlich  von der A orta  aus durchström ten 
K atzenherzen  verm ochte ab er L a n g e n d o r f f “) du rch  A bsperrung der D urch­
ström ungsflüssigkeit F lim m ern  n ich t zu  erzielen, ebensowenig sah  M a g n u s 10) nach  
V erd rängung  des B lutes aus den K oronararte rien  du rch  indifferente Gase (W asser­
stoff) F lim m ern  au ftre ten , w ohl aber heim  D urch tre iben  von K ohlensäure. Es kann 
also doch n ich t die A näm ie a n  sich das F lim m ern  verursachen , sondern irgend  ein 
u n b ek an n ter N ebenum stand. C o h n h e im  dach te  an  die E rzeugung  eines giftigen 
Stoffwechselproduktes, weil das F lim m ern  erst einige Z eit nach  der A bsperrung des 
B lutes a u ftra t. Am  w ahrschein lichsten  b leib t ab er tro tz d em , daß das F lim m ern 
du rch  eine unbeabsichtig te R eizung heim  Verstopfen der K o ro n ararte rien  bedingt ist 
(vgl. die K ritik  hei L a n g e n d o r f f ,  1. c.).

Die zu le tzt genannten  E xperim ente  schließen nun  auch  die D eutung  aus, welche 
K r o n e c k e r  (1. c. S. 558) dem  zum  F lim m ern  fü h ren d en  S tich  in  die K am m er­
scheidew and zu le tz t gab. W äh ren d  e r  f rü h e r  an n ah m , daß d ad u rch  ein  K oordi­
na tionszen trum  gelähm t w erde (wogegen sich schon Mc. W i l l i a m  1. c. und 
P o r t e r 11) gew andt h a tten ), m einte e r  später, daß du rch  den S tich vasom otorische 
N erven fü r  die K oronararte rien  gereizt w ürden , u n d  fü h rte  das F lim m ern  au f die 
h ierd u rch  erzeugte A näm ie der H erz w and zurück. V ielleicht h an d elt es sich um 
D auererregung  irgend w elcher hoch  e rreg b arer Gebilde (vgl. oben).

U b e r  d ie  B e s c h a f f e n h e i t  d e r  n o r m a le n  „ i n n e r e n “ H e r z r e iz e .

Die Eigenschaft des Herzm uskels, auf Dauerreize m it rhythmischen 
K ontraktionen zu reagieren, leg t aber auch die F ragen  nahe:

l) K r o n e c k e r  u. S c h m e y ,  B erl. S itzungsber. 1884, S. 87. — l 2) T r e n d e l e n ­
b u r g ,  Engelm anns A rch. 1903, S. 304. Ganz die gleichen’ indiv iduellen  V erschieden­
h e iten  nebeneinanderliegender E lem ente beobachtet m an  auch  heim  N ervm uskel­
p rä p a ra t,  dessen einzelne E lem ente  z. B. bei der E rm ü d u n g  ebenfalls in ungleich
frequente  E rreg u n g  geraten . — 3 * 5) A. v. B e z o ld ,  U nters, physiol. L abor. W ürzburg  
1, 256, 1867; C o h n h e im  u. S c h u l t h e s - R e c h b e r g ,  V irchows A rch. 85 , 503, 1881. 
— 4) Skand. A rch. f. Physiol. 2 ,  394, 1890; K re islau f, S. 192. H ier L ite ra tu r. —
5) Zeitschr. f. klin. Med. 2 5 , 158, 1894. A usführliche L ite ra tu r. — *) P o r t e r ,  
Z entralb l. f. Physiol. 9 , 481 u. 645. — 7) S 4 e , B o c h e f o n t a i n e  u. R o u s s y ,  
Compt. rend. 92 , 88, 1881; P o r t e r ,  1. c. — °) K r o n e c k e r ,  Z eitschr. f. Biol. 34, 
551, 1896. — “) Pflügers A rch. 70, 289ff„ 1898. — 10) A rch. f. exp. P a th . 47, 200, 
1902. — " )  Pflügers A rch. 5 5 , 366, 1893.



E rh a ltu n g  der physiologischen Reizperiode. 2 4 1

1. Ob der natürliche „U rsprungsreiz“ der Herzaktion im Sinusgebiet ein 
Dauerreiz oder ein rhythm ischer ist.

2. Ob dem Vorhof und Ventrikel vom Sinus (bzw. den Einm ündungs­
stellen der Venen) her dauernd „Leitungsreize“ :) zugeleitet werden oder 
rhythmisch entsprechend der jedesmaligen Sinuserregung.

Die zw eiteFrage hat z u e rs tG a s k e ll  verm ittelst der oben, S. 228, zitierten 
Erwärm ungsversuche so beantw ortet: Da isolierte Erw ärm ung des F rosch­
ventrikels, tro tz deutlicher W irkung auf die Stärke seiner K ontraktionen, keine 
Zunahme seiner Schlagfrequenz bew irkt, diese vielmehr nach wie vor m it 
der des Sinus übereinstim m t, so kann der Leitungsreiz kein kontinuierlicher, 
sondern n u r ein rhythm ischer, von den Erregungen des Sinus abhängiger 
sein. Im gleichen Sinne sp rich t2) die E rfah ru n g , daß am absterbenden 
Herzen oder nach gewissen V erg iftungen3) , bei welchen das refraktäre 
Stadium für eine bestimm te Reizstärke sich allmählich verlängert, der Ven­
trikel zunächst nach jeder Vorhofskontraktion sich zusammenzieht, von einem 
gewissen Punkte ab, sobald nämlich die refrak täre  Periode fü r den Leitungs­
reiz länger geworden ist, als das Intervall zwischen zwei Vorhofskontraktionen, 
aber nur nach jeder zweiten. W irkte der Leitungsreiz kontinuierlich ein, 
so müßte entsprechend der allmählichen V erlängerung der refrak tären  Phase 
auch die Frequenzabnahm e des Ventrikels allmählich —  nicht sprunghaft — 
erfolgen. Dabei zeigt sich außerdem , daß der Ventrikel dem natürlichen 
Leitungsreiz gegenüber sich ganz so verhält wie gegen (nicht allzu starke) 
künstliche rhythm ische Reize, was übrigens auch in anderer Beziehung durch 
mehrere U ntersuchungen sichergestellt wurde 4).

Durch die Annahme rhythm ischer, vom Sinus über die Vorhöfe zum 
Ventrikel fortgeleiteter Erregungsim pulse erk lä rt sich ferner folgende Beob­
achtung: Schaltet man in 
die regelmäßige rhythmische 
Schlagfolge des Ventrikels 
eines normalen Frosch- oder 
Säugetierherzens durch ein­
malige starke M omentan­
reizung desselben während 
der Diastole eine vorzeitige 
Kontraktion ein — eine so­
genannte Extrasystole — , so 
fällt die natürliche Systole, welche unm ittelbar darauf folgen sollte, aus, 
und erst nach einer längeren Pause —  gewöhnlich als kompensatorische 
Pause bezeichnet6) — erfolgt wieder eine K ontraktion. Die Gesam tdauer *)

Fig. 26.

a, b, d , e, /  spontane Ventrikelkontraktionen; c  Extrasystole 
des Ventrikels nach Beizung mit einem einzelnen Induktions­
strom. Vor den spontanen Kontraktionen (bes. vor d ) sieht 
man in der K urve einen schwachen Vorschlag, welcher durch 

die vorhergehende Vorhofsystole erzeugt ist.

*) Ü ber die Begriffe „U rsprungsreiz“ und  „L eitungsreiz“ vgl. H . E. H e r i n g ,  
Pflügers A rch. 92, 392, 1902. — 8) Vgl. E n g e l m a n n ,  D eutsche K lin ik  4, 244, 
1903. — a) D ig ita lin : S t r a u b ,  A rch. f. exp. P a th . 45, 346, 1901; B r a n d e n b u r g ,  
Zeitschr. f. k lin . Med. 53 (1904). C a rp a in : A lc o c k  u. H. M e y e r ,  E ngelm anns 
Arch. 1903, 8. 225. K ohlensäu re : S t r a u b ,  A rch. f. exp. P a th . 45, 380, 1901. — 
ü  M c .W i l l i a m ,  Jo u rn . of. Physiol. 6, 192, 1885; F . B. H o f m a n n ,  Pflügers A rch. 
72, 409, 1898, h ie r  auch  die übrige L ite ra tu r . W eitere Ü berlegungen über die v e r­
gleichsweise S tärke und  D auer des L eitungsreizes bei v. K r i e s ,  E ngelm anns Arch. 
1902, S. 489; A lc o c k  u. M e y e r ,  1. c. S. 232. — 5) M a r e y ,  T ravaux  du lahor. 
1876, p. 74; auch Jo u rn . de l ’A nat. e t de la  physiol. 1877, p. 70.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. i ß



2 4 2 ' Feh len  der kom pensatorischen Pause im  Sinusgebiet.

der letzten (durch die einfallende Extrasystole abgekürzten) spontanen Ventrikel­
periode *) und der darauf folgenden Extrasystole sam t kom pensatorischer Pause 
is t (bis auf geringe Bruchteile einer Sekunde) gleich der D auer zweier 
spontaner Ventrikelperioden (b c 4- cd  ziemlich gleich 2 ab  in Fig. 26).

Schaltet man s ta tt einer m ehrere Extrasystolen hintereinander ein , so 
be träg t die Zeit vom A nfang der letzten spontanen Systole vor bis zum Beginn 
der ersten spontanen Systole nach der Reizung immer ein gerades Vielfaches der 
norm alen Periodendauer: E n g e lm a n n s  Gesetz der E r h a l t u n g  d e r  p h y s io ­
lo g is c h e n  R e iz p e r io d e 2). Dies gilt beim Froschherzen auch fü r den Vorhof.

Die E rk lärung  dafür ist nach E n g e lm a n n  folgende: Vom Vorhof aus 
werden dem Ventrikel Leitungsreize nur rhythm isch, nach jeder Vorhofs­
erregung einer, zugeleitet (in Fig. 26 durch schräge punktierte Pfeile an­
gedeutet). Schaltet man eine vorzeitige Extrasystole ein, so trifft der nächste 
Leitungsreiz in der refrak tären  Phase der Extrasystole ein, verm ag also den 
Ventrikel nicht zu erregen. E rs t die zweitnächste Erregungswelle vom Vor­
hofe löst wieder eine Ventrikelsystole aus. Setzt m an durch Abkühlung des 
Sinus das Schlagtempo des Herzens h e ra b , so verm ag m an zwischen die 
natürliche Schlagfolge des Ventrikels Extrasystolen einzuschalten, ohne daß 
darauf eine kompensatorische Pause folgt, weil dann die einzelnen Leitungs­
reize so weit auseinander liegen, daß die refrak täre Periode der Extrasystole 
schon vorüber ist, wenn der nächste Leitungsreiz e in trifft3).

M it de r V eränderung  de r In terv a lle  zw ischen den einzelnen K ontrak tionen  ist 
n a tü rlich  au ch  eine Ä nderung  der K ontraktionsgröße v e rk n ü p ft (vgl. un ten , S. 246). 
D ie E x trasysto le  i s t , da sie f rü h e r  e in tr itt  als die n a tü rlich e  S ysto le , n iedriger als 
le tz te re  und  lä u f t  ra sch er ab. Die erste Systole nach  der kom pensatorischen Pause 
is t hö h er als die Systolen in  der gleichm äßigen R eihe und  d a u ert zugleich etw as 
länger. Info lge  dessen ist die d a rau f folgende zw eite n a tü rlich e  Systole event. 
w ieder etw as k leiner als die de r gleichm äßigen R e ih e 4).

Anders als Vorhof und Ventrikel des Froschherzens verhält sich der 
Sinus. H ier w ird nämlich nach E xtrareizung niemals eine echte kompen­
satorische Pause beobachtet. E rfolg t die E xtrareizung nicht allzu frühzeitig 
nach einer spontanen Systole, so ist die D auer einer Extraperiode (Zeit vom 
Beginn der Extrasystole bis zum Beginn der nächsten spontanen Systole) 
gleich der einer normalen Periode 5).

Setzt die Extrasystole sehr frühzeitig nach einer spontanen Systole ein, so ist 
allerdings häufig eine ger in ge Verlängerung der Extraperiode nachweisbar, gleich­
viel oh die Extrasystole durch direkte Sinusreizung ausgelüst wurde oder durch 
Zuleitung der Erregung von anderen Herzteilen her6 *).

’) U n te r einer V e n tr ik e lp e r io d e  v e rsteh t m an  die Sum m e von einer Systole, 
D iastole und  Pause, ih re  D auer en tsp rich t also der Zeit, welche vom  B eginn e in e r  
Systole bis zum  A nfänge der nächsten  verstreich t. — s) Pflügers A rch. 59, 333, 
1894. F ü r  den V entrikel des W arm blü terherzens bestä tig t von C u s h n y  u. M a-
t h e w s  (Journ . of Phys. 21, 221, 1897) und  H. E. H e r i n g  (Pflügers A rch. 82, 
425, 1900), — 8) T r e n d e l e n b u r g ,  E ngelm anns A rch. 1903, S. 311. Feh len  der 
kom pensatorischen Pause bei v en trik u lären  E xtrasysto len  am  selten  schlagenden 
m enschlichen H erzen beschrieb P a n  (D eutsch. Arch. f. klin. Med. 78, 128, 1903). —
4) L a n g e n d o r f f ,  Pflügers A rch. 70, 473 (h ier die L ite ra tu r). Siehe auch  H o f-
m a n n ,  ebenda 84, 148 ff., 1901. — 5) E n g e l m a n n ,  ebenda 65, 137 ff., 1897. —
6) D arüber und  über einige andere  kleine A bw eichungen siehe E n g e l m a n n ,  1. c.
S. 145 ff. B eachtensw ert sind besonders lange an h alten d e  N achw irkungen  ganz
sta rk e r R eizungen (H em m ungen oder B eschleunigungen), die auch  a n  a tropin isierten



A nsichten über den „inneren H erzre iz“. 2 4 3

Am V o r h o f e  des S ä u g e t i e r h e r z e n s  fo lg t au f E xtrasysto len  zw ar eine 
P ausenverlängerung  nach  A rt einer kom pensato rischen , doch ist die Sum m e der 
E xtraperiode und der letz ten  (abgekürzten) spontanen Periode sehr o ft kleiner als 
das Doppelte zweier no rm aler Perioden *). F ä llt  näm lich  die E xtrasysto le  so f rü h ­
zeitig  nach  der spontanen Systo le, daß sie sich noch rückläufig  bis zu den Venen 
fortpflanzen und auch  d o rt eine vorzeitige E xtrasysto le  auslösen k a n n , so kom m t 
wegen des Fehlens der kom pensatorischen Pause im  Sinusgebiet die nächste  d a rau f 
folgende spontane Systole der V enen um  ebensoviel f rü h e r  z u s tan d e , als du rch  die 
E xtrasysto le  die letz te  spontane Periode v e rk ü rz t w urde. Die nächste  E rreg u n g s­
welle geh t also vom Sinusgehiet etw as frü h e r  aus als gewöhnlich. Daß sich die 
E xtrasysto len  des V orhofes im  W arm blü terherzen  so viel le ich ter rückläufig  gegen 
die V enen zu fortpflanzen als im  Froschherzen, b e ru h t w ahrschein lich  d a ra u f , daß 
in letzterem  die E rreg u n g  zunächst au f den Sinus und von diesem erst au f die 
w ahrschein lich  zuerst sich kontrah ierenden  V enen übergehen k a n n , w ährend  im  
W arm blü terherzen  der „Sinus“ m it dem  V orhof verschm olzen i s t “).

Ebensowenig wie am Sinus t r i t t  eine echte kompensatorische Pause an 
einem Froschherzventrikel auf, der durch einen konstanten Reiz zu rh y th ­
mischem Schlagen gebracht w ird und in dessen Schlagfolge eine Extrasystole 
eingeschaltet w ird 3). Daraus folgt, daß verm utlich auch der unbekannte, die 
rhythmischen E rregungen auslösende „innere U rsprungsreiz“ der Herzaktion 
im Sinus nach A rt eines konstanten Dauerreizes wirkt.

Dies ist ab er n ich t die einzige E rk lärungsm öglichkeit, denn es könnte  auch 
sein, daß der innere H erzreiz nach  jed e r Systole neu  erzeugt w ü rd e 4). N ach  L o e b  
und seinen Schülern is t der innere zu r spontanen Schlagfolge fü h rende  B eiz im 
G ehalt des B lutes und der Gewebsflüssigkeit an  N a-Ionen zu suchen (siehe oben, 
S. 230). D en die A utom atie  fördernden N a-Ionen w irken  die hem m enden Ca- und 
K -Ionen entgegen. D as V erhältn is der Na- und  Ca-Ionen im  B lu t genügt, um  ge­
rade bloß den Sinus zu erregen; ste igert m an  den G ehalt an  N a-Ionen, so verfä llt 
auch  der V en trik e l, ja  selbst der Skelettm uskel in  rh y thm ische  Zuckungen. Selbst 
wenn diese T atsachen  alle rich tig  w ären  (sie w erden zum  Teil b e s tr it te n , siehe 
oben), so w äre  es im m er noch m öglich, daß n ich t die N a-Ionen selbst den H erzreiz 
darste llen , sondern daß sie bloß die B eizbarke it des H erzm uskels so w eit steigern, 
daß die inneren  H erzreize w irksam  w e rd en 5). D ann  bliebe noch B aum  fü r  die 
A nsicht L a n g e n d o r f f  s"), daß der innere H erzreiz du rch  die eigenen Stoffwechsel­

oder s ta rk  k u ra resie rten  H erzen au ftre ten  k ö n n e n , also w ohl au f eine d irek te
M uskelreizung bezogen w erden müssen. Bezüglich der B eschleunigungen vgl. oben,
S. 233. A naloge H em m ungen, verm utlich  durch  d irek te  M uskelreizung, sah  am  F rosch­
herzen schon D a s t r e  (Journ . de l ’A nat. e t de la  Physiol. 1882, p. 463). L a n g e n -  
d o r f f  (Du Bois’ A rch. 1885, S. 285) wies zuerst n a c h , daß sie auch an  a tropin i- 
sierten H erzen au ftre ten  können, und auch  F . B. H o f m a n n  (Schm idts Ja h rh . 281, 
117, 1904) bezog eine ähn liche  H em m ungsw irkung bei B eizung der A trio v en trik u la r­
grenze des spontan  schlagenden F roschventrikels a u f  d irek te  M uskelreizung.

l) C u s h n y  u. M a th e w s ,  H. E. H e r i n g ,  1. c. —  !) W e n c k e b a c h ,  E ngel­
m anns A rch. 1903, S. 57. — 3) E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 5 9 , 328, 1895. K a i s e r  
(Zeitschr. f. Biol. 3 ‘i ,  457, 1895) gab zw ar a n ,  .daß am  isolierten V en trike l bei 
chem ischer B eizung der Basis oder au tom atischer T ätigkeit ebenfalls eine echte 
kom pensatorische Pause nach  E x trare izungen  a u ftr itt, doch sind die E rregungen  in 
seinen F ällen  wohl vom V orhofsrest und  dem  A trio v en trik u la rtrich te r aus dem 
V entrikel rhy th m isch  zugeleitet worden (vgl. die K ritik  bei M u s k e n s ,  Pflügers 
Arch. 6 6 ,  334, 1897; fe rn e r W o o d w o r th ,  Am er. Jou rn . of Physiol. 8, 237 ff., 
1902). — 4) Das ist die A nsicht von E n g e l m a n n  (Pflügers A rch. 65 , 142, 1897; 
Deutsche K linik 4, 227, 1903). — 5) Am  Skelettm uskel steigern Na-Salzlösungen die 
B eizbarkeit enorm  (vgl. B i e d e r m a n n ,  E lektrophysiologie 1, 89ff., 1895). L o e b  
dagegen (Festschr. f. F i c k ,  S. 99) g ib t freilich  an, daß eine autom atische T ätigkeit 
auch ohne Steigerung der B eizbarkeit angereg t w erden kann. — 6) E rgehn, d. 
Physiol. 1 (2), 324, 1902.
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2 4 4 A nsichten  über den „inneren  H erzre iz“.

Produkte  des H erzens gebildet w ird . Dies w iderspricht a llerd ings w ieder der Mei­
n u n g  E n g e l m a n n s ,  daß die R eizerzeugung w ährend  der Systole, also w ährend der 
Periode gesteigerter B ildung von Stoffw echselendprodukten, u n te rd rü ck t i s t l). E tw as 
irgendw ie Sicheres läß t sich also heu te  da rü b er noch n ich t aussagen.

W ie n u n  ein ste tig  w irkender R eiz zu  rh y th m isch er T ätig k eit fü h ren  kann, 
h a t  m an  sich im  A nschluß an  R o s e n th a l* )  v ielfach  an  m echanischen Modellen 
k la r  g e m a c h t3). Diese zeigen „alle das E ig en tü m lich e , daß die stetige W irkung  
einen W i d e r s t a n d  findet, w elchen sie zuerst überw inden muß, um  sich bem erklich 
zu  m ach en “. ( R o s e n t h a l ,  1. c. S. 242.) D a es sich indessen bei den V orgängen 
de r Muskel- und N ervenerregung  im  G runde um  Stoffwechselprozesse, also um 
chem ische V orgänge h a n d e lt , w ürde m an  beim  Suchen n ach  A nalogien je tz t wohl 
eh er an  die Gesetze des chem ischen R eaktionsverlaufs und des G leichgew ichts in 
chem ischen System en denken.

E ine auch  au f das H erz anw endbare  H ypothese über die Stoffwechselvorgänge 
b ie te t nun  die bekannte, au f eine b re ite  Beobachtungsbasis an  vielen anderen  erreg­
baren  Gebilden H e r in g s c h e  T heorie der V orgänge in  der lebenden S ub stan z4). 
H e r i n g  n im m t bekann tlich  an, daß in  jedem  kleinsten Teilchen der lebenden Sub­
stanz A ufbau  und Zersetzung, Assim ilierung (A) und  D issim ilierung (Dj (oder, wie 
G a s k e l l  es n a n n te , anabole u n d  katabo le  Prozesse) gleichzeitig  sich vollziehen. 
Sind diese Gegenprozesse gleich s ta r k , so befindet sich die Substanz tro tz  fo rt­
w äh ren d er Ä nderung  im  „autonom en“ G leichgew icht. W erden  aber du rch  einen 
äußeren  Reiz die D-Prozesse gesteigert (D -R eizung), so daß also neben der „auto­
nom en“ norm alen  D  ein P lus von „allonom er“ (du rch  den „/> - R eiz“ erzeugter) I> 
vor sich geht, w elcher die autonom e A n ich t m ehr das G leichgew icht h a lten  kann, 
so verän d ert sich die Substanz im  Sinne einer V erm inderung ih re r  L eistungsfäh ig­
ke it und R eizbarkeit, sie w ird un terw ertig  (m ach t eine „allonom e“ absteigende V er­
änderung  durch). H ö rt der D-Reiz a u f ,  so streb t die Substanz durch  V erm ehrung  
der autonom en A w iederum  ih r  frü h eres autonom es G leichgew icht zu erreichen — 
autonom e aufsteigende Ä nderung. A uf einem  solchen fo rtw ährenden  W echsel ab- 
und  aufsteigender Ä nderungen b e ru h t nun  nach  H e r i n g  (1. c. S. 09) auch die 
T ätig k eit des H erzens, indem  durch  die aufsteigende V eränderung  die vo rher­
gegangene absteigende Ä nderung  im m er w ieder ausgeglichen w ird. „Eine solche 
,periodisch tä tig e ' Substanz . . . e rm üdet n ic h t, sofern n ich t ihre Assim ilierungs- 
bedingungen gestört w erden oder ih re  D issim ilierung du rch  anderw eite  Einflüsse 
überm äßig gesteigert w ird ; und in n erh a lb  gewisser Grenzen is t sie b e fäh ig t, sich 
auch  veränderten  A- und D -B edingungen bzw. A- und  D-Reizen anzupassen, w oraus 
sich ebensowohl Ä nderungen der Periode als des Ausmaßes der einzelnen Ä nderungen 
ergeben können .“

D e r  B l u td r u c k  a ls  H e rz re iz .

Der B lutdruck ist zwar n icht als der normale innere Herzreiz zu be­
trachten, denn auch ohne Innendruck schlägt das Herz spontan weiter, bis zu 
einem gewissen Grade is t aber die Schlagfrequenz doch vom intrakardialen  
D ruck abhängig. W enn m an nämlich in das venöse Ende eines völlig isolierten, 
künstlich durchström ten K altblüterherzens die D urchström ungsflüssigkeit unter 
hohem Druck einfließen läß t, so steigt die Schlagfrequenz; erniedrigt man 
den Druck bald wieder, so überdauert die durch die D rucksteigerung gesetzte 
Frequenzzunahm e erstere noch einige Z e it5). W enn der „venöse“ Druck 
des einfließenden Blutes konstan t bleibt und bloß der Ausfluß des Blutes aus 
dem Ventrikel einem größeren W iderstande begegnet, so erfolgt bei Variationen 
des A ortendruckes innerhalb der normalen Blutdruckhöhen keine Frequenz-

')  E ine andere  A nsicht siehe bei S t r a u b ,  Pflügers A rch. 103, 446 ff., 1904. — s) Die 
A tem bew egungen, B erlin  1862. — 3) E ine ausführliche K ritik  derselben bei Ö h r ­
w a l l ,  Skand. A rch. 8, 5 ff., 1898. — 4) Lotos, P rag  1888, S. 35. — s) T s c h i r i e w ,  Du 
Bois’ A rch. 1877, S. 180 ff. L u d w ig  u. L u c h s i n g e r ,  Pflügers A rch. 25, 228 ff., 1881.
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änderung, bei sehr hohen Drucken (gänzlicher Behinderung des Abflusses) 
eine geringe Frequenzabnahm e, vielleicht wegen des Stagnierens des Blutes 
im H erzen1). Am künstlich durchström ten (Einfluß in den rechten Vorhof, 
Abfluß aus der A orta), bloß noch m it den Lungen in Verbindung stehenden 
Säugetierherzen haben bei niedrigem konstanten Einflußdruck (un ter 10 cm 
Blut) Variationen des Aortendruckes von 25 bis 140 cm Quecksilber keinen 
Einfluß auf die Pulsfrequenz. Eine geringe Frequenzabnahm e erfolgt dann, 
wenn der arterielle Druck dauernd so niedrig is t, daß der Kreislauf in den 
Koronargefäßen leidet. Bei hohem Einflußdruck m acht Behinderung des Ab­
flusses A rhythm ie2); Variationen des (venösen) Einflußdruckes von 10 bis 
70 cm Blut haben keinen Einfluß auf die P ulsfrequenz3). .Am P räparate  von 
H. E. H e r in g  (isolierter Herz-Lungen- und Carotis-Jugularis-K reislauf) machte 
Absperrung des Ausflusses meist eine geringe Beschleunigung, manchmal gar 
keine Ä nderung der Frequenz, häufig tra ten  Arhythm ien auf (meist p. bige- 
minus), nie eine Frequenzabnahm e4). Am nervös isolierten Herzen bei voll­
ständig erhaltenem Kreislauf vermehren starke B lutdrucksteigerungen meist 
die Pulsfrequenz'1), aber nu r, wenn die D rucksteigerung rasch e rfo lg t8). 
Häufig tre ten  A rhythm ien auf"), mehrere Autoren haben auch eine geringe 
Frequenzabnahm e beobachtet8). .

Die Frequenzzunahm e bei Steigerung des Einflußdruckes ist ersichtlich 
bedingt durch Reizung der autom atisch tätigen Elemente des Herzens am 
venösen Ende, wofür auch das Ü berdauern der E rregung nach dem Reize 
spricht (vgl. oben S. 2.33). Die Arhythmien bei Erhöhung des arteriellen 
(Abfluß-)Druckes beruhen auf Extrasystolen des V entrikels, welche bei Ab­
klemmung der A orta vom linken, bei Abklem mung der Pulmonalis vom rechten 
Ventrikel ausgehen9). Es kann sogar zu einer U m kehrung der Schlagfolge 
kommen, sodaß der Ventrikel vor dem Vorhofe schlägt. Die von mehreren 
Autoren am nervös isolierten Herzen beobachtete geringe Frequenzabnahm e 
bei B lutdrucksteigerungen könnte auf sekundären Komplikationen beruhen.
N. M a r t in  (1. c. S. 214) zählt als solche auf: V eränderung der ins Herz ein­
fließenden Blutmenge, deren Bedeutung nach dem Obigen fraglich ist, Ände­
rungen der Tem peratur und der chemischen Zusam mensetzung des B lu tes10).

Die Leistungsfähigkeit (Kontraktilität) des Herzens und ihre 
rhythmischen Schwankungen.

ln  ähnlicher W eise, wie die durch die R e iz sch w e lle  charakterisierte 
Reizbarkeit is t auch die Höhe und Dauer der Kontraktionen — die Leistungs­
fähigkeit (K ontraktilität) —  von der Länge des Intervalls nach der vorher- *)

*) H o w e ll  u. M. W a r f i l d ,  Stud. biolog. L aborat. Johns H opkin’s U niv. B alti­
more 2 , 235, 1881. H ier K ritik  de r frü h eren  U ntersuchungen  ( T s c h i r i e w ,  1. c., 
h a tte  ebenfalls Frequenzzunahm e bei S te igerung des W iderstandes fü r  den Abfluß 
gesehen). — 2) N. M a r t i n ,  E benda S. 213. — a) H o w e l l  u. D o n a ld s o n ,  Philos. 
T ransact. 175, 151, 1884. — 4) Pflügers A rch. 72, 173, 1898. — 5) Z uerst L u d w ig  
u. T h i r y ,  W iener Sitzungsber. 4 9  (2), 442, 1864. — 6) J o h a n n s o n ,  D u Bois’ 
Arch. 1891, S. 142ff. — 7) H e i d e n h a i n ,  Pflügers A rch. 5, 143, 1872; K n o l l ,  W iener 
Sitzungsber. 6(1 (3), 209 ff., 1872. — ") N ur solange das H alsm ark  n ich t du rchschn itten  
ist: K n o l l ,  1. c. S. 213. Im  übrigen siehe die L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 298ff. 
— ") H. E. H e r in g ,  Pflügers A rch. 82 , 1, 1900. — 10) Vgl. auch K n o l l ,  1. c.



gehenden E rregung ab h än g ig 1). Je früher also eine zweite K ontraktion 
nach der ersten einsetzt, desto kleiner ist sie. M acht m an die Pausen zwischen 
den Reizungen länger, so wächst bis zu einer gewissen oberen Zeitgrenze 
(dem „Optimum des Reizintervalls“ 2) die Größe der K ontraktionen. Bis zu 
dieser Grenze g ilt also der Satz, daß <tie K ontraktionen um so größer werden, 
je länger die Pause nach der vorhergehenden E rregung  ist. Genauere An­
gaben darüber, ob die Zunahme der Zuckungshöhen nach jeder Systole der 
Zunahme der Reizbarkeit durchaus parallel geht, stehen noch a u s 3). Am 
Froschherzen ist m it der Verkleinerung der K ontraktionen auch eine beträch t­
liche V e r k ü rz u n g ,  m it ih rer Vergrößerung eine V erlängerung der K ontrak­
tionsdauer verbunden, während das mechanische Latenzstadium  sich nu r sehr 
wenig ändert *). Am Menschenherzen t r i t t  zwar hei F requenzänderung die ana­
loge V eränderung der Systolendauer gegenüber der beträchtlicheren Ä nderung 
der Länge der Diastole m ehr in den H intergrund, ist aber ebenfalls vorhanden5).

V erlängert man das Reizintervall über das Optimum hinaus, so nimm t 
die Höhe der K ontraktionen wiederum ab , und zwar werden sie um so 
niedriger, je länger die Ruhepause ist. Damit ist eine V e r lä n g e r u n g  der 
K ontraktionsdauer und des mechanischen Latenzstadium s verbunden6). Reizt 
man ein stillstehendes Herz nach einer sehr langen Ruhepause rhythmisch, 
so sind die K ontraktionen anfangs sehr niedrig und gedehnt und nehmen 
allmählich an Höhe zu , an D auer ab. Die Zunahme der Kontraktionshöhe 
wird als „B o w d itc h sch e  T reppe“ bezeichnet7). (Ähnliche Erscheinungen am 
Skelettmuskel und Nervensystem nach langer Ruhe siehe in den entsprechen­
den Kapiteln dieses Handbuches.)

Das O ptim um  des R eizin tervalls lieg t am  frischen , g u t e rn äh rten  Herzen 
ziem lich h o c h 8), w ird aber am  absterbenden, ausgeschnittenen H erzen und bei der 
E rstickung  im m er k ü rze r, so daß schließlich schon n ach  ganz kurzen  P ausen  die

2 4 6  A bhängigkeit der Systolengröße von der Schlagfrequenz.

l) L u d w ig  u. H o f f a ,  Zeitschr. f. ra t. Med., 1. Folge, 9, 135, 1850; B o w - 
d i t c h ,  Sachs. Ber. 23, 673, 1871 und  andere. Bezüglich de r T ren n u n g  von Reiz­
b a rk e it ( =  A nspruchsfähigkeit) und  L eistungsfäh igkeit siehe H. E . H e r i n g  
(Pflügers A rch. 8 6 , 534ff., 1901), E n g e l m a n n  (sein A rch. 1902, Suppl., S. 1). 
S treng  genom m en m üßte m an  noch unterscheiden  zwischen Größe der E rreg u n g  (des 
der K o n trak tion  zugrunde liegenden Stoffwechselvorganges) und der Größe des 
m echanischen Effekts (K o n trak tilitä t im  engeren  Sinne), doch liegen h ierü b er keine 
U n tersuchungen  vor. — *) H o f m a n n ,  Pflügers A rch. 8 4 , 141, 1901. — 3) In  
den K urven von W a l t h e r  (Pflügers A rch. 7 8 , 622, 1899, F ig . 18) vom  aus­
geschn ittenen , b lu tleeren  H erzen is t die K urvenhöhe noch n ich t m ax im al, wenn 
die Reizschwelle schon k o n stan t gew orden ist. Das entgegengesetzte V erhalten  
gib t E n g e l m a n n  (D eutsche K lin ik  4 ,  239, 1903) fü r  das b lu tdu rchström te
H erz an. Aus dem langsam eren A nstieg der L eistungsfäh igkeit n ach  der 
Systole e rk lä r t  sich auch  bei W a l t e r  (1. c.), daß nach  M uskarinverg iftung  die 
Superposition (das H öherw erden der E x trazu ck u n g ) m eist spä ter a u f tr i t t  als die V er­
kürzu n g  der re fra k tä re n  Phase. — *) H o f  m a n n ,  1. c. S. 142 f f .— 5) V o lk m a n n  
(H äm odynam ik 1850, S. 362, u. D o n d e r s  (D ublin  quat. Jo u rn . med. Science 1868, 
p. 225, zit. nach  T i g e r s t e d t ,  S. 128 ff., woselbst auch  die übrige L ite ra tu r)  durch  
Messung des In terva lls  zwischen erstem  und zw eitem  H erzton  beim  M enschen. 
D irekte  B estim m ungen am  Säugetier ( K lu g ,  Du Bois’ A rch. 1881, S. 260; v. F r e y  
u. K r e h l ,  ebenda, 1890, S. 49) bei F requenzänderung  durch  V agusreizung ergaben 
dasselbe R esu lta t. Vgl. auch H. E . H e r i n g  (Pflügers A rch. 89, 287, 1902). — 
*) H o f  m a n n ,  1. c. S. 149 ff. — 7) Sachs. Ber. 23, 669, 1871. — “) Am  ausge­
schnittenen  Froschherzen  un g efäh r 5 bis 6". F ü r  die künstlich  durchström te 
H undeherzspitze g ib t W o o d w o r th  1" an (Am er. Jo u rn . of Physiol. 8 , 215, 1903).



B o w d i tc h s c h e  T reppe a u f t r i t t1). Die sehr ähn lichen  Ä nderungen der R eizbarkeit 
am erstickenden H erzen (siehe oben S. 236) erfo lgen n ach  O h r w a l l  zw ar im  
gleichen Sinne wie die Ä nderungen der K on trak tionshöhe , doch laufen  beide e in ­
ander n ich t s treng  paralle l. M uskarinverg iftung  begünstig t ebenso wie E rstickung  
das A u ftre ten  de r T reppe bei k u rzen  B eizin tervallen , A trop in  w irk t antagonistisch  
( B o w d i tc h ,  1. c. S. 678 ff.). Die H erzkam m ern  m ancher T ie re * 2) zeigen das 
T reppenphänom en n ich t.

Die Dauer und Höhe der H erzkontraktionen w ird ferner beeinflußt durch 
die T e m p e r a tu r :  Von der unteren Tem peraturgrenze fü r spontanes Schlagen 
an (siehe oben S. 231) nimm t beim Froschherzen die Kontraktionshöhe 
bei Erw ärm ung rasch zu bis zu einem M aximum, und darauf zuerst 
langsam , später rascher a b 3). Die K ontraktionsdauer nimmt bei der E r­
wärmung im allgemeinen ab. Die spontane Schlagfrequenz verhält sich 
innerhalb gewisser Grenzen um gekehrt, so daß zwischen 0° und 18° C die 
Summe der Systolendauern in  der Zeiteinheit angenähert gleich bleibt (C yon ,
1. c. S. 289). Beim Säugetierherzen nim m t die Kontraktionsgröße im all­
gemeinen bei A bkühlung von der K örpertem peratur bis auf ungefähr 20° C 
zu, bei weiterer A bkühlung a b 4).

Die Leistungsfähigkeit des Herzens häng t ferner von seiner E r ­
n ä h r u n g  ab. Um d a u e r n d  gut leistungsfähig zu bleiben, bedarf das Herz, 
wie jeder Muskel, abgesehen von der nötigen W egschaffung der Zersetzungs­
produkte seines Stoffwechsels, der Zufuhr organischen Nährm aterials, von 0  
und der Anwesenheit gewisser anorganischer Salze.

Die U ntersuchungen  über die einzelnen F ak to ren  der E rn äh ru n g  sind m eist 
am  künstlich  duvchström ten H erzen ausgeführt w orden. Am K altb lü ter w ird en t­
weder das ganze H erz n ach  dem  V erfah ren  von L u d w ig  d u rchspü lt, oder in den 
Vorhof oder V entrikel eine K r o n e e k e r s c h e  bzw. W il l ia m s s c h e  K anüle e ingeführt. 
F ü r das ausgeschnittene Säugetierherz  h a t  L a n g e n d o r f f 5) eine D urchström ungs­
m ethode ausgearbe ite t, welche darin  besteh t, daß m an  von der A orta aus u n ter 
einem konstan ten  D ruck von 90 bis 100 mm H g F lüssigkeit durch  die K oronararte rien  
treib t. Bezüglich de r D etails und M odifikationen dieser M ethoden vgl. L a n g e n ­
d o r f f  (E rgeh, d. Physiol. 1 (2), 275 ff., 1902).

Das Herz verm ag zwar auch bei Durchström ung m it Lösungen bestimm ter 
anorganischer Salze (R in g e rlö su n g , siehe unten) lange Zeit k räftig  zu 
schlagen, wobei es in ihm selbst (in den Gewebsspalten oder den Gewebs- 
elementen, nicht in den makroskopischen B lu tspalten6) verhandenes orga­
nisches M aterial zersetzt, es bleibt aber viel länger leistungsfähig, wenn man 
der R in g e r lö su n g  geringe Mengen von Glukose (bis zu einem Gehalt von 
1 Proz.) h in zu fü g t7). Ähnlich w irkt vielleicht auch Lävulose, nicht aber die

' )  Ö h r w a l l ,  Skand. A rch. 7, 235 ff., 1897. H o f m a n n ,  1. c. S. 153. —
2) A al: Mc W i l l i a m  (Journ . of Physiol. 6, 210, 1885); H ech t: W a l t h e r  (Pflügers
Arch. 78, 625, 1900); au ch  die Venen des Froschherzens: E n g e l m a n n ,  ebenda, 
65, 126, 1895). — 3) C y o n , Sachs. Ber. 18, 275 ff., 1866. — 4) L a n g e n d o r f f ,  
Pflügers Arch. 6 6 , 385, 1897. — 5) Pflügers A rch. 61, 291, 1895. — 6) N ach H o w e l l
(Amer. Jou rn . of Physiol. 2, 55 ff. u. 68, 1899), der an  S treifen von den H ohl­
venen des Schildkrötenherzens a rb e ite te , welche im  Inn eren  sehr w enig m uskulöse
Maschen en tha lten . D agegen h ä lt  die K r o n e e k e r s c h e  Schule an  der A nsicht fest,
daß das N äh rm ateria l von den in  den kap illaren  Spalten zwischen den M uskelm aschen 
zurückgehaltenen B l u t r e s t e n  geliefert w ird  (vgl. S c h ü c k in g ,  Engelm anns Arch. 
1901, Suppl. S. 218). — 7) L o c k e ,  Z entralb l. f. Physiol. 14, 670, 1901; Jou rn . of 
Physiol. 31, X l l lf f . ,  1904. W urde anfangs bezw eifelt (vgl. z. B. G ö th  l i n , 1. in fra  c., 
S. 42), ist aber se ither m eh rfach  bestä tig t worden.

A bhängigkeit der Systolengröße von T em p era tu r und E rn ährung . 2 4 7
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übrigen Zuckerarten. Serum album in, das von K r o n e c k e r  und seinen 
Schülern fü r ein wichtiges N ährm aterial gehalten wurde, erhöht,.zur R i n g e r ­
lösung hinzugefügt, die Leistungsfähigkeit des Herzens nicht, ebensowenig 
reines Paraglobulin , wohl aber ungereinigtes (an Lecithin gebundenes?) 
P arag lobu lin ').

In bezug auf sein O-liedürfnis verhält sich das Herz wie der Skelett­
muskel. Auch ohne O-Zufuhr kann es noch eine Zeitlang weiter arbeiten, 
aber schließlich nim m t die Höhe der Kontraktionen enorm a b 2 3). Kohlen­
säureanhäufung bewirkt ebenfalls eine Abnahme der Kontraktionshöhe, 
eventuell bis zur Unmerklichkeit. Die von einigen Autoren angegebene an­
fängliche Erhöhung der K ontraktionen durch Kohlensäure ha t G r oß :1) am 
Säugetierherzen nicht gesehen.

Am  ausgeschnittenen Säugetierherzen  k an n  der fü r  k rä ftiges Schlagen nötige 
B edarf an  0  au f lange Z eit auch  ohne A nw esenheit von Häm oglobin gedeckt 
w erden , w enn m an die D urchström ungsflüssigkeit m it 0  u n te r  A tm osphärendruck 
sä ttig t ( L o c k e ,  1. c.). A uf K ohlensäurew irkung  fü h r t  K r o n e c k e r  das Phänom en 
der T reppe z u rü ck 4).

Von anorganischen Salzen sind zur A ufrechterhaltung der Leistungs­
fähigkeit des Herzens nach R in g e r s  E n tdeckung5) unbedingt erforderlich 
Ca-Salze. In reiner physiologischer NaCl-Lösung sinkt die K ontraktions­
höhe sehr rasch bis zur U nm erklichkeit ab. F üg t man aber sodann der 
Lösung etwas CaCl2 zu, so erscheinen die K ontraktionen wieder und nehmen 
an Höhe zu 6).

M au h a t  die A bnahm e der K ontrak tionen  in re in e r N aC l-Lösung m eist allein 
au f das H erausdiffundieren  der Ca-Salze aus dem Muskel bezogen. Doch üb t eine 
äh n lich  restaurierende W irkung  au f das durch  0,7 proz. N aC l-Lösung „erschöpfte“ 
H erz wie Ca-Zusatz auch  aus Ü bertrag u n g  in eine isotonische Ilohrzuckerlösung7) 
und eine verm ehrte  O -Z ufuhr8).

Ebenso unbedingt nötig wie die Ca-Salze sind aber fü r die K ontraktilitä t 
der Muskeln auch die Na-Salze. In isosmotischer Zuckerlösung verliert der 
Herz- wie der Skelettmuskel seine R eizbarkeit und K ontrak tilitä t vollkommen, 
erhält sie aber durch Zusatz von NaCl w ieder9), ln  einem Gemisch von Na- 
und Ca-Salzlösungen schlägt das Herz zwar sehr k räftig , neigt aber zu 
D auerkontraktionen ( R in g e r ,  1. c.). Um diese zu verm eiden, ist es nötig, 
noch eine passende Menge eines Kalisalzes hinzuzufügen, welche, allein für 
sich oder im Uberschuß angew andt, die Leistungsfähigkeit, Reizbarkeit und

‘) G ö t h l i n ,  Skand. A rch. f. Physiol. 12, 45 ff., 1901. Vgl. dazu S c h ü c k in g ,  
1. c. S. 235. — “) Ö h r w a l l  (Skand. A rch. f. Physiol. 7, 235 ff., 1897) fü r  das 
F ro sch h e rz ; S t r e c k e r  (Pflügers A rch. 8 0 ,  161, 1900) fü r  das Säugetierherz. Die 
übrige L ite ra tu r  bei L a n g e n d o r f f  (E rgebn. d. Physiol. 1 (2 ) , 313ff.). —
3) Pflügers A rch. 99 , 314, 1903. H ier ausführliche L ite ra tu r . — 4) Du Bois’ Arch. 
1878, S. 322. Vgl. auch  S c h ü c k in g ,  1. c. S. 221. —  s) Jo u rn . of Physiol. 6,
361; Brit. med. Journ ., p. 730, 1885, und an  m ehreren  anderen  Orten. — c) Auch
die günstige W irkung  eines Zusatzes von Gum m i arab icum  zu r N aC l-L ösung
( H e f f t e r ,  A rch. f. exp. P a th . 29 , 49 ff., 1892), welche A lb a n e s e  (ebenda 32, 297, 
1893) au f die E rh ö h u n g  der V iskosität bezog, b e ru h t nach  L o c k e  (Jo u rn . of
Physiol. 18, 332, 1895) au f dem  G ehalt an a rab insaurem  Ca. — 7) H o w e l l ,  Amer.
Jo u rn . of Physiol. 6, 185, 189, 1902. — 8) L in g l e ,  ebenda 8, 80 ff., 1903; M a r t in ,
ebenda 11, 118 ff., 1904. — °) O v e r t o n ,  Pflügers A rch. 92 , 346ff., 1902. Die 
E xperim ente von L in g l e  (Amer. Jo u rn . 4 , 267) beziehen sich n u r au f das Fehlen 
von s p o n t a n e n  K ontrak tionen  in  re in e r Dextroselösung.
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die spontane Schlagfrequenz herabsetzen. R in g e r  gelangte so auf empirischem 
Wege zu einer Lösung '), welche das Froschherz lange Zeit gu t schlagend er­
hält. F ür Säugetierherzen gab dann L o c k e 2) nach den Serumanalysen von 
A b d e r h a l d e n 2) als beste Konzentration der D urchström ungsflüssigkeit an: 
0,9 bis 1 Proz. NaCl, 0,02 bis 0,024 CaCI2, 0,02 bis 0,042 K Cl, 0,01 bis 
0,03 Proz. N aH C 0 3 (nicht Na2C 0 3).

Ü ber die W irkung  und den N utzen des Zusatzes von N aH C O s h a t  sich eine 
ausgedehnte Diskussion en tsponnen4). W ahrschein lich  h a n d e lt es sich um  die 
günstige W irkung  einer ganz schw achen A lkaleszenz der Lösung. Das fü r  die 
Lösung benutzte W asser muß aus G lasgefäßen destillie rt sein, weil bei B enutzung 
von M etallteilen schädliche „oligodynam ische“ W irkungen  von Schw erm etallsalzen 
au ftre ten  können 5 6).

Die Stärke der K ontraktionen (weniger die spontane Schlagfrequenz) ist 
ferner in hohem Grade abhängig von der in der Zeiteinheit durch die K oronar­
arterien strömenden Blutmenge. Erhöhung des Druckes, un ter welchem das 
Blut am ausgeschnittenen Herzen in die Kranzgefäße eingetrieben wird, 
steigert die Systolenhöhe,;). Nach völliger Abstellung der Z irkulation t r i t t  
vor der Abschwächung eine vorübergehende V erstärkung der K ontrak­
tionen a u f 7 *).

Bezüglich der großen Zahl von H e r z g i f t e n ,  welche die Leistungs­
fähigkeit des Herzens ändern , sei auf die Zusam menstellung von R ic h e t  s) 
verwiesen. Die Ä nderungen der Leistungsfähigkeit und der Reizbarkeit 
scheinen bei V ergiftungen nicht immer gleichen Schritt zu halten 9).

Beachtenswert ist besonders die W irkung einiger O r g a n e x t r a k t e  auf 
die Leistungsfähigkeit des Herzens. Der E x trak t des Nebennierenm arkes 
bewirkt infolge seines A drenalingehaltes eine beträchtliche Acceleration und 
V erstärkung des Herzschlages bei K alt- und W arm blütern, am nervös iso­
lierten Herzen in  situ sowie am ausgeschnittenen Herzen und am künstlich 
durchström ten M uskelstreifen aus dem S äugetierventrikel10 *). Kochsalz­
extrakte vom Zentralnervensystem  und peripheren Nerven verm indern die 
K raft besonders der Vorhofsschläge, vielleicht sekundär infolge der starken 
Blutdrucksenkung und Verm inderung des Stromvolumens im K oronarkreis­
la u f11). Die W irkung dieser E xtrak te auf die Frequenz ist ganz unbedeutend 
und inkonstant. E x trak te  des Lohns posterior (des Infundibularteiles) der

')  100 cm1 0,6 proz. N aC l, en tha ltend  1 cm1 1 proz. N aH O O ,, 1 cm3 1 proz. CaCls,
0,75cm 3 lp ro z . K C l (Jo u rn . of Physiol. 6 ,  362). G ö t h l i n  (Skand. A rch. f. 
Physiol. 12, 9) em pfiehlt ein Gemisch von N aC l 0,65 P ro z ., N aH C O „ 0,1 Proz.,
KCl 0,01 Proz., CaCl2 0,0065 Proz., N asH P 0 4 0,0009 Proz., N a H sP 0 4 0,0008 Proz. 
Die Phosphate können ohne großen Schaden w eggelassen werden. — s) Z entralb l. 
f. Physiol. 14, 672, 1900. — 3) Zeitschr. f. physiol. Chemie 25, 65, 1898. — 
*) Siehe deren ausführliche  Z usam m enstellung bei G r o ß ,  1. c. S. 311 ff. —
5) L o c k e ,  Journ. of Physiol. 18, 319, 1895. R i n g e r ,  ebenda 22, 14, 1897. —
6) M a g r a t h  und K e n n e d y ,  S c h i r r m a c h e r ,  z itie rt nach  L a n g e n d o r f f
(Ergehn, d. Physiol. 1 (2), 300. — 7) R u s c h ,  Pflügers A rch. 73, 547, 1898; L a n g e n ­
d o r f f ,  1. c. — ") Dict. de Physiol. 4 , 330 ff. — 9) A lc o c k  und H. M e y e r ,
Engelm anns A rch. 1903, S. 23511. — 10) O l i v e r  und S c h ä f e r ,  Jou rn . of Physiol.
18, 252 ff., 1895; G o t t l i e b ,  A rch. f. exp. P atho l. 38, 99, 1896 und 43, 286, 1899;
H e d b o m , Skand. A rch. 8, 147, 1898; C l e g h o r n ,  Am er. Jo u rn . of Physiol. 2, 279, 
1899; B o r u t t a u ,  Pflügers A rch. 78, 101, 1899 und andere. — n) O s b o r n e  u. 
S. V i n c e n t ,  Jo u rn . of Physiol. 25, 289, 190o; vgl. auch S. V i n c e n t  u. S h e e n ,  
ebenda 29, 261, 1903.
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Hypophyse bewirken nach I l e r r i n g  *) am ganzen Froschherzen (nach Zer­
störung des Zentralnervensystem s) Abschwächung und geringe Frequenz­
abnahm e, am isolierten Frosch Ventrikel (oder am ganzen Herzen nach 
A tropinvergiftung) V erstärkung der K ontraktionen und Acceleration. Thyreo­
globulin setzt nach Vagusdurchschneidung sowie nach A tropinvergiftung die 
Schlagfrequenz herab und v erstä rk t (sekundär infolgedessen?) die H erz­
sch läge2). Jodothyrin sowie Kochsalzextrakte der Schilddrüse verstärken 
die K ontraktionen isolierter Herzm uskelstücke un ter geringer Acceleration :i). 
Uber die relativ  geringen W irkungen anderer O rganextrakte vgl. H ed b o m  
und C le g h o rn  (1. c., hier auch ausführliche L iteratur).

Die Leitung der Erregung im Herzen.
Die Analyse des ersten S ta n n iu s s c h e n  Versuchs ha t endgültig ergeben, 

daß die autom atische E rregung  des Herzens normalerweise im Sinus­
gebiete ihren U rsprung nim m t und von hier aus den aufeinander folgenden 
H erzabteilungen, also nacheinander den Vorhöfen, dem oder den beiden 
Ventrikeln (und dem Aortenbulbus) zugeleitet wird. Dieser Leitungsprozeß 
zerfällt in zweierlei E tappen: die Ü berleitung der E rregung  von einem Herz­
abschnitte auf den nächsten und in die A usbreitung der E rregung innerhalb 
jeder einzelnen Herzabteilung.

G e s c h w in d ig k e i t  d e r  L e i tu n g .

Innerhalb der einzelnen Herzabteilungen erfolgt die E rregungsleitung 
un ter normalen Verhältnissen m it so großer Geschwindigkeit, daß sie sich 
bei einfacher Inspektion in allen Teilen gleichzeitig zusammenzuziehen scheinen, 
und zw ar kontrahieren sich beide Vorhöfe zusammen und ebenso beide Ven­
trikel zusammen in diesem Sinne gleichzeitig4).

Die G eschwindigkeit der E rlegungsle itung  innerha lb  der in tak ten  H erz­
abteilungen kann  gemessen w erden durch  U ntersuchung  der A ktionsström e nach  zwei 
M ethoden: M an bestim m t sie entw eder bei A bleitung von zwei unverle tz ten  Stellen 
aus dem  In terv a ll vom Beginn des Aktionsstrom es bis zum  Gipfel der ersten  P h a se 5) 
oder bei künstlicher R eizung aus dem  Z eitin tervall zwischen dem M om ent der 
R eizung an  e in e r  und Beginn des A ktionsstrom es bei A bleitung von einer anderen 
Stelle — rich tig er aus der Differenz dieses Z eitin tervalls bei Reizung einer von der 
A bleitungsstelle en tfern teren  und einer ih r  n äheren  S te lle6). Im  P rinzip  au f das­
selbe lä u f t  h inaus die M ethode von L a n g e n d o r f f ,  die N erven zw eier Nervm uskel­
p räp ara te  vom Frosch an  verschiedenen Stellen über den Säugetierventrikel zu

*) Jo u m . of Physiol. 31, 420, 1904. H ier auch  die (zum  Teil w idersprechenden) 
L ite ra tu ran g ab en . Die U nterscheidung beider Teile de r H ypophyse zuerst bei 
H o w e l l  (Jou rn . of exp. med. 3 , 245, 1898). — s) v. C y o n  u. O s w a ld ,  Pflügers 
A rch. 8 3 , 199, 1901. — 3) C le g h o r n ,  1. c. p. 287. — 4) Die A ngabe, dali in 
klinischen F ällen  beide V entrikel sich ungleichzeitig  kon trah ieren  (sog. Hemisystolie), 
ist n ich t genügend begründet, w eder durch  das T ierexperim ent ( F r a n k  u. V o ig t ,  
D eutsch. A rch. f. klin. Med. 6 5 , 580, 1900) noch durch  die B eobachtungen am 
M enschen ( R ie g e l ,  Z ur L ehre  v. d. H erz irreg u la ritä t u sw ., W iesbaden 1891; 
H. E. H e r i n g ,  P rag er med. W ochenschr. 21, Nr. 6, 1896); n u r bei absterbenden 
H erzen kan n  dies Vorkommen. — 5) Dieser P u n k t en tsprich t dem A nfang  der 
N egativ itä t der von der Reizstelle fe rner liegenden A bleitungsstelle, vgl. B u r d o n -  
S a n d e r s o n  u. P a g e ,  Jou rn . of Physiol. 2 , 424 ff., 1880. — 6) E n g e lm a n n ,  
Pflügers Arch. 17, 88, 1878.
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legen und deren sekundäre Z uckungen zu verze ich n en 1). Von W a l le r  und H e i d 2) 
wurde fe rn e r die V erzeichnung von V erdickungskurven an  zwei verschiedenen Stellen 
des V entrikels angew endet.

Die durchschnittliche Geschwindigkeit der E rregungsleitung beträg t im 
blutleeren F roschventrikel nach E n g e lm a n n  in der ersten halben Stunde 
nach dem Herausschneiden bei 12 bis 16° C ungefähr 35 bis 40 mm in der 
Sekunde, nach B u r d o n - S a n d e r s o n  und P a g e  dagegen beträg t sie um 
100 mm in der Sekunde. Im blutdurchström ten Vorhofe des Froschherzens 
fand E n g e l m a n n 3) nach einer anderen Methode W erte von 90 bis 200m m  
in der Sekunde. Im Säugetierventrikel geben B a y lis s  und S t a r l i n g 4) etwa 
3 m in der Sekunde an, S c h lü te r  (1. c. S. 107) schätzt sie auf 2 bis 4 m pro 
Sekunde, W a l le r  und K e id  (1. c. S. 239 und 249) fanden bei verschiedenen 
Säugetieren Zeiten von 300 bis 2400 mm in der Sekunde, als Maximum beim 
Schafherzen 8 m. Die Leitungsgeschwindigkeit ist abhängig von der Tempe­
ratur, sie nim m t ab in der Kälte, steigt in der W ärm e5). Eine Abhängigkeit 
derselben von der Länge des Intervalls nach der voraufgegangenen E rregung 
ist am unverletzten Froschventrikel bei m ittleren Keizintervallen ( l l/ 2 bis 
6 Sekunden) nicht nachw eisbare) (siehe dagegen un ten), doch ha t an ­
scheinend B e th e 7) bei E inschaltung von Extrasystolen in die normale Schlag­
folge eine verzögerte Leitung der Extrasystole beobachtet.

Der Übergang der E rregung von einer H erzabteilung auf die andere er­
fordert eine geraume Zeit, so daß sich schon bei bloßer Inspektion eine kleine 
Pause zwischen den K ontraktionen der aufeinander folgenden Abschnitte be­
merkbar macht. Dies In tervall z. B. zwischen A trium - und Ventrikelsystole 
(von E n g e lm a n n  mit As— Vs bezeichnet), gemessen durch die zeitliche Diffe­
renz des Kontraktionsbeginnes bei graphischer Verzeichnung, schwankt ganz 
außerordentlich, am Froschherzen von etwa 1/ t bis 2 Sekunden und darüber. 
Am Hundeherzen in situ fanden B a y lis s  und S t a r l i n g s) mittels Ver­
zeichnung der Aktionsström e rund 0,13". Es ist abhängig von der Tem peratur 
im selben Sinne wie die Leitungszeit innerhalb des V entrikels, von der E r­
nährung (Blutzufuhr) und von der Schlagfrequenz. Je  rascher die Kon­
traktionen aufeinander folgen, desto länger, je seltener, desto kürzer ist es. 
Jede Systole setzt also die Geschwindigkeit der Leitung vorübergehend herab. 
Die verzögernde W irkung m ehrerer rasch aufeinander folgender Systolen 
vermag sich zu sum m ieren9). Nach ganz langen Pausen kann die Kon­
trak tilitä t schon abgenommen haben (B o w d itc h s  Treppe), die Leitungs­
geschwindigkeit aber noch auf voller Höhe se in 10).

Infolge der leitungshem m enden W irkung  jed e r Systole w ird eine im Sinus 
oder Vorhofe vorzeitig  einsetzende „E x tra '-S ysto le  au f die folgenden H erzabschnitte  
entsprechend später übertragen . Es w erden also im Sinusgebiete entstandene I rre ­
gularitäten  „auf ih rem W eg e  zur K am m er über eine größere Z ahl von Perioden verte ilt 
und dadurch  im  einzelnen gem ildert w erd en “ — Selbstregulierung des H erzschlags11).

L eitung  <ler E rregung .

')  S c h l ü t e r ,  Pflügers A rch. 89, 87, 1902. — s) Philos. T ransact. 17811, 226, 1867.
— 8) Pflügers A rch. 56, 188 u. 194, 1894. — 4) Proceed. Royal Soc. 5 0 , 213, 1891. —
5) E n g e lm a n n ,  Pflügers A rch. 11, 480, 1875. — 6) E. B. H o f m a n n ,  ebenda 84,
136, 1901. — 7) Allg. A nat. u. Physiol. d. N ervensyst. 1903, 8. 430. — 8) In tern .
Monatsschr. f. A nat. u. Physiol. 9, 271, 1892. —- °) E n g e l m a n n ,  Pflügers Arch. 56 ,
166 ff., 1894. — 10) D e r s e lb e ,  Deutsche K linik 4 , 241, 1903. — u ) D etails bei
E n g e lm a n n ,  Pflügers A rch. 65 , 153 ff., 1897, und D eutsche Klinik 4, 245 ff., 1903.
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Schneidet man den Vorhof oder Ventrikel von der Seite her so tief ein, 
daß nur eine ganz schmale muskulöse Verbindungsbrücke stehen bleibt, so 
erfolgt die E rregungsleitung durch die Brücke so langsam , daß sich beide 
Hälften in einem deutlichen Absatz nacheinander k o n trah ieren1). Man kann 
also künstlich in n e r h a lb  jeder Herzabteilung dieselbe Leitungsverzögerung 
erzeugen, die normalerweise z w is c h e n  den einzelnen Herzabteilungen vor­
handen ist. Ein prinzipieller Unterschied zwischen beiden Leitungsvorgängen 
braucht also nicht zu bestehen. Die Leitungsgeschwindigkeit in der künstlich 
hergestellten schmalen Verbindungsbrücke ist unm ittelbar nach jeder Systole 
herabgesetzt und nim m t danach allmählich zu, ganz so wie die L eitungs­
geschwindigkeit zwischen Vorhof und Ventrikel * 2). Daß man am intakten  Ven­
trikel diesen Einfluß der Systole bei m ittleren Reizintervallen nicht nachweisen 
kann, beruht wahrscheinlich bloß darauf, daß sich in  diesem Ealle die Leit­
fähigkeit nach der Systole sehr rasch wieder zur vollen Höhe erhebt.

Is t n ich t bloß eine besch ränk te  S telle, sondern das ganze H erz geschädigt, 
so erfo lg t die E rregungsle itung  m itu n te r so langsam , daß m an  m it dem  bloßen 
A uge das W andern  der K ontraktionsw elle  beobachten  k an n : so an  der h in teren  
F läche  de r Vorhöfe a h g ek ü h lte r, absterbender B ä u g e t ie r h e r z e n m a n c h m a l  auch 
an  ausgeschnittenen F ro sch h e rzen 4), nach  In jek tion  von B rom kalium 5).

L e i tu n g s r i c h tu n g .

Innerhalb der einzelnen H erzabteilungen pflanzt sich die E rregung bei 
künstlicher Reizung, wie durch die Beobachtung der Aktionsströme von allen 
A utoren übereinstim m end erwiesen wurde 6), von der Reizstelle aus diffus nach 
allen Richtungen hin fort. Bei der auf dem normalen Wege, vom Vorhofe her, 
ausgelösten Ventrikelsystole w andert die E rregung im Froschherzen stets von 
der Basis zur Spitze, d. h. es w ird zuerst die Basis negativ gegenüber der Spitze 
(erste Phase des Aktionsstrom es) und dann um gekehrt die Spitze negativ 
gegenüber der Basis (zweite P h ase7). Über das Verhalten des Säugetierherzens 
differieren die Angaben. Am Katzen- und Igeiherzen w ird nach Injektion 
von Bromkalium die Leitung so verlangsam t, daß man das W andern der 
Kontraktionswelle von der Einm ündungsstelle der großen Venen über die 
Vorhöfe hin, im Ventrikel von der Basis zur Spitze d irekt sehen kann 
(Mc W ill ia m , 1. c.). W a l l e r 8) dagegen fand am freigelegten Hunde- und

')  G a s k e l l ,  Jo u rn . of Physiol. 4, 64, 1883. Dieselbe B eobachtung am  Frosch­
ven trikel m ach ten  vorher schon V o lk m a n n  (W agners H andw örterb . 2, 616, 1844) 
und A u b e r t  (Pflügers A rch. 24, 364, 1881). — !) G a s k e l l ,  1. c ., E n g e l ­
m a n n ,  Pflügers Arcli. 62 , 550, 1896. — 3) Vgl. besonders H. E. H e r i n g ,  Pflügers
A rch. 82 , 22 ff., 1900. — 4) K r o n e c k e r ,  Du Bois’ A rch. 1883, S. 268, und andere. —
5) M c W il l i a m ,  Jou rn . of Physiol. 8, 306, 1887. — *) M a r c l i a n d ,  Pflügers Arch.
15 , 530, 1877; E n g e l m a n n ,  ebenda IT , 72, 1878; B u r d o n - S a n d e r s o n  u.
P a g e ,  Jo u rn . of Physiol. 2, 399, 1879, und andere. Die abw eichenden Angaben
von P a g l i a n i  u. K a i s e r ,  daß die K ontrak tionen  en tfe rn t von der Beizstelle 
beginnen können, beruht, au f bloßem A ugenschein und ist w ohl eine Täuschung 
( M u s k e n s ,  Pflügers A rch. 6 6 , 333, 1897). Auch die A ngabe von B e th e  (1. c. 
S. 445), daß er an zwei S treifen vom H undeherzen e inm al bei künstlicher Beizung 
eines Endes die K ontrak tionen  am  anderen  Ende beginnen sah, ist, da  jede genauere 
A nalyse des Versuchs feh lt, ganz unklar. Die E rk lä ru n g , w elche B e th e  seihst gibt 
(B ücklaufen  der E rregungsw elle im  „N ervennetz“) , ist aus verschiedenen Gründen 
u n h a ltb a r. — 7) E n g e l m a n n ,  1. c.; M a r c h a n d ,  Pflügers A rch. 17, 143, 1878. — 
") Philos. T ransact. 180 B, 169, 1889.
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Katzenherzen in der Kegel zuerst eine N egativ ität der Spitze. Doch zeigten 
B a y lis s  und S t a r l i n g 1), daß bei sehr sorgfältig behandelten Hundeherzen 
stets die Basis zuerst in E rregung gerä t, dann erst die Spitze. Kühlte sich 
das Herz ab , so kehrte sich das Verhältnis um , eventuell t r a t  ein drei­
phasiger A ktionsstrom  auf.

Dies b e ru h t nacli den Verff. d a rau f, daß sich an  der s tä rk er abgekühlten  
Basis der A ktionsstrom  langsam  entw ickelt. Infolgedessen kom m t es bei geringer 
Schädigung zu einem  kurzen Vorschlag: Basis negativ , dann  überw iegt die N ega­
tiv itä t der Spitze, und endlich kom m t die län g er an h alten d e  N eg ativ itä t der Basis 
wieder zum  Vorschein. Bei s tä rk ere r A bkühlung  ist der erste Vorschlag von der 
Basis verschw indend k lein  (Fig. 6, 2. A ktionsstrom ). Die u n m itte lb a r d a rau f folgende 
U m kehr (N egativ itä t der Spitze vor der B asis, Fig. 6, 1. und 3. A ktionsstrom ) er­
klären Verff. durch  nervöse L eitung  von der Basis zu r Spitze und du rch  m uskuläre 
in um gekehrter B ich tung . Die D eutung, daß die E rreg u n g  in den inneren  M uskel­
bündeln von der Basis zu r Spitze g eh t und in den äußeren z u rü ck k eh rt, ist 
nach den Verff. u n h a ltb a r. E ine E rregung  de r Basis vor der Spitze fand  auch 
S c h l ü t e r 2) n u r  an  ganz frisch  ausgeschnittenen K atzenherzen. Später keh rte  
sich auch h ier das V erhältn is stets um.

Bei diesem großen Einfluß äußerer Umstände auf den Verlauf der 
Aktionsströme war von großer W ichtigkeit der Nachweis von A. W a l l e r 3), 
daß man bei passender Lage der E lektroden (Ableitung von rechter Hand, 
rechter Scapula, Stirn, Mund einerseits, Herzspitze, linker Hand usw. anderer­
seits, am besten Herzspitze m it rechtem Arm oder rechter Schulter4) die 
Aktionsströme des Herzens vom ganzen Tier oder Menschen ableiten und 
mittels des Kapillarelektrom eters registrieren kann. Diese Methode, das 
menschliche Elektrokardiogram m  aufzunehmen, w urde später von E in th o v e n 0) 
sorgfältig ausgearbeitet, der durch Analyse der K apillarelektrom eterkurve 
die Normalform des E lektrokardiogram m s feststellte und sie m it einem noch 
rascher reagierenden M eßinstrument, dem Saitengalvanometer, verifizierte.

Die Normalform des E lektrokardiogram m s besteht nach E in th o v e n  aus 
fünf Ausschlägen, 1J bis T  in Fig. 27, von denen der Anfang der Erhebung 
E  um rund 0,03" dem Beginn 
der Herzstoßkurve vorauseilt.
E in th o v e n  hält die Aus­
schläge P  und Q fü r den 
zweiphasischen A ktionsstrom  
der Vorhöfe, II und T  für 
den Aktionsstrom der Ven­
trikelbasis, der länger anhält 
als der der Spitze und in­
folgedessen nu r in der M itte 
von letzterem ungefähr kom­
pensiert wird. Der Ausschlag S rü h rt nach ihm vermutlich vom Uberwiegen 
der Stromzweige des linken Ventrikels (der eigentlichen Spitze) her. Nach 
dieser Analyse is t am ganz in takten Menschenherzen sowohl im Vorhofe als 
im Ventrikel der dem venösen Herzende zugerichtete Teil zuerst in E rregung,

' )  In te rn . M onatsschr. f. A nat. u. Physiol. 9, 256,1892. — 2) Pflügers A rch. 89 , 
87, 1902. —  “) Jo u rn . of Physiol. 8, 239, 1887. — 4) E in t h o v e n ,  Pflügers A rch. 
80 , 150, 1900. — 5) !. c. F ern er Pflügers A rch. 6 0 , 101, 1895 und 9 9 , 472, 1903.

Fig. 27.
0,lSec.

S|------- 1--------1--------1------- 1------- 1------- 1 r

Normalform dos m enschlichen Elektrokardiogramms 
nach E in t h o v e n .
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dann ers t der davon abgewandte, entsprechend dem W andern der E rregungs­
welle vom venösen gegen das arterielle Ende des Herzens hin.

Die Ü bertragung der E rregung  von einem H erzteil auf den anderen 
kann  am intakten  Herzen sowohl in der normalen, als auch in der entgegen­
gesetzten R ichtung erfolgen. Bei manchen wirbellosen Tieren kann sich 
die R ichtung der Erregungswelle spontan um kehren, so daß der Ventrikel 
eine Zeitlang vor dem Vorhofe schlägt. Bei höheren Tieren tr i t t  dies nur 
ein, wenn man durch frequente rhythm ische Reizung oder durch einen am 
V entrikel angreifenden D auerreiz ’) den letzteren zu häufigerem Schlagen 
veranlaßt als den Vorhof. An absterbenden Herzen oder nach Helleborein- 
vergiftung kann die rückläufige Leitung vor der rechtläufigen verloren gehen, 
die Reizleitung wird also dann irrez ip ro k 2), auch kann sich die rückläufige 
E rregung  langsam er fortpflanzen als die rechtläufige 3).

L e i tu n g s b a h n .

Verwandelt man den Frosch Ventrikel durch seitliche Einkerbungen in 
einen zickzackförmigen Streifen, so läuft die an einem Ende gesetzte E r­
regung noch imm er über den ganzen Streifen a b 4). Die beiden Kammern des 
Säugetierherzens schlagen nu r so lange koordiniert, als sie noch durch eine 
M u s k e l brücke m iteinander in Verbindung s teh en 5). Ebenso bleibt die E r­
regungsleitung im Vorhofe nach einem seitlichen Einschnitte so lange er­
halten, als noch eine genügend breite m u s k e lh a l t ig e  Verbindungsbrücke 
vorhanden i s t 6).

Auch die Ü berleitung der E rregung  von einer H erzabteilung auf die 
andere ist nach unseren heutigen Kenntnissen an das Bestehen von Muskel­
brücken gebunden7). Soweit man die intrakardialen Nervenstämmchen von 
der umgebenden M uskulatur r e in l i c h  trennen konnte, h a t man stets gefunden, 
daß sie die motorische E rregung  isoliert fü r sich n icht zu leiten vermögen.

So verm ag der K oronarnerv  des Schildkrötenherzens (ein in tra k ard ia le r  Ast 
des rech ten  V agus, der fre i vom Sinus zum  V entrikel h inzieh t) nach  D urch­
schneidung des V orhofes die E rreg u n g  n ich t vom Sinus zum  V entrikel zu le iten 8). l

l) Vgl. die B eobachtungen am  Säugetierherzen von M c W il l i a m  (Journ . of 
Physiol. 6, 185, 1888) und von H. E . H e r i n g  (Pflügers A rch. 8 2 , 19 ff., 1900). 
Ü ber w ahrschein liche rückläufige E rregungsw ellen  vom V entrikel des m enschlichen 
H erzens V o l h a r d  (Zeitschr. f. k lin . Med. 5 3 , 1904). — *) K a i s e r ,  Zeitschr. f. 
Biol. 32 , 20, 1895; E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 61 , 275, 1895. — 3) B a y l i s s  
u. S t a r l i n g ,  Jo u rn . of Physiol. 13 , 410, 1892. — *) E ic k  (Sitzgsber. d. physik.- 
m ed. Ges. W ü rzb u rg , 1874, w örtlich  zit. in Pflügers A rch. 72, 453 Anm .). E n g e l ­
m a n n ,  Pflügers A rch. 11, 465, 1875. —  5) P o r t e r ,  A m er. Jo u rn . of Physiol. 2, 
127, 1899. — 8) G a s k e i l ,  Jo u rn . of Physiol. 4 , 6 4 f f . , 1883. — 7) Solche M uskel­
verb indungen  bestehen am  K altb lü terherzen  in  Eorm  eines b re iten  R inges um 
das S inusvorhof- und A trioven triku larostium  (le tz te rer is t der oben S. 233 er­
w ähn te  A trio v en trik u la rtrich te r von H is ,  Arb. d. med. K linik zu  L eipzig, 1893 — 
vgl. fe rn e r G a s k e l l ,  Jo u rn . of Physiol. 4 ,  70, 1883 und F . B. H o f m a n n ,  
H is’ Arch. 1902, S. 66). Beim W arm blü ter sind M uskelverbindungen zwischen Vor­
hof und V entrikel von H is  (1. c.), S t a n l e y  K e n t  (Jo u rn . of Physiol. 14 , 239, 
1893), R e t z e r  (H is’ A rch. 1904, S. 1), H u m b le t  (A rch. in te rn a t. de physiol. 
1, 278, 1904) und B r a e u n i g  (E ngelm anns A rch. 1904, Suppl. S. l )  insbesondere 
in der Scheidew and nachgew iesen worden. — 8) G a s k e l l ,  Jo u rn . of Physiol. 4, 
64, 1883, vgl. auch  S. 75.
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Am Froschherzen w irk t D urch tren n u n g  der m uskulösen V orhofsw ände m it E r­
h a ltu n g  der funk tionsfäh igen  Scheidew andnerven, der einzigen N ervenstäm m chen, 
die vom Sinus zu r K am m er ziehen ( in trak ard ia le  V agusfortse tzung , siehe unten, 
S. 261), w ie die erste  S t a n n iu s s c h e  L ig a tu r1). Beim H unde- und K anincheu- 
herzen w ird die Ü berleitung  der E rreg u n g  vom  V orhofe au f den V entrikel au f­
gehoben, w enn m an u n te r  E rh a ltu n g  der oberflächlichen N ervenbündel (der vor­
deren K am m ernerven) die V erbindung zwischen den V orhöfen und K am m ern 
zerquetsch t8) ,  ja  sogar schon, w enn m an  die M uskelbrücke in  der Scheidew and 
d u rc h tre n n t* * 3). Die V entrikel schlagen n a tü rlich  w eiter (siehe oben, S. 225), aber 
ih r  Schlagtem po is t dan n  unabhäng ig  von dem  der Vorhöfe.

U m gekehrt h indert D urchschneidung der größeren Nervenbündel die 
Überleitung der E rregung  von einer H erzabteilung auf die andere nicht, wenn 
noch eine genügend breite M uskelbrücke bestehen b le ib t4).

Die A ngabe, daß n ach  E xstirpa tion  der A trioven triku largang lien  heim  Frosch 
der V entrikel still s te h t5) ,  w urde von G a s k e i l  (1. c. S. 75 ff.) d ah in  berich tig t, 
daß dies n u r  der F a ll is t ,  wenn dabei die nah e  anliegende V erb indungsm uskulatur 
zwischen V orhof und V en trike l m it verle tz t und infolgedessen ein „ to ta ler B lock“ 
gesetzt w ird  (vgl. u n ten , S. 258). K r o n e c k e r 6) beobachtete an  einem  H unde­
herzen nach  U n terb indung  eines vom V orhof zum  V entrikel ziehenden N erven eine 
H erabsetzung de r Schlagfrequenz des V entrikels, doch ist n ich t angegeben, ob sich 
der V entrikel n ich t v ielleicht n ach  jedem  vierten  V orhofschlag k o n trah ierte . 
N. L o m a k i n a 7) h a t  du rch  L ig a tu r einzelner N erven an  der V orhofkam m ergrenze 
von H unden und  K aninchen in vielen F ä llen  U nregelm äßigkeiten des Schlages so­
wohl der V orhöfe als auch  der K am m ern (F lim m ern , S törungen des R hy th m u s 
und der K oordination — sogar zw ischen den beiden V orhöfen!) herv o rru fen  können, 
doch sind die V ersuchsresulta te  (wegen der g leichzeitigen Z irkulationsstörungen 
oder Neben Verletzungen? vgl. oben, S. 240) so unregelm äßig , daß m an  irgend 
welche sichere Folgerungen daraus n ich t z iehen kann . B em erkensw ert is t, daß 
M assenligatur um  die A trioven triku larg renze  m it A usschluß der größeren N erven­
stäm m chen (1. c. S. 417) ziem lich regelm äßig S törungen  der K oordination zwischen 
Vorhofs- und  V en trike lkon trak tion  gab (wie hei W o o ld r id g e ) .

Die angeführten Tatsachen schließen die alte V orstellung, daß die E r­
regung im Herzen von einem gangliösen Zentrum  im Sinus zu einem eben­
solchen im Vorhofe und im Ventrikel geleitet w ird, unbedingt a u s 8). Es 
bleiben nu r noch zwei Möglichkeiten übrig : Entw eder erfolgt die Leitung 
i n t r a m u s k u l ä r  in dem allseitig zusamm enhängenden Zellsyncytium, welches 
nach histologischen9) und em bryölogischen10) U ntersuchungen die Herzm uskel­

*) F. B. H o f  m a n n ,  Pflügers A rch. 6 0 ,  142, 1895. — 8) W o o ld r i d g e ,
Du Bois’ A rch. 1883, S. 532ff. — a) H is  j u n . ,  B erner Kongreß, Zentralb l. f. Physiol. 
1895, S. 469. H u m b l e t ,  1. c. N ach persönlicher M itteilung von H. E . H e r i n g
steh t sein B efund (Z entralb l. f. Physiol. 17, 2, 1903), daß am  H undeherzen die 
K oordination zwischen V orkam m er und K am m er erh a lten  b lieb , w enn bloß die 
äußere W and des rech ten  V orhofes m it dem  V entrikel in V erbindung s tan d , dazu 
in  keinem  G egensatz, w eil auch  in  diesem F alle  die E rreg u n g  au f das Septum  
überging. — *) E c k h a r d  (B eiträge z. A nat. u. Physiol. 7 , 192, 1874) und
F. B. H o f  m a n n  (Pflügers A rch. 6 0 , 139, 1895) fü r  das F roschherz. G a s k e l l  (1. c.
S. 61 ff.) fü r  das Schildkrötenherz. — 5) M a r c h a n d ,  Pflügers A rch. 17, 148 ff., 
1878; L ö w i t ,  ebenda 23, 335 ff., 1880. H ier auch  w eitere L ite ra tu r. — *) Zeitschr.
f. Biol. 34 , 598, 1897. — 7) Zeitschr. f. Biol. 3 9 , 377, 1900. — 8) E ine ausführliche
W iderlegung dieser A nsich t in  ih ren  verschiedenen M odifikationen bei F. B. H o f  m a n n
(Pflügers Arch. 72, 445 ff., 1898). — *) v. E b n e r ,  W iener Sitzungsher. 109  (3), 700,
1900; M. H e i d e n h a i n ,  A nat. Anz. 20 , 33, 1901. — 10) H o y e r  j u n . ,  Bull, de l ’Acad.
de Cracovie, zit. n ach  S c h w a lb e s  Jah resb er. d. A nat. 1, 210, 1901. G o d le w s k y ,  
Arch. f. m ikr. A nat. 6 0 , 111, 1902. Vgl. auch  R i c h e t s  Dict. de physiol. 4 , 254.
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zellen m iteinander bilden ( E n g e lm a n n 1), G a s k e l l ,  1. c.); oder sie wird ver­
m ittelt durch die marklosen Nervenfasern, welche die Herzm uskulatur 
überall durchziehen, und welche nach einigen Autoren innerhalb der M usku­
la tu r ein kontinuierlich zusammenhängendes Netz b ilden2), was allerdings 
noch nicht sicher bewiesen i s t 3).

W enn die oben S. 237 an g efü h rten  A rgum ente L a n g e n d o r f f s  fü r  die direkte 
B eizbarkeit des H erzm uskels rich tig  sind, so ist dam it auch  die m uskuläre 
E rregungsle itung  höchst w ahrschein lich  gem acht. Denn w enn die chem ischen 
Beize an  der A pplikationsstelle den M uskel, n ich t aber das N ervennetz erregen, 
d ann  kann  die F ortle itu n g  der E rregung  von der Beizstelle auch  n u r auf 
m uskulärem , n ich t au f nervösem  W ege erfo lgen, weil w ir einen Ü bergang der 
E rreg u n g  vom M uskel au f den N erven n ich t kennen. Als w eitere G ründe gegen 
die A nnahm e einer nervösen L eitung  der m otorischen E rreg u n g  im  H erzen w erden 
an g efü h rt:

1. Die eben erw ähnte  U n fäh igkeit der größeren in trak ard ia len  Nerven- 
stäm m chen , die m otorische E rreg u n g  zu leiten. M an könnte  zw ar annehm en, daß 
die feinen m arklosen N erven im  M yokard andere E igenschaften  besitzen als die 
m arklosen Fasern  de r S täm m chen. Dem  ist aber en tgegenzuhalten , daß an  und in 
den in trak ard ia len  N ervenstäm m chen die Ganglienzellen liegen , aus deren A chsen­
zy linderfortsä tzen  das in tram u sk u läre  N ervengeflecht gebildet w ird. Beizung dieser 
S täm m chen n u n , wobei auch  die G anglienzellen und ih re  A chsenzylinderfortsätze 
m it gereizt werden, g ib t keinerlei m otorischen E ffek t4).

2. Die U nabhäng igkeit de r m otorischen E rregungsle itung  im  H erzen von der 
L eitung  der H em m ungsw irkungen (nach m äßiger Q uetschung kann  die m otorische 
L eitung  noch erh a lten  sein, w ährend  die H em m ungsnerven schon leitungsunfähig  
s in d 5). Es is t unw ahrschein lich , daß im H erzm uskel ein kontinu ierlich  zusam m en­
hängendes N ervennetz fü r  die m otorische L eitung  und ein d iskontinuierliches, fü r  
Y orhof und V entrikel gesondertes N ervengeflecht der H em m ungsfasern  nebenein­
an d er besteht.

3. D er Einfluß der H em m ungsnerven au f das Leitungsverm ögen (vgl. un ten  
S. 271). E rfo lg te  die L eitung  du rch  ein N ervennetz, so m üßte m an annehm en, 
daß die H em m ungsnerven irgendw ie a n  den m arklosen N erven des Netzes endigten, 
w ofü r histologisch keinerlei A nhaltspunkte  oder auch  n u r  A nalogien vorliegen.

4. D er U nterschied  in  der L eitungsgeschw indigkeit zw ischen und innerhalb  
de r einzelnen H erzabteilungen w ürde zur A nnahm e zw in g en , daß das N ervennetz 
in  der V erb indungsm uskulatur die E rreg u n g  ganz bedeutend langsam er le ite t als 
das einheitlich  d am it zusam m enhängende Netz der K am m er u n d  des Vorhofes.

G a s k e l l  und  E n g e l m a n n  fü h ren  diese langsam ere L eitung  in  sehr ein­
fach e r W eise d a rau f zu rü ck , daß die V erb indungsm uskulatur zwischen den beiden 
H erzteilen , wie oben, S. 229, A nm . 10, schon a n g efü h rt w urde, etw as andere histolo­
gische und  physiologische E igenschaften  besitzt (m ehr de r em bryonalen  M uskulatur 
äh n elt)  als die M uskulatur der K am m er und der V orhöfe. Daß die E rreg u n g  im 
em bryonalen  H erzen langsam er geleitet w ird als im  erw achsenen (3,6 bis 11,5 mm 
pro Sekunde), w urde von F a n o 6) fü r  das H ühnchen  angegeben. Die Pause zwischen 
V orkam m er- und K am m ersystole t r i t t  übrigens im  em bryonalen  H erzen nach  
H is  j u n . 7) zu  der Zeit a u f , in  der sich in  der H erzw and die M uskelzellen zu 
d ifferenzieren beginnen, G anglienzellen aber noch n ich t e ingew andert sind.

l) Pflügers A rch. 11, 465, 1875. — s) B a n v i e r ,  App. nerv , term in . des muscles 
de la  vie organ., Paris 1880, p. 191 f f . ; H e y m a n s  u. D e m o o r ,  A rch. de biol. 13, 
644, 1894, und andere, neuerdings B e  t h e ,  Allg. A nat. d. Nerven syst. —  3) H o f  m a n n ,  
H is’ A rch . 1902, S. 100 ff. — 4) A usführlicher bei H o f m a n n ,  Schm idts Ja h rb . 281, 
117 ff., 1904. — 5) E n g e l m a n n ,  sein A rch. 1902, S. 103. H o f m a n n ,  Pflügers 
A rch . 72, 443, 1898. Dasselbe g e h t hervor aus einem  E xperim en t von K r o n e c k e r  
(6. In te rn . Physiol.-K ongr., A rch. di Fisiol. 2 , 137, 1904): F lim m ern  der Vorhöfe 
v e rh in d ert n ich t die L eitung  de r H em m ung zum  V entrikel. — 6) A rch. ital. de 
Biol. 13, 402, 1890. —  7) A rb. aus d. mediz. K lin. z. Leipzig, 1893, S. 18 ff.
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S ta rk  u m stritten  is t die F rage, ob m an  aus der absoluten Größe der L eitungs­
geschw indigkeit irgend  -welche Schlüsse a u f  in tram u sk u läre  oder nervöse L eitung  
ziehen soll. Ü ber diesen P u n k t m uß a u f  die einschlägige L ite ra tu r  verw iesen w e rd en 1).

Die B edenken gegen die A nnahm e einer in tram usku lären  L eitung  im  H erzen 
sind folgende:

1. Bei W assersta rre  de r V orhöfe!), bei s ta rk e r V agusreizung* * 3), n ach  M uskarin ­
vergiftung 4) k an n  eine V orhofskontrak tion  n ich t m eh r nachw eisbar sein u n d  tro tzdem  
die norm ale E rreg u n g  vom  Sinus (den H ohlvenen) zum  V entrikel geleitet w erden, 
bzw. bei k ü n stlicher V orhofsreizung eine V en trike lkon trak tion  n ach  entsprechend 
langer L atenzzeit au ftre ten . Bei de r W assersta rre  h a n d e lt es sich um  eine A rt 
m echanischer V erh inderung  des K ontrak tionsak tes (auch  im  w assersta rren  Skelett­
m uskel w ird  in  einem  gewissen Stadium  die E rreg u n g  ohne K ontrak tion  noch 
w eiter g e le ite t5) , bei s ta rk er V agusw irkung  wohl n u r  um  eine so hochgradige A b­
schw ächung der K ontrak tion , daß sie bei den gew öhnlichen U ntersuchungsm ethoden 
der B eobachtung e n tg e h t6). H ach  M uskarinverg iftung  h a t  allerd ings B e t h e  auch  
u n ter dem M ikroskop keine Bew egung m eh r gesehen. Selbst w enn dies r ich tig  ist, 
liefern solche E xperim ente  noch keinen entscheidenden Beweis gegen die in tra ­
m uskuläre E rregungsle itung , denn es is t m öglich, daß die E rregungsle itung  und  der 
m echanische A k t der K on trak tion  auch  im  Skelettm uskel an  zwei verschiedene 
Substrate gebunden i s t7 *).

2. E rfo lg t die E rregungsle itung  in tram u sk u lä r , so b le ib t es in  einzelnen 
Fällen  (V entrikel m ancher n iederen  T iere) f rag lich , w elche F u n k tio n  den in tra ­
m uskulären N ervenfasern  zu kom m t3).

E inige w eitere, w eniger w ichtige E inw ände siehe bei F . B. H o f m a n n 9) und 
L a n g e n d o r f f 10 *). D ie vereinzelten, oben, S. 252, Anm . 6, e rw ähn ten  A ngaben, daß 
gelegentlich bei kün stlich e r B eizung die K on trak tion  an  einem  von de r Beizstelle 
entfern ten  O rte beg innen  soll, können n ich t gegen die in tram u sk u läre  L eitu n g  ve r­
w ertet werden, denn sie stehen in  W iderspruch  zu den sehr sorgfältigen  B eobachtungen 
einer ganzen B eihe von A utoren  und lassen sich übrigens auch  u n te r  der A nnahm e 
der L eitung  du rch  ein  kontinuierliches N ervennetz n ic h t erk lären . A uch die von 
B a y l i s s  und  S t a r l i n g  gegebene E rk lä ru n g  der scheinbaren  U m k eh r der L eitungs­
rich tung  im  absterbenden S äugetierven trikel ist noch zu w enig b eg rü n d et, als daß 
m an sichere Folgerungen  daraus ziehen könnte.

F ü r  die L eitu n g  de r m otorischen E rreg u n g  im  H erzen durch  N erven fü h r t  
B e th e  (1. c.) fe rn e r  vergleichende physiologische Ü berlegungen a n , n ach  w elchen 
bei W irbellosen in n erh a lb  der g la tten  M usku la tu r ein diffus leitendes, kon tinu ierlich  zu­
sam m enhängendes N ervennetz vo rhanden  sein soll. N ach  m einen eigenen U n te r­
suchungen, die sich  allerdings n u r  au f M ollusken (K ephalopoden, A plysia) und  
W ürm er (Sipunculus) beziehen, kan n  ich  m ich  den Folgerungen von B e th e  n ich t 
ganz anschließen. Inw iew eit die A nalogieschlüsse dieses A utors von der Meduse 
auf das H erz zulässig s in d , d a rü b er k an n  ich  m ir ohne eigene E xperim ente  kein  
U rteil erlauben. So beach tensw ert indes de rartig e  A nalogien in  heu ris tisch er Be­
ziehung sein m ögen, so w ird die E n tscheidung  doch im m er in  erster L in ie von den 
V ersuchsergebnissen am  O bjekt selbst abhängen , denn es könnte  sehr w ohl dieselbe 
Bewegungsform  —  perista ltische W elle —  a n  verschiedenen O bjekten au f v e r ­
schiedenem W ege zustande k o m m en 11).

')  E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch . 56, 193 ff., 1894 und  D eutsche K lin ik  4, 233 ff., 
1903. H. E. H e r i n g ,  Pflügers A rch. 86, 568, 1901. B e th e ,  Allg. A nat. u. Physiol.
d. N ervensyst. 1903, S. 436 ff. — !) E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 56, 199, 1894. —
s) E n g e l m a n n ,  ebenda, S. 197; K n o l l ,  ebenda 67, 609; 68, 339, 1897; H o f ­
m a n n ,  ebenda 72, 438, 1898. — 4) B e th e ,  1. c. 8. 443. — 5) B i e d e r m a n n ,
W iener Sitzungsber. 97 (3), 101, 1888. — 6) Vgl. G a s k e i l ,  Schäfers Textbook of
Physiol. 2, 185, 1900. W ie le ich t schw ächste K ontrak tionen  dem  N achw eis en t­
gehen, da rü b er siehe B a y l i s s  u. S t a r l i n g ,  Jo u rn . of Physiol. 13, 410, 1892. —
7) E n g e l m a n n ,  1. c. — 3) Vgl. H o f m a n n ,  Schm idts Ja h rb . 281, 121, 1904. —
9) Pflügers A rch. 72, 457 ff., 1898. —  10) E rgehn , d. Physiol. 1 (2), 337 ff., 1902. —
ll) Vgl. B i e d e r m a n n ,  Pflügers A rch. 102, 476, 1904.
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2 5 8 B lockierung der L eitung.

IU lt man sich an die Beobachtungen am Herzen selbst und w ägt man 
die einander entgegenstehenden Gründe und Gegengründe gegeneinander 
ab, so erscheint die Annahme einer in tram uskulären Leitung der motorischen 
E rregung  im Herzen als die w eitaus wahrscheinlichere, und sie soll deshalb 
auch dem Rest der D arstellung zugrunde gelegt werden. Nehmen wir aber 
dieses an , so ist es sehr unwahrscheinlich, daß die normale automatische E r­
regung voh Nerven ausgehen und dann im Muskel sich w eiter fortpflaftzen 
sollte. Vielmehr gelangen wir zu einer einheitlichen und in sich geschlossenen 
A uffassung erst dann, wenn wir m it G a s k e i l  und E n g e lm a n n  nicht bloß 
die E rregungsleitung, sondern auch die Fähigkeit der Autom atie auf den 
Herzmuskel selbst beziehen. Aus diesem Grunde würde ich es fü r den weit­
aus wichtigsten der bisherigen Gegenbeweise gegen die m uskuläre E rregungs­
leitung im Herzen halten , wenn sich die oben S. 229 , Anm. 5, erwähnte 
Angabe C a r l s o n s  von einer neurogenen Automatie des Herzens von Limulus 
bestätigen und auf Herzen anderer Tierklassen übertragen lassen sollte.

W ill m an  tro tz  de r e rw äh n ten  großen Schw ierigkeiten  a n  der A nnahm e der 
m otorischen L eitung  durch  ein N ervennetz festhalten , so m uß m an fo lgerich tig  alle 
d ie  E ig en sch aften , w elche  w ir frü h e r  dem  H erzm uskel zugeschrieben hab en , also 
neben der A utom atie au ch  die rhy th m isch en  V eränderungen  de r R eizbarke it (re ­
f ra k tä re  Phase) und L eistungsfäh igkeit dem  N ervennetz h e ile g en ') . U n ter dieser 
V oraussetzung kan n  m an  die folgende D arstellung auch  noch vollkom m en bei­
b e h a lten , n u r  m üßte s ta tt  „H erzm uskel“ stets „ in tram usku läres N ervennetz“ gesetzt 
werden.

B lo c k ie r u n g  d e r  E r r e g u n g s le i tu n g .

W enn man in den Vorhof oder Ventrikel des Frosch- oder Schildkröten­
herzens einen tiefen seitlichen E inschnitt m acht, so wird bei frequenter 
Schlagfolge nicht jede einzelne, sondern je nach der Tiefe des Einschnittes 
und je nach der Schlagfrequenz nu r jede zweite, d ritte  oder vierte E rregung 
durch die M uskelbrücke w eiter geleitet, und wenn die Brücke ganz dünn ist, 
geht gar keine E rregung m ehr durch. G a s k e i l 2) bezeichnete diese m it der 
oben , S. 252 erwähnten Leitungsverzögerung verknüpfte Erscheinung als 
„B lock“, als partiellen, wenn noch einzelne E rregungen durchgehen, als kom­
pletten, wenn die Leitung ganz aufgehoben ist. Partiellen bis kom pletten Block 
kann man auch erzeugen durch lineare quere Quetschung des Vorhofes oder 
Ventrikels. Das Phänom en beruht auf dem U m stande, daß während jeder 
Systole die R e i z b a r k e i t  des Herzmuskels wie fü r den künstlichen Reiz, so 
auch fü r den natürlichen „Leitungsreiz“ vorübergehend aufgehoben ist und um 
so langsam er wieder zur Norm zurückkehrt, je stä rker der Muskel geschädigt 
i s t 3). Ein partieller Block (Halbierung oder V iertelung der Schlagfrequenz *)

*) A n , allerd ings seh r unk laren  und an fech tb a ren , A nsätzen  dazu feh lt es 
n ic h t, vgl. oben S. 237. — 2) Jo u rn . of Physiol. 4 ,  66, 1883. — 3) Vgl. besonders 
S t r a u b ,  A rch. f. exp. Patli. 45 , 366, 1901 u. a. G a s k e l l  bezieht (1. c. S. 71) den 
Block bei seitlichem  E in sch n itt zum  Teil au f eine A bnahm e des Q uerschnitts der 
leitenden  Brücke, zum  T eil au ch  au f eine Schädigung der noch erhaltenen  Brücke 
d u rc h  die nah e  V erletzung, äh n lich  wie nach  B i e d e r m a n n  (W iener Sitzgsber. 8 0  
(3), 40, 1879) der Skelettm uskel in  der nächsten  U m gebung einer verle tz ten  Stelle 
eine A bnahm e der R eizbarke it zeigt. B eträu fe ln  de r Blockstelle m it 0,75 proz. 
Kochsalzlösung beseitigt den Block ( G a s k e l l ,  1. c. S. 95), vgl. oben S. 236 die 
V erk ü rzu n g  der re fra k tä re n  Phase  d u rch  Na-Salze! E in  (a llm äh lich  verschw indender)
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des Ventrikels) tr i t t  auch auf, wenn man den Ventrikel abkühlt und dadurch 
seine refrak täre  Phase verlängert oder die Schlagfrequenz des Sinus durch 
E rw ärm en e rh ö h t1), ferner nach V erg iftungen2) und beim Absterben.

v. K r i e s  beobachtete (1. c.), daß, w enn die H erabsetzung der T em pera tu r auf 
einen schm alen S tre ifen  an  der A trioven triku larg renze  oder quer über den V entrikel 
b esch ränk t blieb, die F requenzabnahm e sprungw eise nach  Potenzen von 2 e rfo lg te: 
j 'r s t  H albierung, dan n  V iertelung, A clitelung usw. E r  schloß d a rau s, daß, w enn n 
Erregungsw ellen  ankom m en, die ersten  schw ächer abgeküh lten  E lem ente bloß au f 
n

-  reagieren, au f die nächsten  s tä rk er g eküh lten  w ieder bloß die H älfte  davon, also

71
w irksam  sind, usf. Bei lin ea re r Q uetschung kom m t hingegen D ritte lung  öfter vor. 4

In der U bergangsm uskulatur zwischen den einzelnen Herzabteilungen, 
z. B. zwischen Vorkammer und Kamm er, kehrt schon in der Norm die Leit­
fähigkeit nach jeder Systole langsam er zur vollen Höhe zurück als in der 
eigentlichen Vorhofs- und K am m erm uskulatur (vgl. oben, S. 251). Die Ü ber­
gangsm uskeln werden deshalb auch von G a s k e i l  (1. c.) als Blockfasern be­
zeichnet. D aher kommt es wohl, daß Extrasystolen des Sinus oder Vor­
hofes, welche sehr frühzeitig nach der Hauptsystole einsetzen, m itunter gar 
nicht auf den Ventrikel übergeleitet w erden3). Dies könnte indes auch 
daher rühren, daß die Systole des Vorhofes und dam it auch die refrak täre 
Phase desselben kürzer ist als die des Ventrikels. Daß am absterbenden 
oder vergifteten Herzen zunächst vereinzelte Ventrikelsystolen ausfallen, also 
zunächst ein partieller, später ein kom pletter Block an der A trioventrikular­
grenze au ftritt , w ird ebenfalls vielfach auf eine besonders rasche Schädigung 
der „Blockfasern“ zwischen Vorhof und V entrikel bezogen. Dem widerspricht 
aber H. E. H e r i n g 4), der Gründe dafür beibringt, daß sich in solchen Fällen 
(nach Strychninvergiftung, die nach ihm ähnlich wie E rstickung w irkt) die 
Verbindungsfasern noch m it dem Vorhof m it kontrahieren , daß aber die 
Reizbarkeit der eigentlichen V entrikelm uskulatur fü r den zugeleiteten n a tü r­
lichen Reiz gesunken ist. Am absterbenden Herzen kann schließlich ein 
Block auch innerhalb der einzelnen Herzabteilungen auftreten , so daß z. B. 
nur e in e  Kammer sch läg t5).

Eine Abnahme der Erregungsgröße (ein Dekrement) infolge des Passierens 
einer Blockstelle kann beim Herzen wegen der stets maximalen K ontraktionen 
nicht Vorkommen6). W enn der Leitungsreiz überhaupt über die Schwelle 
tr itt , löst er in der nachfolgenden H erzabteilung auch eine für den gegebenen 
Zustand derselben maximale K ontraktion aus.

Block zeig t sich anfangs auch in S tre ife n , welche m an  aus der H erzm usku la tu r 
herausgeschnitten  h a t ,  so daß im  A nfang  die an  einer Stelle gesetzte E rreg u n g  
n ich t bis ans E nde vorzudringen verm ag. ( G a s k e i l ,  1. c. S. 52).

') G a s k e i l ,  Philos. T ransac t. 1882 (3), S. 998 ff.; v. K r i e s ,  E ngelm anns Arcli. 
1902, S. 477. — 2) D ig ita lin : S t r a u b  1. c. — 8) E n g e l m a n n ,  Pflügers A rcb. 65, 
158 ff., 1895. — 4) Z entralb l. f. Physiol. 15, 193, 1901. — 5) Vgl. G le y ,  Compt. rend . 
Soc. Biol. 1893, p. 1053; E n g e l m a n n ,  Pflügers A rch. 6 2 , 543, 552, 1896. — 
s) Vgl. H. E . H e r i n g ,  Pflügers A rch. 8 6 , 550 ff., 1901.
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2 6 0 Ü bersich t über die regulatorischen H erznerven .

Die Innervation des Herzens.
Die autom atische Tätigkeit des Herzens kann vom Zentralnervensystem 

aus in m annigfacherW eise modifiziert werden. Es kann durch Nerveneinfluß 
verändert w erden: die Schlagfrequenz (dieser Effekt wird von E n g e lm a n n  ^  
als c h r o n o t r o p e  N erveneinw irkung bezeichnet), die Schlagstärke ( in o tr o p e  
Nervenwirkung), die Leitung der E rregung im Herzen ( d ro m o tro p e  Nerven- 
w irkung) oder die Reizbarkeit des Herzens ( b a th m o tr o p e  W irkung). . Die 
regulatorischen Herznerven zerfallen nun in zwei Klassen: solche, welche die 
genannten einzelnen F aktoren der H erztätigkeit hem men oder mindern 
( n e g a t iv  chronotrop usw. w irken) „ H e m m u n g s n e rv e n “, und solche, welche 
sie fördern oder verstärken ( p o s i t iv  chronotop usw. wirken), „ F ö r d e r u n g s ­
n e r v e n “ nach dem Vorschläge von F. B. H o f m a n n 2), gewöhnlich nach 
e in e r  ihrer W irkungen A c c e le r a to r e n  genannt.

Die von den B rüdern W e h e r  (1845) entdeckten und seither hei allen 
W irbeltierklassen — auch beim Menschen — nachgewiesenen Hemmungs­
fa se rn 3) entspringen aus der MeduUa öblongata aus dem Yaguskerne, ver­
laufen dann im Vagusstamme und ziehen in den Herzästen dieses .Nerven 
zum Herzen h in 4). Ausnahmsweise irren  Hemmungsfasern in den Depressor 
a b 5) , wahrscheinlich auch manchmal in den Halssym pathicus, dessen peri­
pherer Stumpf auf Reizung m itunter Herzhemmung g ib tü).

Da m an  durch  H erausziehen des Accessorius aus dem  F oram en ju g u la re  die 
H em m ungsfasern  des V agus m it durchreißen k a n n 7) ,  g laub te  m an  lan g e , sie 
w ürden dem  V agusstam m e durch  eine Accessoriuswurzel zu g eführt. In  le tz te r Zeit 
w urde n u n  zunächst histologisch de r Beweis e rb ra c h t, daß de r U rsprung  derselben 
im  V a g u s k e r n  gelegen i s t 8). Von h ier aus verlassen sie die MeduUa nach  
G r o ß m a n n 9) in  der m ittle ren  und u n teren , nach  K r e i d l 10) ausschließlich, nach  
F r i e d e n t h a l  und  S c h a t e r n i k o f f  (1. c.) in  w eitaus überw iegender Z ahl in der 
m ittle ren  W urzelgruppe des Glossopharyngeus-V agus-A ccessoriusgebietes (den eigent­
lichen Vagus wurzeln), w ährend  sie nach  C a d m  a n 11) ausschließlich in der un tersten  
W urzelgruppe austreten  sollen.

Die von v. B e zo ld  und den Brüdern C yon  fast gleichzeitig en tdeck ten12) 
Förderungsnerven (Acceleratoren, Augm entatoren) verlassen das Rückenm ark * 111

')  Pflügers Arch. 62 , 555, 1896; E ngelm anns Arch. 1900, S. 320 ff. — 2) Schm idts 
Ja h rb . 281, 113, 1904. S. J . M e i t z e r  (Du Bois’ A rch. 1892, S. 374) faßte  sie m it 
anderen  N erven u n te r  der B ezeichnung A k t io n s n e r v e n  zusam m en. — 3) Z ur 
G eschichte ih re r  E ntdeckung vgl. T i g e r s t e d t ,  8 .  229 f f .  D ort au ch  die ver­
gleichende physiologische L ite ra tu r . — 4) Genaue anatom ische D aten  über den 
V erlauf der H erznerven bei den Säugetieren gib t S c h u m a c h e r ,  W iener Sitzungsber.
111 (3), 133, 1902. — 5) H. E. H e r i n g ,  Pflügers A rch. 57, 77, 1894. — 6) Siehe 
T i g e r s t e d t ,  S. 265. A ndeutungen darüber, daß einige H em m ungsfasern  auch  ganz 
außerhalb  des Vagusgebiets verlaufen  können, bei F r i e d e n t h a l  und  S c h a t e r -  
n i k o f f  (Engelm anns Arch. 1902, S. 58) und L a n g l e y  (Philos. T ransact. 183B , 
111, 1893: 5. und 6. T horakalnerv). V ielleicht spielen dabei ind irek te  W irkungen 
au f das H erz (durch  B lu tdruckänderungen?) m it. Ü ber F requenzm inderung  der 
H erzschläge bei A m m oniakeinblasung in  die Nase nach  V agusdurchschneidung siehe 
K n o l l ,  W iener Sitzungsber. 6 6  (3), 199 ff., 1872). — 7) L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,
S. 259. — 8) V a n  G e h u c h t e n ,  n ach  H erm anns Jah resber. 1902, S. 73. — 8) Pflügers 
A rch. 59, 1, 1895. — 10) W iener Sitzungsber. 106  (3), 197, 1897. — " )  Jou rn . of 
Physiol. 21, 42, 1900. — 1<) Geschichte der E n td eck u n g 'b e i T i g e r s t e d t ,  S. 260.
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m it dem 1. bis 5. Thorakalnerven *), gehen in den weißen llami communieantes 
zum G renzstrang des Sympathicus, treten  ins Ganglion stellatum und in das 
untere Cervicalganglion desselben ein und verlaufen von diesen Ganglien teils 
als gesonderte N ervenbündel, teils m it Vagusfasern gemischt zum Herzen 2). 
Förderungsnerven finden sich auch im Vagusstamm (siehe unten, S. 267), in 
seltenen Fällen bei Kaninchen und K atze im Halssympathicus s).

Die regulatorischen Herznerven gehören zum „autonom en“ Nerven­
system von L a n g le y  (vgl. den Art. Sympathicus in diesem Handbuch), in 
ihren Verlauf sind daher Ganglienzellen eingeschaltet, und wir unterscheiden 
an ihnen einen p r ä g a n g l io n ä r e n  A bschnitt bis zu ih rer Endigung an 
den peripheren sympathischen Ganglienzellen, deren Achsenzylinderfortsätze 
als p o s tg a n g l io n ä r e  Nervenfasern zum Endorgan hinziehen.

F ü r  die Stelle, an  w elcher Ganglienzellen in  den V erlau f sym pathischer N erven­
fasern  e ingeschaltet sind , lie fert einen (deskrip tiv  - anatom ischen) W ahrschein lich­
keitsschluß die B ekleidung der N ervenfasern  m it M ark  (die p räganglionären  Fasern  
sind m ark h a ltig , die postganglionären  m eist m arklos). . S icherer ist de r N achw eis 
m ittels der D egenerationsm ethode und m ittels N iko tinverg iftung . In jiz ie rt m an 
einem T ier N ikotin  oder bepinselt d irek t das G anglion m it 1 proz. N ikotinlösung, 
so gehen E rregungen  von den prägang lionären  Fasern  n ich t m eh r a u f  die post­
ganglionären  über, w ährend  die letz teren  noch re izbar und  le itfäh ig  sind.

F ü r die Acceleratoren liegen die Ganglienzellen nach G a s k e i l4) und 
L a n g le y  (1. c.) im Ganglion^ stellatum und im unteren Cervicalganglion. 
Die von dort zum Herzen abgehenden Äste enthalten demnach postganglionäre 
Fasern. Die in  den Verlauf der Hemm ungsfasern eingeschalteten Ganglien­
zellen liegen im Herzen selbst (anatomischer Schluß von G a s k e l l ,  1. c.). Damit 
stimmen überein die Resultate der Degenerationsversuche 5) und die Ergebnisse 
der N ikotinm ethode6). Zu dem gleichen Schlüsse fü h rt die B eobachtung7), 
daß beim absterbenden Affenherzen die Acceleratorwirkung bedeutend länger 
erhalten blieb als die Hemmungswirkung, was m it dem früheren Unwirksam­
werden der präganglionären Fasern  anderer Funktion in  E inklang steht.

D ie  G a n g l ie n z e l l e n  d es  H e rz e n s .

Im  F ro sch h erzen 8) verlaufen  die jederseits e infachen H erzäste der beiden 
V agi, an  w elchen die G anglienzellen haup tsäch lich  liegen, nach ih rem  E in tr i tt  in 
das vorderste  Sinusende zunächst in de r W an d  der Vena pulmonalis (dort lieg t das 
sogenannte H e in a k s c h e  G anglion) u n d  ziehen dann  als „Scheidew andnerven“ im  
Septum  zwischen den beiden V orhöfen zu r A trioven triku largrenze hin , wo an  jedem  
w iederum  eine größere A nhäufung  von Ganglienzellen sich befindet, die B id d e r -  
schen Ganglien. Die Ganglienzellen sind m eist un ipo lar (bipolare und  m ultipolare 
sind selten). An ihnen  endigen in trak ap su lä r, u n m itte lb a r dem Zelleib anfliegend, 
in  Form  von „Spiralfasern“ m it E ndkörben  p räganglionäre  F ase rn  —  offenbar

')  L a n g l e y ,  Philos. T ransact. 183 B, 107, 1893. H ier auch  die L ite ra tu r. — 
s) Topographie dieser Äste fü r  das K aninchen bei B e v e r  (U nters, a. d. W ürzburger 
Labor. 1, 249 ff., 1867), fü r  den H u n d  bei S c h m ie d e b e r g  (Sächs. Ber. 23, 148, 
1871), fü r  die K atze bei B ö h m  (A rch. f. exp. P a th . 4, 255). — 3) L ite ra tu r  bei 
T i g e r s t e d t ,  S. 265. Beim  M enschen sahen W e r t h e i m e r  u.. G a u d i e r  (Compt. 
rend. Soc. Biol. 1901, p. 137) keine B eschleunigung bei Beizung des H alssym pa­
thicus. — 4) Jou rn . of physiol. 7, 13, 1886. — 5) Zusam m engestellt bei F . B. H o f ­
m a n n ,  H is’ A rch. 1902, S. 81. —  6) L a n g l e y ,  Jo u rn . of Physiol. 11, 277, 1890; 
H o f m a n n ,  Schm idts Ja h rb . 281, 118, 1904. — 7) H. E. H e r i n g ,  Pflügers A rch. 
99, 245, 1903. — 8) Vgl. F . B. H o f m a n n ,  His’ A rch. 1902, S. 54.
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V agusfasern. Die N ervenfortsä tze  der unipolaren  Zellen gehen als postganglionäre 
Fasern  zur M uskulatur und  bilden im  M yokard ein dichtes N ervengeflecht. An den 
N ervenzw eigchen von den Scheidew and nerven  zum  M yokard findet m an  zunächst 
au ch  noch einzelne G anglienzellen. Sehr arm  a n  Ganglienzellen sind die äußeren  
V orhofs wände und  die u n te ren  zwei D ritte l des V entrikels , doch findet m an  auch  
h ie r  noch gelegentlich einige versprengte  Zellen *).

Im  S äu g e tie rh e rzen 2) liegen die Ganglienzellen haup tsäch lich  an  und  in  den 
N ervenstäm m chen  im  subperikard ialen  B indegew ebe, se ltener in  den N erven­
geflechten des M yokards3). Am  zahlreichsten  kom m en sie vor in  de r h in te ren  
V orhofsw and zwischen H ohl- und Pulm onalvenen, fe rn e r zw ischen A orta  und A rteria  
p u lm oa lis , m eh r vereinzelt auch  am  oberen E nde des Conus arteriosus. Im dem 
subperikardialen  N ervenplexus der K am m er findet m an  G anglienzellen n u r  selten. 
D o g ie l  unterscheidet d re i T ypen von (vorw iegend m ultipo lären) Zellen: Die Zellen 
vom  ersten  Typus anastom osieren m ite inander du rch  ein  d ichtes N etz ku rzer D en­
d riten  und schicken ih re  N ervenfortsä tze  als m arklose F ase rn  ins M yokard hinein . 
Die ungem ein langen, ganz wie m arklose N ervenfasern aussehenden D endriten  der 
Zellen vom 2. Typus gehen in  die N ervenstäm m chen über, ih re  E ndigung  w ar n ich t 
zu eruieren. Die D endriten  de r Zellen vom 3. Typus bilden in n erh a lb  des be­
treffenden Ganglions ein dichtes e x t r a k a p s u l ä r e s  Geflecht zw ischen den G anglien­
zellen. Die Endigungsw eise de r N ervenfortsä tze  de r Zellen vom  Typus 2 (w elche 
vielfach einen dünnen M arkbelag  annehm en), sowie der des 3. Typus w ar n ich t zu 
erm itte ln . In  den Ganglien endigen N ervenfasern  in  zw eierlei charak teristisch  ve r­
schiedener W eise: D ünne m ark h a ltig e  und m arklose F a se rn , welche in  e x tra ­
kapsuläre  Nervengeflechte ü b e rg eh e n ; dicke, ungem ein re ich  sich verteilende m ark ­
ha ltige  Fasern , welche i n t r a k a p s u l ä r  u nm itte lbar a u f  dem Zelleib, w ahrscheinlich 
bloß der Zellen vom ersten  Typus, endigen. Die le tz te ren  N ervenfasern  h ä lt  D o g ie l  
fü r  cerebrospinale — also w ohl V a g u s fa se rn .

Die einzelnen Wirkungen der Hemmungs- und Förderungsnerven.
1. C h r o n o tr o p e  N e rv e n  Wirkung.

a) H em m u n g . Elektrische, mechanische oder chemische Reizungen 
des Vagus geben, wenn sie schwach sind, eine H erabsetzung der Schlag­
frequenz, wenn sie sta rk  genug sind und einige Zeit anhalten, einen völligen 
Stillstand des Herzens. Diese „negativ-chronotrope W irkung“ erfolgt m it 
einer merklichen Latenz nach Beginn der Reizung und überdauert die Reizung 
einige Zeit, so daß z. B. ein zum Stillstand gebrachtes Herz nach Schluß der 
Reizung a l lm ä h l ic h  wieder in die normale Schlagfrequenz übergeht.

Bei den B estim m ungen der L atenzzeit der V agus W irkung w urde frü h e r n ich t 
berücksich tig t, daß die E rregungsw elle , welche zu B eginn der V agusreizung eben 
vom Sinusgebiet aus zum  V entrikel h in  im  A blauf begriffen is t ,  noch bis zu E nde 
lä u f t  (w enn n ich t eine sogenannte „drom otrope“ W irk u n g  m itspielt), so daß also 
der V entrikel in der Regel n ach  B eginn der V agusreizung noch einen Schlag aus­
fü h r t ,  ehe er stillsteht. Die L atenzzeit m uß also am  Sinus bestim m t w erden. 
U n te r B erücksichtigung dieses U m standes fand  T r e n d e l e n b u r g 4) beim  Frosch­
herzen  und  Z im m ertem peratur eine L atenz von 0,9 bis 1" , d. h . w enn der A nfang

')  J . D o g ie l ,  A rch. f. m ikr. A nat. 21, 21, 1882. Die oben, S. 229, Anm . 9 
e rw ähn ten  kleinen Zellen am  E ndplexus, welche von B e th e  fü r  Ganglienzellen 
g eh alten  w erden , sind von den h ier beschriebenen ech ten  Ganglienzellen durchaus 
verschieden. — s) Vgl. insbes. K r e h l  u. R o m b e r g ,  A rch. f. exp. P a th . 30, 52 ff., 
1892; A. S. D o g ie l ,  A rch. f. m ikr. A nat. 53, 246, 1899. W eitere  L ite ra tu r  bei 
T i g e r s t e d t ,  S. 212. — 3) Die von B e r k l e y  (A nat. Anz. 9, 33, 1894) im  M yokard 
beschriebenen spindeligen Ganglienzellen w erden von anderen  Forschern  fü r  Binde- 
gewebzellen gehalten  (siehe A. S. D o g ie l ,  1. c. S. 241 ff.). — 4) Engelm anns A rch. 
1902, Suppl. S. 301 ff.
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der V agusreizung um  dieses Z eitin terva ll vor den Systolenbeginn fiel, w a r die 
nächste Schlagperiode schon m erk lich  verlängert.

M om entanreize, z. B. einzelne Induktionsström e, geben, auch  w enn sie noch so 
sta rk  sind , keinen völligen S tillstand , sondern verm ögen bloß eine a llm äh lich  a b ­
klingende H erabsetzung  der Schlagfrequenz hervorzu ru fen . Das M axim um  der Ver­
zögerung fä ll t  dabei m eist schon au f die erste  Periode nach  der R eizung , seltener 
geht ih r  noch eine subm axim al verzögerte Periode v o ra u s ') . M ehrere au fein an d er 
folgende E inzelreize sum m ieren sich in  ih ren  W irkungen. Folgen sich die E inzel­
reize in  langen  In te rv a lle n , so n im m t die H erabsetzung der Schlagfrequenz m it 
der D auer der R eizung ganz a llm ä h lic h z u 4). J e  s tä rk er und besonders je  freq u en ter 
die Reize sind, desto frü h e r  n ach  dem  Reizbeginn setzt völliger Stillstand ein. D as 
Optim um  des R eizin tervalls b e trä g t im  M ittel 0,07 Sek. ( T r e n d e l e n b u r g ,  1. c. S. 309).

D er konstan te  Strom  e rreg t die H em m ungsnerven bei Schließung und  Öffnung 
nach  dem  P f  l ü g  e r  sehen Zuckungsgesetz. D urchschneidung oder U n terb indung  
w irk t w ie ein  e lek trischer M om entanreiz (w ich tig  w egen der A uffassung der S t a n -  
n iu s s c h e n  L ig a tu r), chem ische R eizung m it K ochsalz w irk t wie schw ache T eta- 
n isierung m it Induktionsström en. F ü r  Induktionsström e sind die H em m ungsfasern  
sehr viel w eniger e rreg b ar als der Isch iad icus, fü r  lineare, m ittels R heonom  e r­
zeugte S trom esschw ankungen ist ih re  R eizbarke it n u r  w enig geringer als die der 
m otorischen N ervenfasern  “).

Der H erzstillstand, welchen man durch starke Vagusreizung erzielen 
kann, hält bei langen Reizungen nicht während der ganzen D auer derselben 
an, sondern m acht einer bloßen H erabsetzung der Schlagfrequenz P la tz , die 
dann allerdings bei Fortdauernder Reizung außerordentlich lange anzuhalten 
vermag (bis zu 2 Stunden am H unde4). W ird in diesem Stadium eine Reizung 
des anderen Vagus hinzugefügt, so kann eine vorübergehende V erstärkung 
der Hem m ungswirkung (bis zu neuerlichem kurzen Stillstände) erfolgen, voraus­
gesetzt, daß der andere Vagus nicht schon vorher anhaltend gereizt worden 
war. W ar letzteres der Fall, so vergeht (beim W arm blüter) nach der Reizung 
des ersten Vagus einige Zeit, ehe der andere w irksam  wird 5). U nter gewissen 
Umständen sieht man aber bei Hinauf iigung der Reizung des anderen Vagus, 
auch wenn er ganz frisch ist, keine V erstärkung der H em m ung6).

Das A ufhören  des H erzstillstandes tro tz  fo rtd au e rn d er V agusreizung b e ru h t 
n ich t etw a im m er au f lokaler E rm üdung  der R eizste lle7) oder E rm üdung  der N erven­
fasern des V agusstam m es, denn w enn m an  den V agus peripher von der Reizstelle 
durch  K älte  le itu ngsunfäh ig  gem acht und ih n  dann  an d auernd  gereizt h a t, so ve r­
u rsach t die R eizung sofort w ieder H erzhem m ung, sobald die L eitung  durch  E rw ärm en 
w iederhergestellt w ird “). Ebenso g ib t bei A trop inverg iftung  am  K aninchen  de r 
Vagus n ach  dem E nde der V erg iftung  sofort w ieder S tillstand, auch  w enn er vo rh er 
sieben S tunden lan g  gereizt w orden w a r 9). Die E rscheinung  ist v ielm ehr w ahrschein ­
lich so zu e rk lären , daß ein f ü r  b e id e V a g i  g e m e i n s a m e r  H em m ungsapparat im  
Herzen sich befindet, der re la tiv  schw er e rm ü d e t10) , und daß die Ü bergangsstellen  
von den N ervenfasern  des V agus au f diesen H em m ungsapparat verhältn ism äßig
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')  D o n d e r s ,  Pflügers A rch. 1, 351, 1868; N u e l ,  ebenda 9. 83, 1874; T r e n ­
d e l e n b u r g ,  1. c. — 4) L e g r o s  und  O n im u s  (Jo u ra . de l ’A nat. e t Physiol. 1872, 
p. 581 ff.) fü r  Schildkröte und  w in tersch lafende R ingelna tter, bei höheren  T ieren  
weniger auffa llend . — ") I m a m u r a ,  E ngelm anns Arch. 1901, S. 187. — *) L a u -  
l a n i e ,  Compt. rend. 109, 407, 1889. — 5) E c k h a r d ,  B eiträge usw. 8, 181, 1878. 
G a m g e e  u. P r i e s t l e y ,  Jo u rn . of Physiol. 1, 39 ff., 1878. —  “) H ü f l e r ,  D u Bois’ 
Arch. 1889, S. 305. H o u g h ,  Jo u rn . of Physiol. 18, 198, 1895. — 7) Dies kann  
allerdings Vorkommen: L u d w ig  u. H o f f a ,  Zeitschr. f. ra t. Med. 1. Folge, 9, 122, 
1850. S t r i c k e r  u. W a g n e r ,  Med. Ja h rb . 1878, 8. 375. —- “) H o u g h ,  1. c. 
S. 161. — 9) S z a n a ,  Du Bois’ A rch. 1891, 8. 315. — 10) Vgl. G a m g e e  u. P r i e s t ­
le y ,  1. c .; L a u l a n i d ,  Compt. rend. 109, 377, 1889.



2 6 4 C hronotrope Hem m ung.

le ich t e rm üdbar sind. U n te r der V oraussetzung des m yogenen U rsprungs der 
H erz tä tig k e it h a tte  dieselbe F o lgerung  eines fü r  alle V agusfasern  gem einsam en 
H em m ungsapparates im  H erzen auch H o f  m a n n 1) aus dem  U m stande gezogen, daß 
schon bei B eizung eines einzelnen Vagus, ja  auch  n u r  ein iger w eniger H em m ungs­
fasern  eine F requenzabnahm e des ganzen Herzens erfolgt. Doch ist diese A n ­
gelegenheit noch n ich t sp ru ch re if, da  L a n g l e y 8) gegen die d a ran  anknüpfende 
A uffassung des Sym pathicus w ichtige  experim entelle G egengründe be igebrach t ha t.

Reizt man e in e n  Yagus unterm axim al, so daß bloß eine geringe H erab­
setzung der Schlagfrequenz zustande kommt, so kann man durch Hinzufügen 
einer ebenso starken Reizung des anderen Yagus die Hemm ung verstärken a). 
Je  größer also die Zahl der gleichzeitig gereizten Hemm ungsfasern ist, desto 
stä rker ist die Hemm ung und um gekehrt: selbst sehr starke Reizung der sehr 
wenigen in den Depressor abgeirrten Hemm ungsfasern im Falle von H. E. 
H e r in g  gab bloß H erabsetzung der Schlagfrequenz, keinen Stillstand. Dieser 
U m stand erk lä rt wahrscheinlich die von m ehreren Forschern gemachte 
Beobachtung, daß der rechte und linke Vagus besonders bei niederen Tieren 
verschieden starke chronotrope W irkungen ausüben.

Nach den Experim enten von G a s k e ll  am Schildkrötenherzen4) und be­
sonders von F . B. H o f m a n n  am Froschherzen5), wo die Scheidewandnerven 
die einzigen Vagusfortsetzungen zum Ventrikel darstellen, endigen die chj-ono- 
tropen Vagusfasern im Sinus, die zum Vorhof und V entrikel weiterziehenden 
Vaguszweige üben am norm al schlagenden Herzen, dessen Erregungswellen 
vom Sinus ausgehen, nu r noch inotrope und „drom otrope“ W irkungen aus.

W enn d ah er in  einem  V agus m eh r Fasern  fü r  den V entrikel und w eniger 
fü r  den Sinus en th a lten  sind als im  anderen , so w ird der erstere m eh r eine inotrope 
W irkung  au f die K am m er, de r le tz te re  m eh r eine chronotrope W irk u n g  entfa lten . 
B eim  Frosch  ü b t in  de r B egel de r rech te  Vagus eine s ta rke  chronotrope W irkung 
und eine geringe inotrope H em m ung au f den V entrikel aus, beim  linken V agus ist 
das V erhältn is gew öhnlich  u m g e k e h rt6). H ier kann  m an n u n  d irek t nachweisen, 
daß de r vorwiegend die F ortse tzung  des rech ten  V agus zum  V entrikel h in  bildende 
vordere  Scheidew andnerv m eist viel d ü n n er ist als de r h in te re , haup tsäch lich  dem 
linken  V agus entstam m ende. Die D icke der N erven v a riie rt aber, w oraus sich die 
Inkonstanz der V ersuchsresu lta te  e rk lä rt.

V agusreizung g ib t keine chronotope H em m ung m e h r, w enn  das H erz — oder 
n ach  A s h e r 7) auch  bloß das S inusgebiet — u n te r  hohem  in trak ard ia lem  D ruck 
s te h t, fe rn e r bei niederen  T em pera turen . Bei E rh ö h u n g  der T em pera tu r bis 
a u f  39° C (beim  Frosch) b leib t die V agusw irkung bestehen , die Keizschwelle sinkt 
so g a r8). Bei gleicher B eizstärke is t die chronotrope H em m ung um  so größer, in  je

l) V erh . d. 74. N aturforschervers . 1902, 584ff.; Schm idts Ja h rb . 281, 121 ff., 
1904. Vgl. auch  schon E c k h a r d ,  1. c. S. 178, 1878. — *) Jo u rn . of physiol. 31, 
244, 1904. — 8) H ü f l e r ,  1. c. —  4) Jo u rn . of Physiol. 4 , 83, 1883. —  5) Pflügers 
A rch. 60 , 167, 1895; 72, 434 ff., 1898. — 6) T a r c h a n o f f ,  T rav . du  labor. de 
M arey 2, 292, 1876; H o f m a n n ,  1. c. S. 160, 1895. —  7) V erh . d. 21. K ongr. f. inn. 
Med. 1904. — 8) L u d w ig  u. L u c h s i n g e r ,  Pflügers A rch. 25 , 213 ff., 1881. H ier 
d ie ä lte re  L ite ra tu r. S t e w a r t ,  Jo u rn . of Physiol. 13 , 59, 1892. Am  isolierten, 
m it  E in g e r lö s u n g  d urchström ten  Schildkrötenherzen n im m t die B eizbarkeit des 
V agus bei E rw ärm ung  über Z im m ertem peratur ab  ( M a r t i n ,  A m er. Jo u rn . of 
Physiol. 11, 388 ff., 1904). M erkw ürdig  is t, daß bei F röschen  im  Hochsom m er die 
chronotrope V agusw irkung o ft f e h lt ,  daß fe rn e r bei W arm blü tern , insbesondere bei 
den  Vögeln, welche die höchste K örpertem pera tu r besitzen, die chronotrope H em m ung 
n ic h t so lange a n h ä lt w ie bei K a ltb lü te rn , siehe T i g e r s t e d t ,  S. 235 ff. N ach 
A s h e r  (1. c.) se tzt p l ö t z l i c h e  T em pera tu rste igerung  die B eizbarke it des Vagus 
vorübergehend  herab .
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schlechterem  Z ustande sich das H erz b e fin d e tl). A ngeblich bew irk t auch  Asphyxie 
(oder Pyrogallo lin jek tion) eine b e träch tliche  S te igerung der H em m ungsw irkung, 
w ährend In jek tion  von W asserstoffsuperoxyd ins B lu t die H em m ungsw irkung 
herabsetzt *).

A tropin läh m t die letz ten  E ndigungen des H em m ungsapparates im  Herzen, 
nach genügend s ta rk e r V erg iftung  geben w eder B eizung des V agusstam m es noch 
des V enensinus eine chronotrope H em m ung m e h r3). Ebenso w irken n ach  B ö h m 4) 
eine Beihe an d ere r G ifte , wie D a tu rin , H yoscyam in usw. N ikotin (ebenso Coniin, 
Curare) v e rh in d ert in  m äßigen Dosen zu nächst den Ü bergang  der E rreg u n g  von den 
präganglionären  au f die postganglionären  F ase rn  ( L a n g l e y ,  siehe oben, S. 261). 
Vor der L ähm ung  b ew irk t das N ikotin  infolge E rreg u n g  der in  den V agusverlauf 
eingeschalteten G anglien 5) einen ku rzdauernden  S tillstand, dessen Z ustandekom m en 
durch  vorherige In jek tio n  von A tropin, das die postganglionären  Fasern  läh m t, ve r­
h indert w ird. D er S tillstand  des H erzens n ach  M uskarin in jektion  w urde von 
S c h m ie d e b e r g  ebenfalls au f eine B eizung des w ahrschein lich  gangliösen in tra ­
kardialen E ndapparates des V agus bezogen, w eil er w ohl du rch  A tropin, n ich t aber 
durch N ikotin  beseitig t w erden kann . G a s k e l l “) h ingegen h ä lt  den  M uskarin ­
stillstand fü r  die Folge einer d irek ten  W irkung  des Giftes au f den H erzm uskel 
(siehe auch  oben, S. 231).

N ach subku taner In jek tion  von N a triu m k arb o n a t verlie rt beim  Frosch der 
Vagus fü r  lange Z eit seine W irk u n g  au f das H erz, n ach  in travenöser In jek tion  beim 
Kaninchen n u r  vorübergehend. D arau f folgendes B estreichen des Sinus m it v e r­
dünnten  K alisalzlösungen m ach t beim  Frosch  den V agus wenigstens au f kurze Zeit 
wieder w irk sam 7)- Jo d n a triu m  setzt n ach  B a r b e r a 8) die W irksam keit des V agus 
beim W arm b lü te r h e rab  und  h eb t den M uskarinstillstand  a u f 8) ,  In jek tion  von 
N atrium phosphat e rh ö h t sie. Jo d o th y rin  e rh ö h t n ach  v. C y o n 10 * * *) ebenfalls die 
B eizbarkeit der V agi und ru f t  in hohen Dosen sogar selbst eine E rreg u n g  derselben 
hervor. Die A tropin- und N ikotin lähm ung kan n  n a ch  dem selben A u to r durch  Jodo- 
thyrin in jek tion  aufgehoben w e rd en 11). Ebenso steigere Jo d o th y rin  die herabgesetzte 
B eizbarkeit des V agus bei thyreo idek tom ierten  oder strum ösen T ie ren , deren  Vagi 
durch A tropin besonders le ich t dauernd  gelähm t w erden sollen. H ypophysenextrak t 
soll ähnlich  w irken wie Jo d o th y r in 18), die du rch  In jek tion  desselben hervorgerufene 
H erabsetzung der Schlagfrequenz läß t sich n ich t im m er du rch  A tropin beseitigen. Ü ber 
die lähm ende E inw irkung  verschiedener Substanzen au f den V agusstam m  siehe unten!

b) B e s c h le u n ig u n g  (positiv chronotrope W irkung). Der Accelerans 
ist im allgemeinen weniger reizbar als der Vagus. Beim Tetanisieren liegt 
für ihn die Reizschwelle höher als fü r die H em m ungsnervenl8). S tärkste 
mechanische E inzelreize, wie Durchschneidung, Quetschung, sind ganz un ­
wirksam u ). Die Zunahme der Schlagfrequenz bei Reizung des Accelerans 
setzt m it sehr bedeutender Latenz (einige Sekunden nach Beginn der Reizung, 
in der Kälte länger, bei höherer Tem peratur k ü rz e r15) ein und überdauert das

')  H o u g h  (Jo u rn . of Physiol. 18 , 162, 1895) fü r  Hunde- und K atzenherzen,
w ährend G a s k e l l  (Philos. T ransact. 173 (3 ), 1011, 1882) fü r  den Frosch das
Gegenteil ang ib t. — * 2) D a n i l e w s k y ,  Physiologiste Busse 2 , 3, 1900. H ü f l e r
(Du Bois’ A rch. 1889, S. 311) fand  dagegen keinen von der A tm ung abhängigen
U nterschied in  de r B eizbarke it des Vagus. D agegen sah e r , daß die B eizbarkeit
des H em m ungsapparates Schw ankungen zeig te , deren  U rsache u n au fg ek lärt blieb 
(1. c. S. 303, 310). — s) Vgl. h ierzu  und zum  Folgenden bes. S c h m ie d e b e r g ,
Sachs. Ber. 22, 130, 1870. —  4) B ö h m , S tudien über H erzgifte. W ürzburg  1871. —
5) Beweise d a fü r an  anderen  sym pathischen Ganglien von L a n g l e y  (Jou rn . of
Physiol. 27, 224, 1901). — 6) E benda 8, 408, 1887. — 7) L ö w i t ,  Pflügers A rch. 25 , 
473 ff., 1882. —  8) E benda 6 8 , 434, 1897. — 9) v. C y o n , ebenda 70 , 643, 1898. —
10) Ebenda 7 0 ,  161 ff., 1898. —  ll) E benda 7 0 ; 511; 7 3 , 42, 1898. B estätig t von
B o r u t t a u  (Pflügers A rch. 78, 127 Anm .) und  A s h e r  (1. c.). — 14) Pflügers A rch.
71, 432 ff. und  73, 339, 1898. — ls) S c h m ie d e b e r g ,  Sachs. Ber. 2 3 ,  157, 1871.
— 14) B o e h m , A rch. f. exp. P a th . 4, 274, 1875. — 15) S t e w a r t ,  1. c. S. 93.
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Ende der Reizung beträchtliche Zeit. Bei einigermaßen (über l" )  anhalten­
dem Tetanisieren nim m t die Beschleunigung m it V erstärkung der Reizung 
zu bis zu einem von der Schlagfrequenz vor der Reizung unabhängigen 
M axim um 1), das bei w eiterer V erstärkung der Reizung nicht überschritten 
w ird, das aber h in ter der maximalen Beschleunigung, welche durch direkte 
chemische Reizung (m it Barytsalzen usf.) des Herzens selbst erzielt wird, 
zurückbleibt (B ö h m , 1. c. S. 276). V ariiert man bei gleichbleibender maxi­
maler Reizstärke die Reizdauer von 1 bis 36 Sekunden, so steig t die Schlag­
frequenz jedesmal in ungefähr derselben Zeit (beim Hunde etwa 10 Sekunden) 
bis zum gleichen Maximum an, die Beschleunigung überdauert aber die Reizung 
um so länger (bis zu m ehreren M inuten), je anhaltender letztere i s t * 2). Bei 
kurzdauernder Reizung kann es Vorkommen, daß die Beschleunigung erst 
nach dem Ende der Reizung beginnt, bzw. ih r Maximum erreicht. Eine 
E rm üdung des Accelerans ist nach einer Reizung von zwei M inuten Dauer 
noch nicht nachweisbar (B ö h m , 1. c.), wohl aber nach viel länger anhaltenden 
Reizungen (R e id  H u n t 3).

N ach diesem A uto r e rm üdet der Accelerans viel ra sch e r hei R eizung m it 
frequen ten  S tröm en als hei R eizung m it selten au fein an d er folgenden Ström en. 
W enn die m arklosen postganglionären  Fasern  gereizt w erden, so b e ru h t dje E r­
m üdung  zum  Teil au f einer lokalen  H erabsetzung der R eizbarke it an  der Reiz­
stelle, wie sich du rch  V erschieben der E lektroden zeigen läßt. D iese lokale W irkung  
fe h lt bei R eizung der m ark h a ltig en  p räganglionären  F asern . D ann bleibt bloß eine 
erm üdende W irkung  au f das H erz  selbst übrig. Ob diese die E ndigungen des 
A ccelerans oder den H erzm uskel selbst betrifft, blieb frag lich . In jek tio n  von N eben­
n ieren ex trak t h a t  au f d e ra r t „erm üdete“ H erzen eine seh r geringe W irk u n g , die 
V agusreizung h ingegen is t viel s tä rk e r w irksam . C urare und  A trop in  in großen 
Dosen beschleunigt die E rm üdung  des Accelerans, Jo d n a triu m  (das n ach  v. C y o n 4) 
die R eizbarke it des A ccelerans ste igert) v e rrin g ert die E rm ü d b ark e it desselben. 
Jo d o th y rin  setzt n ach  v. C y o n 5) die R eizbarkeit des A ccelerans herab . A bkühlung 
v e rrin g ert die W irksam keit des A ccelerans, bei E rw ärm u n g  n im m t sie zu bis zu 
einem  M axim um  zw ischen 18 bis 25° C (beim  Frosch), bei w eite rer E rw ärm ung 
n im m t sie w ieder ab. D urch  hohen  in trak ard ia len  D ruck, de r die H em m ungsw irkung 
schon au fheb t, w ird  die W irksam keit des A ccelerans e rh ö h t6).

W erden Hemmungs- und Beschleunigungsnerven gleichzeitig und gleich 
sta rk  gereizt, so überwiegt w ährend der Reizung die W irkung  der Hemmungs­
nerven. Nach Schluß der Reizung schwindet die Hem m ungswirkung zuerst, 
und es kom m t dann die länger anhaltende Nachwirkung des Accelerans zum 
V orschein7 *).

W ährend  der g leichzeitigen R eizung beider N erven w ird  n ich t e tw a , wie 
B a x t" )  m einte, die W irkung  des A ccelerans durch  den V agus völlig un terdrück t. 
8. J .  M e i t z e r 9) wies aus B a x t s  T abellen nach, daß die Z ahl der H erzschläge 
stets größer w a r , w enn zusam m en m it dem  V agus der A ccelerans gereizt wurde, 
als wenn der V agus allein  gereizt w urde. F e rn er gib t R eizung des A ccelerans eine

*) D a das M axim um  in dieser B eziehung k o nstan t is t ,  so h ä n g t die durch
m axim ale A cceleransreizung erzielbare V erm ehrung  der Sch lagzah l im  Einzelfalle 
von der Schlagfrequenz vor der R eizung ab. Je  n ied riger diese w a r, desto größer
ist die Zunahm e der H erzschlagzahl. — s) B a x t ,  Du Bois’ A rch . 1877, S. 521. —
3) A m eric. Jo u rn . of Physio l. 2 ,  407 ff., 1899. — 4) Pflügers A rch . 70, 176, 1898. —
5) E benda  1. c. — “) S t e w a r t ,  Jo u rn . of Physiol. 13, 87 ff., 141,1892. — 7) ß c h m ie d e -
b e r g ,  1. c. S. 155 ff. — e) Sächs. B er. 27, 299, 1875, bes. S. 350. — “) Du Bois’ Arch.
1892, 376. Vgl. auch  B ö h m , 1. c. S. 278; S t r i c k e r  u . W a g n e r ,  W iener med.
Ja h rb . 1878, S. 373. M u h m , E ngelm änns A rch. 1901, S. 244.
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B eschleunigung auch  bei e rh a lten en  Yagis und zen tralem  V agustonus') . D er Still­
stand bei an d au ern d er V agusreizung h ä lt  län g e r an  nach  D urchschneidung der 
A cceleratoren und  infolgedessen W egfall ih res Tonus. E s is t also bei g leichzeitiger 
Beizung beider N erven der E rfo lg  die B esu ltan te  der W irkung  beider, und es über­
wiegt die H em m ungsw irkung wegen der größeren B eizbarkeit des H em m ungs­
apparates. Je  s tä rk er die B eizung des A ccelerans, desto deu tlicher ist sein Einfluß. 
D urch geeignete A bstufung  der Yagus- und  A cceleransreizung in bezug au f Beiz­
frequenz und  B eizstärke kan n  m an die chronotropen W irkungen  beider kom pen­
sieren s). V ielleicht sind aber die V erhältn isse doch viel verw ickelter, indem  zu 
den chronotropen W irkungen  au f das Sinusgebiet „drom otrope“ au f w eiter abw ärts 
gelegene Teile h in z u tre te n 3).

W enn man bei Kait- oder W arm blütern nach V ergiftung m it N ikotin4), 
Curare •’) oder auch m it sehr wenig A tro p in 6) den Vagusstamm am Halse 
reizt, erhält man s ta tt der Hemmung eine Beschleunigung, weil die genannten 
Gifte die Hemm ungsnerven zunächst an den in trakardialen  Ganglien lähmen, 
und infolgedessen die W irkung der beigemischten offenbar postganglionären 
Acceleransfasern allein zum Vorschein kommt. Bei K altblütern erk lä rt sich 
die Beimischung der Acceleratoren zum Vagusstamm dadurch, daß der Sym- 
pathicus an den Vagus nach seinem A ustritt aus der Schädelkapsel einen 
Ast abgibt, welcher die postganglionären Acceleransfasern enthält"). Bei 
den Säugetieren is t der U rsprung der im Halsvagus enthaltenen Accelerans­
fasern nicht aufgeklärt.

N ach S c h i f f “) tre ten  sie zusam m en m it den  H em m ungsfasern  aus der M edulla 
heraus. E in ige T age n ach  ho h er D urchschneidung  des V agus beim  H unde en th ä lt 
dieser N erv n ach  S c h i f f  und  A r l o i n g 9) noch U ndegenerierte Fasern, und B eizung 
desselben g ib t noch B eschleunigung des H erzschlags. Beim  Frosch e rh ä lt m an  vom 
Vagus aus einige W ochen n ach  seiner D urchschneidung  n u r  noch B esch leun igung10). 
Es degenerieren also die A cceleransfasern im  V agusstam m e langsam er als die 
H em m ungsfasem u ). A uch sind beim  Frosch die A cceleransfasern gegen G ifte 
w iderstandsfähiger als die H em m ungsfasern. D urch  B estreichen des V a g u s s ta m m e s  
m it Lösungen von K a liu m n itra t, N a tro n lau g e , A trop in , C ura re , N ikotin , M uskarin 
in physiologischer K ochsalzlösung kan n  m an die H em m ungsfasern  u n erreg b ar m achen, 
w ährend die A cceleratoren  noch B eschleunigung v e rm itte ln 14).

Am norm alen Tier, insbesondere bei K altblütern, m acht sich die W irkung 
der Acceleratoren bei Vagusreizung deutlich m erkbar in einer nachfolgenden 
Beschleunigung (und V erstärkung) der Herzschläge: positive N achwirkung 
der Vagusreizung nach H e id e n h a i n 13). Von dieser positiven vorüber­
gehenden Nachwirkung der V agusreizung, welche durch die M itreizung der 
Acceleratoren bedingt ist, is t nach G a s k e i l14) und  R e id  H u n t 1’) zu un te r­
scheiden eine viel länger anhaltende günstige Nachwirkung der reinen

‘) M e i tz e r ,  1. c. F r a n k ,  Sitzungsber. Ges. f. M orphol., M ünchen 1897.
B e id  H u n t ,  1. c. S. 422 ff. — *) B e id  H u n t ,  Jo u rn . of exp. med. 2 , 1897 (zit. 
nach dem vorigen). — 8) E n g e l m a n n ,  Sein A rch . 1900, S. 357 ff. — 4) S c h m ie d e ­
b e r g ,  Sächs. Ber. 2 2 ,  135, 1870. — 5) B ö h m  (A rch. f. exp. P a th . 4 , 351,
1875) an  der K atze. V orher S c h e ls k e  u. W u n d t ,  siehe L ite ra tu r  bei B ö h m . —
6) Ä ltere L ite ra tu r  bei A u b e r t ,  H erm anns H andb. 4 (1), 383. F e rn e r H e i d e n ­
h a in ,  Pflügers A rch. 2 7 , 394, 1882; E s s l e m o n t ,  A rch. f. exp. P a th . 4 6 ,  204,
1901. — 7) G a s k e i l ,  Jo u rn . of Physiol. 5 ,  46 ff., 1874. — “) Pflügers A rch. 18,
203 ff., 1878. — *) A rch. de physiol. 1896, S. 82 ff. — 10) K lu g ,  Z entralb l. f. d.
med. Wiss. 1881, S. 947. — “ ) Vgl. H e i d e n h a i n ,  Pflügers A rch. 27, 406 ff.,
1882. — *<) L ö w i t ,  Pflügers A rch. 29, 492 ff., 1882. — 13) 1. c. S. 397. — *4) Jo u rn .
of Physiol. 7, 49, 1886. — l i  *) Am eric. Jo u rn . of Physiol. 2, 428, 1899.
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Hemm ung, die sich in einer a n h a l t e n d e n  Besserung der Frequenz und 
K ontraktionsstärke bei herabgekommenen Herzen äußert und bei K altblütern 
auch au ftritt , wenn man nach Durchschneidung des Sympathicusastes zum 
Yagus die Medulla öblongata reizt. Eine ähnlich günstige W irkung der 
Vagusreizung is t von m ehreren A u to ren 7) bei der E rstickung beobachtet 
worden. W enn die Vagi erhalten sind, bleibt der Herzschlag während der 
E rstickung viel länger erhalten , als wenn sie durchschnitten sind. Durch 
wiederholte Vagusreizung kann im letzteren Falle das Versagen des Herzens 
lange hinausgeschoben werden. Reizung des Accelerans hin terläßt im Gegen­
satz dazu eine schädigende N achw irkung2), die bei anhaltender Reizung sogar 
zur Erschöpfung des Herzens führen kann  3). Auf diese erschöpfende W irkung 
des Accelerans füh rt F r i e d e n t h a l  den schädlichen Einfluß der V agusdurch­
schneidung bei E rstickung zurück *).

2. I n o t r o p e  N e r v e n w ir k u n g .

Der Umfang der H erzkontraktionen kann infolge Reizung der Herznerven 
entweder durch eine direkte p r im ä r e  E inw irkung derselben auf die Mus­
ku la tu r geändert w erden, oder es kann s e k u n d ä r  eine Ä nderung der 
K ontraktionsstärke aus der chronotropen W irkung der H erznerven resultieren. 
Die Existenz einer prim ären abschwächenden (negativ inotropen) Einw irkung 
des Vagus auf die K ontraktionen des Froschherzens w urde von C o a ts  5) und 
N u e l6), fü r das Säugetierherz von N u e l (1. c.), Mc W i l l i a m 7) und anderen 
nachgewiesen. G a s k e i l 8) und H e id e n h a i n 9) zeigten gleichzeitig, daß 
nach A tropin-, Nikotin- und Curarevergiftung der Froschvagus neben der 
Beschleunigung auch eine V erstärkung der Herzschläge g ib t (positiv inotrope 
W irkung), und P a w lo w 10 * * *) fand , daß man beim Hunde durch Reizung ge­
wisser Herzäste des Vagosympathicus V erstärkung ohne gleichzeitige Frequenz­
änderung erzielen kann.

Die inotrope H em m ung t r i t t  schon hei einm aliger M om entanreizung des Yagus 
(einzelnen Induktionsström en) auf. Bei sehr schw achen S tröm en is t n u r  e in e  
Systole abgeschw ächt, hei s tä rk eren  m ehrere. Die W irk u n g  ste ig t rasch  (innerhalb  
3 bis 3,5 Sekunden) zu einem  M axim um  an  und  n im m t dann  langsam  ab. Das 
L atenzstad ium  (0,3 bis 0,5 Sekunden) is t um  so k ü rze r, je  s tä rk e r die E inzelreize 
sind. M ehrere E inzelreize sum m ieren sich in  ih re r  W irkung . Das O ptim um  der 
W irk u n g  lieg t bei einem  B eiz in tervall von 0,15 Sekunden im  M ittel. Die W irkung  
d e r  E inzelreize ist u n ab h än g ig  davon, in  welche K ontrak tionsphase  der Beiz h inein­
fiel “ ). Die Schwelle fü r  die inotrope H em m ung lieg t je  nach  dem  Z ustande des 
H erzens verschieden hoch . Am  b lu tleeren  Froschherzen  t r i t t  die inotrope Vagus- 
w irk u n g  schon bei schw ächeren  S tröm en au f als die ch ro n o tro p e ls). A uch bei 
seltenen B eizungen (alle  2 bis 5 Sekunden ein Beiz) t r i t t  inotrope H em m ung auf

‘) L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 258 und K n o l l  (Pflügers A rch. 67, 605 ff., 
1897). — s) G a s k e l l ,  1. c. S. 44. — 3) B e id  H u n t ,  1. c. S. 421. — 4]r E ngel­
m anns A rch. 1902, S. 38. — 5) Sachs. Ber. 21, 360, 1869. — e) Pflügers A rch. 9, 
86 ff., 1874 (n u r fü r  den V orhof). — 7)  Jou rn . of Physiol. 9, 345 ff., 1888. W eitere 
L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 243 ff. — 8) Philos. T ransact. 173, 1011, 1882. —
9) Pflügers A rch. 27, 394, 1882. —  10) Zentralb l. f. d. m ed. W iss. 1883, S. 66; aus­
fü h rlich er Du Bois’ A rch. 1887, S. 452 und 498. Vgl. fe rn e r W e in z w e ig ,  Du
Bois’ A rch. 1882, S. 532 ff. — ll) E n g e l m a n n ,  sein A rch. 1902, S. 453ff. T r e n ­
d e l e n b u r g ,  ebenda 1902, Suppl. S. 306 ff. — 14) H e i d e n h a i n ,  1. c. S. 386 und
andere  (siehe H o f m a n n ,  Pflügers Arch. 60, 167, 1895).
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ohne gleichzeitige F requenzabnahm e ( H e i d e n h a in ,  1. c. S. 388). Die inotrope 
W irkung  au f die V orhöfe ist hei fa st allen un tersu ch ten  T ieren größer gefunden 
worden als die au f den V entrikel. Die V orhofskontrak tionen  w erden (auch  hei 
Säugetieren) m itu n te r  bis zu r U nm erk lichkeit verk le inert, es erfo lg t ein scheinbarer 
Stillstand durch  m axim ale A bschw ächung der K ontrak tionen . Bei m anchen  T ieren 
üb t der V agus fü r  gew öhnlich keine prim äre  inotrope H em m ung au f den V entrikel 
aus, doch m uß dah ingestellt b leiben, ob e r  sie n ich t u n te r  anderen  U m ständen  
haben könnte. Bei der Schildkröte z. B., bei w elcher G a s k e i l 1) n ie au ch  n u r  die 
geringste p rim äre  Beeinflussung der K ontrak tionsstä rke  des V entrikels durch  den 
Vagus beobachtete, sah F r a n c o i s  - F r a n c k ”) eine deutliche A bnahm e der Systolen­
größe bei V agusreizung. A uch beim S äugetierven trikel ist die inotrope W irk u n g  
des V agus au f den V entrikel m anchm al sehr d e u tlic h * 3) ,  m anchm al n ich t n ach ­
zuw eisen4 * *). Von w elchen Bedingungen dies a h h än g t, ist noch  u n b ekann t. Be­
m erkensw ert is t ,  daß beim  Frosch keine inotrope H em m ung des V entrikels vor­
handen is t, solange das H erz m it norm alem  B lu t du rch strö m t w ird , daß sie ab er 
au ftritt, w enn das B lu t im  H erzen n ich t gewechselt w ird oder das H erz v e rb lu te t3). 
Ü berhaupt is t die inotrope H em m ung um  so s tä rk e r , in  je  schlechterem  Zustande 
sich das H erz b e fin d e t“).

W ährend der inotropen Hemmung sind die K ontraktionen am Frosch­
herzen nicht bloß kleiner, sondern auch von kürzerer Dauer 7). Das mecha­
nische Latenzstadium  bleibt ungeändert, nur die Diastole setzt viel früher 
ein. Die V eränderungen bei Vagusreizung sind also ähnlich denen bei Ver­
kürzung des Reizintervalls (siehe oben, S. 246) und können durch V erlängerung 
des Reizintervalls kom pensiert (m askiert) w erd en s). Am Säugetierherzen 
nimmt während der Vagusreizung die Systolendauer bei gleichzeitiger F requenz­
abnahme etwas z u 9). Ob dies durch Überkompensation einer eventuellen 
Verkürzung infolge der Pausenverlängerung oder durch rein mechanische 
Verhältnisse (v. F r e y  und K re h l)  bedingt is t ,  läß t sich nicht ohne weitere 
Untersuchungen sagen.

Eine prim äre v e r s t ä r k e n d e  Nerveneinw irkung ist am Säugetierherzen 
sowohl fü r die Vorhöfe als fü r den Ventrikel durch Verzeichnung der Volum- 
und Druckschwankungen und der V erkürzungskurven des Herzens nach­
gewiesen 10 *). Bei der Acceleransreizung ist m it der Beschleunigung auch 
eine ausgesprochene V erkürzung der Systolendauer verbunden11). Durch 
gleichzeitige Vagus- und Acceleransreizung von passender Stärke kann die 
Systolendauer verkürzt werden bei unveränderter D auer der D iasto le12).

Innerhalb des Herzens lassen sich die inotropen von den chronotropen 
Nervenfasern trennen. Die chronotropen endigen im Sinus, die inotropen

0  Jo u rn . of Pliysiol. 4 ,  89, 1883. — s) A rch. de physioli 1891, S. 583. —
3) Vgl. z. B. M c W i l l i a m ,  1. c. S. 355 ff. — 4) Vgl. die L ite ra tu r  hei T ig e r -
s t e d t ,  S. 247 ff. — s) M u s k e n s ,  A m eric. Jo u rn . of Physiol. 1, 498 ff., 1898. —
“) Bei längerem  E xperim entieren  am  herausgeschn ittenen  H erzen: H e i d e n h a i n
(1. c. S. 386). — 7) F r a n k ,  Sitzungsber. m orphol. Ges. M ünchen, 1897; F . B. H o f ­
m a n n ,  Pflügers A rch. 84, 153 ff., 1901. — 8) H o f  m a n n ,  1. c. 8. 156. — *) K lu g ,
Du Bois’ A rch. 1881, 8. 263 ff.; v. F r e y  und K r e h l ,  ebenda 1890, 8. 47 ff. —
10) P a w lo w ,  1. c . ; F r a n ^ o i s - F r a n c k ,  A rch. de physiol. 1890, p. 810; R o y  und
A d a m i, Philos. T ransac t. 1 8 3 B , 240ff., 1892; B a y l i s s  u. S t a r l i n g ,  Jo u rn . of
Physiol. 13 , 413, 1892; M u h m , E ngelm anns A rch . 1901, 8. 241. H. E . H e r i n g ,
Zentralbl. f. Physiol. 17, 1, 1903. — ll) B a x t ,  D u Bois’ A rch. 1878, 8. 132; 
P a w lo w , Z entralb l. f. d. med. Wiss. 1885, 8. 66. — lä) F r a n k ,  Sitzungsber. d. 
Ges. f. M orph, u. Physio l., M ünchen 1897, S. 57; R e i d  H u n t ,  Am eric. Jou rn . of 
Physiol. 2, 424 ff., 1899.
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ziehen darüber hinaus d irek t zu den Herzteilen h in , die sie beeinflussen1). 
A ußerhalb des Herzens wurde ein gesondertes Bündel positiv inotroper 
Fasern  fü r den Ventrikel von P a w lo w * 2) beim Hunde nachgewiesen.

Die positiv  ino trope W irk u n g  t r i t t  n ach  V agusreizung am  norm alen  T ier in 
de r R egel als „positive N ach w irk u n g “ auf. Die ino tropen  H em m ungs- und Föide- 
ru n gsnerven  stehen also hei gleichzeitiger R eizung in einem  ähnlichen  V erhältn is 
zueinander wie die analogen chronotropen N erven. Beim  F rosch  und der Kröte 
g ib t ab er de r V agus m itu n te r  au ch  am  un v erg ifte ten  T iere sogleich eine Ver­
s tä rk u n g  ohne jed e  oder n u r  m it e iner ganz ku rzen  vorherigen  A bschw ächung3). 
G iften  gegenüber v e rh a lten  sich die inotropen F ase rn  ganz äh n lich  wie die chrono­
tropen. N ikotin  und C urare verh indern  in  schw achen Dosen zunächst den Ü bergang 
d e r E rreg u n g  von den p räg ang lionären  au f die postganglionären  F a se rn 4)- Mus­
k a r in , C urare und A trop in  v e rn ich ten , wenn sie in  s ta rken  Dosen d irek t au f den 
F ro schven trike l g eb rach t w erden , schließlich au ch  die R eizbarke it de r postgang­
lionären  F a se rn 5). D urch  die T em pera tu r und  den in trak ard ia len  D ruck werden 
die ino tropen  F ase rn  in  ä h n lic h e r , aber n ic h t genau  g leicher W eise beeinflußt wie 
die chronotropen F ase rn  ( S t e w a r t ,  1. c.).

Die inotrope W irkung  äu ß ert sich n ich t bloß bei den spontanen H erz­
kontrak tionen , sondern in  ganz  derselben ch arak teristischen  W eise (A bschw ächung 
und V erkürzung  der Systolen) auch  bei künstlicher R eizung  des Herzens. Dies 
b ie te t ein  M ittel, du rch  rh y th m isch e  R eizung in  konstan tem  In te rv a ll die prim ären 
von den sekundären  ino tropen  W irkungen  (w elche du rch  die F requenzändqrung  be­
d in g t sind) zu  unterscheiden  6).

Bei R eizung des annulus Viettssenii e rh ie lten  R o y  und A d a m i  (1. c. S. 245 ff.) 
am  a t r o p i n i s i e r t e n  T iere gelegentlich  A bschw ächung der V entrikelkontraktioneu, 
d ie sie verm utungsw eise au f R eizung von V asoconstrictoren fü r  die K oronargefäße 
bezogen (vgl. das oben S. 249 über den Einfluß v e rm inderte r D urchström ung der 
K oronargefäße au f die Sj7stolengröße gesagte). A l le  verstärkenden  und abschw ächen­
den W irkungen  der H erznerven  lassen sich jedoch  n ic h t a u f  solche vasom otorische 
E inflüsse (die von an d ere r  Seite ganz in  A brede gestellt w erden, vgl. u n te r  Gefäß­
nerven!) zurückführen . D agegen sp rich t das V orkom m en solcher Effekte am  b lu t­
leeren  Säugetierherzen, am  F ro sch h erzen , sowie die lähm ende W irkung  schw acher 
A tropindosen au f die ino trope H em m ung, w ährend  die G efäßnervenw irkung dadurch  
n ich t aufgehoben w ird 7).

3. B a th m o t r o p e  N e r v e n w ir k u n g .

M ehrere Autoren gaben a n , daß während eines durch Vaguseinwirkung 
erzeugten Stillstandes das Herz fü r künstliche Reize unerregbar se i8). Dieser 
Anschein kann durch eine starke inotrope Hem m ung erweckt werden. Denn 
wenn die spontanen K ontraktionen so s ta rk  abgeschwächt w erden, daß sie 
n icht m ehr merklich s ind , können auch künstliche Reize keine sichtbaren

*) Beim  S ch ildk rö tenherzen  e n th ä lt der K o ro n am erv  inotrope Fasern  fü r  die
V orhöfe ( G a s k e i l ,  Jo u rn . o f Physiol. 4, 83, 1883), im  Froschherzen  verlaufen  die
ino tropen  F ase rn  fü r  den  V en trike l ausschließlich in n erh a lb  der Scheidew and­
nerven  (F . B. H o f  m a n n ,  Pflügers A rch . 60, 156 ff., 1895 und 72, 434, 1898). — 
s) 1. c. und D u Bois’ A rch . 1887, S. 452. B lu tdruckste igerung  ohne V erm ehrung 
de r Schlagfrequenz bei R eizung gewisser H erzäste  vom Sym pathicus h a tte n  auch 
schon die B rüder C y o n  (Du Bois’ A rch . 1867, S. 413) beobachtet. — 3) H e i d e n ­
h a i n ,  1. c. S. 296. G a s k e l l ,  Philos. T ransac t. 1882 (3 ), S. 1009. H o f m a n n ,  
Pflügers A rch. 60, 161, 1895. — 4) H o f m a n n ,  Schm idts Ja h rb . 281, 118, 1904. —
5) G a s k e l l ,  1. c. 1882, S. 1025. H ie r w eitere Details. — 6) M c W i l l i a m ,  Journ .
of Physiol. 9, 349 ff., 1888; F . B. H o f m a n n ,  Pflügers A rch . 72, 409 ff., 1898. 
H ier w eitere L ite ra tu r. — 7) Vgl. h ie rzu  P a w l o w ,  D u Bois’ A rch . 1887, S. 559 ff.
und  M a a s « ,  Pflügers A rch. 74, 303, 1899. — s) L ite ra tu r  bei H o f m a n n ,  Pflügers
A rch. 72, 409 ff., 1898; E n g e l m a n n ,  sein A rch. 1902, Suppl., S. 3 ff.
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Systolen mehr auslösen. Doch fand schon Mc. W i l l i a m  (1. c. S. 351 ff.), 
daß während sta rker Vaguswirkung, wenn die Systolen bloß sehr geschwächt, 
aber noch vorhanden sind, die Reizschwelle am Vorhofe des Säugetierherzens 
steig t, auch wenn die Schlagfrequenz durch rhythm ische Reizung gleich 
gehalten wird. Durch rhythm ische Reizung des Herzens in verschiedenem 
Tempo und m it verschiedenen Reizstärken gelang es ferner E n g e l m a n n  
(1. c.) nachzuweisen, daß auch am Vorhofe des Froschherzens durch die E in ­
w irkung der H erznerven prim äre Ä nderungen der Reizschwelle ausgelöst 
werden können.

A uch hierbei können s e k u n d ä r e  Ä nderungen der R eizbarkeit infolge Ä nde­
rung  der K on trak tio n sd au er m it im  Spiele sein. Doch gib t es F ä l le , wo diese 
sekundären W irkungen  dem beobachteten  E ffekt en tgegengew irk t h ä tten , z. B. A b ­
n a h m e  der R eizbarke it bei g leichzeitiger A bschw ächung und  V e r k ü r z u n g  der 
K ontraktionen ( E n g e l m a n n ,  1. c. S. 17). Gegen die w eitere Angabe von E n g e l ­
m a n n ,  daß die ba thm otrope  E inw irkung  au f einen H erzte il von der g leichzeitigen 
inotropen ganz unabhäng ig  sei, daß sich also z. B. eine V erstärkung  de r K o n trak ­
tionen m it p r i m ä r  ba th m o tro p er H em m ung, oder ab er A bschw ächung m it E rhöhung  
der R eizbarkeit kom binieren k ö n n e , w andte  sich H. E. H e r i n g 1) ,  indem  er die 
bathm otropen W irkungen  in  solchen F ällen  als s e k u n d ä r e ,  du rch  die Ä nderung 
der Systolendauer bedingte, bezeichnete. Am Säugetier V e n t r ik e l  fand  Mc. W i l l i a m  
(Journ . of Physiol. 9, 367) kaum  eine Ä nderung  der R eizbarkeit w ährend  der 
Vagusw irkung. D och sahen E i n b r o d t “) und  B a y l i s s  und S t a r l i n g * 3) ,  daß zur 
Erzeugung von F lim m ern  w ährend der V agusw irkung stä rk ere  Ström e nötig  w aren  
als vorher. Am  V en trike l des F roschherzens hab e  ich  bei m axim aler A bschw ächung 
der K ontrak tionen  n u r  eine geringe Z u n a h m e  der R eizbarkeit beobach te t, die 
sekundärer N a tu r sein konnte, jedenfalls keine A bnahm e der R eizbarkeit.

4. D r o m o t r o p e  N e r v e n w i r k u n g .

Durch Reizung der Hemm ungsfasern kann die Leitungsgeschwindigkeit 
der motorischen E rregung  von einer H erzabteilung auf die andere herab­
gesetzt, durch Reizung des Accelerans erhöht w erden4). W ährend der Hem­
m ungswirkung kann ferner an der Grenze zweier H erzabteilungen oder an 
einer anderen, durch E inschnitt oder Klemmung geschädigten Stelle ein p a r­
tieller oder vollständiger „Block“ auftreten, bzw. kann ein schon vorhandener 
Block verstä rk t werden 6). Bei sta rker V agusw irkung kann sogar innerhalb 
einer in takten  H erzabteilung (Vorhof des Säugetierherzens) die Leitung der 
Erregung aufgehoben sein, so daß direkte Reizung bloß lokale K ontraktion 
e rg ib t6). Acceleransreizung hebt um gekehrt einen bestehenden Block zeit­
weilig auf. H ierdurch erk lärt es sich, daß man durch Acceleransreizung ein 
anscheinend stillstehendes Herz wieder zum Schlagen bringen k an n , wenn 
nämlich die E rregung  von den noch fortschlagenden Hohlvenen zeitweilig 
wieder bis zum V entrikel fortgeleitet w ird 7).

')  Pflügers A rch . 92, 395, 1902. — s) W iener Sitzungsber. 3 8 ,  353, 1859. —
3) Journ . of Physiol. 13, 411, 1892. — *) G a s k e i l  (Jo u rn . of Physiol. 4 , 101 ff.) am
Schildkröten - und  R ingeln a tte rh e rzen ; B a y l i s s  u. S t a r l i n g  (ebenda 13 , 416, 
1892) am  S äu getie rherzen ; E n g e l m a n n  (sein A rch. 1900, S. 326 ff.) am  F rosch ­
herzen. — 5) D ieselben A utoren  1. c.; Mc. W i l l i a m  (Journ . of Physiol. 9, 367 ff., 
1888) und  andere. — “) Mc. W i l l i a m  (1. c. S. 352), n u r  bei sehr s ta rk e r V agus­
w irkung. In  der R egel erfo lg t eine L eitungshem m ung bei V agusreizung n u r  an den
natü rlichen  oder künstlichen  B lockstellen. — 7) G a s k e l l ,  Jou rn . of Physiol. 7,
42, 1887. Vgl. auch  H. E. H e r i n g ,  Pflügers A rch. 86 , 578; Zentralb l. f. Physiol. 15,
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W enn die oben, S. 258, an g efü h rte  A uffassung  des Blocks als Folge einer H er­
absetzung der R eizbarke it der M u sk u la tu r (oder des hypothetischen  N erveim etzes) 
an  den B lockstellen r ich tig  is t ,  so ist die blockierende W irkung  des V agus im 
G runde eine b a t h m o t r o p e  W irkung , welche erst s e k u n d ä r  die L eitung  aufheb t, 
sobald näm lich  die H erabsetzung  der R eizbarke it so groß w ird , daß de r „Leitungs­
re iz “ u n te r  der Schwelle b le ib t1). Diese H erabsetzung  der R eizbarkeit besteh t beim 
p artie llen  Block zu nächst in  e iner V erlängerung  der re fra k tä re n  Periode, die dann 
bei s tä rk eren  V agusw irkungen so lange an h a lten  kann , daß eine d a u e r n d e  H erab­
setzung de r R eizbarkeit u n te r  die Schwelle fü r  den  L eitungsreiz zustande kom m t 
(vollständiger Block). U m gekehrt äu ß eft sich die positiv  bathm otrope (reizbarkeits­
steigernde) N ervenw irkung sekundär als L e itu n g sfö rd eru n g , wenn die re frak tä re  
Periode so s ta rk  v e rk ü rz t w ird, daß der L eitungsreiz f rü h e r  ü ber die Schwelle tr it t . 
Doch zeigen die E xperim en te  von G a s k e l l * 2), in  w elchen de r stillstehende V entrikel 
du rch  den A ccelerans w ieder zum  Schlagen g eb rach t w ir d , daß in diesem Falle  
au ch  ohne vorherige  K o n trak tion  eine Z unahm e des allgem einen E rregbarkeits­
zustandes de r B lockstellen erfolgen kann . Positiv  bathm otrope Ä nderungen können, 
auch  w enn sie sek u n d ä r, z. B. infolge V erkürzung  de r Systo lendauer au ftre ten , in 
positiv drom otropen E ffekten  sich äußern. So e rk lä r t  H. E . H e r i n g 3 4) die Beob­
a ch tu n g  von G a s k e l l ,  daß m it einer negativ  inotropen V agusw irkung eine L eitungs­
verbesserung an  der Blockstelle e inhergehen  kann . B lockierung an  der A trioven­
trik u la rg ren ze  k an n  erfolgen bei ziem lich u n v erän d erte r R eizbarkeit des V entrikels '1), 
also wohl du rch  Beeinflussung der M uskelbrücke vom V orhofe zu r Kam m er.

5. W ir k u n g  d e r  H e r z n e r v e n  a u f  d e n  T o n u s .

M it de r H em m ungsw irkung is t in  der R egel au ch  eine s tä rkere  E rschlaffung 
des H erzens verknüpft. Dieses Schlaff w erden des H erzm uskels w ird  v ielfach  fü r 
eine d irek te  (prim äre) H erabsetzung  eines in  der Norm  bestehenden Tonus gehalten, 
es is t aber in  den m eisten F ä llen  n u r  eine sekundäre Folge der F requenzabnahm e 
oder der A bschw ächung der K ontrak tionen . Da n äm lich  bei geringem  Innendruck 
die H erzkontrak tionen  einen deu tlich  nachw eisbaren  V erkürzungsrückstand  h in te r­
lassen, so w ird, w enn das H erz n ach  einer m ittle ren  Schlagfrequenz infolge V agus­
re izung  p lötzlich stills teh t oder se ltener schlägt, dieser V erkürzungsrückstand  a ll­
m äh lich  nachlassen und infolgedessen eine stä rk ere  E rsch laffung  des Herzm uskels 
zustande kom m en. M acht m an  den In n endruck  von vornhere in  so ho ch , daß der 
V en trike l nach  jeder Systole sogleich m axim al ged eh n t w ird und kein dauernder 
V erkürzungsrückstand  üb rig  b leib t, so fe h lt auch  die stä rk ere  E rsch laffung  während 
der V ag usw irkung5).

E ine a llm ählich  zunehm ende stä rk ere  E rsch laffung  t r i t t  aber auch  ohne F re ­
quenzänderung  au f bei s ta rk e r A bschw ächung der K o n tra k tio n en 6). D a diese ab­
geschw ächten  Systolen au ch  viel ra sch e r ab lau fen  als die n o rm alen , so w ird  die 
Pause zwischen zwei Systolen m erk lich  länger und  de r H erzm uskel erschlafft bei 
m äßiger B elastung stä rker. Bei hohem  In n e n d ru c k , oder w enn die In tervalle  
zw ischen zwei Systolen von vornhere in  sehr lan g  sin d , is t au ch  in  solchen Fällen  
keine stä rk ere  E rschlaffung n ach w eisb ar7). E s is t infolgedessen auch  unrichtig ,

684; F r i e d e n t h a l ,  ebenda, S. 621. Die ähn lichen  A ngaben von S c h e l s k e  u. 
H o f f m a n n  (siehe M eißners Jah resb er. f. 1860, S. 528) b eruhen  wohl au f M it­
reizung des H erzens (vgl. Cyon, Sächs. Ber. 18, 304, 1866).

‘) Vgl. die sachlich übereinstim m enden A usführungen  von H. E . H e r in g  
(Pflügers A rch. 92, 393 ff., 1902), der sich gegen die A nnahm e besonderer bath- 
m otroper N erven n e b e n  den drom otropen deswegen w en d et, w eil ih re  E inw irkung  
am  spontan  schlagenden H erzen sich n u r  „drom otrop“ im  an g efü h rten  Sinne (oder
chronotrop) äußern  könnte. D agegen E n g e l m a n n  (sein A rch. 1903, S. 110). — 
2) Philos. T ransact. 173, 3, 1016, 1882. — 8) Pflügers A rch. 86, 552 ff., 1901. —
4) M c W il l i a m ,  Jo u rn . of. Physiol. 9, 367 ff., 1888. — 5) O. F r a n k  (Sitzungsber.
Ges. f. M orphol., M ünchen 1897) fü r  das Froschherz. — 6) G a s k e l l ,  Philos.
T ransact. 173, 3, 1021, 1882; H e i d e n h a i n ,  Pflügers A rch . 27, 388, 1882. —
7) O. F r a n k ,  1. c.; F . B. H o f m a n n ,  Pflügers A rch. 84, 158, 1901.
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wenn m an die A hschw ächung der Systolen als F o l g e  dieser „T onusabnahm e“ des 
Herzens h in s te ll t, e rstere  is t v ielm ehr die U rsache der letz teren . W eder am  still­
stehenden V orhofe von Testudo graeca1), noch am  ruhenden  V entrikel des F ro sch ­
h erzen s8 *) w urde w ährend  der V aguserregung eine Spur von E rsch laffung  gefunden.

Als Beweis fü r  eine p rim äre  Tonusahnahm e w ährend  der V agusw irkung bleibt 
noch ü b rig  ein etw as verw ickelter V ersuch von G a s k e l l 8) am  F roschherzen  (E in ­
schließung des ganzen H erzens in  ein T onom eter, Steigerung des Innendruckes, bis 
die Vorhöfe sich n ic h t m eh r k o n trah ieren  können; w ährend  der V agusw irkung 
sanken die F ußp u n k te  der V olum kurve des ganzen H erzens ab bei g leichbleibender 
Frequenz und H öhe der E xkursionen), sowie einige B eobachtungen am  V orhofe von 
Emys europaea4) und  vielleicht auch von S äu g e tie ren 5).

Tonusartige, von den gew öhnlichen Systolen ganz unabhängige K on trak tions­
zustände w urden (abgesehen von den oben, S. 238, erw ähn ten  kardio tonischen durch  
A lkalien oder G ifte bew irk ten  Z usam m enziehungen) von F a n o ')  und a n d e re n 7) 
am  Vorhofe und  V entrikel absterbender bzw. v e rb lu te te r Schildkrötenherzen ( Emys 
europaea) sowie am  V orhofe verschiedener R eptilien u n d  A m phibien in  F orm  lan g ­
sam er Schw ankungen beobachtet, au f w elche sich die gew öhnlichen Systolen aufsetzen. 
Dieser T onus w ird ab er n ach  B o t t a z z i “) durch  V agusreizung v e rstärk t, du rch  Sym- 
pathicus-(A ccelerans-)reizung v e rm in d ert, w as fre ilich  von B o s e n z w e ig  b estritten  
w ird. D ie le tz ten  U ntersuchungen  d a rü b e r8) scheinen die schon von F a n o  e r­
örterte  A nnahm e zu bestätigen, daß diese T onusschw ankungen au f der K ontrak tion  
besonders g la tte r  JVIuskelzellen b e ru h e n , w elche zwischen den quergestre iften  zer­
s treu t lie g e n 10 * * * * * *).

Im  A nschluß an  die T onusfrage w äre  endlich noch hinzuw eisen a u f  den von 
L u c i a n i  und anderen  b eh aup teten  E influß des V agus a u f  die „aktive D iasto le“ des 
Herzens. Da aber die F rage  n ach  der E xistenz einer ak tiven  D iastole in  die Me­
chan ik  des K reislaufes g eh ö rt, so sei au f dieses K apite l des H andbuches und  au f 
den soeben von E b s t e i n 11) gegebenen B erich t verw iesen.

T h e o r ie  d e r  H e m m u n g s -  u n d  F ö r d e r u n g s w i r k u n g .

Die erste F ra g e , die m an  sich stellen m u ß , ob fü r  alle au fg efü h rten  E inzel­
w irkungen de r H erznerven  besondere N ervenfasern  (chronotrope, inotrope usw .) a n ­
zunehm en sin d , oder ob eine und  dieselbe N ervenfaser im  H erzen verschiedene 
V eränderungen hervorb ring t, h a t  zu nächst G a s k e l l 18) d ah in  b e an tw o rte t, daß es 
n u r zwei A rten  von N ervenfasern  g e h e , die H em m ungs- und  Förderungsnerven. 
Ih r  äußerlich  s ich tb a rer E ffek t aber sei je  n ach  ih re r  E n d igung  verschieden. Jen e  
Hem mungs- bzw. Förderungsnerven , wrelche im  Sinus endigten, w ürd en , da  sie am  
U rsprungsort der m otorischen H erzerregung  angreifen , in  e rster L inie eine F requenz­
änderung  am  ganzen H erzen h e rv o rru fen  —  neben ih re r  vielleicht noch v o rh an ­
denen inotropen W irk u n g  au f den Sinus. Jen e  H em m ungsnerven, w elche zum  V or­
hofe u n d  V en trike l h in z ieh en , w ürden  keine  prim är-chronotropen  W irkungen  aus­
üben können, w eil die m otorische E rreg u n g  diesen H erzteilen  j a  n ach  w ie vor vom 
Sinus aus zugele ite t w ird , sie können also n u r  lokale inotrope bzw. drom otrope 
W irkungen en tfa lten . Schlägt der V entrikel nach  der A b trennung  vom  Sinus 
spontan, so m üßte e r n ach  dieser A uffassung  durch  B eizung des noch m it ihm  in 
V erbindung gelassenen V agus zum  S tillstand  g ebrach t w e rd en , u n d  das h a t  G a s ­
k e l l  (1. c., 4, 85) am  Schildkrö tenherzen  auch  nachzuw eisen verm ocht. A m  V en­
tr ik e l des F rosch- u n d  Säugetierherzens is t dieser V ersuch b isher noch n ich t ge­

*) G ask ell, Festschr. f. Ludwig, 1887, S. 127. — 8) H ofm ann, 1. c. —
8) Philos. Transact. 173, 3, 1019, 1882. — 4)'R osenzw eig , Engelmanns Arch. 1903,
Suppl., S. 203. — 5) F ran ^ ois-F ranck , Arch. de physiol. 1891, S. 484. — “) Fest­
schrift f. Ludwig, 1887, S. 287. — 7) B o tta zz i, Journ. of Physiol. 21, 1, 1897;
B osen zw eig , 1. c. 8. 192. — 8) Arch. ital. de Biol. 34, 17, 1900 ; 36, 277, 1901. —
*) B osen zw eig , 1. c.; B o tta zz i, 6. Physiol. Kongreß, siehe Archivio di Fisiol. 2,
132, 1904. — 10) Über ähnliche „Tonusschwankungen“ am ausgeschnittenen, mit
Veratrin vergifteten Kaninchenherzen siehe K uljabko (ebenda, S. 137). — ll) Er­
gebnisse d. Physiol. 3 (2), 179 ff., 1904. — 18) Joum. of Physiol. 4, 103, 1883.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. IQ
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lu n g e n ' ) ,  d a fü r konnte  ab er eine A cceleransw irkung au f den iso lie rten , spontan 
schlagenden Säugetierven trikel nachgew iesen w e rd en * 2) , w as n a tü rlich  ebenfalls be­
weisend ist.

D agegen h a t  n u n  E n g e l m a n n  w ied erh o lt“) geltend  g e m a ch t, d a ß , da  an  
einem  und dem selben H erzte il m it einer H em m ung in  de r e i n e n  B eziehung eine 
F örderung  in  irgend e iner anderen  H insicht ve rk n ü p ft sein kan n  (z. B. inotrope 
H em m ung m it Förderung  der L eitung  und ähnliches), die verschiedenen „Vermögen 
des H erzm uskels“ also zu g leicher Z eit in entgegengesetztem  Sinne beeinflußt w erden 
kön n en , doch wohl fü r  jede W irkung  besondere N ervenfasern  vorhanden  sein 
m üssen. Es w urde oben, S. 271 und 272, schon d a rau f hingew iesen, daß H. E . H e ­
r i n g  die B ew eiskraft a lle r dieser V ersuche b es tre ite t, daß fe rn e r verm utlich  die 
„drom otropen“ B lockw irkungen m it der bathm otropen  W irkung  zusam m enfallen, 
oder vielm ehr, daß sie Folgen der letz te ren  sind. D a nun  eine L e itu n g sV e rz ö g e ­
r u n g  im m er n u r bei h e rabgese tz ter R eizbarkeit beobachtet w ird , so ist es n icht 
ungereim t, anzunehm en, daß auch  die Ä nderungen der L eitungsgeschw indigkeit m it 
denen der R eizbarke it in  de r W eise Zusam m enhängen, daß de r m inder reizbare 
H erzm uskel etw as trä g e r  au f den Leitungsreiz an sp rich t als de r besser reizbare. 
D am it aber w ären  alle drom otropen Effekte au f eine u rsprüngliche Ä nderung der 
R e i z b a r k e i t  z u rü ck g e fü h rt, zu w elcher nun  als zw eiter gesonderter H au p tfak to r 
die Ä nderung  der L e i s t u n g s f ä h i g k e i t  h inzukäm e (v ielleicht auch  Ä nderungen 
in der E rzeugung in n ere r H erzreize und  an d eres, w as sich n u r  verm uten  läß t). 
R eizbarkeit und  L eistungsfäh igkeit scheinen sich n u n  a llerd ings bis zu einem  gewissen 
G rade unabhäng ig  voneinander än dern  zu können (vgl. oben, S. 246, Anm . 3; 249). 
Daß dies so w eit geh t, daß die eine zunim m t, w äh ren d  die andere  abnim m t, schein t 
m ir allerd ings noch n ich t sichergestellt zu  sein, w ohl ab er schein t es, daß die eine, die 
L eistungsfähigkeit, s ta rk  abnehm en kann , w ährend  die Reizschwelle ziem lich gleich 
b le ib t4) , und  zw ar au ch  u n te r  der E inw irkung  der H erznerven. Daß die H erz ­
nerven  einm al m eh r die R eizbarkeit, ein anderm al m eh r die L eistungsfäh igkeit 
ändern , könnte  n ach  H o f m a n n s  M ein u n g 5) auch  du rch  den Z ustand  der M usku­
la tu r  bed ing t sein. E s besteh t also im m er noch die M öglichkeit, daß n u r  z w e i  
N e r v e n a r t e n  v o r h a n d e n  s in d ,  H e m m u n g s -  u n d  F ö r d e r u n g s n e r v e n ,  
d e r e n  W i r k u n g  im  e i n z e l n e n  F a l l e  j e  n a c h  i h r e r  E n d i g u n g  o d e r  d e m  
Z u s t a n d e  d e r  M u s k u l a t u r  s i c h  i n  v e r s c h i e d e n e r  W e is e  ä u ß e r n  k a n n ,  
aber m it S icherheit läß t sich die F rag e  n ich t entscheiden.

Ü ber das W e s e n  de r H em m ungs- und  F ö rd erungsw irkung  läß t sich noch  viel 
w eniger etw as B estim m tes aussagen. D a die Ä nderung  d e r R eizbarke it sich zu­
n äch st in  einer V erlängerung  oder V erkürzung  der re fra k tä re n  Phase  äu ß ert: da 
die inotrope H em m ung eine ganz ähn liche V eränderung  de r K ontrak tionen  setzt, 
w ie F requenzverm ehrung , so läge es entschieden am  nächsten , das W esentliche der 
H em m ung in  einer V erzögerung , das der Förderung  in  einer B eschleunigung de r

’) E s m üßte denn se in , daß sich die chronotrope W irk u n g  beim  Stillstände 
des Säugetierherzens sowohl a u f  das Sinusgebiet als au ch  a u f  V orhof und  Ven­
trik e l erstreck t, w eil es j a  sonst m öglich w äre, daß tro tz  dem  Stillstände des ganzen 
übrigen H erzens der V en trike l spontan  w eiter schlüge, gerade so w ie nach  der Ab­
tren n u n g  von den V orhöfen. D aß dies letz tere  m itu n te r  de r F a ll ist, sahen schon 
Mc. W i l l i a m  (Journ . of Physiol. 9 , 177, 369, 1888), R o y  und A d a m i  (Philos. 
T ransact. 183B, 232 ff., 1892) und  neuerdings L o h m a n n  (E ngelm anns A rch. 1904, 
S. 431). Vgl. auch  K r o n e c k e r  (6. In te rn . Physio l.-K ongr., A rchivio di Fis. 2, 
137): W äh ren d  der V orhof flim m ert, hem m t V agusreizung  den V entrikel. —
2) H. E . H e r i n g ,  Z entralb l. f. Physiol. 17, 1, 1903. — 3) E ngelm anns A rch. 1903,
112; D eutsche K lin ik  4, 263, 1903. —  4) D afü r lie fert das erm üdende N ervm uskel­
p rä p a ra t ebenfalls ein  Beispiel (vgl. F . H o f m a n n ,  Pflügers A rch. 103, 320, 1904). —
5) Schm idts Ja h rb . d. Med. 281, 121, 1904. Die do rt an g efü h rten  Beispiele w ürden 
a lle rd ings, w ie aus der eben gegebenen D arstellung  zu  ersehen ist, in  m anchen 
B eziehungen zu  än d ern  sein. Vgl. au ch  B r a n d e n b u r g  (Berl. k lin . W ochenschr. 
38, 1903 und E ngelm anns A rch. 1904, Suppl., S. 213) und  — allerd ings zum  Teil in  
anderem  Sinne — auch  schon G a s k e l l  (Journ . of Physiol. 4, 122).
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Restitutionspi-ozesse n a ch  jed e r Systole zu  su c h e n 1). Es besteh t ab er au ch  noch 
eine andere, von G a s k e l l * )  beton te  M öglichkeit, die au f ähn lichen  Ü berlegungen 
basiert, wie die oben, S. 244, angedeuteten  A usführungen  von H e r i n g  über die V or­
gänge in  der lebenden Substanz, und die ich  h ie r  in  de r Term inologie von H e r i n g  
w iedergehe. G erade so, w ie ein D-Eeiz d u rc h  allonom e V erstärk u n g  de r D  eine 
absteigende V eränderung  der lebenden Substanz se tz t, du rch  die sie un terw ertig  
w ird , so k an n  ein A - Eeiz du rch  allonom e V erstärkung  der A eine aufsteigende 
Ä nderung derselben herb e ifü h ren  und sie ü berw ertig  m achen. Solange der .4-Reiz 
e in w irk t, w ird  ein  p lötzlich h inzukom m ender D - Heiz n u r  m it Schw ierigkeit eine 
absteigende Ä nderung  erzw ingen können (hem m ende W irkung  der Anode bei Nerv 
und M uskel!), sobald aber der A-Eeiz zu w irken  au f hö rt, w ird  die n u n m eh r ü b er­
w ertige Substanz in  ih ren  frü h eren  G leichgew ichtszustand zu rückzukehren  streben, 
sie w ird  zu absteigenden Ä nderungen g e n e ig te r , re izbarer und  leistungfäh iger sein. 
D enken w ir uns n u n  die V aguserregung als einen solchen, die periodisch w ieder­
kehrenden aufsteigenden  Ä nderungen begünstigenden, die absteigenden hem m enden 
A-Eeiz fü r  das H erz, u m g ek eh rt die A cceleransw irkung als einen die periodischen 
absteigenden Ä nderungen  fördernden, den aufsteigenden entgegenw irkenden Z>-Beiz 
fü r  das H erz, so gelangen w ir auch  au f diese W eise zu einer E rk lä ru n g  der W ir­
kung der H erznerven, wie ich  w ohl n ich t n ä h e r  auszu führen  brauche. G a s k e 11 
bezeichnet aus einem  sehr ähn lichen  G edankengange herau s die H em m ungsnerven, 
welche n a ch  ih m  die A ssim ilierung (die „anabolen“ Prozesse) beg ü n stig en , als 
a n a b o l e  (trophische) N erven , die F ö rd eru n g sn erv en , welche die D issim ilierung 
(die „katabo len“ Prozesse) fö rdern , als k a t a b o l e  Nerven.

Als Beweis fü r  die E ich tig k e it seiner A uffassung fü h r t  G a s k e l l  a n ,  daß 
reine B eizung  de r H em m ungsnerven eine den H erzschlag  begünstigende N ach ­
w irkung a u sü b t, B eizung des A ccelerans h in te r lä ß t dagegen eine schädigende 
(siehe oben, 8. 267ff.). F e rn e r h a t  G a s k e l l 3) am  ru h en d en  V orhofe des Schild­
krötenherzens bei V agusreizung eine positive Schw ankung des L än g squerschn itt­
stromes beo b ach te t (ohne jed e  Ä nderung  des T o n u s), die er in  Ü bereinstim m ung 
m it H e r i n g  als A usdruck e in e r V erstä rk u n g  der A-Prozesse a u ffa ß t, bei B eizung 
der F örderungsnerven  eine negative Schw ankung  am  ruh en d en  V en trik e l4). E n d lich  
ist zu erw ähnen, daß n a ch  beiderseitiger V agusdurchschneidung  häufig  F e ttdegene­
ra tio n  im  H erzm uskel beobachte t w ird 5), was von m ehreren  A utoren  (insbesondere 
von S o p r a n a ,  de r an  u n te r  gleichen B edingungen gehaltenen  K ontro lltieren  keine 
F e ttdegeperation  beobachtete) au f den A usfall einer spezifischen troph ischen  W irk u n g  
des V agus au f den H erzm uskel bezogen w ird, w äh ren d  andere  da rin  n u r  eine Folge 
des elenden G esam tzustandes de r V ersuchstiere sehen.

A us dem  verschiedenen V erh alten  der H em m ungs- und  F örderungsnerven  
gegenüber B eizungen w urde frü h e r  v ielfach  geschlossen, daß beide im  H erzen einen 
verschiedenen A ngriffspunkt hab en  m üßten , die einen a u f  die m otorischen Ganglien, 
die anderen  d irek t au f den H erzm uskel w irk ten . E n ts teh t aber die m otorische 
E rregung  im  H erzm uskel selbst, so m üß ten  w ohl au ch  beide F ase ra rten  am  M uskel 
angreifen, u n d  die in  die V agusbahn e ingeschalteten  in trak ard ia len  Ganglienzellen 
und die aus ih n en  entspringenden postganglionären  N ervenfasern  besitzen keine 
m otorische, sondern H em m ungsfunktion . Dies w urde du rch  B eizung der in tra ­
m uskulären N ervenplexus von G a s k e l l 6) u n d  d u rch  B eizung der Scheidew and­
nerven von H o f m ä n n 7) d irek t erwiesen. W enn ab er beide F ase ra rten  am  M uskel 
selbst ansetzen, so m üßte zu r E rk lä ru n g  ih re r  entgegengesetzten W irk u n g  w ohl a n ­
genommen w erden, daß die in  ihnen  ab laufenden  Erregungsprozesse sich in  irgend­
welcher W eise u n tersch e id en 8) ,  fa lls n ich t die Endigungsw eise an  der M usku la tu r

‘) Daß d am it noch andere  W irkungen  e inhergehen , ist n ich t ausgeschlossen, 
nach  m einen E rfah ru n g en  sogar w ahrschein lich . — s) Jo u rn . of Pbysiol. -1, 105, 
1883 und besonders 7, 48 ff., 1887. —  3) Festschr. f. Ludwig, 1887, S. 114. —  4) Jo u rn . 
of Physiol. 8 ,  410, 1887. — 5) L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 257. F r i e d e n t h a l  
(Engelm anns A rch. 1901, S. 39, A nm .) fan d  an  H erzen, w elche nervös völlig iso liert 
waren, keine M uskeldegeneration. — 6) Jo u rn . of Physiol. 7, 47, 1886. —  7) S chm idts 
Jah rb . d. Med. 281, 118, 1904. — 8) A s h e r ,  E rgebn. d. Physiol. 1 (2 ), 375, 1902.
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irgendw ie spezifisch verschieden ist. Die erstere A uffassung is t n ich t dadurch  
w iderlegt, wie A s h  e r  m e in te , w eil m an  s ta tt  de r V agusfasern  einen anderen  m o­
torischen  N erven in die V agusbahn  einheilen lassen u n d  d ann  bei seiner Reizung 
au ch  noch H em m ung erzielen kann . Denn es ist n u r  gelungen, die präganglionären  
F ase rn  du rch  andere  zu e rse tz en , n ich t aber die p o stg an g lio n ären , und es kann 
d ah er im  E ndneuron  der E rregungsvorgang  im m er noch derselbe bleiben.

Die Zentren der regulatorischen Herznerven und ihre Erregung.
L a g e  d e r  Z e n t r e n .

Das Zentrum  der Herzhemmungsnerven befindet sich in  der Mcdulla 
oblongata. Das geht daraus h e rv o r, daß einerseits nach Durchschneidung 
des Halsmarkes unterhalb der Medulla oblongata die Reflexe vom Trigeminus 
auf die Hemm ungsnerven des Herzens erhalten bleiben, andererseits nach 
Ausschaltung der H irnpartien  v o r  der Medulla die Reflexe von den Spinal­
nerven auf das Herz fortbestehen *). Die Hemmung des Herzschlages, welche 
man durch elektrische* 2) oder m echanische3) Reizung des Bodens der Rauten­
grube erzielen kann, werden ebenfalls auf Reizung dieses Zentrum s bezogen.

D urch  eng lokalisierte  m echanische R eizung (E instich  m it e iner N adel) glaubte 
L a b o r d e 4) die L age dieses Z entrum s genauer a u f  die Stelle des Nucleus ambiguus 
begrenzen  zu können. W enn a b e r , w ie neuerdings angegeben w ird 8) ,  die H erz­
hem m ungsfasern  n ic h t aus dem  Nucleus ambiguus, sondern aus dem  dorsalen Vagus- 
k e m  en tsp ringen , so h a t  L a b o r d e  entw eder (afferente  oder efferente) L eitungs­
b ah n en  gereizt, oder das Z en trum  lieg t in  der Formatio reticularis in  der U m gebung 
des Nucleus ambiguus.

Daß das Zentrum  der Förderungsnerven (Acceleratoren usf.) ebenfalls 
in der Medulla oblongata liegt, w ird per analogiam gewöhnlich angenommen. 
Bewiesen ist jedoch n u r, daß elektrische Reizung der Medulla oblongata und 
des Halsmarkes nach Durchschneidung beider Vagi den Herzschlag beschleu­
nigt, auch wenn eine B lutdrucksteigerung durch D urchschneidung der wich­
tigsten  Gefäßnerven ausgeschaltet w ird 0).

T o n u s  d e r  Z e n t r e n .

Beide Zentren —  das der Hemm ungsnerven und das der Acceleratoren 
—  befinden sich gewöhnlich in  dauernder t o n i s c h e r  E rregung. Durch­
schneidung beider Vagi setzt wenigstens bei größeren Tieren (Hunden) eine 
anhaltende Beschleunigung des Herzschlages, die nicht durch die gleichzeitige 
Ä nderung der Atm ung bedingt wird.

D er „V agustonus“ is t v ielleich t n ic h t bei a llen  T ieren  vorhanden, insbesondere 
soll er bei K aninchen  und  bei n iederen  T ieren  (Fröschen) fe h le n 7). Doch ist zu

*) F r a n Q o i s - F r a n c k ,  T rav au x  du  lab. de M arey 2, 2 5 5 ff., 1876. —
£) E . W e b e r ,  W agners H andw örterb . 3 (2), 45, 1846. — 8) E c k h a r d ,  B eiträge usw.
8 , 187, 1878. —  4) A rch . de physiol. 1888 (1), S. 397. — 5 *) Vgl. K o h n s ta m m ,
Neurol. Z entralb l. 20, 770 ff., 1901. — •) Siehe die L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,
S. 260ff. C o u ty  und  C h a r p e n t i e r  (A rch. de physiol. 1877, S. 575 ff.) sahen nach  
A näm isierung  der H irn p artien  vor de r Medulla oblongata die reflektorische Be­
sch leunigung  des H erzschlages bei R eizung des N. ischiadicus fo rtbestehen. Diese
A ccelera tion  könnte  aber au f e iner H erabsetzung des V agustonus beruhen  (siehe
un ten , S. 285). — 7) A n K aninchen  und H unden sahen K o h t s  u n d  T ie g e l  (Pflügers
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berücksichtigen, daß der V agustonus ev. schon d u rch  die E ingriffe vor der O peration 
sta rk  herabgese tz t sein kann . D urch V ergleich  der Pulszahlen  vor und  n ach  V agus­
durchschneidung w äh ren d  völliger R uhe  des T ieres is t ein V agustonus au ch  beim  
K aninchen ste ts n a ch w e isb a r1). Bei neugeborenen H unden  fe h lt  de r V agustonus* 2), 
trotzdem  m au bei R eizung des V agus H em m ung b ek o m m t3).

F ü r  das B estehen eines A ccelera torentonus sind folgende G ründe beigebrach t 
w orden: E xstirp a tio n  des u n teren  H alsganglions u n d  des ganglion stellatum setzt, 
wenn vorh er beide V agi d u rch sch n itten  w orden w a re n , eine A bnahm e der P u ls­
frequenz 4). E n tfe rn t m an  u m gekehrt zu n äch st die A cce le ra to ren , so fä ll t  bei 
nachfolgender V agusdurchschneidung  die B esch leunigung  der H erzschläge viel ge­
ringer aus. Folglich b e ru h t diese B eschleunigung zum  gu ten  Teil au f der tonischen 
A ccelera torw irkung , welche norm alerw eise d u rch  den V agustonus zu rü ckgedräng t 
w ird 5).

Ob der Tonus der H erznervenzentren ein autom atischer is t, oder ob 
er (bei eupnoischer Blutbeschaffenheit) reflektorisch durch fortw ährend zu­
fließende sensible E rregungen ausgelöst wird (vgl. unten S. 283, die Angaben 
von S ic i l ia n o ) ,  ist n icht bekannt. W enn nach vorheriger Durchschneidung 
des Halsm arkes eine nachfolgende Vagusdurchschneidung keine Zunahme der 
Schlagfrequenz des Herzens e rg ib t6) ,  so kann  das auf dem W egfall reflek­
torischer E rregung  des Vaguszentrum s beruhen, aber auch auf dem Wegfall 
des Acceleratorentonus ( H e r in g ,  1. c., S. 482).

D i r e k te  R e iz u n g  d e r  Z e n t r e n .

Abnahme des Sauerstoffgehalts des die Medulla öblongata durchström enden 
Blutes bew irkt eine E rregung  des H em m ungszentrum s7) ,  die sich bei ge­
ringeren Graden der Dyspnoe zunächst als E rhöhung des Vagustonus äußert 
(nach D urchschneidung beider Vagi steig t in diesem Falle die Pulsfrequenz 
beträchtlich an). Bei hochgradiger Asphyxie kom m t es schließlich zu einem 
vorübergehenden Herzstillstand.

W aren die Vagi (am besten einige Tage vor dem Versuche) durchschnitten 
worden, oder wurde ihre W irkung durch A tropin ausgeschaltet, so setzt die 
E rstickung bei curaresierten Hunden regelmäßig, bei Kaninchen seltener eine 
Pulsbeschleunigung durch Reizung des A cceleratorenzentrum s8).

L äß t m an  ein  n ich t curaresiertes T ie r e rs tic k en , so w erden n ach  einer an ­
fänglichen m äßigen V aguserregung die Pulse vorübergehend  w ieder etw as freq u en ter 
(nach K n  o 11 info lge Kom pression des H erzens d u rch  die te tan ischen  E xsp irationen) 
und d a rau f e rst fo lg t,  n ahezu  g leichzeitig  m it der p rä te rm in a len  A tem pause, ein

Arch. 13, 84, 1876) sogar m anchm al n ach  D u rch tren n u n g  beider V agi die Pu ls­
frequenz ab n eh m en , w as sie au f einen du rch  den S ch n itt oder die U n te rb in d u n g
gesetzten D auerre iz  beziehen.

‘) B L  E. H erin g , ebenda 6 0 , 442, 464, 1895. — s) S oltm an n, Jahrb. f. 
Kinderheilk. 1877, S. 101. — 3) L an gen d orff, Breslauer ärztl. Zeitschr. 1879, zit. 
nach T igerstedt. E. M eyer, Arch. de physiol. 1893, S. 476 ff. (hier weitere 
Literatur). Vagus auch schon beim Fötus wirksam: H ein ric iu s, Zeitschr. f. 
Biol. 26 , 197, 1889. — 4) T sch iriew , du Bois’ Arch. 1877, S. 164. S tr ick er  
u. W agner, Wien. Sitzungsber. 77 (3), 1878. Nach T im ofeew  (Zentralbl. f. 
Physiol. 1889, S. 235) tritt sie ganz allmählich auf. — 5) H. E. H ering, 1. c.,
S. 480 ff. — 6) B ern stein , du Bois’ Arch. 1864, S. 653 ff. — 7) Als Erstickungs­
wirkung zuerst Traube und L andois (vgl. Meißners Jahresber. 1863, S. 396); als
Folge von Sauerstoffmangel T hiry (Zeitschr. f. rat. Med. 3. Folge, 21, 17, 1864)
u. andere. — 8) D astre u. Morat, Arch. de physiol. 1884 (l), 15 ff.; Konow u. 
S tenbeck , Skand. Arch. f. Physiol. 1, 420, 434, 1889.



län g erer H erzstillstand. W äh ren d  de r te rm inalen  A tm u n g , w enn das H em m ungs­
zen trum  gelähm t ist, beg inn t das H erz w ieder freq u en te r  zu sc h lag en , und erst 
sp ä ter n im m t infolge der E rstick u n g  des H erzens .seihst die Schlagfrequenz w ieder 
ah. L eite t m an  je tz t  w ieder die künstliche A tm ung e in , so w erden die Pulse fre ­
qu en te r und k rä f t ig e r , bis das w ieder erw achende H em m ungszen trum  von neuem 
eine vorübergehende H em m ung (postdyspnoische E rreg u n g , siehe da rü b er unten  
S. 313) setzt*). N ach  M a r e s 8) w ird  die zen trale  V agusreizung bei der E rstickung  
ledig lich  du rch  den Sauerstoffm angel b ed in g t, w ährend  die K ohlensäureüberladung 
des B lutes d irek t aufs H erz schädigend w irk t:  die H erzsysto len  w erden ganz a ll­
m äh lich  im m er schw ächer, bis vollständiger H erzstillstand  erfolgt.

Ähnlich erregend wie die E rstickung w irkt auch die Erschw erung oder 
gänzliche Behinderung der Zirkulation in den H erznervenzentren. W ird 
durch Kompression des Schädels von außen oder durch Raum beengung im 
Inneren eine intrakranielle D rucksteigerung gesetzt, so erfolgt, wohl infolge 
der dadurch bedingten Anämie, eine Reizung des H em m ungszentrum s3). 
Auch Anäm isierung der Medulla dblongata durch U nterbindung der beiden 
K arotiden und beider Subclaviae vor Abgang der Vertebrales (K u s sm a u l-  
T e n n e rs c h e r  Versuch), oder durch Injektion von Lykopodiumsporen bewirkt, 
wenn künstliche A tm ung eingeleitet wird und insbesondere an curaresierten 
Tieren, zunächst eine Abnahme der Pulsfrequenz4), welche nicht auftritt, 
wenn vorher beide Vagi durchschnitten worden waren. Denselben Erfolg gibt 
Behinderung der B lutström ung durch Abklemmen der oberen Hohlvene 6).

N achL ykopodium in jek tion  fo lg t au f die F requenzabnahm e eine Beschleunigung, 
d ie von C o u ty  (1. c ., 8. 723) d a rau f  bezogen w ird , daß n ach  völliger L ähm ung 
des H em m ungszentrum s ein s p i n a l e s  A ccelera torenzen trum  allein  fü r  sich w irk ­
sam  w ird. Bei n ich t cu raresierten  T ieren  ohne künstliche A tm ung w ird  die an ­
fängliche F requenzabnahm e verdeck t du rch  die infolge Ä nderung  der A tm ung und 
de r K räm pfe ausgelöste B esch leun igung“). N ach D urchschneidung beider Vagi 
beobachtete  F r i e d e n t h a l 7) beim  K u s s m a u l - T e n n e r s c h e n  V ersuche an  n ich t 
curaresierten , n ich t k ü n stlich  resp irie rten  T ieren  ebenfalls B eschleunigung der H erz­
schläge, die e r  au f dyspno'ische B eizung des A ccelera torenzentrum s bezog.

D irekt auf die H erzzentren w irkt nach Annahme der meisten Autoren 
auch der B lu td r u c k .  B lu td ru c k s te ig e ru n g  füh rt nämlich bei In taktheit 
aller extrakardialen Herznerven zu einer A b n a h m e  der Pulsfrequenz mit 
den charakteristischen hohen „Vaguspulsen“ (über deren Zustandekommen 
siehe Mechanik des Kreislaufs!), B lutdruck S e n k u n g , wie sie etwa durch 
sta rke Aderlässe herbeigeführt werden kann , zu einer E rhöhung der Puls­
frequenz 8). Daß es sich hierbei um eine direkte W irkung  auf die Zentren

*) P i c k  u. K n o l l ,  A rch . f. exp. P a th . 4 0 ,  84, 86 , 89 ff., 1898. Bezüglich 
des etw as abw eichenden V erhaltens cu raresierter T iere vgl. K o n o w  u. S t e n b e c k ,  
1. c. — 2) Pflügers A rch. 91, 547, 560, 1902. — 3) L e y d e n ,  V irchow s A rch. 37, 
550, 1866. F r a n q o i s - F r a n c k ,  T rav au x  du  labor. de M arey 3 , 280 ff., 1877, 
N a u n y n  und  S c h r e i b e r ,  A rch. f .  exp. P a th . 14, 12 ff., 1881, und  andere. Z ur 
D eu tung  der V ersuche siehe B ie d l  und  B e in e r ,  Pflügers A rch. 73, 391, 1898 .—
4) L a n d o i s ,  Z entralb l. f. d. med. W iss. 1865, 8. 689. C o u ty ,  A rch. de Physiol.
1876, p. 684, 690ff. —  5) L a n d o i s ,  Z entralb l. f. d. m ed. W iss. 1867, 8. 145. —
6) C o u ty ,  1. c ., 8. 684. A uch schon L a n d o i s ,  1865, 8. 690. — 7) Engelm anns 
A rch . 1901, 8. 33. H ier u n d  in  de r A bhandlung  v. C y o n s  (Pflügers A rch. 88, 
252 ff., 1902) sind noch einige w eitere n ich t genügend g ek lä rte  P u n k te  besprochen. 
Z u r W iederbelebung des stillstehenden H erzens bei asphyktischen  T ieren vgl. 
M a r e s ,  1. c ., 8. 547. —  8) M a r e y ,  Mem. de la Soc. de Biol. 1859, p. 301; L a
c ircu la tio n  du  sang  etc., P aris  1881, p. 334 ff.
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handelt, schließt man daraus, daß Durchschneidung der Depressoren am 
Erfolge nicht viel ä n d e r t7) und daß der Einfluß des Blutdruckes auch bestehen 
bleibt, wenn man den Blutdruck bloß in einem vollständig isolierten H irn­
kreislauf v a r iie r t2). Die A rt und W eise, wie der erhöhte B lutdruck das 
Hemmungszentrum re iz t3), bleibt aber dabei unbekannt. Eine Verm inderung 
der durchström enden Blutmenge (etwa infolge Kompression der Venen und 
Kapillaren) ist nachweisbar nicht vorhanden, vielmehr fließt das Blut reich­
licher durch das G eh irn4). Es ist aber möglich, daß es sich gar nicht um 
eine direkte W irkung auf die Zentren, sondern um einen Reflex von der Carotis 
communis aus handelt (P a g a n o , siehe unten S. 283). Auf ähnliche Weise 
erk lä rt S ic i l ia n o  die Zunahm e der Pulsfrequenz, welche u n m i t t e l b a r  nach 
alleiniger Abklem mung der Karotiden (nicht aber nach Abklemmung der 
Vertebrales!) bei manchen Tieren, nam entlich bei Hunden a u f tr i t t5), und die 
von anderen Autoren auf „H irnanäm ie“ bezogen w urde, d. h. wohl auf die 
H erabsetzung des Druckes in der Schädelhöhle, welche durch Abnahme der 
dem (Vorder-) Hirne zuström enden Blutmenge bedingt ist.

Eine starke Reizung des Hem m ungszentrum s erfolgt endlich auch, wenn 
man auf 47° C erwärm tes Blut durch die Carotis einfließen läßt 6). Daß es 
sich hier um eine d irek te W irkung auf die Zentren handelt, wurde dadurch 
erwiesen, daß man durch A ufträufeln w arm er Kochsalzlösung auf die Mediilla 
Öbiongata Hemm ung, durch A bkühlung Acceleration des Herzens e rh ä lt7).

N ach In jek tio n  von N ebenn ierenex trak t w erden  die H erzschläge bei in tak ten  
Vagis se ltener, w as von O l i v e r  und  S c h ä f e r  au f eine d irek te  B eizung des 
H em m ungszentrum s d u rch  das G ift bezogen w urde, von B i e d l  und  B e in e r  (1. c.) 
dagegen größtenteils als sekundäre Folge de r B lu tdruckste igerung  au fgefaß t w ird.

B e e in f lu s s u n g  d e r  H e r z n e r v e n z e n t r e n  v o n  a n d e r e n  T e i le n  d es 
Z e n t r a ln e r v e n s y s t e m s .

Der Tonus der H erznervenzentren wird beeinflußt durch Gefühle und 
Affekte. Diese E rscheinung bildet einen Teil komplexer Vorgänge, welche 
als Ausdrucksvorgänge des Gefühlslebens bezeichnet werden und außer 
der Ä nderung der Schlagfrequenz des Herzens in Änderungen der Atmung, 
der Gefäßinnervation und in Innervationen der willkürlichen M uskulatur 
bestehen. Im allgemeinen werden bei Lustgefühlen die Herzschläge seltener,

‘) B ie d l  u. B e in e r  (Pflügers A rch. 73, 390, 1898) bei Splanchnicusreizung 
oder In jek tion  von N eb en n ie ren ex trak t; ebenso S t e f a n i  (A rch. ita l. de biol. 26, 
183 ff., 1896) n ach  A ortenkom pression , w äh ren d  die B rüder C y o n  (du Bois’ A rch. 
1867, S. 399 und 414, Yers. I)  die F requenzabnahm e bei A ortenkom pression nach  
D epressordurchschneidung w egfallen sahen. E inen  deutlichen Einfluß des Depressors 
au f die Pu lsfrequenz beobachteten  fe rn e r K o n o w  und S te n b e c k  (1. c. S. 424 
und 431 ff.) bei de r E rstickung . — 2) F r a n g o i s - F r a n c k ,  T rav au x  du labora t. 
de M arey 3 , 276 ff., 1877. — 3) Ob auch  eine B eizung der A cceleratoren  erfolgt, 
läß t sich n ich t bestim m t sagen; vgl. T i g e r s t e d t ,  S. 300 ff. — 4) H o w e l l ,  Am eric. 
Jo u rn . of Physiol. 1, 70, 1898; B ie d l  u. B e in e r ,  1. c., S. 400 ff. H ier sind noch 
einige andere  E rk lärungsm öglichkeiten  ausgeführt. — 5) Die ausgedehnte ältere 
L ite ra tu r  d a rü b er (zuerst M a g e n d ie  u. P o i s e u i l l e )  siehe bei C o u ty ,  1. c., 
S. 673 ff. Ygl. auch  F r a n q o i s - F r a n c k ,  T rav au x  du  labor. de M arey 4, 74, 1880. — 
*) C y o n , Pflügers A rch. 8 , 345, 1873. — 7) D e g a n e l lo  (A rch. ital. de Biol. 33, 
186,' 1900) gegen andere  dort z itierte  A utoren.
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bei U nlustgefüblen frequenter (nicht imm er, G en t). Auf Sinnesreize oder 
Vorstellungen gerichtete Aufm erksam keit setzt die Pulsfrequenz herab. Be­
züglich des weiteren, besonders der Affekte, sei auf die psychologische L ite ra tu r 
verwiesen 1).

A n H unden sahen C o u ty  und C h a r p e n t i e r 8) hei ad äq u a te r Heizung der 
Sinnesnerven, hei D rohungen  usf. die H erzschläge h a ld  freq u en te r, bald  seltener 
w erden. Diese „em otionellen B eflexe“ verschw anden , w enn das G roßhirn durch  
In jek tio n  von L ykopodium sporen an äm isiert w u rde , sie verschw anden auch  nach  
D urchschneidung  beider Vagi, b e ru h ten  also au f einer Beeinflussung des V agustonus 
von Seite des Großhirns. A n K aninchen  fan d  H. E . H e r i n g 3) m it einer sehr viel 
saubereren  U ntersuchungsm ethode hei a llen  Sinnesreizen H erabsetzung  der Schlag­
frequenz, ebenfalls n u r  hei e rh a lten en  Vagis.

Abgesehen von diesem indirekten Einfluß der Psyche auf die Schlag­
zahl des Herzens wird von einigen Autoren angegeben, daß manche Personen 
auch direkt, durch einen darauf gerichteten W illensakt (ohne M itbeteiligung 
von Affekten und ohne gleichzeitige Ä nderung der Atmung) den Herzschlag 
zu beschleunigen — nicht seltener zu machen! —  verm ögen4).

Auf einer m it der willkürlichen Innervation der Skelettm uskulatur 
verknüpften M itinnervation des Acceleratorenzentrum s vom Großhirn aus 
beruht zum Teil vielleicht auch die Erhöhung der Pulsfrequenz bei an­
gestrengter M uskeltätigkeit. Doch läßt sich diese E rscheinung, ebenso wie 
teilweise auch die E inw irkung elektrischer Reizung der motorischen Zone der 
Großhirnrinde aufs H e rz 5), auch noch auf andere Weise erklären (siehe 
unten S. 287).

Die tonische E rregung  des Hemm ungszentrums zeigt endlich noch 
Schwankungen, welche mit der Tätigkeit benachbarter Zentren in der Medulla 
öblongata zeitlich zusammenfallen. So werden die Herzschläge während der 
Inspiration allmählich frequenter, während der Exspiration wieder se ltener1). 
Bei manchen Menschen ist dies schon während der normalen Atm ung deut­
lich ausgesprochen, bei anderen erst während verstärk ter Atmung. Bei 
Tieren ist der Einfluß der A tm ung am deutlichsten am Hunde (siehe die 
L ite ra tu r bei W e r th e im e r  und M e y e r , 1. c.); er wird bei diesen Tieren viel 
stä rker während des H ungerns, besonders nach K ochsalzzufuhr7), bei der 
E rs tick u n g s) und bei Reizung der A cceleratoren9). Daß dieser Einfluß nicht 
bloß auf den später (S. 284) zu besprechenden Reflexen von der Lunge beruht 
(welche allerdings ebenso wirken!), sondern daß es ein zentraler Vorgang ist, 
wird daraus erschlossen, daß die inspiratorische Acceleration auch nach * *)

')  L e h m a n n ,  Die körperlichen  Ä ußerungen psych ischer Z ustände, Leipzig 
1899; Z o n e f f  und M e u m a n n ,  ebenda 18, 1, 1903; G e n t ,  ebenda, S. 715; B r a h n ,  
ebenda, S. 127 usf.; W u n d t ,  Physiol. Psychol. (5) 2, 291 ff.; 3, 226. — 8) Arch. 
de physiol. 1877, p. 525. — “) Pflügers A rch. 60, 433, 1895. —  4) T a r c h a n o f f ,  
Pflügers A rch. 35, 109, 1885; v a n  d e  V e ld e ,  ebenda 66, 232, 1897 (B eobachtungen 
an  sich selbst und anderen). W eitere L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 290 ff. Die 
V ersuche sind gefäh rlich ! —  5) Vgl. die Z usam m enstellung bei T i g e r s t e d t ,  S. 291 ff. —
*) F requenzänderungen  des H erzens u n te r  dem  Einflüsse der A tm ung zuerst beob­
a ch te t von L u d w ig ,  M üllers A rch. 1847, S. 253 ff. Die übrige L ite ra tu r  bei 
T i g e r s t e d t ,  8. 548, und  W e r t h e i m e r  u. M e y e r ,  A rch. de physiol. 1889, p. 24 
und 84 ff. — 7) A d u c c o ,  A rch . ita l. de Biol. 21, 412, 418, 1894. — 8) L a u l a n i ä ,  
Compt. rend. Soc. Biol. 1893, p. 722. — 9) W e r t h e i m e r  (u. L e p a g e ) ,  Jo u rn . de 
physiol. 1899, p. 236; Vol. jub il. Soc. Biol. 1899, p. 229.
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weiter Eröffnung des Thorax noch bestehen b le ib t1); ferner daß sie auch 
nach D urchtrennung des Halsmarkes dicht unterhalb der Medulla öblongata 
noch immer synchron m it den Atembewegungen des Kopfes auf t r i t t 2). Freilich 
blieb immer noch die Möglichkeit üb rig , daß die inspiratorische Acceleration 
reflektorisch von den sensiblen Nerven der Atemmuskeln ausgelöst w ird (vgl. 
unten S. 287), da ja  in diesen Fällen M uskelkontraktionen erhalten bleiben. 
Zur Stütze dieser Ansicht füh rt S p a l i t t a 3) an, daß die inspiratorische Accele­
ration verschwindet, wenn die Reflexerregbarkeit des Zentralnervensystem s 
durch Chloroform oder sehr starke Chloralosevergiftung herabgesetzt wird. Sie 
wird aber dadurch w iderlegt, daß die Atem schwankungen der Pulsfrequenz 
auch an völlig curaresierten Tieren au ftre ten 4).

Daß S p a l i t t a  (1. c. S. 232) an  cu raresierten  T ieren nach  A ufhebung  der 
künstlichen A tm ung lange Zeit keine Schw ankungen  de r Pulsfrequenz beobachtete, 
m ag d ah er rü h re n , daß du rch  die künstliche  A tm ung Apnoe erzeugt w orden w ar, 
w ährend w elcher tro tz  der allm ählich  einsetzenden E rstick u n g  keine rh y thm ischen  
Ä nderungen der Pulsfrequenz au ftre ten  (siehe die A nalyse bei V e r w o r n ,  1. c. S. 78).

W ährend des Schluckens werden beim Menschen die Herzschläge eben­
falls frequenter und zwar um so m ehr, je häufiger die Schluckbewegungen 
sich folgen. Nachher sinkt die Pulsfrequenz vorübergehend un ter die Norm •’’). 
W orauf dieser Zusam m enhang beruht, ist n icht genauer untersucht.

R e f l e k to r i s c h e  E r r e g u n g  d e r  I l e r z n e r v e n z e n t r e n .

Beim Studium der Reflexe auf das Herz ist zu berücksichtigen, daß 
außer dem Herzen gewöhnlich auch die Atm ung und der B lutdruck beein­
flußt werden und dadurch s e k u n d ä r e  E inw irkungen auf das Herz bedingt 
sein können, die sich zur p r im ä r e n  Reflexwirkung hinzuaddieren. Ferner 
ist zu erwähnen, daß bis jetzt nu r in den seltensten Fällen m ehr als die 
F re q u e n z ä n d e ru n g e n  des Herzschlages studiert w urden, während in  W irk­
lichkeit außerdem die m annigfaltigsten inotropen und dromotropen W irkungen 
auftreten können 6).

Reflektorisch wird die Tätigkeit des Herzens beeinflußt zunächst d u r c h  
d ie  z e n t r ip e t a l e n  N e rv e n  d es  H e r z e n s  s e lb s t .  Bei elektrischer Reizung 
des zentralen Stumpfes der an der Oberfläche des Säugetierventrikels ver­
laufenden Nervenstämmchen können die Herzschläge frequenter oder seltener 
werden, m it oder ohne gleichzeitige reflektorische V eränderung des B lut­
druckes7). Am Froschherzen gibt ferner elektrische Reizung des Ventrikels, 
so lange das Herz m it der intakten  2Iedulla oblongata nervös verbunden ist, 
mannigfache chronotrope, inotrope und dromotrope Reflexe auf das H erz8). 
Auch Reizung des zentralen Stumpfes extrakardialer Herzäste des Vagus g ib t 
Frequenzabnahm e9). Kompression des Herzens (mit den F ingern oder durch

*) F r e d e r i c q ,  A rch. de Biol. 3, 86 ff., 1882. — s) W e r t h e i m e r  u. M e y e r ,
L c., S. 27ff. — 3) A rch. ita l. de Biol. 3 5 , 234 ff., 1901. — 4) Siehe V e r w o r n ,
Engelm anns A rch. 1903, S. 76. — 5) M e i t z e r ,  du Bois’ A rch. 1883, S. 221 ff.
Beim H unde setzt h ingegen das Schlucken die Schlagfrequenz des H erzens herab .
( W e r th e im e r  u. M e y e r ,  A rch. de physiol. 1890, p. 284.) — “) Vgl. d a rü b er E n g e l ­
m a n n ,  sein A rch. 1900, S. 323. — 7) W o o ld r id g e ,  du Bois’ A rch. 1883, S. 539 ff. —
8) M u s k e n s ,  Pflügers A rch. 66 , 341, 1897. — 9) B r o d ie  u. R u s s e l l ,  Jo u rn . of
Physiol. 26, 96, 1900.
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Einblasen von L uft in den Perikardialsack) setzt reflektorisch eine Frequenz­
zunahme durch H erabsetzung des Vagustonus. D arauf, n icht auf einem 
Reflex von der Lunge aus beruht die Pulsbeschleunigung beim V alsa lv asch en  
Versuch, sowie nach forcierten Exspirationsstößen (Lachen, Husten usf.) und 
in gewissen pathologischen F ä lle n 1). Handelt es sich hier vielleicht zum Teil 
um Reflexwirkungen vom visceralen Perikard  aus, so deuten auf endokardiale 
Reflexe hin die Angaben von P a g a n o 2), welcher nach Injektion von Blau­
säure in den linken V entrikel eine sofortige starke Frequenzabnahm e beob­
achtete, die nicht m ehr auftrat, wenn vorher das ganglion sfeUatum beiderseits 
exstirp iert und die Äste vom unteren Halsganglion zum Herzen durchschnitten 
worden waren. Nach Injektionen in den rechten V entrikel t r a t  dieser Erfolg 
n icht ein.

Histologisch sind sensible N ervenendigungen haup tsäch lich  subendokardial, 
aber auch  im  Bindegewebe u n te r  dem  visceralen P e rik a rd  gefunden  w orden von 
S m i r n o w 3). E ch te  i n t r a k a r d i a l e  Reflexe ohne M itbeteiligung des Z entralnerven­
system s sind n ich t n ach zuw eisen4). N ur sogenannte „Axonreflexe“ n ach  L a n g l e y ,  
d. h . Ü bertrag u n g  der E rreg u n g  von einem  T eilast e iner verzw eigten  N ervenfaser 
a u f  die anderen  (nach  A rt des K ü h n e s c h e n  ZweizipfelVersuchs, siehe den A rtikel 
Sym pathicus!) kom m en au ch  im  H erzen  v o r5). Die A ngaben von H e i t l e r “), der 
du rch  R eizung des v isceralen P e rik ard s auch  nach  D urchschneidung  der zum  Herzen 
h inziehenden A rhy thm ie  des H erzschlages a u ftre te n  sah , sind w eite rer A ufk lärung  
bedürftig .

E igentliche B erührungsem pfindungen w erden du rch  die sensiblen H erznerven 
n ich t v e rm itte lt, B erü h ru n g  des freiliegenden H erzens w ird  n ich t b e m e rk t7), 
s tä rk e re r  D ruck au f das H erz m ach t ganz unbedeutende unangenehm e Sensationen8). 
Gewisse H erzk rankheiten  verursachen  in  der H erzgegend lokalisierte  B eschw erden9). 
Bei R eizung des E ndokards oder des P erikard ialüberzuges des S inus, der Vorhöfe, 
se ltener des V en trike ls , w erden außer den Reflexen au f H erz und Gefässe noch 
solche au f die A tm ung und  au f die S kele ttm usku la tu r b eobach te t, welche nach 
D urchschneidung  beider V agi w egfa llen 10).

Zu den sensiblen Nerven des Herzens wurde früher allgemein der von 
L u d w ig  und C yon  n ) am Kaninchen entdeckte N. depressor gerechnet, ein auch 
beim Menschen vorkommender Ast des Vagus, der meist m it einer W urzel direkt 
aus dem Vagus, mit einer anderen aus dem N. laryngeus Superior en tsp rin g t12). 
E lektrische Reizung des zentralen Depressorstumpfes bew irkt ein Absinken 
des Blutdruckes und eine Abnahme der Schlagfrequenz des Herzens. Letztere 
fällt nach Durchschneidung beider Vagi weg und an ih rer Stelle tr i t t  dann *)

*) K n o l l ,  Lotos, 1882, S. 1 bis 34; vgl. ebenda 1880, S. 25. — !) A rch. ital. 
de Biol. 3 3 , 22 ff., 1900. — “) A nat. Anz. 10, 737, 1895. W eitere L ite ra tu r  bei 
M u s k e n s ,  1. c., 8. 330. — 4) M u s k e n s ,  1. c. — 5) G a s k e l l ,  Jo u rn . of Physiol. 4, 
92, 1893; Schäfers T extb. o f Physiol. 2, 203, 1900. — 6) W iener k lin . W ochenschr. 
1898, 8. 45, 171; vgl. auch Pflügers A rch. 7 5 , 430, 1899. — 7) B eobachtung von 
H a r v e y ,  z itie rt bei T i g e r s t e d t ,  S. 281. — 8) v. Z ie m s s e n ,  Deutsch. A rch. f. 
k lin . Med. 30 , 298, 1882. — ") Vgl. K r e h l ,  P atho l. Physiol. 1904, 3. Auf!., 8. 105. 
Siehe fe rn e r un ten  S. 315. — 10) F r a n Q o i s - F r a n c k ,  A rch. de physiol. 1890, p. 508ff.; 
P a g a n o ,  1. c., 8. 29, vgl. fe rn e r T i g e r s t e d t ,  8. 281. — u ) Sachs. Ber. 18, 307, 
1866. — ls) Ü ber eine d ritte  W urzel des Depressors, deren  R eizung Beschleunigung 
des H erzschlages g ib t, siehe v. C y o n  (Pflügers A rch. 7 0 ,  128 ff., 1898). Bei 
m anchen  Säugetieren läß t sich ein iso lierter n . depressor n ich t darste llen , sondern 
seine F ase rn  verlaufen  zum  T eil oder ausschließlich (wie zum eist bei der K atze) 
im  V agusstam m e (siehe besonders S C h u m a c h e r ,  W iener Sitzungsber. 111 (3), 
133, 1902).
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häufig eine Pulsbeschleunigung a u f 1). Nun zeigten aber neuerdings K ö s te r  
und T s c h e r m a k 2) durch Degenerationsversuche, daß der Depressor sich im 
Anfangsteil der A orta verzweigt und daß m an durch plötzliche D ruck­
steigerungen in der Aorta eine negative Schwankung des L ängsquerschnitt­
stromes dieses Nerven erhalten k a n n s). Danach is t also der Depressor der 
zentripetale Nerv der Aorta, nicht des Herzens. Dam it stim m t überein, daß 
weder die eben erwähnten Reflexe, bei Herzkom pression, noch die von 
P a g a n o  angegebenen Reflexe vom Herzen durch die Depressoren verm ittelt 
werden. Auch würde der Depressor in seiner Eigenschaft als V erm ittler 
von Reflexen von den Gefäßen aufs Herz nicht allein stehen. Nachdem schon 
H e g e r  und S p a l i t t a  und C o n s ig lio  in Versuchen, über welche weiter 
unten genauer berichtet werden soll (S. 3 2 0 ff., dort auch L ite ra tu r), eine 
geringe Abnahme der Schlagfrequenz des Herzens nach Reizung der Gefäße 
der hinteren E x trem ität angegeben hatten, h a t P a g a n o 4) die F rage genauer 
untersucht. E r fand insbesondere nach Injektion von Blausäure in  die 
Carotis communis eine s o f o r t  auftretende starke Frequenzabnahm e der 
Herzschläge, die fast ganz ausblieh, wenn vorher das obere Halsganglion 
exstirp iert wurde und vollständig wegfiel nach E ntfernung des unteren H ais­
und oberen Brustganglions der betreffenden Seite, die andererseits auch auf­
trat, wenn die Injektion in die Carotis communis nach vorheriger Abbindung 
der Carotis interna erfolgte. Von den A rterien der hin teren  E x trem ität und 
des Abdomens war ein solcher Reflex auf das Herz n icht auszulösen, auch 
nicht vom venösen System aus, von der Vena jugularis bis zur Arteria 
pulmonalis. Auch die frequenzhemmende W irkung der B lutdrucksteigerung 
beruht nach P a g a n o  auf einem Reflex, denn Injektion von defibriniertem 
Blut in die Carotis communis bewirkte sie .ebenfalls, sie fiel aber dann weg 
nach Exstirpation der sympathischen Ganglien derselben Seite (1. c., S. 17 ff.). 
E rgänzt werden diese Angaben durch S ic i l ia n o  (ebenda, S. 338), der auch 
die Frequenzzunahm e bei Abklemmung der Carotis communis (siehe oben 
S. 279) nach Exstirpation  des oberen Halsganglions der gleichen Seite aus- 
bleiben sah, und der sie daher auf den W egfall eines dauernden Reflexes 
von der gespannten A rterie auf das Hem m ungszentrum  bezieht. Nach diesen 
Angaben könnte m an auch hemmende Reflexe auf das Herz bei Reizung des 
zentralen Stumpfes des Halssym pathikus erwarten. Diese sind zwar von 
B e r n s t e i n 5) behauptet, von A u b e r t  und R o e v e r 6) aber nicht bestätig t 
worden. Dagegen fand v. C y o n 7) bei zentraler Reizung des Halssympathicus 
nicht selten eine minimale Zunahme der Pulsfrequenz.

Von anderen Reflexen durch Reizung der natürlichen Nervenendigungen 
sind in erster Linie solche zu erwähnen, die von den S c h le im h ä u te n  d es

l) B a y l i s s ,  Jo u rn . of Physiol. 14, 313, 1893; vgl. die K ritik  v. C y o n s ,  1. c. 
Das V erschw inden des Depressorreflexes aufs H erz n ach  A drenalin in jek tion  (V e r-  
w o rn ,  Engelm anns A rch. 1903, S. 69) b e ru h t (nach  K a h n ,  ebenda S. 527 ff.) au f 
E rregbarkeitsherabsetzung  d e r peripheren  V agusendigungen. — s) H is’ A rch. 1902, 
Suppl. S. 255; Pflügers A rch. 93, 24, 1902. Zu dem selben B esu lta t kam  gleich­
zeitig S c h u m a c h e r ,  1. c. — 3) Die spärlichen A ngaben darüber, daß der D epressor­
reflex aufs H erz bei B lu tdruckste igerungen  w irk lich  ausgelöst w ird, siehe oben S. 279, 
Anm. 1. — 4) A rch. ita l. de Biol. 33, 1, 1900. — 5) Du Bois’ A rch. 1864, S. 630; 
Pflügers A rch. 1, 601, 1868. — 6) E benda 1, 240, 1868; 2, 94, 1869. — 7) Pflügers 
Arch. 70, 140, 1898; Vgl. auch  E r a n i j o i s - E r a n c k ,  Jo u rn . de physiol. 1899, S. 736.



«

R e s p i r a t i o n s t r a k t e s  ausgelöst werden. E inblasen irrespirabler Gase in 
die Nase g ibt — außer exspiratorischem A tem stillstand — Seltenerwerden, oder 
sogar Stillstand der Herzschläge infolge Reizung der sensiblen Trigem inus­
endigungen '). Reizung der Kehlkopfschleimbaut oberhalb der Stimmbänder, 
sowie elektrische Reizung des N. laryngeus superior selbst gibt bei Hunden 
und Kaninchen eine Abnahme der Pulsfrequenz2); Reizung der Schleimhaut 
unterhalb der Stim m bänder erst bei stä rkerer R eizung3). Aufblasung der 
Lunge erhöht auch bei eröffnetem Thorax die Schlagfrequenz des H erzens4), 
besonders wenn der Yagustonus durch Dyspnoe verstä rk t i s t 5 *). Darauf 
beruht die Zunahm e der Schlagfrequenz des Herzens bei Erhöhung der Atem­
frequenz am spontan atm enden Menschen wie am curaresierten , künstlich 
respirierten Tiere ü). Dieser Erfolg fällt nach D urchschneidung beider Vagi, 
auch nach A usreißung der Accessorii, wobei die sensiblen Lungenfasern 
erhalten bleiben (H. E. H e r in g ,  1. c., S. 459 ff.), zum größten Teile weg, 
besteht also hauptsächlich in einer reflektorischen Pierabsetzung des Yagus­
tonus. Beschleunigend wirken ferner auch beim Menschen alle Druck­
steigerungen in der L u n g e 7). Einblasen irrespirabler Gase, Injektion von 
Blutserum usf. in die Lunge, sowie elektrische Reizung der Lungenfasern 
des Vagus bew irkt eine Abnahme der Pulsfrequenz (B ro d ie  und R u s s e l l ,  1. c.). 
Auf einem Reflex von den sensiblen Lungennerven aus beruht nach B ro d ie " )  
auch der H erzstillstand, welchen man nach intravenöser Injektion von Blut­
serum bei K atzen beobachtet. Die wirksame Substanz ist ein bei 80° C 
gerinnender, bei der B lutgerinnung nu r un ter M itwirkung der Blutkörperchen 
entstehender Eiweißkörper.

S ta r k e  mechanische oder elektrische R e iz u n g  d e r  B a u c h e in g e w e id e  
(rasches Klopfen auf den Bauch — G o ltz sch e r „Klopfversuch“ — , Zerrung 
oder Aufblasen des Magens usf.) macht reflektorischen H erzstillstand oder 
I'requenzabnahm e durch Reizung des H em m ungszentrum s, denn der Erfolg 
verschwindet nach Durchschneidung beider V ag i9). Daneben erfolgen beim 
Frosch noch mannigfache inotrope und dromotrope W irkungen10 *). Die 
afferenten Nerven für diesen Reflex verlaufen teils im Bauchsympathicus 
zum R ückenm ark11), teils wohl auch im Splanchnicus, dessen Reizung in der 
Regel Frequenzabnahm e, aber auch Acceleration g ib t12). Bloße Bauch­
massage macht beim Frosch, Kaninchen und Hunde V erstärkung der Systolen,

2 8 4  Reflexe vom R esp ira tionstrak t und den Baucheingew eiden.

4) E n td eck t von D o g ie l ,  du  Bois’ A rch . 1866, S. 236. Z uerst rich tig  ge­
d eu te t von H o l m g r e n  (siehe T i g e r s t e d t ,  S. 288) und K r a t s c h m e r  (W iener
Sitzungsber. 62 (2), 147, 1870). — *) F  r a n < ; o i s - F r a n c k , T rav . du labor. de 
M arey 4, 357, 1880. — 3) B r o d ie  u n d  R u s s e l l  (Jo u rn . of Physiol. 26, 103 ff.,
1901) gegen F r a n $ o i s - F r a n c k  (1. c .), de r keine W irk u n g  sah. — 4) H e r i n g ,  
W iener Sitzungsber. 64 (2), 333, 1871. — 5) K n o l l ,  L otos, 1882. — *) Siehe 
H. E . H e r i n g ,  Pflügers A rch. 6 0 , 459 ff., 1895. — 7) S o m m e r b r o d t ,  zit. nach
T i g e r s t e d t ,  S. 284. Ygl. ab er auch  K n o l l ,  1. c. — 8) Jo u m . of Physiol. 26, 58,
1900. — *) G o l t z ,  Y irchows A rch . 26, 10, 1863; M a y e r  u. P r z i b r a m ,  W iener
Sitzungsber. 6 6  (3), 102, 1872. Die übrige  L ite ra tu r  be^ T i g e r s t e d t ,  S. 286 ff. —
10) E n g e l m a n n ,  sein A rch. 1900, S. 323 ff. — “ ) B e r n s t e i n  (du Bois’ Arch.
1864, S. 616 ff.) fü r  den F rosch  (ebenda, S. 638 ff.), f ü r  das K aninchen. H ier
tre te n  sie größtenteils zw ischen 12. B rustw irbel u n d  3. L endenw irbel ins Rücken­
m ark  ein. — ls) A sp  (Sachs. Ber. 19, 153 ff., 1867); R o y  und  A d a m i,  Philos. 
T ransact. 183 B, 258, 1892.



selten Stillstand *). Über den Erfolg adäquater Reizung der Sinnesnerven 
vergleiche oben S. 280.

W eniger übersichtlich ist der Erfolg, e l e k t r i s c h e r  R e iz u n g  d e r  
g e m is c h te n  s e n s ib le n  N e r v e n s tä m m c h e n  selbst. Reizung des zentralen 
Vagusstumpfes macht, so lange der andere Vagus noch erhalten ist, den Puls 
seltener und die Vorhofssystolen schwächer un ter sehr variablen W irkungen 
auf den B lu td ruck* 2).' Reizung des Plexus brachialis, N. ischiadicus, des zentralen 
Stumpfes des L endenm arkes3), der h interen W urzeln m acht bald F requenz­
zunahme und V erstärkung der Herzschläge, bald Frequenzabnahm e, häufig auch 
zunächst eine Acceleration m it darauf folgender F requenzabnahm e4). Letztere 
wird vorzugsweise durch den Vagus verm ittelt, sie bleibt fast ganz aus nach 
beiderseitiger Vagusdurchschneidung. Auch die Frequenzzunahm e beruht nach 
R e id  H u n t 5) in allen diesen Fällen auf einer H erabsetzung des Vagustonus, 
nicht auf Reizung der Acceleratoren. Denn sie bleibt nach v o r s i c h t ig e r  D urch­
trennung der Acceleratoren im Sympathicus noch fortbestehen, solange ein 
genügender V agustonus vorhanden is t, verschwindet hingegen nach D urch­
schneidung beider Vagi, und zeigt endlich zeitliche Verhältnisse in bezug auf 
Latenzstadium  und D auer, die von denen der künstlichen Acceleranzreizung 
wesentlich abweichen. Zur E rk lärung  der variablen W irkung der Reizung 
sensibler Nerven nimm t R e id  H u n t  (1. c.) außer der Möglichkeit, daß die 
Herznervenzentren je nach ihrem  Zustande auf ein und denselben Reiz ver­
schieden reagieren 6), überdies an, daß in den verschiedenen Nervenstämmchen 
beschleunigende und hemmende Reflexnervenfasern in variabler Menge neben­
einander Vorkommen. Die Beschleunigungsreflexe verm ittelnden Nerven­
fasern regenerieren nach Quetschung früher als die Hemmungsreflexe ver­
mittelnden. F erner häng t die W irkung von der Reizstärke ab: bei schwacher 
Reizung bekommt m an Acceleration, bei sta rker H em m ung7). Eine solche 
Scheidung zweier verschiedener N ervenfaserarten glaubte schon A sp  (1. c., 
S. 182 ff.) durchführen zu können. L o v e n 3) hatte  nachgewiesen, daß 
elektrische Reizung der sensiblen H a u t  nerv en stäm m ch en  (N.. auricularis 
magnus, N. dorsalis pedis) stets die Pulsfrequenz herabsetzt, so lange die 
Vagi erhalten sind. Reizung der sensiblen M u s k e ln e r v e n  w irkt hingegen 
nach A sp  vorzugsweise accelerierend, obwohl freilich gar n icht selten auch 
Hemmungen des Herzschlages auftreten. Diese Scheidung ist neuerdings
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*) S t a p f e r ,  Compt. rend. Soc. Biol. 1895, p. 782. — *) L ite ra tu r  bei T ig e r -  
s t e d t ,  S. 282 ff. Ü ber gelegentliches A u ftre ten  einer A cceleration bei zen tra le r
Beizung des V agus am  u n teren  H alsende siehe K n o l l  (Lotos, 1882, S. 16). —
s) A sp , Sachs. B er. 19, 174 ff., 1867. Siehe auch  v. B e z o ld ,  U nters, üb. d. Innerv , 
d. Herzens 2, 276, 1863. — 4) B o y  u. A d a m i ,  Philos. T ransact. 183B, 254ff.,
1892. — 5) Am er. Jo u rn . of Physiol. 2, 435 ff., 1899. v. B e z o ld  (1. c.) und  A sp  (1. c.,
S. 187) sahen  die A cceleration a llerd ings auch  n ach  D urchschneidung beider Vagi
in geringerem  G rade fortbestehen. — “) W enn der V agustonus du rch  irgend  ein 
M ittel (S te igerung  des H irndruckes, M orphium verg iftung) e rh ö h t w ird, gib t B eizung
sensibler N ervenstäm m chen keinen E ffek t oder F requenzabnahm e. W ird  de r Tonus 
des H em m ungszentrum s du rch  Ä th e r oder C urare  herabgese tz t, so g ib t sensible 
Beizung le ich te r eine A cceleration ( B e id  H u n t ,  1. c. S. 450). — 7) V orher schon 
gefunden von S im a n o w s k y  (vgl. H erm anns Jah resb erich t 1881, S. 62) und
M c W i l l i a m  (Proceed. Boy. Soc. 53, 471, 1893). — 8) Sachs. Ber. 18, 85 ff., 1866; 
vgl. auch  F r a n g o i s - F r a n c k ,  T rav . du  labor. de M arey 2, 227ff., 1876.



auch von J a c o b * 1) angenommen werden, während K l e e n 2) bei mechanischer 
Reizung der Muskeln gewöhnlich anfangs Frequenzabnahm e, und T e n g w a l l3) 
bei Reizung der M uskelnervenstämmchen nu r sehr geringe Reflexwirkungen 
auf das Herz sah und zwar bald accelerierende, bald hemmende.

Die regulatorische Bedeutung dieser Reflexe ist im einzelnen (abgesehen 
vom Depressorreflex und den Gefäßreflexen, deren Bedeutung fü r die Auto­
regulation des Kreislaufs k lar liegt) schwer zu bestimmen. R o y  und A d am i 
(1. c. S. 2 6 2 ff.) stellen diesbezüglich einige Betrachtungen an , die aber nur 
auf die allgemeinen Sätze hinauslaufen, daß der Vagus die H erzarbeit auf 
jenes Maß reduziert, das fü r die augenblicklichen Bedürfnisse des Kreislaufs 
eben hinreicht, daß er reflektorisch vom Herzen aus in E rregung  versetzt 
wird, wenn eine Schutzwirkung fü r das Herz, und von anderen Organen aus, 
wenn eine Verm inderung des Kreislaufs erwünscht is t, während die Accele­
ratoren  das Herz im  I n t e r e s s e  a n d e r e r  O rg a n e ,  z. B. der tätigen Muskeln 
(siehe das Folgende), zu verstä rk ter Tätigkeit anspornen. Bezüglich der 
Acceleratoren ist allerdings noch nicht ganz sichergestellt (vgl. das vorher 
Gesagte und das Folgende!), wann sie denn überhaupt normalerweise in 
erhöhte Tätigkeit versetzt werden. Nach R e id  H u n t  (1. c. S. 458 3.) be­
schränkt sich ihre Bedeutung vielleicht darauf, daß sie vermöge ih rer tonischen 
D auererregung und ih rer großen W iderstandsfähigkeit gegen Schädlichkeiten 
eine A rt dauernder Stim ulierung auf das Herz ausüben. Nach D urchtrennung 
aller extracardialen H erznerven ist die Leistungsfähigkeit der Tiere für 
größere M uskelarbeit beträchtlich herabgese tzt4).

D ie  A c c e le r a t io n  d es  H e r z s c h la g e s  b e i  d e r  M u s k e l t ä t ig k e i t .

Bei jeder stärkeren M uskelaktion nimmt die Schlagzahl des Herzens zu 
und zwar nach Versuchen an K aninchen5) in erster Linie un ter M itwirkung 
der zentrifugalen Herznerven. W erden die Acceleratoren durchschnitten, so 
ist die „motorische Acceleration“ zunächst s ta rk  herabgesetzt, w ird aber 
nach und nach wieder größer, um nach einer darauf folgenden Durchschneidung 
beider Vagi nochmals abzunehmen. Hiernach sowie nach gleichzeitiger Durch­
trennung  der Vagi und Acceleratoren bleibt also ein Rest übrig , der auf 
periphere E inw irkungen zurückzuführen ist. Auch alleinige D urchtrennung 
beider Vagi setzt die motorische Acceleration sta rk  herab.

W as die Ursache der zentralen W irkung be triS t, die sich aus einer 
Reizung der Acceleratoren und aus einer H erabsetzung des Vagustonus zu­
sammensetzen k an n 6), so ist außer einer A rt M itinnervation vonseiten des Groß­
hirns (siehe oben S. 280) noch zu erwägen eine reflektorische Beeinflussung 
der Herznervenzentren. Zweifellos spielt dabei die Beschleunigung der
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*) D u Bois’ Arch. 1893, 8. 305 ff. — s) Skand. Arch. 1, 251, 1889. — 3) Ebenda 6, 
225 ff., 1895. — 4) F r i e d e n t h a l ,  E ngelm anns A rch. 1902, 8. 142, — 5) Das folgende 
n ach  H. E. H e r i n g ,  Pflügers A rch. 6 0 , 429, 1895. —  ") N ach A nalogie der „rezi­
proken In n e rv a tio n “ subcorticaler Z entren  kann  m an an  beides zugleich denken. 
Gegen die E rreg u n g  der A cceleratoren  sprich t die kurze  L atenz  (H . E. H e r in g ,
1. c., 8 . 484; andere G ründe bei B e id  H u n t ,  Am er. Jo u rn . of Physiol. 2 , 464 ff., 
1899), fü r  ih re  B eteiligung die lange N achdauer de r A cceleration. Bei B eizung der 
G roßhirnrinde erh ie lt B e id  H u n t  (1. c. 8 . 446) eine A cceleration n u r  d an n , wenn 
die V agi e rh a lten  w aren.
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Atmung eine gewisse Rolle, nach A th a n a s iu  und C a r v a l l o 1) sollen aber 
außerdem ganz wesentlich noch Reflexe von den afferenten M uskelnerven hinzu­
kommen, wobei sie sich auf die oben S. 285 erw ähnten Angaben von A sp  
stü tzen2). F ü r einen Reflex und gegen eine assoziierte Innervation sprechen 
nach ihnen die Beobachtungen an paraplegischen Individuen m it intaktem  
Hirn, bei welchen tro tz  größter Bemühung, die gelähm ten Beine zu bewegen, 
keine merkliche motorische Acceleration des Herzens a u ftr itt , solange nicht 
eine Mitbewegung der normalen oberen Körperhälfte erfolgt.

Der nach D urchtrennung der regulatorischen Herznerven übrig bleibende 
Rest könnte durch B lutdruckänderungen, durch die Erw ärm ung oder durch 
Einw irkung von Stoffwechselprodukten des tätigen Muskels auf das Herz 
bedingt sein. J o h a n s s o n  (1. c., S. 55 ff.) fand die geringen B lutdruck­
schwankungen w ährend der M uskeltätigkeit ohne förderlichen Einfluß auf die 
Pulsfrequenz, nim m t vielm ehr, da er an H unden nach D urchtrennung der 
Herznerven und tetanischer Reizung des isolierten Lendenm arkes noch eine 
geringe Pulsbeschleunigung auftreten sah, an , daß die Stoffwechselprodukte 
des Muskels die Pulsfrequenz durch eine direkte W irkung auf das Herz 
steigern.

Innervation der Blutgefäße.
1. Gefäßnerven.

Wenn das autom atisch schlagende Herz seinen Inhalt in ein System von 
elastischen Röhren hineintriebe, deren W andungen bloß aus Bindegewebe be­
ständen, so wäre dam it zwar die Möglichkeit eines dauernd gleichmäßigen Kreis­
laufes gegeben, aber es fehlte — von der Regulierung des H erzschlages, die 
ihre W irkung immer nu r auf den g a n z e n  Kreislauf ausüben würde, abgesehen 
— noch die Regulierungsmöglichkeit einzelner Teile desselben. Diese letztere 
Möglichkeit ist herbeigeführt durch E inlagerung zirku lärer g la tter Muskel­
zellen in die Gefäßwände, welche ihren K ontraktionsgrad un ter nervösem 
Einfluß abzuändern vermögen. Es sind Anzeichen dafür vorhanden, daß der 
neuro-muskuläre A pparat der Gefäßwände — entweder die M uskelfasern 
selbst, oder ein in der Gefäßwand befindlicher nervöser A pparat —  schon 
normalerweise unabhängig vom Zentralnervensystem  einer anhaltenden „toni­
schen11, entweder ziemlich gleichmäßigen, oder gelegentlich auch rhythm isch 
schwankenden autom atischen E rregung fähig ist. G e r e g e l t  aber w ird diese E r­
regung vom Zentralnervensystem  aus durch zweierlei A rten von G e fä ß n e rv e n :

1. solchen, deren E rregung zu einer stärkeren K ontraktion der Ring­
m uskulatur und infolgedessen zu einer V e r e n g e r u n g  der Gefäße führt: 
V a s o c o n s t r i c to r e n  (gewöhnlich auch Vasomotoren genann t), deren E n t­
deckung wir C la u d e  B e r n a r d ,  B ro  w n -S e q u a r  d und W a l le r  verdanken s); *)

*) A rch. de physiol. 1898, p. 552ff. — s) Ygl. dagegen J o h a n s s o n ,  Skand. A rch .f. 
Physich 5, 29, 1895. — 3) B e r n a r d ,  Compt. rend. soc. biol. 1851, p. 163 ; 1852, p. 169 und  
Compt. rend. de l’Acad. 34 , 472, 1852; B r o w n - S e q u a r d ,  Ph iladelph ia  med. exam . 
1852, p. 489; W a l l e r ,  Compt. rend. de l’Acad. 36 , 378, 1853, z itie rt nach  T i g e r s t e d t .
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2. solchen, deren Reizung eine Erschlaffung der tonisch kontrahierten 
R ingm uskulatur und infolgedessen eine E r w e i t e r u n g  der Gefäße verur­
sacht: V a s o d i l a t a to r e n ,  zuerst verm utet von S c h if f ,  experimentell nach­
gewiesen von C la u d e  B e r n a r d 1).

Die W irkung der Gefäßnerven bezieht sich in erster Linie auf die Ring­
m uskulatur der kleinen Arterien. Durch Reizung der Vasoconstrictoren 
w ird das Lumen der kleinen A rterien verengert, infolgedessen wird der 
W iderstand für den Blutabfluß aus der größeren, das entsprechende Gefäß­
gebiet versorgenden A rterie in die Vene erhöht, der Blutdruck in der be­
treffenden A rterie steig t an , der D ruck in der zugehörigen Vene sinkt nach 
einer flüchtigen, durch die A uspressung des Blutes aus den kleinen Arterien 
bedingten S teigerung2) ab. In entfernteren Gefäßgebieten machen sich 
diese D ruckunterschiede um so weniger geltend, je kleiner der Bezirk der 
V erengerung ist. Bei sehr ausgedehnten V asoconstrictionen, insbesondere 
z. B. im ausgebreiteten Gebiete des Nervus splanchnicus (Blutgefäße der 
Baucheingeweide), steig t auch der Seitendruck in der A orta, wodurch dann 
wieder sekundär lokale V eränderungen an anderen Orten veranlaßt werden 
können 3). Infolge der E rhöhung des W iderstandes in den kleinen Arterien 
w ird ferner die in der Zeiteinheit durch das betreffende Organ fließende 
Blutmenge verringert, die Blutfülle und das Volumen des Organs nehmen 
ab , es wird blaß, in abgeschlossenen Räumen m it derb elastischen W änden, 
wie z. B. dem Bulbus, is t wegen der verm inderten Blutfüllung ein Sinken des 
Innendruckes zu erw arten , doch liegen die Verhältnisse speziell beim Bulbus 
kom plizierter (vgl. darüber und über die Verhältnisse in der Schädelhöhle die 
entsprechenden Kapitel dieses Handbuches). Dem Organ wird weniger Sauer­
stoff zugeführt, das Blut wird deshalb stärker desarterialisiert als bei er­
w eiterten Gefäßen und fließt dunkler ab. Die H au t erhält aus den inneren 
Organen weniger W ärme, ihre Tem peratur sinkt.

Reizung der V asodilatatoren ha t in allen Stücken den entgegengesetzten 
Erfolg. Da ferner die Vasoconstrictore.n einen zentralen Tonus besitzen, so 
erfolgen sehr ähnliche V eränderungen, wie nach Reizung der Dilatatoren, 
auch nach D urchschneidung der Constrictoren. N ur sind die Verhältnisse 
hier insofern verw ickelter, als durch den Schnittreiz eine vorübergehende 
Vasoconstriction erzeugt w ird 4). Von mächtigem Einfluß auf den Gesamt­
kreislauf ist insbesondere wieder die Durchschneidung der Nervi splanchnici, 
welche zu einer enormen Erw eiterung der Blutgefäße der Baucheingeweide 
und dadurch zu starkem  Absinken des B lutdruckes in der A orta führt. *)

*) S c h i f f ,  B erner S chriften  1856, S. 69; B e r n a r d ,  Jo u rn . de la  physiol. 1, 
237, 649, 1858. G enaueres ü ber die Geschichte de r E n td eck u n g  der Gefäßnerven 
bei T i g e r s t e d t ,  S. 469ff. F ü r  die A n nahm e, daß die D ila ta to ren  durch  K on­
tra k tio n  der L än g sm usku la tu r eine E rw eiteru n g  de r Gefäße bew irken  (L ite ra tu r  bei 
P i o t r o  w s k i ,  Pflügers A rch. 55, 292, 1894), feh len  die experim entellen  Beweise. —
*) D a s t r e  u. M o r a t ,  A rch. de physiol. 1879, p. 433. — 3) D arü b er und ü b e t angeb­
liche reflektorische F ernw irkungen  lokaler B lu tdruckänderungen  vgl. S. 321. — 4) Vgl. 
D a s t r e  u. M o r a t ,  1. c., p. 432. E ine ganz ausführliche B eschreibung des V erhaltens 
de r B lutgefäße nach  D urchschneidung  der G efäßnerven sam t allen L ite ra tu ran g ab en  
siehe bei L a p i n s k y  (E ngelm anns A rch. 1899, Suppl., S. 477). N ach S i a w e i l l o  
(vgl. H erm anns Jah resber. 1898, S. 60) ste ig t nach  D urchschneidung  der Constrictoren 
d e r B lu tdruck  auch  in  den A rte rien  und K apillaren , n ich t bloß in  den Venen.
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Alle die eben einzeln aufgezählten  W irkungen  der Gefäßnerven, deren  reg u la ­
torische B edeutung in  den Schlußkapiteln  dieses A bschnittes genauer besprochen 
werden soll, sind m ethodisch zum  N achw eis derselben und ih re r  E rreg u n g  v e r­
w endet worden. Die w ichtigsten dieser M ethoden sind (u n te r  W eglassung a lle r 
Details) fo lg en d e :

1. Die d irek te  B eobachtung der Gefäßw eite k leiner A rterien  m it bloßem Auge 
(geeignete Objekte sind die A rterien  des Ohres, die Arteria saphena beim  K aninchen) 
oder u n te r  dem M ikroskop, ev. Messung m it dem  O kularm ikrom eter (Schw im m haut, 
Musctilus submaxillaris1) des Frosches, Froschzunge usf.), das E rrö ten  und E rblassen  
undurchsich tiger Objekte.

2. D ie p lethysm ographische (onkom etrische) Bestim m ung des Volum s der 
O rgane: P le thysm ograph  von M o sso  u. a. fü r  den m enschlichen A rm 2), fü r  die 
K atzenpfo te3), fü r Zunge und  Penis des Hundes, fü r  Pfote, Ohr, Zunge und  Penis des 
Kaninchens'*), Onkom eter von B o y  fü r  M ilz5) und N ie re 6), fü r  D arm , L eber und 
Pankreas 7).

3. M essung des Strom volum ens in  der A rterie  und Vene entw eder m ittels 
S trom uhr oder dadurch , daß m an  das B lu t aus de r Vene in  ein Meßgefäß abfließen 
lä ß t8) oder die T ropfen  zäh lt. In  diesem F a lle  m uß n a tü rlich  de r B lu tverlust 
gegenüber der G esam tm enge des B lutes im  T iere zu vernachlässigen sein.

4. B estim m ung des B lutdruckes im  zu führenden  G efäß , insbesondere u n te r  
V ergleichung m it dem  Seitendruck in  der A orta. D en Seitendruck auch  einer 
kleinen A rterie  k an n  m an  bestim m en , w enn sie du rch  eine Anastom ose m it einer 
anderen  verbunden  ist und  m an in  den p e ripheren  S tum pf des le tz te ren  Gefäßes 
eine K anüle  einb indet und darin  den B lu td ru ck  m ißt. F a lls  m an es m it E n d ­
arte rien  zu  tu n  h a t, die n u r  du rch  K apillaren  m ite in an d er anastom osieren, bestim m t 
m an a u f  diese W eise den D ruck in  den K ap illa ranastom osen”). Noch besseren 
Aufschluß über das V erh alten  der k leinen  Gefäße liefern  vergleichende D ru ck ­
bestim m ungen in  der zuführenden  A rterie  und  in  de r ab führenden  Vene (in  le tz ­
terer k ann  der D ruck ebenfalls du rch  anastom osierende Gefäße bestim m t w e rd en 10).

5. A n O rganen, denen durch  das B lu t W ärm e zu g efü h rt w ird, k an n  auch  die 
Tem peraturm essung (m itte ls T h erm o m eter11) oder th erm o elek trisch 12) Aufschlüsse 
geben. Diese M ethode w urde scharf k ritis ie rt von D a s t r e  u n d  M o r a t 13), vgl. jedoch 
L e  w a s c h o w 14) , de r die T herm om eter, um  V erschiebungen zu  v e rh in d e rn , u n te r  
die H a u t steckte.

Daß auch das Lumen der Kapillaren sich verengern und erweitern 
kann, wurde zuerst von S t r i c k e r  gefunden und von anderen b e s tä t ig t1*). 
W ährend aber vom Entdecker selbst die Verengerung auf ein Dickerwerden 
der W and ohne Ä nderung des G esam tquerschnittes bezogen w urde, zeigten 
S te in a c h  und K a h n  (1. c.) durch direkte und i n d i r e k t e  Reizung (Hals- 
sympathicus beim Frosch), daß die Verengerung der Kapillaren bis zum Ver­
schwinden des Lumens un ter F altung  der Zellhaut und Abnahme des Gesamt­
durchmessers, also durch Kompression von außen her erfolgt, und sie bezogen *)

*) G a s k e i l ,  Jo u rn . o f A nat. an d  Physiol. 11, 720, 1877. H e i l e m a n n ,  H is’ 
Arch. 1902, S. 45. —  s) Ac. Sc. d i T orino 18 75 , zit. nach  F r a n i j o i s - F r a n c k ,  
T ravaux  du lahor. de H a rey  2, 9, 1876. H ier D etails. — 3) B o w d i t c h  und W a r r e n ,  
Journ . o f Physiol. 7, 420, 1886. —  4)  Ygl. P i o t r o w s k y ,  Pflügers A rch. 55 , 2 4 2ff., 
1894. —  5) Jo u rn . of Physiol. 3, 205, 1881. —  6)  V irchow s A rch. 92, 426 fl!., 1883.
—  7) F r a n c j o i s - F r a n c k  u n d  H a l l i o n ,  A r c h . de p h y sio l. 1896, p. 478, 908; 1897, 
p. 661. —  8) E c k h a r d ,  B e it r ä g e  usw. 3, 1 2 5 , 18 63; 4 ,  69, 18 6 7 ; S a d l e r ,  Sachs. 
B er. 21, 190 ff., 1869; G a s k e i l ,  L u d w ig s  A rb . 1876, S. 4 5 ; v . F r e y ,  ebend a, S. 91 u. a.
—  9) V g l.  d a zu  S i a w e i l l o ,  P h y sio lo g is te  B u sse  2, 36, 1900. —  10)  D a s t r e  und 
M o r a t ,  A r c h . de p h y sio l. 18 79, p. 431 ff. u . a. —  n )  V g l.  b e z ü g lic h  der L ite r a tu r  
A u b e r t  (H erm an n s H a n d b u ch  4 ( 1 ) ,  p. 4 11 , 4 1 9 ff .) .  —  ' “) G r ü t
h a i n ,  P flü g ers  A r c h . 16, ä f f . ,  1877. —  13) 1. c. S. 465 ff. —  A
391 ff ., 1882. —  15) L i te r a t u r b e i  S t e i n a c h  u .  K a h n ,  P flü g ers JR ie jJiV lT ) 105 ff ., 1903. -  

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.
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diese Verengerung auf die W irkung der von R o u g e t  und S. M a y e r 1) en t­
deckten und als Muskelzellen gedeuteten verästelten Zellen, welche die Wände 
der kleinsten A rterien und Kapillaren von außen umspinnen.

S i a w e i l l o 2) w ill fe rn e r d u rch  W iederholung eines V ersuches von M. v . F r e y 3) 
eine a k t i v e  E r w e i t e r u n g  der K apillaren  bei R eizung de r V asodilatatoren 
(V. glossopharyngeus  fü r  die Froschzunge) nachgew iesen h a b en , da  n ach  solchen 
R eizungen auch an de r ausgeschnittenen  Zunge eine B lu tström ung  von den A rterien 
u n d  V enen gegen die K ap illa ren  h in  erfolgte. M öglich w äre es j a ,  daß sich die 
du rch  die k o n trah ie rten  R o u g e t- M a y e r s c h e n  M uskelzellen g efalte ten  K apillar­
w ände heim  N achlassen der Kompression infolge ih re r  eigenen E lastiz itä t, vielleicht 
au ch  du rch  den Zug der um liegenden Gewebe w ieder ausdehnen  und  das Lumen 
sich erw eitert. A ngaben d a rü b e r , daß sich die K apillaren  anders v e rh a lten  sollen 
als die kleinen A rte rien  (G efäßkontrak tion  m it g leichzeitiger E rw eiterung  der 
K ap illa ren  in  der K älte), siehe fe rn e r hei H a l l i o n  u n d C o m te 4) u n d H o u g h  und 
B a l l a n t y n e 5).

Daß auch den Venen ein vom Zentralnervensystem  abhängiger Tonus 
zukommt, wies zuerst G o l t z 6) nach. Nach dem „Klopfversuch“ (siehe oben, 
S. 284), sowie nach Zerstörung des Rückenm arkes erweitern sich nicht bloß 
die kleinen A rterien , sondern auch die Venen m axim al, so daß infolge der 
inneren „V erblutung in die Gefäße“ das Herz schlecht m it B lut gefüllt wird 
und der Kreislauf stockt. Den direkten Nachweis von Gefäßnerven für die 
Venen, sog. V e n o m o to re n ,  erbrachte dann M a l l7), welcher fand, daß nach 
U nterbindung der B rustaorta  unterhalb des Abganges der Arteria subclavia 
auf Reizung des Splanchnicus die Darmvenen (das System der Pfortader) 
ihren Inhalt zu einem so großen Teil ins rechte Herz en tleeren , daß der 
D ruck in der Carotis beträchtlich steigt.

D araus g eh t auch  h e rv o r, daß an  dem  Sinken des B lutdruckes nach  D urch­
schneidung  der Splanchnici n ich t bloß die E rw eiteru n g  der A rterien , sondern auch 
die de r Venen in  hervorragendem  Maße bete ilig t sein m uß. W enn m an nach 
neueren  A ngaben von V e l i c h 8) die B ew eiskraft de r V ersuche von M a l l  fü r  die 
E xistenz von V enom otoren bestreiten  woUte, so zeigten doch C a v a z z a n i  und 
M a n  c a “) ,  daß auch  hei k ü n stlicher D urchström ung  der L eber von de r P fo rtad er 
aus eine V erengerung des Pfortadersystem s (verm indertes S trom volum en) durch  
E rstick u n g  und durch  R eizung des Splanchnicus zu erzielen ist. E nd lich  fand 
T h o m p s o n 10), daß sich bei H unden  und K aninchen  d u rch  R eizung des Ischiadicus 
eine d irek t sich tbare  V erengerung  de r Venen der h in te ren  E x tre m itä t erzielen läßt, 
die a llerd ings in k o n stan t und  n u r  a u f  kurze  S trecken besch rän k t ist. besonders 
schön geling t der V ersuch an  K atzen, deren freigelegte V enen von w arm er physio­
logischer K ochsalzlösung um geben s in d 11).

‘) L ite ra tu r  bei S t e i n a c h  u. K a h n ,  Pflügers A rch . 97 , 109 ff., 1903. — 
s) Physio l. Russe 1, 187 f f . , 1899. —  3) Ludwigs A rh. 1876, S. 106. —  4) Compt. 
rend . soc. biol. 1899, p. 977. — 5) Vgl. H erm anns Jah resb er. 1899, S. 62. — 
“) V irchows Arch. 2 9 ,  399, 406 f f . , 1864. Vgl. auch  den V ersuch R a n v ie r s  
(Com pt. rend. 1 2 0 , 19, 1895) am  K an inchenohr: Quetschen der Vene m it dem 
F ingernagel m ach t E rw eiterung  peripher von der Quetschstelle. —  7) D u Bois’ Arch. 
1892, S. 409. V orher äh n lich  P a l ,  Med. Jah rb b . (W ien) 1888, S. 67. — 8) Pflügers 
A rch. 9 5 ,  264; vgl. auch M a r e s ,  ebenda 97, 567, 1903. —  “) A rch. ita l*  de 
hiol. 2 4 , 33, 1895; vgl. auch  F r a n i j o i s - F r a n c k  u. H a l l i o n ,  A rch. de physiol. 
1896, p. 933; 1897, p. 439. — 10) D u Bois’ A rch. 1893, S. 102. — “ ) B a n c r o f t ,  
Am er. Jo u rn . of Physiol. 1, 477, 1898; vgl. auch D u c c e s c h i ,  Arch. ita l. de 
hiol. 37, 143, 1902.
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V e r h a l te n  d e r  G e f ä ß n e r v e n  b e i k ü n s t l i c h e r  R e iz u n g .

Die W irkung der Gefäßnerven erfolgt m it einer ausgesprochenen L atenz 
und überdauert die Reizung einige Zeit. Das Latenzstadium  ist fü r Gefäß­
erweiterer und V erengerer, wenn man beide N ervenarten isoliert fü r  sich 
r e iz t1) , ungefähr gleich und liegt bei Z im m ertem peratur zwischen 0,6 bis 
11/2". Bei der E rw ärm ung wird es kürzer, bei Abkühlung länger. Eine 
Sonderstellung nim m t der Nervus erigens ein, der ein von der Tem peratur 
unabhängiges Latenzstadium  von 3J/ 2 bis 7" b e s itz t2). Beide A rten von 
Gefäßnerven (mit Ausnahme des N. erigens) reagieren schon auf einzelne sehr 
starke Induktionsschläge oder starke mechanische Reize (Durchschneidung). 
Die W irkung m ehrerer Reize sum m iert sich in der Weise, daß die Ä nderung 
der Gefäßweite größer w ird und länger anhält.

Das M axim um  der W irk u n g  w ird n ach  A n r e p  und  C y b u l s k i  (Zunge des 
H undes; p lethysm ographische M ethode) hei iso lie rter B eizung sowohl de r Constric- 
toren  (Hypoglossus) als auch  D ila ta to ren  (L ingualis) in ziem lich der g leichen Zeit 
e rre ich t, auch  die D auer der N achw irkung  w ar fü r  beide N ervenarten  gleich. 
M. v. F r e y 3) fan d  ( a n d e r  Glandula submaxillaris; B estim m ung des S trom  Volumens 
in der Vene) n ach  B eizung der C onstrictoren (H alssym path icus), daß das S trom ­
volum en erst n ach  e iner M inute und m eh r sich dem jenigen vor der B eizung n äh ert. 
N ach R eizung de r D ila ta to ren  (C horda) w ird  das ursprüngliche Strom volum en erst 
m ehrere  M inuten  n ach  der B eizung w ieder e rre ich t.

W erden beide A rten von Gefäßnerven für e in  Organ an Stellen, wo sie 
voneinander getrennt in besonderen Nervenstämmchen verlaufen, g l e i c h ­
z e i t i g  m it Strömen m it maximaler Stärke te tan is ie rt, so üherwiegt anfangs 
die W irkung der Verengerer, die der D ilatatoren wird zunächst unterdrückt, 
kommt aber nach Schluß der Reizung als Nachwirkung zum Vorschein 
(v. F r e y ,  1. c.). Dasselbe ist der F all, wenn beide A rten von Gefäßnerven 
in einem Nervenstamme gemischt verlaufen ( W a r r e n  und B o w d itc h ,  1. c.), 
so daß man aus der Nachwirkung auf die Anwesenheit von D ilatatoren 
schließen kann. Bei schwächerer E rregung  der Constrictoren verm ag sich 
dagegen eine stärkere E rregung  der D ilatatoren schon während der Reizung 
der ersteren geltend zu machen (v. F r e y ,  1- c.). An der Zunge geben A n re p  
und C y b u ls k i  sogar an, daß auch bei sta rker Reizung der Verengerer wäh­
rend des Stadiums ih rer W irkung durch eingeschaltete Reizung der D ilata­
toren eine E rw eiterung der Gefäße bew irkt w ird (1. c. S. 52).

Die D ilatatoren werden schon durch schwächere Ströme erregt als die 
Constrictoren4). Dies wurde zwar fü r die isolierte Reizung des Hypoglossus 
und Lingualis b es tritte n 5), ist aber durch gleichzeitige Reizung beider Nerven­
arten in einem und demselben gemischten Nervenstamme m it Sicherheit er­

')  W enn m an  im  gem ischten N ervenstam m e C onstrictoren und  D ila ta to ren  
zusam m en reizt, so e rfo lg t entw eder ein  V orschlag de r C onstrictoren vor den D ila­
ta to ren , oder die B eizungsart m uß fü r  beide so verschieden gew ählt w erden , daß 
der V ergleich der L atenzzeiten  u n te r  verschiedenen Bedingungen erfolgt. So fanden  
B o w d i t c h  u n d  W a r r e n  (Jo u rn . of Physiol. 7, 440, 1886) bei B eizung des Ischia- 
dicus die L atenz  fü r  die Constriction zu 1,5", die L atenz  fü r  die D ilata tion  zu 
3,5". — !) A n r e p  u. C y b u l s k y ,  vgl. H erm anns Jah resb er. 1884 (2), S. 53; P io -  
t r o w s k i ,  Pflügers A rch. 55, 251, 258, 287, 1894. — a) Arb. a. d. physiol. Anst. 
Leipzig, 1876, S. 95 ff. — 4) O s t r o u m o f f ,  Pflügers A rch. 12, 232, 237, 1876. — 
5) P i o t r o w s k i ,  1. c. S. 257.
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w iesen1). Sehr schwache Reizung gibt in diesem Falle oft Erw eiterung der 
Gefäße, starke Reizung eine Verengerung. Bei gleichzeitiger Reizung beider 
N ervenarten ist der Reizerfolg außer von der Strom stärke noch ganz wesent­
lich m it von der Reizfrequenz abhängig. Bei niedrigen Reizfrequenzen ist 
das A uftreten der Gefäßerweiterung begünstig t, in dem G rade, daß man hei 
Reizung des gemischten Nerven m it einzelnen Induktionsström en in In ter­
vallen von einigen Sekunden sogar eine prim äre E rw eiterung der Gefäße 
erhalten kann , ohne jeden, oder wenigstens bloß m it einem unbedeutenden 
Vorschläge von Verengerung. Je  frequenter die Reize sich folgen, desto stärker 
und anhaltender wird die anfängliche Constriction, und desto m ehr t r i t t  die nach­
folgende Dilatation zurück * 2). Reizung m it seltenen schwachen Strömen kann 
daher zum Nachweis von D ilatatoren neben Constrictoren verwendet werden.

Die Vasodilatatoren erm üden, bei w iederholter Reizung steigt die Reiz­
schwelle, und bei anhaltender Reizung nim m t ihre W irkung  schon während 
der Dauer der Reizung ab 3).

A uf E rm üdung  m uß w ohl au ch  die B eobachtung von T u r* )  zurückgefiih rt 
w erden , daß bei B eizung des L ingualis der B eizerfolg n u r  bei S teigerung der 
B eizfrequenz bis auf 40 Beize in  de r Sekunde z u n ah m , d a rü b er h in au s aber w ieder 
a b n ah m , u n d  daß eine ebensolche obere Grenze auch  fü r  die S trom stärke besteht. 
Schw ächte  m an die Ström e w ährend  de r B eizung p lö tzlich  ab  oder verm inderte 
m an  ih re  F requenz, so w urde die W irk u n g  w ieder stä rker. T u r  schloß d a rau s , daß 
keine E rm ü d u n g  m it im  Spiele sei. Die B eobachtungen b ilden  ab er das genaue 
A nalogon zu den von W e d e n s k y  am  N ervm uskelp räpara t gefundenen  , Optimum “- 
u n d  „Pessim um “ -E rsch e in u n g en , die ich  au f E rm üdung  des m otorischen Nerven- 
endorgans zu rü ck g efü h rt h a b e 5).

Die Gefäßerweiterer degenerieren nach der Durchschneidung langsam er 
und verlieren infolgedessen ihre E rregbarkeit später als die Constrictoren. 
Einige Tage nach der Durchschneidung des gemischten Nerven erhält man 
daher bei jeder R eizungsart nu r noch Erw eiterung der Gefäße G). *

Bei den G efäßnerven selbst e iner und  derselben A rt h ä lt  die E rreg b ark e it 
verschieden lange n ach  der D urchschneidung  an. Von den D i l a t a t o r e n  bleiben 
n ach  D z i e d z u l 7) die C hordafasern  bis zum  e lften  T age e rre g b a r , die Lingualis- 
fa sern  fü r  die Zunge u n d  die N e rv i eriyentes bis zum  ach ten  T ag e , die D ilata to ren  
im  Isch iad icus bis zum  sechsten bis siebenten T age n ach  d e r D urchschneidung. Von 
den V e r e n g e r e r n  verlieren  ih re  E rreg b a rk e it die im  Isch iad icus n ach  dem  dritten  
bis v ie rten  T age , die im  H alssym pathicus h a tte n  sie am  v ie rten , die im  Hypo- 
glossus am  d ritte n  T age n ach  der D u rch tren n u n g  verloren .

Der Erfolg künstlicher Reizung der Gefäßnerven wird un ter ver­
schiedenen Umständen variieren können je nach dem Zustande des Endappa­
rates oder des nervösen Zuleitungsapparates. Bei Erw ärm ung sowie bei

2 9 2  T rennung  beider G efäßnervenarten  im gem ischten Nerven.

')  Am  Ischiadicus des H undes ( O s t r o u m o f f ,  1. c .) , der K atze  ( B o w d itc h
u n d  W a r r e n ,  1. c . , n ic h t bestä tig t von P i o t r o w s k y ,  1. c .); bei Splanchnicus- 
und  H alsm arkreizung  ( J o h a n s s o n ,  D u Bois’ A rch. 1891, S. 138). — s) O s t r o u ­
m o f f ,  1. c .; B o w d i t c h  u. W a r r e n ,  1. c.; B r a d f o r d ,  Jo u rn . of Physiol. 10, 
390, 1889; E l l i s ,  Jo u rn . of Physiol. 6 , 450 ff., 1885 (fü r den Frosch). —
3) v. F r e y ,  1. c. S. 98; B o w d i t c h  u. W a r r e n ,  1. c. S. 436; K a t z e n s t e i n ,  Du
Bois’ A rch. 1889, S. 263. — 4) Vgl. H erm anns Jah resb er. 1898, S. 61. — 5) Pflügers
A rch. 103, 291, 1904. — 6) O s t r o u m o f f ,  1. c. S. 228 ff.; K e n d a l l  u. L u c h ­
s i n g e r ,  Pflügers A rch. 13 , 201, 1876 und  andere (vgl. T i g e r s t e d t ,  S. 497). —
7) Vgl. H erm anns Jah resb er. 1880 (2), S. 68. N ach  L a n g l a y  (Ergebnisse d. 
Physiol. 2  (2), 863, 1903) sind diese A ngaben n ich t ganz stichhaltig .
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A bkühlung des gemischten Nerven Stammes verlieren die Vasoconstrictoren ihre 
Leitfähigkeit etwas eher als die Dilatatoren. Reizung des Ischiadicus der 
Katze bew irkt Volumenzunahme der Pfote, wenn eine peripher von der 
Reizstelle befindliche Nervenstrecke auf 3°C abgekühlt oder auf 53° C erwärm t 
w ird * 1). Von der Tem peratur des E n d a p p a r a t e s  ist der Reizerfolg nach 
L e p i n e 2) in der Weise abhängig, daß bei einer durch Erw ärm ung er­
zeugten Gefäßerweiterung der Pfote Reizung des gemischten Nerven- 
stammes (N . ischiadicus) eine V erengerung, bei einer durch Abkühlung er­
zeugten Gefäßverengerung dagegen E rw eiterung gibt. A n d e r e 3) sahen an 
der Pfote keine so ausgesprochenen Unterschiede, doch sind ihre Experim ente 
nicht genügend ausgearbeitet. Bei gesonderter Reizung der Vasodilatatoren 
und Constrictoren fü r die Zunge w ird während der Abkühlung der Zunge die 
W irkung der Constrictorenreizung schwächer, die der D ilatatoren stärker, 
beide aber halten länger an als bei höherer Tem peratur. E rw ärm ung ver­
s tä rk t die W irkung der Constrictoren, m indert die W irkung der D ilatatoren 
und verkürzt die W irkungsdauer b e id er4).

Bezüglich des Einflusses von G if te n  auf die Reizbarkeit der Gefäß­
nerven sei hervorgehoben, daß Nikotin und Apocodeln in geeigneter schwacher 
Dosierung hier ebenso wie bei anderen „autonom en“ Nervenfasern den Über­
gang der E rregung von den präganglionären auf die postganglionären Fasern 
aufhebt. Ä hnlich, aber erst bei größeren Dosen, w irken Coniin, Curarin, 
S trychnin , Brucin 5). Die postganglionären Fasern  im Ischiadicus werden 
durch Curare in  m ittleren Dosen nicht g e läh m t6), anscheinend aber durch 
große Dosen besonders von reinem C u ra rin 7). A tropin ist ohne W irkung 
auf die Gefäßnerven s). Codein, Apomorphin, Aconitin, Cocain9) lähmen bei 
lokaler Applikation, C hlo ra lhydratlu), Apocodeln n ) bei Injektion großer Dosen 
die Nervenfasern.

D e r  V e r la u f  d e r  G e fä ß n e rv e n .

Die V a s o c o n s t r ic to r e n  entspringen als präganglionäre sympathische 
Fasern aus dem R ückenm ark, und zw ar beim Menschen vom ersten B rust­
segment (ausnahmsweise schon vom letzten Cervicalsegment) bis zum zweiten 
oder d ritten  Lum balsegm ent (vgl. L a n g le y ,  Ergebnisse d. Physiol. 2 (2), 
824 ff., 836 ff.; bei Tieren, je nach der Spezies wechselnd, tiefer herab). Sie 
treten  in den vorderen W urzeln a u s 12), gehen in den weißen Kami communi- 
cantes von den Spinalnerven in den G renzstrang des Sympathicus über und 
endigen do rt, zum Teil auch in den Prävertebralganglien , an Ganglienzellen.

')  H o w e l l ,  B u d g e t t  und  L e o n a r d ,  Jo u rn . of Physiol.. 16, 305 ff., 1894. — 
*) Mem. soc. biol. 1876, n ach  T i g e r s t e d t ,  S. 496. Vgl. auch  B e r n s t e i n ,  Pflügers 
A rch. 15 , 585 ff., 1877. — 3) B o w d i t c h  u. W a r r e n ,  Jo u rn . o f Physiol. 7, 443, 
1886; P i o t r o w s k i ,  Pflügers A rch. 5 5 ,  266, 290, 1894. — 4) P i o t r o w s k i ,  1. c. 
S. 246ff. — 5) L a n g l e y ,  Jo u rn . of Physiol. 11, 516, 1890; 19, 136, 1895. Bezüglich 
des Apo'codein siehe D ix o n ,  Jo u rn . of Physiol. 30, 100, 1904. — 6) F . P i c k ,  Arch. 
f. exp. P a th . 42, 410, 1899. H ier die L ite ra tu r . — 7) T i l l i e ,  A rch. f. exp. P a th . 27, 
31, 1890. — “) L a n g l e y ,  1. c., 11, 511; 19, 107. P i o t r o w s k i ,  Pflügers A rch. 55 , 
252, 255 usf., 1894; F . P i c k ,  1. c. S. 420; h ie r  w eitere L ite ra tu r . — *) L a n g l e y ,
1. c., 11, 513. — I0) M a x im o w i t s c h ,  Deutsch. A rch. f. klin. Med. 56 , 440, 1896. — 
u ) D i x o n ,  1. c. S. 117ff. — 12) P f l ü g e r ,  Allgem . med. Z entralzeitung  1855, 
S. 537. Die übrige L ite ra tu r  bei L a p i n s k y ,  E ngelm anns A rch. 1899, Suppl. S. 502 
u. L a n g l e y ,  Schäfers Textbook 2, 659.
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Die von diesen entspringenden postganglionären Fasern  schließen sich dann zum * 
Teil in den grauen Bami communicantes wieder den Spinalnerven an , zum 
Teil verlaufen sie als besondere Nervenbündel zu ihrem Innervationsbezirk hin.

Die V a s o d i la t a to r e n  verlassen das Zentralnervensystem  als prägan­
glionäre Fasern  zum Teil in H irnnerven , zum Teil in den Spinalnerven vom 
B rust- und Lendenm ark und vom Sacralm ark *). Ihre Ganglienzellen liegen 
einerseits in den Kopfganglien (Ganglion sphenopalatinum, oticum und süh­
nt axillare, vgl. L a n g le y ,  1. c. S. 852), andererseits in den sympathischen 
Ganglien des Thorax und Abdomens. Von da geht ih r W eg zum großen 
Teil in Gemeinschaft m it den Vasoconstrictoren zur Peripherie. Stellen, wo 
Constrictoren und D ilatatoren gesondert verlaufen, sind schon genannt worden, 
andere ergehen sich aus der folgenden D etaildarstellung.

Einen von dem angeführten Schema ganz abweichenden V erlauf nehmen 
nach B a y l i s s * 5) die Vasodilatatoren für die vordere und hintere Extrem ität, 
und anscheinend auch die fü r den Dünndarm. Nachdem zuerst S t r i c k e r 3) 
eine Tem peraturerhöhung an der Pfote des Hundes bei Beizung h i n t e r e r  
W u rz e ln  des Lumbalmarkes nachgewiesen und auf Gefäßerweiterung bezogen 
hatte, zeigte B a y l is s ,  daß bei elektrischer, therm ischer, chemischer und ins­
besondere auch bei mechanischer Reizung der H interw urzeln (also bei völligem 
Ausschluß einer unbeabsichtigten M itreizung anderer Elemente etwa durch 
Stromschleifen usf.) vom (5.) 6., 7. Lum bal- und 1., 2. Sacralsegm ent des 
Hundes plethysmographisch eine Volumzunahme der hinteren E xtrem ität 
a u f tr itt ,  die hauptsächlich auf einer E rw eiterung der Hautgefäße beruht. 
Der E rfolg bleibt auch nach Durchschneidung der hinteren W urzeln bestehen 
(geprüft am achten und neunten  Tage), w ährend neun Tage nach der Exstir­
pation der Spinalganglien die Vasodilatatoren im Nervus ischiadicus degene­
rie r t sind. Das trophische Zentrum  dieser E rw eiterer liegt daher im Spinal­
ganglion. Sie gehen nicht durch den Bauchstrang des Sympathicus hindurch, 
denn nach Exstirpation des letzteren bleibt die W irkung der Hinterwurzeln 
bestehen. W ie sich aus dem Fehlen von Dilatatoren im Ischiadicus nach 
Exstirpation säm tlicher entsprechenden Spinalganglien erg ib t, bezieht die 
h intere E xtrem ität keine anderen D ilatatoren außer denen in den hinteren 
W urzeln. Die D ilatatoren fü r die vordere E xtrem ität verlaufen ebenfalls in 
den H interwurzeln vom 6., 7. Cervical- und 1., 2. Dorsalnerven. Bei der 
Katze ist die Gefäßdilatation bei Reizung der H interw urzeln schwer nachzu­
weisen , weil diese W irkung sehr bald nach der Isolierung der W urzeln ver­
schwindet, auch die gefäßerweiternde W irkung der 12. und 13. hinteren 
Dorsalwurzel auf den Darm beim Hunde bleibt aus demselben Grunde oft 
aus. Die Gefäßerweiterung in der hinteren E x trem ität t r i t t  übrigens nicht 
bloß bei künstlicher Reizung der H interw urzeln auf, sondern kann durch 
D epressorreizung nach Exstirpation  des Bauchsym pathicus auch reflektorisch 
auf dem W ege der H interwurzeln ausgelöst werden. Die Tatsachen selbst 
sind von großer B edeutung, ihre E rk lärung  ist noch durchaus unsicher. 
B a y l is s  m eint, d$ß die afferenten Hinterwurzelfasern auch Erregungen auf

*) Die V asodilatatoren  des Nervus erigens verlaufen  in  den v o r d e r e n  W urzeln 
( G a s k e i l ,  Jou rn . of Physiol. 8, p. IV , 1887 ; B a y l i s s ,  E benda, 28, 285,1902). — s) 1. c. 
u n d  ebenda 26, 173, 1901. — a) W iener Sitzungsber. 74 (3 ); au ch  Med. Ja h rb . 1877,
S. 279; 1878, 8. 409 ff. Die übrige  L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  8. 505 ff. u. B a y l i s s ,  1. c.
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periphere Organe überleiten können: „antidrom e“ E rregungsleitung , etwa 
so, daß von den sensiblen Plexus der Gefäße die E rregung normalerweise 
sowohl von der Peripherie nach dem Zentrum , als auch um gekehrt über­
tragen werden k a n n ').

An der H and  des an g efü h rten  Schemas soll n u n  im  folgenden eine D etail­
übersicht über den V erlau f der G efäßnerven fü r  die einzelnen O rgane gegeben 
werden. Von der außerorden tlich  ausgedehnten  L ite ra tu r  können allerd ings n u r  
die haup tsäch lichen , insbesondere die n e u e r e n  U ntersuchungen  a n g efü h rt w erden, 
im übrigen m uß fü r  die ä lte re  Zeit bis zum  Ja h re  1892 au f die erschöpfende D ar­
stellung von T i g e r s t e d t  (S. 478 ff. u n d  501 ff.) verw iesen werden.

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die Kopforgane tre ten  als p rägang lionäre  
Fasern  vom R ückenm ark  zum  G renzstrang  des Sym pathicus über hei K atze  und 
H und im Ramus communicans des (1.) bis (5.) D orsa ln erv en 4), beim  K aninchen vom
2. bis (8.) D orsa ln erv en 8). Sie verlaufen  dan n  im  H alssym pathicus n ach  oben bis 
zum  oberen C erv icalgang lion , wo sie an  Ganglienzellen endigen. N u r wenige 
endigen schon an  Zellen des Ganglion slellatum (siehe das Folgende). Die post­
ganglionären  F ase rn  verlau fen  zum  Teil m it den G efäß en , zum  Teil schließen sie 
sich w enigstens streckenw eise an  H irnnervenäste  an.

G enauer u n te rsu ch t is t der V erlau f de r postganglionären  Fasern  a llerd ings 
n u r fü r  wenige Bezirke. Die Vasom otoren fü r  die Zunge gehen vom oberen Hals- 
ganglion- h au p tsäch lich  in  den Hypoglossus, zu einem  k leinen Teil v ielleicht auch 
in den L ingualis über, einige andere  verlau fen  w ohl auch  m it den Gefäßen se ih st4). Die 
Vasom otoren fü r  die Glandula submaxillaris verlau fen  en tlan g  den Gefäßen. Die 
Vasom otoren fü r  die R etinalgefäße verlaufen  heim  K aninchen  vom H alssym pathicus 
du rch  den T rigem inus (R eizung des H alssym pathicus ist n ach  D urchschneidung  
des T rigem inus e rfo lg los5), hei K atzen  und H unden  tre te n  sie vom oberen Cervical­
ganglion in  die Schädelhöhle ein und  teilen  sich heim  Sinus cavernosus in  drei 
Zweige. D er dickste g e h t zum  Oculomotorius und von da in  de r Radix brevis zum 
Ciliarganglion, de r m ittle re  läu f t d irek t in der Radix Sympathien zum seihen Ganglion, 
der dünnste g eh t zunächst zum  Ganglion Gasseri und  von da d u rch  die Radix longa 
zum Ciliarganglion. V on diesem  aus z iehen die F ase rn  du rch  den Opticus zu r 
R e tin a 8). Die V asom otoren fü r  das O hr ve rlau fen  heim  H unde haup tsäch lich  in  
den oberen Ä sten des Ganglion cervicale Supremum zum  Plexus cavernosus und  von 
h ie r  w ahrschein lich  d u rch  das M itte lohr zum  äußeren O hr (n ich t im  T rigem inus7) ;  
bei der K atze v e rlau fen  sie außerdem  noch in  g rauen  Rami communicantes zu den 
oberen C erv icalnerven , heim  K aninchen  im  A st zu r Carotis externa8). Die Vaso­
m otoren fü r  die Spitze und  den R and  des K aninchenohres verlaufen  im  V. auri- 
cularis aus dem  d ritten  C ervicalnerven. Diesem letz teren  w erden sie als post­
ganglionäre F ase rn  von Zellen des Ganglion stellatum du rch  den Nervus vertebralis 
z u g e fü h rt"). * 3

')  A ndere D eutungen  siehe hei B a y l i s s  (1902, S. 296) und L a n g l e y  (E rgehn, 
d. Physiol. 2 (2), 869 ff., 1903). — s) Die V erteilung  der G efäßnerven au f die ve r­
schiedenen Rami communicantes pflegt so zu sein, daß die m ittle ren  am  m eisten en t­
h a lten  , und daß die W irkung  gegen die obere und  un tere  Grenze zu abnim m t. 
Die K lam m ern um die obigen Z ahlen  sollen b esagen , daß der betreffende (Grenz-) 
Ram us n u r  sehr w enige oder bloß gelegentlich G efäßnerven en th ä lt. (1.) bis (5.) 
D orsalnerv heiß t also: im  ersten  sehr wenig, im  2. bis 4. viele, im  5. w ieder w enig 
Constrictoren. — 8) L a n g l e y ,  Philos. T ransac t. 183 B, 97, 1892. D ort auch  ä ltere, 
zum Teil abw eichende L ite ra tu ran g ab en . — 4) I s e r g i n ,  Du Bois’ A rch. 1894, S. 446. 
— 5) M o r a t  u. D o y o n ,  Ä rch. de Physiol. 1892, p. 66 ff. Die V erengerung  de r 
C onjunctival- und Skleralgefäße bei R eizung  des H alssym pathicus b leib t auch  nach  
der T rigem inusdurchschneidung  bestehen. W eitere  A ngaben in  diesem H andbuch
3 , 452 ff. — 6) E l i n s o n ,  n ach  H erm anns Jah resb er. 1897, S. 66. — 7) M o r a t ,  
A rch. de physiol. 1891, S. 87 ff. — 8) L a n g l e y ,  Jo u rn . of Physiol. 14, p. II, 1893. 
Vgl. h ie r p. I auch die anatom ische B eschreibung der Ä ste des Ganglion cervicale 
supremum. —  9) F l e t c h e r ,  Jo u rn . of Physiol. 22 , 259, 1898.
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D aß außer den e rw ähn ten  U rsprungsstellen  V asoconstrictoren fü r  Organe des 
Kopfes auch  noch m it H irnnerven  aus dem  Z entralnervensystem  entspringen, ist zw ar 
v ielfach  angenom m en w orden (vgl. T i g e r s t e d t ,  S. 481 ff.), ein d irek ter Beweis 
d a fü r  is t aber noch n ich t e rb rach t w orden. Die V asoconstrictoren des Hypoglossus 
degenerieren  nach  E xstirpa tion  des Ganglion cercicale Supremum ( I s e r g i n ,  1. c., 8. 442).

Von den G e f ä ß e r w e i t e r e r n  fü r  die K opforgane entspringen  diejenigen fü r 
d ie H a u t und Schleim häute der W an g en , L ippen , des h a r te n  Gaum ens und des 
E in g an g s der N asenhöhle (von den französischen A utoren  als region bucco - faciale 
bezeichnet) zum  großen Teil zusam m en m it den V asoconstrictoren in  den vorderen 
W u rze ln  des 2. bis 5. D orsalnerven (beim  H und) aus dem  R ückenm ark  *), verlaufen 
im  G renzstrang  des Sym pathicus zum  oberen C ervicalganglion, von da zum  Ganglion 
Gasseris) und  w eiterh in  im  Trigem inus. D aneben g ib t es aber auch  noch m ehr 
periphere  V erbindungen des H alssym pathicus m it dem  T rigem inus und überdies 
V asodilatato ren  im Trigem inus selbst (siehe un ten !). D er H alssym pathicus en thä lt 
fe rn e r D ila ta to ren  fü r  die R e tin a 3), fü r  die O h rgefäße4) und  fü r  die Z u n g e5).

Aus H irnnerven  e n ts ta m m e n , wie sich du rch  in tracran ie lle  R eizung ih rer 
W urzeln  m it schw achen S tröm en zeigen lä ß t: V asodilatato ren  fü r  die Conjunctival- 
gefäße im  T rig em in u s; ein Teil der D ila ta to ren  fü r  die Sch leim hau t der L ippen und 
des Zahnfleisches ebenfalls im  T rig em in u s ' ) ;  fü r  die vorderen  zwei D ritte l der 
Zunge und  das Gaum ensegel zusam m en m it der Glandula submaorillarts (Chorda­
fasern  zum  L ingualis) im  F acia lis bzw. der Portio intermedia; f ü r  den Zungen­
g ru n d  im  G lossopharyngeus7). D er cerebrale  U rsp rung  der beiden letz tgenannten  
D ila ta to ren  g e h t auch  darau s h e rv o r , daß nach  A usreißung des oberen Cervical- 
ganglions des Sym pathicus und  nachfo lgender D egeneration  die gefäßerw eiternde 
W irk u n g  des L ingualis u n d  G lossopharyngeus bestehen b le ib t8). D aß n ach  D urch­
schneidung  des H alssym pathicus und nachfo lgender D egeneration  R eizung des 
T rigem inus noch im m er eine leich te  E rw eite ru n g  de r R etinalgefäße und  R ötung der 
L ippen- und  Z ahnfleischschleim haut b e w irk t9) ,  bew eist noch n ich t die U nab­
hän g ig k e it dieser D ila ta to ren  vom Sym path icus, w eil in  den V erlau f der Sym- 
p a th icu sd ila ta to ren  fü r  die Regio bucco facialis G anglienzellen im  oberen Cervical­
ganglion  e ingeschaltet sind *°), die D egeneration  also h ie r  H a lt m achen  m uß. Die 
G anglienzellen fü r  die V asod ila ta to ren  de r H irnnerven  liegen w oh l insgesam t in 
den K opfganglien , die fü r  die C hordafasern  im  Ganglion submaxillare, sublinguale 
und  den zerstreu ten  kleinen G anglien der Z u n g e11); über das Ganglion sphenopala- 
tinum u n d  oticum vgl. L a n g l e y  (E rgebn. d. Physiol. 2 (2), 852).

Die F ra g e , ob auch  die H i r n g e f ä ß e  von G efäßnerven verso rg t w erden und 
a u f  w elchem  W ege diese v e rlau fen , w a r  G egenstand e iner ausgedehnten  K ontro­
verse. B a y  1 i s s  und  L e o n a r d  H i l l 18) fan d en  bei g leichzeitiger V erzeichnung 
des a rte rie llen  und  venösen A llgem eindruckes im  großen K re islau f, des Druckes 
im  Schädelinnern  und in  den H irnvenen  keinerlei Beweise fü r  die Existenz 
von H irnvasom otoren . D ie H irnz irk u la tio n  fo lg t n ach  ih n en  p a s s i v  a llen  Ä nde­
ru n g en  des a rte rie llen  u n d  venösen A llgem eindruckes im  großen K reislauf. D urch 
g leichzeitige B eobachtung des a rte rie llen  und  venösen A llgem eindruckes im  großen 
K re is lau f zusam m en m it der B estim m ung der aus den H irnvenen  ausfließenden 
B lu tm enge oder des H irnvenendruckes usf. e rb rach ten  aber sp ä ter B i e d l  und 
R e i n e r 13) Beweise fü r  das V orkom m en se lbständ iger, vom A ortendruck  un ab ­

*) D a s t r e  u. M o r a t ,  R ech. exp. su r le Systeme nerv , vaso-m oteur, p. 100 ff .;
siehe T i g e r s t e d t ,  S. 502; L a n g l e y ,  Philos. T ransact. 183, B, 1892. — 2) M o r a t ,  
A rch. de physiol. 1889, S. 196. — 3) D o y o n ,  E benda, 1890, p. 778; M o r a t  u. 
D o y o n ,  1892, p. 60. B etreffs der A ugengefäße vgl. fe rn e r dieses H andbuch  3, 
452 ff. —  *) D a s t r e  und  M o r a t  u n d  an d ere , siehe T i g e r s t e d t ,  S. 504. —
5) I s e r g i n ,  Du Bois’ A rch . 1894, S. 445. — 6) V u l p i a n ,  Cornpt. rend. 101, 981 ff.,
1885. — 7) D e r s e lb e ,  1. c. S. 853, 1038. — 8) I s e r g i n ,  1. c. — 9) D o y o n ,  1. c.
1891, p. 155 ff. — 10) L a n g l e y ,  Jo u rn . of Physiol. 11, 146, 1890. — n ) L a n g l e s 1,
1. c. p. 143. —  1!) Jo u rn . of Physiol. 18, 334 ff., 1895. H ier au sfü h rlich  die ältere
L ite ra tu r  (siehe auch  T ig e r s te d t* ,  S. 478 ff.). — lä) Pflügers A rch. 79, 158, 1900.
E ingehende K ritik  de r Technik.



h äng iger E rw eite ru n g en  und V erengerungen der H irngefäße. So sind die m itu n te r 
an  den H irngefäßen  vorkom m enden spontanen Schw ankungen  der Gefäßweite 
m echanisch  unab h än g ig  von den zw ar m eist isoch ronen , ab er o ft entgegengesetzt 
g e rich te ten  A usschlägen im  A ortendruck. N ebenn ierenex trak t b r in g t , w enn er 
d irek t in  das cerebrale  E nde de r Carotis interna e ingesp ritzt w ird , die H irngefäße 
u nabhäng ig  vom  A ortendruck  zu r V erengerung, A m y ln itrit zu r E rw eiterung , wenn 
au ch  n ich t entschieden w erden k a n n , ob du rch  W irkung  au f N erven oder au f 
M u skeln1). Heizung des Kopfendes des V agosym pathicus beim  H unde fü h r t  m an ch ­
m al deutliche V erengerung, se ltener auch  E rw eite ru n g  der H irngefäße herbei. Ob 
dieser N erv selbst G efäßnerven fü r  das H irn  e n th ä lt,  oder ob die Ä nderung  der 
Gefäßw eite reflektorisch  ausgelöst w ird, ist d am it n a tü rlich  n ich t entschieden.

A uf die E xistenz von H irnvasom otoren  im  H alssym pathicus h a tte n  vo rher 
schon H ü r t h l e 8) und  andere  aus der T atsache  geschlossen, daß der D ruck  im 
Circulus arteriosus Willisii (gem essen am  cerebralen  E nde de r Carotis interna) bei 
Heizung des H alssym pathicus an ste ig t, w ährend  der m ittle re  A ortendruck  gleich 
bleib t oder im  V erhältn is im  C irculusdruck viel w eniger zunim m t. Die D ruck­
e rh ö h u n g  erfo lg t n u r  au f der Seite der Heizung, n ich t au f der Gegenseite. G egen­
über dem E inw and  von H i l l  und  M a c l e o d “) ,  daß in  diesen F ällen  bei der 
Sym pathicusreizung B lu t aus dem  Gebiete der abgebundenen Carotis externa in  den 
Circulus arteriosus h ineingepreß t wrerd e , w urde von W ie c h o w s k i 4) geltend ge­
m acht, daß p lötzliche In jek tio n  physiologischer K ochsalzlösung in  die Carotis externa 
keine D rucksteigerung  im  Circulus erzeugt. Daß im  H alssym path icus V asom otoren 
fü r  die H irngefäße e n th a lten  s in d , schließt fe rn e r J e n s e n 5) daraus, daß au f 
Heizung dieses N erven das Strom volum en in  de r Carotis interna bei g leich bleiben­
dem  m ittle ren  B lu td ru ck  abnim m t. E infache  D urchschneidung  des H alssym pathicus 
b ew irk t allerd ings keine E rw eite ru n g  der H irngefäße. Ü ber die m ögliche D eutung  
dieses R esu lta tes siehe J e n s e n  (1. c., S. 222).

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die vordere E xtrem ität (H au t und  M uskeln) 
en tspringen  beim  H unde aus den vorderen  W u rze ln  des (3.) bis (11.) D orsa ln erv en 6), 
bei de r K atze  vom (4.) bis (9.) D orsalnerven7), v e rlau fen  d an n  im  G renzstrang  bis 
zum  Ganglion stellatum u n d  endigen h ie r  a n  G ang lienzellen8). Von h ie r  gehen 
sie teils in  den Plexus brachialis über, teils d irek t an  die G efäße9).

Die U rsprungssteB en der V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die Haut des Halses 
und des Buinpfes schließen sich an  die U rsprungsste llen  de r V asom otoren fü r  
die K opfhau t und das O hr u n m itte lb a r an  (vom  [4.] D orsal- bis zum  3. und
4. L um balnerven  bei de r K atze). Die zugehörigen Ganglienzellen liegen in  den 
G renzstranggang lien , u n d  die postganglionären  F ase rn  schließen sich in  den 
g rau en  Rami communicantes den Spinalnerven an. Im  einzelnen sind die V er­
b indungen ziem lich kom pliziert und v ariabel (vgl. bezüglich der D etails L a n g l e y ,  
E rgehn , d. Physio l 2 [2], 841 ff. und  den A rtik e l „Sym path icus“ in  diesem H an d ­
buch). Die peripheren  V erbreitungsbezirke b ilden  an  dem  R um pf schlecht ab­
gegrenzte, v ielfach  Ü bereinandergreifende R inge.

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die lliu tere Extrem ität entspringen beim  H und 
aus dem  (11.) D orsal- bis 3. L u m b a ln erv e n 10), bei de r K atze  vom 12. D orsal- bis 
zum  3. oder 4. L um balnerven , endigen im  6. und  7. Lum bal- und  1., (2.) Sacral- 
ganglion des Sym pathicus an  G anglienzellen. Von h ier gehen postganglionäre Fasern  
in den grauen  Rami communicantes haup tsäch lich  zum  Spinalnerven des betreffenden 
G anglions h in 11). M an findet sie d ah er in  den größeren  N ervenstäm m en (insbesondere
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')  N ach  B r o d ie  u n d  D ix o n  (siehe un ten , 8. 309), w elche die W irkung  großer 
A drenalindosen au f die H irngefäße bestä tig en , e rreg t das A drenalin  n u r  die 
E ndigungen der V asom otoren. — s) Pflügers A rch. 4 4 , 574 ff., 1889. — a) Jo u rn . of 
Physiol. 2 6 ,  394, 1901. — 4) A rch . f. exp. P a th . 4 8 ,  389, 1902. — 5) Pflügers 
A rch. 103 , 196, 1904. — 6) B a y l i s s  und B r a d f o r d ,  Jo u rn . of Physiol. 16, 13ff., 
1894. — 7) L a n g l e y ,  E benda  12, 377, 1891; 17, 307, 1894. —  8) L a n g le y ,  1. c. 12, 
375, 1891. — 9) V u l p i a n ,  Legons su r l ’app. vasom oteur 1, 194, 1875. — 10) B a y ­
l i s s  und B r a d f o r d ,  1. c. p. 15 ff. — " )  L a n g l e y ,  1. c. 12 , 376; 17, 307 f f .: 
E rgehn , d. Physiol. 2 (2), 845, 1903.
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im  Isch iad icu s1), und zw ar w erden sie den einzelnen H au tbez irken  von denjenigen 
N erven z u g e fü h r t , w elche sie auch  m it sensiblen F ase rn  v e rso rg en s). So fand  
L e w a s c h e w  beim  H unde im  Ischiadicus die V asom otoren fü r  den U nterschenkel, 
Fuß  u n d  Zehen, im  C ruralis die V asom otoren fü r  die Innenfläche des Oberschenkels 
und  U nterschenkels nebst F u ß  und  Z ehen, im  Cutaneus femoris externus und 
posterior die Vasom otoren fü r  die äußere und h in tere  F läche  des Oberschenkels. 
Die V erteilungsgebiete gre ifen  zum  Teil übereinander. N ach  O s t r o u m o f f * * 3) ver­
lau fen  säm tliche Vasom otoren fü r  die P fo te  in  den großen N erven (Ischiadicus), 
keine m it den Gefäßen selbst, w äh ren d  sie n ach  V u l p i a n 4) auch  d irek t m it den 
Gefäßen ziehen (vielleicht bloß am  obersten Teile des O berschenkels, was dann 
keinen W iderspruch bildet).

U ber die V a s o d i l a t a t o r e n  de r oberen und u n teren  E x trem itä t siehe oben, 
8. 294.

Im  Laryngeus Superior befinden sich V a s o d i l a t a t o r e n  fü r  die Kehlkopf- 
S ch le im h au t5 *) und die S c h i l d d r ü s e “) , im  laryngeus inferior D ila ta to ren  und Con- 
s tric to ren  fü r  die S ch ildd rüse7).

Die E xistenz von G efäßnerven fü r  die Lunge such te  m an  du rch  folgende 
E xperim en te  zu erw eisen :

1. D urch  d irek te  B eobachtung  de r B lutgefäßw eite. Beim Frosch  h eb t Bei­
zung des V agus (der beim  F rosch  auch  Sym path icusfasern  en th ä lt!)  n ach  D urch­
schneidung seiner H erzäste angeblich  die Z irku la tion  in  den L ungen  a u f , V agus­
durchschneidung  m ach t die L ungen  h y p eräm isch 7). B eim  K an inchen  w ird  die 
L unge n ach  D urchschneidung  des Sym pathicus rö te r ,  bei B eizung des peripheren  
S tum pfes e rb laß t s ie 8).

2. D u rch  vergleichende B estim m ung des B lu tdruckes in  de r Pulm onalis und 
de r A o rta  oder in  der Pulm onalis und  im  linken  V orhofe. Bei B eizung des 
B rustsym path icus vom Ramus communicans des 5. D orsalnerven an  nach oben, 
sowie bei B eizung der eardiopulm onalen  A ste des obersten  B rustganglions sinkt 
beim  H unde der B lu td ru ck  im  linken  V orhofe und  steig t gleichzeitig  in  de r P u l­
m onalis a n 9). B ei B eizung des V agus (an  K aninchen und  H unden) steig t um ­
g ek eh rt der D ruck im  linken  V orhofe und sinkt in  der P u lm onalis, was au f 
A nw esenheit von D ila ta to ren  im  V agusstam m  bezogen w erden k ö n n te 10). Bei gleich­
zeitiger V erzeichnung des B lu tdruckes in der Pulm onalis u n d  in de r A orta  sahen 
B r a d f o r d  u n d  D e a n 11) ,  daß a u f  B eizung des (2.) bis (6.) D orsalnerven im  
W irb e lk an a l D rucksteigerungen in  der Pulm onalis a u ftre te n  können ohne gleich­
zeitige D rucksteigerung  — ja  sogar u n te r  A bsinken des D ruckes — in  der A orta. Dies 
ist insbesondere der Fall, w enn du rch  die B eizung keine A cceleration des H erzschlages 
b ew irk t w ird  (wenn näm lich  die Sch lagfrequenz des H erzens schon vor der Beizung 
m axim al w ar) und  überdies du rch  vorherige  D urehschneidung  de r Splanchnici eine 
allgem eine B lu tdruckste igerung  im  großen K reislauf ausgeschlossen w ird . L etzteren  
V ersuch fü h ren  B r a d f o r d  und  D e a n  au ch  als 'G egenbew eis gegen T i g e r s t e d t  
a n , de r d a rau f  hingew iesen h a t t e 18), daß die betreffenden N erven zum  Teil auch  
die L ebergefäße innerv ieren  und daß du rch  deren  K o n trak tion  m eh r B lu t ins 
rech te  H erz hereingetrieben  w erden könnte  (vgl. oben, S. 290). Von den weiteren 
A ngaben B r a d f o r d s  und  D e a n s  über selbständige, vom großen K reislauf unab­
hängige D rucksteigerungen im  k leinen K reislauf sei noch die von W o o d 13) be­
stä tig te  B eobachtung h e rv o rg eh o b en , daß dyspnoische B eizung des G efäßzentrum s

')  Z uerst Claude B e r n a r d ,  Jo u rn . de la  physiol. 5 ,  390, 1862, später viele 
an d ere ; vgl. die L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 486, und  L a p i n s k y ,  E ngelm anns
A rch. 1899, Suppl. S. 502. —  s) L e w a s c h e w ,  Pflügers A rch. 2 8 , 397, 1882. —
3) E benda  12, 264, 1876. — 4) Legons etc. 1, 194. —  5) H ö d o n ,  Compt. rend. 123,
267, 1896. —  “) v. C y o n , Pflügers A rch. 70 , 147 ff., 1898. — 7) C o u v r e u r ,  Compt.
rend. soc. biol. 1889, p. 731; A r t h a u d  e t  B u t t e ,  E benda  1890, p. 12. —  8) B o k a i ,
vgl. H erm anns Jah resb er. 1880 (2), S. 71. — 9) F r a n g o i s - F r a n c k ,  A rch . de  physiol.
1895, p. 816. — 10) H e n r i q u e s ,  Skand. A rch. 4, 229, 1892. —  ll) Proc. Boy. Soc.
4 5 , 369, 1889; Jo u m . of Physiol. 16, 34, 1894. — ls) K reislauf, S. 493. —  13) Am er.
Jo u rn . of Physiol. 6, 283, 1901.
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in der M edulla n ach  D urchschneidung des K ückenm arkes in der Höhe des 7. B ru st­
w irbels zw ar eine viel geringere  D rucksteigerung  in  de r A orta  setzt als bei 
in tak tem  K ü ckenm ark , daß ab er die D rucksteigerung  in  der Pulm onalis in  beiden 
Fällen  u n g e fäh r gleich bleibt. Dies R esu lta t w idersp rich t den A ngaben von 
O p e n c h o w s k i * 1) , w elcher n ach  D urchschneidung  des B rustm arkes und  beider 
Splanchnici die D rucksteigerung  sowohl im  großen wie im  kleinen K reislauf entw eder 
ganz ausbleiben sah  oder in der Pulm onalis eine ganz  unbedeutende D rucksteige­
rung  beobachtete, sobald de r D ruck in  der Carotis w egen ungenügender E n tleeru n g  
des linken H erzens absank  und infolgedessen eine R ückstauung  des B lutes im 
L ungenkreis lauf a u ftra t. Diese K iickstauung t r i t t  in  hohem  Maße au f bei E r ­
stickung des in tak ten  Tieres, sobald der D ruck  in  de r Carotis von seinem  M axim um  
absinkt. Es schw illt dan n  (nach  O p e n c h o w s k i )  das linke H erz enorm  an , der 
D ruck im  linken V orhofe steigt, die K ontrak tionen  des linken  H erzens w erden ganz 
k lein , w ährend  die des rech ten  H erzens zu dieser Zeit noch groß bleiben. Die 
U rsache dieser R ückstauung  ist dem nach in  e iner verm inderten  L eistungsfäh igkeit 
des H erzens zu suchen, das den gesteigerten  B lu td ru ck  n ich t m eh r zu überw inden 
v e rm a g 4).

3. W äh ren d  der D rucksteigerung  im  k leinen K re islau f n im m t das V olum en 
eines im  O nkom eter eingeschlossenen Lungenlappens zu, nach  F r a n g o i s - F r a n c k s 3) 
M einung deshalb, w eil d u rch  die D rucksteigerung  die größeren A rterien  im  ganzen 
s tä rk e r e rw eite rt w erden , als die kleinen sich verengern . V iel e in fach er a lle r­
dings w ürde sich diese E rscheinung  d u rch  eine stä rk ere  F ü llung  des L ungen­
kreislaufes m it B lu t e rk lären , und  B r o d ie  und D i x o n 4) geben denn auch  an, daß 
die D rucksteigerung  in  de r Pulm onalis in  den E xperim enten  von B r a d f o r d  und 
D e a n  u n d  F r a n g o i s - F r a n c k ,  die sie bestä tigen  ko n n ten , d u rch  eine V e r ­
s t ä r k u n g  de r H erzschläge bedingt sei. Dies w ürde fre ilich  die D rucksteigerung  
in  de r Pu lm onalis und  die V olum zunahm e der L unge e rk lären . Z ur E rk lä ru n g  
des gleichzeitigen N ichtansteigens oder g a r S inkens des A ortendruckes bei R eizung 
der D orsalnerven m üßte ab er dann  noch irgendein  anderw eitiger E ffek t de r 
N ervenreizung nachgew iesen w erden. A u f eine asym m etrische H erzw irkung  (V er­
stä rkung  de r Schläge bloß des rech ten  V entrikels) ist de r E rfo lg  n ich t zu rü ck ­
zuführen , v ielm ehr w erden die Systolen beider V en trike l s tä rk er. F e rn e r sinke j a  
gleichzeitig m it dem  Steigen des D ruckes in  de r Pulm onalis auch  de r D ruck  im  
finken V o rh o fe5). Die E xistenz von V asom otoren fü r  die L ungengefäße erschließt 
fe rn e r P l u m i e r “) aus dem  V orkom m en T r a u b e - H e r in g s c h e r  W ellen im  kleinen 
K re islau f, w elche n ach  D urchschneidung  beider an n u li V ieussenii verschw inden. 
N ach P l u m i e r  versorg t der Sym pathicus jed e r Seite beide L ungen m it V asom otoren. 
W enn n u n  dem nach  diese E xperim ente  im  allgem einen sehr fü r  die E xistenz von 
V asom otoren fü r  die L ungengefäße sp re ch e n , so w äre  es bei der großen K om pli­
kation  de r V ersuchsbedingungen doch re ch t w ünschensw ert, sie du rch  ein fachere  
K ontrollexperim ente zu  verifizieren. Solche K ontro llexperim ente w urden  versuch t:

4. D u rch  B estim m ung des Strom volum ens w äh ren d  k ü n stlicher D urchström ung  
eines Lungenlappens. A ber selbst h ie r  gehen  die ta tsäch lichen  A ngaben aus­
einander. N ach C a v a z z a n i 7) b ew irk t R eizung  des V agus am  H alse beim  
K aninchen eine A bnahm e des S trom volum ens, Sym pathicusreizung eine Z unahm e, 
beim  H unde R eizung des V agosym pathicus n u r  Zunahm e. W ollte m an  aus diesen 
E xperim enten  fo lg e rn , daß die C onstrictoren im  V ag u s, die D ila ta to ren  im  Sym ­
pathicus v e r la u fe n , so w ürde ' das freilich  a llen  anderen  A ngaben d irek t w ider­
sprechen. N un h ab en  aber ganz neuerdings B r o d i e  und D i x o n  (1. c.) m it e iner 
genau ausprob ierten  D u rch ström ungsm ethode , die an  anderen  G efäßbezirken gute

l)  Pflügers A rch. 27, 244, 1882. — 2) Vgl. K n o l l  (W iener Sitzungsbe'r. 9 9  
[3], 13 f f . , 1890), w elcher an  K aninchen  eine V erengerung  de r Pulm onalgefäße in 
keinem  F a lle , w eder bei reflektorischer noch bei d irek te r R eizung des Gefäß­
zentrum s (du rch  Dyspnoe oder A näm ie) nachw eisen konnte. — 3) A rch. de physiol. 
1895, p. 755 ff. — 4) Jo u m . of Physiol. 3 0 , 476, 1904. — s) F r a n g o i s - F r a n c k ,
1. c. p. 823 ff. — 6) T rav au x  du labor. de F redericq  6, S. 269 ff. H ier auch  w eitere 
L ite ra tu r. — 7) A rch. ita l. de biol. 16, 32, 1891.
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R esu lta te  g a b , an de r L unge keinerle i G efäßnerven W irkung e rh a lte n : w eder bei 
B eizung eines der in B e trach t kom m enden N erven , noch n ach  A drenalin in jektion , 
w elche n ach  diesen A u to ren  eine R eizung der V asom otorenendigungen in  den Ge­
fäßen  bew irkt. N ach P l u m i e r 1) b e ru h t allerd ings de r M ißerfolg au f der V er­
w endung zu k leiner A drenalindosen. P l u m i e r  selbst beobachtete sowohl nach 
A drenalin in jek tion  als au ch  in  einigen F ällen  bei R eizung der Ansa Vieussenii 
eine V erm inderung  des S trom volum ens in  den Lungengefäßen. Alles zusam m en­
genom m en is t also heu te  die E xistenz von V asom otoren fü r  die L ungengefäße ziem ­
lich  w ahrschein lich  gem acht. D aß ih re  W irkung  jedenfalls  n u r  gering  ist, darüber 
stim m en alle A utoren  überein. Ob d ah er die m ark an ten  u n te r  1. genannten  
B eobachtungen  w irk lich  au f G efäßnervenw irkung zu rü ck zu fü h ren  s in d , ist sehr 
frag lich .

Z w eife lhaft ist die E xistenz von Vasom otoren fü r  die K oronargefäße. Die 
Schw ierigkeit des Nachw eises lieg t h ie r  d a rin  b eg rü n d e t, daß eine Ä nderung der 
F fequenz  und  S tärke der H erzk o n trak tio n en  das S trom volum en ändert. Doch gibt 
n ach  M a a ß 2) R eizung des V agus eine V erm inderung  des Strom volum ens auch 
d a n n , w enn  eine H em m ungsw irkung  ausgeschlossen i s t , R eizung des Ganglion 
stellatum eine Z unahm e des Strom  Volumens auch  d a n n , w enn  keine V erm ehrung 
de r Schlagfrequenz a u ftr i t t.  V ielleicht seien D ila ta to ren  auch  im  V agus vorhanden. 
R o y  und A d a m i  v e rm uteten  (siehe oben , S. 270) C onstrictoren im  annulus 
Vieussenii, D ila ta to ren  im  V agus. S c h a e f e r 3) dagegen h a t  w eder bei Vagus- noch 
bei A cceleransreizung, noch n ach  A drenalin in jek tion  einen Hinweis au f V asom otoren­
w irk u n g  gefunden.

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die Bauch eilige weide en tspringen  (bei Hund 
und  K atze) als p rägang lionäre  F ase rn  aus dem  3. Dorsal- bis etw a zum  3. Lum- 
b a rn erv en  u n d  verlau fen  in  den Nervi splanehnici majores und minores zu den 
„P räverteb ra lg an g lien “ ( Ganglion coeliacum,mesentericum superius), in  w elchen h a u p t­
säch lich  die E in sch a ltu n g  von G anglienzellen erfolgt. K ollatera len  de r p räganglio ­
n ä ren  F ase rn  gehen w ohl a u ch  zu  Ganglienzellen des G renzstranges, einige Fasern  
zu w eite r pe rip h er gelegenen G anglienzellen4). U ber den U rsp rung  der Vaso­
m otoren  fü r  die einzelnen O rgane liegen folgende A ngaben  vor. Die Vasom otoren 
fü r  den D arm  entspringen beim  H unde vom 5. D orsal- bis zum  2. Lum balnerven, 
d ie fü r  das Ileum  und  Colon etw as tie fe r  u n ten  als die fü r  das Je ju n u m 4), die 
V enom otoren fü r  das P fo rtadersystem  (n ach  B a y l i s s  und  S t a r l i n g 6) aus dem 
(3., 4.) bis (10., 11.) D orsalnerven ; n a ch  F r a n q o i s - F r a n c k  u n d  H a l l i o n 7) en t­
springen die V asoconstrictoren fü r  die Lebergefäße aus dem  (6.) D orsal- bis 
(2.) L um barnerven  und  verlaufen  dann  in  den beiden S p lan ch n ic is , und zw ar die 
V asom otoren des P fortadersystem s u n d  die fü r die L eb erarte rien  gem einsam . Die 
den  V asom otoren hom ologen N erven fü r  die Milz entspringen  n ach  S c h a e f e r  und 
M o o r e 8) aus dem  (3., 4.) D orsal- bis (10., 11., 12., 13., 14.) postcervicalen Nerven. 
Die Inn erv a tio n  is t wie die der L eber eine b ila tera le  ( F r a n < j o i s - F r a n c k  und 
H a l l i o n ,  1. c. p. 927, Fig. 4). Die Vasom otoren fü r  das P an k reas entspringen 
beim  H unde b ila te ra l aus dem  (5.) D orsal- bis 2. L u m b a rn e rv e n 9) ,  die fü r  die 
N iere aus dem  (4., 5.) D orsal- bis (1., 2., 3., 4.) L u m b a rn e rv e n 10).

*) Jo u m . de physiol. 1904, p. 663 ff. — s) Pflügers A rch . 74, 281, 1899. H ier 
(S. 304) auch  die ä lte re  L ite ra tu r . P o r t e r  h a t  seine eigenen N achw eise von Vaso­
constric to ren  im  V agus später (A m er. Jo u rn . of Physiol. 3, X X IV , 1900) bezweifelt. 
Ü ber die W irkungen  verschiedener G ifte au f den K oronarkreislauf, aus denen sich 
aber sichere Schlüsse n ieh t ziehen lassen , vgl. L o e b  (A rch. f. exp. P a th . 51, 64, 
1903). — 3) VI. In te rn . Physiol.-K ongr. A rch. di fisiol. 2, 140, 1904. — 4) L a n g l e y ,  
Jo u rn . of Physiol. 20 , 223, 1896; B u n c h ,  E benda 24 , 94, 1899. Vgl. au ch  L a n g l e y  
in  E rgehn, d. Physiol. 2 (2), 849, 1903. — 5) F r a n g o i s ^ F r a n c k  und  H a l l i o n ,  
A rch. de physiol. 1896, p. 493 (L ite ra tu r  und  — volum etrische — M ethode p. 478 ff.); 
B u n c h ,  1. c. —  *) Jo u rn . of Physiol. 17, 120, 1894. —  7) A rch. de physiol. 1896, 
p. 923; L ite ra tu r  und  —  volum etrische — T echnik  ebenda, p. 908. —  8) Jo u rn . of 
Physiol. 2 0 ,  1, 1896. N ach  B u l g a k  (V irchow s-A rch. 6 9 , 181, 1877) aus dem
3. bis 10. D orsalnerven. — 9) F r a n Q o i s - F r a n c k  und  H a l l i o n ,  A rch. de physiol. 
1897, p. 661. — 10) B r a d f o r d ,  Jo u rn . of Physiol. 10, 358, 1889.
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D er U rsp ru n g  der V a s o d i l a t a t o r e n  fü r  die B aucheingew eide is t e in iger­
m aßen strittig . Besonders g ilt dies fü r  die E rw eite re r de r D arm gefäße. Nach 
F r a n g o i s - F r a n c k  und  H a l l i o n 1) verlassen dieselben das R ückenm ark  zusam m en 
m it den Constrietoren h au p tsäch lich  vom 11. D orsal- bis zum  2. L um barnerven. 
Doch sind die K urven  dieser A utoren  n ich t ganz bew eisend8) ,  und B a y l i s s  fand  
spä ter beim  H unde eine „an tid rom e“ D ila ta to rw irkung  der h in te ren  W urzeln  des 
12. und  13. D orsalnerven (siehe oben, S. 294). Die V erm utung  von F r a n g o i s -  
F r a n c k  und  H a l l i o n ,  daß auch  der V agus D ila ta to ren  fü r  den D arm  en tha lte , 
trifft n ach  B a y l i s s  ebenfalls n ich t zu. D ie Schw ierigkeiten  fü r  den N achw eis der 
D ilata to ren  liegen hau p tsäch lich  in  dem  A u ftre ten  sp o n ta n e r , vom  B lu td ruck  un ­
abhängiger Schw ankungen  der G efäßw eite, bei V erw endung der volum etrischen 
M ethode fe rn e r im  A u ftre ten  von D arm k o n tra k tio n e n , endlich im  Einfluß von 
B lutdruckste igerungen. Bei Ausschluß der beiden le tz tgenann ten  U m stände e rh ie lt 
B u n c h * 3) übrigens im m er noch D ilata tion  der D arm gefäße bei R eizung des Splanch- 
nicus. Die W irk u n g  w a r du rch  N ikotinverg iftung  zu b ese itig en , die gereizten  
F ase rn  w aren  also p räganglionäre .

V asodilatato ren  fü r  die L ebergefäße verlau fen  n ach  C a v a z z a n i  und 
M a n c a 4) und  F r a n g o i s - F r a n c k  und  H a l l i o n 5 6) im  Vagus. Die V asodilatatoren  
fü r  das P ankreas fa n d  zuerst P a l “) im  S p lanchn icus, F r a n g o i s - F r a n c k  und 
H a l l i o n 7) geben a n , daß  sie zum  Teil aus dem  6. D orsal- bis 1. L um balnerven  
entspringen, zum  Teil aus dem  V agus stam m en. Die V asodilatato ren  fü r  die N iere 
fand  B r a d f o r d 8) im  10. bis 13. D orsalnerven und im  Splanchnicus, die Gefäß- 
erw eiterer der N ebenniere B ie d l  (1. c.) ebenfalls im  Splanchnicus. D er V agus 
en th ä lt w eder fü r  die N ie re 9) noch fü r  die M ilz 10 *) irgendw elche Gefäßnerven.

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die Beckoneirigeiveido (Colon descendens, R ectum , 
innere G enitalien m it E insch luß  de r V a g in a 11) entspringen  beim  K aninchen  aus 
dem 3. bis 5 ., bei de r K atze  aus dem (2.) bis 5. L um barnerven  u n d  verlau fen  
durch  den G renzstrang  des Sym pathicus h in d u rch  zum  Ganglion mesentericuminferius. 
D ort endigen die F ase rn  fü r  das Colon descendens fa s t a lle , von den F ase rn  fü r  
die in n eren  G eschlechtsorgane n u r  ein Teil an  G anglienzellen. D er w eitere  V er­
lau f (p räganglionäre  und  postganglionäre F ase rn  gem ischt) erfo lg t im  Nervus 
hypogastricus. D er R est von p räg ang lionären  F ase rn  end ig t an  peripheren  G anglien­
zellen, welche in  de r N ähe der versorg ten  O rgane liegen.

Die V a s o c o n s t r i c t o r e n  fü r  die äußeren Geschlechtsorgane (Penis und 
Scro ta lhau t bzw . C lito ris , V ulva u n d  die b en ach b arten  H a u tp artien ) entspringen  
aus den ersten  4 bis 5 L um barnerven  (je  n a ch  der Spezies u n d  individueU 
etw as variierend) u n d  ve rlau fen  n u r  zu  einem  ganz k leinen Teile zum  Ganglion 
mesentericum inferius, zum  w eitaus g rößten  Teile v ielm ehr im  G renzstrange des 
Sym pathicus zu  den Sacralganglien  u n d  endigen d o rt an  GanglienzeUen. Die post­
ganglionären  F ase rn  verlassen  den Sym pathicus in  der gew öhnlichen W eise in  
den grauen  Rami communicantes zu  den S aoralnerven  und  erre ichen  in  ih rem  peri­
pheren  A usbreitungsgebiete au f dem  W ege des Nervus pudendus communis im  Nervus 
dorsalis penis (bzw. clitoridis') den Perineal- u n d  Scrotalnerven.

Die V a s o d i l a t a t o r e n  fü r  die äußeren  G eschlechtsorgane und  die A nal­
schleim haut en tspringen  g e tren n t von den C onstrietoren aus dem S acralm ark  (beim 
Hunde im  1. u n d  2., gelegentlich auch  im  3., bei der K atze  im  1. bis 3., beim

')  A rch. de physiol. 1896, p. 498. — ä) Vgl. B i e d l ,  Pflügers A rch. 67, 468,
1897; B a y l i s s ,  Jo u rn . of Physiol. 28, 281, 1902. — 3) E benda 24 , 84 ff. —
4) Arch. ita l. de biol. 24, 295, 1895. M essung des Strom volum ens bei künstlicher
D urchström ung. — 5) A rch. de physiol. 1897, p. 671 (volum etrische M ethode). —
6) W iener k lin . W ochenschr. 1891, S. 65 (Ausflußgeschw indigkeit aus de r Vene). —
7) A rch. de physiol. 1897, p. 671 (volum etrische M ethode). — 8) Jo u rn . of Physiol.
10, 382 ff., 1889 (volum etrische M ethode). —  9) B r a d f o r d ,  1. c .; B ie d l ,  1. c.
S. 471, Anm . — 10) S c h a e f e r  u . M o o re ,  Jo u rn . o f Physiol. 20, 14, 1896; M a g n u s  
und S c h a e f e r ,  E benda  27, II , 1901. — " )  Das Folgende n ach  L a n g l e y ,  Jo u rn .
0f Physiol. 18, 67 ff., 1895 ; 19, 71— 131, u. 372; 20, 372, 1896; d o rt auch  die
gesam te ä lte re  L ite ra tu r.



3 0 2 V asoconstrictorenzentrum .

K an inchen  im  2. bis 4. Sacralnerven , in  den vorderen  W urzeln , siehe oben, S. 294, 
Anm .) und gehen über in  einen N ervenzw eig vom Isch iad icus zu dem  gew öhnlich 
noch als P le x u s  h y p o g a s tr ic u s  hezeichneten  E ingew eidegeflecht im  B eckengrunde. 
D a R eizung dieses V erbindungszw eiges E rek tion  des Penis bew irkt, so w urde er von 
E c k h a r d 1), dem  E n td eck e r seiner W irk u n g , N e r v u s  e r ig en s g enann t. L a n g l e y  
n en n t ih n  den B eckennerven ( P elv ic  n erve ) u n d  bezeichnet den au f dem  B ecken­
g runde  befindlichen Teil des P le x u s  h y p o g a s tr ic u s  als Beckenplexus ( P elv ic  p le x u s ) .  
Die Ganglienzellen fü r  die V asodilatato ren  befinden sich in  den zerstreu ten  Ganglien, 
w elche dem N e r v u s  e rig en s anliegen. Bezüglich w eite rer D etails siehe den A rtikel 
Sym pathicus in  diesem  H andbuche!

2 . G efäßzentren .

Die natürlichen E rregungen werden der G efäßm uskulatur zum Teil auf 
dem Wege der Vasoconstrictoren von Zentren im H irn und Rückenm ark zu­
geleitet, zum Teil entspringen sie, wie schon einleitend bem erkt w urde, wohl 
auch un ter normalen U m ständen Einrichtungen in der Gefäßwand selbst, die 
man als periphere Zentren in  den Gefäßen zu bezeichnen pflegt.

D ie  Z e n t r e n  d e r  V a s o c o n s t r ic to re n .

Die Zentren der Vasoconstrictoren besitzen allem Anscheine nach eine 
O rganisation in der Weise, daß ein für alle Gefäßbezirke gemeinsames H aupt­
zentrum  in der Medulla öblongata sich befindet, von welchem aus unter 
norm alen Um ständen eine Reihe untergeordneter spinaler Zentren in Tätig­
keit versetzt werden. Daß das v a s o m o to r is c h e  H a u p tz e n t r u m  in  d e r  
M edulla  oblongata  l i e g t ,  wurde von O w s ja n n ik o w 2) nachgewiesen. 
Nach querer D urchschneidung des Hirnstam mes unm ittelbar hin ter den Vier­
hügeln an erwachsenen Kaninchen und Katzen blieb der Tonus der Vaso­
constrictoren (abgesehen von einer vorübergehenden schwachen Steigerung) 
unverändert bestehen, und es ließen sich durch Reizung sensibler Nerven 
nach wie vor Reflexe auf den B lutdruck auslösen, wenn störende Neben­
w irkungen der Operation (H irndruck durch B lutextravasate) vermieden 
w a re n 3). Je  weiter nach unten  zu der Schnitt geführt w urde, desto stärker 
sank der Blutdruck dauernd ab und desto schwächer wurden die Reflexe, 
bis sie endlich ganz verschwanden. Die genauere Lage des Vasomotoren­
zentrum s bestimm te dann D i t t m a r 4) fü r das Kaninchen in der Formatio 
reticularis medial vom Facialisaustritt. Von hier aus verlaufen die Vaso­
motoren, wie aus partiellen Rückenm arksdurchschneidungen hervorgeht4), 
größtenteils im Seiten stränge derselben Seite ins Rückenm ark herab, obschon 
eine geringe gekreuzte W irkung  auf die Niere vorkom m t *). Nach Durch­
schneidung des Halsm arkes sinkt deshalb der B lutdruck ebenso stark  ab wie 
nach Zerstörung des Zentrum s und Reizung des Halsmarkes bew irkt eine 
mächtige S teigerung des Blutdruckes.

Im Rückenm ark sind nun neuerliche s p in a le  Z e n t r e n  verhanden, 
welche nach ihrer A btrennung vom medullären H auptzentrum  allmählich * 5

*) B eiträge z. A nat. u. Physio l. 3 , 123 ff ., 1863. — *) Sachs. Ber. 23, 135, 
1871. — 3) D i t t m a r ,  Sachs. B er. 2 2 ,  28, 1870. — 4) E benda  2 5 , 448 ff., 1873; 
die ä lte re  L ite ra tu r  ( B r o w n - S e q u a r d  und  S c h i f f )  bei T i g e r s t e d t ,  S. 531. —
5) N i c o la i d e s ,  D u Bois’ A rch . 1882, S. 2 8 ff.



erstarkende Spuren eines eigenen Tonus und reflektorischer E rregbarkeit 
zeigen.

Der Beweis fü r die Existenz der spinalen Gefäßnervenzentren wurde 
von G o l t z 1) zunächst am Frosche erb rach t, bei welchem Tiere der Tonus 
der A rterien und Venen nach der Zerstörung des Gehirns allein noch in 
solchem Maße w eiter besteht, daß der Kreislauf erhalten b le ib t, während er 
nach Ausbohrung des Rückenm arkes sofort erlischt. Bei Säugetieren hatte  
dasselbe zuerst L e  G a llo is  beobachtet, die richtige D eutung wurde aber 
erst von G o l t z 2) gegeben, der h inzufügte, daß nach Durchschneidung des 
Rückenm arkes in der Höhe des unteren Brustm arkes die Gefäße der hinteren 
E xtrem ität zwar anfangs s ta rk  erw eitert sind , daß sie sich aber allmählich 
im Laufe m ehrerer Tage wieder verengern , und daß , wenn man je tzt das 
Lendenm ark von der offenen W unde aus zerstört, sofort eine enorme Erwei­
te rung  der Gefäße der hinteren Extrem itäten  und der Baucheingeweide auf- 
tr i t t ,  die den K reislauf so s ta rk  herabsetz t, daß das T ier stirb t. Daß sich 
der Gefäßtonus längere Zeit nach tiefer Durchschneidung des Halsmarkes 
wieder herstellt, beobachtete auch S h e r r i n g t o n 8) beim Hunde.

Die spinalen Gefäßzentren sind ferner auch reflektorisch erregbar, am 
leichtesten und stä rksten  nach Strychninvergift,ung *), aber auch ohne Zu­
hilfenahme dieses Giftes. A llerdings sind dann die reflektorischen B lutdruck­
steigerungen sehr Unbedeutend und inkonstan t, wohl auch nach der T ierart 
wechselnd 5).

Daß die spinalen Gefäßzentren auch bei Asphyxie in  E rregung geraten, 
wurde von K o w a le w s k y  und A d a m ü c k 6) bei H unden angegeben, von 
S. M a y er.7) und K a b ie r s k e  (1. c.) aber an Kaninchen nicht bestätigt. Der 
negative Befund dieser Autoren rü h rt nach L u c h s i n g e r s) daher, daß sie 
die künstliche A tm ung nicht genügend lange aussetzten. Die B lutdruck­
steigerung t r i t t  näm lich hier erst nach längerer Zeit e in 9). A s h e r  und 
L i is c h e r  (1. c., S. 527) sahen sie viel eher auftreten  als K o n o w  und S te n -  
b e c k  und führen den Unterschied auf die geringere Schädigung des Rücken­
markes bei ih rer Methode zurück. Daß diese D rucksteigerung wirklich auf 
Reizung von spinalen Zentren zurückzuführen is t , geht daraus hervor, daß 
sie nach Zerstörung des Rückenm arkes oder nach asphyktischer Lähm ung 
desselben w eg fä llt10).

Über die genauere Lage der G efäßzentren im Rückenm ark läß t sich aus- 
sag en , daß im H alsm ark keine vorhanden zu sein scheinen, weil der B lut­
druck, gleichgültig, in  welcher Höhe das H alsm ark durchschnitten wird, stets 
auf die gleiche Größe absinkt. W enn man dagegen der H alsm arkdurch- 
schneidung eine D urchtrennung des B rustm arkes am ersten Brustw irbel folgen

‘) V irchow s A rch . 29,' 410 ff., 1864. —  s) Pflügers A rch. 8, 485, 1874; h ie r die 
L ite ra tu r. — 3) Proc. Roy. Soc. 66 , 394, 1900. — 4) S c h l e s i n g e r ,  Med. J ah rb b . (W ien) 
1874, S. 20. — 5) H e i d e n h a i n  u. K a b i e r s k e ,  Pflügers A rch. 14, 518, 1877; h ie r 
die ä lte re  L ite ra tu r ;  S m ir n o w ,  Z entralb l. f. d. m ed. W iss. 1886, S. 147; U s t i -  
m o w i t s c h ,  D u Bois’ A rch. 1887, S. 188; R o s c h a n s k y ,  Z entralb l. f. d. med. 
Wiss. 1889, S. 162; A s h e r  u. L ü s c h e r ,  Zeitschr. f. Biol. 3 8 , 528, 1898. — 
e) Zentralb l. f. d. m ed. W iss. 1868, S. 582ff. — 7) W ien. Sitzungsber. 73 (3), 91 ff., 
1876. — 8) Pflügers A rch. 16, 526, 1878. — 9) B estä tig t von K o n o w  u. S te n b e c k ,  
Skand. A rch . 1, 407, 1889; L a n d e r g r e n ,  ebenda 7, 7 ff., 1897. — I0) L u c h s i n g e r ,  
1. c., S. 529; K o n o w  u. S t e n b e c k ,  1. c., S. 405.
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lä ß t, so sink t der B lutdruck von neuem. H ier beginnen also offenbar die 
Z e n tre n J). W ie weit sie herunterreicben , is t n icht ganz sichergestellt. 
K a b ie r s k e  (1. c. S. 527) sah die B lutdrucksteigerung bei Ischiadicusreizung 
am Hunde ausbleiben nach D urchtrennung des Brustm arkes am letzten 
Brustwirbel, auch nachdem die W unde verheilt und  Strychnin injiziert worden 
war. E r schloß daraus, daß der Reflex dann bloß noch auf so kleine 
Gefäßgebiete beschränkt is t ,  daß eine merkliche B lutdrucksteigerung nicht 
m ehr zustande kommt. Auch G o l t z l 2) hatte  vorher schon keinen Beweis für 
eine reflektorische G e f ä ß v e re n g e ru n g  vom L um balm ark aus finden können. 
W ie man sieht, entspricht diese Ausdehnung im ganzen (die obere Grenze 
scharf, die untere nu r ungefähr) dem A ustrittsgebiete von Vasoconstrictoren 
aus dem Rückenmark. Da nachgewiesen ist, daß die präganglionären Fasern 
des Sympathicus aus Ganglienzellen des Seitenhorns en tsp ringen3) , so 
könnte man in diesen die spinalen Gefäßzentren verm uten , doch ist nicht 
ausgeschlossen, daß auch benachbarte Gebiete der grauen Substanz be­
teilig t sind.

Über das gegenseitige V erhältnis des Gefäßzentrum s in der Medulla zu 
den spinalen Zentren is t wenig Tatsächliches bekannt. Von der Beobachtung 
ausgehend, daß die vom Rückenm ark auslösbaren Gefäßreflexe auch nach 
Strychninvergiftung sehr klein sind , ha t H e id e n h a i n 4) die M einung aus­
gesprochen, daß die Zentralorgane der Gefäßnerven eine ähnliche innere 
Gliederung besitzen wie die Zentren der Skelettm uskulatur. Das medulläre 
Zentrum  könnte dann eine A rt „allgemeines Reflexzentrum “ darstellen, wäh­
rend vom Rückenm ark aus nu r lokale Reflexe verm ittelt würden. Daß das 
medulläre Zentrum  de norm a der H auptverm ittler des normalen Gefäßtonus 
ist, folgt daraus, daß der B lutdruck nach Ausschaltung desselben auch dann 
noch beträchtlich absink t, wenn eine „Shockw irkung“' des Eingriffes so gut 
wie ausgeschlossen is t ,  z. B. bei lokaler Narkose der Medulla durch Auf­
träufeln von /i-Eukain 5). Ob der Tonus der Gefäßnervenzentren ein autom ati­
scher ist oder reflektorisch ausgelöst ist, ist nicht entschieden.

D ie  Z e n t r e n  d e r  V a s o d i la t a to r e n .

Ob das Gefäßzentrum in der Medulla öblongata n u r eine gefäßverengende 
(blutdrucksteigernde, „pressorische“) W irkung ha t oder ob von ihm ajis auch 
gefäßerweiternde (blutdruckm indernde, „depressorische“) W irkungen aus­
gehen, ob wir also in der Medulla öblongata ein einheitliches Zentrum  sowohl 
fü r die C onstrictoren, als auch fü r die D ilatatoren oder fü r jede A rt der 
Gefäßnerven ein besonderes Zentrum  annehmen sollen, ist ganz unentschieden. 
L a f f o n t 6) sah nach einem seitlichen Stich in  den Boden der Rautengrube 
neben der Medianlinie die B lutdrucksenkung bei Reizung des Nervus depressor

l)  S t r i c k e r ,  Med. Ja h rb b . (W ien) 1878, S. 21; 1886, S. 6. — s) Pflügers A rch. 11,
98, 1875. — 8) Das Seitenborn  und  seine Zellgruppe verschw inden  oberhalb  des Ab­
ganges des ersten  D orsalnerven  ( S h e r r i n g t o n ,  Jo u m . of Physio l. 13, 700, 1892). 
N ach  D urchschneidung  des H alssym pathicus degenerieren  die Zellen des Seiten- 
hornes ( A n d e r s o n ,  ebenda 28, 510, 1902; h ie r  auch  die übrige  L ite ra tu r) . —
4) Pflügers A rch. 14, 527ff., 1877; vgl. auch  V u l p i a n ,  Le<jons sur l ’app. vasomot.
1 , 266 ff., 1875. — 5)  Ygl. d a rü b er ausfü h rlich  A s h e r  (E rgehn , d. Physiol. 1  (2),
364 bis 367, 1902). — ®) Compt. rend. 9 0 , 705, 1880.
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derselben Seite zunächst weiter bestehen. Später verschwand die depres- 
sorische W irkung der Reizung, und an ih rer Stelle tr a t  eine B lutdrucksteige­
rung au f, schließlich, nachdem sich die Häm orrhagie an der Läsionsstelle 
stark  vergrößert h a t te , gar kein Effekt mehr. E r schloß d a ra u s , daß zuerst 
das D ilatatorenzentrum  der betreffenden Seite zerstört worden war.

Auf absteigende D ilatatorenbahnen aus der Medulla ohlongata deutet 
der Um stand hin, daß m an bei Reizung des Halsm arkes Erw eiterung der Ge­
fäße des Ohres und der Begio buccofacialis1) und  im P en is2) beobachtet hat, 
ja sogar eine zwischen die gewöhnliche B lutdrucksteigerung eingeschaltete 
Blutdrucksenkung 3).

Daß die Ganglienzellen, aus welchen die D ilatatorfasern verm utlich im 
Rückenmark entspringen, auch reflektorisch erregbar sind, schloß man daraus, 
daß Reizung des Plexus bracliialis sowie des zentralen Splanchnicusstumpfes 
auch noch nach Isolierung des Rückenm arkes Blutdrucksenkung bewirken 
kann 4). Die Zulässigkeit dieser Schlußfolgerung hängt aber von der Auffassung 
ab , die man über das Zustandekommen solcher depressorischer Reflexe hat. 
Bestehen sie in  einer Hemmung des Tonus der Constrictoren, so ist damit 
nichts bewiesen für die Existenz von D ilatatorenzentren. Sicherer läßt sich 
auf letztere schließen aus der reflektorisch auslösbaren Blutgefäßerweiterung 
im Penis und in den hinteren Extrem itäten nach Isolierung des Lumbosacral- 
markes des Hundes 3), da hierbei Constrictorenzentren kaum  m ehr in Betracht 
kommen (s. die vorige Seite).

D er s e lb s tä n d ig e  T o n u s  d e r  G e fä ß e  ( „ p e r ip h e r e  G e f ä ß z e n t r e n “).

Die Existenz p e r ip h e r e r  G e f ä ß z e n t r e n  w ird daraus erschlossen, daß 
auch die nervös vollständig isolierten Gefäße noch einen gewissen Grad von 
Tonus besitzen, bzw. wieder erlangen können. Am beweisendsten sind hier 
die Versuche von G o l t z 6), welcher zeigte, daß nach der Durchschneidung 
des V. ischiadicus die anfangs beträchtliche Tem peraturerhöhung der be­
treffenden E x trem itä t wieder zurückgeht, und daß die Gefäße sich dann auf 
direkte mechanische und elektrische Reizung und hei sta rker Abkühlung 
wieder lo k a l  erweitern können, und zwar seihst dann noch, wenn die E x tre­
m ität nu r noch mittels der Gefäße m it dem übrigen Körper zusam m enhängt7). 
Wenn aber eine Erw eiterung möglich is t , so müssen die Gefäße doch einen 
gewissen Tonus besitzen. Dasselbe geht hervor aus der Beobachtung, daß 
einige Tage nach der Ischiadicusdurchschneidung Reizung des peripheren 
Stumpfes E rw eiterung gibt. Der E in wand, daß vielleicht das betreffende 
Gefäßgebiet außer von den durchschnittenen Vasomotoren noch von anderer 
Seite her (eventuell von Nervenbündeln, welche in den Gefäßwänden verlaufen) 
versorgt w ird, w ird dadurch w iderlegt, daß in  derartigen Fällen wohl noch * 9

*) D a s t r e  u. M o r a t ,  Rech. exp. su r le syst. nerv , vasom ot. p. 144; V u lp i a n  
(Leijons etc. 1 , 219) sah  einm al auch  E rw eite ru n g  der D arm - und  M esenterial­
gefäße heim  H u n d e .-— !) E c k h a r d ,  B eiträge usw. 7, 73ff., 1873, A uch hei 
Reizung der Brücke und  der crura cerebri e rfo lg t E rektion . — a) J o h a n n s o n ,  
Du Bois’ A rch. 1891, S. 134ff. — 4) L ite ra tu r  hei T i g e r s t e d t ,  8. 530. — s) G o l tz ,  
Pflügers A rch. 8, 463 f f . ; 9, 189, 1874, u. a. (s. T i g e r s t e d t ) .  — 6) Pflügers A rch.
9, 181 ff., 1874; 11, 88 ff ., 1875; G o l tz  und  E w a ld ,  ebenda 6 3 , 389ff., 1896. — 
7) Vgl. G e r g e n s  und W e r b e r ,  ebenda 13, 52, 1876.
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Erw eiterung auf lokale Reizung hin, aber nicht m ehr reflektorisch von ent­
fernteren Stellen her ausgelöst werden kann. Eine ähnliche W iederherstel­
lung des Tonus ist auch, allerdings nicht im m er1), am Kaninchenohr nach 
Durchschneidung des Halssympathicus beobachtet worden. Die B lutdruck­
senkung nach Splanchnicusdurchschneidung geht ebenfalls nach einiger Zeit 
wieder zurück, obwohl keine Verheilung der Nervenenden stattgefunden h a t2). 
Die Zungengefäße erweitern sich nach Durchschneidung und Degeneration 
der K onstriktoren und Isolierung des Zungenkreislaufs auf Reizung der Dila­
ta to ren  hin und verengern sich nachher wieder von selbst, bleiben nicht er­
weitert. Es muß also eine besondere periphere E rregungsursache für dieselben 
geben 3). Der selbständige periphere Gefäßtonus reicht allerdings, wenn man 
nicht besondere Vorsichtsmaßregeln anwendet, nicht hin, um unm ittelbar nach 
plötzlicher Zerstörung des Rückenm arks den Kreislauf aufrecht zu erhalten. 
Dies gelingt aber, und man kann die Tiere am Leben erhalten , wenn man 
das Rückenm ark stückweise in mehreren Sitzungen e n tfe rn t4). Der Kreis­
lauf bleibt ferner erhalten, wenn man den Tieren eine genügende Menge 
physiologischer Kochsalzlösung in traarteriell in jiz ie r t5) oder das Rückenmark 
ganz allmählich durch Anäm isierung ausscha lte t6). A s h e r  und A rn o ld  
führen dies als Beweis dafür an , daß schon in der Norm ein peripherer Ge­
fäßtonus bis zu einem gewissen Grade besteht, daß er also nicht etwa erst 
nach der Nervendurchschneidung als Regulierungsvorgang auftritt. Ein 
gu ter Beweis dafür liegt auch darin , daß man schon unm ittelbar nach der 
Durchschneidung des gemischten Gefäßnerven, z. B. des Ischiadicus, durch 
geeignete Reizungsart (siehe oben S. 292) eine Gefäßerweiterung erzielen 
kann. Auch steht die Auffassung, daß schon normalerweise ein merklicher 
peripherer Tonus vorhanden is t, in  gu ter Übereinstim m ung m it der allge­
meinen Beobachtung, daß Hemm ungsnerven —  wie hier die D ilatatoren — 
sonst n u r zu Gebilden hinziehen, welche einen selbständigen Tonus besitzen").

Die „peripheren Z entren“, durch deren E rregung  die eben beschriebenen 
Erscheinungen zustande kommen, müssen entweder in unm ittelbarster Nähe 
der Gefäße oder in der Gefäßwand selbst liegen. Daß sie n icht in den sym­
pathischen Ganglien gesucht werden dürfen, geht daraus hervor, daß der 
periphere Gefäßtonus auch nach der D urchschneidung der postganglionären 
Fasern wiederkehrt. .

A llerdings liegen einige A nzeichen vor, daß au ch  die sym path ischen  G anglien 
e iner ton ischen  D au ererregung  fä h ig  sind. Sie sind jedoch  n ic h t genügend ein­
d eu tig , um  sicher fü r  diese A nsich t verw erte t w erden zu können. E in  H inweis 
d a rau f  könnte einem  E xperim en te  von G o l tz  und E w a l d 8) entnom m en werden. 
N achdem  sie hei einem  H unde jen es B ückenm arkstück  e n tfe rn t h a tte n , welches 
die sp inalen  G efäßzentren fü r  die h in te ren  E x trem itä ten  e n th ie lt, ste llte  sich der 
p e riphere  Tonus der Gefäße, der an fangs verschw unden  w a r , a llm äh lich  w ieder 
he r. N ach sechs M onaten w urde de r Ischiadicus de r einen Seite durchschnitten , 
und  n u n  fo lg te eine h innen  w enigen T agen  sich w ieder ausgleichende T em p era tu r­

*) V gl, die Zusam m enstellung hei L a n g l e y ,  Schäfers Textbook o t Physiol. 2,
657, 1900. — !) A s p , Sächs. Ber. 19, 141, 1867. — 3) I s e r g i n ,  Du Bois’ A rch. 1894,
S. 444. — 4) G e r g e n s  'und  W e r b e r  (1. c.) am  F ro sch , G o l tz  und  E w a ld  (1. c.)
am  H unde. — 5) S p in a ,  Pflügers A rch . 76, 219, 1899. —  6)  A s h e r  und A r n o ld ,
Zeitschr. f. Biol. -40, 278, 1900. — 7)  B i e d e r m a n n ,  Pflügers A rch. 80, 437, 1900;
V e r w o r n ,  E ngelm anns A rch. 1900, Suppl., S. 121. — 8) Pflügers A rch. 63, 390, 1896.
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erhöh  1111g und R ö tung  dieser P fo te : infolge de r D urchschneidung  w aren  die im  
Sym pathicus gelegenen G anglienzellen de r V asoconstrictoren ah g etren n t w orden, 
und  dad u rch  w urde v ie lle ich t der T onusverlust bedingt. Indessen ist es doch 
frag lich , ob diese D eu tung  r ich tig  ist. G o l tz  h a tte  f rü h e r  beobach te t *), daß, 
w enn n ach  e inm aliger D urchschneidung  des Ischiadicus die an fäng liche  T em pe­
ra tu re rh ö h u n g  der E x tre m itä t sehr langsam  zurückgegangen  w a r, eine neu erlich e  
m eh r p e riphere  D urchschneidung  w iederum  eine langsam  zurückgehende Tem pe­
ra tu re rh ö h u n g  bew irk t, und er schloß daraus, daß die D urchschneidung  einen seh r 
a n h a l t e n d e n  Reiz de r V asodilatato ren  se tz t, der besonders du rch  Sum m ation  
(m ehrfache  E in sch n itte ) seh r gesteigert w erden  kann . 18 T age n ach  de r ersten  
D urchschneidung  w aren  die N erven  d eg en e rie rt, und  neuerliche  D urchschneidung  
b rach te  dan n  keine T em p era tu rste igerung  m eh r h e rv o r (1. c. 11, 67). Im  F a lle  
von G o l tz  und  E w a ld  ab er konn ten  ja  die V asodilatato ren  n ach  de r R ücken­
m arksexstirpation  n ich t degenerie rt sein, w eil ih r  trophisches Z entrum  (seien es nun  
Spinalganglien  oder sym path ische G anglien) e rh a lte n  w a r , sie m ußten  also du rch  
den S ch n itt gereiz t w erden.

F ü r  einen Tonus de r sym path ischen  G anglien sp rich t dan n  noch die E r fa h ­
ru n g  von G o l t z 8), daß die G efäßerw eiterung n ach  D urchschneidung  des Isch iad icus 
(also der postganglionären  F ase rn ) im m er b e trä ch tlic h e r is t als die n ach  Z erstö­
ru n g  de r R ückenm arkszen tren  und der von ih n en  ausgehenden p räg an g lionären  
Fasern . Die äh n liche  A ngabe von C la u d e  B e r n a r d ,  daß die T em p era tu rerh ö h u n g  
im  O hr n ach  E xstirp a tio n  des oberen Spinalganglions s tä rk e r und an h a lten d e r is t 
als n ach  D urchschneidung  des H a lssym path icus, is t spä ter b e s tr itten  w o rd e n 3). 
A uch die Beweise, w elche D a  s t  r e  und  M o r a t 4) fü r  die E xistenz eines Tonus d e r 
vasoconstric torisehen sym path ischen  G anglien  a n g e fü h rt haben , sind n ach  L a n g l e y  
(Schäfers Textbook 2, 676) n ich t h a ltb a r.

D aß die vasom otorischen sym path ischen  G anglienzellen w'eder reflektorisch  
noch du rch  E rstick u n g  e rreg b ar sind , ist n ach  A nalogie m it den G anglienzellen 
an d ere r F u n k tio n  anzunehm en  und g e h t fü r  die A sphyxie auch  d irek t aus den 
oben S. 303 an g efü h rten  E xperim enten  h ervor. D ie Reflexe, w elche C l a u d e  
B e r n a r d 5) bei R eizung  des D ingualis und  R o s c h a n s k y 6) bei R eizung des zen­
tra len  Splanchnicusstum pfes n ach  Z erstö rung  des R ückenm arkes beschrieben h ab en , 
sind als „A xonreflexe“ im  Sinne von L a n g l e y  aufzufassen.

Auf welche anatomischen Elemente der Gefäßwand der U rsprung des 
peripheren Gefäßtonus zu beziehen ist, ist nicht ausgemacht. Ganglienzellen 
können es n icht sein, weil unzweifelhaft echte Ganglienzellen bisher nur aus­
nahmsweise einmal in  der Gefäßwand nachgewiesen wurden. Zwar werden 
von manchen A u to ren 7) auch gewisse kleine verzweigte Zellen, welche die 
kleineren Gefäße allenthalben um spinnen, als Ganglienzellen angesprochen. 
Andere 8) halten sie aber fü r Bindegewebszellen, weil sie in keinem Zusammen­
hang m it den Nervenfasern stehen. Es is t möglich, daß die Gefäßmuskel­
zellen selbst einen automatischen Tonus b es itzen a). Nach meinen eigenen 
E rfahrungen an W irbellosen 10) würde ich es aber auch fü r möglich halten, 
daß die letzten peripheren Endigungen der Vasoconstrictoren selbst nach der 
A btrennung vom Zentralnervensystem in D auererregung geraten und besonders 
leicht auf mechanische Beizung (Dehnung) ansprechen. Allerdings dürften 
diese allerletzten Endigungen dann (bei dem langen Bestände des Tonus) l

l) Pflügers Arch. 8, 497; 11, 5 9 ff., 1875. — 8) Ebenda 9, 180, 1874. — *) Siehe 
die Literatur bei L a n g ley , Schäfers Textb. of Physiol. 2, 677, 1900. — 4) Rech, 
exp. sur le syst. nerv, vasomot. besonders S. 322 ff., 1884. — 5) Compt. rend. 5 5 , 
345, 1862. — “) Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1889, S. 162. — 7) Neuerdings von 
B eth e, Allg. Anat. u. Physiol. d. Nervensyst., S. 80, Abb. 28. — 8) Vgl. D o g ie l, 
His’ Arch. 1899, S. 150ff. — 9) Vgl. B ern ste in , Pflügers Arch. 15, 602, 1877. — 
*°) Vgl. die vorl. Mitt. 6. Physiol.-Kongr. Arch. di Fisiol. 2, 116, 1904.
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auch nicht degenerieren, was B ro d ie  und D ix o n 1) in  der Tat vermuten. 
Man wird durch diese Verm utungen an ein von S. M a y e r 2) aufgestelltes 
Gesetz erinnert, daß nämlich der U rsprung und die Endigung einer Nerven­
faser, die „terminale Substanz“, auf E rnährungsstörungen insofern gleichartig 
reag ieren , als sie die W iederaufnahm e der E rnäh rung  m it einer Erregung 
beantw orten , was die dazwischen liegende N erv e n fa se r , die „interterm inale 
Substanz“, nicht t u t 3). F ü r  einen myogenen U rsprung des peripheren Tonus 
und gegen alle anderen Annahmen spricht freilich die Analogie m it dem 
H erzen, sowie gewisse E rfahrungen an anderen glatten Muskeln (Sphincter 
iridis).

Von den Annahmen, die m an über die N atu r des peripheren tonusfähigen 
A pparates m acht, hängt natürlich auch die A uffassung über die W irkungs­
weise der Vasodilatatoren ab. Verm utet man in den Gefäßwänden eigene 
nervöse Zentren , so könnten die Vasodilatatoren deren T ätigkeit hemmen. 
Sind dagegen die M uskelfasern selbst einer tonischen E rregung  fähig, so wird 
man anzunehmen haben, daß die Dilatatoren d irekt an ihnen endigen, und 
daß die spezifische Hem m ungswirkung derselben entweder die Folge ihrer 
besonderen E ndigungsart oder eines spezifischen, in ihnen ablaufenden Pro­
zesses ist, kurz, es wiederholen sich hier jene Fragen, auf welche bei Gelegen­
heit der Herznerven schon hingewiesen wurde. Eine sichere Entscheidung 
darüber ist heute nicht möglich.

D i r e k t e  p e r i p h e r e  E i n w i r k u n g e n  a u f  d ie  G e fä ß e .

Dieselbe Unsicherheit der Auffassung herrscht auch bezüglich der direkten 
peripheren Einflüsse, welche den Tonus der Gefäße entweder zu verstärken 
oder abzuschwächen vermögen. J a , noch m ehr, man ist in vielen solchen 
Fällen sogar im unklaren darüber, ob man es m it einer direkten W irkung 
auf den peripheren A pparat oder m it einer reflektorisch un ter Verm ittelung 
des Zentralnervensystem s ausgelösten Tonusänderung zu tu n  hat. Dies gilt 
schon für den Erfolg mechanischer Reizung der Hautgefäße. Direkte mecha­
nische (ebenso wie elektrische) Reizung kleiner A rterien erzeugt an der Reiz­
stelle eine allmählich entstehende, lange anhaltende Verengerung, die nachher 
entweder einfach zurückgeht oder einer stärkeren lokalen Erschlaffung Platz 
m a c h t4). An der Vena saphena is t die Verengerung auf mechanische Reizung 
nach längerer A bschnürung und W iederherstellung des Kreislaufs viel ge­
ringer als vorher, und sie wurde deshalb von W e l i k i j 3) auf Reflexwirkung 
bezogen. F äh rt m an über leicht gerötete H autpartien  m it einer stumpfen 
Spitze leicht weg, so en tsteh t infolge der B lutverdrängung im Momente der 
B erührung ein sofort wieder verschwindender weißer Strich, nach einigen 
Sekunden aber t r i t t  als Folge der Reizung eine anhaltende Blässe der ge­
reizten Stelle a u f 6). W ar die mechanische Reizung sehr intensiv, so ver­
schwindet diese blasse Linie bald, und an ih rer Stelle t r i t t  eine ganz lange *)

*) Jo u rn . of Physiol. 3 0 ,  499 ff ., 1904. — 8) W ien. Sitzungsber,. 81 (3), 121, 
1880. —  3) E ine ähn liche  noch v iel allgem einere A nsich t h a t  v. C y o n  (Pflügers 
A rch . 70 , 261 ff., 1898) bezüglich  de r H erznerven ausgesprochen. Doch liegen d o rt 
d ie  V erhältn isse  v iel u n k la re r . —  4) V ergleiche h ie rzu  u n d  zum  Folgenden V u l p i a n ,  
App. nerv, vasom oteur 1, 40ff., 1875. — 5) Siehe H erm anns Jah resb er. 1895, S. 70. — 
e) D urchaus n ich t im m er, vgl. V u l p i a n ,  1. c. S. 52.
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(bis zu einer Stunde) dauernde Rötung auf. Zu beiden Seiten des roten 
Striches können blasse verwaschene Streifen erscheinen. Y u lp ia n  hält ins­
besondere die Rötung fü r eine reflektorische D ilatatorerregung, weil sie der 
Reizung so spät nachfolgt und so lange anhält, endlich weil ihre In tensitä t 
von der Reizbarkeit des Zentralnervensystem s abhängt. Es könnte aber 
auch sein, daß die E rregbarkeit des peripheren tonusfähigen A pparates un ter 
normalen Umständen von der E rregbarkeit des Zentralnervensystem s abhängt. 
Beachtenswert ist jedenfalls die Ähnlichkeit der anhaltenden lokalen Gefäß­
erweiterung nach sta rker Reizung m it der lokalen Diastole nach mechanischer 
Reizung des Froschherzens. Außerdem bieten die oben S. 305 zitierten 
Experimente von G o ltz  zahlreiche Beispiele von Gefäßerweiterung auf starke 
mechanische (oder elektrische) Reizung auch bei völliger Lähm ung der Ge­
fäßnerven.

Zu den w enigstens teilw eise d irek t p e rip h e r w irkenden  F ak to ren  g eh ö rt fe rn e r 
die T e m p e r a t u r ,  deren  Einfluß u n ten  S. 327 im  Z usam m enhang  m it den Tem ­
peratu rreflexen  besprochen w erden  soll, endlich  verschiedene G i f te .  M anche 
Gifte bew irken  a n  nervös iso lierten  B lu tgefäßen  eine E rw eite ru n g  u n te r  g leich­
zeitiger V ern ich tu n g  de r R e izbarke it de r V asoconstrictoren. A n d e re , w ie Am yl- 
n itr i t  u n d  N itrog lycerin , w elche ebenfalls eine p e rip h er bedingte G efäßerw eiterung 
bew irken , v e rn ich ten  die R eizbarke it de r V asoconstrictoren  n ich t. E ine  R eihe 
anderer G ifte, w ie z. B. C hlorbaryum , die Substanzen der D igitalisgruppe, N ikotin , 
P iperid in  u s f . , verengern  durch  d irek te  p e riphere  E inw irkung  die G e fäß e* l). 
Schwache Säuren  e rw eite rn , A lkalilösungen verengern  die G efäße8) (w enigstens 
beim F rosch).

Am  bem erkensw ertesten  ist die W irk u n g  ein iger O r g a n e x t r a k t e .  So b e ­
w irk t das im  N eb en n ierenex trak t en th a lten e  A drenalin  du rch  pe rip h ere  W irkung  
auf die Gefäße eine enorm e B lu td ru ck ste ig e ru n g 3). Da das A drenalin  auch  eine 
deutliche W irk u n g  au f den Skelettm uskel e n tf a l te t4) , da  fe rn e r die W irk u n g  au f 
die Gefäße auch  n ach  D egeneration  d e r postganglionären  G efäßnerven bestehen 
b le ib ts), so n im m t m an  m eist a n , daß  das A renalin  seine W irkung  d irek t au f die 
M uskulatur der Gefäße ausübe. Dem  w idersp rachen  ab er neuerdings B r o d ie  und 
D i x o n “), w elche insbesondere n ach  L äh m u n g  der V asom otoren du rch  Apocodem 
die A drenaliuw irkung  verschw inden sahen  und  d a rau s  schlossen, daß das A drenalin  
die a lle rle tz ten  E ndigungen  der V asoconstrictoren  errege , w elche n ach  N erven­
durchschneidung n ich t degenerieren  sollen. L ä w e n 7) sah  dagegen die A d ren alin ­
w irkung bei Fröschen  auch  noch n ach  V erg iftu n g  m it reinem  K u ra rm  fortbestehen , 
das nach  T i l l i e  die V asom otoren lähm t. Ganz so w ie das E x tra k t des N ebennieren- 
inarkes w irken  n ach  B ie d l  und  W i e s e l 8) E x tra k te  aus den N ebenorganen des 
Sym patliicus, dem  chrom affinen Gewebe K o h n s ,  w elche en tw ickelungsgeschicht­
lich m it dem  N ebennierenm arke iden tisch  sind.

T ig er ste d t und B ergm an n 9) fanden ferner in dem mit kalter Kochsalz­
lösung bereiteten Extrakt aus der Nierenrinde eine Substanz, die auch im Nieren-

‘) Vgl. K o b e r t ,  A rch. f. exp. P a th . 22, 77, 1887; F . P i c k ,  ebenda 42, 399, 
1899. H ie r au sfü h rlich e  L ite ra tu r . D u r d u f i ,  ebenda 43 , 121, 1899. —  s) G a s k e l l ,  
Journ . of Physiol. 3 ,  6 2 ff ., 1880. — “) G leichzeitig  en tdeck t von O l i v e r  und 
S c h ä f e r  (vgl. Jo u rn . of Physiol. 18, 230, 1895). und  S z y m o n o w ic z  und  C y b u l s k i  
(siehe Pflügers A rch . 64, 97, 1896), r ich tig  g ed eu tet von den ersteren . Die spätere  
L ite ra tu r  bei B o r u t t a u ,  Pflügers A rch . 78, 9 7 ff., 1899. — 4) O l iv e r  und  S c h ä f e r ,
1. c. S. 263. — 5) L a n g l e j 7, Jo u rn . of Physiol. 27, 247 ff., 1901. Vgl. dazu  E l l i o t t ,  
Journ . of Physio l. 31 , X X I, 1904. — “) E benda  3 0 , 497, 1904. Die W irkung  von 
B aryum chlorid  b leib t nach  Apocode'invergiftung b es teh en , is t also auch  n ach  
diesen A utoren  d irek te  M uskelw irkung, P ilocarp in  und M usearin w erden u n w irk ­
sam. — 7) A rch. f. exp. P a tho l. 51 , 426 ff., 1904. — 8) Pflügers A rch . 91, 434, 
1902. — ") Skand. A rch . f. Physiol. 8, 223, 1898.
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venenblute enthalten ist, und welche durch periphere Einwirkung auf die Gefäße 
blutdrucksteigernd wirkt. Die Substanz wird durch Kochen zerstört. In letzter 
Zeit haben Sw ale V in cen t und S h e e n 1) auch noch aus anderen Organen 
(Muskeln, Nerven usf.) mit Kochsalzlösung bei Zimmertemperatur pressorisch 
wirkende Extrakte erhalten.

A us e in e r ganzen R eihe von O rganen (T h yreo idea , T hym us, Nebenniere, 
H ypophyse, N erven und  M uskeln , N iere, L eber, M ilz, D arm sch le im hau t usf.*) 
lassen  sich fe rn e r — insbesondere beim  A uskochen m it K ochsalzlösung — depres- 
sorisch  w irkende Substanzen ausziehen. Daß die depressorisch w irkende Substanz 
im  E x tra k t  von N ervengew ebe n ic h t das Cholin is t ,  wie H a l l i b u r t o n 3) m einte, 
g e h t n a ch  S. V i n c e n t  und  S h e e n  (1. c.) da rau s h e rv o r, daß n ach  A tropin­
v e rg iftu n g  de r E x tra k t  noch im m er den B lu td ru ck  h e rab se tz t, w äh ren d  Cholin­
in jek tio n en  ih n  dan n  steigern.

B a y l i s s  und  S t a r l i n g 4) h ab en  die V erm utung  ausgesprochen, daß es viel­
le ich t a u f  die verschiedenen G efäßbezirke spezifisch depressorisch w irkende Sub­
stanzen  geben könne. W enn au ch  die E x p erim en te , aus w elchen B a y l i s s  und 
S t a r l i n g  ih re  Fo lgerung  zogen, v ielleich t n ich t ganz bew eisend s in d 5) , so liegen 
doch von a n d ere r Seite äh n liche  A ngaben  vor. So schein t K ohlenoxydvergiftung 
eine D ila ta tio n  speziell de r H irngefäße zu bew irken “). So w irken  die Album oseu 
(W it te -P e p to n )  au f die einzelnen G efäßbezirke verschieden s ta rk  d ila tie rend : Die 
L eb e r- , M ilz- u n d  D arm gefäße sind  besonders em pfindlich , w äh ren d  die Nieren- 
u n d  H autm uskelgefäße seh r w enig d a rau f  re a g ie re n 7). A m  bem erkensw ertesten 
ab er sind  die A ngaben von C a v a z z a n i 8) über die W irk u n g  des H arnstoffs. A uf 
de r einen Seite h a tte n  m eh re re  A u to re n 9) nachgew iesen, daß  die harn tre ibenden  
M itte l, und  zw ar n ich t bloß die sogenannten  „h arn fäh ig en  S ubstanzen“, sondern 
a u ch  die e igen tlichen  D iuretica  m it A usnahm e des D ig ita lin s , w enn  sie einem 
iso lierten  N ierenkre is lau f zugefüg t w urden, also d u rch  d irek te  p e riphere  W irkung, 
d ie durchfließende B lutm enge verm eh rten . C a v a z z a n i  u n d  B e b u s t e l l o  zeigten, 
daß diese G efäßerw eiterung außerdem , ab er in abnehm endem  M aß e , auch  die Ge­
fäße des H irns, der L eb er, de r E x tre m itä te n , schließlich auch  der L unge betrifft. 
A ndererseits ste igert H arnstoff, ins B lu t in jiz ie rt, den B lu td ru ek , und  zw ar durch 
eine d irek te  W irkung  au f das V asom otorenzentrum . W enn  m an näm lich  in  der 
h in te ren  E x tre m itä t bei in ta k ten  N erven einen künstlichen  K reislauf h e rs te llt, so 
n im m t das Strom volum en in  dieser E x tre m itä t ab, w enn dem  T ier H arnstoff in jiz ie rt 
w ird. D urch  das Zusam m enspiel dieser entgegengesetzten  zen tra len  und  peripheren  
W irkungen , von denen die p e riphere  q u a n tita tiv  va riie rt, kom m t es n ach  H arnstoff­
in jek tion  zu  einer zw eckm äßigen R egulierung  des K re islau fes, n äm lich  e iner ve r­
m eh rten  D urchström ung  der N iere verm öge de r lokalen E rw eite ru n g  de r N ieren­
gefäße bei g leichzeitiger S te igerung  des a llgem einen B lu td ru ck s, da  die geringe 
p e riphere  W irk u n g  in  den anderen  B ezirken du rch  die zen tra len  E rreg u n g en  ü ber­
tö n t w erden. G anz äh n lich  überw ieg t n ach  G o t t l i e b  u n d  M a g n u s 10) die durch  
gewisse Substanzen der D igitalisgruppe bew irkte  B lu tverd rängung  aus dem  Splanch- 
nicusgebiete die d irek t verengernde W irk u n g  des G iftes au f die peripheren  Gefäße 
so sehr, daß le tz te re  sich erw eitern . * 27

*) Jo u m . of Physiol. 29 , 261 ff., 1901. — *) V i n c e n t  und  S h e e n ,  1. c. H ier 
a u ch  die L ite ra tu r. — 3) Jo u rn . of Physiol. 2 6 ,  229, 1901; vgl. au ch  M o t t  und 
H a l l i b u r t o n ,  Philos. T ran sac t. 191 B, 216, 242, 1899. —  4) Jo u rn . of Physiol. 28, 
351, 1902. — 5) V i n c e n t  und  S h e e n ,  1. c. S. 263. — °) F . P i c k ,  A rch. f. exp. P a th . 42 , 
437 ff. Vgl. auch  W ie c h o w s k y ,  ebenda 4 8 , 407, 1902. Die verschieden starke 
W irk u n g  des A drenalins au f die einzelnen G efäßbezirke ( L a n g l e y ,  Jo u rn . of Physiol.
27, 248, 1901) könnte  a u f  verschieden ausgiebiger V ersorgung m it V asoconstrictoren 
b e ru h en  ( B r o d ie  und D ix o n ,  Jo u rn . of Physiol. 30 , 495, 1904), denn Gefäße mit 
g e rin g e r C onstrictorenversorgung (H irn , Lunge) w erden erst bei s tä rk e ren  Dosen 
v e ren g ert. — 7) T h o m p s o n ,  Jo u rn . of Physiol. 24, 396; 25 , 1, 1899. — ' “) Arch. 
ita l. de biol. 18, 158, 1893. Vgl. au ch  S t e f a n i ,  ebenda 21, 247, 1894. — •“) A b e ie s ,  
W ien. Sitzungsber. 87  (3), 196 ff., 1883. J . M u n k ,  V irchow s A rch. 107, 291, 
1887; 111, 434, 1888. L a n d e r g r e n  und T i g e r s t e d t ,  Skand. A rch. 4 ,  263, 
1894. — 10) A rch. f. exp. P a th o l. 47 , 135, 1901.



S t e f a n i 1) schein t zu r E rk lä ru n g  der E rw eiteru n g  der H autgefäße bei der 
E rstickung ebenfalls eine ähn liche  p e rip h e re , lokal verschiedene d ila tato rische 
W irkung  des E rstickungsh lu tes heranziehen  zu w o llen , wie sie fü r  den H arnstoff 
angegeben w urde. Die Z ulässigkeit dieser Fo lgerung  is t ab er zw eifelhaft.

M o s s o 4) s a h , w enn er durch  die Gefäße der ausgeschnittenen N iere nach 
längerer D urchström ung m it a rterie llem  B lu t E rstickungsb lu t durchfließen ließ, eine 
A bnahm e des Strom volum ens, also G efäßverengerung. W urde dann w ieder a rterie lles 
B lut d u rc h g e le ite t, so e rw eiterten  sich die Gefäße langsam  w ie d e r , am  m eisten, 
wenn das B lu t an  der L u ft geschlagen und es so m it 0  gesättig t, die C 0 2 ihm  aber 
zu einem  großen Teile entzogen w orden w ar. L äß t m an  au f dieses m it 0  gesättig te  
B lut m it E isenfeilspänen reduziertes B lu t fo lg en , so fließt dieses noch rascher. 
U n te rb rich t m an  den Strom  des a rte rie llen  B lu tes, und  läß t m an  es sodann von 
neuem  d u rch strö m en , so is t der B lutstrom  zunächst außerordentlich  beschleunigt, 
die Gefäße sind s ta rk  e rw eitert, was ja  auch  vom  lebenden T iere als G efäßlähm ung 
nach  A näm ie b ek an n t ist. D ieser L ähm ungszustand  kann  aber schon durch  
m it E isenfeile reduziertes B lu t beseitigt w erden. Die verengernde W irk u n g  des 
E rstickungsblutes bezog M o sso  au f eine B eizw irkung  der C O s. Die A r te r ia  saphena  
des K aninchens k o n trah ie rt sich energisch, w enn sie längere  Zeit m it dyspnoischem  
B lut gefü llt w a r und  dan n  plötzlich hellro tes (eupnoisches) B lu t in  sie e in s trö m t8). 
Auf eine analoge „postanäm ische“ E rreg u n g  de r letz ten  Endigungen der Vaso­
m otoren in  den Gefäßen bezieh t S. M a y e r 4) die B lu tdruckste igerung , w elche einige 
Zeit nach  Lösung e iner 10 bis 15 M inuten  dauernden  A ortenabklem m ung erfolgt. 
P l u m i e r 5) sah die L ungengefäße n ach  D urchschneidung  ih re r  V asoconstrictoren 
(des Sym pathicus) sich bei de r E rstickung  verengern . Die B lutgefäße de r F ro sch ­
pfote erw eitern  sich beim  D urch leiten  von m it 0 0 2 gesä ttig te r K ingerlösung6).

Der Tonus der isolierten Gefäße kann außer durch nachweisbare äußere 
Reize auch noch durch unbekannte innere Einwirkungen beeinflußt werden 7). 
Derartige „spontane“ Tonusschwankungen — Erw eiterungen und Verenge­
rungen —  sind an Gefäßen m it in tak ten  Nerven zuerst von S c h i f f 3) an 
den A rterien des Kaninchenohres beobachtet worden. Die Verengerung 
dauert gewöhnlich länger als die Erw eiterung. Die Perioden folgen sich sehr 
unregelmäßig, sie sind unabhängig von B lutdruck und Atm ung und verlaufen 
in beiden Ohren unabhängig voneinander. Ähnliche Schwankungen der Gefäß­
weite sind auch an mehreren anderen Orten beobachtet worden, so an der 
Schwimmhaut und im Mesenterium des Frosches, an der Arteria saphena und 
anderen Hautgefäßen des K aninchens9), an den D arm gefäßen10 *). Nach Durch­
schneidung des Halssympathicus verschwinden die Tonusschwankungen der 
Ohrarterie zunächst, kehren aber nach einigen Tagen w ieder11). Dieselbe Beob­
achtung h a t H u iz in g a  12 * 4) an den Schwimmhautarterien des Frosches gem acht 
und dabei auch den Einwand einer vikariierenden anderweitigen Vasomotoren- 
versorgung w iderlegt, denn die Reflexe von der vorderen E xtrem ität auf die 
Schwimmhaut blieben aus. Diese Beobachtungen, sowie das A uftreten von

*) Arch. ital. de biol. £1 , 248, 1894. — 4) Sächs. Ber. 26, 330ff., 1874. —
8) E. H ering bei S. M ayer, Wiener Sitzungsber. 81 (3), 138, 1880. — 4) Ebenda
79 (3), 112ff. Hier Literatur. — 5) Trav. du Labor, de Frederieq 6, 277, 1901. —
° )  B ay liss, Journ. of Physiol. 26, XXXII, 1901. — 7) G oltz, Pflügers Arch. 11, 
91. — °) Arch. f. physiol. Heilk. 13, 525, 1854. Die übrige Literatur bei T iger-
stedt, S. 538. — 9) Siehe T ig ersted t, 1. c. — 10) B ay liss, ebenda 28, 280ff., 
1902. Dieselben Volumschwankungen zeigt die Milz (Boy, Journ. of Physiol. 3,
208ff., 1881). — u) V ulp ian , Leqons sur l’app. vasomoteur 1, 81, 1875, und andere. 
Nach S. M ayer (Hermanns Handbuch 5 [2], 478) sind allerdings die Schwankungen
am nervös völlig isolierten Ohre nur durch Blutdruckschwankungen bedingt. —
l4) Pflügers Arch. 11, 213, 1875.
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3 1 2 T onusschw ankungen ; B eaktion  a u f  D ehnung.

Tonusschwankungen in der ausgeschnittenen Niere r) sprechen für die Möglich­
keit eines peripheren U rsprungs. F ü r  letztere Annahme wurde ferner geltend 
gemacht, daß die Schwankungen an den beiden Ohren des Kaninchens, ja  selbst 
an den verschiedenen A rterien der Schwimmhaut nicht gleichzeitig auftreten, 
und daß an einer und derselben A rterie (besonders an der Arteria saphena) 
erw eiterte und verengerte Stellen nebeneinander Vorkommen* 2). Trotzdem 
müssen die Tonusschwankungen in gewisser Beziehung vom Zentralnerven­
system abhängig se in , denn sonst würden sie nach der Durchschneidung der 
Vasomotoren nicht zunächst verschwinden. F erner sind sie abhängig vom 
E rregbarkeitszustande des Zentralnervensystem s: nach Strychnin Vergiftung 
sind sie enorm verstä rk t (H u iz in g a ,  1. c. S. 211, auch bei anämischen Tieren 
ohne V ergiftung!), am Kaninchen ohre zeigen sie sich nach M os s o 3) nur 
dann, wenn das Tier aufgeregt ist.

Zu den selbständigen K ontraktionen der Gefäßwand gehören ferner die 
zuerst von W h a r to n  J o n e s 4) beobachteten rhythm ischen Verengerungen 
der Venen im Flederm ausflügel, welche nach L u c h s i n g e r 5) und S c h i f f “) 
auch nach U nterbindung aller Flügelnerven und Bepinselung der zum Flügel 
hinziehenden Gefäße m it Am m oniak, am abgeschnittenen oder besser ab­
gebundenen Flügel und bei künstlicher Durchström ung bis zu 20 Stunden 
nach dem Tode des Tieres bestehen bleiben, also ihren peripheren U rsprung 
ganz sicher erkennen lassen. Vorbedingung für ih r Zustandekommen ist 
allerdings ein Innendruck von einiger Größe (40 bis 50cm  W asser), was 
lebhaft an das analoge Verhalten des Herzens gewisser W irbelloser erinnert, 
die sich erst bei einem gewissen Füllungsdruck kontrahieren 7).

Die E igenschaft, auf Steigerungen des Innendruckes durch Kontraktion 
zu reagieren , bildet aber n icht etwa eine gelegentliche Ausnahm e, sondern 
ist wahrscheinlich allen Gefäßen eigen. Nachdem schon O s t r o u m o f f s) 
durch Temperaturmessungen an der Pfote zu dem Schlüsse gelangt war, daß 
die Blutgefäßwandung fü r sich, nach D urchtrennung der an sie herantretenden 
N erven, das Vermögen besitz t, auf eine plötzliche Blutdrucksteigerung mit 
V erstärkung ihrer Spannung zu reagieren, zeigte jüngst B a y lis s  a) durch 
Volummessungen, daß Erhöhung des Blutdruckes eine V erengerung, E r­
niedrigung des Blutdruckes eine Erw eiterung des Volumens der entnervten 
Hinterpfote des Hundes herbeiführt, ja an der ausgeschnittenen Carotis 
des Hundes konnte er die K ontraktion bei D rucksteigerung direkt sehen. 
Diese periphere Tonusregulierung bei Schwankungen des Innendruckes ist 
aber nach O s tro u m o f f  (1. c.) nur vorhanden bei gu ter E rregbarkeit der 
„peripheren Z entren“. W ird diese durch ermüdende Einflüsse, wozu frische 
Nervendurchschneidung, längere Atemsuspensionen, wiederholte Druck­
steigerungen gehören, herabgesetzt, so werden die Gefäße durch die Steigerung 
des Innendruckes erw eitert.

') M o sso , Sachs. Ber. 26, 317, 1874. — ä) B i e g e l ,  Pflügers A rch. 4, 357,
1871. Doch sah derselbe A u to r ähn liche lokale E inschnürungen  an  den M esenterial­
a rte rien  auch  hei d irek ter H alsm arkreizung  (1. c. S. 372ff.). — 3) Zit. nach  T ig e r -
s t e d t ,  S. 539. —  4) Philos. T ransac t. 1852 ( l ) ,  S. 131 ff.; zit. n ach  T i g e r s t e d t ,
S. 441. — 5) Pflügers A rch. 26, 445, 1881. — 6) Ebenda, S. 456. — *7) H erz von
Helix ( B ie d e r m a n n ,  W iener Sitzungsber. 89 [3], 24ff., 1884), von A physia ( S t r a u b ,
Pflügers A rch. 86, 504, 1901). — 8) Pflügers Arch. 12, 244f£., 1876. — s) Jou rn .
of Physiol. 28, 220, 1902.



Die B eobachtungen von O s t r o u m o f f  und B a y l i s s  stehen in  einem  gewissen 
Gegensatz zu den A ngaben von S t e f a n i 1), der bei künstlich  u n terh a lten em  K reis­
lau f die Gefäße a u f  D rucksteigerung  sich erw eitern  sah , und zw ar die H a u t-  und 
M uskelgefäße der E x trem itä ten  viel s tä rk e r  und  prom pter als die Gefäße der E in­
geweide.

E in f lu ß  v o n  E r n ä h r u n g s s t ö r u n g e n  a u f  d ie  G e f ä ß n e r v e n z e n t r e n .

E r s t i c k u n g ,  und zwar speziell Mangel an Sauerstoff, bew irkt zu­
nächst eine enorme E rregung des bulbären Vasomotorenzentrums und in ­
folgedessen meist eine sehr bedeutende Steigerung des B lu tdruckes2). Nach 
der anfänglichen Steigerung sinkt der B lutdruck infolge der fortschreitenden 
Lähm ung des Zentrum s wieder ab und zwar anfangs schneller, später lang­
samer. Diese Verzögerung des Absinkens wird von K onow  und S te n b e c k  
und L a n d e r g r e n  3) erk lärt durch die nunm ehr neu hinzutretende asphyk- 
tische E rregung  der spinalen G efäßzentren, welche den B lutdruck noch eine 
Zeitlang hoch erhält. Kohlensäureanhäufung im Blute bei genügender Sauerstoff­
zufuhr bew irkt nach M a re s  bloß eine ganz vorübergehende B lutdrucksteige­
rung m it darauf folgendem allmählichen Absinken.

Ebenso wie die E rstickung bew irkt A n ä m is ie r u n g  des H irnes beim 
K u ß m a u l-T e n n e r s e h e n  Versuch und bei Steigerung des allgemeinen H irn­
druckes anfangs E rregung , später Lähm ung des bulbären G efäßzentrum s4). 
Die spinalen Zentren und Bahnen der Gefäßnerven werden durch Anäm isierung 
ebenfalls zunächst erreg t und darauf, vergleichsweise aber erst sehr spät, 
gelähmt. S. M a y e r  '1) fand nach Abklemmung der Aorta noch hohen B lut­
druck bei schon vollständiger motorischer Lähm ung. A s h e r  und A r n o l d 6) 
sahen , daß nach Anämisierung des Rückenm arkes die Reflexe auf den B lut­
druck als letzte übrig blieben. Insbesondere der Depressorreflex bleibt be­
stehen , wenn schon längst die Sensibilität und M otilität des Rückenm arkes 
verloren gegangen ist.

L äßt man in einem Stadium der E rstickung oder A näm isierung, in 
welchem der B lutdruck bereits s ta rk  abgesunken is t, von neuem arterielles 
Blut durch die Zentren ström en, so erfolgt wiederum eine starke „post- 
dyspnoische“ oder „postanämische“ E rregung  derselben, die zu einer be­
trächtlichen B lutdrucksteigerung f ü h r t7).

Die Gefäßverengerung hei der E rstickung erstreckt sich nicht auf alle 
Organe. Vielmehr betrifft sie vorwiegend die Bauch- und Beckeneingeweide:

‘) A rch. ita l. de biol. 21, 246, 1894. — s) T r a u b e ,  K o n o w  und S t e n b e c k ,  
P ic k  und K n o l l ,  M a r e s  an  den oben S. 277ff. zitierten  O rten und andere. Die 
B lutdruckste igerung ist u n te r  gewissen U m ständen n ich t sehr bedeutend ( Z u n tz ,  
Pflügers A rch. 17, 400, 1878), kann sogar ganz fehlen  ( H ü r t h l e ,  ebenda 44, 592, 
1889. — 3) Skand. Arch.’ 7 , 7, 1897. — 4) Ü ber den K u ß m a u l- T e n n e r s c h e n  
Versuch siehe S. M a y e r  (W iener Sitzungsber. 73 [3], 85, 1876; L äh m u n g  sicher 
n u r bei K aninchen, n ich t hei H unden), über H irn d ru ck  N a u n y n  und  S c h r e i b e r  
(Arch. f. exp. P a th . 14, 32 f f . , 1881) und C u s h in g  (M itteil. a. d. Grenzgeb. d. 
Med. u. C hirurgie 9, 791 ff., 1902). D urch  allm ähliche S teigerung des H irndruckes 
kann m an den B lu td ruck  im m er hö h er (bis au f 290 m m  Hg beim H unde) treiben. 
N a u n y n  und S c h r e i b e r  h a lten  übrigens die bei H irnkom pression de r B lu td ru ck ­
senkung vorhergehende prim äre  E rhebung  fü r  reflektorisch, du rch  R eizung sensibler 
N erven bedingt. — 5) W iener Sitzungsber. 79 (3), 99, 1879. — *) Zeitschr. f. Biol. 
40 , 277, 1900. — 7) S. M a y e r ,  W iener Sitzungsber. 81 (3), 130 ff., 1880. H ier 
weitere L ite ra tu r.
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3 1 4 Loi de balancem ent bei E rstickung.

es verengern sich die Gefäße des ganzen Darmes, der Milz, Niere, des Uterus, 
w ährend sich die Gefäße anderer innerer Organe (der Nebenniere), vor allem 
aber die Gefäße der H aut und M uskulatur und die Hirngefäße (auch die 
K etinalarterien) erweitern ,).

D ieser Gegensatz zw ischen dem  V erhalten  der H au tm u sk el- und  H irngefäße 
einerseits, den  E ingew eidegefäßen andererseits t r i t t  auch bei reflektorisch ausgelösten 
B lu tdruckste igerungen  seh r o ft au f (loi de balancem ent von D a s t r e  und M o r s t)  
und  könnte  h ie r  in  p lausib ler W eise du rch  eine bestim m te O rganisation  des Gefäß­
nervenzen trum s selbst e rk lä r t  w e rd e n , verm öge w elcher etw a n u r  die Z entren  fü r 
bestim m te G efäßbezirke in  E rreg u n g  gerie ten  oder etw a gleichzeitig  m it einer E r­
regung  der C onstrictoren  fü r  den einen B ezirk eine E rreg u n g  de r D ila ta to ren  fü r 
an d ere  B ezirke verbunden  w äre. B ei der E rstickung  ab er w ürde m an  eh er — wie 
bei den  E rstickungskräm pfen  de r Skelettm uskeln  — eine a llg em ein e , gleichm äßige 
B eizung  a lle r G efäßnerven erw arten . In  der T a t fan d  schon H e i d e n h a i n  (1. c. 
S. 103ff.) , daß  m an  durch  re la tiv  schw ache elektrische B eizung des Vasom otoren­
zen trum s dieselben E rscheinungen  e rh ä lt  wie bei E rstickung . Bei s ta rk e r Beizung 
verengern  sich  dagegen au ch  die H autgefäße m it. E r  m ein te  also z u n äch st, daß 
bei n ich t a llzu stark e r E rreg u n g  de r Z entren  die geringe constrictorische W irkung 
a u f  die H autgefäße du rch  den gesteigerten  B lu td ruck  überw unden w ird und da ­
d u rc h  eine passive H yperäm ie de r H au t b ew irk t w ird. Am  ehesten  könnte  m an 
sich  ein solches V erh alten  bei den H irngefäßen m it ih ren  verhältn ism äßig  schwach 
w irkenden  V asom otoren zurechtlegen. Z w ar beteiligen sich jen e  H au tte ile , deren 
G efäßnerven du rchsch n itten  s in d , n ich t an  der H y p eräm ie , w ofern  ih r  peripherer 
to n u sfäh ig e r A p p ara t g u t e rreg b a r is t *), aber das könnte  die Folge der oben 
S. 312 beschriebenen peripheren  E eak tion  de r nervös isolierten Gefäße au f S teigerung 
des Innendruckes se in , von de r m an  n ich t sagen k a n n , ob sie ebenso auch  bei in ­
tak te n  G efäßnerven vo rhanden  ist.

Den d irek ten  Beweis d a fü r, daß die E rw eiterung  de r H au t- und  M uskelgefäße 
bei der E rstick u n g  eine passive ist, bed ing t du rch  die B lutdruckste igerung , erb rach ten  
B a y l i s s  und B r a d f o r d 3). J e  k leiner die B lu tdruckste igerung  bei e inem  Tiere 
desto geringer auch  die E rw eite ru n g  der oberflächlichen G efäß e , j a , wenn nach 
vo rh erig e r D urchschneidung  beider Splanchnici die D rucksteigerung  ganz u n ­
bedeutend  is t ,  so verengern  sich auch  die Gefäße der E x tre m itä te n , das Volum en 
d e r le tz te ren  n im m t ab. E ine V olum enabnahm e der E x trem itä ten  erfo lg t auch  
d a n n , w enn m an die B lu td ru ck erh ö h u n g  bei de r E rstickung  dad u rch  verh indert, 
daß  m an  den U berschuß des B lutes aus de r Carotis in  ein geräum iges Seitenrohr 
ausfließen l ä ß t 4). D anach  fließen w ohl also in  de r T a t bei der E rstickung  allen 
Gefäßen constrictorische E rreg u n g en  zu, ab er den E ingew eidegefäßen am  stärksten . 
Sie tre ib en  also das in  ihnen  en th a lten e  B lu t am  k räftig sten  a u s , und es ergießt 
sich  in  die verhältn ism äßig  schw ächer k o n trah ie rten  Gefäße der äußeren Teile. 
Die U rsache der k rä ftig eren  K on trak tion  de r Eingew eidegefäße ist verm utlich  auf 
re ichere  In n erv a tio n  m it C onstrictoren .beg ründet (vgl. ab er oben S. 313 die A n­
gaben  von S t e f a n i ) .  Ob bei der E rstick u n g  neben der allgem einen E rreg u n g  der 
V asoeonstrictoren eine ebensolche allgem eine D ila ta to renerregung  vorhanden  ist 
( D a s t r e  u n d  M o r a t ,  1. c.), die aber von de r C onstrictorenerregung üb ertö n t w ird, 
is t n ach  den vorliegenden U ntersuchungen  n ich t zu  entscheiden.

')  H e i d e n h a i n ,  Pflügers A rch: 5, 100, 1872; D a s t r e  und  M o r a t ,  
B ech. exp. sur le syst. nerv , vasom oteur 1884, p. 287 ff. U ber das V erhalten  
de r N ebennierengefäße siehe B ie d l  und  B e i n e r  (Pflügers A rch. 67, 450, 1897), 
ü b er die H irngefäße , L ite ra tu r  bei H ü r t h l e  (ebenda 44 , 590ff., 1889) und
G o t t l i e b  u. M a g n u s  (A rch. f. exp. P a th . 48, 269, 1902). —  s) O s t r o u m o f f  
(u n te r  H e i d e n h a i n ) ,  Pflügers A rch. 12, 257, 1876. D urch  U ntersuchung  der 
D ruckverhältn isse  im  H irn k reis lau f k am  H ü r t h l e  (ebenda 44, 594, 1889) zu 
dem  Sch lüsse , daß w ährend  de r A sphyxie auch  V asodilatatoren  de r H irngefäße 
e rre g t sein m üßten. — a) Jo u rn . of Physiol. 16, 20, 1894. — 4) B a y l i s s ,  ebenda 23, 
Suppl., S. 14. Ganz das E ntgegengesetzte  findet (E benda S. 42) D e le z e n n e .



U ber den Einfluß von G i f t e n  au f das C onstrictorenzentrum  (die N arcotica 
•wirken läh m en d , S try ch n in , Cam pher usf. e rreg en d ), vgl. G o t t l i e b  (V erh. d. 
19. Kongr. f. innere  Med. S. 21 f f . , 1901). A uch  bei der E rreg u n g  des Gefäß­
zen trum s du rch  G ifte is t häufig m it der V erengerung  der Gefäße des Splancknicus- 
g  ebietes eine E rw eite ru n g  der H aut-, Muskel- u n d  H irngefäße verbunden l).

D ie B e z ie h u n g e n  d e r  G e f ä ß n e rv e n  zu m  G ro ß h irn .

Yon der Großhirnrinde her werden die Gefäßzentren beeinflußt bei 
Affekten. Diese Einflüsse bilden einen Teil der schon bei den Herzzentren 
erw ähnten „Ausdrucksvorgänge des Gefühlslebens“ (emotive Innervationen), 
bezüglich welcher auf die psychologische L ite ra tu r verwiesen werden m u ß * 2). 
Über die „emotiven Keflexe“ bei Tieren siehe unten S. 322.

In  neuerer Zeit h aben  einige Psychologen die A nsich t ausgesprochen, daß die 
G efühle und  A ffekte das B ew ußtseinskorrelat von nervösen E rregungen  darstellen, 
welche von afferen ten  Gefäß- (und  Eingeweide-) nerven  dem  G roßhirn zugefiihrt w erden 
( J a m e s  [wenigstens anfangs], L a n g e 3). M it R ücksicht d a rau f h a t  S h e r r i n g t o n  4) 
nachgewiesen, daß H unde n ach  D urchschneidung  des H alsm arkes (also oberhalb  des 
Abganges de r V asom otoren — in  einem  Falle  w aren  außerdem  die V agosym pathici 
und Depressores d u rch sch n itten ) genau  ebenso Affektsym ptom e (F u rch t, Zorn usw.) 
zeigen w ie norm ale  Hunde. W ahrschein lich  is t es fre ilich , daß vom Gefäßsystem  
aus dum pfe Sensationen ausgelöst w erden , w elche die Stim m ung beeinflussen. 
In jek tion  s ta rk  reizender Substanzen in die G e fäß e5 *) ,  sowie R eizung des De­
p resso rs“) ,  der ja  n ach  neueren  U n tersuchungen  ein  sensibler G efäßnerv (der 
A orta) ist, ru f t  bei n ic h t narko tisie rten  T ieren  Schm erzäußerungen hervor. F ern er 
spielen wohl auch  bei den K itzelem pfindungen G efäßveränderungen m i t 7) ,  ja  
W u n d t “) m ein t sogar, daß die W ärm e- und  K älteem pfindung in d irek t du rch  Gefäß- 
nervenreizung hervorgerufen  w erden könnte. Die F älle  von H erzangst und  H erz­
schm erz, insbesondere die typischen A nfälle  von Angina pectoris, finden sich in  a lle r­
erste r L inie bei E rk ran k u n g en  der K o ronararte rien  und des A nfangsteiles der A orta  9).

Auch durch künstliche Reizung bestim m ter Stellen der Großhirnrinde 
(der motorischen Zone und der angrenzenden Gebiete) und der von diesen 
Stellen ausgehenden zentrifugalen Bahnen in die innere Kapsel und die Groß­
hirnschenkel lassen sich V eränderungen der Gefäßweite auslösen, die sich in 
einer S teigerung, gelegentlich aber auch in einer Senkung des allgemeinen 
Blutdruckes zu erkennen geben 10). Eine tonische Innervation des bulbären 
Gefäßzentrums von den oberen H irnteilen aus besteht aber nicht, wie daraus 
hervorgeht, ’ daß Durchschneidung des Hirnstam mes vor dem Gefäßzentrum 
keine E rniedrigung des Blutdruckes setzt.

')  G o t t l i e b  u. M a g n u s ,  A rch. f. exp. P a th . 48, 270, 1902. — *) Vgl. oben S. 280.
E ine scharfe  K ritik  der zu den U ntersuchungen  verw endeten  plethysm ographischen
M ethode und de r psychologischen Folgerungen aus den E rgebnissen gab R. M ü l l e r
(Zeitschr. f. Psychol. u. Physiol. d. Sinnesorg. 30, 340, 1902). — 3) Vgl. W u n d t ,
Grundz. d. physiol. Psychol. 2, 5. Auf!., 367, 1902. — 4) Proc. Roy. Soc. 66, 390, 
1900. — 5) P a g a n o ,  A rch . itaL de biol. 33, 33, 1900. — “) T s c h i r w i n s k y ,  Zentralb l.
f. Physiol. 9, 778, 1896; v. C y o n , Pflügers A rch. 70, 233, 1898. — 7) Siebe dieses
Handb. 3, 705. — 8) Grundz. d. physiol. Psych. I ,  5. Auf!., 402, 436, 1901. —
8) Vgl. K r e h l ,  P a tho l. Physiol., S. 110 ff. — 10)V g l. die L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  
S. 536ff. N ach H o w e l l  und A u s t i n  (A m er. Jou rn . of Physiol. 3, XXII, 1900)
g ib t R eizung der m otorischen Zone bei M orphium -Ä thernarkose B lutdrucksenkung, 
bei C urare-Ä thernarkose S teigerung. Die B lu tdruckste igerung  w ird b ew irk t durch  
K ontraktion  der Gefäße der Eingeweide (des D ünndarm es), w ährend  die des Colons
z. B. sich erw eitern , wie bei R eizung eines sensiblen N erven ( F r a n ^ o i s - F r a u c k  
und H a l l i o n ,  A rch. de physiol. 1896, p. 504).

Einfluß des Großhirns au f die G efäße; Sensib ilität derselben. 3 1 5



3 1 6 T raube-H ering  sehe B lutdruckschw ankungen .

D ie  z e n t r a l  b e d in g te n  S c h w a n k u n g e n  d e s  G e fä ß to n u s .

W enn bei einem curaresierten Hunde nach doppelseitiger Vagotomie die 
künstliche Respiration ausgesetzt w ird , so steig t infolge der dyspnoischen 
E rregung  des Gefäßzentrums der B lutdruck a n , und zwar in  langsamen 
W e lle n  ( T r a u b e 1). Vorbedingung fü r das E ntstehen dieser Wellen ist 
eine gewisse Venosität des Blutes. An curaresierten H unden, Katzen und 
Kaninchen treten  sie auch bei gleichbleibendem m ittleren B lutdruck auf, 
wenn man die Tiere durch oberflächliche künstliche A tm ung dyspnoisch 
macht. W enn die Tiere nicht ganz vollständig curaresiert sind , sieht man, 
daß diese Blutdruckschwankungen den abortiven Atembewegungen isochron 
sind ( H e r i n g 2). Schwankungen des B lutdruckes, welche m it den Atem­
bewegungen zusammenfallen (Absinken des Blutdruckes bei der Inspiration, 
Ansteigen desselben bei der Exspiration), treten  ferner auf nach Abstellung der 
künstlichen A tm ung bei chloroformierten Hunden, wenn beide Phrenici und Vagi 
durchschnitten und Thorax und Abdomen weit eröffnet sind ( F r e d e r i c q 3).

D aß die von T r a u b e  u n d  H e r i n g  an  cu raresie rten  T ieren  m it den  von 
F r e d e r i c q  an  n ich t cu raresie rten  T ieren  beobachteten  W ellen  iden tisch  sind und 
strenge m it de r A tm ung ko inzid ieren  in  der W eise , daß d e r E xsp iration  eine 
D rucksteigerung  en tsprich t, zeigte P l u m i e r 4) an  m orph in isie rten  H u n d en , denen 
beide V agi und  P h ren ic i du rchsch n itten , T horax  und  Abdom en w eit eröffnet w aren  
und  die kü n stlich  re sp irie rt w urden. N ach S istierung  de r künstlichen  A tm ung 
t ra te n  p a r a l l e l  den fru s tran e n  A tem bew egungen die' B lu tdruckschw ankungen  auf. 
N un w urde das T ier im m er s tä rk e r c u ra re sie rt und  die A tem sistierung  w iederholt. 
D ie B lu tdruckschw ankungen  blieben im m er synchron m it den im m er schw ächer 
w erdenden A tem bew egungen und  än d erten  ih r  zeitliches V erhältn is (u n g efäh r 7 in 
de r M inute) a u ch  n ich t n ach  voU ständiger C uraresierung.

Die T ra u b e - H e r in g s c h e n  W ellen müssen, da sie an curaresierten 
Tieren ebenso wie an Tieren m it eröffnetem Thorax au ftre ten , deren Atem­
bewegungen keinen peripheren, mechanischen Einfluß auf den Kreislauf haben 
können, durch zentrale Ursachen bedingt sein. Sie stellen sich analog der 
inspiratorischen Hemmung des Vagustonus dar als eine A rt Irradiation der 
Erregung vom Atem zentrum auf das Gefäßzentrum (inspiratorische Hemmung, 
exspiratorische V erstärkung des T o n u s5). Ähnlich wie die inspiratorische 
Hemm ung des Vagustonus am stärksten  ist hei D yspnoe, so treten  auch die 
T ra u b e - H e r in g s c h e n  W ellen erst in der Dyspnoe hervor. Sie sind ferner 
sehr s ta rk , wenn das Gefäßzentrum durch D rucksteigerung in der Schädel­
höhle erreg t w ird 6). Bei erhaltenen Vagis wirken sich während der Inspi­
ration die Pulsbeschleunigung und die periphere Gefäßerweiterung in bezug 
auf den B lutdruck entgegen 7).

’) Z entralb l. f. d. m ed. W iss. 1865, S. 881. — *) W iener Sitzungsber. 6 0  (2),
829 , 1869. — 8) A rch . de biol. 3 , 71, 1882; D u Bois’ A rch. 1887, 8. 351. —
4) T rav au x  du labor. de F r e d e r i c q  6, 241, 1901. — 5) D er E inw and  von W o o d  j r .
(Am er. Jo u rn . of Physiol. 2 , 352, 1899), daß  die T r a u b e - H e r in g s c h e n  WeBen
nach  In jek tion  von Eoctractum veratri viridis, welches das A tem zentrum  lähm t, n ich t
verschw inden , is t n ach  P l u m i e r  (1. c.) n ich t stichhaltig , w eil die von W o o d  
beobachteten  W ellen keine T r a u b e - H e r in g s c h e n ,  sondern W ellen v ie rte r Ord­
nun g  (8. M a y  e rse h e )  w aren  (vgl. oben). — *) N a u n y n  und S c h r e i b e r ,  Arch. 
f. exp. P a th . 14, 41 f f . , 1882. (H ier auch  8. M a y e r s c h e  W ellen?); C u s l i in g ,  
M itt. a. d. Grenzgeh. d. Mediz. u. C hirurgie 9, 799, 1902. — r) F r e d e r i c q ,  1. c.
1882, S. 90.



8 . M a y er  se h e  B lu td r u c k sc h w a n k u n g e n . 3 1 7

Um  die re in  z en tra l ausgelösten T r a u b e - H e r in g s c h e n  W ellen  von den 
größtenteils p e rip h e r b ed ing ten , gew öhnlich au ch  hei E upnoe vo rhandenen  respi­
ra to risch en  Schw ankungen  de r B lu td ruckkurve  zu  sch e id en , sind die e rsteren  von 
B i e d l  und  H e i n e r 1) ,  denen sich M o r a w i t z ”) anschloß, als W e l l e n  d r i t t e r  
A r t  (oder Ordnung), bezeichnet w orden , wobei die A u to ren  u n te r  W ellen  erster 
O rdnung  die einzelnen Pulsw ellen, u n te r  W ellen zw eiter O rdnung die gew öhnlichen 
A tem schw ankungen des B lu tdrucks verstehen . F r e d e r i c q  (1. c.) bezeichnete auch  
die T r a u b e - H e r in g s c h e n  W ellen  als W ellen z w e i t e r  O rdnung , d. h . von d e r­
selben G rößenordnung w ie die g leichzeitigen A tem innervationen .

Yon den T ra u b e -H e r in g s c h e n , den einzelnen Atem innervationen parallel 
gehenden W ellen sind streng zu scheiden langsam e Schwankungen des Blut­
drucks, welche bei unverg ifte ten , spontan atmenden Kaninchen auftreten, 
deren W ellenlänge m e h r e r e  spontane Atem perioden umfaßt. Diese zuerst 
von C y o n 3) und L a t s c h e n b e r g e r  und D e a h n a 4) beobachteten Blut­
druckschwankungen wurden insbesondere von S. M a y e r 5) genau beschrieben 
(S. M ay ersch e  W ellen oder W ellen d ritte r O rdnung nach F r e d e r i c q  — 
Wellen vierter O rdnung von B ie d l- R e in e r  und M o ra w itz ) . Diesen B lut­
druckschwankungen gehen gewöhnlich, n icht im m er, Schwankungen in der 
Atemgröße und periodisches E rschauern des Versuchstieres parallel. Kn o l l 6) 
führt daher diesen Symptomenkomplex auf die kontinuierliche sensible Reizung 
beim gefesselten Tiere zurück, auf welche die bulbären Zentren periodisch 
reagieren, wobei der Einfluß auf die einzelnen Zentren (Atmungs- und Gefäß­
zentrum, Bewegungszentren) je nach der E rregbarkeit derselben variiere. Da­
gegen bem erkt R u l o t 7) , daß diese Blutdruck wellen auch am ungefesselten 
Tiere au ftre ten ; sodann verschwinden in tiefer Chloralnarkose, wenn die Reflexe 
auf den B lutdruck sehr herabgesetzt sind, zw ar die periodischen Schwankungen 
der Atemgröße, aber n icht immer auch die S. M ay ersch en  Blutdruckwellen.

L a t s c h e n b e r g e r  u n d  D e a h n a  (1. c. S. 200) e rk lä r te n  die von ihnen  beob­
ach te ten  W ellen, w elche sie m it den T r a u b e - H e r in g s c h e n  identifizierten , durch  
das W echselspiel zw ischen pressorischen u n d  depressorischen Reflexen. Sobald die 
pressorischen Einflüsse überw iegen und  d e r B lu td ru ck  s te ig t, tre te  info lge der 
A utoregulation  des K reislaufs (siebe das Folgende!) ein  depressorischer Reflex ein 
und um gekehrt. A uch  n ach  v .C y o n * ) , de r ebenfalls beide W ellenarten  fü r  identisch  
h ä lt ,  sollen sie de r A usdruck eines W ettstre ite s zw eier an tagonistisch  w irkender 
K räfte  sein, näm lich  der E rreg u n g  des V asoconstrictorenzentrum s und der Gegen­
w irkung  der D epressoren (siehe jedoch u n ten  S. 320).

W enn bfci seh r seltenem  H erzsch lag  die k ü n stliche  A tm ung so freq u en t 
gem acht w ird , daß sie de r Z ah l de r H erzschläge n ah ezu  g leichkom m t, so beob­
ach tet m an  ebenfalls weUenförmige Schw ankungen  des B lu td ru ck es, w elche n ach  
H e r i n g  und  S. M a y e r  (1. c. S. 302) bed ing t sind  du rch  die In terfe ren z  der P u ls­
wellen „m it den du rch  den m echanischen E influß der k ünstlichen  L ufte inb lasungen  
bedingten W ellen des B lu td ru ck es“. M o ra  w i t z  (1. c. S. 83 ff.) g laub t auch  fü r  diese 
W ellen eine B eteiligung  des V asom otorenzentrum s ann eh m en  zu m üssen, w eil er 
nach  völliger A usschaltung  desselben (A bbindung a lle r v ier H irn a rte rie n  und 
D ekapitierung  des T ieres) n u r  noch seh r selten, bei ganz g enauer E inste llung  der 
Frequenz der künstlichen  R esp iration  echte In terferenzw eR en e rh ie lt, welche sich 
aber bezüglich der Pu lsform  in  ch arak te ris tisch er W eise von den beim  norm alen  
T ier vorkom m enden ähn lichen  W ellen , die e r „pulm onale ReflexweRen“ n enn t, 
un terschieden.

• '  ')  Pflügers A rch . 79, 176, 1900. — s) E ngelm anns A rch. 1903, S. 92. — “) Pflügers
Arch. 9, 506 ff., 1874. — 4) E benda 12, 171 ff., 1876. — 5) W iener Sitzungsber. 74
(3), 281, 1876. — *) E benda 92  (3), 439, 1885. — 7) T rav au x  du Labor, de F r e d e r i c q
6, 67, 1901. — 8) Pflügers A rch. 70, 262 ff. 1898.



3 1 8 R eflex e  v o m  H erzen  a u f  d ie  G e fä ß e ; n . d e p r e s s o r .

A ußer den b isher e rw äh n ten , ziem lich regelm äßig  ab laufenden  rh y thm ischen  
W ellen  sind u n te r  verschiedenen U m ständen noch andere  B lu tdruckschw ankungen  
b eo b ach te t w orden , bezüglich  w elcher au f die Z usam m enstellung von B ie d l  u n d  
R e i n e r  (1. c. S. 173 ff.) verw iesen w erden  muß.

3. Gefäßreflexe.
Die Regulierung des Kreislaufs durch die Gefäßnerven muß naturgem äß 

in erster Linie auf reflektorischem Wege ausgelöst werden. W ir können 
diese Reflexe in zwei Gruppen sondern: 1. Reflexe von den einzelnen Teilen 
des Gefäßsystems aufeinander (Autoregulation des K reislaufs), 2. Reflexe auf 
das Gefäßsystem von anderen Organen.

R e f le x e  vom  H e rz e n  a u f  d ie  G e fä ß e  u n d  v o n  d e n  G e fä ß e n
a u f e in a n d e r .

Von dieser ersten Gruppe sind zunächst bekannt Reflexe vom Herzen auf 
die Gefäße. Nachdem zuerst B o c h e f o n ta in e  und B o u r c e r e t 1) bei Reizung 
des Pericardialüberzuges des Herzens B lutdrucksteigerung beobachtet hatten, 
wies W o o l d r i d g e 2) bei Reizung der oberflächlichen Nervenstämmchen des 
Herzens Blutdruckänderungen (Steigerungen und Senkungen) nach, welche 
von der Schlagzahl des Herzens unabhängig waren. Ebenso sahen B ro d ie  
und R u s s e l l 3) bei Reizung der extracardialen Herzäste des Vagus den Blut­
druck unabhängig von der Frequenz des Herzschlages bald steigen, bald 
sinken.

Als den wichtigsten Reflexnerven des Herzens betrachtete man früher 
den Nervus depressor. Es sind aber oben S. 283 (siehe dort auch die 
L itera tur) schon die Gründe angegeben w orden, welche dafür sprechen, 
daß dieser Nerv nicht aus dem H erzen , sondern aus dem Anfangsteil der 
A orta entspringt. Elektrische Reizung des zentralen Stumpfes des Nervus 
depressor bewirkt eine allmählich eintretende, die Reizung lange über­
dauernde H erabsetzung des B lutdrucks, die hauptsächlich durch Erwei­
te rung  der Blutgefäße des Splanchnicusgebietes zustande ko m m t4). Nach 
Durchschneidung der Splanchnici, Durchschneidung des Rückenmarkes in 
der Höhe des dritten Brustwirbels 5) oder Ausschaltung des ganzen Bauch­
kreislaufs durch Kompression der A orta, der unteren Hohlvene und der 
P fortader 6) ist die B lutdrucksenkung absolut genommen zwar bedeutend 
geringer, aber doch nicht ganz verschwunden. Nach der Splanchnicus- 
durchschneidung kann sie wieder ganz (oder fast ganz) auf dieselbe Höhe 
gebracht werden wie vorher, wenn der B lutdruck durch Kochsalzinfusion 
oder Reizung der peripheren Splanchnicusstümpfe auf der normalen Höhe 
gehalten wird 7). Die E rw eiterung bezieht sich demnach noch auf andere 
Gefäßbezirke, und B a y l i s s 8) wies plethysmographisch d irekt eine Volum­
zunahme der Extrem itäten nach. Das Nierenvolum nahm , wahrscheinlich

‘) Compt. rend. 85, 1168, 1877. — 2) D u Bois’ A rch. 1883, S. 539. — 3) Jo u rn .
of Physiol. 26, 96, 1900. — 4) L u d w ig  und C y o n , Sachs. Ber. 18, 307, 1866. —
5) S m i r n o w ,  Z entralh l. f. d. m ed. W iss. 1886, S. 146. — 6) H e i d e n h a i n  u.
G r ü t z n e r ,  Pflügers A rch . 16, 51, 1877. —  7) P o r t e r  u. B e y e r ,  Am er. Jo u rn . o f
Physio l. 4, 283, 1901. — 8) Jo u rn . o f Physiol. 14, 303, 1893.
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infolge kollateraler Anämie, a b 1). Sobald der B lutdruck wieder anstieg, 
vergrößerte sich nachträglich auch das Nierenvolumen. Die Blutgefäße der 
Schilddrüse erweitern sich l 2).

L u d w ig  und C yon  führten die B lutgefäßerw eiterung bei Depressor­
reizung auf zentrale Hemmung des Constrictorentonus zurück. Es ist seit­
her vielfach 3) die Verm utung ausgesprochen worden, daß der Reflex durch 
Erregung eines eigenen D ilatatorenzentrum s in der Medulla obl'ongata zustande 
komme. E in strenger B e w e is  dafür ist aber bisher noch nicht erbracht 
worden 4).

v. C y o n  n im m t a n , daß die D epressorfasern  n ich t d irek t im  G efäßzentrum  
endigen, sondern in  einem  parigen, ganglionären  Z w ischenapparat. Jedenfa lls , m ein t 
er, m üsse die V erb indung  des Depressors m it dem  G efäßzentrum  eine ganz eigen­
tüm liche sein, denn es gelang ihm  nie, du rch  Ä nderung  des Z ustandes des G efäß­
zentrum s eine pressorische W irkung  vom N. depressor aus zu e rh a lten  5 *) , w ährend  
hei anderen  sensiblen N erven je  n ach  dem  Z ustande des Z entrum s pressorische 
oder depressorische E rfo lge erzielt w erden können  (vgl. u n ten  S. 325). D er 
Depressorreflex w ird  außerorden tlich  geste igert n ach  In jek tio n  von Jo d o th y rin  
oder N a triu m p h o sp h a t°). Jod n a triu m in jek tio n  schw ächt ih n  ah 7), n ach  A drenalin- 
e inspritzung is t er herabgese tz t oder ganz v e rn ic h te t8 *), E insp ritzung  des b lu td ru ck ­
steigernden N ie ren ex trak tes h e b t ih n  dagegen n ic h t a u f 0). A tropin  und  C urare  
ist ohne W irk u n g  au f den D epressorreflex , C h lo ra lh y d ra t, A m ylenhydra t und 
Ä th er setzen ih n  h erab . N ach  S try ch n in in jek tion  und  bei E rstick u n g  w ird  die 
W irkung  g e rin g er, n ach  M orphium - und N ikotinverg iftung  s tä r k e r 10 * *). D epressor­
reizung b rin g t die S. M a y e rs c h e n  (?) W ellen  zum  V ersch w in d en 11) ,  ebenso die 
„pulm onalen B eflexw ellen“ von M o r a w i t z 18).

Da nach L u d w ig  und C yon  der Depressor aus dem Herzen entspringen 
sollte, so folgerten sie daraus, daß durch diesen Nerven das Herz die W ider­
stände, welche sich seiner Entleerung entgegenstellen, auf dem W ege des 
Reflexes verm indern könnte, wobei natürlich  der oben S. 282 erwähnte Einfluß 
aufs Herz im gleichen Sinne wirken würde. Nach den neueren Angaben von 
K ö s te r - T s c h e r m a k  und S c h u m a c h e r 13) m üßten die sensibeln Nerven des 
Herzens, denen man diese Funktion zuschreiben wollte, ausschließlich im 
Vagusstamme selbst verlaufen. Der Nervus depressor würde gereizt werden 
durch die Dehnung der A ortenw and, er wäre n icht der „V entilnerv“ des 
Herzens, sondern der Aorta. Als Beweis dafür wurde von K ö s te r  und 
T s c h e r m a k  die negative Schwankung des Längsquerschnittstrom es dieses 
Nerven bei Erhöhung des Innendrucks der Aorta angeführt.

l) Dasselbe fan d en  B r a d f o r d  (ebenda 10, 398, 1889) und  F r a n g o i s - F r a n c k
und H a l l i o n  (A rch. de physiol. 1896, p. 505). A uf denselben, re in  m echanischen
G rund is t es w ohl zurückzuführen , daß auch  die Sch leim hau t der Regio bucco-facialis
( D a s t r e  u n d  M o r a t ,  Eech. exper. su r le  syst. nerv , vasom ot. 1884, p. 302 ff.)
erblaßt. — s) v. C y o n ,  Pflügers A rch. 70, 145, 1898. — 8) Z uerst von O s t r o u -  
m o f f ,  ebenda 12, 276, 1876. — 4) Vgl. v. C y o n  in  B i c h e t s  D ict. de physiol. 4,
784 ff. — 6) T s c h i r w i n s k y  g ib t an  (Z entralb l. f. Physiol. 10, 66, 1896), daß  er 
an  n arko tisie rten , cu raresie rten  K an inchen  m anchm al au ch  pressorische Effekte bei 
B eizung des N. depressor e rh a lten  h a t.  — ’) v. C y o n ,  Pflügers A rch . 70, 161 ff. —
7) B a r b ö r a ,  ebenda 68 , 4 3 4 ff., 1897. — 8) O l i v e r  u n d  S c h ä f e r ,  Jo u rn . of Physiol.
18, 250, 1895; v. C y o n ,  Pflügers A rch. 74, 105 ff., 1899. — °) T i g e r s t e d t  u.
B e r g m a n n ,  Skand. A rch . 8, 263, 1898. — 10) T s c h i r w i n s k y ,  1. c. und  ebenda 9,
777, 1895. — “ ) B a y l i s s ,  1. c. p. 318; v. C y o n , Pflügers A rch. 70, 276, 1898
(Die W ellen sind h ie r  als T r a u b e - H e r in g s c h e  bezeichnet). — 1!) E ngelm anns
A rch. 1903, S. 86. — 18) Siehe oben, S. 283.
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Die Fälle, in welchen der Depressor bei B lutdrucksteigerungen nach­
weisbar in den Kreislauf regulierend eingreift, sind nicht sehr zahlreich. 
U nter den gewöhnlichen Yersuchshedingungen (bei normalem Blutdruck) 
befindet sich der Depressor in E rregung, nach Durchschneidung der vorsichtig 
unm ittelbar vorher p räparierten  Depressores steigt der B lutdruck, allerdings 
n u r vorübergehend, an •). Dieser A nstieg ist aber bei von vornherein 
erhöhtem B lutdruck nicht etwa größer als bei norm alem , ja bei Drucksteige­
rungen durch künstliche P lethora (Transfusion des Blutes eines anderen 
Tieres in das Versuchstier) bleibt sie sogar vollständig aus. Auch vermag 
der Depressor experimentell gesetzten Blutdrucksteigerungen durchaus nicht 
imm er entgegen zu wirken. Der einzige nicht u n b es tritten e2) F all ist der, 
daß die B lutdrucksteigerung, welche unm ittelbar nach Abklemmung beider 
Carotiden a u f tr itt ,  nach der Durchschneidung der Depressoren stärker ist 
als vorher. Auf die Höhe der B lutdrucksteigerung bei Reizung eines sen­
siblen Nerven oder hei der Asphyxie h a t es keinen Einfluß, oh die Depressoren 
erhalten sind oder nicht. E rw ähnensw ert ist schließlich mit Rücksicht auf den 
oben angeführten Einfluß des Depressors auf die S. M ay  e r  sehen W ellen und die 
S. 317 erwähnte Annahme v. C y o n s  der Umstand, daß nach Durchschneidung 
beider Depressoren häufig wellenförmige Blutdruckschwankungen auftreten.

Der Nervus depressor ist wohl der w ichtigste, aber nicht der einzige 
R epräsentant einer Gruppe von sensiblen Nerven der G efäße3), welchen eine 
regulierende W irkung auf den Kreislauf zugeschrieben wird. L a t s c h e n ­
b e r g e r  und D e a h n a 4) erschlossen derartige Einflüsse zuerst aus folgendem 
Versuch. Sie durchschnitten bei H unden auf einer Seite den n. isclviadicus 
und cruralis und klemmten die aiieria femoralis ab. W urde sodann gleich­
zeitig die Klemme von der Fem oralis des gelähmten Beines entfernt und die 
Fem oralis des anderen (nicht gelähmten) Beines abgeklemmt, so tra t  allmäh­
lich eine B lutdrucksteigerung auf, beim Freilassen der Femoralis der normalen 
und gleichzeitigem Abklemmen der A rterie des gelähmten Beines eine Druck­
senkung. Da eine rein mechanische E rk lärung  hierfür n icht ausreicht, so 
deuteten L a t s c h e n b e r g e r  und D e a h n a  das R esultat im Sinne einer reflek­
torischen gegenseitigen Regulation der Gefäßweite. Zwar führte Z ü n t z 6) 
die D rucksteigerung bei Anäm isierung auf dyspnoische Reizung der Nerven­
endigungen in den Geweben zurück (weil auch B lutstauung durch Verschluß 
der abführenden Venen eine B lutdrucksteigerung ergab), ließ aber das 
Prinzip einer r e f l e k t o r i s c h e n  Beeinflussung gelten. Später wies H e g e r 0) 
nach, daß Injektion s ta rk  reizender Substanzen (Nikotin, Silbernitrat) in die 
periphere Blutbahn (bei abgebundenen Venen) eine reflektorische Druck­
steigerung hervorruft. E iner genaueren Analyse wurden diese Erscheinungen 
durch P a g a n o 7) unterzogen, welcher ang ib t, daß Injektion sta rk  reizender * 8

')  S e w a l l  und S t e i n e r ,  Jo u rn . of Physiol. 6 ,  162, 1885; H i r s c h  und 
S t a d l e r ,  D eutsch. A rch. f. k lm . Med. 81, 391, 1904. N ach d iesen au ch  das Folgende; 
vgl. d o rt au ch  die w eitere  L ite ra tu r . — *) B a y l i s s ,  Jo u rn . of Physiol. 14, 315. —
8) H isto logischer N achw eis de r sensiblen N ervenendigungen in  der A dventitia  und 
In tim a  hei D o g ie l ,  A rch. f. m ikr. A nat. 5 2 , 66, 1898. — 4) Pflügers A rch. 12, 
178 ff., 1876; im  ganzen bestä tig t von H e id  H u n t ,  Jo u rn . of Physio l. 1 8 , 392, 
1895. — 5) Pflügers A rch. 17 , 404 ff., 1878. — 6) F estsch r. f. L u d w ig ,  1887, 
S. 193. — 7) A rch. ita l. de biol. 33 , 1, 1900.
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Stoffe in die Fem oralis und in die N ierenarterien, besonders aber in  die 
Carotis und in  die A orta eine sofortige starke Blutdrucksteigerung setzt, 
welche bedingt ist durch eine V erengerung der Gefäße im Splanchnicusgebiet, 
während die H aut- und Muskelgefäße sich erweitern. Unwirksam ist In jek­
tion in die Darm arterien und ins Yenöse System. Ehe man freilich aus 
diesen Experim enten weitergehende Schlüsse zieht, muß man berücksichtigen, 
daß die Injektionen fü r das Tier äußerst schm erzhaft sind und also die so 
hervorgerufenen Reflexe möglicherweise nichts fü r die Gefäße Charakteristisches 
enthalten, selbst wenn sie wirklich von den Gefäßen, und nicht etwa vom 
umgebenden Gewebe ausgehen.

Als der gewissermaßen adäquate Reiz fü r diese sensiblen Gefäßnerven 
müßte doch wohl der B lutdruck angesehen werden. Daß nun wirklich B lut­
druckschwankungen in einem beschränkten Bezirke reflektorisch den all­
gemeinen Blutdruck verändern können , haben zunächst S p a l i t t a  und 
C o n s ig l io 1) und bald darauf D e le z e n n e 2) angegeben. Sie fanden, daß 
Blutdruckerhöhung in den Gefäßen einer isoliert durchström ten, eventuell 
nur noch verm ittelst der Nerven m it dem übrigen Tier zusammenhängenden 
Pfote reflektorisch eine D rucksteigerung in der A orta auslöst. F ü r  einen 
„RegulierungsVorgang“ spricht diese Beobachtung allerdings n ic h t3) ,  wohl 
aber deutet auf einen solchen die M itteilung von S i c i l i a n o 4), daß die 
geringe B lutdrucksteigerung, welche (bei H unden zusammen m it einer 
Acceleration des Herzschlages) unm ittelbar nach Abklem mung der Carotiden 
auftritt, ein Reflex ist, welcher bedingt w ird durch den W egfall einer D auer­
erregung sensibler Nerven, die durch die W andspannung der Carotis hervor­
gerufen wird. (Das Genauere darüber wurde schon oben S. 283 mitgeteilt.) 
Diesem Reflex würde nach dem vorhin Gesagten andererseits wieder der 
Depressor entgegenwirken. Is t dies alles richtig , so hätten  wir hier in  der 
Tat einen F all von gegenseitiger Ausbalancierung der Gefäßweite auf reflek­
torischem W ege vor un s, der auch bei dem „Balancem ent“ zwischen Ein­
geweide- und Hautm uskelgefäßen wohl zu berücksichtigen wäre. W enigstens 
beschreiben G o t t l i e b  und M a g n u s  5) eine Gefäßerweiterung in  der isoliert 
durchströmten hinteren E xtrem ität bei einer durch Strophantininjektion ver­
ursachten V erengerung der Bauchgefäße. Ob ferner derartige Gefäßreflexe 
neben der direkten W irkung  der Anämie auf das Gefäßnervenzentrum auch 
an der nervösen Regulierung der Spannung der Gefäßwände bei Ä nderung 
der Körperstellung beteiligt sind 6), ist nicht zu sagen.

R e f l e x e  a u f  d a s  G e f ä ß s y s t e m  v o n  a n d e r e n  O r g a n e n .

Die Reflexe von anderen sensiblen Nerven (außer denen des Herzens und 
der Gefäße selbst) sind sehr m annigfaltig und lassen sich nu r zum Teil uqter 
allgemeineren Gesichtspunkten zusammenfassen. W ir wollen dabei un te r­
scheiden die Reflexwirkungen auf den allgemeinen Blutdruck infolge von * 8

' )  I  n e rv i vasosensitivi. Palerm o 1896. — !) Compt. rend. 124, 700, 1897. — 
8) S p a l i t t a  und C o n s ig l io  nehm en dies freilich  an. — 4) A rch. ita l. de hiol. 
3 3 , 338, 1900. — 6) A rch. f. exp. P a th . 47 , 159, 1902. — e) Vgl. da rü b er H i l l  
(Schäfers Texth. of Physiol. 2, 90 f£., 1900) und  den A rtikel 1B "ü e s tn ^
H andbuch.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.
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V erengerung oder E rw eiterung größerer Gefäßgebiete und die ev. daneben 
herlaufenden örtlichen Gefäßveränderungen von beschränkter Ausdehnung.

P r e s s o r i s c h e  R e fle x e . S tarke sensible Reizung, und zwar sowohl 
Reizung der Nervenendigungen als auch der Nervenstämme bew irkt in der 
Regel — m it gewissen, später zu erörternden Ausnahmen — eine Steigerung 
des Blutdruckes, einen sogenannten „pressorischen“ Reflex. So wirken z. B. 
elektrische Reizung des zentralen Ischiadicusstum pfes, verschiedener H aut­
nerven , des Splanchnicus major und minor, des Trigem inus und seiner 
Endigungen in der Nasenschleim haut (Einblasen irrespirabler Gase), des 
Laryngeus Superior, starke Reizung des Magens usf. * *). Besonders stark  
und auffällig steil ist die D rucksteigerung bei Reizung der Hinterwurzeln 
der Dorsal- und der ersten drei L um balnerven2).

Derartige starke Reizungen rufen bei erhaltenem  Bewußtsein Schmerz 
hervor, und es is t die erste F rage, ob nicht die B lutdrucksteigerung in solchen 
Fällen gleich den anderen Schmerzäußerungen als Affektsymptom zu betrachten 
is t ,  das nu r un ter Beteiligung der Großhirnrinde zustande kom m t3). F ür 
einige „emotive Reflexe“, welche durch adäquate Reizung der Sinnesnerven 
ausgelöst werden, ist ein solcher U rsprung in der T at anzunehmen. So sahen 
v. B e z o ld 4) und C o u ty  und C h a r p e n t i e r 5) die Blutdrucksteigerungen, 
welche durch Gehörseindrücke (Drohungen usw.) hervorgerufen werden, nach 
Ausschaltung der Großhirnhemisphären (durch Lykopodiuminjektion oder 
Exstirpation) ausbleiben.

S trittig  ist, oh die B lu tdruckste igerungen , w elche m an  am  K an inchen  in einem  
gew issen S tadium  der C urareverg iftung  hei schw achen  H au tre izen  (leisem  S tre i­
cheln  der H au t, H eben des Kopfes usf.) b e o b ac h te t6) , ebenfalls als Schreckreflexe 
aufzufassen  sind. H e i d e n h a i n  und  G r ü t z n e r  geben a n ,  daß diese Ü bererreg­
b a rk e it au ch  n ach  D urchschneidung  des M itte lh irnes noch fo rtbesteh t. K n  o l l 7) 
dagegen fa n d , daß sie n ach  G roßhirnexstirpation  sowie bei e iner gewissen Tiefe 
de r C hloralnarkose v e rsch w in d e t, w äh ren d  der pressorische Reflex von der N asen­
sch le im h au t aus noch e rh a lte n  ist. R e id  H u n t 8) n im m t neuerdings a n ,  daß das 
C urare  die E rreg b a rk e it de r sensiblen N ervenendigungen steigere. Sehr m erk­
w ürd ig  is t ,  daß g leichzeitig  die schm erzhaftesten  H au tre ize  keine oder n u r  eine 
unbedeutende B lu td ruckste igerung  bew irken ( H e i d e n h a i n  und  G r ü t z n e r ,  1. c.).

Abgesehen von den genannten Fällen bleiben aber die Blutdruckreflexe auf 
Reizung sensibler Nerven auch nach der A usschaltung des Großhirnes bestehen. 
Dies g ilt insbesondere fü r den Reflex von der N asenschleim haut, aber auch 
fü r die Reizung des zentralen Ischiadicusstumpfes 9) und verschiedener anderer 
sensibler Nerven. Freilich ist in den letztgenannten Fällen die B lutdruck­
steigerung nicht selten g e rin g e r, und es w ird das A uftreten depressorischer 
Reflexe begünstigt (s. unten  S. 325), so daß eine gewisse M itbeteiligung des 
Großhirnes am Zustandekomm en dieser Schmerzreflexe doch vielleicht an­
zunehm en ist 10).

*) Ygl. die L ite ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  S. 522 ff. — *) B r a d f o r d ,  Jo u rn . of 
Physiol. 10, 400, 1899. — 3) So C y o n , Ges. Abh., S. 95 ff. — 4) U nters, ü ber d. 
In n e rv a tio n  d. H erzens 2, 276 ff., 1863. — 5) Compt. rend . 85, 161,1877. — “) v. B e z o ld ,  
1. c .; H e i d e n h a i n  u. G r ü t z n e r ,  Pflügers A rch . 16, 54, 1878. —  7) W iener 
Sitzungsber. 92 (3), 452 ff., 1885. —  ") Jo u rn . of Physiol. 18, 406, Anm ., 1895. —
*) D i t t m a r ,  O w s j a n n i k o f f  (siehe oben S. 302); H e i d e n h a in  u .G r ü t z n e r ,  1. c . ; 
C o u ty  u. C h a r p e n t i e r ,  1. c., u. a. — 10) K n o l l ,  1. c. S. ,452.
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Die B lutdrucksteigerung bei Reizung sensibler Nerven wird ebenso wie 
die bei der Erstickung, hervorgerufen durch eine Verengerung der Gefäße der 
Baucheingeweide. Zu gleicher Zeit aber erweitern sich in der Regel die 
Blutgefäße des Gehirnes, der H aut und der M uskeln, es erfolgt eine Volum­
zunahme der Extrem itäten wie bei der Erstickung. Hier wie dort erhebt 
sich nun die F rag e , ob diese E rw eiterung hervorgerufen wird durch direkte 
N ervenwirkung (Erregung der D ilatatoren oder Nachlaß des Constrictoren- 
tonus) auf die Hautmuskelgefäße, oder ob letztere rein passiv durch die große, 
aus den Baucheingeweiden verdrängte Blutmenge erw eitert werden. F ü r die 
Beteiligung der Gefäßnerven werden folgende Gründe beigebracht. W erden 
einige Zeit vor dem Versuche die Gefäßnerven der E xtrem ität durchschnitten, 
so erweitern sich die Hautgefäße der gelähmten Pfote nicht m ehr (die H aut­
tem peratur steigt nicht a n 7). Dies gilt auch fü r die Muskelgefäße l 2). Ebenso 
verschwindet die Rötung der L ippen, die beim Hunde auf Reizung des zen­
tralen Ischiadicusstumpfes a u f tr itt ,  nach Durchschneidung des Vagosympa- 
thicus oder E xstirpation des oberen Cervicalganglions auf der gelähmten 
Seite 3). Daß die Gefäßerweiterung durch E rregung der D ilatatoren und nicht 
etwa durch H erabsetzung des Constrictorentonus zustande kom m t, zeigte 
I s e r g i n 4) , in d e m 'e r  an der Zunge des Hundes einen künstlichen Kreislauf 
einleitete und nun die Reflexe bei Reizung des zentralen Ischiadicusstumpfes 
untersuchte. Es tra t  bei Reizung dieses Nerven eine beträchtliche Zunahme 
des Ausflusses aus der Vene au f, welche fast vollständig ausblieb, wenn die 
Vasodilatatoren der Zunge im Nervus lingualis und gJossopharyngeus beider­
seits durchschnitten wurden, während die Constrictoren erhalten blieben. Iso­
lierte Durchschneidung der Constrictoren schwächte den Reflex nu r wenig ab.

Die Gefäße de r Z u n g e n s c h le im h a u t  bei weißen K atzen  zeig ten  a u f  Ischia- 
dicusreizung zuerst eine vorübergehende E rw e ite ru n g , sodann eine V erengerung. 
W ie aus de r N ervendurchschneidung  h e rv o rg e h t , is t die e rstere  d u rch  E rreg u n g  
der D ila ta to re n , die le tz te re  d u rch  E rreg u n g  de r C onstrictoren bedingt. Am  Ohre 
folgen sich die beiden P hasen  gerade u m g ek eh rt, zuerst V eren g eru n g , dann  E r ­
w e ite ru n g 5). V u l p i a n 6 7) beschreib t bei z en tra le r  Isch iad icusreizung  an  de r Z ungen­
schleim haut V erengerung, am  O hre E rw eiterung .

Endlich sah B a y l i s s 7) eine Volumzunahme der hinteren E xtrem ität des 
Hundes bei Reizung des N. cruralis anterior auch dann noch, wenn infolge 
Exstirpation der Baucheingeweide die Blutdrucksteigerung fast vollständig 
aufgehoben war.

Diesen fü r N ervenwirkung beweisenden Angaben stehen nun andererseits 
mehrere Gegenargumente entgegen. Mittels der plethysmographischen Methode 
zeigte B a y l i s s 8), daß eine Volumzunahme der E xtrem ität (beim Hunde) nur

l) O s t r o u m o f f ,  Pflügers A rch. 12 , 256, 1876; u n m itte lb a r n ach  der D urch ­
schneidung, ehe noch de r periphere  tonusfäh ige  A p p a ra t sich erh o lt h a t ,  erfo lg t
hei jed e r D rucksteigerung  eine E rw eite ru n g  de r Gefäße au ch  der ge lähm ten
E x trem itä t. — !) H e i d e n h a i n  u. G r ü t z n e r ,  1. c. S. 20 ff. — 3) W e r t h e i m e r ,
A rch. de physiol. 1891, S. 549. — 4) D u Bois’ A rch. 1894, S. 446 ff. — 5) So schon
E c k h a r d ,  B eiträge  z. A nat. u. Physiol. 7, 87, 1876. — 8) Le^ons sur l ’app. vaso- 
m oteur 1, 238, 242 f f . ; vgl. auch  W ^ r t h e i m e r ,  1. c. 8 .550 ; h ie r  w eitere  L ite ra tu r .—
7) Journ . of Physio l. 2 8 , 292, 1902; d an ach  d a rf  w ohl das eb enda , 2 3 , Suppl., 
S. 14, an g efü h rte  E xperim en t von B a y l i s s  m it negativem  R esu lta te  bei R eizung 
desselben N erven (a llerd ings am  K an inchen) als zurückgenom m en gelten. Vgl. auch 
(ebenda, S. 42) D e le z e n n e ) .  — 8) Jo u rn . of Physiol. 16, 17 ff., 1894.
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stattfindet, wenn der B lutdruck infolge der sensiblen Reizung sta rk  ansteigt. 
So bewirkt Reizung des zentralen Splanchnicusstumpfes eine enorme Blut­
drucksteigerung und eine (passive) Volumvergrößerung der E xtrem ität nur 
so lange, als der Splancbnicus der anderen Seite noch erhalten ist. Wird 
dieser auch noch durchschnitten , so ist die B lutdrucksteigerung gering und 
das Volumen der E xtrem ität nim m t je tzt ab. Daß nach Durchschneidung 
beider Splanchnici oder A usschaltung des Bauchkreislaufs durch U nterbindung 
der A orta und der unteren Hohlvene noch eine geringe B lutdrucksteigerung 
bei Reizung sensibler Nerven erfo lg t, war aber schon früher b e k a n n t1) ,  und 
H e id e n h a in  und G r ü t z n e r  wiesen bereits auf den Gegensatz hin, der darin 
besteht, daß hiernach eine V erengerung erfolgen muß in Bezirken (Haut, 
Muskel), welche nach ihren anderen Versuchen eine E rw eiterung zeigen. Der 
W iderspruch ist heute ebensowenig gelöst wie damals.

L o k a le  G e fä ß re f le x e .  Man könnte daran  denken, daß sich vielleicht 
n u r bestimm te Gefäßgebiete in der H aut und den Muskeln erw eitern, andere 
sich verengern, und diese Überlegung füh rt zur F rage der lo k a le n  Gefäß­
reflexe. Nachdem schon S n e l l e n 3) beobachtet h a tte , daß zentrale Reizung 
des Nervus auricularis E rw eiterung der O hrarterien bew irkt, untersuchte 
L o v e n 3) , geleitet von der E rfah ru n g , daß beim Menschen schmerzhafte 
Reizung einer Hautstelle Rötung derselben hervorru ft, außer dem N. auri­
cularis noch eine Anzahl anderer sensibler H autnerven beim Kaninchen 
und fand besonders deutlich bei Reizung des N. dorsalis pedis eine E r­
w eiterung der Arteria saphena, weniger deutlich bei Reizung der sensiblen 
Gesichtsnerven eine E rw eiterung im Gebiete der Arteria maxillaris externa, 
der A rterien des Vorderarmes bei Reizung der zugehörigen sensiblen Nerven 
bei gleichzeitigem Ansteigen des allgemeinen Blutdruckes. Die Erw eiterung 
erstreckte sich nach L o v e n  gewöhnlich nur wenig über das Gebiet des 
betreffenden sensiblen Nerven hinaus, doch kommt bei Reizung des N. 
auricularis e in e r  Seite gelegentlich auch Rötung des anderen Ohres vor, 
oder eine Rötung im Nachbargebiete des betreffenden N erven, niemals da­
gegen erstreckte sich die e r w e i t e r n d e  W irkung der Nerven der hinteren 
E xtrem ität bis auf die O hrarterien. Dies Resultat wurde dann von C y o n 4) 
dahin verallgem einert, daß Reizung jedes sensiblen Nerven außer der in der 
Regel auftretenden B lutdrucksteigerung noch eine Gefäßerweiterung in seinem 
Verbreitungsgebiete auslöse. Dieser E rw eiterung könne eine Verengerung 
als Teilerscheinung des allgemeinen pressorischen Effektes vorangehen. Die 
U ntersuchungen der folgenden Zeit haben nun in der T at eine Zahl von 
Einzelbeobachtungen gebracht, welche sich dieser Regel fügen.

H u i z i n g a 5) fan d  beim  F ro sch , daß K neipen der H a u t an  e iner en tfe rn ten  
Stelle V erengerung  de r S chw im m hautgefäße, an  e iner u n m itte lb a r benachbarten  
Stelle dagegen E rw eite ru n g  derselben auslöste. Bei B eizung de r N asenschleim haut 
sah  F r a m j o i s - F r a n c k “) eine V asodilatation  n u r der K opfgefäße, am  stä rksten  
a u f  derselben Seite , etw as schw ächer au f der G egenseite, dagegen eine Vaso- 
constric tion  sonst ü berall (in  de r vorderen  und h in te ren  E x tre m itä t , in den

*) A s p , Sächs. Ber. 19 , 155, 1867; G r ü t z n e r  u . H e i d e n h a i n ,  Pflügers 
A rch . 16, 47 ff., 1878. — *) A rch. f. d. holländ. B eiträge 1, 213, 1858. — s) Sächs. 
B er. 18, 91 ff., 1866. — *) Ges. A b h ., S. 103, 121. — s) Pflügers A rch. 11, 216, 
1875. — *) A rch. de physiol 1889, p. 550 ff.
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inneren  O rganen , die L ungen  m it eingeschlossen), infolgedessen ein A nsteigen des 
B lutdruckes. A uch  a n  den B aucheingew eiden kom m en solche lokale W irkungen  
vor. So fo lg t au f zen tra le  B eizung je n e r  H in terw u rze ln  jen e r S p in a ln e rv en , von 
welchen die m eisten  Y asom otoren zur N iere ah g eh en , s ta rk e  E rw eite ru n g  der 
N ie ren g efäß e l). D a die B eizung des zen tra len  Stum pfes des zugehörigen  N. 
intercoxtalis m eist n u r  V erengerung  de r N ierengefäße h e rv o rru f t , m uß m an  a n ­
n ehm en , daß die E rw eite ru n g  du rch  B eizung de r afferenten  N erven der E in ­
geweide (hzw. de r N iere seihst) ausgelöst w ird . Zu g leicher Z eit erfo lg t hei 
B eizung de r H in terw u rze ln  des W undgehietes eine E rw eiteru n g  de r Gefäße in 
der B ru stw an d  (erschlossen aus der s tä rk e ren  W undb lu tung) usw.

Auf der anderen Seite sind aber eine ganze Menge von Beobachtungen 
über E rw eiterung von Gefäßen in entfernten Gebieten gem acht w orden2), 
und zwar insbesondere auch solche, welche auf eine direkte Beteiligung 
der Vasodilatatoren zurückzuführen sind, wie die oben S. 323 erwähnten 
Fälle von I s e r g i n ,  fü r welche also die angeführte Regel nicht paßt. 
Irgendwelche allgemeineren Gesichtspunkte lassen sich fü r diese Reflexe nicht 
aufstellen.

Dagegen kennt man eine Anzahl von lokalen Gefäßreflexen, die auf Rei­
zung sensibler Nervenendigungen hin zugleich m it anderen Reflexen in funk­
tionell zusammengehörigen Gebieten auf tre ten : so erweitern sich die Blutgefäße 
der Glandula submaxillaris zu gleicher Zeit m it reflektorisch von der M und­
höhlenschleimhaut aus ausgelöster Sekretionstätigkeit; es erfolgt E rw eiterung 
der Blutgefäße im sich kontrahierenden Musculus mylohyoideus bei Reizung 
der Schleimhaut des Kehlkopfeinganges und des Oesophagus des F rosches3), 
eine Erektion des Penis bei Reizung der H au t der Genitalien usf.

Uber die angeblichen lokalen Reflexe bei mechanischer Reizung der H aut 
siehe oben S. 309. Die Rötung freigelegter tiefer Organe füh rt Y u lp ia n 4 S.) 
ebenfalls auf Reflexwirkung zurück, n icht auf direkte periphere Reizung, weil 
sie sich weiter ausbreitet, als der A usdehnung der freigelegten Teile entspricht.

D e p r e s s o r i s c h e  R e fle x e . M itunter erhält man bei Reizung sensibler 
Nervenstämmchen am unvergifteten Tiere s ta tt der gewöhnlichen reflek­
torischen B lutdrucksteigerung eine Blutdrucksenkung, s ta tt der pressorischen 
einen „depressorischen“ Effekt, und zw ar g ib t es einzelne Nerven (abgesehen 
vom N. depressor), welche vorwaltend (N. glossopharyngeus) depressorisch, 
und andere, die ausschließlich (Splanchnicus) oder vorwaltend (Ischiadicus, 
Facialis, In fraorb ita lis, Cervicalnerven) pressorisch wirken Das H ervor­
treten der depressorischen Reflexe w ird begünstigt durch A btragung des 
Großhirnes beim Kaninchen 6), durch einen gewissen Grad von Chloralhydrat-, 
Ä ther- oder Chloroformnarkose, durch Erm üdung der Zentren infolge lange 
anhaltender sensibler Reizung7).

L a t s c h e n b e r g e r  und D e a h n a  erklärten  diese Erscheinung durch die 
Annahme gesonderter pressorisch und depressorisch wirkender Nervenfasern 
im gemischten Nervenstamm e, von denen die pressorischen in der Norm die

‘) B r a d f o r d ,  Jo u rn . of Physiol. 10, 399 ff., 1889. — !) Ygl. T i g e r s t e d t ,
S. 521. — 3) G a s k e l l ,  Jo u rn . of A nat. an d  Physiol. 11, 742, 1877. — 4) Leijons
sur l ’app. nerv , vasom oteur 1, 243. — s) K n o l l ,  W iener Sitzungsber. 92 (3), 447ff., 
1885. — *) C y o n , Ges. A b h ., S. 9 5 ff.; H e i d e n h a i n  u. G r ü t z n e r ,  Pflügers
A rch. 16, 52 , 1878; K n o l l ,  1. c. 8. 452 ff. — 7) L a t s c h e n b e r g e r  u. D e a h n a ,  
Pflügers A rch . 12, 165 fl!., 1876.
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anderen gewöhnlich überwiegen würden, während bei zunehm ender Erm üdung 
die W irkung des pressorischen A pparates früher geschwächt würde und 
dann die der Depressoren zum Vorschein käme. Eine tatsächliche U nter­
lage erhielt diese Annahme durch die Beobachtung von K le e n 1)) daß mecha­
nische Reizung (Massage) der entblößten Skelettmuskeln ganz regelmäßig 
eine B lutdrucksenkung hervorruft, während Reizung der darüber befindlichen 
H aut eine D rucksteigerung bewirkt. Elektrische Reizung der Muskelnerven 
g ib t dagegen einen pressorischen E ffek t* 2). Man kann  auch durch rein 
periphere Eingriffe auf den gemischten Nervenstamm die depressorischen 
Reflexe hervortreten lassen. Zunächst bekommt m an auch ohne solche E in­
griffe bei sehr schwachen Reizungen meist eine D rucksenkung3) , ferner 
behalten die depressorisch wirkenden Nerven bei A bkühlung ihre Leitfähig­
keit länger als die blutdrucksteigernden, sie vertragen Schädigungen, wie z. B. 
längere Freilegung, besser als die anderen Nervenfasern, und sie regenerieren 
nach der Durchschneidung früher als die anderen4). R e id  H u n t  meint, 
der N. depressor setze den Tonus des Vasomotorenzentrums herab, die übrigen 
depressorisch wirkenden Nerven erregen nach ihm das V asodilatatorenzentrum . 
D irekt nachgewiesen w urde letzteres fü r die H aut und  Muskelgefäße durch 
B a y l i s s 5 *) , welcher eine Gefäßerweiterung in den E xtrem itäten  auch noch 
nach Durchschneidung der Constrictoren nachweisen konnte.

E ine  B lu tdrucksenkung  e rh ä lt m an  fe rn e r beim  E inb lasen  s ta rk  reizender 
Gase in  die L u n g e “) oder R eizung de r pulm onalen V ag usäste7 *)> n ach  F r a n g o i s -  
F r a n c k  w ah rsch ein lich  infolge V erengerung  der L ungengefäße.

Uber die Bedeutung der genannten Reflexe als Regulierungsvorgänge ist 
etwas Gesichertes nicht auszusagen ,l). Es sei n u r darauf hingewiesen, daß 
nach F r a n g o i s - F r a n c k 9) außer den pressorischen Reflexen auf den großen 
K reislauf auch solche auf den kleinen ausgelöst werden, und daß die dadurch 
bedingte Abnahme des Blutzuflusses zum linken Herzen regulatorisch den 
gesteigerten Blutdruck im großen Kreislauf herabsetzen soll.

D urchsichtig is t dagegen die Bedeutung jener Reflexe, welche Teil­
erscheinungen anderer funktioneller Zusammenhänge sind, wie die oben S. 325 
schon angeführte Gefäßerweiterung in tätigen Muskeln und D rü sen , die 
Erektion des Penis', wozu dann noch die im Dienste der W ärm eregulierung 
stehenden Tem peraturreflexe hinzukommen. Da sich aber hierbei den Re­
flexen noch andere E inw irkungen auf die Gefäße heimischen können, die von 
den reflektorisch ausgelösten schwer zu trennen sind, so sollen diese Bezie­
hungen in e in e m  Zusam menhang besprochen werden.

*) Skand. A rch. 1, 247, 1887; bestä tig t von B r u n t o n  u. T u n i c l i f f e ,  Journ .
of Physio l. 17, 373, 1894, u. R e id  H u n t ,  ebenda 18, 389, 1895. — !) R e id  H u n t ,
1. c.; A s p , Sächs. B er. 19, 183 ff., 1867. — 3) K n o l l ,  1. c ., H u n t ,  1. c. —
4) R e id  H u n t ,  1. c. — s) Jo u rn . of Physiol. 28, 287 ff., 1902. —  “) F r a n g o i s -
F r a n c k ,  T rav . du  labor. de M arey 4 , 379, 1880. — 7) B r o d i e  an d  R ü s s e l ,  Jou rn .
of Physio l. 2 6 ,  98, 1900. — “) W enn der m eh r oder w eniger lokalen  Gefäß­
erw eiterung  hei schm erzhafte r H au tre izu n g  eine regu latorische B edeutung  zu­
kom m en sollte, so w äre (du rch  den W egfall derselben) v ielleich t eine E rk lä ru n g s­
m öglichkeit fü r  die sogenannten  trophischen  S törungen a n  sensibel gelähm ten 
P a rtien  gegeben, — w orauf Kollege G a r t e n  und  ich  gelegentlich  de r Versuche
von K ö s t e r  (Z ur Physiol. d. Spinalganglien  u. d. troph ischen  N erven. Leipzig, 
1904) aufm erksam  w urden. — °) A rch . de physiol. 1896, p. 193. ,
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D ie  A b h ä n g i g k e i t  d e r  G e f ä ß w e i t e  v o n  d e r  T e m p e r a t u r .

Die genauere Analyse der geläufigen Erscheinung, daß (bei intakten  
Gefäßnerven) Abkühlung eine Verengerung der Gefäße, länger anhaltende 
Kälte ebenso wie Erw ärm ung eine Erschlaffung der Gefäßwand bew irkt *), 
stößt auf Schwierigkeiten. Es könnten sich hierbei kombinieren eine direkte 
periphere W irkung auf die Gefäßwand und eine direkte oder reflektorische 
E inw irkung der Tem peraturschwankung auf das Gefäßnervenzentrum.

Die direkte W irkung von Tem peraturänderungen auf die Gefäße ist so­
wohl an ausgeschnittenen größeren A rterien, als auch — nach Durchschneidung 
der Gefäßnerven — im Körper selbst studiert worden. Die auf dem ersteren 
Wege gewonnenen D aten sind schwer zu deuten. Nachdem von P io t r o w s k i  
angegeben worden w ar 2), daß sich ausgeschnittene A rterien bei der E rw är­
mung verkürzen und bei A bkühlung verlängern, untersuchte Mc W il l ia m  3) 
diese Verhältnisse genauer und fand an frischen, noch gu t erregbaren, quer 
zur Längsachse des Gefäßes ausgeschnittenen Streifen großer A rterien inner­
halb der physiologisch in B etracht kommenden Tem peraturgrenzen bei E r­
wärmung von etwa 25°C bis auf ungefähr 3 5 °C eine V erkürzung, bei 
weiterer Erw ärm ung bis auf rund 45° C eine Erschlaffung. Frische Längs­
streifen verhalten sich gerade um gekehrt. Der V erkürzung des Querstreifens 
entspricht an der ganzen auf einer Seite abgebundenen und m it Flüssigkeit 
gefüllten A rterie eine Volumabnahme. Die eben erwähnten Veränderungen 
treten an mehrere Tage außerhalb des Körpers aufbewahrten Gefäßen 
nicht mehr auf.

Bei künstlicher D urchström ung frisch isolierter Extrem itäten m it ver­
schieden tem periertem  Blut fand L e w a s c h e w 4) bei Temperaturdifferenzen 
(des einströmenden Blutes) zwischen rund  33° bis 37° C in der Regel eine 
Vermehrung der aus der Vene ausfließenden Blutmenge bei Erwärm ung, eine 
Verminderung bei Abkühlung, bei sehr niederen Tem peraturen nachher eine 
Vermehrung. Die Erschlaffung der Gefäßwand bei E rw ärm ung ist nicht auf 
direkte Reizung der Vasodilatatoren zu beziehen —  nach G r ü t z n e r s) 
werden die Vasodilatatoren fü r die Hautgefäße schon durch mäßige E rw är­
mung erregt — denn sie t r i t t  auch auf, wenn die Gefäßerweiterer so lange 
vorher durchschnitten worden w aren, daß sie degeneriert sein mußten. Bei 
rascher starker Erw ärm ung kann sich gelegentlich in die Erschlaffung eine 
vorübergehende V erengerung der Gefäße einschieben. L u i 6) bezeichnet es 
nach seinen Versuchen sogar als Regel, daß die Erschlaffung vorübergeht 
und einer dauernden V erengerung P latz macht. Manchmal erfolgt auf Tem­
peraturänderung gar keine Änderung der Gefäßweite — auch W i n k l e r 7) 
bemerkte bei direkter Inspektion der Blutgefäße im Kaninchenohre keinen 
ersichtlichen Einfluß der Erw ärm ung oder Abkühlung des durchström enden l

l) Zusam m enstellung de r ä lte ren  B eobachtungen bei L e w a s c h e w ,  Pflügers 
Arch. 2 6 , 60 ff., 1881. D aß es sich , entgegen der M einung m ancher H ydro thera- 
peuten , sowohl bei der E rschlaffung u n te r  W ärm e als au ch  u n te r  Kälteeinfluß 
n a tü rlich  in  gleicher W eise um  eine A bnahm e des Tonus und  Zunahm e des S trom ­
volumens handelt, h a t  E. P i c k  (Zeitschr. f. H eilk. 24 , 61 ff., 1903) am  T ie r d irek t 
gezeigt. — *) Pflügers A rch. 5 5 ,  295, 1894. — 3) Proceed. Boy. Soc. 70 , 117ff., 
1902. — 4) 1. c. — 5) Pflügers A rch. 17, 226 ff., 1878. — ')  A rch. ita l. de biol. 21, 
416, 1894. — 7) W iener Sitzungsber. 111 (3), 91 ff., 1902.



Blutes auf die Gefäß weite —  nach L e w a s c h e w s  V erm utung deshalb, weil 
die E rregbarkeit des peripheren tonusfähigen A pparates aus unbekannten 
Gründen herabgesetzt sein kann und die Tem peraturreize dann un ter der 
Schwelle bleiben. Die Versuche von L e w a sc h e w  stimmen überein m it den 
Beobachtungen von G o l t z 1), B e r n s t e i n 2) und anderen über Verengerung 
der Gefäße bei Abkühlung und Erw eiterung bei E rw ärm ung (oder sehr inten­
siver Kältewirkung) nach Durchschneidung der G efäßnerven, so daß eine 
direkte W irkung der T em peratur auf den peripheren tonusfähigen A pparat 
der Gefäße wohl feststeht.

Eine direkte Beeinflussung des Gefäßnervenzentrums durch Tem peratur­
schwankungen ist dagegen von früheren Beobachtern n icht angenommen 
worden. S t  e f a n i :1) sah bei Erw ärm ung des Carotisblutes oder bei Auf- 
träufeln  warm er Kochsalzlösung auf die Medulla oblongata, wenn beide Vagi 
durchschnitten w aren, bloß noch eine ganz geringe B lutdrucksteigerung, die 
n icht selten ausblieb, bei Abkühlung geringe Steigerungen oder Senkungen. 
K n o l l * 4) beobachtete nach intravenöser Infusion großer Mengen kalter 
physiologischer Kochsalzlösung keine besonderen Blutdruckveränderungen. 
Dagegen fand neuerdings K a h n 5 6) bei Erw ärm ung des Carotidenblutes (und 
dadurch bedingter isolierter Erw ärm ung des Kopfes des Versuchstieres) eine 
beträchtliche Erw eiterung säm tlicher oberflächlichen Gefäße. Da der Blut­
druck dabei nicht absank, sondern etwas anstieg, so m ußte die Gefäßerweiterung 
an der Körperoberfläche durch V erengerung in anderen Gebieten überkom­
pensiert werden, und zwar verengerten sich die Gefäße des Splanchnicus- 
gebietes, denn nach D urchschneidung beider Splanchnici sank der Blutdruck 
beim Erwärm en des Kopfes. K a h n  hält den Symptomenkomplex für die 
Folge einer direkten Reizung des G efäßnervenzentrum s, nicht für einen 
Tem peraturreflex von der H aut des Kopfes.

Von der größten Bedeutung sind die reflektorisch durch Erwärm ung 
und Abkühlung der H aut ausgelösten Änderungen der Gefäßweite. Bei 
Tieren und Menschen bew irkt lokale Abkühlung eine V erengerung, E rw är­
m ung eine E rw eiterung auch en tfern ter Gefäßbezirke. Setzt man ein 
Kaninchen m it der hinteren E x trem ität in kaltes W asser, so verengern sich 
die Ohrgefäße, setzt man es in warmes W asser, so erweitern sie sich •>). Daß 
es sich um einen Reflex handelt, erg ib t sich daraus, daß nach Rückenmark- 
durchschneidung die unm ittelbare Fernw irkung von dem anästhetischen 
Körperteile aufs Ohr wegfällt 7 8) , während allerdings nach längerer Zeit noch 
eine W irkung au ftr itt , nach W i n k le r  vermutlich deshalb, weil infolge Er­
w ärm ung des ganzen Tieres ein therm ischer Reflex von der in takten  Vorder­
hälfte ausgelöst wird. Beim Menschen sind derartige Fernwirkungen 
(Gefäßverengerung bei A bkühlung) ebenfalls schon von B r o w n -S e q u a rd  
und T h o lo z a n  s) angegeben, später von den 'einen b es tä tig t2) , von anderen

3 2 8  T herm ische R eizung des G efäßnervenzentrum s; therm ische  Reflexe.

l)  Pflügers A rch . 11, 90, 1875. Vgl. auch  G o l tz  u n d  E w a ld ,  ebenda 63,
390 ff., 1896. — s) E ben d a  15, 585 ff., 1877. — s) A rch. ita l. de biol. 24, 424, 1895. —
4) A rch. f. exper. P a tho l. 3 6 , 305, 1896. — 5) E ngelm anns A rch. 1904, Suppl. 8. 81. —
6) B e k e - C a l l e n f e i s ,  Z eitsch r. f. ra t. Med. 7, 155, 1855; P a n e t h ,  Zentralb l. f.
Physiol. 1, 272, 1887. —  7) W i n k l e r ,  W ien. S itzungsber. 111 (3), 68 ff., 1902. —
8) Jo u rn . de la  physiol. 1, 500, 1858. — 9) F r a n ^ o i s - F r a n c k ,  T rav au x  du  labor.
de M arey 2, 39 f f ,  1876 u. a.



allerdings auch bestritten oder anders beschrieben worden ]). Die Gefäß­
verengerung bei kalten Duschen, Berührung der H aut mit Eis usw. erstreckt 
sich nicht bloß auf die H autgefäße, sondern betrifft auch innere Organe 
(direkt nachgewiesen von W e r th e im e r 2) für die Niere) in einem solchen 
Umfange, daß es zu einer B lutdrucksteigerung kommt. Daß dies nicht 
bloß ein Schreckreflex ist, wie S t e f a n i 3) m einte, geht daraus hervor, 
daß die D rucksteigerung bei längerer Reizung während der ganzen Zeit 
fortbesteht. Die Gefäße der Muskeln erweitern sich nach W e r th e im e r  4) 
dabei (im Zusam m enhang m it dem verm ehrten Stoffumsatz im Muskel ?). 
Bemerkenswert ist ferner, daß sich hei Kaninchen die Trachealschleimhaut 
stark  rö tet (und stä rker sezerniert), sobald man die H aut des Tieres ab k ü h lt5).

Bei den durch die Schwankungen der U m gebungstem peratur am Nor­
malen bewirkten Ä nderungen der Gefäßweite dürften wohl thermische Re­
flexe auf die D ilatatoren und direkte peripherische Einwirkungen auf die 
Gefäße Zusam menwirkenl;). Dies ergib t sich beim Tiere aus einem von 
E u c h s i n g e r 7) m it gleichem Erfolge wiederholten Versuche von S c h i f f 8), 
daß die Gefäße eines Organes nach Durchschneidung der Gefäßnerven bei 
Erw ärm ung sich zwar noch erw eitern, aber viel weniger als die m it in takten 
Gefäßnerven. Auf eine gleiche kombinierte periphere und zentrale W irkung 
schloß auch S. A m i t i n 3) aus plethysmographischen Versuchen. Sie sah ihr 
Arm Volumen bei Abkühlung des ihn umgebenden W assers von 31°C bis 
12°C abnehmen, bei E rw ärm ung zunehmen, während allerdings U. M o sso 10) 
innerhalb dieser Grenzen gar keine Ä nderung des Armvolumens sah, n u r bei 
Abkühlung des W assers im Plethysm ographen auf 6° und Erw ärm ung über 
33° C eine starke Volumzunahme. Es ist möglich, daß die reflektorische Beein­
flussung der Gefäßweite durch unbehagliche Tem peraturen bei nervösen P er­
sonen stärker ist als bei weniger empfindlichen.

D ie G e f ä ß e r w e i te r u n g  in  t ä t i g e n  O rg a n e n .

Eine verm ehrte B lutzufuhr bei der T ätigkeit ist nachgewiesen worden 
bei den Drüsen (Glandula submaxillaris, Verdauungsdrüsen des Abdomens) 
und der M uskulatur. (Uber das Verhalten der H irnzirkulation siehe das en t­
sprechende Kapitel dieses Handbuches!)

Eine Beschleunigung des Blutstromes wurde in verschiedenen Muskeln 
bei tetanischer Reizung des zugehörigen motorischen Nerven beobachtet. Die 
Verhältnisse sind nu r dadurch kom pliziert, daß die K ontraktion des Muskels 
selbst eine V eränderung der B lutström ung bewirkt. So kommt es am Beginne 
des Tetanus (oder einer verlängerten Zuckung des veratrinisierten Muskels) 
zu einer plötzlichen Beschleunigung des Blutstrom es, welcher während der 
Dauer des Tetanus eine Abnahme des Stromvolumens nachfo lg tl 11). E rs t nach
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l) V u l p i a n ,  Le$ons su r l ’app. nerv, vasom ot. 1, 233 ff., 1875; S t e f a n i ,  A rch.
ital. de 0101. 24, 414, 1895. — e) A rch. de physiol. 1894, p. 308. — 3) 1. c. — 4) Arch. 
de physiol. 1894, p. 732 ff. — 5) L o d e ,  A rch. f. H ygiene 2 8 , 389, 1897, zuerst 
R o ß b a c h  (z itiert bei L o d e ) . — 6) An eine d irek te  W irkung  au f das Gefäß­
nervenzentrum  ist w ohl höchstens in  A usnahm efällen  zu denken. — 7) Pflügers 
Arch. 14, 391, 1877. — 8) Legons sur la  physiol. de la  digest. 1, 233. — 9) Zeitschr. 
f. Biol. 35, 13, 1897. — I0) Arch. ita l. deb io l. 12, 346, 1889. — ll) G a s k e i l ,  A rb. a. d. 
physiol. Anst. z. Leipzig 1876, S. 60. Vgl. auch  H e i le m a n n ,  H is’ A rch. 1902, S. 45.



G efäläerw eiterung in tä tigen  Organen.

dem Tetanus oder bei länger dauernden Reizungen schon am Ende desselben 
nimm t das Stromvolumen wieder über das Ruheausmaß zu. Eine reine 
Zunahme des Stromvolumens erhält man dagegen, wenn man die Zusammen­
ziehung des Muskels entweder mechanisch v erh in d e rt1) oder das Versuchstier 
schwach cu ra resie rt* 2). Es sind also in den M uskelnerven Vasodilatatoren ent­
halten, durch deren M itreizung eine Erw eiterung der Blutgefäße bedingt wird. 
Aus manchen Anzeichen wird von G a s k e ll  auch die gleichzeitige Anwesenheit 
einer viel geringeren Anzahl vasoconstrictorischer Nervenfasern erschlossen.

Daß auch bei reflektorisch ausgelösten M uskelkontraktionen die Gefäße 
des Muskels sich erweitern, geht aus den ohen S. 325 zitierten Experimenten 
von G a s k e l l  hervor. Die Zunahme des Stromvolumens bei willkürlicher 
M uskelaktion wiesen C h a u v e a u  und K a u f m a n n 3) im M. masseter und 
levutor labil Slip, des Pferdes während des Kauens nach. Daß diese Zunahme 
nicht bloß aus der Steigerung der H erzarbeit während der M uskeltätigkeit 
resu ltiert, sondern daß daneben eine Dilatation der Muskelgefäße vorliegt, 
erg ib t sich aus der gleichzeitigen Drucksteigerung in der Muskelvene.

W enn sich bei angestrengter Tätigkeit die Gefäße größerer Muskel 
gruppen erweitern, so müßte der B lutdruck infolgedessen sinken, wenn nicht 
eine Kompensation an anderen Orten erfolgte. Tatsächlich aber steigt, wie 
Z u n tz  und T a n g l 4) durch M anometerversuche an im Tretwerk arbeitenden 
H unden sahen, der B lutdruck in der Regel an , besonders bei sehr an­
strengender Arbeit. Das deutet darauf hin, daß m it der Gefäßerweiterung in 
den Muskeln gleichzeitig Verengerungen anderer Gefäße, wahrscheinlich im 
Splanchnicusgebiete, einhergehen. Es wird also offenbar bei der Muskel­
arbeit eine größere Blutmenge aus den Eingeweidegefäßen heraus in die 
Muskelgefäße verd räng t, ähnlich wie während der Zeit der Verdauung eine 
größere Blutmenge durch die Baucheingeweide zirkuliert und  den anderen 
Organen entzogen wird. Der Nachweis, daß in der M uskulatur während der 
Tätigkeit eine viel größere Blutmenge enthalten ist als in der Ruhe, wurde 
von R a n k e  und S p e h l erbracht •').

G a s k e l l1') machte darauf aufmerksam, daß die lokale Gefäßerweiterung 
in den Muskeln und Drüsen während der Tätigkeit auf verm ehrter Erzeugung 
(saurer) Stoffwechselprodukte beruhen könn te , die eine -direkte erschlaSende 
W irkung auf die G efäßm uskulatur ausüben könnten. Experimentell en t­
schieden ist die F rage n ic h t7), wenn man es auch von vornherein fü r w ahr­
scheinlicher halten w ürde, daß die Gefäßerweiterung, ähnlich wie die Accele- 
ration des Herzschlages bei der M uskeltätigkeit, in erster Linie vom 
Zentralnervensystem  abhängt.

‘) S a d l e r ,  Sachs. Ber. 21, 206, 1869. — 2) G a s k e l l ,  Jou rn . of Physiol. 1,
274, 1878'. — “) Siehe A rch. de physiol. 1892, p. 279. — 4) Pflügers A rch. 7 0 , 544, 
1898. K a u f m a n n  (1. c. S. 279 und 493) h a tte  a llerd ings am  Pferde m jt de r­
selben M ethode n u r heim K auen m eist eine geringe Z unahm e, beim  A rbeiten  im
T retw erk  dagegen Sinken des B lutdrucks beobachtet. — 5 *) Vgl. T i g e r s t e d t ,
S. 551. — °) Jo u rn . of Physiol. 3, 67 ff., 1880. — 7) Siehe L o e w i,  6. in tern . Physiol.-
Kongr., A rch. di Fisiol. 2, 145, 1904. Vgl. fe rn e r B a y l i s s ,  Jo u rn . of Physiol. 26,
X X X II, 1902.
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Die Physiologie des Stoffwechsels
von

R. Tigerstedt.

Z u sam m en fassen d e  D a rs te llu n g , in w e lc h e r  d ie  ä l te re  L ite r a tu r  g e sa m m e lt is t: 
V o i t ,  Physiologie des allgemeinen Stoffwechsels und der Ernährung, in H e r m a n n s  

Handbuch der Physiologie 4 , TI. I. Leipzig 1881. (Im folgenden nur m it dem 
Autornamen zitiert.)

Einleitung.
I)ie Physiologie des Stoffwechsels un tersucht, welche Stoffe für den Zu­

wachs und den U nterhalt des Körpers nötig sind, die Bedeutung dieser Stoffe 
fü r den Körper, den Umfang der im Körper un ter verschiedenen Bedingungen 
stattfindenden V erbrennung sowie den Ansatz von verschiedenen Verbindungen 
im Körper *).

Die betreffenden Substanzen sind dreierlei A rt, nämlich 1. o r g a n i s c h e  
N a h r u n g s s to f f e ,  Verbindungen, welche dem Körper potentielle Energie zu­
führen und also die Kraftquelle des Körpers darstellen; hierher gehören vor 
allem E iw e iß k ö r p e r ,  F e t t e  und K o h le h y d r a te ;  2. S a u e r s to f f ,  welcher 
zur U nterhaltung der Verbrennung notwendig is t; 3. W a s s e r  und a n o r g a ­
n is c h e  N a h r u n g s s to f f e  (mineralische Bestandteile, Aschebestandteile), 
welche vom Körper unaufhörlich abgegeben werden und durch die N ahrung 
ersetzt werden müssen, weil sonst schwere, zum Tode führende Störungen im 
Befinden des Körpers auftreten.

Im allgemeinen., werden weder die organischen noch die anorganischen 
Nahrungsstoffe in reinem Zustande dem Körper zugeführt, sondern in Form 
von Mischungen untereinander und m it Substanzen genossen, welche keinen 
N ährw ert besitzen. Diese N a h r u n g s m i t t e l  stellen entweder, wie z. B. das 
Fleisch, reine N aturprodukte dar, oder sie werden, wie das Mehl, aus solchen

')  D er zu m einer V erfügung stehende K aum  h a t  es m ir leider n ich t gestattet, 
den geschichtlichen E ntw ickelungsgang der E rn äh ru n g sleh re  zu besp rech en ; aus 
demselben G runde ist es m ir auch n ich t m öglich gew esen , den A nteil der neueren 
A utoren an  den E o rtsch ritten  dieses A bschnittes der Physiologie in denj gebührenden 
U m fange d a rzu leg en , w eshalb die folgende D arstellung  keine A nsprüche au f Voll­
ständ igkeit m achen  kann.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 21**
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durch die Industrie dargestellt. Übrigens genießt der Mensch in der Regel 
die zu seiner Verfügung stehenden Nahrungsm ittel nicht ohne weitere Be­
reitung, sondern unterw irft dieselben noch mannigfachen V eränderungen, bis 
sie in Form  neuer Mischungen, als S p e is e n ,  verzehrt werden.

W enn die Kost alle Nahrungsstoffe in der Menge enthält, die den Körper 
auf seinem stofflichen Bestände erhält oder ihn in einen gewünschten stoff­
lichen Zustand versetzt, heißt sie nach V o it eine N a h r u n g 1).

In gewissen F ällen , wo es nu r g ilt, eine allgemeine Übersicht über den 
Stoffwechsel zu gewinnen, kann d ie  a l le in ig e  F e s t s t e l l u n g  d e r  (festen 
und flüssigen) E in n a h m e n  d es  K ö rp e r s  ganz befriedigende Aufschlüsse 
geben. Hierbei nim m t man an , daß die genossene Kost gerade genügt, um 
den K örper in stofflichem Gleichgewicht zu erhalten, wie dies bei Erwachsenen 
im allgemeinen der Fall ist. W o die A rt der E rnährung  einzelner Gruppen 
der Bevölkerung durch ausgedehntere statistische U ntersuchungen zu er­
m itteln ist, steht übrigens kein anderes Mittel zu unserer Verfügung.

Die nützliche W irkung einer Kost kann in vielen Fällen aus den Ge­
w ichtsveränderungen der Versuchsperson in einem gewissen Grade beurteilt 
werden, denn wo das Körpergewicht stetig a b -  oder zunim m t, muß die Kost 
zu arm  bzw. zu reich sein, und ein dauerndes Konstantbleiben des Körper­
gewichts stellt ohne Zweifel einen vollgültigen Beweis dafür d a r , daß die 
Kost gerade genügend, weder zu arm noch zu reich gewesen ist.

W eitergehende Schlußfolgerungen dürfen kaum  aus der Bestimmung des 
Körpergewichts gezogen w erden, denn eventuelle Veränderungen desselben 
geben an und fü r sich keinen Aufschluß darüber, welche Bestandteile des 
Körpers dabei teilgenommen haben, wozu noch kommt, daß der W assergehalt 
des Körpers n icht selten viel größere Variationen als der Gehalt an festen 
Bestandteilen darbietet und also un ter Umständen die Gewichtsveränderungen 
des Körpers in sehr erheblichem Umfange beeinflussen kann.

Um tiefer in die Kenntnis der Stoffwechselvorgänge eindringen zu können, 
ist es daher unbedingt notwendig, auch die A u s g a b e n  d es  K ö rp e r s  fest­
zustellen, um dann aus der S to f f w e c h s e lb i la n z  Schlüsse betreffend den 
im K örper stattgefundenen Um satz ziehen zu können.

Als besonders w ich tig  ste llt sich die F rag e  n ach  der D a u e r  e in e s  S t o f f ­
w e c h s e l v e r s u c h e s .  G enerell k an n  sie jedoch n ich t bean tw o rte t w erden, und  ich  
w ill d ah er n u r  einige allgem eine B e trach tungen  d a rü b er einschalten.

W enn sich keine störenden Einflüsse geltend m ach en , keh ren  im  Leben des 
M enschen und der höheren  T iere w enigstens die V ariationen  in  der In ten s itä t des 
Stoffwechsels im L aufe  von 24 S tunden  im m er w ieder zurück, und die Periode von 
24 S tunden ste llt d ah er n ich t allein  als Z eitabschn itt, sondern auch  in bezug au f 
den A blauf des Stoffwechsels und ü b e rh au p t der L ebensfunktionen eine w ohl be­
grenzte  E in h e it dar. W enn es also g ilt ,  absolute W erte  fü r  den Stoffwechsel zu 
e rh a lte n , in welchen die im  L aufe  der 24 Stunden erscheinenden V ariationen  sich 
gebührenderm aßen geltend m achen sollen, so m uß der V ersuch w enigstens diese D auer 
haben. Aus B eobachtungen von n u r  ku rzer D au er, z. B. einer S tunde, lassen sich 
keine sicheren Schlüsse betreffend den Gesam tstoffwechsel pro 24 Stunden ziehen.

A uch diese Zeit ist n ich t im m er unbeding t g en ü g en d : w enn der Einfluß einer 
bestim m ten Kost u n tersu ch t w erden soll, m uß der V ersuch so lange dauern, bis die 
genossene N ahrung  ta tsäch lich  v e rd au t und vom D arm e resorb iert w orden ist, denn 
sonst m uß es ja  zu treffen , daß die betreffende Kost ih ren  Einfluß n ich t in vollem *)

*) V o i t ,  S. 491.
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U m fange h a t ausüben können. W ie lange diese Zeit bis zu r vollständigen A u f­
saugung eigentlich  is t ,  kan n  n u r  die d irek te  E rfa h ru n g  entscheiden. N ach V o i t 1) 
is t heim  F leischfresser die aufgenom m ene N ah ru n g  hei re in e r F le isch fü tterung  
innerha lb  24 Stunden so vollständig  v e rd au t und au fgesogen , wie dies überh au p t 
sta ttfindet. W enn m an  also im  A nfänge des V ersuchstages die ganze Futterm enge 
au f einm al verabre ich t, is t die V erdauung  n ach  24 Stunden beendigt.

Bei den Pflanzenfressern ist die Sache w egen des großen Volum ens der 
N ah ru n g  m ehr verw ickelt, und  bei Versuchen an  diesen gib t m an  d ah er dem  Tiere 
eine Zeitlang ein und  dasselbe F u t te r ,  dam it die N ahrungsstoffe täg lich  im m er in  
der gleichen M enge vom  D arm e ins B lu t übergehen.

W as endlich den M enschen betrifft, so begegnen w ir auch  h ie r  Schw ierigkeiten, 
da  w ir ja  da ran  gew öhnt sind, unsere Kost im m er a u f  m ehrere  M ahlzeiten täg lich  zu 
v e rte ilen , und es d ah er le ich t geschehen k a n n , daß die in  der letz ten  M ahlzeit 
genossenen N ahrungsstoffe am  E nde des V ersuchstages noch n ich t vollständig ver­
d au t und au f gesogen sind. A uf seine große E rfah ru n g  g e s tü tz t, schreib t V o it* )  
vor, die letz te  M ahlzeit n ich t später als 12 bis 14 S tunden vor dem Ende des V er­
suches zu  geben.

S treng  genom m en is t auch  diese F o rderung  n ich t g en ü g en d , denn eigentlich 
sollten die resorbierten  N ahrungsstoffe vor E nde des V ersuches im  K örper voll­
ständ ig  um gesetzt und  die Z ersetzungsprodukte von ihm  abgegeben w erden, so daß 
der stoffliche Z ustand des K örpers am  E nde des V ersuches so viel als m öglich ganz 
derselbe als zu B eginn w ä re , vo rausgesetz t, daß aus der genossenen N ahrung  kein 
stofflicher A nsatz erfo lg t ist. Diesem Postu la te  w ird g e n ü g t, w enn der Versuch 
(bei einer und derselben Kost) m ehrere  Tage n acheinander fo rtgesetzt w ird , denn 
der K örper ste llt sich in  der Begel b innen einer verhältn ism äßig  kurzen  Zeit m it 
der zugeführten  N ah ru n g  in  stoffliches G leichgew icht und b ie te t dann  T ag fü r 
T ag  den g leichen Stoffwechsel dar.

W ollen w ir die E i n w i r k u n g  e in e r  b e s t i m m t e n  V a r i a b e l ,  z. B. eines 
bestim m ten N ahrungsstoffes, eines G iftes, gewisser körperlicher Z ustände usw. au f 
den Stoffwechsel feststellen, so m üssen w ir zuerst beim  betreffenden Ind iv iduum  fest­
stellen, wie sich der Stoffwechsel ohne die E inw irkung  dieser V ariabel verhält. H ierbei 
können w ir en tw eder von dem  H ungerzustande oder, bei N ahrungszufuhr, von dem 
Z ustande stofflichen G leichgew ichts ausgehen. Beim H unger ste llt sich der Körper, 
nachdem  die ersten  H ungertage  vorüber s in d , au f einen M inim alverbrauch und 
zersetzt eine Zeitlang pro K ilogram m  K örpergew icht täg lich  etw a ebensoviel von 
seiner eigenen Substanz. W enn dann  der Stoffwechsel infolge eines bestim m ten 
E ingriffes eine p lö tzliche V eränderung  nach  der einen oder anderen  Seite erleidet, 
so ist es k lar, daß diese V eränderung  gerade von dem betreffenden E ingriff herv o r­
gerufen  w orden ist. — A uch können w ir durch  eine zw eckm äßig angeordnete Kost 
das V ersuchsindividuum  in einen solchen Z ustand b rin g en , daß es m it derselben in 
vollständigem  stofflichen G leichgew icht is t :  jed e r E ingriff, w elcher einen Einfluß 
au f den Stoffwechsel au sü b t, w ird sich dann  du rch  S törung dieses G leichgew ichts 
offenbaren müssen.

W enn ich  also in  bezug au f die D auer eines Stoffwechselversuches B eobach­
tungen  von 2 4 stän d ig er und längerer D auer in erste L inie s te lle , so verkenne ich  
indes keinesw egs, daß auch  B eobachtungen von kü rzerer D auer vielfach eine sehr 
große B edeutung haben  und oft unum gänglich  sind. N ur durch  solche können w ir 
ja  den zeitlichen A blauf des Stoffwechsels n ä h e r  verfolgen und genaue Aufschlüsse 
über E ingriffe e rh a lte n , welche eine schnell h e rv ortre tende  und schnell vorüber­
gehende W irkung  haben . Alles h ä n g t von der A ufgabe und dem Zwecke des V er­
suches a b , und h ie r  wie auch  sonst w ird  n u r  der w issenschaftliche T ak t des 
Forschers die schließliche E ntscheidung treffen können.

‘) V o it ,  S. 16. — *) D e rs . ,  S. 17.
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E r s t e s  K a p ite l .

Allgemeine Übersicht der Einnahmen und Ausgaben des Körpers.

§ 1. Die Einnahmen.
Bei der U ntersuchung der Einnahm en ist die Q uantität der in der ge­

nossenen Kost enthaltenen Nahrungsstoffe zu bestimmen ■). Besonders in 
früherer Zeit begnügte man sich meistens damit, a u s  z u g ä n g l ic h e n  D u r c h ­
s c h n i t t s z a h l e n  d i e  q u a n t i t a t i v e  Z u s a m m e n s e t z u n g  d e r  K o s t  
e i n f a c h  zu  b e r e c h n e n .  Auch heutzutage ist m an, besonders bei der 
statistischen E rm ittelung der bei frei gewählter Kost genossenen Nahrung, 
vielfach geradezu gezw ungen, die Aufgabe in dieser Weise zu vereinfachen. 
In solchen Fällen ist es, um eine zuverlässige Vorstellung von dem Kostmaß 
des betreffenden Individuum s zu erhalten , notw endig, die Untersuchung 
auf mindestens eine Woche auszudehnen. W ährend dieser Zeit genießt der 
Mensch in der Regel ziemlich viele verschiedene N ahrungsm ittel, und im all­
gemeinen kommen dieselben Speisen usw. die eine W oche nach der anderen 
etwa in derselben W eise wieder vor; es ist daher gestattet, anzunehmen, daß 
die E rm ittelung der w ährend einer Woche genossenen K ost eine ziemlich 
richtige Vorstellung von der N ahrungsaufnahm e des Individuums gibt, 
sowie daß die bei der Berechnung der Kost nach den D urchschnittszahlen 
stattfindenden Fehler nicht alle in derselben R ichtung gehen, sondern sich 
zum größten Teile gegenseitig kompensieren. Selbstverständlich ist es um 
so besser, je länger die Dauer der Beobachtung ausgedehnt werden kann.

Immer mehr m acht sich indes die Forderung geltend, bei den Stoff­
wechselversuchen d ie  g e n o s s e n e  K o s t  d i r e k t  zu  a n a l y s i e r e n .  Auch ist 
diese Aufgabe dank den Fortschritten  der analytischen Methoden nunm ehr 
wesentlich erleichtert w orden, obgleich insbesondere hei Versuchen am 
Menschen m it seiner aus zahlreichen verschiedenen N ahrungsm itteln und 
Speisen zusammengesetzten Kost hierdurch ein bedeutender Aufwand von 
Arbeit beansprucht wird.

Jedenfalls werden noch in unserer Zeit sehr wesentliche Vereinfachungen 
gemacht. Es wäre natürlich am rich tigsten , den Gehalt der N ahrung an 
reinem Eiweiß, reinem Fett, reinen Kohlehydraten, sowie an den verschiedenen 
A rten dieser und anderer Nahrungsstoffe d irekt zu bestimmen. So weit sind 
wir jedoch noch lange nicht gekommen, und wir müssen uns dam it be­
gnügen, in der Kost den S t i c k s t o f f ,  das Ä t h e r e x t r a k t ,  die T r o c k e n ­
s u b s t a n z  und die A s c h e  zu bestimmen. Aus dem Stickstoff berechnet 
man, un ter Anwendung eines bestimmten Koeffizienten, gewöhnlich 6,25, das 
Eiweiß; das Ä therextrakt wird als F e tt aufgefaßt und der Rest, nachdem von 
der Trockensubstanz das „Eiweiß“, das „ F e tt“ und die Asche subtrahiert 
wurden, stellt die Kohlehydrate dar.

Diese Berechnungsweise g eh t indes von m ehreren  unbegründeten  und nach  
weislich unrich tigen  A nnahm en aus. Es ist n ich t r ich tig , daß alles Eiweiß

')  H ier sehe ich zunächst von den A schebestandteilen und dem  Sauerstoff 
ganz ab.



16 Proz. N en th ä lt, wie de r Koeffizient 6,25 voraussetzt, denn verschiedene E iw eiß­
körper haben  einen ziem lich verschiedenen G eh alt an  Stickstoff.

A ußerdem  kom m t de r Stickstoff sowohl in  tierischen  als in  pflanzlichen 
N ahrungsm itte ln  au ch  in  anderen  V erbindungen als E iw eiß vor. N eben E iw eiß und 
der m it ihm  in nahrungsphysio logischer H insich t fa s t g leichw ertigen  leim gebenden 
Substanz e n th ä lt das F le isch  eine A nzahl N -h a ltig e r  V erb indungen , w elche n u r 
in term ediäre P rodukte  des Eiweißstoffwechsels d arste llen  und den aus der N - B e­
stim m ung berechneten  scheinbaren  E iw eißgehalt des F leisches n ich t unw esentlich  
erhöhen. N ach K ü h n e r 1) w ürde de r E x trak tiv  Stickstoff in 100 g trockenem  M uskel 
2,41g b e trag en , d. li. bei 15,49g Gesam tstickstoff n ich t w eniger als 15,56 Proz. 
desselben ( P f lü g e r * ) .  F r e n t z e l  und  S c h r e u e r 3) fan d en  allerdings geringere 
Zahlen , lau t w elchen der E xtrak tivstickstoff 8,9 bis 7,1 Proz. des G esam tstickstoffs 
betragen w ürde, jedenfalls ist a b e r , auch n ach  ih ren  B estim m ungen, der w irk liche 
E iw eißgehalt des Fleisches w esentlich n ied riger als der aus dem  Stickstoff be­
rechnete.

Dasselbe g ilt von säm tlichen pflanzlichen N ahrungsm itte ln , bei w elchen au ß er­
dem N -h a ltig e , in  den V erdauungsflüssigkeiten unlösliche Substanzen zuweilen in 
sehr re ich licher Menge V o r k o m m e n .  Als Beispiel seien n u r  die Kartoffeln und die 
eßbaren Pilze erw ähn t. In  jen en  b e trä g t de r Eiw eißstickstoff nach  S c h u l z e  und 
B a r b i e r i  65 bis 44 Proz., nach  K e l l n e r  56 bis 42, n ach  M o r g e n  70 bis 48, nach 
S n y d e r 4) 40 Proz. des Gesam tstickstoffs. Von dem  in den eßbaren Pilzen (C ham ­
pignons) en th a lten en  Stickstoff kom m en 49,3 Proz. au f (bei künstlicher V er­
dauung) digestibles, 16,0 Proz. au f n ich t - digestibles E iw eiß , sowie 34,7 Proz. au f 
sonstige N -haltige V erbindungen  (C. Th. H ö r n e r 5).

U n te r U m ständen kan n  also die B erechnung  des Eiweißes aus dem N -G ehalt 
der N ahrungsm itte l einen sehr be träch tlich en  F e h le r  b ed in g en ; völlig exak t ist sie 
nu r in dem  F a lle , w enn re ine  Eiweißstoffe verab re ich t w erden. Im  folgenden be­
zeichne icb, wie dies gew öhnlich geschieht, als E iw eiß die du rch  M ultiplikation des 
N-Gehaltes m it 6,25 erh alten e  Stickstoffsubstanz 6).

D er Ä ther löst bek an n tlich  m ehrere  andere  Substanzen als das F e t t ,  und da 
solche in den N ahrungsm itte ln  m ehr oder m inder re ich lich  Vorkom m en, besteht 
das Ä th erex trak t n ich t a lle in  aus F e tt  (bzw. fre ien  und du rch  Spaltung von etw a 
vorhandenen Seifen freigem achten  F e tts ä u re n ) , sondern auch  aus verschiedenen 
anderen V erbindungen (L ecith in , Cholesterin usw.). D a w ir keine K enntnisse über 
den N ahrungsw ert dieser V erbindungen h a b en , können w ir dieselben n ich t in 
gleiche Keihe m it dem  F e tt stellen, und auch  h ier bleib t eine gewisse U nsicherheit, 
welche indes von viel geringerer B edeutung ist als der entsprechende F eh ler bei 
der Eiweißbestim m ung.

Der als D ifferenz berechnete  G ehalt an  K ohlehydraten  ste llt n ich t allein  die 
in  den V erdauungsflüssigkeiten löslichen K ohlehydrate  d a r ,  sondern schließt außer­
dem die in  den pflanzlichen N ahrungsm itte ln  zuw eilen sehr reichlich  vorkom m ende 
Zellulose u. dgl. ein. W enn die löslichen K ohlehydrate  n ich t d irek t bestim m t 
werden — was in  der T a t bei m ehreren  A rbeiten  s ta ttgefunden  h a t — , w ird also 
der berechnete G ehalt an  ih n en  in  der Kegel größer als der w irkliche. Ü brigens 
ist es ein leuch tend , daß bei der D ifferenzbestim m ung alle Analysen- und B erech­
nungsfehler sich bei den K oh lehydraten  geltend m achen müssen.

Der geringe K o h leh ydratgehalt in  den m eisten tierischen N ahrungsm itteln  
bew irkt im  allgem einen keine U ngenauigkeit und b rau ch t n u r  dann berücksichtig t
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*) Zeitschr. f. Biol. 19, 344, 1883. — *) A rch. f. d. ges. Physiol. 79, 545, 
1900. — 3) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1902, S. 284. — 4) U. 8. D epart. of agricult., 
Off. of exp. stat., Bull. No. 43, p. 10, 1897. — 5) Zeitschr. f. physiol. Chem. 10, 
503, 1886. — “) U n te r B erücksichtigung der elem entaren Zusam m ensetzung der 
E iw eißkörper und der n icht-eiw eißartigen N -haltigen  Substanzen in verschiedenen 
N ahrungsm itteln  stellt A t w a t e r  (S torrs A gricu ltu ra l E xperim ent Station 1899, 
p. 79) als K eduktionsfaktor fü r  die B erechnung der N -S ubstanz folgende Zahlen 
a u f: tierische N ahrungsm itte l 6,25; W eizen, Koggen 5,70; Mais, H afer, Buchweizen, 
Keis 6,00; E rbsen 6,25; F rü ch te  5,80.
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zu werden, wenn die A ufgabe de r U ntersuchung, wie z. B. das S tudium  des Ansatzes 
von K ohlehydraten  im  K örper, es bestim m t fordert.

E ndlich leidet auch  die B estim m ung der anorganischen B estandteile  an  einem 
prinzipiellen F eh ler: die in  den eiw eißartigen V erbindungen en th a lten en  anorgan i­
schen E lem ente, wie Schwefel und Phosphor, bleiben n ach  de r E inäscherung  in der 
Asche zurück und verm ehren  also den scheinbaren  G ehalt an  A schebestandteilen.

Aus dieser Z usam m enstellung fo lg t , daß die heu tige  Physiologie des Stoff­
wechsels eine volle G enauigkeit bei der B estim m ung der E innahm en noch lange 
n ich t e rre ich t h a t,  w enn auch  dieser M angel a lle r W ahrschein lichkeit nach  n u r  in 
A usnahm efällen  erheblichere F eh le r bew irken dürfte .

Es ist indes noch eine n ich t unw esentliche Fehlerquelle  zu berücksichtigen, 
näm lich  daß die zur A nalyse entnom m ene Probe der durchschn ittlichen  Zusam m en­
setzung des betreffenden N ahrungsm itte ls n ich t im m er völlig entspricht. Um  dessen 
ganz  sicher zu se in , sollte m an  e igentlich  die Kost ganz fein  zerkleinern  und erst 
dan n  die Probe nehm en. E tw a  in  dieser W eise v e rfä h rt m an  bei V ersuchen an 
T ieren. Bei V ersuchen am  M enschen ist dies ab er in de r Kegel lange n ich t m ög­
lich, vor allem  weil w ir n ich t d a ran  gew öhnt sind, ausschließlich eine breiige Kost 
zu genießen. H ier m üssen d ah er besondere V orsichtsm aßregeln beobachtet werden, 
welche indes h ier n ich t n ä h e r besprochen w erden können.

§ 2. Die Ausgaben.
[>ie beim Stoffwechsel gebildeten Produkte bleiben nicht im Körper, 

sondern werden durch die Ausscheidungsorgane —  die L ungen , die Haut, 
die Nieren und den Darm —  vom Körper abgegeben. Der Körper befindet 
sich in stofflichem Gleichgewicht, wenn die in den Ausgaben erscheinenden 
Elemente mit den in der Kost aufgenommenen quantita tiv  und qualitativ 
übereinstimmen.

Insofern sich die Ausgaben auf die Stoffwechselprodukte der organischen 
Nahrungsstoffe beziehen, enthalten sie als elementare Bestandteile N, S, P, C, 
H und 0 . Stickstoff, Schwefel und Phosphor entstam m en den Eiweißkörpern, 
Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauerstoff sowohl diesen als den Fetten  und 
Kohlehydraten. Da die Moleküle der organischen Nahrungsstoffe beim Stoff­
wechsel zerfallen, kann nur die Elem entaranalyse der Ausgaben die ge­
wünschten Aufschlüsse über den Umfang der im Körper stattgefundenen 
Zersetzung geben.

F ü r die Eiweißkörper stellt der Stickstoff den am meisten charakteri­
stischen elementaren Bestandteil dar. Um die Menge des im Körper ver­
brannten  Eiweißes zu bestimmen, genügt daher in der Regel die Bestimmung 
des Stickstoffs; man braucht also meistens nicht den Schwefel besonders zu 
berücksichtigen und den Phosphor nu r dann, wenn es gilt, das Verhalten der 
P-haltigen Eiweißkörper beim Stoffwechsel zu untersuchen.

Von den übrigen Elem enten der Nahrungsstoffe ist der Kohlenstoff bei 
derartigen Untersuchungen unbedingt als das wichtigste zu bezeichnen. 
W enn wir neben der N-Abgabe die Kohlenstoffabgabe genau bestimm t haben, 
so erhalten w ir, nach Abrechnung des in dem zersetzten Eiweiß enthaltenen 
Kohlenstoffs, einen Rest an Kohlenstoff, welcher die zersetzte F e tt-  und 
Kohlehydratmenge ausdrückt.

Um die solcherart erhaltene Kohlenstoffmenge auf die beiden Gruppen 
der N-freien Nahrungsstoffe bestim m t verteilen zu können, ist die Erm ittelung 
des gleichzeitigen Sauerstoffverbrauches unbedingt notwendig. Vgl. darüber 
unten S. 340.
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Auch die Bestim mung der W asserstoffabgabe ist aus verschiedenen Ge­
sichtspunkten bedeutungsvoll. Hierbei muß indes bem erkt werden, daß ein 
großer Teil des als W asser vom Körper abgegebenen Wasserstoffs schon als 
W asser vom Körper aufgenommen worden ist und also kein P rodukt der im 
Körper stattgefundenen V erbrennung darstellt.

Der in den A usscheidungen en th a lten e  Sauerstoff is t zum  größten Teil hehufs 
de r Oxydation der o rganischen N ahrungsstoffe d u rch  die A tm ung aufgenom m en 
und rü h r t  n u r  in  geringem  G rade von den le tz te ren  her. W ie sonst w ird  er du rch  
die D ifferenz bestim m t, und  zw ar n u r in  dem  Dalle, w enn  alle anderen  vom K örper 
abgegebenen E lem ente d irek t bestim m t w orden sind.

Die Elem entaranalyse der aus den organischen Nahrungsstoffen stam m en­
den Ausgaben beschränkt sich also auf Stickstoff (Schwefel und Phosphor), 
Kohlenstoff und Wasserstoff, wozu noch die Bestim m ung des aufgenommenen 
Sauerstoffs hinzukommt.

In vielen Fällen ist es jedoch notw endig, einzelne in  den Ausgaben des 
Körpers erscheinende Verbindungen an und fü r sich zu bestim m en, teils um 
einen tieferen Einblick in  die A rt und W eise der Stoffwechselvorgänge zu 
gewinnen, teils auch um das Verhalten der einzelnen Nahrungsstoffe im Darme 
festzustellen.

Die Analysen der Ausgaben werden nach gewöhnlichen Methoden aus­
geführt; dieselben erfordern in diesem Zusam m enhänge keine Besprechung. 
Dagegen müssen die Methoden zum q u a n t i t a t i v e n  A u fs a m m e ln  d e r  
A u s s c h e id u n g s p r o d u k te  hier in ihren allgemeinen Zügen erö rtert werden, 
weil dieselben für die Physiologie des Stoffwechsels eine durchgreifende Be­
deutung haben.

I. Das Sammeln der Ausscheidungsprodukte.

a) D as S a m m e ln  d e r  g a s f ö r m ig e n  A u s s c h e id u n g s p r o d u k te  u n d  d ie  
B e s t im m u n g  d e s  v e r b r a u c h te n  S a u e r s to f f s .

Eigentümlicherweise bezogen sich die ersten quantitativen Bestimmungen 
der Ausgaben des Körpers gerade auf die am schwierigsten zu sammelnden 
Exkretionsprodukte, die gasförmigen. Zu diesem Zwecke benutzte L a -  
v o is ie r ,  teilweise im Verein m it L a p la c e  und S e g u in ,  folgende Methoden.

1. E r schloß das V ersuchstier (einen Sperling) in  eine abgeschlossene Glasglocke 
von 31 Cubikzoll In h a lt  ein  und  ließ es h ier bis zum  Tode b le iben , w elcher n ach  
55 M inuten e in tra t. D an ach  analysierte  er die in  der Glocke en tha ltene  L u ft ’).

2. Im  V erein m it L a p l a c e 8) schloß ei- ein  M eerschw einchen in  ein  Gefäß 
e in , welches er die ganze V ersuchsdauer h in d u rch  ven tilie rte . Die ausström ende 
L uft w urde au f K ohlensäure und  W asserdam pf analysiert.

3. E benfalls im  V erein  m it L a p l a c e  (und  S ö g u in )  schloß L a v o i s i e r * 3) ein 
M eerschw einchen in  ein m it reinem  Sauerstoff gefülltes Gefäß e in ; die abgegebene 
K ohlensäure w urde d u rch  L auge absorb iert und  bei län g e r dauerndem  V ersuche 
neuer Sauerstoff in  bestim m ten M engen zugeführt.

4. Bei L a v o i s i e r s  V ersuchen am  M enschen a tm ete  die Versuchsperson durch  
eine Gesichtsm aske; die du rch  dieselbe exspirierte  L u ft w urde gemessen und a n a ­

')  Memoires de l’A cadem ie des Sciences, Paris 1777, p. 185. Oeuvres de L a ­
v o i s i e r  2, 177. — 8) E benda  1780, p. 355. Oeuvres de L a v o i s i e r  2, 327. —
3) Ebenda 1780; 1789, p. 185. Oeuvres de L a v o i s i e r  2, 326, 693.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 22
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ly s ie r t1). Die A nordnung  dieser V ersuche geh t aus zw ei von Mme. L a v o i s i e r  
au sg eführten  Z eichnungen , w elche G r i m a u x * * **)) in seinem  Buche über L a v o i s i e r  
m itge te ilt h a t, sehr d eu tlich  hervor.

Es liegt ganz außerhalb der Aufgabe dieses Handbuches, eine D arstellung 
der verschiedenen Methoden zu geben, welche seitdem zur quantitativen Be­
stim m ung des Gaswechsels benutzt wurden. Ich werde daher, ohne A n­
sprüche auf Vollständigkeit zu erheben, nur die wichtigsten un ter denselben 
kurz erwähnen und verweise in bezug auf ältere Arbeiten auf die Zusammen­
stellungen von Z u n tz  und V o it in Hermanns Handbuch der Physiologie, 
Bd. IV, 2 und VI, 1.

Diese sämtlichen Versuchsweisen gründen sich auf die von L a v o is ie r  
und seinen M itarbeitern praktisch geprüften Methoden. Die zweite Methode 
wurde am Menschen zuerst in kleinem Maßstabe von S c h a r l in g  3) und dann 
von P e t t e n k o f e r  4) in seinem großen Respirationsapparate angewandt. Der 
R espirationsapparat von V o i t 9) stellt im großen und ganzen nu r eine Ver­
kleinerung dieses A pparates dar. Nach demselben G rundprinzip sind ferner 
die R espirationsapparate von L i e b e r m e i s t e r 6) , S to h m a n n 7) , K ü h n  s), 
L e y d e n  und F r ä n k e l 9) , S o n d e n  und m i r 10) , R u b n e r 11) und J a q u e t 12) 
sowie das Respirationskalorim eter von A tw a te r  und R o s a 13) konstruiert.

Die d ritte  Methode L a v o i s ie r s  wurde von R e g n a u l t  und R e i s e t 14) 
zu großer Vollkommenheit ausgebildet, von R e i s e t i:’) auch auf größere Säuge­
tiere angew andt, sowie von H o p p e - S e y le r  16) bei Versuchen am Menschen 
benutzt. Andere A u to ren l7) haben derartige, für kleinere Tiere eingerichtete 
A pparate gebaut. Bei allen diesen wird die abgegebene Kohlensäure durch- 
Lauge absorbiert und s ta tt derselben reiner Sauerstoff autom atisch zugeführt.

Prinzipiell gehört hierher auch eine von R ö h r ig  und Z u n t z 18) aus­
gearbeitete Methode, bei welcher das Versuchstier aus einem Behälter Sauer­
stoff einatm et und in denselben wieder ausatm et, wobei die ausgeatm ete L uft 
durch zweckmäßig wirkende Ventile ein m it Lauge beschicktes Gefäß zu 
passieren hat.

Die Bestimmungen, welche u n te r Anwendung eines Respirationsapparates 
ausgeführt werden, sind 1. die Kohlensäureabgabe, 2. die Abgabe von W asser­
dampf, 3. die Aufnahme von Sauerstoff.

')  M emoires de l’Academ ie des Sciences, P a ris  1789. Oeuvres de L a v o i s i e r  
2, 695. — *) G r i m a u x ,  L a v o i s i e r  1743 — 1794, P a ris  1888, p. 119, 129. — 
3) A nn. d. Chem. u. P h arm . 45, 218, 1843. — 4) E benda , 2. Supp l.-B d ., S. 1, 
1863. —  5) Zeitschr. f. Biol. 11, 532, 1875. — e) D eutsch. A rch . f. k lin . Med. 7, 75, 
1870. — 7) L andw irtschaftl. V ersuchssta t. 19, 93, 1876. — 8) E benda 44 (1894). —
*) A rch. f. p a tb . A nat. 76, 150, 1879. — 10) Skand. A rch . f. Physiol. 6, 7, 1895. — 
n ) A rch. f. H ygiene 26, 32, 1896. — 1!)V erh an d l. d. N atu rf. Ges. zu Basel 15, 252, 
1903. —  18) U. S. D epart. of A gricu ltu re , Off. of exp. s ta t., Bull. No. 44, 1897; 
No. 63, 1899; No. 69 , 1899; No. 109, 1902; No. 136, 1903. A ndere derartige  
A pparate  sind fe rn e r noch von L a u l a n i ö ,  A rch. de physiol. 1895, p. 617, H a l -  
d a n e ,  Jo u rn . of Physiol. 13, 419, 1902, und anderen  A utoren  beschrieben. — 14) Ann. 
de chim ie e t de physique, 3. sörie, 26, 1 (1849). — ls) Ebenda, 3. serie, 69, 129, 1863. —
**) Z eitschr. f. physiol. Chemie 19, 574, 1894. — 17) C o l a s a n t i ,  A rch. f. d. ges. 
Physiol. 14, 94, 1877; S e e g e n  u. N o w a k ,  ebenda 19, 370, 1879; L e o ,  ebenda 
26, 221, 1881; N e m s e r ,  ebenda 45, 284, 1889; H e e r l e i n ,  ebenda 52, 170, 1892; 
P f l ü g e r ,  ebenda 77, 443, 1899; B l e i b t r e u ,  ebenda 85, 366, 1901; B o s e n t h a l ,  
A rch. f. (A nat. u.) Physio l. 1902, S. 167; Z u n t z ,  ebenda 1903, Suppl. 8. 492. — 
1B) Arch. f. d. ges. Physiol. 4, 83, 1871; W o l f e r s ,  ebenda 32, 227, 1883.
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Bei allen soeben erwähnten A pparaten läßt sich die Bestimmung der 
Kohlensäureabgabe sehr genau machen. Zur P rüfung ihrer Leistungsfähigkeit 
in dieser Hinsicht läßt m an im A pparate Stearin, Alkohol oder Petroleum von 
bekanntem Kohlenstoffgehalt brennen und bestim m t die entwickelte Kohlen­
säure. Ganz wie bei der organischen Elem entaranalyse kann man dann die 
berechneten und die gefundenen Mengen untereinander vergleichen. Das 
Resultat dieser Prüfungen ist für einige der oben erwähnten A pparate in 
folgender Tabelle aufgenommen:

A pparat
K oh len säu re ; 

m ittle re r F eh ler

Proz.

P e t t e n k o f e r  ................................................. 1,96 l)
V o i t ....................................................................... 1,76
S t o h m a n n  ..................................................... 1,45
L e y d e n  u. F r ä n k e l .................................... 1,58
S o n d ö n  u. T i g e r s t e d t  ........................... 1,16*)
A t w a t e r  .......................................................... 0,54 3)

Viel schwieriger ist die Bestimmung des abgegebenen W asserdampfes 
gewesen. Zwar erhielt P e t t e n k o f e r  bei seinen ersten Versuchen ziemlich 
befriedigende R esu lta te: bei 5 Versuchen einen Maximalfehler von —  6,7 Proz. 
und einen m ittleren Fehler von 4,4 Proz. Zwei folgende Reihen zeigten 
indes ungünstigere Resultate, im D urchschnitt von 4 Versuchen 6,4 Proz.
C. und E. V o it und F ö r s t e r  suchten durch P rüfung aller Einzelheiten des 
Apparates die Ursache dieses Fehlers näher aufzuklären und kam en zu dem 
Schluß, daß der Fehler auf unvollständiger V erbrennung des Stearins be­
ruhte. W enn sie W asser d irekt abdampfen ließen, erhielten sie als Durch­
schnitt von drei Versuchen einen Fehler von nu r —  3 Proz.

Inw iew eit diese E rk lä ru n g  das R ich tige  getroffen h a t ,  m ag  unentschieden 
bleiben. Jedenfa lls  kom m t noch ein an d ere r U m stand h inzu, au f welchen S to h m a n n  
die A ufm erksam keit rich te te . W enn ein m it Ö lfarbe angestrichenes M etall feuch ter 
L uft ausgesetzt w ird, so en ts teh t eine A bsorption von W asserdam pf, und  eine W asser­
abgabe erfo lg t wieder, wenn die L u ft trockener w ird. Dieses Phänom en ist m it der 
gewöhnlichen K ondensation des W asserdam pfes durchaus n ich t zu verwechseln, denn 
das absorbierte W asser k an n  n ich t als sich tbare  F euch tigkeit m it den A ugen e r­
k an n t, wie auch  n ich t du rch  L öschpapier oder L einw and weggeschafft w e rd en 4).

Durch zweckmäßige W ahl des W andm aterials ha t man indessen später 
viel genauere Bestimmungen des W asserdam pfes erzielen können. Im 
Respirationskalorim eter von A t w a t e r  und R o sa  beträg t der Fehler in  23 
Versuchen durchschnittlich n u r 1,65 P ro z .5), und auch R u b n e r 6)g ib t an, daß * 16

*) A nn. d. Chemie u. P h a rm ., 2. Suppl.-Bd., 1863; C. u . E . Y o i t  u . F ö r s t e r ,  
Zeitschr. f. Biol. 11, 126, 1875. — *) Ygl. auch  R o s e n b e r g ,  Skand. A rch. f. Physiol.
16, 67, 1904. — 3) H ier sind au ch  2 K ontro llversuche aufgenom m en, bei w elchen irgend­
welche Z ufälligkeiten  das E rgebnis fe h le rh a f t m achten . W enn diese V ersuche aus­
geschlossen w erden, b e trä g t der prozentige F eh ler in  25 K ontro llversuchen n u r  0,016. 
— 4) Die landw irtschaftl.V ersuchssta tionen  19, 104, 1876. — 5) U. S. D epart. of A gricult., 
Off. of exp. S tat., Bull. No. 136, p. 38, 1903. Von der R eihe sind v ier V ersuche aus­
geschlossen, bei w elchen Z ufälligkeiten  das R esu lta t abnorm  schlecht m achten . — 
“) R u b n e r ,  Die Gesetze des E nergieverbrauches, Leipzig und  W ien 1903, S. 17.

22*
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bei seinem A pparat jeder Fehler der W asserbestim mung durch Kondensation 
absolut beseitigt ist. Doch ist zu bemerken, daß das Respirationskalorim eter 
von A t  w a t  e r  und R o s a  einen Cubikinhalt von nur 4,8 cbm und die 
Respirationskam mer von R u b n e r  einen von 7,5 cbm h a t, während der L uft­
raum  im P e t te n k o f e r s c h e n  A pparat 12,7 cbm und in dem von S o n d e n  
und m ir 100,65 cbm beträgt.

Mit Apparaten nach R e g n a u l t  und  R e is e t  ha t m an, meines Wissens, 
nie versucht, Bestimmungen der W asserabgabe zu machen.

Bis je tzt ist es n u r J a q u e t  und, nach brieflicher M itteilung, A tw a te r  
gelungen, un ter Anwendung eines durch einen ununterbrochenen Luftstrom  
ventilierten Respirationsapparates den Sauerstollverbrauch m it genügender 
E xaktheit d irekt zu bestimmen. Da indes die K enntnis von dem Sauerstoff­
verbrauch fü r Stoffwechseluntersuchungen von der größten Bedeutung ist, 
suchte P e t t e n k o f  e r  denselben indirekt zu erm itteln. Die Differenz zwischen 
dem Anfangsgewicht der Versuchsperson, plus allen seinen direkt bestimmten 
Einnahm en, minus aller Ausgaben und des Endgewichts ergibt die Sauer­
stoffaufnahme. Jedoch kann diese Berechnung nie völlig befriedigende Re­
sultate geben, denn alle Analysenfehler werden sich ja bei derselben geltend 
machen müssen, und insbesondere w ird ]der Fehler der W asserbestim mung 
hierbei einen sehr bedenklichen Einfluß ausüben. Auch h a t man n u r sehr 
selten Versuche gem acht, um in dieser Weise die Sauerstoffaufnahme zu 
bestimmen.

Dagegen sind die nach R e g n a u l t  und R e i s e t  gebauten A pparate ganz 
besonders für die direkte Bestimmung des Sauerstoffs geeignet; ha t man ja 
nu r die L uft in der Respirationskam m er vor und nach dem Versuche auf Sauer­
stoff zu analysieren und die Menge reinen Sauerstoffs zu bestimmen, welche 
aus den Behältern in die Respirationskam m er übergeht.

U nter Anwendung von Respirationsapparaten nach P e t t e n k o f  e r  oder 
R e g n a u l t  und R e is e t  kann man sogar am Menschen tagelang die Kohlen­
säure- und W asserabgabe (bzw. die Sauerstoffaufnahme) ununterbrochen be­
stimmen. Solche A pparate sind aber sehr kostspielig und erfordern ziemlich 
viel Raum, weshalb sie n icht in allen Laboratorien eingerichtet werden können. 
D arin liegt wesentlich die Ursache, weshalb man in der letzten Zeit vielfach 
A pparate nach der vierten Methode L a v o i s ie r s  benutzt hat, d. h. Apparate, 
bei welchen das Versuchsindividuum durch eine Gesichtsmaske oder ein 
M undstück, bei Tieren durch eine Trachealkanüle atm et und die eingeatmete 
wie die ausgeatmete L uft durch zweckmäßig eingerichtete Ventile vonein­
ander getrennt wird. Die bewegten Luftmengen werden gemessen und 
analysiert; wegen des hier in B etracht kommenden kleinen Luftvolumens läßt 
sich auch die Sauerstoffbestimmung m it großer Präzision ausführen.

U nter den von verschiedenen Autoren benutzten Versuchsanordnungen 
dieser A rt sind die im Laboratorium  von Z u n t z 1) ausgebildeten Methoden *

')  Z u n tz  und G e p p e r t ,  A rch. f. d. ges. Pbysiol. 42, 196, 1888; S t r a s s ­
m a n n ,  ebenda 49 , 321, 1891; L o e w y ,  ebenda 49, 492, 1891; M a g n u s - L e v y ,  
ebenda 55, 1, 1894. Ygl. u n te r  anderem  noch S p e c k ,  S chriften  d. Ges. zu rB efö rd . 
der N aturw . zu M arburg  10, 1871; H a n r i o t  und E i c h e t ,  Ann. d. chim ie e t de 
phys., 6. s^rie, 22, 1, 1891 und T rav au x  du laborato ire  de R i e b e t  1, 470, 1893; 
T i s s o t ,  A rchives de Physiologie 1896, p. 563.
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in erster Linie zu nennen, weil sie sich vielfach sehr gut bew ährt haben 
und sogar bei Bergbesteigungen und  B allonfahrten*) erfolgreich benutzt 
worden sind.

Obgleich diese Methode an dem wesentlichen Übelstande leidet, daß die 
Versuchsperson, wenigstens bis sie sich an den A pparat gewöhnt h a t, unter 
abnormen Bedingungen a tm e t2) ,  und daß . daher die Beobachtung n u r eine 
verhältnism äßig kurze Zeit (1/4 bis */2 Stunde, zuweilen auch etwas länger) 
ohne U nterbrechung ausgeführt werden kann 3), muß sie dennoch als in vielerlei 
Hinsicht sehr wertvoll bezeichnet werden, vor allem, wenn es gilt, schnell ein­
tretende und schnell vorübergehende Veränderungen des Stoffwechsels zu er­
forschen. So h a t sie die E inw irkung der M uskelarbeit auf den Stoffumsatz 
in vielen wesentlichen Punkten aufgeklärt. Daß sie dagegen nicht genügt, 
um die Stoffwechselgröße pro 24 Stunden festzustellen, ist nach dem schon 
Angeführten ohne weiteres ersichtlich.

b) D as  S a m m e ln  v o n  H a r n  u n d  K o t.

In unserer Zeit erscheint die F rage nach dem Sammeln der flüssigen 
und festen E xkrete behufs der Analyse außerordentlich einfach — es hat 
aber geraume Zeit gedauert, bis m an so weit gekommen ist.

Betreffend den H a r n  is t vor allem zu bemerken, daß er fü r die gesamte 
Dauer des Versuches gesammelt werden muß. Man ha t sich daher davon zu 
vergewissern, daß die Blase sowohl im Beginn als am Ende der Versuchs­
periode ganz leer ist.

In erster Linie h a tV o i t  auf die früher begangenen Fehler beim Sammeln 
des H arns aufm erksam  gem acht und gezeigt, wie diese zu vermeiden w aren 4). 
Man m einte, daß kein nam hafter Verlust an H arn entstehen konnte, wenn 
der H arn des Versuchstieres auf den (hölzernen) Boden des Käfigs gelassen 
und von diesem in geeigneterW eise gesammelt wurde. Die direkte P rüfung 
ergab indessen, daß diese Annahme ganz unrichtig  w ar, und daß man viel 
strengere Vorsichtsmaßregeln einzuhalten hatte. Zu diesem Zwecke richtete 
V o it seine Versuchshunde so ab , daß sie den H arn niemals in  den Käfig, 
sondern n u r außerhalb desselben in ein untergehaltenes Glas entleerten, oder 
auch w urde das T ier katheterisiert. Bei H ündinnen ist dies nach Spaltung 
des vorderen Teiles der H arnröhre (C. P h . F a l c k 5) sehr einfach; aber auch 
männliche Hunde lassen sich m it sehr feinen elastischen Röhrchen kathe- 
terisieren 6).

Es ist aber n icht an allen Tieren möglich, das K atheterisieren durch­
zuführen, und um dennoch sicher zu sein, allen H arn der Versuchsperiode zu 
bekommen, ha t man verschiedene Einrichtungen ersonnen, welche jedoch hier 
nicht beschrieben werden können. Auch ha t es sich erwiesen, daß man bei 
zweckmäßiger K onstruktion des Bodens der Käfige (D rahtgitter, durch welches * 57

')  A rch. f. d. ges. Physiol. 63, 466, 1896; 66, 481, 1897. — !) Vgl. S p e c k ,  
Physiol. d. m enschl. A tm ens, Leipzig 1892, S. 215. K a t z e n s t e i n ,  A rch. f. d. 
ges. Physiol. 49, 380, 1891; H o p p e - S e y l e r ,  Zeitschr. f. physiol. Chemie 19, 578, 
1894. — 8) S m i th  h a t  es du rchgesetzt, 18 Stunden lang  m it a lle in iger U n te r­
brechung  fü r  die M ahlzeiten durch  eine M aske zu a tm en  (Philosophical T ransactions 
139, 690, 1859). —  ") Zeitschr. f. Biol. 4, 318, 1868. — 5) Arch. f. p a th . A nat. 9,
57, 1856. — •) Vgl. V o i t ,  S. 25.
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der H am  sogleich in  einen weiten T richter abfließt; Spülen des Gitters) 
vollkommen brauchbare Resultate erzielen k a n n ').

Beim erwachsenen Menschen begegnet es im allgemeinen keiner Schwierig­
keit, den Gesamtharn einer Periode zu erhalten.

Es ist selbstverständlich, daß die U ntersuchung des K o te s  nu r dann 
fü r das Studium der Stoffwechselvorgänge eine Bedeutung haben kann, wenn 
der betreffende Kot sich auf eine bestimm te Kost bezieht. Indessen is t der 
Darm bei allen Tieren mehr oder weniger gefüllt, und m an muß daher den 
Versuchskot in geeigneter Weise vom früheren und späteren Kote abgrenzen. 
Eine wirkliche A bgrenzung is t bei den Pflanzenfressern n icht möglich; man 
kann die Schwierigkeit aber in der Weise umgehen, daß man dem Versuchs­
tiere m ehrere Tage lang das Versuchsfutter g ib t und den eigentlichen Versuch 
erst dann beginnt, wenn m an annehmen kann, daß aller früherer Darm inhalt 
entleert ist.

Beim Fleischfresser beobachteten B id d e r  und S c h m id t ,  daß der 
schwarze, pechartige Kot nach F leischfütterung sich leicht von dem volumi­
nösen, dem Brote ähnlichen Exkrem enten nach Aufnahme von Schwarzbrot 
unterscheiden lä ß t2). Dann untersuchten B is c h o f f  und V o it  die F rage 
genauer, stellten die Unterschiede des Kotes bei verschiedener F ü tte rung  dar 
und konnten dadurch eine wirkliche K otabgrenzung erzielen 3). Als besondere 
A bgrenzungsm ittel wurden später frische Knochen (G. M e y e r) , Badeschwamm 
(A d a m k ie w ic z ) , Koi'kstückchen ( S a lk o w s k i und I. M u n k 4), Kieselsäure 
(C re m e r  und N e u m a y e r 5) usw. benutzt.

Bei Versuchen am Menschen suchte J. R a n k e  die A bgrenzung des Ver­
suchskotes durch Preißelbeeren zu erz ielen6). W e i s k e 7) und G. M e y e r 6) 
grenzten  bei Versuchen m it vegetabilischer Kost den Versuchskot dadurch ab, 
daß sie vor und nach dem Versuche reine animalische Kost ohne Zusatz von 
Stärke oder Cellulose darreichten. Später führte R u b n e r  die Abgrenzung 
durch M ilch9) oder R u ß 10) ein; H u l tg r e n  und L a n d e r g r e n  u ) benutzten ge­
trocknete Blaubeeren, Ad. S c h m id t12) Karmin usw. Betreffend die Frage, 
wie diese Abgrenzung im Detail ausgeführt w ird, verweise ich auf die unten 
zitierten Arbeiten.

c) D as S a m m e ln  v o n  S ch w e iß .

Der von der Körperoberfläche abgegebene W asserdam pf w ird in den 
Respirationskam m ern gleichzeitig m it dem durch die Respirationswege aus­
geschiedenen bestimmt. Zum Sammeln der festen Bestandteile, welche im 
Schweiß abgegeben werden, h a t A r g u t i n s k y 13) folgendes Verfahren ein­
geschlagen. W enn die Schweißabsonderung durch ein Dampfbad erzeugt 
wurde, saß die nackte Versuchsperson auf einem Holzstuhl, der in ein Sitzbad * 1

*) Vgl. V o it ,  S. 26. — *) B i d d e r  u. S c h m id t ,  Die V erdauungssäfte  und der 
Stoffwechsel. M itau u. Leipzig 1852, S. 217. — 3) V o i t ,  Physiol. chem . U nters.
1, 14, 1857; B i s c h o f f  u. V o i t ,  Die Gesetze der E rn ä h ru n g  des Fleischfressers. 
Leipzig u. H eidelberg 1860, S. 289. — 4) V o i t ,  S. 32. — 5) Zeitschr. f. Biol. 35 , 391, 
1897. —  6) Arch. f. A nat. u. Physiol. 1862, S. 315. — 7) Zeitschr. f. Biol. 6, 458, 
1870. — 8) E benda 7, 18, 1871. —  9) E benda 15, 119, 1879. —  l0) E benda 19, 56, 
1883. — ll) Skand. A rch . f. Physiol. 2, 376, 1890. — ls) Siehe bei A d . S c h m id t  
u. S t r a s b u r g e r ,  Die Fäces des M enschen. B erlin  1902, S. 5. — 13) Arch. f. d. 
ges. Physiol. 46, 594, 1890.



aus Zinkblech gestellt war, so daß der herabfließende Schweiß fast vollständig 
gesammelt werden konnte, während der auf dein Körper zurückgebliebene 
Schweiß nicht berücksichtigt wurde. —  Um am bekleideten Körper den 
Schweiß u n te r, soweit möglich, normalen Verhältnissen zu sammeln, wurde 
a u s  wohl ausgewaschenem Flanell ein Anzug und aus dünnem Jäger Wollstoff 
ein Hemd und Unterhosen gemacht. In  diesen Kleidern wurde der abgesonderte 
Schweiß zurückgehalten und nach Ende des Versuches der Stickstoff in Hemd, 
Unterhosen, W este und H ut bestimmt.

d) S o n s t ig e  A b g a b e n  vom  K ö rp e r .
D er K ö rp e r  e rle id e t n o ch  d a d u rc h  S u b s ta n z v e r lu s t , daß  S to ffe  v o n  ih m  a b ­

gegeb en  w e r d e n , w e lc h e  n ic h t  P r o d u k te  d er in  ih m  stattfin d en d en  V e rb re n n u n g  
(larstellen. H ie rh e r  g e h ö rt d er V e r lu s t  d u rc h  A b sch u p p e n  d er E p id e rm is , d u rch  
Sch n eiden  v o n  H a a r e n  u n d  N ä g e ln , d u rc h  d ie  A b g a b e  v o n  S p erm a u nd M en stru al- 
b lu t ,  d u rch  die  M ilch se k re tio n . D u r c h  a b fa lle n d e  H a a r e  v e r lie r t  d er O ch s tä g lic h  
n ich t m e h r a ls 2,2 b is 2,8 g  N , w ä h r e n d  seine tä g lic h e  S tick s to ffa b g a b e  im  H a rn  
und K o t 100 b is 200 g  b e tr ä g t. A u f  d em selben  W e g e  g ib t  der H u n d  tä g lic h  n u r 
etw a 0,18 u nd d e r  M en sch  0,03 g  N  ab. D u r c h  S ch n eid en  d er N ä g e l ist d er tä g ­
lich e  V e r lu s t  an N  e tw a  0,0007g N  ( M o l e s c h o t t 1). D iese  S u b sta n zve rlu ste  sind 
also im  g ro ß en  u n d  g a n zen  seh r g e r in g ; a u c h  w e rd en  sie b e i S to ffw ec h se lve rsu c h e n  
n ich t in  B e tr a c h t  g e z o g e n , d a  die b e i d iesen  sonst a u ftr e te n d e n , u n v erm e id lich e n  
F e h le r an  s ich  v ie l m e h r b etrag en .

D ie S u b sta n zve rlu ste  d u rch  A b g a b e  v o n  S p erm a, M en stru a lb lu t u nd M ilch  sind 
v ie l b e tr ä c h tlic h e r  u n d  m üssen  se lb stv e rstän d lich  g e n a u  b e rü c k sic h tig t w erd en . In  
der R e g e l w erd en  sie ab er b e i S to ffw ec h se lve rsu c h e n  verm ie d e n , w en n  sich  die 
U n tersu ch u n g  n ic h t sp ezie ll a u f  d ie  F e sts te llu n g  ih re s  E in flusses r ic h te t.

S o n st ig e  A b g a b en . —  D ie  A b g a b e n  d u rch  d ie  R esp ira tio n . 343

II. Die V erteilung derje inzelnen  Elem ente auf die verschiedenen 
Ausscheidungen.

a) D ie A b g a b e n  d u r c h  d ie  R e s p i r a t io n .

Daß Kohlenstoff und Wasserstoff in Form  von Kohlensäure und  W asser 
von den Lungen abgegeben w erden, is t seit dem Anfang der wissenschaft­
lichen U ntersuchungen über den Stoffwechsel bekannt und bedarf hier keiner 
näheren Erörterung.

Anders stellt es sich m it dem Stickstoff und den N -haltigen  Produkten. 
Von vornherein läß t es sich ja  nicht bestreiten, daß freier Stickstoff als Stoff­
wechselprodukt bei der Exspiration vom K örper abgegeben werden könnte, 
und dasselbe wäre ja auch m it etwaigen N -h a ltig en , gasförmigen Verbin­
dungen möglich.

N ur m it Hilfe von A pparaten nach R e g n a u l t  und R e is e t  ist es mög­
lich, die quantitativen Veränderungen des freien Stickstoffs bei länger 
dauernden Stoffwechselversuchen zu bestimmen. In den zahlreichen, von den 
genannten Autoren veröffentlichten Beobachtungen finden wir auch eine, 
wenn auch geringe Abgabe von Stickstoff 2). Dieselbe beträg t durchschnitt­
lich nach einer Berechnung von Z u n tz  beim Kaninchen 0,004 und beim 
Hunde 0,007 g pro Kilogramm und Stunde 3). Die einzelnen Beobachtungen 
weichen aber untereinander sehr erheblich ab , indem sie beim Kaninchen

*) V g l.  V o i t ,  S. 51. — !) A n n . de ch im . e t de p h ys., 3e Serie, 27 (1849). —
3) H erm an n s H an d b . d. P h y sio l. 4 (2), 132.
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zwischen 0,007 und 0,0007 und beim Hunde zwischen 0,024 und 0 bis 
—  0,005 g variieren. R e i s e t  fand beim Schaf eine N -A bgabe von 0,003 
bis 0,0055, beim Kalb eine von 0,004 bis 0,003 pro Kilogramm und Stunde *). 
S e e g e n  und N o w a k  beobachteten in der Exspirationsluft beim Kaninchen 
0,005 (0,004 bis 0 ,006), beim Hunde 0,008 (0,006 bis 0,009) N pro Kilo­
gramm und S tu n d e2). Ein Hund von 30 kg Körpergewicht wrürde demnach 
im Laufe von 24 Stunden 5,8 g Stickstoff, d. h. bei F ü tte rung  mit 1500 g Fleisch 
( =  5 1 g  N) mehr als 11 Proz. des Gesamtstickstoffs in Gasform abgeben.

Demgegenüber kann aber bem erkt werden, daß sogar bei einem Respira­
tionsapparat nach R e g n a u l t  und R e is e t  nicht unbedeutende Fehler der 
N-Bestimmung unterlaufen können. In dieser H insicht bemerken P e t t e n -  
k o f e r  und V o i t 3) den genannten Autoren gegenüber, daß eine Abgabe von 
freiem Stickstoff durch V erunreinigung des gebrauchten Sauerstoffs, durch 
Diffusion von außen her, durch n icht beobachtete Tem peraturunterschiede im 
A pparat, durch Zersetzung des Harnam moniaks beim Glühen der Luft hätte 
vorgetäuscht werden können. Auch könnte dieser Stickstoff zum Teil aus 
der Haarbekleidung oder aus der im Darme befindlichen verschluckten Luft 
herrühren.

In  der Tat zeigten die bald nachher folgenden Versuche von L eo , daß 
die scheinbare Abgabe von freiem Stickstoff um so geringer w urde, je besser 
es gelang, alle Fehlerquellen auszuschließen. Beim Kaninchen erhielt er 
nämlich pro Kilogramm und Stunde durchschnittlich nu r 0,00042 g N , also 
weniger als der von S e e g e n  und N o w a k  beobachteten A usscheidung4 *). 
Diese Zahl fällt übrigens schon innerhalb der Grenzen der unvermeidlichen 
V ersuchsfehler.

W ir können daher mit großer W ahrscheinlichkeit behaupten, daß freier 
Stickstoff als Stoffwechselprodukt nicht in erw ähnensw erter Menge in den 
gasförmigen E xkreten abgegeben wird. Daß eine N -A bgabe sehr geringen 
Umfanges völlig ausgeschlossen is t, ist dagegen nicht einwandfrei bewiesen. 
Z u n tz  ha t nämlich über Versuche von T a c k e  berichtet, nach welchen beim 
Kaninchen meistens eine geringe, aber immerhin die Grenzen der möglichen 
Versuchsfehler übersteigende Menge gasförmigen Stickstoffs abgegeben wird. 
Bei Zufuhr von salpetersaurem  oder salpetrigsaurem  Ammon in den Magen 
steigt diese Abgabe beträchtlich an — möglicherweise findet hierbei eine 
Spaltung nach der Gleichung N H 4 . NOa =  N2 -f- 2 H20  sta tt. Nach Z u n tz  
dürften Gärungsprozesse im Darme das Agens darstellen, welches diesen Zer­
setzungsprozeß einleitet ■'’).

D e f r e n  b e m e rk t, d aß  im  kon d en sierten  W a sse r d er E x s p ira tio n s lu ft  N itra te  
u n d  in sb eson dere N itr ite  n a c h g e w ie s e n  w e rd en  k ö n n e n 6). N a c h  A t w a t e r  und 
B e n e d i c t  ist indes die  M en g e  d erselben  a u ß e ro rd e n tlich  g e r in g , u nd  es ist a lso 
h ö c h s t w a h r s c h e in lic h , daß  k e in e  m eß bare  Q u an titä t S tick sto ff a u f  diesem  W e g e  
den  K ö rp e r  v e r lä ß t 7).

M it g ro ß er B e s tim m th e it v e r tra te n  B r o w n - S e q u a r d  u nd d ’ A r s o n v a l  die 
A n s ic h t ,  daß  die exsp irie rte  L u f t  s ta r k  g if t ig e  S u b sta n zen  e n th ä lt , ,  u nd  es la g

‘ ) A n n . de ch im . e t  de p h y s., 3« s^rie, 69 (1863). —  s) A r c h . f .  d. ges. P h y sio l.
19, 414, 1879. —  a) Z e itsch r. f .  B io l. 16, 508, 1880; v g l. a u c h  8 e e g e n  und
N o w a k ,  A r c h . f .  d. ges. P h y sio l. 25, 383, 1881. —  4)  E b e n d a  26, 235, 1881. —
s) A r c h . f .  (A n a t. u .) P h y sio l. 1886, S. 560. —  6) E x p e r . S ta t. R e co rd  8, 385, 1897. —
7) U . S. D e p art. o f  A g r ic u lt .,  Off. o f  exp. S ta t., B u ll. N o . 109, p. 18, 1902.
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n a tü r lic h  se h r n a h e , a n zu n eh m e n , daß  d ieselb en  N -h a ltig  w a re n . V o n  den B e m e r­
k u n g en  v ersc h ie d e n er A u to re n  v e r a n la ß t ,  m a ch te n  sie m it v ervo llk o m m n e te n  V e r ­
su ch san o rd n u n gen  n eu e V e r s u c h e , w e lc h e  im m er w ie d e r  dasselbe R e s u lta t  g a b e n 1). 
Indes w ie s  F o r m a n e k ,  w ie  es sc h e in t, v o llk o m m e n  e in w a n d fre i n a c h , d aß  d ie  
U rsach e  d er betreffen d en  g if t ig e n  W irk u n g e n  n ic h t in  d er G e g e n w a rt to x is c h e r  
V e rb in d u n g e n  in  der E x s p ira tio n s lu ft  l a g ,  son dern  d aß  d ieselb en  v o m  A m m o n ia k , 
w e lch e s  au s dem  feste n  u n d  flü ssigen  E x k r e te  d er V e rsu c h stie re  in  d ie  L u f t  ü b e r­
g eg a n g e n  w a r , h e r v o rg e ru fe n  w a r e n 8).

Soweit es die U ntersuchung des Stoffwechsels betrifft, haben wir daher 
in den R espirationsprodukten nu r die Kohlensäure und den W asserdam pf 
zu berücksichtigen.

b) D ie  A b g a b e n  d u r c h  d ie  H a u t.
Durch die H aut wird vor allem W asser abgegeben. Da dasselbe ver­

dampft, w ird es in den Respirationsapparaten gleichzeitig m it dem Respirations­
wasser bestimmt. Die Menge des W assers, welche bei Versuchen am Menschen 
in den Kleidern zurückbleibt, w ird durch W ägen derselben vor und nach 
dem Versuche erm ittelt.

Der Schweiß en thält aber auch feste Bestandteile, un te r welchen der 
Harnstoff der wichtigste ist. Die Menge desselben kann (beim Menschen) 
unter Um ständen eine nicht zu vernachlässigende Größe betragen. So fand 
A r g u t in s k y ,  daß während eines Dampfbades von 1/a bis 3/4 Stunde D auer 
im Schweiß 0,25 bis 0,26 g N ausgeschieden wurden. Nach einem langen 
Spaziergang wurden im Schweiß bis zu 0 ,7 6 g  N beobach tet3). A tw a te r  
und B e n e d i c t4) fanden beim ruhenden Menschen bei gewöhnlicher Zimmer­
tem peratur pro Tag nur 0,025 g N im Schweiß, beim arbeitenden dagegen 
durchschnittlich 0,29 g (Minimum 0,20, Maximum 0,66 g).

In dem tropischen Klima von Jav a  beobachtete E y k m a n  r’) bei Ruhe 
eine tägliche Abgabe von 0,76 g N und bei leichter A rbeit eine von 1,36 g N 
im Schweiß.

Im allgemeinen braucht man aber die N -A bgabe durch den Schweiß 
nicht zu berücksichtigen; un ter besonderen Umständen bew irkt aber ihre 
Vernachlässigung einen nicht unbeträchtlichen Fehler.

Endlich wird auch Kohlensäure durch die H aut abgegeben. Bei Ver­
suchen in der Respirationskam m er addiert sie sich zu der bei der Exspiration 
abgegebenen Kohlensäure. Nach direkten Bestimmungen von S c h ie r b e c k 6) 
und v. W i l l e b r a n d 7) ist die von der H aut ausgeschiedene Kohlensäure­
menge jedenfalls nu r eine geringe. P ro 24 Stunden berechnet betrug  sie bei 
einer Tem peratur von 20 bis 32° C etwa 7,2 bis 8,4 g ( =  2 bis 2,3 g C). 
Wenn die Tem peratur zu dem Punkte stieg , wo sichtbarer Schweiß hervor­
brach (etwa 33° C), nahm die Kohlensäureabgabe durch die H aut auf etwa 
31 bis 32 g ( =  8,5 bis 8,7 g C) zu.

')  Compt. rend . de l ’A cadem ie des Sciences (Paris) 106, 106, 165, 1888; 108, 
267, 1294, 1889; A rchives de physiol. 1894, p. 113; vgl. auch  M e r k e l ,  A rch. f. 
Hygiene 15, 1, 1892; H a l d a n e  u. S m i th ,  Jo u rn . of P atho l. and B acteriol. 1 
(1893). — *) A rch . f. H ygiene 38, 1, 1900. — 3) A rch . f. d. ges. Physiol. 46, 594, 
1890. — 4) U. S. D epart. of A gricult., Off. o f exp. S tat., Bull. No. 69, p. 24, 1899; 
Bull. No. 136, p. 118, 1903. — 5) A rch. f. p a th . A nat. 131, 177, 1893. — 6) A rch. 
f. (A nat. u .) Physiol. 1893, S. 116; A rch . f. H ygiene 16, 218, 1893. — 7) Skand. 
A rch. f. Physiol. 13, 351, 1902.
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c) D ie  A b g a b e n  d u r c h  d ie  N ie re n .
W enn wir wie früher von den Abgaben der Aschebestandteile absehen, 

so sind im Harne nur Stickstoff (Schwefel, Phosphor), Kohlenstoff und W asser 
zu berücksichtigen.

Ich werde die chemische Zusam mensetzung des H arns hier nicht be­
sprechen, da dieselbe in einem anderen Abschnitt dieses Handbuches m it der 
gebührenden Ausführlichkeit behandelt wird. H ier habe ich also nu r den 
H arn  aus dem Gesichtspunkte der Physiologie des Gesamtstoffwechsels zu 
berücksichtigen.

Vor allem ist die N -A bgabe im Harn bedeutungsvoll, denn der bei 
weitem größte Teil des vom Körper abgegebenen Stickstoffs erscheint 
im Harn.

Die durch die Nieren ausgeschiedene Menge Kohlenstoff ist dagegen 
im Vergleich m it der Kohlenstoffmenge der Exspirationsluft sehr gering. 
Übrigens steht sie , bei gesunden Individuen, in einem ziemlich konstanten 
Verhältnis zur N -M enge des H arns, und es is t daher gestattet den H arn­
kohlenstoff aus dem Harnstickstoff zu berechnen, wenn nicht eine sehr große 
Genauigkeit erstrebt wird.

Bei gemischter Kost betrug im D urchschnitt von 47 Versuchen an vier 
verschiedenen Individuen m it zusammen 145 Versuchstagen das Verhältnis 
C/N 0,721 — Max. 0,791, Min. 0,635 ( A tw a te r  und B e n e d i c t 1). Beim 
H unger hat man fü r C/N 0,654 bis 0,950 gefunden [ M u n k 2), J o h a n s s o n ,  
L a n d e r g r e n ,  S o n d e n  und T i g e r s t e d t  *)].

Da die tägliche N-Abgabe im H arn beim Menschen etwa 16 g beträgt, 
würde darin  durchschnittlich 11 ,5 g  Kohlenstoff m it den Grenzwerten 10,2 
bis 14,8 enthalten sein. Auch wenn wir bemerken, daß das Verhältnis C/N, 
wie aus anderen Erfahrungen hervorgeht, innerhalb etwas weiterer Grenzen 
als der von A tw a te r  und B e n e d ic t  gefundenen variieren kann , so wird 
doch der Fehler der Kohlenstoffberechnung im Vergleich m it der täglichen 
Kohlenstoffabgabe in der Respiration, welche beim Erwachsenen in der Regel 
200 g und mehr beträgt, kaum  eine wesentliche Differenz verursachen können.

d) D ie  A b g a b e n  d u r c h  d e n  D arm .

Im Kote werden teils Reste der genossenen Kost, welche nicht im Darm ­
rohre resorbiert w urden, teils B akterien, teils Rückstände der V erdauungs­
säfte, zerfallene Darmepithelien und Substanzen, welche sonst von der Darm ­
schleim haut und der Leber ausgeschieden werden, abgegeben.

Es wäre natürlich von großer Bedeutung, wenn man feststellen könnte, 
welchen Ursprunges die in einer bestimm ten Kotportion enthaltenen Verbin­
dungen eigentlich sind , ob sie dem Körper selber entstam m en oder unresor- 
bierte Reste der Kost darstellen. Jedoch lassen sich keine ganz bestimmten 
Resultate in dieser Beziehung gewinnen; nichtsdestoweniger besitzen wir 
vielerlei E rfahrungen, welche eiue allgemeine Vorstellung hierüber gestatten.

*) U . S . D ep art. o f  A g r ic u lt .,  O ff. o f  exp . S ta t., B uU . N o. 1 3 6 , p. 114 , 223, 
1903. —  s)  A r c h . f .  p a th . A n a t .  131, Sup p l. 14 5 , 1893. —  3) S k an d . A r c h . f. 
P h y s io l. 7, 78, 1896.
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Daß eine wirkliche Kotbildung auch ohne Aufnahme von N ahrung s ta tt­
findet, geht aus den E rfahrungen an hungernden Individuen hervor. Schon 
das Vorhandensein des Meconiums gibt dafür einen Beweis ab. Das 
Trockenmeconium betrug bei ausgetragenen Schafsfrüchten im M ittel von 
drei Beobachtungen 53,6 g, bei einem 8 V2 monatlichen Pferdefötus 65,2 g, bei 
einem ausgetragenen Pferdefötus 88,0 g. Das Schafsmeconium enthielt 
(trocken) 13,5 Proz. Ä therex trak t, welcher zum großen Teil aus Farbstoffen 
bestand. Das Meconium des jüngeren Pferdefötus gab (trocken) 15,3 Proz. 
Ä therex trak t, von welchem etwas m ehr als ein D rittel aus N eutralfett, 
Cholesterin usw. bestand. Im trockenen menschlichen Meconium fand V o it
15,5 Proz. Ä therex trak t und davon 7,3 Proz. Cholesterin^1).

Der H ungerkot des Fleischfressers stellt eine schwarze pechartige Masse 
von schwachem, kaum  fäkalen Geruch dar. Die E ntleerung erfolgt in 
Zwischenzeiten von 8  bis 18 Tagen. Berechnet für 1 kg m ittleres K örper­
gewicht, beträg t die Menge etwa 0,06 bis 0,32 g Trockenkot pro Tag * 2).

Uber die tägliche Kotabgabe bei hungernden Menschen liegen die in der 
folgenden Tabelle zusammengestellten Angaben vor.

V ersu ch sp erso n

B e o b a ch tu n g s­

d au er

T a g e

T ro ck e n su b stan z  

p ro  T a g

g

S tick sto ff 

p ro  T a g

g

Ä th e r e x tr a k t  
p ro  T a g

g

C e t t i 3) ................... 10 3,82 0,32 1,35

B r e i t h a u p t 3)  . . 6 2,00 0,11 0,57

J. A . 4) ................... 5 2,20 0,13 0 ,44

Pro Kilogramm m ittleres Körpergewicht be träg t der Trockenkot 0,072 
bzw. 0,034 und 0,034 g.

A u c h  von e in e r a n d eren  S eite  h e r  h a t  m an  d ie  u n a b h ä n g ig  v o n  d er N a h r u n g s ­
zu fu h r im  D a rm e  stattfin d en d e  K o tb ild u n g  fe s ts te lle n  kön n en . H e r m a n n  iso lierte  
am  H u nd e ein  D ü n n d a rm stü ck  v o n  d em  Z u sa m m e n h a n g  m it d em  ü b rig en  D arm , 
vere in ig te  d ie  b eid en  E n d en  dieses S tü c k e s , so daß  sie e inen  gesch lossen en  R in g  
b ild e te n , u nd ließ  das T ie r  am  L eb en . A ls  es n a c h  zw e i bis d rei W o c h e n  g e tö te t 
w u r d e , w a r  d e r  D a r m rin g  v o n  ein em  f ä k a l  a u s se h e n d e n , sc h w a c h  a lk a lisch en  
In h a lt  s ta r k  g e fü llt ;  a u ß e r za h lr e ic h e n  K o k k e n  u n d  B a k te r ie n  v ersc h ie d e n er A r t  
und sp ä rlich en  fa rb lo se n  Z e llen  e n th ie lt  e r  M u c in , F e tttro p fe n  u nd n a d e lfö rm ig e  
F e tts ä u r e k r is ta lle 5). D iese  E rsc h e in u n g  w u rd e  d an n  von  B l i t s t e i n  u nd E h r e n - 
t h a l 6) ,  B e r e n s t e i n 7)  u n d  F . V o i t “) u n tersu ch t. D e r  I n h a lt  des D arm rin g e s  
w ird  von  diesen  A u to r e n  w e se n tlic h  a ls  D ü n n d a rm se k re t m it g rö ß erer od er g e rin g e re r  
B eim isch u n g v o n  ab gestoß en en  u nd a llm ä h lic h  in  D e tritu s  v e rw a n d e lte n  E p ith e lie n  
a u fg e fa ß t , u n d  F . V o i t  is t  so g a r  g e w il l t ,  aus diesen  B eo b a ch tu n g en  z u  fo lg e rn , 
daß diese P ro d u k te  den  w e se n tlich ste n  A n te il  a n  d er K o tb ild u n g  h a b e n , w ä h re n d  
die großen V e rd a u u n g s d r ü s e n , d ie  L e h e r  u n d  das P a n k r e a s , h ierb e i f a s t  k e in en  
Einfluß ausüb en .

D e m g e g e n ü b e r b e m e rk t a b e r  K l e c k i 9) ,  d aß  die von  H e r m a n n  u nd seinen  
N a ch fo lg e rn  b e o b a ch te te  E rsc h e in u n g  g rö ß ten te ils  d u rc h  B a k te r ie n  b e d in g t sei, u nd

*) F. M ü l le r ,  Zeitschr. f. Biol. 20, 329, 1884. — *) D e r s e lb e ,  ebenda 20,
334, 1884; I. M u n k ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 58, 325, 1894; F . V o i t ,  Zeitschr. f.
Biol. 29, 346, 1892. — 8) F. M ü l le r ,  A rch. f. p a th . A nat. 131, Suppl., 10, 14,
17, 64, 1893. — 4) J o h a n s s o n  u. a ., Skand. A rch. f .  Physiol. 7, 86, 1896. —
5) Arch. f. d. ges. Physiol. 46, 93, 1890. — “) E benda 48, 74, 1891. — 7) E benda
53, 52, 1893. — “) Zeitschr. f. Biol. 29, 325, 1892; vgl. auch  I. M u n k ,  Arch. f. d.
ges. Physiol. 58, 388, 1894. — ») Z entralb l. f. Physiol. 7, 736, 1893.
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also  ü b er die  n o rm alen  S ek retio n sb ed in g u n g e n  k e in e  A u fk lä r u n g  geben  kan n . 
W e n n  n ä m lic h  die  iso lierte  D a rm sch lin g e  m it B o rsä u re lö su n g  u n d  k ü n stlich e m  
M a g e n s a ft  d e sin fiz iert w i r d , so fin d et m an  so g a r n a c h  A b la u f  v o n  46 T a g e n  in  
e in e r  13 cm  la n g e n  D a rm sch lin g e  n u r  4,5 g  e in er g e lb lic h e n , d ic k e n , k le b rig en  
F lü s s ig k e it . D ie s stim m t m it  den  E r fa h r u n g e n  P a w l o w s  ü b er die  S ek retio n s­
b e d in g u n g e n  des D a rm sa fte s  v o lls tä n d ig  ü b e r e in ; n ach  diesen  w ir d  derselbe  n ä m lich  
n u r b e i d ir e k te r  B e iz u n g  d er D a rm s ch le im h a u t d u rch  den  D a r m in h a lt  a b g e ­
so n d ert l).

Jedenfalls geht auch aus diesen Beobachtungen hervor, daß ein Teil des 
Kotes dem Körper selber entstam m t. Es ist ziemlich selbstverständlich, daß 
dieser Teil bei N ahrungszufuhr größer als bei H unger sein m uß, denn dann 
w ird ja  die Sekretion der Verdauungsflüssigkeiten bedeutend s tä rk e r , als sie 
je beim H unger ist. Also wird der K ot auch bei N ahrungsaufnahm e zu 
einem wesentlichen Teil aus dem eigenen Bestand des Körpers herzuleiten 
sein. Dieser zuerst von B is c h o f f  u n d V o i t 2) ausgesprochene Satz findet 
in E rfahrungen am Hunde seine volle Bestätigung.

W enn man einen H und m it N-freiem Stärkem ehl fü tte r t , so findet man 
dessen ungeachtet im Kote ziemlich viel Stickstoff. E in kleiner Hund von 
7 kg Körpergewicht schied in einer 9 tägigen Hungerperiode durchschnittlich 
1,32 g Trockenkot m it 0,09 g N täglich aus. Bei F ü tte ru n g  m it 70 g S tärke­
mehl und 6,4 g F e tt betrug der tägliche Trockenkot 3,04 g m it 0,11 g N; bei 
1 4 0 g  Stärke und 11,2 g F e tt fanden sich 5,95 g Trockenkot m it 0 ,2 2 g  N. 
Derselbe H und schied nach 500 g Fleisch täglich 3,3 g Trockenkot m it 
0 ,2 4 g  N aus ( R ie d e r 3).

W enn w ir nun weiter erfahren, daß ein großer H und von m ehr als 30 kg 
Körpergewicht nach Aufnahme von 1500 bis 2000 g Fleisch durchschnittlich 
0,67 g N pro Tag im Kote abgib t, so läß t es sich n icht verkennen, daß der 
größte Teil dieses Stickstoffs keinen Rückstand des gefütterten  Fleisches dar­
stellen kann 4).

W enn die gefütterte Fleischmenge eine sehr große is t ,  oder wenn man 
einem Hunde eine vegetabilische, s ta rk  voluminöse Kost g ib t, so nimmt die 
Kotmenge beträchtlich zu, und nun erscheinen wirklich bedeutendere Reste 
des F u tte rs  im Kote 6).

Auch das im Kote enthaltene F e tt is t wesentlich ein P rodukt des Körpers 
selbst, wie daraus hervorgeht, daß der Kot auch bei sehr fettarm er N ahrung 
ziemlich viel F e tt enthält.

Beim Menschen begegnen wir ganz entsprechenden Erscheinungen. Bei 
an Stickstoff sehr arm er Kost enthält also der Kot ziemlich viel Stickstoff 
und zwar scheint die darin  ausgeschiedene N-Menge um so größer zu sein, 
je reichlicher die Kost, wie dies aus folgender Tabelle (siehe nächste Seite 
oben) näher ersichtlich i s t0). *)

*) P a w l o w ,  D a s E x p e rim e n t a ls ze itg e m ä ß e  u n d  e in h e itlic h e  M eth o d e m e d iz in i­
sc h e r  F o rsc h u n g . W iesb a d e n  1900, S . 15 . —  !) B i s c h o f f  u . V o i t ,  D ie  G esetze 
d e r  E r n ä h r u n g  des F le isch fre ssers . L e ip z ig  u. H eid e lb erg  1860, S. 291. —  3) Z e itsch r. 
f .  B io l. 20, 382, 1884. —  4) F . M ü l l e r ,  eb en d a  20, 343, 1884; T s u b o i ,  eben d a  35, 
68, 1897. —  5)  Y g l .  F . M ü l l e r ,  e b e n d a  20, 359, 1884. —  6) B e i V e rs u c h e n  am  
H u n d e m it  v a riie re n d e n  M en g en  N  - f re ie n  F u tte rs  h a t  T s u b o i  d asselbe  g efu n d en  
(Z eitsch r. f .  B io l. 35, 76, 1897).
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N r.

K o s t  

p ro  T a g

g

N

in  d e r  K o st 

p ro  T a g

g

N
im  K o te  

p ro  T a g

g

A u to r

1. 150 F e tt, 585 S t ä r k e ................... 1,36 1,39 R u b n e r  l )

2. 300 S tä r k e , 120 Z u c k e r ,  89 

S ch m alz , 900 W e iß w e in  . . 0,29 3 4) 0,54 R i e d e r 2)

3. 90 S t ä r k e , 40 Z u c k e r , 30 
S ch m a lz , 112 5  W e iß w e in  . . 0,37 3) 0,87

4. 100 S tä r k e , 30 Z u c k e r ,  30 

S ch m alz , 900 W e iß w e in  . . 0,30 3) 0,78

5. S tä r k e , Z u c k e r , B u tte r ,  S a g o ­

g rü tze  , F r u c h tg e le e , K ar- 
to ffe lm e li l ...................................... 0,14 0,65 C . T i g e r s t e d t ' ' )

6. 1050 S a g o g rü tz e , 213 Z u c k e r  . 0,22 1,50 R e n v a l l 5)

7. 1450 S a g o g rü tz e , 238 Z u ck e r  . 0,31 1,52 »

Wo man also bei gewöhnlicher Kost nur etwa 1 bis 1,5 g Stickstoff im 
täglichen Kot findet, da ist dieser Stickstoff wesentlich als ein vom Körper 
selbst stammendes Exkretionsprodukt aufzufassen.

Auch im menschlichen Kote ist das F e tt  zum großen Teil desselben U r­
sprunges. Bei drei Versuchen m it B rot und einem m it M akkaroni, wo der 
F ettgehalt der Kost äußerst gering w ar, fanden sich im entsprechenden Kot 
bzw. 3,1, 4,7, 6,1, 6,5 g Ä therex trak t ( R u b n e r 6). In R e n v a l ls  Versuchen, 
wo gleichfalls die Kost kein F e tt enth ielt, b etrug  die Fettm enge im Kote
2,5 bis 1,6 g tä g lic h 7).

W enn die Fettm enge im Kote n icht m ehr als etwa 6 bis 7 g pro Tag 
be träg t, entstam m t sie also wesentlich dem Körper selbst und stellt keinen 
Rückstand der Kost dar.

Die E rfahrungen über die bei gewöhnlicher, einigermaßen zweckmäßiger, 
gemischter Kost im Kote abgegebenen N- und Fettm engen zeigen, daß der 
Kot tatsächlich zum allergrößten Teil dem Körper selbst entstam m t. In 
A tw a te r s  und B e n e d i c t s 8) langer Reihe von 47 Versuchen m it insgesam t 
145 Tagen betrug  die tägliche N-Abgabe in den Fäces durchschnittlich 1,6 g 
(Maximum 2,7, Minimum 0,7 g). Im  D urchschnitt von 22 Versuchen bei 
Muskelruhe und einer m ittleren Zufuhr von 2659 Kalorien enthielt der Kot
1,1 g N (Maximum 1,7, Minimum 0,8 g) und im D urchschnitt von 25 A rbeits­
versuchen m it einer m ittleren Z ufuhr von 4340 Kalorien 1,7 g N (Maxi­
mum 2,7, Minimum 0,7 g). Ganz dasselbe finden wir in den Versuchen von 
W a i t 9): hier beträg t die N -M enge im Kote un ter 25 Versuchsreihen im 
Maximum 1,8 g und im Minimum 0,6 g ; D urchschnitt 1,3 g. In  den Versuchen,

')  Zeitschr. f. Biol. 15, 198, .1879. — 2) E benda  2 0 , 386, 1884. — 3) Im  W ein. —
4) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 68, 1904. — s) E benda  16, 127, 1904. — 9) Zeitschr.
f. Biol. 15, 191, 1879. — 7) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 129, 1904. — 8) U. S. D epart.
of Agricult., Off. of exp. sta t., Bull. No. 136, p. 120, 1903. — *) E benda Bull. No. 89,
1901 and No. 117, 1902.
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welche über die A usnutzung einzelner N ahrungsm ittel hauptsächlich in 
Y o its  Laboratorium  von M e y e r 1), R u b n e r 2), A t w a t e r 3), P r a u s n i t z 4) 
und U f f e l m a n n 5) ausgeführt w urden, schwankt die N -M enge im Kot bei 
tierischen und gewissen feiner präparierten  pflanzlichen N ahrungsm itteln 
zwischen 0,14 und 1,9 g pro T ag; nur in einem einzigen Versuche m it 4100 g 
Milch betrug der Kot-N 3,10 g.

D urch  m ikroskopische A nalyse des m enschlichen Kotes haben  P r a u s n i t z  und 
seine M itarbeiter diese Folgerungen  noch e rh ärte t. N ach einer M ethode, die a lle r­
dings n u r  approxim ative R esu lta te  ergeben k a n n , fa n d  K e r m a u n e r ,  daß m ikro­
skopisch nachw eisbare F leischreste n u r  zu etw a 0,2 bis 1,0 Proz. des genossenen 
Fleisches im  K ote erscheinen “). N ach V erabreichung  von dem  K ase 'inpräparate 
P lasm on  e n th ä lt der K ot keine in  B e trach t kom m ende M engen von unresorbiertem  
P lasm on oder dessen V erdauungsprodukten  ( M ic k o 7).

Sogar wenn die N -M enge im Kote größer als in den je tzt besprochenen 
Versuchen w äre, is t es n icht ausgeschlossen, daß sie dennoch ein Produkt 
des Körpers darstellen könnte, denn die Menge der Verdauungsflüssigkeiten 
kann ja  un ter verschiedenen Umständen sehr verschieden se in , wie dies aus 
den Erfahrungen W a l th e r s  über die während einer Verdauungsperiode im 
P ankreassaft des Hundes bei verschiedener Nahrungsweise abgegebene 
N-Menge direkt hervorgeht. Nach F ü tterung  m it M ilch, Brot oder Fleisch 
in Q uan titä ten , welche die gleiche N - Menge (3,4 g) en th ielten , betrug die 
N-Menge des secernierten Pankreassaftes bzw. 0,345, 0,651 und 0,326 g s).

D araus dürfen wir indessen n icht schließen, daß der genossene Stickstoff 
nimmer in erwähnenswerter Menge in dem Kote erscheint. Wissen wir ja, 
daß sich in den vegetabilischen N ahrungsm itteln N - haltige Verbindungen 
vorfinden, welche von den Verdauungsflüssigkeiten gar n icht angegriffen und 
also m it dem Kote vom Körper ausgeschieden w erd en 9). Solche Ver­
bindungen kommen vor allem in den Hülsensubstanzen vor: daher finden 
wir auch, daß die N -M enge im Kote hei gröberen vegetabilischen N ahrungs­
m itteln wesentlich größer is t als bei fein p räparie rten , wo die Hülsen durch 
die vorhergehende P räparation  größtenteils en tfern t worden sind. Auch muß 
die Beschaffenheit der Kost an und fü r sich, ih r Volumen, die Schwierigkeit, 
welche sie der E inw irkung der Verdauungssäfte macht, usw. bewirken können, 
daß Reste von sonst resorbierbaren Stickstoffverbindungen im Kote er­
scheinen.

P r a u s n i t z 10) bem erkt, daß der T rockenkot bei le ich t verdau lichen  tierischen 
und  pflanzlichen N ah ru n g sm itte ln  einen sehr kon stan ten  N - G ehalt (d u rch sch n itt­
lich  8,65 Proz-, G renzw erte 8,16 bzw. 9,16 Proz.) h a t  und  b e tra c h te t diesen K ot als 
fa s t vollständig aus dem  V erdauungsrohre  entstam m end. Bei schw erer verdau licher 
K ost (grobem  B rote usw .) is t de r N -G e h a lt  im  T rockenkot w esentlich n iedriger 
(bis zu  etw a 3,8 Proz.), v o rausgesetz t, daß die K ost keine schw er digestiblen Sub­
stanzen  m it hohem  N -G ebalt e n th ä l t , in  welchem  F a lle  de r N  - G ehalt ein  höherer 
w ird. In  den V ersuchen von A t w a t e r  und  B e n e d i c t 11) , bei w elchen, wie schon * 29 30

*) Zeitschr. f. Biol. 7, 26, 1871. — *) E benda 15, 195, 1879; 36 , 59, 1898. — 
3) E benda 24 , 23, 1888. — 4) E benda 25 , 536, 1889. — s) A rch. f. d. ges. Physiol.
29 , 356, 1882. — •) Z eitschr. f. Biol. 35 , 330, 1897. —  7) E benda 39 , 430, 1900; 
vgl. auch  P. M ü l l e r ,  ebenda 39 , 451, 1900, sowie T s u b o i ,  ebenda 35 , 68, 1897 .— 
8) A rch. des Sciences biol. 7, 85, 1899. —  *) Ygl. R u b n e r ,  Zeitschr. f. Biol. 19, 74, 
1883. — 10) E benda 35 , 335, 1897; vgl. auch  M e n i c a n t i  u. P r a u s n i t z ,  ebenda
30, 354, 1894. — **) U . S. D epart. of A gricult., Off. of exp. S ta t., Bull. No. 136, 
p. 115, 1903.
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erw ähnt, der Stickstoff so vorzüglich ausgenu tz t w u rd e , be trug  indessen der pro- 
zentige G ehalt des Trockenkotes an  Stickstoff durchschn ittlich  n u r  5,33 Proz. 
(M axim um  6,97, M inim um  3,91). A ndererseits fand  R e n v a l l 1) bei einer zum  
großen Teil aus groben vegetabilischen N ahrungsm itte ln  (H a fe rg rü tze , h a rtem  
R oggenbro t, K äse, Schinken und B u tte r) bestehenden K ost, daß der Kotstick Stoff, 
tro tz  einer G esam tm enge von 2,15 bis 3,59 g N , d u rchschn ittlich  n u r  5,77 Proz. 
der T rockensubstanz (M axim um  5,97, M inim um  5,55) betrug . Auch findet S c h i e r ­
b e e k 8), daß es h insich tlich  des Totalstickstoffis im  Kote wenigstens d rei verschiedene 
Typen von Ind iv iduen  gibt. D er eine T ypus h a t bei jeg licher K ostform  ein sehr 
niedriges N -Prozent, etw a 4, im  K o te ; der zweite h a t  dagegen ein verhältn ism äßig  
hohes N - P ro z e n t, etw a 6 bis 7 ; w äh ren d  der d ritte  T ypus bei g ro b e r , s ta rk  k o t­
bildender Kost ein N -P ro z e n t von e tw a 4 , bei gew öhnlicher gem ischter Kost e tw a  
6 und u n te r  besonderen K ostve rh ä ltn issen . m it sehr geringer K otbildung e tw a 7 
bis 8 Proz. N ha t.

Betreffend der Fettm enge im Kote zeigen die oben (S. 350) zitierten 
Ausnützungsversuche m it einzelnen N ahrungsm itteln , daß die tägliche Ab­
gabe, tro tz  einer ziemlich reichlichen Fettzufuhr (71 bis 214 g), in der Regel 
nicht m ehr als 6 bis 7 g beträg t. Auch Versuche m it gem ischter Kost er­
geben dasselbe: in einer Reihe von 41 Versuchen fanden A tw a te r  und 
B e n e d ic t  im Kote durchschnittlich 5 ,1 g  F e tt (2,1 bis 13,4) pro T a g 3), und 
ähnliche Beobachtungen sind auch von anderen Autoren m itgeteilt worden.

Da die Fettm enge des Kotes bei fettfreier Kost auf etwa 6 bis 7 g 
steigen k a n n , is t es ersichtlich, daß dieselbe un ter diesen Umständen zum 
allergrößten Teile als P rodukt des Körpers selbst aufzufassen ist. Es kommen 
indes Fälle vo r, wo die Fettm enge im Kote wesentlich größer ist und wo 
also ein beträchtlicher Teil derselben als Rückstand der Kost aufgefaßt 
werden muß. Dies findet z. B. beim Genuß von F e tt s ta tt,  welches noch 
innerhalb bindegewebiger M embranen eingeschlossen is t und daher n icht so 
leicht wie freies F e tt durch die V erdauungssäfte angegriffen werden kann; 
ferner auch in  dem F alle , wenn das F e tt nicht bei K örpertem peratur in 
flüssige Form  übergeht ( A r n s c h in k 4) usw.

Ob Kohlehydrate in erw ähnensw erter Menge in Kot übergehen, ist vor 
allem von ih rer Beschaffenheit an und fü r sich abhängig. Da die Zellulose 
von den Verdauungsflüssigkeiten n icht angegriffen wird und ihre Lösung nu r 
durch einen durch Bakterien bewirkten Gärungsprozeß erfolgt ( T a p p e i n e r 5), 
und da der A ufenthalt der Kost im Darme des Menschen n icht sehr lange 
d auert, ist es von vornherein zu erw arten , daß die Menge der in gewöhn­
licher W eise als Differenz bestim m ten Kohlehydrate im Kote bei zellulose­
reichen N ahrungsm itteln  ziemlich beträchtlich sein muß, sowie daß sie um so 
geringer sein wird, je vollständiger die N ahrungsm ittel von den Hülsen befreit 
sind. Dies w ird auch durch die E rfahrung  bestätigt. Bei grobem Roggen­
brot be träg t die tägliche Kohlehydratmenge im Kote 72 bis 38 g, w ährend sie 
bei W eißbrot, M akkaroni, Reis usw. höchstens etwa 13 bis 1 4 g  ausm acht 
und vielfach noch geringer ist ( R u b n e r 6) ,  H u l tg r e n  und L a n d e r g r e n  ')•

*) Skand. A rch . f. Physiol. 16, 104, 1904. — 8) A rch. f. H ygiene 51, 62, 1904.
3) U. S. D epart. o f A gricult., Off. o f exp. S ta t., Bull. No. 69, 1899; No. 109, 1902;
No. 136, 1903; M emoirs of th e  N at. acad. of Sciences, W ashing ton  1902, V III, 
p. 231. — 4) Zeitschr. f. Biol. 2 6 , 434, 1890. — s) E benda  2 0 , 52, 215.,
1888. — 6) E benda 1 5 , 192, 1879. — 7) Skand. Arch. f. PliysicJS^^S ---------- *
111, 1894. W
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Bei d irekter Bestimmung der löslichen Kohlehydrate fand C o n s ta n t i n id i ,  
nach Genuß von etwa 3 7 5 g  Stärke in Kartoffeln, nu r 1,5 bis 2 ,7 g  davon 
im Kote *).

D em entsprechend läß t sich hei gesunden Individuen n ach  Genuß von Cerealien 
und  K artoffeln m ikroskopisch fa st g a r  keine S tärke im  Kote nach w eisen , w ährend 
dies s ta ttf in d e t, w enn die S tärke in  F orm  von H ülsen früch ten  .oder in  g rünen  Ge­
m üsen verzeh rt w ird  (J . M ö l l e r 4).

Aus dieser D arstellung folgt, daß bei gu t verdaulicher Kost der Kot, so 
weit es seine organischen Bestandteile betrifft, zum allergrößten Teil ein Ex­
kretion sprodukt des Körpers selbst (Reste der Verdauungsflüssigkeiten, w irk­
liche Ausscheidungsprodukte, D arm bakterien) darste llt, und daß die in ihm 
enthaltenen Reste der Kost nur verhältnism äßig gering sein müssen. Bei 
schwerer verdaulicher Kost wird der Anteil dieser an der K otbildung größer, 
und im Kote können sich dann sogar sehr beträchtliche Mengen unresorbierter 
Nahrungsstoffe vorfinden.

In  diesem Z usam m enhänge ist noch zu b e m e rk en , daß to te  oder lebendige 
M ikroorganism en auch  u n te r  völlig norm alen  V erhältn issen  einen n ich t zu  ver­
nachlässigenden Teil des Kotes b ilden u n d  zw ar w ürden sie bei le ich t verdau licher 
Kost dem G ewichte n ach  etw a ru n d  ein D ritte l de r T rockensubstanz des Kotes 
gesunder E rw achsener b e trag en  (S t r a s b u r g e r  3).

Bei einer genauen U ntersuchung des Stoffwechsels is t es notwendig, auch 
die Kohlenstoffmenge im Kote in Betracht zu ziehen. W ie dies m it dem Harn­
kohlenstoff der Kall is t, kann man aber auch den Kotkohlenstoff, ohne' einen 
erheblicheren Fehler zu begehen, aus dem Kotstickstoff berechnen und braucht 
ihn daher n icht immer d irekt zu bestimmen. In denV ersuchen v o n A tw a te r  
und  B e n e d ic t  betrug  die tägliche C-M enge im Kote durchschnittlich 12,9g 
pro Tag (Maximum 24,3, Minimum 6,5g). Auf l g  Kotstickstoff kam en im 
D urchschnitt 9,2 g Kohlenstoff; die Grenzwerte waren 13,8 bzw. 6,8 g 4).

e) D ie A u s s c h e id u n g s w e g e  des S t ic k s to f f s .

Aus den Erfahrungen über die gasförmigen Ausscheidungsprodukte 
folgerten wir oben (S. 345), daß Stickstoff als Stoffwechselprodukt nicht in 
m erkbarer Menge in Gasform vom Körper abgegeben wird. Es muß also 
die gesam te Menge Stickstoff, welche den Körper verläß t, im H arn und Kot 
erscheinen.

Es dauerte lange, bis diese hochwichtige Tatsache allgemein anerkannt 
wurde. A llerdings hatten  B id d e r  und S c h m id t 5) bei ihren  Versuchen an 
K atzen und Hunden die Gesamtmenge des gefütterten  Stickstoffs im Harn 
und Kot w iedergefunden, die meisten Autoren konnten dies aber nicht be­
stätigen und wollten vielmehr festgestellt haben, daß die im H arn und Kot 
ausgeschiedene Stickstoffmenge in der Regel geringer war als die N -Z ufuhr.

Schon im Jahre 1857 wies indes V o it an fünf Hunden nach, daß 
wenigstens un ter gewissen Umständen aller Stickstoff des F u tte rs  im Harn l

l)  Zeitschr. f. Biol. 23, 445, 1886. — 4) E benda 35, 291, 1897. — 3) Ad. 
S c h m id t  und  S t r a s b u r g e r ,  Die Fäces des M enschen, S. 267; vgl. daselbst auch 
d ie ä lte re  h ierhergehörige  L ite ra tu r . — 4) XI. S. D epart. of A g ricu lt., Off. of exp. 
S ta t., Bull. No. 136, p. 120, 1903. — 4) B i d d e r  und  S c h m id t ,  Die V erdauungs­
säfte  und  der Stoffwechsel, 1852, S. 333 ff., 386.
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und Kot wiedererhalten werden k o n n te1). 
Durch neue, lange andauernde Versuchs­
reihen begründetenY oit u n d B is c h o f f  2) 
dieses R esultat noch fester, und ersterer 
wies dann im Laufe der folgenden Jahre 
die Einwendungen der Gegner m it voll­
stem Erfolg zurück 3).

Die Bedeutung dieser Tatsache kann 
nicht zu hoch geschätzt werden, denn 
erst durch die F ests tellung , daß aller 
Stickstoff m it dem H arn und Kot vom 
Körper abgegeben w ird, ist überhaupt 
eine exakte Physiologie des Stoffwechsels 
möglich. W enn Stickstoff in erwähnens­
werter Menge in Gasform abgegeben 
werden w ürde, so hätte  die alleinige 
Untersuchung des Harnes und Kotes 
keinen Sinn, und wir könnten daraus 
gar keine Folgerungen ziehen. Jeder 
Stoffwechselversuch würde daher die An- 
Wendung eines Respirationsapparates er- .2 
fordern — vorausgesetzt, daß die Stick- » 
Stoffabgabe dadurch bestimm t werden ^  
konnte, was indes m it unseren gegen- S 
wärtigen M itteln nicht der Fall ist. ^

W ir dürfen uns indes nicht vor- 61 
stellen, daß die im H arn und Kot täglich 
abgegebene N -M enge immer gleich der ^ 
in der Kost aufgenommenen wäre. Im =3 
Gegenteil treten  vielfach Differenzen auf, 
indem teils die N -Z ufuhr größer is t als 
die N -A bgabe, teils um gekehrt diese 
größer als dieN-Zufuhr, was nu r dadurch 
bedingt ist, daß der Körper im ersten 
Falle Stickstoff zurückgehalten, im letz­
teren von sich selbst abgegeben hat.

Man kann es aber immer dazu 
bringen, die N -Z ufuh r und die N -A b ­
gabe im H arn und Kot Tag für Tag 
gleichgroß zu machen, wenn man näm ­
lich dem Versuchsindividuum eine Zeit-

')  V o it ,  Physiol. ehern. U nters. 1, 19, 
A ugsburg 1857. — !) B i s c h o f f  und V o it ,  
Die Gesetze der E rn äh ru n g  des F le isch­
fressers, Leipzig und H eidelberg 1860. — 
“) Zeitschr. f. Biol. 1, 69, 109, 283, 1865; 
2, 6, 189, 1866; 4 , 297, 1868; vgl. auch 
V o it ,  S. 4 5 .

N a g e l ,  Physiologie des M enschen. I.
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lang die gleiche, an Stickstoff n icht zu arme Kost reicht. W enn dieser Zu­
stand des S t ic k s to f f g le ic h g e w ic h t s  erreicht ist und dann bestehen bleibt, 
so läß t es sich nicht denken, daß Stickstoff in m erkbarer Menge auf einem 
anderen W ege als durch den H arn  und den Kot vom Körper abgegeben 
worden wäre.

Als Beispiel der großen Übereinstim m ung, welche zwischen den N -E in ­
nahm en und den N-Abgaben erzielt werden kann, teile ich folgende Versuche 
von G r u b e r 1) hier mit. Diese w urden an einem Hunde von etwa 17 kg 
Körpergewicht ausgeführt. Im gefütterten Fleisch sowie im H arn und Kote 
w urde der Stickstoff und in der zweiten Periode des ersten Versuches auch 
der Schwefel bestimmt. (Siehe Tabelle auf S. 353.)

Das gefütterte Fleisch enthielt in der zweiten Periode des Versuches I 
3,562 Proz. N und 0,2128 Proz. S. W enn wir fü r diese Periode die Größe 
der Fleischzersetzung nach dem Stickstoff berechnen, so erhalten wir 5986 g; 
nach dem Schwefel bekommen wir 5998 g. Tatsächlich wurden während dieser 
Periode 6000 g Fleisch gefüttert.

§ 3. Die Berechnung eines Stoffwechselversuches.
Um die A rt und W eise zu erläu tern , wie man aus den Daten der E in­

nahm en und Ausgaben den Stoffwechsel berechnet, teile ich als Beispiel einen 
Versuch von A tw a te r  und B e n e d ic t  2) hier mit. Bei diesem sind sämtliche 
Einnahm en und Ausgaben des Körpers m it alleiniger Ausnahme des Sauerstoff­
verbrauches bestimmt.

Versuchsperson: ein 32 jähriger gesunder Mann von etwa 64 kg  Körper­
gewicht. Versuchsdauer: 4 Tage. W ährend des Versuches sollte Muskol- 
tä tigke it so viel als möglich vermieden werden. (Siehe Tabellen auf neben­
stehender Seite.)

Bei der Berechnung des tatsächlich stattgefundenen Stoffwechsels haben 
wir den Kot in erster Linie zu berücksichtigen. W ie oben bem erkt, stammt 
derselbe bei gewöhnlicher, nicht zu grober Kost zum größten Teil aus dem 
Körper selbst, zum Teil aber auch aus der genossenen Kost. Eine bestimmte 
V erteilung der im Kote ausgeschiedenen Verbindungen auf diese beiden 
Quellen läßt sich in einem gegebenen Falle nicht durchführen, und wir 
müssen daher den Kot entweder als Rückstand der Kost oder als Exkretions­
produkt vom Körper auffassen. F ü r die Berechnung des Stoffwechsels ist es 
einerlei, was wir tun , denn wenn wir annehmen, daß der Gesam tkot ein Pro­
dukt des Körpers darste llt, so ist die Kost restlos resorbiert w orden; fassen 
w ir dagegen den Kot als reinen Rückstand der Kost au f, so ist ihre Menge 
m it der Kotmenge zu verm indern. In  allen beiden Fällen gelangen wir zu 
ganz demselben praktischen Resultat. Auf Grund dessen werde ich bei der 
Berechnung des Stoffwechsels hier und im folgenden den Kot als Rückstand 
der Kost betrachten , ohne darum die oben (S. 352) entwickelte Auffassung 
bezüglich der Herstam m ung des Kotes aufzugeben.

Im  vorliegenden Versuch haben also von der genossenen Kost 89,0 g 
Eiweiß (mit 14,26 g N ), 7 8 ,8 g  F e tt, 286,6 g Kohlehydrate m it insgesamt

' )  Zeitschr. f. Biol. 16, 367, 1880; 19, 563, 1883. — 2) U. S. D epart. of Agri-
cult., Off. of Exp. Stat., Bull. No. 109, 1902.
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3 5 6 Die B erechnung der Stoffwechselversuche.

231,62 g C dem Körper zur Verfügung gestanden. Im H arn sind 16,23 g N 
ausgeschieden w orden; der Umsatz von Eiweiß beträg t also 16,23 X  6,25 
=  10 1 ,4 4 g , von welcher Menge 12,44 g —  1,97 g  N dem Körper selber 
entstammen.

Die vom Körper abgegebene Kohlenstoffmenge rü h rt sowohl von Eiweiß, 
als von F e tt und Kohlehydraten her. W ie der N-Gehalt in verschiedenen Eiweiß­
körpern innerhalb gewisser Grenzen variiert, so variiert auch der Gehalt an 
Kohlenstoff, und verschiedene Autoren haben daher etwas verschiedene Zahlen 
fü r das Verhältnis N : C angenommen. Mit mehreren anderen Autoren werde 
ich hier als Verhältniszahl die von I l u b n e r 1) angegebene 3,28 benutzen und 
erwähne n u r, daß P f l ü g e r 5) eine etwas geringere Zahl, 3 ,20, als richtiger 
auffaßt.

Im zersetzten Eiweiß sind also 16,23 X  3,28 =  53,24 g C enthalten. 
F ü r  die N-freien Nahrungsstoffe bleiben daher 219,46 — 53,24 —  166,22 gC. 
Es erübrigt, diese Koblenstoffmenge auf F ette und Kohlehydrate zu verteilen.

W enn der gleichzeitige Sauerstoffverhrauch auch bekannt w äre, würde 
keine Schwierigkeit vorliegen, dies durchzuführen. Bei der V erbrennung der 
Kohlehydrate genügt der in ihrem Molekül vorhandene Sauerstoff gerade zur 
Oxydation des W asserstoffs, und der aufgenommene Sauerstoff w ird also 
ausschließlich zur Oxydation des Kohlenstoffs verw andt. Das Volumen­
verhältnis der gebildeten Kohlensäure zum verbrauchten Sauerstoff, der 
respiratorische Quotient C 0 2/0 2, ist daher gleich 1. Da die F ette  durch­
schnittlich 76,5 Proz. C, 12 Proz. H und 11,5 Proz. 0  en thalten , bedürfen 
sie auch zur Oxydation des Wasserstoffs einer Sauerstoffzufuhr, und der 
respiratorische Quotient sinkt auf 0,707 herab. W enn der dem zersetzten 
Eiweißquantum  entsprechende Sauerstoff vom gesamten verbrauchten Sauer­
stoff abgezogen 3) und also die Sauerstoffmenge erm ittelt w ird , die auf die 
Oxydation der N-freien Nahrungsstoffe fä llt, so läßt sich , wie leicht ersicht­
lich , aus der Größe des dann erhaltenen respiratorischen Quotienten der 
gegenseitige Anteil der F ette  und der Kohlehydrate an der stattgefundenen 
Verbrennung berechnen.

W enn aber, wie es bei länger dauernden Versuchen in der Regel der 
F all is t, die Sauerstoffaufnahme nicht bestimm t worden is t ,  so kann man, 
un ter Berücksichtigung der Zusammensetzung der genossenen Kost und des 
entsprechenden Kotes, dennoch m it einer ziemlich befriedigenden Genauigkeit 
die betreffende Verteilung durchführen. Es zeigen nämlich viele Erfahrungen, 
welche im Kap. IV besprochen w erden, daß die Kohlehydrate beim Stoff­
wechsel vor den F etten  verbrennen. Man bezieht also den aus N - freien 
Nahrungsstoffen entstammenden Kohlenstoff in erster Linie auf die resorbierten 
Kohlehydrate. Bleibt noch eine Kohlenstoffmenge ü b r ig , so wird diese iu f 
F e tt bezogen. Im vorliegenden Versuche bestanden die resorbierten Kohle­
hydrate aus 176,8g Stärke und 109,8 g Disacchariden, wenn wir annehmen,

')  Zeitschr. f . Biol. 21, 324, 1885. —  !) A rch. f. d. ges. Physiol. 51, 234, 1892; 
68 , 179, 1897. — 3) Das E iw eiß (trockener M uskel) e n th ä lt 50,5 Proz. C, 7,6 Proz. H,
15,4 Proz. N und  20,97 Proz. O ; davon w erden 11,3 Proz. C, 2,8 Proz. H, 15,4 Proz. N 
und 11,44 Proz. O im  H arn  und K ot abgegeben; es bleiben also fü r  die Abgabe 
du rch  die A tm ung 39,2 Proz. C, 4,8 Proz. H  und 9,53 Proz. O. D er respiratorische 
Q uotient ist also h ier 0,78.
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daß die nicht resorbierten nu r Stärke darstellten. Sie enthielten also 78,50 
46,23 =  124,73 g C und es blieben dann n u r noch 41,49 g C übrig, 

welche aus zersetztem F e tt entstammen müssen.
W ährend dieses Versuches h a t der Körper also 101,44 g Eiweiß, 54,35 g 

F ett und 286,6 g Kohlehydrate zersetzt.
Die N ettozufuhr von Kohlenstoff betrug 231,62 g. Davon sind im 

H arn und in der Respiration 219,46 g ausgeschieden und also 12,16 g im 
Körper zurückgeblieben.

Nebst 6,45 g C, welche der vom Körper selbst verlorenen N - Menge 
(1,97 g) entsprechen, ist dieser Kohlenstoff als N -fre ie  Verbindung in dem 
Körper angesetzt worden. Als F e tt berechnet be träg t dies 24,38 g.

W ir können also noch sagen, daß der Körper 12,44 g Eiweiß eingebüßt, 
dagegen aber 24,38 g F e tt angesetzt hat. Die Kost war daher nahezu aber 
nicht vollständig genügend.

Z w e ite s  K a p ite l .

Die Verbrennung im Körper.

§ 1. Die Verbrennungswerte der organischen Nahrungsstoffe.
In einer Mitteilung^ vonf Jahre 1789 faßte L a v o i s ie r  die von ihm und 

seinen M itarbeitern L a p la c e  und S e g u in  gewonnenen Ergebnisse, betreffend 
die Respiration und W ärm ebildung des K örpers, folgendermaßen zusammen. 
Die Atm ung ist nichts anderes als eine langsame Verbrennung von Kohlen­
stoff und W asserstoff, welche in jeder Beziehung] m it derjenigen einer 
brennenden Lampe übereinstim mt. Die Tiere sind also wahrhafte brennbare 
Körper, welche brennen und sich verzehren. Die eigene Substanz der Tiere, 
das Blut liefert den brennbaren Stoff: wenn das Tier nicht durch die N ahrung 
diese Verluste wieder ersetzte, so würde der Lampe binnen kurzem das Öl 
mangeln, und es würde zugrunde gehen, ganz wie eine Lampe erlischt, 
wenn das Öl zu Ende i s t *).

Durch diese Beobachtungen und Versuche war es ein fü r allemal fest- 
gestellt, daß eine Verbrennung die Quelle der tierischen W ärme darstellt.

Bei seinen B erechnungen der im  T ierkörper gebildeten "Wärme ging L a v o i s i e r  
von der A nnahm e aus, daß die V erbrennungsw ärm e einer organischen V erbindung 
gleich der aus der V erbrennungsw ärm e ih re r  E lem ente  berechneten  sei. Die U n ­
rich tigkeit dieser V oraussetzung w urde an  der H and  zah lre icher V ersuche von 
F a v r e  und S i l b e r m a n n  nachgew iesen* 2) ,  und es w a r d ah er fü r  die w eitere E n t­
w ickelung unserer K enntnisse über die tierische W ärm e unabw eisbar, die V er­
brennungsw ärm e der verschiedenen K örpersubstanzen und  organischen N ahrungs­
stoffe festzustellen.

Nachdem F r a n k l a n d  3) . die ersten hierher gehörigen Bestimmungen 
ausgeführt hatte, stellte sich S to h m a n n 4) seit 1877 die Aufgabe, die W ärm e­
werte der wichtigsten Nahrungsstoffe und Körperbestandteile exakt zu

l) Memoires de l’A cadem ie des Sciences 1789, p. 185; Oeuvres de L a v o i s i e r
2, 691; vgl. auch  L a v o i s i e r s  frü h ere  A rb e iten , Oeuvres 2 , 174— 183, 318— 333,
676—703. — 2) A nnales de chim . e t de pbys., 3. Serie, 34, 427, 1852. — 3) Phil.
Mag. 32, 182, 1866. — 4) L andw irtschaftliche Ja h rb ü ch e r 13, 513, 1884.
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erm itteln und veröffentlichte darüber mehrere lange Versuchsreihen. Kurz 
danach widmeten sich R u b n e r 1) und B e r t h e l o t 2) derselben Aufgabe. 
Durch die von dem letzteren außerordentlich verfeinerten Technik der kalori­
metrischen Bestimmungen veranlaßt, unterw arf S to h m a n n  im Verein mit 
L a n g b e i n 3) seine früheren Resultate einer eingehenden Revision und teilte 
wieder eine große Anzahl derartiger Bestimmungen mit.

Die folgende Tabelle en thält eine Zusam mensetzung der wichtigsten von 
diesen Autoren mitgeteilten W ärmewerte. (S. Tab. auf nebenstehender Seite.)

Nach allgemeinen naturw issenschaftlichen G rundsätzen is t von vorn­
herein anzunehmen, daß die Nahrungsstoffe bei dem im Körper stattfindenden 
Umsatz dieselbe Menge aktueller Energie entwickeln müssen, als dies bei den 
entsprechenden Vorgängen außerhalb des Körpers der Fall ist.

Um den Energiewechsel im Körper berechnen zu können, müssen wir 
daher in erster Linie feststellen , welche chemische Verwandlungen die 
Nahrungsstoffe beim Stoffwechsel erleiden.

So viel uns jetzt bekann t, findet die Verbrennung im Körper nie in der 
Weise s ta tt, daß die oxydablen Substanzen m it einem Male in ihre End­
produkte zersetzt werden. Im Gegenteil durchläuft sie m ehrere verschiedene 
S tu fen , bis die Endstufe erreicht w ird , und hei einer zu kurzen Beobach­
tungsdauer könnte es möglicherweise zutreffen, daß etwa vorhandene in ter­
mediäre P rodukte das R esultat trüben könnte*. So viel es das F e tt und 
die Kohlehydrate betrifft, kommt dieser Um stand bei genügend langer Beob­
achtungsdauer indes gar nicht in Betracht, wie daraus hervorgeht, daß in te r­
m ediäre Produkte des F e t t -  oder KohlehydratstoffWechsels, wenn überhaupt 
nachw eisbar, immer nu r in sehr geringen Mengen im Körper Vorkommen. 
Im großen und ganzen zerfallen also die einmal angegriffenen F e tt-  und 
Kohlehydratmoleküle vollständig in  ihre E ndprodukte: Kohlensäure und W asser, 
und dabei ist es fü r die Berechnung des kalorischen W ertes von gar keinem 
Belang, ob die V erbrennung m it einem Male oder stufenweise erfolgt.

Bezüglich der N -haltigen Nahrungsstoffe stellt sich die Sache wesentlich 
anders d a r , denn ihre N -haltigen  A usscheidungsprodukte (Harnstoff, H arn­
säure usw.) repräsentieren jedenfalls noch einen beträchtlichen W ärmewert, 
welcher dem Körper von gar keinem Nutzen ist. Vom kalorim etrisch be­
stimmten W ärm ewert dieser Substanzen müssen wir also die Verbrennungs­
wärme der Ausscheidungsprodukte ahziehen, um den physiologisch nutzbaren 
W ärm ew ert derselben zu erhalten.

U nter den N -h a ltig e n  A bfallsprodukten  der E iw eißkörper is t bei den Säuge­
tie ren  der H arnstoff unbeding t das w ichtigste. Dessen W ärm ew ert b e träg t d u rch ­
schnittlich  2,528 Kal. D a n u n  100g  Kindfleisch n ach  S t o h m a n n  16,4g N e n t­
h a lten , und  16,4 g N 35 ,1g  H arnstoff entsprechen, so w ürden  100 g  Hindfleisch m it 
572,1 K al. im  K örper eine W ärm em enge von 572,1—-35,1 X  2,528 =  483,4, d. h. 
pro 1 g  4,834 Kal. entw ickeln.

Diese B erechnung  is t indessen n ich t ganz r ic h t ig , denn die E iw eißkörper 
geben bei ih re r  V erbrennung  noch andere  N -h a ltig e  A bfallsprodukte als H arnstoff 
ab, und  es kann  j a  der F a ll sein, daß sich u n ter diesen V erbindungen m it größerer 
oder k leinerer V erbrennungsw ärm e als der des H arnstoffs vorfinden könnten .

')  Zeitschr. f. Biol. 21, 337, 1885. — *) Ygl. B e r t h e l o t ,  C haleur anim ale. 
Principes chim iques de la production  de la  chaleu r chez les etres v ivants. Paris 1899, 
T. 2. — s) Jo u rn . f. p rak t. Chemie, N. E. 42, 361, 1890; 44, 336, 1891; 45, 305, 1892.
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D ie V e r b r e n n u n g s w e r te  d e r  w ic h t ig s te n  o r g a n is c h e n  N a h r u n g s ­
s to f f e  b e i  k o n s ta n te m  D ru c k  p ro  l g  a s c h e f r e ie r  S u b s t a n z 1).

S to h -
Substanz S to h - B e r t h e l o t R u b n e r m a n n A nm erkungen

m a n n Proz. N

Ä thylalkohol . . . __ 7,026 __ _
G ly c e r in .................. 4,316 — — —
Arabinose . . . . 3,720 3,714 — —
X y lo se ...................... 3,746 3,738 — —
G lu k o s e .................. 3,743 3,762 — —
L äv u lo se .................. 3,755 — — —
Galaktose . . . . 3,722 — — —
B ohrzueker . . . 3,955 3,962 4,001 —
M ilchzucker, krist. 3,737 3,777 — —
Maltose, krist. . . 3,722 — — —
D e x t r i n .................. — 4,119 • - —
Stärke ...................... 4,183 4,228 — —
Glykogen . . . . — 4,190 — —
Z ellu lo se .................. 4,185* 4,200** __ __ * Schwedisches Fil-
Palm itin säu re  . . — 9,265 — 9,369 — — trierpap ier. B aum ­

wolle. ** Baum -
Stearinsäure . . . — 9,429 — 9,549 9,745 — wolle
O l s ä u r e .................. — 9,511 9,334 —
Tierisches F e tt  . . 9,500 — 9,423 —
B u t t e r ...................... 9,231 — — —
V egetabilisches Ol — 9,520 — —
A sparagin . . . . 3,511 3,397 — 21,3
H arnstoff . . . . 2,537 2,525 2,523 46,7
H arnsäure  . . . . 2,741 2,747 — 33,3
Eiereiweiß . . . . 5,735 5,687 — 15,2
F i b r i n ...................... 5,637 5,529 — 16,7
Rindfleisch . . .’ . 5,721 s) 5,7283) 5,778") 16,4
Kalbfleisch . . . . 5,663 — — 16,4 \  V ollständig
Rindfleisch . . . . 5,641 — 5,656 16,4 /  en tfe tte t
S y n to n in .................. 5,908 — — 15,8 Digestion von

frischem  Fleisch 
m it HCl

Serum album in . . 5,918 — — 15,2
Häm oglobin (Pferd) 5,885 5,910 5,949 16,5
K a se in ...................... 5,858 5,626 — 15,6
O sse in ...................... 5,040 5,410 — 16,3 E n tfe tte t
Chondrin . . . . 5,131 5,342 — 15,4 E n tfe tte t
V i t e l l i n .................. 5,745 5,781 — • 16,0
E id o t t e r .................. 5,841 — 15,3
Pflanzenfibrin . . 5,942 5,832 — 15,4
Pepton ...................... 5,942 15,4 D urch  Pepsin aus 

F ib rin  dargeste llt

')  Es w ird  an genom m en , daß die gebildete C 0 8 gasförm ig ist. Die Lösungs­
wärm e der K ohlensäure in W asser b e trä g t nach  B e r t h e l o t  0,127 Kal. — s) D urch 
Kochen m it W asser von E x trak tivsto ffen  b e fre it, en tfe tte t. — 3) M it A lkohol und 
Ä ther gewaschen, getrocknet, gepulvert. — ") M it W asser ausgezogen, en tfe tte t.
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N ur direkte Versuche können diese F rage entscheiden. Solche wurden 
in erster Linie von R u b n e r  au sg efü h rt1).

Dabei ging er von der Annahme aus, daß (beim Hunde) bei reiner 
F leischdiät alle brennbaren Substanzen im H arn nur Abkömmlinge des gleich­
zeitig zersetzten Eiweißes darstellen, sowie daß im Laufe von 24 Stunden 
alle diese Zersetzungsprodukte vom Körper abgegeben werden.

In einer ersten Versuchsreihe untersuchte er als Repräsentant der 
Eiweißkörper Rindfleisch, welches m it W asser von 35° 0  angerührt und 
koliert, sodann m it warmem W asser (von 60") m ehrere Male ausgezogen und 
nachher noch m it Alkohol und Ä ther entfettet worden war. Dieses P räparat 
enth ielt 16,59 Proz. N ; seine Verbrennungswärme betrug  5,778 Kal. pro l g  
aschefreier und 5,754 pro l g  aschehaltiger Substanz.

M it diesem Eiweißmaterial in frischem Zustande wurde ein Hund acht 
Tage lang gefü ttert und der H arn der zwei letzten Versuchstage zur Be­
stim m ung des W ärm ewertes benutzt. Auf 1 g  N berechnet betrug  derselbe 
6,69 Kal., während 1 g N im Harnstoff nur 5,4 Kal. entspricht. Daraus 
folgt, daß die V erbrennungswärm e der im Körper entstandenen Zersetzungs­
produkte des Eiweißes größer is t, als wenn sie ausschließlich aus Harnstoff 
bestehen würden.

Nach R u b n e r  müssen ferner auch die im Fleischkote abgegebenen 
Verbindungen bei der Feststellung der physiologischen Verbrennungswärme 
des Fleisches in Abzug gebracht werden. Zu diesem Zwecke machte er Be­
stimmungen an einem anderen H unde, bei welchem er im ^Durchschnitt pro 
Tag pro 100 g trockenen Eiweißes im Kote 3,24 g m it 0,23 g N wieder­
fand. Die Verbrennungsw ärm e desselben betrug pro 1 g aschehaltiger Sub­
stanz 5,722 Kal.

U nter Voraussetzung des N-Gleichgewichtes treten  von den in 100 g Ei­
weiß enthaltenen 16,59 g N im H arn 16,36 g N aus. W ir erhalten demnach 
die physiologische Verbrennungswärm e des Eiweißes nach folgender Rechnung:
100 g trockenes aschehaltiges E i w e i ß ................................................................... 575,4 Kal.

D avon ab zuziehen :
E ü r  den H arn  16,36 X  6,69 .......................................................................  109,51 ^28 o
F ü r  Öen K ot 3,24 X  5,72 .......................................................... .... ■ ■ ■ 18,5 /  ’ ”

Kest 447,4 Kal.

R u b n e r  reduziert diese Zahl noch m ehr, indem er pro 100g  Substanz 
fü r die Quellungswärme des Eiweißes 2,9 Kal. und fü r die Lösungswärme der 
im H arn abgegebenen P rodukte 2) 2,2 Kal. in Abzug bringt. Nach diesen K orrek­
tionen findet er also den physiologischen Nutzeffekt von 100 g des von ihm 
benutzten, aschenhaltigen P räparates gleich 442,4 Kal., d. h. fü r 1 g 4,424 Kal.

In  derselben Weise bestimm te R u b n e r  die physiologische Verbrennungs- 
wärme des fettfreien Fleisches und erzielte dabei folgende Resultate:
100 g trockenes, fe ttfreies, aschehaltiges Fleisch m it 15,4 g  N ..................  534,5 Kal.

D avon abzuziehen:
F ü r  den H arn  15,16 g N X  7,45 K a l........................................................ 112,9 \
F ü r  den K ot 3,46 g N X  4,824 K a l...........................................................  16,8 |
F ü r  die Quellung des E iw e iß e s ................................................................... 2,7 j ’ ”
F ü r  die Lösung des H a r n s ............................................................................ 2,0 J
------------------------------ Kest 400,1 Kal.

*) Zeitschr. f. Biol. 21, 296, 1885. — *) E benda 20, 414, 1884.



Als einen dritten  Fall untersuchte R u b n e r  die beim H unger zer­
fallende eiweißartige Körpersubstanz, welche nach seinen Beobachtungen und 
Berechnungen an und fü r sich dieselbe Verbrennungswärm e als das Muskel­
fleisch — 5,345 Kal. — h ä t te , und bekommt dann für ihre physiologische 
Verbrennungswärm e folgendes:
100 g T rockensubstanz m it 15,4 g N ...................................................................  534,5 Kal.

D avon abzuziehen:
F ü r den H a rn  15,16 g  N X  3,495 K al......................................................128,8^
F ü r  den K ot 3,46 g N X  4,824 K al........................................................... 16,8 |
F ü r  die Q uellung des E iw e iß e s ................................................................... 2,7 j 0 ’’ ”
F ü r die Lösung des H a r n s ...........................................................................  2,0 J

B est 3e4,2 Kal.

Aus diesen Zahlen berechnet sich fü r 1 g Stickstoff in den verschiedenen 
Substanzen:
1 g N im  E iw e iß ...............................................................................................................  26,66 K al.
1 g N im  M u sk e lfle isch .................................................................................................. 25,98 „
1 g N in  der beim  H unger zerfa llenden  K ö rp e rsu b s ta n z ...............................  24,94 „

Gegen die R u b n e r  sehe Berechnungsw eise bem erkte P f l ü g e r 1) ,  daß die 
u n ter U m ständen  sehr große Fettm enge  im  F leischkot n ich t aus dem  F leisch  ab­
geleitet w erden d a rf , und  daß also der kalorische V erlust durch  den K ot von 
K ü h n e r  zu hoch aufgenom m en w orden is t; daß die K orrektionen w egen der Quel­
lung des Eiweißes und  Lösung der H arnbestand teile  ganz unsicher sind und  d ah er 
fortgelassen w erden so llten ; daß die N ah ru n g szu fu h r bei den betreffenden V er­
suchen n ich t ausreichte, um  das T ier im  stofflichen G leichgew icht zu erh a lten  und 
daß also der H a rn  keinen re inen  E iw eißharn  darste llte ; daß die M enge und die 
chem ische Zusam m ensetzung des F leischkotes n ich t als konstan t zu b e trach ten  sei, 
indem  große V ariationen  sowohl bei verschiedenen In d iv iduen , als auch  bei dem ­
selben Ind iv iduum  u n te r  verschiedenen U m ständen sta ttfinden  können. U n te r A n­
w endung der R u b n e r s c h e n  Z ahlen  fü r  die V erbrennungsw ärm e des F le ischharns 
und einer au f verschiedene, ziem lich w illkürliche A nnahm en gegründeten  B erechnung 
der V erbrennungsw ärm e des F le ischkotes, ste llt P f l ü g e r  folgende R echnung über 
den physiologischen V erb rennungsw ert des Fleisches au f:

100 g trockenes, aschehaltiges Fleisch m it 15,44 g N ...................................  534,5 Kal.
Davon abzuziehen:

F ü r  den H a rn  14,58 g  N  X  7,45 K al........................................................108,6 \  , 0 0 0
F ü r den K ot 0,86 g  N X  28,2 K al............................................................. 24,3 / ’’ ”

R est 401,4 Kal.

D ie D ifferenz der R u b n e r s c h e n  Z ah l gegenüber b e träg t n u r  1,3 K al., d. h. 
etw a 0,3 P ro z ., u n d  is t also ganz irre levan t. Indes fü g t P f l ü g e r  noch h inzu, 
daß dieser W ert n u r  fü r  arbeitende T iere g i l t ; bei ruh en d en  H unden is t die K ot­
bildung geringer und  d ah er auch  de r d u rch  den K ot bew irkte V erlust a n  Spann­
k ra ft kleiner. Als N utzeffekt des Stickstoffs bei solchen T ieren e rh ä lt P f l ü g e r  
dem nach 26,76 K a l., w ährend  R u b n e r  25,98 K al. angibt. Die D ifferenz ist h ier 
3 Proz.

Später m achte  P f l ü g e r  die R echnung  folgenderm aßen:
100 g trockenes, aschehaltiges Fleisch  m it 15,49 g  N .................................... 534,1 Kal.

D avon abzuziehen:
F ü r den H a rn  15,25 g  N X  7,45 K al........................................................ 113,61
F ü r den K ot 0,24 g N X  28,2 K al................................................ ■ ■ . 6,8 /  1 0,4 "

R est 413,7 Kal.
D. h. pro 1% N im  F u tte r  26,71 Kal. *)

Die V erbrennungsw erte  der organischen N ahrungsstoffe. 3(51

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 52, 14, 1892; 78, 542, 1900.
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Gegen diese K ritik  m ach t B u h ­
n e  r s) seinerseits geltend , dal] das 
„K o tfe tt“ hei F le isch fü tterung  kein 
w irk liches F e tt  d a rste llt, denn seine 
V erbrennungsw ärm e b e träg t nu r 
8,470 Kal., w ährend  die des w irklichen 
tierischen  Fettes etw a 9,4 Kal. i s t 8) ; 
daß diese Substanz n ich t ein Bück- 
stand  des F u tte rs  sein k a n n , sowie 
daß sie jedenfalls infolge der Fleisch­
aufnahm e vom D arm e des Tieres ab­
gegeben w orden ist und  also einen 
du rch  die F ü tte ru n g  bew irkten  V er­
lust darstellt. D a w ir aber wissen, 
daß auch bei völlig f e tt-  und  eiweiß­
fre ie r Kost im m er etw as F e tt  im Kote 
abgegeben w ird , haben  w ir m eines
E rach ten s  keine G ründe, diese Sub­
stanz bei de r B erechnung der physio­
logischen V erbrennungsw ärm e des E i­
weißes als einen diesem  entstam m en­
den V erlust in A bzug zu bringen, 
insbesondere w enn es g ilt , eine Zahl 
zu fin d en , w elche au ch  bei Zugabe 
an d ere r N ahrungsstoffe zum  F u tte r  
ben u tz t w erden kann.

In  de r le tz ten  Zeit sind w ieder 
neue V ersuche über die physiolo­
gische V erbrennungsw ärm e des F lei­
sches von B u b n e r ,  F r e n t z e l  und 
S c h r e u e r ,  sowie von F r d n t z e l  und 
T o r iy a m a  m itge te ilt worden.

In  zwei V ersuchen findet B u b ­
n e r  4) fü r  l g  trockenes, aschehaltiges, 
fe ttfre ies F le isch , m it einer V er­
brennungsw ärm e von bzw. 5,327 und 
5,532 Kal., den physiologischen N utz­
effekt gleich 4,038 bzw. 4,171 Kal. 
H ier w urden  fü r  Q uellung und H a rn ­
lösung keine K orrektionen gem acht. 
M it diesen w erden die Z ahlen bzw. 
3,991 bzw. 4,124, im  M ittel 4,058 Kal., 
zeigen also eine vollständige Ü ber­
e instim m ung m it den frü h eren  Be­
stim m ungen B  u b  n  e r  s.

*) Ohne K orrek tion  fü r Quellung 
und H arnlösung. — 5) B u b n e r ,  Die 
Gesetze des E nergieverbrauches oei der 
E rn äh ru n g , S. 22, 1902. — a) N ach 
F r e n t z e l  und S c h r e u e r  (Arch. f. 
[A nat. u.] Physiol. 1903, S. 470) be­
trä g t  d e r B rennw ert des Ä therex trak tes 
des F leischkotes etw a 9,550 Kal. pro 1 g. 
A ber auch  diese A utoren  geben zu, 
daß das Ä th e rex trak t des Fleischkotes 
kein  F e tt  ist. — 4) B u b n e r ,  Die 
Gesetze usw., S. 31, 1902.



Die V erbrennungsw erte der organischen Nahrungsstoffe. 3 6 3

F r e n t z e l  und S c h r e u e r 1) fanden, auch  ohne K orrektionen fü r  Q uellung usw., 
bei F ü tte ru n g  m it einer M ischung von F le isch  und Fleischm ehl fü r  die physio­
logische V erbrennungsw ärm e pro 1 g N in  der fe ttfre ie n , aschehaltigen  Substanz 
25,62 K al. H ierbei w urde das A th e rex trak t des Kotes n ich t als A bfallp rodukt des 
Eiweißes aufgefaßt.

In  einer folgenden R eihe m it re inem  F leisch  erh ie lten  dieselben A utoren  als 
N utzw ert pro 1 g  N in  der a sch eh a ltig en , fe ttfre ien  T rockensubstanz des Fleisches 
26,06, bzw. 24,86 K al. *).

Die vorliegenden Angaben über den physiologischen V erbrennungsw ert 
des Fleisches haben also e rgeben : (siehe Tabelle auf nebenstehender Seite).

Im D urchschnitt beträg t der N utzw ert des extrakthaltigen Fleisches 
(Nr. 2, 4 , 5 , 7 , 8) pro l g  aschehaltiger Substanz 4,067 Kal., 4,474 Kal. 
dem extraktfreien Fleisch gegenüber.

Diese Differenz ist selbstverständlich von dem geringeren W ärm ew ert 
der Extraktivstoffe bedingt; wenn der G ehalt an diesen bekannt ist, so kann 
m an, wie z. B. in folgendem Fall von F r e n t z e l  und S c h r e u e r 3), den Ver­
brennungsw ert des extraktfreien Fleisches (Eiweißes) m it großer Genauigkeit 
herleiten.

23,15 g fe ttfre ies  Trockenfleisch en th ie lten  4,08 g E x trak t. Die V erbrennungs­
w ärm e des le tz te ren  b e tru g  4,08 X  3,154 =  12,9 Kal. D a die V erbrennungsw ärm e 
des fe ttfre ien  Trockenfleisches 5,300 K al. b e tru g , w a r der G esam tw ärm ew ert in 
23,15 g =  122,7 K al. D er ex trak tfre ie  R ü ckstand  m ach te  23,15 — 4,08 =  19,07 g 
Eiweiß, d a ra u f  kom m en 122,7 — 12,9 =  109,8 K a l., d. h. pro l g  =  5,758 Kal., 
was m it der Z ahl von K ü h n e r ,  5,754, vollständig übereinstim m t.

Durch die Feststellung der Nutzwerte der organischen Nahrungsstoffe 
eröffnete sich die Möglichkeit zu prü fen , ob diese, wie aus allgemeinen 
Gründen anzunehm en w ar, bei ih rer V erbrennung im Körper tatsächlich die 
berechnete W ärmemenge entwickeln oder nicht. Man hatte nämlich dann 
zu erw arten, daß sich die verschiedenen Nahrungsstoffe beim Stoffwechsel 
in Gewichtsmengen vertreten  w ürden, welche gleichgroße W ärmemengen 
repräsentierten. Auf V o its  A nregung nahm es R u b n e r 4) sich vo r, diese 
Voraussetzung experim entell zu prüfen, und es gelang ihm in einer sehr 
eleganten Weise, die R ichtigkeit derselben nachzuweisen. Aus R u b n e r s  Ver­
suchen und Berechnungen ging nämlich hervor, daß 100 g F e tt entsprechen

D irekt 
am  T ier 
bestim m t

K alorim etrisch
bestim m t

Eiweiß • • < ........................................................................... 211 201
Stärke ......................................................................................... 232 221
R o h r z u c k e r ............................................................................ 234 231
T raubenzucker, w a ss e r f re i ................................................. 256 243

W ie diese V ersuche in  ih ren  E inzelheiten  d u rc h g efü h rt w urden , b rau ch t um  
so w eniger h ie r  dargeste llt w erd en , als seitdem  direk te  kalorim etrische B estim ­
m ungen die betreffende A uffassung außer a llen  Zweifel gestellt haben . Ich  be-

>) A rch. f. ^A n at. u.) Physiol. 1901, S. 284. — *) E benda 1902, S. 282. — 
“) Arch. f. (A nat u.) Physiol. 1902, S. 307. — 4) Zeitschr. f. Biol. 19, 312, 1883; 
vgl. auch  H o e s s l i n ,  M ünchener m ed. W ochenschr. 1901, S. 2141; 1902, S. 795, 
sowie B u b n e r ,  ebenda 1902, S. 232 und V o it ,  ebenda 1902, S. 233.
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m erke n u r , daß zu der Z eit, als diese 
V ersuche a u sg e fü h rt w urden, die K enn t­
nis von den w irklichen V erbrennungs­
w erten der h ie r  in  B e trach t kom menden 
V erbindungen noch lange n ich t so en t­
w ickelt w a r, wie sie je tz t  ist, und daß 
d ah er die von H ü b n e r  bei de r Be­
rech n u n g  seiner R esu lta te  benutzten  K on­
stan ten  etw as von den heu tigen  ab­
w eichen, sowie daß er betreffend die 
elem entare Zusam m ensetzung des E i­
weißes einen zu hohen K ohlenstoffgehalt 
angenom m en h a tte , w as seinerseits au f 
die B erechnung  der verb ran n ten  F e tt­
m enge e inw irk t. Die oben angeführten  
Z ahlen  sind d ah er n ich t m eh r als völlig 
ex ak t zu bezeichnen.

Die ersten Versuche, bei welchen 
die aus dem Stoffwechsel berechnete 
W ärm ebildung m it der d irekt kalori­
metrisch bestimm ten W ärmeabgabe 
verglichen w urde, wurden von R u b -  
n e r 1) ausgeführt. Bei denselben 
wurde die Gesamtabgabe von Stick- 
sioff, Kohlenstoff und W asser be­
stimmt. Die Resultate dieser Ver­
suche sind in nebenstehende Tabelle 
eingetragen.

Bei der B erechnung  des Stoffwechsels 
w urde angenom m en, d aß ^a lle r Kohlen 
stoff aus N - freien  Substanzen aus zer­
setztem  F e tt stam m t. Bei den F ütterungs- 
Versuchen, wo das T ier keine K ohle­
h y d ra te  bekam , ist diese A nnahm e als 
vollständig b e rech tig t aufzufassen. Bei 
den H ungerversuchen  ist die Teilnahm e 
des K örperglykogens an  der V erbrennung 
aber n ich t ausgeschlossen, und da l g  0  
aus Glykogen einen geringeren  W ärm e­
w ert als 1 g C aus F e tt  h a t,  w ird sich 
die berechnete  W ärm eproduktion  etw as 
größer darste llen  als die tatsäch liche. 
Im  V ersuch I is t diese E inw irkung  des 
Glykogens n ich t m erk b ar gewesen. D a­
gegen d ü rfte  die erhebliche D ifferenz 
zwischen der berechneten  und der ge­
fundenen  W ärm e im  V ersuch I I  gerade 
du rch  das Glykogen bed ing t sein. Um  
eine vollständige Ü bereinstim m ung zu 
bekom m en, b ra u ch t m an  n u r  anzu­
nehm en, daß  vom G esam tkohlenstoff e tw a 
19 Proz. dem  Glykogen entstam m ten.

*) Zeitschr. f. Biol. 3 0 , 73, 1894; 
Vorl. M itteil. B erl. klin. W ochenschr. 1891.
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Aus allen Versuchen, welche insgesam t 46 Tage umfassen, geht hervor, 
daß die aus dem Stoffwechsel berechnete W ärmemenge 17 735,9 und die d irekt 
bestimmte 17 683,6 Kal. betrug. Die absolute Differenz ist nur 52,3 Kal., 
d. h. 0,30 Proz. Diese Versuche ergeben also, daß die organischen N ahrungs­
stoffe, un ter Berücksichtigung der A bfallprodukte des Eiweißes, hei der im 
Körper stattfindenden Verbrennung die gleiche W ärmemenge entwickeln, als 
sie bei der V erbrennung außerhalb des Körpers produzieren.

Ebenso deutlich geht diese Tatsache aus den zahlreichen Versuchen 
hervor, welche A tw a te r  im Verein m it R o s a , W o o d s , B e n e d ic t ,  S m ith , 
B r y a n t  und S n  e i l  ausgeführt hat. Da sich diese Versuche auf den 
Menschen beziehen und zum Teil in einer nur wenig verbreiteten Publikation 
veröffentlicht sind, finde ich es angezeigt, dieselben hier etwas näher zu 
besprechen J).

D er zu diesen V ersuchen b en u tz te  A p p a ra t, dessen B au schon im  Ja h re  1892 
angefangen w urde*), besteh t aus einer als K alorim eter e ingerich teten  Bespirations- 
kam m er von 2 ,15m  L än g e , 1 ,22m  B reite  u n d  1,92m  H öhe und  h a t  also einen 
C uhikinhalt von 4,99 cbm . In  derselben kan n  sich ein erw achsener M ensch tag e ­
lang  ohne w eitere U nannehm lichkeiten  au fh a lten  und  d a rin  auch  m echanische 
A rbeit verrich ten . Zu diesem Zwecke is t in  de r K am m er ein  sta tionäres F a h rra d  
aufgestellt, welches von der V ersuchsperson bew egt w ird und seinerseits einen D ynam o 
an tre ib t. D er h ie rd u rch  erzeugte elektrische Strom  w ird m ittels e iner e lektrischen 
Lam pe in  W ärm e verw andelt. Die G esam tarbeit w ird  also als W ärm e gemessen.

Es ist n ich t m öglich , die von A t w a t e r  benu tz ten  V orrich tungen  h ie r  zu be­
schreiben , ich  beschränke m ich d a h e r n u r  d a ra u f , die K esultate  de r K ontroll- 
versuclie m itzuteilen . Diese w urden teils u n te r  A nw endung eines elektrischen 
Strom es, dessen E nergie in W ärm e tran sfo rm ie rt w u rd e , teils du rch  V erbrennen  
von A lkohol im  A p p ara t ausgeführt. Die letz te ren  sind n a tü rlich  die w ichtigsten, 
weil der A p p ara t bei diesen ganz in derselben W eise als bei den w irk lichen  V er­
suchen funktion ierte . Die 27 zu verschiedenen Zeiten ausgeführten  d e rartig en  V er­
suche ergeben als D ifferenz zwischen der berechneten  und der gefundenen W ärm e­
menge +  0,74 P ro z .; m it Ausschluß von drei V ersuchen, wo offenbar irgendw elcher 
F eh ler vorlag, b e trä g t die Differenz n u r  +  0,51 Proz. (vgl. auch  oben, S. 339).

Die hei den Versuchen benutzte Kost w u rd e , ebenso wie der H arn und 
der K ot, an N , C, Ä therex trak t, Asche, Trockensubstanz und W asser ana­
lysiert, sowie außerdem noch die Verbrennungswärme der K ost, des H arnes 
und des Kotes d irekt bestimmt. Bei diesen Versuchen genoß die Versuchs­
person diese Kost schon etwa vier Tage vor dem Versuche, dam it sie sich an 
dieselbe gewöhne und sich, wenn möglich, vor dem eigentlichen Versuche in 
N-Gleichgewicht stelle. Als W ärm eeinheit wird diejenige W ärmemenge be­
nutzt, welche bei 20° C die Tem peratur eines Kilogramm W asser um 1° erhöht.

Bei der Berechnung der Versuche wird angenommen, 1. daß in erster 
Linie die aus der Kost stammenden resorbierten Nahrungsstoffe im Körper 
verbrennen; 2. daß der Kot einen Rückstand der Kost darste llt; 3. daß eine 
Differenz zwischen Einnahmen und Ausgaben an N als Etweiß aufzufassen

‘) U. S. D epart. of A griculture, Off. of exp. stat., Bull. No. 44, 1897; No. 63, 
1899; No. 69, 1899; No. 109, 1902; No. 136, 1903. Alle diese w erden im  folgenden 
als „Bull. No.“ zitiert. Bull. No. 136 ist neuerdings in  den Ergebnissen der Physio­
logie 3, 1 (W iesbaden 1904) in d eu tscher Ü bersetzung m itge te ilt worden. M emoirs 
of th e  na tional Sfcademy of Sciences, W ashing ton  1902, 8, six th  M emoir. — *) Vgl. 
A tw a te r .  u. B o s a ,  S torrs A g ricu ltu ra l Exp. S tat., te n th  ann. report 1897, Middle- 
town, Conn., 1898, p. 212.
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Mi tte l

Nr. Versuchs­
person

Dauer

Tage

0 Kost

Eiweiß
g

Fett
g

Kohlehydrat

«
Alkohol 

-  g
“ Buhe-

5 E. 0 . 4 119,1 94,7 275,5 _
7 „ 4 104,4 68,2 190,4 72,5
8 4 129,4 95,7 307,8 —
9 ff 4 119,6 69,0 341,8 —

10 n 4 123,5 31,6 297,4 72,5
13 3 117,1 87,3 270,2 —
14 „ 4 94,4 82,5 289,8 —
15 ff 2 1 f
16 n 2 108,9 39,9 276,9 72,5 \
17 2 1 \
22 3 123,2 68,8 276,1 72,0
23 n 3 123,6 68,8 278,6 —
24 » 3 123,6 68,8 408,6 — '

18 A. W. 8. 2 } \
19 » 2 96,9 72,4 250,1 72,5 {
20 2 1 l
21 n 3 96,9 72,4 250,1 —

25 J. F. S. 3 110,8 104,4 312,2 —
26 n 3 99,6 94,8 247,2 — ‘
27 n 3 98,6 40,3 247,2 72,0
28 - 3 98,6 40,3 375,2 —

35 J. c . w . 4 97,7 85,6 278,0 —

Mittel dieser 22 Versuche mit 67 Tagen . . . .

36 J. c . w . 1 0 0 0 0
39 1 0 0 0 0
42 „ 1 0 0 0 0

51 » 2 0 0 0 0 {

A r b e i t s -

5 E. 0. 4 119,1 152,9 377,8 —
11 4 124,1 129,1 484,6 —
12 » 4 120,6 158,5 296.1 72,4

29 J. F. 8. 3 100,1 106,0 470,7 —
30 n 3 99,2 104,2 340,9 72,0
31 „ 3 100,9 160,8 342,7 -- -
32 3 100,5 151,6 353,9 ----
33 „ 3 99,7 99,3 355,0 72,0

34 » 3 99,7 99,3 477,9 ----
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p r o  T a g .

Kost

Kal.

Kot

Kal.

H arn

K al.

Im  angesetzten  
( + )  oder abge­

gebenen ( —) 
E iw eiß 

Kal.

Im  angesetzten  
( + )  oder abge­

gebenen (—) 
E e tt 
Kal.

"VV ärm eproduktion

berechnet
Kal.

gefunden
Kal.

Differenz
Proz.

v e r s u c h e :

2655 . 143 128 —  24 * — 74 2482 2379 — 4,2
2441 76 134 — 60 — 138 2437 2394 — 1,7
2897 117 153 0 ' +  266 2356 2286 — 3,0
2717 142 149 — 20 +  174 2272 2309 +  1,6
2709 127 147 — 38 +  200 2265 2283 +  0,8
2596 125 173 -  66 +  258 2106 2151 +  2,1
2513 82 142 — 69 +  234 2124 2193 +  3,2
2642 88 128 +  31 +  37 2358 2362 +  0,2
2638 88 126 +  39 +  50 2335 2332 —  0,1
2643 88 128 +  34 +  105 2288 2276 — 0,5
3029 #114 138 7 4 - 602 2168 2259 +  4,2
2546 114 141 — 9 +  87 2213 2176 — 1,7
3061 116 136 +  9 +  573 2227 2272 +  2,0

2762 100 123 — 67 +  244 2362 2488 +  5,3
2765 101 108 +  1 +  341 2214 2279 +  2,9
2763 101 106 +  12 +  209 2335 2303 — 1,4
2264 101 126 — 31 — 240 2308 2279 — 1,8

2896 111 147 +  11 +  386 2241 2224 +  0,1
2490 106 128 — 19 +  232 2043 2085 +  2,0
2485 97 124 — 34 -f- 173 2125 2123 — 0,1
2489 112 128 — 26 +  209 2066 2079 +  0,6

2519
1

110 135 — 36 — 47 2357 2397 +  1,7

2659 107 134 —  16 +  176 2258 2270 +  0,6

1 0 0 . 95 — 406 — 2062 2373 2253 — 5,1
[ 0 0 131 — 565 — 1708 2142 2027 —  5,4

0 0 108 — 498 — 1663 2053 1946 — 5,2
0 0 97 — 414 — 2033 2350 2362 -\- 0,5
0 0 94 — 433 — 1995 2334 2348 +  0,6

v e r s u c h e : •

i  3678 139 125 +  39 — 464 3839 3726 — 2,9
3862 219 133 — 17 —  382 3909 3931 +  0,6
3891 136 130 —  5 — 309 3928 3927 0

3487 93 134 — 28 — 229 3517 3589 +  2,1
3453 7 1 - 140 — 74 — 164 3480 3470 — 0,3
3495 91 129 — 13 — 153 3441 3420 — 0,6
3487 142 119 —  28 — 336 3590 3565 — 0,7
3481 125 129 — 87 — 371 3685 3632 — 1,4
3493 126 126 — 65 — 338 3644 3587 — 1,6
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M i t t e l

Nr. V ersuchs­
person

D auer

Tage

K o st

E iw eiß

g

F e tt

g

K ohlehydrat

g

Alkohol

g

37 J .  c . w . 4 100,4 69,1 601,0 —

38 V 4 102,6 202,8 295,7 —
40 v 4 101,7 66,5 797,7
41 n 4 102,6 285,1 318,4 —

43 n 4 104,0 291,8 383,3 —

44 11 4 104,4 66,9 902,1 —
45 V 1 105,3 289,1 391,4 —

46 4 103,0 302,8 366,7 —
47 V 4 102,2 69,7 843,1 —
48 V 1 103,0 292,1 380,8 —
49 r 3 110,8 95,4 975,3 —
52 TI 3 106,3 333,9 435,8 —
53 3 105,1 95,8 983,0 —
54 V 3 109,6 346,2 437,7
50 1) 1 65,2 137,2 235,5
55 fl 1 109,2 333,5 434,7 —

M ittel de r V ersuche 6 bis 54 m it 76 Tagen

M ittel a lle r V ersuche

is t; 4. daß eine Differenz zwischen Einnahm en und Ausgaben an C als F e tt 
zu betrachten ist.

W ie ersichtlich , sind alle Posten der Einnahm en (mit Ausnahme von 
Sauerstoff) und Ausgaben direkt analytisch und kalorim etrisch bestimmt, mit 
alleiniger Ausnahme der im Körper angesetzten oder von ihm abgegebenen 
Verbindungen. Auf Grund der ganzen A nordnung der Versuche ist indes 
die Menge der letzteren in den meisten Fällen so gering , daß die, übrigens 
unvermeidliche, Schätzung ih rer kalorischen W erte n u r einen äußerst geringen 
Fehler h a t bewirken können. Hiervon machen (von den Hungerversuchen ab­
gesehen) die Versuche 37, 38, 40, 41, 43 bis 48, 50 und 55 in  der vorstehenden 
Tabelle eine A usnahm e; nichtsdestoweniger ist der Unterschied zwischen 
berechneter und direkt bestimm ter W ärm eproduktion nur bei den zwei letzten, 
wo der Körper eine sehr große Fettm enge einbüßte, etwas beträchtlicher.

Das R esultat dieser Versuche is t so deutlich wie möglich: die aus dem 
W ärm ew ert der Einnahm en und Ausgaben berechnete W ärm eproduktion ist 
der d irekt bestimm ten W ärm eabgabe genau gleich. Da hier die Kost aus 
allen drei Gruppen organischer Nahrungsstoffe, sowie in einigen Versuchen 
auch aus Alkohol zusammengesetzt w ar, folgt außerdem , daß gerade die zu­
geführte, aus dem Darm resorbierte Kost in erste r Linie zerfä llt, sowie daß 
die genossenen Kohlehydrate vor dem F e tt zugrunde gehen. Denn w'äre dies 
nicht der F a ll, so könnte eine so genaue Übereinstimm ung zwischen be­
rechneter und gefundener W ärm eproduktion bei weitem nicht stattfinden.
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pro (Fortsetzung).

Kot H arn

Im  angesetzten  
(fl-) oder abge­

gebenen ( —) 
Eiweiß

Im  angesetzten 
(-)-) oder abge­

gebenen (—) 
F e tt

Wä rm eproduk tion

Kost
berechnet | gefunden Differenz

Kal. Kal. Kal. Kal. Kal. Kal. Kal. Proz.

3715 126 133 — 61 — 1304 4821 4764 — 1,2
3708 153 155 — 172 — 1001 4573 4477 — 2,1
4505 182 143 — 77 — 994 5251 5223 — 0,5
4539 231 158 — 173 — 981 5304 5242 — 1.2
4867 224 147 — 141 — 518 5155 5205 +  1,0
4932 190 140 — 74 — 449 5125 5198 +  1.4
4860 256 150 — 145 —  658 5257 5162 — 1,8
4836 214 144 — 32 —  683 5193 5238 +  °>8
4710 199 145 — 58 — 749 5173 5248 +  1,4
4856 280 162 — 85 — 798 5297 52f8 — 1,5
5499 172 135 +  16 4 -  88 5088 5245 +  3,1
5476 228 128 — 12 — 177 5309 5277 — 0,6
5478 218 128 +  8 — 20 5104 5178 +  1,4
5513 242 132 — 19 — 196 5354 5215 — 2,6
2601 128 118 — 142 — 1847 4344 4134 - 4 , 8
5514 243 145 — 56 — 4799 9981 9314 — 6,7

mo 176 138 * —  57 — 484 4567 4554 — 0,3

3511 141 136 — 40 — 296 3597 3577 — 0,6

Da es indes nicht möglich is t, bei jedem Stoffwechselversuch und noch 
weniger bei der Berechnung statistischer Angaben über die N ahrung bei ver­
schiedenen Bevölkerungsgruppen die direkte kalorimetrische Bestimmung der 
Einnahmen und Ausgaben durchzuführen , und da ferner die gewöhnliche 
Kost des Menschen aus zahlreichen N ahrungsm itteln zusammengesetzt ist, 
welche mehrere verschiedene Eiw eißkörper, F ette  und Kohlehydrate m it ver­
schiedenen Yerbrennungswerten en thalten , ist es notwendig, Standardzahlen 
zu besitzen, welche so genau als möglich die m ittlere Yerbrennungswärme 
der verschiedenen organischen Nahrungsstoffe angeben.

Im Anschluß an seine Studien über die Yerbrennungswärme der wichtig­
sten Nahrungsstoffe suchte R u b n e r 1) auch solche Standardzahlen zu be­
rechnen, und diese sind seitdem bei den hierher gehörigen Arbeiten fast 
überall benutzt worden.

F ü r  die Y erbrennungsw ärm e der anim alischen E iw eißkörper benutzt R u b n e r  
als D urchschn ittszah l die des asche - und fe ttfre ien  F le isch es, also fü r  1 g 
4,233 Kal. B etreffend die pflanzlichen E iw eißkörper n im m t er a n , daß  sie die 
gleiche physiologische V erbrennungsw ärm e als die m it ihnen  etw a gleich zusam m en­
gesetzten tierischen  E iw eißkörper (Syntonin und  F ib rin ) h ab en , und stellt also fü r  
1 g die Z ahl 4,301 K al. auf. Da aber de r N -G ehalt dieser E iw eißkörper größer als 
16 P ro z ., und  also de r Koeffizient 6,25 h ie r  zu groß is t ,  aber dennoch im  a ll­
gem einen fü r  alle E iw eißkörper benu tz t w ird , m acht H ü h n e r  eine entsprechende

‘) Zeitschr. f. Biol. 21, 370, 1885.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 2 4



R eduktion  des W ärm ew ertes dieser V erbindungen und  g ib t fü r  1 g Substanz 
3,960 K al. als N orm alzah l an.

E nd lich  setzt H ü b n e r  v o rau s , daß das E iw eiß in  der Kost des M enschen zu 
60 Proz. aus anim alischen u n d  zu 40 Proz. aus vegetabilischen N ahrungsm itte ln  
stam m t. D anach  e rh ä lt  er fü r  100 g Eiweiß in  de r Kost

60 g X  4,233 K al. =  253,98 K al.
40 ,  X  3,960 „ =  158,40 „

100 g =  412,38 Kal.

1 g Eiweiß in der menschlichen Kost hätte  also eine physiologische Ver­
brennungswärm e von rund  4,1 Kal.

Da in der Kost des Menschen un ter allen K ohlehydraten die Stärke am 
reichlichsten vertreten  is t , nim m t K ü h n e r  als S tandardzahl fü r die Kohle­
hydrate die V erbrennungswärm e der Stärke =  4,1 Kal. an.

Als Standardzahl fü r die F ette  benutzt R u b n e r  das M ittel der Ver­
brennungsw erte für Olivenöl, T ierfett und B u tter, wie sie damals von S to h -  
m a n n  bestimmt worden waren, und bekommt also fü r die V erbrennungswärm e 
von l g  F e tt 9,3 Kal. •

R u b n e r  bem erkt noch ausdrücklich, daß diese S tandardzahlen sich n u r 
auf die gemischte Kost des Menschen beziehen, sowie daß bei ih rer Berech­
nung die Ausnutzung verschiedener N ahrungsm ittel im Darme keine Berück­
sichtigung gefunden hat.

Um die Zuverlässigkeit dieser S tandardzahlen zu prüfen, stehen die langen 
Versuchsreihen A tw a te r s  zu unserer Verfügung. Zu diesem Zwecke habe ich 
die in den Bull. No. 63, 69 und  109 mitgeteilten in folgender Weise berechnet. 
Von der genossenen Kost habe ich die im entsprechenden Kote enthaltene 
Menge von Eiweiß, F e tt  und Kohlehydraten sub trah iert und also die Menge 
der resorbierten Nahrungsstoffe erhalten , sowie dann nach den Angaben von 
A tw a te r  das im Körper zurückgebliebene bzw. von ihm abgegebene Eiweiß 
und F e tt dazu algebraisch addiert. Die Summe stellt den im Körper ta t­
sächlich stattgefundenen Stoffwechsel dar. Diese habe ich dann nach den 
Standardzahlen ausgedrückt; die so erhaltenen W erte sind in folgender 
Tabelle m it den von A tw a te r  gefundenen zusammengestellt.

Die von A t w a t e r  benu tz te  W ärm eeinheit bezieh t sich au f die spezifische 
W ärm e des W assers bei 20° C und  n ich t bei 0 bis 1°, infolgedessen dieselbe 0,9 Proz. 
k leiner is t als die gew öhnliche. Bei de r B erechnung der A tw a te r s c h e n  V ersuche 
h ab e  ich  d ah er die S tan d ard zah len  um  1 Proz. e rh ö h t und  benutze also fü r  das 
F e tt  ru n d  9,4 und  fü r  die K o h lehydrate  ru n d  4,15 Kal. F ü r  das E iw eiß habe ich  
u n terlassen , eine K o rrek tu r fü r  den N -V erlust du rch  den D arm  zu m ach en , weil 
es m ir am  einfachsten  erschein t, in  jedem  einzelnen F a lle  den  K ot als V erlust der 
G esam tkost aufzufassen. N u r w enn die Kost ausschließlich aus E iw eiß besteh t, 
k an n  die gesam te N-Menge im  K ote in  bestim m te B eziehung zu de r Kost geb rach t 
w e rd e n , obgleich auch h ie r  de r Stickstoff w esentlich dem  K örper selber en t­
stam m t. Bei einer K ost, w elche au ch  N -fre ie  B estandteile  e n th ä lt,  findet aber 
g a r keine d irek te  B eziehung des Kotstickstoffs zum  genossenen E iw eiß s ta t t ,  denn 
h ie r  sind die V erdauungsflüssigkeiten jedenfalls zu e iner größeren oder geringeren 
M enge w egen der V erdauung  des F e tte s und der K oh lehydrate  im  D arm e aus­
gegossen worden. Ü brigens wissen w ir j a ,  daß der K ot au ch  bei ganz N - f re ie r  
K ost ebensoviel Stickstoff als bei re ich licher E iw eißzufuhr en th a lten  kann. D urch 
dieses V erfah ren  w ürden sich auch  verschiedene E in w endungen , w elche P f l ü g e r  
gegen die B erechnungsw eise H ü h n e r s  gem acht h a t  (vgl. S. 361), erledigen. Ich  
nehm e d ah er die V erbrennungsw ärm e des Eiweißes zu 4,2 K al. an.

3 7 0  Die V erbrennungsw erte  der organischen N ahrungsstoffe.



Die V erbrennungsw erte  der o rganischen N ahrungsstoffe. 371

V ers.-
N r.

N a c h  A t w a t e r
B

V o n  m ir

b e re ch n e t

K a l.

D iffe re n z  

B  — A
b e re c h n e t n a c h  d er d ir e k t k a lo ri- 

V erb re n n u n g s- j m etrisch  
w ä rm e  d. K o s t  usw .j bestim m t 

K a l.  ! K a l.

A

M itte l

K a l. K a l. P ro z.

5 2481 2379 2430 2501 +  71 +  2,9
6 3829 3726 3777 3819 +  42 +  1.1
7 .  2434 2394 2414 2480 +  66 +  2,7
8 2361 2287 2324 2359 +  35 +  1,5
9 2276 2309 2293 2292 .  —  1 —  0,04

10 2268 2283 2272 2277 +  5 +  0,2
11 3901 3932 3916 3936 +  20 +  0,5

13 2112 2151 2131 2125 —  6 —  0,3
14 2131 2193 2162 2127 —  35 —  1,6

21 2304 2279 2291 2300 +  9 +  0,4

23 2216 2176 2196 2154 —  42 —  1,9

24 2238 2272 2255 2197 —  58 - 2 , 6

25 2242 2244 2243 2270 +  27 +  1,2
26 2043 2085 2064 2038 —  26 —  1,3

28 2067 2079 2073 2071 —  2 —  0,1

29 3515 3589 3552 3549 —  3 - 0 , 1

31 3439 3420 3430 , 3434 +  4 +  0,1
32 3573 3565 3569 3553 —  16 —  0,5

34 3629 3587 3608 3605 —  3 - 0 , 1

S u m m a 51000 51087 +  87 +  0,2

Nach A tw a te r  be träg t der Energiewechsel bei diesen 19 Versuchen ins­
gesamt 5 1 0 0 0 , nach meiner Berechnung 5 1 0 8 7 ; die Differenz m acht n u r 
0,17 Proz. des Gesamtmittels aus. W enn w ir die Angaben über die pro- 
zentige Differenz bei den einzelnen Versuchen näher analysieren , so finden 
wir erstens eine vollkommen gleichmäßige V erteilung der positiven und der 
negativen U nterschiede, sowie zweitens daß die m ittlere Differenz n u r 
+  1,01 Proz. beträgt. Die größten Differenzen sind +  2,9 hzw. —  2,6 Proz.

In diesen Versuchen bestand die Kost aus Fleisch, Eiern, B utter, Käse, 
Milch, B ro t, Kartoffeln, F rüch ten , Zucker usw. (in Nr. 7 und 10 außerdem 
aus 7 2 ,5 g  Alkohol) und entsprach also genau der Kost bei freier W ahl.

W enn also in einem Stoffwechselversuch bei gemischter Kost die Kost 
und der Kot genau analysiert, sowie der abgegebene Stickstoff und Kohlen­
stoff d irekt bestim m t w erden, so g ibt die un ter Anwendung der S tandard­
zahlen B u b n e r s  ausgeführte Berechnung des Energiewechsels den tatsächlich 
stattgefundenen Energieum satz sehr genau an.

A t w a t e r 1) b a t  se in erseits in  fo lg e n d e r  W eise  S ta n d a rd za b le n  b e re c h n e t. 
U n te r  B e r ü c k s ic h t ig u n g  d er d ir e k t bestim m ten  V e rb re n n u n g sw ä rm e  v e rsc h ie d e n e r 
E iw eiß k ö rp er, so w ie  d e r  V e r te ilu n g  des S tick sto ffs  in  v ersch ied en en  N a h ru n g s m itte ln  
a u f E iw e iß  u n d  n ic h t-e iw e iß a r t ig e  S u b sta n zen  b e re c h n e t er  in  erster L in ie  den  
V e rb re n n u n g sw e rt f ü r  l g  N - S u b s ta n z  in  diesen  N a h ru n g sm itte ln . F ü r  F e tte  u nd 
K o h le h y d ra te  b e n u tzt e r  die  d ire k te n  B estim m u n g e n  ih r e r  V e rb re n n u n g sw e rte . A u s

')  S to rrs (C o n n e c ticu t)  A g r ic u ltu r a l E x p e rim e n t S ta tio n  fo r  1899, p. 98.

2 4 *
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E iw e iß .

N a h ru n g s m itte l

A
P ro  100 g  

des G esam t­
e iw eißes

g

B
V e r ­

b re n n u n g s­
w ä rm e  p ro  g  

K a l.

A  X  B  

K a l.

M itte l 

p ro  1 g

K a l.

F le isc h , F isc h  u sw ........................... 43,0 5,65 243,0 —

E i e r ........................................................ 6,0 5,75 34,5 —
M o lk e r e ip r o d u k te ............................ 12,0 5,65 67,8 —

A n im a lisc h e s  E i w e i ß ................... 61,0 — 345,3 5,66

G e t r e i d e ............................................... 31,0 5,80 179,8 —

L e g u m in o s a e ...................................... 2,0 5,70 11,4 —
G rü n k ra u t .......................................... 5,5 5,00 27,5
F r ü c h t e ............................................... 0,5 5,20 2,6

V e g e ta b ilis c h e s  E iw e iß  . . . . 39,0 — 221,3' 5,67

S um m a 100,0 — 566,6 5,67

F e t t .

N a h ru n g s m itte l

A
P ro  100 g  

des G esam t­
fe tte s

S

B
V e r ­

b ren n u n g s­
w ä rm e  p ro  g  

K a l.

A  X  B

K a l.

M itte l 
p ro  1 g

K a l.

F le is c h  u nd E i e r ............................ 60,0 9,50 570,0 —

M o lk e re ip ro d u k te  . . . . . . . 32,0 9,25 296,0 —

A n im a lisc h e s  F e t t ........................ 92,0 — 866,0 *9,41
V e g e ta b ilis c h e s  F e t t ................... 8,0 9,30 74,4 9,30

S u m m a 100,0 — 940,4 9,40

K o h l e h y d r a t e .

N a h ru n g sm itte l

A

P r o  100 g  
d er gesam ten  

K o h le ­
h y d ra te

g

B

V e r ­

b ren n u n g s­

w ä rm e  p ro  g  

K a l.

A  X  B  

K a l.

M itte l 

p ro  1 g

K a l.

A n im a lisc h e  K o h le h y d ra te  . . 5,0 3,90 19,5 • 3,90

G e t r e i d e ............................................... 55,0 4,20 231,0 _
L e g u m in o s a e ...................................... 1,0 4,20 4,2 —
G r ü n k r a u t .......................................... 13,0 4,20 54,6 —
F r ü c h t e ............................................... 5,0 4,00 20,0 —
Z u c k e r  ............................................... 21,0 3,95 83,0 —

V e g e ta b ilis c h e  K o h le h y d ra te 95,0 — 392,8 4,13

S um m a 100,0 — 412,3 4,12
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sein en  E r m itte lu n g e n  ü b e r  die  in  seinen  S to ff W echsel v ersu ch en  sta ttg e fu n d e n e  
Z u sa m m e n se tzu n g  d e r  K o s t b e re c h n e t er  n u n , w ie v ie l P r o z e n t d e r  versch ie d e n en  
N a h ru n g ssto ffe  aus den  v ersch ied en en  N a h r u n g s m itte ln  h e r sta m m e n , m u ltip liz ie rt  
diese Z a h le n  m it den  en tsp rech en d en  W ä rm e w e r te n  u n d  e r h ä lt  so lc h e ra rt den  
m ittle re n  W ä rm e w e r t f ü r  1 g  E iw e iß , 1 g  F e t t  u nd  1 g  K o h le h y d r a t ,  w ie  dies aus
den Tabellen auf nebenstehender Seite ersichtlich ist. •

Nach Atwater  erhalten wir also brutto für die Verbrennungswärme
des E iw e iß e s  r u n d ........................................................................... 5,65
des F e t t e s ..............................................................................................9,40
d er K o h l e h y d r a t e ........................................................................... 4 ,15

U m  die p h y sio lo g isch e  V e rb re n n u n g sw ä rm e  des E iw eiß e s  zu  e r h a lte n , ist d ie  
R e d u k tio n  f ü r  die  im  H a rn  e n th a lte n en  b ren n b a re n  V e rb in d u n g e n  zu  m a ch en , 
w e lc h e  e r  w ie  K ü h n e r  a ls a u ssch ließ lich en  V e r lu s t  des E iw eiß es in  die  R e c h n u n g  
b rin g t. D iese lb e  b e tr ä g t  p ro  1 g  E iw e iß  ru n d  1,2 5 , u n d  d er p h y s io lo g is ch e  V e r ­
b ren n u n g sw e rt des E iw e iß e s  w ä re  d em n ach  4,40 K a l. W ie  e rs ic h tlic h , stim m en  
die Z a h le n  f ü r  das F e tt  u n d  d ie  K o h le h y d r a te  m it  den  oben b e n u tzte n  v o lls tä n d ig  
ü berein . N u r  in  b e z u g  a u f  das E iw e iß  fin d et sich  e in  U n te rsc h ie d , d er indes n u r 
0,2 K a l. b e tr ä g t. In d es w ir d  h ie rd u rch  d ie  D iffe re n z  zw is ch e n  K o l. A  u n d  B  in  
der ob igen  T a b e lle  m it a lle in ig e r  A u s n a h m e  von  v ie r  V e rs u c h e n  (N r. 9 , 1 4 , 23 
und 24) p o sitiv , w e sh a lb  sich  die  von  m ir  b e n u tzte  Z a h l w o h l besser em p fieh lt.

Es erübrig t nocb, die V erbrennungswärm e des Harnes und des Kotes etwas 
näher zu besprechen.

Betreffend den H arn bem erkt R u b n e r 1), daß dessen auf l g  N be­
rechnete V erbrennungsw ärm e, der kalorische Quotient (Kal./N), tro tz  großer 
Verschiedenheit der Kost n u r ziemlich geringe Schwankungen darbietet. F ü r  
die M utterm ilch entsprechen allerdings 12,1 Kal. l g  N , bei den übrigen 
N ahrungsm itteln bewegt sich aber der kalorische Quotient in R u b n e r s  
Versuchen nu r zwischen 6,42 und 8,57; das M ittel beträg t 7,93 Kal. Nähere 
Angaben sind in folgender Tabelle enthalten.

N a h r u n g
K a l.

p ro  1 g  N

V e rs u c h s d a u e r

T a g e

K u h m ilch , S ä u g lin g  ............................................................. 6,93 7

„ E r w a c h s e n e r .................................................... 7,71 7

F e tta rm e  K o s t ........................................................................... 8,57 2

n 1) ........................................................................... 8,33 4

F e ttre ic h e  K o s t  ....................................................................... 8,87 2

» n ................................. ..................................... 8,44 4

G em isch te  K o st, K n a b e n .................................................... 6,42 4

n n v .................................................... 7,50 4

F l e i s c h .......................................................................................... 7,69 4

K a r t o f f e l n ..................................................................................... 7,85 1

In fünf Versuchen von L o e w y  betrug  der kalorische Quotient im M ittel 
8,56 (7,77 bis 9,76 2).

Aus A t w a t e r s  langen Versuchsreihen m it gem ischter Kost erhalten wir 
als Gesamtmittel von 47 Versuchen m it 145 Tagen den kalorischen Quotienten 
gleich 8,07 Kal. Das Maximum betrug  9,08, das Minimum 7,09 3). * S.

') Zeitschr. f .  B io l. 42, 302, 1902. —  ')  Arch. f .  (Anat. u .) P h y sio l. 1901,
S. 317. —  3) B u ll. N o . 136, p. 223, 1903.
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Pro l g  N beträg t also die Verbrennungswärm e des H arns rund 8 Kal. 
W enn w ir, wie es zurzeit allgemein stattfindet, den N -G ehalt des Eiweißes 
gleich 16 annehm en, so würde der Verlust durch den H arn pro l g  Eiweiß 
0,16 X  8,0 =  1,28, rund  1,3 Kal. betragen.

D ie  g a n ze  B e r e c h n u n g  des W ä rm e w e rte s  des H a rn s a u f  1 g  H a rn stick sto ff 
b asiert, w ie  m e h rm a ls  h e rv o rg e h o b e n  w u rd e , a u f  d e r  A n n a h m e , daß  die im  H a rn  
a b g e g e b e n en  b ren n b a re n  V e rb in d u n g e n  zu m  a lle rg rö ß te n  T e il  P r o d u k te  d er E iw e iß ­
ze rs e tz u n g  d a rste llen . D ie  gro ß e  K o n s ta n z  des k a lo ris c h e n  Q u o tien ten  g ib t  d ieser 
A n n a h m e  ein e  g u te  S tü tze , o b g le ic h  w ir  an d ererse its  n ic h t  b e h a u p te n  d ü rfe n , daß 
d iese  A n n a h m e  in  a lle r  S tre n g e  r ic h t ig  ist. So find en  w ir  b e i T a n g l 1), daß  dieser 
Q u o tien t b e im  M en sch en  b e i e in e r  e in se itig en  K o h le h y d r a tn a h r u n g  w e se n tlic h  
g rö ß e r a ls  b e i v o rw ie g e n d e r  E e ttn a h r u n g  is t ,  n ä m lic h  im  e rsten  P a lle  11,47 bis 
11,93 , im  zw e ite n  8,59 b is 9,63 K a l.  In  d erselb en  R ic h tu n g  v a r iie r te  ü b rig en s a u ch  
d e r  K o h le n sto ffq u o tien t (C/N ) des H a rn s: bei F e tt  zw is c h e n  0,691 u n d  0 ,771, bei 
K o h le h y d r a te n  zw isch e n  0,944 u n d  0,981. D e m en tsp rech en d  g ib t  K e l l n e r * )  fü r  
d en  k a lo ris c h e n  u n d  den  K o h le n sto ffq u o tien te n  des O ch sen h arn s die  Z a h le n  31,4, 
32,9, b z w . 3,32, 3,46 an. B e i F ü t te r u n g  v o n  h u n g e rn d e n  H u n d en  m it  F le is c h ­
e x t r a k t  f a n d  B ü r g i 3), d aß  so w o h l d e r  k a lo risc h e  a ls  d e r  K o h le n sto ffq u o tien t des 
H a rn s d e n jen ig e n  beim  H u n g e r h a rn  g e g e n ü b er b e tr ä c h t lic h  a n s te ig t; w ä h re n d  im  
le tz te r e n  K a l./ N  e tw a  8 u n d  C/N  e tw a  0,7 w a re n , b e tru g e n  sie im  E x tr a k th a r n  bis 
zu  25,5 b z w . 1,57.

In kalorischer Hinsicht b ie tet der Kot, wie R u b n e r 4) bem erkt, ein un- 
gemein gleichartiges Bild dar. Bei einer sehr verschieden zusammengesetzten 
Kost (Fleisch, Milch, fette  K ost, magere K ost, B ro t, Kleiebrot oder K ar­
toffeln), deren W ärm ew ert auf 1 g organische Substanz zwischen 4,18 und
6,5 Kal. variierte, schwankte der W ärmewert pro l g  organische Substanz im 
Kote nu r zwischen 5,26 und 6,52 Kal. und betrug im M ittel 6,04 Kal.

In  den A tw a te rsc h e n  Versuchen beträg t die V erbrennungsw ärm e pro l g  
organische Substanz im Kote bei gem ischter Kost 6,62 Kal. Das Maximum ist 
7,66 Kal. und das Minimum 5,90 5). D urchschnittlich kann also der W ärmewert 
des aschefreien Trockenkotes auf etwa 6,5 Kal. pro Gramm geschätzt werden.

Viel größere Variationen stellen sich dar, wenn die Verbrennungswärme 
des Kotes pro l g  N berechnet wird. Bei R u  b n  e r  s Bestimmungen begegnen 
uns V ariationen zwischen 66 und 123 Kal., und bei denjenigen von A tw a te r  
zwischen 73 und 159. Hier is t also der Stickstoff bei weitem nicht in  dem­
selben Maße als beim H arn bestimmend, was ohne Zw eifel zum Teil wenigstens 
von dem verschiedenen Gehalt des Kotes an A therex trak t bedingt ist. Dafür 
spricht auch die von F r e n t z e l  und S c h r e u e r 0) hervorgehobene Tatsache, 
daß der kalorische Q uotient des fettfreien Kotes (Kal./N) nu r wenig variiert, 
in fünf Fällen zwischen 47,12 und 48,64 Kal.

§ 2. Die Berechnung des Energiewechsels aus dem respira­
torischen Stoffwechsel.

B e i k ü r z e r  d a u ern d en  V e r s u c h e n , w o  m an  ü b e r d ie  au s dem  D arm e  sta tt­
g e fu n d e n e  R eso rp tio n  d e r  v ersc h ie d e n en  N a h ru n g ssto ffe  n ic h ts  B estim m tes sagen  
k a n n , h a t  m a n  als B asis  e in e r B e r e c h n u n g  des E n e rg ie w e c h s e ls  n u r  d ie  B eo b a ch tu n g en

l ) A r c h . f .  (A n a t. u .)  P h y s io l.,  S up p l. 1899, S. 2 5 1.; v g l.  a u c h  R u b n e r ,  
Z e its ch r. f .  B io l. 42, 303, 1901. —  *) D ie  la n d w irts c h a ft l.  V e rsu c h ssta t. 47, 290, 
308, 1896. —  3) A r c h . f . H y g . 51, 14, 1904. —  4) Z e itsch r. f .  B io l. 42, 297, 190 1; 
v g l.  a u c h  D o r i s c h ,  Z e itsch r. f .  p h y s io l. C hem . 41, 308, 1904. —  5) B u ll.  N o. 136, 
1 1 5 ,  205, 1903. —  •) A r c h . f .  (A n a t. u .)  P h y sio l. 1903, S. 478.
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ü b e r d ie  C 0 S-A b g a b e  u n d  die  0 - A u fn a h m e  (ev . d ie  N - A b g a b e )  zu r  V e r fü g u n g . 
E s  f r a g t  s ic h , m it w e lc h e r  S ic h e r h e it  S c h lu ß fo lg e ru n g e n  aus so lch en  B estim m u n g e n  
g e zo g e n  w e rd e n  kön n en.

W e n n  die  N - A b g a b e  im  H a rn  g le ic h z e it ig  b e stim m t w o rd e n  is t ,  so h a t  m an  
n a tü r lic h  v o n  dem  ausgesch ied en en  K o h le n sto ff b z w . dem  au fgen o m m en en  S a u e r­
sto ff d ie  dem  ze rs e tz te n  E iw e iß  en tsp rech en d en  M en g en  in  A b z u g  zu  b rin g en . D a  
d e r  H a rn , w ie  sch on  e rw ä h n t, b e i g e m isch te r  K o s t a u f  l g  N  e tw a  0,72 g  C e n th ä lt  
u nd  im  E iw e iß  das V e r h ä ltn is  N : C g le ic h  1 : 3,28 is t ,  so k o m m t a u f  j e  l g  im  
H a m  a b g e g e b e n en  S tick s to ff 2,56 g  K o h le n sto ff in  d e r  E x s p ira tio n ; d e r  ü b rig e  
K o h le n sto ff e n tstam m t den  N - fr e ie n  N a h ru n g ssto ffe n .

D a  das F e tt  d u rc h s c h n ittlic h  76,5 g  C a u f  100 T e ile  e n th ä lt , so b e tr ä g t  die 
V e rb re n n u n g sw ä rm e  f ü r  1 g  au s F e tt  stam m en d en  K o h le n sto ff in  d er E x s p ira tio n  
e tw a  12,3 K a l.  F ü r  1 g  aus S tä rk e  stam m en d en  K o h le n sto ff b e tr ä g t  d ie  V e r ­
b ren n u n g sw ä rm e  9,5 K a l.  D e r  U n te rsc h ied  b e tr ä g t  22,8 P ro z. A u s  d er K o h le n ­
sto ffa b g ab e  a lle in  lassen  sich  a lso  kein e  b estim m ten  S ch lü sse  b e z ü g lic h  des im  K ö rp e r  
w ä h re n d  des V e rs u c h e s  sta ttg e fu n d e n en  E n e rg ie w e c h s e ls  zieh en . B e i g e m isch te r  
K o s t fin d et K ü h n e r 1)  den  k a lo ris c h e n  W e r t  v o n  l g  C O ,  ru n d  3,0 K a l., d. h . p ro  
1 g  C 11,0  K a l.

W e s e n tlich  an d ers is t  es m it  dem  S a u e r s t o f f  v e r b r a u c h  d e r  F a ll ,  u n d  m a n  
k a n n  aus dem selben  z ie m lic h  b e frie d ig e n d e  A u fk lä r u n g e n  ü b e r die  w ir k lic h e  G röß e 
des E n e rg ie u m s a tz e s  g ew in n en . K a n n  m a n  j a  b e i g le ic h z e it ig e r  B estim m u n g  d er 
K o h le n sä u rea b g a b e  u n d  d er S a u ersto ffa u fn a h m e  sch on  aus d er G röße des resp i­
ra to risch en  Q u o tien ten  w en ig sten s a n n ä h e ru n g sw e ise  b e re c h n e n , in  w e lc h e n  g e g e n ­
se itig e n  M en g en  d as F e tt  u nd  d ie  K o h le h y d r a te  b e iin  S to ffw e c h s e l b e te ilig t  w a re n . 
E s  k o m m t a b e r  n o c h  d e r  w ic h t ig e  U m sta n d  h in z u , d aß  d er k a lo ris c h e  W e r t  des 
S au ersto ffs  f ü r  a lle  d rei G ru p p en  o r g a n is c h e r  N a h ru n g ssto ffe  n u r seh r w e n ig  
v a riie rt. M a g n u s - L e v y  b e re ch n e te  d en selben  f ü r  1 g  b e i fe t tfr e ie m  M u skelfle isch  
zu  3,00, b e i F e t t  z u  3,27 u nd b e i B o h r z u c k e r  zu  3,56; diese Z a h le n  v e r h a lte n  
s ich  w ie  1 0 0 :1 0 9 :1 1 8 ,6  —  d .h .  d er U n te rsc h ie d  zw isch e n  F e t t  u nd  Z u c k e r  b e tr ä g t 
n u r 9 P r o z .* *). S p ä te r  f ü h r te  P f l ü g e r  e in e  n eu e  B e r e c h n u n g  aus u n d  k a m  d a b ei 
zu  dem  B e s u lta te , d aß  l g  S au ersto ff b e i V e rb re n n u n g  des F e tte s  3,29 K a l., bei d er 
des fe t tfr e ie n  M u sk els 3,30 u nd b e i d e r  V e rb re n n u n g  d e r  S tä rk e  3,53 e n tsp r ich t; 
diese Z a h le n  v e r h a lte n  s ich  w ie  100 : 100,3 : 107,3 3). W en n  der E n e rg ie w e c h s e l n a c h  
d em  S a u e rsto ffv e rb ra u c h  b e re c h n e t w ir d  u n d  g le ic h z e it ig  k e in e  sy n th e tisc h en  P r o ­
zesse, w ie  F e ttb ild u n g  aus K o h le h y d ra te n , stattfin d en , so w erd en  B e s u lta te  e rh a lte n , 
d ie  sich  u m  h ö ch sten s 7,3 P ro z . von  dem  r ic h t ig e n  W e rte  u n tersch eid en .

M it diesen  Z a h le n  stim m en  die v o n  E . V o i t  b e re ch n e te n  seh r g u t  ü b ere in : 
P flan zen eiw eiß  3,30, tie risch e s  E iw e iß  3 ,27 , F e t t  3 ,27 , K o h le h y d ra te  3,53 K a l. 
f ü r  1 g  bei ih r e r  V e rb re n n u n g  v e r b ra u c h te n  S au ersto ff*).

D r i t t e s  K a p ite l .

Der Stoffwechsel beim Hunger.
An und fü r sieh gestaltet sich der Stoffwechsel beim H unger nicht ein­

facher als bei Zufuhr von N ahrung, denn hier kommen nicht allein die Zer­
setzungsvorgänge, sondern auch diejenigen Prozesse, durch welche das Ver­
brennungsm aterial von den lebenden Geweben abgegeben w ird, in Betracht. 
Wenn es aber g ilt, den Stoffwechsel ohne Berücksichtigung der dabei s ta tt­
findenden interm ediären Vorgänge zu untersuchen, so läß t sich ohne

*) K ü h n e r ,  B e it r ä g e  z u r  E r n ä h r u n g  im  K n a b e n a lte r . B e r lin  1902, S. 61. —
*) A r c h . f. d. ges. P h y s iö l. 55, 7 , 1894; v g l. a u c h  Z u n t z ,  ebenda 68, 201, 1897 
und 83, 558, 1901, so w ie  A r c h . f. p a th o l. A n a t . 131, S up p l. S. 189. —  8) A r c h . f. d. 
ges. P h y s . 77, 465, 1899; 78, 526, 18 99; 79, 575, 1900. —  4) Z e itsch r. f. B io l. 44, 
359, 1903; v g l. a u c h  K r u m m a c h e r ,  eb en d a  44, 362, 1903.
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Zweifel sagen, daß der H unger den einfachsten Zustand darstellt, indem hier 
der Einfluß der Kost auf die Größe des Stoffwechsels ausgeschlossen ist und, 
wie die E rfahrung  ergehen h a t, der Körper so viel als möglich den Umfang 
der Zersetzungsprozesse beschränkt. Der Hungerstoffwechsel bietet daher 
einen außerordentlich bedeutungsvollen A usgangspunkt dar, wenn es gilt, 
die absolute Größe des Stoffwechsels zu untersuchen und den N ahrungsbedarf 
des Körpers un ter verschiedenen Umständen festzustellen.

§ 1. Der allgemeine Zustand beim Hunger.
Aus allen hierher gehörigen Beobachtungen, sowohl an Tieren wie am 

M enschen, geht hervor, daß der Hunger m it verhältnism äßig geringen 
Beschwerden verbunden ist. Die Eßlust ist im Laufe des ersten Tages 
natürlich  sehr stark , und die Versuchspersonen haben wegen des Fastens ver­
schiedene unangenehme Sensationen; diese verschwinden indes ziemlich bald, 
und es zeigt sich sogar, daß nach Ende des Fastens, wenn N ahrung wieder 
zur Verfügung gestellt w ird, die Eßlust nicht besonders groß ist, so daß die 
Versuchsperson sich gewissermaßen zum Essen zwingen muß. Nach dem 
Genuß des ersten Bissens kehrt die Eßlust allerdings bald w ieder1).

Aus den genauen U ntersuchungen an hungernden Menschen, welche 
in Berlin, Florenz und Stockholm gemacht w urden, seien folgende E r­
scheinungen hervorgehoben.

C e t t i  h u n g e rte  im  M ärz 1887 ze h n  T a g e  la n g  u n d  w u rd e  w ä h r e n d  d ieser 
Z e it  von  C. L e h m a n n ,  F . M ü l l e r ,  I . M u n k ,  S e n a t o r  u n d  Z u n t z  b e o b a ch te t. 
Z u r Z e it  seines F asten s w a r  er 26 J a h r e  a lt, m itte lg ro ß , sc h la n k , v o n  h e lle r  H a u t­
f a r b e , g r a c ile m  K n o ch e n b a u . M u s k u la tu r  m itte lm ä ß ig  e n t w ic k e lt ,  a b e r  v o n  g u te r  
K o n s is te n z , F e ttg e w e b e  g e rin g . K ö rp e rg e w ic h t n a c h  der le tz te n  M a h lze it  57,08 k g . 
K e in e  a n d eren  k ra n k h a fte n  V e rä n d e ru n g e n  w erd en  e rw ä h n t, a ls daß  d e r  P erk u ssio n s­
sc h a ll in  d e r  lin k e n  F o ssa  in fr a c la  v ic u la r is  e tw a s h ö h e r u n d  k ü rz e r  w a r  a ls-r e c h ts ; 
im  äu ß ersten  T e il  d erselben  w a r  a u c h  das E x s p ira tio n s g e rä u sc h  e tw a s lä n g e r  a ls  
rech ts. A u f  G ru n d  d ieser B e fu n d e  h a t  K l e m p e r e r  g e m e in t, C e t t i  h a b e  an 
T u b erk u lo se  g e lit te n 8) ,  w a s in des von M u n k  und S e n a t o r  en tsch ied en  b estritten  
w ir d 8). Ü b rig e n s ist C e t t i  n o ch  je tz t ,  17 J a h re  n a c h  dem  H u n g erve rsu c h , am  L eb en . 
W ä h re n d  seines F asten s tr a n k  C e t t i  W a sse rle itu n g sw ä sse r  in  b e lie b ig e r  M en ge 
u n d  ra u c h te  z ie m lic h  v ie l Z ig a re tte n .

B is zu m  sechsten  H u n g e r ta g  t r a t  bei C e t t i  k e in e  w e se n tlic h e  V e rä n d e ru n g  
im  B efin d en  e in ; n u r k la g te  er  von  Z e it  zu  Z e it ü b e r A u fsto ß e n  ui\d S ch m erzen  im  
L e ib . A m  sieben ten  T a g e  k la g te  er  ü b er stärk ere  B esch w e rd e n  im  L e ib , sie n ah m en  
im  L a u fe  des T a g e s  zu , er  sah  elen d  u nd h o h lä u g ig  au s u n d  g a b  a n , daß  er sich  
seh r s c h le c h t fü h le . A m  S ch lu ß  desselben  T a g e s  e r fo lg te  zu m  erste n m al S tu h lg a n g , 
n a c h  w e lc h e m  C e t t i  sich  so fo rt se h r  v ie l w o h le r  fü h lte , u nd  z w a r  am  a ch te n  T a g e  
fr is c h e r  a ls  an  den v o rh e rg e h e n d e n  b eid en  T a g e n . E r  g a b  a n , w ie d e r g a n z  
b e s ch w e rd e fre i zu  sein  u n d  sich  vo llk o m m e n  w o h l z u  f ü h le n , n u r h a tte  e r  ö fte r  
das B e d ü rfn is  zu  ru h e n  a ls  f r ü h e r ,  u n d  k la g te  le ic h t  ü b er e in  G e fü h l v o n  K ä lte . 
O b g le ich  er es n ich t zu g e b e n  w o llte , m a ch te  s ich  am  n eu n ten  u nd ze h n te n  T a g e  
e in e  g ew isse  V e rä n d e ru n g  in  sein em  A u sse h en  u nd sein em  W esen  a llm ä h lic h  b e m e rk ­
b ar. E r  sah  b lässer a u s , das G esich t ersch ien  h o h lä u g ig  u n d  e in g e fa lle n , d ie  *)

*) V g l.  R a n k e ,  A r c h . f .  A n a t . u. P h y sio l. 1862, S. 335. H . S c h u l t z e n ,  
e b en d a  1863, 8 .3 1 . F . A . F a l c k ,  B e iträ g e  zu r  P h y sio lo g ie , H y g ie n e  u nd T o x ik o lo g ie I . 
S tu t tg a r t  1875. L e h m a n n ,  M ü l l e r  u. a ., A rc h . f. p a th o l. A n a t . 131, Suppl., 1893 
( C e t t i ) .  L u c i a n i ,  D a s H u n g ern , H a m b u rg  und L e ip z ig  1890 ( S u c c i ) .  J o h a n s s o n ,  
L a n d e r g r e n  u. a .,  S k an d . A r c h . f . P h y s io l. 7, 1896 (J . A .)  —  8) B er l. k lin . 
W o c h e n sc h r. 1889, 8. 872. —  8) Z e n tra lb l. f .  d. m ed. W iss. 1889, 8. 833, 836.
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B ew e g u n g e n  sch ien en  ih m  sch w erer zu  fa lle n , er  w u rd e  st ille r  u nd re izb a re r . A m  
E n d e  des zeh n ten  T a g e s  e rsch ien  das A u sse h en  C e t t i s  n o ch  e len d er a ls  am  T a g e  
z u v o r, d ie  M a ttig k e it  h a tte  zu gen o m m en ; a ls  er ra sc h  sich  au s d e r  liegen d en  
S te llu n g  zu m  S teh en  a u fr ic h te n  w o llte , w u rd e  ih m  s c h w in d e lig , sc h w a r z  v o r  den  
A u g e n , u nd er d ro h te  u m zu fa lle n . E s  w u rd e  d esh a lb  tr o tz  d er E in w e n d u n g en  
C e t t i s  besch lossen , d en  V e rs u c h  a b zu b rech en .

D e r zw e ite  H u n g eret’ , B r e i t h a u p t ,  w e lc h e r  von  den B e r lin e r  P h y sio lo g e n  
u n tersu ch t w u r d e , w a r  S ch u h m a c h e rg e se lle , z u r  Z e it  des V e rsu ch e s 21 J a h re  alt, 
von  m ittle re r  K ö rp e rg rö ß e  u nd m ittle re m  E rn ä h ru n g s zu sta n d . E r  stam m te  aus 
gesu n d er F a m ilie , so ll f r ü h e r  n ie  e rn stlich  k r a n k  gew esen  sein  u nd e rsch ien  a u c h  
je t z t  v o llk o m m en  gesu n d. D ie  ä r z tlic h e  U n te rsu c h u n g , k o n n te  an  ih m  n ich ts  
K r a n k h a fte s  en td ecken . D ie  M u s k u la tu r  d er A rm e  w a r  n u r von  m itte lm ä ß ig em  
V o lu m e n , a b e r v o n  fe s te r  K o n sisten z; d ie  M u s k u la tu r  der B ein e  seh r w o h l e n t­
w ic k e lt. K ö rp e rg e w ic h t am  T a g e  v o r  dem  F a ste n  60,07 k g . W ä h re n d  d er V e r ­
su ch sd au er d u rfte  er  n a c h  B elieb en  W asse rle itu n g sw a sse r tr in k e n , sonst w a r  ih m  
n ich t erlau b t, irg e n d  e tw a s  z u  gen ieß en , a u c h  n ic h t  zu  ra u ch e n .

W ä h re n d  d e r  z w e i ersten  H u n g e rta g e  b e fa n d  s ich  B r e i t h a u p t  v o llk o m m en  
w o h l u n d  g a b  a n , g a r  k e in e  B esch w e rd e n  zu  em pfinden . A m  d ritte n  und v ierte n  
T a g e  l i t t  er an  e in em  S ch n u p fen , w e lc h e r  v o n  U n b e h a g e n  u nd M a ttig k e it  b e g le ite t 
w a r. A m  fü n fte n  T a g e  h a tte  s ich  das W o h lb e fin d e n  v o lls tä n d ig  w ie d e r  h e rg este llt. 
A m  sechsten  T a g e  ersch ien  er a b e r  w ie d e r  m a tte r ;  er  selb st g a b  z w a r  an, n ich ts 
davo n  zu  m e rk e n , d o ch  fiel es a u f ,  d aß  er b e im  G eh en  b isw eilen  sc h w a n k te  u n d  
daß er bei der A r b e it  sc h w e r atm ete. E s w u rd e  d a h e r besch lo ssen , den V e rs u c h  
ab zu b rech en .

W ä h re n d  des ersten  u n d  zw e ite n , so w ie  des fü n fte n  u nd sechsten  T a g e s  seines 
F aste n s v e r r ic h te te  B r e i t h a u p t  am  G ä r t n e r s c h e n  E rg o sta te n  eine g e n a u  gem essene 
A rb e it , w e lc h e  p ro  T a g  zw isch e n  1423 u nd 617 k g -m  sc h w a n k te .

D e r  d r itte  H u n g e r e r , S u c c i ,  h a tte  sch on  fr ü h e r  in  M ailan d  u nd P a ris  ein  
d re iß ig tä g ig e s  F a s te n  d u r c h g e fü h r t , a ls  er  im  F e b ru a r  1888 in  F lo r e n z  e in  neues 
F aste n  u n te r n a h m , w ä h r e n d  dessen e r  v o n  L u c i a n i  u n te rsu ch t w u rd e . Z u  dieser 
Z e it w a r  er e tw a  40 J a h r e  a lt, m ittle re r  G röße, v o n  sch ön  g eru n d eten  K ö rp erfo rm en  
m it g u t  e n tw ic k e lte n  M u sk eln  u nd n ic h t zu  r e ic h lic h e m , a b e r derbem  F ettp o lster . 
K ö rp e rg e w ic h t v o r  d e r  le tz te n  M a h lz e it  63,55 k g . E r  l i t t  a n  e in e r F a c ia lis lä h m u n g  
n a c h  ein em  T ra u m a . Son st bo t er  k e in e  k r a n k h a fte n  S ym p to m e d ar. W ä h re n d  
seines F a ste n s d u rfte  S u c c i  so w o h l e in  a lk a lis ch e s  G e trä n k  a ls B ru n n e n w a sse r 
genießen.

W ä h re n d  seines g a n z e n  d re iß ig tä g ig e n  F a ste n s b lie b  S u c c i  in  vo llk o m m e n  
p h y sio lo g isch em  Z u stan d e  u n d  e n tw ic k e lte  so g a r in  den  sp äteren  T a g e n  desselben  
seh r b e m e rk e n sw erte  k ö rp er lich e  L e is tu n g en . A m  T a g e  b e s ch ä ftig te  er  s ic h  e ifr ig  
m it sein en  P r iv a tin te re sse n  u n d  h ie lt  sich  v ie l in  B e w e g u n g , in d em  er tä g lic h  
e tw a  3000 bis 4000 S c h ritte  m a ch te . A m  12. T a g e  k o n n te  er e inen  K it t  von  
1 S td. 40 M in . m a ch e n ; am  selben  T a g e  sp a zie rte  er  v ie l im  Z im m e r u m h er, 
m a ch te  e inen  D a u e r la u f  v o n  8 M in u ten  m it  d rei ju n g e n  S tu d en ten  u nd h ie lt  an  
dem selbem  A b e n d  e in e  F e c h tü b u n g  aus. A n  d iesem  T a g e  h a tte  er  19900 S ch ritte  
g e m a ch t. A m  23. F a s tta g e  b e a b s ich tig te  e r , den  A b e n d  b e i V o lk ssp ie len  z u z u ­
b rin g en ; er  n a h m  d a ra n  te il  m it zw e i G än g e n  a u f  S ä b e l, d ie  er m it A u sd a u e r, 
K r a f t  u nd  G e w a n d th e it  fü h r te . A n  d iesem  T a g e  h a tte  er  7000 S c h ritte  g e m a ch t. 
A m  20. H u n g e rta g e  w a r  e r  f ä h ig ,  den  W id e rs ta n d  von  52 k g  m it  d er re ch te n  
H and zu  ü b e rw in d e n , u n d  n o ch  am  29. T a g e  ze ig te  er  eine b em erk en sw erte  W id e r ­
sta n d sk ra ft g e g e n  E rm ü d u n g .

J . A . ,  K a n d id a t  d e r  M e d iz in , 26 J a h r e  a l t ,  g e su n d , m it z ie m lic h  k r ä ft ig e r  
M u sk u la tu r, fa s te te  f ü n f  T a g e  la n g . W ä h re n d  seines F aste n s tr a n k  er n u r W a s se r­
le itu n g sw asser. D a s a llg e m e in e  B efin d en  w a r  d ie  g a n ze  Z e it g u t  od er z ie m lic h  
gu t. A m  ersten  H u n g e rta g e  fü h lte  s ich  J . A . e tw a s s c h la ff  und l i t t  tr o tz  e in er 
Z im m e rte m p e ra tu r v o n  20° an  K ä lte . A m  zw e ite n  T a g e  l i t t  er  g le ic h  n a c h  seinem  
S p a zie rg a n g  v o rm itta g s  an  S p a n n u n g s g e fü h l im  M a g e n , w a s je d o c h  b a ld  w ied er 
v ersch w a n d . A m  d ritte n  T a g e  sin d  g e lin d e  M ag en sch m e rze n  u nd Ü b e lk e it  a n ­
gegeben . In  d er M ach t S ch m erzen  in  d er lin k e n  W ad e. D a g e g e n  w ird  f ü r  den
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v ie r te n  und fü n fte n  H u n g e r ta g  a n g e g e b e n , daß  k e in e  S ch m e rze n  im  M ag en  a u f­
tr a te n . B etre ffen d  die  K ö r p e r k r ä fte  is t  zu  b e m e rk e n , daß  J . A . am  ersten  T a g e  
k e in e  m e rk b are  M a ttig k e it  em p fan d . E r s t  am  d r itte n  T a g e  fü h lte  s ich  J . A . z ie m ­
lic h  m a tt und sch la ff. A m  fü n fte n  H u n g e rta g e  l i t t  er  a n  e in e r u n b ed eu ten den  
M a ttig k e it ,  S ch w in d e l; b e im  p lö tz lic h e n  A u fste h e n  w u rd e  es ih m  sc h w a r z  v o r  den 
A u g e n .

Ü b e r das V e r h a lte n  h u n g e rn d e r T ie r e  ist n a c h  E . A . E a l c k ,  d er an  v ie r  e r­
w a ch se n en  u n d  sechs n eu g eb o ren en  H u n d en  eine e in g eh en d e  U n te rsu c h u n g  au s­
g e fü h r t  h a t, fo lg e n d e s h ie r  m itzu te ile n :

V ie le  T a g e , j a  W o c h e n  la n g  k o n n ten  in  dem  A llg e m e in b e fin d e n  d er T iere  
k e in e  w e sen tlich en  V e rä n d e ru n g e n  n a c h g ew iesen  w erd en . D ie  k le in e n  H ü nd ch en  
sch rien  v ie l, w ie  dies ü b e rh a u p t H u n d e des A lte rs , w en n  sie v o n  ih r e r  M u tte r  e n t­
f e r n t  w erd en , z u  tu n  p fleg en ; d ie  a u sg ew ach sen en , g u t  g e zo g e n e n  T ie re  v erh ie lte n  
s ich  d a g e g e n  v o llk o m m e n  r u h ig ;  sie su ch ten  w o h l h in  u nd w ie d e r  in  ih rem  
K ä f ig ,  ob  sie n ich ts  E ß b a re s  e r la n g e n  k ö n n te n , g e b ä rd eten  s ich  je d o c h  n ich t 
u n g ezo g e n  u n d  w ü ten d .

Im  w e ite re n  V e r la u f  des H u n g ers  t r a t  d ie  fo rtw ä h re n d  zu n eh m en d e  A d y n a m ie  
m e h r u nd m e h r in  den V o rd e r g ru n d ; d ie  T ie re  la g e n  m eist sc h la fen d  in  ih rem  
K ä fig ,  u nd  es b ild e te  s ich  sc h ließ lic h  e in  sc h la fs ü c h tig e r  Z u stan d  aus. D ie  F ä h ig ­
k e it, z u  g e h e n  u n d  zu  steh en , n a h m  m it  jed em  T a g e  m e h r u nd m e h r ab , w ä h ren d  
d ie  n ervö sen  F u n k tio n e n  n o ch  v o llk o m m en  in ta k t  zu  sein  sc h ie n e n , d a  die  T iere  
a u f  A n ru fe n  u sw . g u t  re a g ie rte n . K u r z e  Z e it  v o r  dem  T o d e  sch w an d e n  je d o ch  
a u c h  diese R e a k t io n e n , u nd die  T ie re  la g e n  p a r a ly t is c h  w ie  e in e  leb lo se  M asse 
d a . E s  ze ig te n  sich  S tö ru n g e n  d er R e sp ira tio n ; d ieselb e w u rd e  seh r v e r la n g s a m t; 
p lö tz lic h  tr a t  R esp iratio n sp au se  e in , w e lc h e  H in - u n d  H ersch leu d ern  des K o p fes 
u n d  a llg e m e in e  K ö rp e rb e w e g u n g e n  v e r a n la ß te ; h ie r d u r c h  k a m  die R esp iratio n  
w ie d e r  in  G a n g , und z w a r  a n fa n g s  lu fts c h n a p p e n d , la u t  h ö r b a r , sp äter ru h ig er. 
D ie se r  W e c h s e l d er R e sp ira tio n sb ew eg u n g e n  w ie d e rh o lte  s ich  o ft, bis d ie  R esp iratio n  
im m er la n g sa m e r u nd la n g sa m e r e r fo lg te  u nd en d lich  f ü r  im m er Stillstan d. K u r z  
v o r  d em  T o d e  e r fo lg te  m eist e in e  dü n ne K o te n tle e ru n g . E in ig e  Z e it  v o r dem  
T o d e  b e o b a ch te te  m an  re g e lm ä ß ig , daß  sich  in  den  C o n ju n c tiv a ls ä c k e n  e itrig e  
S ek rete  ansam m elten.

Ü b e r  d ie  g ro ß e n  K ö r p e r f u n k t io n e n  w ä h r e n d  des H u n g e r s  
liegen folgende Angaben vor;

Die Pulsfrequenz ist im großen und ganzen unverändert oder richtiger 
etwas geringer als bei N ahrungszufuhr; fü r J. A. betrug  sie während der 
Eßtage im M ittel 78,8, w'älirend der H ungertage 71,4; bei B r e i th a u p t  
w ar sie am sechsten H ungertage 47 bis 48, am ersten Eßtage danach 56 
bis 68. Bei C e t t i  änderte sich die Pulsfrequenz bis zum zehnten H unger­
tage nicht m erklich, bei S u c c i w ar dieselbe vielleicht ein wenig niedriger 
als normal.

D a g e g e n  s te llt  s ich  eine b e tr ä c h tlic h e  Z u n a h m e d e r  E r r e g b a r k e it  des H erzen s 
e in ,  d ie  s ich  d u rch  eine g a n z  u n v erh ä ltn ism ä ß ig e  S te ig e ru n g  d er P u lsfre q u e n z bei 
g e r in g fü g ig e n  B e w e g u n g e n  zu  erk en n en  g ib t. S o stie g  die  P u ls fre q u e n z  bei C e t t i  
am  n eu n ten  u n d  ze h n te n  T a g e  sch on  b e im  A u fr ic h te n  aus d e r  lie g e n d e n  S te llu n g  
in  die  sitzen d e v o n  80 b is 84 a u f  112  b zw . 104. B e i S u c c i  n a h m  die P u lsfre q u e n z 
am  z w ö lfte n  H u n g e rta g e  in fo lg e  eines v ie rm in u tig e n  L a u fe n s  m it  63 S ch lä g e n  pro 
M in u te  zu . E in e  ze h n  M in u ten  d au ern d e  A r b e it  am  E r g o sta te n  e rh ö h te  am  sechsten  
H u n g e rta g e  die  P u ls fre q u e n z  b e i B r e i t h a u p t  v o n  62 a u f  150.

Die K ö r p e r t e m p e r a tu r  (Kectum) hält sich lange Zeit ziemlich un­
verändert, scheint aber etwras niedriger als norm al zu sein. Die Differenz 
betrug  im Versuche an J. A. bei Messungen jede zweite Stunde im M ittel nur 
0,16° C. Auch J ü r g e n s e n  h a t in seinen ausführlichen Bestimmungen der 
K örpertem peratur nu r eine geringfügige Abnahme beim H ungern beob­
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ac h te t1). Eine beträchtlichere Abnahme erscheint nach Versuchen an Hunden 
erst während der letzten Tage vor dem Tode2).

• Nach W a s s e r  scheinen hungernde Tiere kein großes Bedürfnis zu haben. 
Selbst wenn ihnen W asser dargeboten w ird, trinken  sie oft nichts. Auch 
hungernde Menschen trinken im allgemeinen nicht viel W asser: während 
der fünf ersten H ungertage genoß C e t t i  durchschnittlich 1137 g, B r e i t ­
h a u p t  1540 und J. A. gar 563 g. W ährend der zwei ersten Tage seines 
Fastens in Florenz enthielt sich S u c c i vollständig des T rinkens, am dritten  
bis fünften Tage genoß er durchschnittlich 867 g.

Diese Erscheinung erk lä rt sich darhus, daß W asser teils durch die 
V erbrennung des W asserstoffs gebildet w ird, teils aus den Geweben bei 
deren Zerstörung dem Körper zur Verfügung gestellt wird. Außerdem 
findet ja  nu r eine sehr geringe Absonderung von Verdauungsflüssigkeiten 
s ta tt, infolgedessen der W asserbedarf des Körpers wesentlich herabgesetzt 
werden m u ß 3).

A u s  dem  V e rs u c h e  a n  J. A . g e h t fo lg e n d e s b e treifen d  die  W a s se rb ila n z  h e r v o r:  
W ä h re n d  des f ü n ftä g ig e n  H u n g ern s en tstan d en  d u rc h  O x y d a tio n  des W asserstoffs 
d u rc h s c h n ittlic h  235 g ;  d u rch  das Z u g ru n d e g e h e n  d er G ew eb e  w u rd en  d u rc h s ch n itt­
lic h  260 g  f r e ig e m a c h t ;  S u m m e 495 g . D ie  m ittle re  A u fn a h m e  von  W a s se r  b e tr u g  
563 g . A ls o  stan d en  dem  K ö rp e r  d u rc h s c h n ittlic h  1058 g  W a sse r z u r  V e r fü g u n g . Im  
H arn  u n d  in  d e r  R e sp ira tio n  e rsch ien en  a b e r  d u rc h s ch n ittlic h  1564 g  W asse r. D e r  
K ö rp e r  h a tte  a lso  je d e n fa lls  n o ch  506 g  W asse r p ro  T a g  verlo ren .

B e i sein en  H u n d en , w e lc h e  a u c h  k e in  W a s se r  e rh ie lten , fa n d  E a l c k ,  daß  das 
K ö rp e rg e w ic h t n a c h  e in e r fa s t  g e ra d e n  L in ie  ab n ah m . A u f  d er a n d eren  S eite  
b eo b a ch tete  L u c i a n i  b e i H u nd en , w e lc h e n  150 g  W a sse r tä g lic h  z u g e fü h r t  w u rd en , 
daß d as K ö r p e r g e w ic h t , d ie  d rei ersten  u n d  d ie  sechs le tz te n  T a g e  ausgen o m m en , 
seh r n a h e  e in e  g le ic h s e it ig e  H y p e rb e l d u r c h lä u ft , deren  A b szisse n a ch se  eine der 
A sy m p to ten  d a rste llt.

Bei den vielfach erwähnten hungernden Menschen nahm  das Körper­
gewicht täglich um etwa 1 Proz. ab. Bei C e t t i  betrug  der gesamte Gewichts­
verlust w ährend zehn Tage 11 Proz., bei B r e i t h a u p t  in sechs Tagen 6 Proz., 
bei S u c c i in zehn Tagen 9 Proz., sowie bei J. A. in  fünf Tagen 7,4 Proz. 
des Anfangsgewichtes. Diese Abnahme erfolgt indes nicht gleichmäßig, sondern 
zeigt verschiedene Schwankungen, welche zum Teil wenigstens durch die ver­
schieden große W asseraufnahm e bedingt sind, wie übrigens auch die indivi­
duellen Differenzen m it Unterschieden in  der W asseraufnahm e teilweise Z u ­

sammenhängen.

§ 2. Der Stoffwechsel beim Hunger.
Über den Gesamtstoffwechsel bei hungernden Tieren besitzen w ir eine 

Reihe sehr wertvoller Angaben von B id d e r  und  S c h m id t4)> P e t t e n k o f e r  
und V o i t 5) , sowie R u b n e r 6). Da es n icht möglich ist, alle diese Beobach­
tungen hier aufzunehm en, stelle ich einige, wo der H unger am längsten 
gedauert hat, als Beispiele hier zusammen. (Siehe Tabelle auf folgender Seite.)

' )  J ü r g e n s e n ,  D ie  K ö rp e rw ä rm e  des gesu n d en  M en sch en . L e ip z ig  1873,
S. 21 b is 27. —  !)  V g l.-  besonders E a l c k ,  B e itr ä g e  z u r  P h y sio lo g ie  u sw . 1 , 38, 
1875. —  s) V g l .  V o i t ,  8. 99. —  4) B i d d e r  u n d  S c h m i d t ,  D ie  V e rd a u u n g s sä fte
und d er S to ffw ech se l, S. 310. —  5) Z e its ch r. f .  B io l. 5 , 370, 1869. —  6) E b e n d a  19, 
540, 1883; R u b n e r ,  B io lo g isc h e  G esetze . M a r b u rg  1887.
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Aus diesen, wie aus den übrigen hierhergehörigen Versuchen geht 
hervor, daß der Gesamtstoffwechsel in der Regel von Tag zu Tag abnimmt, 
was von vornherein zu erw arten is t , da ja  die Körpermasse unaufhörlich 
abnimmt.

W ird der Stoffwechsel aber pro 1 kg Körpergewicht berechnet, so stellt 
es sich heraus, daß sich derselbe m erkwürdig konstant erhält.

Beim  M eerschw einchen ( l )  ist das M itte l fü r  die 9 H un g ertag e  152,6 Kal. 
Die größten A bw eichungen nach  oben und u n ten  b e tragen  n u r  bzw. - |-  6,6 und 
— 10 Proz. A ußerdem  fa llen  die n iedrigsten  Z ahlen  in die M itte  der Reihe. — 
Im  V ersuch 2 is t de r Stoffwechsel pro K örperkilogram m  am  2. T age geringer als 
am  5. und  g leichgroß wie am  8.; im  V ersuche 3 zeigt, er um gekehrt eine stetige 
A b nahm e, w elche indes vom  4. bis 9. T age n u r  10,8 Proz. b e träg t. Dasselbe ist 
auch  im  V ersuch 4 de r F a l l;  am  8. T age ist sie ab er n u r  2,3 Kal., d. h. 4,2 Proz. 
k leiner als am  dritten .

In R u b n e r s  anderen , hier nicht m itgeteilten Versuchen an Hunden 
finden wir etwa dasselbe Verhalten. Der Stoffverbrauch des Körpers pro 
Kilogramm Körpergewicht sinkt also bei N ahrungsentziehung schon im 
Anfang des H ungerns auf einen verhältnism äßig niedrigen W ert herab und 
verm indert sich im weiteren Verlaufe des Hungerns nur in einem ziemlich 
geringen Grade.

Diese Folgerung w ird durch die E rfahrungen am hungernden Menschen, 
wie aus Tabelle auf folgender Seite ersichtlich, vollauf bestätigt.

Bei den an C e t t i ,  B r e i t h a u p t  und  S u c c i  ausgeführten  V ersuchen ist 
de r Gaswechsel täg lich  n u r  w äh ren d  höchstens e tw a 30 M inuten bestim m t und 
dann  fü r  24 S tunden berechnet worden. Beim V ersuch an  J . A. w urde dagegen 
die C 0 , -Abgabe jeden  T ag  w ährend  22 S tunden u n u n terb rochen  bestim m t und fü r  
24 S tunden b e rech n e t; d a h e r sind w ohl die an  ihm  gefundenen W erte  als die 
zuverlässigsten zu  bezeichnen. Aus denselben g eh t n u n  h e rv o r, daß  der G esam t­
stoffwechsel p ro  K ilogram m  K örpergew ich t schon am  2. bis 3. H ungertage  sein 
M inim um  e rre ich t, um  w ährend  der folgenden H ungertage  k o n stan t zu bleiben.

Es is t aber äußerst wahrscheinlich, daß das betreffende Minimum noch 
früher erscheint. Bei der Berechnung des Hungerstoffwechsels h a t man 
nämlich imm er angenommen, daß der aus N-freien Nahrungsstoffen stammende 
Kohlenstoff allein aus F e tt  herrührt. Es ist indes unzweifelhaft, daß 
auch die im Körper anwesenden Kohlehydrate, und zwar insbesondere 
im Anfang des H ungerns, bei der Verbrennung beteiligt sind. Sie werden 
aber allmählich zerstört, und das F e tt stellt dann fast den einzigen N-freien 
Nahrungsstoff dar, welcher zur Verfügung des Körpers steht.

Da nun aber der kalorische W ert des abgegebenen Kohlenstoffs bei 
Kohlehydraten geringer ist als beim F ett, so folgt, daß der in der erw ähnten 
Weise berechnete Kraftwechsel vor allem während der ersten H ungertage 
etwas größer erscheint, als er tatsächlich ist. Es is t daher sehr möglich, daß 
der Stoffwechsel schon am 1. H ungertage auf ein Minimum herabsinkt.

Diese Auffassung wird durch die E rfahrungen über den Stoffwechsel 
beim nüchternen, ruhenden Menschen wesentlich u n te rs tü tz t, denn derselbe 
ist, wie später näher ausgeführt werden wird, ganz derselben Größe wie das 
hier besprochene Hungerminimum.
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§ 3. Die Zersetzung von Eiweiß und Fett beim Hunger.
Um eine vollständigere Vorstellung von den Stoffwechselvorgängen beim 

Hungern zu bekom men, ist es notwendig, die dabei stattfindende Zersetzung 
des Eiweißes und des Fettes gesondert zu untersuchen; wir besitzen vielerlei 
Erfahrungen, welche in dieser H insicht außerordentlich wertvoll sind.

Betreffend den Eiweißzerfall geben uns vor allem die Versuche von 
F. A. F a l c k 1), von welchen drei besonders charakteristische in Fig. 28 
graphisch dargestellt sind, A ufklärung.

Fig. 28.

Die Hsirnstoffabgabe bei drei hungernden Hunden nach F . A . F a l c k .

Bei diesen V ersuchen Wurde, wie es bis zur E in fü h ru n g  der K j  e ld  a h  Ischen 
M ethode in  der R egel der F a ll w ar, n ich t der gesam te Stickstoff im  H arn , sondern 
n u r der H arnstoff bestim m t. W ie aber aus m ehreren  B eobachtungen hervorgeh t, 
ist der h ie rd u rch  en tstehende Fehler, beim  H unde wenigstens, n u r  gering.

Die Kurve I bezieht sich auf eine H ünd in , die 60 Tage lang auf ab­
solute K arenz gesetzt war. Ih r Verlauf kann in gewissem Grade für die 
Harnstoffabgabe bei einem erwachsenen T ier, das zu Beginn des Fastens 
genügend F e tt besitzt, als typisch angesehen werden. Noch nach dem Tode 
enthielt der K örper etwas F ett, in der Bauchhöhle allein 30 g. Wie ersicht-

')  F a l c k ,  B eiträge zu r Physiologie usw. 1 , 69 , 1875; vgl. auch  V o i t ,  
Zeitschr. f. Biol. 2, 307, 1866; K u m a g a w a ,  M itt. d. med. F a k u ltä t der U niversitä t 
zu Tokio 3, 1, 1894.
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lieh, nimm t die Uarnstoffabgabe un ter verschiedenen, verhältnism äßig geringen 
Unregelmäßigkeiten bis zum Tode ununterbrochen ab.

Die Kurven II und III  haben einen teilweise ganz anderen Charakter. 
Im Anfang nimm t zwar auch hier die Harnstoffausscheidung in derselben 
Weise wie im Versuch I  ah; nach Verlauf einiger Tage steigt sie aber wieder 
an und erreicht je tz t W erte , die die Anfangswerte wesentlich ubertreffen. 
Danach folgt in Kurve I II  eine neue, bis zum Tode führende Abnahme der 
Harnstoffausscheidung. Die Ursache dieser Verschiedenheit bei den ver­
schiedenen H ungertieren werde ich später erörtern.

Beim Menschen is t die Eiweißzersetzung w ährend längerer H unger­
perioden an den mehrmals erw ähnten H ungerern studiert worden. In 
folgender Tabelle sind die dabei erhaltenen Zahlen fü r die N -A bgabe im 
H arn zusam m engestellt:

H un g ertag C e t t i H ungertag S u c c i  I  *) S u c c i  I I *)

L etz te r E ß tag 13,5 L etz te r E ßtag 16,2 —

1 13,6 1 13,8 17,0
2 12,6 2 11,0 11,2
3 13,1 3 13,9 10,6
4 13,4 4 12,8 10,8
5 10,7 5 12,8 11,2
6 10,1 6 10,1 11,0
7 10,9 7 9,4 8,8
8 8,9 8 8,4 9,7
9 10,8 9 7,8 10,1

10 9,5 10 6,8 7,1
1. E ßtag 13,4 11 7,9 6,3
2. E ß tag 13,3 12 7,2 6,8

B r e i t h a u p t 13 3,5 5,1
L e tz te r  E ß tag 13,0 14 5,3 4,7

1 10,0 15 5,1 5,1
2 9,9 16 5,5 4,2
3 13,3 17 6,2 5,4
4 12,8 18 5,5. 3,6
5 11,0 19 5,0 5,7
e 9,9 20 4,4 3,3

1. E ß tag 11,{ 21 3,9 2,8
2. E ß tag 8,3 22 3,2 —

J . A. 23 4,8 —
L etz te r E ßtag 22,4 24 5,6

1 12,0 25 6,0
2 12,7 26 5,1 —
3 13,5 27 5,4 —
4 13,6 28 5,6 —
5 11,3 29 4,1 _

1. E ßtag 24,4 30 6,6
2. E ß tag 17,1 —

')  L u c i a n i s  B eobachtungen. Vgl. die Note S. 382. — *) E . und 0 . F r e u n d ,
W iener klin. R undschau 1901, S. 69, 91.
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Die einzigen Versuche, welche einen näheren Vergleich m it dem Ver­
halten bei hungernden Tieren gestatten , sind die an C e t t i  und S u cc i. In 
beiden und insbesondere in dem letzteren finden w ir, daß der Eiweißzerfall 
beim Menschen ganz wie beim Hunde im Verlauf des H ungerns un te r ver­
schiedenen, im allgemeinen geringen Unregelm äßigkeiten allmählich abnim m t 
und etwa nach zwei Wochen einen sehr kleinen W ert erreicht.

Ä hnlich  geringe W erte  wie hei S u c c i  h a t  m an  auch  bei anderen  H ungerern  
in  der späteren  H ungerzeit beobachtet. E in  sich au sh ungem der öOjähriger Irre r , 
der seit v ier W ochen n u r  ein W eißbrot und  ein Glas B ier zu sich nahm , schied am 
28. T age n u r  4 ,44g  N im  H a m  aus ( S c h e r e r ) ;  ein  24jähriges M ädchen, das in ­
folge einer Oesophagusstenose in 16 T agen v erhungerte , schied sogar n u r  2,8 g  N aus 
( S c h u l tz e n ) .  E in  abstin ie render G eisteskranker von 65 kg K örpergew icht schied 
vom 15. bis 21. H ungertage  d u rch n ittlich  4,26, ein  an d ere r  von 55 kg  K örpergew icht 
w ährend  16 Tagen im  M ittel 4,3 g  aus ( T u c z e k ) .  Bei einem  Falle  von Schlafsuch t 
und In an itio n  beobachtete S e n a t o r  am  v ierten  T age 5,7 g , am  14. sogar 3 ,8g  N 
im  H arn . Ü bereinstim m ende Z ahlen  sind auch  von F. M ü l l e r  m itge te ilt w o rd e n 1).

W äh ren d  de r ersten  H ungertage  is t die N -A bgabe  verhältn ism äßig  groß; au f 
G rund dessen h a t  M u n k  geltend m achen  w ollen, daß sich der M ensch betreffend 
den E iw eißzerfall im  A nfang  des H ungerns w esentlich anders verh ie lte  als de r H und, 
bei welchem  die N -A bgabe  schnell h e rab sin k t *)• Diese A uffassung schein t jedoch 
n ich t b e rech tig t zu sein, denn M u n k  selbst h a t  schon frü h e r  bei einem  H unde von 
35 kg K örpergew ich t w äh ren d  neun H ungertagen  eine N-Abgabe von insgesam t 78 g 
b eo b ach te t“)• Dies m ach t pro K ilogram m  K örpergew icht 2,23 g N , w ährend  die 
N-Abgabe bei C e t t i  w äh ren d  der ersten  neun H ungertage  insgesam t 1,83 g pro K örper­
kilo b e trug .

W ährend der ersten drei bis vier H ungertage bemerken wir bei allen 
vier H ungerern (nicht aber bei S u c c i  I I) , daß die N -A bgabe im H arn stetig  
zunimmt, um dann wieder abzusinken. Die gleiche Erscheinung h a t P r  a u s - 
n i tz  bei 15 zweitägigen Hungerversuchen zwölfmal beobachtet und  findet 
eine E rk lärung  dieses Verhaltens in  folgender Überlegung. Da der Mensch 
in seiner gemischten N ahrung in der Regel viel F e tt und nam entlich viel 
Kohlehydrate genießt, so wird sich auch in seinem Körper imm er viel Glykogen 
und F e tt vorfinden. Am ersten H ungertage schützt nun das reichlich ab­
gelagerte Glykogen eine gewisse Menge Eiweiß vor der Zersetzung, es geht 
aber selber an diesem Tage zu großem Teile zugrunde, und seine schützende 
W irkung fällt daher am zweiten H ungertage wesentlich fo rt, s ta tt dessen 
wird nunm ehr Eiweiß in größerem Umfange angegriffen4). H ierdurch verarm t 
aber der Körper an disponiblem Eiweiß, infolgedessen nim m t die Eiweiß­
zersetzung wieder ab, und das vorhandene K örperfett wird nun in größerem 
Maße angegriffen. Diese A uffassung w ird dadurch wesentlich un terstü tzt, 
daß heim Versuche an J. A., pro Körperkilogram m  berechnet, gleichzeitig 
mit der Steigerung des Eiweißzerfalles die Abgabe von Kohlenstoff aus N- 
freien V erbindungen abnahm , um erst am fünften Tage wieder in die Höhe 
zu gehen 5).

Trotzdem dürfen wir uns n icht vorstellen, daß die Gesamtmenge des 
Glykogens schon im Laufe der ersten H ungertage verbraucht worden wäre, 
denn wir wissen ja , daß sich Glykogen sogar nach mehrwöchigem H ungern

*) N ach M u n k ,  A rch. f. p a th . A nat. 131, Suppl., S. 119. — !) E benda 131, 
Suppl., 8. 118. — 3) E benda 101, 105. — 4) Zeitschr. f. Biol. 29, 151, 1892. — 
')  Vgl. Skand. A rch. 7, 64, 1896.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 25
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im Körper nachweisen läßt. Im A nfang des H ungerns ist aber der Glykogen­
gebalt viel größer als später, und das Glykogen kann daher gerade zu dieser 
Zeit seine stärkste eiweißersparende W irkung ausüben 1).

Aus den im folgenden Kapitel näher zu besprechenden E rfahrungen über 
den Stoffwechsel bei Zufuhr von N ahrung wissen wir, daß das aus dem Darm 
resorbierte Eiweiß leichter als alle anderen Nahrungsstoffe im Körper zersetzt 
wird. Beim H ungern finden wir indes, daß der Anteil des Eiweißes am Ge­
samtstoffwechsel verhältnism äßig gering ist, und zw ar be träg t derselbe dem 
W ärmewerte nach bei g u t genährten Tieren n u r etwa 7,3 bis 16,5 Proz. der 
totalen W ärmeentwickelung (E. V o i t 2). Da nun dieses Eiweiß den Geweben 
selbst entstam m t, so folgt, daß die Körpergewebe in verhältnism äßig geringem 
Umfange Eiweiß von sich selber abgeben.

W ie schon oben bem erkt, beobachtet m an bei hungernden Tieren nicht 
selten, daß die N -A bgabe nach einer vorübergehenden Abnahme wieder be­
ginnt anzusteigen und allmählich W erte erreicht, welche die Anfangswerte 
wesentlich übertreffen (vgl. K urve II und III, Fig. 28 3).

V o i t ,  welcher die betreffende Erscheinung zuerst beobachtete, deutete 
dieselbe durch die A nnahm e, daß das anfangs neben dem Eiweiß noch vor­
handene F e tt das erstere schützte, später aber nicht m ehr, nachdem der 
Körper dem F ett gegenüber reicher an Fleisch geworden war.

Eine wesentliche Stütze erhielt diese A uffassung durch R u b n e r s  Ver­
suche an hungernden H u n d en 4). Es wurden an einem und demselben Tiere 
zwei Hungerversuche ausgeführt. In dem ersten w ar das Tier mager, 8,83 kg, 
dabei zersetzte es am zweiten H ungertage pro Körperkilogramm 5,32 g F e tt 
und schied 0,34 g N im H arn aus. Sodann wurde es gem ästet und vier 
Monate später zu einem neuen Hungerversuche benutzt. E sw o g n u n  11 ,11kg  
und zersetzte am zweiten H ungertage pro Kilogramm 5,92 g F ett, schied aber 
n u r 0,14 g N aus. Die absoluten Zahlen sind im m ageren Zustande 3,04 g 
N und 46,94 g F ett, im fetten 1,64 g N und 65,79 g F ett. Noch d irekter 
scheint die Bedeutung der Fettabnahm e aus folgenden Versuchen am Kaninchen 
hervorzugehen ( R u b n e r 3).

Nr. H ungertag
N im  H arn , 

D urch sch n itt pro T ag 
g

H un g ertag
Zersetztes F e tt, 

D u rchschn itt pro Tag 
g

H 1 —  3 1,67 2 10,3
4 — 5 1,46 4 10,3
6 — 8 3,21 8 2,4

I I I 1 — 2 1,50 — —

3 — 8 1,03 3 — 8 10,0
9 — 15 0,91 9 — 15 7,4
16— 18 2,65 16—18 1,0

*) Vgl. auch  L a n d e r g r e n ,  Skand. A rch. 14 , 165, 1903. — s) Zeitschr. f. 
Biol. 41 , 167, 1901; vgl. auch  H ü h n e r ,  ebenda 19 , 557, 1883. — 8) W eiteie 
Beispiele davon finden sich bei V o i t ,  Zeitschr. f. Biol. 2, 327, 1866; F e d e r ,  ebenda 
14, 176, 1878; S c h i m a n s k i ,  Zeitschr. f. physiol. Chemie 3, 396, 1879; K u k e i n ,  
Zeitschr. f. Biol. 1 8 , 26, 1882; S c h ö n d o r f f ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 67, 432, 
1897. — *) Zeitschr. f. B iol. 19, 541, 561, 1883. — 5) E benda  17, 220, 231, 233, 1881.
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Im  V ersuch I I  ste ig t die N -A bgabe  von 1,46 au f 3,21g, w ährend  g leichzeitig  
die Fettzersetzung  von 10,3 a u f  2,4 g h e rabsink t. Das E rgebnis vom  Versuch I I I  
ist g leich lau tend: N -A bgabe  w ährend  des 9. bis 15. Tages 0,91, w ährend  der letz ten  
Tage 2,65; Fettzersetzung  w ährend  des 9. bis 15. Tages 7,4 g, w ährend  der letz ten  
Tage 1,0 g.

W enn die hier zu erörternde D eutung richtig  ist, so müßte durch Zufuhr 
von N- freien Nahrungsstoffen die betreffende Steigerung des Eiweißzerfalls 
vermieden werden können. Diese Voraussetzung ha t sich nun in  der Tat in 
einer Anzahl von Fällen, wie z. B. in  den folgenden, bewährt.

E in  hungerndes K aninchen von 2159 g A nfangsgew ich t leb te 29 T age lan g ; 
w ährend 23 T age e rh ie lt es je  30 g 01 sub cu tan , w ährend  der letz ten  drei T age 
aber n ich t. Von der gesam ten F e ttm e n g e , 690 g, w urden 540 g  resorbiert. E ine 
Steigerung de r N -A bgabe t r a t  e rst spä t au f und kam  eigentlich  n u r  w ährend  der 
letzten drei H ungertage  deu tlich  zum  V orschein. (Am  1. bis 8. T age 1,78 g, 13. bis 
22. T age 0,58 g , 23. bis 25. T age 0,64 g , 26. T age 0,99, 27. T age 1,24, 28. Tage 
1,17 g ; K o l l *).

Auch durch Zufuhr von K ohlehydraten is t es gelungen, w ährend langer 
Zeit der beim Kaninchen in der Regel hervortretenden Steigerung des Eiweiß­
umsatzes vorzubeugen ( K a u f m a n n l 2).

S c h u l z 3)  fü tte r te  einen H und m it e iner den B ed arf w eit unterste igenden 
Menge Fleisch  und  entzog also, bei n u r  w enig v e rändertem  E iw eißbestand, dem 
Tieref allm ählich  dessen F e tt:  die p räm o rta le  S te igerung de r N -A bgabe kam  endlich 
sehr ch arak te ris tisch  zum  V orschein. N ach  dem  Tode en th ie lt das T ier allerd ings 
noch etw as A th e re x tra k t; ein D ritte l davon bestand  aber aus Cholesterin.

W enn also diese E rfahrungen unbedingt dafür sprechen, daß das 
Körperfett und seine quantitativen V eränderungen in bezug auf die Größe 
des Eiweißumsatzes heim H ungern eine sehr bedeutende Rolle spielen, so ist 
dadurch n icht nachgewiesen, daß die betreffende Steigerung des Eiweiß­
umsatzes nu r von der Fettabnahm e bedingt is t, denn sie kann  auch dann 
auftreten, wenn der Körper sein F e tt  noch lange n icht verbraucht h a t, wie 
daraus hervorgeht, daß man an verhungerten Tieren, welche die präm ortale 
Steigerung der N -A bgabe sehr schön dargehoten haben, im m er noch zurück­
gebliebenes F e tt h a t nachweisen k ö n n en 4). E in vollständiger Fettm angel 
existiert also überhaupt nicht, was übrigens V o it  nie behauptet hat.

Angesichts dieser Tatsachen h a t S c h u lz 5) erwogen, ob n icht auch andere 
Umstände hierbei zu berücksichtigen sind, und ist in  dieser Hinsicht zu der 
folgenden Auffassung gekommen: Beim H unger können die Körperzellen zu­
nächst ohne wesentliche Störungen ih rer Lehenstätigkeit Eiweiß von sich 
abgeben. Endlich muß doch irgend eine Zelle ihren niedrigsten Eiweißbestand 
erreicht haben, und sie s tirb t ab. Dieses A hsterben einer oder weniger Zellen 
wird natürlich nicht den Tod des Gesamtorganismus zur Folge haben. W enn 
aber eine große Anzahl von Zellen zugrunde gegangen is t, werden die 
Leistungen des Körpers erheblich gestört werden m üssen, bis sie schließlich 
ganz aufhören. E in fettreiches Tier hält den H unger länger aus, weil der 
Fettreichtum  des fü r gewöhnlich auch eiweißreicheren Tieres einen größeren

l) K o l l ,  Die subcutane F e tte rn äh ru n g  vom  physiolog. S tan d p u n k te , S. 98.
W ürzburg  1897. — *) Z eitschr. f. Biol. 41, 96; E . V o i t ,  ebenda 41, 550, 1901. —
3) A rch. f. d. ges. Phys. 76, 400, 1899. — 4) Vgl. S c h u l z ,  ebenda 66 , 145, 1897.—
5) Ebenda 76 , 385, 1899.

25*
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Eiweißschutz ausübt und also wenig Zelleiweiß vernichtet wird. Die p rä­
m ortale S teigerung des Eiweißzerfalles ist also von einem plötzlich s ta tt­
findenden Absterhen von Zellen b ed in g t1).

E ine näh ere  E rö rte ru n g  dieser A nschauung  und der d a rü b er g e fü h rten  Polem ik 
w ürde h ie r  zu w eit fü h ren . Ich  w ill n u r  bem erken , daß bei dieser E rscheinung 
auch  andere  F ak to ren  bete ilig t sein könnten . E s könnte  m öglich sein, daß die 
F ä h ig k e it der durch  den H un g er beschädigten  K örperzellen , F e tt  zu zersetzen, 
ganz a llm äh lich  abnehm en w ürde und zu r D eckung des d adurch  entstandenen 
Defizits E iw eiß in entsprechend steigenden M engen zum  A bschm elzen kommen 
m üßte. — A uch ist es n ich t unm öglich , daß bei einer bedeutenden A bnahm e des 
K örperfettes das F e tt n ich t in  genügender Menge aus seinen großen Depots in den 
S aftstrom  gerät, w odurch die Speisung der Gewebe m it F e tt v e rrin g ert w ird*).

Als entschieden k an n  diese F ra g e  jedenfalls n ich t e rach te t werden. Es zeigt 
sich j a  übrigens, daß der Stoffwechsel bei H unger dem jenigen bei N ah ru ngszufuhr 
gegenüber verschiedene A bnorm itä ten  darb ie te t, w ie schon da rau s h e rv o rg eh t, daß 
die V erbrennungsw ärm e des H arn s beim  H unde pro l g  N größer ist als bei re iner 
F le isch fü tte ru n g  (vgl. oben S. 361). B etreffend fe rn e re  U nterschiede weise ich auf 
die von E . und  0 . F r e u n d  a n  S u c c i  gem achten  B eobachtungen h i n 3).

K önnte es dan n  n ich t der F a ll  sein, daß die p räm o rta le  S te igerung des E iw eiß­
zerfalles du rch  eine A rt von A uto in tox ikation  bed ing t w ä re , w elche entw eder das 
Z ersetzungsverm ögen der Zellen fü r  F e tt  oder die Lösung des F e tte s aus den großen 
Fettdepo ts herabsetzen  w ürde?

Nach dem H ungern zeigt der Körper eine ausgesprochene Fähigkeit, die 
erlittenen Verluste wieder zu ersetzen. Da ich in  den Kapiteln VIII bis X 
den Ansatz von organischer Substanz im Körper näher besprechen werde, 
beschränke ich mich h ier n u r darauf, einige hierher gehörige Beobachtungen 
am Menschen mitzuteilen.

Die Versuchsperson J .  A. h a tte  w ährend  fü n f  H u n g ertagen  vom K örper
398,8 g E iw eiß , 937,7 g F e t t ,  36,6 g A schebestandteile und 3829 g W asser ve r­
loren. Am  le tz ten  Tage b e tru g  der U m satz 71,7 g E iw eiß und  181g  F ett; Bei 
einer sehr re ich lichen  Kost, aus w elcher im  M ittel 170,5 g E iw eiß, 238,3g F ett,
249,1 g K ohlehydrate  und 29,3 g  A lkohol =  4141 K al. reso rb iert w urd en , zersetzte 
J . A. w ährend  zwei E ßtagen  d u rch schn ittlich  135,5 g  Eiweiß, 68 g F e tt, 249,1 g 
K o h lehydrate  und 29,3 g A lkohol =  2424 Kal. E s blieben also w ährend  dieser 
zwei T age 81,5 g Eiweiß, 339,3 g F e tt  und w enigstens 25,1 g A schebestandteile im 
K örper zurück. Vom genossenen W asser, fü r  die zwei T age 7894 g, w urden 2730 g 
angesetzt. W äh ren d  dieser zwei T age w urden  also 20,4 Proz. des verlorenen E i­
weißes, 36,2 Proz. des verlorenen F e tte s , 71,3 Proz. des verlorenen W assers und 
w enigstens 68,6 Proz. der verlorenen A schebestandteile  dem  K örper e rse tz t4).

§ 4. Der Verlust der verschiedenen Organe beim Hungern.
Um den Gewichtsverlust der einzelnen Organe beim H ungern festzustellen, 

h a t m an zwei möglichst gleichgroße Tiere derselben A rt und desselben Alters 
ausgewählt, das eine sogleich, das andere aber nach einem genügend langen 
H unger getötet und dann an beiden die einzelnen Organe, frisch und in 
trockenem  Zustande gewogen und m iteinander verglichen. H ierbei is t man 
von der Annahme ausgegangen, daß bei zwei Tieren gleichen Gewichts und 
gleichen A lters alle Organe gleich schwer sind , was indes n icht ganz richtig

' )  Vgl. auch  K a u f m a n n ,  Zeitschr. f. Biol. 41, 75, 1901; S c h u l z ,  ebenda 41, 
368; E . V o i t ,  ebenda 41, 502, 550, 1901. — s) Vgl. E . V o i t ,  Zeitschr. f. Biol. 41, 
530, 1901. — 3) W iener k lin . R undschau  1901, S. 69, 91. — 4) Skand. A rch. f. 
Physiol. 7, 46, 49, 65, 68, 1896.



3 8 9

ist, denn das Gewicht einzelner Organe kann tro tz  gleichgroßem K örper­
gewicht vielfach variieren. Es steht uns aber keine andere Methode zur 
Verfügung, um diese F rage ganz allgemein zu beantworten. Folgende Tabelle 
enthält eine Zusam menstellung der in dieser-Weise von C h o s s a t 1) (Tauben), 
V o i t* 2) (Katze), K u m a g a w a 3) (Hund) und .S e d lm a i r 4) (Katze) gemachten 
Beobachtungen.

1 0 0 g  Organ verloren nach:

D er G ew ichtsverlust der O rgane heim  H unger.

Organ
C h o s s a t

frisch

V o i t K u m a g a w a  
frisch , fe ttfre i

S e d l m a i r  I 
trocken

S e d l m a i r  I I  
trockenfrisch trocken

Skelett 21 14 __ 5 19 24
H aut 33 21 — 28 32 44

Muskeln 42 31 30 42 70 65
Gehirn und 1 2 3 _ 22 [ +  1,1]
R ückenm ark /

Herz 45 3 — 16 55 44
B lut — 27 18 48 — —

Milz 71 67 63 57 74 75
Leber 52 54 . 57 50 72 64

Pankreas 64 17 —  ■ 62 39 69
Nieren 32 26 21 55 58 53

Genital- \  _ 49
appara t /

Magen und \  42 18 ___ 32 53 57
D arm /

Lungen 22 18 19 29 30 35
Fettgewebe 93 97 — — 97 89

Aus dieser Tabelle geht in voller Bestätigung der Stoffwechselversuche 
hervor, daß vor allem das Fettgewebe beim H ungern zugrunde geht. F erner 
finden wir, daß die drüsigen Organe — die Milz, die Leber, das Pankreas — 
in einem beträchtlichen Umfange le iden , sowie daß auch die Skelettmuskeln 
in einem sehr großen Umfange zerstört werden. N achV oit und K u m a g a w a  
würde dagegen das Herz n u r wenig an Masse einbüßen, während dasselbe 
nach C h o s s a t  und S e d lm a ir  sehr s ta rk  abnimmt. Das zentrale N erven­
system scheint dagegen nu r in  sehr geringem Grade durch das H ungern 
zu leiden.

f

Die zuletzt erw ähnte E rscheinung könnte dafür sprechen, daß diejenigen 
Organe, deren T ätigkeit fü r das Leben am wichtigsten ist, tro tz  eines pro­
longierten H ungerns nicht an Masse abnehmen und also ganz speziell auf 
Kosten der übrigen Organe ernährt w erden, und man könnte auch in dem 
geringen Gewichtsverlust des Herzens bei den Versuchen von V o it  und 
K u m a g a w a  eine B estätigung dieses Schlusses finden. Da aber das Gewicht

’) Mem. präsentäs p a r divers savants ä  l ’A cadäm ie des Sciences. P aris . 8, 438,
1843; zit. n ach  V o i t ,  S. 95. — ’) Zeitschr. f. Biol. 2, 351, 1866, 13tägiges H u n g e rn .—
3) M itt. de r m ed. F a k u ltä t der U n iversitä t zu Tokio 3, 1, 1894. D ie h ie r  m it­
geteilten Z ahlen  sind von E . V o i t  (Z eitschr. f. Biol. 46, 195, 1904) a u f  fe ttfre ies
T ier berechnet, 24tägiges H ungern. — 4) Zeitschr. f. Biol. 37, 41, 1899, 28-, bzw. 
35tägigek H ungern .
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des zentralen Nervensystems an und fü r sich sehr gering is t und die E r­
fahrungen C h o s s a ts  und S e d lm a i r s  bezüglich des Herzens ganz anders 
als die v o n V o it u n d K u m a g a w a  lauten, so dürfte aus diesen Beobachtungen 
keine bestim m te Schlußfolgerung gezogen werden können, obgleich das 
M aterial jedenfalls eine A ndeutung davon g ib t, daß beim H ungern die be­
sonders tätigen Organe ihre A rbeit auf Kosten der übrigen Organe ausführen.

Diese Anschauung ha t aber durch andere U ntersuchungen eine sehr 
wichtige Stütze gefunden. E. V o it fü tte rte  Tauben m it sehr kalkarm em  
F u tte r ; die Knochen, welche bei den Bewegungen der Tiere benutzt wurden, 
verlieren dabei kaum  etwas an Gewicht, w ährend das Brustbein und der 
Schädel zu ganz dünnen, löcherigen Gebilden verw andelt worden w aren 1). 
Da die Kost die zum U nterhalt des Körpers notwendige Kalkm enge nicht 
enthielt, wurde K alk von den „untätigen“ Knochen abgegeben, um den 
„ tä tigen“ zur Verfügung gestellt zu werden. Daß auch beim vollständigen 
H ungern die Knochen ihre anorganischen Bestandteile abgeben, geht aus 
M u n k s 2) Beobachtungen an hungernden Menschen und Tieren hervor.

Sehr dem onstrativ is t auch folgende Beobachtung von M ie s c h e r 3). Der 
Rheinlachs zieht im besten E rnährungszustände aus dem M eere, bleibt aber 
sechs bis neun M onate lang im Süßwasser, ohne irgendwelche N ahrung zu 
genießen. W ährend dieser Zeit m agert er natürlich  in sehr hohem Grade ab, 
die Geschlechtsorgane, die Hoden und die Eierstöcke entwickeln sich aber 
auf Kosten der abnehmenden Skelettmuskeln zu einem enormen Umfange.

H ierh er geh ö rt au ch  die V erw andlung  der B a tra ch ie r la rv en , z. B. der der 
G eburtshelferkröte (Alytes obstetricans). W enn dieselbe gegen E nde M ai au s­
gew achsen ist und  eine L änge von etw a 8 cm e rre ich t h a t, h ö r t  sie au f zu fressen. 
D ie L änge des eigentlichen K örpers b e trä g t etw a 3 cm, und  de r m ächtige  R uder­
schw anz ste llt also einen seh r großen Teil de r Masse des T ieres dar. In  de r Zeit 
von e tw a fü n f  W ochen w ird  n u n  infolge des H ungers de r ganze Schwanz a u f­
gezehrt, indem  e r sich von T ag  zu T ag  verk le inert, w ährend  au f seine Kosten die 
H inter- und V orderbeine aus dem  R um pfe hervorw achsen  ( P f l ü g e r 4).

Es scheint daher die A uffassung gestattet zu sein, daß sämtliche Organe 
beim H ungern ihre Beiträge zum U nterhalt des Gesamtkörpers abgeben; die­
jenigen Organe aber, deren T ätigkeit in  erster Linie fü r das Leben in  Betracht 
kommt, leisten ihre Arbeit auf Kosten der übrigen: ih r N ahrungszustand leidet 
daher weniger als der der anderen Organe, und sie nehmen verhältnism äßig 
wenig an Gewicht ab.

F rüher oder später trifft aber die Zeit ein, wo das durch diese Be­
steuerung der Organe angeschaffte M aterial nicht m ehr genügt, um die 
lebenswichtigsten Organe und  V errichtungen zu unterhalten. In  dieser 
H insicht verhalten sich verschiedene Tiere und verschiedene Individuen sehr 
verschieden: junge Tiere haben eine sehr geringe W iderstandskraft, neu­
geborene Hunde sterben schon innerhalb 72 Stunden; erwachsene Hunde sind *)

*) Am tl. Ber. d. 50. Vers. d. deutschen N a tu rf. in  M ünchen 1877, S. 242, zit. 
nach  V o i t .  — e) A rch . f. p a th . A nat. 131, Suppl., S. 171, 1893; A rch. f. d. ges. 
Physiol. 5 8 ,  336, 1894. Vgl. auch  S e d l m a i r ,  Zeitschr. f. Biol. 3 7 , 25, 1899;
E. V o i t ,  ebenda 4 6 ,  167, 1904. — 3) E. M i e s c h e r ,  H istochem ische u. physiol. 
A rbeiten  2, 124, 1880; vgl. au ch  B o y d ,  D u n l o p ,  G i l l e s p i e ,  G u l l a n d ,  G r e i g ,  
M a h a l a n o b i s ,  N e w b i g i n  u n d P a t o n ,  Jou rn . of Physiol. 22 , 333, 1898. — 4) Arch. 
f. d. ges. Physiol. 29, 78, 1882; 54 , 403, 1893.
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bei absoluter Karenz bis zu 60 Tagen am Leben geblieben; erwachsene 
Menschen haben 40 bis 50 Tage lang gefastet, ohhe zu sterben — unw ider­
ruflich kommt aber der Tag, wo das Leben erlischt. W enn die Tiere in 
W atte eingebettet und dadurch der W ärm everlust verm indert wird, kann der 
Tod allerdings noch einige Zeit aufgeschoben werden. Es dauert indes nun­
mehr n icht lange, bis die Störungen d e r • lebenswichtigsten Organe so weit 
fortschreiten, daß das Leben nicht mehr möglich ist, das Tier stirbt.

V ie r te s  K a p ite l .

Der Stoffwechsel hei Zufuhr von Nahrung.
W enn ein T ier beliebig große Mengen der N -freien  Nahrungsstoffe, aber 

kein Eiweiß aufnim m t, so scheidet es nichtsdestoweniger Stickstoff im H arn 
und Kot ununterbrochen aus; wenn m it dieser D iät genügend lange fo rt­
gefahren wird, t r i t t  der Tod an N -H unger unvermeidlich ein. Dennoch hält 
der Körper bei alleiniger Zufuhr von N - freier Kost länger aus als bei voll­
ständigem Hungern. Haben wir ja  schon beim Studium des Hungerstoff­
wechsels gesehen, wie die zugrunde gehende Eiweißmenge geringer is t, so­
lange der Körper Gelegenheit und Vermögen hat, F e tt  in genügender Menge 
zu zerstören, sowie daß die Zufuhr von F e tt oder Kohlehydraten den E in tritt 
der präm ortalen Steigerung der N -A bgabe un te r Um ständen wenigstens ver­
hindern oder aufschieben kann. In  derselben R ichtung gehen die an 
Kaninchen gemachten Beobachtungen von O e r t m a n n 1): bei möglichst N- 
armem, hauptsächlich aus Kohlehydraten bestehendem F u tte r  blieben die Tiere 
noch bis zu 61 Tagen am Lehen, w ährend Kaninchen bei vollständiger 
Nahrungsentziehung viel früher verenden.

Auf der anderen Seite is t es bei einem Tiere, dessen V erdauungsorgane die 
Resorption ausreichender Eiweißmengen gestatten, möglich, durch alleinige Zu­
fuhr von Eiweiß bleibend den K örper völlig leistungsfähig zu erhalten. Das 
beste Beispiel davon haben wir in  einem Versuch von P f l ü g e r 2), der einen 
äußerst m ageren H und von etwa 30 kg  Gewicht fast V4 Jah re lang m it möglichst 
fett- und glykogenfreiem Fleisch fü tterte . Nach dieser Zeit war das Tier, ob­
gleich es dabei eine sehr beträchtliche A rbeit ausführte, noch sehr leistungsfähig.

Da w ir in betreff der chemischen Vorgänge bei der Stoffzersetzung im 
Körper keinen wesentlichen, prinzipiellen Unterschied zwischen dem Hunde 
und dem Menschen voraussetzen kö n n en , läß t es sich theoretisch sehr wohl 
denken, daß auch der Mensch sich ausschließlich m it Eiweiß ernähren könnte. 
Indes kom m t h ier die L eistungsfähigkeit der V erdauungsorgane noch in Be­
tracht, und die E rfahrung  hat gezeigt, daß diese nicht verm ögen, dauernd 
Eiweiß in solcher Menge zu verdauen und dem Blute abzugeben, wie sie fü r 
den U nterhalt des Körpers nötig wäre, und aus diesem Grunde is t der Mensch 
immer gezwungen, neben dem Eiweiß auch N-freie Nahrungsstoffe zu genießen.

Da das Eiweiß also un te r den organischen Nahrungsstoffen eine bestimm te 
Ausnahm estellung einnimmt, ist es angezeigt, die D arstellung des Stoffwechsels 
bei Zufuhr von N ahrung mit dem Studium  des Eiweißes zu beginnen.

*) A rch . f. d. ges. Physiol. 15, 375, 1877. — 2) E benda 50, 98,1891; 96 , 331, 1903.
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§ 1. Der Stoffwechsel  bei Zufuhr von E iw e iß 1).
Noch heutzutage sind die von B i s c h o f f  und V o i t  ausgeführten U nter­

suchungen über den Eiweißstoffwechsel vor allem maßgebend. D aher teile 
ich zu r O rientierung in erster L inie eine Zusam menstellung einiger Beob­
achtungen von diesen Autoren hier m i t2).

Nr.
H und  I a) 

1858

D atum

N -A ufnahm e 
pro Tag

g

N -A bgabe,
D urch sch n itt pro T ag N-Bilanz 

pro Tag

g

D auer
des

V ersuchs 

Tage
im  H arn

g
im  Kot 

g
Summe

g

1 9.— 15. Nov. 61,2 56,5 1,0 57,5 +  3,7 ■7
2 16.— 17. „ 51,0 50,6 0,8 51,4 - 0 , 4 2
3 18.— 19. „ 40,8 41,3 0,6 41,9 —  1,1 2
4 20.— 21. „ 30,6 36,6 0,5 37,1 —  6,5 2
5 2 2 .-2 3 . „ 20,4 22,9 0,2 23.1 —  2,7 2
6 2 4 .-2 5 . „ 10,2 15,2 0,2 15,4 —  5,2 2
7 2 6 .-2 7 . „ 6,0 12,5 — 12,5 — 6,5 2
8 28.— 30. „ 0 7,7 — 7,7 —  7,7 8
9 1.— 4. Dez. 61,2 57,8 0,6 58,4 +  2,8 4

10 5 — 7. „ 85,0 80,6 0,8 81,4 +  3,6 3

N r .
H und  I I 4)

1858
N -A ufnahm e 

pro  Tag

N - Abgabe,
D urch sch n itt p ro  Tag N -Bilanz 

pro  T ag

D auer
des

im  H arn im  Kot Sum m e
V ersuchs

D atum g g g g g T age

1 25. Aug. 0 7,6 _ 7,6 —  7,6 1
2 26. 0 6,5 — 6,5 —  6,5 1

3 2 7 .-2 8 . „ 10,2 12,9 12,9 —  2,7 2
4 29. Aug.—l.Sept. 20,4 22,6 22,6 —  2,2 ‘4
5 2.— 3. Sept. 30,6 32,0 32,0 — 1,4 2
6 4 . - 5 .  „ 40,8 40,1 40,1 +  0,7 2
7 6 . - 7 .  „ 51,0 49,2 49,2 +  1,8 2

‘) Das V erh alten  der P -h a ltig e n  Eiweißstoffe w ird im  Zusam m enhänge m it 
den A schebestandteilen e rö rte rt w erden (Kap. X). — !) Das hei diesen V ersuchen 
benu tz te  F le isch  w ar g u tes , frisches K uhfleisch , jed erze it seh r sorg fä ltig  von 
K nochen , K norpel usw. re in  p räp arie rt. Verschiedene A nalysen ergaben , daß es 
d u rch sch n ittlich  n ich t m eh r als 1 Proz. F e tt  en th ie lt. Als D u rchschn ittsw ert fü r  
den N -G ehalt des g e fü tte rten  Fleisches w ird  n ach  m ehreren  A nalysen die Zahl
3,4 angenom m en. —  Im  H arn  w urde n u r  de r H arnstoff, n ich t de r G esam tstickstoff 
b estim m t, w as ab er n u r  einen verhältn ism äßig  geringen F e h le r  h a t  veranlassen  
können. Die R esu lta te  der V ersuche w erden von V o i t  in der R egel als „Fleisch“ 
aufgenom m en. Um  dieselben m it den späteren  U n tersuchungen  le ich te r vergleich­
b a r zu m ach en , habe ich  sie h ie r und  im  folgenden in Stickstoff angegeben. — 
3) B i s c h o f f  u. V o i t ,  Die Gesetze der E rn ä h ru n g  des Fleischfressers. Leipzig u. 
H eidelberg 1860, Tabelle; V o i t ,  Zeitschr. f. Biol. 3, 74, 1867. — 4) V o i t ,  Zeitschr. 
f. Biol. 3, 29, 84, 1867.
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Aus diesen Versuchen folgt, daß bei verm ehrter Zufuhr von Eiweiß auch 
die Eiweißzersetzung zunim m t, und zwar wird in den meisten Fällen nicht 
allein die gesamte zugeführte Eiweißmenge zersetz t, sondern ein Teil des 
Körpereiweißes geht außerdem zugrunde; n u r bei sehr reichlicher Fleisch­
zufuhr t r i t t  Gleichgewicht ein oder erfolgt sogar eine Retention von Stick­
stoff im Körper.

W esentlich  in  derselben W eise v e rh ä lt sich der E iw eißum satz, w enn das F u tte r  
nebst E iw eiß auch  F e tte  oder K oh lehydrate  e n th ä lt. A uch je tz t  ste ig t die E iw eiß­
zersetzung in  nahezu  g e rad er P roportion  zu der g e fü tte rten  Eiweißm enge, obgleich, 
wie später n ä h e r au szu führen  ist, die absolute Größe des E iw eißzerfalls bei Zugabe 
von F e tt  oder K oh lehydraten  etw as herabgese tz t w ird. Als Belege verweise ich 
auf folgende V ersuche von B i s c h o f f  und  V o i t 1).

Nr. D atum

F u tte r  
pro Tag

N-Abgabe,
D u rchschn itt

N-Bilanz 
pro Tag

D auer
des

N F e tt pro T ag V ersuchs

g g g g Tage

1 22. Nov. bis 1 Dez. 1857 5,1 250 7,9 - 2 , 8 10
2 2. Dez. 8,5 250 9,2 —  0,7 1
3 3. , 11,9 250 — — 1
4 *■  . 15,3 250 11,7 +  3,6 1
5 5. Dez. 1857 bis 5. Ja n . 1858 17,0 250 15,1 +  1,9 32
6 6.‘ bis 8. Jan . 25,5 250 22,4 +  3,1 3
7 9- .  11- „ 34,0 250 29,8 +  4,2 3
8 12. „ 14. „ 42,5 250 39,2 +  3,3 3
9 15. „ 18. „ 51,0 250 47,0 +  4,0 4

Nr. D atum

F u tte r  
pro T ag

N-Abgabe, 
D urch sch n itt 

pro T ag

g

N-Bilanz 
pro Tag

g

D auer
des

Y ersuchs 

Tage
N
g

Stärke
g

1 22. M ärz 1858 23,8 150 26,3 - 2 , 5 1
2 23. „ 20,4 150 23,1 — 2,7 1
3 24. „ 14,6 200 18,8 - 4 , 2 1
4 25. bis 28. M ärz 8,8 250-350 13,4 — 4,6 4
5 31. M ärz bis 1. A pril 5,1 350-430 10,7 —  5,6 2
6 2. bis 3. A pril *0 450 5,7 — 5,7 2

W ie der Körper sehr verschiedene Eiweißmengen zersetzen kann, so ver­
mag er es auch, sich m it sehr verschiedenen Q uantitäten Eiweiß in S t i c k ­
s to f f  g le ic h g e w ic h t  zu stellen (vgl. S. 353), vorausgesetzt, daß die betreffende 
Kost genügend lange verabreicht wird.

Wie leicht ersichtlich, kann dies jedenfalls nu r innerhalb gewisser Grenzen 
stattfinden: erstens gibt es eine untere Grenze, unterhalb deren die Eiweiß-

' )  B i s c h o f f  u. V o i t ,  a. a. 0 ., T ab .; V o i t ,  Zeitschr. f. Biol. 5, 332, 338, 
433, 1869.
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Zufuhr nicht sinken d arf, ohne daß N -H u n g er e in tr itt, und zweitens findet 
sich eine obere Grenze, welche, wie es scheint, von der Y erdauungs- und Re­
sorptionsfähigkeit des Darmes bestim m t wird, indem der Körper nach einiger 
Zeit wenigstens es verm ag, jede noch so große Menge resorbierten Eiweißes 
zu zersetzen.

Um die A rt und W eise zu zeigen, wie sich der Körper ins N -G leich­
gewicht stellt, verweise ich auf folgende zwei Versuche von V o i t 1).

F a ll I.

T ag

1863

N - Z u fu h r 
pro  T ag

g

N - Abgabe 
pro Tag

g

N -B ilanz 
pro  T ag

g

31. M a i ........................... 17,0 18,6 — 1,6
1. J u n i ........................... 51,0 41,6 +  9,4
2. „ ........................... 51,0 44,5 +  6,5
3. ................................. 51,0 47,3 +  3,7
4- ............................. 51,0 47,9 +  3,1
5. „ ........................ 51,0 49,0 +  2,0
6- * ........................ 51,0 49,3 +  1,7

7- - ........................ 51,0 51,0 0

Sum m a 1. bis 7. J u n i ................ ■ + 2 6 ,4

F a ll H .

N -Z u fu h r N - Abgabe N -B ilanz
xag pro T ag pro T ag pro  Tag
1863 g g g

13. A p r i l .................... 51,0 51,0 0
14. „ .................... 34,0 39,2 — 5,2
15. „ .................... 34,0 36,9 — 2,9
16. .................................. 34,0 37,0 — 3,0
17. „ .................... 34,0 36,7 — 2,7
18.................................... 34,0 34,9 — 0,9

Sum m a 14. his 18. A p r i l ..................— 14,7

Beide V ersuche sind an  dem selben H unde ausgeführt. In  F a ll I  h a tte  das 
T ie r v o rh er täg lich  17 g  N  im  F leisch  bekom m en; es w a r m it dieser N - Menge 
n ic h t im  G leichgew ich t, sondern gab von seinem  K örper noch 1,6 g N  ab. Je tz t 
w urde die N -Z ufuhr au f 5 1 g  gesteigert. D er N -  U m satz stieg  dabei sogleich auf
41,6 g an  und  b e tru g  w äh ren d  de r folgenden T age bzw. 44,5, 47,3, 47,9, 49,0, 49,3, 
51,0. Das N -G leichgew icht t r a t  e rst am  siebenten Tage ein. Bei v e rm eh rte r N  - Zu­
fu h r  ste ig t also der N-U m satz sogleich an, is t ab er anfangs k leiner als die Z ufuhr 
und  w ird  e rst n ach  einigen T agen derselben gleich.

F a ll I I  ste llt das Spiegelbild des ersten  Falles dar. H ier w a r  das T ier vorher 
m it 51 g  N im  Fleisch im  N -G leichgew icht. W enn n u n  die N -Z ufuhr au f 34 g h e rab ­
gesetz t w ird, sink t der N -U m satz sogleich au f 39,2 und b e trä g t w äh ren d  der folgenden 
T age bzw. 36,9, 37,0, 36,7, 34,9 g. E rs t  am  fü n ften  T age n ä h e r t  sich das T ier dem 
N -G leichgew ich t, h a t  ab er w äh ren d  dieser Zeit 14,7 g N von seinem  K örper ver­
loren. Bei v e rm inderte r N -Z ufuhr sin k t also de r N-U m satz sogleich he rab , ist aber 
anfangs größer als die Z u fu h r und  n ä h e r t  sich im  L aufe  ein iger T age derselben.

*) Z eitschr. f. Biol. 3, 79, 1867.
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Zur E rk lärung  der Tatsache, daß bei genügend großer Vermehrung der 
Zufuhr Stickstoff anfangs im Körper zurückgehalten w ird , können mehrere 
Hypothesen aufgestellt werden. Pis könnte d e r ,F a ll sein, daß dies von der 
Anhäufung N - haltiger Stoffwechselprodukte im Körper bedingt wäre. Dem­
gegenüber läß t sich aber bemerken, daß diese Produkte bei einigen Versuchen 
eine m it dem Bestand des Lebens unvereinbare Menge betragen würden. 
Bei einem Hunde von 32 kg, der sechs Tage lang m it 1500 g Fleisch gefü ttert 
war und acht Stunden nach F ü tte ru n g  m it 2000 g Fleisch getötet wurde, 
fand S c h ö n d o r f f 1) in Muskel, H erz, Leber, Nieren, Gehirn, Milz, Pankreas 
und Blut, welche zusammen etwa 53 Proz. des Körpergewichtes betrugen, 16,9 g 
Harnstoff. Im ganzen Tiere hätten  also 34 g Harnstoff vorhanden sein können. 
In dem oben m itgeteilten Versuch m it 51 g N hatte  das Tier ein Körpergewicht 
von etwa 30 kg und hielt während sechs Tagen insgesam t 26,4 g N zurück, 
was, als Harnstoff berechnet, etwa 60 g beträgt. Es ist also nicht möglich, daß 
der Stickstoff in Form  von Harnstoff im Körper zurückgehalten worden wäre.

A ußerdem  besitzen w ir  d irek te  V ersuche von V o i t ,  n ach  w elchen der im 
K örper befindliche H arnstoff ta tsäch lich  im  L au fe  desselben Tages vom K örper aus­
geschieden w ird * 8). E r  gab einem  H unde, de r sich m it 51 g N im  N -G leichgew icht 
befand, d re i T age lan g  noch H arnstoff und  beobachtete  dabei im  H a rn  einen dieser 
H arnstoffm enge genau  entsprechenden U b e rsch u ß , w ie aus fo lgender Zusam m en­
stellung ersich tlich  ist.

Tag
N im  Fleisch  

g

N
im  g efü tte rten  

H arnstoff

g

N im  H a rn

g

N-Ü berschuß im  H a rn  
bei Z u fu h r von H arnstoff

g

1 51 ___ 51,7 —

2 51 2,5 54,4 2,7
3 51 2,4 54,1 2,4
4 51 3,7 55,5 3,8
5 51 ■ — 51,7 —

Sum m a . . . . . 8,6 — 8,9

Daß auch  in te rm ed iäre  N -haltige Zersetzungsprodukte n ich t in größerer 
Menge von einem  T age zum  anderen  zu rückgehalten  w erd en , g eh t teils daraus, 
daß die m it dem  F leisch  aufgenom m enen N -haltigen  E xtrak tiv sto ffe  T ag  fü r  T ag  
q u an tita tiv  ausgeschieden w erd en , teils auch  aus dem  folgenden V ersuch hervor. 
R eicht m an  einem  H unde viel Leim  und  w enig F leisch, so w ird  eine große M enge 
von H arnstoff oder in te rm ed iären  N -h a ltig e n  Zersetzungsprodukten  ausgeschieden; 
w ürde n u n  ein Teil derselben im  K örper zu rü ck g eh alten  w e rd e n , so m ü ß te , w enn 
m an einen H u n g e rtag  folgen lä ß t, b e träch tlich  m eh r H arnstoff abgegeben w erden 
als nach  D arre ich u n g  de r geringen Gabe von F le isch  allein . V o i t 3) gab  n u n  einem  
H unde von 22 kg G ew icht 200 g Fleisch  und  200 g  L e im , w onach dieser im  T ag 
im  M ittel 34,0 g  N  en tleerte ; am  d a rau f folgenden H ungertage  erschienen n u r  7,6 g N, 
das h e iß t n ic h t m eh r als gew öhnlich beim  H ungern  n ach  voraufgehender F ü tte ru n g  
m it 200 g  Fleisch.

Ebenso deu tlich  t r i t t  dies aus V ersuchen über die A usscheidung des K reatin ins 
und der H arn säu re  h e rv o r; auch  v e rläu ft die Schw efelausscheidung w äh ren d  de r

')  A rch. f. d. ges. Physiol. 74, 355, 1899. — s) Zeitschr. f. Biol. 2, 51, 1866. —
8) V o it ,  S. 59.
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ersten  H u n g ertag e  n ach  re ich lich er F le isch fü tterung  der N -A usscheidung parallel, 
was n ich t m öglich w ä re , w enn de r dahei abgegebene Stickstoff n ich t von Ei weil! 
h erstam m en  w ürde ( G r u b e r 1).

Nach diesen und anderen E rfahrungen  scheint zur E rk lärung  der zeit­
weiligen Retention von Stickstoff n u r die Annahme übrig zu bleiben, daß 
dieser Stickstoff tatsächlich in Form  von Eiweiß oder dessen V erdauungs­
produkten im Körper zurückgehalten wird.

Dam it ist aber nicht gesagt, daß dieses Eiweiß in den Zellen und Ge­
weben als organisierte lebende Substanz angesetzt wird. Vollständig läßt 
sich ja  diese Möglichkeit nicht ausschließen, und daß dies in vielen Fällen 
tatsächlich geschieht, steht außer jedem Zweifel. Ebenso unzweifelhaft ist es 
aber, daß ein anderer Teil des resorbierten Eiweißes als totes Eiweiß eine 
Zeitlang unzersetzt bleibt und den E iw eißvorrat der Körperflüssigkeiten usw. 
erhöht. D afür spricht un ter anderem die sogleich zu besprechende Erfah­
rung  über die Eiweißzersetzung bei Verm inderung der Eiweißzufuhr und 
w ährend der ersten Hungertage.

Die Ursachen dieser Retention von totem  Eiweiß sind insbesondere von 
G r u b e r 2) erö rtert worden, und zwar kommt er dabei zu folgendem Schlüsse, 
welcher m it den neueren E rfahrungen über die V erdauung und Resorption 
des Eiweißes in einer sehr guten Ü bereinstim m ung steht.

Aus dem genossenen Eiweiß werden un ter dem Einfluß der verschiedenen 
Verdauungsflüssigkeiten verschiedene Verbindungen gebildet, welche nicht 
m it gleicher Leichtigkeit im Körper zerlegt werden. Die M ehrzahl derselben 
w ird sehr schnell angegriffen und sehr schnell in ihre E ndprodukte zer­
setzt; es finden sich aber darunter auch solche V erbindungen, welche wider­
standsfähiger sind und daher nu r allmählich zugrunde gehen. Infolgedessen 
wird sich die Abgabe der einer bestimm ten Eiweißmenge entsprechenden Ab­
fallstoffe auf eine kürzere oder längere Reihe von Tagen verteilen müssen.

Um  dies zu  e rläu tern , n im m t G r u b e r  re in  w illkürlich  a n , daß 80 Proz. des 
N ahrungseiw eißes im m er binnen des ersten  T ages, 13 Proz. b innen  des zweiten, 
5 Proz. b innen  des d ritte n  und  2 Proz. b innen  des v ierten  Tages zerleg t werden. 
In n e rh a lb  der drei ersten  T age einer neuen eiw eißreicheren F ü tte ru n g  m uß dem ­
n ach  E iw eißansatz  und  am  v ierten  T age N -G leichgew icht e in tre ten , das dan n  er­
h a lte n  b leibt, solange die gleiche F ü tte ru n g  fo rtd au ert.

Aus dem  F u tte r  des
Am  F ü tte ru n g stag e  zersetzt

1 2 3 4 5

1. F ü t te ru n g s ta g e s ...................... 80 13 5 2 —

2. „ ...................... — 80 13 5 2
3. „ ...................... — 80 13 5
4. „ ...................... — — — 80 13
5. „ ...................... — — — — 80

Sum m a . . . 80 93 98 100 100

Aus demselben Gesichtspunkte läß t sich auch, zum Teil wenigstens, der 
in F all I I  (S. 394) stattfindende V erlust an Stickstoff bei V erm inderung der 
Eiweißzufuhr auffassen. Das aus der früheren Kost stammende, noch nicht

‘) Zeitschr. f. Biol. 42, 416, 1901. — *) Ebenda, S. 422.
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zersetzte Eiweiß verm ehrt einige Tage lang die E iweißzersetzung, bis diese 
Reste zugrunde gegangen sind.

Außerordentlich k lar t r i t t  uns diesfes Verhalten w ährend der ersten 
Hungertage entgegen. W enn ein und dasselbe Tier zu wiederholten Malen 
auf H unger gesetzt w ird, nachdem es vor demselben bei den verschiedenen 
Versuchsreihen ein an Stickstoff verschieden reiches F u tte r  bekommen hat, 
so ist die N-Abgabe im H arn w ährend der ersten H ungertage um so größer, 
je größer die vorher gefütterte Eiweißmenge war. Von dem vierten oder 
fünften H ungertage an t r i t t  aber in allen Reihen, unabhängig von der ver­
fü tterten Eiweißmenge, die gleiche N-Abgabe auf. Als Belege sei auf folgende 
Versuche von V o i t 1) verwiesen.

N - Abgabe

Reihe 11 
g

R eihe 15 
g

R eihe 7 
g

1. H u n g e r t a g .................. 28,1 12,4 6,4
2. „ ................ 11,6 8,7 5,4
3. „ .................. 8,9 7,3 4,8
4. „ ................ 8,1 7,0 5,7
5. „ . . . . . 5,7 6,9 5,7
6. „ .................. 6,2 6,0 5,9
7. „ ................ 4,8 6,0 5,3
8. ,  ................ 4,7 5,7 5,1
Vor dem  H u n g er im 

F u t t e r ........................... 85,0 51,0
Gemischtes

F u tte r

Indessen wissen wir aus verschiedenen Beobachtungen, daß es un ter 
Umständen beträchtlich länger dauert, bis sich bei verm inderter Eiweißzufuhr 
das N - Gleichgewicht wiederherstellt. In  solchen Fällen dürfte der Körper, 
aller W ahrscheinlichkeit nach, von seiner Organmasse Eiweiß abgegeben 
haben, bis er sich an die kleine Eiweißmenge im F u tte r  gewöhnt hat, ebenso 
wie ein länger dauernder Ansatz von Eiweiß wohl als A usdruck einer Neu­
bildung von Organmasse aufgefaßt werden muß (vgl. oben, S. 396).

In  genau derselben W eise w ie bei ausschließlicher E iw eißnahrung  ste llt sich 
der K örper ins N - G le ichgew ich t, w enn das F u tte r  nebst E iw eiß auch  F e tt  oder 
K ohlehydrate en thä lt, wie z. B. in folgenden V ersuchen von V o i t 4).

A. E iw e iß  u n d  F e tt .  

F a ll I.

•A ufnahm e pro T ag N  - Abgabe N-Bilanz
T ag N F e tt pro Tag pro  T ag

g g g g

6. Ja n u a r  1858 . . . . .  . 25,5 250 20,1 +  5,4 ,
7- „ „ ...................... 25,5 250 23,0 +  2,5
8- ,  „ • .................. 25,5 250 24,1 +  1,4

V orher 500 g Fleisch  ( =  17,0 g N) und 200 g F e tt.

*) Zeitschr. f. Biol. 2, 311, 1866. — 4) E benda 3, 34, 1867; 5, 348, 443, 1869.
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F a ll II.

A ufnahm e pro  T ag K -A bgabe K-Bilanz
T ag — pro T ag pro  Tag

K F e tt
g g g g

20. F eb ru a r 1 8 6 1 .................. 13,6 200 21,6 — 8,0
21. n ............. 13,6 200 19,2 — 5,6
22. „ ............ 13,6 200 16,9 — 3,3
23. n 71 .................. 13,6 200 16,0 —  2,4
24. • n ............. 13,6 200 15,3 — 1,7

V orher 1800 g F le isch  ( =  61,2 g  N).

B. E iw e iß  u n d  S tä r k e .

F a ll I.

T ag

A ufnahm e pro  T ag K -A bgabe  
pro T ag

g

K-Bilanz 
pro  T ag

g
K
g

Stärke
g

29. M ärz 18 6 1 ........................... 27,2 450 14,8 +  12,4
30. „ „ ........................... 27,2 450 21,1 +  6,1
31. „ „ ........................... 61,2 450 45,6 +  15,6

1. A pril „ ........................... 61,2 450 50,2 +  11,0

V orher n u r  450 g  S tärke.

F a ll II.

A ufnahm e pro T ag K -A bgabe K-Bilanz
T ag pro  T ag pro Tag

K Stärke

g g g g

13. Ju l i  1863 ........................... 13,6 400 20,8 — 7,2
14. „ ., ........................... 13,6 400 17,9 — 4,3
13. „ „ ........................... 13,6 400 15,5 — 1,9

16. „ „ ........................... 13,6 400 15,2 — 1,6

V orher 1500 g  F le isch  =  51 g K  und 200 g S tärke.

Die nahe Abhängigkeit des Eiweißumsatzes von der Eiweißzufuhr geht 
auch aus den E rfahrungen über den stündlichen Ablauf der N-Ausgabe nach 
N -haltiger Kost sehr p rägnan t hervor.

A n H unden  sind V ersuche in  dieser R ich tung  von P a n u m 1) ,  F e d e r 1) ,  
F a l c k * 8) ,  K r u m m  a c h e r 4) ,  G r u b e r 5) u. a. a u sg e fü h rt worden. Dieselben.

l) K ord. med. A rk iv  6 , K r. 12, 1874. — s) Zeitschr. f. Biol. 17, 531, 1881.—
8) F a l c k ,  B eiträge zu r Physiologie usw. 1, 185, 1875. — 4) Z eitschr. f. Biol. 3 5 , 
494, 1897. — 5) E benda 4 2 , 420, 1901.



D er stündliche V erlau f der N-Abgabe. 3 9 9

stim m en in  allem  W esentlichen g u t ü b erein , und ich  kan n  m ich d ah er a u f  die 
W iedergabe einer einzigen U n tersuchung  beschränken. Zu diesem Zwecke w ähle  
ich  die von F e d e r ,  w eil h i e r 'd i e  V ersuchsbedingungen am  m eisten  v a riie rt 
worden sind.

V or jedem  V ersuche w urde die Blase en tle e rt, w onach das T ier das fü r  den 
Tag bestim m te F u tte r  e rh ie lt und in  w enigen M inuten  verschlang. D ie Blase 
w urde dann  n ach  jed e r zw eiten Stunde ka th e teris ie rt.

In  e rs te r L inie w ollte F e d e r  den zeitlichen V erlau f der N -A bgabe  nach  
m ehrtägigem  H ungern  feststellen. Die Ergebnisse zw eier solcher Versuche sind in 
Fig. 29, K urve I  und I I  g raphisch  d a rgeste llt w orden. In  demselben kom m en 
allerdings gewisse Schw ankungen vor; diese sind aber n u r  gering füg ig , und  w ir 
können d ah er sagen , daß die N-Abgabe beim  hungernden  H unde, de r sich , wie 
b ek ann t, n u r  seh r w enig bew egt, von Stunde zu  Stunde im  großen und  ganzen 
sehr w enig v ariiert.

F ig . 29.

Die stündlichen Variationen der N-Abgabe beim Hunde nach F e d e r .  Die dicke Linie stellt 
den Verlauf der Eiweißresorption im Darme dar.

E in  ganz anderes A ussehen b ieten  die K urven IV  und V I d a r , welche sich 
auf F ü tte ru n g  m it reinem  Fleisch (in  IV  m it 500 g =  17 g  N, in  V I m it 1000 g  =  
34 g N) beziehen. N ich t allein  die absoluten Z ahlen  fü r  die N-Abgabe sind h ier 
beträch tlich  größer, im  L aufe  des Tages tre ten  außerdem  noch sehr bedeutende, 
regelmäßig verlaufende Schw ankungen derselben a u f , welche unbeding t m it der 
E iw eißzufuhr in  Zusam m enhang g ebrach t w erden müssen.

Schon längere  Zeit vor dem V ersuche w ar das T ier m it den gleichen F le isch­
m engen g e fü tte rt w orden, und  es s tand  d ah er m it denselben etw a im  N-Gleich- 
gewicht. Aus den K urven g eh t hervor, w ie die N-Abgabe du rch  das F u tte r  sofort 
in  die Höhe getrieben  w ird , in der sechsten bis ach ten  Stunde ih r  M axim um  er­
re ich t und dann  w ieder allm ählich  au f den N ü ch ternw ert herab sin k t, w elcher fü r  
die 22. bis 24. Stunde bei 500 g Fleisch  0,57 und bei 1000 g F leisch 1,03 g N 
beträgt.

Von vornhere in  ist es d eu tlich , daß diese Schw ankungen von dem  zeitlichen 
V erlauf der R esorption aus dem V erdauungsrohre  bedingt sein m üssen. U m  diese 
F rage n ä h e r au fzuklären , em pfiehlt es sich, diese R esu lta te  m it denjenigen zu  v e r­
gleichen, w elche über den V erlau f de r N-Resorption beim  H unde vorliegen. Zu 
diesem Zwecke ist die s ta rk  ausgezogene K urve in  die Fig. 29 gezeichnet. Dieselbe
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g ib t n ach  S c h m i d t - M ü h l h e i m 1) a n , wieviel P rozen t de r gesam ten gefü tterten  
Eiw eißm enge w ährend  de r sechs ersten  zw eistündigen V erdauungsperioden aus dem 
V erdauungsrohr resorb iert w urden. Die A nordnung  der betreffenden Versuche 
m ach te  es notw endig, fü r  jed e  einzelne B estim m ung ein besonderes T ier zu opfern, 
und infolgedessen leiden die Ergebnisse an  einer gewissen U nsicherheit. Jedoch 
können  w ir m it großer W ah rsch e in lich k e it aus denselben fo lg ern , daß die Eiweiß­
resorp tion  w ährend  der e rsten  zwei S tunden am  reich lichsten  ist und w ährend  der 
fo lgenden zehn  Stunden lan g sam er, ab er ziem lich-gleichm äßig  fo r tg e h t, sowie daß 
zu  der zw ölften Stunde schon e tw a 95 Proz. des g e fü tte rten  Einw eißes aus dem 
D arm e verschw unden sind.

W äh ren d  der ersten  u n d  in  einem  noch höheren  G rade w ährend  der zweiten 
Periode n a ch  de r F ü tte ru n g  ste ig t die X-Abgabe seh r b e träch tlich  an. Zu dieser 
Z eit sind schon 47 Proz. des g e fü tte rten  Eiweißes reso rb iert worden. Z ur Zeit der 
m axim alen  N - Abgabe sind vom  Eiw eiß 56,5 Proz. zum  B lute übergegangen. 
Indes is t w ährend  der ersten  sechs S tunden die ganze resorbierte  N-Menge bei 
w eitem  n ich t ausgeschieden, denn am  E nde der sechsten Stunde sind im  Versuche IV 
n u r  33,5, im  V ersuche V I n u r  34,4 Proz. der ganzen N-M enge im  H arne erschienen. 
B is 56,5 Proz. des Stickstoffes vom  K örper abgegeben w erden , d au ert es in beiden 
V ersuchen  etw a neun Stunden.

Es findet sich also, w ie übrigens zu  erw arten  ist, eine deu tliche Verschiebung 
zw ischen den K urven  de r N-Besorption und  der N-A usscheidung. Dieselbe is t leicht 
zu  e rk lä ren , denn erstens w erden die resorbierten  N -haltigen  V erbindungen doch 
n ich t sogleich in  ih re  E ndprodukte  verw andelt, und zweitens m uß es jedenfalls 
eine Zeitlang dauern , bis die letz te ren  durch  die N ieren abgegeben w erden. U n ter 
B ezugnahm e au f diese U m stände d ü rfte  aus dem V ergleich de r beiden Vorgänge 
der Schluß berech tig t sein, daß die V ariationen  der N-Resorption fü r  die de r N-Zer- 
setzung bzw. N-Abgabe in  erster L inie bestim m end sind.

W enn nebst Fleisch auch  F e t t  g e fü tte rt w ird (K urve I I I :  500 g F leisch  und 
150 g  F e tt) ,  bekom m en die K urven  ein ganz anderes A ussehen als bei reinem  
E iw eißfu tter. A llerdings ist die gesam te N-Abgabe h ier etw a ebensogroß als bei 
F ü tte ru n g  m it 500g  Fleisch  a lle in ; der V erlau f derselben ist aber ein anderer, 
die A usgabe ist au f den ganzen T ag  gleichm äßiger verte ilt, und  w ir vermissen 
h ie r  sowohl den sta rken  A nstieg  als auch die plötzliche Senkung, welche den 
K urven  IV  und VI ein so charak teristisches Gepräge erteilen . Jedenfalls zeigen 
auch  diese K urven n ich t denselben gleichm äßigen V erlau f als die H ungerkurven : 
schon w äh ren d  der zw eiten Stunde nach  der F ü tte ru n g  erre ichen  sie einen ve r­
hä ltn ism äß ig  hohen W ert, w elcher w ährend  der folgenden Stunden noch höher 
an ste ig t; dann  n im m t die N-A bgabe eine Z eitlang ab, um  schließlich am  E nde des 
Tages schnell ih r  M inim um  zu erreichen.

Diese E igen tüm lichkeit h ä n g t w ohl zum Teil d am it zusam m en, daß der Eiweiß­
zerfa ll du rch  das gleichzeitig  g e fü tte rte  F e tt  etw as herab g ed rü ck t w orden ist. 
H ierbei kom m t aber noch eine durch  die G egenw art des Fe ttes m öglicherweise 
sta ttfindende V erzögerung de r V erdauung  und Resorption des Eiweißes in B etrach t.

Beim Menschen haben Y o i t2), F ö r s t e r 3), O p p e n h e im 4), S o n d e n  
und  ic h 5), L a n d e r g r e n 6), T s c h l e n o f f 7), V e r a g u t h 8), R o s e m a n n 9), 
T e n g w a l l10 *), H o p k in s  und H o p e 11), S lo s s e 12) , H a w k  und C h a m b e r-

*) A r c li .  f .  (A n a t. u.) P h y sio l. 18 79, S. 39. S c h m i d t - M ü h l h e i m  h a t  die
R eso rp tio n  n u r fü r  die  zw e ite , v ie r te , sechste, n eu n te  und z w ö lfte  S tu n d e  bestim m t.
U m  diese R e su lta te  m it sein en  e ig e n e n  v e r g le ic h e n  zu  k ö n n e n , h a t  F e d e r  die­
se lb en  a u f  zw e istü n d ig e  P erio d en  u m g e re ch n et. —  2) V o i t ,  P h y sio l.-ch e m . U n ters. 1,
41, 1857. —  8) Z e itsch r. f .  B io l. 9, 383, 1873. —  4) A r c h . f .  d. ges. P h y sio l. 23, 461,
1880. —  5) S k an d . A r c h . f .  P h y s io l. 6, 15 1, 1885. —  6) E b e n d a  7, 75, 1886. —
7)  K o rr .-B l. S ch w e iz . Ä r z te  1896, S. 65. —  8) Jo u rn . o f  P h y sio l. 21, 112 , 1897. —
9) A r c h . f .  d. ges. P h y sio l. 65, 343, 1897. —  10) V g l.  T i g e r s t e d t ,  L e h rb u c h  d er
P h y sio l. 1, 90, 1897. —  “ )  Jo u rn . o f  P h y sio l. 23, 270, 1898. —  ls) T r a v a u x  du
la b o r a to ir e  de p h ysio l. de l ’In s titu t S o lv a y  4, 501, 1901.



la in  x) u. a. ähnliche Versuche und wesentlich m it demselben Resultat wie 
bei den Versuchen an H unden ausgeführt.

Indes ist der Verlauf der N-Abgabe beim Menschen weder im H unger 
noch nach einmaliger N ahrungsaufnahm e so g la tt wie beim Hunde. W ährend 
des vierten und fünften H ungertages wurde an J. A. die N-Ahgabe im Harn 
in zweistündigen Perioden bestim m t; dieselbe stieg (vgl. Fig. 30) zwischen 
10 U hr vorm ittags und 12 U hr m ittags an , um danach im weiteren Verlauf 
des Tages allmählich abzunehmen. Nach den E rfahrungen an H unden hätte 
man erw artet, daß die N -A bgabe während dieser Tage im großen und 
ganzen konstan t gewesen wäre. Es ist möglich, daß der Anstieg dam it zu­
sammenhängt, daß J. A. zwischen 8 und 10 U hr vorm ittags einen Spazier­
gang im Freien machte und daß die dabei stattfindende M uskelarbeit, welche 
jedenfalls die größte A nstrengung während des Tages darstellte, einen ver­
mehrten Eiweißumsatz bewirkte. Auch is t an den Einfluß eines infolge der 
Arbeit erhöhten Blutdruckes zu denken, welcher eine stärkere Tätigkeit der 
Nieren hat verursachen können.

D er stündliche V erlau f der N-Abgabe. 4 0 1

F ig . 30.

Die stündlichen Variationen der N-Abgabe während des vierten und fünften Hungertages,
nach L a n d e r g r e n .

Nach einer einmaligen Nahrungsaufnahm e kann sich die N-Abgabe auch 
beim Menschen sehr regelmäßig gestalten. Dies scheint aber nicht als all­
gemeine Regel aufgestellt werden zu können, denn es treten  oft verschiedene 
Unregelmäßigkeiten auf, welche zeigen, daß noch andere Um stände als die 
Resorption der N ahrung hierbei von Bedeutung sein dürften. Vor allem ist 
es beim Menschen im allgemeinen nicht möglich, während einer längeren Zeit 
eine gleiche, absolute Muskelruhe zu beobachten, und auch wenn die M uskel­
arbeit bei genügendem Vorhandensein von N-freien Nahrungsstoffen nicht d irek t 
auf Kosten des Eiweißes ausgeführt wird, so werden jedenfalls Veränderungen 
des Blutdruckes dabei hervorgerufen, welche ihrerseits die D urchblutung der 
Nieren und dam it die H arnsekretion beeinflussen können.

Endlich findet man bei der gewöhnlichen Verteilung der N ahrungsauf­
nahme auf mehrere Mahlzeiten, daß die N-Abgabe im H arn nach jeder Mahl­
zeit mehr oder weniger ansteigt.

Trotz allen Unregelmäßigkeiten g ilt also auch fü r den Menschen die 
allgemeine Regel, daß eine verm ehrte Zufuhr von Eiweiß im engsten Anschluß 
an die Resorption aus dem Darme den Eiweißumsatz in die Höhe treibt.
, T s c h l e n o f f  sowie später V e r a g u t h  und S lo s s e  h aben  in V ersuchen, hei 
welchen der H a rn  s t ü n d l i c h  en tleert und an  Stickstoff analysiert w u rd e , noch 
verschiedene D iskontinuitä ten  der N-Abgabe beobachtet, welche si

‘) A m erican  Jo u rn . of Physiol. 10, 115 , 269, 1903, 1904.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 26 VNIW. JAGiEL.
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zeitigen R esorption des Stickstoffs, erstens aus dem  M agen, zweitens aus dem 
D arm e, in  Z usam m enhang b rin g en  wollen. Diese A uffassung is t ja  an  und fü r  
sich vollkom m en p lausibel, obgleich unsere  K enntnisse ü ber die R esorption im 
M agen noch zu gering  sind , um  einen u n an fech tb a ren  G rund e iner solchen An­
nahm e darzustellen. Noch b leib t ab er die F ra g e , ob es bei so kurzen  Perioden 
m öglich is t, allen H arn  w irk lich  zu gew innen, denn das Zurückbleiben auch eines 
ziem lich geringen H arn q u an tu m s in  der Blase k an n  j a  seh r w esentliche F eh ler 
verursachen . Bei O p p e n h e im  verlief übrigens auch  bei stündlichem  H arnlassen 
die N-A bgabe vollkom m en gleichm äßig.

Es ist fast selbstverständlich, daß der Verlauf der N-Abgabe im Harn 
nach m ehrm aliger Nahrungsaufnahm e im Tage weniger steile Schwankungen 
darbieten muß, als wenn die gleiche Eiweißmenge auf einmal verabreicht 
w ird 1). Es frag t sich aber, inwiefern und in welcher Richtung der gesamte 
tägliche Eiweißumsatz un ter dem Einfluß frak tion ierter oder einmaliger 
N ahrungsaufnahm e verändert wird.

A d r i a n 8) ,  w elcher diese F rag e  zuerst e rö rte rte , m ach te  zu ih re r  A ufklärung 
V ersuche, die indes n ich t als bew eiskräftig  angesehen w erden können. Die folgen­
den U n tersuchungen  von I. M u n k 3), v. G e b h a r d t 4) und  K r u m m a c h e r 1) haben 
entgegengesetzte R esu lta te  ergeben. “W ährend e rste re r bei d re im aliger F le ischzufuhr 
einen größeren E iw eißum satz als bei einm aliger findet, kom m en die beiden letz teren  
A utoren  zu dem  R esultate, daß  de r täg liche  N -U m satz bei frak tio n ie rte r  A ufnahm e 
geringer ist. Die Differenzen sind jedenfalls n ich t bedeutend und  b e tragen  n u r  5 
bis 6 Proz.

E s w ürde zu v iel R aum  beanspruchen, die verschiedenen V ersuche h ie r  näher 
zu erö rte rn . E s schein t m ir indes, daß insbesondere v. G e b h a r d t s  Beobachtungen 
die von ih m  und K r u m m a c h e r  ve rtre ten e  Auffassung in  hohem  Grade stützen, 
w eshalb ich  in folgender Tabelle dieselben h ie r  m itteile. Das V ersuchstier befand 
sich im  N -G leichgew icht, und ein  und  dasselbe E iw eißquantum  w urde ih m  en t­
w eder au f einm al oder in  zwei bis a ch t Portionen gegeben.

Nr. Reihe
T ägliche 

N - Z ufuhr

T ägliche 
N -A bgabe  im  
H a m  u. K ot

D auer 
de r Reihe

* e Tage

1 E in m a l i g ........................... 18,0 18,01 5
2 Zweim alig (Ü bergang) . 18,0 18,26 7
3 Z w e i m a l i g ...................... 18,0 17,91 6
4 V ierm alig (Ü bergang) . 18,0 17,24 7
5 V ie rm a lig ........................... 18,0 16,28 7
6 A ch tm alig  (Ü bergang) . 18,0 16,77 8
7 A c h t m a l i g ...................... 18,0 17,22 6
8 E in m a l i g ........................... 18,0 17,94 7

N ur in der zweiten R eihe (Ü bergang von einm aliger zu zw eim aliger F ü tte ru n g ) 
is t die N-Abgabe u n te r  den R eihen m it m ehrm aliger F ü tte ru n g  größer als bei 
einm aliger. Sonst zeigt sioh bei der frak tio n ierten  F ü tte ru n g  die N-Abgabe durch ­
gehend  geringer.

Zur E rk lä ru n g  dieser T atsache  h eb t K r u m m a c h e r  h e rv o r, daß die bei ein­
m aliger A ufnahm e in n erh a lb  einer kurzen  Zeit resorbierte  große Eiweißm enge ver-

')  Vgl. K r u m m a c h e r ,  Z eitschr. f. Biol. 35, 495, 1897. — 8) Zeitschr. f. physiol. 
Chem. 17, 616, 1893. — 3) A rch. f. d. ges. Physiol. 58, 354, 1894. — 4) Ebenda 65, 
611, 1897, — 5) Zeitschr. f. Biol. 35, 480, 1897. Vgl. auch die Polem ik zwischen 
M u n k  und K r u m m a c h e r ,  Z entralb l. f. Physiol. 11, 729; 12, 37, 41, 1898.
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hältn ism äßig  rasch  im  K örper au fg eb rau ch t w ird, w äh ren d  bei frak tio n ie rte r  Z u fu h r 
die R esorption g leichm äßiger erfo lg t und  d ah er auch  die E iw eißzersetzung a ll­
m äh licher sta ttfindet. D er von A d r i a n  u n d  v. G e b h a r d t  v e rtre ten en  A nsich t, daß 
das E iw eiß bei e inm aliger D arre ich u n g  d u rch  w eitgehende Spaltungsprozesse in 
m inderw ertige P roduk te  verw andelt w ü rd e , w ird  von M u n k  und K r u m m a c h e r  
aus, wie m ir scheint, gu ten  G ründen als u n h a ltb a r  w idersprochen.

Bei Z u fu h r von F le isch  und  F e tt  beobachtete  M u n k  fa s t  genau  den g leichen 
N -U m satz, g leichgültig , ob e r  das F u tte r  a u f  einm al oder frak tio n ie rt gab  — was 
m it den f rü h e r  e rw äh n ten  E rfah ru n g e n  ü b er den zeitlichen  V erlau f der X-Abgabe 
bei F ü tte ru n g  m it F le isch  und F e tt  genau  übereinstim m t und zum  Teil w enigstens 
dam it Z usam m enhängen d ü rf te , daß die R esorption von E iw eiß durch  Beigabe von 
F e tt lan g sam er erfolgt.

Beim  M enschen k an n  keine Rede davon sein, die N ah ru n g  n u r  einm al täg lich  
aufzunehm en, denn seine V erdauungsorgane sind n ich t fü r  solche M engen, die dann  
auf einm al genossen w erden m ü ß ten , angepaßt. A uch  zeig t ein V ersuch von 
J. R a n k e ,  de r 1832 g Fleisch  auf einm al verzeh rte  — was jedenfalls n ich t eine 
ausreichende N ah ru n g  eines e rw achsenen , a rbeitenden  M enschen d a rste llt — , daß 
von der T rockensubstanz n ich t w eniger als 12 Proz. im  Kote gefunden w urden, 
w ährend der V erlust m it dem  Kote, w enn dieselbe Fleischm enge in  d rei Portionen 
verte ilt genossen w urde, n u r  5 Proz. b e tru g 1).

Die obere Grenze des N-Gleichgewichtes is t, aller W ahrscheinlichkeit 
nach, von dem Resorptionsverm ögen des Darmes bedingt, indem der Körper 
auch die größten Mengen von Eiweiß, die von dem Darme noch bew ältigt 
werden können, früher oder später Tag fü r Tag zersetzt.

Das M axim um  von reinem  F le isch , m it w elchem  V o i t s !) großer H und  von 
etwa 35 kg  K örpergew icht sich ins G leichgew icht stellen k o n n te , b e tru g  2500 g  =  
85 g N. B ei 2600 g Fleisch  m it 88,4 g N konnte  er das F u tte r  noch verdauen, 
setzte davon aber 126 g =  4,3 g N an. E s is t indes in  höchstem  G rade w a h r­
scheinlich, daß das T ie r n ach  einiger Zeit auch  m it dieser F leischm enge ins G leich­
gewicht gekom m en w äre. Bei 2900 g  F le isch  ( =  101,5 g  N ) tra te n  schw ere, von 
E rbrechen  und  D urch fa ll begleitete  V erdauungsstörungen  auf.

Beim Menschen is t es wohl kaum  möglich, eine bestimmte Zahl auf­
zustellen, welche die obere Grenze des N-Gleichgewichts ausdrücken würde. 
Im allgemeinen genießt der erwachsene Mensch etwa 80 bis 150 g Eiweiß 
( =  12,8 bis 24 g N) und hält sich dabei im Gleichgewicht. Aber auch viel 
größere Eiweißmengen können verdaut und im Körper zersetzt werden. Bei­
spiele davon haben wir in H u l tg r e n s  und L a n d e r g r e n s  U ntersuchungen* 3) 
über die Kost schwedischer A rbeiter, in O h lm ü l l e r s 4) Beobachtungen über 
siebenbür gische Arbeiter, in den in Amerika un ter A tw a te r s  5) Leitung aus­
geführten Studien über die N ahrungsaufnahm e verschiedener Bevölkerungs­
gruppen, sowie in den E rm ittelungen über die Kost bei strenger körperlicher 
Arbeit (W ettturnen usw.) und bei Eiweißmast. So beobachtete J a f f a 6) beim 
Trainieren fü r einen Fußballzweikampf in Kalifornien eine tägliche N-Aufnahme 
von 43,2 g ( =  2 7 0 g  Eiweiß); G o o d b o d y , B a rd s w e ll  und C h a p m a n  7) 
erwähnen zwei völlig gesunde Menschen, welche bei absichtlicher Über­

*) J . R a n k e ,  Die E rn äh ru n g  des M enschen; M ünchen 1879, S. 309. Zit.
nach  M u n k . — *) Zeitschr. f. Biol. 3, 24, 1867. — 3) H u l t g r e n  und  L a n d e r -
g r e n ,  U ntersuchungen  über die E rn äh ru n g  schw edischer A rbeiter, Stockholm  1891,
S. 15. — *) Zeitschr. f. Biol. 20, 393, 1884. — 5) U. S. D epart. of A gricult., Off.
of exp. S ta tions, Bull. No. 98, 1901. — •) E benda, Bull. No. 84, 1900. — 7) Jo u rn .
of Physiol. 28, 257, 1902. .Vgl. auch  L i c h t e n f e i t ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 86, 
182, 1901.
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ernährung  47,1 bzw. 53,9 g N ( =  294 g bzw. 337 g Eiweiß) genossen. (Vgl. 
auch unten im Kapitel von Eiweißansatz.)

Die untere Grenze des N-Gleichgewichtes beobachtete V o it bei dem 
oben erw ähnten Hunde in einem sehr herabgekommenen Zustande bei Zufuhr 
von 480 g Fleisch ( =  16,3 g N); fü r gewöhnlich genügten nicht 500 g Fleisch, 
um das Tier im N-Gleichgewicht zu erhalten, sondern es verlor unaufhörlich 
Stickstoff und näherte sich nu r äußerst langsam dem N-Gleichgewicht1). — 
W enn aber das Tier außer Eiweiß auch F ett und Kohlehydrate im F u tter 
bekommt, so sinkt die untere Grenze des N-Gleichgewichtes erheblich tiefer 
als bei ausschließlicher Zufuhr von Fleisch. So betrugen bei dem hier 
besprochenen Tiere etwa 350 g Fleisch (=  11 ,9g  N) das Minimum, womit 
das N-Gleichgewicht erreicht werden konnte, wenn neben Fleisch 250 g F e tt 
gefü ttert w urden2). Daß das Minimum noch viel tiefer herabgedrückt werden 
kann, geht aus m ehreren neueren Untersuchungen hervor.

Auf Grund seiner E rfahrungen über den N-Umsatz un ter verschiedenen 
Bedingungen kam  V oit zu dem Schluß, daß die geringste gefütterte Eiweiß­
menge, m it welcher sich der Körper im N-Gleichgewicht erhalten kann, auch 
bei dem reichlichsten Zusatz von F e tt oder Kohlehydraten immer größer ist 
als die beim H ungern etwa vom vierten Tage an zugrunde gehende Eiweiß­
menge 8).

Dieser Satz kann indes nicht länger aufrecht erhalten werden. Schon 
Versuche von S a lk o w s k i4) und R u b n e r 5) ergaben, daß man durch reich­
liche Zufuhr von F e tt und Kohlehydraten bzw. durch alleinige Zufuhr von 
Rohrzucker die N-Abgabe im H arn gegenüber derjenigen beim H ungern ta t­
sächlich herabdrücken .kann, daß also die N-Abgabe beim H ungern nicht dem 
überhaupt erreichbaren Minimum des Eiweißzerfalles, soweit er sich aus dem 
H arn allein beurteilen läßt, entspricht.

Sodann folgten U ntersuchungen von I. M u n k , bei welchen erstrebt 
w urde, die geringste zu r H erstellung des N-Gleichgewichtes notwendige 
Eiweißmenge am Hunde festzuste llen6).

U n ter diesen V ersuchen w erde ich  n u r  den folgenden h ier m itteilen . Bei einem  
H unde von 25 kg K örpergew icht b e tru g  die täg liche N -A b g ab e  im  H a m  und  Kot 
w ährend  des v ierten  bis sechsten H ungertages d u rch sch n ittlich  6,38 g. D ann  w urde 
ih m  ein aus Fleisch, Schm alz und  S tärke  zusam m engesetztes, a n  N u n d  F e tt  an a ­
lysiertes F u tte r  m it 5,70 bis 6,23 g  N pro  T ag gegeben. Bei dieser F ü tte ru n g  schied 
das T ier am  v ierten  T age 5,81, am  fü n ften  Tage 5,02, am  sechsten Tage 4,62 und 
am  siebenten Tage 4,68 g N im  H a m  und  d u rch sch n ittlich  0,86 g  N  im  K ote aus. 
W äh ren d  de r zwei le tz ten  T age b e tru g  also die gesam te N -A b g ab e  im  M itte l 5,51 g, 
also 0,87 g  w eniger als w ährend  des v ierten  bis sechsten H ungertages.

Im  A nschluß an  die frü h eren  V ersuche von M u n k  m ach ten  E . V o i t  und 
K o r k u n o f f 7) eine lange V ersuchsreihe, um die vorliegende F rag e  aufzuklären . 
Das V ersuchstier bekam  teils E iw eiß allein, teils E iw eiß m it Zugabe von F e tt und 
K ohlehydraten . Das E iw eiß bestand aus F leisch , aus dem  du rch  w arm es W asser 
die E x trak tivsto ffe  g rößtenteüs ausgelaugt w aren . Zum  V ergleich  w urde bei jed e r 
R eihe auch  eine H ungerperiode eingeschaltet.

*) Z e itsch r. f. B io l. 3, 30, 1867; V o i t ,  S. 112. —  s) V o i t ,  S. 134. —  3) Z e itsch r.
f. B io l. 3, 29, 1867; 5, 355, 1869. — 4) Z e itsch r. f. p h y sio l. C h em ie  1, 43, 1877. —
5) Z e itsch r. f. B io l. 19, 357, 1883. — 6) A r c h . f. p a th . A n a t . 101, 112, 1885; 132,
92, 1893; A r c h . f. (A n a t. u.) P h y sio l. 1896, S. 184. — • 7) Z e itsch r. f. B iol. 32,
58, 1895.
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K örper­
gew icht

G esam te
N-Abgabe

beim
H ungern

F u tte r Gesam te
N-Abgabe

bei
F ü tte ru n g

N -B ilanz
Nr. N F e tt

K ohle­
h y d ra te

bei
F ü tte ru n g

II ks g g g g g g

1 20,2 4,01 11,99 3,8 — 12,04 — 0,05

2 24,0 4,85 7,49 85 — 7,78 — 0,29
3 24,0 4,22 5,11 86 — 5,72 — 0,61
4 28,8 4,01 5,88 151 — 5,46 +  0,42
5 24,0 3,86 5,30 159 — 5,16 +  0,14

6 24,1 5,25 3,83 18 249 4,91 — 1,08
7 24,7 4,94 5,00 18 249 4,35 +  0,65
8 24,0 4,93 5,07 21 334 4,48 +  0,59
9 30,0 4,08 5,88 22 286 4,47 +  1,41

10 27,7 4,98 5,11 16 274 5,11 0

D urch  die Zugabe von F e tt  bzw. K o h lehydraten  w ird in  N r. 2 bis 10 de r N- 
Um satz in hohem  G rade herab g ed rü ck t und  N - G leichgew icht w ird  in  N r. 4, 5, 7, 
8, 9 und 10 bei einer N -Z u fu h r  von n u r  bzw. 5,88, 5,30, 5,00, 5,07, 5,88 und 5 ,11g  
erreicht. D ie A usgaben von N  im  H arn  und K ot betragen  h ier bzw. 5,46, 5,16, 
4,35, 4,48, 4,47, 5,11, w äh ren d  sie in  den entsprechenden H ungerreihen  bzw. 4,01, 
3,86, 4,94, 4,93, 4,08 und  4,98 betragen . In  N r. 7 und  8 is t also N -G leichgew ich t 
bei einem  N -U m sa tz  e rre ich t, der um  0,59 bzw. 0,45 g  geringer ist als in  den en t­
sprechenden H ungerreihen .

Aus diesen B eobachtungen  w ürde n u n  u n m itte lb a r folgen, daß sich der K örper 
bei genügender Z u fu h r von N -fre ie n  N ahrungsstoffen  m it einer N -M enge, die ta t ­
sächlich geringer ist als die beim  H u ngern  ausgeschiedene, in  N - G leichgew icht 
stellen kann . Diese Fo lgerung  lassen E. Y o i t  und  K o r k u n o f f  indes n ich t gelten, 
indem  sie dem gegenüber bem erken , daß de r bei H u n g er ausgeschiedene Stickstoff 
n icht allein  E iw eiß, sondern zu etw a 20 Proz. auch  N -h a ltig en  E xtrak tivsto ffen  
entstam m e, w ährend  das gefü tte rte  Fleisch  von diesen V erbindungen fre i w ar. 
Sie finden d ah er in  ih ren  B eobachtungen eine B estätigung  der u rsp rüng lich  von 
C. V o i t  vertre tenen , sp ä te r1) aber verlassenen A uffassung.

M einerseits k ann  ich  dieser D eu tung  der V ersuchsergebnisse n ich t zustim m en. 
W enn ich m ich au f den S tandpunk t de r gen an n ten  A utoren  stelle und also w ill­
kürlich fü r  die E xtrak tivsto ffe  im  H u n g e r-N  20 Proz. abziehe , so e rh a lte  ich  bei 
Nr. 7 und 8 fü r  den E iw eiß -N  beim  H ungern  3,95 g  — also n u r  0,40 bzw. 0,53 g 
weniger als bei de r Z u fu h r von Eiweiß. Dieses P lus — w enn es ü b e rh au p t ex is tie rt — 
b rau ch t ab er g a r n ich t im  Sinne von C. V o i t ,  daß sogar die geringste E iw eiß­
zufuhr an  u n d  fü r  sich den E iw eißum satz erhöhe, au fgefaß t zu w erden, sondern ist 
m einer M einung n ach  ganz e in fach  dad u rch  bed ing t, daß die A bsonderung der V er­
dauungsdrüsen bei N ahru n g szu fu h r viel leb h a fte r  als beim  H ungern  ist. A uch 
finden w ir bei den  h ie r  speziell besprochenen V ersuchen N r. 7 und  8, daß die N- 
Abgabe im  H a rn  beim  H ungern  4,83 bzw. 4,82 b e träg t, w ährend  sie bei N ahrungs­
zufuhr n u r  3,35 bzw. 3,89 ausm acht. H ierzu  kom m t endlich noch , daß doch ein 
Teil des K otstickstoffs einen R ückstand des F u tte rs  darstellen  k a n n 2).

Noch ist eine h ie rh e r gehörige V ersuchsreihe von J ä g e r r o o s  zu erw ähnen. 
E inem  H unde von etw a 12 kg  K örpergew ich t w urde n ach  einer a n  N  sehr a rm en  
Kost — 1,74 bis 0,58 g p ro  T ag  — das F u tte r  w ährend  sieben T agen entzogen. 
Die N -A bgabe w ährend  derselben b e tru g  du rch sch n ittlich  3,14 (4,11 bis 2,31) g N 
pro Tag. V ier T age spä ter w urde m it einem  F u tte r  begonnen, das bei genügendem

l) Z eitschr. f. Biol. 25, 285, 1889. — s) Vgl. auch  E. V o f t ,  ebenda 33 , 333, 1896; 
C r e m e r ,  ebenda 42 , 612, 1901.
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V orhandensein  von N -freien  N ahrungsstoffen  d u rch sch n ittlich  n u r  3,60 g  N enth ielt. 
Im  M ittel von 15 T agen schied das T ier dahei 2,36 g, also 0,78 g  N w eniger als heim  
H ungern  im  H arn  und  K ot aus. Da das F u tte r  aus 100 g  frischem  Fleisch und 50 g 
B u tte r bestand, w ar der G ehalt desselben an  N -h a ltig en  E x trak tivsto ffen  ebenso 
groß als derjenige in  der heim  H ungern  zerfa llenden K ö rp ersu b stan z ') . A uch  dieser 
V ersuch ste llt also einen entscheidenden Beweis gegen die h ier e rö rte rte  A n­
schauung  dar.

Beim Menschen verhält sich die untere Grenze des N-Gleichgewichtes 
ganz ähnlich wie beim H unde, wie dies aus den E rfahrungen über den Stoff­
wechsel bei N -a rm er Kost hervorgeht.

Bei einer du rch sch n ittlich en  Z u fu h r von 4,73 g  N, 135 g F e tt, 268 g K ohle­
h y d ra te n  und 5 4 g  A lkohol p ro  T ag  schied H i r s c h f e l d  am  v ierten  bis ach ten  
T age durchschn ittlich  6,65 g N im  H a rn  und K ot aus — w ar also dabei noch n ich t 
im  G leichgew icht. In  e iner folgenden R eihe m it du rch sch n ittlich  7,44 g N, 165 g 
F e tt, 354 g  K ohlehydrate  und  43 g  A lkohol b e tru g  die d u rchschn ittliche  N -A bgabe 
im  H arn  und  K ot w äh ren d  des fü n ften  bis ach ten  Tages dagegen 7,53 g. H ier w a r 
also das N - G leichgew icht aufs nächste  e rre ich t w orden 2).

Zu entsprechenden R esu lta ten  kam en  fe rn e r K u m a g a  w a 3) und K l e m p e r e r 4). 
E rs te re r  genoß bei Selbstversuchen w äh ren d  neun T agen d u rch sch n ittlich  8,75 g  N,
2,5 g F e tt  und 570 g K ohlehydrate  und  schied dabei im  H a rn  u n d  Kot 8,10 g  N 
aus — also w urden bei dieser D iä t noch 0,65 g N täg lich  im  K örper zurückgehalten . 
K l e m p e r e r s  V ersuche w urden  an  einem  20jährigen und  einem  28jährigen K örper­
a rb e ite r ausgeführt. Die Kost bestand  d u rchschn ittlich  aus 5,28 g  N, 264 g F e tt, 
470 g  K ohlehydraten  und 172 g (!) Alkohol. W ährend  des sechsten bis ach ten  Tages 
b e tru g  die gesam te N -A b g ab e  du rch sch n ittlich  4,60 bzw. 3 ,9 1 g , d. h . auch  h ie r  
ein  A nsatz  von bzw7. 0,68 u n d  1,37 g  N.

P e s c h e i 5) genoß eine Kost, in  w elcher der N -G eh a lt T ag  fü r  T ag  verm indert 
w urde, und zw ar von 7,59 au f 5,88 g. Am fü n ften  T age w ar bei einer N -Z u fu h r 
von 7,16 g die N -A usgabe  7,05 g ; am  sechsten Z u fu h r: 7,05, Abgabe 6,89; am 
siebenten Z u fu h r: 6,24, A bgabe 6,48; am  ach ten  Z u fu h r: 5,88, Abgabe 6,2. Am 
siebenten T age berech n et sich de r N -U m satz  p ro  K ilogram m  K örpergew icht zu 
e tw a 0,08 g.

Der kalorische W ert der bei diesen Versuchen genossenen Kost ist, 
wie J. M u n k 6) bem erkt h a t, verhältnism äßig sehr groß. W ährend der 
Stoffwechsel bei einem mäßig arbeitenden Menschen nur etwa 35 bij 
40 Kal. pro Kilogramm Körpergewicht b e träg t, t r a t  das N-Gleichgewicht 
bei H i r s c h f e ld  bei einer Zufuhr von 43, bei P e s c h e i  bei einer von 46, bei 
K u m a g a w a  bei einer von 52, sowie bei den beiden Versuchspersonen 
K le m p e r e r s  erst bei einer von 78,5 Kal. pro Kilogramm Körpergewicht auf. 
Es schien also, als ob das N-Gleichgewicht bei geringer N-Zufuhr nu r in 
dem Falle erzielt werden könnte, wenn die absolute K raftzufuhr übermäßig 
groß wäre.

Neue Versuche von S i v e n 7) , bei welchen die N -Z ufuh r un ter Ersatz 
des weggelassenen Eiweißes durch isodyname Mengen von N -freien  N ahrungs­
stoffen stufenweise verm indert w urde, ergaben indessen, daß auch bei etwa 
norm aler Kalorienzufuhr das N-Gleichgewicht bei sehr geringen Eiweißmengen 
in der Kost erzielt werden kann.

' )  Skand. A rcb. f. Physiol. 13, 408, 1902. — s) A rcb . f. pa th . A nat. 114, 301, 
1888; vgl. auch  A rch. fü r  die ges. Physiol. 41, 338, 1887. — 3) A rch . f. p a th . A nat. 
116, 404, 1889. — 4) Zeitschr. f. k lin . Med. 16, 550, 1889. — 5) P e s c h e i ,  Inaug.-Diss., 
B erlin  1891. — 8) Z entralb l. f. d. m ed. Wiss. 1889, Nr. 16; A rch. f. pa th . A nat. 
132. 99, 1893. — 7) Skand. A rch . f. Physiol. 10, 91, 1899.
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Reihe D auer

Tage

M ittel p ro  T ag

X -Z u fu h r

g
Kal.

Gesam te 
X -A bgabe 

g

X-Bilanz

g

1 7 12,69 2479 11,30 +  1,39
' 2 a 3 10,44 2493 10,40 +  0,04

2 h 6 10,35 2505 9,36 +  0,99
8 6 8,71 2486 7,98 +  0,73
4 6 6,26 2477 6,36 — 0,10
5 4 4,52 2444 4,95 — 0,43
6 7 2,47 2440 3,51 — 1,04

Zu dieser Z usam m enstellung is t noch, h inzuzufügen, daß S iv ö n  am  letzten  
Tage der fü n ften  R eihe ta tsäch lich  im  X -G le ichgew ich t w ar. Also genügte  h ier 
hei einer Z u fu h r von 41,4 K al. p ro  K ilogram m  K örpergew ich t (58,9 kg) 0,08 g  X 
zum U n te rh a lt des X -G leichgew ichts.

In  einer w eiteren  V ersuchsreihe verm inderte  S iv ö n  m it einem  M ale die N- 
Z ufuhr von etw a 18 g au f 2,69 g 1). Die X -A usgaben  im  H arn  und  K o t b e trugen  
dabei am  v ierten  T age 4,88 und am  17. T age 4,06. Es w urde deshalb  die X -Z ufuhr 
auf 4,02 g e r h ö h t ; nu n m eh r w a r die gesam te X -A bgabe  im  M itte l von v ier T agen 
4,30 g , also fa st G leichgew icht. Die Kost en th ie lt 42 Kal. pro K ilogram m  K örper­
gewicht.

D em gegenüber konnte  C a s p a r i 2) bei einer Z u fu h r von 50,1 K al. p ro  Kilo­
gram m  K örpergew icht und  insgesam t 10,82 g V n ich t in]X - G leichgew icht kom m en, 
denn e r  schied noch am  fü n ften  T age 11,96 g  X  im  H a rn  und K ot aus. E r  ste llt 
sich dah er vor, daß S iv  e n s  R esu lta t vereinzelt d asteh t. Diese A nsich t d ü rfte  jedoch  
n icht ganz r ich tig  sein, denn schon die f rü h e re n  A rbeiten  von H i r s c h f e l d  und 
K u m a g a w a  zeigen ja , daß bei e iner so re ich lichen  Kost w ie de r von C a s p a r i  
genossenen X  - G leichgew icht schon bei einer w eit geringeren  N - Z u fu h r ein tr it t . 
Außerdem  h a t  C a s p a r i  selber in  V erein  m it G l a e ß n e r 3) an  zwei V eg eta rian ern  
B eobachtungen ü b er den X -U m satz  g em ach t, aus w elchen h e rv o rg eh t, daß bei 
dem einen (e iner E rau ) bei einer Z u fu h r von 0,09 g  X  u n d  47 K al. und  bei dem  
anderen (einem  M ann) bei einer Z u fu h r von 0,11 g  X  und  66 K al. pro  K ilo­
gram m  K örpergew ich t n ich t n u r  X  - G leichgew ich t, sondern sogar X -A n sa tz  e r­
reicht w urde.

E ntsprechende A ngaben sind auch  von anderen  A utoren  m itg e te ilt w orden. 
Bei einem  28jährigen  Tapezierergehilfen  von 57 kg  K örpergew ich t, w elcher seit 
drei Ja h re n  an  re in  vegetabilische K ost gew öhnt w ar, f a n d V o i t 4)  in  d e r täg lichen  
Kost 8,4 g X, im  H a m  und K ot 8,8 g X. — A l b u 5) e rw äh n t eine vollkom m en 
gesunde 42jährige E rau  von 37,5 kg  K örpergew ich t, die sechs J a h re  lan g  au f rein  
vegetabilischer D iä t gelebt h a tte . In  der täg lichen  Kost w aren  5,46 g X ( = 0 ,1 5 g X  
und 37,3 K al. p ro  K ilogram m  K örpergew icht) en th a lten . W äh ren d  fü n f  T agen 
w urde 0 ,37g  X  e rsp art. —  E nd lich  beobachtete  C a s p a r i 6) bei einem  M anne von 
41,3 k g  K örpergew ich t X -G leichgew ich t bei einer Z u fu h r von 3,79 g X  und  1566 K al. =  
0,10 g X  und  38 K al. p ro  K örperkilo.

Bei seinem  ersten  V ersuch  bestim m te S iv e n  n ach  S t u t z e r s  M ethode noch 
die V erteilung  de r von ih m  genossenen X -S u b stan z  auf E iw eiß u n d  andere  X- 
haltige Stoffe. Bei der fün ften  R eihe b e tru g  de r Eiw eißstickstoff n u r  1,98 g *)

*) Skand. A rch. f. Physiol. 11, 315, 1901. — 2) A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 
1901, S. 323. — 3) Zeitschr. f. d iätet. u. physik. T herap ie  7, (9 \ 1904. — 4) Zeitsehr. 
f. Biol. 25, 255, 1889. — 5) Zeitschr. f. k lin . Med. 43 , 75, 1901. —  6) A rch . f. 
(A nat. u.) Physiol. 1904, S. 562; vgl. auch  K l e m p e r e r ,  Zeitschr. f. k lin . Med. 16, 
588, 1889; B e r n e r t  u. S t e j s k a l ,  A rch. f. exp. P a th . 48, 134, 1902.
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p ro  T ag  ( =  12,4g E iw eiß). In  de r v ierten  R e ih e , wo S iv e n  w ährend  der 
le tz ten  v ier T age N ansetzte, w a t  de r E iw eiß -N  höchstens 4,43 g  (a ller N  im  B ro t 
is t  dan n  als E iw eiß -N  b e rech n e t), w as p ro  K ilogram m  K örpergew ich t 0,074g N 
b e träg t.

W enn wir diese Ergebnisse m it den an hungernden Menschen er­
haltenen vergleichen, so finden wir, daß auch beim Menschen N - Gleichgewicht 
bei einem N -U m satz bestehen k an n , der geringer ist als der beim Hunger 
stattfindende. P ro Kilogramm Körpergewicht betrug  die gesamte N -A bgabe 
im H arn und Kot bei den oben erwähnten Versuchspersonen bzw. 0,10, 0,15, 
0,07, 0,06, 0,08, 0,08, 0,10. W ährend des achten bis zehnten Hungertages 
schied C e t t i  0,19 g, w ährend des sechsten H ungertages B r e i t h a u p t  0,18 g, 
w ährend des 21. bis 25. H ungertages S u c c i  0,09 und während des fünften 
H ungertages J. A. 0,18 g N im H arn aus.

B ei V ersuchen an  H unden  m it seh r N  - arm em  E u tte r  beobachteten  M u n k 1) 
und R o s e n h e im * ) ,  daß tro tz  bestehenden N -G leichgew ichts, e tw a von der sechsten 
bis ach ten  W oche an  a llm äh lich  verschiedene seh r schw ere S törungen au ftra ten , 
w elche, w enn das E u tte r  n ic h t beizeiten  ve rän d ert w urde, zum  Tode fü h rten  und 
von den genannten  A u to ren  als A usdruck  einer ungenügenden N -Z u fu h r  aufgefaßt 
w erden. Diese S törungen  ibestanden vor allem  in  S törungen de r V erdauung  und 
w u rd en , n ach  M u n k ,  d ad u rch  bew irkt, daß bei de r N -a rm e n  Kost zu wenig 
E iw eiß zum  W iederau fbau  des bei der Sekretion zum  T eil zerfa llenen  P ro to ­
plasm as de r D rüsenzellen vo rh an d en  w ar. D em entsprechend ko n sta tie rte  R o s e n ­
h e im  bei de r Sektion im  V erd au u n g sro h re  und in der L eber schw ere pathologische 
V eränderungen.

B etreffend die D eu tung  dieser E rscheinungen  bem erk t S i v e n 3) ,  daß sie 
m öglicherw eise von e iner an d au e rn d  zu einförm igen B eschaffenheit der Kost be­
d ing t w aren ; B r e i s a c h e r A) fa ß t die Störungen als A usdruck  eines vorhandenen 
Salzhungers auf. D aß die geringe N -M enge in  der Kost an  und fü r  sich diese 
S törungen  n ich t b e w irk te , d ü rfte  aus J ä g e r r o o s ’ B eobachtungen ganz deutlich 
h e rv o rg e h e n 5). Bei diesen V ersuchen w urde nebst Z ucker und B u tte r  n u r 
f r i s c h e s  Eleisch in rohem  Z ustande g e fü ttert. Die folgende Tabelle en th ä lt seine 
R esu lta te  in  k o n zen trie rte r Eorm .

Die G renzen des N-Gleichgewichts.

V ersuchs­
dauer

Tage

le sa m t - N N im M ittel pro Tag

Nr. A uf­
nahm e

g

Abgabe

g

Bilanz

g

A uf­
nahm e

g

Abgabe

g

Bilanz

g

I. 1. 91 207,2 231,7 — 24,5 2,28 2,55 — 0,27
2. 132 224,9 200,3 +  24,6 1,70 1,51 +  0,19
3»), 14 11,4 17,4 -  5,0 0,82 1,24 — 0,42

Sum m a ) 
u. M ittel j

237 443,5 449,4 — 5,9 1,87 1,89 — 0,02

')  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1891, S. 338; A rch . f. p a th . A nat. 132, 141, 
1893. — *) A rch. f. (A nat. u.) Physio l. 1891, S. 341; A rch . f. d. ges. Physiol. 54, 
61, 1893; vgl. auch  Z u n tz  u. M a g n u s - L e v y ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 49 , 440, 
1891. — 3) Skand. A rch . f. Physiol. 10, 147, 1899; vgl. auch  H a g e m a n n ,  Inaug.- 
Diss., B erlin  1891. — 4) D eutsche med. W ochenschr. 1901, S. 1310. — 5) Skand. 
A rch . f. Physiol. 13, 389, 1902. — “) H iernach  fo lg te  noch eine Periode von 
46 T ag en , w ährend  w elcher das T ier träc h tig  w a r; aus diesem G runde ist diese 
Periode h ie r  ausgeschlossen.
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V ersuchs­
dauer

Tage

G esam t-N N im M ittel pro Tag

Nr. A uf­
nahm e

g

Abgabe

g

Bilanz

g

A uf­
nahm e

g

Abgabe

g

Bilanz

g

II . 1. 132 467,8 444,3 +  23,5 3,54 3,36 +  0,18
2. 17 13,7 52,2 — 38,5 0,80 3,07 — 2,27
3. 50 144,2 131,2 +  13,0 2,88 2,62 +  0,26

Summa \
u. M ittel )

199 625,7 627,7 —  2,0 3,14 3,15 — 0,01

Das K örpergew icht des T ieres im  V ersuch I  v a riierte  zwischen 4,55 und  6,73 
und be trug  im  D u rch sch n itt 5,9 k g ; im  V ersuch I I  wog das T ier im  D u rchschn itt 
etwa 12 kg.

Bei den verschiedenen R eihen im  V ersuch I  b e tru g  der N -U m satz  pro K ilo­
gram m  K örpergew ich t bzw. 0,50, 0,26 u n d  0 ,2 0 g , im  V ersuch I I  bzw. 0,28, 0,25 
und 0,23 g. In  den V ersuchen von M u n k  und  R o s e n h e im  w a r der N - U m satz 
pro K ilogram m  K örpergew icht 0,23 g , also e tw a von derselben Größe wie in  denen von 
J ä g e r r o o s .  U nd  dennoch blieben die T iere 146 (von der ersten  Periode abgesehen) 
bzw. 199 T age am  Leben. In  beiden F ällen  s ta rb  das T ier n ich t an  irgend  w elcher 
chronischen E rk ran k u n g  oder an  V erdauungsstö rungen , sondern an  einer aku ten  
Infek tionsk rankheit. Im  D arm epithel konnten  keinerle i pathologische V eränderungen 
nachgewiesen w erd en , w ie auch das F u t te r  bis zum  Tode sehr gu t ausgenutzt 
wurde. "Während jler ganzen B eobachtungsdauer befanden sich die T iere wohl, 
und es w aren  bei ihnen  keine Zeichen von abnehm ender L eistungsfäh igkeit oder 
von M attigkeit zu bem erken.

Daß auch  der M ensch bei einer an  E iw eiß ziem lich arm en K ost bei dauernder 
Gesundheit bleiben kann , fo lg t teils aus den oben m itgete ilten  E rfah ru n g en  an  V ege­
tariern , teils aus einer seh r w ichtigen V ersuchsreihe von R. 0 . N e u m a n n 1). Die­
selbe um faßte  im  ganzen 746 Tage und  w a r in  drei A bschnitte  geteilt. In  dem 
ersten und  d r itten  A bschnitt, welche je  10 M onate dauerten , genoß N e u m a n n  eine 
freigew ählte  K ost; du rch  K onstantb leiben des K örpergew ichts w urde festgestellt, 
daß sie genügend w ar. Im  zw eiten A b sch n itt, 120 T ag e , w urde du rch  V ersuche 
über den N  - U m satz die E ffek tiv itä t der Kost d irek t kontro lliert. Die Ergebnisse 
sind in  Tabelle 1 (S. 410) zusam m engestellt (vom  A bschnitt I I  n u r  die ersten  
50 Tage in  fü n f  Perioden verte ilt).

Über den G e s a m ts to f f w e c h s e l  bei Zufuhr von Eiweiß haben wir die 
Bilanzversuche von P e t t e n k o f e r  und  V o it in erster Linie zu berück­
sichtigen.

Die genann ten  A utoren  berechneten  ih re  A nalysenresu ltate  u n te r  der A nnahm e, 
daß sich N und  C im  Eiw eiß wie 1 : 3,684 verh ie lten . Diese V erh ältn iszah l ist 
indes n ich t r ic h tig , und  sie b e trä g t n a ch  R u b n e r  1 : 3,28, n ach  P f l ü g e r  sogar 
1 :3 ,2 0 s). D ieser U nterschied  is t besonders bei großen Eiw eißm engen von d u rch ­
greifender B edeutung. So en tsp rich t e iner A bgabe von 85,4 g N  ( =  etw a 2500 g 
Fleisch) n ach  P e t t e n k o f e r  und  V o it  314,6 g  C, n ach  R u b n e r  280,1 g — also eine 
Differenz von 34,5 g C. D. h . w enn die N -S u b stan z  in  2500 g  Fleisch  im  K örper 
vollständig zersetzt w ird , und 280,1 g C vom K örper abgegeben w orden s in d , so 
w ürde dies n ach  R u b n e r s  V erh ältn iszah l bed eu ten , daß der gesam te an  Eiweiß 
gebundene K ohlenstoff in  2500 g  F leisch  vom  K örper abgegeben w orden ist, w ährend  
nach der Z ah l von P e t t e n k o f e r  und  V o i t  im  K örper 34,5 g  C — w ahrschein lich  
als F e tt  — zu rückgehalten  w orden sind.

') A rch. f. Hyg. 45, 1, 1902. — 2) Siehe oben S. 356.
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D er Gesam tstoff Wechsel bei Z u fu h r von Eiweiß. 4 1 1

Eine neue Berechnung der Versuche von P e t t e n k o f e r  und V o i t i )  war 
daher notwendig, und P f l ü g e r 2) unterzog sich der Mühe, diese auszuführen. 
Nach dieser neuen Berechnung sind die Resultate der Münchener Physiologen 
in Tabelle 2 (S. 410) zusammengestellt.

Diese V ersuche sind alle an  einem  u n d  dem selben H unde ausgefiih rt. E rs t 
hei einer Z u fu h r von etw a 68 g  N (E r. 6) ge lang t das T ier in  stoffliches G leich­
gewicht ; hei den  R eihen m it geringerer N  - Z u fu h r se tzt das T ier n ich t allein  von 
seinem eigenen E iw eiß , sondern auch  von seinem eigenen F e tt  zu. J e  größer die 
gefütterte  N-M enge w ird , um  so geringer is t auch  die Selbstbesteuerung des Körpers, 
bis er endlich m it 68 u n d  84 g  N  ( =  2000 bis 2500 g  F leisch) u n g e fäh r in  
m aterielles G leichgew icht k o m m t3).

Einen näheren Aufschluß über den Umfang der tatsächlich stattgefundenen 
Verbrennung gibt uns die kalorische Berechnung der Versuche. Aus der­
selben geht hervor, wie gleichzeitig m it dem verm ehrten N-Umsatz ta tsäch­
lich auch der Gesamtstoffwechsel, und zwar sehr regelmäßig, ansteigt. Beim 
Hunger be träg t er pro Kilogramm Körpergewicht 34,9 Kal., ist bei 17 g N 
etwa gleich groß, um dann imm er m ehr zuzunehmen und bei 85 g N im 
F utter das Maximum von 65,0 Kal. zu erreichen.

Bei abundanter Eiweißzufuhr steigt also der Gesamtstoffwechsel m it 
etwa 90 Proz. dem Stoffwechsel beim H unger und bei geringer Eiweißzufuhr 
gegenüber an.

In einem noch höheren Maße steigt indes der N -U m satz ; die Differenz 
zwischen dem Maximum bei Zufuhr von 85,0 g N und dem Minimum beim 
Hunger beträg t 7 9 ,8 g , d. h. 1426 Proz. Es wäre also grundfalsch, wenn 
wir aus dem N-Umsatz den Gesamtstoffwechsel schätzen wollten.

Später h a t R u b n e r  ähnliche Versuche ausgeführt, welche dadurch, daß 
die zu vergleichenden Versuche unm ittelbar nacheinander angestellt wurden, 
den Vorzug haben , daß sie sich so viel als möglich auf den gleichen körper­
lichen Zustand des Versuchstieres beziehen4). Ich stelle einige von ihnen 
hier zusammen.

Nr. T ag
N -Z ufuhr

g

N-Abgabe

ero

Kalorien

Z ufuhr U m satz pro kg

I. 1 0 1,3 0 308 51,9
2 0 1,5 0 281 48,3
8 17,0 13,1 481 330 56,3
4 17,0 14.2 481 330 55,0

II. 1 20,4 17,3 576 607 88,9
2 20,4 17,7 576 539 78,1
8 o- 4,0 0 446 65,0
4 20,4 16,6 576 536 78,0
5 0 2,9 0 477 70,6
6 0 2,2 0 507 78,0
7 0 1,9 0 457 70,2

*) Z eitschr. f. Biol. 5, 370, 1869; 7, 432, 1871. — *) A rch. f. d. ges. Physiol. 
51, 267, 1891. — 3) D er F e tta n sa tz , de r h ie r  e rschein t, d u rfte  n u r ein  scheinbarer 
sein, denn w enn die V ersuche u n ter A nw endung der V erhältn iszah l C/N =  3,20 
berechnet w erden , w ird derselbe n u r  14 bzw. 3 g . — 4) R u b n e r ,  Die Gesetze des 
E nergieverbrauches, S. 57, 65, 76, 84, 155.
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Nr. T ag N -Z u fu h r

g

N -A bgabe 

g

K alorien

Z ufuhr U m satz pro kg

III . 1 0 7,8 0 1089 40,6
2 0 7,4 0 947 36,0
3 0 7,3 0 1017 39,1
4 0 6,3 0 912 35,2
5 51 46,5 1326 1171 46,0
6 51 46,8 1326 1218 47.5
7 51 49,5 1326 1274 48,7
8 51 48,9 1326 1291 49,8

IV. 1 0 5,0 0 718 —

2 0 5,1 0 742 —

3 68 51,6 1926 1046 —

4 0 12,4 0 746 ------- .

5 68 52,7 1926 1115 —

6 0 12,2 0 772 —

Aus diesen Versuchen erhalten wir im D urchschnitt: Versuch I : Hunger 
290 Kal., Zufuhr von 17 g N 330 Kal.; Versuch I I :  Hunger 472 Kal., Zu­
fuhr von 20,4 g N 561 K al.; Versuch I II : H unger 991 K al., Zufuhr von 
5 1 g  N 1239 Kal.; Versuch IV: H unger 745 K al., Zufuhr von 68 g N  
1080 Kal. Ganz wie bei denV ersuchen von P e t t e n k o f e r  und V o it  steigert 
eine verhältnism äßig geringe N-Zufuhr den Gesamtstoffwechsel nur in geringem 
Grade (im Versuch I  um 14 Proz.), w ährend dagegen eine reichlichere 
N -Zufuhr den Stoffwechsel beträchtlich in  die Höhe tre ib t (im Versuch II um 
19 Proz., im Versuch I I I  um 25 Proz., im Versuch IV um 45 Proz.); gleich­
zeitig be träg t die durchschnittliche Zunahme der N-Ab gäbe dem Hungerwerte 
gegenüber in allen Versuchen mehrere hundert Prozent.

§ 2. Der Stoffwechsel bei Zufuhr von Fett.
P e t t e n k o f e r s  und V o i t s 1) Versuche über den Einfluß des Fettes auf 

den Stoffwechsel sind , nach den früher benutzten K onstanten berechnet, in 
folgender Tabelle zusamm engestellt 2).

Tag F u tte r N- F ett, K alorien
D atum der

V ersuchs- Abgabe Kal. pro kg  
Körper-Nr. N F e tt zersetzt

periode g & g g gew icht

I. 10. M ärz 1862 6 ___ ___ 6,0 111 1207 38,7
14. 10 — — 5,2 86 947 31,5

1 . A p r il3) 8 — 100 5,4 97 1057 35,8
3. n J 10 — 100 4,5 103 1093 37,4

II. 5. A pril 1861 2 — — 11,6 97 1187 36,1
8. 5 — — 5,7 107 1184 37,3

11. 8 — — 4,7 102 1089 35,7
19. b)» / 2 — 350 7,7 169 1800 56,2

')  Z eitschr. f. Biol. 5, 369, 1869. — !) 1 g N  =  25,25 Kal., 1 g F e tt =  9,5 Kal. —
3) In  de r Zwischenzeit bekam  das T ier täg lich  bis zum  24. M ärz 1500 g Fleisch, da­
n ach  100 g F e tt. — 4 *) D er V ersuch d au erte  n u r  10 S tunden, ist aber au f 24 S tunden
berechnet. — 6) N ach sehr reich lichem  gem ischten  F u tte r  bekam  das, T ier vom
18. A pril an  350 g F e tt. •
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Aus diesen Versuchen geht hervor, daß die heim H unger zugrunde 
gehende Fettm enge durch eine gleichgroße Fettm enge im F u tte r  ersetzt 
werden k an n , sowie daß eine sehr bedeutende Steigerung der F ettzu fuhr 
den Fettum satz bedeutend in die Höhe treibt.

Wie sich der Stoffwechsel bei Zufuhr von F e tt und Eiweiß verhält, ist 
aus folgenden wie früher berechneten Versuchen von P e t t e n k o f e r  und 
V o it1) ersichtlich:

F u tte r N- F ett,
K a­

lorien

K alorien 
pro  kg 
K örper-

Nr. D atum N F e tt Abgabe zer­
setzt

g g g g gew icht

I. 20. A pril bis 1. Ju n i 1863 . 17,0 20,4 59 1094 34,9
12. M ai 1863 ............................... 17,0 100 16,7 75 1151 36,8
3. Ju n i bis 30. Ju li 1862 . . 17,0 200 17,6 119 1593 49,0

II. 20. Febr. bis 9. M ärz 1863 . 51,0 — 51,0 22 1554 46,5
9. u. 13. M ärz 1863 .................. 51,0 30 49,5 24 1528 45,7
17. M ärz 1863 ........................... 51,0 60 51,0 48 1795 53,8
20. u. 24. M ärz 1863 . . .  . 51,0 100 47,7 34 1575 46,5
18. Ju n i 1863 ........................... 51,0 100 49,3 17 1456 46,9
27. u. 30. M ärz 1863 . . . . 51,0 150 49,5 40 1679 49,6

Die zu der' ersten Versuchsreihe m it 17 g N und bzw. 0, 100 und 200g  
Fett im F u tte r  gehörigen Versuche sind zum Teil in weiten Intervallen aus­
geführt und dürften daher kaum  sichere Schlußfolgerungen gestatten. Da­
gegen sind die Versuche der zweiten Reihe ziemlich gu t untereinander ver­
gleichbar. Aus denselben kann kaum  anders geschlossen werden, als daß 
die Zugabe von 30 bis 150 g F e tt  die Fettzersetzung nicht beeinflußt, wenn 
die gleichzeitig gefütterte Eiweißmenge an und fü r sich ungefähr genügt, um 
den Stoffwechsel zu unterhalten.

In allem W esentlichen w urden diese Resultate durch Versuche von 
R u b n e r , bei welchen der Stoffwechsel beim H unger und bei F ettzufuhr in 
unmittelbarem Anschluß aneinander bestim m t w urde, b es tä tig t2), wie z. B.

Nr. T ag

F u tte r
N-Abgabe

g

F e tt,
zersetzt

g

K alorien

K alorien 
pro  k g  
K örper­
gew icht

N

g

F e tt

g

I. 1 __ * __ 9,4 74 955 39,8
2 — 167 5,1 81 914 38,1
3 — — 3,9 88 957 40,0

II. 1 — — 1,6 62 626 56,3
2 — — 1,7 59 592 54,5
3 — 180 1,7 72 721 67,1

‘ ')  Zeitschr. f. Biol. 9 ,  1', 1873. 1 g  N  =  26,26; l g  F e tt  =  9,5 K al. —
2) R u b n e r ,  D ie Gesetze des E nerg ieverbrauches, S. 51.



Bei Zufuhr von einer Fettm enge, deren kalorischer W ert (1537 Kal.) 
um 6 0  Proz. den Stoffwechsel beim H unger übertraf, t r a t  keine Steigerung 
der Fettzersetzung ein (Versuch I). Eine ziemlich bedeutende Zunahme,
18,4 Proz. dem Hungerstoffwechsel gegenüber, erschien aber im Versuch II, 
wo das gefütterte F e tt ,  seinem Kalorienwert (1 7 1 0  Kal.) nach, fast dreimal 
so groß w ar als der Umsatz beim H unger (durchschnittlich 6 0 9  Kal.).

Also erscheint eine Zunahme der F ettzersetzung und des gesam ten, in 
Kalorien ausgedrückten Stoffwechsels hei Zufuhr von F e tt nur dann, wenn 
die gefütterte Fettm enge ihrem  kalorischen W erte nach den Bedarf des 
Körpers sehr beträchtlich übersteigt. Bei geringerer F ettzu fuhr bedingt das 
F e tt  aber keine Steigerung, wie es auch P f lü g e r  durch Versuche an Hunden 
bestä tig t hat.

§ 3. D e r  S t o f f w e c h s e l  b e i  Z u f u h r  v o n  K o h l e h y d r a t e n .

Wie oben bem erkt, ist es nicht ohne gleichzeitige Bestim mung der Sauer­
stoffaufnahme möglich, zu entscheiden, in welchem Maße F ette  und Kohle­
hydrate beim Stoffwechsel beteiligt sind. Beim H unger, sowie bei Zufuhr 
von Eiweiß oder F e tt is t doch, aller W ahrscheinlichkeit nach, der Anteil der 
Kohlehydrate an der V erbrennung so gering, daß kein großer Fehler entsteht, 
wenn der gesam te, aus N-freien Nahrungsstoffen stammende Kohlenstoff in 
den Ausgaben als Fett-C  berechnet wird.

Bei Zufuhr von Kohlehydraten gestaltet sich die Sache viel komplizierter, 
und es ist n icht möglich, aus der alleinigen Bestimmung des abgegebenen 
Kohlenstoffs, auch wenn die Zusam mensetzung des F u tte rs  genau bekannt 
is t , den gegenseitigen Anteil des Fettes und der Kohlehydrate festzustellen. 
H ier is t daher die Bestimmung des Sauerstoffverbrauches unbedingt not­
wendig.

Bei kurzdauernden, un ter Anwendung einer Respirationsmaske aus­
geführten Versuchen, wTo neben der C 0 2-Abgabe auch die 0 2-Aufnahm e be­
stim m t worden ist, ha t es sich nun herausgestellt, daß der respiratorische 
Quotient hei Zufuhr von Kohlehydraten hinnen kurzem  ansteigt, daß also diese 
in der T at sogleich nach ih rer Resorption vom Körper angegriffen werden ').

Aus diesen E rfahrungen zog man nun den Schluß, daß die resorbierten 
Kohlehydrate vollständig vor dem resorbierten F e tt bzw. dem K örperfett ver­
braucht werden, und berechnete von dieser Annahme aus den un ter solchen 
Um ständen stattfindenden Stoffwechsel. Dieser Schluß w ar indes nicht voll­
ständig berechtigt, denn es lagen meines W issens keine Beobachtungen vor, 
welche seine Richtigkeit tatsächlich bewiesen hätten.

Diese wesentliche Lücke in  unseren Kenntnissen ist indes durch die 
Untersuchungen A tw a te r s  und  seiner M itarbeiter in der letzten Zeit aus­
gefüllt worden. A llerdings war es bis jetzt auch ihnen nicht möglich, bei 
länger dauernden Versuchen die 0 2-Aufnahme festzustellen; ihre kalorim etri­
schen Bestimmungen des Stoffwechsels bei verschieden zusammengesetzter 
Kost lassen uns aber die vorliegende F rage entscheiden. W enn nämlich der 
aus dem W ärm ewerte der Kost und der Ausgaben berechnete Stoffwechsel 
auch bei Zufuhr von Kohlehydraten m it der d irek t kalorim etrisch bestimmten

4 1 4  D er Stoffwechsel bei Z ufuhr von K ohlehydraten .

‘) Vgl. z. B. M a g n u s - L e v y ,  Arch. f. d. ges. Physiol. 55 , 1, 1893.
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W ärmeabgabe genau übereinstimmt, so liegt hierin ein unanfechtbarer Beweis 
dafür, daß die gesamten Kohlehydrate der Kost tatsächlich vor dem F e tt im 
Körper angegriffen werden.

Da die Versuchspersonen bei allen Versuchen von A tw a te r  in  ihrer 
Kost sowohl F e tt als Kohlehydrate genossen (vgl. S. 366), stellen diese Ver­
suche sämtlich die erwünschte Begründung dieses Satzes dar. U nter den­
selben finden sich aber einige, welche in dieser Hinsicht ganz besonders be­
deutungsvoll sind, indem die Versuchsperson hier die gleiche Zufuhr von 
Eiweiß und Kalorien, aber m it verschiedener Verteilung auf F e tt und Kohle­
hydrate bekam. Einige dieser Versuche sind in folgender Tabelle aufgenommen.

Versuch

K raftw echsel, b e rechnet aus K ra ft­
wechsel,

E i­
weiß F e tt

K ohle­
h y d ra ten Sum m a

direk t
bestim m t

A nm erkungen

: Kal. Kal. Kal. Kal. Kal.

358 1892 — 2250 2187 H unger, B uhe

429 814 1114 2357 2397 Gew. Kost, B uhe

434 1288 3371 5093 5136 J K ohlehydratreiche 
| Kost, A rbeit

489 3190 1465 5144 5105 /  F e ttre ich e  Kost, 
| A rbeit

36> 39- 42- j  M itte l 
51 /

35

37' 40> 44>) M itte l 
47, 49, 53 J
3 8 ,4 1 ,4 3 , 1  (

45, 46, 48, i  M ittel 
52, 54 J

Bei H unger u n d  B u h e , wo der K örper von seinem  eigenen E iw eiß und  F e tt  
lebt, ist der Stoffwechsel d u rch schn ittlich  b e rechnet 2250, d irek t bestim m t 2187 Kal., 
w ährend e r  bei N ah ru n g szu fu h r, d a ru n te r  1114 K al. in  K ohlehydraten , 2357 bzw. 
2397 K al. b e träg t. D ie D ifferenz de r d irek ten  ka lorim etrischen  B estim m ungen m ach t 
n u r 210 K al. aus, w as sich le ich t da rau s e rk lä ren  läß t, daß ein fastender Mensch, 
selbst am  ersten  H ungertage, doch etw as ru h ig e r als bei N ahru n g szu fu h r ist. Die 
beiden anderen  D u rchschn ittszah len  beziehen sich au f den Stoffwechsel bei kö rper­
licher A rbeit. In  de r einen B eihe e n th ie lt die Kost 1288 K al. aus F e tt  u n d  3371 Kal. 
aus K o h lehydraten ; K raftw echsel berech n et 5093, gefunden 5136. In  de r zw eiten 
Beihe w ar das V erhältn is des F e ttes u n d  de r K ohlehydrate  um g ek eh rt: 3190 Kal. 
aus F e tt  und 1465 K al. aus K o h leh y d ra ten ; Gesam tstoffwechsel b e rechnet 5144, 
gefunden 5105. Die D ifferenz zw ischen den ka lorim etrischen  B estim m ungen b e träg t 
nu r 31 Kal.

Aus diesen E rfahrungen folgt also, daß die genossenen Kohlehydrate 
sowohl vor dem K örperfett, als vor dem m it der Kost aufgenommenen F e tt 
im Körper zerfallen.

Nachdem dies festgestellt ist, können wir an der Hand der vorliegenden 
Versuche den Einfluß der Zufuhr von Kohlehydraten in verschiedener Menge 
näher untersuchen. Auch hier haben w ir die Beobachtungen von P e t t e n -  
k o fe r  und V o it in erster Linie zu berücksichtigen1). Dieselben sind mit 
den mehrfach erwähnten K orrekturen in folgender Tabelle zusammengestellt.

l) Z eitschr. f. Biol. 9, 435, 1873; vgl. P f l ü g e r ,  A rch. f. d. ges. Physio l. 52, 
239, 1892. l g  N =  26,26, l g  F e tt  =  9,5, l g  S tärke (St) =  4,2, l g  T rauben­
zucker (T ) =  3,8 Kal.
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Tag

F u tte r

K alorien

K raftw echsel

N

g

F e tt

g

K ohle­
h y d ra te

g

T otal

Kal.

p ro  kg
K örpergew icht

Kal.

' 2 _ _ _ 969 40,2
S 56,8 — _ 1543 1072 44,8
4 — — — — 947 39,9
6 — 167 — 1536 963 40,9
6 — — — — 922 39,6
7 — — 411 . 1446 982 42,3
8 — — — 977 42,1

Im  D urch sch n itt b e trä g t de r K raftw echsel p ro  K ilogram m  K örpergew icht beim  
H unger 40,4 K al., hei Z u fu h r von E iw eiß 44,4, bei Z u fu h r von F e tt  40,9, hei Zu­
fu h r von K oh lehydraten  42,3; derselbe n im m t also bei E iw eiß um  11,9, bei F e tt 
um 1,2 und bei K oh lehydraten  um 4,7 Proz. zu. W ie aus der Tabelle  ersichtlich, 
w ar in a llen  F ä llen  die potentielle  E nerg ie  des F u tte rs  g leichgroß, und zw ar über­
stieg sie den U m satz beim  H unger um  bzw. 58, 61 und 52 Proz.

In  e iner anderen  V ersuchsreihe w urden  dem  T iere pro K ilogram m  K örper­
gew icht im  E iw eiß 57,4, im  F e tt  54,2, in  K o h lehydraten  57,0 Kal. zugeführt. Beim 
H unger b e tru g  der Gesam tstoffwechsel p ro  K ilogram m  K örpergew icht 37,5 Kal., 
bei F leisch 46,0, bei F e tt 39,4 und bei K o h lehydraten  ebenfalls 39,4 K al. In  P ro ­
zenten w ar die S te igerung  dem  H ungerstoffw echsel gegenüber bei E iw eiß 24,3, bei 
F e tt und K o h leh y d raten  5,1.

E ine d ritte  V ersuchsreihe ergab  fü r  den Stoffwechsel w ährend  des zw eiten 
H ungertages 310 Kal. Bei Z u fu h r von 482 K al. im  Fleisch w a r derselbe 396 Kal., 
bei Z ufuhr von 749 K al. in  S tärke  und  K ohrzucker 345 bzw. 390 Kal.

Aus diesen Beobachtungen geht als Resultat hervor, daß allerdings so­
wohl F e tt als Kohlehydrate den Gesamtstoffwechsel nicht unwesentlich steigern, 
aher, wie es scheint, im allgemeinen nur, wenn sie in großem Uberschuß auf­
genommen werden, während das Eiweiß den Gesamtstoffwechsel immer in die 
Höhe tre ib t, -sobald es in einer Menge genossen w ird, die den Umsatz beim 
Hunger n u r verhältnism äßig wenig übersteigt.

Zur theoretischen D eutung-dieser Tatsachen könnte man sich vorstellen, 
daß der größere V orrat an V erbrennungsm aterial an sich eine umfangreichere 
Verbrennung im Körper hervorrufe. Es könnte auch der Fall sein, daß die 
Steigerung des Gesamtstoffwechsels durch die V erdauungsarbeit oder durch 
Muskelbewegungen und -Spannungen bedingt wäre.

Zur A ufklärung dieser F rage sind Versuche notwendig, bei welchen der 
Einfluß der Muskelhewegungen so viel als möglich ausgeschlossen ist und wo 
der Stoffwechsel in kürzeren Perioden un tersucht wurde.

A n H u n d e n , w elche die ganze V ersuchszeit vollkom m en ru h ig  la g e n , u n te r­
suchte H ü h n e r 1) in  dre istündigen  Perioden die C O ,-A bgabe beim  H un g er, sowie 
bei F ü tte ru n g  m it Fleisch oder F e tt. Beim  H unger verlief diese m it äußerst ge­
ringen V aria tio n en , und  dasselbe g ilt im  großen und ganzen auch  bei der F e tt­
fü tte ru n g . A uch w ar der absolute U nterschied  n u r  gering : w ährend  neun Stunden 
beim  H unger 108,8 bis 116,7 g  C O ,, w äh ren d  neun  Stunden n ach  F ü tte ru n g  m it 
80 g F e tt  111,0 bis 111,4g CO,. D agegen stieg die CO,-Abgabe bei F ü tte ru n g  m it *)

*) F estsch rift fü r  L u d w ig  1887, S. 259. 
N a g e l ,  Pl^siologie des Menschen. I. 27



4 1 8  Einfluß der N ah rungsaufnahm e a u f  den Stoffw echsel

460 g ausgelaugtem  Fleisch  seh r bedeutend an  und  b e tru g  w ährend  6 S tunden 92,9 
bis 95,1g, 73 bis 76,3 g beim  H unger gegenüber. N ähere  A ngaben über diese V er­
suche sind in  folgender T abelle  en tha lten .

Pe
ri

od
e

Z eit

COs-A bgabe g

H unger
.

80 g B u tte rfe tt
460 g

ausgelaugtes
Fleisch

I. II. i. 11. I. II.

1 9— 12 V 36,6 35,6 35,6 37,3 1 92,9 95,1
2 12—3 N 36,4 40,7 37,7 36,7 (
3 3—6 35,8 40,4 37,7 37,4 l  86,2 97,1
4 6—9 35,2 38,5 — — 1
5 9—12 36,8 41,1 — — \ 79,2 79,9
6 1 2 - 3  V 35,5 38,8 — — 1
7 3 —6 35,7 35,9 — — \ 78,4 75,3
8 6—9 33,8 37,2 — — )

Sowohl am  H unde als am  M enschen m achte  d ann  M a g n u s - L e v y 1) au sfü h r­
liche U n tersuchungen  über denselben G egenstand und bestim m te dabei n ich t allein  
die COs-A bgabe, sondern auch  den 0 -V erbrauch, w odurch die absolute Größe des 
Stoffwechsels viel g enauer als bei a lle in iger B estim m m ung der K ohlensäure be­
rech n e t w erden kann  (vgl. S. 374). Aus denselben läß t sich folgendes entnehm en.

Bei den V ersuchen am  H unde w a r eine E rh ö h u n g  des Sauerstoffverbrauches 
bei e iner den B edarf n ich t überschreitenden  Z u fu h r von F e tt  sehr gering  und w ar 
in  der 5. bis 9. Stunde in  der Höhe von etw a 10 Proz. deu tlich  sichtbar. Bei einer 
seh r re ichlichen Z u fu h r g ing  die S te igerung n ie  über 20 Proz. h in a u s , sie fand 
e tw a von der 4. bis zu r 13. und  14. Stunde oder etw as sp ä ter sta tt. Im  D urchschnitt 
von 18 S tunden überstieg  die Z unahm e des Stoffwechsels n ich t 10 Proz. und w a r 
jedenfalls  fü r  24 S tunden noch geringer.

N ach F ü tte ru n g  m it K oh lehydraten  in  re ich lich er M enge (500 g R eis, 200 g  
Hackfleisch und 25 g F e tt)  nah m  der O -V erbrauch w äh ren d  der zwei ersten  Stunden 
um  etw a 30 Proz. zu , um  dan n  langsam  und ste tig  w eiterzuw achsen bis zu einem 
M axim um  von 39 Proz. w ährend  der 6. bis 8. S tunde. Bis zur 11. Stunde sank 
de r Sauerstoffverbrauch w ieder sehr langsam  ah und  fiel dan n  schneUer, so daß 
von der 14. bis 15. S tunde ab  die e rh a lten en  W erte  n u r  um  wenige P rozente die 
N üchternw erte  ü b ertra fen . F ü r  24 Stunden b e rechnet b e tru g  die Z unahm e des 
0 -V erbrauches etw a 17,5 Proz., was aber zu einem  V ierte l von dem  gleichzeitig  ge­
nossenen E iw eiß bed ing t w ar. W enn das F u tte r  n u r  die dem  B edarf gerade en t­
sprechende M enge von K o h lehydraten  en th ie lt, zeigte sich eine viel geringere Zu­
nahm e, und zw ar b e tru g  dieselbe fü r  die e rsten  10 S tunden durchschn ittlich  n u r 
etw a 11 Proz.

In  einem  noch erheb licheren  G rade n ah m  indessen de r O -V erbrauch nach 
F ü tte ru n g  m it E iw eiß zu. D u rch sch n ittlich  b e tru g  die S te igerung w ährend  de r 
ersten  12 S tunden hei 13,2 g  N : 19 Proz., hei 36,8 g  N : 37,5 Proz., hei 59,3 g N 
47 Proz. und w äh ren d  de r e rsten  24 S tunden hzw. 10, 21 und  32 Proz.

Am  M enschen fan d  M a g n u s - L e v y ,  daß hei 210 g Speck oder B u tte r  eine 
S teigerung des U -V erbrauches e in tra t, die m it der 8. S tunde noch n ich t beendet w ar. 
Dieselbe w ar aber n u r  gering, fü r  8 Stunden d u rch sch n ittlich  n u r  e tw a 6 bis 8 Proz., 
hei A ufnahm e von k leineren  Fettm engen  (100 g) ganz unbedeutend. N ach Genuß 
von K ohlehydraten  in  geringer M enge (85 g  W eißbrot) zeigte sich eine S teigerung 
des O -V erbrauches um  11 bis 16 Proz., die schon in  de r 3. und 4. Stunde kaum  
m eh r sich tbar w ar. In  V ersuchen, wo 140 bis 160 g S tärke  verab re ich t w urden ,

) A rch. f. d. ges. Physiol. 55, 1, 1893.



Einfluß der N ahrungsaufnahm e au f den Stoffwechsel. 4 1 9

w ar der 0 -V erbrauch in  den ersten  3 S tunden bis ru n d  33 Proz. e rh ö h t, in  der 
3. S tunde sank die K urve zum eist ah, um  in  de r 4. und 5. Stunde ziem lich die u r ­
sprüngliche Höhe zu erreichen. E nd lich  beobachtete  er nach  Genuß von 120 bis 
310 g gebratenem  Bindfleisch eine prozen tuale  Zunahm e des 0 -V erbrauches bis zu 
32 Proz. Das M axim um  t r a t  etw a in  der 4. Stunde ein. F ü r  die ersten  7 Stunden 
betrug  die Z unahm e hei 250 bis 310 g F le isch  etw a 16 bis 22 P ro z .1).

Auch diese Versuche zeigen also, daß das F e tt in mäßigen Gaben keine 
erwähnenswerte Steigerung des Gesamtstoffwechsels veranlaßt, daß Kohle­
hydrate in reichlicherer Menge aufgenommen eine erheblichere Zunahme, die 
indes nur kurze Zeit d auert, bewirken können, sowie daß das Eiweiß den 
Stoffwechsel sowohl fü r kürzere als fü r kleinere Perioden steigert.

I)a die letzterwähnten Versuche an ruhenden Menschen gem acht wurden 
und die W irkung der Muskelhewegungen auf den Stoffwechsel also wesentlich 
ausgeschlossen w aren, muß die Ursache der vorliegenden Steigerung des 
Stoffwechsels entweder in der V erdauungsarbeit oder darin  liegen , daß eine 
größere Zufuhr ohne Beteiligung sichtbarer Muskelbewegungen einen größeren 
Verbrauch hervorruft.

Daß erstere nicht die alleinige Ursache der betreffenden Steigerung ab­
gehen kann , scheint aus der großen Verschiedenheit hervorzugehen, welche 
bei mäßigen Gaben von Eiweiß einerseits und von X -freien  Nahrungsstoffen 
andererseits stattfindet. Denn es läßt sich, meines E rachtens, kaum  denken, 
daß die V erdauung einer gewissen Eiweißmenge einen so viel größeren Auf­
wand von Arbeit als die einer isodynamen Menge von F e tt oder Kohle­
hydraten erforderte. Da wir nun ferner wissen, wie die Spaltung des E i­
weißes auch bei der natürlichen V erdauung im Darme sehr weit geht, und 
wie aller W ahrscheinlichkeit nach diese Spaltung nach stattgefundener Re­
sorption unm ittelbar fortgesetzt wird, so dürfte man in bezug auf das Eiweiß 
kaum der Annahme entgehen können, daß der Zerfall gerade von der ver­
mehrten Zirkulation von oxydationsfähigem M aterial verursacht w ird 2).

Damit verkenne ich keineswegs den Einfluß der Darm arbeit, deren Be­
deutung in erster Linie von S p e c k 3), v. M e r in g  und Z u n t z 4), M a g n u s -  
Le v y ’’) hervorgehoben w urde, und die, wie es scheint, nunm ehr auch von 
R u b n e r  *’) ziemlich hoch angeschlagen wird. Ist es ja  selbstverständlich, 
daß die K ontraktionen der M uskulatur der Verdauungsorgane, sowie die 
Drüsensekretion nicht ohne die Entw ickelung von aktueller Energie stattfinden 
können.

Welchen Umfanges die h ierdurch hervorgerufene V erbrennung tatsächlich 
ist, davon wissen wir indes nichts Bestimmtes. W enn wir uns vergegenwärtigen, 
wie der Stoffwechsel bei Zufuhr von mäßigen Mengen F e tt g ar n icht ansteigt, 
wie er sogar bei ziemlich großen Fettgaben in der Regel nu r unerheblich ge­
steigert wird, und wie die S teigerung bei Kohlehydraten doch der bei Zufuhr 
von Eiweiß stattfindenden im allgemeinen weit nachsteht, so müssen wir wohl

*) Ygl. au ch  die V ersuche K o r a e n s  über die COs-A bgabe bei verschiedener 
Kost. Skand. A rch. f. Physiol. 11, 176, 1901. — !) Vgl. F i c k ,  Sitzungsber. d. W ürz­
burg er physik. med. Ges., 21. Dez. 1889. —  3) A rch. f. exp. P atho l. 2 (1874); 
Physiol. des m enschlichen A tm ens, Leipzig 1892, 8 .28 . — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 
15, 6H4, 1877; 32, 173, 1883. Vgl. auch  Z u n tz ,  ebenda 83, 566, 1901. — 5) E benda  
55, 116, 1893. — •) B u b n e r ,  Biol. Ges. 1887, 8. 27. Die Gesetze des E nerg ie­
verbrauches, 8. 127.



schließen, daß die V erdauungsarbeit an sich nu r einen verhältnism äßig ge­
ringen Aufwand von Energie erfordert.

Diese Auffassung wird durch die E rfahrung  R u h n e r s ')  gestü tzt, daß 
bei einem Hunde von 7 kg Körpergewicht die F ü tte ru n g  m it 20 bis 30 g 
Knochen eine Steigerung des Stoffwechsels um nu r 10 Proz. hervorrief. Wenn 
aber sehr große Ansprüche an die V erdauungsorgane gestellt werden, so 
zeigt sich eine sehr bedeutende Steigerung des StoSwechsels. So stieg der 
0 -Verbrauch in einem Versuche von M a g n u s -L e v y  n ac h • F ü tte rung  mit 
900 bis 1000 g Knochen während der ersten Stunden um 24 bis 33 Proz. an. 
Die Zunahme war also hier etwa desselben Umfanges wie bei F ü tterung  mit 
großen Kohlehydratmengen. Man darf doch nicht behaupten, daß die letzteren 
eine ebenso große D arm arbeit erfordert hätten  wie 1000 g Knochen.

Es ist möglich, daß der Einfluß der D arm arbeit dadurch verdeckt wird, 
daß gleichzeitig die Verbrennung in den übrigen Körperteilen in entsprechen­
dem Umfange herabgesetzt wird. Es würde also eine Kompensation der bei 
der Verdauung stattfindenden W ärm eerzeugung durch E rsparung  innerhalb 
gewisser Grenzen auftreten.

Dies alles g ilt aber nu r in dem Falle, wenn die Körperbewegungen mög­
lichst vermieden werden, denn diese üben auf den Stoffwechsel einen so mäch­
tigen Einfluß aus, daß schon anscheinend ganz geringfügige Veränderungen 
des Muskeltonus eine unverkennbare V eränderung des Stoffwechsels hervor- 
rufen. Da wir nun  wissen, einen wie großen Einfluß die Nahrungsaufnahm e 
an  sich auf das subjektive Gefühl der Leistungsfähigkeit ausübt und wie in­
folgedessen der M uskeltonus gesteigert w ird, ist es leicht zu verstehen, daß 
d er Um fang des Stoffwechsels nach N ahrungsaufnahm e, gleichgültig, wie die 
Kost zusamm engesetzt sein m ag, gesteigert werden kann: diese Steigerung 
h än g t aber nu r indirekt m it der N ahrungsaufnahm e an sich zusammen.

§ 4. Der Stoffwechsel bei Zufuhr von anderen N-haltigen 
Verbindungen als dem Eiweiß.

Außer dem Eiweiß g ib t es eine ganze Menge von N -haltigen Verbindun­
gen , welche in unseren gewöhnlichen N ahrungsm itteln enthalten sind. Bei 
d er Untersuchung ihres eventuellen Nährwertes gilt es vor allem, festzu­
ste llen , ob sie das Eiweiß vollständig oder zum Teil vertreten  können oder 
in  dieser Hinsicht vielleicht ganz wirkungslos sind. Zu diesem Zwecke kann 
man prüfen, inwiefern die betreffende Verbindung überhaupt im Körper zer­
se tz t w ird, oder ob sie unzersetzt vom Körper wieder abgegeben wird. N ur 
im ersten Falle is t es möglich, daß die Substanz Eiweiß vertreten  kann. Um 
dies zu entscheiden, h a t man dann zu untersuchen, ob sie, in genügender 
Menge, allein für sich die N-Abgabe beim hungernden Körper vollständig auf- 
heben kann, oder ob sie, bei stattfindendem  N-Gleichgewicht, imstande ist, das­
selbe noch zu unterhalten. W enn dies der Fall ist, so ist diese Substanz als 
dem  Eiweiß völlig gleichwertig aufzufassen. W ird  aber der N-Verlust beim 
Hunger nur zum Teil aufgehoben, oder bleibt das N-Gleichgewicht nicht mehr be­
stehen, ohne daß der Körper so viel Eiweiß als beim H unger von sich selber zuzu­
setzen braucht, so muß die Verbindung als ein E iw eißvertreter bezeichnet werden.

4 2 0  Einfluß der N ahrungsaufnahm e au f den Stoffwechsel.

■) Zeitschr. f. Biol. 19, 330, 1884.



D er Stoffwechsel bei Z u fu h r von Albumosen. 4 2 1

Man ist zuweilen auch in der Weise zu W erke gegangen, daß man die be­
treffende Substanz einer bestimm ten Kost zugefügt hat, um zu prüfen, inwie­
fern durch diese Zugabe ein Ansatz von Eiweiß erzielt werden konnte. Diese 
Yerfahrungsweise g ib t indes n icht ganz eindeutige R esultate , denn es kann 
der Fall sein, daß der Ansatz dadurch bedingt worden is t, daß die Zugabe 
Eiweiß erspart, aber nicht vertritt.

1. D ie  V e r d a u u n g s p r o d u k te  d e s  E iw e iß e s .
Soviel sich aus vorliegenden E rfah ru n g en  entnehm en läß t, w ird  das ge­

nossene Eiweiß, auch  w enn es in  n ich t koag u lie rte r Form  aufgenom m en w ird , n u r  
zu einem  sehr geringen Teile u n v erän d ert aus dem  D arm e resorbiert. Infolgedessen 
ist es von vornhere in  e in leuch tend , daß das Gem enge säm tlicher P roduk te  de r E i­
w eißverdauung, so wie es bei der norm alen  D igestion gebildet w ird, genau denselben 
N ährw ert w ie das E iw eiß haben  muß.

D agegen k an n  m an  über den N äh rw ert de r einzelnen V erdauungsprodukte  an  
und fü r  sich a p rio ri n ich ts sagen, und n u r  d irek te  Versuche, können h ie r  den 
Ausschlag geben.

Ich  w erde die ä lte ren  h ierhergehörigen  A rbeiten  von P l o s z 1) , M a ly  *), A d a m -  
k i e w ie z 3) u. a . 4) h ie r  n ich t berücksichtigen, d a  sie einer Zeit en tstam m en, wo die 
Kenntnisse von den V erdauungsprodukten  des Eiw eißes noch sehr m ang e lh aft w aren.

N achdem  die L eh re  von der E iw eißverdauung  durch  die A rbeiten  von K ü h n e  
und seinen Schülern  w esentlich e rw eite rt und  v e rtie ft w orden w a r ,  ste llte  sich 
P o l l i t z e r 3) die A ufgabe, den N äh rw ert ein iger dabei en ts tandener P roduk te  fe st­
zustellen, und  zw ar benutzte  er bei seinen V ersuchen A m phopepton, P rotoalbum ose 
und H eteroalbum ose, w elche V erbindungen säm tlich  nach  den V orschriften  K ü h n e s  
dargeste llt w aren . D as R esu lta t dieser V ersuche ist in  fo lgender Tabelle zu ­
sam m engestellt, aus w elcher h e rv o rg e h t, daß sowohl das A m phopepton als die 
beiden A lbum osen ganz denselben N ä h rw ert als das Fleisch  besitzen, indem  u n te r  
ih rem  Einfluß ein  ebenso großer N -A nsatz wie bei F ü tte ru n g  m it e iner entsprechenden 
Fleischm enge e r fo lg t6).

F u tte r

-

Z ahl
der

Tage
Z u fu h r

g

N

A usgabe im  
H arn  und Kot 

g

N -Bilanz 
pro T ag

Fleisch ........................................ 6 2,41 1,91 +  0,50
P e p t o n ........................................ 2 2,41 1,83 -j- 0,58
F le i s c h ........................................ 3 2,41 1,90 +  0,51
P r o to a lb u m o s e ...................... 2 2,47 1,80 +  0,67
H e te ro a lb u m o se ...................... 1 2,49 1,67 +  0,82
F le i s c h ........................................ 4 2,13 1,67 +  0,46
G e l a t i n e ...................... / . i 3 2,25 2,77 — 0,52
F le i s c h ........................................ 4 2,13 1,67 +  0,46

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 9, 323, 1874; 10, 536, 1875. — *) E benda 
9, 602, 1874. — 3) A d a m k ie w ic z ,  D ie N a tu r und  de r N äh rw ert des Peptons, 
B erlin  1877; A rch. f. patho l. A nat. 75, 144, 1879. — 4) Vgl. V o i t ,  8. 121, 122, 
394. — 6) A rch . f. d. ges. Physiol. 37, 301, 1885. — 6) Vgl. u n te r  anderen  auch  
Z u n tz ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 37, 313, 1885; P f e i f f e r ,  Berl. k lin . W ochenschr. 
1885, 8. 477; G e r l a c h ,  D ie Peptone in  ih re r  w issenschaftlichen u n d  p rak tischen  
B edeutung, H am burg  1896; I. M u n k ,  T herap . M onatsh., Ju n i  1888; D eutsche m ed. 
W ochenschr. 1889, 8. 26; H i l d e b r a n d t ,  V erhandl. d. X II. Kongresses f. inn . Med. 
1893; Zeitschr. f. physiol. Chem. 18, 180, 1893; C a h n ,  B erl. klin. W ochenschr. 1893, 

' 8. 565, 602; K u h n  und V ö lk e r ,  D eutsche m ed. W ochenschr. 1894, 8. 793.



4 2 2 D er Stoffwechsel bei Z u fu h r von Leim.

M it dem n ach  K ü h n e s  V orschriften  durch  Selbstverdauung des P ankreas dar- 
gestellten  „D rüsenpepton“ (w esentlich A ntipepton) fan d  K l ü n g e l '1) ebenfalls am 
H u n d e :

F u tte r

N pro  T ag
N-Bilanz 
pro. T agZ ufuhr

g

A usgabe im 
H arn  und K ot 

g

Eiw eiß . . . . 8,92 6,09 +  2,83
Album ose . . . . 8,91 6,42 +  2,49
D rüsenpepton . . 8,95 10,39 —  1,44

Obgleich das D rüsenpepton also u n zw eife lhaft das E iw eiß zu einem  gewissen 
G rade ersetzen k o n n te , w a r  es dennoch n ic h t im stande , dasselbe vollständig zu 
vertre ten .

Sogar diese V ersuche können indes kaum  als e inw andfre i bezeichnet werden, 
denn die bei denselben benu tz ten  P rä p a ra te  ste llten , w ie aus den A rbeiten  der 
H o f m e is te r s c h e n  Schule h e rv o rg e h t, bei w eitem  keine so re inen  V erbindungen 
d a r , wie sie n u n m eh r e rh a lte n  w erden können. So bestand  das A ntipepton E l -  
l i n g e r s  aus echtem  Pepton m it re ich lichen  M engen de r E ndprodukte  der Pepsin­
verdauung ; die von P o l l i t z e r  g e fü tterteP ro toalbum ose  w a r ein Gemenge von Proto- 
und  H eteroalbum ose, und sein P ep ton  ste llte  ein Gem isch von de r C - Albumose 
P i c k s  m it Peptonen u n d  E n d p ro d u k ten  der V erdauung  dar.

E s w a r d a h e r un u m g än g lich  notw endig, die F rag e  an  der H and  der inzw ischen 
gew onnenen E rfah ru n g e n  w ieder aufzunehm en. Dies w urde von B l u m 8) getan, 
und  zw ar benutzte  er bei seinen V ersuchen teils die H eteroalbum ose des F ibrins, 
teils die P rotoalbum osen des Kaseins. Seine R esu lta te  sind in  fo lgender Tabelle 
zusam m engestellt.

A rt des F u tte rs
N pro 2 T age g N-Bilanz

E innahm e A usgabe g

F l e i s c h ................................................................... 14,12 13,81 +  0,31
H eteroalbum ose des F i b r i n s ...................... 14,12 15,30 — 1,18

F l e i s c h ................................................................... 14,7 14,80 —  0,10
Protoalbum ose I  des K a s e in s ...................... 14,7 14,43 +  0,27
F l e i s c h ..................................................... .... 14,7 14,0 +  0,7
Protoalbum ose I I  des K a s e i n s .................. 14,7 14,4 +  0,3

W ährend  die beiden Protoalbum osen das Fleisch  vollständig  ersetzen können, 
is t dies m it der H eteroalbum ose n ich t der F a ll, sondern de r K örper se tzt noch von 
seinem  eigenen Stickstoff zu ; jedenfalls bew irk t auch  sie eine w esentliche E rsparnis 
a n  Eiweiß.

W ie B lu m  bem erkt, m uß dieser U nterschied  davon h e rrü h ren , daß der H etero­
album ose gewisse chem ische E igenschaften  oder M olekülgruppen fe h le n , welche 
den anderen  p rim ären  Spaltungsprodukten  zukom m en.

G eht m an von den beiden als m inderw ertig  e rk an n ten  Eiw eißabköm m lingen, 
de r H eteroalbum ose und dem  Leim  (vgl. sub 2), au s, so e rg ib t sich als w esent­
lich e r U nterschied zwischen ihnen  und den ech ten  E iw eißkörperri inklusive der 
P rotoalbum osen die A bw esenheit bzw. de r geringe G ehalt an  T yrosin und  Indol 
liefernden  Gruppen, h ingegen  ein verhältn ism äßig  re ich licher G ehalt an  Glykokoll-

') Zeitschr. f. Biol. 33, 190, 1896. — 8) Zeitschr. f. physiol. Cliem. 30, 15, 1900.



gruppen. (Die K o h lehydratg ruppen  spielen h ierbei keine Bolle, da das von solchen 
freie K asein den vollen N äh rw ert des Eiweißes besitzt.)

B etreffend das G lykokoll w issen w ir, daß es im  K örper zu H arnstoff oxydiert w ird, 
und es liegen keine G ründe zu der A nnahm e vor, daß aus dem  im  Eiweiß, Leim  usw. 
en tha ltenen  G lykokoll die C -reicheren A m inosäuren  des E iw eißm oleküls hervorgehen 
würden. D er in  de r H eteroalbum ose und  im  L eim  in  Form  von G lykokoll vor­
kom mende Stickstoff h a t  d a h e r keine B edeutung  fü r  eine eventuelle Synthese von 
E iw eiß im  K örper.

Das Feh len  der Tyrosin- und  Indolgruppen  in  diesen Substanzen ste llt w ohl 
die H aup tu rsache  ih re r  M inderw ertigkeit d a r ,  denn anscheinend verm ag es der 
K örper n ich t, eine N eubildung von arom atischen  G ruppen zu bew irken. Diese sind 
ihm  ab er unen tb eh rlich , und eiw eißartige Substanzen, w elche keine solchen G ruppen 
en tha lten , können d ah er seinen E iw eißbedarf n ich t decken.

V ersuche von E s  e h e r  und H e r m a n n 1) geben dieser A uffassung  eine gewisse 
Stü tze: es zeigte sich näm lich , daß die Zugabe von T yrosin zu einem  eiweißfreien, 
ab er Leim  en th a lten d en  F u tte r  das K örpergew ich t e rh ie lt oder sogar steigerte, 
w ährend dasselbe F u tte r  ohne T yrosin  die stetige A bnahm e des K örpergew ichtes 
n ich t verh in d ern  konnte. Da indes aus den V eränderungen des K örpergew ichtes 
nie ganz bestim m te Folgerungen  ü b er den Stoffwechsel gezogen w erden dürfen , 
sind entsprechende U ntersuchungen  über die N -B ilanz no tw end ig , ehe die F rage  
als erledigt angesehen w erden kann .

2. D e r  L eim .
In  w enigen F rag en  hab en  die A nsichten  so s ta rk  gewechselt wie in  bezug 

au f den N äh rw ert des L e im e s .  N achdem  m an sich eine lange Zeit vorgestellt 
h a t te , daß derselbe einen außerorden tlich  hohen  N äh rw ert b esäße , erfo lg te ein 
B ückschlag in  (las entgegengesetzte E x trem , indem  m an annahm , daß er g a r keinen 
N ährw ert h ä tte , ja  sogar als ein  G ift w irken  so llte“).

E rs t nachdem  B i s c h o f  f u n d V o i t 8) u n te r  A nw endung der inzw ischen vervoll- 
kom m neten T echnik  auch  diese F rag e  in  A ngriff n ah m en , w urde fü r  unsere A uf­
fassung eine feste  w issenschaftliche U n terlage  geschaffen, und  es ergab  sich , daß 
h ier wie andersw o die W ah rh e it zw ischen den beiden E xtrem en  lag.

Aus den betreffenden U ntersuchungen wie aus späteren  V ersuchen von V o it  
und H o f m a n n 4) sind einige B esu lta te  in de r folgenden Tabelle zusam m engestellt.

D er Stoffwechsel bei Z u fu h r von Leim . 4-23

T ier Beihe T ag

N -Z u fu h r pro T ag
N - freie  

Substanzen 
pro  T ag

g

N -
Abgabe 
pro  T ag

g

N -
B ilanz 

pro  T ag

g

in
Fleisch

S

in
Leim

g

in
E x tra k ­

tivstoffen

g

I. 1 1 68,0 _ _ — 67,0 ■4— 1,0
2 68,0 28,0 5) — — 83,2 +  12,8

5 1— 3 17,0 — — 300 F e tt 15,5 +  1,5
4— 7 . 17,0 — — — 17,8 —  0,8

10— 13 17,0 28,1 5) ■*- — 43,5 +  1,6

7 1 13,6 _ 200 F e tt 15,3 —  1,7
2— 4 13,6 — — 250 S tärke 14,7 — i , i
5— 7 13,6 — — 250 Zucker 14,9 —  1,3
8— 10 13,6 28,5 5) — — 40,6 +  1,5

l)  V ierte ljah rssch r. d. n a tu rf . Ges. in  Z ürich  21, 36, 1876. —  s) Vgl. V o i t ,  
Zeitschr. f. Biol. 8,- 297, 1872. — 3) B i s c h o f f  und V o i t ,  Die Gesetze de r E r ­
n äh ru n g  des Fleischfressers 1860. — 4) Zeitschr. f. Biol. 8, 313, 1872. — s) 200 g Leim.



4 2 4  D er Stoffwechsel bei Z u fu h r von Leim .

T ier Reihe T ag

N -Z u fu h r  pro  T ag
N - freie  

Substanzen 
pro T ag

g

N-
Abgabe 
pro T ag

. g

N-
Bilanz 

pro Tag

g

in
Fleisch

g

in
Leim

g

in
E x tra k ­

tivstoffen
g

II. 2 1— 6 10,2 14,6 ') 0,9 200 Speck 28,6 —  2,9
3 7— 11 10,2 29,2 *) 1,5 200 „ 39,8 +  M

5 1—4 — — 1,8 200 „ 9,7 — 7,9
6 13— 15 — — — — . 11,5 —  11,5
7 16— 17 — 29,2 *) 0,8 200 Speck 33,7 —  3,7

16 1— 2 — — — — 10,6 —  10,6
3— 5 — 43,6 3) 0,4 200 Speck 46,1 —  2,1

7 — — — — 17,8 —  17,8
8 — — — — 10,6 —  10,6

Aus diesen V ersuchen fo lg t, daß der Leim  ta tsäch lich  E iw eiß in  einem  be­
deutenden Grade erspart. In  der R eihe I. 1 w urden  bei 68 g N in  1000 g  Fleisch 
n u r  1 g  N  täg lich  im  K örper angesetzt; als dem  F u tte r  200 g  Leim  zu gefnhrt wurden, 
blieben im  K örper 12,8 g N zurück. E tw as Ä hnliches finden w ir in  H . 2 und  3, wo­
selbst die Zugabe von 100 g  Leim  zu 10,2 N in  300 g  F leisch, 100 g Leim  und 100 g 
Speck n ich t n u r N -G leichgewicht, sondern sogar einen N -A nsatz von 1,1 g  bew irkte. 
F e rn e r fo lg t aus I .  7, daß de r Leim  in höherem  G rade als eine dem  G ewichte etwa 
gleiche, aber dem K alorienw erte nach  größere M enge F e tt  oder K ohlehydrate  Eiweiß 
e rsp a r t ,  sowie aus I I . 5 u n d  7, daß er den N -V erlust beim  H unger w esentlich 
herabsetzt.

A uf der anderen  Seite k ann  der Leim  aber n ich t das Eiweiß vollständig ver­
tre ten . Dies geh t aus II. 5 bis 7, sowie 16 he rv o r; im  ersten  Fa lle  verlo r der 
K örper bei Z ufuhr von 200 g  Leim  noch 3,7 g N , im  zw eiten bei 300 g  Leim  noch
2,1 g  von sich selber.

G anz gleiche R esu lta te  erzielte  auch  O e r u m 4). M it A usnahm e einiger ein­
geschalte ter H ungertage  bekam  das V ersuchstier (H und) die ganze Zeit h indurch  
125 g S tä rk e , 50 g  Zucker und 5 g  F le isch ex trak t, sowie außerdem  eine im m er 
gleiche N-M enge, einm al im  Leim , das andere  M al im  Fleisch. Im  letz teren  Falle  
fan d  ein N -A nsatz  im  K örper s ta tt, w ährend  beim  L eim  die Stickstoffabgabe stets 
größer w ar als die Z u fu h r:

Tag Leim

g

Fleisch

g

N
im  F u tte r  

g

N-
Abgabe

g

N-
Bilanz

g

1—3 _ _ _ 2,1 — 2,1
4—8 — 91 3,5 3,2 +  0,3
9— 12 22 — 8,5 4,3 — 0,8

13— 15 — — 0,4 2,3 — 1,9
16—23 — 91 3,5 2,8 +  0,7
24—29 22 — 3,5 3,9 — 0,4
30— 33 — 0,4 1.7 — 1,3

l)  100 g  Leim . — *) 200 g Leim . — 3) 300 g Leim . — 4) N ordiskt M edicinskt
A rk iv  11, Nr. 11, p. 8, 1879.



D er Stoffwechsel hei Z u fu h r von Leim. 4 2 5

Um  diese E esu lta te  rich tig  zu w ürdigen, m üssen w ir noch den physiologischen 
W ärm ew ert des Leim es berücksichtigen. D erselbe w urde von K r u m m a c h e r 1) 
nach der B u b n e r s c h e n  M ethode, und  zw ar m it folgendem  E rgebnis bestim m t. 
P ro  1 g  T rockensubstanz b e träg t die Y erbrennungsw ärm e des Leim es 5,209 K al., davon 
ist aber fü r  den H a rn  1,23 und  fü r  den K ot 0,16 K al. abzuziehen. E s bleiben also 
fü r  l g  aschehaltigen  Leim  3,819 K al. u n d , bei einem  A schegehalt von 2,95 Proz., 
3,934 Kal. fü r  1 g  aschefreien  Leim . M acht m an  n u n  n ach  B u b n e r  K orrek tu ren  
fü r  die Q uellung des Leim es und fü r  die Lösungsw ärm e des H a rn e s , so bekom m t 
m an 3,884 K al. =  21,2 K al. fü r  1 g Stickstoff im  Leim.

K ehren  w ir  nun  zu O e r u m s  V ersuchen zurück , so finden w ir, daß 3,1 g  S  im  
Fleisch =  81 Kal-, w ährend  3,1 g  S  im  Leim  n u r  66 K al. betragen . Die Diffe­
renz ist 15 K al. oder in  P rozen t der G esam tzufuhr bei der F le isch fü tte ru n g  1,9. 
Es ist kaum  an zunehm en , daß diese geringe D ifferenz das B esu lta t in  m erkbarem  
Grade h a t  beeinflussen können.

U m  die F rag e  nach  dem  N ä h rw ert des Leim es noch w eiter au fzu k lären , h a t 
m an vielfach  den E iw eißzerfall beim  H un g er m it dem  bei L eim fü tte ru n g  am  H unde 
verglichen. Aus den ä lte ren  h ie rh e r gehörigen U ntersuchungen  v o n V o i t ,  O e r u m ,  
P o l l i t z e r 4) u n d  M u n k 8) schien hervorzugehen , daß u n te r  günstigen  U m ständen 
der ZerfaU des Körpereiweißes du rch  den Leim  au f etw a ein D ritte l des H u n g er­
wertes herab g ed rü ck t w erden konnte. In  e iner V ersuchsreihe von M u n k ,  wo das 
F u tte r  nebst 57 g F e tt  und 44 g K o h lehydraten  9,73 g  N im  Eiweiß oder Leim  en t­
h ielt, w urden  folgende E esu lta te  e rh a lte n :

0> N  im  F u tte r N-A bgabe pro Tag N-
•§ •<D pro T ag H arn K ot Sum m a Bilanz

g g g g g

I. 9,73 g
L
N im  Eiweiß . . . 8,75 0,62 9,37 +  0,38

II. 8 ,1 6 , „ „ Leim  + '
1,57 „ „ „ E iw eiß . . . 8,69 0,74 9,43 +  0,31

III. 9,73 „ „ „ E iw eiß . . . 8,92 0,53 9,45 +  0,28

H ier konnten  also sogar fü n f Sechstel des Eiweiß-N durch  den Leim -N ersetzt 
werden, ohne daß das Körpereiw eiß angegriffen  w urde. Beim  H ungern  n ach  Ende 
der d ritten  Periode schied der H und  am  ersten  T age 5,17, am  zw eiten 4,32 g  N im  
H arn aus. Dies b e trä g t pro K örperkilogram m  1,75 g  Eiweiß, w ährend  in  der zw eiten 
Periode 0,5 g Eiw eiß genügten , um  den K örper au f seinem  Eiw eißbestand zu erhalten .

Dem gegenüber bem erk t K i r c h m a n n ') ,  daß der käufliche Leim  im m er von 
Eiweiß m eh r oder m inder veru n re in ig t sei, und  ste llte  dah er V ersuche m it eiweiß­
freiem  L eim  an. Diese ergaben w esentlich andere E esu lta te : w enn Leim  a lle in  ge­
fü tte r t w ird , so sink t im  günstigsten  F a lle  die E iw eißzersetzung im  V erhältn is zu 
der beim H unger stattfindenden  höchstens um  35 Proz. — dabei w ar der g e fü tterte  
Leim  im stande, etw a 62 Proz. des E nerg iebedarfes zu decken. — ln  V ersuchen von 
K r u m m a c h e r 5) ,  wo 100 Proz. des E nerg iebedarfes durch  Leim  gedeckt worden 
w aren , konnte  der E iw eißzerfall beim  H unger n u r  um  37,4 Proz. h e rabgedrück t 
werden.

Ü ber das V erhalten  des Fe ttes bei L eim fü tte ru n g  liegen V ersuche von P e t t e n -  
k o f e r  und  V o i t6) v o r, deren H au p tresu lta te  in  folgender Tabelle zusam m en­
gestellt s in d 7). .

')  Z eitschr. f. Biol. 42, 242, 1901. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 37, 307, 1885; 
vgl. oben S. 421. — “) E benda 58, 309, 1894; 61, 607, 1895; A rch . f. patho l. A nat. 
101, 107, 1885. — 4) Zeitschr. f. Biol. 40, 54, 1900. — 5) E benda 42, 252, 1901. — 
')  E benda 5, 377, 389, 1869; 7, 482, 487, 1871; 8, 370, 1872. — 7) Die V ersuche 
sind h ier um gerechnet u n te r  der A n nahm e, daß N :C  im  Fleisch w ie 1 :3 ,28 , im 
Leim  wie 1 :2 ,8  sich verhält.



4 2 6  D er Stoffwechsel bei Z u fu h r von Leim .

Z ersetzt g Kalorien

Nr. T ag E innahm en

g
N F e tt

K
oh

le
­

hy
dr

at
e K al. pro kg 

K örper­
gew icht

1 19. Febr. 1800 Fleisch 59,7 30 1851 55,8

2 24. „ 400 „ 
200 F e tt

15,3 181 2121 64,5

3 27. . 400 Fleisch, 
210 S tärke

14,9 27 210 1531 46,6

4 2. März 400 Fleisch, 
227 Zucker

13,4 32 227 1518 46,6

5 5. , 400 F leisch, 
200 Leim

39,5
(28,3 aus Leim, 
11,2 aus Eiweiß)

65 1514 46,9

6 3. A pril 2500 Fleisch 85,4 ( + 1 2 ‘) — 2128 63,1
7 5. „ — 11,6 93 — 1187 36,1
8 8. „ — 5,7 107 — 1184 37,3
9 11. „ — *,7 102 — 1089 35,7

10 19- , 350 F e tt 7,7 169 1800 56,2

11 15. Mai 200 Leim 30,6
(28,3 aus Leim, 
2,3 aus Eiweiß)

38 1014 30,3

12 17. „ r a> 
PH

o
 ©

 
©

 ©
<N (M 30,6

(28,3 aus Leim, 
2,3 aus Eiweiß)

128
|

1873 56,4

13 19. „ 200 Fleisch, 
200 Leim

34,7
(28,3 aus Leim, 
6,4 aus Eiweiß)

88 1603 49,0

14 21- „ 1800 Fleisch, 
200 Leim

82,4
(28,3 aus Leim, 
54,1 aus Eiweiß)

(+ 2 2 * ) 1810 55,2

In  V ersuch 4 w urde bei Z u fu h r von 400 g Fleisch  und  227 g Zucker noch 
32 g K ö rperfe tt zersetzt. Als in  V ersuch 5 der Zucker durch  200 g Leim  ersetzt 
w urde, stieg die F e ttze rse tzu n g  um  33 g. Die V erbrennungsw ärm e von 250 g Zucker 
is t e tw a lo o o  K al., die von 2 0 0 g  L eim  ( =  2 8 ,3 g  N ) etw a 600; im  letz ten  Fa lle  
ist die Z u fu h r also 400 K al. geringer gewesen. D a der V erbrennungsw ert des 
tierischen  Fettes 9,46 K al. b e träg t, h ä tte  der K örper 42,3 g  F e tt  s ta tt 33 g m ehr 
zersetzen m üssen ; der V ersuch zeigt also, daß de r gefü tte rte  Leim  in  hohem  
Grade das K örperfett schü tzt. — Beim  H unger ist die Z ersetzung von F e tt in 
Versuch 7 bis 9 durchschn ittlich  100,3 g =  950 K al. Bei alleiniger Z ufuhr von 
200 g  Leim  ( =  600 K al.) in V ersuch 11 sink t der F e ttze rfa ll au f 38 , also eine 
E rsparn is von 62 g =  591 K al. H ier h a t  de r Leim  seinem  vollen W ärm ew erte 
nach  das F e tt  v e rtre ten . Aus den V ersuchen 1 und 14 fo lg t, daß 200 g Leim  eine 
E rsparn is von 30 -f- 22 — 52 g F e tt  b e w irk en , d. h . 600 Kal. aus Leim  haben 
495 K al. aus F e tt e rsp art usw.

Ü ber das V erhalten  der l e i m g e b e n d e n  G e w e b e  beim  Stoffwechsel besitzen 
w ir n u r  wenige E rfah ru n g en . In  zwei V ersuchsreihen m it K norpeln und Sehnen 
fa n d  E tz i n g e r * )  fo lgendes:

*) C-Betention dem  zersetzten  E iw eiß entsprechend. — s) Zeitschr. f. Biol. 10, 
106, 1874.



Die N -haltigen E x trak tivsto ffe  des Fleisches. 4 2 7

F u tte r
N pro T ag

N-BilanzBeihe T ag F u tte r H arn
g g g

I. 7 0 0 8,7 -  8,7
8 K norpel 1 13,1

10,2
9 n / 10,8 / — 17,5; M ittel — 5,8

10 0 0 9,6 )
11 0 0 7,5 — 7,5

II. 8 0 0 7,0 — 7,0
9 Sehnen 1 46,6

13,1 )
10 „ / 18,6 > - f  5,9; M ittel + - 2,0
11 0 0 9,0 J
12 0 0 7,6 — 7,6

D a die N-Abgabe im  H arn  in  beiden B eihen am  Tage nach  der F ü tte ru n g  
größer is t als w ährend  de r H ungertage , habe ich  hei der B ilanzberechnung auch  
diesen T ag  m itgenom m en. Bei K n o rp e lfü tteru n g  b e trä g t dann der d u rch sch n itt­
liche N -V erlust 5,8 g , 8,7 bzw. 7 ,5g dem bei H unger gegenüber; bei F ü tte ru n g  
m it Sehnen finden w ir  sogar einen N -A n sa tz , der durchschn ittlich  2 g  pro T ag  
beträgt. Indessen  w urde der K ot in  diesen V ersuchen n ich t a n a ly s ie r t, w eshalb 
bestim m te Schlußfolgerungen aus denselben n ich t gezogen w erden können.

M it O s s e in  h a t  V o i t 1) folgenden V ersuch gem ach t:

T ag

V

F u tte r
N prc

F u tte r
.g

T ag

H arn
g

N-Bilanz

g

5 0 0 10,4 — 10,4
6 . Ossein 1 41,8
7 * \ 169,6 59,6

8 J 58,2 • — 35,9; M itte l — 7,2
9 0 — 31,1

10 0 — 14,8
11 0 — 10,0

H ier w urde auch  der K ot a n  N  an a ly s ie rt, und zw ar fanden  sich d a rin
9,7 g N , w elche zum  größten  Teil dem  g e fü tte rten  Ossein entsprechen. U n te r  Be­
rücksichtigung dieses Stickstoffes w ird  die B ilanz fü r  die Osseintage und  die zwei 
folgenden, an  w elchen die N-Abgabe noch erh ö h t w ar, — 45,6 oder p ro  T ag  9,1 g. 
Da die N-A bgabe w ährend  de r H ungertage  (5,11) e tw a 10,2 g  b e tru g , h a t  das 
Ossein w enigstens 1,1 g N erspart. W enn m an indessen zu der N-Abgabe w ährend  
der Osseintage n u r  das Plus der N-A bgabe an  den folgenden T agen a d d ie rt, so 
wird die E rsp arn is noch g rö ß er: E in n ah m en  169,6, G esam tausgaben 194,8, V erlust 
25,2 g =  8 ,4 g  N  p ro -T ag .

In  bezug au f den Stoffwechsel d ü rften  sich d ah er die leim gebenden Gewebe 
etwa in derselben W eise wie der Leim  v e rh a lte n s).

3. D ie  N - h a l t ig e n  E x t r a k t i v s t o f f e  d e s  F le is c h e s .
H ü b n e r s 8) V ersuche über den N ä h rw ert dieser V erbindungen e rg ab en , daß 

unter ih re r  E in w irk u n g  die C 0 S-Abgabe g a r n ich t verän d ert w u rd e , w äh ren d  der

')  Zeitschr. f. Biol. 10, 212, 1874. — 8) Ü ber den N äh rw ert des E lastins 
vgl. M a n n ,  A rch. f. Hyg. 36, 166, 1899. — 8) Zeitschr. f. Biol. 20, 265, 1884. 
Vgl. auch P f l ü g e r s  K ritik , A rch. f. d. ges. Pliysiol. 77, 556, 1900.



4 2 8 Die N -haltigen  E xtrak tivsto ffe  des Fleisehes.

N -V erlust des Körpers, dem jenigen beim  H unger gegenüber, eine geringe Abnahm e 
zeig te : N -V erlust w äh ren d  des 6. und  9. H ungertages d u rch sch n ittlich  4,5g, 
N -V erlust n ach  F ü tte ru n g  von je  3,6 g  N  im  F le isch ex trak t w ährend  zwei dazwischen 
liegender T age 3,3 — also eine geringe E rsparn is an  N . A uf G rund verschiedener, 
im  O riginale nachzulesender Ü berlegungen  kom m t E u b n e r  indessen zu  dem Be- 
su lta te , daß das F le isch ex trak t au f den Stoffwechsel keinen E influß h a t. Bei diesen 
V ersuchen konnte de r K ot n ich t analy siert w erden.

N eue V ersuche ü b er den N ä h rw ert des F le ischex trak tes w urden  von F r e n t z e l  
u n d  T o r i y a m a 1) au sgeführt. D as V ersuchstier bekam  in  e iner Vorperiode von 
v ier T agen 100g  S tä rk e , 5 0 g  Schm alz und 3 g  F le ischasche, sowie im  Versuch 
m it F le ischex trak t noch 40 g  davon im  Tage. Die E e su lta te , pro T ag  berechnet, 
sind folgende.

N

F u tte r
g

H arn
g

K ot
g

Sum m a der 
A usgaben

Bilanz

V or v e r s u c h ............................... 0,1 2,3 0,3 2,6 — 2,5
F le is c h e x tra k t ........................... 3,8 5,3 0,5 5,8 - 2 , 0

D er N -V erlust des K örpers ist in  beiden F ällen  e tw a gleich, und  der geringen 
D ifferenz zugunsten  des F le ischex trak tes k ann  um  so w eniger irgend welche Be­
d eu tung  zugeschrieben w erden, als das E x tra k t 0,46 g  A lbum in-N  en th ie lt.

A us der kalorim etrischen  U n tersuchung  des H arns g eh t indes hervor, daß das 
F le isch ex trak t n ich t u n v erän d ert vom  K örper abgegeben w ird. Es fanden  sich 
n äm lich  im  V orversuch im  H a rn  20,9, im  K ot (n ach  A bzug des Fettes) 19,9 Kal., 
Sum m a 40,8 K a l., sowie im  V ersuche m it F le isch ex trak t im  H arn  55,3, im  Kote 
(m it A bzug des Fettes) 22,9, Sum m a 78,2 Kal. Vom G esam t-N  im  H arn  w ährend 
de r F le ischex trak tperiode en ts tam m ten  0,46 g  =  3,4 Kal. dem  im  E x tra k t en thaltenen 
Eiweiß. M it A bzug dieser Q u an titä t b e tru g  also die M ehrausgabe im  L aufe  dieser 
Periode im  H arn e  und  K ote täg lich  34 K al. Das g e fü tte rte  F le isch ex trak t enth ielt
104,8 K a l., davon 16,5 im  E iw eiß , also in  N -haltigen  E x trak tivsto ffen  88,3 Kal. 
Jed en fa lls  sind also 54,3 K al. vom  K örper v e rw erte t w o rd e n ; die N -haltigen  E x­
trak tiv sto ffe  des Fleisches w ürden  d ah er zu  etw a 60 Proz. am  Stoffwechsel teil­
nehm en.

In  V ersuchen von B i i r g i* )  und E u b n e r 3) an  hung ern d en  H unden w urden 
von den K alorien de r aufgenom m enen E x trak tivsto ffe  n u r  17,6 bis 42,2 Proz. im 
H arn  n ich t w ied erg efu n d en ; die genann ten  A utoren  w ollen aber n ach  im  Originale 
nachzulesenden Ü berlegungen d a r tu n , daß h ie r  doch keine V erbrennung, sondern 
eine E eten tion  de r E x trak tivsto ffe  v o rlieg t, und  zw ar w ürde beim  D urchgänge 
dieser Stoffe durch  den K örper m öglicherweise eine A rt T rennung  derselben s ta tt­
finden, indem  einige ra sch e r als die anderen  aus dem  K örper en tfe rn t.w erd en .

U n te r den einzelnen N -haltigen  E x trak tivsto ffen  des Fleisches ist allein  das 
K rea tin  h insich tlich  seines V erhaltens im  K örper n ä h e r u n te rsu ch t worden. In 
einem  V ersuche am  H unde, bei w elchem  zum  N o rm a lfu tte r (500 g  F leisch und 
250 g  S tärke) 5 g K rea tin in  zugefüg t w urden, fan d  V o i t  <) im H a rn  4,79 g  K reatin in  
m eh r als sonst. H ier w urde also fa s t die ganze v e rfü tte rte  K reatin inm enge ohne 
O xydation  vom  K örper abgegeben. Bei Z usatz von 6,27 g K rea tin in  erschienen 
insgesam t 3 ,81g  K rea tin in  m eh r als gew öhnlich; von de r e ingeführten  K reatin in ­
m enge konn ten  dem nach 2,46 g  n ich t w ieder aufgefunden  w erden. Bei 8,56 g 
K rea tin  ( =  6,48 g  K reatin in ) b e tru g  die M ehrausgabe an  K rea tin in  4,71 g. Also 
konnte  au ch  h ie r  ein  Teil der F leischbase n ich t im  H arn e  nachgew iesen werden. 
U n te r de r B em erk u n g , daß das im  W asser so schw er lösliche K reatin  längere  Zeit 
im  D arm e b leib t und d a h e r e rs t spä ter en tfe rn t w ird , fo lg ert V o i t ,  daß das ver-

*) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1901, S. 499. — s) A rch. f. Hyg. 51, 1, 1904. —
8) E benda  51, 19, 1904. — *) Zeitschr. f. Biol. 4 , 211, 1868.



zehrte K reatin  zum  größten  T eil w enigstens als solches oder als K rea tin in  aus­
geschieden w i r d ') .

Diese Schlußfolgerung ist durch  neue V ersuche am  M enschen von M a i l e t * *) 
sichergestellt worden. Bei gew öhnlicher Kost b e tru g  die K reatin inabgabe w ährend  
9 Tage du rch sch n ittlich  0,817 g (0,695— 0,894) — es konnte  kein K rea tin  n a ch ­
gewiesen w erden. D ann  gab er in  de r K ost 5 — 10 —  1 5 g  K reatin  oder 
K reatin in  und  e rh ie lt d ab e i, m it A bzug fü r  die n o rm al stattfindende K rea tin in ­
ausscheidung folgende K esu ltate:

D er N äh rw ert des A sparagins. 4 2 9

Nr.

K reatin in

i .
in  der Kost 

g

i i .
im  H arn  

g
I I  in  Proz. von I

1 6 4,81 96,2
2 10 9,77 97,7
3 15

1
14,74 98,2

F a st die ganze verzeh rte  K reatin inm enge erschien  also am  selben T age im  H arn . 
M it K rea tin  erzielte  er, wie aus de r folgenden Zusam m enstellung hervorgeh t, 

genau dasselbe E rg eb n is :

N r.

K reatin

I.
in  der Kost 

g

II.
im  H a m 3) 

g
I I  in  Proz. von I

4 3 2,87 95,7
5 5 4,81 96,1
6 10 9,75 97,5
7 15 14,70 98,0

Das F le isch ex trak t v e rd an k t seinen N ä h rw ert also anderen  V erb indungen  als 
dem K reatin .

. 4. D a s A s p a r a g i n .
A ngesichts des V orkom m ens von A sparag in  in vielen pflanzlichen N ahrungs­

m itteln  h a t  m an  zah lre iche  U ntersuchungen  g em ach t, um  dessen N äh rw ert fest- 
zusstellen.

B etreffend den Fleischfresser liegen folgende A ngaben vor.
v. K n i e r i e m 4) fü tte r te  einen H und  neu n  T age lan g  m it 50 g B ro t u n d  100g 

Milch m it 1,03 g  N ; dabei schied das T ier w ährend  de r drei le tz ten  T age d u rch ­
schnittlich  im H arn  und  K ot 2,14 g N  aus und verlo r also von seinem K örper 1,11 g N . 
Zu diesem F u tte r  w urden w ährend  zwei T agen insgesam t 7,21 g  N im  A sparag in  zu­
gefüg t; die N -A bgabe stiag  dem entsprechend a n ,  de r V erlust a n  N  sank  ab er au f 
0,87 g. D rei folgende T$ge m it dem N o rm a lfu tte r ergaben  einen m ittle ren  V erlust 
von 0,98 g  N. Das A sparagin  h ä tte  also du rch sch n ittlich  eine E rsp arn is von 
0,19 g N bew irkt, w as w oh l in n erh a lb  d e r G renzen der V ersuchsfehler fä llt.

D em gegenüber findet I. M u n k 1) ,  daß das A sparagin  n ich t allein  keine E rsparn is 
an Stickstoff, sondern v ielm ehr eine S te igerung  des Eiw eißzerfalles sowohl w ährend  
der F ü tte ru n g  als n ach  derselben h e rv o rb rin g t, wie z. B. in folgendem  Versuch.

')  Vgl. au ch  S c h e f f e r ,  Z eitschr. f. physiol. Chem. 4, 241, 1880. —
*) U. S. D epart. o f A gricu lt., Off. of exp. S ta t., Bull. No. 66, 1899. Vgl. au ch  
M a c le o d , Jo u m . of Physio l., Proceedings 1900, p. 7. — 3) Als K reatin in  be­
stimm t. —  4) Zeitschr. f. Biol. 10, 284, 1874. —  6) A rch. f. pa th . A nat. 94, 436, 
1883; 98, 364, 1884.
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Nr. Tag
N im 

F u tte r  
pro T ag

N im  H arn  
und Kot 
pro T ag

N-Bilanz 
pro T ag

A nm erkungen

I. 1— 7 34,0 34,3 — 0,3 1 k g  Fleisch  pro T ag
8— 10 39,3 41,3 — 1,8 5,3 g N  in A sparagin

11— 12 34,0 37,2 — 3,2 W ie die T age 1 bis 7
13 34,0 33,8 +  0,2

II. 1—8 23,8 26,2 — 2,4 700 g Fleisch  -(- 120 g K ohlehydrate
9—11 29,1 31,6 -  2,5 5,3 g N in  A sparagin

12 23,8 28,8 —  5,0
13 23,8 27,9 — 4,1 D er K o t w urde n ich t berück-
14 23,8 28,3 -  4,5 sich tig t

M it v. K n i e r i e m s  K esu ltaten  stim m en dagegen die von M a u t h n e r 1) ziemlich 
genau  überein. Sein Y ersuchshund bekam  7 T age lan g  täg lich  500 g Fleisch  und 
50 g Speck, d an ach  w ährend  3 Tage noch je  20 g A sparag in  und endlich w ieder 
das N orm alfu tter. E in  an d ere r H und  w urde m it N -fre ie r Kost und  A sparagin 
g e fü ttert.

N s P * 0 5

Nr. T ag im
F u tte r Abgabe B ilanz

Abgabe 
im  H arn

Abgabe 
im  H arn

g g g g

I. 3, 5, 6, 7 16,63 18,52 — 1,91 1,03 2,43
8— 10 20,36 21,39 — 0,97 0,98 2,30

11 16,63 19,28 — 2,65 1,08 2,46

II. 2—5 0,27 3,66 — 3,39 0,17 0,76
6—8 4,0 6,96 — 2,96 0,22 0,58
9— 11 0,27 3,53 — 3,26 0,14 0,53

B em erkungen

3,73 g N in  A spara­
gin

3,73 g N  in  A spara­
gin

Aus dem  ersten  V ersuche g eh t h e rv o r, daß das A sparagin  im  V ersuch I 
w ährend  3 T age insgesam t 3 X 0,94 =  2,82 g N e rsp art h a t. Am  11. 'l äge ist 
die N-Abgabe indes noch um  0,74 g e rhöh t. D ie gesam te E rsparn is b e träg t also
2,08 g N. Zu g leicher Z eit ist auch die A usscheidung von S und P 20 5 etwas 
herabgesetzt.

Im  zw eiten V ersuche b e trä g t die N -E rsparnis d u rchschn ittlich  n u r  0,37 g, die 
A bgabe von Schwefel ist e rhöh t. Jedenfa lls  findet sich in  diesen V ersuchen ebenso­
w enig wie in  denjenigen von v. K n ie r ie m  irgendw elcher deu tlicher Beweis dafür, 
daß das A sparagin beim  Fleischfresser als E iw eißersparer au ftre ten  konnte.

Gleich unsicher ste llt sich die W irkung  des A sparagins beim  Omnivoren 
M enschen dar. Bei Selbstversuchen beobachtete G r a f f e n b e r g e r * ) ,  daß, bei s ta tt­
findendem  N-Gleichgewicht, die Zugabe von 5 g  N  in A sparag in  die N-Ausscheidung 
n u r  um  3,95 g  e rh ö h te , daß also eine E rsparn is von 1,05 g  N sta ttgefunden  ha tte . 
Aus diesen V ersuchen lassen sich indes keine bestim m ten Schlüsse ziehen, da der 
K ot n ich t an alysiert wurde.

Als E iw eißersparer d ü rfte  daher das A sparagin  w eder beim  H unde noch beim 
M enschen gelten können. D a es jedenfalls zum  großen Teil im  K örper oxydiert 
w ird , w ie dies u n te r  anderem  aus P o t t h a s t s 3) B eobachtung, daß der resp ira­

')  Zeitschr. f. Biol. 28, 506, 1891. — s) E benda 28, 319, 1891. Vgl. auch  die 
V ersuche an  B a tten  von P o l i t i s ,  ebenda 28 , 492, 1891 und G a b r i e l ,  ebenda 29, 
115, 1892, sowie die B em erkungen V o i ts ,  ebenda 29 , 125, 1892 und L o n g o ,  
Zeitschr. f. physiol. Chem. 1, 213, 1877. — 3) A rch. f. d. ges. Physiol. 32 , 288, 1883.
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torische Q uotient nach  in travenöser In jek tion  von A sparagin  a n s te ig t1) , so sollte 
m an erw arten , daß es aus dem  G esichtspunkte de r F e tte rsparn is eine gewisse Bolle 
spielen könnte.

W enn w ir annehm en, daß das A sparag in  g la tt in  H arnstoff und  eine N-freie 
V erbindung gespalten w ird , so w äre  dessen physiologische V erbrennungsw ärm e 
gleich 2,358 K al., e tw a 0 ,56g  S tärke  entsprechend. Indes is t es dem  M enschen 
n ich t m ö g lic h , m eh r als 30 g A sparag in  pro T ag  zu gen ießen ; im  besten Falle 
w ürde dasselbe also höchstens 16g S tärke  =  7,5 g F e tt ve rtre ten  können , w as ja  
fü r  den Stoffwechsel des M enschen vollständig irre lev an t ist. In  noch höherem  
Grade g ilt dies vom  F leischfresser, in  dessen n a tü rlich e r N ah ru n g  das A sparagin  
niem als vorkom m t.

Beim Pflanzenfresser d ü rfte  das A sparagin eine größere B edeutung haben, 
und nach  den E rfah ru n g en  von W e i s k e “) und  seinen Schülern, sowie von K e l l n e r “) 
scheint es, als oh dasselbe u n te r  U m ständen eine n ich t ganz unerhebliche W irkung  
auf den U m fang  des E iw eißzerfalls ausüben könnte. Aus den zah lreichen  h ierh e r 
gehörigen B eobachtungen teile ich einige charak teristische  Beispiele h ie r  m it.

fc-
N pro T ag

Nr. £Ü3m
<V
>

im
F u tte r

g

im
H arn

g

im
K ot

g

Sum m a 
der Aus­

gaben
Bilanz

A nm erkungen A utor

I. 1. Schaf 7,29 3,28 3,74 7,02 +  0,28 W e is k e
2. n 15,10 9,96 3,76 13,72 +  1,32 7,84 N in  A sparagin n

II. 1. i) 17,05 9,55 6,50 16,05 +  1,00
2. n 27,13 16,91 7,81 24,72 +  2,41 10,08N in  A sparagin n

III. 1. 18,11 10,39 6,59 16,98 +  1.13 1000 g H eu »
2. R 18,11 8,26 8,42 16,68 +  1,43 1000 g H eu +  183 g 

St. +  32 g Zucker
r

3. »

'

27,91 18,67 8,10 26,77 +  1,14 1000 g H eu +  130 g 
St. +  32 g Z ucker 
+  52,5 g  A sparagin

”

IV. 1. 9,06 2,85 6,51 9,36 — 0,30 K e l ln e r
2. n * 18,50 11,76 5,54 17,30 +  1,20 9,36 g N in A spara­

g in 4)
”

V. 1. n 9,06 2,76 6,32 9,08 —  0,02 T>
2. n 18,50 10,90 5,77 16,67 +  1.83 9,36 g N in  A spara­

gin 4)
n

VI. 1. n 17,08 8,07 7,17 15,24 +  1,84 „

2. •
26,45 18,34 7,08 25,42 +  1,03 9,36 g N in  A spara­

gin
VII. 1. n 17,08 7,75 6,95 14,70 +  2,38 n

2. ” 26,45 16,86 6,85 23,71 +  2,74 9,36 g N in A spara­
gin

n

In  Nr. I  und  I I  h a t  das A sparagin, w ie es scheint, täg lich  1,04 bzw. 1,41 g N 
e rsp art; dasselbe ist in N r. IV und  V der F a ll. Dagegen kom m t keine durch  das 
A sparagin bew irk te  E rsparn is in  Nr. I I I ,  V I und V II zum Vorschein. N ach den

l) C4H 4(N H ,)S 0 3 =  C O (N H ,) , - f  U ,H ,0 4. — s) Zeitschr. f. Biol. 15, 261,
Asparagin Harnstoff

1879; 17, 415, 1881; 20, 254, 1884; 30, 254, 1894. — “) E benda 39, 313, 1900. 
In  diesen A rbeiten  w ird  auch  über die übrige L ite ra tu r  berich te t. — Als E rsatz 
fü r  eine entsprechende M enge S tärke.
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näh eren  A ngaben über d iese.V ersuche fo lg t, daß die E rsp arn is eigentlich  n u r  in 
dem  F a lle  e in tritt, w enn das A sparagin  einem  k oh lehydra tre ichen , aber verhältn is­
m äßig eiw eißarm en F u tte r  zugegeben w ird.

Betreffend diese W irkung  haben  w ir keine V eran lassung  anzunehm en, daß 
das A sparagin  du rch  syn the tische  Prozesse im K örper in E iw eiß verw andelt werden 
könnte. Es m uß d a h e r n u r  als E iw eißersparer w irken.

In  dieser H insich t w äre  in e rster L inie d a ran  zu d enken , daß das Aspa­
rag in  in  derselben W eise w ie F e t t ,  K ohlehydrate  oder Leim  das E iw eiß ersparen 
könnte. D agegen sprich t ab er der U m stan d , daß es bei den Pflanzenfressern n u r 
bei verhältn ism äßig  geringen E iw eißm engen im  F u tte r  diese W irkung  en tfa lte t, 
sowie daß dieselbe, w enn sie bei den F leischfressern und  dem  M enschen überhaupt 
existiert, bei diesen n u r  eine seh r geringe ist.

V iel w ahrschein licher e rschein t dah er die u rsp rüng lich  von W e is k e  aus­
gesprochene A n schauung , w elcher spä ter Z u n t z 1) und H a g e m a n n * )  beigetreten 
sind. N ach dieser w ürde  die du rch  das A sparagin  bew irk te  E rsparn is an  Eiweiß 
dad u rch  zuwege g eb rach t w e rd e n , daß es von den im  D arm e vorhandenen B ak­
terien  angegriffen w ürde und  solcher A rt das E iw eiß vor diesen schützt. Mög­
licherw eise könnte  es du rch  die L ebenstätigkeit dieser B ak terien  sogar in  Eiweiß 
verw andelt u n d  d a n n  als solches vom  K örper ve rw erte t w erden.

F ü r  diese A uffassung sp rich t gewisserm aßen auch K e l l n e r s  E rfa h ru n g , daß 
am  L am m  das A m m onium aceta t d ie gleiche E rsp arn is h e rv o rru f t ,  wie z. B. in 
folgendem  V ersuch :

N r. E innahm e
g

N pro T ag

Ausgabe
g

Bilanz
A nm erkungen

1 10,26 9,15 +  1,11
2 15,99 13,15 +  2,84 5,73 g N  in  A m m onium acetat
3 15,99 13,67 +  2,32 5,73 g  N in  A sparagin

Daß das A sparagin  du rch  eine bessere A usnutzung  der K ohlehydrate  das 
E iw eiß erspare, d ü rfte  n ich t sehr w ahrschein lich  sein, denn im  vorliegenden Versuch 
w urde die R esorption de r K ohlehydrate  n u r  um  20 g  v e rb essert, und diese Menge 
d ü rfte  kaum  eine E rsparn is von m ehr als 1 g N bew irken können, besonders wenn 
w ir uns vergegenw ärtigen , daß die sonst resorb ierten  K ohlehydrate  in N r. IV  und 
V n ich t w eniger als e tw a 50 0 g  betrugen. A ußerdem  beobachtete  K e l l n e r ,  daß 
d ie R ohfaser in  größerem  U m fange zerse tz t w u rd e , was eine lebhafte re  T ätigkeit 
d e r  D arm bak terien  anzeigt.

§ 5. Der Stoffwechsel bei Zufuhr von einigen N-freien 
Verbindungen.

1. F r e ie  F e t t s ä u r e n .
Bei der V erdauung  ze rfä llt das F e t t ,  zum  größten Teile wenigstens, in F e tt­

säu ren  und G ly cerin ; aus diesen wird dann  das F e tt  w ieder in  der D arm schleim ­
h a u t  syn thetisiert. W elchen N ahrungsw ert haben  ab er F e ttsäu ren  und Glycerin, 
w enn sie allein  fü r  sich genossen w erden? •

U m  diese F rag e  au fzuk lären , b rach te  I. M u n k 3) einen H und in N Gleich­
gew ich t m it 600g  Fleisch  und 100g Speck, gab sodann dem  T iere s ta tt  des letz­
te ren  100 g H am m elta lg  und  ersetzte endlich diesen du rch  die auB 100 g  H am m eltalg  
dargeste llten  Fe ttsäu ren . Das T ier blieb die ganze Zeit im  N -G leichgewicht, wie 
aus der folgenden Zusam m enstellung hervorgeh t.

‘) A rch. f. d. ges. Physiol. 4 9 ,  483, 1891. —  *) L andw irtschaft!. Ja h rb . 20 , 
264, 1891. — 3) A rch. f. patli. A nat. 95 , 433, 1884.
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V ersuchstag F u tte r  pro Tag 

g

N
im  F u tte r  
pro T ag

g

N im H arn  
und Kot 

M ittel pro 
Tag

g

N -Bilanz 

pro  T ag

g

1— 3 600 F l. -j- 100 Sp. 20,4 20,06 +  0,34
4— 9 600 Fl. -j- 100 H am m elta lg 20,4 19,91 +  0,49

10— 14 600 Fl. -)- F e ttsäu ren  aus 
100 H am m elta lg

20,4 20,44 — 0,04

In  bezug au f die E rsparn is an  N üben also die freien  F e ttsäu ren  nahezu  den­
selben E influß w ie die entsprechende Fettm enge  aus.

D a M u n k 1) schon frü h e r  nachgew iesen h a tte ,  daß freie  F e ttsäu ren  aus dem 
Darme vorzüglich  resorb iert w e rd e n , w a r dieses R esu lta t e igen tlich  voraus­
zusehen, denn die G lycerinm enge in  100 g F e tt  b e träg t n u r  9 g, welche 37,6 Kal. 
=  etw a 4 g  F e tt entsprechen, und es i s t ,  wie Y o i t  b em erk t, n ich t g u t m öglich, 
daß eine D ifferenz der F e ttau fn ah m e  von 4 g  einen deu tlich  h e rvortre tenden  Einfluß 
auf den E iw eißum satz im  K örper ausüben könnte.

2. D a s  G ly c e r in .
B etreffend das G lycerin an  sich g eh t aus den A rbeiten  von I. M u n k 4), 

L e w in “) ,  T s c h e r w i n s k y * *) und A r n s c h i n k 5) h e rv o r, daß es heim  H unde in 
Dosen von 25 bis 200 g  keinen  eiw eißersparenden Einfluß au sü h t, sondern viel­
m ehr hei größeren Gaben neben e iner V erm ehrung  der H arnm enge eine E r­
höhung der N -A b g ab e  in  H a rn , w elche noch an  den nach  dem  G lycerintage 
folgenden T agen fo r td a u e r t,  bew irkt. D em gegenüber findet S o m m e r “) beim 
h u n g e r n d e n  K aninchen  n ach  G lyceringabe eine unzw eideutige A bnahm e der 
N A bgabe, z. B. am  3. H ungertage  0 ,74g  N im H a rn , am 4. und 5. H ungertage, 
wo je  15 g  G lycerin verab re ich t w u rd en , 0,62 hzw. 0 ,61g  N. F e rn e r w ird  es in 
einer w esentlichen M enge (beim  H unde n ach  einer n ich t ganz zuverlässigen M e­
thode bestim m t bis zü 37 Proz ., A r n s c h i n k )  unzersetzt im  H a rn  ausgeschieden. 
Nach L e o 7) finden sich heim  M enschen erst n ach  e iner Gabe von 2 0 g  G lycerin 
Spuren davon im  H arn . N ach  A ufnahm e von 26,8 g  G lycerin b e tru g  die M enge 
des im  H a rn  en tleerten  G lycerins 0,5 bis 1 g.

Bei n ich t zu großen G aben ve rb ren n t also das G lycerin vollständig  im  K örper. 
Dennoch t r i t t  es n ich t ganz entsprechend seinem  W ärm ew erte  fü r  das F e tt  ein, 
denn es w ird  m eh r G lycerin zersetzt, als seinem  W ärm ew erte  nach  nö tig  w äre. 
Bei größeren Dosen können bis zu 57 Proz. u n n ü tz  verbrennen  ( A r n s c h in k ) .  Zu 
etwa dem gleichen R esu lta t kam  au ch  I. M u n k “) hei V ersuchen a n  curaresierten  
K aninchen , denen G lycerin in travenös e ingesp ritzt w urde. — A uf der anderen 
Seite b e rich te t aber S o m m e r  ü ber V ersuche a n  K an in ch e n , bei w elchen der 
respiratorische Q uotient k o n stan t blieb und  sich n ich t deu tlich  in  de r R ich tu n g  
veränderte , w ie m an  zu erw arten  h ä tte ,  w enn es beim  Stoffwechsel angegriffen 
worden w äre.

Bei de r N ah ru n g  des M enschen spielt das G lycerin an  sich n u r  eine sehr 
untergeordnete Rolle. 'E s ist zw ar in  a llen  gegorenen G etränken  v e r tr e te n , aber 
n u r in  verhältn ism äßig  geringen M en g en ; im  L ite r B ier w erden etw a 1 bis 3, im 
L iter W ein etw a 7 bis 14 g au f genom m en. In  diesen Q u an titä ten  d ü rfte  das 
G lycerin sowohl v e rb ra n n t als seinem W ärm ew erte  n ach  verw erte t werden.

Die m it B iertrebern  g e fü tte rten  K ühe e rh a lte n , nach  S o x h l e t ,  n ich t u n ­
be träch tliche M engen von Glycerin.

*) A rch. f. p a th . A nat. 95 , 407, 1884. — 4) E benda  76, 119, 1879. — “) Zeitschi', 
f. Biol. 15, 243, 1879. — 4) E benda 15, 252, 1879. — 5) Ebenda 2 3 , 413, 1887. —
*) F estsch rift fü r  F ic k , ' Ö, •aunschweig 1899, S. 95. — 7) A rch. f. d. ges. Physiol. 
93, 269, 1903. — “) E benda  4 6 , 303, 1890.
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3. D ie  C e llu lo se .
B etreffen d  die  V e r d a u u n g  d er C ellu lo se  w issen  w ir  d u rch  B i e d e r m a n n  

u nd M o r i t z 1) ,  d aß  sie b e i H e lix  p o m a tia  d u rc h  e in  im  D a r m in h a lt  befind lich es 
E n z y m , u nd z w a r  u n ter  B ild u n g  v o n  Z u c k e r  a u fg e lö s t w ir d . S onst ist n o ch  n ich ts 
vo n  e in e r E n z y m w ir k u n g  im  T ie r re ic h  a u f  die C ellu lo se  b e k a n n t, den n  die  A n g a b e  von 
K n a u t h e * ) ,  daß  heim  K a r p fe n  e in  entsp rechen des E n z y m  im  H ep ato p a n k rea s und 
D iin n d a rm in h a lt v o rh a n d e n  w ä re , ko n n te  v o n  E . M ü l l e r “) n ic h t  b e s tä t ig t w erd en .

Son st w ird  die  L ö su n g  d er C e llu lo se, w ie  v o n  T a p p e i n e r 4) zu erst n ach g ew iesen  
w u rd e , d u rc h  e in en  v o n  B a k te r ie n  b e w ir k te n  G äru n g sp ro ze ß  z u w e g e  g e b ra c h t.

B e i dem  W ie d e r k ä u e r  fin d et diese G ä ru n g  im  B an sen  u n d  im  D ick d a rm  statt, 
d a g e g e n  k a n n  eine w e se n tlic h e  B e te ilig u n g  des D ü n n d a rm e s an  diesem  V o rg ä n g e  
a ls  ausgeschlossen  b e tr a c h te t  w erd en . B e i d ieser G ä r u n g , an  w e lc h e r  E iw e iß ­
k ö rp e r  , E e tte  und S tä r k e  n ic h t  w e se n tlic h  b e te ilig t  s i n d , w e rd en  K o h len säu re, 
S u m p fg a s , A ld e h y d , gro ß e  M en g en  f lü c h tig e r  S ä u r e n , u n d  z w a r  v o rw ieg en d  E ssig ­
säu re  und eine S äu re  v o n  d e r  Z u sa m m e n se tzu n g  d er B u ttersä u re  geb ild et.

Die durch  diese G ärung  dem  K örper zu r V erfügung  gestellte E nerg ie  wird 
von H e n n e b e r g  und  S t o h m a n n 5) in fo lgender W eise berechnet. Aus 100g 
Cellulose entstehen  e tw a 33,5 g C 0 * , 4,7 g  Sum pfgas und je  33,6 g Essigsäure und 
B u tte rsäu re  (w enn es g e s ta tte t ist, die flüchtigen F e ttsäu ren  au f beide gleichm äßig 
zu verteilen). Die V erbrennungsw ärm e fü r  100 g  Cellulose b e träg t 414,6 Kal., die 
von 4,7 g  S um pfgas, w elche in  den D arm gasen abgegeben w erden und d ah er dem 
K örper n ich t zugute kom m en, 62,7; es bleib t also als N utzw ert fü r  100 g gegorene 
Zellulose 351,9 K al. N ach W ils  in  g “) verlassen (beim  Ziegenbock) von den gebil­
deten  flüchtigen Säuren  e tw a  3 Proz. unzersetzt den K ö rp e r; u n te r  B erücksichtigung 
dieses Verlustes, sowie der T atsache, daß die H eurohfaser n u r  zu e tw a 60 Proz. im 
D arm e gelöst w ird , w ürde beim  Pflanzenfresser a u f  100 g  gefressene Cellulose ein 
N utzeffekt von 204,8 Kal., d. h. pro  1 g 2,048 K al. kom m en.

D aß die Cellulose au ch  im  D arm e des M enschen ausgenutzt w ir d , zeigte 
zuerst W e i s k e * 6 7) ,  4er bei D arreichung  von gekochten  M öhren , Sellerie und  Kohl 
in  zwei Versuchen eine A usnutzung  der R ohfaser von 47 bis 63 Proz. beobachtete, 
v. K n i e r i e m 8), der V ersuche m it Scorzonera liispanica und  K opfsalat m achte, 
fand  bei jen e r eine A usnutzung  von n u r  4 Proz., beim  S ala t m it dessen zartere r 
Cellulose dagegen eine von 25 Proz. Bei V ersuchen m it k leiehaltigem  B rot beob­
ach te ten  H u l t g r e n  u n d  L a n d e r g r e n 9), daß die N -freie Substanz der Hülsen 
m indestens zu 23 Proz. im D arm e gelöst w urden.

D urch  diese E rfah ru n g en  is t aber noch n ich ts über den N äh rw ert de r Zellu­
lose entschieden. A llerdings m uß ja  die bei dem  G ärungsvorgang entw ickelte 
W ärm e, w elche n ach  H e n n e b e r g  und S to h m a n n s  B erechnungen pro 100g ge­
löste Cellulose n u r  e tw a 44 K al. b e träg t, dem K örper u n v erk ü rz t zugute kommen, 
es f ra g t  sich ab e r, ob die bei dieser G ärung gebildeten flüchtigen F ettsäu ren  in 
einem  nachw eisbaren  G rade als E rsp a re r anderer N ahrungsstoffe d ienen können.

B etre ffen d  d as E iw e iß  g ib t  v . K n i e r i e m 10) an , d a ß  es beim  K a n in c h e n  d u rc h  die 
C e llu lo se  m e rk b a r  e rsp art w ir d ; d em g eg en ü b er find et W e i s k e  “ ) so w o h l am  K a n in ­
ch en  a ls am  S c h a f e ,  d aß  die  C e llu lo se  in  d ieser H in sic h t g a r  k e in e  W irk u n g  au s­
ü b t, u nd  a u c h  v . W o l f f  12)  is t  zu  dem selben  R e s u lta te  gek o m m en . W e g e n  E in z e l­
h e ite n  m u ß  a u f  die  u n ten  z itie r te n  A rb e ite n  v erw iese n  w erd en .

U n te r  A n w e n d u n g  des V o i t s c h e n  R esp iratio n sa p p arates  u n tersu ch te  v . K n i e ­
r i e m  a u c h  den  E in flu ß  d er Z ellu lose  a u f  die  F e ttz e rs e tz u n g  u nd fa n d  (beim

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 73, 219, 1898. — *) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1898, S. 152. — 3) A rch . f. d. ges. Physiol. 83 , 619, 1901. — 4) Zeitschr. f. Biol. 
20, 52, 1884; 24, 105, 1888. — 5) E benda 21, 013, 1885. Vgl. auch  Z u n tz  und 
H a g e m a n n ,  L andw irtschaft!. Jah rb ü ch e r, 27. E rgänzungsbd. (3), S. 241, 1898. —
6) Zeitschr. f. Biol. 21, 625, 1885. —  7) E benda 6, 456, 1870. — 8) Ebenda 21, 67,
1885. — 8) Skand. A rch. f. Physiol. 5, 129, 1894. —  10) Zeitschr. f. Biol. 21, 94,
1885; 24, 293, 1888. — “ ) E benda 22, 373, 1886; 24, 553, 1888. — 14) Vgl. W e isk e ,
Zeitschr. f. Biol. 24, 560.
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K aninchen), daß diese durch  7,47 g zersetzte B ohfaser um etw a 2 bis 3 g  verm indert 
wurde. Zu dem selben Schluß fü h ren  au ch  I. M u n k s 1) U ntersuchungen  über den 
Einfluß des b u tte rsau ren  N a tro n s, w enn es cu raresierten  K aninchen  in travenös 
in jiz iert w u rd e ; h ierbei ste llte  es sich näm lich  h e rau s , daß die B u tte rsäu re  rasch  
oxydiert w urde, sowie daß hierbei sonst verbrennendes K örperm ateria l, w ohl in  e rster 
Reihe K ö rp erfe tt, obgleich anscheinend n ich t in  isodynam er M enge e rsp art w ird.

N ach diesem allen  w ürde m an  doch n ich t so w eit wie einige A utoren  gehen 
und der Zellulose a llen  N äh rw ert absprechen können. Beim M enschen h a t  sie 
aller W ahrschein lichkeit nach  keine nennensw erte B edeutung, beim  Pflanzenfresser 
wird sie ab er bis zu einem  gewissen G rade am  Stoffwechsel w irk lich  teilnehm en 
können.

4. P e n t o s e n 2).
N a ch d e m  E b s t e i n 3) n ach g ew iesen  h a t t e ,  d aß  beim  M en sch en  n a c h  D a r ­

re ich u n g  von  d e r  A ra b in o se  o d er X y lo s e  diese im  H a rn  ersch ien en , ste llte  C r e m e r  4) 
V ersu ch e  a n , u m  die A u ssc h eid u n g sv e rh ä ltn isse  v ersch ie d e n er K o h le h y d r a te  q u a n ­
tita tiv  festzu ste lle n , u n d  fa n d  d a b ei fo lg e n d e s  :

Nr. T ie ra rt Pentose

g

P en to se ; im 
D arm , H a rn  

und K ot

g

Pentose,
um gesetzt

g

D auer der 
Beob­

ach tung , 
S tunden

1 H uhn Xylose . . . . 10,2 2,2 8,0 12
2 K aninchen A rabinose . . 28,8 13,0 15,8 15
8 M ensch r) 25,1 9,3 etw a 15 41
4 H uhn R ham nose . . 10,0 7,4 2,6 12
5 K aninchen » * * 30,0 23,2 6,8 15
6 n „ . . . 30,6 16,9 13,1 16
7 n • 28,5 16,5 12,0 24

Bei V ersuchen von J a k  s c h  5) w urden im  H arn  von ' 26 g Arabinose im  L aufe  
von 31 S tunden 43 Proz: ausgesch ieden , w ährend  dieser K örper im  K ote niem als 
zu finden w ar. N ach D arre ichung  von 10 g Xylose w urden in n erh a lb  14 S tunden 
bis zu 54 Proz. im  H arn  ab g eg eb en ; K ot fre i von Xylose. N ach 20 g  B ham nose 
fanden sich im  H arn  bis zu 64 Proz. derselben ; auch  t r a t  sie in  erheb licher Menge 
im K ot auf. — Diese V ersuche geschahen an  K ra n k en ; an  sich selber fü h rten  
B e n d ix  und D r e g e r  •) m it 20 bis 50 g X ylose V ersuche aus. Davon w urden  30 
bis 38 Proz. im  H arn  abgegeben.

Die Pentosen w erden also in  ziem lich großen M engen unv erän d ert vom 
Körper abgegeben, zum  Teil ab er doch in  ihm  verw ertet.

Bei F ü tte ru n g  von Arabinose in  Dosen von etw a 10g  fand  S a l k o w s k i 7) 
beim K aninchen  durchschn ittlich  18,4 Proz. davon im  H arn  w ieder (der K ot w urde 
n ich t un tersuch t). U n te r der E inw irkung  der Arabinose w ar die N-A bgabe im  
H arn in drei F ä llen  geringer als beim  H un g er (H unger 1,40, 0,80, 1,40; Arabinose 
1,15, 0,46, 0,77 g), in  einem  Falle  gleichgroß und in  einem  Falle  bedeutend größer 
(H unger 0,61; Arabinose 1,01g).

Beim diabetischen M enschen beobachteten  L in d e m a n n  und M a y 8) u n ter 
dem Einfluß von 65 g verab re ich ter Rham nose, von w elcher n u r  10,1 g  =  16 Proz.

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 46, 322, 1890. — s) Vgl. die Zusam m enstellung
von N e u b e r g ,  E rgebn. d. Physiol. 3 ( l) ,  412, 1904. — d) Z entralb l. f. d. med.
Wiss. 1892, S. 577. Arch. f. p a th . A nat. 129, 406, 1892; 132, 368, 1893. Vgl. auch
S a lk o w s k i ,  Zentralb l. f. d. med. W iss. 1892, S. 593; 1893, S. 193. — 4) Z eitschr.
f. Biol. 29 , 521, 1892. — 5) Zeitschr. f. H eilkunde 2 0 , 195, 1899. — 6) D eutsch.
Arch. f. k lin . Med. 78, 198, 1903. — 7) Zeitschr. f. physiol. Chemie 32, 393, 1901. —
8) Deutsch. A rch. f. k lin ' Med. 56, 286, 1896.
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w ieder ausgeschieden w u rd en , eine bedeutende A bnahm e der N-Abgabe (von 17,0 
au f 14,8g). Dagegen fan d  v. J a k s c h 1) nach  E in fü h ru n g  von X ylose beim  D ia­
b e tik e r eine enorm e Steigerung des E iw eißzerfalles, sowie anscheinend auch eine 
Steigerung n ach  Z ufuhr von Eham nose.

A m  K aninchen fan d en  N e u b e r g  und W o h lg e m u th * )  bei G aben von je  5 g  
von 1- oder d-Arabinose bei jen e r e tw a 15 und bei dieser 31 bis 39 Proz. der ve r­
fü tte r te n  M enge im  H arn  wieder. Bei F ü tte ru n g  einer r-A rabinose erschienen 22 
bis 24 Proz. u n v erändert und  5 bis 9 Proz. als d-Arabinose im  H arn .

C r e m e r 3) ist der einzige, der näh ere  V ersuche über den N äh rw ert der Pen­
tosen, und  zw ar der E h am nose , ausg efü h rt h a t. Seine E e s u lta te , welche sich auf 
das K aninchen  beziehen, sind in  folgender Tabelle zusam m en g este llt:

Nr.
Abgabe

Kal.F u tte r
N
g g

I. H unger 1,55
1,63

15,5 181
178 f  18,5 g E h am n o se ; im  H arn  

\  1,38 gE ham nose 16,38
H unger 1,67 15,52 185

n . H unger 0,90 10,7 129

E ham nose 0,85 12,2 128 f 2 1 g  E ham nose; im  H arn 
L und Kot 1,9 g

H unger 1,07 9,5 113
H unger 1,22 9,6 113

m . H unger 1,62 12,4 146
T inct. op. 2,00 12,2 141

Eham nose 2,13 12,5 126 f  28,7g E ham nose; im H arn  
f und K ot 4,5 g

H unger 2,46 11,1 120

Die kalorischen "Werte sind h ier u n ter der V oraussetzung b e rec h n e t, daß die 
gesam te, im  H arn  und Kot n ich t w iedergefundene M enge von E ham nose im  Körper 
v e rb ra n n t w orden ist (1 g E ham nose =  3,909 Kal.). W enn diese V oraussetzung 
rich tig  ist und w enn die im  H arn  und  K ot n ich t nachgew 'iesenen M engen der 
E ham nose ta tsäch lich  zugrunde gegangen sin d , so fo lg t aus diesen V ersuchen 
unbedingt, daß die E ham nose als ein w irk licher N ahrungsstoff aufzufassen  ist. Wie 
ab er C r e m e r  selber bem erkt, k an n  es dennoch der F a ll sein, daß größere Mengen 
M ethan gasförm ig, sowie größere M engen unbekann ten  C -haltigen M aterials m it 
dem  H arn  ausgeschieden werden. H ierüber liegen indes keine d irek ten  E rfah ru n g en  
vor. Jedenfalls steh t der stringen te  Beweis fü r  den N äh rw ert und die Lsodynamie der 
Pentosen noch aus, w'enn es auch  sehr w ahrschein lich  ist,' daß sie als Nahrungsstoffe 
bezeichnet w erden m üssen. In  einem  gewissen G rade w ird  diese A nnahm e durch  
die T atsache un ters tü tz t, daß die N ucleinsäuren  in ih rem  M olekül Pentosen en tha lten .

Betreffend die P e n t o s a n e  g ib t S l o w z o f f 4) fü r  das X y lan  a n ,  daß am  
K aninchen  14 bis 62 Proz. im K ot und  1,5 bis 4,6 Proz. im  H arn  unverändert 
ausgeschieden w urden. N ach 24 bis 48 S tunden konnte im  B lute e tw as, in der 
L eber und  den M uskeln dagegen größere M engen desselben nachgew iesen werden.

N ach S t o n e 5 6) w erden beim  Pflanzenfresser die Pentosane bis zu 50 bis 
60 Proz., nach  E u d z i n s k i “) zu 47 Proz. au sg e n u tz t7).

*) Vgl. F . V o i t ,  ebenda 58 , 523, 1897. — s) Z eitschr. f. physiol. Chem. 35,
41, 1902. — 3) Zeitschr. f. Biol. 42 , 451, 1901. — 4) Zeitschr. f. physiol. Chem. 3 4 ,
181, 1901. — 5) Z itiert nach  N e u b e r g  und W o h lg e m u th ,  ebenda 35, 65. —
6) E benda 4 0 , 317, 1904. — 7) Vgl. auch  betreffend den M enschen K ö n ig ,  Zeitschr.
f. U nters, d. N ahrungs- und G enußm ittel 5, 110, 1902, sowie S c h i e r b e c k ,  Arch. f. 
Hygiene 51, 80, 1904. t
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5. A n d e r e  K o h le h y d r a te .
Am K aninchen u n tersuch te  M ü n c h 1) das V erhalten  der Hexosen Form ose 

und M ethose, sowie des M ethylglykosids teils n ach  In jek tion  in  das B lut, teils nach 
E ingabe per os. Seine H au p tresu lta te  sind fo lg en d e :

Im  H arn  erschein t

Form ose Methose M ethyl­
glykosid

Proz. Proz. Proz.

In jiz iert in  die V. jug . 
In jiz iert in  die V. mes. an

71,5 60,3 24,9

hungernden  T ieren  . . 11,0 12,0 0
In jiz iert in die V. mes. an  

fü tte rten  T ieren  . . . .
ge-

102,0 82,6 15,6 ) In  Form  von 
) d-Glukose

In jiz iert in den M agen an
hungernden  T ieren  . . 

In jiz iert in den M agen an ge-
15,7 7,8 4,7

fü tte rten  T ieren  . . . . 6,9' 3,7 o

Die im H arn  abgegebene M enge dieser Substanzen, wenn sie in die B lu tbahn  
fn jiziert w erden, ist bei hungernden  T ieren w esentlich geringer als hei gefü tterten , 
w ährend  bei In jek tio n  in den M agen das U m gekehrte  stattfindet. Betreffend die 
B etrach tungen , die M i in c h 'a n  diesen S achverha lt k n ü p ft,  muß au f das O riginal 
verwiesen werden.

Ü ber die verschiedenen A rten  der M annose berich ten  N e u b e r g  und 
M e y e r 8), daß die d-M annose im  H a m  g a r n ich t erschein t, von 1 0 g  der 1-Mannose 
tre ten  1,2 g als solche und  4 g als 1-Glukose im  H a rn  auf. Die i-M annose w ird 
partiell zersetzt und  in i- und 1-Glukose |um gew andelt. Bei hungernden  T ieren ist 
die V erw ertung  der 1- und i-Mannose fa s t vollständig, bei g e fü tte rten  aber n u r 
sehr mäßig.

Die «-Gluko-Heptose w urde von W o h l g e m u t h * 3) am  K aninchen un tersuch t. 
Am g efü tte rten  T iere erschienen bei E in fü h ru n g  in  den M agen 29 Proz., bei subku­
tan er E insp ritzung  44 Proz. und bei in travenöser In jek tion  50 Proz. der Heptose 
im H arn  w ieder. An hungernden  T ieren w urden  6 g Heptose per os eingegeben 
und dabei n u r  0,3 bis 0,4 g im  H arn  w iedergefunden (die Fäces w urden n ich t 
untersucht).

6. D e r  A lk o h o l.
Ü ber den N ährw ert des Alkohols liegen sehr zahlreiche U ntersuchungen  vor. 

Da diese in der letzten  Zeit von B o s e m a n n ') ,  R o s e n f e l d b) und  A t w a t e r 6 *) 
eingehend besprochen w orden sind, k an n  ich m ich bei der vorliegenden D arstellung  
auf die w ich tigsten  A rbeiten  beschränken und verweise in bezug au f die näheren  
E inzelheiten au f die genannten  A rbeiten.

In  e rster L inie m uß die F rage  b ean tw o rte t w erden , ob und in welchem  U m ­
fange der A lkohol im  K örper oxydiert w ird.

Daß der A lkohol ta tsäch lich  zum  größten Teil im  K örper v e rb ran n t w ird und 
nu r in  geringer M enge unv erän d ert in die A usscheidungen des Körpers abgegeben

*) Zeitschr. f. physiol. Chem. 29, 493, 1900. — 8) E benda 37, 530, 1903. —
3) Ebenda 35, 568, 1902. — 4 *) Arch. f. d. ges. Physiol. 86, 307, 1901. — b) R o s e n ­
f e ld ,  D er Einfluß des Alkohols au f den Organism us. W iesbaden 1901. — •) T he
physiological Aspects of th e  L iquor P ro b lem : Investigations m ade by and un d er th e
Direction of A t w a t e r ,  B i l l i n g s ,  B o w d i t c h ,  C h i t t e n d e n  and W e lc h . Boston
1903. P a r t  II . p. 149—347.
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wird, wurde vor allem von A u stie , T hudichum  und Dupre festgestellt1). Die 
Menge des unverändert abgegebenen Alkohols beträgt beim Menschen nach Versuchen 
von B od län d er8) 2,9 Proz., nach S traßm ann “) 7,9 Proz., nach A tw ater und 
B e n e d ic t4) dagegen nur 1,9 (1,0 bis 3,7) Proz. des genossenen Alkohols. Da 
die letzteren Versuche nach den genauesten Methoden ausgeführt wurden, dürfte 
man schließen können, daß nur ein ganz geringer Teil des Alkohols der Zersetzung 
im Körper entgeht.

Auch wenn also der Alkohol im Körper oxydiert wird, ist es dadurch nicht 
bewiesen, daß er einen Nährwert besitzt, denn man könnte sich ja denken, daß 
der Umsatz der organischen Nahrungsstofüe in gleichem Umfange wie ohne Alkohol 
stattfände, und in diesem Falle würde natürlich der Alkohol ganz unnütz ver­
brennen.

Bei Versuchen hierüber ist es notwendig, nur solche Gaben von Alkohol zu 
verabreichen, bei welchen keine ausgesprochenen Vergiftungssymptome erscheinen, 
denn während des Excitationsstadiums steigern die dabei auftretenden starken 
Muskelbewegungen den Stoffwechsel, und wahrend des folgenden Depressions­
stadiums wird derselbe durch die allgemeine Erschlaffung herabgesetzt. In beiden 
Fällen liegen sekundäre Wirkungen des Alkohols vor, welche keine bestimmten 
Folgerungen in bezug auf die tatsächliche Bedeutung des Alkohols beim Stoff­
wechsel gestatten. Es ist daher wichtig, daß die Versuche am Menschen aus­
geführt werden, denn nur so können wir den Grad der eventuellen Vergiftung 
einigermaßen sicher beurteilen. Auch um Raum zu ersparen, werde ich daher 
bei der folgenden Darstellung nur die am Menschen gewonnenen Resultate be­
sprechen.

Nach Genuß von 20 bis 30 ccm in entsprechendem Grade verdünnten abso­
luten Alkohols zeigte sich in Versuchen von Zuntz und B erd ez5) während l'/2 
bis 2 Stunden nur eine ganz geringe Zunahme (etwa 3,5 Proz.) des respiratorischen 
Stoffwechsels. Ebenso fand G epp ert“) bei Gaben von 30 bis 190 ccm Alkohol 
keinen in Betracht kommenden Effekt auf die O-Aufnahme; die COs-Abgabe war 
entweder konstant, oder sie ging etwas herunter. Diese beiden Versuchsreihen 
wurden unter Anwendung der Respirationsmaske ausgeführt. Mit dem Stock­
holmer Respirationsapparat machte B jerre7) einen Versuch, indem er an zwei 
aufeinander folgenden Tagen genau die gleiche Kost genoß, am zweiten Tage 
aber dazu noch 407 g Kognak mit 166 g Alkohol aufnahm. Am 1. Tage schied er 
insgesamt 749, am zweiten 780g COs aus. Wenn der Alkohol bei seiner Ver­
brennung andere Nahrungsstoffe nicht erspart hätte, so hätte die C 04-Abgabe am
2. Tage, unter der Voraussetzung, daß 10 Proz. des Alkohols unzersetzt vom 
Körper abgegeben worden wären, statt 780g nicht weniger als 1038 g betragen 
müssen.

Aus diesen und anderen Versuchen folgt also, daß der Alkohol bei seiner 
Verbrennung im Körper tatsächlich N-freie Nahrungsstoffe erspart.

In bezug auf das Verhalten des Eiweißzerfalles unter dem Einfluß von Alko­
hol sind vor allem diejenigen Versuche von Bedeutung, bei welchen in einer genau 
analysierten Standardkost Fett oder Kohlehydrate durch eine isodyname Menge 
Alkohol ersetzt wurden. Nach dieser Versuchsmethode fand M iu ra 8), daß je 65g 
Alkohol, während 4 Tagen statt 110 g Kohlehydrate verabreicht, die N-Abgabe er­
höhen und also keine eiweißersparende Wirkung ausüben.

Bei ähnlicher Versuchsanordnung, wo 77,6 g Fett durch 100 g absoluten Alkohol 
ersetzt wurden, erzielte N eu m an n 9) ein wesentlich anderes Resultat, wie aus fol­
gender Zusammenstellung ersichtlich ist.

*) Vgl. A t w a t e r ,  a. a. O. p. 180. — *) A rch. f. d. ges. Physiol. 32, 398, 
1883. — s) E benda 4 9 , 314, 1891. — 4) Memoirs of th e  N ational Academ y of 
Sciences, W ashington. V II I :  6, 258, 393, 1902. — 5) F o rtsch ritte  de r Medizin 5, 1, 
1887. — *) A rch. f. exp. P a th . 22, 367, 1887. — 7) Skand. A rch. f. Physiol. 9, 323, 
1899. — 8) Zeitschr. f. k lin . Med. 20, 137, 1892. — 9) A rch. f. H ygiene 36, 1, 
1899; vgl. die K ritik  R o s e m a n n s ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 77, 405, 1899.
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Pe

ri
od

e

Ver­
suchstag

Einnahmen, Mittel pro Tag N - Ausgaben 
Mittel pro Tag N-Bilanz 

Mittel 
pro Tag

g

N

g

Fett

g

Kohle­
hydrate

g

Alko­
hol

g
Harn

g
Kot

g
Summa

g

I. 1— 5 12,2 156,0 224 — 10,1 1,8 11,9 +  0,3
II. 6— 9 12,2 78,4 224 — 12,1 1,7. 13,8 — 1,6

III. 10—13 12,2 78,4 224 100 13,4 1,8 15,2 — 3,0
IV. 14—19 12,2 78,4 224 100 11,1 1,4 12,5 — 0,3
V. 20—25 12,2 156,0 224 100 9,5 1,4 10,9 4- 1,3

VI. 26—29 12,2 78,4 224 — 12,6 1,4 14,0 — 1,8
VII. 30—35 12,2 156,0 224 — 10,9 1,5 12,4 - 0 ,2

Aus diesen Versuchen geht hervor, daß die N-Bilanz, welche während der 
Periode I positiv war, durch Fortlassen von 77,6 g Fett durchschnittlich — 1,6 g 
beträgt. Wenn diese Fettmenge durch die isodyname Menge Alkohol ersetzt wird, 
tritt während der ersten vier Tage noch ein vermehrter Eiweißzerfall auf (Periode III), 
danach aber stellt sich N-Gleichgewicht (Periode IV) ein. Wenn dann (Periode V) 
die volle Fettration verabreicht wird, wird die N-Bilanz positiv; diese schlägt in 
eine negative um, wenn wiederum 77,6 g Fett, jetzt aber ohne Ersatz fortgelassen 
werden (Periode VI).

Ganz entsprechende Besultate bekam auch C lo p a tt1) in Versuchen, wo in 
der Standardkost etwa 65 bis 70g Fett durch 87,0 g Alkohol ersetzt wurden:

Pe
ri

od
e

Ver­
suchstag

Einnahmen, Mittel pro Tag N - Ausgaben 
Mittel pro Tag N-Bilanz 

Mittel 
pro Tag

g

N

g

Fett

g

Kohle­
hydrate

g

Alko­
hol

g
Harn

g
Kot
■ g

Summa
g

i. 1—12 16,1 132,0 254 _ 13,2 2,0 15,2 +  0,9
ii. 13—18 16,3 60,7 257 87 15,8 2,0 17,8 — 1,5

in . 19—24 16,3 59,5 257 87 12,7 2,1 14,8 +  1,5
IV. 25—31 16,0 59,5 255 — 13,7 1,8 M5,5 +  0,5
V. 32—36 16,2 124,0 255 — 13,9 1,7 15,6 +  0,6

Auch hier tritt während der ersten Tage der Alkoholperiode ein vermehrter 
Eiweißzerfall auf (Periode II), welchem dann ein deutlich verminderter (Periode 
III) nachfolgt.

R osem ann8) ersetzte in zwei Versuchen 105 g Kohlehydrate und 47,4g Fett 
bzw. 70 g Kohlehydrate und 53,4 g'Fett durch eine an Verbrennungswärme etwas 
größere Menge Alkohol und erhielt dabei folgende Resultate: *)

Pe
ri

od
e

Ver­
suchstag

Einnahmen, Mittel pro Tag N-Ausgaben 
Mittel pro Tag N-Bilanz 

Mittel 
pro Tag

g

N

g

Fett

g

KoTile-
hydrate

g

Alko­
hol
g

Harn
g

Kot
g

Summa
g

I. 1— 9 16,7 184 287 _ 12,9 2,7 15,6 +  1,1
II. 10—13 16,9 137 182 ’ 144 13,8 2,8 16,6 +  0,3

III. 14—23 16,7 137 182 144 12,9 2,8 15,7 +  1,0
IV. 24—29 16,9 184 287 — 13,3 2,6 15,9 +  1,0
V. 30—36 15,4 137 182 — 14,5 2,4 16,9 — 1,5“)

*) Skand. Arch. f. Physiol. 11, 354, 1901. — 8) Arch. f. d. ges. Physiol. 86, 
380, 1901. — 3) Vgl. auch Ott, Arch. f. exper. Pathol. 47, 267, 1902; A tw ater  
u. B enedict, Memoirs of the National Academy of Sciences, Washington, VIII: 6, 264.
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Andere Versuche sind in der Weise ausgeführt, daß zu einer Normalkost, ohne 
irgend welche Veränderung derselben, eine gewisse Quantität Alkohol hinzugefügt 
wurde. Durch Zugabe von 80 bis 120 g Alkohol zu einer an sich ausreichenden 
Kost beobachtete E. S ch m id t1) während 4 Tagen nur eine ganz minimale Spar­
wirkung, desgleichen fand auch S c h ö n e se if fe n 1) durch Zugabe von 135 g Alkohol 
während 6 Tagen zu einer nicht ganz genügenden Kost keine deutliche Wirkung 
auf den Eiweißumsatz. Demgegenüber beobachtete Chotzen*), daß die ursprüng­
lich negative N-Bilanz bei Zugabe von 60 bis 120 g Alkohol eine positive wurde 
und wies in der letzten Reihe einen Ansatz von 1,4 g N pro Tag nach.

Nach derselben Methode gelang es auchN eum ann“), eine unverkennbare Er­
sparnis von N-Substanz durch den Alkohol nachzuweisen. Zu einer aus 18 g N,
116,5 g Eett, 255 g Kohlehydraten bestehenden Kost, bei welcher der Verf. gerade 
im N-Gleichgewicht war, wurde Alkohol in allmählich steigenden Gaben von 20 bis 
zu 100 g zugegeben. Dabei betrug die N-Bilanz an den 6 ersten Tagen (20 bis 
50 g Alkohol) durchschnittlich — 0,02, d. h. das N-Gleichgewicht blieb bestehen 
(Periode II). Vom 7. Tage an trat ein entschiedener N-Ansatz auf, und zwar 
wurden bis zum 11. Tage durchschnittlich 1,1 g N (Periode III) und vom 12. bis 
18. Tage (mit 100 g Alkohol pro Tag) durchschnittlich 2,0 g N im Körper zurück- 
gehalten (Periode IV). Am 19. Tage wurden 78,2 g Fett fortgelassen — jetzt trat 
kein Ansatz von N mehr auf (Periode V), sondern der Körper setzte von sich selber 
noch 0,2 g N täglich zu. Als nun der Alkohol vom 26. Tage an fortgelassen und 
statt dessen die Eettmenge auf 193,3 g erhöht wurde (Periode VI), wodurch die 
Gesamtzufuhr ihrem Wärmewerte nach gleich der bei der Alkoholperiode wurde, 
setzte der Körper täglich 2,4 g N an — also nur ein klein wenig mehr als während 
der Periode IV.

Endlich sind die Versuche von A tw ater und B e n e d ic t* * * 4) zu erwähnen, 
welche dadurch, daß in ihnen auch die Wärmeabgabe des Körpers kalorimetrisch 
bestimmt wurde, für die Frage nach dem Nährwert des Alkohols eine sehr große 
Bedeutung haben. Erstens zeigen sie, wie nicht anders zu erwarten ist, daß die 
in der früher (S. 365) dargestellten Weise aus der Verbrennungswärme der Kost usw. 
berechnete Wärmeproduktion auch bei Darreichung von Alkohol mit der direkten 
kalorimetrischen Bestimmung der Wärmeabgabe genau übereinstimmt. Ferner ergibt 
sich aus denselben, daß der Stoffwechsel bei untereinander vergleichbaren Versuchen, 
in welchen die N- freien Nahrungsstoffe in der Kost von einer entsprechenden 
Quantität Alkohol ersetzt wurden, ganz derselben Größe ist, sowie daß die Ersparnis 
an Fett bei gleicher Kalorienmenge der Kost in beiden Reihen im großen und 
ganzen gleichgroß ist, wie z. B .:

V ersuch 2  ö
§ S Charakteristik

der
V ersuche

Kalorien 
in Kost mit

Täglicher 
Verlust oder

(Siehe S. 366) * s£ Pi Abzug des 
Kotes

Gewinn an Fett
e

9, 24 E. O. Ohne Alhohol, Ruhe 2618 -f- 39,0
fl 0)0) fcD rfl Ö bfl

10, 22 >1 rt Mit Alkohol, Ruhe 2602 +  42,0 SÄ “g r*i 1-
11 E. O. Ohne Alkohol, Arbeit ' 3510 — 39,7 £  ® .
12 Mit Alkohol, Arbeit 3614 — 32,2 - f l  O £ o - f l  -

-e “ s
26, 28 J. F. S. Ohne Alkohol, Ruhe 2253 +  23,1 M  +* ^

27 D J) V Mit Alkohol, Ruhe 2264 +  18,2 ^ ® o 
^ "o

29, 31, 32, 34 J. F. S. Ohne Alkohol, Arbeit 3251 — 27,5 g gpa
u

-4-3 ^fl <*>SH &
30, 33 n n n Mit Alkohol, Arbeit 3255 — 27,7

‘) Siehe bei R osem ann, Arch. f. d. ges. Physiol. 86, 327, 331, 1901. —
') R osen feld , Therapie der Gegenwart 1900, Nr. 2. — s) Arch. f. Hygiene 41, 85,
1901; vgl. auch Off er, Zentralbl. f. d. Verdauungskrankheiten 2, 573, 1901. —
4) Memoirs of the National Academy of Sciences, VIII: 6, 231, 1902.
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In den Versuchen 22, 23 und 24 bekam die Versuchsperson eine Normalkost, von 
2290 Kal. (netto). Zu dieser wurden im Versuch 22 500 Kal. in Alkohol, im Ver­
such 24 500 Kal. in Zucker zugegeben; im Versuch 23 fand keine Zugabe statt. 
In diesen Versuchen wurden täglich bzw. 63, 9 und 60g Fett angesetzt, d. h. der 
Alkohol hat einen ebenso großen Fettansatz als der Zucker bewirkt.

Aus allen diesen Erfahrungen geht hervor, daß der Alkohol als ein Nahrungs­
stoff zu betrachten ist, denn er vermag bei seiner Oxydation im Körper sowohl die 
N-freien Nahrungsstoffe als auch das Eiweiß zu ersparen. Bei der Berechnung von 
Kostmaßen, in welchen Alkohol enthalten ist, sind wir also berechtigt, diesen 
seinem vollen Nährwerte nach mitzunehmen.

In bezug auf das Eiweiß ist indes als sehr wichtig hervorzuheben, daß der 
Alkohol, wie aus den Versuchen von M iura, S ch m id t, S ch ö n ese iffen , 
N eum ann, C lopatt und Bosem ann - ersichtlich ist, während der ersten Tage 
nach einer alkoholfreien Diät kein eiweißersparendes Vermögen darbietet, sondern 
vielmehr den Eiweißumsatz in die Höhe treibt. Diese Erscheinung wird ziemlich 
allgemein als Ausdruck irgend einer Giftwirkung aufgefaßt; erst nachdem sich der 
Körper an den Alkohol gewöhnt hat, tritt dann seine Fähigkeit, Eiweiß zu ersparen, 
in ihrer vollen Deutlichkeit hervor, und gerade in diesem Umstande finden wir die 
Erklärung dafür, daß bei nur wenige Tage dauernden Versuchen die Eiweißersparnis 
nicht zum Vorschein gekommen ist.

In praktischer Hinsicht kann der Alkohol trotzdem keine große Bedeutung 
als Nahrungstoff beanspruchen, denn seine schädlichen Wirkungen, welche auch 
beim Gebrauch verhältnismäßig kleiner Dosen, wenn sie täglich wiederholt werden, 
auftreten, und welche ein ganzes Heer von Krankheiten und Elend allerlei Art 
hervorbringen, kompensieren vollauf seine nährenden Eigenschaften. Daher hat 
man trotz der zahlreichen in entgegengesetzter Bichtung gehenden Erfahrungen 
von mehreren Seiten behauptet, der Alkohol sei kein Nahrungsstoff, denn ein Gift 
kann nicht zu gleicher. Zeit auch nährende Eigenschaften besitzen1). Meines Er­
achtens kann dennoch dieser Auffassung aus physiologischem Gesichtspunkte gar 
nicht beigestimmt werden, denn gerade der Alkohol gibt uns ein Beispiel dafür, 
daß eine und dieselbe Substanz zweierlei Wirkungen haben kann. Ebensowenig 
ist auch die Annahme begründet, daß der Alkohol wegen seines Nährwertes nützlich 
oder sogar notwendig wäre. Die Alkoholfrage ist ein viel zu kompliziertes Problem, 
um allein aus dem Gesichtspunkte der Nahrungsphysiologie gelöst zu werden: es 
kommen noch so vielerlei andere und wichtigere Umstände hier in Betracht, und 
diese sprechen fast sämtlich gegen den Alkohol und für die rigoroseste Mäßigkeit 
bzw. totale Enthaltsamkeit.

F ü n f t e s  K a p ite l .

Der Stoffwechsel hei körperlicher Arbeit.

§ 1. Welche Nahrungsstoffe  werden bei der Muskelarbeit
verbrannt?

Schon aus L a  v o is i e r s  Versuchen über den respiratorischen Gaswechsel 
ging hervor, daß der Stoffumsatz durch M uskelarbeit wesentlich ansteigt, 
und die seitdem ausgeführten U ntersuchungen haben diese Tatsache längst 
außer allen Zweifel gestellt.

Als L ie b ig 2) die chemische Zusam mensetzung der N ahrungsm ittel und 
des toten Körpers m it einer vor ihm lange nicht erreichten K larheit erkannt

') Vgl. K assow itz , Deutsche med. Wochenschr. 1900, Nr. 32 bis 34; Arch. 
f. d. ges. Physiol. 90, 421, 1902; Bosem ann, ebenda 94, 557, 1903; 100, 348, 
1903. — s) L ieb ig , Die Tierchemie oder die organische Chemie in ihrer An­
wendung auf Physiologie und Pathologie, Braunschweig 1842; vgl. Voit, S. 267.



4 4 2 D er Stoffwechsel hei M uskelarbeit.

hatte, stellte er sich die F rage, welche Nahrungsstoffe bei der körperlichen 
Arbeit zugrunde gehen und welche Bedeutung die verschiedenen Gruppen der 
organischen Nahrungsstoffe beim Stoffwechsel überhaupt haben.

Weil sich die organisierten Formen vor allem durch ihren Eiweißgehalt 
auszeichnen, nahm er a n , daß die Tätigkeit des Körpers und insbesondere 
die M uskelarbeit durch Zersetzung der lebendigen Gewebe stattfinde; dem­
entsprechend hätte  das in der N ahrung aufgenommene Eiweiß die Aufgabe, 
die bei der Arbeit zerstörte lebendige Substanz wieder aufzubauen. Die Zer­
setzung des Eiweißes wäre daher allein durch die T ätigkeit der Organe und 
Gewebe bedingt. Auf der anderen Seite stellten die N-freien Nahrungsstoffe, 
die F ette  und die Kohlehydrate die Quelle der W ärm ebildung im Körper dar: 
ihre Zersetzung würde dadurch bew irkt, daß sie von dem im Blute befind­
lichen Sauerstoff angegriffen w ürden ; zu gleicher Zeit würden sie das Eiweiß 
vor dem Sauerstoff schützen.

Der zweite Satz dieser Hypothese ist durch die zahlreichen, seitdem aus- 
geführten U ntersuchungen längst widerlegt w orden , denn wir besitzen die 
kräftigsten  Beweise dafü r, daß die Zersetzung der N -freien  Nahrungsstoffe 
n icht vom Sauerstoff, sondern von der Tätigkeit der Gewebe eingeleitet wird, 
wie dies aus der nahen A bhängigkeit der W ärm ebildung im Körper vom 
Nervensystem am deutlichsten hervorgeht.

Wenn die A nsicht richtig  wäre, daß die lebendige Substanz des Muskels 
bei der körperlichen A rbeit selber zerfalle, so hätte  man zu erw arten , daß 
dabei eine Zunahm e der N -A bgabe e in trä te , und man h a t in der T at sehr 
zahlreiche Versuche gemacht, um dies nachzuweisen.

Damit Versuche in dieser R ichtung beweiskräftig sein sollen, ist es vor 
allem notwendig, daß das Versuchsindividuum auf einen solchen Zustand — 
N-Gleichgewicht oder H unger — gebracht w ird , daß seine N-Abgabe ohne 
M uskelarbeit Tag fü r Tag einigermaßen konstant ist, denn es ist nicht mög­
lich, die E inw irkung der A rbeit auf den Stoffumsatz zu bestimmen, wenn auch 
andere Variabeln auf den Eiweißzerfall einwirken können.

U nter den Versuchen, welche diese Bedingung erfüllen, sind in erster 
Linie einige von V o i t1) am Hunde ausgeführte herbeizuziehen:

N-Auf- N-
V er­
such Nr. D atum nähm e 

pro T ag
Abgabe 
pro T ag A nm erkungen

g g -

i . 1 23. bis 25. J a n u a r  1860 . . . . - 5,6 B uhe
2 26. bis 28. J a n u a r  1860 . . . . — 5,7 L aufen
3 29. J a n u a r  bis 1. Febr. 1860 . . — 5,1 B uhe

i i 1 18. bis 22. F eb ru a r 1860 . . . . 51 51,8 B uhe
2 23. bis 25. F eb ru a r 1860 . . . . 51 55,3 Laufen
3 26. bis 28. F eb ru a r 1860 . . . . 51 51,9 B uhe
4 29. Febr. bis 2. M ärz 1860 . . 51 53,8 L aufen
5 3. bis 5. M ärz 1860 .................. 51 52,2 B uhe

*) V o i t ,  U ntersuchungen  über den Einfluß des K ochsalzes, des Kaffees und 
der M uskelbewegungen au f den Stoffwechsel, M ünchen 1860, S. 148 ff.; Zeitschr. 
f. Biol. 2, 339, 1866.
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Ver­
such Nr. D atum

N-Auf- 
nahm e 

pro T ag
S

N-
Abgabe 
pro Tag 

g

A nm erkungen

in . 1 23. A pril 1864 ...................... — 7,2 B uhe
2 24. A pril 1864 ...................... — 7,2 B uhe
3 25. A pril 1864 ...................... — 7,4 L aufen , 8 S tunden
4 26. A pril 1864 ...................... — 6,5 B uhe

IV. 1 9. Ju li  1864 ........................... — 5,4 B uhe
2 10. Ju l i  1864 ........................... — 5,4 R uhe

3 11. Ju li  1864 ........................... _ 5,2 L aufen , 8 S tunden
4 12. Ju l i  1864 ........................... — 5,8 B uhe
5 13. Ju l i  1864 ........................... _ 5,5 B uhe

W äh ren d  der A rbeitstage h a tte  das T ier in  den zwei ersten  V ersuchen in 
einem großen T re trad  zu  laufen . E s w ä h rte  geraum e Z eit, bis es im stande w ar, 
gleichm äßig zu traben , jedoch w ar es d u rchaus n ich t dah in  zu bringen, einen lan g ­
samen Gang e in z u h a lten ; stets lief es außerorden tlich  .schnell, so daß es zu le tz t 

‘ etwa 10 M inuten  lang, ohne zu  ruhen, das B ad  tre ib en  konnte. Dies w ar fü r  das 
Tie” eine seh r große A nstrengung, denn es w urde dabei am  ganzen K örper heiß, der 
Atem w ar keuchend und beschleunigt, und  häufig  stand  ihm  schaum iger Speichel 
vor dem M unde. Es z itte rte  n ach h e r an  den E x trem itä ten , g ing langsam  und 
w ankend nach  seinem  K äfig zurück  und legte sich d o rt ru h ig  nieder. V o it  w agte 
es daher n icht, ih m  eine größere A nstrengung  au f einm al zuzum uten, doch konnte  
das .Tier n ach  1 oder 1% Stunden m it erneu ten  K rä ften  ans W erk gehen; w ährend  
eines Tages lief es so im  ganzen m eist eine Stunde. Die solcher A rt vom  H unde 
ausgeführte A rb e it be trug  nach  V o its  B erechnung etw a 150000kgm  pro T ag. Ü ber 
die Arbeitsweise in  den V ersuchen I I I  und  IV h a t  V o i t  n ich ts N äheres angegeben.

Versuch I zeigt fast gar keine Steigerung bei der Arbeit. Auch wenn 
die ganze umgesetzte Eiweißmenge ausschließlich zu mechanischer Leistung 
verwendet worden wäre, so könnten dadurch nur etwa 63000  kgm, d. h. etwa 
zwei Fünftel der geleisteten Arbeit entstanden sein.

Auch aus den beiden anderen H ungerversuchen geht dasselbe hervor, 
denn in Versuch III beträg t die m ittlere N-Abgabe bei Ruhe 6,97, bei Arbeit 
7,4, Differenz nu r 0,4i) g ; in Versuch IV ist die N-Abgabe bei Ruhe aus Nr. 1, 
2 und 5 berechnet 5,4 g, bei der A rbeit 5,2 g oder, wenn wir dazu noch den 
Überschuß am 4. Tage hinzufügen, 5,6 g.

In Versuch II, wo das Tier m it einer sehr reichlichen Fleischmenge im 
N-Gleichgewicht war, betrug die N -A bgabe hei Ruhe durchschnittlich 51,9 g, 
hei Arbeit durchschnittlich 54,5 g. Die Differenz, 2,6 g N, entspricht nur 
etwa 2 9 0 0 0 kgm , also kaum ein Fünftel der von V oit berechneten Arbeit.

Dasselbe R esultat geht ferner aus den Bilanzversuchen von P e t t e n k o f e r  
und V o i t1) am Menschen hervor. Die vom Versuchsindividuum auszuführende 
Arbeit bestand darin, ein Rad m it einer Kurbel zu treiben. Das Rad wurde 
so stark  belastet, bis der W iderstand in der Achse nach dem Gefühl des Ar­
beiters ebenso groß w ar, als er gewöhnlich bei Drehbänken in mechanischen 
W erkstätten ist, welche durch ein von der Hand getriebenes Schwungrad be­
wegt werden. Hierzu war ein Gewicht von 25 kg nö tig , welches um eine 
Rolle in einer um das Rad gelegten Kette schwebend hing. Der M ann be- *

’) Zeitschr. f. Biol. 2, 537, 1866.
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wegte das Rad 9 Stunden lang und machte dabei etwa 7500 Umdrehungen. 
Abends wurde die A rbeit beendigt und bald darauf das Rett aufgesucht. Der 
M ann fühlte sich zu dieser Zeit ermüdet, wie nach einer anstrengenden Arbeit. 
Die Versuche wurden sowohl bei Hunger wie bei m ittlerer Kost ausgeführt:

V
er

su
ch

N r. D atum N ahrung

N -A bgabe im H arn
A n­

m erkungenT ag

g

N acht

g

Summe

g

i. 1 11. D ezem ber 1866 — 7,4 5,1 12,5 B uhe
2 14. D ezem ber 1866 — 6,7 5,6 12,3 R uhe
3 22. D ezem ber 1866 — 5,6 6,2 11,8 A rbeit

i i . i 18. D ezem ber 1866 M ittlere Kost 8,3 8,2 16,5 B uhe
2 27. D ezem ber 1866 v n 8,2 8,5 16,7 B uhe
3 29. D ezem ber 1866 „ n 8,5 8,4 16,9 A rbeit
4 31. Ju li  1866 n n 10,1 7,2 17,3 B uhe
5 3. A ugust 1866 n n 9,4 7,9 17,3 A rbeit

In der Reihe I ist die durchschnittliche X-Abgabe bei Ruhe 12,4 g, bei 
A rbeit 11,8 g, also 0,6 g weniger. Bei den Versuchen bei m ittlerer Kost 
be träg t die durchschnittliche N-Abgabe bei Ruhe 16,8 g, bei Arbeit 17 ,1g — 
also kein Unterschied.

Auch wenn wir die N-Abgabe während der Tageshälfte und der Nacht­
hälfte besonders betrachten , so stellt sich kein bestim m ter Unterschied dar. 
Bei den Ruheversuchen ist die N -A bgabe durchgehend größer oder gleich 
groß am Tage wie während der Nacht; un ter den Arbeitsversuchen finden wir 
in II. 3 und 5 dasselbe, in I. 3 dagegen das Gegenteil. Aus dem Verhalten 
der N -A bgabe während des Tages und der Nacht läßt sich daher keine 
Stütze dafür entnehm en, daß die körperliche Arbeit auf Kosten des Eiweißes 
stattfände.

An sich selber m ach ten  F i c k  und W is l i c e n u s  einen sehr bem erkensw erten 
V ersu ch 1). Sie bestiegen den B erg Faulliorn , dessen Spitze 1956 m über der Ober­
fläche des B rienzer Sees liegt. 17 S tunden vorher n ahm en  sie ih re  letzte  eiweiß­
h a ltige  N ah ru n g  zu sich; de r davon entstam m ende Stickstoff d ü rfte  nach  dem, was 
w ir schon gesehen haben, schon vor dem A nfänge des V ersuches zum  größten Teile 
den K örper verlassen haben. Die B ergbesteigung selbst dauerte  etw a 8 Stunden; 
e rst 7 S tunden spä ter genossen sie eine eiw eißhaltige K ost; w ährend  der B erg­
besteigung und der d anach  folgenden 7 Stunden bestand  ih re  N ahrung  n u r aus 
S tä rk e , Z ucker, F e tt  und G etränk  (W ein). D er w ährend  dieser 15 S tunden ge­
sam m elte H a rn  en th ie lt bei F i c k  5,74g und bei W is l i c e n u s  5,55g N und en t­
sprach  nach  ih re r  B erechnung  38,28 bzw. 37 gm  zersetztem  Eiweiß. Nach dem von 
E u b n e r  aufgeste llten  V erbrennungsw erte des Eiweißes repräsen tieren  diese N-Mengen 
einen V erbrennungsw ert von 149,1 bzw. 144,2 W ärm eeinheiten . Diese bedingen aber 
eine A rbeitsleistung von 63 378 ( F ic k )  bzw. 61 280kgm  ( W is l ic e n u s ) .  Die von 
denselben ta tsäch lich  ausgeführte  nü tzliche A rbeit bestand  d a rin , den eigenen K örper 
1956m  hoch zu erheben. F i c k  wog 66 und W is l i c e n u s  76 k g ; die betreffende 
A rbeit b e tru g  also 129 096 bzw. 148 656 kgm . D ie au f K osten des zersetzten  Ei­
weißes ausgefübrte  A rbeit w äre also höchstens die H ä lfte  der tatsäch lich  ausgeführten.

‘) V ierte ljahrsschr. d. Z üricher n a tu rf. Ges. 10 (1865); F i c k ,  Gesammelte 
Schriften  2, 85. t
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U nd sogar n ich t soviel; denn w ir m üssen noch die A rbeit des H erzens und der 
A tem m uskeln, die A rbeit derjenigen M uskeln, w elche den K örper in  au frech te r 
Stellung e rhalten , sowie die A rbeit, w elche zu r E rh eb u n g  des Schw erpunktes des K ör­
pers bei jedem  S ch ritt au ch  au f einer ganz ebenen Oberfläche nötig  ist, h inzufügen.

M an könnte  sich vorstellen, daß die der A rbeit entsprechende N-M enge n ich t 
am A rbeitstage selbst, sondern spä ter vom K örper abgegeben würde. Diese A nnahm e, 
welche schon L i e b i g 1) au ssp rach , is t von A r g u t i n s k y 4) und K r u m m a c h e r “) 
an der H and  ein iger Selbstversuche gep rü ft worden. Als A rbeitsleistung w urde 
Gehen be rg au f gew ählt, und zw ar b e tru g  die S te igarbeit allein  fü r  sich bei A r g u -  
t in s k y  75 000 bis 115 000 kgm. Infolge dieser A rbeit zeigte sich n u n  eine be­
deutende S teigerung de r N-Abgabe im  H arn , die m indestens 3 T age lan g  andauerte . 
Auch w enn er am  A rbeitstage e x tra  eine Z uckerm enge genoß, welche seiner A n ­
nahm e nach  zur L eistung  einer fa s t doppelt so großen A rbeit theo re tisch  genügen 
würde, w urde die Steigerung der N -A bgabe  dennoch n ich t u n te rd rü c k t, obgleich 
wesentlich herabgesetz t. N ach A r g u t i n s k y s  B erechnung  w ürde diese M ehrzer­
setzung von E iw eiß im stande gewesen se in , gegen 75 bis 100 Proz. der S teigarbeit 
zu erk lären . Dabei sind aber die A rbeitsleistungen beim G ehen au f einer ebenen Ober­
fläche und bergab, sowie die M ehrarbeit des H erzens usw. n ich t berücksich tig t worden.

Schon darau s folgt, daß diese V ersuche lange n ich t beweisen, daß die M uskel­
arbeit ausschließlich au f Kosten des Eiw eißes sta ttfindet. E s kom m t a b e r , wie 
I. M u n k 4) b em erk te , noch h in zu , daß die von A r g u t i n s k y  genossene Kost im 
Maximum (bei der E xtrazugabe  von Zucker) n u r  e tw a 30 Kal. u n d . sonst n u r 18,2 
bis 23,0 Kal. p ro  K örperkilo  enth ielt. Diese Kost genügte sogar w ährend  der R uhe­
tage n ic h t;  auch  w a r A r g u t i n s k y  nie im  N -G le ichgew ich t und  m ußte also so­
wohl bei R uhe als bei A rbeit an  seinem  eigenen K örper zehren. U n te r solchen 
Um ständen lieg t n ich ts Sonderbares darin , daß bei den durch  die A rbeit gestellten 
größeren A nsprüchen auch  das Eiweiß in größerer M enge angegriffen wurde.

Die nach  dem selben P lane ausgeführten  V ersuche von K r u m m a c h e r  leiden 
an  demselben Fehler, denn die tägliche Kost en th ie lt n u r  etw a 26 Kal. pro K örper­
kilo. Auch w ar K r u m m a c h e r  w ährend  der ganzen D auer des V ersuches keinen 
einzigen T ag im  N-G leichgewicht.

Gegen die betreffende A nsicht sprechen fe rner die E rfah ru n g en  am  H ungerer 
S u c c i  ganz entschieden. W ährend  des 12. Tages seines Fastens fü h rte  er ver­
hältnism äßig schwere A rbeitsleistungen aus (vgl. S. 377). Die N -A bgabe im  H arn  
betrug am  11. Tage (w ährend  desselben lag S u c c i  den ganzen T ag  im  Bett) 
7,888 g; am  12. T age (A rbeit) 7,162 und an  den drei folgenden T agen bzw. 3,509, 
5,336, 5,142 g. Also konnte weder am  A rb eits tage, noch w ährend  drei folgender 
Ruhetage irgend welche Steigerung der N-Abgabe beobachtet werden.

Auch neue V ersuche von K r u m m a c h e r 5) ergaben dasselbe.
E in k rä ftig er A rbeite r bekam  täg lich  14,3 g N , 175 g F e tt und 903 g K ohle­

hydrate =  72 Kal. pro Körperkilo. W ährend drei R uhetagen schied er im  H arn  und 
Kot 13,5 g N aus; dann iolgte ein A rbeits tag , w ährend  dessen eine äußere A rbeit 
von 402 000 kgm  geleistet w urde. Dabei be trug  die gesam te N-Abgabe 14,1g, sowie 
an den zwei nächstfo lgenden R uhetagen 13,7 bzw-. 13,5 g. Die ganze S teigerung be­
träg t also kein G ram m  Stickstoff. A uch w enn w ir annehm en, daß der g e s a m te  
Eiweißumsatz am  A rbeitstage, sowie das Plus am  folgenden Tage zu r A rbeitsleistung 
verwendet worden w äre, so w ürde dies n u r etw a 373 Kal. entsprechen, w ährend  der 
kalorische W ert der ta tsäch lich  geleisteten A rbeit 945 Kal. beträg t.

Als w eiteres Beispiel d a fü r, daß die körperliche A rbeit n ich t m it N otw endig­
keit eine Z unahm e der Eiw eißzersetzung erfo rd ert, seien noch die ausführlichen  
U ntersuchungen von W a i t 6) erw ähnt. In  einer ersten R eihe w aren  die Versuche

*) Sitzungsber. d. bayer. Akad. d. Wiss. 2, 443, 1869. * -  s) A rch. f. d. ges. 
Physiol. 46, 552, 1890. — “) Ebenda 47, 454, 1890; vgl. auch D u n lo p ,  P a t o n ,  
8 to c k m a n  und M a c c a d a m ,  Journ . of Physiol. 22, 68, 1897. — 4) A rch. f. (A nat. 
u.) Physiol. 1890, S. 557; vgl. auch H i r s c h f e l d ,  A rch. f. pathol. A nat. 121, 501, 
1890. — 5) Zeitschr. f. Biol. 33, 108, 1896; vgl. auch  O p p e n h e im ,  A rch. f. d. ges. 
Physiol. 23, 484, 1880. — ®) U. S. D epart. of A griculf, Off. of exp. S tat., Bull. No. 89 
(1901); No. 117 (1902).
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in der W eise angeordnet, daß  nach  einer Euheperiode von 2 bis 3 T agen eine A rbeits­
periode von 2 bis 4 T agen fo lg te , w ährend  w elcher die K alorienzufuhr auch ge­
ste igert w urde. In  der Regel w urde durch  die M uskelarbeit keine erw ähnensw erte 
S teigerung der N - Abgabe h ie r  b em erk t, obgleich die N - Z u fu h r bei den A rbeits­
perioden größer als bei den  R uheperioden w ar. In  einer zw eiten R eihe w urde die 
N -Z ufuhr konstan t e rh a lten  und  w ährend  der A rbeitsperioden, welche 6 T age lang 
dauerten , n u r  die F e tt-  und  K ohlehydratgaben  e rhöh t. Bei a llen  diesen Versuchen, 
m it n u r  einer einzigen A usnahm e, w ar die N-A bgabe w ährend  der Arbeitsperioden 
geringer als w äh ren d  der R uheperioden. M an könnte  sich indes d en k en , daß dies 
du rch  das V erm ögen der N -freien  N ahrungsstoffe, Eiweiß zu  ersparen, bedingt wäre. 
D aher stellte  W a i t  n u n  noch  einige V ersuchsreihen an. W enn die Versuchsperson 
w ährend  der R uheperioden dieselbe re ichliche Kost als w ährend  der A rbeitsperioden 
bekam , so be trug  in  drei V ersuchen die du rchschn ittliche  N-Abgabe bei R uhe bzw. 
19,3, 15,2, 17,0, bei A rbeit bzw. 19,6, 15,8, 17,8. W enn in  den zu vergleichenden 
V ersuchen die Kost dieselbe w ar und  fü r  die R u hetage  vollständig genügte, fü r  die 
A rbeitstage ab er etw as zu knapp w ar, so b e tru g  die N-A bgabe in  drei Versuchen 
bei R uhe bzw. 18,4, 14,7, 15,7, bei A rbeit bzw. 17,2, 14,5, 16,2.

F r e n t z e l 1) fü tte r te  einen H und m it n u r  150 g F e tt. Die N-Abgabe im  H arn 
b e tru g  bei R uhe 6,11 g pro T ag. N un fo lg ten  2 A rbeitstage, w ährend w elcher das 
T ier insgesam t eine A rbeit von 200974kgm  leistete., Die N-Abgabe w a r am  1. Tage 
7,29, am  2. 6,06, Sum m e 13,35 =  347 K al. =  147 000 kgm . Die ganze V erbrennungs­
w ärm e des zersetzten  Eiw eißes re ich te  also n ich t a u s , um  m eh r als etw a 73 Proz. 
de r äußeren A rb e it zu decken. Zu bem erken ist, daß die N -A bgabe am  folgenden 
T age n ich t größer w a r  als w ährend  der frü h eren  R uhetage, 6,21g. — E in  hungerndes 
T ie r schied w ährend  2 R u h e tag en  durchschn ittlich  3,85 g  N, w ährend  3 A rbeitstagen 
bzw. 4,97, 5,02, 5,63, in  Sum m a 15,62g N , sowie w äh ren d  des danach  folgenden 
H ungertages noch 5,08 g N aus. Im  H u n g erh arn  entsprechen 15,62 g  N nach 
R u b n e r  389,5 Kal. =  165540 kgm . Die vom T iere ta tsäch lich  geleistete äußere A rbeit 
b e tru g  217 000 kgm.

E ndlich  läß t sich aus der bei M uskelarbeit stattfindenden  Zunahm e des Gas- 
weclisels , wenn auch  in d ire k t , nach w eisen , daß dieselbe in  der Regel n ich t auf 
Kosten des Eiweißes geleistet w ird. Das E iw eiß e n th ä lt au f 1 g N 3,28 g  C ; im 
H arn  findet sich pro 1 g N  0,72 g C (siehe S. 346). Also m uß fü r  jedes G ram m  N, 
welches im  H arn  ausgeschieden w ird , 3,28 — 0,72 =  2,56 g C durch  die R espira­
tion  abgegeben w erden. W enn also die M uskelarbeit au f Kosten des Eiweißes s ta tt­
findet, so e rh ä lt m an die entsprechende N-Menge du rch  Division der in der Respiration 
abgegebenen C-M enge durch  2,56. In  einem  V ersuche am  M enschen be trug  die 
durch  einstündiges K le tte rn  bew irkte Z unahm e der C 0 4-A bgabe 104 g =  28,4g C 
=  11,1g N =  68,8 g Eiw eiß. W enn das E iw eiß die ausschließliche Quelle der 
M uskelarbeit darstellen  w ürde, so h ä tte  der E iw eißzerfall w ährend  dieser einstündigen 
A rbeit um  68,8 g  zugenom m en — was aber w ider alle unsere E rfah ru n g en  streitet*).

Aus diesen Beobachtungen folgt also, daß die M uskelarbeit ohne ver­
m ehrte Eiweißzersetzung ausgeführt werden kann. Doch dürfen wir daraus 
n icht den Schluß ziehen, daß nicht auch das Eiweiß als Quelle der Muskel­
arbeit dienen kann. W enn dem Körper keine genügende Menge von N-freien 
Nahrungsstoffen zur Verfügung steht, greift er, wie schon aus den oben mit­
geteilten Versuchen von A r g u t in s k y  und K ru m m a c h e r  hervorgeht, zu 
dem Eiweiß, und in einem extremen Falle w ird er seine M uskelleistungen aus­
schließlich auf Kosten des Eiweißes ausführen können s).

E inen  solchen F a ll h a t  P f l ü g e r 4) experim entell realisiert. E r  fü tte rte  einen 
großen, sehr m ageren  H und von etw a 30 kg K örpergew icht m onatelang  m it Fleisch 
der ausgesuchtesten A r t ,  dessen G ehalt an  F e tt  und  K ohlehydraten  so gering als

')  A rch. f. d. ges. Physiol. 68, 212, 1897; vgl. auch  C a s p a r i ,  ebenda 83, 509,
1901. — s) Vgl. Skand. A rch . f. Physiol. 6, 181, 1895. —  * 3) V o it ,  S. 199. —
4) Arch. f. d. ges. Physiol. 50, 98, 1891; 96, 333, 1903. ,
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möglich w ar. Die A rbeitsperioden d au erten  stets eine Eeibe von Tagen, und  zw ar 
ohne daß jem als ein E u h e tag  e ingeschaltet w urde. Die A rbeit bestand in  zwei- bis 
dreistündigem  Ziehen eines schw eren W agens ü b er eine Strecke von 13,613 k m , wo­
bei eine g raph ische  V orrich tung  eine genaue M essung der Z ugarbeit gestattete . 
In  einer ersten  V ersuchsreihe vom 27. Ju li bis 31. A ugust b e tru g  die A rbeit w ährend  
22 Tagen 109 608 kgm  pro Tag, w ährend  13 T agen 73 072 kgm . In  der zw eiten Reihe, 
vom 20. O ktober bis zum  30. Novem ber, leistete  das T ier w ährend  9 T agen 109 608 kgm , 
w ährend 15 T agen 73072 kgm und  w ährend  17 T agen 59117kgm . D ieV ersuche  sind 
in folgender T abelle  k o n zen trie rt w iedergegeben:

K örper­
gew icht 

am  A nfänge 
d e r Periode

A ufnahm e pro T ag N
im  H arn  
und K ot 
pro T ag

'V
O
U<DpH

T ag N F e tt
K ohle­
h y d ra t

A nm erkungen

kg g g g

E r s t e  R e i h e :
1 1 -  4 29,65 62,0 12,8 i , i 61,5 R uhe
2 5—11 29,40 62,0 12,8 i , i 65,2 109 608 kgm  pro T ag
3 12 28,75 62,0 12,8 1.1 64,4 73 072 „ „ „
4 13—27 28,63 67,2 12,9 1,8 69,1 109 608 „ „
5 28— 39 28,10 69,7 11,6 1,6 69,4 73 072 „ „
6 40— 50 28,45 69,7 12,1 8,5 66,3 R uhe

Z w e i t e  R e i h e :
7 1 --  9 30,60 li 68,4 7,6 16,3 67,7 R uhe
8 10--24 30,40 68,4 7,6 16,3 69,9 73 072 kgm pro T ag
9 25--29 , 29,45 1 68,4 7,6 16,3 69,8 109 608 ff ff „

10 30--46 28,95'" ! 68,8 8,4 12,2 69,0 59 117 » „ „
11 47--50 28,60 74,5 9,9 8,1 75,6 109 608 n ff „
12 51--59 28,50 63,2 8,4 6,9 62,7 R uhe

Die größte m ittle re  Z ufuhr von N -freien  N ahrungsstoffen w ährend  der A rbeits­
perioden finden w ir in  R eihe 1, T ag 13 bis 27 m it 12,9 g F e tt  und 1,8 g  K ohle­
hydra ten  und in  der Reihe 2, T ag  10 bis 29 m it 7,6 g  F e tt und 16,3g K ohle­
hydraten . Die V erbrennungsw ärm e ist hzw. 129 und  139 Kal. =  55 000 hzw. 
59000kgm . Die im  F u tte r  en tha ltenen  N -fre ien  N ahrungsstoffe genügten  also bei 
weitem n ich t fü r  die ta tsäch liche  A rbeitsle istung des Tieres.

D am it e rled ig t sich auch  die A nsich t von C h a u v e a u 1), daß das Eiweiß hei 
der M uskelarbeit nie in  A nspruch genom m en w ü rd e 8).

W enn w ir die in  der vorstehenden Tabelle en tha ltenen  A ngaben n äh er d u rch ­
m ustern , finden w ir , daß der U nterschied  der N -A bgabe in  den R uhe- und den 
A rbeitsperioden n u r  verhältn ism äßig  gering  ist. F ü r  alle R uheperioden b e trä g t die 
N -A bgabe  d u rchschn ittlich  64,5 g , fü r  die Periode m it 59117 kgm  A rbeit 69,0 g, 
fü r d iejenigen m it 73 072 kgm  A rbeit 67,9 g  und fü r  diejenigen m it 109 608 kgm  
A rbeit 67,4g. N ach einem  V erbrennungsw erte  von ru n d  26 Kal. pro  l g  N  en t­
spricht der größten Differenz der D urchschnittszah len , 4,5 g N, 117 Kal. =  49725 kgm, 
re ich t also sogar fü r  die geringste äußere A rbeit, 59 117 kgm , n ich t aus, seihst wenn 
w ir voraussetzen , daß die gesam te freigem achte  E nergie ohne V erlust zu kö rper­
licher A rbeit verw endet w orden ist. A uch w enn w ir die n acheinander folgenden 
Ruhe- und  A rbeitsperioden u n tere in an d er vergleichen, ste llt sich in  der Regel keine 
größere D ifferenz d a r : Periode 1 und 9 : 3,7 g ; Periode 5 und 6: 3 ,1 g ; Periode 7 
und 8: 2,2 g. N u r die Perioden 11 und  12 gehen eine größere D ifferenz: 12^9 g^N 
=  335 K al. =  142 375 kgm. *)

*) Compt. rend. de l ’Acad. des Sciences (P aris) 122, 429, 
auch die K ritik  M u n k s ,  A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1896, S.
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W enn wir nun ferner bedenken, daß zu der äußeren Arbeit noch die Mehr­
arbeit des Herzens und der Respirationsmuskeln usw. hinzukommt, sowie daß 
der bei der körperlichen A rbeit stattfindende verm ehrte U m satz, soviel sich 
die Sache je tzt beurteilen läßt (vgl. unten), wenigstens dreimal größer ist als 
die der Arbeit an sich entsprechende W ärm em enge, daß also einer äußeren 
A rbeit von 109 608 kgm ein M ehrverbrauch von 773 Kal. =  etwa 30 g N 
entspricht, so können w ir, auch wenn wir die gleichzeitig aufgenommenen 
N-freien Nahrungsstoffe ihrem  vollen Y erbrennungsw erte nach in Betracht 
ziehen, nicht die Annahme vermeiden, daß bei (fast) ausschließlicher, zur E r­
haltung des Körpers völlig genügender Eiweißzufuhr die Eiweißzersetzung 
durch die körperliche A rbeit in  einem n u r sehr geringen Grade beeinflußt 
wird. Da wir nun wissen, wie der Körper auch ohne Muskelhewegungen 
die größten in der Kost zugeführten Eiweißmengen zersetz t, so dürfte aus 
den vorliegenden E rfahrungen  m it einer gewissen W ahrscheinlichkeit ge­
schlossen werden können, daß er die Eiweißmenge, die sonst ganz unnütz 
verb renn t, bei der M uskeltätigkeit als K raftquelle verwendet. E in analoges 
Verhalten findet übrigens auch hei der W ärm eregulation sta tt, wovon näher 
im folgenden Kapitel die Rede sein wird.

Da das Eiweiß in der Regel n icht in  verm ehrter Menge bei der Muskel­
arbeit zerfä llt, müssen die N-freien N ahrungstoffe, wenn sie in genügender 
Menge vorhanden sind, dabei als Kraftquelle dienen. Diese Folgerung wird 
durch die sehr zahlreichen U ntersuchungen über die Veränderungen des 
respiratorischen Gaswechsels hei körperlicher A rbeit unzweideutig bewiesen.

Beispiele davon haben wir in den Bilanzversuchen von P e t t e n k o f e r  
und V oit *), in vielen, besonders aus dem Laboratorium  von Z u n tz  hervor­
gegangenen Arbeiten über den respiratorischen Gaswechsel, über welche ich 
unten näher berichten w erde, sowie in den kalorim etrischen Untersuchungen 
von A t w a t e r  und seinen M itarbeitern2).

A us den letz te ren  seien liier als Belege einige A ngaben zusam m engestellt, 
welche außerdem  in einer überaus durchsichtigen W eise die T atsache bestätigen, daß 
das E iw eiß bei genügendem  Z ugang an  N -fre ien  N ahrungsstoffen bei der M uskel­
a rb e it n ich t v e rb rau ch t w ird.

V ersuchs­
num m er

W ärm e­
äqu iva len t der 
M uskelarbeit

W ärm em enge 
aus zersetztem  

Eiweiß

Gesamter.
Stoffwechsel

'

Kal. Kal. Kal

35 403 2270 ' 1
37 506 446 4764
40 518 446 5223
44 571 440 5199 - K ohlehydrat-
47 562 418 5248 D iät
49 515 457 5245
53 587 392 5178 J

M ittel . . . 543 434 5137

')  Zeitschr. f. Biol. 2, 459, 1866. — 
Stations, Bull. No. 136, p. 182, 1903.

*) U. S. D epart. of A gricult., Off. of exp.
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- —
W ärm e- W ärm em enge

Versuchs- äq u iva len t der aus zersetztem Stoffwechselnum m er M uskelarbeit E iw eiß
Kal. K al. Kal.

38 495 552 4477
41 522 543 5242
43 548 505 5205
45 577 426 5162

5248 • E ett-D iät46 551 510
48 550 462 5218
52 607 433 5277
54 595 450 5215

M ittel . . . 550 489 5106

Alle diese V ersuche sind an  einem  und  dem selben Ind iv iduum  ausgeführt. 
Bei B uhe  b e tru g  de r Stoffwechsel 2270 K al., davon etw a 400 aus Eiweiß. Bei einer 
äußeren A rb e it, w elche d u rchschn ittlich  e tw a 550 Kal. en tsp rach , stieg de r Stoff­
wechsel im  M ittel a u f  etw a 5100 K a l., davon aus E iw eiß bzw. 434 und  489 K al. 
N ur in zwei V ersuchen (Nr. 38 und  41) ist der kalorische W ert der strengen  A rbeit 
(über 200 000 kgm  pro T ag) etw as geringer als de r des zersetzten  Eiweißes, in  allen 
übrigen findet das entgegengesetzte V erhalten  s ta tt. Die bedeutende S te igerung des 
Gesamtstoffiwechsels is t also von einer be träch tlich en  M ehrzersetzung de r N -fre ien  
Nahrungsstoffe bedingt.

Auch kann  man die E inw irkung der Arbeit auf die Zersetzung der 
N-freien Nahrungsstoffe in der Weise dem onstrieren, daß man in bestimm ten 
Perioden A rbeit und Ruhe wechseln läßt und dabei den respiratorischen Gas­
wechsel bestimm t. W ir finden dann , wie die C 0 2-Abgabe sogleich m it dem 
Beginne der A rbeit anfängt anzusteigen und wie sie im Laufe derselben so 
hohe W erte erreicht, daß sie unmöglich durch den gleichzeitigen Eiweißzerfall 
erk lärt werden können (vgl S. 446), wie z. B .') :

C O , pro Stunde

N r. B uhe
Zunahm e 

beim  Gehen
Z unahm e 

beim  K lettern
g g g

1 27 40 104
2 22 39 72
3 34 15 59
4 33 21 53
5 36 28 50
6 30 45 84
7 34 41 84
8 37 13 80

Yon verschiedenen A utoren wird die Ansicht vertreten , daß bei der 
Arbeit nur Kohlehydrate verwendet werden sollten. Daß dieser Satz in seiner 
Allgemeinheit nicht richtig  sein kann, folgt schon daraus, daß auch das Ei­
weiß eine Quelle der M uskelkraft darstellt. Man könnte sich aber vorstellen, *)

*) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 80, 1895.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. L 2 9

4
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daß unter den N -freien  Nahrungsstoffen allein die Kohlehydrate zu diesem 
Zwecke befähigt w ären, und daß das F e tt erst nach Verwandlung in Kohle­
hydrat vom Muskel benutzt werden würde. Die zum Beweise dieser Auf­
fassung herheigezogene Tatsache, daß das M uskelglykogen bei der Arbeit 
verschwindet, zeigt n u r, daß dasselbe dabei verbraucht wird, nicht aber, daß 
es die einzige Quelle der M uskelarbeit darste llt, und daß das F ett, um vom 
Muskel verw ertet zu werden, erst in ein K ohlehydrat übergehen müßte.

In der letzten Zeit ist diese Ansicht vor allem von G h a u v e a u 1) ver­
tretenw orden , und zwar würde bei dieser Verwandlung der F ette  ihr gesamter 
W asserstoff in das Zuckermolekül übergehen, so viel Sauerstoff, wie nötig, 
aufgenommen und der überschüssige Kohlenstoff als C 0 2 abgegeben werden. 
Die Reaktion würde also nach folgendem Schema erfolgen (Z u n tz ) :

100 F e tt  =  76,5 C +  11,9 H  -)- 11,6 0  =  942,3 Kal.
180,3 g  Zucker =  72,12 C +  11,9 H  +  96,1 0  =  665,0 Kal.

Von den 942,3 Kal. des Fettes würden also für die M uskeltätigkeit 
277,3 =  29,4 Proz. verloren gehen; auch müßte hei diesem Vorgang der 
respiratorische Quotient sta rk  herabsinken ( Z u n t z 2).

Etwas derartiges konnte indes Z u n tz  bei Versuchen, wo er vorwiegend 
Eiweiß oder F e tt oder Kohlehydrate fü tterte , nicht konstatieren. Es fanden 
sich nämlich für 1 m W eg heim starken Bergaufsteigen beim Hunde folgende 
kalorische W erte, deren Berechnungsweise unten näher dargestellt werden w ird :

Eesp.
Q uotient

Kal. M ittel

1. A usschließliche E iw eißernährung  . . . 0,78 2,58 2,58
2. V orw iegend F e ttz e rs e tz u n g ...................... 0,74 2,43 1
3. Vorw iegend Fettzersetzung  (K ohlehy­

d ra te  durch  P h lo rh iz in  m öglichst 
vollständig b e s e i t i g t ) ........................... 0,71 2,71

j  2,57

4. Viel Zucker beim  e iw eißreichgenährten  
T iere .......................................................... 0,83 2,58 2,61

5. V iel Z ucker bei eiw eißarm er Kost . . 0,88 2,63

Wie ersichtlich sind die Zahlen des letzten Stahes fast absolut gleich. 
W enn C h a u v e a u s  Auffassung richtig w äre , hätte  der Energieverbrauch, 
falls er 2,61 Kal. hei K ohlehydratfütterung betragen h ä tte , hei ausschließ­
licher Fettzersetzung um 29,4 Proz., d. h. auf 3,38 Kal. ansteigen sollen. 
E in solcher U nterschied liegt doch außer der Größe der Beobachtungsfehler 
bei diesen Versuchen.

Auch die oben zitierten Versuche von A tw a te r  und B e n e d ic t  sprechen 
ganz bestim m t gegen diese A nsicht, denn wenn sie richtig  w äre, so könnte 
es doch nicht zutreffen, daß die Gesamtwärtneabgabe bei strenger Arbeit 
genau dieselbe w äre, gleichgültig ob die Kost vorwiegend F e tt oder vor­
wiegend Kohlehydrate enthält.

’) Compt. rend. de l ’Acad. des Sciences 122, 58, 113, 429, 504, 1098, 1163, 1169, 
1244, 1303; 123, 151, 283, 1896; 125, 1070, 1897; 126, 795, .1072, 1118, 1898. — 
s) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1896, 8. 358, 538; 1898, 8. 267. Vgl. auch  F r e n t z e l  
und  L o e b ,  ebenda 1894, 8. 541.
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Die Muskeln können also ihre Leistungen auf Kosten aller drei H aupt­
gruppen der organischen Nahrungsstoffe au sfü h ren , ziehen aber hierbei die 
N-freien vor und benutzen un ter diesen, wie es scheint, in erster Linie die 
Kohlehydrate. Je  nach der A rt der N ahrung wird daher die eine oder 
andere Gruppe hauptsächlich angegriffen; die spezifischen Fleischfresser leisten 
ihre M uskelarbeit auf Kosten des Eiweißes und des F e ttes , die Pflanzen­
fresser, wie vor allem unsere landwirtschaftlichen N utztiere, auf Kosten der 
Kohlehydrate. Letzteres dürfte angesichts der großen Menge der vom 
Menschen genossenen Kohlehydrate auch bei ihm wesentlich der Fall sein 1).

§ 2. Die Verwertung der Energie bei der Muskelarbeit.
Sowohl für die Physiologie des Stoffwechsels als für die des Muskels an 

sich ist es von hervorragender Bedeutung, festzustellen, ein wie großer Teil des 
bei der M uskeltätigkeit verm ehrten Stoffumsatzes als äußere A rbeit erscheint.

Die am Frosch un ter Anwendung therm oelektrischer Methoden direkt 
erm ittelte W ärm etönung bei der M uskelarbeit kann hier nicht besprochen 
werden, da dieselbe in einer anderen Abteilung dieses Handbuches erörtert 
werden soll. Ich beschränke mich daher auf die Stoffwechseluntersuchungen, 
welche an w arm blütigen Tieren ausgeführt worden sind.

Die hierher gehörigen Bestim mungen sind zum großen Teil in Z u n tz ’ 
Laboratorium  an verschiedenen T iergattungen un ter Anwendung der Re­
spirationsmaske ausgeführt und gründen sich also nu r auf Versuche von 
verhältnism äßig kurzer Dauer. Uber die bei denselben sonst benutzte 
Technik vergleiche die unten zitierte A rb e it2).

In  der folgenden Tabelle sind einige am nüchternen Hunde gemachte 
Beobachtungen über den Gaswechsel bei verschiedener A rbeit zusammen­
gestellt ( Z u n t z 3). Alle Zahlen beziehen sich auf 1 Minute.

Z ustand des Tieres
O-Ver-
brauch

ccm

c o s-
Abgabe

ccm

Resp.
Q uotient

1. R uhe, liegend . . . 174,3 124,7 0,71
2. Ruhe, stehend . . . 245,6 170,2 0,69
3. Gang au f fa st hori­

zontalem  Boden . . 725,3 525,2 0,73
Pro  Min. 78,566 m W eg, 

13,23 kgm  S teigarbeit.
4. Gang be rg au f . . . 1285,3 990,6 0,77 Pro Min. 79,497 m  Weg, 

365,82 kgm  S teigarbeit
5. Z u g a r b e i t .................. 1028,8 798,9 0,77 Pro Min. 70,42 m  Weg, 

22,83 kgm  Steigarbeit, 
202,91 kgm  Z ugarbeit

*) In  der le tz ten  Zeit h a t auch P f l ü g e r  (A rch. f. d. ges. Physiol. 96, 332, 1903) 
seinen ursprünglichen  S tandpunk t verlassen und und gib t nunm ehr, au f G rund der 
A rbeiten von Z u n t z  und seinen Schülern., z u , daß die m itte lbare  Quelle de r 
M uskelkraft sowohl im Eiw eiß w ie im  F e tt  und  K ohlehydrat liegen kann, und daß 
die A rt der E rn äh ru n g  also den S tou  bestim m t, der bei M uskelarbeit ve rb rau ch t 
wird. Indes h ä lt  er noch im m er d a ran  fe s t ,  daß jede  M uskelarbeit, tro tz  ü ber­
reicher E rn äh ru n g  m it F e t t , eine S teigerung der N -A usscheidung bedingt. — 
*) L e h m a n n  und Z u n tz ,  L andw irtschaftl. Jah rb ü ch e r 18, 7, 1889. — 3) Arch. f. 
d. ges. Physiol. 68, 191, 1897.

29*
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W enn wir von Nr. 3 und 4 den Ruhewert (Nr. 1) abziehen, so erhalten 
wir die der A rbeit entsprechende Zunahme des Gaswechsels: 551,0 ccm 0  
und 400,5 ccm C 0 2, bzw. 1111,0 ccm 0  und 865,9 ccm C 0 2. Die geleistete 
A rbeit bestand aus 1. der horizontalen Fortbew egung des Tieres und 2. der 
reinen Steigarbeit. Um den Gaswechsel, welcher jedem dieser Faktoren ent­
sp rich t, feststellen zu können, berechnet Z u n tz  in erste r Linie den Gas­
wechsel und die A rbeit, bezogen auf 1 kg Körpergewicht und 1 m W eg:

3. 0,006 252 kgm  S te igarbeit; 0,260 40 ccm O ; 0,189 27 ccm COs
4. 0,172 512 kgm  S te ig a rb eit; 0,523 93 ccm O; 0,408 35 ccm COs.

W enn n u n  der O -V erbrauch fü r  die H orizontalbew egung von 1 kg  um  1 m 
=  x, der fü r  L eistung  von 1 kgm  A rbeit du rch  H eben des Körpers —  y gesetzt 
w ird , so e rh a lten  w ir zu r B erechnung  von x  und  y folgende G leichungen:

x  +  0,172 512 y =  0,523 93 
x  -j- 0,006 252 y —  0,260 40

D araus erg ib t sich x, die fü r  die H orizontalbew egung von 1 kg  K örpergew icht 
um  1 m nötige O-Menge =  0,250 49 c c m , y , die zu r L eistung  von 1 kgm  äußere 
A rb e it nötige O-Menge =  1,585 ccm.

F ü r  die C 0 2-Abgabe sind die entsprechenden M engen, x, und  y, 
a:, =  0,181 03 ccm 
y , =  1,3178 ccm.

F ü r  die Z ugarbe it b erechnet Z u n t z  den O -V erbrauch pro K ilogram m eter 
in  der W eise, daß e r  von dem  sub 5 aufgenom m enen W erte  den K uhew ert (Nr. 1) 
a b z ie h t ; de r B est bezieht sich au f die Z ugarbe it allein  =  854,4 ccm O und 
674,2 ccm C 0 2. N ach den soeben berechneten  Z ahlen  h a tte  die H orizontalhew egung 
u n d  die S teigarbeit zusam m en 515,55 ccm O verb rau ch t. Also bleiben fü r  202,91 kgm 
Z ugarbeit 338,95 ccm O, d. h. fü r  1 kgm  1,6704 ccm  O. F ü r  die COs-Abgabe e rhalten  
w ir  1,467 ccm.

N un en tsp rich t n ach  Z u n tz  1 L ite r O bei F e ttv e rb ren n u n g  eine W ärm em enge 
von 4,686 Kal. und  bei S tärkeverb rennung  5,047 K al. Im  ersten  Fa lle  ist der 
resp irato rische Q uotient 0,707, im  zw eiten 1,000. Solange n u r  F e tt  und K ohlehydrate  
in  B e trach t k o m m en , n im m t also die einem  L ite r v e rb rauch tem  Sauerstoff en t­
sprechende E nergiem enge fü r  einen Zuw achs des resp irato rischen  Q uotienten um 
0,293 m it 0,361 K al., d. h . p ro  einen Zuwachs um  0,01 m it 0,0123 K al. zu. D er 
kalorische W ert von 1 L ite r bei E iw eißzersetzung verb rauch tem  Sauerstoff ist endlich 
n a ch  Z u n tz  4,476 Kal.

Bei der Um rechnung des Sauerstoffverbrauches in kalorisches Maß 
•erhält man also einen M axim alwert, wenn man nur F e tt und Glykogen als 
Kraftquellen des Muskels in  B etracht zieht, einen M inim alwert, wenn man 
Eiweiß und F e tt als die verbrennenden Substanzen betrachtet. U nter beiden 
Annahm en und un ter Berücksichtigung des respiratorischen Quotienten be­
rechnet Z u n tz  den Energieverbrauch für verschiedene Formen von Muskel­
arb e it beim Hunde und kommt dabei zu folgendem R esultat:

Nr. M axim um
Kal.

M inim um
Kal.

1 Z ur Fortbew egung von 1 kg  um  1 m a u f  hori-
zon taler B ahn  ..........................................................  0,001 178 7 0,001 164

2 Z ur L eistung von 1 kgm  A rbeit durch  Berg-
aufsteigen ...................................................................!: °>007 688 1 0,006 950

3 rf t • x , 1  ry v. -i. 1 0,008 180Z ur L eistung von 1 kgm  / u g a r b e i t ...................... 0,007 130
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Da aber das Eiweiß bei nüchternen Tieren n u r einen geringen Anteil 
an der durch die A rbeit bewirkten Steigerung des Stoffwechsels h a t, ist es 
sehr wahrscheinlich, daß die höheren Zahlen die richtigeren sind.

Das W ärm eäquivalent von 1 kgm is t gleich 0,002 353 Kal. Aus den 
sub 2 und 3 aufgenommenen Zahlen folgt daher, daß die Zunahme der Ver­
brennung bei Bergaufsteigen 3,26, bei Zugarbeit 3,48 mal größer is t als die 
tatsächlich ausgeführte äußere A rbeit — also t r i t t  rund etwas weniger als 
ein D rittel der aufgewandten chemischen Energie als äußere A rbeit hervor, 
der Rest w ird in W ärm e umgesetzt. (Vgl. auch die oben S. 450 mitgeteilten 
Angaben über den M ehrumsatz bei Arbeit und verschiedener F ütterung .)

F ü r das Pferd haben Z u n tz  u n d H a g e m a n n 1) folgende Zahlen gefunden :

Nr. K alorien

1 Z ur Fortbew egung von 1 k g  um  1 m  au f hori-
zon ta ler B a h n .............................................................. 0,000 348 bis 0,000 432

2 Z ur L eistung  von 1 kgm  A rbeit du rch  B ergauf-
steigen ............................................................................ 0,005 44 bis 0,007 17

2 Z ur L eistung  von 1 kgm  Z u g a r b e i t ...................... 0,006 48 bis 0,007 36

Entsprechende Untersuchungen am Menschen sind seit L a v o i s ie r  von 
V o i t 2), S p e c k 3) ,  H a n r io t  und R i c h e t 4) , K a t z e n s t e i n 5) , S o n d e n  und 
T ig e r s te 'd t  6) , Z u n tz  und S c h u m b u r g 7) ,  H e in e m a n  ®), F r e n t z e l  und 
R e a c h 9) u. a. ausgeführt w o rd en 10). U nter diesen werde ich n u r einige 
besonders besprechen und verweise in bezug auf die übrigen auf die Original­
abhandlungen.

Die A rbeit bestand teils im Gehen bergauf, teils in Heben von Gewichten 
oder in Drehen an geeigneten Apparaten. Versuche m it Heben von Ge­
wichten leiden oft an dem U belstand, daß das gehobene Gewicht von der 
Versuchsperson selber wieder herabgesenkt wird. Zu der positiven A rbeit 
der H ebung kommt daher auch die bei der Senkung stattfindende M uskel­
tä tigke it, welche jedenfalls einen Aufwand von Energie beansprucht, aber 
doch nicht gleich der entsprechenden positiven Arbeit gesetzt werden darf 
(vgl. unten S. 457). Dasselbe g ilt auch vom Gehen bergauf, wenn es vom 
Gehen bergab begleitet wird. Zur Feststellung einer bestimm ten V erhältnis­
zahl zwischen A rbeit und Energieentw ickelung können also n u r solche Ver­
suche benutzt werden, wo ausschließlich positive Arbeit geleistet worden ist, 
d. h. Gehen bergauf ohne H inabsteigen, D reharbeit, Heben von Gewichten, 
welche autom atisch oder von einem Gehilfen gesenkt werden.

In K a tz e n s t e in s  Versuchen wurde Raddrehen, sowie reines Gehen 
bergauf als A rbeitsleistungen benutzt. Nach derselben Berechnungsweise 
wie der oben bei den entsprechenden Versuchen am Hunde benutzten, ergeben

')  L andw irtschaft!. Ja h rb ü ch e r  27, E rgänzungshand  3, 309, 1898. — s) V o i t ,  
8. 202. — 3) S p e c k ,  Physiologie des m enschlichen A tm ens. Leipzig 1892. —
*) Compt. rend. de l ’Acadömie des Sciences 105, 78, 1887. — 5) A rch. f. d. ges. 
Physiol. 49, 330, 1891. — * *) Skand. A rch. f. Physiol. 6 , 165, 1895. — 7) Z u n t z  
und S c h u m b u r g ,  S tudien zu einer Physiologie des M arsches. B erlin  1901, S. 157 
bis 309. — 8) A rch . f. d. ges. Physiol. 8 3 ,  441, 1901. — *) E benda 8 3 , 477. —  
I0) Vgl. auch Z u n tz ,  ebenda 83 , 557, 1901; A rch f. (A nat. u.) Physiol. 1897, S. 535.
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diese, daß der Sauerstoffverbrauch für den horizontalen Gang pro Kilo Körper­
gewicht und 1 m W eg im Maximum 0,1682 ccm, im Minimum 0,0858 ccm, 
sowie pro Kilogramm mechanischer Arbeit hei Steigen bergauf im Maximum 
1,5036, im Minimum 1,1871 ccm, und bei Drehen durchschnittlich 1,957 ccm 
beträgt. Der Nutzeffekt w ar also bei A rbeit mit den unteren  Extrem itäten 
wesentlich günstiger als bei Arbeit m it den oberen.

Die Resultate H e in e m a n s  über den M ehrverbrauch bei D reharbeit und 
verschieden zusam m engesetzter Kost sind in folgender Tabelle zusammen­
gestellt, und zw ar, wie aus den Überschriften der verschiedenen Stäbe her­
vorgeht, un ter verschiedenen Annahmen berechnet:

Kespira-
Pro 1 kgm  Kal., w enn angenom m en, daß

H au p tn ah ru n g

. • •

tionsquo- 
t ie n t hei 

de r A rbeit

allein  N-freie 
N ahrungsstoff e 

verw endet 
w urden

der E iw eißum ­
satz dem  O-Ver- 
b rau ch  proport. 

w ächst

das Eiweiß sich 
an  der A rbeit 
m axim al be­

te ilig t h a t

F e tt  ...................... 0,724 0,009 39 0,009 35 0,009 27
K ohlehydrate  . . 0,901 0,010 67 0,010 63 0,010 37
M öglichst viel Ei­

weiß .................. 0,796 0,011 40 0,011 27 0,010 64
F e tt  und K ohlehy­

d ra te  .................. 0,783 0,010 98 _ 0,010 35
F e tt  und K ohlehy­

d ra te  .................. 0,805 0,011 15 , 0,010 46.
W ie ersichtlich, bew irkt die verschiedene Berechnungsweise keinen 

wesentlichen Unterschied. Eine vollständige Übereinstim m ung der Zahlen 
bei verschiedener Kost hat sich in keiner Reihe erzielen lassen. Wie Z u n tz  
ausführt, ist dieser Um stand aller W ahrscheinlichkeit nach dadurch bedingt, 
daß die Versuchsperson im Laufe der Versuchsreihe allmählich gelernt hatte, 
ökonomischer zu arbeiten. Die Versuche mit eiweißreicher Kost sind nämlich 
früher als die übrigen ausgeführt worden.

Über die Energieentw ickelung pro 1 kgm Steigarbeit g ib t endlich fol­
gende von F r e n t z e l  und R e a c h  zusammengestellte Tabelle Aufschluß; in 
derselben sind auch die Berechnungen über den Energieverbrauch bei Hori­
zontalbewegung aufgenommen:

V ersuchs­
person

K alorien  pro
V ersuchs­

person

K alorien  pro

H orizontal­
bew egung 

1 kg  um  1 m
1 kgm

H orizon ta l­
bew egung 

1 kg  um  1 m
1 kgm

K ...................... 0,000 786 0,006 72 A. L  . . . 0,000 668 0,006 85
P ...................... 0,000 510 0,007 50 J. K . . . 0,000 779 0,006 87

B ...................... 0,000 496 0,007 39 L. Z . . . 0,000 574 0,006 42
N. Z . . . . 0,000 677 0,008 38 F  . . . . . 0,000 515 0,006 46
s ...................... 0,000 619 0,008 36 R .................. 0,000 706 0,006 70

Bei der Arbeit mit den oberen Extremitäten betrug der Nutzeffekt in
Heinemans  Versuchen etwa 22,6 Proz. Als Durchschnitt für, den Mehr-
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verbrauch bei 1 kgm Arbeit mit den unteren Extrem itäten  geht aus den 
vorstehenden Angaben 0,0072 Kal. hervor. Der Nutzeffekt ist hier 32,6 Proz. 
Die Arbeit m it den unteren Gliedmaßen scheint also ökonomischer als die m it 
den oberen stattzufinden.

Es ist indes n ich t u n m ö g lich , daß dieser U nterschied  n u r  ein scheinbarer ist. 
W as bei d e rartig en  V ersuchen gemessen w ird , is t ja  die äußere nü tzliche A rbeit. 
Diejenigen M uskelleistungen, welche zu r F ixa tion  der G lieder, zu r v e rstärk ten  
A tm ung und H erz tä tig k e it usw. nötig  sind , w erden ih re r  Größe n ach  g a r n ich t 
gemessen, der dabei stattfiudende E nerg ieverb rauch  m ach t sich ab er bei der Be­
stim m ung des Stoffwechsels u n v erk ü rz t geltend. Also ist der N utzeffekt de r bei 
der A rbeit d irek t beteilig ten  M uskeln ohne Zweifel noch größer, als dies n ach  den 
oben m itgete ilten  Z ahlenangaben erscheint, und  es läß t sich wenigstens denken, daß 
die bei der A rbeit m it den oberen E x trem itä ten  notw endigen Extram uskelleistungen 
verhältn ism äßig  größer sind als die bei A rbeit m it den un teren  stattfindenden.

Bei seinen kalorim etrischen U ntersuchungen h a t A t w a t e r 1) auch die 
vorliegende F rage beachtet. Folgende Tabelle enthält eine Zusammenstellung 
seiner hierhergehörigen Beobachtungen.

K alorien  pro T ag

V ersuchsperson M ittel 
der B u h e­
versuche

M ittel 
de r A rbeits­

versuche

M ehr­
zersetzung

bei
der A rbeit

Ä qui­
v a len t 

der A rbeit

N u tz ­
effekt

Proz.

E . O.
(42 T age B uheversuche, 
12 Tage A rbeitsversuche)

2279 3892 1613 214 13,3

J .  F . 8.
(12 T age B uheversuche, 
18 Tage Arbeite versuche)

2119
*

3559 1440 233 16,2

J .  C. W.
(4 T age B uheversuche, 

14 Tage A rbeitsversuche)

2357 5143 2786 546 19,6

Die A rbeit bestand darin , m it einem stationären F ah rrad  einen elektri­
schen Motor zu treiben, dessen Energie in W ärm e umgewandelt und so d irekt 
gemessen wurde (vgl. S. 365). Der Nutzeffekt ist hier wesentlich geringer als 
in den früher erw ähnten Versuchen vom Z u n tz sc h e n  Laboratorium . Die 
Ursache dieser Differenz ist möglicherweise darin  zu suchen, daß das Bei­
behalten des Gleichgewichtes auf dem F ah rrad  in A tw a te r s  Versuchen eine 
gewisse M uskelanstrengung erfordert h a t ,  welche bei der M essung der ge­
leisteten Arbeit nicht zutage getreten i s t 2).

Ü ber den Stoffwechsel bei v e r s c h i e d e n e r  A r t  v o n  M u s k e l l e i s t u n g  muß 
ich noch folgende von J o h a n s s o n * ) ,  teilw eise im  V erein m it K o r a e n  ausgeführte  
U ntersuchungen ku rz  e rw äh n e n 4).

')  U. S. D epart. of A gricult. Office of exp. S tat. Bull. No. 136, S. 190, 1903. — 
s) Ü ber den Einfluß der Geschw indigkeit der B ew egung au f den E nerg ieverb rauch  
bei der M uskelarbeit v g l .Z u n tz ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 95, 192, 1903. —- 3) Skand. 
Arch. f. Physiol. 11, 273, 284, 1901; 13, 229, 1902; 14, 60, 1903. — 4) Vgl. auch  
S p e c k , Physiologie des m enschlichen A tm ens, Leipzig 1892, S. 56, sowie C h a u -  
y e a u ,  Compt. rend. de l ’Academ ie des Sciences 121, 26, 91, 1895.
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D er zu diesen Y e rsu c b en . benutzte  A p p ara t g e s ta tte t allein  fü r  sieh  reine 
H ebungen und  Senkungen eines Gewichtes m it den vorderen  E x trem itä ten  auszu­
fü h re n , sowie auch  dasselbe a u f  eine bestim m te H öhe zu  trag en  und endlich die 
G eschw indigkeit und  D auer der Bewegung in n erh a lb  w eiter Grenzen zu variieren . 
M it dem selben is t es also m öglich, die versch iedenartigsten  M uskelleistungen n äh er 
zu  untersuchen. Bei diesen V ersuchen konnte  fre ilich  n u r  die C 0 2-Abgabe bestim m t 
w erden. D a die V ersuche aber alle im  n ü ch te rn en  Z ustande a u sg e fü h rt w urden 
u n d  die R uhew erte  außerorden tlich  k o n stan t w a re n , sind die dabei beobachteten  
V ariationen  ganz sicher als ein zuverlässiger A usdruck fü r  die re la tiven  V erände­
rungen  des Stoffwechsels zu bezeichnen.

Bei re iner H ebung eines Gewichtes b e tru g  die M ehrabgabe von C 0 2 pro  1 kgm  
äußere A rbeit 0,0053 bis .0,0058 g ; w enn die L eistung  aber erm üdend w ar, stieg sie auf 
0,0059 bis 0,0069 g an, was zum  Teil w enigstens von der Schw ierigkeit bed ing t w ar, 
die Bew egungen dabei ru h ig  und  ohne B eteiligung an d ere r M uskeln auszuführen . 
D ie C Os-Abgabe n ah m  w ährend  der D au er'd e r K o n trak tion  proportional zu, und zw ar 
b e tru g  die Zunahm e fü r  je  1 Sekunde längere  D auer der Bew egung pro K ilogram m  
B elastung 0,00042 bis 0,00050g. Bei größerer B elastung  und  H ubhöhe , d. h . bei 
größerer A rbeitsleistung bei jed e r K ontrak tion  stieg diese Z ahl au f 0,000 54 bis 0,000 67 g.

D urch  E lim ination  dieses Einflusses de r K o n trak tionsdauer findet m an  die 
C Os-Abgabe, w elche einer m om entanen A usführung  der A rb e it von 1 kgm  entspricht, 
g leich 0,0032 bis 0,0042 g.

Die A nfangsstellung der A rm e, ob sie zu B eginn de r A rbeit gestreck t oder 
schon etw as gebeugt s in d , ü b t wenigstens in n erh a lb  de r ersten  v ier F ü n fte l des 
ganzen Bereiches der B ew egung n u r  einen sehr geringen Einfluß aus, vorausgesetzt, 
daß die Bew egung schnell genug ausg efü h rt w ird. Bei langsam en Bewegungen 
m ach t sich dagegen der E influß des V erkürzungsgrades der M uskeln sehr m erkbar.

Beim  T ragen  eines Gewichtes, s t a t i s c h e r  A r b e i t ,  n im m t die COs-Abgabe bei 
g leicher K ontrak tionsdauer der B elastung  proportional zu, und  zw ar b e trä g t sie fü r  
das B eibehalten  einer K on trak tio n  w ährend  1 Sekunde bei 10 kg  B elastung  ru n d  0,001 g. 
D ie H erstellung  der K o n trak tion  beansp ruch t indes auch eine gewisse A rbeit, w elche 
e tw a 0,003 g COs fü r  10 k g  entspricht. W enn m an  also die COs-Abgabe bei ve r­
schiedenen V ersuchen m it derselben absoluten D auer und  m it derselben G esam tdauer 
d e r K ontrak tionen  v erg le ich t, so findet m an im m er eine größere COs-A bgabe, je  
größer die Z ahl der K on trak tionen  und  also je  k ü rze r die D auer der einzelnen Kon­
trak tio n en  ist, w ie z. B. in  folgenden V ersuchen von %  Stunde bei 20 kg  B elastung:

Zahl de r K ontrak tionen  . . . . . 900 450 22,5
D auer jed e r K o n trak tion  . . . . 1" 2" 40"
COs- A b g a b e .................. .... . . . . 19,7 bis 18,7 16,3 13,5

Bei g leicher B elastung, ab er verschiedener D auer de r K ontrak tion  n im m t die
COs-Abgabe der letz te ren  proportional zu. Die vom  H erstellen  der K ontrak tion  usw. 
unabhäng ige  C 0 2-Abgabe pro 1" ist von dem  V erkürzungsgrade der betreffenden 
M uskeln abhäng ig , und  zw ar w ird  sie um  so g rößer, je  m eh r die betreffenden 
M uskeln k o n trah ie rt sind, w ie z. B. bei einer B elastung  von 20,4 kg  *):

E n tfe rn u n g  der 
H ände vom 

distalen  E nde 
des A pparates

COs-A bgabe fü r  1" sta tische K ontrak tion

Versuchsperson J  
g

V ersuchsperson K
g

49 0,0129 0,0115
40 0,0083 0,0099
30 0,0063 0,0053
20 0,0044 0,0050
10 0,0036 0,0053
0 0,0025 0,001.7

’) Vgl. h ierüber auch  B o r n s t e i n  u. P o h e r ,  A rch. f. d. ges. Ph^siol. 95, 146, 1903.
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W enn die von den M uskeln zu leistende A rbeit da rin  besteht, e in  (au tom atisch) 
gehobenes G ew icht a llm äh lich  zu senken , w as der K ürze h a lb e r als n e g a t i v e  
A r b e i t  bezeichnet w erden m ag, so w ächst auch  h ier die C 0 8-Abgabe proportional 
der Z ahl der Bew egungen und der Z eitdauer de r K ontrak tion . F ü r  je  1 Sekunde 
längere D auer de r Bewegung n im m t die C Ot -A bgabe (bei 10 kg  B elastung) um  
0,0017 bis 0,0030 g  zu. E in  V ergleich  m it der C 0 3-A bgabe bei s ta tischer A rbeit 
erg ib t, daß diese bei der negativen  A rbeit n ich t größer ist, als daß sie g u t au f die 
stattfindende sta tische A rbeit bezogen w erden k a n n , w ie z. B. p ro  Sek. und  1 0 k g :

Nr.
Be­

lastung

kg |

Höhe

cm

CO*
N egative

A rbeit
gefunden

COj
Statische

A rbeit
berechnet

i 20 50 0,0024 0,0028
2 20 50 0,0030 0,0031
3 30 50 0,0028 0,0028
4 20 40 0,0026 0,0023
5 30 40 0,0028 0,0023
6 20 20 0,0017 0,0016

H ieraus fo lg t, daß der w illkürliche N achlaß  des K ontraktionszustandes k e in e n ' 
m erkbaren  A ufw and  von E nerg ie  e rfo rd e r t, daß also die sonst naheliegende V or­
stellung, n ach  w elcher die A bnahm e der V erk ü rzu n g  m it einem  besonderen Prozeß 
verbunden ist, w ährend  gleichzeitig  die m it de r E rh a ltu n g  der K o n trak tion  im  Zu­
sam m enhang stehenden Prozesse vor sich gehen, n ich t rich tig  sein kann .

Folgende Tabelle en th ä lt eine Ü bersich t über die Zunahm e der COs-A bgabe 
fü r  je  1 Sekunde länger dauernde Bewegung, bei positiver, negativer und  sta tischer 
M uskelarbeit:

H ebung oder Senkung COs in  1 Sekunde bei 20 kg  B elastung

von bis Positive N egative B erechnet aus den V er­
suchen m it sta tischer 

. A rbeitoder um gekehrt A rbeit A rbeit

0 10 0,0043 — 0,0028
0 20 0,0053 0,0034 0,0032
0 40 0,0092 0,0052 0,0046
0 50 0,0099 0,0049 0,0057

10 20 0,0068 — 0,0037
20 30 0,0068 — 0,0051
30 40 0,0088 — 0,0070
40 50 0,0121 — 0,0102

Die M uskeltätigkeit übt also auf den Stoffumsatz einen sehr großen E in­
fluß aus, und sogar sehr geringe M uskelbewegungen vermögen den Stoff­
wechsel in m erkbarem  Grade zu erhöhen. Sehr deutlich geht diese Tatsache 
un ter anderem aus einigen Beobachtungen von J o h a n s s o n 1) hervor. Seine 
C 0 2-Abgabe be trug , wenn er in liegender Stellung nüchtern vorsätzlich die 
größtmögliche M uskelruhe beobachtete, 21 ,4 g  pro Stunde; lag er im Bette 
ruhig wie gewöhnlich, jedoch ohne diese vollständige Ruhe einzuhalten, war

‘) Skand. A rch. f. Physiol. 7, 172, 1897.
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die CO j-A bgabe 28,1 g — also eine Steigerung von 31,3 Proz. In einer 
späteren Versuchsreihe von ihm J) betrugen die Zahlen hei vorsätzlicher 
M uskelruhe 20,7 und bei gewöhnlicher Bettruhe 24,9, d. h. eine Differenz von
20,4 Proz. —  Bei einer hysterischen F rau , die 7 Tage lang fast keine N ahrung 
genossen h a tte , wurde am 7. Tage während 233/< Stunden die C0.2-Abgabe 
in zweistündigen Perioden bestinlmt. Dabei schlief die P atientin  die ganze 
Zeit hindurch. Dessenungeachtet variierte ihre C 0 2- Abgabe pro 2 Stunden 
zwischen 26,8 und 34,0 g, d. h. eine Differenz von 27,7 Proz. Die Varia­
tionen der C 0 2-Abgabe verliefen ganz unabhängig von den Tem peratur­
schwankungen in der R espirationskam m er2).

U nter solchen'U m ständen is t es leicht einzusehen, wie der Stoffwechsel 
am Tage, auch wenn die Versuchsperson keine eigentliche A rbeit leistet, be­
trächtlich größer sein muß als während der Nacht. Auch finden wir in den 
Versuchen von P e t t e n k o f e r  und V oit das V erhältnis zwischen der C 0 2- 
Abgabe während der N achthälfte und der Tageshälfte beim gesunden Menschen 
durchschnittlich wie 1 0 0 :1 3 3  (Grenzwerte: 1 0 0 :1 5 4 ; 10 0 :1 0 7 ). W ährend 
der Nachthälfte schlief aber die Versuchsperson nicht die ganze Zeit, und der 
Unterschied zwischen dem wachen Zustande und dem Schlaf an sich muß 
daher noch größer sein. In  einer Reihe von 11 Versuchen von S o n d e n  und 
m ir8) verhielt sich die C 0 2-Abgabe im wachen Zustande und im Schlaf durch­
schnittlich wie 1 0 0 :1 4 5 . Die Grenzwerte waren 1 0 0 :1 6 9  bzw. 100 :132 .

Als weitere Beispiele davon, wie die Muskelbewegungen und -Spannungen 
den Stoffwechsel beeinflussen, seien noch folgende Angaben über die im Laufe 
des Tages beim H ungerer J. A. stattgefundenen Variationen der C 0 2-Abgabe

C 0 2- Abgabe fü r  2 Stunden

Zeit

g

L e tz te r E ßtag

g

5. H un g ertag
H ysterischer

Schlaf
g

8— 10 V _ _ _ 31
10— 12 73 10— 1 Lesen 48 10—12 B uhe 32
12— 2 N 86 F rü h s tü ck  um  

1 U hr N
53 12—2 Schreiben 35

2—  4 71 1,30 — 5,30 Lesen, 
Spazieren

58 2—3 Lesen 30

4— 6 85 M ittagessen um 
5,30 N

60 3—5 R uhe,
5—6 Spazieren

31

6 — 8 98 6— 7,30 «0116, 
7,30—9 Lesen

56 6—9 Lesen 34

8—10 78 A bendbrod um  
10 U h r N

61 9— 10 Schreiben 33

1 0 - 1 2 86 — 45 Schlaf 33
12— 2 V 60 Schlaf 35 n 28

2—  4 60 36 n 27
4— 6 60 36 D 30
6— 8 92 — 63 — 33

’) Skand. Arch. f. Physiol. 8, 108, 1898. — *) N ordiskt M edicinskt Ark. 30, 
N r. 37, 1897. —  3) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 148, 1895.



hier m itgeteilt ’). In der Tabelle auf nebenstehender Seite sind die Zahlen 
für den letzten Eßtag und den 5. H ungertag , sowie zum Vergleich Angaben 
über die C 0 2-Abgabe bei der oben erwähnten jungen F rau, die sich während 
der ganzen Versuchsdauer in hysterischem Schlaf befand, eingetragen.

W ährend  des E ßtages b e trä g t die Differenz zwischen dem  M axim um  und 
M inimum der COs-A bgabe im  w achen Z ustande 29 g, d. h. 40,9 Proz. des kleinsten 
W ertes. Die m ittle re  Abgabe im  w achen Z ustande b e trä g t 83 g ; von diesem M ittel 
weichen die einzelnen B estim m ungen durch sch n ittlich  um  8,9 Proz. ab. Die G renz­
werte sind ab er 18,2 und 3,6 Proz.

Es ist se lbstverständ lich , daß diese V ariationen  zum  Teil von den M ahlzeiten 
bedingt sind. W äh ren d  des 5. H ungertages begegnen w ir aber fa s t ebenso großen 
V ariationen , w elche h ie r  n u r von V ariationen  der M uskeltätigkeit bed ing t sein 
können. Im  w achen Z ustande ist die D ifferenz zwischen M axim um  und  M inim um  
15 g =  31,2 Proz. des kleinsten W ertes. Die m ittle re  CO„-Abgabe ist h ie r 57 g ; die 
bei den einzelnen Bestim m ungen beobachteten  A bw eichungen von dem selben be­
tragen d u rch sch n ittlich  7,1 P roz ., m it einem  M axim um  von 15,6. Bei de r h y ste ri­
schen F ra u  ist die D ifferenz zwischen M axim um  u n d  M inim um  allerdings 8 g, also 
jedenfalls 29,6 Proz. des M inim um s; die m ittle re  A bw eichung der CO,,-Abgabe be­
träg t indes n u r  5,7 Proz. des M ittels und ist also entschieden geringer als bei J . A. 
im w achen Zustande.

Bei der U ntersuchung des Einflusses irgend welcher Variabein auf den 
Stoffwechsel muß man daher im m er, wenn dies n u r möglich ist, den Stoff­
wechsel bei vorsätzlicher M uskelruhe und in nüchternem  Zustande als G rund­
lage benutzen.
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S e c h s te s  K a p ite l .

Der Stoffwechsel bei verschiedener Außentemperatur.
Die frühesten Arbeiten über den Einfluß verschiedener A ußentem peratur 

auf den Gaswechsel, welche m it C ra w fo rd  (1788), L a v o i s ie r  (1789) und 
S p a l la n z a n i  (1793) begannen und von D e la r o c h e ,  T r e v i r a n u s ,  L e t e l l i e r ,  
V ie r o r d t ,  L e h m a n n ,  M o le s c h o t t ,  L ie b e r m e i s te r ,  S e n a to r  u. a. fo rt­
gesetz tw urden2), ergaben, daß die Veränderungen der umgebenden T em peratur 
in wesentlich verschiedener Richtung auf die poikilothermen und homoio- 
thermen Tiere einwirken. W ährend bei letzteren der Gaswechsel beim Sinken 
der A ußentem peratur in der Regel anstieg und bei Zunahme derselben herab­
sank, war er bei den ersteren um so größer, je höher die Tem peratur der 
Umgebung war.

In L u d w ig s  Laboratorium  wurde dann von S a n d  e r s - E z n 3) nach­
gewiesen, daß auch beim W arm blüter eine Abnahme des Gaswechsels bei Ab­
nahme der A ußentem peratur stattfinden kann, wenn nämlich dabei die Eigen­
tem peratur des Tieres abnimmt. Das gewöhnliche Verhalten ist also davon 
abhängig, daß das Tier seine E igentem peratur einigermaßen konstant erhält. * *)

')  Skand. A rch. f. Physiol. 7, 74, 1897; vgl. auch ebenda 6, 117, 1895. —
*) Um B aum  zu ersparen , verweise ich  betreffs derselben auf die Zusam m en­
stellungen von P f l ü g e r ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 14, 73,1877; V o it ,  Zeitschr. f. Biol. 
14, 57, 1878; V o i t ,  8. 211; J o h a n s s o n ,  Skand. A rch. f. Physiol. 7, 123, 1897. 
— a) Ber. d. sächs. Ges. d. Wiss., m ath.-phys. Kl., 1867, S. 58; vgl. P f l ü g e r ,  A rch. 
f. d. ges. Physiol. 12, 283, 1879, w elcher nachw eist, daß bei gewissen V ersuchen 
wenigstens eine U ndich tigkeit d ieB esu lta te  von S a n d e r s - E  zn unsicher gem ach t h a t.



4 6 0 D er Stoffwechsel hei verschiedener A ußentem peratur.

Die folgenden Arbeiten bezweckten nun , die un te r verschiedenen Um­
ständen bei K altblütern und W arm blütern un ter dem Einflüsse verschiedener 
A ußentem peratur stattfindenden Veränderungen des Stoffwechsels bestimmt 
festzustellen.

Betreffend das Verhalten der K altblüter läß t eine Untersuchung von 
H. S c h u lz 1) die d irekte Proportionalität zwischen der K örpertem peratur und 
der Größe des Stoffwechsels aufs deutlichste hervortreten :

T em p era tu r des T ieres
C 0 2 - A bgabe

pro K ilogram m  und Stunde 

g

1,0— 1,6 0,0084—0,0147
6,4 0,0672

14,5—15,4 . 0,0694— 0,0846
25,0—25,3 0,1499—0,1706
32,5—33,5 0,5495—0,6696
34,0 0,6392

Beim  n ich t arbeitenden M enschen b e trä g t die C 0 2-A bgabe pro Kilogramm 
und Stunde d u rch sch n ittlich  0,5 g. Bei einer T em p era tu r von 32° C is t also der 
Stoffwechsel des Frosches e tw a ebenso groß als der des M enschen.

Ganz dasselbe V erhalten findet auch, wie die Versuche von Z u n tz  und 
R ö h r i g 2), sowie von P f l ü g e r 3) ergaben, am curaresierten W arm blüter statt. 
Aus den Versuchen des letzteren ergibt sich:

T em pera tu r 
im  R ectum

O -V erbrauch 
pro  K ilogram m  

und  Stunde 
ccm

C 0 2-A bgabe 
p ro  K ilogram m  

und  Stunde 
ccm

33,0 298,8 _
32,4 — 310,3
39,0 436,2 356,9
41,0 523,8 520,1

Bei e iner S te igerung der K ö rp ertem pera tu r von 39° au f 41° C n im m t also, fü r 
1° C berech n et, der O -V erbrauch  um  10 Proz. und die C 0 2-Abgabe um  22,9 Proz. 
zu ; bei e iner A bnahm e der K örpertem p era tu r von 39° a u f  33° n im m t der O-Verbrauch, 
fü r  1° C berechnet, um  5,2 Proz., die C 0 2-A bgabe um  1,9 Proz. ab.

A uch folgende V ersuche an  curaresierten  K aninchen  von V e l t e n 4) sind in 
dieser H insich t sehr dem onstra tiv :

Nr.
T em p era tu r

im
R ectum

O -V erbrauch
fü r

K ilogram m  
und  Stunde 

ccm

C 0 2-Abgabe 
fü r

K ilogram m  
und Stunde 

ccm

P rozentige  V eränderung  
pro  1° C

der der 
O-Auf nähm e C 0 2-Abgabe

1 38,3 581 571
2 37,4 557 541 —  4,5 — 5,8
8 31,4 386 383 — 5,1 — 4,8
4 26,2 219 202 — 8,3 — 9,1
5 23,1 181 178 — 5,5 — 3,7
6 30,4 211 196 +  2,2 +  1.4
7 36,4 455 437 - f  19,5 +  20,8

')  Arch. f. d. ges. Physiol. 14, 78, 1877. — s) E benda  4, 57, 1871.— 8) Ebenda 12, 
333, 1876; 18, 305, 1878. — 4) E benda 21, 361, 1880.



D er Stoffwechsel hei verschiedener A ulientem peratur. 4 6 1

Dasselbe Verhalten tr i t t  ferner zum Vorschein, wenn infolge einer hohen 
Durchschneidung des Rückenm arkes die Muskeln dem Einfluß der höheren 
Nervenzentren entzogen sind:

0 -V erbrauch C O j-A bgabe
T em pera tu r pro K ilogram m pro  K ilogram m
im  E ectum und Stunde und Stunde

ccm ccm

38,7 422,7 399,7
41,3 489,3 486,4

Pro  1° C Zunahm e der K örpertem pera tu r n im m t h ier der O -V erhrauch um  6,1, 
die COs-A bgabe um  8,3 Proz. zu.

Endlich wies P f lü g e r  nach, daß auch bei unversehrten Säugetieren eine 
Steigerung der K örpertem peratur tatsächlich den respiratorischen Stoffwechsel 
in die Höhe treib t:

T em p era tu r 
im  R ectum

0 -V erbrauch 
pro K ilogram m  j 

und Stunde

C Oe - Abgabe 
pro K ilogram m  

und Stunde
ccm ccm

38,6 676,9 641,3
40,6 754,8 728,2

Die Zunahme des 0 -Verbrauches, berechnet fü r eine S teigerung um 1 °0  
der K örpertem peratur, ist hier 5,7, die der CO j-A bgabe 6,8 Proz., also etwas 
geringer als hei Tieren m it hoch durchschnittenem  Rückenmark.

Solange die K örpertem peratur des Tieres aber im großen und ganzen 
unverändert b le ib t, verhält sich der Stoffwechsel ganz anders: er steigt bei 
sinkender und sinkt bei steigender A ußentem peratur (Z u n tz  und R ö h r i g 1), 
C o l a s a n t i2), F i n k l e r 3) und P f l ü g e r 4). Besonders instruk tiv  sind in dieser 
Hinsicht die von dem letzteren mitgeteilten Versuche, bei welchen das Tier in 
Perioden von je etwa 20 Minuten Dauer in einem Bade abgekühlt oder erw ärm t 
wurde. In  folgender. Tabelle sind zwei dieser Versuche aufgenommen.

0 -V erbrauch CO„- Abgabe
Versuch N r. pro  K ilogram m pro  K ilogram m T em p era tu r

und  S tunde u n d  Stunde im  R ectum
ccm ccm

X X III. 1 829 859 39,2
2 794 \

/
691

39,2
3 738 von 39,2 au f 38,3
4
5

763
839

\
/'

704
* 38,3 „ 37,8 
„ 37,8 „ 37,3

6 888 1 778
„ 37,3 „ 37,6

7 859 r ,  37,6 „ 28,6
8 608 577 „ 28,6 „ 24,0
9 457 512 „ 24,0 „ 20,0

l) A rch. f. d. ges. Physiol. 4, 57, 1871. — *) E benda 14, 92, 1877. — a) E benda 
15, 603, 1877. —  4) E benda 18, 324, 1878.



4 6 2 D er Stoffwechsel hei verschiedener A ußentem peratur.

V ersuch Nr.
0 -V erbrauch 

pro  K ilogram m  
und Stunde 

ccm

C O j-A bgabe 
pro K ilogram m  

und  Stunde 
ccm

T em peratur 
im  K ectum

XX IV. 1 798 704 von 37,8 auf 38,8
2 771 634 38,8
3 884 882 „ 38,8 n 25,6
4 588 519 r 25,6 „ 21,4
5 486 539 21,4
6 648 542 „ 21,4 „ 26,5
7 820 756 „ 26,5 „ 32,6
8 707 715 n 32,6 n 35,6
9 667 617 - 35,6 ■ 36,8

W enn eine A bnahm e der K örpertem pera tu r w egen d e r A bküh lung  droht, stellt 
sich eine be träch tlich e  Z unahm e des Gaswechsels ein (V ersuch X X III, Nr. 4 bis 7; 
V ersuch  X X IV , Nr. 2 bis 3). D ieser sch läg t seinem  Zeichen n ach  in  das Um ­
g ekehrte  um, w enn die K örpertem pera tu r eine entschiedene A bnahm e erleidet (V er­
such X X III, N r. 8 bis 9; V ersuch X X IV , N r. 4 bis 6). W enn das Bad w ieder er­
w ärm t w ird  und die K ö rp ertem pera tu r sich aufs neue de r norm alen  n ä h e r t ,  so 
s te ig t der Gaswechsel bei e iner verhältn ism äßig  n iederen  A ußen tem pera tu r sehr 
bedeutend  (V ersuch X X IV , Nr. 7 bis 8), um dan n  bei e iner etw as höheren  Außen­
tem p e ra tu r w ieder herabzusinken.

Durch diese Versuche war es endgültig festgestellt, daß der Stoffwechsel 
heim warmblütigen Tiere un ter dem Einflüsse der Abkühlung zunimmt: es 
käm pft der Körper durch eine verm ehrte W ärmebildung' gegen den durch 
die niedrige A ußentem peratur hervorgerufenen großen W ärm everlust. Hier 
liegt also der prinzipielle Unterschied zwischen K altblütern und W arm­
blütern  vor.

Auf der anderen Seite ru ft aber die Erhöhung der K örpertem peratur 
auch beim ganz normalen warm blütigen Tiere eine Erhöhung des Stoffwechsels 
hervor; also nimm t die Energie der Oxydationsprozesse auch bei diesen Tieren, 
unabhängig von dem regulatorischen Einfluß des Nervensystems, m it der 
T em peratur der Organe zu. Dies stellt wiederum eine fundam entale Über­
einstim mung in den G rundeigenschaften der lebendigen Gewebe bei allen, 
sowohl den poikilothermen als den homoiothermen Tieren dar. Die von der 
Abkühlung bewirkte Zunahme des Stoffwechsels, welche für den W arm blüter 
so charakteristisch ist, ist daher als etwas später Erworbenes, als etwas, was 
sich im Interesse des Beibehaltens einer konstanten E igentem peratur allmäh­
lich entwickelt hat, aufzufassen (P f lü g e r ) .

U n te r den übrigen U ntersuchungen, welche die gleiche A bhängigkeit des Stoff­
wechsels der W arm b lü te r von der A u ß en tem pera tu r erw eisen , sind noch folgende 
zu  erw ähnen.

H erzog K a r l  T h e o d o r  in  B a y e rn 1) fü tte rte  vom 14. Dezem ber bis zum 
14. Ju n i eine K atze m it einem  und dem selben F u tte r  und m ach te  dabei von Zeit 
zu  Z eit in  sechsstündigen l ’erioden B estim m ungen de r C 0 2-A bgabe. Die Außen­
tem p e ra tu r schw ankte  w äh ren d  dieser Z eit zw ischen — 5,5 und  -f- 30,8" C. W enn 
m an von e iner A ußen tem pera tu r von 16° C als n o rm aler au sg eh t, stieg  die COs- 
A bgabe bei n ied riger T em p era tu r an  und nahm  bei h ö h erer T em pera tu r ab.

) Zeitschr. f. Biol. 14, 79, 1878.



A ußerdem  nahm  das K örpergew icht der K atze w ährend  der w ärm eren  M onate bei 
e iner Kost zu, w elche w ährend  der k a lten  Jah resze it kaum  g en ü g te , um  dasselbe 
ko n stan t zu e rhalten .

M it einer wie großen Genauigkeit diese von der A ußentem peratur ab­
hängigen V eränderungen des Stoffwechsels erfolgen, geht aus zahlreichen 
Versuchen von R u b n e r 1) ,  aus welchen folgende Beispiele hier mitgeteilt 
werden, hervor:

D er Stoffwechsel -bei verschiedener A ußentem peratur. 4 6 3

A. V e rsu c h e  am  h u n g e r n d e n  H u n d e :

I. II . III .

A ußen­
tem p era tu r

K alorien 
pro  Kilo­

gram m  und 
Stunde

A ußen­
tem p era tu r

K alorien 
pro K ilo­

gram m  und 
Stunde

A ußen­
tem p era tu r

K alorien 
pro K ilo­

gram m  und 
Stunde

13,8 78,7 11,8 40,6 13,4 39,7
14,9 74,7 12,9 39,1 19,5 35,1
17,4 69,8 15,9 36,0 27,4 30,8
18,0 67,1 17,5 35,2 — —

B. V e rs u c h e  am  h u n g e r n d e n  M e e rs c h w e in c h e n :

I. Ju n g es T ier II. E rw achsenes Tier

A ußen­
tem p era tu r

T em pera tu r
des

T ieres

C 0 2-Ahgahe 
pro  K ilo­

gram m  und 
Stunde 

g

A ußen­
tem p era tu r

T em pera tu r
des

Tieres

C Os-Abgabe 
pro K ilo­

gram m  und 
Stunde 

g

0 38,7 4,500 0 37,0 2,905
10 38,6 3,433 11 37,2 2,151
20 38,6 2,283 21 37,4 1,766
30 38,7 1,778 26 37,0 1,540
35 39,2 2,266 30 37,1 1,317

35 38,2 1,273
40 39,5 1,454

C. V e rsu c h e  am  g e f ü t t e r t e n  M e e r s c h w e in c h e n :

I. Ju n g es T ier II. Erwachsenes T ie r

A ußen­
tem p era tu r

T em pera tu r
des

Tieres

C 0 2-Abgabe 
pro Ki.o- 

gram m  und 
Stunde 

g

A ußen­
tem p era tu r

T em pera tu r
des

Tieres

C 0 5-Abgabe 
pro K ilo­

gram m  und 
Stunde

g

0 38,5 . 4,94 0 37,9 2,987
10 38,4 3,64 10 37,7 2,219
22 38,6 2,72 20 37,9 1,779
30 38,7 2,78 25 39,0 1,650

30 39,0 1,430

')  Sitzungsher. d. Akad. d. Wiss. M ünchen 1885, S. 458; Biologische Gesetze, 
M arburg  1887; Die Gesetze des E nergieverbrauches, 1902,8. lOoff., 118, 135, 153ff., 166.



4 6 4 Der Stoffwechsel bei verschiedener A ußentem peratur.

Ein Vergleich der Versuche am gefütterten  und hungernden Meer­
schweinchen läßt erkennen , daß bei niedriger T em peratur der StoSwechsel 
bei beiden etwa gleichgroß, aber bei höherer Tem peratur beim gefütterten 
Tiere größer als beim hungernden ist.

Diese Tatsache wird durch folgende Versuche v o n R u b n e r  an einem Hunde 
von 3,5 bis 4,5 kg Körpergewicht bei H unger und bei Fleischzufuhr bestätig t:

■L
K alorien  pro  Stunde und K ilogram m  K örpergew icht hei

A ußen­
tem p era tu r H unger

100 g  F leisch 
=  24 Kal. 

pro K ilogram m

200 g Fleisch  
=  48 Kal. 

pro K ilogram m

320 g Fleisch 
=  81 Kal. 

pro K ilogram m

7 86,4 _ 77,7 87,9
15 63,0 — — 86,6
20 55,9 55,9 57,9 76,3
25 54,2 55,5 64,9 —
30 56,2 55,6 63,4 83,0

Bei genügend großer F leischzufuhr ist also der Umsatz von der Außen­
tem peratur fast unabhängig (Versuch bei 3 2 0 g  Fleisch), während bei einer 
geringeren Zufuhr, die sogar bei hoher A ußentem peratur ungenügend ist, die 
E inw irkung der T em peratur sich in ihrem vollen Umfange geltend macht. 
Es läß t sich daher schließen, daß der Stoffwechsel bei Z ufuhr von Eiweiß 
von einer gewissen Grenze an sowohl bei hoher als bei niedriger Tem peratur 
ansteig t; ist die dadurch erzielte W ärm ebildung genügend, um auch bei tiefer 
Tem peratur den Bedarf des Körpers zu decken, so ru ft die letztere an und 
für sich keine weitere S teigerung hervor. W enn dies nicht der Fall is t, so 
tre ib t die Abnahme der Tem peratur wie sonst den Stoffwechsel in die Höhe.

Als weiteres Beispiel sei noch folgender Versuch von R u b n e r  mitgeteilt:

A ußen­
tem p era tu r

K alorien  pro  Stunde 
' u n d  K ilogram m

Außen­
tem p era tu r

K al. pro Stunde 
und  K ilogram m

H unger
1

275 g Fleisch 
=  86,9 Kal. 

pro K ilogram m

550 g Fleisch 
=  173,8 Kal. 

p ro  K ilogram m

5,3 121,3 121,9 4,2 135,5
15,0 98,7 96,1 14,5 110,9
21,0 70,7 83,7 21,9 101,0
30,6 61,9 81,7 30,8 117,2

Ü ber den Einfluß de r F e ttz u fu h r  hei verschiedener T em p era tu r te ilt  K ü h n e r  
folgenden V ersuch m it:

N r. A ußen­
tem p era tu r

K alorien  pro Stunde u n d  K ilogram m  
K örpergew icht

H unger
98 g Speck 

=  171,3 Kal. 
pro K ilogram m

1 2,8 (152,1 ■) 155,5
2 7,3 119,6 —
8 15,5 83,1 93,4
4 31,0 62,9 79,9

‘ )  V o n  K ü h n e r  b erech n et.



! D er Stoffwechsel hei verschiedener A ußentem peratur. 4 6 5

Sowohl hei norm aler als hei h ö h e re r oder n iederer T em pera tu r bew irk t die 
Z ufuhr e iner sehr großen Fettm enge n u r  eine m äßige Z unahm e des Stoffwechsels.

Aus den oben angeführten Versuchen an curaresierten Tieren geht m it 
großer W ahrscheinlichkeit hervor, daß die bei niederer Tem peratur s ta tt­
findende Zunahme des Stoffwechsels, welche von R u b n e r  als c h e m is c h e  
W ä r m e r e g u la t io n  bezeichnet w ird , zum größten Teil wenigstens, in den 
Muskeln stattfindet. Die noch zu beantwortende F rage ist aber die, ob hierbei 
äußerlich m erkbare, grobsinnliche Muskelbewegungen auftreten oder nicht.

Bei kleinen T ieren, wie M äusen, werden die Körperbewegungen sehr 
lebhaft, sobald die Außentem peratur herabsinkt ( P e m b r e y 1). W enn dieselbe 
von 18 bis 10°C abnim m t, so werden die Tiere sehr tä tig ; sie waschen sich 
oder versuchen aus der Kammer zu entfliehen. D am it hängt auch die 
außerordentlich kurze Zeit zusam m en, innerhalb welcher eine deutliche Zu­
nahme der C 0 2-Abgabe bei diesen Tieren zum Vorschein kom m t, wie z. B. 
in folgenden Beobachtungen von P e m b r e y :

V eränderung  der A ußen­
tem p era tu r

In n erh a lb
M inuten

W ächst die 
COs-Ab­
gabe um  

Proz.

32,5 au f 11° C ............................... 30 211
30,0 au f 10,5° C ............................... 10 118
30,0 a u f  13,8° C ............................... 5 75
30,0 a u f  18,0° C ............................... 2 74
33,3 au f 17,5° C ............................... 1 60

Langsam er verlief die um gekehrte R eak tion :

V eränderung  der A ußen­
tem p era tu r

In n erh a lb
M inuten

N im m t die 
COs-Ab­
gabe um  
Proz. ab

11 au f 32,5° C .................................... 30 46
9,8 au f 29° C .................................... 10 28
12,8 a u f  30° C ............................... 5 14
18 au f 34,5° C ............................... 2 13
17 au f 32° C . ................................ 1 5

Nach R u b n e r  kommen beim Meerschweinchen wie beim Hunde keine 
Bewegungen vor, welche von der W ärm e oder Kälte eingeleitet worden w ären; 
indes bem erkt R u b n e r ,  daß er an der unteren wie an der oberen Tem­
peraturgrenze gelegentlich U nruhe beobachtet h a t2). Auf Grund dessen is t er 
der A nsicht, daß die chemische W ärm eregulation n icht von sichtbaren Be­
wegungen herrührt. Auf der anderen Seite b ring t aber R i c h e t8) die ge­
steigerte W ärm ebildung bei niedriger A ußentem peratur gerade m it einem von 
ihm beobachteten Kälteschauer in Zusammenhang. *)

*) Jo u rn . of Physiol. 15, 401,1894. — !) Ygl. E u b n e r ,  Die Gesetze des E n erg ie­
verbrauches, S. 135, 139, 214. — 8) A rchives de Physiologie 1893, p. 312.

N a g e l ,  Physiologie des-Menschen. I. o q



Meines Erachtens ist es sehr schwer, vielleicht unmöglich, an Tieren die 
F rage nach dem Vorhandensein wirklicher Muskelbewegungen bei der 
W ärm eregulation bestim m t zu beantworten, denn auch in dem Falle, daß ein 
Z ittern oder Frösteln von einem aufmerksamen Beobachter wahrgenommen 
werden kann , so w ird doch das Vorhandensein etwaiger M uskelspannungen 
und dergleichen wohl kaum  festgestellt werden können, und dennoch wird 
durch solche Bewegungen der Stoffwechsel, wie aus den oben S. 457 an­
geführten Beispielen hervorgeht, in einem sehr erheblichen Grade gesteigert. 
In  den oben S. 463 angeführten Versuchen von R u b n e r  am hungernden 
Hunde beträg t die Differenz zwischen Maximum und Minimum bzw. 17,3,
15,3 und 28,9 Proz. des M inimums; diese Steigerung kann also trotz 
anscheinend vollständiger körperlicher Ruhe infolge von Muskelbewegungen 
stattgefunden haben. Bei den Hungerversuchen S. 464 ist dagegen diese 
Differenz beträchtlich größer und dürfte daher, wie die ähnlichen, in anderen 
Versuchen von R u b n e r  beobachteten Differenzen kaum  aus dem hier hervor­
gehobenen Gesichtspunkte erk lä rt werden können.

Jedenfalls ist es, um zu einer bestimm ten Entscheidung zu gelangen, 
notwendig, Versuche am Menschen anzustellen , um solcher A rt ganz be­
stim m te Angaben über die möglicherweise stattfindenden Muskelbewegungen 
zu erhalten.

B ei einem  nüch te rn en  erw achsenen M anne , w elcher sich w ährend  der-V er­
suche in  sitzender Stellung befand  und  sich so ru h ig  w ie m öglich h ielt, fand  
V o i t 1) in  sechsstündigen V ersu ch en , daß die C 0 2-A bgabe sowohl bei Zunahm e 
als bei A bnahm e der A u ß en tem pera tu r, von der gew öhnlichen Z im m ertem peratur 
gerechnet, e rh ö h t w urde. Als die A ußen tem pera tu r von 16,2° a u f  4,4° herabsank, 
b e tru g  die Z unahm e der C 0 2 53 g ,  d. h. pro 1° C 4,5 g ,  w äh ren d  die Steigerung 
bei Z unahm e der A ußentem peratur von 16,2 au f 30° C n u r  13 g  C 0 2, d. h . pro 
10 C 0,9 g betrug .

Die näh eren  D etails dieser V ersuche sind fo lg en d e :

4 6 6  D er Stoffwechsel he i verschiedener A ußentem peratur.

T em p era tu r
C 0 2-Abgabe 

pro 6 S tunden T em p era tu r
C 0 2-Abgabe 

pro  6 S tunden

g g

4,4 211 23,7 165
6,5 206 24,2 167
9,0 192 26,7 160

14,3 155 30,0 171
16,2 158

Beim Menschen begegnen wir also ganz demselben Verhalten, wie beim 
Hunde. V o it  g ib t aber an, daß sich seine Versuchsperson zwar so ruhig  als 
nu r möglich verhielt, aber am Ende der ersten Kälteversuche s ta rk  fror und 
vor F rost zitterte. Übrigens beträg t die Differenz zwischen Maximum und 
Minimum nur 36 Proz. des Minimums und dürfte zum größten Teil aus den 
kleinen M uskelbewegungen erk lärt werden können.

U n te r A nw endung der B espirationsm aske m achte  L o e w y 8) an  m ehreren  In d i­
viduen Versuche in  derselben B ich tung . Jed e r V ersuch dauerte  durchschn ittlich

')  Zeitschr. f. Biol. 14, 79, 1877. — 8) A rch. f. d. ges. Physiol. 46 , 189, 1890.



2%  bis 3 S tunden ; w ährend  dieser Zeit b rach ten  die V ersuchspersonen l ' / 4 bis 
l ' / j  S tunde in  der W ärm e und ebensolange in  der K älte  zu. Sie w aren  n ü ch te rn  
o der h a tte n  3 bis 4 S tunden vor dem V ersuche ein leichtes F rü h s tü ck  genossen. 
In  20 F ä llen  blieb der O -V erbrauch bei K ältew irkung  u n v e rän d e rt, in 9 F ällen  
n ah m  er ab  und  in  26 Fällen  z u ') . B eim  völlig ruhenden  M enschen ru f t  also 
eine A bküh lung  lange n ich t im m er eine Z unahm e des Stoffwechsels hervor. 
T ro tzdem  bestand  in  allen diesen F ällen  ein m eh r oder m inder starkes K ältegefühl, 
und  in  de r M ehrzah l der Fä lle  sank die E ig en tem p era tu r des Körpers.

U n te r den 26 V ersuchen, wo der Stoffwechsel bei der K älte  zunahm , be trug  
d ie S te igerung in  je  einem  F alle  90,8, 53,1, 34,0, 33,3 P ro z .; bei den  übrigen  w ar 
sie k leiner. U n te r diesen 26 V ersuchen finden sich 13 , wo M uskelzittern  oder 
M uskelspannungen deutlich  zum  A usdruck k a m e n ; gerade in  denselben h a t  die 
Z unahm e des Stoffwechsels ih re  höchsten  W erte  erre icht. A uch w enn bei den 
anderen  13 V ersuchen keine M uskelspannungen usw. von den V ersuchspersonen 
angegeben w u rd en , so schließt dies selbstverständlich  ih r  V orhandensein  n ich t aus, 
und in  dieser H insich t ist es höchst bem erk en sw ert, daß in a llen  F ä lle n , wo von 
in te lligen ten  und  m it ih ren  K örperfunktionen  v e rtrau ten  Ind iv iduen  völlige 
M uskelschlaffheit angegeben w u rd e , n ie  eine Z unahm e des O -V erbrauches zu kon­
s ta tie ren  w ar.

Selbstversuche von J o h a n s s o n 8) tu n  dasselbe dar. H ier w urde die C 0 4- 
A bgabe in  nüchternem  Zustande und bei vorsätzlicher M uskelruhe zuerst, w enn die 
V ersuchsperson wohl bedeckt in  w arm em  B ette  l a g , d a n n , w enn sie bei ve r­
schiedener A ußen tem pera tu r n a ck t au f einem  S tuhle saß , und  endlich w enn sie 
w ieder in  w arm em  B ette  lag, bestim m t. In  folgender Tabelle ist das M ittel der 
CO ,-A bgabe w ährend  der beiden W ärm eperioden m it der w ährend  der K älteperiode 
zusam m engestellt. (Die C 0 2-Abgabe w ährend  der ersten  V iertelstunde de r K älte ­
periode und der ersten  de r N achperiode w urde fü r  sich bestim m t und  ist h ie r aus­
geschlossen, weil hierbei j a  besondere M uskelbewegungen gem acht w urden.)
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T em pera tu r in 
der B espirations- 

kam m er

COs pro Stunde 
W ärm e

g

COj pro Stunde 
K älte

g

13,7 23,6 20,4
14,6 23,9 23,8
15,3 22,9 20,4
18,8 23,3 22,1
19,8 23,8 23,6
20,6 23,3 24,9
20,7 22,5 25,7
21,5 22,4 22,8

M ittel 23,2
-

23,0

Aus den Z ahlen  des letz ten  Stabes läß t sich kein  Beweis fü r  eine von M uskel­
bew egungen unabhängige Z unahm e der C 0 ,  - Abgabe bei verschiedener A ußen­
tem p era tu r herau sfin d en , denn dieselben zeigen ga r keine d irek te  A bhängigkeit 
von dieser, und die M ittel der beiden R eihen  stim m en vollständig  überein. W ie bei 
L o e w y  nah m  auch  bei J o h a n s s o n  die K örpertem peratur w ährend  der K älte­
perioden ab.

Im  großen und  ganzen g eh t dieselbe re la tive  U nabhängigkeit der COs-Abgabe 
beim  w irk lich  ruhenden  M enschen endlich aus m ehreren  von B u b n e r  und *)

*) Alle W erte, die n u r  um  5 Proz. vom M itte lw ert in der W ärm e abweichen, 
w erden von L o e w y  als unv erän d ert be trach te t. — 8) Skand. A rch. f. Physiol. 7, 
123, 1897. — Vgl. B u b n e r ,  Die Gesetze des E nergieverbrauches, S. 216, sowie 
J o h a n s s o n ,  Skand. A rch. f. Physiol. 16, 88, 1904.

30*
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L e w a s c h e w 1) ausgeführten  V ersuchsreihen hervor. Jed e r V ersuch dauerte  4 bis 
6 S tunden , und die V ersuchsperson h a tte  2 bis 3 S tunden vo rh er ein leichtes 
F rü h s tü ck  genossen. Von diesen V ersuchen seien die folgenden h ie r  m itge te ilt:

V ersuch
A ußen­

tem p era tu r

C 0 2-Abgabe 
pro  Stunde

g

V ersuch
A ußen­

tem p era tu r

C 0 2-Abgabe 
pro Stunde

g

I 14,1 38,9 I I I 15 34,0
Sommer- 17,4 32,1 Feuch te  L u ft 20 28,3
kleidung 23,5 30,5 23 28,6

27 31,4

II 15 32,3 IV 2 . 29,8
Trockene 20 30,0 Sommer- 10— 15 25,1

L u ft 23 27,9 kleidung 15—20 24,1
25 31,7 20—25 25,0
29 32,4 25— 30 25,3

30— 35 23,7
35—40 21,2

V ersuch A ußen­
tem p era tu r

C 0 2-Abgabe pro  Stunde 

g

V 12,8 27,9 1/  Z ittern
Sommer- 12,4 31,2 )
kleidung 13,9 26 2 1

’ Am  Schluß Z ittern15,3 24,2 )
24,9 23,9
25,8 22,9

27,3—27,7 24,9 ; 27,3; 24,3. Zuw eilen Schweiß
30,0 23,7 bis 28,2. F a s t k o n stan t Schweiß

Aus allen diesen Versuchen scheint mir unzweideutig hervorzugehen, 
daß die im Dienste der W ärm eregulation stattfindende Zunahme des Stoff­
wechsels vor allem durch kleinere oder größere Muskelbewegungen hervor­
gebracht wird. Auch R u b n e r  g ib t zu , daß eine energische Beeinflussung 
durch den Willen fü r kurze Zeiten die Muskeln ähnlich lähmen k an n , wie 
dies durch Curare in nachhaltiger Weise geschieht. Gerade darin findet er 
einen neuen Beweis dafür, daß auch beim Menschen die M uskeln die W ärm e­
regulation mitbesorgen können. Doch betont R u b n e r ,  daß er bei länger 
dauernden Kälteversuchen am Menschen niemals hochgradige Steigerungen 
gesehen h a t: Vielfach fehlte tro tz  Z itterns überhaupt jeder Zuwachs der 
C 0 2-A bgabe2). Letzteres ist wohl wesentlich durch die Länge der von 
R u b n e r  gewählten Versuchsperioden bedingt.

Diese Beteiligung der Muskelbewegungen bei der Zunahme des Stoff­
wechsels infolge einer niedrigen A ußentem peratur kann doch un ter Umständen

' )  R u b n e r  u. L e w a s c h e w ,  Arch. f. H ygiene 29, 33, 1897; R u b n e r ,  
E benda 38, 123f., 1900. Vgl. au ch  S c h a t t e n f r o h ,  E benda 38, 93, 1900. — 
!) R u b n e r ,  Die Gesetze des E nergieverbrauches, S. 220 f.
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in wesentlichem Grade ausgeschlossen werden, nämlich wenn die genossene 
Kost, wie in den oben (S. 464) angeführten Versuchen, auch bei einer höheren 
A ußentem peratur eine entsprechende Steigerung des Stoffwechsels hervorruft. 
In seiner ersten M itteilung wollte R u b n e r  den Sitz dieses verm ehrten Stoff­
wechsels in den „D rüsenapparat“ verlegen. Später *) spricht er sich weniger 
bestim m t aus und gibt zu, daß sich die betreffende M ehrzersetzung auch auf 
andere Organe als die Drüsen erstrecken könnte. Die betreffende M ehrzer­
setzung is t aber, wie aus dem hier A usgeführten hervorgeht, von der Außen­
tem peratur ganz unabhängig.

S ie b e n te s  K a p i te l .

Der Stoffwechsel bei verschiedener Körpergröße und 
verschiedenem Lebensalter.

Es ist selbstverständlich, daß der Stoffwechsel bei verschiedenen Tieren 
unter sonst gleichen Um ständen um so größer sein muß, je größer das Tier 
ist, denn bei einem größeren Tiere ist ja  auch die Organm asse, von welcher 
der Stoffwechsel in erster Linie abhängt, größer.

Auf die E inheit des Körpergewichtes berechnet ist aber der Stoffwechsel 
bei großen Tieren geringer als bei kleinen.

Am deutlichsten läß t sich dieser Satz durch Versuche an hungernden 
Tieren beweisen, wo der mächtige Einfluß der N ahrungsaufnahm e auf den 
Stoffwechsel ausgeschlossen ist. W ir finden dann in dieser Hinsicht folgen­
d es2) (siehe Tabelle auf Seite 470).

In ih rer vollsten Deutlichkeit geht die betreffende Tatsache aus R u b n e r s  
langer Versuchsreihe an H unden (Nr. 2 bis 8) hervor. Daß bei verschiedenen 
Tierarten einige Variationen Vorkommen müssen, ist leicht einzusehen, denn 
die A rt und  Weise, wie verschiedene Tiere beim H unger reagieren, w ird doch 
einige Verschiedenheiten darbieten , und vor allem wird die Dicke des Pelzes 
in dieser Hinsicht eine wesentliche Rolle spielen müssen.

Die Ursache dieser Erscheinung suchte C. B e rg m a n n  (1847 3) in  fol­
gender Weise zu erklären. Je kleiner ein Tier is t, um so größer is t seine 
Körperoberfläche im Verhältnis zum Volumen und Gewicht des Körpers. A n­
genommen , wir haben zwei K ugeln , die eine von 2 , die andere von 4 cm 
Durchmesser, so ist die Oberfläche der ersten 12,56, die der zweiten 50,24 qcm; 
ihre Volumina sind bzw. 4,18 und 33,49 ccm. Die Oberfläche der kleinen 
Kugel ist also vierm al kleiner als die der großen, ihr Volumen aber achtm al 
kleiner: pro 1 ccm kommt bei der kleinen Kugel 3 qcm, bei der großen n u r
1,5 qcm.

Nun wissen wir, daß der T ierkörper den größten Teil — etwa vier Fünftel —  
seines gesam ten W ärm everlustes durch die H aut erleidet. Der W ärm everlust 
des Körpers w ird also, un ter sonst gleichen U m ständen, vor allem durch die

')  R u b n e r ,  Die Gesetze des E nerg ieverbrauches, S. 125. — s) Ygl. au ch  die 
Zusam m enstellung von E . V o it ,  Zeitschr. f. Biol. 41, 113, 1901. — 8) C. B e r g ­
m a n n ,  Ü ber die V erhältnisse der W ärm eökonom ie der T iere zu ih re r  Größe. Ab­
gedruckt aus den G öttinger Studien 1847.
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Größe der Körperoberfläche 
bedingt sein. Damit aber die 
K örpertem peratur auf ihrer 
normalen Höhe erhalten wird, 
muß die W ärmebildung, d. h. 
der Stoffwechsel, dem W ärme­
verlust gleich sein, also sich 
etwa proportional der Körper­
oberfläche verhalten. Wenn 
daher ein großes und ein 
kleines warmblütiges Tier, 
welche alle beide sich in be­
zug auf die Dichte ihrer 
H aare n icht viel unterschei­
den, bei derselben Außen­
tem peratur dieselbe Körper­
tem peratur haben sollen, muß 
das kleine Tier im V erhält­
nis zu seinem Körpergewicht 
mehr W ärm e als das große 
Tier bilden, der pro Körper­
kilo berechnete Stoffwechsel 
muß bei jenem größer als bei 
diesem sein.

Eine direkte Konsequenz 
dieser Auffassung ist die, daß 
der Stoffwechsel bei verschie­
den großen Tieren, auf die 
E inheit der Körperoberfläche 
bezogen, gleich groß sein muß. 
Daß dies der F all is t, wurde 
zuerst von R u b n e r  nach­
gewiesen, indem er bei den 
in der nebenstehenden Tabelle 
un te r 2 bis 8 aufgenommenen 
H unden auch die Körperober- l

Körpergröße.

l) Skand. A rch. f. Physiol. 
7, 55, 1896. — *) Zeitschr. f. 
Biol. 19, 535, 1883; l g N =  
25,25 Kal., 1 g F e tt  =  9,50 Kal. 
— 8) Ebenda 17, 238, 1881; 
1 g N =  25,25 K al., 1 g F e tt 
=  9,50 K al. — 4) K ü h n e r ,  
Biol. Gesetze, 1887, S. 15. — 
s) Jo u m . of Physiol. 31, 337, 
1904; vgl. auch  R i c h e t ,  Arch. 
de physiol. 1890, p. 23; S l o w t -  
z o f f ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 
95 , 17 0 1 , 1903.



fläche maß und den Stoffwechsel pro Q uadratm eter berechnete. Es zeigte 
sich, daß bei allen diesen Tieren der Kraftwechsel pro Q uadratm eter Körper­
oberfläche im großen und ganzen derselben Größe ist. Als M ittelw ert er­
halten wir 1088 Kal.; die größten Differenzen sind — 104 bzw. -(- 103 Kal. 
und betragen daher nicht ganz 10 Proz. des Mittels.

Die Ursache des vorliegenden Sachverhaltes liegt indessen n icht allein 
in den Bedingungen der W ärm eregulation, denn auch bei einer so hohen 
A ußentem peratur, daß der W ärm everlust nunm ehr ganz unbedeutend ist, 
findet derselbe Unterschied zwischen großen und kleinen Tieren s ta tt ,  wie 
z. B. in folgenden Versuchen am Meerschweinchen bei 30° C ( R u b n e r 1):
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H ungernde Tiere G efü tte rte  T iere

K örper­
gew icht

C O s pro Kilo­
gram m  und 

• Stunde

CO, pro Qua­
d ra tm ete r 

und Stunde

K örper­
gew icht

C O , pro Kilo­
gram m  und 

Stunde

CO, pro Q ua­
d ra tm ete r 

und Stunde

kg g g kg g g

0,617 1,289 12,35 0,670 1,430 14,10
0,568 1,129 10,53 0,520 1,788 16,19
0,223 1,778 12,14 0,360 2,210 17,69
0,206 1,961 13,16 0,221 2,787 18,94

Sogar bei K altblütern, wo keine W ärm eregulation sta ttfindet, begegnen 
wir derselben Abhängigkeit des Stoffwechsels von der Körpergröße (Jo  ly  e t 
und R e g n a r d 2), K n a u t h e 3).

v. H o e s s l i u 4) h a t  diese F rag e  sehr eingehend e rö rte rt und  ist n ach  vielerlei 
E rw ägungen  zu r folgenden A uffassung gekomm en. W enn fü r  ein T ie r die fü r  
m öglichst große A rbeitsleistung im  K am pfe um s Dasein geeignetste Größe einm al 
gegeben ist, so k an n  fü r  ein anderes T ier von äh n lich er Lebensweise der U m satz 
n ich t ohne d irek ten  Schaden fü r  das T ier in einem  stä rkeren  V erhältn is als die 
d ritte  W urzel aus dem  Q uadrate seines K örpergew ichtes (K ), d. h . p roportional 
seiner K örperoberfläche w achsen. E in  Sinken des U m satzes u n te r  dieses V erhältn is 
w ürde von einem  Sinken der G esam tarbeitsleistung (sowohl de r an im alen  als der 
vegetativen  O rgane) und  dam it ebenfalls von einer S chädigung des T ieres im  K am pfe 
ums D asein notw endig  beg le ite t sein. W enn bei verschieden großen T ieren  die 
m axim ale A rbeitsfäh igkeit e rre ich t w erden soll, m uß also bei diesen T ieren  der 
U m satz sich v e rh a lten  wie K % , n u r  dan n  kan n  sowohl die m axim ale A rbeits­
fäh ig k e it e rre ich t, wie die anatom ische Ä hn lichkeit im  B au b ew ah rt w erden.

A uch R u b n e r 5) schein t sich e iner d e rartig en  A uffassung zu  n ä h e rn ; bei der 
B esprechung der soeben m itge te ilten  E rfah ru n g en  w eist er näm lich  d a rau f h in , daß 
die abkühlenden  V erhältn isse bei großen und kleinen T ieren in  analoger W eise die 
W ärm ebildung an fachen  müssen, also in  eben der Oberfläche entsprechender W eise 
allm ählich  entlasten , und  daß ein Teil de r A rbeit u n te r  keinerlei Lebensbedingungen 
u n ter eine bestim m te Grenze fa llen  k a n n , da  A tm ung , K reislauf usw. bestim m te 
A nsprüche ste llen , welche sofort w ieder au f die frü h ere  H öhe sich einstellen 
müssen, w enn die T em pera tu rverhä ltn isse  sinken.

E in  K ind , welches pro K ilogram m  K örpergew icht m it 90 K al. als W ärm e­
produktion ins Leben tr it t ,  w ürde in  die H a u t eines E rw achsenen , die j a  n u r  fü r

*) R u b n e r ,  Biol. Ges., 8. 18, 25. — *) A rch. de physiol. 1877, p. 584. — 
“) Arch. f. d. ges. Physiol. 73, 490, 1898. — ") A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1888, 
8. 339. — 5) R u b n e r ,  Die Gesetze des E nerg ieverb rauches 1902, S. 175.
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w eit k leinere W ärm em engen norm ale V erhältn isse de r W ärm eab fu h r zeig t, n ich t 
hineinpassen.

Bei aufgehobener chem ischer W ärm eregulation  t r i t t  das M inim um  des H unger­
stoffwechsels e in , und dies findet offenbar seine E rk lä ru n g  in dem  A blaufe einer 
Keihe notw endiger Lebensfunktionen, kleinen A rbeitsleistungen, H erzarbeit, A tm ungs­
tä tig k e it, die ih rerseits den e igenartigen  V erhältn issen  jedes T ieres angepaßt sein 
m üssen, da  in  jedem  M om ente dieselben w ieder im  Sinne der chem ischen R egulation 
zu r T ätigkeit bereit sein m üssen.

W enn der Stoffwechsel p ro  1 kg  K örpergew icht bei großen und  kleinen T ieren 
derselbe wäre, so w ürde unzw eife lhaft das größere T ier schon bei n iedrigerer Tem ­
p e ra tu r  an  der Schwelle der physikalischen R egulation  an gelang t sein und diese 
w eite rh in  in  viel höherem  Maße in  A nspruch nehm en m üssen als das kleine Tier, 
und  schließlich auch  diesen R egu la tionsapparat in  seiner L eistungsfäh igkeit bald 
e rschöpft h ab en , noch lange ehe das kleine T ier m it seiner O rganisation  den th e r ­
m ischen V erhältn issen  gegenüber versagt.

Betreffend den Stoffwechsel bei körperlicher A rbeit zeigt sich nach den 
Erfahrungen von Z u n t z 1) und S lo w tz o f f 2 3) nu r in  bezug auf die Horizontal­
bewegung des eigenen Körpers ein Unterschied zwischen großen und kleinen 
Tieren derselben A rt, indem der Energieverbrauch pro 1 k g  und 1 m Weg 
um so größer ist, je kleiner das Tier. Auf die E inheit der Körperoberfläche 
bezogen ist derselbe hei großen und kleinen Tieren annähernd proportional. 
Dagegen findet sich betreffend den Energieverbrauch fü r 1 kgm äußere Arbeit 
keine gesetzmäßige Beziehung zur Körpergröße.

Daß der wachsende Organismus pro Kilogramm Körpergewicht einen 
größeren Stoffwechsel als der erwachsene haben m uß, folgt aus dem schon 
A usgeführten. Es kann aber der Fall sein, daß außerdem noch irgend welche 
spezifische Verschiedenheiten fü r das jüngere Lebensalter charakteristisch 
sind; wie der Ansatz von Eiweiß und von lebendiger Substanz beim wachsen­
den Körper leichter als heim erwachsenen erfolgt (vgl. Kapitel VIII), so könnte 
es auch der Fall sein , daß der Stoffwechsel bei jenem größeren Umfanges 
wäre, als dies der kleineren Körpergröße an sich entspricht.

Um diese F rage zu erö rtern , haben wir den Stoffwechsel pro Q uadrat­
m eter Körperoberfläche bei Individuen verschiedenen A lters zu untersuchen.

D a es n ich t m öglich is t ,  an  jedem  einzelnen Ind iv iduum  die M essung der 
K örperoberfläche vorzunehm en, is t m an  in  den m eisten F ä llen  gezwungen, dieselbe 
aus dem  K örpergew icht zu berechnen. Um  die G rundlagen einer solchen B erech­
n u n g  zu  gew innen, m ach te  M e e h 8) eine A nzah l d irek te  B estim m ungen der K örper­
oberfläche bei M enschen von verschiedenem  A lter u n d  ste llte  au f G rund derselben

3 __
folgende Form el au f \ 0 —  K V  Gs, wo 0  die K örperoberfläche in  Q uadratcentim eter, 
G das K örpergew icht in  G ram m  u n d  K  eine em pirische K onstan te  darstellt. Die 
le tz te re  v a riie rt bei verschiedenem  L ebensalter etw as, und  zw ar b e trä g t sie

beim  N e u g e b o r e n e n ......................................................................... 11,989
im  1. bis 2. L e b e n s j a h r e ................................................................. 11,576
im  7. L e b e n s ja h r e ...............................................................................11,895
im  9. bis 12. L ebensjahre  .............................................................12,165
im  13. bis 20. L e b e n s j a h r e ..........................................................12,847
beim  E rw a c h s e n e n ............................................................................12,534

Als du rchschn ittlichen  W ert g ib t M e e h  12,312 an.

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 68 , 209, 1897. — !) E benda 9 5 , 175, 1903. —
3) Z eitschr. f. Biol. 15, 425, 1879.
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U n te r A nw endung der 51 e e h  sehen B eobachtungen h aben  5 I i w a  und 
S t o e l t z n e r 1) v e rsu ch t, eine noch genauere Form el zu  entw ickeln, und  finden die 
betreffende K onstante, K, gleich

6 ____
„  _  O V  0*L* U1 
K ~  Ü G L ~ '

wo 0 die K örperoberfläche, G das K örpergew ich t, U den B rustum fang  und  L  die
6 ______

K örperlänge bedeuten. Die Oberfläche w äre  dem nach , 0 =  X V U4 G8 L*. Als 
D urchschnittszah l fü r  K  e rh a lten  die Verff. 4,5355 und  bem erken , daß die nach  
ih re r  Form el berechneten  B esu lta te  besser m it den d irek t beobachteten , als die nach  
5 I e e h s  Form el erhaltenen  übereinstim m en. Die A bw eichung b e träg t n äm lich  nach  
der le tz te ren  -f- 6,94 und  — 10,47 Proz., bei 5 1 iw a  und  S t ö l t z n e r  n u r  + 3 ,2  und 
— 5,1 Proz., also e tw a die H älfte .

D a bei den  je tz t  vorliegenden U ntersuchungen  B rustum fang  und  K örperlänge 
lange n ic h t im m er angegeben sind , is t die u rsp rüng liche  Form el M e e h s  w oh l bis 
au f w eiteres zu benutzen.

N ach K ü h n e r ')  b e trä g t die K onstante K  beim  H unde d u rch sch n ittlich  11,16 (10,18 
bis 12,518), beim  K aninchen 12,88, bei der B a tte  9,13 und  beim  51eerschweinchen 8,885 4).

Vor einigen Jahren  untersuchten S o n d e n  und ic h 5) un ter Anwendung 
des Stockholmer Respirationsapparates die C 0 2-Abgabe bei zahlreichen Indivi­
duen von verschiedenem Alter und Geschlecht. Bei jedem einzelnen Ver­
suche wurden 6 bis 12 Individuen in die Respirationskam m er aufgenommen. 
Alle Versuche, m it Ausnahme von v ier, wurden vorm ittags angestellt. Ein 
paar Stunden vor dem Versuche hatten  die Versuchspersonen gefrühstück t; 
außerdem erhielten sie hei den meisten Versuchen etwas Äpfel, Bonbons oder 
dergleichen. Sie saßen still und gingen in der Kammer nicht herum. Die 
Resultate sind in folgender Tabelle zusamm engestellt:

A. M ä n n l ic h e  I n d iv id u e n .

Nr.
M ittleres

A lter
J a h re

M ittleres
K örper­
gew icht

kg

COs pro  In ­
dividuum  

und Stunde
g

COs
pro Stunde u. 

K ilogram m
g

C O j
pro Stunde u. 
Q uadratm eter 

g

1 7,86 20,1 23,1 1,149 26,27
2 9,59 27,5 33,2 1,207 29,86
8 10,53 30,2 33,4 1,106 28,22
4 11,39 31,6 33,6 1,063 27,54
5 12,47 34,1 34,0 0,997 26,49
6 13,86 44,5 44,5 1,000 27,58
7 14,54 45,3 43,5 0,960 26,65
8 15,53 51,4 41,8 0,813 23,54
9 17,10 55,5 45,2 0,814 24,18

10 19,51 59,5 42,7 0,718 21,81
11 22,93 65,3 37,8 0,579 18,60
12 etw a 25 67,5 38,4 0,569 18,48
13 34,72 68,3 35,3 0,517 16,85
14 44,39 76,5 36,7 0,480 16,25
15 57,57 84,6 34,4 0,407 14,24

')  Zeitschr. f. Biol. 36, 314,1898. — *) E benda 19, 548,553, 1883. — 8)N a ch  H e c k e r  
ist die K onstan te  12,322. — 4) B u b n e r ,  Biol. Gesetze, S. 17. — 5) Skand. A rch. f. Phys. 
6, 53, 1895. D aselbst ist auch  die ä lte re  L ite ra tu r  zusam m engestellt. Vgl. die K ritik  
B u b n e r s ,  B eiträge zur E rn äh ru n g  im  K nabenalte r, B erlin  1902, 8. 47.



4 7 4 D er Stoffwechsel in  verschiedenem  Lebensalter.

Nr. 1 zeig t die geringste C 0 2-Abgabe pro In d iv iduum , und der U nterschied 
zwischen dieser Z ahl und  den übrigen  ist an und  fü r  sich sehr b e träch tlich . Die 
U rsache lieg t d a rin , daß die übrigen  V ersuche ohne A usnahm e an  Ind iv iduen  der 
w ohlhabenderen  K lassen geschahen , w ährend  der betreffende Versuch an  K indern 
s ta ttfa n d , welche sehr schlecht n u triie rt, skrofulös und rach itisch  w aren.

B. W e ib lic h e  I n d iv id u e n .

Nr. A lter

Ja h re

M ittleres
K örper­
gew icht

kg

CO, pro I n ­
dividuum  

und Stunde 
g

C 0 2
pro  Stunde u. 

K ilogram m  
g

C 0 2
pro S tunde u. 
Q uadratm eter 

g

1 7,87 21,8 24,7 1,133 26,61
2 9,91 26,6 22,6 0,850 20,78
3 11,16 31,0 26,2 0,845 21,75
4 12,19 36,2 26,9 0,743 20,14
5 13,15 39.5 27,5 0,696 18,46
6 14,04 44,3 29,3 0,661 18,22
7 15,14 48,6 27,3 0,562 15,99
8 15,59 49,9 31,9 0,639 18,32
9 17,69 53,9 27,1 0,503 14,78

10 etw a 30 53,9 29,1 0,540 16,27
11 40—50 67,0 37,1 0,554 17,94
12 65—79 66,9 26,1 0,390 12,64

Aus diesen Versuchen geht also hervor, daß sowohl männliche als weib­
liche Individuen pro Q uadratm eter Körperoberfläche eine um so größere 
C 0 2-Abgabe haben, je jünger sie sind. W ir schlossen daraus, daß nicht allein 
die Körperoberfläche und der davon abhängige W ärm everlust usw., sondern 
auch das A lter an und fü r sich fü r die Größe des Stoffwechsels maßgebend 
waren.

Da ferner sämtliche Versuchsindividuen, m it Ausnahme von Nr. 1 der 
männlichen Individuen, derselben Klasse der Gesellschaft angehören und im 
großen und ganzen sich in derselben Weise ernährten, dürfte die C 0 2-Abgabe 
als relatives Maß des Stoffwechsels gelten können.

W ir bem erk ten  ab er au sd rü ck lich , daß es von rein  theoretischem  Gesichts­
p u nk te  zw eckm äßiger gewesen w äre, w enn die V ersuche frühm orgens n ü ch te rn  aus­
g e fü h rt  w orden w ären. W ir beabsichtig ten  aber bei unserer A rbeit ganz besonders, 
eine ta tsäch lich e  U n terlage  zu r B erechnung des V entilationsbedarfes in  öffentlichen 
L o kalen , speziell in  Schulen zu gew innen, und w ollten d ah er die V ersuche an 
Ind iv iduen  in  dem selben körperlichen Zustande an ste llen , in  welchem  sie sich in 
der Schule befinden.

Betreffend die K örperruhe w ar sie n a tü rlich  keine abso lu te , in  säm tlichen 
V ersuchen saßen die Versuchspersonen und w aren  im  allgem einen ganz still. U nsere 
W erte  fü r  die C 0 2- Abgabe beziehen sich also n ich t au f M enschen in  liegender 
S te llu n g , bei w elchen die M uskeln so w enig gespannt s in d , wie sie es üb erh au p t 
bei einem  gesunden M enschen im  w achen Zustande sind.

Neue Versuche in derselben R ichtung w urden dann von M a g n p s -L e v y  
und F a l k 1) m itgeteilt. H ier wurden die C 0 2-Abgabe und der O-Verbrauch 
un ter Anwendung der Gesichtsmaske an nüchternen Individuen hei voll-

' )  A rch. f. (A nat. u.) Physiol., Supplbd., 1899, S. 314.
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ständiger körperlicher Ruhe bestimmt. Die Resultate dieser Beobachtungen 
sind in folgenden Tabellen, fü r die C 0 2 in Gramm, fü r den O-Verbrauch in 
L iter pro Stunde berechnet, zusamm engestellt:

A. M ä n n lic h e  I n d iv id u e n .

Nr. A lter

Ja h re

Gew icht

k g

C O j, G ram m  pro  Stunde O -V erbrauch, L ite r 
pro Stunde

pro
K ilogram m

K örper­
gew icht

pro Q uadrat­
m eter 

K örper­
oberfläche

pro
Kilogram m

K örper­
gew icht

pro Q u ad ra t­
m eter K örper­

oberfläche

1 27 , 11,5 0,96 17,70 0,585 10,74
2 6 14,5 0,87 17,35 0,552 10,92
8 6 18,4 0,72 15,46 0,457 9,78
4 7 19,2 0,79 17,46 0,476 10,32
5 7 . 20,8 0,78 17,35 0,478 10,68
6 9 21,8 0,68 15,34 0,407 9,24
7 11 26,5 0,59 14,40 0,374 8,22
8 10 30,6 0,62 15,69 0,377 8,52
9 14 36,1 0,52 13,81 0,313 8,40

10 14 36,8 0,50 13,45 0,301 8,10
11 16 '39 ,3 0,48 13,33 0,296 8,22
12 17 40,0 0,51 14,16 0,297 8,28
13 14 43,0 0,49 14,04 0,308 8,76
14 17 44,3 0,53 15,34 0,288 8,28
15 16 57,5 0,39 12,39 0,251 7,68
16 16 57,5 .0,41 12,86 0,253 7,92

17— 26 22—56 43,2—88 0,35 11,16 0,224 7,14
27— 30 70—77 47,8—69,3 0,29 9,18 0,185 5,88

B. W e ib lic h e  I n d iv id u e n .

Nr. A lter

Ja h re

Gew icht

kg

C O ,, G ram m  pro S tunde O -V erbrauch, L ite r 
p ro  Stunde

pro
K ilogram m

K örper­
gew icht

pro  Q u ad ra t­
m eter 

K örper­
oberfläche

pro
K ilogram m

K örper­
gew icht

pro Q u ad ra t­
m ete r K örper­

oberfläche

1 7 15,3 0,78 15,69 0,491 9,90
2 6 Y* 18,2 0,71 15,22 0,445 9,48
3 12 24,0 0,61 14,28 0,338 7,92
4 12 25,2 0,52 12,39 0,322 7,68
5 13 31,0 0,58 14,89 0,332 8,46
6 11 35,0 0,53 14,04 0,322 8,52

'7 14 35,5 0,51 13,67 0,317 8,46
8 12 40,2 0,45 12,63 0,295 8,22
9 11 42,7 0,48 13.45 0,301 8,52

10—22 17—40 31,0—68,2 0,38 11,75 0,244 7,26
23—29 71 — 86 30,3—59,3 0,33 9,79 0,217 6,24



Auch hier ist der Gaswechsel pro Q uadratm eter Oberfläche bei jüngeren 
Individuen größer als bei älteren. Indes findet sich, wie zu erw arten, ein 
großer quantita tiver Unterschied zwischen diesen Zahlen und denen von 
S o n d e n  und m ir, indem erstere durchgehend kleiner sind. E in Vergleich 
zwischen den beiden Versuchsreihen ergib t aber, daß sich der Einfluß 
der Nahrungsaufnahm e und der sitzenden Stellung auf den Gaswechsel 
bei den verschiedenen A ltersklassen um etwa gleichviel P rozent bei allen 
geltend macht.

Dagegen findet sich in bezug auf die C 0 3-Abgabe bei männlichen und 
weiblichen Individuen desselben A lters ein prinzipieller Unterschied zwischen 
M a g n u s -L e v y  und F a lk  einerseits und S o n d e n  und m ir andererseits. 
W ährend wir, wie früher S t a r l i n g ,  A n d ra l  und G a v a r r e t ,  S p e c k , fanden, 
daß die C 0 2-Abgabe beim weiblichen Geschlecht wesentlich geringer w ar als 
beim männlichen, konnten M a g n u s -L e v y  und F a lk  keine derartige Differenz 
beobachten; sie erklären diesen Um stand aus dem G esichtspunkte, daß bei 
den jüngeren A ltersklassen die „Ruhe“ bei den Mädchen eine wesentlich 
größere als bei den Knaben gewesen is t, was wir seinerzeit schon mit 
der Bemerkung hervorhoben, daß der M uskeltonus bei diesen größer ist als 
bei jenen.

Zur weiteren A ufklärung der vorliegenden F rage haben wir noch teils 
die bis jetzt nur wenig zahlreichen Erm ittelungen über den Gesamtstoffwechsel 
bei wachsenden K indern, teils die Angaben über die Nahrungsaufnahm e bei 
Menschen von verschiedenem A lter und Geschlecht.

Folgende Tabelle enthält eine Zusammenstellung der betreffenden Be­
obachtungen der ersten A rt:

4 7 6  D er Stoffwechsel in  verschiedenem  L ebensalter.

Nr. Alter

Jahre

Körper­
gewicht

kg

Kalorien 
pro Kilo­

gramm und 
24 Stunden

Kalorien 
pro-Quadrat­
meter und 
24 Stunden

Autor

1 9 23,2 63 1499 H e lls trö m l)
2 — 24,0 — 1377 E u b n er“)
3 10 26,0 52 1290 E u b n er“)
4 11 32,1 56 1391 Sondönu. T ig ersted t4)
5 11 41,0 44 1321 E u b n er“)
6 12 38,0 — 1300 E u b n er“)
7 12 38,3 48 1254 Sondönu. T ig er ste d t4)
8 Erwachsener 70,0 32 1071

D urchschnittlich erhalten wir pro Q uadratm eter Körperoberfläche und 
24 Stunden im Alter von 9 Jah ren  1438 Kal., von 10 Jahren  1290 (der Knabe 
w ar n icht im N-Gleichgewicht), von 11 Jahren 1356, von 12 Jahren  1277 Kal.

l) H ellström , Studier öfver mjölken säsom föda, Helsingfors 1900, p. 132. 
Der zweite Versuch von H ellström  fand an einem l l l/ 3jährigen Mädchen statt. 
Dasselbe bekam aber nicht genügend Nahrung, sondern verlor 2,93 g N, weshalb 
dieser Versuch hier nicht aufgenommen wurde. — *) E ubner, Beitr. zur Er­
nährung im Knabenalter, Berlin 1902, S. 62. Berechnet von B uhner aus der 
C 02-Abgabe. — “) Ebenda, S. 40. — 4) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 215, 1895.



Auch folgende Angaben über das bei zweistündigen Perioden erm ittelte 
Minimum der C 0 2-Abgabe im Schlaf zeigen dasselbe1):

D er Stoffwechsel in verschiedenem  Lebensalter. 4 7 7

M ä n n lic h e  I n d iv id u e n .

Alter
CO£ pro Stunde und Quadrat­

meter Körperoberfläche
Jahre g

11,2 14,09
12,0 13,78

18—20 10,75
22—43 9,74

Wie ersichtlich, stimmen diese Zahlen m it den entsprechenden von 
M a g n u s -L e v y  und F a lk  sehr nahe überein.

Die alleinige U ntersuchung der N ahrungsaufnahm e g ib t, wenn sie sich 
auf eine genügend lange Periode erstreckt, gute A nhaltspunkte fü r die Kenntnis 
des Stoffwechsels, wenn es sich um Individuen handelt, welche in  gutem E r­
nährungszustände sind und nicht zu überreichlich essen. D aher sind die 
Angaben, welche sich auf die N ahrungsaufnahm e bei Menschen von verschiede­
nem Alter und Geschlecht beziehen, zur näheren A ufklärung der vorliegenden 
F rage als sehr wertvoll zu erachten.

Folgende Tabelle enthält eine Zusam menstellung der hierher gehörigen
Beobachtungen von C a m e r e r 2):

Nr. Alter

Jahre

Körpergewicht

kg

Kalorien 
pro Kilogramm 
und 24 Stunden

Kalorien
pro Quadratmeter 
und 24 Stunden

M ä n n lic h e In d iv id u e n .

1 5— 6 18 76,7 1680
2 7—10 24 61,7 1440
8 11—14 34 47,4 1250
4 15—16 52,8 39,8 1220
5 17—18 59,4 87,7 1200
6 Erwachsener 70 32,0 1071

W e ib lic h e I n d iv id u e n .
1. 2— 4 12,7 75,3 1470
2 5— 7 16,6 68,7 1460
3 8—10 22,3 59,2 1390
4 11—14 31,9 51,7 1330
5 15—18 41,0 33,2 930
6 21—24 44,5 40,0 • 1150
7 Erwachsene 56 32 999

A us dieser Tabelle fo lgert C a m e r e r ,  daß der N ahrungsbedarf (und  also der 
Stoffwechsel) in  jedem  A lter im  großen u n d  ganzen der absoluten Größe de r Körper-

*) Skand. Arch. f. Physiol. 6, 150, 217, 1895. — ‘ )  Camerer, Der Stoffwechsel 
des Kindes, Tübingen 1894, S. 108.
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Oberfläche proportional sei. Die obige Tabelle ergibt indes gerade das Gegenteil, 
indem aus derselben so deutlich wie möglich hervorgeht, wie die Nahrungsaufnahme 
vom fünften bzw. zweiten Jahre mit zunehmendem Alter ununterbrochen abnimmt, 
und zwar beträgt die Differenz für männliche Individuen zwischen Nr. 1 und Nr. 6 
etwa 56 Proz. und für weibliche Individuen zwischen Nr. 1 und Nr. 7 47 Proz. 
Die einzige Ausnahme von dieser Kegel, welche hier zu finden ist, ist Nr. 5 
unter den Mädchen. Camerer bemerkt aber, daß hier die Nahrungszufuhr un­
genügend war.

Dasselbe R esultat geht auch aus den Beobachtungen anderer Autoren 
hervor, wie aus der folgenden Zusammenstellung ersichtlich ist.

Nr. Alter

Jahre

Geschlecht
Körper­
gewicht

kg

Kalorien 
pro Kilo­

gramm und 
24 Stunden

Kalorien 
pro Quadrat­
meter und 
24 Stunden

Autor

1 2% männlich 12,2 81 1568
2 4% 15,2 79 1717 U ffe lm a n n 1)3 10*/, 1t 25,0 64 1503
4 14aA D 42,6 48 1366

5 2% n 15,0 90 1916
6 4% n 15,5 87 1822
7 9'Vfl rt 27,5 68 1673 H erb st2)
8 10V4 weiblich 43,2 46 1313
9 12% V 47,5 41 1219

10 14% n 49,9 38 1083

Aus diesen E rfahrungen scheint doch ungezwungen der Schluß gezogen 
w erden zu können, daß der Stoffwechsel des wachsenden Körpers nicht allein 
durch die Bedingungen der W ärm eabgabe usw. beherrscht wird, sondern außer­
dem von dem jugendlichen A lter an sich abhängig ist. Durch anderweitige 
Beobachtungen wissen wir ja  auch, daß im allgemeinen da, wo assimilatorische 
Vorgänge stattfinden, diese von lebhaften dissimilatorischen Prozessen be­
gleitet sind; dazu gehört auch die Tatsache, daß bei M uskelarbeit einerseits 
der Stoffwechsel gesteigert wird, andererseits die Masse des Muskels zunimmt.

Betreffend den Einfluß des Lebensalters auf den Stoffwechsel müssen 
noch das Säuglings- und das Greisenalter insbesondere besprochen werden.

W ährend des ersteren schläft das Kind m eistens, und der Tonus seiner 
M uskulatur ist n u r wenig entwickelt. Dementsprechend haben die direkten 
Beobachtungen von H e u b n e r  und R u b n e r 3) über den Gesamtstoffwechsel, 
die Bestimmungen S c h e r e r s 4) über den respiratorischen Gasaustausch, so­
wie die von C a m e re r  5), C r a m e r 6), S c h lo s s m a n n 7), O p p e n h e im e r  s),

*) U ffelm an n , Die Hygiene des Kindes, S. 260. — *) Jahrb. f. Kinderheil­
kunde, N. F., 46, 245, 1898; vgl. auch H asse, Zeitschr. f. Biol. 18, 553, 1882, 
sowie die kalorimetrischen Bestimmungen am Kaninchen von R,ichet, Arch. de 
physiol. 1885 (2), p. 237. — 8) Zeitschr. f. Biol. 36, 1, 1898; 38, 315, 1899. — 4) Jahrb. 
f. Kinderheilk., N. F., 43, 471, 1896. — 5) Cam erer, Der Stoffwechsel des Kindes, 
Tübingen 1894, S. 108; Zeitschr. f. Biol. 33, 521, 1896; 39, 37, 1900. — 6) Arch. 
f. Kinderheilk. 32, 37, 1901. — 7) Ebenda 33, 338, 1902. — 8) Zeitschr. f. Biol. 
42, 160, 1902.
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J a f f a 1) u. a. ausgeführten U ntersuchungen über die N ahrungsaufnahm e des 
Säuglings ergeben, daß allerdings der Stoffwechsel bei ihm pro Kilogramm 
Körpergewicht durchschnittlich etwa 70 bis 100 Kal. b e träg t, n icht selten 
aber, und zwar tro tz  stattfindender Zunahme des Körpergewichtes bis auf 
etwa 50 Kal. herabsinkt und auf 1 qm Körperoberfläche bezogen, in der 
Regel n icht größer und zuweilen sogar geringer ist als beim erwachsenen 
Menschen. Letzteres scheint vor allem w ährend der ersten Lebenstage des 
Säuglings stattzufinden, was auch daraus ersichtlich is t, daß nach C ra m e rs  
E rm ittelungen die gasförmigen Ausscheidungen heim Neugeborenen sowohl 
absolut als relativ geringer sind als bei älteren Säuglingen.

Da ein eingehenderes Studium des Säuglingsstoffwechsels nicht in diesem 
Buche angezeigt ist, beschränke ich mich darauf, nur folgende Beobachtungen als 
Beispiel hier mitzuteilen:

Kalorien Kalorien
Alter

Körper- pro Kilo- pro
Nr. gewicht gramm Quadrat- Anmerkungen Autor

und meter u.
Wochen kg 24 St. 24 St.

1 9 5,2 68 1006 Brustnahrung
2 30 7,6 69 1143 j Dasselbe Kind; H eubner und
3 30 7,6 75 1233 > Nahrung mit B u bn er
4 30 7,7 82 1378 J Kuhmilch
5 2 3,2 81 1000
6 4 3,7 89 1150

7 4,4 100 1370 Dasselbe Kind; j Camerer8 10 5,0 84 1200 Brustnahrung9 14 5,6 79 1170
10 17 6,1 75 1150
11 20 6,6 71 1120

Über den Stoffwechsel im höheren Lebensalter ha t E k h o lm 2) unter 
Anwendung des Stockholmer R espirationsapparates eine Versuchsreihe an 
zehn Greisen im A lter zwischen 68 und 81 Jahren  gem acht. Dazu kommen 
noch drei Versuche von S o n d e n  und  m ir an zwei M ännern und einer F rau  
im A lter von 69 bis 84 Jahren  3). Der Gesamtstoffwechsel betrug bei diesen 
13 Versuchspersonen pro Kilogramm Körpergewicht und 24 Stunden rund 
28 Kal. und pro Q uadratm eter und 24 Stunden rund 910 Kal. Die Ex­
trem e sind 23,7 und 31,0 Kal. pro Kilogramm K örpergewicht, sowie 750 
und 1005 pro Q uadratm eter Körperoberfläche. Da der Stoffwechsel beim 
erwachsenen, nicht arbeitenden Menschen pro Kilogramm und 24 Stunden 
durchschnittlich etwa 32 Kal. und pro Q uadratm eter Oberfläche etwa 1071 Kal. 
be träg t, folgt, daß der Stoffwechsel im höheren Lebensalter kleiner ist als in 
früheren Jahren.

Dasselbe geht auch aus den oben mitgeteilten Bestimmungen der C 0 2- 
Abgabe hervor (vgl. die Tabellen S. 475). *)

') U. S. Depart. of Agriculture. Off. of exp. Stations. Bull. 8 4  (1900). —
*) Skand. Arch. f. Physiol. 11, 60, 1900. — 3) Ebenda 6, 209, 1895.
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Aus dem hier dargelegten M aterial von Beobachtungen und Versuchen 
können wir also schließen, daß n icht allein die Körpergröße an und fü r sich, 
sondern auch das Lebensalter einen maßgebenden Einfluß auf den Stoff­
wechsel ausübt. Zum Teil kann dieser Einfluß m it wirklichen Muskel­
bewegungen in Zusam menhang gebracht werden, zum Teil dürfte er aber 
von solchen ganz unabhängig zu sein. H ier kom m t nun neben anderen Um­
ständen der Grad des Muskeltonus in B e trac h t, und derselbe spielt hier 
möglicherweise die allerw ichtigste Rolle.

A c h te s  K a p ite l .

Der Ansatz von Eiweiß im Körper.
Beim Studium der Eiweißzersetzung bei reiner Fleisch(Eiweiß-)-Fütterung 

stellte es sich heraus, daß es n u r wenige Tage d auert, bis sich der Körper 
m it noch so großen Eiweißmengen ins N-Gleichgewicht ste llt, daß also die 
N-Retention im Körper nur eine kurze Zeit dauert und  nie eine bedeutendere 
Größe erreicht, auch wenn wir annehmen dürfen, daß aller im Körper zurück­
gebliebene Stickstoff tatsächlich in Form von (lebendigem oder totem) 
Eiweiß angesetzt wurde (vgl. S. 394). Die größte N-M enge, welche V o i t1) 
bei reiner F leischfütterung an seinem Hunde zum Ansatz bringen konnte, 
betrug  46,4 g oder als Fleisch berechnet 1365 g. D urchschnittlich konnte er 
auf diesem Wege keinen größeren Ansatz als 17 g N ( =  500 g Fleisch) be­
kommen. „Man vermag m it Fleisch allein ein Tier zwar auf dem anderswie 
erzeugten reichlichen Stande zu erhalten, aber diesen Stand nicht herzustellen, 
noch eine M ästung von Fleisch zu bew irken.“

Aus V o its  Versuchen m it F leischfütterung folgt, daß Stickstoff bei fe tt­
reichem Zustande des Tieres un ter sonst gleichen Um ständen ungleich mehr 
und länger angesetzt wird als bei fettarm em  Zustande nach längerer F ü tterung  
m it größeren Mengen reinen Fleisches 2). Bei fetten Tieren spart also das im 
Körper angesetzte F e tt das Eiweiß und läßt etwas davon zum Ansatz kommen.

Bei fettarmem Körper tritt es sogar ein, daß vom zugeführten Fleisch gar 
nichts im Körper angesetzt wird, wie z. B. im folgenden Versuch3). Vom 17. Fe­
bruar bis 5. März 1862 verzehrte V oits Hund täglich 1500g Fleisch (mit 51g N) 
und befand sich damit schließlich im N-Gleichgewicht. Darauf hungerte das Tier 
vom 5. bis 15. März und verlor dabei 70,7 g N und nicht wenig Fett vom Körper. 
Als es nun wieder 1500 g Fleisch bekam, setzte es sich sofort damit in N-Gleich­
gewicht. Darauf erhielt der Hund vom 25. März bis 4. April kein Fleisch, sondern 
nur 100 g Fett täglich; bei dieser Diät gab er von sich selber 62,8 g N. ab. Als 
er dann abermals 1500g Fleisch täglich bekam, setzte er bis zum Gleichgewicht
18,4 g N. an.

Ganz anders stellt sich die Sache dar, wenn das Tier nebst Eiweiß auch 
N-freie Nahrungsstoffe erhä lt, denn diese sparen, wie schon früher bem erkt 
wurde, das Eiweiß. Es liegt uns je tz t ob, zu untersuchen, wie groß und wie 
lange dauernd der hierdurch erzielte N-Ansatz tatsächlich ist und welchen 
Einfluß verschieden große relative Mengen von Eiweiß und N-freien N ahrungs­
stoffen hierbei ausühen.

*) Zeitschr. f. Biol. 3, 46, 1867. —  !) E benda 3 , 51, 1867. — 3) E benda 5,
344, 1869.
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Vollständig bestimmt läßt sich diese Frage kaum beantworten, denn da der­
artige Versuche, um beweiskräftig zu sein, an einem und demselben Tiere gemacht 
und dennoch vielfach variiert werden müssen, sowie jede einzelne Reihe eine ge­
raume Zeit erfordert, so wird sich der körperliche Zustand des Tieres im Laufe der 
Untersuchung wesentlich verändern, was aber seinerseits, wie aus dem soeben mit­
geteilten Beispiel hervorgeht, die Resultate in wesentlichem Grade beeinflussen kann.

Zur vorläufigen Orientierung möge folgende Zusammenstellung einiger Ver­
suche von V o it 1) dienen. In acht verschiedenen Versuchsreihen bekam das 
Tier zuerst eine gewisse Menge Fleisch und dann außerdem wechselnde Mengen 
von Fett.

Futter Mittlerer
Durch das 

Fett bewirk-
Ersparnis 
in Proz.N-Umsatz te mittlereNr. Datum des ohne

N Fett pro Tag Ersparnis 
an N Fett um-

g g g g gesetzten N

1. 12. bis 14. Januar 1859 . 68,0 250 57,7 6,3 9,815. Januar 1859 . . . . 68,0 — 64,0

2. 28. bis 31. März 1859 61,2 — 60,3
4,7 7,81. bis 5. April 1859 . . 61,2 250 55,6

3. 2. bis 9. März 1863 . . \  
1. bis 10. April 1863 . / 51,0 0 50,7

0,3 0,6
9. bis 17. April 1863 . . 51,0 30 50,4
17. bis 20. April 1863 51,0 60 50,6 0,1 0,2
20. bis 27. April 1863 . 51,0 100 49,0 1,7 3,3
27. März bis 1. April 1863 51,0 150 48,4 2,3 4,5

4. 19. bis 21. Januar 1862 . 
22. bis 27. Januar 1862 .

51.0
51.0

0
150

51,4
50,1 1,3 2,5

5. 31. Juli u. 3. August 1864 34,0 — 38,7 ' 3,3 8,5
1. August 1864 ................ 34,0 100 35,4
2. August 1864 ................ 34,0 300 33,0 5,7 14,7

6. 23. u. 25. April 1863 . . 17,0 — 18,9
1,2 6,324. April 1863 ................ 17,0 100 17,7

7. 11. u. 13. Mai 1863 . . . 17,0 _ 18,7 2,012. Mai 1863 ’. ................ 17,0 100 16,7 10,7

8. 22. bis 25. April 1859 17,0 300 15,5 2,3 12,9
25. bis 29. April 1859 17,0 17,8

Die prozentige Ersparnis variiert hier zwischen 0,2 und 14,7, ihre Größe scheint 
von der Größe der N-Zufuhr ziemlich unabhängig zu sein, denn bei 34 g N und 
300 g Fett, sowie bei 17 g N und 300 g Fett ist sie größer als bei jeder anderen 
Kombination von Fleisch und Fett. Und selbst die absolute Ersparnis an Stick­
stoff ist bei reichlichen Fleischmengen nicht durchgehend beträchtlicher als bei 
verhältnismäßig geringen. Nur in der Reihe 1 mit 68 g N und 250 g Fett ist sie 
größer als in der Reihe 5 mit 34 g N und 300 g Fett. Die absolute Kraftzufuhr 
zeigt in beiden Reihen nur unwesentliche Unterschiede (3955 bzw. 3721 Kal.).

Obgleich sich aus diesen Zahlen kein bestimmtes Gesetz abstrahieren 
läßt, scheint aus den Versuchen indes m it einer gewissen W ahrscheinlichkeit *)

*) Zeitschr. f. Biol. 5, 334, 1869.
N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 31
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hervorzugehen, daß eine große tägliche E rsparn is an StickstoS nicht allein 
von der absoluten N-Menge in der Kost bedingt is t , sondern vielmehr am 
sichersten erzielt w ird, wenn die F ettzu fuhr im Verhältnis zur N-Zufuhr 
ziemlich groß ist.

Diese Fo lgerung  w ird d u rch  die folgende R eihe von V o i t 1) w esentlich u n te r­
s tü tz t ; hei derselben blieb die F e ttz u fu h r  stets die gleiche, die N-M enge stieg ab er 
von 15,3 ( =  450 g  F leisch) a u f  5 1 g  ( =  1500 g  Fleisch), ohne daß der U m fang des 
N-A nsatzes dabei in  einem  erheblicheren  G rade variierte .

Nr. D atum
F u tte r

N
g

)ro Tag 

F e tt  
g

N-Ansatz 
pro T ag

g

1 4. Dez. 1857 ................................................. 15,3 250 3,6
2 5. „ 1857 bis 6. Ja n . 1858 .................. 17,0 250 1,9
8 6. bis 9. Ja n . 1858 ................................... 25,5 250 3,1
4 9. „ 12. „ 1858 ................................... 34,0 250 4,3
5 12. „ 15. „ 1858 .................................... 42,5 250 3,2
6 15. „ 19. „ 1858 .................................... 51,0 250 4,1
7 19. „ 22. „ 1858 ................................... 51,0 250 1,8

Bei 25,5 und  42 ,5g  N is t der N -A nsatz de r g leiche; hei 34,0 und  51,0g N 
(N r. 6) ebenso.

Es bleibt aber noch zu untersuchen, wie lange der N-Ansatz un ter ver­
schiedenen Nahrungsbedingungen andauert, bis N - Gleichgewicht wieder 
ein tr itt . Es kann ja der F all sein, daß bei einer gewissen Kombination von 
Fleisch und F e tt  der tägliche N-Ansatz beträchtlich ist, aber nu r kurze Zeit

Nr.
Zahl
der

T age
D atum

F u tte r  
pro T ag Gesamt-

N -A nsatz

g

Oh N-Gleich-

N
g

F e tt
g

gew icht ?

1 32 5. Dez. 1857 bis 6. Ja n . 1858 17,0 250 61,0 Noch n ich t
2 8 6. bis 9. Ja n . 1858 . . . 25,5 250 9,2 N ahezu
3 5 30. Dez. 1860 bis 4. Jan . 

1861
27,2 200 5,2 G leichgew icht

4 4 22. bis 26. Nov. 1860 . . 27,2 200 10,2 Noch n ich t
5 8 27. bis 30. Nov. 1860 . . 27,2 200 12,9 Noch n ich t
6 8 9. bis 12. Ja n . 1858 . . 34,0 250 12,8 N ahezu
7 3 12. bis 15. Ja n . 1858 . . 42,5 250 10,0 ■ N ahezu
8 4 15. bis 19. Jan . 1858 . . 51,0 250 16,2 N ahezu
9 8 19. bis 22. Jan . 1858 . . 51,0 250 5,4 N ahezu

10 10 22. bis 31. Ja n . 1862 . . 51,0 150 3,5 G leichgew icht
11 23 9. M ärz bis 1. A pril 1863 51,0 30— 150 30,2 N ahezu
12 7 1. bis 8. A pril 1859 . . 61,2 250 29,0 G leichgew icht
13 8 12. bis 15. Ja n . 1859 . . 68,0 250 12,0 N ahezu

')  Zeitschr. f. Biol. 5 , 338, 1869. Vgl. daselbst die Reihe vom 1. bis 24. F e ­
b ru a r  1858 hei 150 g F e tt  und  a llm äh lich  abnehm enden Fleischm engen.



D er A nsatz von E iw eiß im  Körper. 4 8 3

dauert, während bei einer anderen Kombination trotz eines verhältnism äßig 
geringen täglichen Ansatzes die Gesamtmenge des im Körper aufgespeicherten 
Stickstoffes größer als im ersten Falle ist.

In  de r vorstehenden Tabelle au f 8. 482 u n ten  sind die h ie ra u f bezüglichen 
V ersuche von V o i t 1) zusam m engestellt.

Bei 61,2 g N und  250 g F e tt  t r a t  G leichgew icht nach  7 T agen ein, und  dabei 
w aren n u r  29 g N an g esetz t; bei 17 g N und  250 g F e tt  stellte  sich das N-Gleich- 
gew icht sogar n ich t n ach  32 T agen e in , und  w ährend  dieser T age w aren  doch 
61 g N im  K örper angesetzt worden. D er N -A nsatz verlief sehr regelm äßig , und 
zw ar b e tru g  derselbe fü r  die ersten  12 T age durchschnittlich  2,41 und fü r  die 
folgenden D ekaden bzw. 1,47 und 1,77 g.

Es scheint also, daß ein reichlicher N-Ansatz am besten bei einer im 
Verhältnis zum gefütterten  Eiweiß großen F ettzu fuhr erzielt wird. Aus 
schon angegebenep Gründen lassen sich aber aus dem vorliegenden M aterial 
keine ganz bestimm ten Folgerungen ziehen.

Als w eiteres Beispiel von de r E in w irk u n g  des Fe ttes au f den N -A nsatz sei 
noch fo lgender V ersuch von P f l ü g e r  m itgete ilt*). Das V ersuchstier bekam  
w ährend  5 T age durchschnittlich  37 ,1g , 105 g F e tt und  163 g S tärke und  dann

F u tte r  pro Tag M ittlerer
D urch

K o h leh y d rat

E rsparn is 
in  Proz. 
des ohne 

K ohle­
h y d ra t 

um gesetz-

Nr. D atum
N K ohle­

h y d ra t

N-U m satz 
pro Tag

bew irkte 
m ittle re  E r ­
sparnis a n  N

g g g g ten  N

1 23. Ju n i bis 2. Ju li 1859 17,0 100— 300 17,1
2,1 10,92. bis 5. Ju li  1859 . . . 17,0 — 19,2

2 2. bis 6. A pril 1865 . . 17,0 — 18,6
2,4 12,96. bis 8. A pril 1865 . . 17,0 250 16,2

*3 14. bis 20. Ju n i  1865 . . 17,0 250 18,2
1,8 9,020. bis 22. Ju n i 1865 . . 17,0 — 20,0

4 4. bis 10. Ju li  1864 . . . 27,2 — 28,1
2,2 7,8

10. bis 19. Ju li  1864 . . 27,2 100—400 25,9

5 13. bis 17. F eb ru a r 1865 27,2 — 26,6
1,8 4,9

17. bis 22. F eb ru a r 1865 27,2 250 25,3

6 23. bis 26. Ju li  1864 . . 
26. bis 28. Ju l i  1864 . .

34,0
100—400

35,0
4,3 12,3

34,0 30,7

7 29. Ju n i bis 8. Ju li  1863 51 — 54,4 5,0
1

9,2
8. bis 13. Ju li 1863 . . . 51 200 49,4

8 1. J a n u a r  .1859 .................. 68 — 64,4
3,2 5,03. bis 4. J a n u a r  1859 . . 68 100— 200 61,2

9 6. J a n u a r  1859 .................. 68 — 67,7
6,8 10,0

7. bis 11. J a n u a r  1859 . 68 200— 300 60,9

10 15. J a n u a r  1859 . . . . 68 — 70,4
6,0 8,5

. 16. bis 18. Ja n u a r  1859 . 68 200 64,4

*) Zeitschr. f. Biol. 5 , 344, 1869. — *) A rch. f. d. ges. Physio l. 5 2 , 61, 1892.

31*
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w ährend  4 Tage 38,1 g N , 126 g F e tt  und  230 g S tärke. D er m ittlere  A nsatz von 
Stickstoff be trug  im  ersten  Falle  4,54 g , im  zw eiten 5,85 g pro T a g , oder fü r  den 
ganzen V ersuch 46 ,1g  =  288 g E iw eiß, was n ah e  1,2 Proz. vom A nfangsgew icht 
des T ieres (28,3 kg) beträg t.

In bezug auf den Eiweißansatz haben die Kohlehydrate prinzipiell die­
selbe Bedeutung wie das F ett. Zum Vergleich m it der Tabelle S. 481 stelle 
ich die von V o i t 1) m itgeteilten E rfahrungen über den N-Ansatz un ter der 
E inw irkung von K ohlehydraten hier zusammen (siehe Tabelle auf S. 483 unten).

Die prozentige E rsparn is is t h ie r  wie heim  F e tt  n ich t von der absoluten Menge 
des g e fü tterten  Eiw eißes ab h än g ig ; der größten E rsparn is (13 Proz.) begegnen w ir 
bei Z u fu h r von 17 g N (N r. 2); e tw a von derselben Größe (12,3 Proz.) is t die E rsparnis 
bei 34 g N ; in Nr. 1 und Nr. 9 is t die prozentige E rsparn is tro tz  der sehr ver­
schiedenen N-M enge e tw a gleichgroß (10,9 bzw. 10) usw. D agegen is t der absolute 
A nsatz von N um  so g rößer, je  größer die g e fü tte rte  N-Menge w ar. W ie lange er 
ged au ert h ä tte  und von w elchem  B etrage er bis zum  N -G leicbgew icht gewesen 
w äre, da rü b er geben uns diese V ersuche indes keinen Aufschluß.

Hinsichtlich des gegenseitigen Vermögens des Fettes und der Kohlehydrate 
N zu ersparen, h a t sich aus vielen Versuchen ergeben, daß die letzteren dem 
F e tt entschieden überlegen sind, wie’ z. B. in folgendem Versuch von V o i t2). 
Der Hund bekam vom 19. bis 23. Ju n i 1859 17 g N ( =  500 g Fleisch) 
und 2 5 0 g  F e tt;  der N-Umsatz betrug dabei 19g. Als s ta tt des Fettes 
300 g Zucker am 23. bis 26. Ju n i dargereicht w u rd en , sank die N-Abgabe 
auf 15,8; bei 200 g Zucker (26. bis 29. Juni) betrug  die N-Abgabe 17,1g 
und bei 100g Zucker (29. Jun i bis 2. Juli) 18,3 g. Obgleich sogar die 
größte Zuckermenge kalorisch nu r etwa 1 3 2 g  F e tt entsprach, übte der 
Zucker doch eine auffällig größere eiweißersparende W irkung als das F e tt aus.

Spätere U n tersuchungen  h aben  diese T atsache  v ielfach  bestätig t. E ine m it
42,5 g  F le ischm ehl und  45 g  S tärke gefü tte rte  H ündin  verlo r täg lich  0,6 g N  vom 
K örper. D urch Zugabe von 5 g F e tt  sank der V erlust au f 0,4 g. Als das F e tt 
d u rch  14,8g S tä rk e , wovon 12,5g v e rd au t w u rd en , erse tz t w urde, t r a t  N-Gleich- 
gew ich t ein ( P o t t h a s t 11). —  E . V o i t  und  K o r k u n o f f 4) gaben  einem  27 kg 
schw eren  H unde in  d irek te r Folge je  drei T age E iw eiß allein  (5,11 g  N), E iw eiß m it 
134g F e tt  u n d  Eiweiß m it 269g Stärke. Die N-A bgabe b e tru g  bzw. 9,57, 7,56 und 
5,11 g ; du rch  das F e tt  w aren  also 2,01, durch  die S tärke aber 4,46 g N e rsp art worden, 
und  dennoch w ar die V erbrennungsw ärm e der g e fü tte rten  Fettm enge (1246 Kal.) 
größer als die der g e fü tte rten  K ohlehydrate  (1103 Kal.).

In besonders p rägnan ter Weise geht die Überlegenheit der Kohlehydrate 
als Eiw eißersparer aus Versuchen von L a n d e r g r e n 5) hervor (Mensch). Bei 
diesen gab er seinen Versuchspersonen eine möglichst N-arm e, aber kohle­
hydratreiche Kost und ersetzte nach einigen Tagen die Kohlehydrate voll­
ständig  durch eine isodyname Menge F ett. H ier kom m t also das relative 
Vermögen des F ettes und der K ohlehydrate,. Eiweiß zu ersparen, aufs deut­
lichste zum Ausdruck (siehe Tabelle auf nebenstehender Seite oben).

In  V ersuch I  bekam  die Versuchsperson eine in ka lorischer H insicht völlig 
genügende Kost m it bzw. 45 und  44 Kal. pro K örperkilo. Im  L aufe  der vier 
e rs ten  Tage, wo n u r  K oh lehydrate  genossen w u rd e n , sank die N-Abgabe im  H arn

')  Zeitschr. f. Biol. 5, 434, 1869. — s) E benda  5, 448, 1869. — 8) Arch. f. 
(A nat. u .) Physiol. 1898, S. 269. — 4) Zeitschr. f. Biol. 32 , 118, 1895. — 5) Skand. 
A rch. f. Physiol. 14, 133, 1903. Vgl. auch C e d e r c r e u t z ,  B eiträge zur K enntnis 
des Stickstoffw echsels in  der F rühperiode der Syphilis. B reslau 1902.
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N etto -E innahm en pro T ag
K alorien 

pro T ag

N-Abgabe

Nr. T ag N F e tt K ohle­
h y d ra te A lkohol

pro T ag 
im  H arn

g g g g g

j 1 0,26 — 738 17 3150 8,91
2 0,26 — 738 17 3150 5,15
S 0,26 — 738 17 3150 4,30
4 0,26 — 738 17 3150 3,76
5 — 304 2 30 3049 4,28
6 — 304 2 30 3049 8,86
7 — 304 2 30 3049 9,64

II 1 s» 0,81 116 350 16 2647 9,29
2 0,81 116 350 16 2647 7,07
3 0,81 116 350 16 2647 5,25
4 0,81 116 350 16 2647 4,95
5 — 326 2 18 3164 4,33
6 — 326 2 18 3164 7,81

III 6 1,09 61 259 16 1771 9,8
7 1,09 61 259 16 1771 7,5
8 1,09 61 259 16 1771 7,1
9 — 275 4 16 2682 6,5

10 — 275 4 16 2682 8,4
11 1,42 62, 270 16 1830 7,5
12 1,42 62 270 16 1830 5,4
13 1,42 62 270 16 1830 4,9

von 8,91 au f ein M inim um  von 3,76 g. Als n u n  die K ohlehydrate  ausgeschlossen 
und durch  eine isodynam e Menge F e tt  erse tz t w u rd en , stieg die N-Abgabe hinnen 
drei T agen au f 9,64 g , w ar also 2,6 m al größer als w ährend  der K o h leh y d rat­
periode.

D er V ersuch I I  un terscheidet sich vom  V ersuch I  d a d u rc h , daß die Kost 
w ährend der K ohlehydratperiode ziem lich knapp  w ar, indes w ährend  der folgenden 
Periode du rch  E rsa tz  der K ohlehydrate  du rch  eine isodynam isch viel größere 
Eettm enge b e träch tlich  e rh ö h t w urde. D essenungeachtet steig t w ährend  der le tz ­
teren  Periode die N-Abgabe am  2. T age au f 7 ,81g , 4,95 g am  4. T age der K ohle­
hydratperiode gegenüber.

D er V ersuch I I I ,  w elcher an  einer anderen  Versuchsperson als die frü h eren  
au sgeführt w urde, beg in n t m it einer kohlehydra tre ichen , aber absolut ungenügenden 
Kost m it n u r  22 Kal. pro K örperk ilo ; dabei sinkt die N-Abgabe in  d rei T agen au f
7,1 g. D ann  w erden die K ohlehydrate  fortgelassen  und  s ta tt  dessen F e tt  in  re ich ­
licher M enge (Z u fu h r 33,5 K al. pro K örperkilo) genossen : am  2. T age steig t die 
N-Abgabe au f 8 ,4g . Beim R ückgang  zu  der e rs te ren , ko h leh y d ra tre ich en , aber 
ungenügenden Kost sink t die N-Abgabe w ie d e r , und zw ar am  3. T age au f den 
niedrigen W ert von 4,9 g. In  diesem Falle  h a t  also 1 K al. aus K oh lehydraten  fü r  
die E iw eißersparnis eine größere W irkung  geh ab t als 2 Kal. bei einseitiger F e tt­
nahrung .

Zur theoretischen D eutung dieser Tatsache haben E. Y o it  und K o r-  
k u n o f f 1) angenommen, daß die Kohlehydrate dank ih rer Aldehyd- bzw. 
Ketongruppe sich in einem labileren Gleichgewicht als das F e tt  befinden,

')  Zeitschr. f. Biol. 32, 130, 1895.
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deshalb leichter als dieses zersetzt werden und also in höherem Maße eiweiß­
ersparend wirken, während R u b n e r 1) auf die verschiedene W asserlöslichkeit 
und Teilbarkeit dieser Nahrungsstoffe größeres Gewicht legt. Auch würde 
das N ahrungsfett rascher angesetzt und dadurch die Zeit verkürzt werden, 
w ährend welcher es durch seine Zersetzung eiweißersparend wirken könnte.

Demgegenüber ist aber nach L a n d e r g r e n  zu bemerken, daß die Kohle­
hydrate ihre charakteristische, eiweißersparende W irkung auch dann ent­
falten, wenn sie n icht allein, sondern m it ziemlich viel F e tt genossen werden. 
So wurde in einem seiner V ersuche2) bei einer N ahrungszufuhr (netto) von
1,04 g N, 143 g F e tt und 308 g Kohlehydraten und 28 g Alkohol mit 45 Kal. 
pro Körperkilo die N-Abgabe im H arn am 4. Tage auf 3,0 g herabgedrückt, 
und mehrere andere seiner Versuche ergeben dasselbe.

In  V ersuchen von T a l l q v i s t 3) bekam  die Versuchsperson täg lich  2867 Kal. 
m it 16,3 g N ; in  de r ersten  v iertäg igen  Periode e n th ie lt die K ost noch 44 g F e tt 
und 466 g K ohlehydrate, in  der zw eiten ebenso langen  140 g  F e tt  und  250 g K ohle­
h y d ra te . In  beiden Perioden ste llte  sich bald  N-Gleichge w ich t ein. Bei E in ­
h a ltu n g  der g leichen N-M enge und  bei norm alem  K aloriengehalt in  der Kost 
b e tru g  die N-Bilanz am  4. Tage der 1. Periode — 0,69, am  4. T age der 2. Periode 
—  0,14 g. Also kan n  m an  w ohl sagen , daß das N-Gleichge w ich t im  großen und 
ganzen ebensogut e rh a lten  w ird  du rch  eine K o s t, in de r die N -freien Stoffe zu 
90 Proz. wie zu 60 Proz. (kalorisch  80 bzw. 40 Proz.) du rch  K ohlehydrate  ver­
tre ten  werden.

Bei Gegenwart eines gewissen Minimums an Kohlehydraten entfaltet 
das F e tt  sowohl bei N -Hunger als bei N-Zufuhr einen fast ebenso kräftigen 
N-Schutz als isodyname Mengen von Kohlehydraten. Die leichtere Zersetz­
barkeit usw. der letzteren kann also nicht die Ursache sein, weshalb die 
N -Ersparnis hei vollständigem Mangel an Kohlehydraten geringer ist als beim 
Vorhandensein einer genügend großen Menge derselben. Vorläufig begnüge 
ich mich dam it, diese aus den einschlägigen Versuchen d irek t hervorgehende 
Tatsache zu betonen; im folgenden Kapitel werde ich Gelegenheit haben, ihre 
theoretische Bedeutung näher zu erörtern.

Uber die Größe des beim erwachsenen Menschen zu erzielenden Ansatzes 
von Stickstoff haben u. a. K r u g 4), F. M ü lle r  -4), M o ra c z e w s k i  °), S v en - 
s o n 7), L ü t h j e 8), D a p p e r 9), K a u f m a n n 10) , sowie der letztere und M o h r u ) 
wuchtige Beobachtungen m itgeteilt, welche in folgender Tabelle zusammen­
gestellt sind 12). Die Versuche von K ru g  und D a p p e r  stellen Selbstversuche 
an gesunden Individuen dar; die Versuche 10 und 11, 16 bis 18 von L ü th je  
beziehen sich ebenfalls auf gesunde Individuen; die übrigen Versuche sind 
an  Rekonvaleszenten ausgeführt (siehe Tabelle auf nebenstehender Seite).

E inen ganz enorm en A nsatz von N erzielten W h i t e  und  S p r i g g s 13) a n  einer 
38 jäh rig en  hysterischen F rau . D er V ersuch d au erte  55 T age , w ährend des-

*) E u b n e r ,  H andb. d. E rn äh ru n g sth e rap ie  1 (1), 2. Aufl. 1903, S. 80. —
s) Skand. Arch. f. Physiol. 14, 120, 1903. — 3) A rch. f. Hyg. 41, 177, 1902. —
4) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, S. 374. — 5) Zeitschr. f. klin. Med. 16, 552,
1889. — 6) E benda 39, 44, 1900. — 7) E benda 4 3 , 86, 1901. — 8) E benda 44, 22,
1902. Deutsch. A rch. f. k lin . Med. 81, 278, 1904. — 9) D a p p e r ,  Inaug.-D issert.
M arburg  1902. — 10) Z entralb l. f. Stoffwechsel- u. V erdauungskran-kh. 3, 239, 1902.
— *') B erliner klin. W ochenschr. 1903, Nr. 8. —  1!) Vgl. auch  E o s e n f e ld ,  B er­
lin e r K linik 1899, Ja n u a r. — 13) Jo u rn . of Physiol. 26, 151, 1901.
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satz
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1 15 71 15,5 12,1 3,4 49,5 21 K r u g
2 7 31 9,9 8,6 1,3 9,1 13 M ü l l e r
3 6 — 29,2 21,2 8,0 48,0 27 v. M o r a c z e w s k i

4 a 9 55 23,1 16,3 6,8 61,2 29
b 5 72 30,7 16,8 13,9 69,5 45

5 a 6 53 25,8 18,0 7,8 46,8 30
b 7 61 29,8 21,4 8,4 58,8 28
c 8 58 29,2 23,0 6,2 18,6 21 S v e n s o n

9 58 15,8 10,1 5,7 51,3 36
b 9 60 16,7 12,5 4,2 37,8 25

7 7 78 28,2 17,9 10,3 72,1 87

8 a 5 — 48,5 39,7 8,8 43,9 18
b 8 55 22,8 21,9 0,8 6,7 4
c 7 — 62,2 49,2 13,0 91,5 21
d 6 — 62,5 55,2 7,3 43,5 11
e 7 — 62,6 58,1 4,5 31,8 7

9 a 12 40 30,8 29,2 1,6 19,4 5
b 10 56 42,1 36,0 6,1 60,9 14
c 5 70 61,0 47,2 13,8 69,2 23

10 a 10 66 49,1 34,4 14,7 147,0 80
b 8 64 46,2 27,6 18,6 148,6 40
c 7 60 40,7 22,1 18,6 130,5 46
d 13 70 28,8 22,3 6,5 84,5 23

11a 6 33 20,3 18,1 2,2 13,2 11
b 12 37 20,1 16,8 3,3 39,6 16 >D a p p e r
c 9 38 24,6 22,1 2,6 23,4 11

12 18 70—90 17,2—24,2 — 3,8 68,4 15—26  ̂ K a u f m a n n  und
13 11 67—96 15,0—17,3 — 5,7 62,7 34 /  M o h r
14 10 63—74 34,6—44,6 29,2 11,0 109,9 27
15 12 38—58 24,7—31,2 23,2 5,2 62,0 18
16 7 72—82 49,6—63,5 43,2 11,4 79,9 21 L ü t h j e  und

17 7 36—44 26—40 22,8 4,6 31,9 17 B e r g e r

18 10 55—60 51,9— 58,6 50,4 6,8 67,7 12

selben bekam  die Versuchsperson eine seh r re ichliche K ost, a n  einigen T agen  bis 
zu  115 Kal. pro  K örperk ilo , und ih r  K örpergew ich t n ah m  dabei von 39,2 au f
52,5 kg  zu. Die gesam te A ufnahm e von Stickstoff b e tru g  2142,5, die gesam te Ab­
gabe 1481,5 g. Also w ären  im  K örper n ich t w eniger als 661 g N  zurückgeblieben. 
D a indes 661 g N  =  19 441 g  Fleisch  sind u n d  das K örpergew icht der V ersuchs­
person n u r  um  13,3kg zu n ah m , m uß irgendw o ein V erlust an  N sta ttgefunden
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haben . D ie A utoren  ziehen die M en stru a tio n , den Schweiß usw . in  B etrach t, 
kom m en indes schließlich doch zu  dem  B esultat, daß ein  n ich t zu erk lärender 
V e rlu s t von w enigstens 120 g N  vorgekom m en ist.

Sogar bei einer ungenügenden Kost kann es zu einem N-Ansatz im 
K örper kommen. D a p p e r 1) genoß in  einem Selbstversuch 125 g Eiweiß, 
25 bis 45 g Kohlehydrate und 65 g F e tt —  13 bis 14 Kal. pro Körperkilo. 
Obgleich er bei dieser absolut unzureichenden Kost täglich etwa 300g  an 
Gewicht verlor, w urden doch im Laufe von 12 Tagen insgesam t 9,6 g N 
zurückgehalten. In einem zweiten Versuch m it 180 g Eiweiß, 75 bis 80 g F ett 
und 30 bis 40 g Kohlehydrat = 1 7  Kal. täglich pro Körperkilo w ar dieN-Bilanz 
auch positiv, und es wurden bei einem täglichen Gewichtsverlust von 360 g 
w ährend 7 Tage im Körper 9,1 g N angesetzt.

D a p p e r  w a r fe ttleib ig , und sein K ö rp e ife tt könnte  d ah er zu einem  gewissen 
' G rade als E iw eißersparer w irken. Indes w urde das gleiche B esu lta t auch  in Selbst­
versuchen  von C lo p a t t* )  e rz ie lt, tro tzdem  dieser n u r  etw a 7 6 k g  wog. Bei einer 
Z u fu h r  (b ru tto ) von e tw a 35 K al. p ro  K örperkilo, w elche an  sich ungenügend w ar 
u n d  in  12 T agen einen G ew ichtsverlust von 1,5 kg  veran laß te , w ar die N-Bilanz m it 
A usnahm e des 2. V ersuchstages p o s itiv , und  zw ar b e tru g  der gesam te Ansatz 
w äh ren d  dieser T age 11,24g, also e tw a l g  p ro  Tag.

In  welcher Form  der im Körper retinierte Stickstoff dort vorkommt — 
als lebendige Substanz, als totes Eiweiß oder als andere K-halligen Ver­
bindungen —  darüber lassen sich nur V erm utungen aufstellen. Angesichts 
der großen Mengen Stickstoff, die bei vielen der oben S. 487 m itgeteilten 
Versuche im Körper zurückgehalten worden sind , ist es indes von vorn­
herein ziemlich wahrscheinlich, daß hier jedenfalls eine gewisse Keubildung 
von lebendiger Substanz stattgefunden hat.

Z ur A ufklärung dieser F rage sind U ntersuchungen über die gleichzeitige 
Aschebilanz sehr wertvoll. W enn nämlich Stickstoff und Phosphor in dem­
selben gegenseitigen Verhältnis angesetzt werden, wie sie im Muskelfleisch 
Vorkommen, so gew innt die Annahme von einem wirklichen Fleischansatz 
wesentlich an W ahrscheinlichkeit. In dieser H insicht sind folgende Ver­
suche von L ü th je  und  B e r g e r 3) von großem Interesse.

T ägliche B ilanz P  in
K nochen­
substanz

B est P
P  in 

M uskel­
fleischNr. N P Ca

g g g g g g

1 +  10,999 - f  1,237 -F  1,215 0,542 0,695 0,665
3 -(- 5,165 -j- 0,563 -j- 0,528 0,240 0,323 0,314
3 +  11,419 -j- 0,550 -F 0,322 0,144 0,406 0,682
4 4,566 - f  1,477 -j- 1,147 0,528 0,949 0,275
5 +  6,768 4 -  1,765 -j- 0,103 0,044 0,721 0,411

Da das M uskelfleisch n u r  sehr arm  an  Ca is t, fassen die gen an n ten  A utoren 
den gesam ten Ca-Ansatz als K nochensubstanz au f und  bringen  also eine en t­
sprechende P-M enge in  die R echnung. Diese P-M enge is t im  5. Stabe de r Tabelle

')  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, S. 375. — *) Skand. A rch. f. Physiol. I I ,  
361, 1901. Vgl. auch  H e l l e s e n ,  N orsk M agaz. f. Laegevidensk. 1902, Nr. 9, 
sowie H i r s c h f e l d ,  B erliner k lin . W ochenschr. 1894, S. 621; B o r n s t e in ,  E benda 
1904, N r. 46 u. 47. — 3) D eutsch. A rch. f. klin. Med. 81, 278, 1904.



D e r  A n sa tz  v o n  E iw e iß  im  K örp er. 4 8 9

aufgenom m en. D ie zurückbleibende P-M enge findet sieb im  6. Stabe. Im  7. Stabe 
ist die P-M enge b e rechnet, welche notw endig  w ä re , um  m it dem  angesetzten  
Stickstoff M uskelsubstanz zu bilden (N : P  =  1 : 0,060).

Aus dieser B erechnung fo lg t, daß in  N r. 1 u n d  2 Stickstoff u n d  Phosphor 
genau in  dem  V erhältn isse  zurückgehalten  w orden sind, wie ein eventueller F le isch­
ansatz erfo rdert. In  Nr. 3 ist ein verhältn ism äßig  größerer A nsatz von Stickstoff 
und in  N r. 4 und 5 von Phosphor erfolgt. H ieraus fo lg t, daß de r allein ige N ach­
weis e iner N -B etention bei weitem  n ich t g e sta tte t, von einer N eubildung von M uskel­
substanz zu  reden. Es is t sehr w ahrschein lich , daß in  N r. 1 u n d  2 eine solche 
ta tsäch lich  aus de r ganzen zu rückgehaltenen  N-Menge sta ttgefunden  h a t. Die V er­
suche w urden  an  B ekonvaleszenten gem acht. In  N r. 3 h a t  n u r  ein  Teil des 
Stickstoffs in  F le isch  verw andelt w erden können. In  N r. 4 und  5 is t ein  b e trä c h t­
licher Phosphoransatz  ohne entsprechenden N -A nsatz zu verzeichnen.

W ir können also vorläufig nu r so viel sag en , daß bei einem um fang­
reicheren N-Ansatz im Körper wahrscheinlich ein Teil dieses Stickstoffs als 
lebendige Substanz (Fleisch) abgelagert w ird, während ein anderer Teil als 
totes Eiweiß oder andere N-haltigen Verbindungen entweder als Einschluß in 
der lebendigen Substanz oder gelöst in den Körpersäften vorkommt.

Von alters her ist es bekann t, daß die Muskeln nur durch A rbeit gestärk t 
werden; auch die allerreichlichste und am zweckmäßigsten zusamm engesetzte 
Kost verm ag es an und für sichj nicht, eine kräftige M uskulatur zu entwickeln. 
Im Zusam m enhang hierm it steht nun auch die Tatsache, daß die A rbeit eine 
N -A nhäufung im Körper sogar bei einer Kost, die an sich lange nicht als 
reichlich bezeichnet werden kann, bewirkt.

C a s p a r i 1) gab einem  H unde von 32 kg K örpergew icht ein konstan tes F u tte r  
m it 2088 bis 2099 K al. und 25,11 g  N pro Tag. W ährend  der sieben ersten  T age 
leistete das T ier keine A rb e it; dann fo lg ten  v ier A rbeitstage, w ieder ein B u h e tag  und 
endlich noch fü n f A rbeitstage. Die N -Bilanz und das K örpergew icht sind in fo lgen­
der Tabelle aufgenom m en (die ku rsiv ierten  Z ahlen  entsprechen den A rb e its ta g en ):

Tag
N -B ilanz, 
p ro  Tag

g

M ittleres
K örpergew icht

kg

T ag
N  • B ilanz 
pro Tag

g

M ittleres
K örpergew icht

kg

1—4 — 0,46 32,75 12 +  1,27 32,90
5—6 +  1,22 32,70 18 +  2,51 32,60

7 +  1,24 33,00 14 +  3,69 32,35
8 — h 39 32,68 15 +  2,94 32,45
9 +  0,01 32,25 16 +  3,46 32,23

10 +  0,10 32,65 17 4 “ 3,54 32,08
11 +  1,50 32,60

Die täg liche  A rb e it bedingte  n ach  C a s p a r i s  B erechnung 467 bis 597 K al. 
W ährend  der ersten  E uheperiode is t die m ittle re  N -B ilanz  bzw. — 0,46, -(- 1,22, 
-1-1,24; im  L aufe  de r ersten  A rbeitsperiode b e trä g t sie bzw. — 1,39, -)— 0,01, -(-0,10, 
-(-1 ,50 , sin k t w ährend  des n u n  folgenden B uhetages au f -(-1 ,27 , e rh eb t sich dann  
w ährend  de r zw eiten A rbeitsperiode u n d  e rre ich t n u n  sehr hohe W erte , bis au f 
+  3,69. U nd  zw ar fan d  dies s t a t t , tro tzdem  die Kost an  und  fü r  sich fü r  die 
A rbeitsperioden n ich t genügend w ar. Die erste B uheperiode läß t näm lich  das 
K örpergew icht von 32,75 au f 33,00 kg  steigen; in  de r ersten  A rbeitsperiode sink t 
es dagegen au f 32,60, e rheb t sich am  folgenden B uhetage au f 32,90, um  dann 
w ährend de r zw eiten A rbeitsperiode au f 32,08 herabzusinken.

^ 'A r c h .  f. d. ges. Physiol. 83 , 509, 1901; vgl. auch  B o r n s t e i n ,  ebenda 83 , 
540, 1901.
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An sich selber m ach te  K a u p 1) einen entsprechenden V ersuch. Die A rbeits­
leistung  bestand in  B ergbesteigen und  b e tru g , ohne H inzurecbnen  der bei dem 
A bsteigen und  bei de r H orizontalverschiebung ausgeführten  A rb e it, 138 860 kgm, 
was, u n te r  V oraussetzung eines N utzeffektes von 33 Proz., einem  E nerg ieverbrauch  
von 924 K al. en tsprich t. Die Schw eißbildung bei de r A rbeit w a r n u r  unbedeutend. 
Die Kost w a r w ährend  der R u hetage  und  des A rbeitstages dieselbe und  bestand 
aus 22,2 g  N , 128 g F e t t ,  507 g  K oh lehydraten  und  18 g  A lkohol =  3969 Kal. Die 
N -B ilanz b e tru g  w ährend  d re ie r B u hetage  —  2,2, — 2,7, -f- 0,2; w ährend  des A rbeits­
tages 4 -  3,5, und  w äh ren d  der zwei folgenden R u hetage  -j- 0,2, -(- 0,5 g. G leichzeitig 
m it dem  A nsätze von N  w äh ren d  des A rbeitstages w ar auch  die Abgabe von 
P hosphor verm indert, was seinerseits, wie ähnliche B eobachtungen von L ü t h j e  und 
B e r g e r  (zit. S.488), in  einem  gewissen G rade w enigstens fü r  den A nsatz von 
o rg an is ie rte r Substanz spricht.

U nter den je tzt erw ähnten Erfahrungen zeigen mehrere, daß keineswegs 
immer ein reichlicher Überschuß an N ahrung erforderlich ist, um beim E r­
wachsenen einen N -A nsatz zustande zu bringen. Dagegen geht aus den­
selben noch nicht hervor, oh und auf welche W eise dieser Ansatz geschützt 
werden kann. R o s e n f e ld 2), welcher diese F rage eingehend erörtert hat, hebt 
im Anschluß an frühere A usführungen von V o i t3) hervor, daß es nicht un­
wahrscheinlich is t , daß dazu eine Kost gehört, welche auf die D auer vom 
Menschen nicht bewältigt werden kann. Ebenso wie bei einer E ntfettungs­
k u r in den ersten Tagen fast imm er Eiweiß abschm ilzt, kann sich bei gegen 
früher verm inderter Kost nur erst nach einem gewissen N-Verlust der Eiweiß­
bestand erhalten; es muß also das Individuum eine dem M astfutter annähernd 
gleiche Nahrungsm enge als Norm genießen.

Diese Auffassung dürfte jedoch kaum richtig  sein, wenigstens nicht sofern 
es sich um einen wirklichen Ansatz von lebendiger Organmasse handelt. Schon 
die Erfahrungen an hungernden Tieren und Menschen haben ja  ergeben, daß 
n u r nach einer an Eiweiß sehr reichen Kost der durch die N -A bgabe ge­
messene Eiweißzerfall w ährend der ersten H ungertage erheblicheren Um­
fanges is t , während das Y erhalten der H ungertiere, wenn sie vorher eine 
ziemlich N-arme Kost erhalten haben, sowie das nach wenigen Tagen unab­
hängig von der A rt des früheren F u tte rs  eintretende typische Hungerminimum 
so deutlich wie möglich zeigen, daß die lebendige Substanz des Körpers bei 
der Karenz n u r in verhältnism äßig geringem Umfange der Zersetzung an­
heimfällt. Genau dasselbe Y erhalten tr i t t  uns auch in L a n d e r g r e n s 4) schon 
erw ähnten Versuchen über die N -A bgabe bei N -a rm er, aber kalorisch ge­
nügender Kost entgegen.

Zu voller Evidenz w ird  ab er die betreffende A uffassung du rch  folgenden V er­
such von S i v ^ n 5) w iderlegt. D as V ersuchsindividuum , ein d re iß ig jäh riger M ann, 
genoß in  seiner gew öhnlichen Kost täg lich  etw a 16g  N. D ann  w u rd e , u n te r  en t­
sprechender V erm ehrung  der N -fre ie n  N ahrungsstoffe, die täg liche  N -Z u fu h r au f 
6,26 g  herabgesetzt. Das R esu lta t is t in  folgender Tabelle au f nebenstehender Seite 
oben eingetragen.

W äh ren d  dieses V ersuches h a t  also die N -Z ufuhr von 16,0 au f 6,26, d. h . um  
etw a 61 Proz. abgenom m en, u n d  tro tzdem  h a t  der K örper n ich t allein  seinen 
frü h eren  E iw eißbestand b e h au p te t, sondern außerdem  noch insgesam t 19,58 g N 
angesetzt. U nd doch lag  h ier kein  N ahrungsüberschuß vor, denn das K örpergew icht 
nah m  im  L aufe  der 28 V ersuchstage von 60,8 au f 59,7 kg  ab. * 22

')  Zeitschr. f. Biol. 43 , 221, 1902. — s) B erliner K lin ik , J a n u a r  1899, S. 11,
22. — 3) V o it,. S. 113. — 4) Skand. A rch. f. Physiol. 14, 119, 1903. — 5) Ebenda 
10 , 128, 1899; vgl. auch H i r s c h f e l d ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 44 , 454, 1889.
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Nr. Tage
N -Z ufuhr 
pro  T ag

g

N  - Gleich­
gew icht 

nach  Tagen

G esam ter N-V erlust 
am  K örper 

bis E in tr i t t  des 
N-G leichgewichtes

g

G esam tansatz 
w ährend  der Periode 
(m it A bzug des V er­
lustes w ährend  der 

ersten  Tage)

g

7 12,69 1 0,53 9,73
2 9 10,38 1 0,34 6,04
3 6 8,71 sofort — 4.39
4 6 6,26 2 2,09 — 0,58

Bei zweckmäßiger A nordnung der Kost kann also die N -Z ufuh r sehr 
tief herabgedrückt werden, ohne daß der Körper von seinem eigenen Eiweiß 
etwas zuzusetzen b rauch t, was seinerseits zeig t, daß das einmal in organi­
sierter Form  angesetzte Eiweiß auch ohne M astfu tter geschützt werden kann.

Als w eiteres Beispiel sei noch fo lgender V ersuch von L ü t h j e  und  B e r g e r 1) 
m itgete ilt. W äh ren d  10 T age bekam  die V ersuchsperson 55 bis 60 Kal. pro kg  m it 
51,9 bis 58,6 g N täg lich  und sqfzte dabei insgesam t 67,7 g N im  K örper an. D ann 
w urde die Z u fu h r au f 35 bis 36 Kal. m it 20,8 bis 22,4 g  N herabgesetz t. W äh ren d  der 
ersten  sechs T age dieser R eihe verlo r de r K örper insgesam t 37,5 g 17; am  siebenten 
Tage stellte  sich N -G leichgew icht ein. Vom A nsatz  w urden also jedenfalls 30,2 g  N 
tro tz  der s ta rk  verm inderten  Z ufuhr im  K örper zurückgehalten .

Trotz allem g ilt 'es indes als eine allgemeine Regel, daß ein lange dauern­
der und um fangreicher Ansatz-von Eiweiß beim Erwachsenen nur ausnahm s­
weise zu erzielen is t , und daß- der Ansatz auch un ter den günstigsten Be­
dingungen verhältnism äßig bald eine obere Grenze erreicht, die n icht mehr 
überschritten wird. In  dieser Hinsicht liegt ein prinzipieller Unterschied 
zwischen dem Eiweiß und dem F e tt vor, dessen Ursachen vor allem von 
v. H o e s s l in 2) eingehend erörtert worden sind.

Das E iw eiß , das im  K örper au fgespeichert w ird , kan n  teils in  den K örper­
flüssigkeiten bleiben, teils in  lebendige Substanz verw andelt werden, eventuell auch 
als to te r  E inschluß in  den O rganen Vorkommen. A ngesichts der großen K onstanz in 
der Zusam m ensetzung de r K örperflüssigkeiten k an n  die in  denselben en tha ltene  
Eiw eißm enge n u r  in  dem  Falle  zunehm en , w enn sie selber an  M enge zunehm en. 
H ier findet ab er die Zunahm e bald  eine obere G renze, und  ein w eite rer A nsatz  
daselbst is t d ah er ausgeschlossen. Ü ber eine etw aige A ufspeicherung von to tem  
Eiweiß als Zelleihschluß können w ir n ich ts Bestim m tes sagen. E s b leib t also n u r 
die M öglichkeit, daß das angesetzte E iw eiß sich o rgan isiert und  in  lebendige Sub­
stanz verw andelt. A ber auch  h ie r  w ird, wie die E rfa h ru n g  ze ig t, bald  eine obere 
Grenze erre ich t. D er erw achsene K örper such t näm lich  die fü r  ih n  norm ale Menge 
an  lebendiger Substanz in  m öglichst engen G renzen zu  e rh a lte n , w eil m it dem  
W achstum  der Zelle ein  bedeutend g rößerer V erb rauch  verbunden  ist und dam it 
dann  auch  eine verm ehrte  L eistu n g sfäh ig k eit, wie auch  m it einer A bnahm e der 
lebendigen Substanz eine sehr verm inderte. E ine m ittle re  und  sich ann äh ern d  
gleich bleibende L eistungsfäh igkeit e rh ä lt sich der K örper du rch  die annähernde 
K onstanz se iner funktion ierenden  M assen. Das G egenteil, eine w eitgehende Ab­
hängigkeit des Organism us und seines B estandes an  funktion ierendem  Protoplasm a, 
eine rapide A le und Z unahm e des Körperfleisches, w äre n ich t zw eckentsprechend, 
w eniger v o rte ilh a ft, w ie die w irk liche E in rich tu n g . D arum  zerstö rt de r K örper 
den größten Teil des überschüssig zugefühi'ten  Eiweißes.
---------1----------------

' )  Deutsch. A rch. f. klin. Med. 81, 301, 1904. — *) A rch 
354, 1882.
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Bei dem noch wachsenden Körper sind die Bedingungen fü r den Eiweiß­
ansatz viel günstiger, was zum Teil von dessen im Verhältnis zur Körper­
größe heträchtlicher N ahrungsaufnahm e, zum Teil wohl auch von einer be­
sonderen Fähigkeit der jungen Zellen, das Eiweiß aus den Körperflüssigkeiten 
an sich zu ziehen und in lebendiges Protoplasm a zu verwandeln, bedingt ist. 
W ährend der erwachsene Körper sogar bei dem größten Uberschuß an N ahrung 
und Eiweiß binnen einer jedenfalls nicht sehr langen Zeit sich m it diesem 
Eiweiß ins Gleichgewicht setzt, so bleibt im Alter des W achstums, wenn nicht 
die Kost an und fü r sich absolut ungenügend is t , Tag für Tag eine gewisse 
Eiweißmenge im Körper zurück und erhöht also ununterbrochen den Eiweiß­
bestand des Körpers, bis dieser seine volle Reife erreicht hat.

E ine wie große Menge Stickstoff in dieser Weise täglich oder wöchent­
lich angesetzt wird, und in  welchem Verhältnis diese zur genossenen Eiweiß­
menge bzw. der Gesamtkost überhaupt steht, darüber wissen wir zurzeit nicht 
viel. N ur als Beispiele teile ich nach B e n d i x 1), R u b n e r  und H e u b n e r 2), 
H e l l s t r ö m 3), C ro n h e im  und M ö lle r 4), S o m m e rfe ld  und C a r o 6) einige 
Angaben über den N -A nsatz im Säuglingsalter hier mit. Bei allen diesen 
Versuchen waren sowohl die Einnahmen als die Ausgaben an N direkt 
analysiert (siehe Tabelle 1 auf S. 493).

Das vorliegende Beobachtungsm aterial ist indes viel zu klein, um irgend 
welche allgemein gültigen, bestimm ten Schlußfolgerungen zu gestatten. Be­
m erkensw ert is t jedenfalls die große E rsparnis an N, welche in Nr. 1 bis 3 
bzw. 4 7 , 34 und 2 6 , in Nr. 4 bis 7 , 2 4 , 9 und 17, sowie in Nr. 8 und 9 
13 bzw. 18 Proz. des genossenen Stickstoffs beträgt.

An drei w achsenden H unden  im  A lter von 78 T ag en , m it einem  A nfangs­
gew icht von bzw. 1,85, 1,17 und  2,96 k g , bestim m te K o s t 8) w ährend  3%  M onate 
den N-Stoffwechsel. W äh ren d  der ersten Periode von 21 T agen w ar das F u tte r  so 
zugem essen, daß die T iere entsprechend ih re r  G ew ichtszunahm e täg lich  e tw a die 
gleiche K alo rienzufuhr pro K ilogram m  K örpergew icht (e tw a 180 K al.) bekam en. 
Im  w eiteren  V erlaufe der V ersuchsreihe blieb das F u tte r  ko n stan t und  die Z ufuhr 
pro K örperkilo  also im m er geringer (bei H und  I  von 169 bis 88, bei H und  I I  von 
167 bis 84, hei H und I I I  von 179 bis 89 Kal.). Tabelle 2 au f 8. 493 en th ä lt ein Resüm ee 
dieser B eobachtungen. Die Z ahlen  stellen M ittelw erte in  G ram m  pro T ag dar.

N ach  B o s t  ist, in  bezug au f den N -A nsatz, eine K o rrek tu r von etw a 3 Proz. 
w egen N -V erlustes anzubringen.

Die neueren  E rfah ru n g en  über die V eränderungen des Eiweißes bei der V er­
dauung  haben  m it großer W ahrschein lichkeit e rg eb en , daß dasselbe dabei zum 
großen Teile in  verhältn ism äßig  w enig kom plizierte P roduk te  gespalten w ird. A ller­
dings sind die A kten  d a rü b er noch n ich t geschlossen, ob die Gesam tm enge des E i­
weißes im  D arm e und  in  der D arm schleim haut so w eit zersetzt w ird , und es läß t 
sich d ah er denken, daß ein Teil des Eiweißes diesem Z erfa ll en tg eh t und etw a in Form  
von A lbum osen dem  K örper zu r V erfügung gestellt w ird. Z ur A ufk lärung  dieser 
F rag e , welche die n ach  einer w irk lichen Synthese de r E iw eißkörper im  Organism us 
im p liz ie rt, h a t  in  e rs te r L in ie L o e w i 7) V ersuche ü b er den W ert der b iu retfreien  
Spaltp rodukte  der P ankreasselbstverdauung  fü r  den E iw eißhaushält angestellt,

’)  Ja h rb . f. K inderheilk . N. F . 43, 22, 1896. — s) Zeitschr. f. Biol. 36, 35, 
1898; 38, 328, 1899. — s) L ’O bstetrique 1900. — 4) Ja h rb . f. K inderheilk . N. F . 57, 
45, 1903. — 5) Arch. f. K inderheilk . 33, 161, 1902. In  den einschlägigen V ersuchen 
be trug  der täg liche  P -A n sa tz  bzw. 0,44 und 0,71 g. — 8) A rbeiten  a. d. Kaiserl. 
G esundheitsam te 18, 206, 1901. — 7) A rch. f. experim . P atho l. 48, 303, 1902.
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indem  er H unde m it diesen Substanzen u n d  F e tt  fü tte rte . W enn die betreffenden 
V erbindungen denselben N äh rw ert als das E iw eiß besäßen, so sollte du rch  dieselben 
n ich t allein  N-G leichgew icht, sondern auch  N -A nsatz erzielt w erden m üssen. U n te r 
den in  dieser D ich tung  von L o e w i  gem achten  V ersuchen scheiterten  einige wegen 
E rbrechen , D iarrhöe  oder U nregelm äßigkeiten de r N-Abgabe im  H arn . Im  folgen­
den V ersuche tra te n  ab er diese U belstände n ich t ein, w eshalb  derselbe von L o e w i 
als besonders bew eiskräftig  e rach te t w ird.

D er H und e rh ie lt n ach  etw a zehntägigem  H u ngern  200 g  Fleisch, 50 g S tärke 
und 75 g Schm alz m it e tw a 7 g  N und  setzte dabei w ährend  5 Tage d u rch sch n itt­
lich  2 g N an . N ach  dieser V orbereitung bekam  das T ier 300 ccm der P ankreas­
p rodukte  m it 5 ,80g N , 50 g  S tärke und 100g  Schm alz; die N -Z u fu h r b e tru g  in s­
gesam t 5,97 g. W äh ren d  11 T age setzte  das T ie r bei dieser D iä t 9,79 g N, 
d. h. pro  T ag  0,89 g  N  a n , w elcher Stickstoff n u r  aus den g e fü tterten  P ankreas­
p rodukten  h a t  ents tam m en können. Zu g leicher Zeit w urde auch  0,649 g P 2 0 5 
angesetzt.

A uf G rund dieses V ersuches z ieh t n u n  L o e w i  die allgem eine Schluß­
fo lgerung , daß die Sum m e der b iu retfre ien  E ndprodukte  fü r  alle  Teile des im 
Stoffwechsel zugrunde gehenden K örpereiweißes e in treten , sowie daß das T ier aus 
diesen P ro duk ten  E iw eiß au fbauen  kann.

Die G ültigkeit dieses Satzes d ü rfte  indes n ich t über a llen  Zweifel e rhaben  sein. 
Schon aus L o e w is  A rbeit en ts teh t eine B edenklichkeit. E r  setzte n äm lich  den 
oben beschriebenen V ersuch w eite r fort, ab er in  der W eise, daß er die S tärke  fo r t­
ließ und durch  F e tt  ersetzte . Die b isher positive B ilanz w urde nun  schw ach negativ , 
was m öglicherweise aus dem  geringen V erm ögen des F e tte s , Eiweiß zu ersparen, 
e rk lä rt w erden konnte. Als n u n  aber nach  zwei T agen w ieder S tärke verab re ich t 
w u rd e , fu h r  das T ier fo r t , N  von seinem  K örper zu  verlieren ; der V erlust b e trug  
w ährend  sechs T age in  Sum m a 5,30 g N  und h ö rte  e rst auf, w enn Fleisch  s ta tt  des 
P ank reasp räp ara tes  g e fü tte rt w urde. D araus g e h t, w ie L o e w i  selber bem erk t, 
jedenfalls h e rv o r, daß das Fleisch q u a lita tiv  m eh r leiste t als eine an  N  en t­
sprechende M enge b iu re tfre ie r E ndprodukte  de r P ankreasverdauung . .

U n te r A nw endung eines anderen  P rä p a ra te s , und zw ar m it T rypsin  verdau ten  
F ib rin s , bei welchem  die B iu retreak tio n  eben angedeu te t w a r ,  kam  L e s s e r 1) zu 
dem  B esu lta t, daß  es unm öglich  sei, dam it einen A nsatz  von Stickstoff am  K örper 
zu  erreichen, v ielm ehr w urde dabei noch 1,3 g  N  abgegeben, w ährend  bei E iw eiß­
fü tte ru n g  bei derselben Gabe N am  ersten  T age schon 2,9 g N  angesetzt w urden.

Auch H e n d e r s o n  und D e a n 2) konnten  bei einem  entsprechenden V ersuche 
keine E iw eißsynthese nachw eisen. In  demselben bekam  das V ersuchstier nebst F e tt  
und S tärke die du rch  lange dauernde B ehandlung  m it kochender Schw efelsäure aus 
Fleisch erhaltenen  b iu retfre ien  Endprodukte. Es tra te n  dabei E rb rechen  und 
D iarrhöe von Zeit zu  Zeit a u f , indes w ar der N -V erlust vom K örper endlich  n u r 
0,08 g pro T ag. Jedenfa lls  verm ochten also die betreffenden Produkte  in  einem 
sehr hohen G rade das Körpereiw eiß zu ersparen.

In der letzten Zeit haben H e n r iq u e s  und H a n s e n 3) entsprechende 
Versuche an R atten m itgeteilt. Dabei stellte es sich heraus, daß diq Produkte 
einer zweimonatlichen Selbstdigestion von Ochsenpankreas nebst H undedarm ­
schleimhaut, welche keine Spur von B iuretreaktion gaben, tatsächlich im stande 
w aren, nicht allein das N-Gleichgewicht herzustellen , sondern auch einen 
N-Ansatz zu bewirken. So wurden in einem Versuche im Laufe von 14 Tagen 
bei einer täglichen Zufuhr von 0,159 g N im ganzen 0,129 g N angesetzt. 
Auch diejenigen V erbindungen des trypsinverdauten Stoffes, die nicht durch 
Phosphorwolframsäure gefällt werden („M onoam inosäuren“), sowie diejenigen,

' )  Zeitschv. f. Biol. 4 5 , 497, 1904; vgl. auch  die Polem ik zwischen L o e w i  und 
L e s s e r ,  ebenda 4 6 ,  110 u. 113, 1904. —  !) A m erican Jo u rn . of Physiol. 9 ,  386, 
1903. — 8) Zeitschr. f. physiol. Chemie 43 , 417, 1905.
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die in 96 proz. warmem Alkohol löslich sind, vermochten die Tiere im N- 
Gleichgewicht zu erhalten. Dagegen erlitten die Tiere einen stetigen N-Verlust, 
wenn sie m it den Säurespaltungsprodukten des Kaseins gefü ttert wurden. 
Zu bem erken is t, daß das F u tte r  außer den erwähnten N -haltigen  Verbin­
dungen noch Zucker, Schweinefett, Zellulose, sowie N aC l, K C l, Na2C 0 3 
und Knochenmehl enthielt.

N e u n te s  K a p ite l .

Der Ansatz von Kohlehydraten im Körper').
Nachdem C la u d e  B e r n a r d  im Verein m it B a r r e s w i l l 2) 1848 nach­

gewiesen h a tte , daß die Leber sich bei jeder A rt von N ahrung durch einen 
hohen Gehalt an Zucker von allen anderen Organen unterschied, die keinen 
Zucker enthalten, gelang es ihm einige Jahre später, das von ihm als M utter­
substanz des Leberzuckers aufgefaßte G ly k o g e n  rein darzustellen3). Etw a 
gleichzeitig wurde das Leberglykogen auch von H e n se n  en tdeck t4). Kurz 
nachher fand S a n s o » 6) das Glykogen in den Muskeln, der Milz, den Nieren 
und sogar im Blute. W ie die zahlreichen seitdem ausgeführten U ntersuchun­
gen ergeben haben , findet sich das Glykogen schon in den früheren Stadien 
des Em bryonallebens, sowie beim wachsenden und erwachsenen Körper fast 
in allen Organen vor. Der Gehalt an Glykogen variiert aber bei ver­
schiedenen Körperteilen sehr erheblich, und ein größerer Glykogenansatz 
wird nur in der Leber und den Muskeln angetroffen, obgleich die Glykogen­
menge der übrigen Organe bei genaueren U ntersuchungen gar n icht zu ver­
nachlässigen ist.

Die Glykogenmenge des Körpers ist vielfachen Variationen un ter­
worfen; un ter Um ständen wird das Glykogen fast vollständig zerstört, um 
bei Z ufuhr von Glykogenbildnern alsbald, und zwar innerhalb einer sehr 
kurzen Zeit, aufs neue gebildet und angesetzt zu werden. Das Glykogen 
ist daher in erster Linie als ein Reservenahrungsstoff aufzufassen, und 
seine Bedeutung beim Stoffwechsel liegt wohl vor allem darin , daß es den 
Körper von Variationen der K ohlehydratzufuhr in einem gewissen Grade 
unabhängig macht.

Die Menge Glykogen, die im Körper angesetzt werden kann, ist jeden­
falls sehr begrenzt und kann bei weitem nicht m it der Fettm enge wetteifern, 
die un te r Um ständen im Körper abgelagert w ird, was unzweifelhaft davon 
bedingt ist, daß das Glykogen nicht wie das F e tt in ein besonderes Gewebe, 
sondern in den Organen selber aufgespeichert wird.

‘) D a diese F rag e  in  der letz ten  Zeit von C r e m e r  (E rgebnisse der Physio­
logie 1 (1), 803, 1902), L a n g s t e i n  (E benda 1 (1), 63, 1902; 3 (1), 453, 1904) und 
P f l ü g e r  (Arch. f. d. ges. Physiol. 96 , 1, 1903) sehr eingehend bearbe ite t w orden 
ist, w erde ich  m ich h ie r  n u r  au f das A llerw ichtigste beschränken  und  verweise 
betreffend alle E inzelheiten  au f die genannten  m onographischen D arstellungen , wo 
auch  die um fangreiche L ite ra tu r  in  großer V ollständigkeit verzeichnet ist. — *) Compt. 
rend. de l'A cadem ie des Sciences (Paris) 27, 514, 1848. — 3) E benda  (Paris) 44, 578, 
1857.^ — 4) V erhandl. d. physikal.-m ed. Ges. in  W ürzburg  7, 219, 1856; A rch. f. 
patho l. A nat. 11, 395, 1857. — 5) Compt. rend. de l’Academ ie des Sciences (Paris) 
44, 1159 u. 1323, 1857; Jo u m . de la  physiol. 1, 258, 1858.
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Betreffend die obere Grenze des Glykogenbestandes h a t S c h ö n d o r f f 1) 
beim Hunde nach F ü tte rung  m it Fleisch, Reis, Kartoffeln und Rohrzucker die 
in Tabelle 1 auf S. 497 aufgenommenen Zahlen gefunden.

D er h ier gefundene M ax im alw ert, 37,87 g  G lykogen pro  K örperkilo , kann  
n a tü rlich  n ich t als d e r  höchste üb erh au p t erre ichbare  G lykogengehalt angesehen 
w erden. Jedenfa lls  ist er als sehr hoch  zu erach ten , w ie ü b e rh au p t die Z ahlen  der 
V ersuche 3 bis 5 alle frü h eren  w eit überragen.

Legen w ir den M axim alw ert einer B erechnung des m öglichen G lykogenm axi­
m um s heim  M enschen zu g ru n d e, so bekom m en w ir  bei einem  K örpergew icht von 
70 kg als obere Grenze fü r  den G lykogenbestand 2660 g , was u n g efäh r neunm al 
m eh r ist als die als D u rch schn ittszah l gew öhnlich angegebene Menge, 300 g. Ob 
ü b erh au p t ein so großer G lykogenansatz beim  M enschen m öglich ist, da rü b er will 
ich  keine bestim m te M einung aussprechen.

Betreffend die V erteilung des Gesamtglykogens auf die verschiedenen 
Organe ergibt sich aus den Versuchen S c h ö n d o r f f s  folgendes:

Nr.
G lykogen in P rozen t des Gesam tglykogens in

Blut Leber M uskulatur K nochen Eingew eiden Fell H erz G ehirn

1 0,03 20,06 62,63 5,34 0,37 11,40 0,14 0,04
2 0,01 26,37 58,30 10,33 1,08 3,76 0,09 0,06
3 — 53,55 31,23 6,82 5,21 3,00 0,14 0,07
4 — 56,74 28,99 7,28 4,30 2,48 0,11 0,07
5 — 38,53 38,92 12,90 5,31 4,02 0,29 0,06
6 — 21,93 53,76 11,28 7,30 5,39 0,20 ' 0,14
7 — 48,51 35,90 10,85 2,98 1,40 0,17 0,17

Bei allen Versuchen is t der größte Teil des Glykogens in der Leber und 
den Muskeln gefunden worden, und zwar b e träg t derselbe im Maximum 85,73 
und im Minimum 75,69 Proz. des Gesamtglykogens.

Die Verteilung des Glykogens auf die M uskeln und die Leber ist aber 
sehr variierend: während z. B. im Versuch 5 die Glykogenmenge in beiden 
gleich groß ist, ist sie in  Versuch 2 in der M uskulatur etwa zweimal und im 
Versuch 1 sogar dreim al größer als in der Leber. Auf der anderen Seite 
ist sie aber in den Versuchen 3, 4 und 7 kleiner in  den Muskeln als in 
der Leber.

Z ur w eiteren  A ufk lä ru n g  über die V erte ilung  des Glykogens im K örper seien 
noch folgende A ngaben von C r a m e r “) ,  P f l ü g e r 3) und A t h a n a s i u 4) m itgete ilt 
(siehe Tabelle 2 a u f  S. 497).

Die prozentige V erte ilung  des Glykogens is t in  fo lgender Tabelle au f S. 498 
oben berechnet worden. *)

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 9 9 , 19, 1903. Ich  teile  n u r  diese Bestim m ungen 
h ie r  m it, w eü diese die höchsten  Z ahlen  ergeben haben  und  nach  den zuver­
lässigsten M ethoden au sg efü h rt w urden. Vgl. u n te r  anderen  auch  B ö h m  und
F . A. H o f m a n n  (A rch. f. exp. Patho l. 8 , 271, 375, 1878), E. V o it  (Zeitschr. f. Biol. 
2 5 , 543, 1889), P f l ü g e r  (A rch. f. d. ges. Physiol. 96, 268, 1903), G a t in - G r u z e w s k a  
(E benda 102, 574, 1904). — s) Z eitschr. f. Biol. 24 , 75, 1888. — 3) A rch. f. d. ges. 
Physiol. 91, 121, 1902. — 4) E benda 74, 561, 1899.
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Nr. *
G lykogen in  P rozen t des G esam tglykogens in

L eber M uskulatur K nochen Eingew eiden H au t H erz G ehirn

8 10,20 89,35 ___ 0,24 — 0,07 0,10
9 11,16 81,15 — 4,88 2,16 — 0,65

10 5,94 89,83 — 0,94 2,41 0,34 0,60
11 46,21 39,52 11,23 — 2,66 — —
12 44,80 44,38 — 10,85

“

— —

Bei einem und demselben Tiere können verschiedene Muskeln einen 
sehr verschiedenen Glykogengehalt haben; so fand C r am  e r 1) hei einem 
Hunde im rechten M. biceps brachii 0,17 , im rechten M. quadriceps femoris 
0,53 Proz. Glykogen und A ld e h o f f 2) bei einem Pferde im M. glutaeus 
maxhnus 2,44, M. latissimus dorsi 1,29, M. obiiquus abd. ext. 1,71, M. biceps 
brachii 1,48 Proz.

D agegen is t der U ntersch ied  des G lykogengehaltes der M uskulatur in den 
beiden K örperhälften  in  de r Kegel n u r  gering. N ach  B estim m ungen von C r a m e r 8) 
be trug  die größte D ifferenz des G lykogengehaltes hei drei T auben  0,08, bei drei 
H ü hnern  0,02, bei drei K aninchen 0,03, bei fü n f  H unden 0,05 und  bei drei Neu­
geborenen 0,08, w as in  P rozen ten  des n iedrigeren  W ertes bzw. 9, 9 , 7, 28 und 4 
ausm acht. A uch bei g leichnam igen M uskelgruppen de r beiden K örperhälften  ist 
die D ifferenz des G lykogengehaltes im  allgem einen n ich t b e träch tlich .

D em entsprechend d ü rfte  n ach  den B eobachtungen von K. K ü l z 4), C r a m e r 5) 
u n d  S c h ö n d o r f f 5) das G lykogen in  der L eber ziem lich gleichm äßig ve rte ilt sein.

Aus diesen E rfah ru n g en  fo lg t die in m ethodischer H insich t äußerst w ichtige 
T atsache, daß es bei der B estim m ung der im  K örper angesetzten  G lykogenmenge 
notw endig  ist, nebst der L eber w enigstens eine ganze K ö rperhälfte  zu verarbeiten. 
Die U n tersuchung  de r L eber allein  k an n  keine A ufschlüsse über die Gesam tm enge 
des Glykogens ab g eb e n , die U n te rsuchung  e in e r einzelnen M uskelgruppe g ib t uns 
keine sichere Z ahl fü r  das Gesam tglykogen in  den M uskeln , und bei alleiniger 
U n tersuchung  der L eber und  der M usku la tu r b le ib t in  den übrigen  O rganen noch 
eine G lykogenm enge zu rü ck , w elche nach  den oben m itge te ilten  E rfah ru n g en  bis 
au f 25 Proz. des to ta len  Glykogens steigen kann.

Im Körper wird das Glykogen beim H unger und bei körperlicher 
A rbeit allmählich verbraucht. Eine Zeitlang stellte man sich vor, daß das 
Glykogen schon nach einigen H ungertagen bis auf Spuren verschwinden 
w ürde; neuere und genauere U ntersuchungen haben indes ergeben, daß 
diese Auffassung lange nicht begründet ist. Bei einem Hunde, der 28 Tage 
lang gehungert hatte, fand P f l ü g e r 7) noch insgesam t 52,5g, d. h\ pro Kilo­
gramm Körpergewicht 1,56 g als Zucker berechnetes Glykogen. Solche 
große Mengen dürften jedoch als Ausnahm en zu betrachten sein. Nach 
21 tägigem  H ungern enthielt die Leber eines etwa 18 kg  schweren Hundes 
n u r noch 0 ,4 8 g  Glykogen (v. M e r i n g 8) und P u g l i e s e 9) te ilt Versuche 
m it, bei welchen nach 18 bis 24 tägigem H ungern in der Leber überhaupt 
kein Glykogen nachzuweisen war. *)

*) Zeitschr. f. Biol. 2 4 ,  78, 1888. — s) E benda 2 5 ,  148, 1889. — 8) Ebenda 
24, 70, 1888. — 4) E benda  2 2 , 183, 1886. —  5) E benda  2 4 , 85, 1888. — 5) Arch. 
f. d. ges. Pbysiol. 9 9 ,  216, 1903. — 7) E benda  9 1 , 119, 1902. — e) E benda 14, 
282, 1877. — “) Jo u rn a l de pbysiol. e t de pa tho l. g6n. 1903, p. 67.



D er A nsatz von K oh lehydraten  im  Körper. 4 9 9

Ganz ähnliche Schw ankungen finden w ir hei anderen  T ieren. Beim H uhn 
erzielte  H e r g e n h a h n 1) die in  folgender .Tabelle eingetragenen  R esultate.

Nr.
E nd gew icht 
des Tieres

D auer der 
K arenz

Glyk

in der L eber

g

ogen

in  der 
M usku la tu r

g

Summe

1 792 6 0,00 0,70 0,70
2 948 6 0,03 0,52 0,55
8 798 6 0,00 0,04 0,04
4 1172 6 0,01 0,32 0,33
5 1368 6 0,13 1,26 1,39
6 1216 6 0,12 0,96 1,08
7 1055 6 0,06 1,70 1,76

H ieraus fo lg t noch die w ichtige T a tsach e , daß das G lykogen in  der Leber 
ganz verschw unden oder au f eine sehr geringe M enge red u ziert sein kann , w ährend 
der übrige  K örper, vor allem  die M uskeln , noch ganz b e träch tliche  M engen davon 
en thä lt.

Betreffend den Einfluß der körperlichen Arbeit auf den Glykogenver­
brauch m achte E. K ü l z 2) Versuche an w ohlgenährten H unden, welche 
täglich 5 b is , ’f  Stunden einen schweren W agen zu ziehen hatten. Am 
eigentlichen Versuchstage blieben sie ohne N ahrung, und unm ittelbar nach 
der F a h r t w urden sie getötet. U nter fünf Tieren fanden sich bei vier nur 
Spuren von Glykogen in der Leber; bei dem fünften Tiere enthielt die Leber 
0,8 g Glykogen. Die Muskeln halten dabei aber das Glykogen energischer 
fest, und  bei sehr geringer Glykogenmenge in der Leber können die Muskeln 
noch ganz beträchtliche Mengen Glykogen beherbergen, wie z. B. in  den 
folgenden V ersuchen3).

Nr.
K örper­
gew icht

kg

Glykogen

in  der 
L eber

g

im  übrigen 
K örper

g

pro K ilogram m  
K örpergew icht

g

' 1 44,47 0,89 51,16 1,16
2 17,25 0,20 3,21 0,20
3 5,05 1,08 7,16 1,63
4 6,17 0,00 4,06 0,66

Noch tiefer läßt sich der Glykogengehalt des Körpers herabdrücken, 
wenn m an nach einigen H ungertagen dem Tiere eine anstrengende Arbeit 
aufzwingt, insbesondere wenn man vor dem H ungern durch F ü tte ru n g  m it 
kohlehydratarm em  F u tte r  die anfängliche Glykogenmenge möglichst herab­
setzt. Nach dieser Methode fand B e n d ix 4) folgendes:

l)  Zeltschr. f. Biol. 27, 218, 1890. — !) A rch. f. d. ges. Physiol. 24, 45, 1881. 
—  V) E . K ü lz ,  B eiträge zu r K enntn is des Glykogens. F estsch rift fü r  L u d w ig .  
M arburg  1891, S. 41. — *) Z eitschr. f. physiol. Chemie 32, 484, 1901.

32*
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Nr.
K örper­
gew icht

kg

D auer des 
H ungerns

Tage

Glykogen

in der Leber 

g

in  den 
M uskeln

g

pro K ilogram m  
K örpergew icht

g

1 8,0 2 Spuren 0,00 0,00
2 7,9 2 0,00 Spuren 0,00
3 4,3 2 9 0,00 —
4 8,0 2 1,89 0,07 0,25

Ein Vergleich m it den Erfahrungen über den Glykogenschwund beim 
H ungern allein läßt ohne weiteres erkennen, daß die M uskelarbeit ein viel 
kräftigeres M ittel als der H unger ist, um den Glykogenbestand des Körpers 
sehr tief herabzudrücken.

W ie R o s e n b a u m 1) ,  D e m a n t 2), K ü l z 3), F r e n t z e l 4) und S i m o n 5) gezeigt 
haben , sind die du rch  das S trychnin  hervorgerufenen  K räm pfe in  einem  sehr hohen 
G rade dazu geeignet, das G lykogen zum  vollständigen V erschw inden zu  bringen.

Um den Einfluß einer bestimmten N ahrung oder irgend welcher an­
derer Variablen auf den Glykogenansatz festzustellen, steht keine andere 
d i r e k t e  Methode als die folgende zu unserer Verfügung. Man muß durch 
vorgängige P räparierung  den Glykogenbestand des Versuchstieres so viel 
wie möglich reduz ieren , g ibt dann die zu untersuchende Kost und tötet 
das T ier nach einer bestimm ten Zeit. Beim praktischen Durchführen dieser 
Methode begegnet uns eine große Schwierigkeit dadurch , daß sogar nach 
ziemlich lange dauerndem  H ungern der Körper nicht ganz geringe ' Mengen 
Glykogen enthalten kann und daß h ierbe i, wie schon bem erkt , nicht 
unwesentliche individuelle Variationen Vorkommen. Dieser Schwierigkeit wird 
durch E inschaltung einer strengen A rbeitsleistung wesentlich vorgebeugt. 
Indessen beziehen sich die allermeisten hierher gehörigen Untersuchungen 
auf T ie re , welche nur gehungert und nicht außerdem gearbeitet hab en 6).

Es bleibt also die F rage nach der wahrscheinlichen Glykogenmenge bei 
einem Tiere, das eine gewisse Zeit lang gehungert hat, zu entscheiden. Mit 
D urchschnittszahlen läßt sich hier nicht viel tu n , denn solche könnten nur 
dann wirklich maßgebend sein, wenn die Zahl der Versuchstiere in den un ter­
einander zu vergleichenden Reihen sehr groß w äre, und auch dann könnten 
berechtigte Einwendungen gegen die Schlußfolgerungen erhoben werden. Die 
statistische Methode wird hier, wie auch sonst, gar zu leicht zu ganz falschen 
Resultaten führen.

Da diese Methode indes durch keine andere ersetzt werden kann , ist es 
notwendig, ihre Fehler so viel wie möglich zu verm indern, und daher benutzt *)

*) A rch. f. exp. P atho l. 15, 452, 1881. —  2) Zeitschr. f. physiol. Chemie 10, 
441, 1886. — 3) K ü lz ,  B eiträge 1891, 8. 51. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 56, 281, 
1894. — 5) Zeitschr. f. physiol. Chemie 35, 320, 1902. — 6) B e r n a r d  h a t  Versuche 
ü b er die G lykogenhildung auch  in der W eise gem ach t, daß er zuerst ein Stück 
d e r  L eber exstirp ierte  und analysierte , dann das zu un tersuchende F u tte r  gab und 
die V eränderungen des Glykogens im  übriggebliebenen Teile des Organes u n te r­
suchte. W ie B e r n a r d  selber (Le^ons sur le diabete, p. 509) b em erk t, is t diese 
M ethode w egen der durch  den E ingriff veru rsach ten  S törungen lan g e  n ich t ex ak t ; 
a u ch  w ird nach  derselben n ich t die gesam te G lykogenm enge des K örpers bestim m t.
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P f lü g e r  als Vergleichszahl die bei den Kon troll versuchen an Tieren der 
gleichen A rt beobachtete m a x im a le  Glykogenmenge. H ierdurch werden 
aber die Bedingungen sehr verschärft, denn es läßt sich ja auch nicht be­
haupten , daß alle m it der Versuchskost gefütterten Tiere zu Beginn der 
F ü tte rung  diesen maximalen Glykogengehalt gehabt hätten ; diese Maßregel 
ist aber kaum zu verm eiden, dam it die Versuchsresultate als wirklich be­
weisend angesehen werden können.

Als Quelle des Glykogens können von vornherein alle drei Gruppen von 
organischen Nahrungsstoffen angesehen w erden, und nur durch d irekte Ver­
suche läß t sich die F rage bestim m t entscheiden. W ie man eine lange Zeit 
hindurch annahm , daß das Eiweiß die wesentliche Quelle des Körperfettes 
darstellte, w ar man auch der Ansicht, daß das Glykogen in erster Linie dem 
Eiweiß entstam m te. B e r n a r d 1) äußerte sich in dieser H insicht sehr vor­
sichtig. Nach ihm stellten allerdings die Eiweißkörper eine Quelle des Gly­
kogens dar; in gemischter Kost begünstigten die Kohlehydrate den Glykogen­
ansatz in erheblichem Grade; allein fü r sich genossen schienen sie sich 
wesentlich verschieden zu verhalten , und er kam zu dem Schlüsse, daß die 
F rage nach dem U rsprünge des Glykogens noch lange nicht als entschieden 
auf gefaßt werden könnte. W o l f f b e r g 2) betrachtete das Eiweiß als die 
einzige Quelle des Glykogens, w ährend auf der anderen Seite P a v y 3), L u c h ­
s i n g e r 4) und andere gerade die Kohlehydrate als M uttersubstanz des Gly­
kogens auffaßten. *

Durch zahlreiche U ntersuchungen ist die Berechtigung der letzterwähnten 
Auffassung, wie es scheint, über jeden Zweifel sichergestellt. Ob aber das 
Eiweiß auch als Glykogenbildner gelten k a n n , darüber ist bis in die letzte 
Zeit vielfach gestritten  worden.

Da es sich von vornherein n icht ausschließen läß t, daß Glykogen aus 
Eiweiß entstehen k ö n n te , kann ein völlig einwandfreier Beweis für die Gly­
kogenbildung aus Kohlehydraten n u r dadurch geliefert werden, daß man am 
Versuchstiere die N-Abgabe bestimmt und  d a r tu t, daß die nach derselben 
berechnete Glykogenmenge geringer ist als die beim Versuche tatsächlich im 
Körper entstandene.

U n te r den h ie rh e r gehörigen U ntersuchungen  w erde ich  h ie r  die im  V o it  sehen 
L abora to rium  von O t to ,  A b h o t ,  L u s k  und  F r .  V o i t  au sg eführten  und von
C. V o i t 4) m itge te ilten  in  e rs te r L inie besprechen , w eil die B edeutung der K ohle­
h y d ra te  als Quelle des K örperglykogens aus diesen äußerst deu tlich  hervorgeh t. 
Aus verschiedenen U rsachen w erde ich  n u r  die an H ü h n ern  ausgeführten  V er­
suche n ä h e r erörtern .

Die V ersuche fan d en  in der W eise s ta t t ,  daß dem Tiere n ach  vier bis fü n f­
tägigem  H ungern  Lösungen von verschiedenen Z uckerarten  beigebrach t w urden, 
a ch t S tunden spä ter w urde das T ier g e tö te t und das G lykogen in  dessen O rganen 
bestim m t.

Das M axim um  von G lykogen, welches aus dem  zersetzten Eiweiß h ä tte  en t­
stehen k ö n n e n , berechnet V o i t  folgenderm aßen. Im  M uskeleiweiß treffen au f 
l g  N  3,295 g  (L  in den E xkrem enten  h u n g ern d er H üh n er au f l g  N 1,208 g  C. *)

*) B e r n a r d ,  Leijons su r le d iabete. P a ris 1876, p. 469. — !) Z eitschr. f. 
Biol. 12, 275, 1876. — “) P a v y ,  Die Physiologie der K ohlehydrate. D eutsche A us­
gabe. W ien 1895, S. 112. — 4) L u c h s i n g e r ,  Exp. u. k rit. B eiträge zu r Physiol. 
und P atho l. des Glykogens. Zürich  1875, S. 45. — 4) Zeitschr. f. Biol. 28 , 
245, 1892.
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D an ach  können heim  H u h n  im  M axim um  2,087 g  C in  Glykogen übergehen und 
bilden dann  4,779 g G lykogen. A uf l g  N  in  den E x k re ten  kom m en also 4,779 g 
G lykogen.

N ach einigen K ontro llversuchen  an  hungernden  H ü h n ern  n im m t V o i t  an, daß 
die im  K örper n ach  einigen T agen  H unger noch zurückgebliebenen G lykogen­
m engen so gering  sind, daß sie gegen die bei den F ü tte rungsversuchen  beobachteten  
g a r n ich t in  B e trach t kom m en. D em gegenüber läß t sich bem erken, daß (vgl. oben, 
8 .499) doch n ich t ganz unerheb liche G lykogenm engen n ach  v ier bis fü n f Tagen 
H unger im  K örper zurückgeblieben sind, und  zw ar b e trä g t dieses ßestg lykogen  nach  
H e r g e n h a h n  im  M axim um  1,605 pro K ilogram m  A nfangsgew ich t des Tieres. Bei 
seiner B erechnung der Y ersuchsresu lta te  von Y o i t  und  seinen M itarbeitern  h a t  
P f l ü g e r 1) diese Z ah l b e n u tz t, und ich w erde ihm  in  dieser H insich t fo lgen , weil 
dad u rch  die V ersuche j a  noch m eh r beweisend werden.

Nr.
K örper­
gew icht

kg

R est­
glykogen

M axim um

g

Glykogen
aus

Eiw eiß
M axim um

g

Summe

g

G lykogen
gefunden

g

Glykogen
aus

Zucker

g

Zucker
zu g eführt

1 1,728 2,77 3,40 6,17 10,35 4,18 50 g Dextrose
2 1,653 2,65 2,57 5,22 9,20 3,98 60 g  R ohrzucker
3 1,627 2,61 3,29 5,90 7,55 1,65 55 g Lävulose
4 1,772 2,84 2,08 4,92 7,94 3,02 60 g Maltose

Aus dieser Zusam menstellung folgt, daß, auch wenn die Versuche so 
ungünstig  wie irgend möglich berechnet werden, dennoch ein Glykogenansatz 
nach F ü tte rung  m it Dextrose, Lävulose, Rohrzucker und Maltose unbedingt 
erscheint.

D agegen konnte  kein  deu tlicher G lykogenansatz n ach  D arre ichung  von M ilch­
zucker nachgew iesen w erden.

Z ur D eutung dieser seh r m erkw ürdigen E rscheinung  ist es no tw end ig , das 
V erh alten  der einzelnen Z uckerarten  im  V erdauungsrohre  und  bei in travenöser 
oder subcutaner In jek tio n  zu berücksichtigen. Im  V erdauungsrohre  w ird  der R o h r­
zucker in v ertie rt und  m uß d ah er in  ganz derselben W eise als die genossene Dex­
trose oder Lävulose au f den G lykogenansatz einw irken können. Bei in travenöser 
E inspritzung  findet keine In v e rtie ru n g  s ta tt ,  und  der R ohrzucker w ird , w ie schon 
C la u d e  B e r n a r d “) fan d  u n d  spä ter von F. V o i t 8) bestä tig t w urde, unverändert, 
u n d  zw ar q u a n tita tiv  im  H arn  abgegeben.

A uch die M altose w ird teils im  D arm rohre , teils im  B lute in  2 Mol. D extrose 
gespalten  und m uß sich d ah er in  bezug a u f  die G lykogenbildung ganz wie diese 
verhalten .

W esentlich  anders s te llt sich der M ilchzucker dar. ,
Die U rsache dieser V erschiedenheit m uß d arin  gesucht w erden , daß der 

M ilchzucker beim  H u h n  im  D arm e n ich t in v ertie rt w ird  ( W e i n l a n d * * 4) ,  wie er 
au ch  nach  D a s t r e 5 * 7) und  F r .  V o i t “) bei subcu taner E insp ritzung  q u a n tita tiv  im  
H a rn  erscheint. W o ab er der M ilchzucker im  D arm e gespalten w ird , muß 
w enigstens aus der D extrosekom ponente desselben G lykogen gebildet w erden r). Da 
subcu tan  in jiz ie rte  G alaktose im  K örper ve rw erte t und  n ich t im  H arne aus-

l) A rch. f. d. ges. Physiol. 96, 182, 1903. — s) B e r n a r d ,  Leijons su r les
phenom enes de la vie com m uns aux  an im aux  e t aux  vögötaux 2, 37, Paris
1879. — 8) D eutsches A rch. f. klin. Med. 58 , 244 , 1897. — 4) Zeitschr. f. Biol.
38, 35, 1899. — 5) A rchives de physiol. 1891, p. 178; 1892, p. 103. — “) D eutsch.
A rch . f. k lin . Med. 58, 544, 1897. Vgl. auch W e i n l a n d ,  a. a. O., S. 48, 1899. —
7) W e in l a n d ,  a. a. O., S. 50.
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geschieden w ir d , d ü rfte  auch dieser Z ucker als G lykogenbildner d ienen können 
(Fr. V o i t 1). D irek te  V ersuche von 'W e i n l a n d 8) am  K aninchen haben  auch  e r­
geben , daß u n te r  U m ständen w enigstens in  der L eber aus G alaktose Glykogen 
gebildet w erden kann , w enn auch  in  geringerer M enge als aus den übrigen  Hexosen.

Die nächste Quelle der Glykogenbildung haben wir also in den H exosen: 
Dextrose, Lävulose un d , wenn auch in geringerem Grade, Galaktose. Da 
diese Hexosen bei der V erdauung aus S tärke, Dextrin, Rohrzucker und Mal­
tose entstehen, sind die letzterw ähnten natürlich auch als Glykogenbildner zu 
bezeichnen.

D a eine näh ere  E rö rte ru n g  der m it anderen  K oh lehydraten  erzielten  R esul­
ta te  angesichts der fü r  diesen A bschn itt festgestellten  Grenzen viel zu  viel R aum  
beanspruchen w ürde , sehe ich  m ich gezw ungen, a u f  eine solche h ie r  zu verzich ten  
und verweise a u f  die u n ten  z itierte  L i te ra tu r8).

W ie oben bem erkt, wurde schon früh die Ansicht vielfach vertreten, daß 
das Glykogen im Körper auch aus Eiweiß gebildet werden würde. Die als 
Beweis dafür von W o l f f b e r g 4) ,  v. M e r i n g 6) ,  E. K ü lz 6) und anderen 
m itgeteilten Versuche werden von P f l ü g e r ' )  sehr abweisend k ritis ie rt, und 
es muß, meines E rachtens, P f lü g e r  zugegeben w erden, daß dieselben kaum  
einen entscheidenden Beweis für den zu beweisenden Satz bringen. Auf 
G rund dessen zieht P f lü g e r  den weiteren Schluß, daß aus k o h l e h y d r a t ­
f re ie m  Eiweiß überhaupt kein Glykogen gebildet w ird, und findet eine sehr 
wesentliche Stütze dieser Auffassung in  einer an Fröschen bei K aseinfütterung 
von S c h ö n d o r f f 8) ausgeführten Versuchsreihe, aus welcher in der T at her­
vorgeht, daß bei diesen Tieren das kohlehydratfreie Kasein keinen Glykogen­
ansatz bewirkt.

Demgegenüber fand aber B e n d ix 9) an H unden, an welchen er durch 
Hunger und strenge körperliche Arbeit die Glykogenmenge auf ein Minimum 
reduziert hatte  (vJL S. 499), nach F ü tte rung  m it Kasein einen deutlichen 
Glykogenansatz im K örper, welcher sogar größer war als nach F ü tte ru n g  
m it dem kohlehydrathaltigen Ovalbum in, wie aus der folgenden Zusammen­
stellung hervorgeht (siehe Tabelle auf S. 504 oben).

Von einem anderen Gesichtspunkte aus ha t G r u b e r 10) die F rage nach 
der Glykogenbildung aus Eiweiß in Angriff genommen. An einem Hunde

l)  D eutsch. A rch. f. k lin . Med. 58, 533. —  8) Zeitschr. f. Biol. 4 0 , 374,
1900. — * 3) C r e m e r ,  E benda 2 8 , 483, 1892 (Isom altose, M annose, Sorbose,
X ylose , A rab inose, R h am n o se); S a lk o w s k i ,  Z entralb l. f. d. m ed. Wiss. 1893,
S. 193 (A rab inose); D e r s e lb e ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 3 2 ,  393, 1901 (A ra ­
b inose); F . V o i t ,  Deutsch. A rch. f. klin. Med. 5 8 , 537, 1897 (Arabinose, Xylose, 
R ham nose); N e u b u r g  u n d  W o h l g e m u t h ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 3 5 ,  31, 
1902 (A rabinose); M ü n c h ,  E benda 2 9 , 493, 1900 (Form ose, Maltose, M ethylglykosid);
C r e m e r ,  Zeitschr. f. Biol. 4 2 ,  437, 1901; F r e n t z e l ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 
5 6 ,  284, 1894 (X ylose); “W o h lg e m u th ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 35 , 568, 1902
(«-G lucoheptose); P f l ü g e r ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 96 , 218, 1903. — *) Z eitschr.
f. Biol. 12, 266, 1876. — 5) A rch. f. d. ges. Physiol. 1 4 , 280, 1877. — •) K ü lz ,  
B eiträge usw., S. 27. — 7) A rch. f. d. ges. Physiol. 96 , 227, 1903. — 8) E benda 82,
60, 1900; 8 8 ,  339, 1901; vgl. au ch  die K ritik  C r e m e r s ,  Zeitschr. f. Biol. 4 2  
(1901), sowie die V ersuche von B l u m e n t h a l  und  W o h l g e m u t h  (B erliner 
klin. W oohenschr. *1901, S. 391), w elche die R esu lta te  S c h ö n d o r f f s  u n te r  A n­
w endung eines L eim präparates bestätigen . — 9) Zeitschr. f. physiol. Chem. 32, 494, 
1901; 3 4 , 545, 1902; vgl. au ch  die K ritik  S c h ö n d o r f f s ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 
88 , 339 1901. — 10) Zeitschr. f. Biol. 4 2 , 409, 1901.
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Nr.
K örper­
gew icht

kg

Glykogen

A nm erkungin  der 
L eber

g

im  übrigen  
K örper

g

Summe

g

P ro  Kilo­
gram m  K ör­
pergew ich t

g

1 5,52 6,41 7,96 14,37 2,60 Casein puriss.
2 6,50 11,54 17,92 29,46 4,53 r) v
3 3,88 0,31 ') 0,34 *) 0,65 l) .  0 ,1 7 ') Ovalbum in
4 6,40 1,30 *) 4 ,1 7 ') 5,47 *) 0,86 *) 1)
5 5,30 3,22 *) 10,71l) 13,93 l) 2,63 *) Eiereiw eiß

4

bestimmte er bei E iw eißfütterung (1500 g Fleisch =  51 g N) die gesamten 
Einnahm en und Ausgaben an Stickstoff und Kohlenstoff. Es zeigte sich, daß 
ein Kohlenstoffrest im Körper zurückblieb, welcher zum Teil wenigstens als 
Glykogen angesetzt worden ist. Die Einzelheiten dieser Versuche sind 
folgende:

V ersuchs­
dauer

Sum m e von 5 V ersuchstagen

Nr. N-
Abgabe

C-
Abgabe

C aus dem  zersetzten  
Eiweiß, N  +  3,28

C-Ketention 
aus Eiweiß

Tage g g g g

1 5 237,7 697,8 779,6 81,8
2 & 254,6 728,4 835,5 107,1

Im  K örper sind also 81,8 bzw. 107,1 g aus Eiweiß stam m ender Kohlenstoff 
zurückgeblieben. Als G lykogen berechnet, w ürde dies 184 bzw. 241g betragen. 
E s ist sehr w a h rsch e in lich , daß ein  w esentlicher T eil dieses Kohlenstoffs als F e tt 
angesetzt w orden is t ;  jedenfalls  m ach t dieser V ersuch einen G lykogenansatz aus 
Eiw eiß sehr w ahrschein lich .

W ir können indes noch von einer anderen Seite her diese F rage er­
örtern. Wie bekannt, verliert der Körper nach Exstirpation des Pankreas, 
nach V ergiftung m it Phloridzin sowie bei der Zuckerharnruhr (Diabetes mel­
litus) in einem größeren oder geringeren Umfange die F äh igkeit, Zucker 
zu zersetzen oder als Glykogen aufzuspeichern, und s ta tt dessen wird der 
Zucker im H arn vom K örper abgegeben. Die U ntersuchung der Zuckeraus­
scheidung im Harne bei verschiedenen Form en der Zuckerkrankheit wird 
uns daher sehr wertvolle Aufschlüsse über die eventuelle Glykogenbildung 
aus Eiweiß geben können, denn wenn einmal Dextrose aus dem Eiweiß ent­
steh t, so folgt aus dem schon ohen A usgeführten, daß un ter normalen Ver­
hältnissen Glykogen daraus gebildet werden muß.

Der bei der Z uckerkrankheit irgend welcher Form  im H arn aus­
geschiedene Zucker kann entweder aus dem im Anfang der K rankheit im 
Körper noch vorhandenen Glykogen oder auch aus den genossenen N ahrungs­
stoffen bzw. dem Körpereiweiß stammen. Auch bei den hierher gehörigen 
U ntersuchungen ist es also notwendig, die Glykogenmenge des Körpers 
approxim ativ zu schätzen.

') Rohglykogen.
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N ach der schon oben dargeste llten  M ethode suchte B e n d ix  ’) seine V ersuchstiere 
glykogenfrei zu m a c h e n , spritzte  d ann  im  L au fe  von 10 bis 11 S tunden  in  drei 
Dosen Phloridzin  ein u n d  gab g leichzeitig  dem T iere M ilcheiweiß, Caseinum  pu- 
riss im u m , O valbum in oder Leim . D er H a rn  w urde 20 S tunden lan g  gesam m elt 
und an  Stickstoff und Zucker analysiert. M it A bzug des dem Phloridzin  e n t­
sprechenden Zuckers schieden die T iere bei F ü tte ru n g  m it M ilcheiweiß 13,5 bis
27,3 g (4 V ersuche), bei F ü tte ru n g  m it reinstem  K asein 13,9 bis 17,3 g  (2 V ersuche), 
bei F ü tte ru n g  m it Ovalbum in 4,3 bis 18,3 g  (5 V ersuche), sowie bei F ü tte ru n g  m it 
Leim  13,9 bis 20,2 g Z ucker aus (4 V ersuche).

N ach F ü tte ru n g  m it dem  k o h lehydra tha ltigem  Ovalbum in w urde also n ich t 
m eh r Z ucker als nach  F ü tte ru n g  m it dem  k o h lehydra tfre ien  K asein oder Leim  
ausgeschieden.

D em entsprechend h a t  m an  an  D iabeteskranken  beo b ach te t, daß die re ich ­
lichste Z uckerausscheidung n ich t nach  dem  Genuß von k o h lehydra tha ltigen  E iw eiß­
k ö rp e rn , sondern beim  Kasein erschein t. Als Beispiel verweise ich  au f folgende 
B eobachtungen von T h  e r  m a n 2).

D iät
V ersuchs­

dauer
Z ucker im 

H a rn  pro Tag
N im  H arn  

pro T ag

Tage g g

E i e r .................. 4 69,1 22,2
Fleisch . . . . 4 74,0 20,3
K ä s e .................. 4 88,9 22,0
G luton . . . . 4 63,2 25,0
B u tte r . . . . 4 13,8 4,9
E i e r .................. 4 76,1 21,4
Fleisch . . . . 4 83,0 20,5
K ä s e .................. 4 140,8 26,6

D urchschn ittlich  e rh a lten  w ir bei G luton 63,2, bei E iern  76,2, beim  Fleisch 
78,5, beim  Käse aber 114,9g Zucker.

Aus diesen und anderen  g leichlautenden B eobachtungen d ü rfte  w enigstens 
so viel geschlossen w erden können , daß der in  gewissen E iw eißkörpern en th a lten e  
K ohlehydratkom plex doch n ich t in der Regel fü r  die eventuelle B ildung von Zucker 
aus Eiweiß m aßgebend sein kann  ; wie auch  der K o h lehydratgehalt bei den m eisten 
E iw eißkörpern so gering  ist, daß er h ierbei keine w esentliche E inw irkung  ausüben 
möchte.

Gegen alle diese Beobachtungen läßt sich indes die Einwendung machen, 
daß sich der Einfluß des etwa vorhandenen Restglykogens doch nicht m it 
Sicherheit ausschließen läßt. Es könnte der Fall sein, daß die Versuchstiere 
von B e n d ix  trotz der vorhergehenden P räparation  noch ziemlich große 
Glykogenmengen beherbergten; unmöglich wäre es ja auch n ich t, daß das 
gefütterte Eiweiß durch seine V erbrennung den Zucker des Körpers vor Oxy­
dation schützt, infolgedessen die Zuckerausscheidung bei Eiweißzufuhr zu­
nimmt, ohne daß der Zucker aus den Eiweißkörpern gebildet w ird 3). Um die 
F rage zu entscheiden, müssen wir also noch strengere Anforderungen an die 
Beweisführung stellen und von der Annahme ausgehen, daß das Versuchs­
individuum beim Beginn des Versuches einen maximalen Glykogengehalt hat.

')  Zeitschr. f. physiol. Chem. 3 2 ,  487, 1901. — 2) Skand. A rch. f. Physiol. 
17, 1, 1905. D aselbst auch eine Ü bersicht der frü h eren  L ite ra tu r. — 3) Vgl. 
P f l ü g e r ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 103, 348, 1904; 106 , 170, 1904.
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Im Anschluß an die schon erwähnten U ntersuchungen von S c h ö n d o r f f  
stellt P f lü g e r  *) in der letzten Zeit 37,9 g Glykogen =  41 g Zucker als das 
Maximum pro Kilogramm Körpergewicht beim Hunde auf. W enn also ein 
phloridzinvergifteter Hund oder ein H und m it Pankreasdiabetes ohne jede 
Zufuhr von K ohlehydraten insgesam t nicht m ehr als etwa 4 1 g  Zucker pro 
Körperkilo abgib t, so wäre es möglich, daß die ganze Zuckermenge nur aus 
dem Restglykogen entstam m en und also nichts inbezug auf eine eventuelle 
Glykogenbildung aus Eiweiß beweisen würde.

Dieser strengen A nforderung  gegenüber zeigen sich n ich t allein  die a lle r­
m eisten klinischen B eo b ach tu n g en !), sondern auch  fa s t säm tliche E rm itte lungen  
über die Zuckerausscheidung hei künstlichem  D iabetes bei T ieren  fü r  die vor­
liegende F rag e  ganz wertlos. Es ist allerdings, m einer A nsicht nach, sehr schwer 
anzunehm en, daß bei allen einschlägigen K ranken  bzw. V ersuchstieren das Kest- 
glykogen zu Beginn des V ersuches den von S c h ö n d o r f f  beobachteten  enorm en 
W ert e rre ich t h ä tte . H ierin  lieg t aber kein Beweis v o r , und ich  beschränke m ich 
d a h e r d a ra u f , einige der w ichtigsten h ierhergehörigen  A rbeiten  un ten  zu ve r­
zeichnen 3).

In der allerletzten Zeit is t indes eine Arbeit von L ü t h j e 4) erschienen, 
welche die Zuckerbildung aus kohlehydratfreiem  M aterial über jeden Zweifel 
erhebt.

Am  24. O ktober w urde einem  H unde von 5,8 g  K örpergew icht das Pankreas 
exstirp iert; vom  29. O ktober bis zum  6. N ovem ber bekam  das T ier (koh lehydra t­
freie) N utrose -|- B inderserum , vom  6. bis 19. Novem ber N utrose -j- etw as Fleisch­
ex trak t, vom 19. bis 24. N ovem ber reines K asein -j- B u tte r. W ährend  dieser Zeit 
schied es insgesam t 1176 g Z ucker aus. U n te r Z ugrundelegung der P f lü g e r s c h e n  
M axim alzahl w ürde das T ier zu Beginn des Versuches 232 g  Glykogen ( =  257 g 
Z ucker) b eherberg t haben . D aher m üssen aus anderem  M ateria l 919g  Zucker ge­
b ilde t sein.

Im  A nschluß an  diese M itteilung g ib t P f l ü g e r 5) ausdrück lich  zu , daß h ier 
zum  erstenm al ein e inw andfre ier Beweis d a fü r vorliegt, daß der vom diabetischen 
H unde ausgeschiedene Z ucker unm öglich aus dem  G lykogenvorrat des T ierkörpers 
abgeleitet w erden k a n n , und  kom m t nach  e in e r, von den m ö g lic h st ' ungünstigen 
A nnahm en ausgehenden B erechnung  zu dem  S ch luß , daß h ie r  wenigstens 526g 
Z ucker du rch  das B estglykogen n ich t gedeckt sind.

Dessenungeachtet is t P f lü g e r  nicht gewillt, die Zuckerbildung aus 
Eiweiß zuzugeben, Bondern bleibt bei seiner kurz vorher ausgesprochenen 
M einung6), daß in Fällen, wie den betreffenden, das Fett, und zwar nicht allein 
dessen Glycerinkomponente die Quelle des Zuckers im Körper darstellt. In 
dieser Hinsicht stü tz t er sich wesentlich auf theoretische Überlegungen all­
gemeiner A rt, welche hier wegen Mangel an Raum nicht näher erörtert 
werden können.

Es stellt sich daher die F ra g e , ob wirklich das F e tt an sich als ein 
Glykogenbildner im tierischen Körper aufgefaßt werden kann.

Bis vor wenigen Jahren  stellte man sich ziemlich allgemein vo r, daß 
dies gar nicht der F all wäre. Seitdem haben sich die Ansichten in  einem

*) Vgl. P f l ü g e r ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 103 , 7, 1904; vgl. auch  ebenda 96 , 
268, 1903. — s) Vgl. L ü t h j e ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 106, 160, 1904. — 3) v .M e r in g ,  
Zeitschr. f. klin. Med. 16, 435, 1889; P r a u s n i t z ,  Zeitschr. f. Biol. 29 , 168, 1892; 
L u s k ,  E benda 4 2 , 32, 1901; L ü t h j e ,  Deutsches A rch. f. k lin . M edizin 79, 498, 
1904. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 106, 160, 1904. —  5) E benda  106 , 168, 1904. — 
") E benda 103, 1 , 1904.



gewissen Grade verändert, und es wird von mehreren Seiten die Auffassung 
vertreten, daß un ter Umständen auch das F e tt als eine Quelle des Glykogens 
zu betrachten sei.

Als Beweis dafür ha t man Fälle herbeigezogen, wo bei kohlehydratfreier 
D iät die im H arn abgegebene Zuckermenge so groß gewesen w ar, daß sie 
n icht aus dem gleichzeitig zerfallenen Eiweiß h a t erk lärt werden können.

In  einer A nzahl V ersuchen an H unden m it Pankreasdiabetes fa n d  M i n ­
k o w s k i 1) die M enge des ausgeschiedenen Zuckers (D) pro l g  N  d u rchschn ittlich  
gleich 2,8 g.

M an ste llte  sich n u n  vielfach v o r, daß dieser Q uotient die größte Z ucker­
b ildung a n g a b , welche aus E iw eiß im  K örper sta ttfinden  k o n n te ; w enn dah er bei 
k o h leh y d ra tfre ie r D iä t m eh r Z ucker abgegeben w ü rd e , so m üßte der Ü berschuß 
aus F e tt  stam m en.

Irg en d  w elcher Beweis fü r  diese A uffassung lieg t indessen n ich t vor. W ie 
schon bem erkt, findet sich bei gew öhnlicher gem ischter Kost im  H arn  e tw a 0,72 g C 
au f l g  S .  D a im  Eiw eiß N und C sich w ie 1 : 3,28 v e rh a lte n , bleiben fü r  1 g  N 
noch 2 ,56g  C zu rück ; diese C-Menge w ürde 6 ,4g  Dextrose en tsp rechen , was also 
e tw a das theoretische M axim um  der K ohlehydratb ildung  aus E iw eiß angeben w ürde. 
D a l g  N  im  Eiw eiß m it Abzug der V erbrennungsw ärm e des H arns e tw a 26,7 Kal. 
en tsprechen und 6,4 g D extrose gleich 24 Kal. sind, w ürde eine Zuckerbildung 
dieses U m fanges auch  aus kalorischem  G esichtspunkte vollständig  m öglich sein. 
N ur w enn in  einw andfreien  V ersuchen der Z uckerquotient größer als 6,4 ist, kan n  
m an daraus m it B estim m theit au f eine Z uckerbildung aus F e tt  schließen.

Es findet sich nun tatsächlich eine Anzahl solcher Beobachtungen, 
welche von R u m p f  (D/N =  10 2) ,  M o h r  (D/N =  8,14 3) ,  H a r to g h  und 
S c h ü m m  (D/N =  9,0 4) veröffentlicht wurden. Gegen dieselben sind aber 
von L ü t h j e 5), R o s e n q u i s t 6), F. M ü l l e r 7) und L a n d e r g r e n 8 *) Anmer­
kungen gem acht w orden , w elche, meines E rach ten s, ihre Beweiskraft in 
hohem Grade verringert haben. Auf G rund dieser Kritik, betreffend welche 
ich auf die unten  zitierten Arbeiten verweise, müssen wir sagen, daß bis 
auf den heutigen Tag kein einziger einwandfreier Beweis für eine vitale 
Zuckerbildung aus F e tt bei d en ‘ höheren Tieren erbracht worden ist. Als 
unmöglich kann eine solche von vornherein n icht angesehen werden, und mit 
völliger Bestim mtheit läßt es sich ja  n icht behaupten, daß bei den soeben 
erwähnten und anderen Versuchen der Zucker zum größeren oder kleineren 
Teil n icht auf Kosten des F ettes entstanden ist.

Vom chem ischen S tandpunkte  aus begegnet eine G lykogenbildung aus G ly­
cerin  ke iner Schw ierigkeit, und es liegen auch  V ersuche von C r e m e r ’), L ü t h j e  10) 
und  anderen  v o r , bei welchen eine solche ziem lich bestim m t nachgew iesen wurde. 
Da ab er das G lycerin n u r  9 Proz. des F e ttes b e trä g t, kan n  dem selben an  sich 
keine größere B edeutung bei dem  K o h leh ydratansatz  im  K örper zu erk an n t werden.

Aus den vorliegenden E rfahrungen dürfte also vorläufig der Schluß ge­
zogen werden können, daß der K ohlehydratansatz im Körper in  erster Linie
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‘) A rch. f. exp. P a th . 31, 97, 1893. — !) B erliner k lin . W ochenschr. 1899,
S. 185. — 8) E benda 1901, S. 919. — 4) A rch. f. exp. P a th . 4 5 , 29, 1900; K u m p f ,
Arch. f. d. ges. Physiol. 97, 98, 1903. — 5) Zeitschr. f. klin. Med. 3 9 , 423, 1900. —
°) B erliner klin . W ochenschr. 1899, S. 614. — 7) Zeitschr. f. Biol. 4 2 , 540, 1901. —
8) Skand. A rch. f. Physiol. 14, 160, 1903. —  “) S. Ergebnisse de r Physiol. 1, (1), 889,
1902. — 10) Deutsch. A rch. f. klin. Med. 8 0 , 98, 1904; vgl. auch  P f l ü g e r ,  Arch.
f. d. ges. Physiol. 103, 24, 1904.
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durch die in der Kost aufgenommenen K ohlehydrate, in zweiter Linie aus 
zerfallenem Eiweiß hervorgebracht wird ').

Damit habe ich gar nicht behaupten w ollen, daß Kohlehydrate bei 
dem Zerfall des Eiweißes im Körper immer gebildet werden können. Wie 
L a n d e r g r e n 2) im Anschluß an seine Untersuchungen über den N-Umsatz 
hei K ohlehydrathunger entwickelt h a t, kann man sich sehr wohl denken, 
daß dies nu r dann sta ttfindet, wenn sonst keine Kohlehydrate dem Körper 
zur Verfügung stehen. Bei einer K o st, welche allein aus Kohlehydraten 
besteht, sinkt die N-Abgabe in einigen Tagen sehr tie f, auf weniger als 4 g , 
steigt aber schnell wieder a n , wenn die Kohlehydrate durch eine isodyname 
Fettm enge ersetzt werden, und zwar beträg t diese Zunahme nach drei Tagen 
etwa 5 g . U nter der V oraussetzung, daß der Körper aus F e tt keine Kohle­
hydrate zu bilden v erm ag , wird dies dadurch e rk lä r t , daß der Körper, um 
seinen Bedarf an K ohlehydraten zu decken, eine größere Eiweißmenge zer­
setzen m uß; daß ein solcher Bedarf tatsächlich sich vorfindet, geht ohne 
weiteres aus der Konstanz des Blutzuckers auch bei weit fortgeschrittenem  
H unger hervor.

M an könnte  sich nun denken, daß auch hei K o h leh y d ratzu fu h r das Eiweiß in 
derselben W eise gespalten würde, daß aber der dabei en tstandene Zucker n ich t ge­
nügte, um  den B edarf des K örpers zu decken , w eshalb bei A usschaltung der 
K ohlehydrate  eine größere Eiweißm enge in A nspruch genom m en w erden müsse. 
Gegen diese A uffassung sprich t indes ein V ersuch von K a y s e r 3), bei welchem  das 
V ersuchsindividuum  in  einer ersten dreitägigen Periode täg lich  21g  N, 71g F e tt 
und 338 g K ohlehydrate, in  einer zweiten ebenso langen  21 g N  und  220g F e tt und 
in  einer d ritten  Periode von drei Tagen, w ieder die erste V ersucbskost bekam . Die 
N-Abgabe b e tru g :

w ährend  der 1. Periode 18,8 — 19,3 — 20,1,
w ährend  der 2. Periode 22,2 — 22,9 — 25,4,
w ährend de r 3. Periode 20,8 —- 18,4 — 18,8 g.

Im  L aufe  der zw eiten Periode, bei w elcher die K ohlehydrate  vollständig verm ieden 
und  von einer isodynam en Fettm enge  ersetzt ■ w u rd e n , stieg die N-Abgabe von
20,1 au f 25,4 g , um  bei w iederho lter Z ufuhr von K oh lehydraten  au f 18,8g herab­
zusinken.

, D a in den V ersuchen L a n d e r g r e n s  eine N -U m setzung von etw a 9 g  dem 
K örper vollständig g e n ü g te , h ä tte n  doch 20 g  genügen m ü ssen , wenn bei ihrem  
Z erfa ll Zucker gebildet w orden w äre. N ichtsdestow eniger steig t die N-Abgabe um 
etw a 5 g a n ; diese M ehrzersetzung von Eiweiß diene nach  L a n d e r g r e n  dazu, den 
B edarf des Körpers an  K ohlehydraten  zu  decken. E s w ürde d ah er n u r bei ein­
tretendem  G lykogenm angel eine K ohlehydratb ildung  aus E iw eiß s ta ttfin d en , um 
den absoluten B edarf des Körpers an  K ohlehydraten  zu decken.

N ach L a n d e r g r e n s  E rfah ru n g en  w ürden h ierzu  etw a 5 g N nö tig  sein ; u n ter 
der V oraussetzung, daß im  M axim um  6,4 g Zucker pro 1 g Eiweiß-N en tstehen  können, 
w ürde der täg liche M inim albedarf an  K ohlehydraten  beim erw achsenen Menschen 
e tw a 32 g betragen.

W enn diese in  v ielerlei H insicht sehr ansprechende A uffassung rich tig  ist, so 
folgt, daß auch beim  H unger eine G lykogenbildung sta ttfinden  könnte. D ann w äre 
au ch  der ziem lich bedeutende G lykogengehalt, den m an  sogar nach  sehr lange 
dauerndem  H ungern  beobachtet h a t, le ich ter e rk lä rlich , als er e rschein t, wenn er l

l) B etreffend die im  letz teren  Falle stattfindenden chem ischen Vorgänge ver­
weise ich  au f die Zusam m enstellungen von L a n g s t e i n  (E rgehn, d. Physiol. 1, (1), 
71, 1902; 3, (1), 453, 1904. — 2) Skand. A rch. f. Physiol. 14, 147, 1904. — 3) V on 
N o o r d e n s  B eiträge 2, 81, 1894.
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als R estglykogen au fgefaß t w ird. E ine d irek te  Stütze dieser A uffassung kann  
m öglicherweise in  folgenden V ersuchen von V o g e l i u s 1) und  F r e n t z e l * 2) liegen.

Bei diesen w urden  die T iere d u rch  k rä ftig e  S trychn inkräm pfe  glykogenfrei 
g em ach t, dan n  in  künstlichem  Schlaf (C h lo ra l, U re th an ) gehalten  u n d  n ach  18 
bis 45 S tunden getö tet. Die R esu lta te  F r e n t z e l s  sind in  folgender Tabelle zu: 
sam m engestellt.

N r.
D auer

des Schlafes 
Stunden

Glykogen

in  de r L eber 
g

in  den M uskeln
g

1 18 0,35 0,00
2 24 0,21 0,00
3 28 0,26 0,00
4 45 0,51 Spuren

V o g e l iu s  fan d  an  seinen K an in ch en , w elche n ach  48 bis 74 Stunden ge­
tö te t w u rd en , in  de r L eber 0,30 bis 0 ,40g  u n d  im  übrigen  K örper 1,29 bis 1,57 g 
Glykogen. E in  K aninchen, welches n ach  den S trychninkräm pfen  außer dem  N ar- 
coticum  noch Phloridzin  e rh ie lt, schied in  33%  S tunden 1,70g Zucker au s; in 
seiner L eber fand  sich 0,07 und in  de r M usku la tu r 0,60 g Glykogen. E in m al 
gelang es, das T ie r n ach  B eendigung des S trychninkram pfes 119 Stunden in  N a r­
kose zu erh a lten . Es lie ferte  5,25 g  Z ucker u n d  e n th ie lt nach  dem  Tode 1,29 g 
Glykogen in der Leber und den M uskeln.

Z e h n te s  K a p ite l .

Der Ansatz von Fett im Körper3).
Einen vorläufigen Abschluß gewannen die Ansichten über die Quelle der 

Fettb ildung im Körper durch die Untersuchungen von P e t t e n k o f e r  und 
V o it ,  aus welchen m it großer W ahrscheinlichkeit hervorging, daß beim 
Fleischfresser und Menschen wenigstens ein F ettansa tz  nur auf Kosten des 
N ahrungsfettes und des Eiweißes zustande kommen konnte und daß die 
Kohlehydrate nu r als E rsparer des N ahrungsfettes, bzw. des aus dem Eiweiß 
abgespaltenen F ettes wirkten. Bei dem Pflanzenfresser w ar indes V o it 
geneigt, anzunehm en, daß ein, wenn auch n u r geringer, Teil des F ettes den 
Kohlehydraten entstam m te *).

Ich werde die von den genannten Autoren dargebrachten Beweisgründe 
für die F ettbildung aus Eiweiß in e rste r Linie erörtern. Dabei werde ich 
indes die Angaben über die un ter der M itwirkung niederer Pilze s ta tt­
findende Fettb ildung  nicht berücksichtigen, weil sie fü r die F rage nach der 
F ettbildung im T ierkörper keine Bedeutung beanspruchen können.

F r .  H o f m a n n 5) ließ E ie r der Schmeißfliege sich in defibriniertem  B lu te  en t­
wickeln. Das B lu t en th ie lt u rsprünglich  0,0535 g  F e t t , die frischen  F liegeneier 
insgesam t 0,0064 g , Sum m a 0,0599 g F e tt. Bei den erw achsenen T ieren  fand

')  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, S. 378. — 2) A rch. f. d. ges. Physiol. 56 ,
282, 1894. — 3) B etreffend E inzelhe iten , welche h ie r  n ich t besprochen w erden
können, verweise ich  au f R o s e n f e ld s  eingehende D arstellung  dieser F rag e  in  den
Ergebnissen der Physiol. 1, ( l ) ,  651, 1902 und 2, (1), 50, 1903. — 4) V o i t ,  1881,
S. 235. — 5) Z eitschr. f. Biol. 8, 159, 1872.
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H o f m a n n  0,5328g F e tt, es h a tte  sich also aus dem Bluteiw eiß 0,4729g F e tt ge­
bildet. Gegen diesen V ersuch w endet aber P f l ü g e r 1) e in , daß h ie r  u n ter dem 
Einfluß n iederer P ilze sowohl F e tt  als K ohlehydrate  aus dem  Eiw eiß gebildet 
w erden m ü ß te n , w odurch n a tü rlich  die B ew eiskraft desselben gänzlich  aufgehoben 
w ird. Um  diesen U belstand zu verm eiden, w iederholte  0 . F r a n k 2) den Versuch 
u n te r  A nw endung von F le isch , das 14 T age lan g  m it Ä th e r e x trah ie rt worden 
w ar. H ierbei konnte  er ta tsäch lich  einen n ich t geringen F e ttan sa tz  konstatieren . 
D essenungeachtet findet er selber den V ersuch n ich t beweisend, und zw ar weil 
m an  n ich t sicher sein kann , daß der Ä th e r w irk lich  alles F e tt  aus dem als N äh r­
boden d ienenden Fleisch  e n tfe rn t h a t.

U n te r gewissen pathologischen Z uständen findet eine fe ttig e  M etam orphose und 
eine A n h äufung  von F e tt  in den Geweben s ta tt ,  welche n ach  V o i t s  Auffassung 
n ich t d adurch  bed ing t ist, daß F e tt  von außen den Geweben zug efü h rt und  von ihnen 

'aufgenom m en w ird , sondern  v ielm ehr den A usdruck e iner U m w andlung des O rgan­
eiweißes in F e tt  darstellt.

Ich  w erde die F rag e  n ach  den V orgängen hei der fe ttig en  D egeneration n ich t , 
in  ih rem  ganzen U m fange h ie r  e rö r te rn , sondern m ich n u r  au f die bei der Phos­
phorverg iftung  au ftre ten d e  b esch rän k en , da  diese fü r  die vorliegende F rag e  als 
besonders bedeutungsvoll au fgefaß t w orden ist.

Als Stütze seiner A nsich t, daß die fe ttige  D egeneration  hei de r Phosphorver- 
g iftu n g  von einer U m w andlung des O rganeiweißes bed ing t w äre, fü h r t  V o it  folgenden 
V ersuch von B a u e r 3) an . N ach 12tägigem  H u ngern  w urde ein H und m it Phosphor 
v e rg ifte t und  sta rb  7 T age n achher. Bei de r Sektion fan d  sich in  allen Organen 
und  ganz besonders in den M uskeln und der L eber eine re ich liche A nhäufung  von 
F e tt  (in  den M uskeln 42,4 Proz., in  de r L eber 30 Proz.). W egen des vorhergehen­
den 12 täg igen  H ungerns ste llt sich B a u e r  vor, daß das T ier schon zu Beginn der 
V erg iftung  die größte M enge seines K örperfettes eingebüßt h a tte , und  daß also das 
in  den O rganen nachgew iesene F e tt  n u r  aus dem  reich lich  zugrunde gegangenen 
E iw eiß en tstanden  sein könnte. D em gegenüber läß t sich aber einw enden, daß de r 
K örper nach  den neueren  E rfah ru n g en  (vgl. oben S. 387) auch  hei fortgeschrittenem  
H ungern  doch ziem lich viel F e tt  en th a lten  k a n n , und  diese E inw endung m uß h ier 
um  so m eh r in  B e trach t gezogen w erden, da  der H und  B a u e r s  vor dem  V ersuche 
g u t g e n äh rt w ar.

B a u e r s  A uffassung gegenüber bem erkte L e b e d e f f 4) ,  daß das F e tt  z. B. in 
der Phosphorleber n ich t daselbst du rch  Zerfall des Eiweißes en ts teh t, sondern dort­
h in  aus F e tt  au f genom m en w ird , welches den großen Fettdepots des K örpers en t­
stam m t und m it dem  B lute der Leber zug efü h rt w ird. E r  stü tz t diese A uffassung 
da rau f, daß das F e tt  in  der Phosphorleber dieselbe Z usam m ensetzung und  Be­
schaffenheit als das subcutane F e tt h a t;  w enn m an vor de r Phosphorverg iftung  die 
V ersuchstiere m it verschiedenen F e tta rten  m äs te t, so h a t  das bei der Phosphor­
verg iftung  in der L eber au ftre tende  F e tt  eine entsprechende Beschaffenheit, w ährend 
m an doch erw arten  so llte , daß ein durch  Z erfa ll des Leberparenchym s gebildetes 
F e tt  im m er einer und  derselben A rt w äre und in k e iner A bhängigkeit von der A rt 
des subcutanen F e ttes stände. Ganz ähn liche  R esu lta te  h a t  spä ter auch  R o s e n ­
f e l d  n ach  derselben M ethode gewonnen 5).

N ach der sta tistischen  M ethode an  Fröschen  angeste llte  V ersuche ergaben 
w iederum , daß phosphorvergiftete  T iere eine größere Fettm enge  en th ie lten  als die 
K ontro lltiere ( L e o 6) ,  P o l i m a n t i 7). Gegen diese V ersuche m achte  indes P f l ü g e r 8) 
verschiedene E inw endungen  und veran laß te  A t h a n a s i u 9), die F rage an  der H and 
eines genügend um fangreichen  M aterials nochm als zu prüfen . Diese V ersuche 
fan d en  u n te r  A nw endung der inzw ischen du rch  die A rbeiten  aus P f l ü g e r s  L abora-

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 51, 280, 1892. — s) Zeitschr. f. Biol. 35 , 553, 
1897. —  3) E benda 7, 7 1, 18 7 1 ;  14, 527, 1878. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 31, 
13, 1883. — 5) E rgehn , d. Physiol. 2, ( l) ,  67, 1903; B erl. klin. W ochenschr. 1904, 
N r. 22. — *) Zeitschr. f. physiol. Chemie 9, 469, 1885. — 7) A rch. f. d. ges. Physiol. 
70 , 349, 1898. — 8) E benda  71, 3 18 , 1898. —  9) E benda  74, 5 1 1 , 1899. D aselbst 
auch  ausführliche L ite ra tu rangaben .
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torium vielfach verbesserten und verfeinerten Fettbestimmungsmethoden an 124 
vergifteten und gleich vielen Kontrollfröschen derselben Körpergröße statt und er­
gaben, daß 100 g des lebenden Tieres durch die Vergiftung eine Vermehrung des 
Fettgehaltes um 0,005 g erfahren hatten; daß dagegen 100 g des anfänglichen Lebend­
gewichtes durch die Phosphorvergiftuug 0,093 g Glykogen verloren, während bei 
beiden Gruppen die Lecithinmenge und die Stickstoffausscheidung gleich groß waren.

In wesentlicher Übereinstimmung hiermit findet T a y lo r1) in einer an 14 ver­
gifteten und 14 Kontrollfröschen ausgefährten Versuchsreihe, daß die phosphor­
vergifteten Tiere pro 100 g lebende Substanz 0,347 g N, 3,00 g Trockensubstanz, 
0,35 g Fett und 0,09 g Glykogen verloren. Der Zerfall ist hier größer als bei den 
Versuchen von A th an asiu , was wohl darauf beruht, daß T ay lors Tiere im all­
gemeinen 10 bis 12 Tage am Leben blieben, während A th an asiu s Frösche schon 
nach 1 bis '6 Tagen verendeten.

Auch Versuche an warmblütigen Tieren ergaben gleichlautende Resultate. 
Kraus und Som m er8) fanden bei phosphorvergifteten Mäusen in der Leber 7,4 
bis 37,4 Proz. Fett, während die Leber der Kontrolltiere nur 5,1 bis 11,8 Proz. Fett 
enthielt. Dagegen war der gesamte Fettgehalt des Körpers bei jenen 4,1 bis 7,9, 
bei diesen aber 13,8 bis 29,3 Proz.

Endlich hat R o sen fe ld 3) gezeigt, daß die bei der Phosphorvergiftung so 
konstant erscheinende Fettanhäufung in der Leber vollständig ausbleibt, wenn der 
Versuch an Tieren angestellt wird, welche zu Beginn der Vergiftung schon so fett­
arm wie möglich sind. Als Beispiel seien folgende Angaben an Hühnern mitgeteilt:

Nr.

Kontrolltiere

Nr.

Phosphorvergiftete Tiere

Fett
in der Leber 

g

Fett
im ganzen Körper 

g

Fett
in der Leber 

g

Fett
im ganzen Körper 

g

1 0,45 7,37 1 0,20 4,49
2 0,16 3,40 2 0,35 3,52

3 0,65 4,52

D as V erhalten  des Fe ttes bei der Phosphorverg iftung  g ib t also de r L ehre  von 
der F e ttb ild u n g  aus E iw eiß keine S tü tz e 4).

Dasselbe g ilt auch  von de r F e ttb ild u n g  in  der M ilchdrüse. Soviel sich die 
Sache je tz t  übersehen lä ß t, kan n  kein  Zweifel d a rü b er w a lten , daß das M ilchfett 
teils dem  N a h ru n g s fe tt , teils den K o h lehydraten  en tstam m t. Ob aber das E iw eiß 
h ierbe i irgend  welchen d irek ten  A n te il h a t ,  m uß vorläufig als unen tsch ieden  a n ­
gesehen werden, und  jedenfalls  k an n  die Fe ttabsonderung  in  der M ilchdrüse n ich t 
als Beweis fü r  eine im  K örper sonst vorkom m ende F ettb ildung  aus E iw eiß herbei­
gezogen w e rd en 5).

Als w ichtigster G rund für die Annahme einer Fettb ildung  aus Eiweiß 
galten lange die Resultate der von P e t t e n k o f e r  und Y o it am Hunde aus­
geführten B ilanzversuche, lau t welchen un ter günstigen Um ständen bis zu 
5 8 g  aus Eiweiß stammendes F e tt  täglich angesetzt werden k o n n te 6). Dieses 
R esultat w ar indes nu r durch eine fehlerhafte Annahme, hetrefiend die elemen- *)

*) Jo u rn . of experim . Med. 4 , 399, 1899. — s) B eitr. zu r ehern. Physiol. 2, 86, 
1902. — 3) E rgehn , d. Physiol. 2, (1), 67, 1903. — 4)V g l. auch  L in d e m a n n ,  Zeitschr. 
f. Biol. 38 , 405, 1899; R i b b e r t ,  D eutsche m ed. W ochenschr. 1903, N r. 44; R o s e n ­
f e l d ,  B erl. klin. W ochenschr. 1904, N r. 22. — 5)V g l. die Z usam m enstellungen von 
R o s e n f e ld  (E rgehn, d. Physiol. 1, (1), 664) und  K. B a s c h  (E benda 2, (1), 366). 
D a die F e ttb ild u n g  in  der M ilchdrüse am  zweckm äßigsten im  Z usam m enhang m it 
der Physiologie dieses Organes b ehandelt w ird , habe  ich  diese F rag e  h ier n ich t 
n ä h e r besprechen wollen. — e) Ann. d . Chem. u. Pharm ., 2. Supplbd., 1863, S. 52, 
361; Z eitschr. f. Biol. 5, 106, 1869; 6, 371, 1870; 7, 489, 1871.
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ta re  Zusam mensetzung des Eiweißes, bedingt, und die eingebende Kritik, die 
P f lü g e r  an diesen Versuchen a u sü b te1), ergab, daß sich aus diesen Versuchen 
kein F ettansatz nach weisen läßt (vgl. oben, S. 409).

Im V oitschen In stitu t w urden dann neue Bilanzversuche gemacht, um 
die F rage näher aufzuklären. Dabei konnte C r e m e r 2) an einer K atze, die 
er m it sehr großen Fleischmengen fü tte rte , in der T at eine Retention von 
überschüssigem Kohlenstoff konstatieren. Die zurückgebliebene C-M enge 
betrug  in einer Versuchsreihe bei einer täglichen Zufuhr von 450 g Fleisch
7,3 g pro Tag, und in einer anderen bei 350 bis 450 g Fleisch 4,5 g pro Tag. 
Auch gegen diese Versuche m achte P f l ü g e r 3) vielerlei Einwendungen, welche 
indes zum großen Teile nicht als berechtigt angesehen werden können, auch 
wenn man P f lü g e r  darin  beistimmen muß, daß die C rem ersch e n  Versuche, 
so wie sie je tzt vorliegeü, in einer viel zu kurzen Form  m itgeteilt sind.

Zu demselben R esultat wie C re m e r  kam auch G r ü b e r 4) in seinen schon 
oben (S. 503) erw ähnten Bilanzversuchen am Hunde bei einer täglichen Zu­
fuhr von 1500 g Fleisch.

Meines Erachtens kann diesen Versuchen gegenüber die Ansicht nicht 
m ehr aufrecht erhalten w erden, daß im Körper überhaupt keine Fettbildung 
aus Eiweiß möglich w äre; dieselbe scheint aber im allgemeinen nur geringen 
Umfanges zu sein und bloß bei Zufuhr sehr großer Eiweißmengen vorzu­
kom m en, was wohl dam it zusam m enhängt, daß das Nahrungseiweiß unter 
allen Nahrungsstoffen in erster Linie zerfällt. Beim M enschen, der ja nur 
eine verhältnism äßig gelinge Eiweißmenge zu verdauen verm ag, dürfte das 
Eiweiß als F ettb ildner keine nennenswerte Bedeutung besitzen.

Zu der Zeit, als die Lehre vom Eiweiß als die wesentliche Quelle des F e tt­
ansatzes noch in ihrem vollen Umfange allgemein angenommen w ar, mußte 
m an, um einen eventuellen F ettansatz aus N -freien  Nahrungsstoffen darzu­
tu n , in erster Linie beweisen, daß die angesetzte Fettm enge nicht aus dem 
zerfallenen Eiweiß hätte  entstehen können. Die Beweisführung war daher in 
etwa derselben Weise durchzuführen, wie oben in bezug auf die Glykogen­
bildung aus Kohlehydraten dargestellt worden is t (vgl. S. 501). Seitdem die Be­
deutung des Eiweißes als F ettb ildner so erheblich reduziert worden ist, kommt 
diese Komplikation n icht m ehr in Betracht. W egen des geschichtlichen In ter­
esses, welches die ersten von dem genannten S tandpunkte aus einwandfreien 
U ntersuchungen über Fettb ildung  aus N-freien Nahrungsstoffen beanspruchen, 
finde ich es angezeigt, die betreffenden Versuche auch un ter Berücksichtigung 
einer eventuellen maximalen Fettb ildung  aus Eiweiß zu besprechen.

Nach H en n eb erg5) stellte man sich vor, daß das Eiweiß ohne Eingriff des 
atmosphärischen Sauerstoffs zerfalle, und zwar in folgender Weise: Aus 1 g Eiweiß 
würde nach Abtrennung des Stickstoffs als Harnstoff (0,335 g) zum Beste (0,665 g) 
0,123g Wasser hinzutreten und davon 0,274g COs austreten: dann blieben 0,514g 
Fett übrig. Da aber die physiologische Verbrennungswärme von 1 g Eiweiß rund
4,1 Kal., die von 0,514 g Fett aber rund 4,8 Kal. beträgt, war die von Henneberg  
berechnete Zahl, wie E ubner') bemerkte, entschieden zu groß, denn dem Wärme- *)

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 51, 231, 1891; vgl. au ch  K u m a g a w a ,  M itteil. d. 
m ed. F a k u ltä t  zu Tokio 3, 1, 1894. — s) M ünch, m ed. W ochenschr. 1897, Nr. 29; 
Zeitschr. f. Biol. 38 , 309, 1899. — 3) Arch. f. d. ges. Physiol. 68 , 176, 1877; 77, 
521, 1899. — 4) Zeitschr. f. Biol. 42 , 409, 1901. — 5) V o it ,  S. 250. — *) Zeitschr. 
f. Biol. 21, 355, 188.5.
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werte nach konnte aus l g  Eiweiß höchstens 0,447 g Fett entstehen, und dies nur 
in dem Falle, wenn die gesamte potentielle Energie des Eiweißes auf die gebildete 
Fettmenge übertragen würde.

Daß das N ahrungsfett im Körper angesetzt w ird , geht schon aus den 
Bilanzversuchen von P e t t e n k o f e r  und -Voit m it aller wünschenswerten 
K larheit hervor (vgl. S. 412). Viele andere E rfahrungen bestätigen diese 
Tatsache.

Fr. H ofm an n 1) ließ einen Hund von 26,45 kg Körpergewicht 30 Tage lang 
hungern, wobei dieser 39,5 Proz. seines Gewichtes verlor, und gab ihm dann während 
6 Tage insgesamt 2389 g Fett und 39,7 g N. Bei der Sektion wurden im Körper 
1353g Fett aufgefunden, welches zum allergrößten Teile während der forcierten 
Fütterung angesetzt worden war. Aus dem zersetzten Eiweiß hätten im Maximum 
nur 131g Fett entstehen können. — I. M unk8) ließ einen Hund 33 Tage lang 
hungern; währenddessen sank das Körpergewicht von 17,6 auf 11,5 kg herab. 
Nun erhielt das Tier während 17 Tage insgesamt 5250 g Fleisch und 2260 g Büböl; 
sein Körpergewicht stieg auf 13 kg. Bei der Sektion wurde eine reichliche Fett­
ablagerung konstatiert. Dieses Fett unterschied sich aber wesentlich von dem ge­
wöhnlichen Hundefett, indem wenigstens vier Fünftel davon bei Zimmertemperatur 
flüssig waren und sich als ein helles, durchsichtiges, schwach gelblich gefärbtes 
Ol darstellten; auf den Boden des Gefäßes setzte sich eine weißliche, körnig kristalli­
nische Masse ab. Das angesetzte Fett zeigte also hinsichtlich seiner Konsistenz 
mit dem gefütterten Büböl eine große Übereinstimmung; in demselben gelang es 
außerdem Munk, wie früher bei entsprechenden Versuchen B a d z ie je w sk i8), die 
im normalen Hundefett nicht vorkommende Erucasäure nachzuweisen.

Desgleichen gelang es L e b e d e ff* 4), je nachdem er Leinöl oder Hammeltalg 
fütterte, ein Fett mit niedrigem oder mit hohem Schmelzpunkte bei Hunden zum 
Ansatz zu bringen5 *).

Gegen die letzterwähnten Versuche hat P flü g e r 8) allerdings bemerkt, daß 
das Hundefett keine konstante Zusammensetzung hat, und daß also die von Munk 
beobachtete Abhängigkeit der Beschaffenheit des bei verschiedener Fütterung an­
gesetzten Fettes vom Futter nichts bewiese. Meines Erachtens wird jedoch die 
Beweiskraft der soeben erwähnten Beobachtungen nicht durch diese Einwendung 
aufgehoben.

Noch im Jahre  1881 äußerte V o i t7) , daß „es nicht mit Sicherheit er­
wiesen sei, daß die Kohlehydrate im fleischfressenden oder pflanzenfressenden 
Tier in F e tt  übergehen, aber auch nicht, daß sie nu r das anderweit erzeugte 
F e tt vor der V erbrennung schützen“. Dennoch lagen schon damals die an 
Schweinen durchgeführten Versuchsreihen von W e isk e  und W i l d t 8) vor, aus 
welchen m it aller Bestim m theit eine Fettb ildung  aus Kohlehydraten sich 
demonstrieren läßt.

Von drei gleichen, sechs Wochen alten Tieren wurden zwei zur Bestimmung 
des am Körper schon vorhandenen Fleisches und Fettes gleich geschlachtet und 
das dritte mit Kartoffeln gefüttert. Während 184 Versuchstage setzte das Tier 
6,140 kg Fett an; davon entstammten 0,575 aus dem Nahrungsfett; im Körper 
wurden also 5,565 kg Fett gebildet. Der Eiweißumsatz betrug 13,082 kg. Unter 
Anwendung der Beduktionszahl von H enneberg (51,4) hätten aus dem zersetzten

') Zeitschr. f. Biol. 8, 165, 1872. — s) Arch. f, pathol. Anat. 9 5 , 407, 1884. —
8) Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1866, S. 351; Arch. f. pathol. Anat. 43 , 276,
1868; 5 6 , 211, 1872. — 4) Zeitschr. f. physiol. Chem. 6 ,  139, 1882; Arch. f. d.
ges. Physiol. 31, 47, 1883. — 5) Vgl. auch W in tern itz, Zeitschr. f. physiol. Chem.
24, 425, 1898. — “) Arch. f. d. ges. Physiol. 82 , 331, 1900. — 7) Voit, 8. 262. —
8) Zeitschr. f. Biol. 10, 1, 1874; vgl. auch Law es und G ilbert, Phil. Trans. 149, 
493, 1860.
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Eiweiß 6,724 kg Fett entstehen können. Nun findet sich aber vom Stickstoff der 
Kartoffeln wenigstens ein Drittel in Form von Asparagin vor; seihst wenn die 
Hennebergsche Zahl richtig wäre, so hätten daher aus Eiweiß nur 4,482 kg Fett 
entstehen können. Aus Kohlehydraten wären also mindestens 1,083 kg Fett ent­
standen.

Auch V oit g ib t bei der Besprechung dieses Versuches zu , daß hier 
möglicherweise ein Beispiel vorliegt, bei dem die Kohlehydrate zur Fettbildung 
zu Hilfe genommen werden müssen.

In  der folgenden Zeit w urden Beispiele dieser A rt immer zahlreicher. 
An Pflanzenfressern veröffentlichten S o x h l e t 1), B. S c h u l t z e 2), M e iß l und 
S t r o h m e r 8), K ü h n 4), C h a n ie w s k i6), M e iß l, S t r o h m e r  und v .L o r e n z 6), 
R o s e n f e ld 7) , L e h m a n n  und E. V o i t8) ,  an H unden I. M u n k 8) und 
R u b n e r 10) derartige U ntersuchungen.

Die folgende Tabelle en thält eine Zusam menstellung einiger Angaben 
betreffend die Pflanzenfresser:

Fettansatz aus

Nr. Tierart Nahrungs­
fett

Eiweiß, nach 
Henneberg 
berechnet

Kohle­
hydraten

Autor

g g g

1 Gans 20,4 54,9 193,6 C haniew ski
2 n 31,7 104,9 503,7 V

3 it 8,7 51,4 385,2 1)

4 Ochs 86,0 192,0 145 K ühn u. a.
5 ' 1t 77,0 153,0 202 1t 1t 1t

6 V 39,0 103,0 561 it n  n  •

7 Schwein 7,9 33,6 312 M eißl u. Strohm er
8 V 16,4 33,0 363,8 1t 1t 1t

9 1t 15,2 45,2 148,4 1t 1t 1t

Munk ließ einen Hund von etwa 37 kg Körpergewicht 31 Tage lang hungern 
und fütterte ihn dann während 25 Tage mit 200 g Fleisch und verschiedenen Mengen 
Kohlehydrat und Leim (mit letzterem nur 10 Tage). Bei der Sektion wurden 1070 g 
Fett erhalten; davon waren nach Munk wenigstens neun Zehntel, also 963 g, 
während der Fütterungsperiode gebildet. Da der Eiweißumsatz während des ganzen 
Versuches 808 g betrug, hätten nach der Hennebergschen Zahl daraus höchstens 
415 g Fett entstehen können; das Futter enthielt 75 g Fett. Es wurden aber noch 
insgesamt 797 g trockener Leim verfüttert. Unter der Annahme, daß aus diesem eben­
soviel Fett entstehen konnte wie aus dem Eiweiß, wären aus dem Leim 410 g Fett 
entstanden. Aus Kohlehydraten wären dann jedenfalls 963 — (415 — 75 410)
=  63 g Fett gebildet. Diese Rechnung gründet sich aber, wie aus dem früher 
Ausgeführten hervorgeht, auf absurde Voraussetzungen; der aus Kohlehydraten 
entstammende Fettansatz ist also noch beträchtlich größer.

Bei dem Versuche von Rubner wurden alle Ausgaben des Körpers direkt be­
stimmt. Der Versuchshund von 6,2 kg Körpergewicht bekam während zwei Ver- *)

*) Zeitschr. d. landw. Vereins in Bayern 1881; zit. nach Lehm ann und 
E. Voit. — s) Landw. Jahrb. 1, 57, 1882. — s) Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss. 
(Wien), math.-naturw. Kl., 88 , (3), 205, 1883. — 41 Landw. Versuchsstat. 4 4  , 370, 
443, 505, 560, 1894. — 5) Zeitschr. f. Biol. 2 0 , 179, 1884. — •) Ebenda 22, 141, 
1886. — 7 )  Berl. klin. Wochenschr. 1899, S. 665. — “) Zeitschr. f. Biol. 42, 
619, 1901. — •) Arch. f. pathol. Anat. 101, 91, 1885. — 10) Zeitschr. f. Biol. 22, 
272, 1886.
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suchstage insgesamt 200 g Rohrzucker, 170g Stärke und 9,4g Fett. Kohlenstoff: 
aufgenommen 176,6 g, abgegeben 87,1; im Körper also zurückgeblieben 89,5 g. Aus 
dem zersetzten Eiweiß hätten höchstens 5,8 g C und aus dem Nahrungsfett 7,2 g C 
im Körper Zurückbleiben können. Also müssen 76,5 g Kohlenstoff aus den ge­
fütterten Kohlehydraten entstammen. Sie können nun entweder als Glykogen oder 
Fett im Körper an gesetzt worden sein. Als Glykogen berechnet würden sie etwa 
173g, d. h. 27,9g pro Kilogramm Körpergewicht betragen; es ist jedoch äußerst 
wenig wahrscheinlich, daß hier eine so große Glykogenmenge angesetzt worden ist. 
Es ist allerdings wahr, daß sich unter S ch ö n d o r ffs1) Versuchen drei vorfinden, 
bei welchen der Glykogengehalt noch größer gewesen. Diese Tiere wurden aber 
8 Tage lang gefüttert und bekamen täglich nebst 200 g Fleisch 100 g Reis, 150 g 
Kartoffeln und 150 g Rohrzucker, d. h. etwa 250 g Kohlehydrate, 185 g Kohle­
hydrate in dem vorliegenden Versuche gegenüber.

Bei dieser Um wandlung der Kohlehydrate in  F e tt müssen selbstverständ­
lich Reduktionsprozesse stattfinden. Das tierische F e tt ha t etwa folgende 
elementare Zusam m ensetzung: 76,54 C, 11,94 H, 11,52 0 ;  die Dextrose en t­
hält 40 C, 6,7 H , 53,3 0. Um den nötigen Kohlenstoff fü r 100 g F e tt  zu 
liefern, sind daher im Minimum 191 ,35g  Dextrose erforderlich. Denken wir 
uns n u n , daß C, H und 0  dieses Kohlehydrates in C, H und 0  des F ettes 
übergehen, so finden w ir:

Die 0,82 g H bilden m it 6,56 g 0  zusammen 7,38 g Wasser.
Von dem Sauerstoff bleiben noch 83,97 g übrig. Diese können aber 

78,71 weiteres Kohlehydrat vollständig verbrennen und liefern dabei 47,23 g 
W asser und 115,45 g C 0 2. Man erhält daher folgende Ä quation:

270,06 g Traubenzucker =  100 g F e tt -(- 54 ,61g  W asser 
-f- 115 ,45g  C 0 2 ( B l e i b t r e u 2).

Dieser Vorgang verläuft m it einer positiven W ärm etönung, denn 100g  
F e tt  =  950 Kal., 270,06 g Dextrose aber 1010,70; die Differenz be träg t
60,7  Kal.

Ohne Sauerstoff aufzunehmen, scheidet der Körper also bei der Bildung 
von 100 g F e tt  aus Kohlehydraten 115,45 g =  etwa 59 L iter C 0 2 aus. Diese 
Kohlensäure zu der sonst gebildeten addiert, muß natürlich den resp ira tori­
schen Quotienten erhöhen.

Die Richtigkeit dieser Konsequenz h a t B l e ib t r e u  durch direkte Versuche 
an m it K ohlehydrat gem ästeten Gänsen b es tä tig t, und zwar gelang es ihm, 
den respiratorischen Quotienten dauernd beträchtlich über die E inheit, bis zu 
1,38, hinauszutreiben. Diese hohen Zahlen sind n icht durch Abnehmen des 
verbrauchten Sauerstoffs, sondern durch Ansteigen der ausgeschiedenen 
Kohlensäure v eru rsach t3). *)

*) Arch. f. d. ges. Physiol. 99, 213, 1903. — *) Ebenda 56, 464, 1894 ; 85, 
356, 1901. Eine ähnliche Rechnung haben früher auch M eißl (Zeitschr. f. Riol. 
22, 142, 1886) und H anriot (Compt. rend. 114, 371) gemacht. — 8) Vgl. auch 
die entsprechenden Beobachtungen am Murmeltiere von Pem brey (Journ. of 
Physiol. 27, 407, 1901); daselbst ist auch die frühere Literatur besprochen.

191,35 Dextrose 
D arin 76,54 C

12,76 H
102,05 0

100 F ett. 
76,54 C 
11,94 H 
4,52 0

33*
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Betreffend das durch Kohlehydrate gebildete Fett gibt B o sen fe ld 1) nach 
Versuchen an Gänsen an, daß es im Vergleich mit dem Fett der Hungergänse fol­
gende Eigentümlichkeiten darbietet. In bezug auf das Gesamtfett findet man bei den 
Kartoffelgänsen nur eine 1 cm hohe Schicht flüssigen Fettes über den 8 bis 9 cm 
hohen Mengen von Kristallen aus Palmitin und Stearin, während das Hungerfett 
zu neun Zehntel aus der Ölschicht besteht. Während bei den Hungergänsen das 
Hautfett zu zwei Drittel bis drei Viertel aus öliger Substanz besteht, an deren 
Boden nur ein relativ geringer Niederschlag sich befindet, und bei den Marktgänsen 
jenes Fett zu erhalten ist, dessen schwer erstarrende, halbflüssige Art allgemein 
bekannt ist, ist das Hautfett der Kartoffelgänse nach 10 Stunden fest geronnen, 
von ziemlich derber Konsistenz. Das Kohlehydratfett ist also ein hartes, ölsäure­
armes Fett.

Im V erdauungsrohre w ird das F e tt, zum größten Teile wenigstens, in 
F ettsäu re  und Glycerin gespalten. Schon aus dieser Tatsache folgt, daß ge­
fü tte rte  freie F ettsäuren  hzw. Seifen fü r den F ettansa tz  etwa dieselbe Be­
deutung als das N eutralfett haben müssen. Daß dies w irklich der Fall ist, 
wurde von R a d z ie je  w s k i 2) un ter Anwendung von Rübölseife, und von 
I. M u n k 3) un ter Anwendung von aus Schaffett freigem achten Fettsäuren  
nachgewiesen.

Letzterer gab einem Hunde von 17 kg Körpergewicht während 14 Tage nur 
500 g Fleisch täglich und ließ ihn dann 19 Tage lang hungern, wobei sein Körper­
gewicht auf 10,8 kg herabsank. Dann wurde das Tier während 14 Tage mit mage­
rem Fleisch und großen Mengen der freien Fettsäuren gefüttert. Dabei stieg das 
Körpergewicht auf 12,7 kg an. Bei der Sektion wurden etwa 1100 g Fett erhalten; 
es enthielt nicht mehr als 1 Proz. freie Fettsäuren und stimmte hinsichtlich 
seiner Eigenschaften mit dem Schaffett sehr nahe überein. Die gefütterten Fett­
säuren hatten sich also im Körper mit Glycerin verbunden und waren dann als 
Neutralfett im Körper angesetzt worden4).

E lf te s  K a p ite l .

Die mineralischen Nahrungsstoffe.

§ 1. Allgemeine Übersicht.
F ü r den U nterhalt des Körpers sind gewisse anorganische Verbindungen 

ebenso wichtig als die organischen Nahrungsstoffe, weil der Körper immer, 
sowohl heim H ungern , als bei der reichlichsten Zufuhr von organischen 
Nahrungsstoffen, solche von sich abgibt und , wenn diese durch die N ahrung 
nicht ersetzt werden, schwer erk rank t und endlich am „Aschehunger“ stirbt.

Die betreffenden V erbindungen sind W asser und Aschehestandteile, welche 
letztere der Kürze halber oft als Salze bezeichnet werden.

Über die Bedeutung des W assers können wir uns kurz fassen. Das 
W asser ist dem Körper notw endig, teils um dessen Geweben den normalen 
Turgor, ohne welchen die lebendige Substanz nicht leistungsfähig und am Leben 
bleiben kann, zu geben, teils um als Lösungs- und Quellungsmittel für die in *)

*) B erl. k lin . W ochenschr. 1899, S. 665. — s) A rch . f. p a tho l. A nat. 43, 1868; 
56 , 214, 1872. — 8) E benda 9 5 , 437, 1884. — 4) Vgl. auch  F i s c b l e r s  Versuche 
über experim entell erzeugte F e ttsyn these  aus ölsaurem  N atriu m  und G lycerin in 
de r überlebenden N iere (A rch. f. patho l. A nat. 174, 338, 1903). ,
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den Körperflüssigkeiten enthaltenen V erbindungen zu dienen; werden ja  diese 
gerade durch das W asser als Vehikel nach allen Teilen des Körpers gebracht.

Durch alle seine Ausscheidungen g ib t der Körper ununterbrochen W asser 
von sich ab , und wird dieser Verlust nicht ersetzt, so steigt er früher oder 
später zu einem m it dem Bestände des Lebens unvereinbaren Umfange. H un­
gernde Tiere vertragen besser W asserm angel als Tiere, welche m it trockenem 
F u tte r  ernäh rt w erden, was dadurch bedingt is t , daß bei jenen die Organe 
selber zugrunde gehen und dabei das in  ihnen m it der lebendigen Substanz 
innig verbundene W asser frei machen und also dem Gesamtkörper zur Ver­
fügung stellen. Bei trockenem F u tte r  zerfällt die lebendige Substanz gar 
n icht oder jedenfalls in kleinerem Maße als beim H ungern: das in  den Ge­
weben enthaltene W asser w ird daher in diesen zurückgehalten, und die Körper­
flüssigkeiten bekommen also von dieser Quelle aus keinen genügenden E rsatz 
fü r die Verluste an W asser, die sie erleiden. Außerdem sind diese Verluste 
bei F ü tte ru n g  mit trockenem F u tte r  größer als beim Hungern, denn die Ver­
dauung beansprucht je tzt eine gewisse Menge W asser, und auch die H arn­
abgabe w ird wohl größer sein, als bei vollständiger Karenz.

W enn m an ein Tier m it Eiweiß, F ett, Kohlehydraten und W asser in  voll­
kommen genügender Menge fü tte r t , so viel wie möglich aber alle m inerali­
schen Bestandteile ausschließt, so tre ten  im Befinden desselben merkwürdige 
Störungen auf. Bei allen so gefütterten  Tieren (Tauben, H unden) tra t  nach 
F ö r s t e r 1) bald ein Zustand von Muskelschwäche und Z ittern au f, der am 
besten durch allgemeine Erm üdung bezeichnet werden kann. Die Schwäche 
in den einzelnen Muskeln der Hunde, nam entlich der hinteren Extrem itäten, 
nahm allmählich, schon von der zweiten Versuchswoche an, einen lähm ungs­
artigen  C harakter an. Auch die T ätigkeit des Gehirns erlitt Störungen, die 
sich in dem wachsenden Stum pfsinn und  der Teilnahmslosigkeit der Tiere 
zu erkennen gaben. Erscheinungen einer erhöhten E rregbarkeit machten sich 
in späterer Zeit oft geltend. So zuckten die Hunde sofort und s te ts , wie 
heftig erschreckt, zusammen, wenn irgend eine rasche Bewegung, auch in 
der Entfernung, gegen sie ausgeführt wurde. U nter die Erscheinungen von 
seiten der Zentralorgane sind auch W utanfälle, die sich nam entlich durch 
tonischen Kram pf der Hals- und K ieferm uskulatur äußerten, zu »etzen. Bei 
Tauben tra t  endlich der Tod un ter allgemeinen Krämpfen und E rstickungs­
erscheinungen ein. Die Versuche an H unden unterbrach F ö r s t e r  zu einer 
Zeit, wo die S törungen nicht die äußerste Grenze erreicht hatten.

Trotz dieser Störungen gingen die Stoffwechselprozesse bis zu späten 
Stadien des Salzhungers in etwa norm aler Weise vor sich. Auch die Ver­
dauung verlief eine längere'Zeit unverändert, endlich zeigten sich aber darin 
erhebliche Störungen, das F u tte r  wurde im Magen erst nach längerem A uf­
en thalt verändert, Erbrechen stellte sich ein, und es wurde auch öfters Kot 
entleert, der eine weiche, fast diarrhöische Beschaffenheit hatte.

W enn zu gewöhnlichem, salzhaltigem F u tte r  übergegangen w urde, so 
zeigten die Tiere anfänglich nur eine geringe F reß lust; allmählich steigerte 
sich dieselbe, so daß das Tier schließlich eine erstaunliche Gefräßigkeit zeigte. *)

*) Zeitschr. f. Biol. 9, 297, 1873. Daselbst ist auch die ältere Literatur be 
sprocken.
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Die Schwäche und das Z ittern  der Muskeln, der tappende Gang verloren sich 
aber nur allmählich, so daß nach Verlauf eines vollen M onats Spuren davon 
noch bem erkbar waren.

Durch diese Beobachtungen ist es also erwiesen, daß die Aschehestandteile der 
Kost für den Unterhalt des Körpers ebenso wichtig sind als die darin enthaltenen 
brennbaren Verbindungen, ja aus den soeben angeführten Versuchen scheint sogar 
zu folgen, daß der erwachsene Körper leichter eine vollständige Karenz, als den 
einseitigen Aschehunger verträgt.

Um die Ursache dieses Sachverhaltes zu erforschen, hat F örster die Aus­
scheidung des Phosphors und des Kochsalzes bei Salzhunger untersucht und ist 
dabei zu folgenden, von späteren Autoren bestätigten Resultaten gekommen.

Die Ausscheidung des Phosphors im Harn und Kot hört niemals auf, sie 
nimmt nur in einem erheblichen Grade ab, und zwar um so mehr, je größer die 
Menge des genossenen salzfreien Futters ist. Für das Kochsalz zeigt sich ganz 
dasselbe: im Anfänge des Versuches wird dieses in Mengen abgegeben, die sich von 
Tag zu Tag verringern. Später ist die Ausscheidung desselben so weit herab­
gedrückt, daß in 200 ccm Harn nunmehr nur unwägbare Spuren entdeckt werden 
können. An den zwei letzten Versuchstagen, an denen der Körper an Substanz 
verlor, erschienen wieder, wenn auch ganz geringe Mengen Chlor im Harn. Auch 
im Magensafte wurde, selbst in den späteren Stadien des Versuches, Chlor vom 
Tiere abgesondert. Im allgemeinen gilt von der Kochsalzausscheidung dasselbe wie 
von der Phosphorabgabe, nämlich daß diese um so geringer ist, je größer die Menge 
der genossenen aschefreien Kost ist, d. h. je weniger die eigene Substanz des 
Körpers am Stoff zerfall teilnimmt.

F o r s t e r  g laubt diese Resultate verallgem einern zu dürfen und stellt 
daher den Satz auf, daß die Ausscheidung der Aschebestandteile beim Salz­
hunger während des ganzen Versuches, jedoch in erheblichem Grade ver­
m indert, andauert und gerade hei der reichlichsten Zufuhr von organischen 
Nahrungsstofien am geringsten ist.

Dieses Verhalten is t wahrscheinlich dadurch bedingt, daß bei ungenügen­
der Zufuhr von organischen Nahrungsstoffen die Aschehestandteile aus den 
dann zerfallenden Geweben frei werden, in den allgemeinen Saftstrom  gelangen 
und zum Teil ausgeschieden werden. Bei reichlicherer Aufnahme von organi­
schen Nahrungsstoffen zerstört der Körper nicht seine eigene Substanz, und 
die in den Geweben gebundenen mineralischen Bestandteile werden daher 
von ihnen «möglichst s ta rk  festgehalten; daher nim m t die Menge der in den 
Körperflüssigkeiten enthaltenen freien Salze ab , und die Ausscheidung wird 
geringer.

Sie hö rt indessen nie vollständig auf, und die Gewebe müssen daher, um 
den A nforderungen der Körperflüssigkeiten an Aschebestandteilen zu genügen, 
von ihrer eigenen Substanz immer wieder solche abgehen.

Hierin liegt aller W ahrscheinlichkeit nach die Ursache der schweren 
Störungen, welche den Aschehunger charakterisieren. W ie V o i t1) ausführt, 
ist das Leben allerdings noch möglich, wenn auch die Organe einen Teil ih rer 
konstituierenden Asche eingebüßt haben; ihr Gehalt an Asche kann innerhalb 
gewisser, allerdings sehr enger Grenzen schwanken. Sobald aber der V erlust 
über diese Grenze hinausgeht, die von dem norm alen Gehalte nicht weit ab­
liegt, sind die normalen Funktionen der Organe so wenig mehr möglich, wie 
bei einem großen V erlust an Eiweiß oder W asser. Es gehen dabei n icht

l) V oit, S. 358.
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etwa die Zellen zugrunde, sondern es t r i t t  eine das Leben gefährdende Ände­
rung  in deren Funktionen ein. Es ist dieses Yerhalten analog dem einer 
komplizierten chemischen V erbindung, welche ihren individuellen Charakter 
noch nicht zu verlieren braucht, wenn auch eine Gruppe von Molekülen daraus 
weggenommen wird.

Näher auf diese Fragen einzugehen, verbietet uns der Raum. Auch muß ich 
auf eine Zusammenstellung der bisher vorliegenden, übrigens lange nicht genügen­
den Erfahrungen über die Aufgabe der einzelnen Salze bei dem Lebensprozesse 
verzichten, da dieselben wohl richtiger in einem anderen Zusammenhänge zu be­
handeln sind. Ich werde also meine Aufgabe darauf beschränken, die wichtigsten 
Aschebestandteile hinsichtlich ihrer Bedeutung für die Stoffwechselvorgänge an 
sich zu erörtern.

Obgleich ich die große Wichtigkeit der Untersuchungen über den Schwefel­
umsatz im Körper durchaus nicht verkenne, werde ich doch, angesichts unserer 
noch sehr mangelhaften hierhergehörigen Kenntnisse, denselben hier übergehen 
und werde also nur Wasser, Kochsalz, Phosphor, Calcium, Magnesium und Eisen 
hier besprechen.

§ 2. Das Wasser.
Da es kaum  möglich is t , einem durstenden Tiere die zum stofflichen 

Gleichgewicht notwendige Menge fester N ahrung beizubringen, lassen sich 
vollständig reine Durstversuche n icht durchführen, sondern diese sind immer 
zu einem gewissen Grade durch gleichzeitig stattfindende Einschmelzung von 
Körpersubstanz kompliziert. N ichtsdestoweniger gehen uns diese Versuche 
die durch W asserm angel bewirkten Störungen in der deutlichsten Weise zu 
erkennen.

Tauben, welche N o th w a n g 1) mit luftgetrockneten Erbsen von lOProz. Wasser­
gehalt fütterte, zeigten nach 2 bis 3 Tagen eine lebhafte Unruhe; später stellten 
sich Störungen der Muskeltätigkeit, Zittern, Struppigwerden des Gefieders usw. ein, 
und die Tiere starben innerhalb 2 bis 7 Tage, während Tauben, die auf vollstän­
dige Karenz gestellt waren, 11 bis 12 Tage lang am Leben blieben. Nach den 
Ermittelungen N oth w angs hatten die Dursttiere beim Tode etwa 22 Proz. ihrer 
Wassermenge verloren; die quergestreiften Muskeln enthielten durchschnittlich nur 
71 Proz., die Organe im allgemeinen nur 67 Proz. Wasser, während bei normalen 
Tauben der Wassergehalt der Muskeln 77 und der der Organe überhaupt 73 Proz. 
beträgt. Da bereits in der Mitte der Durstzeit bedrohende Symptome erschienen, 
läßt sich schließen, daß schon ein Verlust von 11 Proz. des Wassers sehr ernst­
hafte Störungen hervorruft.

In vollkommener Übereinstimmung mit diesen Erfahrungen gibt Landauer*) 
an, daß Mäuse bei Durst zehnmal früher sterben als bei vollständiger Inanition. 
Wenn der Wasserverlust etwa 10 Proz. des Körpergewichtes beträgt, wird bei 
Hunden das Futter regelmäßig erbrochen (S trau b 8).

Betreffend die Einw irkung des W asserm angels auf den Stoffwechsel 
h a t S t r a u b  gefunden, daß die Fettzersetzung  davon unabhängig ist. Da­
gegen scheint der Eiweißumsatz, wie aus den Arbeiten von L a n d a u e r ,  
D e n n ig 4), S t r a u b  und S p ie g l e r 6) hervorgeht, dabei in einem gewissen 
Umfange gesteigert zu werden. Als Beispiel sei auf den folgenden Versuch 
von S t r a u b  verwiesen.

l) Arch. f. Hygiene 14, 272. — *) Ungar. Arch. f. Med. 3, 136, 1895; zit. 
nach Straub. — 3) Zeitschr. f. Biol. 38, 539, 1899. — 4) Zeitschr. f. physik. u. 
diätet. Ther. 2, 281, 1898. — 5) Zeitschr. f. Biol. 41, 239, 1901.
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D er V ersuchshund von etw a 12 kg K örpergew icht e rh ie lt täg lich  130 g lu f t­
trockenes Fleischpulver m it 16,09 N, dazu  40 g Schw einefett. Die durchschnittliche 
N-A bgabe im  K ot b e tru g  0,41 g N:

Tag N im  H arn  

g

P im  H arn

g

H arnm enge

ccm

W asser
gesoffen

ccm

1 14,71 0,830 305 400
2 14,78 0,856 320 400
3 14,78 0,830 315 400
4 14,78 0,839 335 400
5 14,78 0,839 330 400
6 15,11 0,883 340 400
7 — — 400
8 16,12 0,944 340 0
9 15,86 0,953 335 0

10 16,49 0,953 335 0
11 16,95 0,961 360 400
12 16 19 0,891 380 400
13 16,03 0,909 370 400
14 15,78 0,865 390 900
15 14,95 0,787 420 900
16 14,47 0,839 470 600
17 14,23 0,865 390 400

Auch nach wieder stattfindender Zufuhr von Wasser bleibt hier die N-Ahgahe im 
Harn eine Zeitlang erhöht. Diese Erscheinung könnte von einer Ausspülung etwa 
zurückgebliebener Zersetzungsprodukte bedingt sein. Dagegen spricht aber die 
Tatsache, daß die absolute Harnmenge während der Durstperiode nicht vermindert, 
zuweilen sogar erhöht ist, und Straub ist daher gewillt, die Mehrausgabe von N 
als Ausdruck einer Mehrzersetzung von Eiweiß aufzufassen, welche so lange an­
hält, als das verlorene Wasser unersetzt bleibt.

Es kommt aber auch vor, daß die N-Abgabe im Harn nicht sogleich am 
ersten Tage zunimmt, ja, daß sie anfangs sogar abnimmt, um im späteren Verlaufe 
der Durstzeit anzusteigen. Letzteres sucht L andauer dadurch zu erklären, daß 
ein Teil der Zersetzungsprodukte noch zurückgehalten wird. Da aber diese 
Depression auch in Fällen erscheint, wo keine wesentliche Abnahme der Harnmenge 
stattfindet, müssen noch andere Umstände hierbei beteiligt sein, und S p ieg ler  hat 
in dieser Hinsicht auf den Einfluß einer verzögerten Resorption aus dem Darme 
aufmerksam gemacht; da, wo keine Depression auf tritt, sei die Menge der Ver­
dauungssekrete genügend, um eine Resorption normalen Umfanges zu gestatten. 
Auch die nach Ende der Durstperiode vorkommende Steigerung der N-Zersetzung 
sei von Eiweißmengen bedingt, die während der Entziehungsperiode der Resorptiön 
entgangen sind, nun aber resorbiert werden. Dabei könnte auch die Retention 
N-haltiger Zersetzungsprodukte eine gewisse, wenn’iauch nur geringe Rolle spielen, 
wie N oth w ang ja eine Zunahme der Extraktivstoffe bei durstenden Tauben 
nachwies.

Bei reichlicher Zufuhr von W asser ha t man oft eine mehr oder minder 
erhebliche Zunahme der N-Abgabe im Harn beobachtet. Es liegt selbstver­
ständlich am nächsten , dieselbe als die Folge der A usspülung im Körper 
vorhandener N -haltiger Zersetzungsprodukte aufzufassen, und so ist sie in 
der Tat von mehreren Autoren aufgefaßt worden. Andere erblicken darin 
den Ausdruck einer größeren Eiweißzersetzung und dafür schien auch die
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beträchtliche Steigerung der N-Abgabe bei gewissen Versuchen, wie z. B. im 
folgenden von F ö r s t e r 1), k räftig  zu sprechen.

Der Versuch, wurde an einem hungernden Hunde ausgefiihrt. Während des 
5. bis 7. Hungertages schied das Tier durchschnittlich 182 ccm Harn mit 12,51g 
Harnstoff aus. Am 8. Tage wurde dem Tiere sehr reichlich Wasser gegeben; 
infolgedessen stieg die Harnmenge auf 2010 ccm und der Harnstoff auf 22,91g an. 
Während des 9. bis 11. Tages betrug die Harnmenge durchschnittlich 328 ccm mit 
17,30g Harnstoff').

Dem gegenüber v e rtritt N e u m a n n 3), auf Selbstversuche gestü tz t, die 
Ansicht, daß hier vor allem eine A usspülung von Zersetzungsprodukten vor­
liegt. E r findet näm lich, daß die durch reichliche W asserzufuhr hervor­
gerufene Steigerung der N-Abgabe im H arn nu r vorübergehender A rt ist und 
nach ein oder zwei Tagen, trotz fortdauernder reichlicher W asseraufnahm e, 
auf den früheren W ert herabsinkt.

Seine Kost enthielt in einem Versuche von 24 Tagen täglich 12,1 g N. Bei 
einer Einnahme von 800 bis 1070 ccm Wasser betrug die gesamte N-Ausfuhr im 
Ham und Kot durchschnittlich 12,09 g mit den Grenzwerten 11,77 und 12,35. 
Nun wurde während vier Tage die Wasseraufnahme auf 3000 g und mehr erhöht; 
hierbei betrug die N-Abgabe bzw. 15,90, 14,6, 12,3, 12,2g — also eine Steigerung 
nur während des ersten und zweiten Tages. In einer dritten Periode mit 600 bis 
900 g Wasser pro Tag sank die N-Ausgabe auf 9,84, 10,27 und 11,41 g. Jetzt wurde 
wiederum Wasser in großer Menge genossen. Bei 3000 bis 3300 ccm täglich betrug 
die N-Abgabe 16,35, 13,7, 11,60, 11,68, 12,42, 12,00; bei 3500 bis 3700 ccm bzw. 11,60, 
11,19, 10,96. Eine letzte Periode von vier Tagen mit verminderter Wasserzufuhr 
(700 bis 1700 g) ergab für die N-Abgabe bzw. 9,28, 11,47, 11,77, 11,31 g.

Für die betreffende Auffassung spricht auch die Erfahrung O ppenheim ers4), 
daß die N-Abgabe bei vermehrter Wasserzufuhr schon nach einigen Stunden ihr 
Maximum erreicht und schnell zurückgeht. Während eines Tages trank er 2 Liter 
Wasser am Anfänge des Versuches; dabei schied er dem Normaltage gegenüber in 
4 Stunden etwa 6 g Harnstoff mehr aus. Ein weiterer Konsum von 2000 g Wasser 
brachte keine Erhöhung mehr zustande.

Normal tag Wassertag

Zeit Harn Harnstoff Aufgenommenes
Wasser Harn Harnstoff

ccm g ccm ccm g

1—5 343 7,75 2000 1290 13,28
5—9 238 7,97 1000 1400 7,52
9—6 327 11,47 1000 905 11,66
6—1 270 7,61 — 402 7,23

§ 3. Das Kochsalz.
Das Kochsalz wird nur zu geringem Teile durch den Kot abgegeben; die 

weitaus größte Menge desselben wird im H arn ausgeschieden.

') Zeitschr. f. Biol. 1 4 , 175, 1878. — !) Vgl. auch Voit, Unters, über den 
Einfluß des Kochsalzes usw. auf den Stoffwechsel, München 1860, S. 61; E ränk el, 
Arch. f. pathol. Anat. 71, 117, 1877; Salkow sk i u. I. M unk, febenda 71, 500, 
1877; V o it, S. 152; Gruber, Zeitschr. f. Biol. 4 2 ,  419, 1891; Jacques M ayer, 
Zeitschr. f. klin. Med. 2, 34, 1880. — 8) Arch. f. Hygiene 36 , 248, 1899; vgl. auch 
D ubelir, Zeitschr. f. Biol. 28 , 336, 1891. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 23 , 468, 1881.
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Bei seinen Versuchen über den Einfluß des Kochsalzes auf den Stoff­
wechsel fand V o i t1) die in der folgenden Tabelle enthaltenen Zahlen für die 
N-Ahgabe bei Zufuhr verschiedener Mengen Kochsalz. Das Tier bekam täglich 
1500 g Fleisch =  5 1 g  N:

Mittel pro Tag

Reihe Wasserzufuhr (außer 
dem Wasser im Fleisch) Na CI N-Abgabe Harnwasser

g g g g

1. 1 108 ___ 51,12 935
3, 6 233 5 51,50 948
2, 5 352 10 51,73 1042

4 665 20 53,28 1284

11 — — 50,65 828
S — 5 51,92 898
9 — 10 52,95 987

10 — 20 53,57 1124

Wenn das Tier Wasser nach Belieben trinken durfte, wurde die mittlere 
N-Abgabe hei Zusatz von 5 oder 10 g Na CI fast gar nicht verändert. Bei 20 g Na CI 
stieg die N-Abgabe um 4,2 Proz. an. Am durstenden Tiere wurde die N-Abgabe 
durch Aufnahme von 5, 10 und 20 g um bzw. durchschnittlich 2,5, 4,6 und 5,8 Proz. 
erhöht. Daß hier keine vermehrte Ausspülung von N-haltigen Zersetzungspro­
dukten vorliegt, dürfte daraus folgen, daß jede Reihe mehrere Tage lang dauerte.

Aus dieser Versuchsreihe würde man also schließen können , daß das 
N aC l, wenn es nicht in zu geringer Menge aufgenommen wird, den Eiweiß­
um satz erhöht.

Hier kommt aber die wasseranziehende W irkung des Kochsalzes in 
B etrach t, denn es ist ja  möglich, daß die W asserzufuhr n icht genügte, um 
den vorhandenen Bedarf zu decken. In diesem Falle wäre die Steigerung 
der N-Abgabe die Folge des W assermangels (vgl. oben S. 519).

Auf der anderen Seite wird bei einem kurzdauernden Versuche die Aus­
spülung bei einer reichlicheren Diurese eine scheinbare Steigerung des Eiweiß­
zerfalles Vortäuschen können, wie in folgendem Versuche von F e d e r 2).

Die Harnstoffabgabe betrug am 4. Hungertage 24,7, am 5. Tage mit 15 g 
Na CI 27,4, am 6. Tage (ohne NaCl) aber 19,4 und am 7. Tage wieder 24,4 g. Bei 
Fütterung und N-Gleichgewicht betrug die Harnstoffabgabe am 5. Tage der Reihe 
83,2, am 6. Tage mit 15 g NaCl 86,2, am 7. aber (ohne NaCl) 79,3 und am 8. 66,8g.

Dagegen zeigen die Versuche von D u b e l i r 3) eine H erabsetzung der 
N-Abgabe un ter dem Einflüsse des Kochsalzes. Bei einem m it 250 g Fleisch 
und 50 g Speck gefütterten Hunde sank hier die N -A bgabe im Harn bei 
3 bis 1 0 g  N aCl von 9,12 allmählich auf 7,84 g herab, um nach Aussetzung 
des Kochsalzes sogleich auf 9,23 g wieder anzusteigen. Hier wurde kein 
W asser zum Trinken gegeben.

' )  Voit, Unters, über den Einfluß des Kochsalzes usw. auf den Stoffwechsel, 
München 1860, S. 59. — *) Zeitschr. f. Biol. 14, 187, 1878. — s) Ebenda 28, 
241, 1891.
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Die gleichen W irkungen wurden dann auch von G a b r i e l 1) am Hammel 
sowohl bei kleinen als großen Gaben von Kochsalz, von P u g l i e s e 2), S t r a u b 3) 
und G r u b e r 4) am H unde, sowie von P u g l ie s e ,  C o g g i3) und B e l l i 6) am 
Menschen nacbgewiesen.

Unter diesen Versuchen sei als besonders charakteristisch der folgende von 
Straub hier mitgeteilt. Das Tier bekam täglich 600 g Fleisch ( =  20,56 g N) und 
40 g Speck, sowie während der Kochsalztage außerdem 700 g Wasser:

Tag N im Harn Harnmenge

6 20,18 465
7 20,12 430
8 19,70 1060 1
9 19,73 1100 l  Je 12 g Na CI

10 19,64 1060 j
11 19,46 510
12 20,06 490

Aus diesen Beobachtungen dürfte  also gefolgert werden können, daß das 
Kochsalz bei genügender Zufuhr von W asser in der T at Eiweiß erspart.

In den Versuchen von B e ll i  bestand das CI-Gleichgewicht bei einer Zu­
fuhr von durchschnittlich 6,19 g CI; bei einer m ittleren Zufuhr von 0,543 g CI 
betrug  der Verlust durchschnittlich n u r 0,113 g. Der erwachsene Mensch 
würde also m it etwa 0,7 g CI =  etwa 1,2 g Na CI im Gleichgewicht sein können. 
Unsere hierher gehörigen E rfahrungen sind indes noch viel zu wenig um fang­
reich, um irgend welche bestimmte Schlußfolgerungen, betreffend den absoluten 
Cl-Bedarf des Menschen, zu gestatten.

§ 4. Der Phosphor.
Der Phosphor kommt im Körper und in der Kost nicht allein in anorgani­

schen Verbindungen vor, sondern stellt auch einen integrierenden Teil einer 
wichtigen Gruppe von Eiweißstoffen d ar , welche sowohl in der Kost als im 
Körper enthalten sind. Angesichts dieses Um standes wäre es vielleicht 
richtiger gewesen, das Verhalten des Phosphors im Zusam menhang m it dem 
des Eiweißes zu studieren. Da aber der Phosphor auch in anorganischer 
Form  genossen w ird und zum Teil in solcher im Körper vorkommt, habe ich 
es vorgezogen, den Phosphorum satz in diesem Abschnitte zu erörtern.

Ich finde dazu eine besondere V eranlassung, da bis vor wenigen 
Jahren  ziemlich allgemein angenommen w urde, daß der Phosphor überhaupt 
nur in anorganischer Form  vom Darme resorbiert w urde, und daß die 
organischen Phosphorverbindungen im Verdauungsrohre überhaupt nicht 
löslich waren.

W ir haben also in erster Linie zu untersuchen, in welcher Form  der 
Phosphor vom Darme resorbiert wird.

*) Zeitschr. f. Biol. 2 9 , 554, 1892. — 2) Areh. italiennes de biol. 25 , 17, 
1896. — 3) Zeitschr. f. Biol. 37, 527, 1899. — 4) Ebenda 41, 425, 1901. — s) Arch. 
italiennes de biol. 25 , 101, 1896. — *) Zeitschr. f. Biol. 4 5 , 182, 1904.
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Tereg und A rn old 1) bestimmten die P-Abgabe bei Hunden. Hach Fütterung 
mit Hundekuchen betrug dieselbe im Harn im Mittel von .vier Tagen 1,351g pro 
Tag. Danach fügten sie zu dem Normalfutter in verschiedenen Beihen bzw. 1,472 gP  
in tribasischem, 1,883 g P in zweibasischem und 1,228 bis 2,456 g P in einbasischem 
Calciumphosphat und fanden dabei im Harn durchschnittlich bzw. 1,547, 1,967, 
2,578 g P, also eine Zunahme der Phosphorausscheidung, die nur durch eine statt­
gefundene Besorption der gefütterten Salze erklärt werden kann.

Zadik*) fütterte einen Hund mit dem P-freien Edestin und gab dazu 1,026 gP  
in Form von Natrium- und Kaliumphosphat. Die tägliche P-Abgabe betrug im 
Harn 1,121 und im Kot 0,140 g — also waren wenigstens 0,886 g P resorbiert 
worden. Der Phosphor wird demnach aus anorganischen Verbindungen resorbiert.

Auf Grund der Beobachtung M ieschers3), daß sich die nucle'inhaltige Kern­
substanz der Eiterkörperchen im Magensaft nicht löste, wurde die Ansicht ver­
treten, daß Phosphor in organischen Verbindungen überhaupt nicht resorbiert wurde. 
Später wurde indes von P o p o ff4) nachgewiesen, daß der Pankreassaft, sowie das 
Pankreatin bei einer Einwirkung während ein bis zwei Stunden etwa Vs bis % des 
im Thymusnuclein enthaltenen Phosphors lösten, und daß insgesamt etwa die Hälfte 
von diesem als Nuclein in dev Lösung vorkam.

Auch betreffend die Nucleoalbumine (das Kasein) nahm man an, daß die bei 
der Pepsinverdauung entstehenden löslichen Produkte phosphorfrei waren, daß also 
auch hier der Phosphor nicht in die Lösung übergeht oder, wie H op pe-S eyler5) 
sagte: bei der Verdauung des Kaseins im Magensaft bleibt der ganze Phosphor­
gehalt in der reichlichen ungelösten Substanz, welche von Lieberm ann als meta­
phosphorsaure Verbindung eines Eiweißkörpers betrachtet wird.

Die Untersuchungen von S alkow sk i und H ah n 6) ergaben indessen, daß bei 
der Magensaftverdauung des Kaseins der größere Teil des Phosphors gelöst wird 
und in organischer Form zu finden ist — ob er den Albumosen selbst angebört 
oder in einer anderen Verbindung vorkommt, lassen die genannten Autoren vor­
läufig unentschieden.

Nach S eb e lien 7) geht unter der Einwirkung des Pankreasextraktes fast der 
gesamte Kaseinphosphor in die Lösung über. Dieser Phosphor kommt zum größeren 
Teile in organischer Verbindung vor, nur ein kleiner Teil wird als Orthophosphor- 
säure abgespalten. Dieser Teil nimmt mit der Dauer der Verdauung und der 
Menge des Enzyms auf Kosten des organisch gebundenen Phosphors zu; ebenso 
kann letzterer wie auch der Phosphor in dem durch Magensaft gebildeten löslichen 
Verdauungsprodukte des Kaseins durch verdünnte Alkalilösungen in anorganische 
Form überführt werden (B if f i8).

Durch direkte Versuche an Tieren vergewisserte man sich ferner davon, daß 
der Phosphor aus den P-haltigen Eiweißkörpern im Darme tatsächlich resorbiert 
wurde. Bei Fütterung eines Hundes mit konstantem Futter wurde in einer Ver­
suchsreihe von G u m lich 9) täglich 0,721 bis 0,678 g P im Harn ausgeschieden. Am 
achten Tage wurden dazu 20 g Thymusnucleinsäure mit etwa 1,748 g P dem Tiere 
gegeben. Infolgedessen stieg die P-Abgabe im Harn am selben Tage auf 1,460 und 
betrug am folgenden Tage noch 0,874 g. Erst am dritten Tage sank sie wieder 
auf 0,730 g herab. Der Kot wurde nicht untersucht.

Ein hungernder Hund schied täglich etwa 0,144 g P im Harne aus; bei Zufuhr 
von 0,624 g P in Paranuclein steigerte sich die P-Ausscheidung auf 0,586 g (Sand­
m ey er10). Auch hier wurde der Kot-Phosphor nicht berücksichtigt.

M arcuse11) fütterte einen Hund mit Kasein und Phosphaten. Bei Zufuhr von 
0,195 g P in Kasein und 0,172 g P in Phosphaten schied das Tier 0,031 g P im Kot

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 3 2 ,  123, 1883. — *) E benda 7 7 , 5 , 1899. — 
s) M ie s c h e r ,  Hoppe - Seylers m ed izin isch-chem ische U n tersuchungen  4 (1871); 
M ie s c h e r s  H istochem ische und physiologische A rbeiten  2, 17. — 4) Zeitschr. f. 
physiol. Chem. 18 , 533, 1894. —  5) H o p p e - S e y l e r ,  H andb. d. physiol. - ehern. 
A nal. Ed. 6, 258. — 6) Arch. f. d. ges. Physiol. 59 , 224, 1894. — 7) Zeitschr. f. 
physiol. Ohem. 21, 443, 1895. —  8) A rch. f. patho l. A nat. 1 5 2 , 144, 1898. — 
°) Zeitschr. f. physiol. Chem. 18, 508, 1894. — 10) E benda 21, 87, 1895. — u ) Arch. 
f. d. ges. Physiol. 67, 379, 1897.
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aus; hei Z u fu h r von 0,321 g  P  in  K asein und  0,189 g in  Phosphaten  b e tru g  der K ot­
phosphor 0,(157; also w aren sowohl aus dem K asein- als aus dem P hosphatphosphor 
re ichliche M engen reso rb iert worden.

Durch diese E rfahrungen war es also nachgewiesen, daß Phosphor sowohl 
aus organischen als aus anorganischen Verbindungen aus dem Darme resor­
b iert wird. Damit w ar indes bei weitem nicht entschieden, inwiefern der 
Phosphor in  jenem Falle auch in organischer Form  ins Blut übergeht. Denn 
es könnte angesichts der Leichtigkeit, m it welcher der Phosphor aus den 
betreffenden Verbindungen abgespalten werden kann, sehr wohl zutreffen, daß 
auch bei Zufuhr von Phosphor in organischen Verbindungen derselbe vor der 
Resorption in anorganischer Form  überginge.

Zur Entscheidung dieser F rage und der im nahen Zusammenhang dam it 
stehenden, ob der T ierkörper seine P-haltigen Eiweißverbindungen auB P-freien 
Eiweißkörpern und Phosphaten bilden kann , wurden un ter R ö h m a n n s  Lei­
tung  mehrere Versuchsreihen an H unden ausgeführt. Bei denselben wurde 
der P-Umsatz teils bei Zufuhr von P-haltigen Eiweißkörpern, teils bei Zufuhr 
von P-freien -|- Phosphaten untersucht.

Die V ersuchsreihe von S t e i n i t z 1) e rgab , daß bei F ü tte ru n g  m it Kasein oder 
V itellin  ein P -A n sa tz  (0,015 bis 0,181g pro  Tag) e rre ich t w erden konnte. W urde 
dagegen das P -fre ie  Myosin +  Phosphate  in  en tsprechender M enge gegeben, so 
erschien n u r  ein ganz geringer P-A nsatz (0,008 g pro Tag), und dieser könnte sehr 
wohl dem  g efü tte rten  F le ischex trak t, welches 0,02 g P  in  organischer B indung e n t­
hielt, en tstam m en.

In  einer folgenden B eihe von Z a d i k 1) w urde dem V ersuchstiere entw eder 
K asein bzw. V itellin  oder das P-freie E destin  und  P hosphate  gegeben. Bei g leicher 
Z u fu h r an  Phosphor (1,01 bis 1,06 g  pro T ag) w urde im  ersten  F alle  ein A nsatz 
von 0,075 bis 0,108 g erzielt, im  zw eiten F a lle  verlo r der K örper dagegen 0,164 bis 
0,179 g P, was n u r zum  Teil von der schlechteren  A usnutzung des Phosphatphosphors 
bedingt w ar.

A uf G rund dieser B eobachtungen fo lgert Z a d i k ,  daß ein P-A nsatz n u r  durch  
Z u fu h r von organischen P-V erbindungen zuwege gebrach t w erden kann.

Dem gegenüber stehen aber V ersuche von L e i p z i g e r “), welche n ach  demselben 
P lane wie die soeben genannten  ausg efü h rt w urden, und in  welchen bei F ü tte ru n g  
m it E destin  -)- P hosphaten  die Phosphorbilanz positiv w ar ( +  0,01 bis 0,09 g P  
pro Tag). In  bezug au f diese V ersuche bem erk t der A u to r, daß der H und  vor 
derselben ziem lich lange gehungert und d a h e r an  P hosphaten  eingebüßt h a tte , 
w eshalb die h ie r  sta ttgefundene  P -B etention  n u r  ein A nsatz von P h o sp h a t, n ich t 
von P -haltigem  Eiw eiß darstellen  w ürde. Daß diese A nnahm e keineswegs bewiesen 
ist, ist ohne w eiteres ersichtlich.

W eitere B eiträge zu r Lösung dieser F rag e  lieferte  L o e w i 4) in Selbstversuchen. 
Zu e iner aus 150 g  F leisch, 120 g  B u tte r , 285 g  W eißbro t, 6 E ie rn , 50 ccm Sahne, 
300 ccm W asser und 600 ccm B ier bestehenden S tandardkost fü g te  e r  in  Zw ischen­
perioden verschiedene N ucle'inpräparate. Die B esu lta te  der in  einer u n u n te r­
brochenen B eihe au sgeführten  V ersuche sind folgende (siehe Tabelle au f S. 526 oben).

D urch  die Zugabe der Nucle'ine ist h ie r eine n ich t unerhebliche M enge Phos­
phor angesetzt worden. W äh ren d  der N orm alperioden b e trä g t die täg liche  P-B ilanz 
d u rchschn ittlich  -)- 0,10 g, w ährend  der Perioden m it Z usatz von N u d e ln  -f- 0,54 g. 
D er Ü berschuß an  genossenem Phosphor b e tru g  d u rchschn ittlich  2,71, also sind 
davon etw a 25 Proz. im  K örper zurückgehalten  worden.

W ährend  de r N orm alperioden schied der K örper im  Kote d u rchschn ittlich  
0,42 g P  pro T ag  aus, w ährend  der N ucle'inzufuhr 0,66. Da die N-Menge im  K ote

')  A rch. f .  d. ges. Physiol. 7 2 ,  75, 1898. — s) E benda 7 7 ,  1, 1899. — 3) E benda
7 8 ,  402, 1899. — 4) A rch. f . exp. P a th o l. 4 5 ,  158, 1901.
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Phosphor pro T ag

.2 D auer E in- A usgaben
B ilanz

P-4 n ahm en H arn K ot Summe
T age g g g g g

1 4 1,57 1,08 0,41 1,49 +  0,08
2 1 3,09 1,63 0,61 2,24 -f- 0,85 30 g  Salmnucle'in
3 3 1,57 1,09 0,31 1,40 +  0,17

4 1 2,33 1,33 0,81 2,14 +  0,19 20 g  Pankreasnuclein
5 2 1,57 1,09 0,46 1,55 +  0,01
6 1 2,29 1,42 0,45 1,87 +  0,42 30 g  H efenuclein
7 3 1,59 1,08 0,40 1,48 +  0,11
8 1 3,11 1,65 0,77 2,42 +  0,69 20 g  N uclem säure
9 2 1,62 1,02 0,52 1,54 +  0,08

w äh ren d  der Nucle'inperioden g a r n ich t anstieg , k a n n  de r P -Ü b ersch u ß  daseihst 
n ic h t von unresorhiertem  N u d e ln  h e rrü h re n , sondern zeigt, daß ein  T eil des Nu- 
cleins im  D arm e gespalten w orden ist. Betreffend den resorb ierten  Phosphor, 2,11 g 
p ro  T a g , su ch t L o e w i  rechnerisch  zu bew eisen, daß derselbe, in  unzersetztem  
Nucle'm aus dem D arm e aufgenom m en und  teilweise u n v e rän d e rt angesetzt worden 
ist. Das V erh ältn is  des im V ersuche angesetzten  Stickstoffs zu  dem angesetzten 
Phosphor stim m t n äm lich  m it dem  V erhältn is N  : P  in  den genossenen Nucleinen 
ziem lich  nahe  überein . M einerseits kan n  ich  jedoch keinen zw ingenden Beweis darin  
finden, und bis a u f  w eiteres m uß wohl die F ra g e , ob die P -h a ltigen  Eiweißstoffe 
des K örpers syn the tisch  geb ildet w erden können oder n ic h t, als eine offene au f­
gefaß t w erden , obgleich die M öglichkeit einer solchen Synthese seh r plausibel 
erschein t.

Der im Kot enthaltene Phosphor stellt ebensowenig als der Kotstickstoff 
ausschließlich einen Rückstand der Kost dar, sondern stam m t wesentlich aus 
dem Körper selbst. Beim H ungerer C e t t i  fand F . M ü l l e r 1) im Mittel von 
zehn Tagen im Kote 0 ,0 9 1 g  P, und bei B r e i t h a u p t  im M ittel von sechs 
Tagen 0,062 g P  pro Tag. Die gleichzeitige P-Abgabe im H arn betrug bei 
C e t t i  durchschnittlich 1,07 g (Grenzwerte 1,43 bis 0 ,41g), bei B r e i th a u p t  
0,93 g (Grenzwerte 1,10 bis 0,68).

Beim hungernden Hunde sind 0,149 bis 0,028 g P  pro Tag beobachtet 
w orden2). In einem zehntägigen Versuche von I. M u n k 3) betrug die P-Ab­
gabe im H arn 0,428, im Kote 0,083 g im M ittel pro Tag.

Beim Genuß einer an Phosphor äußerst armen Kost fand C. T ig e r -  
s t e d t 4) im Kote 0,134 g P pro Tag, während die gleichzeitige P-Abgabe im 
H arn durchschnittlich 0,69 g betrug. An zwei anderen Versuchspersonen 
beobachtete R e n w a l l5) im Kot 0,223 bis 0 ,229g  P  bei einer P-Ausscheidung 
im H arne von 0,76 bzw. 0,74 g.

Die vorliegenden Bestimmungen über die P-A bgabe im Kote des Men­
schen hei gewöhnlicher, P -haltiger Kost geben höhere Zahlen, welche zwischen 
etwa 0,25 ( E h r s t r ö m 6) und 2 ,9 g  pro Tag variieren. Diese Schwankungen 
können allerdings zum Teil durch die un ter verschiedenen Umständen verschie-

’) A rch. f. pa tho l. A nat. 131, Supplbd., S. 18, 23, 67, 1893. — 2) F . M ü l l e r ,
Z eitschr. f. Biol. 20 , 334, 1884. —  3) A rch. f. d. ges. Physiol. 58, 319, 1893. —
4) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 68, 1904. — 6) E benda  16, 129, 1904. — 6) E benda
14, 91, 1903.
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den große Abgabe von Phosphor in den Verdauungsflüssigkeiten (vgl. S. 350, be­
treffend die entsprechenden Erscheinungen beim Kot-N) bedingt sein, zum Teil 
sind sie wohl auch von der Beschaffenheit der Kost bedingt. Endlich is t ein un ter 
Umständen sehr erheblicher Teil des Kotphosphors als reines Ausscheidungs­
produkt des Körpers zu bezeichnen. Dafür spricht vor allem die Tatsache, 
daß (bei dem H unde und der Ziege) die Phosphorausgabe im Harn durch 
subcutane E inspritzung von phosphorsaurem N atrium  wenig oder gar nicht 
zunimmt, sowie daß während der L aktation die P-Abgabe im Kot wesentlich 
abnimmt, wie im folgenden Versuche (an einer Ziege) von P a to n ,  D u n lo p  
und A i tc h is o n  *).

W äh ren d  der L ak ta tio n  bekam  das T ie r täg lich  2,054 g  P  und schied d u rc h ­
sch n ittlich  im  H a rn  0,022 g , in  der M ilch 0,319 und  im  K ot 1,582 g P  aus. N ach 
E nde der L ak ta tio n  b e tru g  bei e iner P -Z u fu h r von 1,844 g die P-A bgabe im  H arn  
0,09, im  K ot ab er 1,839 g.

Ganz dasselbe geht übrigens aus der längst bekannten Tatsache hervor, 
daß die Pflanzenfresser selbst bei Zufuhr von Kaliumphosphat in großen 
Q uantitäten im H arn nur ganz geringe Mengen Phosphor abgeben, wie z. B. 
im folgenden Versuche von B e r t r a m 2).

E in  Ziegenbock bekam  täg lich  5,902 g P, davon 4,324 g  in  KsH P 0 4; er schied 
im  H a rn  n u r  0,033 bis 0,097 g P  aus, w äh ren d  d e r K ot 5,504 bis 5,770 g  P  en th ie lt.

Das W esentliche hierbei dürften die Lösungsbedingungen der Phosphate 
im H arn darstellen: wenn diese die Ausscheidung des Phosphors auf diesem 
Wege erschw eren, so befreit sich der K örper durch den Darm von über­
schüssigem Phosphor. In  dieser Weise würde die E rfahrung, daß Zufuhr von 
Calciumsalzen die P-Abgabe im H arn wesentlich vermindert, zum Teil wenig­
stens erk lärt werden können.

In  Selbstversuchen von B e r t r a m 3) b e tru g  die täg liche  P -A b g ab e  im  K ot 
bei k o n stan te r K ost 0,555 g ; n ach  Z usatz  von 10 g C a C 0 3 stieg  dieselbe au f 0,769 g. 
In  den schon e rw äh n ten  V ersuchen von T e r e g  und  A r n o l d 4) am  H unde schied 
das T ier bei Zugabe von verschiedenen P ho sp h aten  zum  F u tte r  in  v ier V ersuchs­
re ihen  d u rch sch n ittlich  1,351 bis 2,578 g  P  im  H arn  aus. N ach  Zugabe von C a C 0 3 
nah m  die P-A usscheidung aber au f 0,586 g ab.

D em entsprechend findet m an  beim  M enschen, daß bei reich lichem  Genuß von 
Käse und M ilch die P-A bgabe im  K ot in  der Kegel ziem lich groß i s t 5).

Daß auch  die A ufsaugung  des Phosphors aus dem  D arm e h ie r  erschw ert ist, 
k an n  ja  n ich t v e rn e in t w erden , es schein t in d es , als ob auch  eine E rschw erung  
d e r A usscheidung du rch  die N ieren  eine w esentliche Kolle spielen muß.

Seit der A rbeit von E. B i s c h o f f 6) über die P -A usscheidung bei ver­
schieden großer Fleischzufuhr ist man im allgemeinen geneigt, zwischen dem 
N- und dem P-Umsatz einen gewissen Parallelismus vorauszusetzen. Ein solcher 
findet indes nicht unbedingt s ta tt, da ja  die Zufuhr von Phosphor und Stick­
stoff nicht imm er parallel verläuft. Zeigen ja schon die Versuche F e d e r s 7) 
am H unde, daß im Laufe des Tages kein Parallelismus zwischen der Stick- * 8

*) Jo u rn . of Physio l. 25, 212, 1900. — £) Z eitschr. f.. Biol. 14, 335, 1878. —
8) E benda  14, 356. «— 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 32 , 150, 1883. — 5) Vgl. S iv ä n ,  
Skand. A rch. f. Physiol. 11, 312, 327, 1901; K a u f m a n n  und M o h r ,  Berl. klin. 
W ochenschr. 1903, Nr. 8; D ie s e lb e n ,  Deutsch. Arch. f. klin. Med. 74, 593, 1903; 
K a u f m a n n ,  Z entralb l. f. S toffw echselkrankh. 1902, S. 241. — 6) Zeitschr. f. Biol. 3, 
309, 1867. — 7) E benda 17, 538, 555, 1881.
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stoff- und der Phosphorausscheidung stattfindet. F ü r zweistündige Perioden 
betrug  in einem Hungerversuche das Verhältnis N /P s 0 5 im Maximum 9,2, 
im Minimum 2,8; in einem -anderen bzw. 11,0 und 3,0. In  zwei Versuchen 
bei F leischfütterung w ar das Maximum 25,7 bzw. 14,2, das Minimum 4,2 
bzw. 4,6.

Betreffend die täglichen Bilanzen des Stickstoffes und des Phosphors 
findet m an, der oben erwähnten Annahme gem äß, allerdings, daß beide in 
der Hegel parallel verlau fen , d. h. daß bei Ansatz von Stickstoff auch ein 
Ansatz von Phosphor stattfindet und umgekehrt. Dies beweist aber nicht 
sehr viel; da nämlich in allen gewöhnlichen N ahrungsm itteln, wo Stickstoff 
vorkom m t, auch Phosphor enthalten is t , und da im allgemeinen bei Ver­
änderungen des Kostmaßes dieselben N ahrungsm ittel, aber in verschiedener 
Menge genossen werden, so muß es ja  sehr oft zutreffen, daß bei ungenügender 
N-Zufuhr auch die P -Z ufuhr ungenügend ist. Sehr bem erkenswert ist aber 
die Tatsache, daß bei den betreffenden Bilanzen das Verhältnis zwischen dem 
angesetzten bzw. vom Körper abgegebenen Phosphor und Stickstoff nie ein 
konstantes ist. So finden wir in  den Bilanzen von M a r c u s e 1) P /N  gleich 
0,75, 0,10, 0,04, sowie eine, wo 3,25 g N angesetzt wurde, aber 0,04 g Phos­
phor abgegeben wurde. Desgleichen finden w ir bei Z a d i k 2) bei einem 
N-Ansatz von 5,94 g einen P-Verlust von 0,65 g.

Beim Menschen ha t S iv e n 3) folgende Bilanzen m itgeteilt:

Gesam tbilanz
B eihe Tage N P P /N

g g g

1 13 — 19,99 — 3,29 0,16
2 4 —  1,10 — 0,61 0,55
3 a 7 +  14,49 +  1,53 0,11
3 b 6 +  6,15 +  1,05 0,17

Aus diesem allen geht also hervor, daß auch bei längeren Zeitperioden 
eine gewisse U nabhängigkeit zwischen dem Umsatz des Phosphors und dem 
des Stickstoffs stattfindet, und der P -U m satz dürfte daher, wie besonders 
E h r s t r ö m 4) bem erkt, nicht denselben Gesetzen wie der N -U m satz folgen. 
Unsere tatsächlichen Kenntnisse von den intim en Stoffwechselvorgängen sind 
indes noch viel zu gering, um eine befriedigende theoretische Deutung dieses 
Sachverhalts zu gestatten.

W enn der K örper eine längere  Zeit an  seiner eigenen Substanz zehren muß, 
so verlau fen  die N- u n d  P -B ilan zen  e inander im  großen und  ganzen p a ra lle l, wie 
z. B. in  der V ersuchsreihe von B e n w a l l 5), wo in  v ier Perioden die V erhältn iszah l 
P /N  bzw. 0,094, 0,11, 0,085, 0,12, d u rchschn ittlich  0,102 betrug . Bei den H unger-

*) Zeitschr. f. d. ges. Physiol. 67, 386, 1897. — !) A rch. f. d. ges. Physiol. 77, 
8, 1899. — 3) Skand. A rch. f. Physiol. 11, 326, 1901; vgl. in  dieser H insich t fe rn e r 
J a k o b  und B e r g e i l ,  Zeitschr. f. k lin . Med. 35 , 171, 1898; L o e w i,  A rch. f. exp. 
P a tho l. 4 5 , 163, 168, 170, 1901; E h r s t r ö m ,  Skand. A rch. f. Physiol. 14, 86, 1903; 
C. T i g e r s t e d t ,  Ebenda 16, 74, 1904. — 4) E benda 14, 96, 1903; vgl. auch  
L. F . M e y e r ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 43 , 1, 1904. — s) Skand. A rch. f. Physiol. 
16, 108, 1904.
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versuchen an  C e t t i  u n d  B r e i t h a u p t  w ar dieses V erhältn is n ach  M u n k 1) wie 
0,1 hzw. 0,085, stim m t also m it dem von R e n w a l l  beobachteten  ziem lich nahe  
überein . Dies schein t zu bew eisen, daß die zugrunde gehende K örpersubstanz 
n ich t allein  die M u sk u la tu r, bei w elcher P /N  =  0,067, h a t  sein k ö n n en , sondern 
daß  auch  die K nochen h ie ra n  in  nachw eisbarer M enge teilgenom m en haben .

Wie der Stickstoffansatz im K örper durch Fette und Kohlehydrate be­
günstig t w ird , so muß auch der Phosphoransatz, wenn dieser in  Form  von 
P-haltigen Eiweißkörpern stattfindet, durch die genannten Sparm ittel erleich­
te r t  werden. Dies scheint nach den E rfahrungen von P u g l i e s e 2) in  der 
T at der F all zu sein.

Als Beispiel sei fo lgender V ersuch m itgete ilt. Das T ie r (eine H ünd in ) bekam  
täg lich  100 g gekochtes Fleisch, 250 g B ro t und  600 g  W asser. Die d u rchschn ittliche  
Abgabe von N  und  P  b e tru g  dabei 5,38 bzw. 0,407 g. D ann  w urden  100 g Glukose 
zugegeben: A usscheidung von N und P  bzw. 4,42 u n d  0,236 g. D esgleichen w urde 
a u ch  bei Zugabe von F e tt oder L eim  sowohl Stickstoff als Phosphor erspart.

Da uns n icht sicher bekannt is t, oh der Phosphor in genau derselben 
Weise verw ertet wird, gleichgültig, ob er in anorganischen Verbindungen oder 
in  phosphorhaltigen Eiweißstoffen genossen wird, ist es zurzeit n icht möglich, 
zu bestimmten Resultaten, betreffend den absoluten täglichen Bedarf des 
Körpers an Phosphor, zu gelangen. Aus den vorliegenden U ntersuchungen 
können wir daher n u r entnehmen, m it welcher P-Menge das P-Gleichgewicht 
in  einzelnen Versuchen beim Menschen erzielt worden ist.

B eim  n a tü r lic h  e rn äh rten  Säugling beobachtete  B l a u b e r g 3) eine positive 
P-B ilanz von 0,40 g  bei e iner täg lichen  Z u fu h r von 0,088 g. Bei k ü n stlich e r E r ­
n ä h ru n g  m it verd ü n n te r K uhm ilch  m it 0,314 g  P  b e tru g  die B ilanz 0,065, bei 
u n v erd ü n n te r K uhm ilch  m it 0,894 g  P  w a r  d ie B ilanz -(- 0,220. D agegen erschien  
bei A nw endung von K inderm ehl m it 0,202 g  P  eine negative  B ilanz von — 0,024 g. 
Die absolute P -M enge im  Kote b e tru g  in  diesen v ier V ersuchsreihen bzw. 0,0095, 
0,168, 0,418, 0,149 g, w oraus fo lg t, daß der Phosphor bei k ü n stlich e r N ah ru n g  
viel sch lech ter als bei der n a tü rlich en  im  D arm e des Säuglings ausg en u tz t w ird, 
sowie daß de r P -A nsatz bei u n v erd ü n n te r K u h m ü ch  viel größer is t als bei der 
n a tü rlich en  N a h ru n g , w as von B l a u b e r g  als Zeichen einer Ü b e rern äh ru n g  auf- 
g e faß t wird.

Beim  erw achsenen M enschen sind die G renzen der P -A b g ab e  im  H a rn  bei 
P -Z u fu h r etw a 0,43 und  2,74 g. W enn der K örper w egen e iner zu  g eringen  P-Zu- 
fu h r  bei sonst ziem lich genügender N ah ru n g  von seinem  eigenen Phosphor zusetzen 
muß, so is t die P-A bgabe im  H a rn  sehr gering , z. B. 0,43 bis 0,44 bei S iv e n ,  0,65 
bis 0,73 bei C. T i g e r s t e d t .  Auch in  e iner n ach  absolutem  oder re la tiv em  P-M angel 
folgenden Periode is t bei stattfindendem  P -A n sa tz  die P -A bgabe  sehr g e rin g , bei 
S i v e n  0,88, bei C. T i g e r s t e d t  0,91. Z ah len  dieser Größe d ü rften  indes n u r  das 
B estreben des K örpers ausd rücken , den P hosphor so v iel w ie m öglich zu  ersparen  
und  sind d ah er fü r  den w irklichen B edarf n ich t m aßgebend.

Bei positiver B ilanz h a t  in  den B eobachtungen von B e r t r a m ,  S iv e n ,  
L o e w i,  K a u f m a n n  und  M o h r ,  J a k o b  u n d  B e r g e i l ,  E h r s t r ö m ,  C. T i g e r ­
s t e d t  und  R e n w a l l  die P -A b g ab e  im  H a rn  im  allgem einen zw ischen 0,74 und 
2,74 g —  also in n erh a lb  ziem lich w eiter Grenzen — v ariiert. W en n  w ir  die e in ­
zelnen B eobachtungen aber n ä h e r durchsehen, so finden w ir die n iedrigsten  Z ahlen  
(0,74 bis 1,16) bei zwei K ra n k en , an  w elchen K a u f m a n n  und  M o h r  eine sehr 
energische M astk u r d u rch fü h rten ; dieselben können  d ah er kaum  als A usdruck  des 
no rm alen  B edarfs gelten . Die höchsten  Z ah len  (1,96 bis 2,74 g) s in d  gleichfalls

')  A rch . f. pa tho l. A nat. 131, Supplbd-, S. 141, 1893; A rch. f. d. ges. Physiol. 
€ 3 , 330, 1894. — *) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1897, S. 474. — 3) Zeitschr. f. 
Biol. 4 0 , 1, 36, 1900.
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von den soeben genann ten  A u to ren  m itge te ilt u n d  beziehen sich au f einen an  
G ich t leidenden H a n n  bei seh r P -re ich er K ost (3,69 bis 5,37 g P  täg lich). Alle 
übrigen  m ir bekann ten  V ersuche m it positiver P -B ilan z  g eb en '  Z ah len , w elche 
zwischen 1,06 und  1,75 g  p ro  T ag  liegen. A uch die B eobachtungen m it negativer 
P-B ilanz bei sonst genügender N ah ru n g  geben Z ah len  von e tw a de r gleichen Größe,
1,04 bis 1,53 g.

W ir dürften daher schließen können, daß bei einer gewöhnlichen Kost, 
welcher keine Phosphate ex tra  zugegeben worden sind, die P-A bgabe im 
H arn im allgemeinen etwa 1,5 g pro Tag beträg t.

Um den tatsächlichen Bedarf des K örpers zu decken, muß hierzu noch 
die durch die D arm sekrete usw. abgegebene P-M enge hinzugezählt werden. 
Nach den oben m itgeteilten Beobachtungen schwankt diese Menge innerhalb 
gewisser Grenzen, dürfte aber durchschnittlich doch nicht m ehr als etwa 0,4 g 
täglich betragen. Der tägliche P-Um satz des erwachsenen Menschen würde 
demnach auf etwa 1,75 bis 2,0 g oder wahrscheinlich etwas weniger geschätzt 
werden können. Die Zufuhr muß indessen wegen der mangelhaften Aus­
nutzung im Darme, wie selbstverständlich, etwas größer sein.

§ 5. Calcium und Magnesium,
a) C a lc iu m .

Daß sow ohl Calcium  als M agnesium  in  anorgan ischen  V erbindungen resorb iert 
w erden k ö n n e n , g eh t d a rau s h e rv o r , daß die A bgabe derselben im  H arn  nach  
D arre ich u n g  von Ca- und  M g-Salzen u n te r  geeigneten  U m ständen  ansteig t. So 
beobachte te  N e u b a u e r 1) bei v ie r ju n g en  L eu ten  n ach  D arre ichung  von ver­
schiedenen Ca-Salzen in  M engen von 1 g eine Z unahm e der Ca-Abgabe im  H arn  
um  0,04 bis 0,09 g. N ach  Zugabe von 8 bis 10 g  C a C 0 3 stieg in  zw ei V ersuchen 
von Soborow ® ) die C a-A bgabe im  H arn  von d u rch sch n ittlich  0,289 g  au f 0,702 
bzw. 0,983 g  an, um  w äh ren d  de r zwei folgenden T age w ieder au f 0,315 bzw. 0,290 g  
herabzusinken. N ach  A ufnahm e von 30 g C aC O a v erm eh rte  sich in  d enV ersuchen  
B e r t r a m s 3) die C a-Ausscheidung von 0,12 a u f  0,21 g  p ro  Tag.

Bei einem  H unde b e tru g  die du rchschn ittliche  Ca-Abgabe im  H arn  0,019 g ; 
als das T ie r d ann  w ährend  drei T age in  allem  7,19 g CaCls bekam , b e trug  d ie 
Ca-Abgabe im  H arn  0,034, 0,063, 0,089 g ; w äh ren d  der folgenden drei T age w ar 
sie w ieder d u rch sch n ittlich  0,023g ( P e r l 4).

Noch deu tlicher zeig t sich  diese R esorption von K alksalzen  in  den Versuchen 
von E . V o i t .5) an  zwei zehn  T age a lten  H ündchen. E r  fü tte r te  die T iere m it der 
gleichen M enge F le isch  und  Speck, gab  aber dem  einen dazu n u r  destilliertes 
W asser, w äh ren d  das andere  ka lk h a ltig es B runnenw asser und K nochenasche bekam . 
Beide T iere nahm en  an  G ew icht zu, und  selbst bei dem  m it dem  k a lkarm en  F u tte r  
e rn äh rten  T iere w uchs das Skelett in  allen D im ensionen, es w ar aber bei diesem, 
w ie  die Sektion e rg a b , ein viel geringerer K a lkansatz  als bei dem V ergleichstiere 
zustande gekom m en. Also w a r Calcium  aus dem  B runnenw asser und  der K nochen­
asche reichlich  reso rb iert w orden. Aus dem  V ersuche fo lg t fe rn e r, daß ein w ach­
sender H und  in  den genann ten  N ahrungsm itte ln  die genügende Ca-Menge n ic h t 
b ekom m t, w ährend  andererseits aus einer 308 T age langen  V ersuchsreihe von 
H e i s s ' )  hervorgeh t, daß de r K a lk g eh a lt im F leisch  und  Speck beim  erw achsenen 
T iere  vollkom m en genügt, um  das Ca-Gleichgewicht zu  un terh a lten .

*) Jo u rn . f. p rak t. Chem. 1866, S. 96. —  s) Z entralb l. f. d. m ed. W iss. 1872,
S. 609. — “) Z eitschr. f. Biol. 14, 354, 1878. — 4) A rch. f. p a th . A nat. 74, 54, 
1878; vgl. auch  T e r e g  und  A r n o l d ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 32, 142, 1883; 
H e r x h e i m e r ,  B erl. k lin . W ochenschr. 1897, N r. 20. — 5) Zeitschr. f. Biol. 16 
74, 1880. — ')  E benda  12, 151, 1876.
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W egen der alkalischen Reaktion des Blutes ist indes eine quantita tiv  
ausgiebige Resorption von Ca-Salzen nicht m öglich, und es is t sehr w ahr­
scheinlich, daß der Kalk (in Phosphaten wenigstens) nu r in  Form  einer bei 
alkalischer Reaktion nicht fällbaren Eiweißverbindung im Blute vorkommt 
(K ü h n e  l) , E t z in g e r  2), F o k k e r 3). Man kann  sich vorstellen, daß das 
Eiweiß seine Affinitäten m it Ca sä ttig t und nach Bedarf das Calcium abgibt, 
wonach wiederum neue Ca-Moleküle eintreten. Bei reichlicher Zufuhr von 
Kalk würden Ca-reichere Eiweißverbindungen entstehen.

In Übereinstim m ung m it dieser Auffassung steht die Tatsache, daß der 
Gehalt des Blutes an Ca ein ziemlich konstan ter is t, und zwar be träg t der­
selbe nach F ö r s t e r 4) und E. Y o i t B) bei erwachsenen Tieren etwa 0,05 Proz. 
der Trockensubstanz; bei jüngeren Tieren ist er größer, z. B. bei einem eine 
W oche alten Hunde etwa 0,1 Proz. u sw .6).

W enn es also als erwiesen e rach te t w erden k a n n , daß die anorganischen 
K alkverb indungen  reso rb iert w erd en , so g eh t andererseits aus den vorliegenden 
E rfah ru n g en  h e rv o r, daß diese R esorption im  großen und ganzen eine ziem lich 
geringfügige sein muß. In  dieser R ich tu n g  sprechen z. B. E t z i n g e r s 7) V ersuche 
über K nochenfü tterung . Im  L aufe  von drei T agen bekam  der V ersuchshund in  
fein  geraspelten  K nochen 104 g Ca und  schied in  dem  en tsprechenden  K ote 
113,6g Ca aus. — N ach Zusatz von 7,199g CaCls m it 3 ,2g Ca fan d  P e r l 8) in 
einem  v iertäg igen  V ersuch 3,3 g Ca im  K ote , 0 ,84g  bei gew öhnlicher F ü tte ru n g  
gegenüber. — In  einer langen V ersuchsreihe bekam en T e r e g  und A r n o l d 9) 
folgende R e su lta te , w elche täg liche  M ittelw erte fü r  die C a-A bgabe w ährend  
Perioden von je  v ier T agen  darstellen .

Nr. Z u fu h r
Ausgabe

A nm erkungen
H arn K ot

1 0,557 0,032 1,046 H undekuchen
2 3,670 0,072 3,542 3,113 g  Ca in dreibasischem  P ho sp h at
3 3,347 0,038 3,254 2,792 g  Ca in  zweibasischem  P ho sp h at
4 1,357 0,057 1,328 0,536 bis 1,071 g Ca in einbasischem  P h o sp h at
5 4,552 0,113 3,075 4,000 g Ca in  K arbonat
6 0,103 0,014 0,071 F leisch
7 0,639 0,044 0,528 0,536 g  Ca in  einbasischem  Phosphat

F. V o i t l0) gab  einem  H unde M ilch u n d  dreibasisches Phosphat m it insgesam t 
4,152 g  Ca und  tö te te  das T ier n ach  v ier S tunden. Im  V erdauungsrohre  konnten  
4,082 g davon nachgew iesen w erden. A n iso lierten  D arm schlingen bekam  derselbe 
A u to r bei In jek tio n  von 0,016 g K alk  in  K a lkalbum inat ga r keine R esorption und 
bei 0,10 g  Ca in  Kase'm kalk n u r  eine von w eniger als 6 Proz. N ach E in fü h ren  
von 0,12 g  Ca als Ca Cls w a r ab er 0,04 g, d. h . e tw a 34 Proz. aus de r Schlinge ver­
sehw unden. V o i t  bem erk t indes, daß die D arm schle im haut h ie r  le ich t en tzündet 
w a r  und  daß also die benu tz te  Lösung in  einem  gewissen G rade den D arm  
g eä tz t h ä tte .

Es wäre indes im höchsten Grade unrichtig, aus diesen und anderen 
Erfahrungen über den Kalkgehalt des Kotes bzw. des Darminhaltes Schluß-

’ ) K ü h n e ,  L e h rb . d. p h y s io l. C hem . 1866, S. 184. —  *) Z e itsch r. f. B io l. 10, 104,
1874. —  8) A r c h . f. d. ges. P h y sio l. 7, 274, 1873. —  4) Z e its ch r. f. B io l. 1 2 , 466,
1876. —  5) E b e n d a  16, 91, 1880. — 6) V g l. a u c h  F . V o i t ,  E b e n d a  2 9 ,  386, 1892.
—  7) Z e itsch r. f. B io l. 1 0 , 99, 1874. —  8) A r c h . f. p a th . A n a t. 74, 62, 1878. —
9) A r c h . f. d. ges. P h y sio l. 32 , 122, 1883. —  10) Z e itsch r. f. B io l. 2 9 , 367, 1892.

34*
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folgerungen über die quantitativen Verhältnisse der Kalkresorption zu 
ziehen, denn es ha t sich durch vielerlei E rfahrungen herausgestellt, daß der 
Kot die größte Menge des vom Körper selber ausgeschiedenen Kalkes en t­
hält. Der Vergleich zwischen der K alkzufuhr in der N ahrung und der Kalk­
ausgabe im Kote g ibt daher keinen sicheren Aufschluß über die Größe der 
tatsächlichen Kalkresorption ab.

Als Beweisgründe fü r diese Auffassung haben wir in erster Linie die 
Tatsache, daß selbst beim H unger Kalk durch den Darm abgegeben wird. 
Beim zehntägigen H ungerversuch an C e t t i  und beim sechstägigen H unger­
versuch an B r e i t h a u p t  schieden diese bzw. 0,069 und  0,032 g Ca pro Tag 
aus (F. M ü l l e r 1). Beim hungernden Hunde ha t man im Kote bis zu 
0 ,3 0 8 g  C a 2) und bei der hungernden K atze3) 0 ,011g  Ca pro die gefunden. 
F erner h a t F . V o i t4) bei H unden m it nach H e rm a n n  isolierten Darm ring 
(vgl. S. 347) in diesem eine Kalkausscheidung beobachtet, die, pro Tag und 
Q uadratm eter Darmoberfläche berechnet, 0,09 bis 0,16 g Ca betrug.

W enn der K alkgehalt der N ahrung unzureichend ist, um den Bedarf des 
Körpers an Ca zu decken, findet man nicht selten, daß die Kalkmenge im Kote 
größer is t als die gefütterte Kalkmenge. Beispiele davon sind schon oben m it­
geteilt worden, und ich will nu r nach R e n w a ll  5) noch folgende Erfahrungen 
am Menschen hinzufügen. Die zwei Versuchspersonen genossen täglich 0,121 
bzw. 0,090 g Ca und gaben im Kot 0,163 bzw. 0,165 g Ca ab. Da die von 
diesen Individuen genossene, kalkarm e Kost pro Tag etwa 2500 bzw. 2000 Kal. 
be trug , dürften diese Zahlen als ein approxim atives Maß der vom Körper in 
den Darm usw. ausgeschiedenen Kalkmengen aufgefaßt werden können.

Als Quelle dieser Kalkabgabe kommen teils die Verdauungsflüssigkeiten, 
teils zugrunde gegangene Darmepithelien, teils eine vom Verdauungsgescbäft 
unabhängige Ausscheidung in Betracht. Betreffend die ersteren weiß man, 
daß die Galle nu r wenig Kalk en thält ( J a n k a  u •'); auch der M agensaft 
ist n icht besonders reich an K alk, denn nach C. S c h m id t7) en thält er nur 
0,092 g CaCl2 pro Liter.

Da wir uns ferner vergegenwärtigen, daß in  den Versuchen von F. V o it 
der H ungerkot, pro 1 qm der Darmoberfläche berechnet, nicht mehr Kalk als 
die im isolierten D arm ring pro Q uadratm eter ausgeschiedene Masse enthielt, 
so dürfte man m it einer gewissen W ahrscheinlichkeit schließen können, daß 
der vom Körper selber stammende, im Kot abgegebene K alk zum größten Teil 
entweder in den D arm saft sezerniert wird oder ein direktes Ausscheidungs­
produkt darstellt.

Bei verschiedenen Tieren ist der vom Körper ausgeschiedene Kalk, wie 
aus folgender Zusam menstellung hervorgeht, in sehr verschiedener Weise 
auf den Harn und den Kot verteilt. Ich bem erke, daß hier nu r solche Ver­
suche aufgenommen wurden, bei welchen keine Extrazugabe von Kalk zu 
der Kost stattgefunden hat. *)

*) A rch. f. patho l. A nat. 131, Supplbd., 9. 18, 67, 1893. — !) F . M ü l l e r ,  
Z eitschr. f. Biol. 20 , 334, 1884; F . V o i t ,  E benda 29 , 364, 1892; I. M u n k ,  Arch. 
f. d. ges. Physiol. 5 8 ,  325, 1894. — 3) S e d l m a i r ,  Z eitschr. f. Biol. 37, 56, 1899. 
—  4) E b en d a  2 9 ,  362, 371, 1892. — 5) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 129, 1904; 
vgl. auch  B e r t r a m ,  Zeitschr. f. Biol. 14, 342, 1878 (Ziege). — 6) A rch. f. exp. 
P a th o l. 29 , 237, 1891. — 7) Vgl. S c h e t e l i n g ,  A rch. f. p a th . A nat. 82 , 437, 1880.
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T ie ra r t

Die prozentige V erteilung 
des K alkes au f A uto r

H arn K ot

M e n s c h ............................................. 41,8 58,2 B e r t r a m  *)
60,9 39,1

r ............................................. 64,3 35,7
29,1 70,9 R e n  w a l l 2)
36,1 63,9
25,4 74,6

Säugling, n a tü rlich e  N ah ru n g  . 31,9 68,1
„ K u h m i l c h .................. 2,2 97,8
„ K in d e rm e h l.................. 9,5 90,5 |  B l a u b e r g  8)

„ K u h m i l c h .................. 1,4 98,6 )
H u n d ................................................. 20,6 79,4 P e r l 4)

3,0 97,0 1> P e re s :  u. A r n o l d 5)
18,0 82,0 i
27,2 72,8 H e i s s 6 7)

Ziegenbock .................................... 4,8 95,2 B e r t r a m  ’)
H a m m e l ............................................. 4,1 95,9 H e n n e b e r g  “)
P f e r d ................................................. 40,3 59,7 1

39,2 60,8
.................................... 32,0 68,0 f T a n g l  *)

• ........................................ • • 29,2 70,8 J
Beim erwachsenen Menschen en thält der H arn also etwa 25 bis 64 Proz., 

beim natürlich ernährten  Säugling etwa 32 Proz. der gesamten Kalkabgabe, 
während sie beim künstlich ernährten  Säugling n u r etwa 2 bis 10 Proz. 
derselben ausmacht. Beim Hunde b e träg t die im H arn ausgeschiedene 
Ca-Menge etwa 18 bis 27 Proz. (mit Ausnahme einer ganz aus der Reihe 
fallenden Zahl). Beim Ziegenbock und Hammel werden nur 4 bis 5 Proz. 
des Kalkes durch die Nieren abgegeben. Demgegenüber sind die Zahlen für 
die Kalkabgabe im H arn des Pferdes, 29 bis 40 Proz., sehr hoch.

Diese Differenzen sind zum  Teil von einer verschieden um fangre ichen  R e­
sorption im D arm e b ed in g t, wie z. B. daraus hervorgeh t, daß der K ot beim  k ü n st­
lich e rn äh rten  Säugling 0,41, 0,09 und 0,81g Ca bei einer Z ufuhr von bzw. 0,54, 
0,07 und  1,44 g en th ie lt, w ährend im  V ersuche am  n a tü rlich  e rn äh rten  K inde der 
K ot bei einer Z u fu h r von 0,19 g Ca n u r  0,05 g en th ie lt.

Es is t indes n ich t m öglich , diese V erschiedenheiten  allein  aus dem  Gesichts­
punkte  einer verschieden um fangreichen R esorption zu e rk lä re n , denn auch  die 
L eistungsfäh igkeit de r N ieren und die Lösungsbedingungen des H arnes fü r  die 
K alksalze m üssen h ierbei eine große Rolle spielen. H ier wie beim  Phosphor m uß 
der D arm , w enn die Ausscheidung du rch  die N ieren n ich t in  genügendem  U m fange 
stattfinden kann , die Abgabe des Calciums in  einem  größeren U m fange besorgen.

*) Zeitschr. f. Biol. 14, 354, 1878. — s) Skand. A rch. f. Physiol. 16, 114, 1904. —
3) Zeitschr. f. Biol. 40, 1, 36, 1900. — 4) A rch. f. patho l. A nat. 74, 54, 1878. —
s) A rch. f. d. ges. Physiol. 32, 125, 155, 1883. — 6) Zeitschr. f. Biol. 12, 156, 1876. —
7) E benda 14, 337, 1878. — 8) Zit. n ach  B e r t r a m ,  a. a. O. — 9) A rch. f. d. ges.
Physiol. 89 , 227, 1902.
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b) M a g n e s iu m .
Die bis je tz t  vorliegenden A ngaben über die K esorption und A usscheidung des 

M agnesium s sind noch spärlicher a ls die über das Calcium.
Die R esorption des M agnesium s scheint, beim  H unde wenigstens, le ich ter als die 

des Calciums zu  erfolgen. In  dem  308 T age dauernden  V ersuch von H e i s s 1) 
schied der V ersuchshund bei einer G esam taufnähm e von 12,4g Mg im  K ot n u r  
4,12 g aus, w ährend  von 9 ,81g  Ca n ich t w eniger als 7 ,14g im  K ote w ieder e r­
schienen.

Übrigens gilt auch vom M agnesium , daß es unabhängig von der Nah­
rung  in  einer gewissen Menge vom Körper im Darm abgegeben wird. Bei 
den H ungerern C e t t i  und B r e i t h a u p t  fand F. M ü l l e r 2) im Kote durch­
schnittlich pro Tag 0,006 bzw. 0 ,01g  Mg. Im H ungerkot des Hundes hat 
man im M ittel pro Tag 0,009 bis 0,028 g Mg beobachtet?). —  Bei einer 
Kost, die nu r 0,031 bzw. 0,023 g Mg enthielt, schieden zwei Menschen 0,064 
bzw. 0,067 g Mg im Kot aus ( R e n w a l l* 4).

W ie sich die M g-Ausscheidung hei verschiedenen T ierarten auf den Harn 
und den Kot verteilt, ist aus folgender Tabelle ersichtlich 5 6).

T ie ra rt
Die prozentig 

des M agn

H arn

e V erteilung  
isium s auf

K ot
A utor

M e n s c h ............................................. 38,6 61,4 B e r t r a m
................................. 32,7 67,3 '

v ................................. 28,9 71,1

n ............................................ 37,0 63,0 R e n w a l l
i) ............................................. 36,3 63,7

» ............................................. 36,2 63,8
Säugling, n a tü rlich e  N ah ru n g  . 47,1 52,9

„ K u h m i l c h .................. 6,9 93,1
„ K in d e rm e h l.................. 5,3 94,7 B l a u b e r g

„ K u h m i l c h .................. 28,3 71,7
H u n d ................................................. 64,8 35,2 H e is s
Ziegenbock .................................... 31,5 68,5 B e r t r a m
H a m m e l ............................................. 23,7 76,3 H e n n e b e r g
P fe rd  ................................................. 30,0 70,0

30,3 69,7
n ................................................. 23,7 76,3 > T a n g l

i) ................................................. 25,1 74,9

W enn es gesta tte t ist, aus so wenigen Beobachtungen Schlußfolgerungen 
zu ziehen, so würden wir sagen können, daß sich die Ausscheidungsbedin­
gungen des Magnesiums im H arn im großen und ganzen günstiger als die 
des Calciums gestalten. Es kommt indes auch vor, daß, wie bei R e n w a lls  
Versuchen am Menschen und T a n g ls  am Pferde, die Ca-Ausscheidung im 
H arn in Prozenten der Gesamtausscheidung größer als die des Magnesiums ist.

') Zeitschr. f. Biol. 12, 164, 1876. — *) Arch. f. path. Anat. 131, Supplbd., S. 18,
67, 1893. — 8) F. Müller ,  Zeitschi-, f. Biol. 20, 334, 1884; I. Munk, Arch. f. d.
ges. Physiol. 58, 325, 1894. — 4) Skand. Arch. f. Physiol. 16, 129, 1904. —
6) Literatur siehe S. 533.
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c) B i la n z v e r s u c h e  ü b e r  C a lc iu m  u n d  M a g n e s iu m .
Solche liegen überhaupt nur in geringer Zahl vor; un ter diesen sind die 

mir bekannten, insofern sie sich auf den gesunden erwachsenen Menschen 
beziehen, in  folgender Tabelle zusamm engestellt (siehe Tabelle 1 auf folgen­
der Seite).

An fiebernden K ranken  und  an  R ekonvaleszenten h a t  fe rn e r G r a m a t c h i k o w  *) 
viele B ilanzversuche über Ca und Mg au sg e fü h rt, und  außerdem  liegen j a  solche 
V ersuche betreffend die R achitis vor. D a indes diese B eobachtungen entschieden 
in  das Gebiet der Pathologie gehören, so können sie h ie r  n ich t e rö rte rt w erden.

Irgend welche bestimmte Folgerungen hinsichtlich des tatsächlichen Be­
darfes des erwachsenen Menschen an Calcium und Magnesium lassen sich 
kaum  aus diesem M aterial ziehen. Aus den Beobachtungen B e r t r a m s  wäre 
zu schließen, daß der tägliche Bedarf an Ca etwa 0,3 g betragen würde. 
Bei R e n w a ll  t r a t  aber das Ca-Gleichgewicht erst bei einer etwa dreim al so 
großen Ca-Zufuhr (durchschnittlich 0,860 g) ein. Jedenfalls is t der tägliche 
Bedarf nicht größer als l g  Ca; aller W ahrscheinlichkeit nach dürfte er 
sogar etwas geringer sein.

Sowohl aus B e r t r a m s  als aus R e n w a ll s  Bilanzversuchen geht hervor, 
daß Mg-Gleichgewicht bei einer Zufuhr von 0,4 bis 0,5 g Mg beim erwach­
senen Menschen erreicht wird.

Daß der noch wachsende Körper einen verhältnism äßig größeren Bedarf 
an  Ca und Mg hat, ist selbstverständlich. Zur Feststellung desselben besitzen 
wir folgende Bilanzversuche von B l a u b e r g 8) (siehe Tabelle 2 auf folgen­
d er Seite).

Aus Nr. 2 und 3 ist ersichtlich, wie schlecht die Kuhmilch im Darme 
des Säuglings ausgenutzt wird; daher und aus anderen Gründen muß wohl 
die sub 1 aufgenommene Bilanz als die dem Tatbestände am meisten en t­
sprechende aufgefaßt werden. Aus derselben fo lg t, daß der Ca-Bedarf des 
fünfmonatlichen Säuglings, wenn es n u r gilt, die Ausgaben zu decken, 0,069 g 
beträg t. H ierzu kommt aber noch die zum Ansatz notwendige Ca-Menge. 
Diese beträg t im betreffenden Versuche 0,125 g pro Tag, d. h. n icht weniger 
als 64 Proz. der Gesamtzufuhr.

Ü ber die Ca- und  M g-Abgabe im  H a r n  allein  finden sich in  de r h ierher- 
gehörigen  L ite ra tu r  noch viele A ngaben vor. D a  sie indessen keine Aufschlüsse 
über den B ed arf des K örpers an  diesen Substanzen lie fern  und also von n ah ru n g s­
physiologischem  G esichtspunkte ohne w eitere B edeutung s in d , finde ich  es n ich t 
an g ezeig t, dieselben h ier zu besprechen. Im  allgem einen h a t  m an  aus denselben 
den  Schluß gezogen, daß Mg O im  H arn  re ich licher vorkom m e als CaO, und  H a m ­
m a r s t e n  faß t in seinem  L ehrbuche (4. Aufl., S. 483) die vorliegenden E rfah ru n g en  
d ah in  zu sam m en , daß von der M enge der täg lich  ausgeschiedenen E rdphosphate  
an n äh e rn d  zwei D ritte l au f das M agnesium - und  ein  D ritte l au f das Calcium phos­
p h a t kom m en. Dies ist a b e r , w ie aus den oben m itgete ilten  B ilanzversuchen 
h e rv o rg e h t, keineswegs im m er de r F a ll. Ü brigens schein t das gegenseitige V er­
h ä ltn is des Ca und Mg w esentlich von der A rt der N ah ru n g  und deren  G ehalt an  
E rd m eta llen  abhäng ig  zu sein. So fa n d  B u n g e  * 3) bei F le ischdiät im  H arn  0,24 g  Ca 
und 0,17 g  Mg, bei vegetabilischer D iä t dagegen 0,24 g  Ca und 0,08 g Mg.

*) Zit. n ach  A t w a t e r  und L a n g w o r t h y ,  A D igest of m etabolism  experi- 
m ents. W ashing ton  1897, p. 189 ff. — s) Zeitschr. f. Biol. 40, 1, 36, 1900. —
3) B u n g e ,  L ehrb . d. physiol. Chemie, 1. Aufl. Leipzig 1887, S. 311.
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N ähere  Aufschlüsse über den Ca- und M g-Stoffwechsel können w ir n u r  dann  
e rh a lte n , w enn w ir denselben u n te r  E in w irk u n g  e iner verschieden zusam m en­
gesetzten D iä t und u n te r  gleichzeitiger B each tung  de r übrigen A schebestandteile  
untersuchen. Die w enigen bis je tz t vorliegenden A ngaben gestatten  es bei w eitem  
n ich t, tie fer in das W esen desselben einzudringen.

§ 6. Das Eisen.
Betreffend die Ausscheidung des Eisens ergeben zahlreiche E rfahrungen, 

daß dasselbe nu r in sehr geringer Menge durch den H arn abgegeben wird, 
und zwar be träg t sie beim gesunden Menschen durchschnittlich nu r etwa 
0,001 gi).

A ndererseits findet sich auch hei vollständigem H ungern im m er etwas 
Eisen im Kot. So fand M ü l l e r 2) hei C e t t i  durchschnittlich 0,007 und  bei 
B r e i t h a u p t  durchschnittlich 0 ,0 0 8 g  Eisen. Bei S u c c i betrug  die tägliche 
Fe,-Abgabe bei seinem W iener Versuch durchschnittlich 0,007 g (E. und
0. F r e u n d 3).

Ganz entsprechende Resultate ha t man auch beim Hunde bekommen. 
An einem nach H e rm a n n  hergestellten D arm ring (vgl. oben S. 347) wurde, 
pro Q uadratm eter berechnet, täglich 0,006 bis 0,009 g Eisen ausgeschieden; 
bei einem hungernden Hunde enthielt der Kot täglich 0 ,010g E isen , was 
ebenfalls 0,006 g pro Q uadratm eter Darmoberfläche entspricht (F. V o i t 4). 
—  Ein Hund, den F ö r s t e r 5) m it Fleischrückständen fü tterte , schied binnen 
38 Tagen m it dem Kot allein 2,66 g m ehr Eisen aus, als er im F u tte r  zu 
sich nahm (Einnahme insgesam t 0,93 g Fe, im Kot insgesam t 3,59 g Fe) usw.

W enn eisenhaltige N ahrung verabreicht w ird, steigt die Fe-Menge im 
H arn äußerst wenig oder gar nicht an , während die Eisenabgabe im Kot 
entsprechend der Zufuhr beträchtlich ansteigt.

E. W . H a m b u r g e r  6) fü tte rte  einen 8 kg  schw eren H und teils m it Fleisch allein, 
teils m it Fleisch und E isensulfat. Vor de r F ü tte ru n g  m it diesem b e tru g  die tä g ­
liche Fe-A ufnahm e 0 ,0 1 5 g , A usgaben im  H arn  0,0035g, im  K ot 0 ,0114g F e , also 
im K ot d reim al so viel Eisen als im  H arn . B ei Zugabe von E isensu lfa t w a r die 
täg liche  Fe-A ufnahm e 0,064 g , sowie w ährend  einer v iertägigen N achperiode m it 
Fleisch allein  w iederum  0,015 g. F ü r  die ganze R eihe von 13 T agen w urden d u rch ­
schnittlich  0,0045 g Fe im  H arn  und 0,0422 g  Fe im  K ot ausgeschieden. Die 
Fe-Abgabe im  H a rn  w ar also n u r  um  0,001 g gestiegen.

Aus diesen Tatsachen folgt entweder, daß das in anorganischen Ver­
bindungen enthaltene Eisen aus der N ahrung nu r in sehr geringem Maße 
resorbiert w ird , oder auch, daß es nach vorgängiger Resorption zum aller­
größten Teil durch den Darm wieder ausgeschieden wird.

Die in erster Linie erwähnte Aulfassung wurde besonders von B u n g e 7) 
vertreten, und er suchte nachzuweisen, daß das Eisen nu r in Form  kompli-

’) Vgl. S to c k m a n  u. G r e ig ,  Jo u rn . of Physiol. 21, 55, 1897; N e u m a n n ,
Zeitschr. f. physiol. Chemie 37, 143, 1902; v. W e n d t ,  Skand. A rch. f. Physiol. 17, 
131, 1905 ; G o t t l i e b ,  A rch. f. exp. P a th . 26, 138, 1889. —  *) A rch. f. pa th . A nat. 
131, Supplbd., 8. 1§, 67, 1&93. —  3) W iener klin . R undschau 1901, 8. 93. —
4) Zeitschr. f. Biol. 29, 389, 1892; vgl. auch  F. M ü l l e r ,  E benda 20, 336, 1884. —
5) E benda 9, 376, 1873. — *) Zeitschr. f. physiol. Chem. 2, 191, 1878. D aselbst auch
die ä ltere  L ite ra tu r. — 7) Zeitschr. f. physiol. Chemie 9, 49, 1885; vgl. auch
B u n g e ,  E benda 26, 36, 1898 und  S o c in ,  E benda 15, 93, 1891.
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zierter organischer Y erbindungen (Hämatogene) resorbiert und assimiliert 
wird. Der günstige Erfolg der Eisenmedikation bei der Chlorose sei dadurch 
bedingt, daß die anorganischen Eisen verbin düngen in irgend einer Weise die 
organischen vor der Zersetzung im Darm und vor der A bspaltung ihres 
Eisens bewahrten.

B u n g e s  Arbeit veranlaßte eine große Menge U ntersuchungen, welche 
bezweckten, die F rage nach der Resorption und Assimilation des Eisens in 
anorganischen Verbindungen näher aufzuklären.

Von vornherein war es ziemlich k la r, daß Ausnutzungsversuche n u r bei 
stattfindender E isenretention im Körper bestimmte Schlüsse gestatten  würden. 
Tatsächlich finden sich in der hierher gehörigen L ite ra tu r einige Arbeiten, 
welche dies dartun.

So beobachtete M a r f o r i * l) u n te r  A nw endung eines künstlich  dargestellten  
E isenalbum inats, daß etw a 50 Proz. desselben reso rb iert w urden. A llerdings konnte 
e r  keine R esorption von E isen lak ta t nachw eisen; er bem erk t indessen, daß aus an ­
organischen E isen p räp ara ten  und Eiweiß dem  Fe-A lbum inat entsprechende V erbin­
dungen im  D arm e gebildet w erden könnten .

An einem  M ädchen m it F iste l am  Ileum  fan d  H o n ig m a n n * )  im  D arm inhalt 
bei gew öhnlicher Kost täg lich  0,0319g F e ;  bei Zugabe von 0,4166g Fe im Ferrum  
c itra t. oxydat. b e tru g  die Fe-M enge des Kotes 0,1097 g •— also w aren  vom E isen­
salz 0,3069 g Fe resorb iert worden.

In  der letz ten  Zeit h a t  v. W e n  d t 8) in  Selbstversuchen folgende B ilanzen 
erh a lten . Am  3. und 4. T age w urde 0,10 g bis 0,09 g F e  als K arb o n at aufgenom m en.

T ag
Eisen in  
de r Kost

g

Eisen im
B ilanz

g
H arn

g
K ot

g

1 0,008 0,001 0,008 — 0,001
2 0,011 0,001 0,008 +  0,002
3 0,111 0,001 0,048 +  0,062
4 0,100 0,001 0,048 +  0,051
5 0,010 0,001 0,048 — 0,038
6 0,015 0,001 0,010 +  0,004

F erner ha t man den Eisengehalt der Organe bei Tieren untersucht, 
denen anorganisches Eisen im F u tte r  gegeben worden ist, und denselben mit 
dem Eisengehalt solcher Tiere verglichen, die eine eisenarme N ahrung be­
kommen hatten. Bei solchen Versuchen konnte K u n k e l 4) an weißen Mäusen 
k o n sta tie ren , daß L iquor ferri oxychlorati die Eisenmenge der Organe be­
trächtlich in  die Höhe treibt, und zwar sammelt sich das Eisen hierbei ganz 
besonders in der Leber. Ganz dasselbe beobachtete H a l l 5) am gleichen 
Versuchsobjekt bei F ü tterung  m it Carneferrin (ohne Carneferrin 0,420 g Fe, 
nach viertägiger F ü tte rung  m it Carneferrin 0,830 g Fe pro Kilogramm 
Körpergewicht) und W o l t e r i n g “) m it Ferrosulfat.

*) A rch. f. exp. Pa tho l. 29, 212, 1892. — !) A rch. f. pa tho l. A nat. 152, 191, 
1898. — s) Skand. A rch. f. Physiol. 17, 287, 1905. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 50,
1, 1891. — 5) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1894, 8 .4 5 5 ; daselbst auch  eine au sfü h r­
liche E ite ra tu rü b ers ich t. — “) Zeitschr. f. physiol. Chem. 21, 186, 18,95.
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Noch deutlicher stellte sich das Vorhandensein der Eisenresorption durch 
den mikrochemischen Nachweis von Eisen in  der Schleimhaut des Darmes 
d ar, wie er von M ac C a l lu m 1) ,  H a l l 2) , H o c h h a u s  und Q u in c k e 3), 
G a u le 4), H o f m a n n 5), S w i r s k i 6), A b d e r h a l d e n 7), H. L a n d a u 8), T a r -  
t a k o w s k y 9) und anderen erbracht wurde.

Nunm ehr gibt selbst B u n g e  die Resorption anorganischer Eisenverbin- 
dungen, und zw ar auch in kleinen, medikamentösen Gaben zu. Auf der 
anderen Seite wird aber noch die A nsicht vertre ten , daß das Eisen in  dieser 
Form  nicht zur Hämoglobinbildung verw ertet werden könne, und daß also 
das Hämoglobin nu r aus den Hämatogenen entstehen würde.

Die einschlägige L ite ra tu r ergibt in  dieser H insicht un ter anderem 
folgendes.

A b d e r h a l d e n 10 *) fand , daß das in der Norm alnahrung, ebenso wie das 
in Hämoglobin, Häm atin und in anorganischen Eisenverbindungen enthaltene 
Eisen denselben W eg der Resorption einschlägt, an denselben Orten ab­
gelagert wird und denselben Ausscheidungsweg h a t ,  sowie durch dieselben 
Reagenzien nachgewiesen wird.

Schon daraus würde man folgern w ollen, daß in bezug auf die Assi­
milation die anorganischen Eisenverbindungen den Hämatogenen gegenüber 
keine wesentliche Differenz darbieten, und diese Folgerung w ird n u r noch 
gestü tz t durch die Bestimmungen A b d e r h a l d e n s 11) über die gesamte 
Hämoglobinmenge hei Zugabe von derartigen P räparaten  zu einer eisenarmen 
Kost oder zu einer Kost m it normalem Gehalt an organisch gebundenem 
Eisen. H ier bewirkte das anorganische Eisen tatsächlich eine Vermehrung 
sowohl der absoluten als auch der relativen Hämoglobinmenge.

Das R esultat dieser und anderer Versuche ist von einigen Autoren, un ter 
anderem von A b d e r h a ld e n  selber, in der Weise aufgefaßt worden, daß das 
verabreichte anorganische Eisen n u r indirekt eine verm ehrte Hämoglobinbildung 
bedingt, und selber zu diesem Zwecke untauglich sei. Demgegenüber ist 
indes un ter anderem in Betracht zu z iehen , daß bei der N orm alnahrung die 
mikroskopischen Bilder der Resorption denen bei anorganischem Eisen ganz 
ähnlich sind, woraus doch folgen dürfte , daß auch in jenem Falle das Eisen 
in  Form  einfacherer Verbindungen resorbiert wird, in denen das Eisen sowohl 
mittels Schwefelammonium als mittels Ferrocyankalium  und Salzsäure leicht 
zu entdecken i s t I2).

Als ein Experim entum  crucis empfahl K u n k e l13) folgende Versuchs­
anordnung. Es w ird zwei Tieren durch wiederholte Aderlässe von Zeit zu 
Zeit Blut entzogen; alle beide bekommen dasselbe eisenarme F u tte r, das eine 
Tier aber m it Zusatz von anorganischem Eisen. W enn eine Hämoglobin­
bildung auf Kosten des letzteren tatsächlich stattfindet, so muß das E isentier 
die Folgen der Blutentziehung leichter als das andere Tier überstehen.

*) Jo u rn . of Physiol. 16, 268, 1894. — s) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1896,
8.49 . — 3) A rch. f. exp. P a th . 37, 159, 1896. — *) Zeitschr. f. Biol. 35, 377, 1897. —
5) Arch. f. p a th . A nat. 151, 488, 1898. — “) A rch. f. d. ges. Physiol. 74, 466, 1899. —
7) Zeitschr. f. Biol. 3», 113, 1900. —  8) Zeitschr. f. k lin . Med. 46, 223, 1902. —
•) A rch. f. d. ges. Physiol. 100, 586, 1904. — l0) Z eitschr. f. Biol. 39, 150, 1900. —
u ) E benda 39, 193, 483, 1900. — 12) Vgl. A b d e r h a l d e n ,  E benda 39, 150, 1900;
T a r t a k o w s k y ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 100, 609, 1904. — l3) A rch. f. d. ges.
Physiol. 61, 595, 1895.
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Nach diesem Plane sind Versuche von K u n k e l  selber, von W o lte -  
r i n g 1) ,  F . M ü l l e r 2) und T a r t a k o w s k y 3), und zw ar m it vollständigem 
Erfolg ausgeführt worden.

Als Beleg diene folgende Z usam m enstellung der langen  V ersuchsreihe des letz­
teren . Die T iere bekam en als P u tte r  n u r  M ilch, Beis und  Q uark.

H äm oglobingehalt au f 100 ccm B lut

Nr. zu A nfang der V ersuche 
(vor dem  1. A derlaß)

•

zu E nde der Versuche

ohne Pe m it Pe ohne Fe m it Pe

1 16,10 14,19 9,85 12,26
2 19,41 15,43 9,66 14,01
3 15,73 11,72 10,62 13,41
4 12,42 — 8,02 —
5 14,47 12,49 9,53 12,24
6 17,54 16,06 10,96 15,52
7 17,87 16,79 7,25 15,36
8 20,87 16,42 7,53 12,55
e 15,37 — 7,76 13,51

M ittel 16.64 14,73 9,02 13,61

Die D ifferenz des H äm oglobingehaltes am  Ende der V ersuche (13,61—9,02) 
b e träg t etw as m eh r als 50 Proz. der kleineren Zahl, was bezeugt, daß etw aige V er­
schiedenheiten  der absoluten B lutm enge dieses B esu lta t n ich t e rk lären  können.

Das Eisen wird also sowohl aus organischen als aus anorganischen .Ver­
bindungen resorbiert und im Körper verw ertet, sowie zum allergrößten Teil 
wieder durch den Darm ausgeschieden.

Über die Größe der un ter normalen Verhältnissen täglich stattfindenden 
Resorption läßt sich zurzeit wohl kaum  etwas Bestimmtes sagen. Ebenso­
wenig dürfte es zurzeit möglich sein, den täglichen Bedarf an Eisen in einer 
bestimm ten Zahl auszudrücken. Nach v. W e n d t  würde das tägliche Fe- 
Quantum in der gewöhnlichen Kost des erwachsenen Menschen etwa 0,020 
bis 0,030 g betragen 4).

Z w ö lf te s  K a p ite l .

Die Ernährung des Menschen.
Es ist nicht möglich, in diesem Handhuche eine ausführliche Besprechung 

des Nahrungsbedarfes des Menschen unter verschiedenen Verhältnissen zu 
geben, noch eingehend zu erörtern, wie die Kost aus verschiedenen N ahrungs­
m itteln zusammenzusetzen is t , um als befriedigend aufgefaßt werden zu 
können. Da aber andererseits eine D arstellung der Physiologie des Stoff-

M Zeitschr. f. physiol. Chemie 21, 186, 1895. — 2) A rch. f. pa th . A nat. 164, 
436, 1901. — 3) A rch. f. d. ges. Physiol. 101, 423, 1904. D aseihst eine ausführliche 
L ite ra tu rü b ers ich t. — 4) Skand. A rch. f. Physiol. 17, 288, 1905.
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Wechsels doch in einem gewissen Grade die betreffenden Fragen zu berück­
sichtigen hat, will ich zum Schlüsse einige allgemeine Gesichtspunkte, betreffend 
die E rnährung  des Menschen, darlegen.

In dieser Beziehung sind zwei Lehrsätze, welche fast axiomatischer N atur 
sind, vor allem zu berücksichtigen, nämlich: 1. die Kost muß die Verdauungs­
organe in geeigneter Weise erregen, ohne sie übermäßig anzustrengen oder 
sonst schädlich zu beeinflussen; 2. sie muß eine dem Bedarf des betreffenden 
Individuum s völlig genügende Menge von potentieller Energie, sowie von 
anorganischen Bestandteilen enthalten.

W enn diesen Anforderungen Genüge getan is t ,  so ist auch die Kost als 
in jeder Beziehung zweckmäßig zu erach ten ; w ir haben daher die betreffenden 
Lehrsätze an der Hand der vorliegenden Erfahrungen näher zu erörtern.

§ 1. Anforderungen an die quali tat ive Beschaffenheit
der Kost.

U nter den vielen Verdiensten V o its  um die Physiologie des Stoffwechsels 
und der E rnährung  ist seine Darlegung von der Bedeutung der Gewürz- und 
Genußmittel n icht eins der geringsten. Vor der Zeit, als V o it seine Bemer­
kungen hierüber erscheinen ließ, wußte man wohl, daß ein Gemenge aus E i­
weiß, F ett, Stärke, W asser und Aschebestandteilen, welchesalle Nahrungsstoffe 
in gehöriger Q uan tität darbot, jedoch nicht genügte, gerade weil es an etwas, 
was die Eßlust erregte, mangelte. N ur unter dem Einflüsse eines gewaltigen 
Hungers konnten sich Menschen und Tiere dazu zwingen, ein solches Gemenge 
zu verzehren, und selbst dann n u r in ungenügender Menge. Man verstand 
aber nicht, daß hierin die Äußerung einer physiologischen Notwendigkeit vor­
lag, sondern faßte den Widerwillen gegen eine geschmacklose Kost als Aus­
druck der Genußsucht oder etwas dergleichen au f, wie es sich auf das deut­
lichste aus der damaligen A nordnung der Kost in den Gefängnissen ergibt. 
Es zeigte sich indessen immer deutlicher, daß die dort verabreichte fade und 
äußerst geschmacklos bereitete Kost, die übrigens in sehr geringer Abwechse­
lung in derselben Gestalt immer wiederkehrte, nicht selten einen solchen W ider­
willen und eine solche Abneigung hervorrief, daß die Gefangenen auch beim 
größten Hungergefühl nicht imstande waren, sie zu genießen, ja  daß bei vielen 
Bchon der Anblick und der Geruch derselben hinreichte, um Brechreiz und 

.W ürggefühl zu erzeugen 1).
Angesichts dieser Umstände war V o its  Hervorheben der Bedeutung 

der Schmackhaftigkeit der Kost w ahrhaft als ein erlösendes W ort zu 
begrüßen, und es ha t auch überall seinen segensreichen Einfluß ausgeübt.

Wie jede Tätigkeit des Körpers muß auch das Geschäft der Aufnahme 
der Speise m it einer angenehmen Empfindung verknüpft sein, so lautet in 
seiner größten Allgemeinheit das betreffende Maxim von V o it2).

In erster Linie wird diese A nforderung durch alle diejenigen Stoffe 
erfüllt, welche den Speisen den ihnen eigentümlichen, uns angenehm dünkenden 
Geschmack und Geruch verleihen. Hierher gehört außerdem noch alles, was 
sonst die Aufnahme von N ahrung angenehm m acht, das saubere Auftischen *)

*) B a e r ,  Handb. d. H ygiene u. d. G ew erbekrankheiten 2 (2), 131, 1882. — 
s) V o it ,  8. 421; Zeitschr. f. Biol. 12, 17, 1876.
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der Speisen, das fröhliche Tischgespräch usw. Alles dieses wird von Y oit 
un ter dem gemeinsamen Namen Genußmittel zusammen gefaßt.

M it wahrem Scharfblick wies V oit nach, daß die Genußm ittel un ter Ver­
m ittelung des Nervensystems ihren günstigen Einfluß auf die Vorgänge der 
V erdauung und E rnährung ausüben. Zunächst wirken die schmeckenden und 
riechenden Substanzen der Speisen, nachdem sie uns durch E rregung der 
Geschmacks- und Geruchsorgane eine angenehme Em pfindung ausgelöst, noch 
auf viele andere Teile, nam entlich des Darmkanals, ein und bereiten letzteren 
fü r die Verdauung auf irgend eine W eise vor. Es w ird im ersten Falle 
Speichel reichlich abgesondert, was schon durch die Vorstellung oder den 
Anblick eines uns zusagenden Gerichtes bedingt wird, so daß uns der Speichel 
im Munde zusammenläuft. Das gleiche läßt sich fü r die M agensaftdrüsen 
d a r tu n ; man ist im stande, an Hunden m it künstlich angelegten Magenfisteln 
zu zeigen, wie plötzlich an der Oberfläche Saft hervorquillt, wenn man den 
nüchternen Tieren ein Stück Fleisch vorhält, ohne es ihnen zu geben. Es 
setzt sich diese W irkung wahrscheinlich vom Magen aus auch zu den Drüsen 
und Blutgefäßen des Darmes fort. N ur solange es uns schm eckt, ist es 
möglich zu essen. E tw as Geschmackloses oder schlecht Schmeckendes und 
Ekelhaftes dagegen vermögen wir n icht zu verschlucken; bei einer nicht be­
gehrenswerten und nicht appetitlichen Speise treten  in der T at die angegebenen 
Erscheinungen nicht m ehr ein , sondern es erfolgen vielmehr durch andere 
Ü bertragungen Zusammenziehungen der Muskeln des Rachens, der Speiseröhre, 
des Magens, sowie der M uskeln, welche die Brechbewegungen bedingen, wie 
das W ürgen und das Abgegessensein der Gefangenen nach längerer Auf­
nahm e einer monotonen Kost am deutlichsten zeigt.

Ich habe diese Auseinandersetzungen V o its  wörtlich wiedergegeben, um 
zu zeigen , wie richtig er die Bedeutung der Genußm ittel von A nfang an 
erkannte. Später ist diese A nschauung, wie bekann t, durch die vielfach 
variierten , außerordentlich bedeutungsvollen, in einem anderen Abschnitte 
dieses Handbuches näher zu besprechenden U ntersuchungen von P a w lo w 1) 
in  weitestem Maße bestätig t und erw eitert worden.

Des näheren auf diese F rage einzugehen, verbietet uns der R aum , und 
ich muß mich daher darauf beschränken, auf V o its  eigene D arstellung des 
Gegenstandes zu verweisen.

§ 2. Der Bedarf des Menschen an potentiel ler  En erg ie2).
Angesichts der spärlichen, bis je tz t vorliegenden Erm ittelungen über den 

Kalorienbedarf wachsender Kinder und F rauen  werde ich hier nur den des 
erwachsenen Mannes besprechen (vgl. auch Kap. VII). Zu diesem Zwecke sind 
in erster Linie die direkten, un ter Anwendung von R espirationsapparaten oder *)

*) P a w lo w ,  Die A rbeit der V erdauungsdrüsen. W iesbaden 1898; Das E x­
perim ent als zeitgem äße und  einheitliche M ethode m edizinischer Forschung. E benda 
1900. — !) D a unsere K enntnisse von dem  absoluten B ed arf des M enschen an  a n ­
organischen N ahrungsstoffen g a r zu w enig um fassend sind , um  bestim m te Z ahlen­
angaben  zu g es ta tten , und  außerdem  die E rfah ru n g  ergeben h a t ,  daß  eine Kost, 
w elche die sonstigen A nforderungen  e rfü llt , auch  A schebestandteile  in  genügender 
M enge en th ä lt, w erde ich  bei de r folgenden D arstellung  diese Substanzen v ernach­
lässigen und  n u r  die organischen N ahrungsstoffe berücksich tigen  (vgl. Kap. X I).
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Kalorim etern ausgeführten Bestimmungen herbeizuziehen. Die Zahl derartiger 
Beobachtungen ist allerdings zurzeit noch ziemlich gering ; es scheint mir 
jedoch, daß sie zu einer vorläufigen Orientierung einigermaßen genügt, wenn 
auch zugegeben werden muß, daß neue U ntersuchungen nötig sind, bis diese 
F rage in allen Einzelheiten als erledigt angesehen werden kann.

In A nbetracht der T atsache, daß die M uskelarbeit auf den Stoffwechsel 
einen so mächtigen Einfluß ausübt, ist es bei der Feststellung des X ahrungs- 
bedarfes des Menschen notwendig, deren Größe immer genau zu berück­
sichtigen, und es empfiehlt sich daher, bei der Besprechung der vorliegenden 
F rage in erster Linie den Stoffwechsel zu un tersuchen , wenn die Muskel­
leistungen auf ein Minimum reduziert sind.

Bei vo rsätzlicher M uskelruhe und m indestens 12 Stunden n ach  der le tz ten  
N ah rungsaufnahm e b e tru g  die C 0 8- Abgabe bei V ersuchen von durchschn ittlich  
2 S tunden D auer pro Stunde und K ilogram m  K örpergew icht 0,283 bis 0,393 g. 
Das M ittel aus zahlreichen, an  11 verschiedenen Ind iv iduen  m ännlichen  Geschlechts 
im  A lter zw ischen 22 uud 50 Ja h re n  au sg eführten  B estim m ungen b e trä g t etw a 
0,342 g 1).

E inen  ganz exak ten  kalorischen A usdruck können w ir allerd ings n ich t aus 
diesen A ngaben h e r le ite n ; w ir bekom m en aber einen oberen G ren zw ert, w enn w ir 
annehm en, daß die K ohlensäure bei diesen V ersuchen n u r  aus F e tt  en ts tam m t, und 
erh a lten  dann  pro K ilogram m  K örpergew icht und Stunde d u rchschn ittlich  1,15 Kal.

Bei neun erw achsenen schlafenden Ind iv iduen  beobachtete  S o n d e n  und ich*) 
eine durchschn ittliche  COe-A bgabe von 0,339 g pro K ilogram m  und S tunde , was 
nach  derselben B erechnungsw eise wie oben 1,14 K al. en tsprich t.

A n einer seit 7 T agen in  einem  hysterischen  Schlafe sich  befindenden ju ngen  
F rau , die w ährend  dieser Zeit n u r  eine ganz unbedeutende N ah ru n g  genossen h a tte , 
w urde am  le tz ten  T age die N- und C O ,-A bgabe  bestim m t. U n te r  B erechnung  des 
aus N -fre ie n  N ahrungsstoffen entstam m enden Kohlenstoffs als F e tt  - Kohlenstoff 
b e tru g  der Stoffwechsel pro K ilogram m  K örpergew ich t und  Stunde 1,03 K al. *).

In  ih ren  kalorim etrischen  U ntersuchungen  ste llten  A t w a t e r  und  B e n e d ic t* )  
die 'W ärm eabgabe in  sechsstündigen Perioden fest. Aus denjenigen P e rio d en , in 
welchen die V ersuchspersonen schliefen (1 bis 7 U h r vorm .), berechnet sich bei den 
v ier verschiedenen Ind iv iduen  die durchschn ittliche  W ärm eentw ickelung pro K ilo­
gram m  K örpergew icht und  Stunde zu 0,93 bis 1,06 oder im  D u rchschn itt von 115 
einzelnen B estim m ungen 1,00 Kal.

Wie ersichtlich, stim m en diese nach verschiedenen Methoden gewonnenen 
Zahlen untereinander sehr gu t üherein, inshesondere wenn wir beachten, daß 
die Berechnung des kalorischen W ertes aus der C 0 2 -Abgabe eine etwas zu 
hohe Zahl ha t gehen müssen. W ir können also sagen, daß der minimale 
Stoffwechsel bei einem gesunden, nüchternen und ziemlich vollständig ruhen­
den erwachsenen Menschen rund  1 Kal. pro Kilogramm Körpergewicht und 
S tunde, d. h. fü r ein m ittleres Körpergewicht von 7 0 k g  und 24 Stunden 
1680 Kal. beträgt.

Diese Zahl werden w ir als A usgangspunkt fü r die folgenden Über­
legungen benutzen. *)

*) Vgl. J o h a n s s o n ,  N ordiskt M edicinskt A rk iv  30, No. 22, p. 10, 1897; 
Skand. A rch. f. Physiol.*8, 108, 1898; 16, 263, 1904. B e r g m a n  und  A n d e r s o n ,  
E benda 8, 342, 1898. K o r a e n ,  E benda 11, 178, 1901. W id l u n d ,  E benda 17, 
290, 1905. — *) E benda  6, 205, 1895. — 3) N ordiskt M edicinskt A rk iv  30, No. 37, 
p. 11, 1897. — *) U. S. D epart. of agricu ltu re . Off. o f E xper. S tat. Bull. 1903, 
No. 136, p. 141.
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Bei dem in gewöhnlichem Sinne ruhenden Menschen kommen eine Menge 
kleiner Muskelbewegungen immer vor; auch ist der Stoffwechsel dann m erkbar 
größer, und zwar sowohl beim Hunger als bei Zufuhr von Nahrung.

A us den V ersuchen von R a n k e 1) ,  P e t t e n k o f e r  und  V o i t 8) , S o n d e n  und 
m i r 3), A n d e r s o n  und  B e rg m a n * ) ,  B j e r r e 5), S i v e n “), E k h o l m 7) und  C l o p a t t 8), 
bei welchen der önergiew echsel aus der N - und C O ,-A b g ab e  h e rgele ite t wurde, 
g eh t, größ ten teils n ach  der B erechnung  von E k h o lm ,  folgendens h ierü b er hervor:

Beim  ersten  H ungertage v a riie rte  de r Stoffwechsel zw ischen 1,05 und  1,48 Kal. 
pro K ilogram m  und Stunde. Im  D urch sch n itt von B eobachtungen an  neun  ve r­
schiedenen Ind iv iduen  b e tru g  derselbe 1,28 K al. Beim  H u ngerer J .  A. (vgl. oben, 
S. 381) w a r de r Stoffwechsel am  d ritte n  bis fü n ften  H ungertage  fa s t konstan t 
1,30 K al. p ro  K ilogram m  und  Stunde.

Ü ber den Stoffwechsel bei Z u fu h r von N ah ru n g  erg ib t sich als M ittel aus den 
B estim m ungen  von R a n k e ,  P e t t e n k o f e r  und V o i t ,  S o n d e n  und m ir , B j e r r e ,  
S i v e n  u n d  C l o p a t t  an  zehn  verschiedenen Ind iv iduen  1,38 K al. p ro  K ilogram m  
u n d  S tunde; die G renzw erte sind 1,16 und  1,60 Kal.

In  zwei V ersuchsreihen an  je  zehn S tudenten  und  zehn  Soldaten bekam  
E k h o lm  durch sch n ittlich  fü r  jen e  1,48, fü r  diese 1,54 K al. pro  K ilogram m  und 
S tu n d e ; G renzw erte : 1,35 bis 1,80 bzw. 1,25 bis 1,96.

In  A t w a t e r s  ka lorim etrischen  V ersuchen v a riierte  de r Energiew echsel bei 
den  v ier V ersuchsindividuen m it insgesam t 49 V ersuchstagen du rch sch n ittlich  zwischen 
1,32 u n d  1,37 und  be trug  im  M itte l 1,35 pro  K ilogram m  und  Stunde.

Aus diesen Erm ittelungen folgt also, daß der Stoffwechsel bei einem in 
gewöhnlichem Sinne ruhenden Menschen etwa 1,30 bis 1,50 Kal. pro .Kilo­
gram m  Körpergewicht und Stunde entspricht. F ü r einen Menschen von 
70 kg Körpergewicht würde dies pro 24 Stunden 2184 bis 2520 , durch­
schnittlich 2350 Kal. ausmachen.

Die kleinen Bewegungen, welche ein nicht in vollständiger Muskelruhe 
befindlicher Mensch ausführt, und die N ahrung bedingen also eine Erhöhung 
des Stoffwechsels um etwa 670 Kal. Da die nützliche Arbeit etwa 25 Proz. 
der Zunahme der Verbrennung beträgt, würde dies einer M uskeltätigkeit von 
etwa 71 000 kgm entsprechen.

Bei wirklicher körperlicher A rbeit muß, wie selbstverständlich, der Stoff­
wechsel noch größer sein. Betreffend die Zunahme pro Arbeitseinheit ver­
weise ich auf das im Kap. V schon Ausgeführte und will hier n u r diejenigen 
Versuche berücksichtigen, bei welchen für wenigstens 24 Stunden der Ge­
samtstoffwechsel oder der Energieum satz bestimm t worden ist.

Bei de r einen ih re r  V ersuchspersonen m achten  P e t t e n k o f e r  und  V o i t “) 
A rbeitsversuche in folgender W eise: Die Person h a tte  neun  S tunden täg lich  ein 
R ad  m it e iner K urbel zu t r e ib e n ; das R ad w urde so s ta rk  belastet, daß der W ider­
s tan d  in  der Achse nach  dem  G efühle des A rbeiters so groß w a r ,  w ie es gew öhn­
lich  bei D rehbänken  in m echanischen  W erk stä tten  is t, w elche durch  ein  m it der 
H an d  getriebenes Schw ungrad bew egt w erden. Die kalorische B erechnung des 
Stoffwechsels fü r  24 S tunden e rg ib t bei dem  H ungerversuch  2,31 und  bei den V er­
suchen  bei m ittle re r  Kost 2,09 K al. pro K ilogram m  K örpergew icht und  Stunde. 
F ü r  ein  K örpergew icht von 70 kg  und 24 Stunden m ach t dies durchschn ittlich  
3696 K al.

In  seinem  R esp irationskalorim eter ließ A t w a t e r  die V ersuchspersonen ein 
s ta tio n äres  F a h rra d  m it den B einen tre ten , welches seinerseits eine D ynam o in Be-

') A rch. f. A nat. u. Physiol. 1862, S. 311. — 8) Zeitschr. f. Biol. 2, 459, 1866. 
— 8) Skand. A rch. f. Physiol. 6, 205, 1895. — 4) E benda 8, 326, 1898. — 5) E benda 
9, 323, 1899. — “) Ebenda 10, 21, 1899. — 7) E benda 11, 1, 1900. — 8) E benda 11, 
354, 1901. — “) Zeitschr. f. Biol. 2, 537, 1866.
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w egung setzte. Die an  drei verschiedenen Ind iv iduen  gem achten  V ersuche ergaben 
(wie oben aus dem  G esam tum satz pro 24 Stunden berechnet) pro K ilogram m  und 
Stunde bzw. 2,27, 2,27 und 2,81 K a l., d. h . fü r  ein K örpergew icht von 7 0 k g  und 
24 Stunden 3814 bzw. 4721 Kal.

Diese Versuche zeigen aufs deutlichste, einen wie großen Einfluß die 
M uskelarbeit auf den Stoffumsatz ausübt; eine direkte praktische Bedeutung 
besitzen sie indessen n icht, da sie über die in  verschiedenen Gewerben ta t­
sächlich stattfindende A rbeit keine Aufschlüsse geben können.

Da wir aber gewisse A nhaltspunkte über die V erw ertung der Energie 
bei der M uskelarbeit besitzen (vgl. Kap. V) und also, von dem Stoffwechsel 
eines in gewöhnlichem Sinne ruhenden Menschen ausgehend, den Stoffwechsel 
hei einem bestimm ten A rbeitsquantum  annäherungsweise bestimmen können, 
so würden wir den N ahrungsbedarf bei A rbeitern in verschiedenen Gewerben 
unschwer ausdrücken können, wenn wir Angaben über die dabei geleistete 
A rbeit besäßen.

Leider sind aber unsere diesbezüglichen Kenntnisse noch außerordentlich 
gering, und wir besitzen wesentlich nu r approxim ative Schätzungen der m axi­
malen Arbeitsgröße des Menschen.

Als Beispiele seien n ach  den Z usam m enstellungen von G a r i e l 1) und B l i x 4) 
fo lg en d e , au f einen ach tstünd igen  A rbeitstag  bezogene A ngaben h ier m itgete ilt. 
T reppensteigen oder G ehen b e rg au f: 302400 ( W e is b a c h ) ,  280000 ( N a v i e r ) ,  
205000 (C o u lo m b )  k g m ; Z ieharbe it: 316800 ( W e is b a c h ) ;  A rbeit im  T re tra d : 
259000 ( N a v ie r ) ;  Z iegeltragen: 282000 ( C o ig n e t ) ;  an  der W inde: 207 000 ( N a v ie r ) ;  
H andkurbel: 173 000 ( N a v ie r ) .  K alorisch  en tsprechen diese Z ahlen 407 bis 745 Kal. 
oder u n te r  der V oraussetzung , daß die E n erg ie  zu ein  V iertel als m echanische 
A rbeit verw erte t w ird , 1628 bis 2980 Kal. U n te r V oraussetzung, daß de r Stoff­
wechsel eines n ich t arbeitenden  M enschen a u f  etw a 2350 Kal. v e ran sch lag t w erden 
k a n n , w ürde also de r Stoffwechsel h ie r  au f 3978 bzw. 5330 K al. zu schä tzen  sein.

Selbst diese Z ahlen  geben uns keine A u fk lä ru n g  über die Größe de r im  tä g ­
lichen Leben vorkom m enden A rbeitsleistungen. In d irek t h a t  W o l p e r t “) diese zu 
bestim m en v e rsu c h t, indem  er die Z unahm e der C Os - A bgabe bei gew erblicher 
A rbeit fü r  Perioden von d re i bis fü n f S tunden bestim m te und  daraus u n te r  der 
A nnahm e, daß ein Zuw achs um  1 m g C Os e iner A rb e it von 0,3 kgm  en tsprich t, die 
Größe der au sg eführten  A rb e it berechnete. In  d ieser W eise fan d  er fü r  einen 
Zeichner 4000, fü r  einen m echanischen A rb e ite r 4100, fü r  einen D am ensehuhm acher 
4500 und  fü r  einen H errenschuhm acher 8000 kgm  pro  Stunde. F ü r  einen a ch t­
stündigen A rbeits tag  b e träg t dies bzw. 32 000, 32 800, 36 000 und 64 000 kgm . U n te r 
A nw endung der frü h eren  V erh ältn iszah l zw ischen A rbeit und E n erg ieverb rauch  
w ürde der täg liche Stoffwechsel bei diesen A rbeite rn  bzw. 2651, 2659, 2689, 2952 Kal. 
dargeste llt haben.

In  seinem berühm ten V ortrage auf dem Kongreß fü r die öffentliche Gesund­
heitspflege in München (1875) gab V o i t4) als Norm alm aß fü r die Kost eines 
„m ittleren A rbeiters“ 118 g Eiweiß, 56 g F e tt  und 500 g Kohlehydrate an. 
Als „m ittleren A rbeiter“ bezeichnete e r 6) einen kräftigen Mann von 6 7 k g  
K örpergew icht6), welcher vermöge seiner Muskelmasse eine m ittlere A rbeit zu 
leisten vermag und auch während 9 bis 10 Stunden täglich leistet. „Also eine 
Arbeit, n icht so leicht wie die des Schneiders, auch nicht so schwer wie die eines 
Schmiedes, wohl aber die A rbeit eines M aurers, Zimmermanns oder Schreiners.“

' )  T raitö  de physique biologique 1, 1004, 1901. — *) Skand. A rch. f. Physiol.
15, 122, 1903. — 3) A rch. f. H ygiene 26, 107, 1896. —  4) Zeitsehr. f. Biol. 12, 21,
1876. — 5) Siehe bei B o w ie ,  E benda 15, 466, 1879. —  ')  V o i t ,  S. 525.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 35
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Der W ärm ewert dieses Normalmaßes be träg t ohne Abzug für den Kot 
3055 Kal. Da indes bei den bis je tzt besprochenen direkten Bestimmungen 
des Stoffwechsels der Kot g ar nicht berücksichtigt, sondern als reines Abfall­
p roduk t betrachtet worden is t, so müssen wir der Vergleichung halber von 
dem V oitsehen  Kostmaße den Verlust durch den Kot in Abzug bringen. 
U nter B erücksichtigung, daß die Kost des A rbe ite rs, auf welche sich dieses 
Kostmaß ganz besonders bezieht, in der Regel ziemlich viel gröbere vegeta­
bilische N ahrungsm ittel enthält und also m it einer verhältnism äßig reichlichen 
Kotbildung verbunden is t ,/g la u b e  ich , daß wir denselben nicht zu groß 
schätzen, wenn wir ihn auf 10 Proz. der Zufuhr veranschlagen. Der Stoff­
wechsel würde dann netto 2749 K al., d. h. pro Kilogramm und Stunde etwa 
1,71 Kal. betragen. Dies m acht für ein Körpergewicht von 70 kg und 
24 Stunden 2872 Kal.

W ie ersichtlich, ist der Stoffwechsel pro Kilogramm und Stunde hier 
n u r 0,31 Kal. größer als der bei einem in gewöhnlichem Sinne ruhenden 
Menschen (vgl. S. 544). U nd selbst un te r den Versuchspersonen W o lp e r ts ,  
deren A rbeit doch bei weitem nicht der eines m ittleren A rbeiters entsprechen 
d ü rfte , beträg t doch der Stoffwechsel beim nu r achtstündigen A rbeitstage in 
einem Falle 80 Kal. m ehr, in den drei anderen Fällen n u r etwa 200 Kal. 
weniger als der N ettow ert des V oitschen  Normalkostsatzes.

D arin liegt aber noch kein Beweis gegen die Zweckmäßigkeit desselben. 
W enn wir aber ferner die Erm ittelungen über die von A rbeitern in  ver­
schiedenen Gewerben bei freier W ahl genossene Kost berücksichtigen (vgl. 
unten), so können w ir n icht umhin, die von V o it postulierte absolute Zufuhr 
als fü r einen wie oben definierten m ittleren A rbeiter etwas zu knapp zu 
bezeichnen.

Ich  h in  in  der L ag e , eine ziem lich bew eisende, fa s t w ie ein d irek te r  V er­
such  im  großen erscheinende E rfa h ru n g  als Stütze dieser A uffassung  he rb e i­
zuziehen. In  den G efängnissen Schw edens w urde im  J a h r e  1891 fü r  die a rb e iten ­
den G efangenen eine Kost e in g e fü h rt, die m öglichst n ah e  m it dem  V o itsc h en  
N orm alkostsatz  übereinstim m te. A ußerdem  w aren  ab er die Insassen  noch be­
re c h tig t,  von ih rem  A rbeitsverd ienst w öchentlich  einen gewissen T eil zu r V er­
besserung  der Kost anzuw enden. Bei diesem Regim e w a r der E rn ährungszustand  
in  den G efängnissen vollkom m en befriedigend. D ann  w urde die A nschaffung von 
E xtraverp flegung  aus verschiedenen gefängnistechnischen R ücksich ten  zum  größten 
T eil verbo ten , und die G efangenen sollten sieh n u n  fa s t ausschließlich m it der 
im  E ta t  vorgeschriebenen Kost genügen lassen. Es zeig te sich indessen , daß 
diese Kost n ieh t g en üg te , und  n ach  k u rze r Zeit m ußte w ieder eine V erbesserung 
derselben e in geführt w erden.

Ü brigens ist V o it  schon bei de r B egründung  seines N orm alkostm aßes zu einem 
etw as zu geringen E nerg iew ert gekom m en, weil er die verschiedene V erbrennungs­
w ärm e des aus F e tt  und  aus K oh leh y d ra ten  entstam m enden Kohlenstoffs n ich t 
b e rü ck sich tig t h a t. Als M itte lw ert aus einer größeren A nzahl von B eobachtungen 
h a tte  er fü r  einen m ittle ren  A rb e ite r 118 g E iw eiß und  328 g Kohlenstoff, und  zw ar 
bei einer gem ischten, aus F le isch  u n d  V egetabilien m it B ro t bestehenden N ahrung  
angegeben. In  118g  E iw eiß sind e tw a 6 3 g  Kohlenstoff e n th a lte n ; es sind also 
noch 265 g du rch  F e tt  oder K o h lehydrate  zu decken. A us ökonom ischen G ründen 
n im m t er dazu eine m axim ale M enge von K o h le h y d ra ten , 500 g ; der R est des 
Kohlenstoffs w ird  dann  als F e tt  genossen. W enn aber, w ie es V o i t  fü r  die n ich t 
m it de r K ra ft ih re r  M uskeln A rbeitenden  fü r  zw eckm äßig h ä l t , n u r  350 g K ohle­
h y d ra te  aufgenom m en w erd en , so ste llt sich das K ostm aß bei de r gleichen Z ufuhr 
von N u n d  C fo lgenderm aßen d a r :  118g  E iw eiß , 144g F e tt  und 350 g Kohle-
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b y d ra te  =  3259 Kal. b ru tto  und n ach  de r oben benu tz ten  R eduktion  fü r  ein 
K örpergew icht von 70 kg  3064 Kal. netto , was e tw a 7 Proz. m eh r als de r V o itsch e  
N orm alkostsatz b e träg t.

Es is t hier nicht der Ort, die Größe des absoluten Nahrungsbedarfes eines 
m ittleren A rbeiters näher zu erörtern. N ur möchte ich bemerken, daß nach 
den S. 546 zusammengestellten E rfahrungen eine tägliche Arbeitsleistung von 
lOOOüOkgm nicht als übermäßig groß angesehen werden dürfte. W enn w ir 
dann voraussetzen, daß die Energie zu 25 Proz. bei der M uskelarbeit aus­
genutzt wird, so würde dies einer M ehrzersetzung von 941 Kal. entsprechen. 
Is t nun der Stoffwechsel beim ruhenden Menschen gleich 2350 Kal., so würde 
derselbe bei unserem m ittleren A rbeiter netto 3291 Kal. oder un ter Berück­
sichtigung des Verlustes durch den Kot 3656 Kal. betragen. M it dieser Zahl 
stim m t der Energiewert des Kostmaßes von A t w a t e r 1) fü r einen m ittleren 
A rbeiter — netto 3400 Kal. — nahe überein.

Die vorliegenden E rfahrungen über die E rnährung  bei frei gew ählter 
Kost ergeben, daß die Energiezufuhr bei arbeitenden Menschen in zahlreichen 
Fällen noch viel größer ist — was ohne Zweifel m it der verschieden strengen 
Arbeit in verschiedenen Gewerben aufs engste zusam m enhängt. Es ist in­
dessen n icht gestattet, die betreffenden Beobachtungen zu bestim m ten Folge­
rungen in betreff des Nahrungsbedarfes in einzelnen Gewerben zu verwerten, 
denn teils sind diese Beobachtungen zu diesem Zwecke noch viel zu spärlich, 
teils ist zu beachten, daß selbst in  einem und demselben Gewerbe verschiedene 
Individuen ein sehr verschiedenes A rbeitsquantum  leisten. Man kann also 
n icht im allgemeinen sagen, ein Schuhmacher habe x Kalorien, ein Schneider 
y  Kalorien und ein Tischler z  Kalorien nö tig , und un ter solchen Um ständen 
können die betreffenden Beobachtungen, hinsichtlich der absoluten Zufuhr von 
Kalorien, n u r  dann ein größeres Interesse beanspruchen, wenn sie im Detail 
erö rte rt werden, was sich hier n icht durchführen lä ß t2).

Aus praktischen Gründen ist m an indes gezwungen gewesen, fü r be­
stimmte G ruppen der Bevölkerung bestimm te Kostmaße festzustellen. Welches 
dabei auch als Norm angenommen wird, sind zu gleicher Zeit auch die s ta tt­
findenden individuellen Verschiedenheiten genau zu berücksichtigen, denn es 
steh t außer allem Zweifel, daß selbst bei einer quantita tiv  genau gleichen 
A rbeitsleistung dennoch der N ahrungsbedarf bei verschiedenen Individuen 
sehr verschieden sein kann. E in durchschnittliches Kostmaß paßt also nicht 
fü r alle Ind iv iduen , und in einer öffentlichen A nstalt müssen daher V er­
anstaltungen getroffen w erden, um dieses in zweckmäßiger Weise zu regu­
lieren. K urz , das Kostmaß m uß, wie A tw a te r  sagt, eine Anweisung, nicht 
eine Regel sein.

§ 3. Die Verteilung der Zufuhr auf Eiweiß, Fett 
und Kohlehydrate.

Betreffend die Verteilung der organischen Nahrungsstoffe is t es zurzeit 
kaum  möglich, aus Labcrratoriumsversuchen bestimm te Folgerungen zu ziehen, 
denn solche Versuche können sich n icht über einen genügend langen Zeitraum

' )  R eport of S torrs (C onnecticut) a g rieu ltu ra l E x p erim en t-S ta tio n  1902—1903, 
p. 134. — s) E ine Zusam m enstellung dieser B eobachtungen findet sich bei A t w a t e r ,  
E benda, p. 134.
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erstrecken, wie auch nicht genügend zahlreiche Individuen um fassen, um als 
alleinige oder wesentliche Grundlage fü r die Besprechung der F rage zu dienen. 
W ir sind daher in erster Linie auf die Erfahrungen über die Zusammen­
setzung der frei gewählten Kost hingewiesen. Indes is t selbst diesen E r­
fahrungen keine allzu große Bedeutung beizumessen. Im allgemeinen läßt 
es sich wohl sagen, daß der Mensch einen gewissen In stink t in  bezug auf die 
absolute N ahrungszufuhr besitzt, obgleich dieser nicht immer zuverlässig ist, 
wie aus der alltäglichen E rfahrung  hervorgeht, daß viele L eu te , die eine 
stillsitzende Lebensweise führen und verhältnism äßig geringe Muskel­
bewegungen m achen, dennoch sehr viel zu sich nehmen und deswegen in 
einem zuweilen sehr hohen Grade fettleibig werden. Beim K örperarbeiter 
dürfte solches dagegen eine seltene Ausnahme darstellen, und sein Kost­
maß ist daher als ein zuverlässiger Ausdruck seines N ahrungshedarfes zu 
erachten.

W as aber den Gehalt der Kost an Eiweiß, F e tt und Kohlehydraten 
betriS t, so ist derselbe zum größten Teile von der Zusam m ensetzung der zur 
V erfügung stehenden N ahrungsm ittel abhängig. Es is t freilich w ahr, daß 
der Mensch den vollständigen Mangel an dem einen oder anderen Nahrungs- 
stoS w ahrnim m t und diesem instinktm äßig abzuhelfen versucht. Dagegen 
läß t es sich nicht gu t denken, daß auch die richtige Proportion der einzelnen 
NahrungsstoSe instinktiv  em pfunden w ird, und w ir haben keinen triftigen 
G rund zu einer solchen Annahme. Die frei gewählte Kost leh rt uns also, wie­
viel Eiweiß usw. ein Mensch genießt, nicht aber, wieviel er davon genießen 
muß. Aus derartigen E rfahrungen kann man daher wohl schließen, daß eine 
gewisse V erteilung der organischen Nahrungsstoffe zweckmäßig ist und auf 
die Länge vertragen w ird, nicht aber, daß sie das überhaupt beste Gemenge 
dars teilt.

U m  eine V orstellung von der V erteilung der N ahrungsstoffe hei verschiedenen 
Ind iv iduen  zu  gew in n en , habe  ich  in  den folgenden Tabellen, ohne A nspruch au f 
V ollständ igkeit zu erheben, eine größere A nzahl B eobachtungen über die freigew ählte  
Kost zusam m en g este lltl). D abei sind d ieselben , die sich teils a u f  einzelne In d i­
v iduen, teils a u f  eine größere Z ahl beziehen, je  nach  de r Größe der E n erg iezu fuhr 
in  G ruppen von 2000 bis 2500, 2500 bis 3000 K al. usw . geordnet. D a u n te r  den 
e inschlägigen U n tersuchungen  die in  den V erein ig ten  S taa ten  u n te r  A t w a t e r s  
L eitung  au sg eführten  n ach  einem  streng  e inheitlichen P lane  angeordnet sind — w as 
m it den anderen  keinesw egs der F a ll is t —, habe  ich  das M ateria l in  zwei Tabellen 
g eo rd n et, u n d  zw ar en th ä lt die erste  die am erikan ischen , die zw eite die übrigen 
K ostm aße. In  beiden sind fü r  jede Gruppe das M itte l sowie die M axim a und 
M inim a angegeben (siehe T abelle  1 au f S. 549 und Tabelle 2 a u f  S. 550).

Bei der E rörterung  über die Zusam mensetzung der Kost h a t die F rage 
nach dem Bedarfe des erwachsenen Menschen an Eiweiß die wichtigste Rolle 
gespielt. V o i t2) forderte in seinem Normalkostmaß 118 g Eiweiß, von 
welchen 105 g resorbiert werden würden. Zur S tütze dieser F orderung wies 
er auf zahlreiche, meines W issens n icht veröffentlichte Beobachtungen über 
A rbeiterkost h in ; ferner bem erkt er, daß frühere A utoren, wie W olf f, H i ld e s ­
h e im  und M o le s c h o t t ,  etwa dieselbe Zahl (117 bis 130 g) aufgestellt hatten ; *)

*) Kostm aße m it w eniger als 2000 K al. sind h ie r  n ich t b e rücksich tig t, weil 
sie doch n u r  dem  M inim albedarf entsprechen. — s) V o i t ,  S. 525; Zeitschr. f. Biol. 
25, 249, 1889.
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schließlich zieht er auch die Ergebnisse der in seinem Laboratorium  von 
R u b n e r 1), B o w ie 2) und C o n s t a n t i n i d i 3) ausgeführten A usnutzungsver­
suche in  Betracht.

W enn w ir diese le tz te ren  V ersuche n ä h e r du rchm ustern , so finden w ir ,  daß 
hei einigen die absolute K ra ftzu fu h r fü r  einen m ittle ren  A rbeiter ga r zu gering  
gewesen ist (1351 bis 2092), w eshalb diese keine A ufschlüsse über den E iw eißbedarf 
des arbeitenden  M enschen bei zureichender Z u fu h r von N -fre ie n  N ahrungsstoffen  
geben können. F e rn e r sind auch  einige andere  V ersuche auszuschließen, weil bei 
ihnen  die verab re ich te  Eiw eißm enge den B edarf entschieden ü b ersch ritten  h a t. 
Die übrigen V ersuche ergeben, daß bei einer Z ufuhr von m ehr als 90 g resorbiertem  
Eiw eiß in  ach t u n te r  neun V ersuchen das N - G leichgew icht sta ttg e fu n d en  h a t. Bei 
einer Z u fu h r von w eniger als 80 g ausgenutztem  Eiw eiß m it einer E nerg iezu fuhr 
von 30 bis 58 Kal. pro K ilogram m  K örpergew ich t w urde dagegen das N -G le ich ­
gew ich t w ährend  de r V ersuchsdauer (zwei bis drei Tage) n ic h t erre icht.

Tabelle 1 *).

Eiw eiß
F e tt

Kohle-
' fl 

PQ tu  
u fl

Gruppe Anim . Veget. Summe
h y d ra te Kal. © 2 

’S «g g g g g n ■§

I. 2000—2500 50 36 86 81 295 2135 18
M axim um 91 60 131 125 395
M inim um 2 18 35 34 181

n . 2500-3000 47 • 41 88 108 345 2779 23
M axim um 82 62 129 163 458
M inim um 8 24 49 56 255

HI. 3000— 3500 56 47 103 125 409 3262 36
M axim um 97 82 152 182 563
M inim um 4 32 52 65 314

IV. 3500—4000 68 57 125 137 476 3738 19
M axim um 133 107 199 200 701
M inim um _ 36 66 71 304

V. 4000—4500 54 62 116 158 538 4180 16
M axim um 103 81 164 210 649
M inim um 10 48 74 95 412

VI. 4500—5000 86 59 145 195 557 4692 7
M axim um i n 73 181 269 708
M inim um 25 49 80 118 485

V H .. >  5000 71 75 145 235 666 5511 7
M axim um 128 90 204 283 723
M inim um 27 60 93 173 617

')  Zeitschr. f. Biol. 15, 115, 1879 ; 16, 119 , 1880. - - s) E benda 15, 475, 1879.
— 8) E benda  23, 445, 1886. — 4) Die U ntersuchungen  sind in  den vom  A ckerbau­
m inisterium  der V ereinigten S taaten  herausgegebenen B u l l e t i n s  veröffentlicht und 
von A t w a t e r ,  W a i t ,  G ib s o n ,  C a lv e r t ,  M a y ,  S to n e ,  V o o r h e e s ,  J o r d a n ,  
W o o d s , G o ss , B e v ie r ,  B r y a n t ,  H o g a n ,  B la s  d a l e ,  F r i s s e l ,  J a f f a ,  G r i n d l e y ,  
S a m m is ,  L a d d ,  S p r a g u e ,  S n y d e r  ausgeführt.
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Tabelle 2 ').

Gruppe
Gesam t­

eiweiß

g

F e tt

g

K ohle­
h y d ra te

g

Kal.
Z ahl der 
B eobach­

tungen

I. 2000—2500 82 44 362 2229 13
M aximum 118 85 469
M inim um 57 11 290

II. 2500—3000 104 60 464 2889 15
M axim um 160 113 568
M inimum 65 16 254

III. 30 0 0 - 3500 127 85 466 3222 16
M axim um 163 141 730
M inim um 82 27 310

IV. 3500— 4000 136 93 556 3702 11
M axim um 152 162 730
M inimum 112 27 359

V. 4000—4500 162 135 569 4252 7
M axim um 182 205 788
M inim um 133 40 391

VI. 4500— 5000 182 106 737 4752 .5
M axim um 225 145 829
M inim um 138 77 677

V II. >  5000 166 156 952 6037 9
M axim um 218 309 1328
M inim um 112 25 431

Demgegenüber lassen sich aber die schon früher besprochenen Versuche 
von H ir s c h f e ld ,  K u m a g a w a , K le m p e r e r ,  S iv e n  u. a. herbeiziehen, aus 
welchen doch ganz bestim m t hervorgeht, daß selbst bei einer beträchtlich 
geringeren Eiweißzufuhr das N-Gleichgewicht allmählich e in tritt (vgl. S. 406).

')  D ie P rim ärangaben  finden sich bei A l b e r t o n i  und  N o v i ,  A rch. f. d. ges. 
Physiol. 56, 213, 1894; B o e h m , V ierte ljah rssch r. f. öffentl. Gesundheitspflege 1, 
376; E r i s m a n n ,  A reh. f. H ygiene 9, 32, 1889; P l ü g g e ,  B eitr. z. H ygiene, Leipzig 
1879, 8. 116; F ö r s t e r ,  Z eitschr. f. Biol. 9, 386, 1873; H o f m a n n ,  F le ischnahrung  
u. F leischkonserven, Leipzig 1880, 8. 63; H u l t g r e n ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 60, 
205, 1895; H u l t g r e n  u. L a n d e r g r e n ,  M itteil. a. d. physiol. L aborat. in  Stockholm  
6  (1889); D i e s e lb e n ,  U ntersuchungen  ü ber die E rn äh ru n g  schw edischer A rbeiter, 
Stockholm  1891, 8. 15, 16; L a v o n i u s .  Skand. A rch. f. Physiol. 17, 196, 1905; 
L i c h t e n f e i t ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 99, 1, 1903; M a n f r e d i ,  A rch. f. H ygiene 
17, 552, 1893; M e i n e r t ,  A rm ee- und V olksernährung  2, 186, 193, 198, 212, 216, 
226, 228, 230, 237, B erlin  1880; O h l m ü l l e r ,  Zeitschr. f. Biol. 2 0 , 393, 1884; 
P a y e n ,  Pröeis des substances a lim entaires, Paris 1865, p. 505; H . B a n k e ,  Zeitschr. 
f. Biol. 40, 288, 1900; J . B a n k e ,  E benda  13, 131, 1877; B e c h e n b e r g ,  Die E r ­
n äh ru n g  de r H andw eber in Z ittau , Leipzig 1890, 8. 27; S e r a f i n i  u. Z a g a to ,  
A rch. f. H ygiene 29, 141, 1897; S t e i n h e i l ,  Zeitschr. f. Biol. 13, 415, 1877; 
S t u d e m u n d ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 48 , 586, 1891; S u n d s t r ö m ,  F inska 
L äkaresällskapets han d lin g ar 47, (1), 421, 1905; V o i t ,  U n tersuchung  der Kost, 
M ünchen 1877, 8 .17 , 28, 209; H andb. d. Physiol. 6, (1), 524, 1881.
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Aus diesen Versuchen konnte man also folgern, daß die Zahl von V oit 
n icht den kleinsten zulässigen W ert fü r die Eiweißzufuhr bei einem m ittleren 
A rbeiter darstellt. Indes kann gegen diese, wie überhaupt gegen alle Labora­
toriumsversuche die Einwendung gem acht werden, daß sie sich nur auf eine 
geringe Zahl von Individuen und auch auf eine zu kurze Zeit erstrecken. 
Es ist daher notwendig, zu untersuchen, wie sich die frei gewählte Kost in 
bezug auf die Eiweißzufuhr gesta lte t, denn daraus wird man wenigstens eine 
allgemeine V orstellung, wenn auch keinen exakten A usdruck vom Eiweiß­
bedarf des erwachsenen Menschen erhalten können.

Betreffend die in  den Tabellen I u. II, S. 549, 550 verzeichneten Angaben 
über die bei freier Wahl genossene Kost ist zu bem erken, daß die in den 
Gruppen I und II aufgenommenen, wegen der geringen absoluten K raftzufuhr, 
b ru tto  3000 K al., hier nicht maßgebend sein können , da sie fü r einen 
m ittleren A rbeiter n icht genügen können. Diejenigen Kostmaße hingegen, 
die in den Gruppen V bis VII zusam m engestellt sind, beziehen sich auf eine 
Arbeit, die entschieden größer als die eines m ittleren Arbeiters erachtet werden 
muß. Es bleiben also die Gruppen III  und IV als Unterlage der vorliegenden 
Betrachtung. Durchschnittlich enthalten diese in den europäischen Kost­
maßen 127 bzw. 136 g Eiweiß, in den am erikanischen 103 bzw. 125 g Eiweiß 
— die Zahlen stimmen also m it der von V oit geforderten ganz g u t überein. 
Dagegen begegnen wir als Minima in Tabelle I  52 bzw. 66, in Tabelle II 
82 bzw. 112 g —  also größtenteils weniger als das von V oit Postulierte.

Hier ist indes noch nicht die A usnutzung berücksichtigt worden. Bei 
einer Kost wie der vorliegenden, die in den meisten Fällen aus groben vege­
tabilischen N ahrungsm itteln besteht, dürfte der Verlust durch den Kot nicht 
geringer als auf etwa 25 Proz. veranschlagt werden können. Bei den euro­
päischen Kostmaßen wäre daher die N ettozufuhr durchschnittlich 95 bzw. 
102 g , und die Minima 62 bzw. 84 g . Bei den amerikanischen Kostmaßen 
finden wir un ter derselben V oraussetzung die durchschnittliche N ettozufuhr 
gleich 77 bzw. 94 g, m it den Minimis 39 bzw. 50 g.

Die in  diesen Tabellen verzeichneten  Kostm aße, wo die E iw eißzufuhr (b ru tto ) 
geringer als 100 g  gewesen ist, beziehen sich a llerd ings zum großen Teil au f M enschen 
in e iner sehr schlechten  ökonom ischen L a g e ; es finden sich jedoch u n te r  denselben 
auch  verhältn ism äßig  gu t situ ierte  In d iv id u e n , z. B. in der G ruppe I I I  S tudenten  
an  den U n iversitä ten  in  Tennessee und  Connecticut, M echaniker in  New Yersey, ein 
A dvokat in P ennsy lvan ia  — bei diesen b e tru g  die tägliche Z ufuhr von E iw eiß 91 bis 
100 g b ru tto  =  e tw a 68 bis 75 g netto , ln  der Gruppe IV genossen die M itglieder 
eines S tudentehklubs in  Tennessee täg lich  n u r 66 g Eiweiß b ru tto ; bei einem  anderen  
S tudentenklub  daselbst w urden e tw a 80 bis 90 g und in einem  S tudentenklub in  
M issouri etw a 91 bis 100 g E iw eiß täg lich  genossen.

A uch die oben (S. 407) e rw ähn ten  B eobachtungen an V egetariern  tu en  dar, 
daß ein gesunder M ensch bei einer E iw eißzufuhr aushalten k a n n , die wesentlich 
geringer is t als die von V o it  als notw endig  erachte te.

Selbst bei sehr angestreng ter körperlicher A rbeit scheint eine verhältn ism äßig  
geringe E iw eißzufuhr zu genügen. Vor e inigen Ja h ren  ha tte  ieh  l) die Gelegenheit, 
ein von E n g l u n d  im  nördlichen Schweden gesam m eltes B eobachtungsm aterial über 
die von den H olzknechten  im  W in te r bei der A rbeit im  F re ien  genossene Kost 
zu bearbeiten . " Die K alorienzufuhr w a r h ie r  sehr re ich lich , und w ir finden als 
D urchschnittszah len  fü r  die verschiedenen G ruppen folgendes: *)

*) H ygiea (schw edisch) 62, (1), 121, 1900.
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Gruppe

Eiweiß
F e tt

g

K ohle­
hy d ra te

g

Kal.

Z
ah

l 
de

r 
be

­
ob

ac
ht

et
en

 
In

di
vi

du
en

Anim.

g

Veget.

g

Sum m e

g

V, V I 4000 -5 0 0 0 29 73 102 210 544 4606 14
M axim um 51 94 121 *289 673
M inim um 17 55 88 156 416

V II a 5000— 6000 44 83 127 251 652 5500 28
M axim um 107 108 195 325 785
M inim um 24 66 97 164 529

V II b 6000—7000 45 100 145 296 771 6502 30
M axim um 87 139 191 385 1044
M inim um 23 73 116 198 560

V II c 7000— 8000 48 119 167 349 870 7487 21
M axim um 75 147 190 485 1051 *
M inim um 30 84 141 253 503

V II d >  8000 48 134 182 390 1008 8506 3
M axim um 55 135 190 415 1145
M inim um 42 132 174 373 936

Ich  berechne die A usnutzung des Eiweißes u n te r  de r A n n a h m e , daß das 
anim alische E iw eiß v o lls tän d ig , das vegetabilische m it einem  V erlust von 25 Proz. 
reso rb iert w urde. F ü r  die verschiedenen G ruppen erh a lten  w ir dan n  die M enge 
ausgenutzten  Eiweißes bzw. 84, 106, 120, 134, 148 g.

D u rch sch n ittlich  verzehrten  also die 14 Indiv iduen in der V. u n d  VI. Gruppe 
w ährend  e iner B eobachtungsdauer von e tw a 63 T agen entschieden w eniger E iw eiß als 
die von V o i t  in  seinem  N orm alkostsatz postu lierte  Menge. E ine näh ere  D urchm uste­
ru n g  der von ih n en  genossenen Kost und  de r d a rin  en tha ltenen  N ahrungsm itte l 
zeig t uns w eder in bezug a u f die anim alischen, noch au f die vegetabilischen N ah ru n g s­
m itte l irgend  welches deu tlich  ausgesprochene S treben , die E iw eißzufuhr besonders 
zu  begünstigen. Die gesam ten Speisezettel m achen  v ielm ehr den E indruck , daß der 
K örper bestreb t gewesen i s t , eine genügend große K ra ftzu fu h r zu b ek o m m en , und 
daß die von verschiedenen Indiv iduen e tw a b enu tz ten  Zugaben w esentlich bezweckten, 
den G eschm ack der einförm igen, größtenteils aus Speck, h a rtem  B ro t, W eißm ehl 
und Z ucker bestehenden Kost zu verbessern , und also der H auptsache n ach  als 
G enußm ittel dienten.

A uch die K ostm aße, die von den sub V IIa  bis d aufgenom m enen Ind iv iduen  
genossen w u rd en , zeigen ziem lich d e u tlich , daß kein spezifischer B ed arf an  e iner 
re ich licheren  E iw eißzufuhr sta ttg e fu n d en  h a t. A llerd ings ist die genossene E iw eiß­
m enge bei diesen Gruppen, ganz wie bei den in den T abellen S. 549 f. aufgenom m enen, 
größer, je  größer die absolute K ra f tz u fu h r;  dies is t aber in e rs te r L in ie davon ab ­
h ä n g ig , daß  gerade die v ier schon gen an n ten  N ah rungsm itte l, u n te r  denen kein  
einziges als ein spezifischer E iw eiß träger bezeichnet w erden kann , in größerer Menge 
v e rzeh rt w orden sind. W as auch  seh r bem erkensw ert ist, ist die T atsache, daß die 
absolu te M enge de r eiw eißreicheren N ahrungsstoffe — Fleisch, W urst, H ering , Käse 
— keine d eu tlich  ausgesprochene S te igerung von de r einen Gruppe zu r anderen  zeigt.

U nter Hinweis darauf, daß ein erwachsener Mensch auch bei einer 
geringeren Eiweißaufnahme als 118 g im N-Gleichgewicht bleiben kann, schlug 
H i r s c h f e l d 1) als Normalzahl fü r die Eiweißmenge in einer Norm alkost 100 g

')  A rch. f. d. ges. Physiol. 44 , 465, 1889.
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vor. Seinerseits wollte I. M u n k 1) auf Grund verschiedener Beobach­
tungen von P f l ü g e r ,  B o h l a n d  und B l e i b t r e u 2) ,  N a k a h a m a 3), 
S c h e u b e 4) und E y k m a n ,  sowie der vielfach erw ähnten E rfahrungen 
von H i r s c h f e l d ,  K u m a g a w a  u. a. die tägliche Eiweißzufuhr auf 1 0 0 g  
(brutto) reduzieren.

Gegen die von diesen Autoren fü r die betreffende Verminderung der 
Eiweißzufuhr herbeigezogenen Gründe lassen sich indes verschiedene E in­
wendungen machen, und ich kann sie daher nicht als vollständig überzeugend 
erachten ’’), wenn auch die von M u n k  vorgeschlagene Reduktion als ziemlich 
irrelevant bezeichnet werden muß.

Meinerseits möchte ich, besonders auf Grund der neueren E rfahrungen, 
die F rage stellen, ob es überhaupt notwendig is t, eine bestimmte Zahl fü r 
den täglichen Eiweißbedarf anzugeben.

Bei allen K ostm aßen, welcher A rt sie sind und fü r welche Individuen 
sie zusamm engestellt w erden, muß die Kost hinsichtlich der absoluten K raft­
zufuhr den vom betreffenden Individuum auszuführenden A rbeitsleistungen 
entsprechen. Auch muß sie hinsichtlich ih rer Beschaffenheit und Zusammen­
setzung derartig  sein , daß sie den geläufigen Anforderungen an Schmack­
haftigkeit genügt. U nter Bezugnahme auf die Bedingungen, auf welchen die 
appetiterregenden Eigenschaften der Kost beruhen, muß sie ferner eine ge­
nügende Abwechselung darbieten und nicht zu einförmig sein.

W enn eine Kost diese Anforderungen hinsichtlich ih rer absoluten Quan­
titä t  und ihrer qualitativen Beschaffenheit erfüllt, so glaube ich, daß sie auch 
genügend Eiweiß enthält. Es is t nämlich der F a ll, daß die meisten unserer 
gewöhnlichen N ahrungsm ittel gar nicht so arm  an Eiweiß sind , und , wie 
bekannt, begegnet es in der T at ziemlich großen Schwierigkeiten, bei norm aler 
Kalorienzufuhr eine einigermaßen genießbare, aber sehr eiweißarme Kost zu­
sammenzustellen. Darin dürfte wesentlich die Ursache davon liegen , daß in 
der frei gewählten Kost m it der Kalorienmenge auch die Eiweißmenge in der 
Regel zunim m t, wie daß diese Kost im allgemeinen nicht als eiweißarm zu 
bezeichnen ist. Kurz, fü r das Eiweiß dürfte ganz dasselbe wie für die Asche­
bestandteile gelten, nämlieh, daß es in genügender Menge vörkommt, wenn 
die an die Kost zu stellenden Anforderungen sonst erfüllt sind.

Da es indessen bei der A nordnung der Kost in einer öffentlichen A nstalt 
äußerst zweckmäßig ist, von einem Normalkostmaß, das nicht allein die absolute 
Energiezufuhr, sondern auch die Zufuhr von Eiweiß, F e tt und Kohlehydraten 
berücksichtigt, auszugehen, dürfte meines Erachtens die Zahl von V oit fo rt­
fahrend zu wählen sein, denn die frei gewählte Kost en thält, in Europa und 
Amerika w enigstens, in der Regel ebensoviel oder noch m ehr Eiweiß. Da­
gegen dürfte seine Forderung  auf 105 g ausgenutzten Eiweißes etwas zu hoch 
sein, da doch bei zahlreichen Individuen das resorbierte Eiweißquantum  ent­
schieden geringer ist. *)

*) M u n k  und  U f f e l m a n n ,  Die E rn äh ru n g  des gesunden und k ran k en  
M enschen, 2. Aufl., W ien 1891, S. 205, 322. — s) A rch. f. d. ges. Physiol. 36 , 164, 
1885; 38, 1, 1885. — 3) A rch. f. H ygiene 8, 78, 1888. — 4) E benda 1, 353) 1883; 
vgl. auch  M o r i ,  E benda 5, 334, 1886; K e l l n e r  und  M o r i ,  Z eitschr. f. Biol. 25 , 
102, 1888. — 5) Vgl. V o i t ,  E benda 25 , 254, 1888 sowie T i g e r s t e d t ,  G rundsatser 
fö r utsp isningen i a llm än n a  an sta lte r. Stockholm  1891, S. 77.
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Bei der Aufstellung seines Normalkostmaßes ging Y o it in bezug auf die 
N -fre ien  organischen Nahrungsstoffe von der Annahme aus, daß die verab­
reichte Menge von Kohlehydraten (Stärke)' höchstens 500 g betragen dürfte, 
da eine größere Menge im Darme schlecht ausgenutzt w ird und dabei auch 
andere Ubelstände bewirkt. Der Rest des Bedarfes würde dann, im Kostmaß 
für einen m ittleren Arbeiter, durch 56 g F e tt zu decken sein.

Gegen diese A uffassung läß t sich indes bem erken, daß K oh lehydrate  au ch  in 
g rößerer M enge als 500 g ganz vorzüglich ausgenutzt werden, vo rau sg ese tz t, daß 
sie n ich t in  groben pflanzlichen N ah rungsm itte ln  en th a lten  sind. So fan d  K ü h n e r 1) 
a llerd ings bei einer täg lichen  Z u fu h r von 659 g  K oh lehydraten  im  Schw arzbrot im  
K ote 72 g  und bei 718 g K oh lehydraten  in  K artoffeln 55 g; bei 670 g K ohlehydraten  
im  W eißbrot b e tru g  die Abgabe im  K ot aber n u r  5 g.

Diese T atsachen  bilden indes keinen G rund gegen die von Y o it  vorgeschlagene 
B egrenzung der K ohlehydratm enge in der K ost, denn es findet, wie zah lreiche E r ­
fa h ru n g en  ergeben h a b e n , ein n ich t zu verkennender B edarf a n  F e t t , bei den 
V ölkern europäischer H erstam m ung w enigstens, sta tt. Bei den  G ruppen I I I  und IV 
b e trä g t die F e ttz u fu h r durchschn ittlich  125, 137 (Tab. I ) ,  bzw. 85, 93 g (Tab. I I ) ;  
die M inim a sind 65, 71 (Tab. I), bzw. 27 (Tab. II).

Es läßt sich nicht leugnen, daß die Begrenzung der Fettm enge wesentlich 
durch ökonomische Ursachen bedingt w ird; daher nimmt das F e tt auch in der 
Kost der wohlhabenderen Klassen einen viel bedeutenderen P latz als in der 
der ärm eren Bevölkerung ein; sobald dies tunlich ist, wird das F e tt in  größerer 
Menge genossen, wie aus den in der Tabelle I verzeichneten Kostmaßen aus 
Am erika hervorgeht und auch daraus ersichtlich ist, daß das Essen an Feier­
tagen im allgemeinen fettreicher ist als an den W ochentagen ( H u l tg re n  und 
L a n d e r g r e n  2).

Zu einem gewissen Teile is t wohl diese Sehnsucht nach F e tt darin  be­
gründet, daß es der Kost einen angenehmen Geschmack verleiht; es w irkt also 
gewissermaßen als Genußmittel und h a t schon dadurch eine n icht gering zu 
schätzende Bedeutung. Es ist indes sehr wahrscheinlich, daß die Zugabe 
von F e tt auch in anderer Beziehung wichtig ist, teils wegen der Vorgänge 
im D arm rohre, teils auf Grund der in den Geweben stattfindenden Stoff­
wechselvorgänge. Indes wissen wir darüber nichts Sicheres, und w ir müssen 
uns h ier, wie in  so vielen anderen Fällen , m it der Bestätigung der T at­
sache begnügen, ohne ihnen die gebührende theoretische D eutung geben 
zu können.

Es dürfte daher die von V oit vorgeschlagene Fettm enge n u r als ein 
un terer Grenzwert aufzufassen sein , was ja  auch V oit selber tu t. W o die 
ökonomischen Verhältnisse es gestatten, wird das Fettquantum  daher wesent­
lich reichlicher zuzumessen sein.

Ich muß mich hier auf diese allgemeinen Betrachtungen beschränken 
und kann also n icht die H erkunft der N ahrungs Stoffe aus verschiedenen 
N ahrungsm itteln , die Verteilung der Kost auf die einzelnen Mahlzeiten und 
andere im Zusammenhang m it der praktischen E rnährungslehre stehende 
F ragen  besprechen. N ur sei darauf aufmerksam gemacht, daß, wie F ö r s t e r 3)

’) Z eitschr. f. Biol. 15, 152, 157, 1879; 16, 146, 1880. — s) H u l t g r e n  und 
L a n d e r g r e n ,  U ntersuchungen  über die E rn ä h ru n g  schw edischer A rbeiter. Stock­
ho lm  1891, S. 77. — 3)' F ö r s t e r ,  Z eitschr. f. Biol. 9, 386, 1873.
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und H of m a n n 1) zuerst bem erkten und dann m ehrere andere A u to ren 2) be­
stätigten, die bei freier W ahl täglich genossene Menge von Eiweiß, F e tt und 
Kohlehydraten bei einem und demselben Individuum  von Tag zu Tag nicht 
unwesentliche Schwankungen darbietet. Betreffend die Größe dieser Schwan­
kungen zeigen Erfahrungen, die sich auf 5 bis 16 Tage lang dauernde Beob­
achtungen stützen, daß die m ittlere Abweichung des täglichen Quantums vom 
durchschnittlichen W erte beim Eiweiß 3 bis 28 Proz., beim F e tt 7 bis 39 Proz., 
bei den Kohlehydraten 6 bis 20 Proz., sowie bei der totalen Energiezufuhr 
5 bis 16 Proz. beträg t. Die Variationen der täglichen Zufuhr scheinen also 
fü r das F e tt am größten, fü r das Eiweiß geringer, für die Kohlehydrate noch 
geringer und fü r die to tale K raftzufuhr am geringsten zu sein. Dies lehrt 
uns, daß der Körper vor allem nach einer gewissen Konstanz in bezug auf die 
Zufuhr von B rennm aterial s treb t; die Beschaffenheit desselben kommt erst in 
zweiter Linie in Betracht. Indes kommt auch bezüglich der letzteren eine be­
stimmte Regel zum Vorschein: die täglich genossene Fettm enge variiert viel 
m ehr als die des Eiweißes und der Kohlehydrate. Daß die Kohlehydrate 
nur verhältnism äßig kleine Schwankungen darbieten, dürfte wesentlich davon 
bedingt sein, daß kohlehydrathaltige N ahrungsm ittel, vor allem das Brot, 
eine so große Rolle in unserer Kost spielen und einen so wesentlichen Be­
standteil jeder M ahlzeit darstellen.

Die praktische Konsequenz dieses Ergebnisses ist k la r: beim Aufstellen 
einer Speiseordnung braucht und darf man sich n icht streng daran halten, 
daß die Kost täglich die bestimmte Menge von Eiweiß, F ett und Kohle­
hydraten enthalten soll, man kann sich daher bei der Anordnung der Ko»t 
freier bewegen und is t n icht gezwungen, jede Schwankung in der quan tita­
tiven Zusam mensetzung der Kost peinlichst zu vermeiden. W as erwünscht 
ist, ist n u r , daß die Kost während einer gewissen Periode durchschnittlich 
dem als Norm festgestellten Kostmaß entspricht.

Wie lang eine solche Periode sein m u ß , ist angesichts unserer zurzeit 
noch so geringen- hierher gehörigen E rfahrung  nicht möglich exakt zu be­
stimmen. Von vornherein läß t sich indes denken, daß sie etwa eine Woche 
betragen dü rfte ; auch zeigen die Angaben von J ü r g e n s e n  wie von H u l t -  
g r e n  und L a n d e r g r e n ,  daß ziemlich genau derselbe M ittelwert erhalten 
wird, wenn derselbe in einer 16- oder lO tägigen Versuchsreihe fü r die ganze 
Zeit oder fü r Perioden von je 8 bzw. 5 Tagen D auer berechnet wird.

Eine wirkliche Theorie des Stoffwechsels würde eine Theorie der ge­
samten Vorgänge in der lebendigen Substanz darstellen. Von einer solchen 
sind wir indes noch weit en tfern t, und wenn auch vielerlei theoretische An­
schauungen hierüber im Laufe der Zeit entwickelt worden s in d , so können 
sie doch kaum Anspruch darauf erheben , den Erscheinungen eine wirklich 
befriedigende Deutung gegeben zu haben. *)

*) H o f m a n n ,  F le isehnahrung  und F leischkonserven, Leipzig 1880, 8. 16. — 
!) C r a m e r ,  Zeitschr. f. physiol. Chem. 6, 355, 1882; J ü r g e n s e n ,  N ordiskt m edi- 
c inskt A rk iv  18 (Nr. 11), p. 3, 1886; N a k a h a m a ,  A rch. f. H ygiene 8, 88, 1888; 
H u l t g r e n  und  L a n d e r g r e n ,  M itteil. a. d. physiol. L ahora t. in  Stockholm  6  (1889); 
D i e s e lb e n ,  Die E rn äh ru n g  schw edischer A rbeiter, Stockholm  1891, S. 70.
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Eine Besprechung difeser Anschauungen würde den zu meiner Ver­
fügung stehenden Baum wesentlich überschreiten. Da außerdem die theo­
retische E rörterung  der Stoffwechsel Vorgänge eine eingehende W ürdigung 
unserer E rfahrungen über die chemischen Umsetzungen im Körper vor­
aussetzt und eine solche in  diesem Abschnitte gar n icht h a t in F rage 
kommen können, halte ich es fü r angemessen, auf eine derartige E r­
örterung  hier ganz zu verzichten *). l

l) Das M anuskrip t dieses A bschnittes w urde zum  größten T eil E nde 1904 ab ­
g e lie fe rt , w eshalb  die neueste L ite ra tu r  h ie r n ich t h a t berücksich tig t w erden 
können.



Die Wärmeökonomie des Körpers
von

R. Tigerstedt.

Zusam m enfassende D arstellungen, in  denen die ä lte re  L ite ra tu r  gesam m elt ist:
P e m b r e y ,  Art. Animal heat in S c h ä f e r s  Text-Book of Physiology I. Edinburgh 

and London 1898, p. 785—867.
R ie h  e t ,  A rt. Chaleur. Production de chaleur par les etres vivants. In  Diction- 

naire de physiologie III, Paris 1898, p. 81—203.
R o s e n th a l ,  Art. Die Physiologie der tierischen W ärme in H e r m a n n s  Handbuch 

der Physiologie 4  (2), 287 bis 452. Leipzig 1882.
Diese A rbeiten  sind im  folgenden stets n u r  m it dem  N am en des A utors z itiert.

E r s t e s  K a p ite l .

Die Körpertemperatur des Menschen.
Die Vögel und die Säugetiere unterscheiden sich von allen anderen 

lebendigen Geschöpfen dadurch, daß sich in  ihrem  Körper Mechanismen vor­
finden, dank denen ihre Tem peratur sich tro tz  ziemlich großer Schwankungen 
der A ußentem peratur im großen und ganzen konstan t erhält. Sie werden 
daher homoiotherme oder, da die T em peratur des umgebenden Mediums in 
der Regel niedriger als die ihres Körpers ist, warmblütige genannt.

Z ur T em peraturm essung h a t  m an  sowohl das T herm om eter als auch  die th erm o ­
elektrische u n d  die bolom etrische M ethode b e n u tz t1). W ie sie ausg efü h rt w ird, 
welche V orsichtsm aßregeln dabei zu berücksich tigen  sind und wie die verschiedenen 
Instru m en te  gebau t sind , k an n  h ie r  n ich t e rö rte r t w erden. D agegen ist es n o t­
wendig, den O rt de r T em peraturm essung etw as n ä h e r zu besprechen, da  die Kesul- 
ta te  derselben davon in  hohem  G rade abhäng ig  sind.

W enn wir im allgemeinen von der Tem peratur des Körpers sprechen, so 
beziehen wir diese auf den W ärm egrad am wärm sten Orte des Körpers. Da 
nun der Körper fast immer einem W ärm everlust durch L eitung, S trahlung 
und W asserverdunstung von der H au t und den Respirationswegen ausgesetzt 
is t, so müssen seine oberflächlicheren Teile eine niedrigere T em peratur als 
die tieferen haben. N ur hei Versuchen an Tieren ist es indessen möglich, 
die Tem peraturm essung an jedem beliebigen Orte zu machen; beim Menschen 
sind wir darauf beschränkt, dieselbe an einem ohne weiteres zugänglichen, *)

*) Vgl. B e n e d i c t  und S n e l l ,  A rch . f. d. ges. Physiol. 8 8 ,  492, 1901. D a­
selbst au sführliche  A ngaben über die einschlägige L ite ra tu r.
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vor Abkühlung möglichst geschützten Orte auszuführen. Zu diesem Zwecke 
sind vor allem die Axille, die Mundhöhle un ter der Zunge, das Rectum und 
die Yagina benutzt worden. Auch hat man seit H a ie s  den aus der H arn ­
röhre ström enden H arnstrahl dazu verwendet.

Angesichts der Tatsache, daß die K örpertem peratur des Menschen inner­
halb 24 Stunden nicht unbeträchtliche Variationen darb ie tet, können D urch­
schnittszahlen für die Tem peratur an den genannten Orten keine bestimmten 
Aufschlüsse über die daselbst stattfindenden Temperaturdifferenzen liefern, 
u n d  nu r gleichzeitig gemachte Beobachtungen können hier ausschlaggebend 
sein. Aus solchen Beobachtungen sind einige in folgender Tabelle zusammen­
gestellt. Die Tem peratur der Axille ist hier gleich 1 gesetzt:

Ort der Temperaturmessung
Autor

Axille Mundhöhle Rectum

1,0 1,2 1,4 R e d a r d 1)
1,0 1,24 1,7 G a s s o t 1)
1,0 1,2 1,52 F o r e l 1)
1,0 1,13 1,35 C ro m h ie * )
1,0 — 1,38 P a r k e r  u. W o l l o w i c z 8)
1,0 — 1,23 O e r t m a n n  4)
— 1,0 1,3 B o u v i e r 5)
1,0 — 1,6—1,8 L o r a i n 4)
1,0 — 1,6 N e u h a u ß  °)
1,0 — 1,06— 1,38 B e n e d i c t  und  S n e l l  7)

Wie ersichtlich, ist die T em peratur der Mundhöhle nur wenig höher als 
die der Axille, weshalb auch P e m b r e y  aus den vergleichenden Tem peratur­
m essungen das R esultat zieht, daß kein erwähnenswerter U nterschied zwischen 
der Mundhöhle und der Axille stattfindet. Dagegen t r i t t  die Differenz 
zwischen der Axille und dem Rectum sehr deutlich hervor und kann rund 
auf etwa 0,4 bis 0,5° C geschätzt werden.

M erkw ürdigerw eise schein t beim  Affen die T em p era tu r d e r Axille um  etw a 
0,5° C hö h er als die des R ectum s zu sein ( D a v y 8) , S i m p s o n ’). N ach R i n g e r  
u n d  S t u a r t 10) ist heim  M enschen die T em p era tu r ganz dieselbe in  der A xille , der 
M undhöhle und  dem  R ectum ; ih re  Versuchspersonen lagen im  B ette  u n d  w aren 
seh r g u t bedeckt.

Betreffend die T em peratur des H arns läß t sich aus den Messungen von 
O e r tm a n n 11) und P e m b r e y 12) entnehmen, daß sie in vielen Fällen der im 
Rectum gleichkommt, in anderen Fällen aber etwas niedriger ist; zuweilen 
kann  sie sogar höher sein. D urchschnittlich fand P e m b re y  die Rectal­
tem peratu r etwa 0,34° C höher als die des Harns.

l) R i c h e t ,  L a  cha leu r an im a le , p. 79 und 80. P a ris 1889. — s) P e m b r e y ,  
p. 825. — 8) Proc. of th e  R oyal Society 18, 368, 1869. — 4) A rch. f. d. ges. Physiol. 
16, 101, 1878. — *) E benda. 2, 387, 1869. — 6) A rch. f. pa tho l. A nat. 134, 366,
1893. — 7) A rch. f. d. ges. Physiol. 9 0 , 41, 1902. — e) J . D a v y ,  R esearches 1, 181. 
L ondon 1839. — ’ ) Jo u rn . of Physiol. 28, proceedings 21, 1902. — 10) Proc. of the  
R oyal Society 26 , 186, 1877. — ll) A rch. f. d. ges. Physiol. 16, 101, 1878. — “ ) Journ . 
o f Physio l. 23 , 386, 1898; Guys hosp ital R eports 57, 283.
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Die Ursache der Verschiedenheit der Tem peratur an verschiedenen K örper­
stellen liegt natürlich  darin , daß das Rectum vor W ärm everlust besser ge­
schützt ist als die Mundhöhle und die A xille1). Beim H arn is t die augen­
blicklich erscheinende V erdunstung wohl als H auptursache seiner geringeren 
T em peratur zu erachten, ein Umstand, der sich besonders bei geringen H arn­
mengen fühlbar machen muß. W ie es scheint, dürfte jedoch die Tem peratur­
messung im H arn , wenn dabei geeignete Vorsichtsmaßregeln beobachtet 
werden, ebenso zuverlässige Resultate geben wie die Tem peraturm essung im 
Rectum.

U n te r den h ie r  e rw äh n ten  O rten  de r T em peraturm essung  d ü rfte  die M und­
höhle  am  w enigsten zuverlässig sein, indem  ih re  T em p era tu r in  einem  höheren  
G rade als die der A xille , des E ectum s und  des H arns von zufälligen  E inflüssen 
ab h än g ig  ist. So fan d  B o s a n q u e t * ) ,  daß  die M undhöhle nach  A ufnahm e von 
Essen w ärm er is t als das B ectum , was teils von der T em p era tu r der genossenen 
Speisen, teils von den Bew egungen der K aum uskeln  und dem Sekretions Vorgang in  
den Speicheldrüsen bed ing t sein dürfte . A ndererseits beobachtete D a v y “) eine 
A bnahm e der M undhöhlen tem peratur nach  s ta rk e r körperlicher A rbeit; g leichzeitig  
stieg die T em p era tu r in  der Axille an. Diese T atsache , die d u rch  eingehende 
U n tersuchungen  von P e m b r e y  und N i c o l 4) in  vollem  U m fange b estä tig t w urde 
— Differenzen um  bis zu 2,2° C w urden von ih n en  beobachte t — , t r i t t  auch  hei 
re in e r N asenatm ung  au f und is t a ller W ahrschein lichkeit n ach  durch  das Schwitzen, 
die G efäßerw eiterung in  der G esich tshau t und die k rä ftig ere  L ufts tröm ung  durch  
den B achen bedingt.

Betreffend die Tem peratur anderer Körperteile sei hier n u r folgendes 
erwähnt.

U nter Anwendung eines Quecksilberthermometers bekam D a v y 5) bei 
einer A ußentem peratur von 20° C für die H auttem peratur folgende Zahlen: 
Fußsohle 32,2, die M itte der Tibia 33,06, die Kniebeuge 35,0, über dem 
Jtectus femoris 32,78, die Inguinalfalte 35,84, ein Zoll un te r dem Nabel 
35,0, über dem Herzen 34,4; die T em peratur der Axille betrug hier 36,67.

K u n k e l6)  benutzte die therm oelektrische Methode und fand beim still­
sitzenden Menschen an den bekleideten Körperteilen bei einer Zimmertempe­
ra tu r  von 20° C eine Tem peratur von 33,8 bis 34,8° C. Auf dicken Muskel­
lagen w ar die Tem peratur etwas höher als über Sehnen und Knochen; die 
von der Achse (dem Zentrum ) des Körpers weiter abstehenden Teile waren 
im allgemeinen kühler. An den unbedeckten Hautstellen tra ten  bei der ge­
nannten Tem peratur keine wesentlichen Unterschiede den bedeckten gegen­
über hervor; so war die Tem peratur der S tirnhaut 34,1 bis 34,4°, die auf 
dem Jochbogen 34,1°, auf dem H andrücken 32,5 bis 33,2°, während die 
Tem peratur der Vola manus etwa dieselbe Höhe wie die der bedeckten 
Körperteile erreichte. Dagegen betrug  die Tem peratur des Ohrläppchens nur 
28,8° C. Bei einer A ußentem peratur von 10 bis 12° C sank die Tem peratur 
des Gesichtes n u r um etwa einen Grad und selbst bei — 5° C betrug sie 
noch 26,7°, während die Bauchhaut 31,6 bis 31,9° C zeigte.

*) Vgl. O e r t m a n n ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 108, 307, 1905. — !) L ancet 
1895(1), p. 673. — 3) J . D a v y ,  Besearches 1 , 199, 1839. — 4) Jou rn . of Physiol. 23, 
386, 1898; Guys ho sp ita lB ep o rts  57, 283; vgl. auch  L e f e v r e ,  A rchives de nhvsiol. 
1898, p. 11. — s) J . D a v y ,  B esearches 1 , 150, 1839. — 6) Zeitsc 
55, 1889.



5 6 0 Die T em p era tu r der inneren  O rgane.

Mit diesen Resultaten stimmen die von S t e w a r t 1) nach der gleichen 
Methode gewonnenen im großen und ganzen gu t überein. Bei einer Außen­
tem peratur von 17,6 bis 18,2° C betrug  die T em peratur an der S tirn , der 
rechten W ange, der linken W ange, dem rechten Hypogastrium, sowie an der 
Stelle des Spitzenstoßes zwischen 32,6 und 35,16° C; dabei w ar aber die 
Tem peratur der Fußsohle und der Handteller nu r etwa 31,0° C.

Nach R u b n e r * 2) beträg t die Tem peratur der unbekleideten Körperteile 
durchschnittlich bei 10° C: 29, bei 15°: 29,2, bei 17,5°: 30 und bei 25,6°: 
31,7° C. Die bekleidete H aut hatte  dabei eine Tem peratur von 32 bis 33° C.

W enn die H aut einer größeren Abkühlung, wie in einem kalten Bade, 
ausgesetzt w ird, so sink t ihre Tem peratur beträchtlich herab; als Beispiel 
sei auf folgende Versuchsreihe von L e f e v r e 3) hingewiesen; in derselben 
Tabelle ist auch die an derselben Versuchsperson gleichzeitig bestimmte 
Tem peratur 2 bzw. 12 mm unterhalb der Hautoberfläche, im subcutanen Ge­
webe und im M. biccps, eingetragen.

Temperatur des 
Bades

Grad C.

Temperatur

der Haut 2 mm tiefer 12 mm tiefer

7,0 17,3 23,2 _
15,0 20,9 23,4 36,3
20,6 — — 35,9
22,5 24,6 26,1 —
25,9 — — 36,9

Trotz der starken A bkühlung der H aut behielten dennoch die Muskeln 
ihre normale Tem peratur bei.

W ärm er als Rectum sind wenigstens die Organe im oberen Teile der 
Bauchhöhle. Nach Q u in c k e 4) überrag t beim Menschen die Tem peratur im 
Innern des Magens um durchschnittlich 0,12° C die des Rectums. Beim 
hungernden Kaninchen beobachtete I t o 5) im Duodenum eine um 0,7° C 
höhere Tem peratur als im Rectum. Beim Hunde fand L e f e v r e 6) gleich­
zeitig im Rectum 38,5, in der Leber 39,6° C — also 1,1° C mehr. Dem­
entsprechend war in Versuchen von C a v a z z a n i7) an dem gleichen Tiere die 
Leber stets um 0,14 bis 0,63° C wärm er als das arterielle Blut. Bei ver­
schiedenen Eingriffen stellte sich die Tem peratur im Rectum zuweilen höher 
als die in der Leber dar; indessen w ar die L ebertem peratur im Anfänge des

*) Studies from  th e  physiol. L aborat. Owens Coli. M anchester 1, 101, 1891;
z itie rt n ach  dem  Ja h resb eric h t; vgl. auch  M a s je ,  A rch . f. patho l. A nat. 107, 48,
1887. — ‘ ) A rch. f. H yg. 23 , 13, 1895; vgl. auch  W u r s t e r ,  Z entralb l. f. Physiol. 2,
4, 1888; J o s ip o w ic i ,  Inaug.-D iss. B erlin  1901, S. 13. — 8) A rch. de physiol. 1898,
p. 1; vgl. au ch  H i r s c h ,  M ü l l e r  und  K o l ly ,  Deutsch. A rch. f. k lin . Med. 75,
264, 1903. — 4) A rch. f. exper. P a tho l. 25, 374. 1889. —  5) Zeitschr. f. Biol. 38 ,
88, 1899; vgl. A r o n s o h n ,  A rch. f. patho l. A nat. 169, 504, 1902. — 6) A rch. de
physiol. 1898, p. 258. — 7) Z entralb l. f. Physiol. 8, 73, 1894; vgl. au ch  die frü h eren  
B eobachtungen von C la u d e  B e r n a r d ,  Leqons su r les liquides de l'o rganism e 1, 
141, P a ris 1859; Legons su r la  chaleu r an im ale , p. 189. P a ris  1876; J a c o b s o n  
und  L e y d e n ,  Zentralb l. f. d. mejl- W iss. 1870, S. 259.



Die T em pera tu r der inneren  Organe. 5 6 1

Versuches, oder wenn die allgemeine Tem peratur künstlich wieder zu r nor­
malen Höhe gebracht worden w ar, konstant höher als die Tem peratur im 
Rectum.

Die meisten neueren U ntersuchungen ergeben, daß das Blut in der V. 
cava inferior oder im rechten Herzen wärm er ist als das Blut im linken 
H erzen1)- Die beobachteten Differenzen betragen beim Hunde 0,1 bis 0,6° C, 
beim Schafe 0,02 bis 0,4° C. Dies kann weder durch die Erw ärm ung der 
eingeatmeten L uft, noch durch die Abgabe von W asserdam pf bedingt sein, 
denn H e id e n h a in  und K ö rn e r  bekamen ganz dieselben R esultate, auch 
wenn sie bei künstlicher Atm ung eine m it W asserdam pf gesättig te und auf 
35 bis 40° C erwärm te L uft benutzten. Sie schlossen daher, daß die be­
treffende E rscheinung durch die Leber bedingt sei, welche das rechte Herz 
erwärmen w ürde; bei künstlicher Abkühlung der Bauchhöhle kehrte sich die 
Differenz tatsächlich um, und die linke Kammer wurde nun die wärmere. 
Gegen diese D eutung füh rt indes B e r n a r d  eine Beobachtung von H e r i n g 2) 
an einem Kalbe m it Ectopia cordis an ; hier w ar nämlich die rechte Kammer 
etwa 0,6° C wärm er als die linke, obgleich das Herz vollständig außerhalb 
des B rustkastens lag und also von der Leber gar n icht beeinflußt werden 
konnte.

Es scheint daher, daß das venöse Blut in der Tat wärmer is t als das von 
den Lungen strömende arterielle, was in voller Übereinstim m ung dam it 
steh t, daß das Blut während seiner Ström ung durch die Organe auf Grund 
der daselbst stattfindenden W ärm ebildung erw ärm t wird. Es bleibt indes 
noch zu erklären, wodurch das Blut in den Lungen abgekühlt wird.

Gewisse Teile der Lungen, nämlich die der ganzen konvexen Fläche 
des Zwerchfelles benachbarten, sowie außerdem die das Herz begrenzenden, 
sind in der M ehrzahl der Fälle w ärm er als das arterielle Blut. In größerer 
E ntfernung vom Zwerchfelle nach oben oder vom Herzen nach außen wird 
die Tem peratur allmählich der des A ortablutes gleich, um in noch größerer 
E ntfernung  un te r dieselbe zu sinken. Die Differenz geht aber, abgesehen 
von den oberflächlichsten Schichten der Lungen, nicht leicht über 0,1 bis 
0,2° C hinaus ( H e id e n h a in  und K ö r n e r 3).

Als Zahl fü r die m ittlere Tagestem peratur (im Rectum) des gesunden 
erwachsenen Menschen wird im allgemeinen 37,2 bis 37,5° C angegeben. Es 
kommen aber individuelle Variationen um m ehrere Zehntel Grad v o r4 *).

Bei dep meisten warm blütigen Tieren ist die K örpertem peratur (im 
Rectum) wesentlich höher als die des M enschen, wie z. B.: Pferd 37,7 bis 
37,9, R ind 38,6 bis 38,9, Schaf 40,0 bis 40 ,6 , Hund 37,9 bis 38,8, Katze 
38,7, Schwein 38,7 bis 39,6, Kaninchen 38,7 bis 39,2, Meerschweinchen 37,4 
bis 39,2, Affe (Macacus rhoesus) 37,8 bis 39,7, verschiedene Vögel 41 bis 44° C 6 *).

4) Vgl. G. L i e b i g ,  Ü ber die T em pera tu run tersch iede  des venösen und  a r te ­
riellen  B lutes. Gießen 1853; C la u d e  B e r n a r d ,  Legons su r la  ch a leu r anim ale, 
p. 77. P a ris 1876. H e i d e n h a i n  u n d  K ö r n e r ,  A rch. f. d. ges. Physiol. 4, 558,
1871. D agegen fanden C o l in  (Ann. Sciences na t. Zool. sär. 4 , t. 7, p. 83, 1867), 
sowie J a c o h s o n  und B e r n h a r d t  (Z en tralb l. f. d. m ed. Wiss. 1868, 8. 643), daß 
die T em p era tu r der linken  K am m er in  der R egel h ö h e r w a r als die in  der rech ten .
— s) A rch. f. physiol. H eilkunde 1850, S. 18. — 8) A rch. f. d. ges. Physiol. 4, 563, 
1871. — 4)V g l. die Z usam m enstellungen bei P e m b r e y ,  p. 789, und E i c h e t ,  p. 91.
— s) Vgl. die Z usam m enstellungen bei P e m b r e y ,  p. 790, und E i c h e t ,  p. 86.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I . q q
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Die n iedersten  Säugetiere, die M onotrem ata, scheinen eine sehr niedrige und 
übrigens zw ischen w eiten G renzen schw ankende T em p era tu r zu haben. Bei einem 
E ch id n a  w a r die T em pera tu r hei 4 °C : ‘25,5, hei 20": 28,6, hei 30" C: 30,9 und hei 
35° C: 34,8. Ä hnliche V ariationen  zeigten zwei andere Indiv iduen dieser T ie rart. 
D er O rn ithorhynchus zeigte dagegen eine fa s t konstan te  T em p era tu r von 31,8 bis 
33,6", w enn die äußere T em p era tu r von 5 bis 32" C zunahm . Bei den  M arsupialia 
ist die T em pera tu r höher und zwischen 5 und 30" C etw a ebenso ko n stan t wie hei 
uen h öheren  W irbe ltieren ; D asyrus: 36,6 bis 38,0, B ettong ia: 36,0 bis 36,2, Opossum:
36,1 bis 36,6 (C. J . M a r t i n 1).

W enn wir von der konstanten Tem peratur eines w arm blütigen Tieres 
sprechen, so bedeutet dies im -Grunde nu r, daß dieselbe, dank den regulato­
rischen V orrichtungen, innerhalb gewisser Grenzen von der umgebenden 
Tem peratur unabhängig ist. K onstant, d. h. un ter normalen Verhältnissen 
völlig unverändert, is t sie aber bei weitem nicht, vielmehr schwankt sie im 
Laufe von 24 Stunden nicht unbeträchtlich, indem sie um 1°C und mehr 
sich verändert. Wollen wir die durchschnittliche Tem peratur des Körpers 
exakt angeben, so muß diese aus konsequent durchgeführten, genügend zahl­
reichen Messungen zu den verschiedenen Stunden des Tages und der Nacht 
hergeleitet werden.

Im Jah re  1843 zeigte C h o s s a t 2), daß bei Tieren (Tauben) die Körper­
tem peratur eine von Tag zu Tag regelmäßig wiederkommende tägliche 
Schwankung von durchschnittlich 0,74° C darbietet; am M ittag betrug die 
T em peratur 42,22, um M itternacht 41,48. Diese Schwankung w ar nicht von 
der Tem peratur der Außenluft oder von den Jahreszeiten abhängig, stand 
aber in einem gewissen Zusam menhänge m it der Respiration, denn die Atem­
frequenz zeigte ganz entsprechende Variationen. Zwei Jah re  später berichtete 
J . D a v y 3) über gleichlautende Beobachtungen am Menschen. Diese Angaben 
wurden im Laufe der Zeit im m er wieder bestätig t und an der H and umfang­
reicher Beobachtungen näher analysiert, so daß ih r Vorhandensein schon 
längst außer jedem Zweifel steht. U nter den Autoren, die in dieser Richtung 
gearbeitet haben, is t vor allem J ü r g e n s e n 4), ferner L ic h te n f e l s  und 
F r ö h l i c h 5), L i e b e r m e i s t e r 6) , R in g e r  und S t u a r t 7), J ä g e r 8), R i c h e t 2), 
P e m b r e y  und N ic o l10), H ö r m a n n 11), B e n e d ic t  und S n e l l12) u. a .13) zu 
erwähnen.

Im großen und ganzen stimmen die von den genannten und anderen 
Autoren beobachteten täglichen Tem peratur Schwankungen untereinander gu t 
überein. Daß sie in bezug auf die absolute Zeit des Maximums und Mini­
mums, sowie auf Einzelheiten der Tem peraturkurve Verschiedenheiten dar­
bieten, stellt keinen W iderspruch dagegen dar, denn die Lebensweise ver-

*) Philos. T ransac t. of th e  Boy. Society London 195 B, 1 ,1 9 0 2 ; vgl. auch S e m o n , 
A rch. f. d. ges. Physiol. 58 , 229, 1894. — s) Memoires prösent. p a r  divers savants 
ä  l’Acad. des Bciences Paris 8 , 533, 1843. — 3) Philos. T ransactions 1845; J .D a v y ,  
B esearches 1863, p. 14. — 4) J ü r g e n s e n ,  Die K örperw ärm e des gesunden Menschen. 
Leipzig 1873. —  s) D enkschr. d. A kad. d. Wiss. W ien, m ath .-na tu rw . Kl. 3  (2), 113 , 
1852. — •) L i e h e r m e i s t e r ,  P a tho l. u. T herap ie  des Fiebers, S. 75. Leipzig 1875. 
—  7) Proceedings of th e  B oyal Society 26 , 186, 1877. — 8) Deutsch. Arch. f. klin. 
Med. 29 , 516, 1881. —  *) B i c h e t ,  L a  chaleu r an im ale , p. 64, 74. P aris 1889. —
10) Jo u m . of Physiol. 2 3 , 386, 1898. — “ ) Zeitschr. f. Biol. 3 6 ,  3 19 , 1898. —
11) A rch. f. d. ges. Physiol. 9 0 , 33, 1902; Am er. Jo u rn . of Physiol. 11, 145, 1904.—  
la) Vgl. P e m b r e y , p. 798, und  B i c h e t ,  p. 91.
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schiedener Individuen ist doch nicht ganz übereinstim mend, sie gehen zu 
verschiedener Zeit zu Bette und stehen zu verschiedener Zeit auf, wie sie 
auch ih r Essen zu verschiedenen Stunden genießen usw.

Als Beispiel der normalen Tagesschwankungen der K örpertem peratur 
verweise ich auf die Kurven Fig. 31 bis 33. Die von B e n e d ic t  und S n e ll  
entlehnte Kurve Fig. 31 bezieht sich auf einen 20 jährigen S tudenten, der 
w ährend der ganzen Beobachtungsdauer im Respirationskalorim eter von A t-  
w a te r  eingeschlossen war. Die Tem peratur daselbst betrug konstant 19UC. 
Die Messungen der Körper­
tem peratur fanden un ter An­
wendung der bolometrischen 
Methode s ta tt, und zwar ge­
schahen die Ablesungen jede 
d ritte  oder vierte Minute. In 
d e r K urve, die das Gesamt­
m ittel von vier fast aufein­
ander folgenden Tagen bei 
nahezu gleichartiger Lebens­
weise darstellt, sind Durch­
schnittszahlen fü r je 12 Min. 
angegeben.

Die V ersuchsperson stand 
um  7 U h r vorm ittags auf, f rü h ­
stü ck te  um  7h 45', n ah m  um  10h 
150g W asser zu sich; M ittags­
essen um  l h 15' nach m ittag s ; um  
3h 30' 150 g W asser; Abendessen 
um  IO*14 5 '. G eht zu  B ette  um  
11 U h r n ach ts. W äh ren d  des 
V ersuches w urde keine e igent­
lich e  körperliche A rbeit geleistet.

Fig. 32 stellt die Tempe­
raturschw ankungen bei der- 
selbenVersuchsperson im nüch­
ternen  Zustande dar. Die letzte 
Mahlzeit wurde acht Stunden 
vor dem Beginn des Versuches 
genossen. W ie ersichtlich, ist 
"trotz einzelner Abweichungen der V erlauf der Tagesschwankung ganz derselbe 
wie in der Fig. 31; der Umfang derselben (1,18° C) ist sogar größer als der 
in  Fig. 31 (0,93° C).

Die betreffenden Variationen können also nicht durch die Mahlzeiten an 
und für sich bew irkt werden. Da ferner die Tem peratur im Kalorim eter die 
ganze Zeit konstant war, können sie auch nicht aus Schwankungen der Außen­
tem peratu r hergeleitet werden J).

Daß auch grobsinnliche Muskelbewegungen hier nicht maßgebend sind, 
folgt aus J ü r g e n s e n s  Beobachtungen, welche sämtlich sich auf Individuen 
beziehen, die die ganze Versuchsdauer im Bette blieben, wenn nicht der Ver-

’) Vgl. auch  H ö r m a n n ,  Zeitschr. f. Biol. 3 6 , 339, 1898.
36*

Fig . 31.
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suchszweck es anders verlangte. Fig. 33 stellt nach J ü r g e n  s e n l) A  die Normal- 
kurve eines Menschen bei gewöhnlicher Kost und l i  die Tem peraturkurve 
bei einem hungernden Menschen dar. Der Umfang der täglichen Schwankung 
be träg t im ersten Falle 0,8, im zweiten 0,6° C. E r ist, wie auch zu erwarten 
w ar, geringer als hei Individuen, die am Tage n icht liegen, auch wenn sie 
keine eigentliche körperliche Arbeit leisten.

Die betreffenden Schwankungen, welche auch bei Tieren Vorkommen2), 
zeigen, daß die Regulierung der K örpertem peratur selbst bei den höchsten 
W arm blütern lange nicht m it derselben Präzision erfolgt, wie man hei ganz 
einfachen Therm ostaten erzielen kann.

Betreffend ihre U rsachen sind sehr verschiedene Ansichten ausgesprochen 
worden. Da sie auch bei hungernden und bettlägerigen Individuen typisch 
erschienen, stellte man sich vor, daß sie weder durch die Nahrungsaufnahm e, 
noch durch die M uskeltätigkeit oder die A ußentem peratur bedingt seien, und 
nahm daher an , daß der Verlauf der Tageskurve ursprünglich durch die 
therm ogenen Faktoren (N ahrungsaufnahm e, M uskelarbeit) bedingt se i, daß 
aber hierzu noch die Gewöhnung hinzugekommen war, wodurch eine in nicht 
näher zu erklärender Weise sich herstellende Periodizität e in tr itt , welche 
dann eine gewisse U nabhängigkeit von den ursprünglichen F aktoren erlangt. 
L i e b e r m e i s t e r 3) , der diese A nschauung entwickelt h a t, denkt noch an die 
Möglichkeit einer Ü bertragung der durch Jahrtausende erlangten Gewöhnung 
auf die Nachkommen.

E inen  treffenden A usdruck de r in  dieser R ich tu n g  gehenden frü h eren  A nschau­
ungen h ab en  w ir bei R i e h e t 4). Die Tagessehw ankungen der K ö rpertem pera tu r sind 
h au p tsäch lich  von der T ätig k eit des N ervensystem s abhängig . Das N ervensystem  
b eh errsch t die chem ischen V orgänge im  K örper; seine E rreg u n g  erzeugt also W ärm e, 
seine U n tä tig k e it v e rlangsam t die W ärm ebildung. Also m üssen sich die Perioden 
von E nerg ie  und von Schw äche des N ervensystem s du rch  eine s ta rke  oder schw ache 
W ärm ebildung  kundgeben, u n d  dies u nabhäng ig  von a llen  an deren  biologischen .'oder 
m esologischen B edingungen: K lim a, N ahrung , Schlaf, M uskeltätigkeit.

Anläßlich unserer U ntersuchungen über die Tagesschwankungen der 
Kohlensäureabgahe bem erkten S o n d e n  und ic h 5), daß dieselben m it den von 
J ü r g e n s e n  erm ittelten Schwankungen der K örpertem peratur eine unver­
kennbare Übereinstimm ung darboten. Auf G rund dessen schlossen wir, 
daß die Ursache dieser Schwankungen wesentlich und wahrscheinlich vor 
allem von den täglichen Schwankungen in der In tensitä t des Stoffwechsels 
bedingt sind.

Dann wies J o h a n s s o n 6) nach, daß Muskelbewegungen unerläßlich sind, 
um die K örpertem peratur nach einer durch A bkühlung bewirkten Erniedri­
gung auf den gewöhnlichen S tand zu bringen, und betonte die Bedeutung der 
Muskelbewegungen fü r die Tagesschwankungen der Tem peratur. Auch zeigte 
e r , wie bei gewöhnlicher B ettruhe unabsichtliche Muskelbewegungen Vor­
kommen, welche die V erbrennung im Körper zuweilen in  einem erheblichen 
Grade steigern. Die Bettruhe stellt also keineswegs einen Zustand d ar , wo 
die Muskelbewegungen ausgeschlossen sind.

*) A. a. 0 ., S. 33, Tab. 5; 8. 34, Tab. 7. —  *) Vgl. h ie rü b er P e m h r e y ,  p. 806. —•
3) L i e b e r m e i s t e r ,  a. a. 0 ., 8. 88. — 4) R i e h e t ,  L a  ch a leu r anim ale, p. 69. P a ris
1889. —  5) Skand. A rch. f. Physiol. 6, 157, 1895. — 6) E benda  7, 167, 1897.
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Um diese F rage näher aufzuklären , machte J o h a n s s o n 1) Versuche, wo 
er zu den verschiedenen Stunden des Tages, 12 Stunden nach der letzten 
M ahlzeit, bei vorsätzlicher M uskelruhe die C 0 2-Abgabe und die Körper­
tem peratur bestimmte. Die folgende Tabelle en thält eine Zusam menstellung 
seiner Erm ittelungen der COä-A bgabe, die in Reihe I in zweistündigen, in 
Reihe II in einstündigen Perioden bestim m t wurde. Zum Vergleich is t die C 0 2- 
Abgabe bei gewöhnlicher Bettruhe und in  nüchternem  Zustande angegeben.

Zeit

C02-Abgabe pro 2 Stunden
Vorsätzliche

Reihe I 
g

Muskelruhe
Reihe II 

g

Gewöhnliche
Bettruhe

g

12—2 vormittags 21,3 20,1 23,0
2—4 n 20,5 19,7 22,8
4—6 „ 22,1 20,2 21,0
6—8 n 22,4 19,9 24,4
8—10 „ 22,9 21,8 27,2

10—12 » 23,2 21,4 27,2
12—2 nachmittags 23,3 21,0 24,8
2—4 „ 20,6 21,3 25,9
4—6 n 22,9 21,1 24,2
6—8 » 22,5 20,7 26,2
8—10 22,2 20,2 25,4

10—12 rt 22,2 20,8 23,6

Das M ittel b e träg t in der Reihe I 22,2 g ,  in der Reihe II 20,72 g. Im 
ersten Falle nahm die Versuchsperson eine bequeme sitzende Stellung ein , im 
zweiten lag sie im Bette. Wie ersichtlich, treten  hier nur verhältnism äßig 
geringe Schwankungen auf, und diese weichen hinsichtlich ihres Verlaufes 
von den be i' der gewöhnlichen 
B ettruhe wesentlich ab. Die 
Schwankungen der C 0 2-Abgabe, 
wie sie bei der gewöhnlichen 
Lebensweise au ftre ten , kommen 
hier gar n icht vor.

In  Fig. 34 sind die ent­
sprechenden Stüudenm ittel fü r 
die K örpertem peratur in  der 
Reihe II  (I), sowie hei gewöhn­
licher B ettruhe (II) und bei ge­
wöhnlicher Lebensweise (III) zu­
sammengestellt. W ir sehen, daß 
das Minimum bei allen drei Kurven etwa zu derselben Zeit, um 4 U hr vor­
m ittags, erscheint; dasselbe ist auch m it dem Zeitpunkte des Maximums, 
um 7 U hr nachm ittags, der Fall. Die Kurve I  ist aber entschieden flacher 
als die beiden übrigen Kurven, der Umfang der Schwankungen is t hier nur *)

Fig. 34.
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Tagesschwankungen der Körpertemperatur 

nach J o h a n s s o n .
I. Y orsätzliche Muskelruhe; I I . gewöhnliche B ett­

ruhe; III. gew öhnliche Lebensweise.

*) Skand. A rch . f. Physiol. 8, 85, 1898
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0 ,5 °C, während er bei gewöhnlicher Lebensweise 1,1 beträgt. Es kann 
daher nicht verneint werden, daß die M uskeltätigkeit in  einem sehr wesent­
lichen Grade sowohl die Tagesschwankungen der Y erhrennung als die der 
K örpertem peratur beeinflußt.

Indessen sind die letzteren in  der Kurve I ,  wenn auch erheblich be­
schränkt, dennoch nicht vollständig aufgehoben, und es läß t sich daher 
denken, daß beim nüchternen Menschen noch andere Umstände hier beteiligt 
sind. Demgegenüber möchte ich jedoch bem erken, daß selbst bei der vor­
sätzlichen M uskelruhe Schwankungen der M uskeltätigkeit Vorkommen (vgl. 
S. 457), und daß am Tage allerlei Einflüsse sich viel stä rker geltend machen 
als während der N acht, wo alles still ist. Ich glaube also, daß die Tages­
schwankungen der K örpertem peratur, wenn der Einfluß der N ahrung und der 
umgebenden Tem peratur ausgeschlossen sind, fast ausschließlich aus Schwan­
kungen der M uskeltätigkeit herzuleiten sind.

Es ist m öglich , daß die V ariationen  der K ö rp ertem pera tu r in  J o h a n s s o n s  
V ersuchen zum  Teil auch  du rch  entsprechende Schw ankungen der um gebenden 
T em p era tu r bed in g t w aren , denn w ir finden in  de r von ihm  *) m itge te ilten  g rap h i­
schen D arstellung  seiner Ergebnisse einen n ich t zu  verkennenden  Parallelism us im 
V erlaufe  der beiden T em p era tu ren 2).

Es geling t zuweilen, einen hungernden  H und den ganzen T ag  h indurch  g an z  
ru h ig  zu h a lte n , w ie dies aus den oben (S. 417) an g efü h rten  B eobachtungen von 
R u b n e r  über die stündlichen  V aria tionen  der CO*-A bgabe hervorgeh t. Bei drei 
solchen T ieren  h a t  R a u d n i t z 3) von 9 U h r vorm ittags bis 6 U h r n ach m ittag s 
T em peraturbestim m ungen  gem acht und  die Schw ankungsbreite  gleich 0,4, 0,55 und 
0,12° C gefunden. Bei einem  ü ber 24 Stunden ausgedehnten  V ersuche von P r  a u s - 
n i t z 4) w a r die Schw ankungsbreite  de r T em p era tu r eines hung ern d en  Hundes n u r  
0,25 (M axim um  38,30, M inim um  38,05° C).

F ür die Bedeutung der M uskeltätigkeit fü r die Tagesschwankungen 
spricht noch die Tatsache, daß die Größe des Tem peraturfalles bei vorsätz­
licher M uskelruhe von der A nfangstem peratur in hohem Grade abhängig ist, 
und daß sich die K örpertem peratur dabei einem bestimm ten Minimum nähert, 
welches bei acht einstündigen Versuchen von J o h a n s s o n  durchschnittlich 
36,56° C betrug (Maximum 36,72, Minimum 36,37, m ittlere Variation +  0,08° C). 
Dasselbe geht auch aus späteren Versuchen von v. W e n d t5) hervor. Nach 
diesen wird beim nüchternen, vorsätzlich ruhenden Menschen das Minimum 
nach etwa l x/ s S tunden erreich t; nach Aufnahme von Nahrung, insbesondere 
von Eiweiß, ist die Sache mehr verwickelt, indem der Tem peraturfall lang­
samer und un ter verschiedenen Schwankungen erfolgt.

W enn die h ie r  v e rtre ten e  A uffassung r ich tig  is t ,  so w ürde m an  erw arten  
k ö n n e n , daß bei um g ek eh rte r L ebensw eise, w enn die A rb e it w ährend  der N ach t 
gele istet und der T ag  zum  Schlafen benu tz t w ird , auch  der V erlau f der Tages­
schw ankungen sich um kehren  sollte , und daß also die T em pera tu r am  T age  
herabsinken  und w ährend  der N ach t ansteigen w ürde. Die am  M enschen au s­
g efü h rten  h ierh e r gehörigen V ersuche scheinen indessen dieser V oraussetzung keine  
sichere Stütze zu geben.

')  Skand. A ich . f. Physiol. 8, 142, 1898. — !) Vgl. auch  H ö r m a n n ,  Z eitschr. 
f. Biol. 36, 319, 1898, w elcher dieselbe A uffassung  w ie J o h a n s s o n  v e rtr itt. —
3) Zeitschr. f. Biol. 24, 471, 1888. — 4) E benda 36, 349, 1898. — b) E inska L äkare-
sällskapets H an d lin g ar 47 (2), 615, 1905.
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A llerd ings g ib t K r i e g e r 1) an, daß der typische G ang der T agesschw ankungen 
u m k eh rb a r is t ,  sobald m an  am  T age schläft, in  der N ach t w a c h t, iß t ,  t r in k t  und  
arbeite t. Meines W issens h a t  e r  aber seine h ie rh e r gehörigen B eobachtungen nie 
veröffentlicht. A uch D e b z y n s k i 4) findet, daß n äch tlich e , an h alten d e  M uskel­
arb e it das V erh ältn is  der täg lichen  T em peraturschw ankungen  u m k eh rt und den 
höchsten  T em p era tu rstan d  am  M orgen (37,8° C ), den  n iedrigsten  abends v e ran laß t 
(35,3° C ), sowie daß N achtw achen  ohne M uskelarbeit eb en fa lls , jedoch  in  sehr ge­
ringem  G rade die M orgentem peratur s te ig e rt (m orgens 37,7, abends 37,5° C). F e rn e r 
e rw äh n t C a r t e r 3), daß ein Ingenieur, der d a ran  gew öhnt w ar, am  T age zu schlafen  
und  w ährend  de r N ach t A rbeit zu  le is ten , eine M orgentem peratur von 37,25 und  
eine A bend tem pera tu r von 36,8° C h a tte . E n d lich  te ilt  J a e g e r 4) B eobachtungen 
an  v ier M ilitä rbäckern , welche ih re  A rbeit w ährend  der N ach t au sfü h rten , m it;  
ih re  T em p era tu r w a r ,  solange sie a rb e ite ten , hoch  und  sank  w ährend  der R uhe­
zeit, so daß h ie r  gewisserm aßen eine U m kehr der T em pera tu r s ta ttfan d . Als aber 
einer de r B äcker einen T ag  ru h en d  im  B e tt z u b rach te , ve rh ie lt sich sofort seine 
T em p era tu r w ie bei gew öhnlichen M enschen.

U. M o s s o 5) u n tersuch te  an  sich selber die T em peraturschw ankungen  w ährend  
4 T a g e , w ährend  w elcher er von 11 U h r  vorm ittags bis 6 U h r n achm ittags 
schlief, um  11 U h r  abends frü h stü ck te  und um  6 U h r m orgens zu  M ittag  speiste; 
fa s t  _ die ganze Zeit des W achens beschäftig te  e r  sich m it Lesen oder Schreiben. 
H ierbei fa n d  ta tsäch lich  von T ag  z u  T ag eine V erschiebung des T em p era tu r­
m axim um s s ta tt, indem  dasselbe, welches bei no rm aler Lebensweise um  4 bis 5 U h r 
nach m ittag s e in tra f , am  v ierten  T age de r um gekehrten  Lebensweise um  9 U h r 
vorm ittags e rsch ie n ; die Zeit des M inim um s verschob sich g leichzeitig  von 6 U h r 
vorm ittags a u f  l l h 30' n achm ittags. Bei de r um gekehrten  Lebensweise stieg aber 
die K örpertem p era tu r u n u n te rb ro c h en ; w ährend  sie norm al d u rch schn ittlich  36,67° 
b e trug , w a r sie am  v ierten  T age de r um gekehrten  Lebensweise 37,30°; n o rm al w ar 
das M axim um  36,90°, am vierten  T age aber 37,80°; an  diesem Tage b e tru g  das M inim um  
36,80°, also n u r  0,1° w eniger als das norm ale  M axim um . Das zu ungew öhnlicher 
Zeit au ftre ten d e  M axim um  ste llt d ah er gewisserm aßen eine Superposition au f die 
norm ale  T em pera tu rkurve  d a r ;  bei M o sso s  V ersuchen w urde also keine w irkliche 
U m k eh r der T em pera tu rkurve  erzielt.

N ach  de r schon erw ähn ten  M ethode m ach ten  B e n e d i c t  und  S n e l l “) V er­
suche an  einem  ju n g en  M anne, der 10 N ächte  lan g  am  R esp irationskalorim eter von 
A t w a t e r  besch äftig t w ar. Die A rbeit d au erte  zw ischen 6b 30' nach m ittag s und 
7h 3 0 ' vorm ittags; diese Zeit u m faß ten  auch  die T em peraturm essungen; das M ittag ­
essen w ürde um  1h 30' vorm ittags genossen. In  den an  dieser Person erhaltenen  
T em p era tu rk u rv en  läßt sich keine N eigung zu e in e r stufenw eisen V eränderung  des 
allgem einen V erlaufes de r K urve erkennen . V ielm ehr t r i t t  in  de r ersten  N ach t­
h ä lfte  das Fa llen , am  M orgen das Steigen deu tlich  hervor. W äh ren d  der u n m itte lb a r 
au f die letz te  A rbeitsnach t folgenden 12 R uhestunden  w urde die T em peraturm essung 
noch fortgesetzt. V erg leich t m an  die gew öhnliche R uhekurve  m it der de r letzten 
24 S tunden de r um gekehrten  Lebensweise, so findet m an  allerdings eine au ffa llende 
V erschiedenheit, aber keine U m kehrung  des V erlaufes (Fig. 35 a. f. S.).

Selbst bei einem  M anne, der 8 J a h re  lang  seine A rbeit w ährend  der N ach t 
v errich te te  und  am  T age zw ischen 12 bis 5 U h r n ach m ittag s schlief, stellte  sich in 
de r T em p era tu rk u rv e , deren gan zer V erlau f übrigens sehr eigentüm lich  w a r , am  
A bend die N eigung zum  F allen  und  am  M orgen zum  Steigen d a r ( B e n e d i c t 7).

D urch diese E rfah ru n g en  w ürde m an  betreffend den Einfluß der M uskel­
leistungen  au f die T agesschw ankungen de r K örpertem pera tu r zw eife lhaft werden, 
w enn n ich t selbst gegen diese V ersuche eine übrigens von den A utoren  selber 
hervorgehobene B em erkung gem ach t w erden könnte. W ährend  des V ersuches m it

‘) 'Z e i ts e h r .  f. Biol. 5, 479, 1869. —  !) M edycina 1875, No. 8 ; zit. nach 
Jah resb er. f. d. ges. M edizin 1875 (1), S. 248. — 8) Jo u m . of nerv , an d  m ent, 
diseases 17, 785, 1890; zit. nach  P e m b r e y ,  p. 802. — 4) Deutsch. A rch. f. k lin 
Med. 29 , 527, 1881. — 5) A rch. ita l. de biol. 8, 177, 1887. — “) A rch. f. d. ges. 
Physiol. 9 0 , 33, 1902. — 7) Am er. Jo u rn . of Physiol. 11, 145, 1904.
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u m g ek eh rte r Lebensweise schlief die Versuchsperson b e träch tlich  kürzere  Z eit, als 
sie sonst gew öhnt w a r; infolgedessen Hegt au ch  h ie r  keine vollständige U m ­
k eh ru n g  der Lebensweise vor. Ü brigens leh r t uns doch die E rfa h ru n g , daß 
der M ensch, der n u n  einm al d a ran  gew öhnt ist, am  T age zu arb e iten  und w ährend  
de r N acht zu  sc h la fe n , n ich t le ieh t es verm ag, am  T age zu  sc h la fe n , auch  wenn 
die N ach t m it s trenger A rbeit zu g eb rach t ist. Besonders in  den S tädten  fe h lt am  
T age die S tille , die w ährend  der N ach t in  einem  so hohen  G rade zum  ruh igen

Schlafe b e i t r ä g t ; auch  das L ich t läß t 
F ig . 35. sich n ich t in  derselben W eise wie

w ährend  der N ach t ausschließen, wie 
es auch  fü r  viele , vielleicht die 
m eisten M enschen, schw er ist, gu t 
e inzusch lafen , w enn die gew öhn­
liche Z eit zum  Schlafengehen sehon 
vorbei ist.

D urch  V ersuche am  M enschen 
d ü rfte  also die vorHegende F rag e  
noch n ich t als entschieden erach te t 
w erden können. W ir besitzen aber 
B eobachtungen an  T ieren , d ie, wie 
es sche in t, m it großer D eutlichkeit 
den E influß de r körperH chen T ätig ­
ke it au f die Tagesschw ankungen der 
T em p era tu r erweisen.

Beim  Affen v e rh ä lt sich die 
K örpertem p era tu r u n te r  norm alen  

V erhältn issen  ganz w ie ,beim  M enschen, n u r m it der A usnahm e, daß die Schw ankungs­
b re ite  h ie r  etw as größer ist. G a l b r a i t h  und S i m p s o n 1) ste llten  nun  V ersuche 
in  der W eise a n , daß die T iere am  Tage im  D unkeln  u n d  w ährend  der N ach t im  
L ich t gehalten  w urden: H ierbei t r a t  eine U m kehr der T em pera tu rkurve  sehr schön 
hervor. W enn die T iere die ganze V ersuchszeit im  D unkel g eh alten  w u rd en , so 
verschw and die typische F o rm , und die K urve zeigte n u r zufällige , unregelm äßige 
V ariationen . Ganz dasselbe w ar der F a ll, wenn die T iere bei u n u n terb rochener 
B eleuchtung gehalten  w urden. B em erkensw ert is t auch  die B eobachtung der -ge­
n an n ten  A u to re n 2), daß die Tagesschw ankungen der K ö rpertem pera tu r bei den 
N achtvögeln  den inversen  T ypus darbieten.

Tagesschwankuugen der Körpertemperatur. 
Nach B e n e d ic t  und S n e l l .

Die obere K u rve: gewöhnliche R uhekurve; die untere 
K u rv e : am zehnten Tage bei umgekehrter Lebensweise.

Daß die K örpertem peratur durch eine stärkere M uskelarbeit in die Höhe 
getrieben wird, steh t durch die Arbeiten v o n D a v y 3), J ü r g e n s e n 4), L ie b e r ­
m e i s t e r 5), O b e r n i e r 0), B o u v i e r 7), P e m b re y  und N ic o l3), W o o d h e a d 3), 
B e n e d ic t  und S n e l l 10) u. a. außer jedem Zweifel. Beispielsweise sei an ­
geführt, daß eine der Versuchspersonen von J ü r g e n s e n  nach vierstündigem 
Holzsägen eine Steigerung der K örpertem peratur um 1,10° C darbot. Eine Berg­
besteigung von l h 44' Dauer bewirkte bei L ie b e r  m e is te n  einen Tem peratur­
anstieg von 1,45° C. B e n e d ic t  und S n e ll ließen ihre Versuchsperson während 
8 Stunden eine Arbeit von etwa 222 000 kgm leisten. Die A rbeit war auf 
vier Perioden von je 2 Stunden verteilt. Ihre W irkung äußerte sich in einer 
sehr rapiden Zunahme der K örpertem peratur, die d a n n , solange die Arbeit 
dauerte , auf einem fast konstanten Niveau blieb. P ro zweistündige Arbeit 
betrug die Steigerung bis zu 0,72° C.

*) Jou rn . of Physiol. 30 , prooeedings 20, 1903. — 2) E benda 33, 225, 1905. —
a) D a v y ,  R esearches 1863, p. 9, 16, 47. — 4) J ü r g e n s e n ,  a. a. O., S. 46. —
5) L i e b e r m e i s t e r ,  a. a. O., S. 81. — 6) S. P e m b r e y ,  p. 807. — 7) A rch. f. d.
ges. Physiol. 2 , 386, 1869. — B) Journ . of Physiol. 23 , 386, 1898; Guys hospital
R eports 57, 283. — B) Journ . of Physiol. 23, proceedings 15, 1899. — 10) A rch. f.
d. ges. Physiol. 90 , 46, 1902.
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Auf der anderen Seite sinkt die K örpertem peratur während des Schlafes1), 
was wohl vor allem m it der größeren M uskelruhe in Zusam menhang gebracht 
werden m uß, denn die Tem peratur sinkt nicht tiefer im Schlafe, als wenn 
die Versuchsperson zu derselben Zeit des Tages in wachem Zustande ganz 
still liegt.

Nach D a v y 2) würde auch die geistige A rbeit die K örpertem peratur 
erhöhen. Desgleichen gibt G 1 e y s) an , daß seine Tem peratur bei stillem 
Lesen um etwa 0,16° C ansteigen konnte. Auch R u m p f 4) findet, daß durch 
angestrengte geistige Arbeit die Tem peratur etwas erhöht wird. A l b u t t 5) 
konnte aber bei geistiger A rbeit keine Tem peratursteigerung beobachten, und 
es liegt alle W ahrscheinlichkeit in der Folgerung S p e c k s 6) , daß, wenn bei 
geistiger Arbeit eine Steigerung des Stoffwechsels (und der Tem peratur) 
erscheint, diese auf einer gleichzeitigen M uskeltätigkeit beruht, wie es ja  eine 
allgemeine E rfahrung  is t , daß hei sta rk  gespannter Aufm erksam keit unwill­
kürliche Muskelbewegungen leicht auftreten.

Uber die Einw irkung der Nahrungsaufnahm e liegen Beobachtungen von 
D a v y 7), L ic h te n f e l s  und F r ö h l i c h  s), J ü r g e n s e n s), R in g e r  und S t u a r t 10 *), 
L i e b e r m e i s t e r 11), P e m b re y  und N ic o l12), B e n e d ic t  und S n e l l 1S) u. a. u ) 
vor. Aus denselben folgt, daß die N ahrungsaufnahm e allerdings eine Tem­
peratursteigerung um etwa 0,1 bis 0,4° C verursachen kann , daß aber der 
Gang der K örpertem peratur in der 24stündigen Periode von dem Zeitpunkte 
der N ahrungsaufnahm e nicht beherrscht wird. Die durchschnittliche Tem­
pera tu r pro 24m Stunden zeigt beim Hungern eine Abnahme, die aber nur von 
geringem Grade i s t 15). Nach B e n e d ic t  und S n e ll  besteht die H auptw irkung 
des Fastens in einer Verm inderung der Schwankungsbreite der T em peratur­
kurve. W urde nach schwerer Arbeit gefastet, so erniedrigte sich die Schwan­
kung  bei langen Perioden von nahezu stetiger Tem peratur auf etwa 0,6° C. 
An den F asten tagen , nach vorhergegangener schwerer A rbeit sank der 
D urchschnittsw ert der K örpertem peratur nahezu um 1° C.

Angesichts der durch M uskeltätigkeit stattfindenden chemischen W ärm e­
regulation (vgl. Stoffwechsel S. 459) ist es nicht le ich t, die E inw irkung der 
A ußentem peratur auf die K örpertem peratur rein zum A usdruck zu bringen. 
Von vornherein ist es indes selbstredend, daß die K örpertem peratur beim 
vollständig ru henden , nüchternen Menschen um so schneller herabsinken 
muß, je niedriger die A ußentem peratur ist.

Durch später zu erörternde Beobachtungen ist es ein für allemal fest­
gestellt, daß die K örpertem peratur bei den frei lebenden w arm blütigen Tieren 
tro tz  sehr holfer, bzw. sehr niedriger A ußentem peratur dennoch im großen 
und ganzen unverändert bleibt. Innerhalb gewisser, fü r verschiedene Tier-

‘) Vgl. J ü r g e n s e n ,  a. a. 0 . ;  L i e b e r m e i s t e r ,  a. a. 0 . ,  S. 87, 92; U . M o s so ,
A rch. ita l. de biol. 8, 177, 1887. — 2) D a v y ,  Researches 1863, p. 18 (Ph.il. T ransac t.
1845). — 3) R i c h e t ,  L a cha leu r anim ale, p. 98. — 4) Arch. f. d. ges. Physiol. 33,
601, 1884. — 6) P e m b r e y ,  p. 808. — 6) A rch. f. exper. P atho l. 15, 143, 1881. —
7) J . D a v y ,  R esearches 1863, p. 19. — 8) D enkschr. d. Akad. d. W iss. W ien,
m ath .-na tu rw . Kl. 3  (2), 113, 1852. — 9) J ü r g e n s e n ,  a. a. 0 . ,  S. 21. — 10) Proe.
of th e  R oyal Society 26 , 194, 1877. — u ) L i e b e r m e i s t e r ,  a. a. 0 . ,  S. 88. —
12) Jou rn . of Physiol. 23 , 386, 1898. — la) A rch. f. d. ges. Physiol. 9 0 , 50,
1902. — 14) Vgl. P e m b r e y ,  p. 809. — I5) S. auch  Skand. A rch. f. Physiol. 7,
36, 1896.
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arten verschiedener Grenzen übt also die Außentem peratur, wenn die chemische 
W ärm eregulation n icht absichtlich gestört w ird, nu r einen verhältnism äßig 
geringen Einfluß auf die K örpertem peratur a u s , und es w ird sich hier also 
nu r um V eränderungen ziemlich geringen Umfanges handeln.

Ü ber die dauernde E inw irkung  verschieden h o h e r T em pera tu ren  m ach te  
D a v y 1) w äh ren d  einer Reise von E ng lan d  n ach  Ceylon B eobachtungen  an  vielen 
gesunden Indiv iduen. D u rchschn ittlich  b e tru g  die in  der M undhöhle gemessene 
T em p era tu r bei 15,6° C: 36,9, bei 25,6: 37,2°, bei 26,7: 37,6° 2). R e y n a r d  und 
B l o s v i l l e “) fanden  bei 26 bis 30° die T em pera tu r bei a ch t M ännern  gleieh 37,58,' 
bei 12 bis 17° ab er n u r  37,11°. R a t t r a y 4) h a tte  am  Ä q u a to r (28,9° 0 )  in  de r 
M undhöhle eine T em p era tu r von 37,25, in  E ng lan d  (18,3° C) eine von 36,8°. Bei 
a ch t Ind iv iduen  beobachtete  B r o w n - S e q u a r d s) eine T em pera tu rzunahm e um  
1,3° C, w enn die A ußentem peratur von 8 au f 29,5° C anstieg.

D agegen beobachtete C r o m b ie 6) in B engalen n u r  eine S te igerung um  0,23° C 
und  fü g t außerdem  h inzu , daß  die D ifferenz der T em p era tu r im  gem äßigten K lim a 
gegenüber bei längerem  A u fen th a lt noch m eh r abnahm . N e u h a u s s 7) fa n d  die 
um  6 U h r  m orgens gemessene R ecta ltem p era tu r im  gem äßigten K lim a, bei e iner 
A ußen tem pera tu r von 8 bis 18°, du rch sch n ittlich  gleich 36,65, in  den T ropen , bei 
e iner A ußen tem pera tu r von 22 bis 31°, d u rch sch n ittlich  36,9° C.

E nd lich  geben- B o i l e a u ,  T h o r n l e y  und F u r n e l l “) ,  au f ein sehr um fan g ­
reiches M ateria l g e s tü tz t, a n , daß die T em pera tu r des gesunden E uropäers in  de r 
A xille in  den Tropen ganz dieselbe is t w ie in  E ng land . B o i l e a u  sprich t sogar 
den G edanken aus, daß die T em p era tu r in  den Tropen w egen der s ta rk en  W asser- 
v erdunstung  etw as geringer als im  gem äßigten  K lim a sei. A uch E y k m a n “) g ib t 
an, daß die m ittle re  T em pera tu r des ruhenden  M enschen in  den Tropen d u rchaus 
n ich t h ö h e r is t als in  der gem äßigten  Zone.

Aus diesen E rfah ru n g en  d ü rfte  folgen, daß sich die E in w irk u n g  eines w arm en 
K lim as au f verschiedene Ind iv iduen  etw as verschieden g e s ta lte t, je  nachdem  die 
F äh ig k eit d e rselben , gegen die höhere  A ußentem peratur zu k ä m p fe n , m eh r oder 
w eniger ausgebildet ist. B iete t es einem  Indiv iduum  große S chw ierigkeit, durch  
V eränderungen  de r W ärm eabgabe sich von de r überschüssig gebildeten  W ärm e zu  
befreien, so m uß selbstverständlich  die K örpertem pera tu r bei e iner A ußentem peratur 
ansteigen, die von einem  anderen  Ind iv iduum  ganz w ohl e rtrag en  w ird.

Die sta rken  V eränderungen  der W ärm eabgabe, die du rch  verschiedene ka lte  
oder w arm e B äder b ew irk t w e rd en , üben au f die K ö rp ertem pera tu r eine große 
W irkung  aus. Ich  m uß indes w egen M angel an  R aum  unterlassen , diese E rschei­
nungen , w elche vor allem  aus dem  G esichtspunkte der H ydro therap ie  s tu d iert 
w orden sind, h ie r n ä h e r  zu besprechen.

U nter Bezugnahme auf die E rfahrungen über die durch verschiedene 
Variablen bewirkten Veränderungen des Stoffwechsels (vgl. Kap. V und VI der 
Stoffwechselphysiologie) würden die beim nichtfiebernden, warmblütigen 
Tiere auftretenden Tem peraturschwankungen etwa in folgender Weise aufzu­
fassen sein.

Das Vermögen des Körpers, seine Tem peratur zu regulieren, ist verhältnis­
mäßig beschränkt, vor allem weil seine W ärm ebildung nicht ausschließlich 
von dem augenblicklichen Bedarf an W ärme bestim m t ist, sondern auch, und 
zwar in einem sehr wesentlichen G rade, auf den eigenen Leistungen der

') J . D a v y ,  R esearches 1, 161, 1839. — !) Vgl. auch  d e r s e l b e ,  R esearches 
1863, p. 15, 45, 50 (Phil. T ransac t. 1845, 1850).— 8) P e m b r e y ,  p. 812. — 4) Proc. 
of th e  R oyal Soe. 18, 526, 1870. —  5) Jo u rn . de la physiol. 2, 549, 1859. — 6) P e m ­
b r e y ,  p. 813. — ") A rch. f. p a tho l. A nat. 134, 365, 1893. — 8) L ancet 1873 (2), 
23. A u g .; 1878 (1), 413, 554; (2), 110. — 9) A rch. f. patho l. A nat. 133, 105, 1893; 
1 40 , 125, 1895; vgl. auch  G lo g n e r ,  E benda 116, 540, 1889.



Organe beruht. W enn die W ärm ebildung ausschließlich von dem W ärm e­
verlust abhängig wäre, so könnte man sich eine wirklich konstante Tem­
pera tu r wenigstens denken. Als einen solchen Zustand könnte man möglicher­
weise die vorsätzliche M uskelruhe beim nüchternen Körper auffassen, und in 
der T at nähert sich ja  die K örpertem peratur hier allmählich einem ziemlich 
bestimmten Punkte. Sobald aber eine regere Tätigkeit im Körper entsteht 
— Verdauung, M uskelleistung — so steig t die W ärmebildung augenblicklich 
an ; die W ärm eabgabe kann dieser verm ehrten W ärm ebildung nicht sogleich 
folgen: es muß also die K örpertem peratur zunehmen. Je intensiver die 
Arbeit ist, um so m ehr steigt ceteris paribus die Tem peratur an, obgleich die 
gleichzeitig stattfindende verstärk te W ärm eabgabe die S teigerung doch inner­
halb m äßiger Grenzen hält. W enn sich der Tag zu Ende neigt und die 
Muskelbewegungen usw. allmählich kleineren Umfanges werden, beginnt auch 
die K örpertem peratur herabzusinken, bis endlich das Minimum im Laufe der 
Nacht erreicht wird.

Aus seinen E rfahrungen über die K örpertem peratur und  deren V aria­
tionen abstrahierte J ü r g e n s e n  ein allgemeines Gesetz, welches nach ihm 
den ganzen Komplex der Erscheinungen beherrscht. Beim gesunden Menschen 
ist un ter allen Umständen das Bestreben vorherrschend, ein bestimmtes 
Tagesm ittel der Tem peratur zu erreichen, welches sich m it geringfügigen 
Schwankungen um 37 ,2°C bewegt. Um dieses Mittel zu erreichen, finden 
Kompensationen sta tt. Diese können sich über kürzere oder längere Zeit 
erstrecken, und. zwar ist die Regel, daß sie sich nicht unm ittelbar nach einer 
Abweichung von der Norm in voller Stärke zeigen; auch w ird dabei eine 
bestimm te absolute Zahl nicht überschritten.

Den Beweis fü r dieses Gesetz findet J ü r g e n s e n  wesentlich in der E r­
scheinung, daß an einem und demselben Individuum  die M ittelzahlen für 
eine genügend lange Periode, tro tz  sehr variierender äußerer Lebensbedin­
gungen, eine merkwürdige Konstanz darbieten: W ärm eentnahm e oder W ärm e­
zufuhr, 'H unger oder reichliche K ost, A rbeit oder Ruhe verändern in dieser 
Beziehung nichts, immer kommt bei einer genügend langen Dauer der Be­
obachtung (2 bis 9 Tage) dieselbe M ittelzahl heraus!

J ü r g e n s e n  machte keinen Versuch, das Kompensationsgesetz näher zu 
erk lären , und , soviel ich ihn verstehe, scheint er an eine n icht näher zu 
definierende T ätigkeit des Körpers zu denken. M einerseits stelle ich mir 
vor, daß sich die Erscheinung aus dem, was wir schon betreffend der W ärm e­
ökonomie des Körpers kennen, ziemlich befriedigend erklären läßt. W ir 
w issen, wie eine Abkühlung des K örpers, wenn sie nicht zu weit getrieben 
w ird, eine verm ehrte W ärm eproduktion hervorru ft, wodurch der Abkühlung 
W iderstand geleistet wird. Diese verm ehrte W ärm ebildung ist indessen nicht 
so genau abgepaßt, daß nicht ein Überschuß an W ärme un ter Um ständen 
erzeugt w ird, infolgedessen die Tem peratur etwas ansteigen muß. Der 
weiteren Steigerung w ird durch die je tat eintretende Gegenregulation wieder 
entgegengewirkt. Nach einer starken M uskelarbeit i s t , wegen der E r­
m üdung usw ., die M uskelspannung geringer als gewöhnlich beim ruhenden 
Menschen: die W ärm ebildung is t somit geringer und die K örpertem peratur 
sinkt leichter als sonst auf das Minimum. In derselben Weise können w ahr­
scheinlich sämtliche Kompensationen aus schon bekannten und sicher fest-
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gestellten physiologischen Tatsachen eine befriedigende D eutung finden, ohne 
daß wir zur Annahme eines dunkeln Strebens des Körpers, ein bestimmtes 
Tagesm ittel zu erreichen, gezwungen wären *).

VH v m  IXTage

Die Variationen der K örpertem peratur in verschiedenem A lter sind im 
großen und ganzen n u r wenig erheblich.

Da der Fötus einen gewissen, wenn auch geringen Stoffwechsel hat, 
muß seine K örpertem peratur etwas höher als die der M utter sein, was auch 
durch direkte Beobachtungen erwiesen worden ist. In der Regel beträg t die 
Differenz indes n u r etwa 0,2 bis 0,3° C, obgleich auch viel größere Diffe­
renzen beobachtet worden sind 2).

U nm ittelbar nach der Geburt be träg t die T em peratur durchschnittlich 
nach B ä r e n s p r u n g  3) 37,8, nach S c h ä f e r 4) 37,6, nach E r ö s s '')  37,6, nach

S o m m e r6) 37,7, nach F ö r s t e r 7) 37,6, 
nach W u r s te r  8) 37,4 und nach F e h ­
l i n g 2) 38,1° G.

Sofort nach der Geburt erfährt die 
Tem peratur teils durch die A bkühlung 
im Bade, teils, und zwar hauptsächlich, 
durch die Veränderungen der W ärm e­
bildung und -abgabe einen Abfall von 
durchschnittlich etwa 0,6 bis zu 1,9° C, 
wonach sie wieder anfängt zu steigen. 
W ie sich die K örpertem peratur dabei 
verändert, ist aus Fig. 36 ersichtlich, 
wo die von B ä r e n s p r u n g  (B ), F ö r s t e r  
(F ), E rö s s  (_E), S o m m e r (S) und J u n -  
d e l l 10) (./) erm ittelten W erte übersicht­
lich zusamm engestellt sind. Zu bemerken 
ist, daß F ö r s t e r s  Messungen in der 
Axille, die übrigen im Rectum aus­
geführt sind. Aus den Kurven ist ohne 

weiteres ersichtlich, daß die K örpertem peratur nach dem starken Abfallen 
bald wieder die Höhe von durchschnittlich etwa 37° C erreicht.

Angesichts der norm alen Tagesschwankungen der K örpertem peratur 
lassen sich einigermaßen befriedigende Aufschlüsse über die Tem peratur in 
verschiedenem A lter n u r durch konsequent durchgeführte Messungen zu ver­
schiedenen Stunden des Tages erhalten. Solche Messungen h a t J u n d e l l * 11)

Die Körpertemperatur während der ersten 
Lebenstage nach J u n d e l l .  V gl. den Text.

*) Vgl. J u n d e l l ,  Ja h rb . f. K inderheilk ., N. F., 59, 608, 1904. — s) 8. P r e y e r ,  
Die spezielle Physiologie des E m bryo, Leipzig 1885, 8. 362. — 3) A rch. f. (A nat. u.) 
Pbysiol. 1851, 8. 138. — 4) Vgl. P r e y e r ,  a. a. O., 8. 369 f. — 5) Ja b rb . f. K inder­
h e ilk ., N. F ., 24, 189, 1886. — “) D eutsche med. W ochenschrift 1880, S. 569, 586, 
595, 605, zit. nach  J u n d e l l .  —  7) Jo u rn . f. K inderk rankh . 39 (1862), zit. nach 
J u n d e l l .  — B) Berl. klin. W ochenschr. 1869, 8. 393. — ’) A rch. f. G ynäko­
logie 6, 385, 1874; vgl. au ch  V i e r o r d t ,  Physiologie des K indesalters in  G erhardts 
H andb. d. K ind erk ran k h ., Tübingen 1881, 8. 379. — l0) A. a. 0 . ,  S. 523. —
ll) A. a. 0 . ,  S. 614; vgl. B ä r e n s p r u n g ,  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1851, 
S. 153; R i n g e r  und S t u a r t ,  Proceed. of th e  R oyal Society 26, 194, 1877; P e m -  
h r e y ,  p. 804.



an Menschen von 5 Tagen bis 22 Jahren  neuerdings veröffentlicht. Seine 
Resultate sind folgende.
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Alter Mittlere Temperatur

5 bis 8 T a g e ........................................ 36,82
4 bis 5 “W o ch e n .................................... 37,13
2 M o n a te ................................................. i 37,12
6 M o n a te ................................................. 37,15
2 bis 5 J a h r e ........................................ 36,92
18 bis 22 J a h r e .................................... 36,85

Wie ersichtlich, sind die Variationen nur sehr klein, und die maximale 
Differenz be träg t nu r 0,33° C.

Im hohen A lter würde, nach m ehreren Autoren J), die K örpertem peratur 
(Rectum) ein klein wenig ansteigen, was aber von anderen, un te r der Be­
m erkung, daß kein Unterschied vorliegt, oder daß die T em peratur sogar 
niedriger is t , in  Abrede gestellt wird. So g ib t z. B. C h e lm o n s k i ,  der die 
Tem peratur an 54 Greisen zwischen 71 bis 98 Jah r a lt untersuchte, an, daß 
dieselbe in der Axille am Morgen durchschnittlich 36,3, am Abend 36,11° G 
betrug ; an 15 Greisen desselben A lters w ar die R ectaltem peratur durch­
schnittlich am Morgen 36,58, am Abend 36,65° C. Auch C h a rc o t  findet, 
daß die R ectaltem peratur bei alten Individuen etwa gleich groß wie bei jün ­
geren is t , bem erkt aber, daß die T em peratur der Axille um 1°C und mehr 
niedriger als diese sein k a n n , sowie daß sie sich durch eine sehr große 
Beweglichkeit auszeichnet.

Die ausführlichsten Beobachtungen über die normalen Tagesschwankungen 
bei Menschen in verschiedenem A lter verdanken wir J u n d e l l 2). Seine Re­
sultate, denen m ehr als 3000 Einzelbeobachtungen zugrunde liegen, sind in 
Fig. 37 bis 41 (a.f. S.) graphisch dargestellt. Die Kurven stellen D urchschnitts­
zahlen dar, und in denselben sind also alle als zufällig zu betrachtenden V aria­
tionen ausgeglichen. Bei Säuglingen w ährend des 5. bis 8. Lehenstages (Fig. 37) 
begegnen wir nu r ganz geringfügigen V ariationen, und wir haben hier noch 
keine A ndeutung von dem normalen Verlauf der Tagesschwankungen. Nicht 
ohne G rund bem erkt J u n d e l l  im Anschluß h ierzu , daß dieses R esultat eine 
kräftige Stütze der A uffassung erte ilt, nach welcher die normalen Tages­
schwankungen vor allem durch die Variationen der M uskeltätigkeit verursacht 
sind, denn gerade beim neugeborenen Kinde b ie tet weder die psychische noch 
die körperliche T ätigkeit den ganzen Tag hindurch irgend welche erhebliche 
Schwankungen dar.

Schon bei Kindern im A lter von 4 bis 5 Wochen (Fig. 38), bzw. 2 Mo­
naten  (Fig. 39) stellen sich die betreffenden Variationen der K örpertem peratur 
typisch dar; sie werden hei 6m onatigen (Fig. 40) und 2 -  bis 5 jährigen 
Kindern (Fig. 41) noch accentuierter und# verhalten sich hei denselben ganz 
wie bei dem erwachsenen Menschen.

*) Vgl. D a v y ,  R esearches 1863, p. 4 ;  B ä r e n s p r u n g ,  a .a .O . ,  S. 154; C h a r ­
c o t ,  G azette hehd. d. m£d. 1869, p. 324; P e m h r e y ,  p. 805; C h e lm o n s k i ,  Deutsch. 
A rch. f. klin. Med. 61, 206, 1898. —  *) Ja h rh . f. K inderheilk ., N. F., 69, 521, 1904; 
über die von J u n d e l l  benutzte  M ethode vgl. das O riginal.
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F ig . 37.
37,0
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V . M. 4-5 6-7 8-« 10-11

Fig . 38.

Um dieses Verhalten zahlenmäßig ausdrücken zu können, ha t J u n d e l l  
nach dem Vorgange J ü r g e n s e n s  die m ittlere Tages- und die m ittlere N acht­
tem peratur berechnet. Da indessen eine derartige T rennung doch ziemlich

willkürlich is t, scheint es mir 
einfacher, die Schwankungs­
breite aus der Differenz 
zwischen Maximum und Mini­
mum der 24 stündigen Periode 
herzuleiten. In dieser Weise 
berechnet, ergeben J u n d e l l s  
Beobachtungen ■ folgendes (s. 
Tabelle auf folgender Seite).

W enn der Körper einer 
zu starken Abkühlung oder 
Erw ärm ung ausgesetzt wird, 
so verm ag er n icht mehr seine 
E igentem peratur zu regu­
lieren, und dieselbe sinkt und 
steigt dann m it der Außen­
tem peratur. Je  mehr sich 
die K örpertem peratur unter 
solchen U m ständen von der 
normalen entfern t, um so 
größer werden auch die Stö­
rungen der Körperfunktionen.

Ü ber die bei A bkühlung des 
K aninchens erscheinenden V er­
änderungen  h a t  W i n t e r n i t z 1) 
folgende E rfah ru n g en  m itgeteilt.

E ine A bkühlung  des T ier­
körpers au f ru n d  34 bis 31° C 
w irk t schädigend au f w ärm e­
regulatorische Z entren  des Groß­
h irn s , denn die Z itterbew egung 
t r i t t  selbst au f fo rcierte  A b­
küh lu n g  n ich t m eh r regelm äßig 
ein, und  die F äh ig k eit des T ier­
körpers, u n te r  den bestehenden 
V erhältn issen  bzw. bei m äßiger 
E rh ö h u n g  der A ußentem peratur 
die E igen tem pera tu r w enig­
stens vorübergehend zu steigern, 
sch w in d e t; w eiter au f einzelne 
Teile des K opfm arkes, denn die 
A tem frequenz sink t sehr be­
träc h tlich  ab.

E ine A bkühlung  au f 31 
bis 29° C beeinflußt w eiter vor­

w iegend bestim m te V errich tungen  des Großhirns und  des K opfm arkes. Das T ier 
zeig t bedeutende N eigung zum  E insch lafen , die au f bew ußte Em pfindung zu 
beziehende K eaktion au f path ische Keize ist schw ächer oder b leib t a u s , der

Fig. 41.

Tagesschwankungen der Körpertemperatur bei Kindern 
von verschiedenem A lter, nach J u n d e l l .

Fig. 37, 5. bis 8. Lebenstag. Fig. 38, 1. Monat. F ig. 39, 
Ende des 2. und Anfang des 3. Monats. F ig. 40, 6. Monat. 

Fig. 41, 2. bis 5. Lebensjahr.

‘) A rch. f. exp. P a th . 33, 286, 1894.
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Maximum Minimum Schwankungsbreite

5. bis 8. T a g ...................... 36,96 36,71 0,25
4. bis 5. W oche . . . . 37,29 36,89 0,40
2. bis 3. M onat . . . . 37,37 36,81 0,56
6 M o n a t e ........................... 37,41 36,60 0,81
2. bis 5. J a h r .................. 37,48 36,36 1,12
18. b i j  22. J a h r  . . . . 37,36 36,25 1,11

Pupillarreflex  au f s ta rken  L ich treiz  is t kaum  m eh r vorhanden, die Pupille verbleibt 
in  m ittelw eite r A usdehnung ; s ta rke  G eräusche schrecken das T ier n ich t regel­
m äßig auf.

Bei e iner fe rn e ren  A bkühlung au f ru n d  29 bis 26° C w urden u n te r  Z unahm e 
der e rw ähn ten  S törungen die übrigen  cerebralen  P unktionen  und auch  solche des 
B ückenm arkes in  M itleidenschaft gezogen. Das T ier läß t sich leich t hypnotisieren, 
m an k an n  es m it san fte r H an tie rung  in eine ungew ohnte  Stellung bringen, w orauf 
es dieselbe eine geraum e W eile beibehält. Es zeigt schon Störungen der K oordi­
nation  usw.

Bei A bkühlung  a u f  26 bis 22° C nehm en diese S törungen erheb lich  z u ; je tz t 
ist auch das V asom otorenzentrum  deutlich  m itbetroffen. Das T ier lieg t soporös 
au f der Se ite , v e rsuch t sich m an ch m al, besonders au f äußere m echanische Beize 
hin, aufzu rich ten , wobei jedoch die eine oder die andere E x trem itä t nachgeschleppt 
w ird. Schw ächere H autreize  w erden w eder du rch  reflektorische Zuckung noch 
durch  A tm ungsveränderung  bean tw ortet. D er B lu tdruck  beg inn t zu sinken.

A bkühlung  a u f  22 bis 19° C b ew irk t term inale  L ähm ung  der lebensw ichtigen 
Z entren  des K opfjnarkes. Das noch schw erer soporöse T ier fü h r t  n u r  einzelne 
unverm itte lte  Bew egungen a u s , zeitw eilig tre ten  kurzdauernde k ram p fartig e  Be­
w egungen auf. Bei tiefem  E instich  erscheinen ausgebreitete  Beflexe, jedoch  nu r 
schw ach und  n ich t m eh r regelm äßig, und  auch  diese hö ren  a llm äh lich  auf. Der 
Cornealreflex erlisch t vo llständig , die A tm ung h ö rt  a u f , der B lu tdruck  sink t völlig 
ab, das H erz fü h r t  jedoch auch  je tz t  noch au f kurze Zeit B ew egungen aus ‘).

Bei der Abkühlung leiden also zuerst die höchsten nervösen Zentren, 
und nur bei fortgeschrittener A bkühlung werden auch die für die E rhaltung 
des Lebens wichtigsten Zentren des Kopfmarkes gelähmt.

Beim Affen (Macacus rhoesus) h a t S im p s o n 2) W iederbelebungsversuche 
nach starker A bkühlung gemacht. Bei einer K örpertem peratur von 14° C 
betrug die Atm ungsfrequenz nur 2 pro M inute; Herzschlag n icht mehr pal- 
pabel. Dann wurde die A bkühlung ausgesetzt und das Tier in eine Um­
gebung von 42° C gebracht. Binnen 5 Stunden stieg die Tem peratur auf 
37,7° C an, und das Tier erholte sich vollständig. Zu bemerken is t , daß 
schon bei einer Körpertem peratur von 25 bis 23° C eine Art von künstlichem 
W interschlaf erschien, bei welchem das T ier blieb und aus welchem es nur 
durch künstliche M ittel geweckt werden konnte.

Entsprechend den Erfahrungen an Tieren hat man bei Menschen, deren 
K örpertem peratur wegen starker W ärm eentziehung erheblich gesunken war, 
vor allem Störungen der höchsten nervösen Zentren beobachtet. Die be­
treffenden Individuen waren bewußtlos, kaftien aber in mehreren Fällen bei 
zweckmäßiger Behandlung wieder zum Bewußtsein und genasen. Die niedrig­
sten K örpertem peraturen, bei welchen noch eine Genesung eingetreten ist, *)

*) Vgl. auch  K n o l l ,  A rch. f. exp. Pa tho l. 36, 305; daselbst Ü bersich t der 
frü h eren  einschlägigen A rbeiten. — !) Jo u rn . of Physiol. 28, proceedings 37, 1902; 
vgl. auch  ebenda 32, 305, 1905.



5 7 6 M axim ale K örpertem pera turen .

sind 22,5° ( J a n s s e n 1) ,  24° ( R e i n e k e 2) bzw. 24,7° C ( N ic o la y s e n 3) ;  
jedoch t r i t t  der Tod nicht selten schon bei einer etwas höheren Körper­
tem peratur ein 4).

Die Störungen, welche bei Erhöhung der K örpertem peratur erscheinen, 
sind vor allem im Zusam m enhang m it der Fieberlehre stud iert worden. Eine 
D arstellung derselben würde, wenn sie die zu erfüllenden Ansprüche einiger­
maßen befriedigen sollte, gar zu viel Raum beanspruchen, weshalb ich auf 
eine solche hier ganz verzichte. N ur betreffend die obere m it dem Leben 
noch vereinbare Grenze der K örpertem peratur will ich, nach R ic h e t  5), einige 
Angaben hier zusammenstellen und bem erke, daß sich diese ausschließlich 
auf Individuen beziehen, die später genasen: Gehirnsyphilis (?) 43,6° 
( P a g e t ) ;  Hystero - Epilepsie 43° (M ie r z e je w s k i) ;  Typhoidfieber 42° (A l-  
v a r e n g a ,  T h o m a ) ;  Scharlach 43,6° (V ic e n te  und B lo c h ) ; Pyämie 42,2° 
(W e b e r ) ;  Erysipelas 42° ( H i r z ) ;  M alaria 43,3° ( M a d e r ) ;  aku ter Rheuma­
tismus 43,9° (Clinical Society, London), 43,5° (O rd  und A n k le ) .

Es findeu sich in  der L ite ra tu r  noch m ehrere  A ngaben über eine noch höhere  
K ö rp ertem p era tu r, 50 bis 60 bis 70° und m eh r, tro tz  w elcher die K ranken  sogar 
genesen sind. Diese A ngaben sind unzw eife lhaft falsch , und  in  den m eisten Fällen  
au f B etrug  der P a tien ten  zurückzuführen . Zeigen j a  V ersuche a n  Säugetieren , 
daß  eine K örpertem pera tu r von etw a 45° C ihnen  tödlich  is t ,  sowie daß das T em ­
peratu rm ax im um  bei Vögeln höchstens 51 bis 52° C b e tr ä g t8). Die obere Grenze 
d ü rfte  wohl vor allem  von der T em pera tu r abhängen, bei w elcher eine beginnende 
G erinnung der Eiweißstoffe a u f tr itt.

N ach dem  Tode sollte e igentlich  die K örpertem pera tu r sogleich an fangen  zu 
sinken. Dies ist indes n ich t de r F a ll:  in der Begel b eh ält de r to te  K örper eine 
Z eitiang seine T em pera tu r unv erän d ert b e i , bevor das Sinken e rsch e in t, zuweilen 
kom m t es auch  v o r , daß die K örpertem pera tu r n ach  dem  Tode sogar ansteigt. 
Beide E rscheinungen leh ren  uns, daß m it dem  Tode des G esam tkörpers, d. h . m it 
dem  letz ten  A tem zuge, die V erbrennung  n ich t sogleich au f h ö r t ,  daß also in  den 
einzelnen O rganen noch eine L ebenstätigkeit sta ttfindet. D a  g leichzeitig  die Z ir­
ku la tion  und die Schw eißabsonderung au fg eh ö rt h a b e n , w ird  die im In n eren  des 
K örpers gebildete W ärm e besser als sonst im  K örper zurückgehalten  w erdpn, was 
n a tü rlich  die A bkühlung  des Körpers etw as verschieben muß.

Die n ach  dem Tode erscheinende S teigerung de r T em p era tu r t r i t t  bei den­
jen ig en  T odesarten a u f , wo k u rz  vo r dem  Tode eine s ta rke  E rreg u n g  des N erven­
system s sta ttgefunden  h a t, also bei infektiösen F ieberk rankheiten , bei V erletzungen 
des B ückenm arks und des G ehirns usw. In  der Tabelle a u f  nebenstehender Seite 
oben sind einige h ie rh e r gehörige A ngaben zusam m engestellt.

E xperim entell haben  H u p p e r t 7) und E i c h e t 8) diese E rscheinung  an  K an in ­
chen verfo lg t und  dabei in  genauer Ü bereinstim m ung m it dem, was m an  n ach  den 
E rfah ru n g en  am  M enschen erw arten  konnte, gefunden, daß ein  T ier, das plötzlich, 
z. B. du rch  Zerstörung des K o pfm arkes, getö te t w ird , oder ku rz  vo rher oder 
w ährend  des Todes lebhafte  Bewegungen ausg efü h rt h a t ,  die postm ortale Tem ­
p eratu rste ig e ru n g  au fw eist, w ährend  die T em pera tu r eines du rch  Chloroform  
getö te ten  K aninchens nach  dem  Tode langsam  herabsink t, wie schon vor dem  Tode 
die K örpertem pera tu r ab n im m t, und zw ar kan n  im  letz ten  Fa lle  das noch lebende *)

*) Deutsches A rch. f. klin. Med. 53, 249, 1894. — s) E benda 16, 15, 1875. — 
a) N ordiskt M edicinskt A rk iv  7, No. 19, p. 4, 1875. — 4) Vgl. auch  P e t e r ,  Gaz. 
liebd. de med. 1872, p. 499. — s) Vgl. B i c h e t ,  p. 121, wo zahlreiche d e rartige  
A ngaben zusam m engestellt sind. — 6) Vgl. B e r n a r d ,  Legons su r la  chaleu r an i­
m ale. P a ris 1876, p. 349; B o s e n t h a l ,  Z ur K enntnis de r W ärm eregulierung  bei 
den  w arm blütigen T ieren. E rlangen  1872, S. 15. — 7) A rch. d. Heilk. N, 321. — 
B) E i c h e t ,  L a  chaleur anim ale, p. 139.
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Temperatur 0 C

vor nach nach dem Krankheit Temperatur- Autor
dem dem Tode messung
Tode Tode

— 45,0 3 '/s St. Pyäm ie L inke K am m er D a v y  l), 1828
— 42,2 SV* *) T> Plötzlicher Tod „ D a v y 1), 18 2 8
— 43,8 1 B la tte rn A xille S i m o n 2)i 1865
— 44,5 — n „ S i m o n 2), 1865

41,1 44,5 — H itzschlag » L e v i c k 2), 1868
44,8 45,4 57 Min. T etanus r> W u n d e r l i c h 3), 1863
43,8 44,2 45 „ Tuberkulose W u n d e r l i c h 3), 1863

M eningitis
43,2 43,6 15 „ Ei-y  sipelas „ E u l e n b u r g 4), 1865
41,4 42,3 20 „ V n E u l e n b u r g 4), 1865
36,1 38,3 7 % „ G ehirnschlag n D e H a e n 1)
41,6 43,0 30 „ T etanus n L e h m a n n 5), 1868
43,0 44,0 60 „ Pyäm ie R ectum Q u in c k e  u. B r i e g e r 6),

1879
42,0 43,2 60 „ Pneum onie V Q u in c k e  u. B r i e g e r 6),

1879
41,1 43,3 15 „ R ückenm arks- Axille C h u r c h i l l  2)

Verletzung

T ier sieh schneller abkühlen  als der to te  K örper nach  einem  gew altsam en Tode. 
Es is t n ich t unm öglich , daß h ie r  auch die schnell e in tretende M uskelstarre einen 
gewissen JEinfluß ausübt.

• Z w e ite s  K a p ite l .

Die Topographie der Wärmebildung.
In der Physiologie des Stoffwechsels habe ich schon die W ärmebildung 

im Körper und ihre unter verschiedenen Umständen stattfindenden Variationen 
besprochen. Es e rübrig t, den Anteil der einzelnen Organe dabei etwas ein­
gehender zu besprechen. Hierbei werde ich in erster Linie die W ärm ehildung 
bei vollständiger körperlicher Ruhe und in nüchternem Zustande berück­
sichtigen. Diese b e träg t bei einem Menschen von 70 kg Körpergewicht etwa 
1680 Kal.

Über die W ärm ebildung bei der H erztätigkeit haben un ter anderen 
Z u n tz  wie L o ew y  und v .S c h r ö t t e r 7) Berechnungen gemacht. Die letzteren 
nehmen an, daß bei körperlicher Ruhe das Minutenvolumen des menschlichen 
Herzens 3,85 Liter und der mittlere Blutdruck 100m m  Hg betragen , und

‘)* D a v y , K esearches 1839, I ,  228. D e r 'e r s te  A u to r, der die T em p era tu r­
steigerung post m ortem  nachgewiesen h a t,  is t B u s c h  (1819, zit. n ach  R i e b e t ,  
p. 112). — !) N ach P e m h r e y ,  p. 867. — 8) L i e b e r m e i s t e r ,  a. a. 0 . ,  S. 70. — 
') Z entralbl. f. d. m ed. Wiss. 1865, S. 65. — 5) Ja h rb . d. ges. Medizin 139, 241, 1868. —
*) Deutsch. A rch. f. klin. Med. 24 , 284, 1879; vgl. auch  E i c h e t ,  L a  chaleur 
an im ale , Paris 1889, p. 135, und  die daselbst z itierte  A rbeit von N i e d e r k o r n ,  De 
la  rig id ite  cadavörique de l’hom me. These, P a ris 1872. — 7) Zeitschr. f. exper. 
P atho l. 1, 108, 1905.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 37
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finden dann die A rbeit des ganzen Herzens gleich 7,11 kgm pro Minute, d. h. 
etwa 10 000 kgm pro 24 Stunden. W enn die A usnutzung der Energie bei der 
H erztätigkeit auf ein D rittel veranschlagt w ird , so würde dies etwa 70 Kal. 
entsprechen.

Die genannten Autoren nehmen ferner a n , daß die Atemgröße pro Mi­
nute beim ruhenden Menschen 4,5 L iter b e trä g t, und daß pro Liter auf­
genommene L uft 5 ccm Sauerstoff verbraucht werden *). Dann würde die zur 
A tm ungsarbeit verwendete Sauerstoffmenge pro M inute 22,5 ccm und pro 
24 Stunden 32,4 L ite r betragen, was etwa 150 Kal. entspricht.

Die Herz- und A tm ungsarbeit würde beim ruhenden Menschen insgesam t 
220 Kal. ausmachen und also nu r etwas mehr als ein Achtel der gesamten 
W ärm ebildung decken können.

Unter den drüsigen Organen können beim H unger allein die Leber und 
die Nieren eine erwähnenswerte Bedeutung haben, denn die Leistungen der 
sonstigen Drüsen sind, wie es aus der geringen Kotbildung beim H unger 
hervorgeht, nur ganz unbedeutend, und dasselbe dürfte wohl auch für die 
Bewegungen des Y erdauungsrohres gelten.

Die Leber h a t aber nicht ihre alleinige Anfgabe als ein Verdauungs­
organ. Auch beim H unger muß eine rege Tätigkeit und also eine nicht ge­
ringe W ärm ebildung in ihr stattfinden. Über die Menge der in der Leber 
gebildeten W ärme wissen wir allerdings nichts, daß aberW ärm e dort entsteht, 
geht durch die Messungen von C la u d e  B e r n a r d 2) bestim m t hervor, nach 
welchen das P fortaderblut beim Hunde immer um 0,2 bis 0,4° C kälter w ar 
als das Blut der Lebervene. W enn wir bedenken, eine wie große Blutmenge 
durch die Leber ström t, müssen wir die Bedeutung dieser Drüse fü r die 
W ärmebildung im Körper ziemlich hoch veranschlagen. Nehmen wir an, daß 
die Leber eines erwachsenen Menschen 1,5 kg wiegt, daß sie pro Minute nur 
lOOProz. ihres Gewichtes an Blut bekom m t, und daß dieses in ihr flur um 
0,2° C erw ärm t w ird, so würde dies bei 0,85 spezifischer W ärme 368 Kal. 
betragen. Ich brauche kaum  zu bemerken, daß auch dieser Zahl kein größerer 
W ert beigemessen werden kann.

Durch gleichzeitige M essung der Tem peratur in der A orta und im U reter 
fand G r i j n s 3), daß der Harn sehr oft wärm er is t als das arterielle Blut; daß 
dies nicht immer der F all w ar, und daß das Blut nicht selten wärmer w ar 
als der H arn , spricht n icht gegen die Annahme einer bedeutenden W ärm e­
bildung in der N iere, denn hier kommt wahrscheinlich die unvermeidliche 
Abkühlung des Harnes während dessen Ström ung vom Nierenbecken bis zu 
dem O rte, wo das Thermometer eingesetzt w ar, in Betracht. Die Differenz 
der Tem peratur des H arnes und des Blutes konnte bis zu -f- 0,42° C steigen. 
Die beiden Nieren eines erwachsenen Menschen wiegen rund etwa 300 g und 
bekommen pro M inute etwa die gleiche Blutm enge, d. h. pro 24 Stunden 
432 L ite r4)- W enn diese Blutmenge n u r um 0 ,2 °C erw ärm t w ird, beträg t 
dies 74 Kal. Die Nieren können also in keinem wesentlicheren Grade bei 
der W ärm ebildung beteiligt sein.

' )  Ygl. Z u n tz  und H a g e m a n n ,  D er Stoffwechsel des P ferdes, B erlin 1898, 
8. 370. —  s) C la u d e  B e r n a r d ,  B etons sur la  eh a leu r anim ale, P a ris 1876, p. 190. 
— 3) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, S. 78. — 4) Vgl. T i g e r s t e d t  u. L a n d e r g r e n ,  
Skand. A rch. f. Physiol. 4, 241, 1892.
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Wie B e r t h e l o t 1) nachgewiesen hat, is t die Sauerstoffbindung des Hämo­
globins m it einer positiven W ärm etönung verbunden, und zwar beträg t diese 
pro 3 2 g  Sauerstoff 15,14 Kal., was pro 24 Stunden bei einem Stoffwechsel 
von 1680 Kal. etwa 240 Kal. ausm acht. Andererseits findet aber durch den 
Übergang der Kohlensäure in Gasform eine W ärm ebindung s ta tt, die nach 
B e r t h e l o t * 2) pro 4 4 g  C 0 2 5,2 Kal. beträgt. F ü r 24 Stunden würde dies 
72 Kal. entsprechen. Also ein Überschuß von 168 Kal. Diese W ärm e wird 
aber bei der Dissoziation des Oxyhämoglobins in den Geweben wieder ge­
bunden und kann also bei der Berechnung der W ärm ebildung nicht in B etracht 
kommen.

Verschiedene Tatsachen, über welche in einem anderen Abschnitte dieses 
Handbuches zu berichten i s t , zeigen, daß die graue Substanz im zentralen 
Nervensystem einen sehr regen Stoffwechsel hat. Indes beträg t das gesamte 
zentrale Nervensystem n u r etwa 2,4 Proz. des K örpers, und da die graue 
Substanz nur einen Bruchteil der weißen, wo der Stoffwechsel sehr gering ist, 
darstellt, so kann die W ärmebildung im Nervensystem fü r die gesamte W ärm e­
bildung des Körpers nu r eine sehr kleine Rolle spielen.

W ir erhalten also :

H e r z a rb e it ................................................. 70 Kal.
A tm u n g s a rb e i t ........................ .. 150 „
L e b e r tä t ig k e i t ................................. ....... 368 „
N ieren t ä t i g k e i t ............................................. 74 „

Sum m e 662 Kal.

Es bleiben beim ruhenden nüchternen Menschen noch etwa 1000 Kal.
zu decken, welche nu r durch die Tätigkeit der Skelettmuskeln (mit Ausnahm e 
der Atem muskeln) entstehen können.

Daß die Skelettmuskeln in der T at als die wichtigste Quelle der W ärm e­
bildung im Körper aufgefaßt werden müssen, geht aus zahlreichen E rfahrun­
gen hervor. W issen wir ja, daß bei jeder M uskelkontraktion etwa drei V iertel 
bis zwei D rittel der entwickelten Energie als W ärm e erscheint, und daß in 
vielen Fällen die der mechanischen Leistung entsprechende Energie dem 
Körper als W ärme zurückerstattet wird.

Es läß t sich kaum  denken, daß bei scheinbar ruhendem Muskel kein 
Stoffumsatz stattfinden würde, denn überall, wo kein latentes Leben vorliegt, 
ist ja das Leben m it einer V erbrennung, d. h. W ärm ebildung unauflöslich 
verbunden. Die Berechtigung dieser Auffassung ist durch die Versuche von 
M e a d e  S m i th 3) an Hunden über allen Zweifel erhoben worden. Nach A b­
bindung des N. cruralis bestimmte er die Tem peratur des Aortablutes und die 
der Mm. vastus ext. und prof. teils bei offener Z irkulation, teils nachdem die 
B lutzufuhr zum H interkörper durch Verstopfung der absteigenden B rustaorta 
unterhalb des Abganges der linken A. axillajis aufgehoben worden war. Im 
ersten Falle fand er z. B. folgende Zahlen:

*) B e r t h e l o t ,  L a  chaleu r anim ale, 1, 72, P a ris 1899. — s) D e r s e lb e ,  E benda
2, 50. — 3) A rch. f. (A nat. u.) Pbysiol. 1884, S. 261. Vgl. auch  die entsprechen­
den B eobachtungen am  Froschm uskel von B l ix ,  Skand. A rch. f. Physiol. 12, 
94, 1901.

37*
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Temperatur
Differenz

des Muskels des Blutes

38,38° C 37,97° C + ■  0,41° C
38,41 38,13 +  0,28
38,74 38,21 -j- 0,53
38,28 37,90 -j- 0,38

Bei während 5 M inuten aufgehobener Zirkulation durch den U nterkörper 
stellte sich folgendes h e rau s:

Temperatur Differenz
des Muskels des Blutes

am Beginn am Ende am Beginn am Ende am Beginn am Ende

34,63° C 34,64° C 34,59° C 34,50° C +  0,04° C +  0,14" C
39,07 39,11 39,18 39,09 — 0,02 +  0,02
38,21 38,27 38,06 37,95 +  0,15 +  0,32
36,19 36,21 36,10 35,80 +  0,09 +  0,41
39,88 39,96 39,90 39,78 — 0,02 +  0,18

Aus den Zahlen der zwei ersten Spalten finden wir, daß der vom Kreis­
lauf ausgeschaltete Muskel während 5 M inuten um 0,01 , 0 ,04 , 0 ,06, 0,02, 
0 ,08 , durchschnittlich um 0,04° C erw ärm t wurde. Bei einer spezifischen 
W ärm e von 0,85 macht dies pro 1 kg  Muskel eine minütliche W ärm ebildung 
von 0,0068 K al., d. h. pro 24 Stunden 9,8 Kal. Beim blutdurchström ten 
ruhenden Muskel muß aller W ahrscheinlichkeit nach die W ärmeentwickelung 
noch größer sein.

A n cu raresierten  hungernden  H unden, bei w elchen bei einer A ußentem peratur 
von e tw a 25° C die künstliche A tm ung u n te rh a lte n  w u rd e , fa n d  F r a n k 1) im 
V erein m it F . V o i t  und  v. G e b h a r d ,  daß die K ohlensäureabgabe ganz derselben 
Größe oder n u r  w enig geringer w a r als bei denselben T ieren, w enn sie völlig ru h ig  
bei einer A ußen tem pera tu r von 17,5° C im  Käfig lagen. W enn der K örper vor 
W ärm everlust geschützt w ird , so se tz t also die L ähm ung der M uskeln die V er­
b rennung  im  K örper n ich t herab . A uch dies schein t zu b estä tig en , daß die a n ­
seheinend ruh en d en  M uskeln n ich t geringe W ärm em engen bilden.

Bei körperlicher Arbeit steigt der Stoffwechsel und die W ärmebildung, 
wie bekannt, auf das Doppelte und höher an, und diese Zunahme kann nicht 
aus einer anderen Ursache als gerade der M uskelleistung hergeleitet werden. 
Wo also der Stoffwechsel beim nüchternen Menschen den M inimalwert von 
1 Kal. pro Kilo und Stunde übersteig t, ist der Uberschuß ohne weiteres auf 
die Rechnung der Muskeln zu bringen.

Bei Aufnahme von N ahrung kommen noch die Leistungen der V erdauungs­
organe (Muskeln und Drüsen), sowie die direkte, ohne Beteiligung von Muskel­
tä tig k e it stattfindende Einw irkung der resorbierten Nahrungsstoffe auf den 
Stoffwechsel in Betracht. Die T ätigkeit der Muskeln des Yerdauungsrohres 
is t ohne Zweifel m it einer W ärm etönung verbunden, über deren Größe wir 
indes nichts wissen.

') Zeitschr. f. Biol. 42, 308, 1901; 43, 117, 1902.
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L u d w ig  und S p i e ß 1) fanden, daß der Subraaxillariaspeieliel bis zu 
1,5° C wärm er w ar als das Blut, und schlossen daraus auf eine starke W ärm e­
bildung in der Drüse. Desgleichen beobachtete B e r n a r d * 2), daß bei Reizung 
der Chorda die Tem peratur der U nterkieferdrüse und des aus dieser ström en­
den Blutes zunahm. Demgegenüber sind B a y lis s  und H i l l 3) zu dem Re­
sultate gekom m en, daß es m it unseren gegenw ärtigen M itteln nicht möglich 
is t , bei der genannten Drüse eine Tem peratursteigerung nachzuweisen; das 
entgegengesetzte R esultat der früheren Autoren sei von verschiedenen F ehler­
quellen bedingt. Da indessen die Submaxillarisdrüse, wie aus den E rfahrun­
gen über ihren Gaswechsel hervorgeht, bei der T ätigkeit einen sehr regen 
Stoffwechsel h a t, so wird hier jedenfalls eine gewisse W ärmemenge gebildet 
werden m üssen, obgleich sie bei der w'ährend der Tätigkeit stattfindenden 
starken Blutström ung nicht therm om etrisch nachgewiesen werden kann. Auch 
wenn fortgesetzte Arbeiten die R ichtigkeit der L u d w ig sc h e n  Resultate be­
stätigen würden, so kann doch weder die UnterkieferdrüBe, noch die anderen 
Speicheldrüsen als Quelle der W ärm ebildung eine wesentlichere Rolle spielen, 
da sämtliche Speicheldrüsen bei einem erwachsenen Menschen nu r etwa 100 g 
wiegen und also weniger als 0,2 Proz. der Weichteile des Körpers betragen.

D r i t t e s  K a p ite l .

Der Wärmeverlust des Körpers4).
Die W ärm eabgabe des Körpers findet auf folgenden W egen s ta tt:
1. E rm ärm ung der genossenen Kost und der eingeatm eten L u ft;
2. Abgabe von Kohlensäure und W asserdam pf bei der A tm ung;
3. W ärm everlust durch Leitung und S trahlung von der Körperoberfläche;
4. Abgabe von W asserdam pf von der Körperoberfläche.
W esentlich im Anschlüsse an H e lm h o l tz 5) und  R o s e n t h a l 0) stellt 

folgende Tabelle die V erteilung der W ärm eabgabe auf diesen verschiedenen 
W egen bei einem erwachsenen, nicht arbeitenden Manne dar:

A. E rw ärm u n g  der genossenen Kost und  der e ingeatm eten  L uft.
1. G etrunken  1500 g W asser von 15° C, w ird  au f 37,5° C

erw ärm t, also um  2 2 ,5 ° ............................... ...................... 34 Kal.
2. Genossen 1500 g  Essen von 25° C im  D urchschn itt,

w ird  au f 37,5° eTwärmt, also um  12,5°; spezifische 
W ärm e der K ost 0 ,8 ° ..........................................................  15 „

3. E in g eatm et 15 000 g (— 11 500 L ite r) L u ft von 
15° C , w ird  au f 37,5° e rw ärm t, also um  22,5°;
spezifische W ärm e 0 ,2 3 7 ° .................................................  80 „ 129 K al.

*) Sitzungsber. d. A kad. d. Wiss. W ien , m a tk .- n a tu rw . Kl. 2 5 ,  584, 1857; 
W ien. med. W ochenschr. 1860, Nr. 28 bis 29. — 2) B e r n a r d ,  Lebens sur la  chaleu r
an im ale , P a ris 1876, p. 179; vgl. auch  M o r a t ,  A rcb. de phjjniili -TflftfT i_]i "Tj —
3) Journ . of Physiol. 16, 350, 1894. — “) Vgl. R u b n e r ,
verb rauchs bei der E rn äh ru n g , Leipzig und W ien 190‘a t Hap. X III  und X IW  -  

-5) H e l m h o l t z ,  A rtik e l W ärm e im  Enzyklop. W örterb . dUuMd- 561, 1 8 4 S f^W i o o  A K h a n i l l  9  79.0 —  *1 T l n a e n t h a l  8 .  » 7 5 .  V  • -
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B. Abgabe von W asserdam pf und  K ohlensäure bei de r A tm ung.
4. Es w ird  angenom m en, daß die e ingeatm ete  L u ft 

von 15° C zu r H älfte  m it W asserdam pf g esä ttig t ist, 
und daß die ausgeatm ete  L u ft von 37,5° ganz ge­
sä ttig t ist. Es w erden also von den R espirations­
w egen etw a 450 g W asser in  D am pfform  abgegeben;
la ten te  W ärm e des W asserdam pfes 0,537 Kal. . . . 242 Kal.

5. Die W ärm ebindung beim  E ntw eichen  der K ohlen­
säure in  den L ungen  (8 0 0 g ); pro l g  0,118 K al. . . 94 „ 336 Kal.

C. 6. W ärm eabgabe du rch  L e itu n g , S trah lu n g  und
W asserverdunstung  von der H a u t ...............................  1935 K al. 2400 Kal.

U nter Annahme eines Gesamtstofhvechsels von 2700 Kal. berechnet 
R u b n e r 1) die W ärm eabgabe folgenderm aßen:

1. E rw ärm u n g  der genossenen Kost und  des G etränkes
au f K ö r p e r te m p e r a tu r .....................................................  42 Kal.

2. E rw ärm u n g  der e ingeatm eten  L u ft von 17,5° au f
eine T em p era tu r von 30° C; Menge 11,6 kg  . . . . 35 „

3. Abgabe von W asserdam pf durch  die L ungen  und
die H a u t ; 931 g ...................................................................  558 „

4. W ärm eäqu ivalen t der geleisteten äußeren A rbeit . 51 „
5. W ärm everlust du rch  S trah lung .

a) Die s trah lende  F läch e  der K leidung 
1,880 q m ; T em p era tu r de r L u ft 17,5, 
de r K leidung  22,9; A usstrah lungs­
koeffizient 4,11 K al. pro 1 qm  und
1 S tunde; pro 24 S tu n d e n ...................... 1001 Kal.

b ) Die b e h aa rte  H au t, 0,06 q m ; S trah lu n g
wie bei den  K le id e r n ...............................  32 „

c) Die u n b eh aa rten  u n d  unbekleideten 
S te llen , 0,12 q m ; T em p era tu r 30° C ;
A usstrahlungskoeffizient gleich dem
der K le id e r; p ro  24 Stunden . . . .  148 „ 1181 „

6. W ärm everlust du rch  L eitu n g  von der K örperober­
fläche ................................................................................ .... ■ 833 Kal. 2700 Kal.

An der Hand seiner kalorim etrischen Messungen am Menschen hat 
A t w a t e r 2) folgende Berechnung entworfen:

I. R uhender M ensch, M ittel aus 14 V ersuchen  m it insgesam t 49 Tagen. II.
1. W ärm eabgabe du reh  L eitung  und  S trah lu n g  . . . 1683 Kal.
2. W ärm eabgabe du rch  H arn  und K o t ...........................  31 „
3. W ärm eabgabe du rch  W asser V erdunstung (Lungen

und  H a u t ) ................................................................................  548 „ 2262 Kal.

II . A rbeitender M ensch, M itte l aus 20 V ersuchen m it insgesam t 66 Tagen.
1. W ärm eabgabe du rch  L eitung  und S trah lu n g  . . . 3340 Kal.
2. W ärm eabgabe du rch  H a rn  und K o t ...........................  26 „
3. W ärm eabgabe du rch  W asser Verdunstung (L ungen

und  H a u t ) ................................................................................  859 „ 4225 Kal.

4. W ärm eäqu ivalen t de r geleisteten A r b e i t ..................  451 Kal. 4676 Kal.

R u b n e r  und A tw a te r  haben die Verteilung des W asserdampfes auf 
Lungen und H aut nicht berechnet. W enn es gestattet w äre, dieselbe nach

*) A rch. f. H ygiene 2 7 , 69, 1896. — 2) U. S. D epart. o f A griculture. OS. of
exper. S ta t. Bull. No. 136, p. 143, 1904.
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der ersten Bereclinungsweise auf 450 g zu schätzen —  was jedenfalls keinen 
zu geringen W ert erg ib t — ŝo würde die Abgabe von W asserdampf von der 
H aut bei R u b n e r  481 und bei A tw a te r  (Rubeversuche) 570 g betragen. 
Dies entspricht 258 bzw. 306 Kal. Die W ärm eabgabe durch die H aut wäre 
demnach nach R u b n e r  2272 Kal. und nach A tw a te r ,  wenn von dem totalen 
W ärmeverlust, durch Leitung und S trah lung  80 Kal. für die Erw ärm ung 
der eingeatmeten Luft in Abzug gebracht w erden, 1909 Kal. Sie beträg t 
also nach beiden 84 , sowie nach der ersten Berechnungsweise 81 Proz. der 
gesamten W ärmeabgabe. Wie diese auch berechnet w ird, imm er stellt sich 
die H aut als das allerwichtigste Organ der W ärm eabgabe dar. D araus erk lärt 
sich, zum Teil wenigstens, der große Einfluß, den die H aut auf den Umfang 
des Stoffwechsels ausübt (vgl. Stoffwechsel, S. 469).

S päter h a t  R u b n e r 1) die du rch  die R esp iration  (-|- de r K opfhau t) abgegebene 
'W assermenge bei verschiedenen körperlichen  Z uständen d irek t bestim m t und  dabei, 
fü r  24 S tunden berechnet, bei einer A u ß en tem pera tu r von 17,5 bis 24,0° C und  e iner 
re la tiven  F eu ch tig k e it von 36 bis 60 Proz. folgendes g e fu n d en :

R u h e ...................................................................  408 g
Tiefes A t m e n .................................................  456 g
L e s e n ..............................................................  672 g
S i n g e n ................................................................. 816 g.

Die Verteilung der W ärm eabgabe durch die H aut auf Leitung, S trahlung 
und W asserverdunstung is t außerordentlich schwankend, je nach der Tem­
pera tu r und dem Feuchtigkeitsgrade der umgebenden L uft, sowie nach dem 
Zustande des Körpers selbst (Hunger oder N ahrungsaufnahm e, Ruhe oder 
Arbeit). Es läß t sich also diese Verteilung nicht durch eine bestim m te Zahl 
ausdrücken, und die oben nach R u h n e r  mitgeteilte Berechnung bezieht sich 
daher n u r auf einen Spezialfall.

Angesichts der vielen V ariablen, die auf die genannte Verteilung ein­
w irken, ist es vorläufig auch nichl möglich, in einigen wenigen Sätzen die 
bis je tz t darüber vorliegenden E rfahrungen zusam m enzufassen, und  wir 
müssen uns dam it begnügen lassen , den Einfluß der betreffenden Variablen 
an fü r und sich zu untersuchen.

Von vornherein ist es k la r, daß der W ärm everlust durch Leitung un ter 
sonst gleichen Um ständen um so größer ausfallen m u ß , je kälter die um ­
gebende L u ft, je größer ihr W ärm eleitungsverm ögen und je lebhafter ihre 
Bewegung ist 2).

W as die Luftbewegung leisten kann, zeigt uns die alltägliche E rfahrung: 
im warmen Sommer kühlt sie uns ab und m ildert die W irkung der warmen 
Luft. W enn auch die W asserverdunstung gleichzeitig begünstig t ist, so hat 
doch die L eitung  an und für sich hierbei einen wesentlichen Anteil. Eine 
niedrige A ußentem peratur w ird, selbst bei ziemlich dünner Bekleidung, ganz 
gu t ertragen , wenn die L uft stillsteht; bei bew egter L uft is t dieselbe Tem­
pera tu r außerordentlich unangenehm, denn die an dem Körper vorbeistreichen­
den Luftschichten nehmen ihm nun sehr viel W ärme. Und hierbei spielt die 
W asserverdunstung nur eine geringe Rolle, da die Abgabe von W asser durch 
die H aut bei niedrigen Tem peraturen schon sehr gering ist.

')  A rch. f. H ygiene 33, 151, 1898. — s) W ie f rü h e r , sehe ich  auch  h ie r  von 
der E inw irkung  von B ädern  ganz ab.
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Selbst w enn die L ufts tröm ung  so schw ach is t ,  daß sie g a r  n ich t em pfunden 
w ird, m ach t sich ih r  ab k üh lender Einfluß, indes n u r bei niederen  T em peraturen , doch 
g e lten d , wie aus folgenden B eobachtungen von R4i b n e r ')  am  H unde ersichtlich  
ist. Die L uftgeschw indigkeit b e tru g  h ie r  n ich t m eh r als 0,4 bis 1,8 cm pro Sekunde. 
Bei 9“ C b e tru g  der Stoffwechsel 519 K a l., w enn die stündliche V entilationsgröße 
209 L ite r w ar, 459 K al. ab er bei e iner Ventilationsgröße von n u r  61 L iter.

Bei einer höheren  T em p era tu r m uß die L uftgeschw indigkeit größer se in , um 
ih re  E inw irkung  zu en tfa lten . Bei e iner U m gebungstem peratur von 15° b e tru g  in 
V ersuchen von N e b e l t h a u * 8) die W ärm eabgabe beim  K aninchen  pro  K ilogram m  
K örpergew icht und Stunde d u rch sch n ittlich  3,51 Kal. bei e iner m ittle ren  V enti­
lationsgröße von 1000 L ite r , 2,59 Kal. bei einer V entilationsgröße von 555 Liter. 
Bei der stä rkeren  V entila tion  w urden  der V entila tionslu ft durch  L eitung und 
S trah lu n g  22,97 Kal. ( =  19,6 Proz. der G esam tabgabe durch  L eitung  und S trah lung), 
bei de r schw ächeren 10,86 K al. ( =  11,4 Proz.) abgegeben3).

U nter Anwendung der bolometrischen Methode untersuchte M as j e 4) 
den W ärm everlust durch Strahlung. Nach der Entkleidung nahm  die S trahlung 
der gewöhnlich bedeckten Körperoberfläche fortw ährend, wenn auch oft mit 
einigen Schwankungen, zu, und zwar um so schneller, je niedriger die Außen­
tem peratur war. Da sich die Oberfläche des entblößten Körpers bei niedriger 
Tem peratur der Umgebung abkühlt, so hätte man ja  das Gegenteil erwartet. 
M a s je  findet die E rk lärung  der Erscheinung darin , daß die physikalische 
Beschaffenheit der Hautoberfläche wegen der un ter dem Einfluß der Kälte ein­
tretenden K ontraktion des Arrectores pilorum usw. verändert wird. F ü r diese 
Auffassung spricht auch die Beobachtung, daß bei einer oberflächlichen E n t­
zündung, wo die H auttem peratur entschieden erhöht w ar, die Strahlung uin 
]/ 8 bis 1/6 weniger als an normalen, niedriger tem perierten Hautstellen betrug.

Körperteile, die gewöhnlich unbedeckt sind, zeigen meistens eine ziemlich 
konstante W ärm estrahlung zu jeder Tageszeit.

W ird die Abkühlung weiter getrieben, so nimm t die S trahlung ab. Im 
allgemeinen erfolgt die oben erwähnte Zunahme nur d a n n , wenn die H aut­
tem peratur nicht um m ehr als 3° C abnimmt.

Bei einer niedrigeren Zim m ertem peratur ist die S trahlung in den meisten 
Fällen größer, doch kommen viele Abweichungen von dieser Regel vor.

Aus seinen Versuchen h a t M a s je  berechnet, wie groß der W ärm everlust 
durch S trahlung ist, und findet denselben bei einem ruhenden Manne m it 
2 qm Körperoberfläche gleich 1728 Kal. %

In geradem Gegensatz zu diesen Ergebnissen findet S t e w a r t 5), daß eine 
m erkbare V eränderung des Strahlungsverm ögens weder durch Erwärmung, 
noch durch Abkühlung der H aut erzielt werden kann. F ü r die Größe der 
S trahlung ist also vor allem die Temperaturdifferenz zwischen der H aut und 
der Um gebung bestimmend. Die Resultate M a s je s  seien dadurch bedingt, 
daß hier auch die W ärm eleitung ihren Einfluß ausgeübt hätte , und daß der 
reichlich vorhandene W asserdam pf die W ärm estrahlen im Anfang der Ver­
suche reichlich absorbiere.

Die G esam tstrahlung des bekleideten menschlichen Körpers beträgt nach 
S te w a r ts  Berechnung 820 Kal. — also weniger als die Hälfte der von M a s je

l) A rch. f. H ygiene 50, 296, 1904. — s) Zeitschr. f. Biol. 31, 313, 1895. —
8) Vgl. auch  W o lp e r t ,  A rch. f. H ygiene 33, 206, 1898. — 4) A rch. f. pa th . A nat. 
107, 17, 267, 1877. — 6) Studies from  th e  physiol. L ab o ra to ry  of Owens Coli. 
M anchester 1, 102, 1891; zit. n ach  Z entralb l. f. Physiol. 1891, S. 275.



berechneten. Der Unterschied h a t wohl vor allem seinen Grund darin , daß 
sich M a s je s  Resultate auf den nackten Körper beziehen.

R u b n e r-1) bezeichnet die Zahl von S te w a r t  als zu niedrig, weil dieser 
nicht berücksichtigt h a t, daß die Oberfläche des bekleideten Körpers größer 
als die des nackten Körpers is t, und außerdem unterlassen h a t, für die 
unbekleideten Teile eine besondere Rechnung durchzuführen2).

Uber den Einfluß der relativen Feuchtigkeit der L uft auf den W ärm e­
verlust durch Leitung und S trahlung h a t R u b n e r 3) festgestellt, daß dieser 
durch feuchte L uft stets verm ehrt wird. Daher fühlt man sich bei niederer 
Tem peratur (10 bis 15° C) in trockener L uft behaglicher als in  feuchter.

Beim Hunde würde fü r jede Ä nderung der Luftfeuchtigkeit um 1 Proz. 
die W ärm eabgabe durch Leitung und S trahlung um 0,32 Proz. verändert 
werden. Da nun die totale W ärmeabgabe fü r das Tem peraturintervall 20 
bis 7,6° C =  13,4° um 56 Proz. und fü r 1°C. also um 4,1 Proz. zunimmt, 
so würde eine Zunahme der Luftfeuchtigkeit um 4 ,1 /0 ,32  =  12,8 Proz. 
dieselbe W irkung als die Abnahme der L ufttem peratur um 1°C h ab e n 4). 
Bemerkenswert is t die Tatsache, daß die Zunahme des W ärmeverlustes durch 
Leitung und S trahlung innerhalb des von R u b n e r  untersuchten Bereiches 
fast immer durch eine entsprechende Abnahme des Verlustes durch W asser­
verdunstung kom pensiert wird 5).

Zahlreiche A rbeiten aus dem Laboratorium  R u b n e r s  beschäftigen sich 
m it der F rage nach dem Einfluß verschiedener Variablen auf die Abgabe 
von W asserdampf. *

Bei verschiedenen Feuchtigkeitsgraden der L uft steigt und sinkt die 
gesamte Abgabe von W asserdam pf in um gekehrter Proportion zu der Feuchtig­
keit. Sie is t also bei gleichem körperlichen Zustande und gleicher Außen­
tem peratur i n  so größer, je trockener die L uft ist ( R u b n e r 6).

Bei gleichem Feuchtigkeitsgehalt der Luft ist die Abgabe von W asser­
dampf beim Menschen und Hunde um so größer, je wärmer die L uft ist 
[ R u b n e r 7), R u b n e r  und L e w a sc h e w  *)], wie aus folgender Zusammen­
stellung einiger Beobachtungen am Menschen hervorgeht.
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Temperatur
°C

Feuchtigkeit
Proz.

Wasserdampf
K

Feuchtigkeit
Proz.

Wasserdampf
g

15,0 8 36 89 9
20,4 5 54 82 15
23,0 7 73 84 19
25,4 6 75 81 24
28,9 6 105 — • — .

D er Stoffwechsel der Versuchsperson b e tru g  e tw a 91 Kal. pro Stunde. Die 
bei 28,9° C und ' fa s t trockener L u ft abgegebene M enge von W asserdam pf deckt 
63 Kal., also 70 Proz. des gesam ten W ärm everlustes.

*) A rch. f. H ygiene 27, 77, 1896. — !) Vgl. auch  W a l l e r ,  T ravaux  du labora-
toire de F redericq  4, 227, 1892; Journ . of Physiol. 15, proceedings 25, 1894. —
8) Arch. f. H ygiene 11, 268. — 4) Ebenda, S. 291. — 5) E benda, S. 284. — •) Ebenda, 
11, 166, 1890. — 7) E b en d a , S. 193, 199. — 8) E benda 29, 1, 1897.
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Beim  M eerschw einchen t r i t t  das M inim um  der W asserdam pfabgahe schon bei 
15° C e in ; bei 0° w ird  w esentlich  m eh r an  W asserdam pf ausgeschieden; ebenso 
ste ig t die Abgabe an, w enn die T em p era tu r e rh ö h t w ird. In  beiden f ä l le n  handelt 
es sich wohl um  die W irkung  e iner s tä rk eren  A tm ung.

Bei einer A ußentem peratur von 29 bis 30° C is t die W asserdampfabgabe 
beim Menschen zwischen 13 bis 64 Proz. relativer Feuchtigkeit ungefähr die­
selbe ( N u t ta l l  *).

D a durch  die K leidung um  d e n #K örper herum  eine künstliche A tm osphäre 
geschaffen w ird , deren  T em p era tu r höher ist als die de r um gebenden L u f t,  m uß 
u n te r  sonst g leichen U m ständen die A bgabe von W asserdam pf beim  bekleideten 
K örper größer sein als beim  nack ten . D em entsprechend Anden w ir z. B. ( H ü h n e r ) ,  
daß ein ungeschorener H und  bei 20° C 27,7 g W asser p ro  K ilogram m  K örper­
gew ich t und  24 S tunden abschied; n ach  dem  Scheren des Pelzes b e tru g  die A b­
gabe von W asserdam pf n u r  20 g.

W enn die L uft sehr feucht ist, ist die W ärm eabgabe durch Verdunstung 
sehr erschw ert, und dem entsprechend is t bei 80 Proz. Feuchtigkeit schon 
eine Tem peratur von 24° C für den daran nicht gewöhnten Menschen auf die 
Dauer unerträglich und der Versuch nu r bei vollkommener M uskelruhe mög­
lich. W enn die L uft aber sehr trocken is t , w ird eine Tem peratur von 24 
bis 2 9 °C durchaus g u t ertragen ( R u b n e r  und L e w a sc h e w ).

Daß es sich- doch selbst bei hoher Tem peratur und großem Feuchtig­
keitsgehalt arbeiten läß t, geht aus den E rfahrungen S t a p f f s 2) beim Bau 
des G otthardtunnels hervor, wo die Tem peratur im M onat März an der Süd­
seite des Tunnels etwa 31° C betrug und die L uft m it Feuchtigkeit über­
sä ttig t war. Es tra ten  indessen dabei allerlei Störungen des Befindens auf, 
die sich doch allmählich zum größeren oder geringeren Teile ausglichen.

In  bezug auf den Einfluß der Luftbewegung auf die Abgabe von W asser­
dam pf beim Menschen g ib t W o l p e r t 3) an, daß diese bei niedrigen Tem pera­
turen  bis etwa 20° aufw ärts durchschnittlich um etwa 5 bis 10 ProZ\ im 
Vergleich m it der bei ruhender L uft zunimmt. Bei Tem peraturen zwischen 
25 bis 35° ist sie wesentlich herabgesetzt, zwischen 25 und 30° bis auf die 
H älfte und in einzelnen Fällen ein D rittel des W ertes fü r ruhende Luft. Bei 
extrem  hohen Tem peraturen von etwa 36° ab aufw ärts b e träg t die W asser­
dam pfabgabe bei bewegter L uft bis auf das Doppelte und mehr des W ertes 
fü r ruhende Luft.

Die N ahrungszufuhr bew irkt im allgemeinen eine Zunahme der Ver­
brennung (vgl. Stoffwechsel, Kap. IV ); wenn hierbei eine eventuelle Zunahme 
des W ärme Verlustes durch Leitung und S trahlung nicht genügt, um den 
Körper vor Überwärm ung zu schützen, so t r i t t  nun eine stärkere Abgabe 
von W asserdam pf au f, und zwar wird diese beim reichlich gefütterten  Tiere 
in einem weit geringeren Verhalten als bei einem nicht oder nu r mäßig ge­
fü tterten  Tiere durch erhöhte Feuchtigkeit eingeschränkt. Auch hier ist die 
verstä rk te A tm ung maßgebend. W enn aber die N ahrungszufuhr keine be­
m erkenswerte Steigerung des Stoffwechsels hervo rru ft, wie z. B. bei einer 
so niedrigen Tem peratur, daß schon der Hungerstoff Wechsel desselben Betrages 
ist wie der Stoffwechsel bei reichlicher Zufuhr von N ahrung , so bleibt die

' )  A rch. f. H ygiene 23, 184, 1895; vgl. auch  R u b n e r ,  E benda 16, 101, 1893. —
*) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1879, Suppl., 8. 72. — 3) A rch. f . H ygiene 3 3 ,
206, 1898.
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betreffende Steigerung der W asserdam pfabgabe aus ( R u b n e r 1). Als Bei­
spiel sei auf folgende Versuchsreihe am Hunde hingewiesen (alle Zahlen sind 
pro 1 kg berechnet).

Temperatur 20° C, 
Wärmeabgabe in Kalorien

Temperatur 30° C, 
Wärmeabgabe in Kalorien

durch Wasser­
verdunstung

durch Leitung 
und Strahlung

durch Wasser­
verdunstung

durch Leitung 
und Strahlung

Hunger . . . 16,0 37,5 26,2 30,0
100 g Fleisch . 15,6 40,3 ' 27,6 28,0
200 g 18,3 39,6 33,5 29,9
320 g — — 47,6 32,7
350 g 17,2 56,7 — —

Da körperliche Arbeit die W ärm ebildung im hohen Grade steigert und 
also den K örper der Gefahr einer Ü berw ärm ung leicht aussetz t, so bew irkt 
dieselbe, selbst bei einer niedrigen A ußentem peratur, in  der Regel eine 
wesentliche Verm ehrung der Abgabe von W asserdampf. W o l p e r t 2) hat 
darüber direkte Bestimmungen gem acht und dabei folgendes gefunden.

Temperatur

°C

Feuchtigkeit

Proz.

Abgabe von Wasser­
dampf pro Stunde

g

Schlaf ............................... 19,0 63 87
B u h e ............................... 17,3 .61 21
Kräftige "Arbeit . . . . 16,7 59 138
Kräftige Arbeit . . . . 25,0 47 230
B u h e ............................... 25,0 trocken 85
B u h e ............................... 25,0 feucht 28

In  ausführlichen Versuchsreihen untersuchten Z u n tz ,  S c h u m b u r g  und 
N e r k in g 3) den StoSwechsel bei m arschierenden Soldaten. W ährend eines fünf­
stündigen Marsches wurden durchschnittlich 170 bis 270 g W asser ( =  114 
bis 145 Kal.) von den Respirationsorganen verdampft. Bei einer W ärm e­
produktion von etwa 2000 Kal. entfiel also auf die Lun gen Verdampfung nur 
6 bis 7 Proz. der gesamten W ärmeabgabe. Die gleichzeitige Erw ärm ung 
der eingeatm eten L uft beanspruchte n u r 35 Kal. Die gesamte W asser­
verdunstung betrug  bei einer Versuchsperson 1026 bis 2845 , bei einer 
anderen 820 bis« 2057, davon kam en auf die H aut 820 bis 2622 bzw. 584 
bis 1786 g. Der kalorische W ert des verdam pften W assers betrug insgesam t 
596 bis 1652, bzw. 477 bis 1195 K al., w ährend die gleichzeitig produzierte 
W ärmemenge 1588 bis 2104, bzw. 1498 bis 1936 Kal. entsprach. In extrem en 
Fällen machte also der W ärme Verlust durch W asserverdam pfung bis zu etwa 
95 Proz. der gesamten W ärm eabgabe aus. l

l) A rch. f. Hygiene 11, 218, 1890. —  !) E benda 26, 60, 1896; vgl. auch  
W o lp e r t ,  E benda 39, 298, 1901. — 8) N e r k i n g ,  Inaug.-D iss. B erlin  1896; Z u n tz  
und S c h u m b u r g ,  Die Physiologie des M arsches, B erlin  1901, S. 309.
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Aus den betreffenden Versuchen folgt noch, daß seihst bei einer nahezu 
m it W asserdampf gesättig ten  L u ft, bei welcher die Kleider bald durchnäßt 
sind, dennoch die durch das Marschieren bewirkte Luftström ung und der im 
Freien nie ganz fehlende W ind genügen, um eine starke W asserverdam pfung 
durch die Kleider zu bewirken.

V ie r te s  K a p ite l .

Der Schutz gegen Wärme vertust.
Daß die warmblütigen Tiere tro tz  ih rer verhältnism äßig geringen W ärm e­

bildung dennoch selbst bei sehr niedriger A ußentem peratur ihre Eigen­
tem peratur beihehalten können, beruht vor allem darauf, daß der W ärm e­
verlust bei ihnen durch besondere A nordnungen wesentlich herabgesetzt wird.

Diese Anordnungen sind: 1. das subcutane F ettgew ebe; 2. die Haar- oder 
Federbekleidung.

Die in den Muskeln und übrigen inneren Organen entstandene W ärme 
kann nu r sehr langsam  nach der H aut fortgeleitet w erden, weil das F e tt­
gewebe einen sehr schlechten W ärm eleiter d a rs te llt1). W ährend eine 2 mm 
dicke H aut bei einer Temperaturdifferenz an ihren beiden Flächen von 18,2° C 
in einer M inute 0,00248 Kal. durchließ, wurde von derselben H aut und einer 
2m m  starken Fettschicht nur 0,00123 Kal. in derselben Zeit durchgelassen; 
das Leitungsverm ögen der H aut sank also um die Hälfte ah. Bei einer 
Temperaturdifferenz von 12° C hielt die gleiche Fettschicht fast zwei D rittel 
jener W ärmemenge zurück, welche die 2m m  dicke H aut durchließ, und hei 
einer Tem peraturdifferenz von 9°C beinahe acht Zehntel ( K l u g 2).

Je geringer die Tem peraturdifferenz an beiden Seiten der H aut is t, um 
so größer ist der schützende Einfluß des Fettes. Bei den meisten warm ­
blütigen Tieren ist die H aut von einer mehr oder weniger dicken Haar.- und 
Federbekleidung bedeckt. Die hier in B etracht kommende Differenz bezieht 
sich also nicht auf die Tem peratur der A ußenluft, sondern auf die in den 
tiefsten Schichten der Bekleidung, welche, wie aus folgenden Erfahrungen 
von R u b n e r 3) am Menschen hervorgeht, von der H auttem peratur nur ver­
hältnism äßig wenig abweicht.

Außen­
tem peratur

°C

Tem peratur 
au der Oberfläche 

der Kleidung

Tem peratur zwischen 
dem Wollhemd 
und der Haut

10,0 19,3 32,7
15,0 21,0 —
17,5 22,9 —
25,6 27,1 32,6

Die Fettschicht muß also eine sehr große Ersparnis an W ärme bewirken 
können. Auch besitzen vor allem die in den kalten Klimas und ganz be­
sonders die in den Eismeeren lebenden Tiere eine sehr dicke Fettschicht.

*) B e r g m a n n ,  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1845, S. 310. — !) Zeitschr. f. Biol.
10, 73, 1874. — 8) Arch. f. Hygiene 23 , 13, 1895.
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Die auf der E rde lebenden Tiere können eine solche entbehren, denn sie 
haben jedenfalls in ihrem Pelz ein M ittel, um den W ärm everlust zu ver­
ringern. Bei den W assertieren fällt aber dieser Schutz des Pelzes, wenn das 
W asser bis zur Hautoberfläche dringen kann , fast vollständig fo rt, und nun 
bildet das subcutane Fettgewebe den alleinigen Schutz gegen den W ärm everlust.

Der Panniculus adiposus stellt natürlich keine fü r W ärme absolut un­
durchdringliche Schicht d a r , und ein Teil der in den M uskeln gebildeten 
W ärme w ird durch sie hindurch der H aut d irekt zugeleitet, wie daraus 
hervorgeht, daß nach Entblößung eines Körperteiles der Tem peraturfall der 
H aut um so beträchtlicher is t , je weniger m ächtig die darunter liegende 
Muskelschicht ist oder wo dieselbe, wie über der Patella und dem Schien­
bein, ganz fehlt.

W elcher A rt die Bekleidung auch sei — Haare, Federn oder die künst­
liche Kleidung des Menschen — gilt von ihrem Einfluß im großen und 
ganzen ganz dasselbe, und ich brauche also n icht die verschiedenen A rten 
derselben hier besonders zu berücksichtigen.

Beim nackten Körper wird die denselben zunächst umgebende L uft­
schicht von der warmen H aut erw ärm t; die warme Luft steigt als spezifisch 
leichter in die Höhe, und es en tsteh t selbst bei vollkommen stillstehender Luft 
eine Luftström ung um den Körper herum, infolge deren ununterbrochen neue 
Luftmengen m it der Körperoberfläche in B erührung kommen und sie der 
W ärme berauben, llei bewegter L uft wird natürlich die A bkühlung noch stärker.

Durch die Bekleidung wird diese Luftström ung wesentlich verringert. 
Das Kleid ist und darf nicht fü r L uft völlig undurchgängig sein, denn 
dadurch würde die darin eingeschlossene L uft durch den von der H aut ab­
gegebenen W asserdam pf bald gesättig t werden und also die regulatorische 
Einw irkung der W asserverdunstung wegfallen. Die Bekleidung soll nu r die 
Luftström ung in einem genügend starken Grade verhindern und die L u ft­
bewegung in der Nähe des Körpers wesentlich verlangsamen. Diese verhältnis­
mäßig stillstehende L uft bildet dann um den Körper eine künstlich erwärm te 
Atmosphäre, die wesentlich wärm er als die Außenluft ist und also die W ärm e­
abgabe von der H aut wesentlich verringern muß.

Nach den Erm ittelungen von S c h u s te r  u n d R u b n e r 2) is t das W ärm e­
leitungsverm ögen der Grundstoffe der Bekleidungsmaterialien an und fü r sich 
entschieden größer als das W ärm eleitungs verm ögen‘der Luft, und es kommen 
also vor allem die in den Poren der Kleidungsstücke, sowie die zwischen den 
letzteren eingeschlossenen Luftm engen hier in Betracht.

Die in verschiedenen Stoffen auf 1000 Volumteile vorhandenen L uft­
mengen sind sehr verschieden, wie z. B .:

W o llflan e ll............................................ 923
B a u m w o llf la n e ll ............................... 888
T riko t, S e id e ............................... .... . 832

„ , W olle . . '...............................863
„ , B aum w olle .................................. 847
„ , L e in e n ......................................... 733

G la tt gewebte Baum w olle . . . .  520

G la tt gewebtes L e i n e n ......................489
L eich ter S o m m ersto ff...........................818
S o m m e rk a m m g a rn ............................... 725
F r ü h ja h r s ü b e r z ie h e r .......................... 813
W in terkam m garn  ...............................817
W in t e r p a l e t o t ........................................888

‘) A rch. f. H ygiene 8, 46, 1888. — !) E benda 24 , 265, 346, 1895; 25 , 252, 1895.
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Von diesen E rm ittelungen ausgehend, berechnet R u b n e r  die Luftm enge 
in den Kleidern eines erwachsenen Mannes (ohne Überzieher) zu etwa 10 Liter.

H ierzu kommt aber noch die zwischen den einzelnen Kleidungsstücken 
und zwischen dem untersten  und der Körperoberfläche eingeschlossene Luft. 
Dieselbe be träg t etwa 10 bis 20 L ite r; die Gesamtmenge der uns umgehenden 
verhältnism äßig stillstehenden L uft ist also etwa 20 bis 30 Liter.

Ü b er die Dicke der bei der W interk le idung  b enu tz ten  Stoffe h a t  R u b n e r 1)
u n te r  anderem  folgendes m itg e te ilt :

B u m p f: W ollhem d, T r i k o t .........................................2,5 m m
L e in e n h e m d ..................................................... 0,5 m m
W este, g e f ü t t e r t ............................................ 5,0 m m
Bock, g e f ü t t e r t ............................................ 7,0 m m
W in t e r ü b e r z ie h e r ......................................14,0 m m  29 mm

A rm : W ollhem d ...................................................... 2,5 m m
L e in e n h e m d ..................................................... 0,5 m m
A n z i e h e r ..........................................................2,0 m m
Ü b e r z i e h e r ..................................................... 6,0 m m  11m m

B ein: W o l l h o s e .......................................................... 2,5 m m
B e in k l e id ..........................................................1,5 m m  4 mm

Auch die S trahlung von der H aut w ird durch das Kleid wesentlich 
herabgesetzt. Die von der H aut ausstrahlende W ärme w ird , wie P e t t e n -  
k o f e r 2) bemerkt, von der darüberliegenden Kleidung, wozu kein diatherm aner 
Stoff verwendet w ird, absorbiert. Die W ärm e, welche von der H aut aus­
strahlen w ürde, muß erst durch das Kleid gehen und kann erst von dessen 
Oberfläche wieder ausstrahlen. Der D urchgang der W ärm e durch diese 
künstliche H aut hängt wesentlich von der W ärm eleitungsfähigkeit und der 
Masse des Kleidungsstoffes und von dem Grade der A usstrahlung von diesem 
ab. Die strahlende W ärm e der H aut verweilt dadurch länger in der Nähe 
unseres K örpers, und erw ärm t dadurch die den Körper unm ittelbar um ­
gebende Luft.

W enn wir das Bedürfnis fühlen, die W ärm e noch langsam er aus der 
unm ittelbaren Nähe unserer Körperteile zu entlassen, so decken wir über die 
Oberfläche unseres Kleides, von welcher die W ärm e in den Luftkreis aus­
s trah lt, abermals einen Stoff, ein zweites Kleid, welches die von der Ober­
fläche des ersten ausstrahlende W ärme abermals auffängt und durch seine 
Masse hindurch nach der Oberfläche leitet. Auf diese A rt w irkt ein 
Hem d, ein Rock, worüber w ir nach Umständen noch einen Überrock und 
M antel usw. ziehen.

Die W ärm e bleibt aber nicht in den K leidern, sie geht nu r schneller 
oder langsam er durch und verweilt kürzere oder längere Zeit in der unsere 
nerven- und gefäßreiche H aut unm ittelbar umgebenden und stets wechselnden 
Luftschicht. W ir verlieren die W ärme bei W inter kälte aus unseren richtig  
gewählten Kleidern ohne jede Em pfindung von F ro s t, weil w ir den O rt, wo 
sich die große Differenz zwischen unserer Körperwärme und der kalten L uft 
ausgleicht, von unserer nervenreichen H aut weg in ein lebloses Stück Zeug 
verlegt haben, unsere Kleider werden kalt, sie frieren für uns.

') A rch. f. H ygiene 9, 51, 1889; 15, 38, 1892. — 2) Zeitschr. f. Biol. 1, 180, 1865.
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Auch der von der H aut abgegebene W asserdam pf, wodurch der S ätti­
gungsgrad der Kleiderluft wesentlich erhöht w ird, bewirkt wegen seiner 
geringen D iatherm ansie eine Abnahme der S trahlung von der Haut.

Trotz dieser, wie es von vornherein erscheint, bindenden Gründe dafür, 
daß die W ärm eabgabe des Körpers durch die Kleidung sehr erheblich herab­
gesetzt werden m uß, glaubte jedoch G e ig e l1) auf Grund kalorim etrischer 
Bestimmungen des W ärm everlustes des Armes den Satz aufstellen zu können, 
daß durch die Bekleidung auf die Länge keine E rsparung  an W ärme erzielt 
werden kann. Die Aufgabe der Kleidung bestehe vielmehr darin , die un­
angenehme Em pfindung der Kälte aufzuheben und die Vasomotoren der H aut 
zu entlasten. Demgegenüber liegen aber zahlreiche E rfahrungen und Ver­
suche vor, welche die Bedeutung der Kleidung als W ärm eersparer über jeden 
Zweifel erheben.

Bei einem  ru h e n d en , nack ten  M enschen kan n  die norm ale T em p era tu r n ich t 
beibehalten  w erden, wenn die A ußen tem pera tu r geringer is t als e tw a 27 bis 28° C 
( S e n a t o r  !).

E in  vollständig  in tak tes M eerschw einchen gab bei einer K ö rp ertem pera tu r 
von 38,3° C durch  L eitung  und  S trah lu n g  3,37 K al. pro Stunde a b ; n ach  dem 
Scheren sank  die K örpertem pera tu r au f 37,7° C , die W ärm eabgabe du rch  L eitung  
und S trah lu n g  stieg ab er au f 4,47 K al. pro S tunde an  ( K u m p e l * 3).

'  Bei einem  geschorenen T iere ist die W ärm eproduktion  bei 30° C A ußen­
tem p era tu r g leich groß wie bei dem  ungeschorenen T iere bei 20° C ( R u b n e r 4).

B eiV ersuchen  am  Arm e des M enschen fan d en  C. B o s e n t h a l 5) und K u m p e l 6), 
daß die W ärm eabgabe du rch  L eitung  und  S trah lu n g  vom  bekleideten A rm e größer 
w a r als die vom  unbekleideten , w ie z. B. n ach  einigen V ersuchen von R u m p e l :

Temperatur
Wärmeverlust durch Leitung und Strahlung

Kalorien pro Stunde, 
nackt

Kalorien pro Stunde, 
bekleidet Proz. Differenz

6,7 14,3 10,7 25
10,6 12,8 8,6 33
15,8 11,1 7,7 30
20,8 7,8 5,6 28
29,6 4,9 4,2 14

E rs t bei e iner ziem lich h ohen  A ußen tem pera tu r sinkt., die W ärm eabgabe des 
n ack ten  A rm es e tw a au f die des bek le ideten  herab .

D er W ärm everlust des nack ten  Fußes du rch  K on tak t m it dem Boden v e r­
rin g erte  sich d u rch  einen wollenen S trum pf um  etw a 49 P ro z .; w enn de r Schuh 
noch dazukam , sank  die W ärm eabgabe au f 10 Proz. ( N o t h w a n g 7).

Um den Einfluß der Kleidung auf die W ärm eabgabe richtig  zu w ür­
digen, müssen wir auch die W asser Verdunstung berücksichtigen. W ie w ir 
schon gesehen haben , ist diese bei höherer A ußentem peratur größer als bei 
niedrigerer. Da die Tem peratur an der Hautoberfläche beim bekleideten 
Körper höher is t als beim nackten , so muß im ersten Falle die Abgabe von

')  A rch. f. H ygiene 2, 318, 1884. —• s) Zeitschr. f. klin. Med. 24, 186, 1894. —
8) A rch. f. H ygiene 9, 55, 1889; vgl. auch  K i c h e t ,  A rchives de physiol. 1885 (2),
S. 281. — 4) A rch. f. H ygiene 20, 366, 1894. — 5) A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1888,
S. 1. — 6) A rch. f. H ygiene 9, 76, 1889. — 7) E benda 15, 314, 1892.
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W asserdam pf größer sein. Der von den Kleidern erzielten Beschränkung des 
W ar me Verlustes durch Leitung und S trahlung wird also wegen der verm ehrten 
W asserverdunstung etwas entgegengewirkt.

Man könnte sich vorstellen , daß hierdurch eine vollständige Kompen­
sation stattfinden würde. Dies ist jedoch keineswegs der Eall, im Gegenteil 
zeigen die Versuche R u m p e ls  ') ,  daß tro tz  der verm ehrten V erdunstung die 
gesam te W ärm eabgabe durch die Kleidung entschieden verm indert wird.

Bei ka lorim etrischen  V ersuchen am  U n te rarm  und an  der H and  (die letz tere  
unbekleidet) stellte  es sich h e ra u s , daß hei einer A ußen tem pera tu r von 15 bis 
20“ C und sehr tro ck en er L u ft de r W ärm everlust durch  W asserverdunstung  etw a 
20 Proz. des gesam ten W ärm everlustes be trug . A bsolut m aeh te  diese heim  nack ten  
A rm e 3,59 g, heim  bekleideten 4,39 g  — also ein Zuw achs von 22,3 Proz. — aus.

D ieser Zuw achs w ar indes n ieh t ausschließlich du rch  die verm ehrte  W asser­
abgabe von der H a u t b e d in g t , denn auch  die K leidung gab W asser von sich zu 
d e r du rch  C hlorealeium  getrockneten  L u ft im  K alorim eter ab. W ir w erden jedoch 
annehm en, daß de r ganze Zuw achs an  W asser von der H a u t stam m e, und finden
d an n  fo lg en d es:
D er ganze W ärm everlust der n ack ten  H a u t ..................................................... •. . . 100

davon du rch  L eitung  und  S trah lu n g  .......................................................................  80
und du rch  W asserverdunstung ....................................................................................  20

100
D urch  die K leidung w ird  de r W ärm everlust du rch  L eitung  und S trah lu n g  um

30 Proz. verm indert, also au f .....................................................................................56
D agegen die du rch  W asserverdunstung  um  22 Proz. e rhöh t, also a u f  . . .  24

80

Die E rsparnis durch die Kleidung beträg t demnach bei gewöhnlicher 
Z im m ertem peratur etwa 20 Proz. und ist bei niedrigerer Tem peratur n a tü r­
lich noch viel größer 2).

W ie der Mensch während der kälteren Jahreszeit durch dickere Kleider, 
bzw. erwärm te W ohnungen den W ärm everlust möglichst zu beschränken * 1

Nr. Tierart Körper­
temperatur

Außen­
temperatur Differenz

i P o l a r f u c h s ........................................ 38,3 — 35,6 73,9
2 P a l a r f u c h s ........................................ 41,1 — 35,6 76,7
3 P o l a r f u c h s ........................................ 39,4 — 32,8 72,2
4 W o l f ..................................................... 40,5 — 32,8 73,3
5 W eißer H a s e ................................... 38,3 — 29,4 67,7
6 S c h n e e h u h n ........................................ 42,4 — 19,7 62,1
7 S c h n e e h u h n ........................................ 43,3 — 38,8 82,1
8 S c h n e e h u h n ........................................ 43,3 — 35,8 79,1

l) Areh. f. Hyg. 9, 83, 1889. — s) Ü ber die physikalischen E igenschaften  der 
K leidung vgl. L i n r o t h ,  Zeitsehr. f. Biol. 17, 184, 1881 ; R u b n e r ,  A rch. f. H y­
giene 1 5 , 29, 1892; 16 , 105, 353, 1893; 17 , 1, 1893; 2 3 , 1 , 1895; 2 4 ,  265, 346, 
1895; 25, 1, 29, 70, 252, 287, 294, 1895; 27 , 49, 51, 78, 102, 249, 1896; 2 9 ,  269, 
1897; 31, 142, 1897; 32 , 1, 1898; M ü l l e r ,  E benda  2, 1, 1884; S c h u s t e r ,  E benda 8,
1, 1888; R u m p e l ,  E benda 9, 51, 1889; C r a m e r ,  E benda 10, 231, 1890; R e i c h e n ­
b a c h ,  E benda  1 3 , 113, 1891; H a r t m a n n ,  E benda  1 4 , 380, 1892; N o t h w a n g ,  
E benda  15, 314, 1892; S c h i e r b e c k ,  E benda  16, 203; W o lp e r t ,  E benda 27, 291, 
1896; 48 , 107, 1904; L e w a s e h e w ,  E benda  31, 259, 1897; S p i t t a ,  E benda 32, 
285, 1898; L a s c h t s c h e n k o ,  E benda  33 , 193, 1898.
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su c h t, so suchen die warm blütigen Tiere durch dickere H aar- oder F eder­
bekleidung dem Einfluß der stärkeren Kälte entgegenzuwirken. W as sie 
dabei tatsächlich leisten können, geht am deutlichsten aus vorstehenden von 
P a r r y  und L y o n 1) (Nr. 1 bis 5), sowie von B a c k 2) (Nr. 6 bis 8) m it­
geteilten E rfahrungen an Polartieren hervor (siehe Tabelle auf nebenstehender 
Seite unten).

Diese W iderstandsfähigkeit gegen eine sehr niedrige A ußentem peratur 
is t um so mehr bem erkensw ert, als hier n ic h t, wie beim M enschen, eine 
künstliche K leidung, sondern eine von der N atur selber hergestellte vorliegt.

F ü n f t e s  K a p ite l .

Die Kegulierung der Körpertemperatur.
Um ihre Tem peratur konstant zu erhalten , verändern die warmblütigen 

T iere teils den Stoffwechsel (c h e m isc h e  W ä r m e r  e g u la t io n ,  R u b n e r) ,  teils 
die Bedingungen fü r die W ärm eabgabe ( p h y s ik a l is c h e  W ä r m e r e g u la t io n ) .

Die chemische W ärm eregulation ist schon bei der Darstellung des Stoff­
wechsels (S. 459) besprochen; daselbst haben wir erörtert, wie sich die 
W ärm ebildung bei verschiedener A ußentem peratur verändert, wie die Zufuhr 
von N ahrung die W ärm ebildung beeinflußt usw. Es stellte sich heraus, daß 
der Stoffwechsel bei abnehmender A ußentem peratur ansteigt, sowie daß Zufuhr 
von N ahrung , und zwar insbesondere von Eiweiß den Stoffwechsel anregt. 
Auch die N ahrungsaufnahm e kann also bei der W ärm eregulation n icht un­
wesentliche Dienste leisten.

Die hierher gehörigen E rfahrungen haben außerdem ergeben, daß von 
einer gewissen oberen Grenze a n , die bei verschiedenen Tierarten etwas ver­
schieden sein d ü rf te , eine Erhöhung der A ußentem peratur nicht nur keine 
Abnahm e, sondern im Gegenteil eine Zunahme des Stoffwechsels und der 
W ärm ebildung hervorruft. U nter diesen Um ständen kann also von einer 
chemischen W ärm eregulation im Sinne R u b n e r s  keine Rede sein.

Bei einzelnen Ind iv iduen  findet m an  a lle rd in g s , daß die du rch  die K ohlen­
säu reabgabe gemessene W ärm ebildung bei einer A ußen tem pera tu r von m eh r als 27° C 
abnim m t, und m an kan n  also h ie r  von e iner chem ischen W ärm eregulation  sprechen 
( W o l p e r t 8), R u b n e r 4)]. Dies d ü rfte  ab er k au m  als R egel aufgeste llt w erden 
können, da die soeben genann ten  A utoren  “au ch  B eispiele davon m itteilen , daß bei 
e in e r hohen  A ußen tem pera tu r die K ohlensäureabgabe s ta rk  ansteig t. [Als Belege 
se ien  folgende R eihen h ie r  m itge te ilt (siehe T abelle  au f folgender Seite).

Aber auch unabhängig von diesen E rfahrungen läß t es sich unschwer 
nachweisen, daß bei einer etwas höheren A ußentem peratur die chemische 
W ärm eregulation versagen muß. Bei gewöhnlicher Zim m ertem peratur beträg t 
d er Stoffwechsel eines nüchternen Menschen bei vorsätzlicher M uskelruhe 
rund 1700 Käl.; dieser genügt, um die K örpertem peratur auf ihrem nor­
malen Stande zu erhalten. W enn nun der Körper in  eine wärmere Umgebung 
versetzt w ird, so kann dennoch sein Stoffwechsel in keinem erheblicheren

')  Ann. de chim ie e t de phys. Ser. 2, 28, 223, 1825. — f) Compt. rend. de 
l ’Acad. des Sciences P aris  2, 621, 1836. — 3) A rch. f. H ygiene 33 , 206, 1898; 36 , 
203, 294, 1899; 39, 298, 1901. — 4) R u b n e r ,  38 , 120, 1900.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 38
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I 11

Außen­
temperatur

c o s
pro Stunde 

g

Außen­
temperatur

C 0 8
pro Stunde 

g

2 29,8 9,8 *) 42,5
10—15 25,1 13,62) 37,6
15—20 24,1 14,0 41,5
20—25 25,0 14,8 37,7
25—30 25,3 16,6 36,1
30—35 23,7 17,4 33,2
35—40 21,2 18,1 26,9

21,9 28,4
25,2 32,7
30,5 3) 37,3
37,4 a) 51,8

Grade abnehm en, da die A rbeit des Herzens und der A tm ungsm uskeln ganz 
wie früher stattfindet und auch die m it dem Leben unauflöslich verbundenen 
Stoffwechselvorgänge der übrigen Organe nie vollständig aufhören können. 
Es is t dem Körper also nicht m öglich, seine W ärm ebildung unterhalb eines 
gewissen Minimums zu reduzieren , auch wenn wir voraussetzen , daß seine 
Tem peratur nicht ansteig t und also die daraus folgende Steigerung des Stoff­
wechsels (vgl. S. 461) n icht erscheint, sowie noch berücksichtigen, daß bei 
sehr hoher K örpertem peratur, wo die Funktionen der nervösen Zentren schon 
in hohem Grade gelitten haben, eine ausgeprägte Schlaffheit bei den Muskeln 
hervortritt* ). Zur E rha ltung  der konstanten K örpertem peratur ist also die 
physikalische W ärm eregulation hier unbedingt notwendig.

W enn dem so ist, so g ilt dies in einem noch viel höherem Grade, sobald 
dem Körper eine M uskelleistung aufgezwungen wird. Dank der dabei s ta tt­
findenden verm ehrten W ärm ebildung würde der Körper in  unm ittelbarer 
Gefahr der Überwärm ung schweben, wenn dieser n icht durch die physika­
lische W ärm eregulation entgegengew irkt würde.

Es liegt also im G runde nichts Überraschendes in der von H. E. R a n k e  6) 
hervorgehobenen, beim ersten Anblick so m erkw ürdigen Erscheinung, daß eine 
hohe A ußentem peratur bei längerer E inw irkung zu einer starken Beein­
träch tigung  der instinktiven Nahrungsaufnahm e und dam it zur U nter­
ernährung führt. t

§ 1. Die Regulierung des Wärmeverlustes.
Diese erfolgt teils durch Y eränderung der B lutzufuhr zu der H aut, teils 

durch Veränderungen der Abgabe von W asserdam pf, teils durch Verände­
rungen der Bekleidung. Hierzu kommen noch V eränderungen der Körper-

’) W in terk le idung . —  !) Som m erkleidung bis 25,2° einschließlich. — *) N ackt. 
—  *) Vgl. R o s e n t h a l ,  Z ur K enntn is de r W ärm eregulie rung  hei den w arm blü tigen  
T ieren, P ro g ram m , E rlan g en  1872, S. 16. — 5) H. E. R a n k e ,  Ü ber die E in w ir­
kun g  des T ropenklim as au f die E rn ä h ru n g  des M enschen, B erlin  1900; Zeitschr- 
f. Biol. 40, 288, 1900; M ünch, m ediziu. W oehenschr. 1905, N r. 2.
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haltung , indem die warmblütigen Tiere bei niedriger A ußentem peratur sieh 
so viel wie möglich zusammenrollen, um dera rt eine möglichst kleine Körper­
oberfläche der A bkühlung auszusetzen, und um gekehrt bei hoher Außentem ­
pera tu r durch Ausstrecken des Körpers danach streben, die Körperoberfläche 
möglichst zu entfalten. Da die W irkung  der beiden letzteren Momente 
offen zutage liegt, brauche ich dieselben hier n icht näher zu erörtern.

Der Stoffwechsel der H aut ist nu r geringen U m fanges, und die W ärm e 
der H aut entstam m t daher zum allergrößten Teile teils der von den Muskeln 
ih r direkt zugeleiteten W ä rm e , teils und vor allem dem in ihren Gefäßen 
strömenden Blute. Je  größer diese Blutmenge is t ,  um so w ärm er w ird die 
Haut. U nter sonst gleichen Um ständen wird also die W ärm eabgabe durch 
Leitung und S trahlung m it der Größe der Blutzufuhr zu- und abnehmen.

W ährend seiner Ström ung durch die H aut w ird das Blut selber ab­
gekühlt, und auch die von ihm abgegebene W ärm em enge muß zu der Größe 
der Blutzufuhr in  gerader Proportion stehen. Kurz jede Erw eiterung der 
Hautgefäße bew irkt, ceteris paribus, eine verm ehrte, jede V erengerung eine 
verm inderte W ärm eabgabe.

Die wechselnde Blutfülle der Hautgefäße ste llt also einen wärm eregu­
lierenden Mechanismus d ar , der besonders bei niedrigerer A ußentem peratur 
eine wesentliche Bedeutung haben muß x).

W ie N a s a r o f f 4 * * *) zu erst nachw ies und  D u r i g  und  L o d e 8) spä ter bestätigen  
konnten , zeigen erw achsene, gu t gen äh rte  H unde hei w iederholten  k a lten  B ädern  
gesetzm äßig eine A npassung a n  den W ärm e Verlust, so daß dieselben die F äh ig k eit 
erlangen, an  ih re r  E igen tem pera tu r m it großer Z ähigkeit festzuhalten  , w ie z. B. 
in folgender V ersuchsreihe an  einem  H unde von 10,3 kg  K örpergew icht, bei w elchem  
die norm ale  C Oj-Abgabe fü r  10 M inuten d u rchschn ittlich  2,74 g b e trug . Die 
D auer des Bades w a r in  a llen  V ersuchen 10 M inuten.

Tag
Temperatur des Tieres

Differenz
Temperatur COs-

BemerkungenVor
dem Bade

Nach
dem Bade

des
Wassers

Abgabe
g

1 38,8 37,3 1,5 14,3 6,87 Anfangs ruhig, dann 
1 Min. Abwehrbewegun­
gen , dann wieder ruhig

2 38,8 35,4 3,4 12,2 9,06 Anfangs ruhig, dann hef­
tige Abwehrbewegungen

3 38,7 37,1 1,6 10,7 — —
4 38,6 38,1 0,5 — 9,36 Buhig
5 38,7 38,1 0,6 10,2 9,73 n

6 38,6 38,3 0,3 10,5 8,32 n

7 38,7 38,3 0,4 10,5 8,56 n

8 38,6 ' 38,2 0,4 11,0 8,63 Zeitweise Abwehr, sonst 
ruhig

Wie zu erwarten, ru ft das Bad eine bedeutende Steigerung der W ärm e­
bildung (der C 0 2-Abgabe) hervor. Diese Steigerung läßt sich bei D u r ig s

')  Ü ber die In n erv a tio n  de r H autgefäße und  die im  Dienste der W ärm ereg u ­
lie rung  sta ttfindenden  V eränderungen  derselben vgl. F . B. H o f m a n n ,  dies H and­
buch 1 , 327. — 8) A rch . f. p a th . A nat. 9 0 ,  487, 1882. — 3) A rch. f. H ygiene
39 , 46.
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und L o d e s  Versuchen in keinerlei Beziehung zu der Erscheinung der Ge­
wöhnung bringen. Vielmehr muß diese n u r von einer Anpassung des 
W ärm everlustes hergeleitet werden. Da hier die Abgabe von W asserdampf 
wenigstens keine größere Rolle spielen d ü rf te , muß die Erscheinung von 
einer zweckmäßigeren W irkungsweise der G efäßm uskulatur abhängig sein. 
Uber den hierbei stattfindenden Mechanismus vgl. D u r ig  und L ode .

Da die W ärm ebildung im Körper bei noch so hoher A ußentem peratur 
n icht aufhört, wird es dem Körper von einer gewissen Grenze an nicht mehr 
möglich, sich durch L eitung und S trahlung von der in ihm gebildeten W ärme 
zu befreien, und er wäre also der Gefahr einer imm er m ehr zunehmenden 
S teigerung seiner Tem peratur ausgesetzt, wenn nicht nun die V erdunstung 
von W asser ihn abkühlen würde.

Bis die Bedeutung der V erdunstung in dieser Hinsicht klargelegt wurde, 
stellte man sich allgemein v o r, daß ein m it Lungen atmendes Tier nicht in 
einer Um gebung, die höher tem periert war als sein eigener K örper, leben 
könne (B o e rh a v e ) . Indes beobachtete B e n ja m in  F r a n k l i n  im Sommer 
1750, daß seine Tem peratur konstant blieb, obgleich die Außentem peratur 
im Schatten 37,8°C b e tru g , und wies auf die V erdam pfung des Schweißes 
als Ursache der A bkühlung des Körpers hin. W ährend der folgenden Zeit 
häuften sich Beobachtungen aus den Tropen über das Konstantbleiben der 
K örpertem peratur tro tz  wesentlich höherer A ußentem peratur, und eingehende 
Versuche von T i l l e t ,  B la g d e n ,  F o r d y c e ,  S o la n d e r ,  B a n k s ,  D o b so n , 
C h a n g e u x ,  C ra w fo rd ,  D e la r o c h e ,  B e r g e r  u. a. stellten außer jedep 
Zweifel, daß der Körper un ter geeigneten Umständen selbst sehr hohe Außen­
tem peraturen vertragen kann, ohne daß seine Tem peratur dadurch in nennens­
wertem Grade anzusteigen b ra u c h t ').

Es is t selbstverständlich, daß sich der abkühlende Einfluß der W asser­
verdunstung nu r dann geltend machen kann , wenn die L uft nicht mit 
W asserdam pf gesättig t ist; hierbei ist auch die Bekleidung von großer Be­
deutung. W egen des Hindernisses, welche diese der freien Bewegung der Luft 
bereitet, kann die in der Kleidung befindliche L uft bald m it W asserdam pf 
gesättig t und also die fortdauernde* V erdunstung von der Körperoberfläche 
aufgehoben werden. Große Hitze wird also um so besser vertragen, je dünner 
die Bekleidung und  je trockener die L uft ist.

N icht allein wenn die L uft an und für sich zu warm ist, hat der Körper 
das Bedürfnis, sich von der übermäßig gebildeten W ärm e zu befreien; auch 
bei verhältnism äßig niedriger Tem peratur kann die Gefahr einer Überhitzung 
eintreten, nämlich bei starker körperlicher Arbeit. U nter solchen Umständen 
t r i t t  eine reichliche Schweißsekretion selbst bei Tem peraturen unterhalb des 
G efrierpunktes des W assers hervor.

W enn gleichzeitig eine starke körperliche A rbeit und eine hohe Außen­
tem peratur Zusammenwirken, sowie besonders wenn die Außenluft feucht ist 
und noch eine warme Bekleidung hinzukom m t, w ird die Gefahr einer Über­
h itzung drohend; in der T at stellt sich nun sehr leicht eine nicht selten zum 
Tode führende Tem peratursteigerung (Hitzeschlag) ein. Das Vermögen des 
Körpers, seine Tem peratur zu regulieren, ist also auch nach oben ziemlich be-

')  Vgl. die eingehende D arstellung  bei E o s e n t h a l ,  S. 335.



schränkt, obgleich in dieser Hinsicht keine allgemeine Regeln aufgestellt 
werden können.

Beim Menschen wird die in regulatorischer Hinsicht stattfindende Ab­
kühlung des Körpers fast ausschließlich durch den Schw eiß1) bew irkt; die 
W asserverdam pfung aus den Respirationsorganen spielt in dieser Beziehung 
hei ihm n u r eine verhältnism äßig untergeordnete Rolle.

M ehrere warm blütige Tiere schwitzen aber nu r wenig oder gar nicht. 
Bei ihnen t r i t t  s ta tt dessen als regulatorischer Mechanismus eine sehr be­
schleunigte A tm ung auf, dank welcher große Mengen W asser von den Re­
spirationsorganen verdunsten und also den Körper abkühlen.

A c k e r m a n n ”) zeig te , d aß , w enn die T em pera tu r eines H undes du rch  B e­
h in d eru n g  seiner "Wärmeabgabe gesteigert w i r d , die A tem frequenz bedeutend 
zunim m t, sowie daß h ier keine D yspnoe|,vorlieg t, denn nach  einer raschen A bküh­
lung  des T ieres t r i t t  die norm ale A tem frequenz ebenso rasch  (in w enigen M inuten) 
w ieder e in , und  es w ar selbst bei der k rä ftig sten  künstlichen  A tm ung n ich t m ög­
lich, bei einem  solchen T iere Apnoe zu  bew irken.

Zu gleicher Zeit m it der B eschleunigung n im m t die A tm ungsgröße z u , die 
A tm ung  is t aber oberflächlicher als sonst ( M e r t s c h in s k y  s).

Daß diese F orm  der A tm ung, w elche von E i c h e t  als W ärm e-Polypnoe, von 
G a d  als T achypnoe bezeichnet w ird , m it de r w egen m an g e lh afte r V en tila tion  der 
L ungen au ftre ten d en  resp irato rischen  Dyspnoe n ich ts gemeinsam  h a t ,  fo lg t fe rn e r 
daraus, daß  alles, was den resp irato rischen  G asaustausch oderJ die V entila tion  der 
L ungen v e rh in d e rt, sowie auch die A nre icherung  des B lutes m it K ohlensäure dem  
A u ftre ten  der Polypnoe vorbeugt ( E i c h e t 4).

W enn die Polypnoe wegen besonderer E ingriffe (C urareV erg iftung , Zubinden 
des M aules, E öhren d y sp n o e , tiefe C hloralnarkose) n ich t erscheinen k a n n , so ste ig t 
die K ö rp ertem pera tu r an, w ährend  sie u n te r  genau  denselben U m ständen an  ih rem  
frü h eren  S tande b leib t, w enn die Polypnoe n ich t ve rh in d ert w ird  ( E ic h e t ) .

D ie Polypnoe kom m t au ch  d an n  zum  V orschein , wenn n u r  das in  den Caro- 
tiden  ström ende B lu t e rw ärm t w ird , w ährend  de r übrige K örper ke iner höheren  
A u ß en tem p era tu r ausgesetzt ist (G o ld  s t  e in  5). Diese E rscheinung  im  V erein  m it 
de r von A t h a n a s i u  und C a r v a l h o “) beobachte ten , daß die E rw ärm u n g  des 
K örpers keine Polypnoe m eh r h e rv o rru ft, w enn gleichzeitig  der K opf und de r H als 
des T ieres abgeküh lt w e rd en , zeigen u n s, daß eine du rch  das e rw ärm te  B lu t aus­
gelöste E eizung  im  K opfm ark  als näch ste  U rsache der Polypnoe aufzufassen  i s t 7).

Ü ber die Polypnoe g ib t K a h n 8) in  de r le tz ten  Zeit noch an, daß bei E rw är­
m ung des C arotisblutes das M axim um  der V erflaehung der A tm ung stets frü h e r  
e rre ich t w ird  als das de r B eschleunigung; daß  sich die A tm ungsreflexe w ährend  
derselben w esentlich anders gestalten  w ie bei der norm alen  A tm ung, sowie daß die 
doppelseitige V agusdurchschneidung die Polypnoe au fh eb t u n d , w enn sie vor der 
E rw ärm u n g  sta ttg e fu n d en  h a t, die S tärke  de r Polypnoe v e rringert.

Als begleitende E rscheinungen  tre ten  fe rn e r , und zw ar au ch  ohne daß de r 
K örper (E ectum ) selber w ärm er w ird , E rw eiteru n g  der H autgefäße m it g leich­
zeitiger K on trak tio n  des Splanehnicusgebietes, Schw eißsekretion bei T ie re n , w elche 
schw itzen, und  verm inderte  H arnsek retion  auf.

Die W ärm epolypnoe. 5 9 7

')  Ü ber die Schw eißsekretion siehe die D arstellung  von M e t z n e r  in  diesem 
H andbuche. —  s) D eutsch. A rch. f. k lin . Med. 2 , 359, 1867. —  a) V erhandl. der 
physik.-m ed. Ges. zu W ürzburg , N. F ., 16 (1881).— 4) A rch. de physiol. 1888, p. 193, 
282. — 5) A rbeiten  aus dem  physiol. L abora to rium  zu W ü rzb u rg  1, 77, 1872; vgl. 
auch  M e r t s c h i n s k y ,  a. a. 0 . — 6) A rchives de Physiologie 1898, p. 95. — 7) Ü ber 
die Polypnoe siehe fe rn e r E i e g e l ,  A reh  f. p a th . A nat. 61 , 396, 1874; A rch , f. d. 
ges. Physiol. 5 , 629, 1872; S i h l e r ,  Jo u rn . of Physiol. 2 ,  191, 1880; S e n a t o r ,  
A rch. f . (A nat. u .) Physiol., Suppl-, 1883, S. 206; A r n h e i m ,  E benda  1894, S. 46; 
E u b n e r  und  C r a m e r ,  A rch. f. H ygiene 2 0 ,  345, 1894. — 8) A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1904, Suppl., S. 81.



5 9 8 Die Z en tren  der W ärm eregulierung.

§ 2. Die Zentren der Wärmeregulierung.
Unsere direkten Erfahrungen, betreffend diejenigen Teile des zentralen 

N ervensystem s, welche die verschiedenen Organe des Körpers zu gesetz­
mäßigem Zusammenwirken bei der Regulierung der K örpertem peratur koor­
dinieren, sind bis je tzt nu r sehr gering. N icht daß man es unterlassen hätte, 
die E inw irkung des Nervensystems auf die W ärmeökonomie zu untersuchen, 
vielmehr liegen in dieser H insicht n icht wenige Arbeiten vor. Die durch 
dieselben erzielten Resultate sind aber bei weitem nicht genügend, um uns 
eine befriedigende Vorstellung von dem nervösen Mechanismus der W ärm e­
regulierung zu gestatten.

D a w ir w issen , eine w ie große Bolle die M uskeln bei der B egulierung der 
W ärm e spielen, ist es von vo rnhere in  ein leuchtend, daß die K örpertem pera tu r nach 
h o h e r D urchschneidung des B ückenm arkes, w egen der dabei e in tre tenden  Lähm ung 
der m eisten Skelettm uskeln, bei n ich t zu h o h e r A ußentem peratur herabsinken  muß, 
insbesondere da gleichzeitig  auch  die H autgefäße e rw eite rt w erden. Beispiele 
davon h aben  w ir bei T s c h e s c h i e h i n  ' ) ,  B e . r n a r d “), N a u n y n  und  Q u i n c k e 3), 
B o s e n t h a l  “*), B i e g e l 5), P f l ü g e r  e), P e m b r e y 7) u. a. 8).

W enn die T em p era tu r der U m gebung hoch ist, so k an n  die K örpertem pera tu r 
n ach  h o h e r B üekenm arksdurchschneidung  ansteigen ( N a u n y n  und Q u in c k e ,  
B i e g e l ,  S c h r o f f “) u. a . ) , was w ahrschein lich  zum  Teil au f dem  W egfallen der 
Polypnoe b e ru h t,  bei län g er dauernden  V ersuchen w ohl auch in  dem  E in tre ten  
eines W undfiebers seine U rsache h a t  ( B o s e n th a l ) .

Die E rfah ru n g en  über die Fo lgen  der h ohen  D u rch tren n u n g  des Büeken- 
m arkes beim  M enschen stim m en m it denjenigen an  T ieren  vollständig  überein : 
zuw eilen begegnet m an  einem  A n stieg , zuw eilen e iner A bnahm e der K örpertem ­
p e ra tu r. Die A bnahm e ist w ohl au ch  h ie r  au f das A usfallen  de r M uskeltätigkeit 
u n d  die E rw eiterung  der H autgefäße zu beziehen. W enn ein  A nstieg  erscheint, 
d ü rfte  derselbe vor allem  davon h e r rü h r e n , daß der P a tie n t v o r W ärm e Verlust 
s ta rk  geschützt gewesen ist und  daß die ge lähm ten  K örperte ile  bald  ih r  Schw itz­
verm ögen verlieren . A ußerdem  ist die A tm ung je tz t d iap h rag m a tisch , also von 
ziem lich geringem  U m fange, w eshalb die du rch  die B espiration  bew irk te  A bkühlung 
w esentlich  v e rm indert w ird  10).

Die Erscheinungen nach Rückenm arksdurchtrennung dürften also aus 
allgemeinen physiologischen E rfahrungen erk lärt werden können, ohne daß 
m an Veranlassung hä tte , irgend welche speziell fü r die W ärm eregulierung 
eingerichtete Bahnen oder Zentren im Rückenm ark anzunehmen.

Betreffend die bei verschiedenen Verletzungen oder Reizungen einzelner 
H irnteile erzielten Resultate ist zu bemerken, daß hierbei gleichzeitig mit einer 
Tem peratursteigerung nicht selten auch Zwangsbewegungen bzw. Zwangs» 
Stellungen aufgetreten sind. In  solchen Fällen kann die Steigerung der 
K örpertem peratur einfach die Folge der abnormen M uskeltätigkeit darstellen 
und leh rt uns nichts in  bezug auf die eventuelle Beteiligung des betreffenden 
Hirnteiles bei der Regulierung der Körperwärme. Dasselbe ist der Fall, wenn l

l) A rch. f. A nat. u. Physiol. 1866, S. 151. —- *) B e r n a r d ,  C haleur anim ale, 
P a ris  1876, p. 161. — 3) A rch. f. A nat. u. Physiol. 1869, S. 174, 521. — *) B o s e n ­
t h a l ,  Z ur K enntnis der W ärm ereg u lie ru n g , E rlan g en  1872, S. 16. — 5) A rch. f. 
d. ges. Physiol. 5, 629, 1872. — 6) E benda 18, 321, 1878. — 7) Jo u rn . of Physiol. 17, 
proceedings 3, 1895. — 8) Vgl. P e m b r e y ,  p. 859. — “) Sitzungsber. d. Akad. d. 
W iss. W ien, m ath .-na tu rw . Kl. 73  (3), 141, 1876. — ,0) P e m b r e y ,  p. 860; lo u rn . 
o f Physiol. 21, proceedings 13, 1897.
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der Eingriff Störungen der Gefäßinnervation hervorru ft, denn dann können 
eventuelle V eränderungen der K örpertem peratur lediglich von diesen be­
ding t sein.

W enn wir uns nicht dam it genügen lassen, jede Erw ärm ung oder Ab­
kühlung des Körpers bei M uskelkrämpfen bzw. M uskellähmung oder infolge 
von einer Gefäßverengerung bzw. E rw eiterung als A usdruck einer Einw irkung 
auf ein W ärm ezentrum  aufzufassen, in welchem Falle die Zahl solcher Zentren 
erdrückend groß werden würde, so müssen wir zugeben, daß die zurzeit vor­
liegenden U ntersuchungen zum großen Teil nichts anderes als motorische oder 
vasomotorische W irkungen nachweisen und also fü r die F rage nach dem 
W ärm ezentrum  keine direkte Bedeutung haben können.

N aeh T s c h e s c h i c h i n 1) w ürde die D urchschneidung  des G ehirns (K an in ­
chen) an  der G renze zwischen Pons und  K opfm ark  u n te r  B eschleunigung de r 
A tm ung und  des H erzschlages und  S te igerung der Reflexe eine s ta rk e  T em p era tu r­
e rh ö h u n g  bew irken ; diese sei d adurch  v e ru rsach t, daß durch  den S ch n itt ein im  
G eh irn  befindliches w ärm eregulatorisches (hem m endes) Z en trum  abgetren n t w erden 
w ürde. Bei de r gleichen O peration sah  indessen L e w i t z k i 2) die T em p era tu r in  
d e r  M ehrzahl de r F älle  vom  Augenblicke de r O peration an  bis zum  Tode im m er 
sinken. N u r in  zwei F ä llen  sah  er eine kleine S te igerung de r T em p era tu r: h ie r  
h a tte n  sich ab er besonders s ta rke  K räm pfe en tw ickelt, welche allein  fü r  sich 
d ie  T em pera tu rzunahm e erk lä ren  können. E tw a dasselbe fanden  B r u c k  und 
G ü n t e r 3), indem  u n te r  vielen V ersuchen n u r  in zweien eine T em pera tu rste igerung  
e in tra t. S a w a d o w s k i 4) g ib t a n ,  daß die T em p era tu r n u r  dann  a n s te ig t,  w enn 
nach  der O peration eine sehr h e ftig e , von K räm pfen begleitete  A tm ung  e in tritt, 
was übrigens n u r  n ach  unvollständiger D u rch tren n u n g  der F a ll is t ;  bei g la tt  ve r­
lau fender O peration sink t die T em p era tu r ko n stan t herab .

U n te r elf V ersuchen, bei w elchen die Gegend des h in te ren  B andes der B rücke 
und des vorderen  R andes des K opfm arkes du rch  einen e infachen N adelstich  ve r­
le tz t w urde, beobachteten  B r u c k  und G ü n t e r  fü n fm al eine T em pera tu rste igerung , 
dagegen w ar die V erletzung des vorderen R andes de r B rücke n ich t m eh r w irksam . 
D a der le tz te rw äh n te  E ingriff jedenfalls sicherer als die vollständige D urchschnei­
d u n g  an  der g leichen Stelle w irk te , konnte  die von T s c h e s c h i c h i n  entw ickelte  
D eutung n ich t b e rech tig t sein.

N aeh S c h r e i b e r 4) ru f t  die S tichverle tzung  an  de r Grenze zwischen K opf­
m ark  und  Pons bedingungslos und ko n stan t eine S te igerung der K ö rpertem pera tu r 
hervor. Jedoch  w ill er aus diesen E rfah ru n g e n  keine bestim m ten theoretischen  
Schlußfolgerungen ziehen.

W enn die T iere du rch  E inpaekung  vor W ärm everlust geschützt w aren , 
so bekam  S c h r e i b e r  n ach  S tichverletzungen der B rücke in a llen  T eilen , der 
Pedunculi cerebri, des K leinh irns und  des G roßhirns S teigerung de r K örper­
tem pera tu r.

Durch diese Beobachtungen können wir möglicherweise schließen, daß 
eine Verletzung an der oberen Grenze des Kopfmarkes in vielen Fällen einen 
Tem peraturanstieg im K örper verursacht. Ich kann aber nicht finden, daß 
diese E rscheinung , auch wenn sie ganz konstant a u f tr itt ,  irgend welchen 
Beweis darstellt, daß sich am betrefienden Orte ein spezifisches Zentrum  der 
W ärm ebildung vorfindet, bzw. daß durch die Operation ein höher liegendes, 
regulatorisches Zentrum  ausgeschaltet w äre, denn es ist sehr gu t möglich, *)

*) A rch. f. A nat. u. Physiol. 1866, S. 151. Vgl. auch  W o o d , Sm ithson. 
Contrib. to Knowl. 1880. — 2) A rch. f. pa th . A nat. 47, 357, 1869. — 3) A rch. f. d. 
ges. Physiol. 3, 580, 1870. — 4) Zentralb l. f. d. med. W iss. 1888, S. 161, 178. — 
s) Arch. f. d. ges. Physiol. 8, 576, 1874.
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daß diese V erletzung, die wahrscheinlich als ein Reiz w irk t, n u r m otorische 
Bahnen oder Zentren erreg t h a t ,  ohne daß das Vorhandensein von M uskel­
bewegungen oder erhöhtem M uskeltonus in allen Versuchsprotokollen aus­
drücklich bem erkt worden ist.

Bei Zerstörung gewisser Abschnitte der Oberfläche des Vorderhirns heim 
Hunde, etwa der motorischen Region entsprechend, beobachteten E u le n b u r g  
und L a n d o is  J) eine beträchtliche Steigerung der Tem peratur in den k o n tra ­
lateralen Extrem itäten. Lokalisierte elektrische Reizung der gleichen Stellen 
bew irkte eine meist geringe und vorübergehende Abkühlung in den kon tra­
lateralen  Extrem itäten. Entsprechende Beobachtungen sind auch am Men­
schen bei Läsionen der G roßhirnrinde gem acht w orden2). Auch in diesen 
E rfahrungen scheint kein bindender Beweis fü r die Existenz eines W ärm e­
zentrum s zu liegen, denn dieselben dürften wohl m it der E rregung bzw. 
Lähm ung der Vasomotoren und Skelettmuskeln in Zusam menhang gebracht 
werden können.

Nach einem Stich in das V orderhirn — der Ort wurde n icht genau 
lokalisiert —  fand R i c h e t 3) , daß (beim Kaninchen) die K örpertem peratur 
wesentlich zunahm , und daß dabei eine Zunahme der kalorim etrisch ge­
messenen W ärm eabgabe um durchschnittlich 24 Proz. ein trat. Gleichzeitig 
beobachtete O t t 4) , daß die Durchschneidung der beiden Corpora striata eine 
beträchtliche Tem peratur Steigerung zuwege brachte. K urz nachher teilten 
A r o n s o h n  und S a c h s 5) entsprechende Erfahrungen mit. Einstiche in das 
V orderhirn übten auf die K örpertem peratur keinen Einfluß aus. W urde 
dagegen der mediale Rand des Corpus Striatum vom Stiche getroffen und 
die Nadel bis zur Basis cranii geführt, so stieg die K örpertem peratur schon 
wenige Stunden nach der Operation bis zu einer enormen Höhe und hielt sich 
auf dieser mehrere Tage lang. Die gleiche Tem peratur Steigerung zeigte sich 
auch dann, wenn die Nadel den Schädelgrund nicht erreichte; nu r erfolgte die 
T em peratursteigerung langsam er, so daß das Maximum erst nach 24 bis 
73 Stunden erreicht w urde, während sie heim tiefen E instich schon nach 
2 bis 7 Stunden die höchste Höhe erstiegen hatte. Dabei nahm  die Sauer- 
stoffaufnahme bis zu 16 Proz., die Kohlensäureahgabe bis zu 21 Proz., sowie 
die Stickstoffabgabe im H arn um mindestens 25 Proz. zu.

Fortgesetzte U ntersuchungen von G i r a r d 6), B a g in s k y  und L e h ­
m a n n  7) , S a w a d o w s k i *), W h i te  9), G o t t l i e b  10) , W it tk o w s k y  n ), I to  12), 
H ir s c h ,  M ü lle r  und R o lly  13) u. a. bestätigten die Angaben der le tzt­
erwähnten Autoren betreffend den Ort des wirksamen Eingriffes, wenn sie *)

*) A rch. f. p a th . A nat. 68, 2+5, 1876; vgl. auch  die d am it übereinstim m enden 
B eobachtungen von H i t z i g  (Z entralb l. f. d. med. W iss. 1876, S. 823) und d ie  
w iderstreitenden  von K u e s s n e r  (E benda  1877, S. 821). —  s) Ygl. W h i t e ,  B ritish  
m ed, Jo u m . 1894 (2), S. 1093; 1897 (1), S. 1655 ; Zeitschr. f. k lin . Med. 50, 253, 1903. — 
s) Compt. rend. de l ’Acad. des Sciences Paris, 98, 826, 1884; A rch. de physiol. 1885 
(2), 463; A rch. f. d. ges. Physio l. 37, 624, 1885.— 4) Jo u m . of nervous and  m en t, 
diseases 11 (1884); zit. n ach  A r o n s o h n  und  S a c h s  (siehe u n ten ). — s) A rch. f. 
(A nat. u.) Physiol. 1885, S. 166; A rch . f. d. ges. Physiol. 37, 232, 1885. — *) A rch. 
de physiol. 1886 (2), 281. — 7) A rch . f. p a th . A nat. 106, 270, 1886. — B) A. a. O. 
— 9) Jo u rn . o f Physiol. 11, 1, 1890; 12, 233, 1891. — 10) A rch . f. exp. P a th . 26, 
419, 1889; 28, 167, 1891. — “ ) E benda  28, 283, 1891. — '*) Zeitschr. f. Biol. 3,8, 
63, 1899. — la) D eutsches A rch. f. k lin . Med. 75, 287, 1903.



auch in bezug auf die dabei auftretenden Erscheinungen n icht in allen 
Einzelheiten übereinstimmten.

E rfahrungen aus der menschlichen Pathologie scheinen dafür zu sprechen, 
daß auch beim Menschen eine Hyperthermie durch Läsion des Corpus Striatum 
e in tr i t t ').

Der Einstich in das Gehirn kann in zweierlei Weise einwirken, entweder 
durch Reizung oder durch Zerstörung der betreffenden Stelle. Da nach 
elektrischer Reizung am genannten Orte dieselbe Tem peratursteigerung ein­
tritt , darf man wohl schließen, daß auch der Einstich als ein Reiz w irkt.

Die oben angeführten Beobachtungen ergeben, daß hier eine Zunahme 
der W ärm ebildung vorliegt. W ährend der ersten Stunden scheint indes, 
nach G o t t l i e b ,  eine W ärm eretention die wesentliche Ursache der T em peratur­
erhöhung zu sein, da die E rhitzung des Körpers oft um ungefähr diejenige 
W ärmemenge erfo lg t, welche im Vergleich zur Norm zurückgehalten wird. 
E rs t im weiteren Verlaufe kommt noch eine Überproduktion hinzu.

E s sind von verschiedenen A utoren  noch andere  G ehirnstellen  angegeben 
w orden , bei deren  ir r i ta tiv e r  V erletzung  eine Z unahm e der K ö rp ertem pera tu r auf- 
t r i t t .  So w ürde n ach  O tt* )  (K aninchen) und  T a n g l 3) (P ferd ) der Sehhügel ein 
solches W ärm ezen trum  en tha lten , welches n ach  O t t  n ach  dem Tuber cinereum ver­
leg t w ä re ; dagegen is t W h i t e  zu dem  R esu lta t gekom m en, daß die T em p era tu r­
steigerung bei V erletzung  des Sehhügels n u r  bei gleichzeitiger V erletzung  des 
Corpus striatum e rsc h e in t4)- Im  Tuber cinereum w ürde sich nach  O t t  auch  ein 
Z entrum  vorfinden, welches die Abgabe von W ärm e b efö rd e rte : B eizung desselben 
rufe  die W ärm epolypnoe h e rv o r, w ährend  dessen Zerstörung das A uftre ten  der 
Polypnoe aufhebe.

U nter allen „W ärm ezentren“ , die von verschiedenen Autoren erw ähnt 
worden sind, dürften die im Corpus Striatum als am sichersten festgestellt 
erachtet' werden können. Sind dieselben aber als wirkliche Zentren der 
W ärmebildung oder W ärm eregulierung aufzufassen, und haben sie überhaupt 
eine direkte Bedeutung bei der W ärmeökonomie des Körpers?

Es ist ohne weiteres einleuchtend, daß sie nicht die einzigen nervösen 
Zentralorgane fü r die W ärmebildung darstellen können, da wir doch wissen, 
daß diese von derVTätigkeit der Organe abhängig ist, und also von allen 
Teilen des zentralen Nervensystems, die überhaupt bei den peripheren Organen 
eine dissimilatorische W irkung hervorrufen , beherrscht wird. I t o  hebt 
hervor, daß das W ärm ezentrum  des Corpus Striatum in erster Linie die 
T ätigkeit des Pankreas erhöht, und daß es im höchsten Grade wahrscheinlich 
ist, daß diese Drüse dadurch in höherem Grade W ärm e entwickelt als andere 
Organe des Tierleibes. Die bedeutende T em peratursteigerung des Körpers 
nach dem W ärm estich läß t sich jedoch nicht aus diesem Gesichtspunkte 
erklären. Außerdem geht aus A r o n s o h n s 5 *) neuen Versuchen sehr deutlich 
hervor, daß der W ärm estich un ter V erm ittelung der Skelettmuskeln seine 
E inw irkung entfaltet, da derselbe bei schwacher Curarevergiftung derVersuchs- 
tiere keine Zunahme der K örpertem peratur bewirkt.

Die Z entren  der 'W ärm eregulierung. 601

')  Vgl. die 8.600 z itie rten  A rbeiten  von W h i t e .  — *) O t t ,  T ex t-B o o k  of 
Physiol., P h ilade lph ia  1904, p. 348. — 8) A rch. f. d. ges. Physiol. 61, 559, 1895. —
4) Vgl. auch  S a w a d o w s k y ,  a. a. 0 . — s) A rch. f. patho l. A nat. 169, 501, 1902;
vgl. auch  H i r s c h ,  M ü l l e r  und  R o l ly ,  D eutsches A rch . f. k lin . Med. 7 5 ,  287,
1903, sowie die K ritik  A r o n s o h n s ,  E benda  82 , 205, 1904.
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D urch den Ausfall des Corpus striatum wird übrigens die Fähigkeit der 
W ärm eregulierung nicht aufgehoben, wie aus G o l tz ’ 1) E rfahrungen am 
Hunde ohne G roßhirn , bei welchem von den Streifenkörpern nu r noch ein 
Teil vorhanden war und dieser sich im Zustande braungelber Erweichung 
befand, ersichtlich ist. Ein solcher Hund bietet allerdings verschiedene 
Störungen seiner W ärmeökonomie d a r , diese können aber ganz einfach als 
der A usdruck der allgemeinen Störungen aller F unktionen , die bei einem 
solchen Tiere auftreten, aufgefaßt werden 2).

Die Versuche, im zentralen Nervensystem bestimmte W ärm ezentren 
nachzuw eisen, dürften also kaum zu einem völlig befriedigenden Resultat 
geführt haben. Sind wir aber gezw ungen, das Vorhandensein besonderer 
W ärm ezentren anzunehmen, und wäre es nicht möglich, die W ärm eregulierung 
der homoiothermen Tiere ohne solche zu erklären?

Bei der W ärm eregulierung w irkt zw ar eine stattliche Zahl verschie­
dener Organe in gesetzmäßiger Weise untereinander zusamm en, und dies 
stellt der landläufigen Anschauung gemäß einen genügenden G rund für das 
P ostu la t der W ärm ezentren dar. Dieses Zusammenwirken ist indes ganz 
anderer und einfacherer A rt als das, welches bei mehreren anderen kombi­
nierten Verrichtungen stattfindet. Bei den Atembewegungen tre ten  zahl­
reiche Muskeln in einer ganz bestimm ten Reihenfolge in T ätigkeit; dieselben 
müssen daher in zweckentsprechenderW eise m iteinander koordiniert werden. 
Dasselbe is t mit der Brechbewegung und überhaupt m it allen, einem be­
stim m ten Ziele folgenden M uskelkontraktionen der Fall. Ebenso muß sich 
bei der V erteilung des Blutes nach den verschiedenen Körperteilen eine feine 
A bstufung der Tätigkeit der Gefäßmuskeln in den verschiedenen Organen 
vorfinden.

Bei der W ärm eregulierung verhält sich die Sache wesentlich anders: 
wenn die W ärm eabgabe zu groß is t, so w ird der Tonus in allen Muskeln 
und in  allen Hautgefäßen ohne U nterschied erhöht; ist die W ärm ebildung 
zu groß oder ist die W ärm eabgabe durch Leitung und S trahlung nicht 
genügend, so werden alle Schweißdrüsen ohne Unterschied e rreg t, bzw. es 
t r i t t  die Polypnoe, welche keine andere Regulation als die der Atem­
bewegungen erfo rdert, hervor. K urz , bei der W ärm eregulation handelt es 
sich n icht um ein koordiniertes, wohl abgepaßtes Zusammenwirken einzelner 
Organe, sondern die hier tä tigen Körperteile werden en bloc erregt.

U nter solchen Umständen liegt, meines E rachtens, gar keine zwingende 
N otwendigkeit vor, im zentralen Nervensystem ein bestimmtes Zentrum  für 
die W ärm eregulierung zu postulieren. Vielmehr dürften sich sämtliche hier­
bei stattfindenden Erscheinungen ohne besondere Schwierigkeit erklären 
lassen, wenn wir annehm en, daß die nervösen Zentren, die die Muskeln 
und andere wärmehildenden Organe beherrschen, sowie diejenigen, welche die 
H autgefäße, bzw. die Schweißdrüsen und die Atembewegungen beeinflussen, 
bei Tem peraturveränderungen in einer dem Bedarf der W ärm eregulation 
entsprechenden Weise reagieren. *)

*) A rch. f. d. ges. Physiol. 51 , 591, 1892; vgl. auch  C h r i s t i a n ! ,  A rch. f. 
(A nat. u .) Physiol. 1885, S. 572. — !) Vgl. G i r a r d ,  A rch. de physiol. 1888 (1), 312; 
U. M o sso , A rch. f. exp. P a th . 26 , 316, 1889.
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Betreffend den hierbei stattfindenden Mechanismus können m ehrere 
Möglichkeiten stattfinden. Es könnte der Fall sein, daß die E rregung der 
Kältenerven reflektorisch den Muskeltonus erhöht, die der W ärm enerven die 
Schweißsekretion hervorruft. Auch ist es denkbar, daß eine kleine Steigerung 
der B luttem peratur die Schweißzentren d irekt erregt, wie eine Abnahme der­
selben irgend welche motorische Zentren in T ätigkeit versetzt. Endlich ist 
es auch möglich, daß gewisse periphere Organe durch die veränderte Tem­
pera tu r des durch sie strömenden Blutes ihren Stoffwechsel in der einen oder 
anderen Richtung verändern können.

Die E rfahrungen , welche wir über die Reaktionsweise des Körpers bei 
Tem peraturveränderungen besitzen , sprechen wenigstens nicht gegen diese 
Auffassung. Die so merkwürdige Anpassung der W ärm eproduktion an 
die umgebende T em peratur, die R u b n e r  konsta tiert hat (vgl. Stoffwechsel, 
S. 463), ist ja im G runde nicht m erkwürdiger als die A npassung der A tem ­
bewegungen an den Gasgehalt des Blutes *), und kann wohl m it der Ansicht, 
daß gewisse motorische Zentren — möglicherweise im Corpus Striatum —  auf 
selbst geringe Tem peraturen reagieren, in Übereinstim m ung gebracht werden. 
Auch die Tatsache, daß es beim Menschen gelingt, die verm ehrte W ärm ebildung 
bei niederer A ußentem peratur zu unterdrücken, zeigt, daß die chemische W ärm e­
regulation nicht von einem vom Willen völlig unabhängigen Zentrum  be­
herrscht w ird, und um ein solches müßte es sich doch handeln, wenn die 
W ärm ebildung von einem speziellen W ärm ezentrum  aus reguliert werden würde.

A uch E rfa h ru n g e n , welche w ir h insich tlich  der E m pfindlichkeit unserer 
W ärm e- und K ältenerven  besitzen , sprechen n ich t gegen diese A uffassung , denn 
d a  selbst sehr geringe Tem peraturdifferenzen u n te r  ih re r  V erm ittelung  bew ußt 
w erden kön n en , so läß t es sich ja  n ich t von vornhere in  verneinen , daß sie auch  
au f die Z entren  des M uskeltonus, de r Schw eißsekretion usw. einw irken können. 
Ü brigens h aben  . ja  d irek te  V ersuche unzw eife lhaft erw iesen , daß eine geringe 
V eränderung  der K ö rpertem pera tu r V eränderungen  in  bezug au f die bei der W ärm e­
regu lierung  tä tig en  M echanism en hervorru fen  können.

H ie rh er gehören folgende V ersuche von S t e r n 8), bei w elchen (am  M enschen) 
die T em pera tu r eines Vollbades von e tw a 34 bis 37° C sehr langsam  e rh ö h t oder 
e rn ied rig t w u rde , bis der K örper du rch  Bew egung bzw. Schw eißsekretion anzeigte, 
daß  die w ärm eregulatorischen  M echanism en in  T ätig k eit versetz t w orden w aren. 
G leichzeitig w urde die E ec ta ltem p era tu r gemessen. Es stellte  sich h e rau s, daß die 
Schw eißsekretion e rsch ien , w enn die K ö rp ertem pera tu r um  d u rchschn ittlich  0,34° C 
(M ax. 0,8, Min. 0,10°) zugenom m en h a tte . M uskelzittern  t r a t  a u f ,  sobald die 
K örpertem pera tu r um  d u rchschn ittlich  0,26° ö  (Max. 0,8, Min. 0,0°) herabgesunken 
w ar. W enn infolge s ta rk e r H au tre izung  (m it Senfpulver) die H autgefäße erw eite rt 
w a re n , t r a t  die G egenregulation bei A bkühlung  schneller und  bei ge rin g erer A b­
nahm e der K ö rp ertem pera tu r ein.

D em entsprechend fan d  F r e d e r i c q 3), daß bei körperlicher A rbeit eine Schweiß­
sekretion  ersch ien , w enn die K örpertem pera tu r um  0,14 bis 0,49° C zugenom m en 
h a tte . Bei einer A usgangstem pera tu r von w eniger als 37,2° C w ar die Z unahm e 
d e r K ö rp ertem p era tu r, bis Schweiß ersch ien , du rch sch n ittlich  0,43° C (Max. 0,49, 
Min. 0,38°); bei einer A usgangstem peratur zw ischen 37,2 und  37,4° C b e tru g  die 
Z unahm e p u r  0,21° C (Max. 0,28, Min. 0,14°). D ie Z ahl der B eobachtungen ist 
allerd ings n u r  g e rin g , es schein t indessen aus denselben h e rv o rzu g eh en , daß die 
d u rch  A usbruch von Schweiß gekennzeichnete G egenregulation bei E rw ärm ung  des 
Körpers um  so frü h e r  a u f tr i t t,  je  höher die K ö rp ertem pera tu r schon ist. l

l ) Vgl. z. B. M ie s c h e r ,  A rch. f . (A nat. u .) Physiol. 1885, S. 355. — !) Zeitschr. 
f. k lin . Med. 2 0 , 63, 1892. — 3) T rav au x  du labora to ire  6 , 209, 1901.
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Aus diesen und anderen E rfahrungen (vgl. S. 597), wie aus dem, was uns 
betreffs der Schweißsekretion bekannt ist, dürfte m it einer gewissen W ahr­
scheinlichkeit geschlossen werden können, daß die bei der W ärm eregulation 
stattfindende Reizung gewisser Teile des Nervensystems wesentlich durch die 
Tem peratur des Blutes zustande kommt, und daß im Vergleich dazu die 
reflektorischen W irkungen der W ärm e- und Kältenerven von geringerer Be­
deutung sein dürften.

In  der le tz ten  Zeit h a t  M o n t u o r i ’) V ersuche m itgete ilt, in w elchen e r  d a rzu ­
tu n  su ch t, daß die W ärm eregulation  w esentlich du rch  den Einfluß besonderer Sub­
stanzen e rfo lg t, w elche bei E rw ärm u n g  bzw. A bkühlung  des K örpers entstehen. 
Die T ransfusion  des B lutes von einem  künstlich  erw ärm ten  oder abgeküh lten  H unde 
an  einen an deren  H und  w ürde näm lich  bei diesem  eine A bnahm e bzw. eine Zu­
nahm e der W ärm ebildung  hervorru fen . N ach T ransfusion  des B lutes eines ab ­
gekühlten  T ieres w ird  die Sauerstoffaufnahm e und  die K ohlensäureabgabe v e rm eh rt; 
dagegen t r i t t  bei T ransfusion  vom B lute eines erw ärm ten  T ieres tro tz  de r ve r­
m inderten  W ärm eabgabe keine V eränderung  im respiratorischen G asaustausch 
hervor usw. W enn sich diese A ngaben b estä tig en , so w ürde die Physiologie de r 
W ärm eregu lation  in  vielerlei H insicht ein verändertes Aussehen bekom m en. A ber 
selbst w enn dem  so w ä re , w ürde doch da rau s keine N otw endigkeit spezieller 
W ärm ezen tren  resu ltieren .

§ 3. Die Wärmeregulierung bei Neugeborenen.
Bei seinen U ntersucbungen über die K örpertem peratur bei Neugeborenen 

und jungen Säugetieren von verschiedenem A lter fand E d w a r d s 2), daß die­
selben, wenn sie von ih rer M utter fortgenommen wurden, sich wesentlich ver­
schieden verhalten. Einige, welche, wie der Hund, die Katze, das Kaninchen, 
blind und hilflos geboren werden, zeigten eine bedeutende Abnahme ihrer Tem­
p era tu r, und zwar auch dann, wenn sie durch Bedeckung vor*W ärm everlust 
geschützt wurden. Im Laufe der ersten zwei Wochen bekamen sie allmählich 
das Vermögen, selbständig ihre Tem peratur bei gewöhnlicher Z im m ertem peratur 
zu erhalten. Andere Tiere aber, wie das Meerschweinchen, besaßen vom 
Augenblick der G ehurt an das Vermögen, bei m ittlerer Tem peratur ihre E igen­
tem peratur selbständig zu bewahren, ohne von der M utter erw ärm t zu werden. 
W enn die Tiere aber einer niedrigen A ußentem peratur ausgesetzt w urden, 
so konnten sie ihre E igentem peratur nicht beihehalten und verhielten sich 
dann wie die Tiere der ersten Gruppe.

Dieselben Erscheinungen konnte E d w a r d s  auch hei den Vögeln beob­
achten ; außerdem bem erkte e r , daß das neugeborene Kind allerdings nicht 
der E rw ärm ung durch den m ütterlichen K örper bedarf, andererseits aber 
gegen stärkere A bkühlung viel empfindlicher ist als etwas ältere Kinder. 
Vor der Zeit geborene Kinder konnten überhaupt nicht selbständig ihre 
Tem peratur bewahren 3).

Am bebrüteten Hühnerei fand P e m b re y  im Verein m it G o rd o n  und 
W a r r e n 4) ,  daß das Küchlein etwa bis zum Ende der dritten Woche auf 
Variationen der A ußentem peratur in derselben Weise wie ein K altblüter l

l) A. M ontuori, Ricerche Biotermiche, Napoli 1904; im Auszug in Arch. ital. 
de biol. 42, 383, 1904. — s) W. F. Edwards, De l’influence des agents physiques 
sur la vie, Paris 1824, p. 132. — 8) D erselbe, Ebenda, p. 229. — 4 )  Journ. of 
Physiol. 17, 331, 1894.
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reag iert, d. k. daß die In tensität der Kohlensäurebildung m it der Außen­
tem peratu r steigt und fällt. Das ausgetragene Küchlein h a t aber, wenn es 
k räftig  ist, das Vermögen, in derselben Weise wie überhaupt die warmblütigen 
Tiere durch verm ehrte V erbrennung gegen Abkühlung zu reagieren.

Bei fortgesetzten U ntersuchungen konstatierte P e m b r e y 1), ebenfalls 
durch Studium der Kohlensäurebildung, daß sich neugeborene Mäuse, Katten 
und Tauben bei V eränderungen der Außentem peratur ganz wie K altblüter 
verhalten, während dagegen das Meerschweinchen und das Küchlein die 
Fähigkeit haben, durch verm ehrte W ärm ebildung ihre E igentem peratur kon­
stan t zu erhalten, vorausgesetzt, daß die Schwankungen der A ußentem peratur 
nicht zu groß sind. Die Tiere der ersten Gruppe gewannen ein genügendes 
Vermögen der W ärm eregulierung 10 bis 15 Tage nach der Geburt.

In  wesentlicher Ü bereinstim m ung mit E d w a r d s  bem erkt P e m b re y , 
daß die wesentliche Ursache, weshalb neugeborene M äuse, Tauben usw. ihre 
E igentem peratur nicht bewahren können , in einer m angelhaften W ärm e­
bildung liegt. Bei Tem peraturerniedrigung sind ihre Bewegungen zwar im 
Anfänge lebhafter, bald werden sie aber schwach und von geringer W irkung. 
Das Meerschweinchen und das Küchlein zeigen dagegen bei niedriger Tem­
pera tu r eine bedeutende A ktivität. Das Vermögen der W ärm eregulierung 
scheint also H and in H and m it der Entw ickelung der neuromotorischen Organe 
zu gehen.

Daß das ausgetragene neugeborene Kind selbständig seine Körper­
tem peratur auf konstan ter Höhe erhalten kann , steht außer jedem Zweifel. 
Jedoch zeigt die E rfah rung , daß es noch nicht in derselben Weise wie der 
erwachsene Mensch seine K örpertem peratur zu regulieren vermag. Dies 
geht vor allem aus den schon oben besprochenen E rfahrungen über den 
Tem peraturfall während der ersten Tage hervor, welcher ja  vom Bade wesent­
lich unabhängig ist und auch an Kindern au ftritt , die kein Bad bekommen. 
F erner sind die Tem peraturschwankungen, obgleich bei ihnen noch nicht die 
gesetzmäßig verlaufende tägliche Variation ausgebildet is t , wesentlich größer 
als beim Erwachsenen. Hier liegt also eine gewisse W ärm elabilität vor, 
welche, wie R a u d n i t z 2) näher entwickelt, n icht von der geringen Körper­
größe und dem davon bedingten verhältnism äßig größeren W ärm everlust 
abhängen kann, da bei einem und demselben Kinde die W ärm eregulierungs­
fähigkeit m it jedem Lebenstage zunim m t, ohne daß sich das Verhältnis 
zwischen Körpergröße und -Oberfläche inzwischen wesentlich ändert. Hier 
dürfte also, ganz wie beim Meerschweinchen, der Einfluß anfangs nicht völlig 
ausgebildeter Regulationsvorrichtungen vorliegen.

Durch Versuche, wo sowohl die W ärmeabgabe (kalorimetrisch) als auch 
der respiratorische G asaustausch bestim m t w urde, kommt B a b a k 3) zu dem 
Resultat, daß beim Neugeborenen die physikalische W ärm eregulation mangel­
haft is t , und daß auch die chemische Regulation oft große Unregelmäßig­
keiten aufweist. W enn die W ärm eabgabe ungenügend geregelt w ird, reicht 
die gesteigerte W ärm eproduktion nu r dann aus, wenn die Außentem peratur 
höher oder die Umhüllung m it schlechtem W ärm eleiter besser ist. *)

*) Jou rn . of Physiol. 18, 363, 1895. — 2) Zeitschr. f. Biol. 24, 422, 1888; da­
selbst eine eingehende B esprechung der einschlägigen L ite ra tu r. —■ 3) A rch. f. d. 
ges. Physiol. 89, 154, 1902.
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Nach J u n d e l l 1) sind indessen die bei völlig gesunden Neugeborenen 
auftretenden Variationen geringer, als man es sich im allgemeinen vorstellt. 
Nach seinen Messungen, die allerdings nu r sechsmal täglich gem acht wurden, 
und zwar an Kindern am Ende der ersten Lebenswoche, w ar die V ariations­
breite bei zwei- bis dreitägigen Beobachtungen an 47 Kindern (insgesamt 
139 Tage) 32m al 0 ,3 , 27 mal 0 ,4 , 3 2m al 0,5 und 16m al 0 ,6°C , während 
dieselbe bei der Versuchsperson Vogel ( J ü r g e n s e n )  durchschnittlich fü r 
10 Tage 0,86° C (Max. 1,0, Min. 0,6°) betrug.

§ 4. A n h a n g .

D ie  W ä r m e ö k o n o m i e  d e r  k a l t b l ü t i g e n  W i r b e l t i e r e 4).
Ü ber die T em p era tu r der k a ltb lü tigen  W irbeltiere  liegen sehr zah lreiche A n­

gaben von ä lte re r und jü n g ere r Z eit vor. A ber erst seitdem  B e r t h o l d 3) n ä h e r  
die V orsichtsm aßregeln  d a rs te ll te , welche bei solchen U ntersuchungen  beobachtet 
w erden m ü ssen , sind die h ie rh e r gehörigen U ntersuchungen  im  allgem einen m it 
der notw endigen S orgfalt au sg efü h rt w o rd e n ; dem  größeren Teile de r ä lte ren  
B eobachtungen kan n  d ah er kein  vollständiges Z u trauen  beigem essen w erden.

D ie F rag e , die vor allem  w ich tig  is t, is t d ie , ob die ka ltb lü tig en  W irbeltiere  
eine E ig en tem p era tu r hab en , d. h . ob sich bei ih n en  V orrich tungen  finden, die es 
diesen T ieren  m öglich m a c h e n , eine T em p era tu r zu e rzeu g en , die n ich t allein  
m om entan , sondern au f die L änge h ö h e r is t als die des um gebenden Mediums.

Diese F rag e  d ü rfte  nu n m eh r ziem lich sicher b ean tw o rte t w erden können. 
Im  W asser nehm en die k a ltb lü tigen  T iere (F rosch , K rokodil, S ch ildkrö te , F ische) 
schnell die T em p era tu r des W assers a n , und  es gelingt m it noch so em pfindlichen 
M ethoden n ic h t ,  eine E ig en tem p era tu r bei denselben nachzuw eisen [ S o e t b e e r ') ,  
I s s e r l i n  5)].

A uch w enn sie in der L u ft a u fb ew a h rt w eiden, so nehm en sie die T em p era tu r 
derselben a n , wenn der F eu ch tigkeitsgehalt ein m ittle re r is t und kein  zu s ta rk e r 
L uftw echsel sta ttfindet. In  trockener L u f t ,  und besonders w enn gleichzeitig  der 
R aum  sta rk  v en tilie rt w ird , sin k t ih re  T em p era tu r; w enn endlich  die L u f t  m it 
W asser g e sä ttig t is t, so ste ig t die K ö rp ertem pera tu r (beim  Frosch) um  etw a 0,1 
bis 0,3° C an.

Diese E rscheinungen  sind aus re in  physikalischen G ründen le ich t zu  erk lären . 
Die T iere  hab en  keine F ä h ig k e it, eine E ig en tem p era tu r zu  en tw ickeln  u n d  zu  
u n terh a lten . In  einem  g u t w ärm eleitenden  M edium , w ie dem  W asser, w ird  die 
bei ih rem  Stoffwechsel gebildete W ärm e sogleich förtgeleitet. In  trockener L u ft 
b ew irk t die V erdunstung  von ih re r  K örperoberfläche eine A bnahm e d e r K örper­
tem p e ra tu r; is t die L u ft m it W asser g e sä ttig t, so h ö rt diese V erdunstung  a u f ;  d a  
selbst die feuch te  L u ft einen schlechten  W ärm ele ite r d a rs te l l t , w ird  die gebildete 
W ärm e dem Tiere n ich t sogleich en tzogen, und infolgedessen en ts teh t de r w inzige 
Ü berschuß der K örpertem p era tu r ü b er die A ußentem peratur. Bei einem  gewissen 
Feuch tigkeitsgehalte  genügt die W ärm eabgabe du rch  L eitu n g , S trah lu n g  und 
W asserverdam pfung  g e rad e , um  T em peraturg le ichgew ich t zw ischen dem  T iere 
u n d  de r L u ft herzustellen . j *)

*) Ja h rb . f. K inderheilk ., N. F., 59 , 531, 1904. — !) W egen M angel an  R aum , 
und da dieses H andbuch  vor allem  die Physiologie des M enschen zu  berücksichtigen 
h a t,  k an n  der W ärm ehaushalt der ka ltb lü tigen  W irbeltiere  n u r  ganz k u rz  e rö rte rt 
werden. A us derselben U rsache m uß die W ärm eökonom ie de r W irbellosen h ie r  
ganz ausgeschlossen werden. B etreffend die W in tersch läfer verweise ich  au f die 
D arstellung  von .M e r z b a c h e r  in  den Ergebnissen der Physiologie 3 (2), 214, 
1904.— 3) B e r t h o l d ,  Neue V ersuche über die T em pera tu r der k a ltb lü tigen  T iere, 
G öttingen 1835. — 4) A rch. f. exp. P a th . 4 0 , 53, 1898; daselbst eine ausführliche 
Zusam m enstellung der A ngaben über die T em pera tu r bei den A m phibien und R ep­
tilien. — 5) A rch . f. d. ges. Physiol. 90 , 472, 1902.



Die ka ltb lü tig en  T iere können  also n ich t selbständig ih re  T em p era tu r w esen t­
lich  über die des um gebenden M ediums erhöhen, und  jed e  S te igerung derselben is t 
also du rch  eine W ärm ezu fu h r von außen bedingt.

B e i d en  W a sse rtieren  is t  .n a tü r lic h  d ie  W ä rm e le itu n g  h ie r b e i a lle in  b e stim ­
m en d. B e i T ie r e n , d ie  Sich n ic h t im  W a sse r a u f  h a lte n , w ir d  d u rc h  L e itu n g  v o n  
d er L u f t ,  w e g e n  d eren  g e r in g e r  W ä r m e k a p a z itä t , w a h rsc h e in lich  n u r seh r w e n ig  
W ä rm e  z u g e fü h r t ;  v ie l  m e h r W ä rm e  bek o m m en  diese d u rc h  L e itu n g  v o n  dem  
B o d e n , am  m eisten  a b e r  d u rc h  d ie  W ä rm e s tra h lu n g . In  b e z u g  a u f  die le tz te r e  
sp ie lt a u c h  die B e s c h a ffe n h e it  d er H a u to b e rflä c h e , je  n ach d em  sie z u r  A u fn a h m e  
d er s tra h le n d e n  W ä rm e  m e h r od er w e n ig e r  g e e ig n e t ist, e in e  w e se n tlic h e  B o lle .

B eson ders d e u tlic h  g e h t dies au s den  E r fa h r u n g e n  v o n  K r e h l  u nd S o e t b e e r 1) 
am  U ro m a stix  h e r v o r. W ie  v ie le  an d ere  K a ltb lü te r ,  k a n n  a u c h  dieses T ie r  d ie  
F a r b e  se in er H a u t v erä n d e rn . W ir d  es dem  S o n n e n lich t a u s g e se tz t , so f ä r b t  sich  
die v o rh e r  g ra u w e iß e  H a u t d u n k el, fa s t  sc h w a rz , w a s n a tü r lic h  fü r  d ie  A b so rp tio n  
d er W ä rm e s tr a h lu n g  seh r g ü n s tig  ist. B e i d ire k te m  S o n n e n lich t e rre ic h t d as T ie r  
in  k u rz e r  Z e it  e in e  K ö rp e rte m p e ra tu r  v o n  41° C. N u n  tr it t  a b e r  w ie d e r  e in  F a r b e n ­
w e ch se l h e r v o r : das f a s t  s c h w a rze  T ie r  w ird  h e l l , f a s t  w e iß  u nd v e r m in d e rt 
d a d u rc h  in  h o h em  G rad e  das A b so rp tio n sverm ö g en  d er H a u t f ü r  die  stra h le n d e  
W ä rm e. In  den  S ch a tte n  g e b ra c h t, w ird  es b a ld  w ie d e r  d u n k el.

B e i d er W ä rm e a b g a b e  ist bei den  K a ltb lü te rn , w ie  sch on  b e m e rk t, d ie  W a s se r­
v erd u n stu n g  v o r  a lle m  w ic h t ig . Ind es finden  s ich  zw is ch e n  v ersc h ie d e n en  S p ezies 
seh r b e m e rk e n sw erte  V e rsch ie d e n h e ite n  in  d ie ser B e z ie h u n g . D e r  soeben e rw ä h n te  
U ro m a stix , d er j a  in  d e r  W ü s te  lebt, g ib t  selb st b e i se h r  e rh ö h te r  T e m p e r a tu r  n u r  
seh r w e n ig  W a s se r  v o n  s ic h ;  K r e h l  u nd S o e t b e e r  k o n n te n  bei ih m  ü b e rh a u p t 
k e in e  W a sse ra b g a b e  k o n sta tie re n . L a n g l o i s 8) fa n d  in dessen , daß  derselbe, w ie  a u c h  
V a r a n u s , b e i d ir e k te r  B e s tr a h lu n g  d o ch  e tw a s W a s se r  a b g ib t ,  o b g le ich  die  M en g e  
desselben  n ic h t  m e h r a ls e tw a  4 g  pro K ilo g ra m m  K ö r p e r g e w ic h t  u nd S tu n d e  b e ­
tr ä g t. A u ß e rd em  tr i t t  h ie r  e in e  P o lyp n o e  h e r v o r ,  d ie  m it  d e r  b e im  H u nd e b eo b ­
a c h te te n  g a n z  ü b e re in s tim m t, sich  a b er n u r d an n  z e ig t ,  w en n  das T ie r  d ir e k t  
b e s tra h lt  w ir d  u nd w e n n  es s ich  in  g u tem  N a h ru n g szu sta n d e  befind et. E in  U ro ­
m a s t ix , dessen T e m p e r a tu r  a u f  42° C a n g estie g e n  is t ,  z e ig t  k e in e  P o ly p n o e , w e n n  
es v o r  d ire k te r  B e s tra h lu n g  g e s c h ü tz t w ird .

H ie ra u s f o lg t ,  d aß  s ich  d er U ro m a stix , w e n n  e in m al seine T e m p e r a tu r  e ine  
b ed eu ten d ere  H ö h e e rre ic h t h a t, n u r la n g sa m  a b k ü h le n  k a n n , u nd dem en tsp rech en d  
b le ib t er  a u c h , w en n  er in  eine sc h a ttig e  u nd k ü h le  U m g e b u n g  g e la n g t, stu n d en ­
la n g  w e se n tlic h  w ä r m e r  a ls  d iese.

B e i a n d eren  K a ltb lü te r n , w ie  dem  F r o s c h , dem  K a im a n , dem  A ll ig a to r ,  dem  
K r o k o d il u nd  d er B ie s e n s c h la n g e  P y th o n , fin d et d a g e g e n  eine seh r stark e  W a s se r­
v er d a m p fu n g  s ta t t  (b e i R a n a  m u g ie n s  97 b is 104 g  pro K ilo g ra m m  K ö rp e rg e w ic h t  
u nd S tu n d e bei d erselb en  A u ß e n te m p e ra tu r , b e i w e lc h e r  U ro m a stix  n u r e tw a  4 g  
W a sse rd a m p f a b g a b ; L a n g l o i s ) ,  und z w a r  w ü rd e  diese zu m  T e il  eine p h y sio lo g isch e  
E r sc h e in u n g  d a rste llen , in d em  n a c h  K r e h l  u nd S o e t h e e r  e in  leb en d iges K r o k o d il 
b e i denselben  äu ß eren  V e rh ä ltn isse n  m e h r W a sse r a b g ib t  a ls e in  totes.

H ie r  tr it t  n och  fo lg e n d e  m e rk w ü rd ig e  E r sc h e in u n g  a u f. B e i 25° C u nd 7 0 P ro z . 
F e u c h tig k e it  g ib t  e in  F ro sc h  ru n d  1,5  K a l. a b ;  b e i m it  W a s se r  g e s ä tt ig te r  L u f t  
v o n  d erselben  T e m p e r a tu r  is t  d ie  W ä rm e a b g a b e  n u r 0,5 K a l.  G an z en tsp rech en de 
Z a h le n  ze ig e n  a u c h  V e rsu ch e  am  K ro k o d il. D iese  T ie r e  g e b e n  also  d u rch  V e r ­
d u n stu n g  b is e tw a  z w e i-  b is d re im a l m e h r W ä rm e  a b ,  a ls  sie p ro d u zie re n , u nd 
m ü ssen  zu  diesem  Z w e c k e  se lb stv e rstän d lich  W ä rm e  v o n  d er U m g e b u n g  a u fn e h m en  
( K r e h l  u n d  S o e t b e e r ) .

W ir  kön n en  a lso  m it  den soeben e rw ä h n te n  A u to r e n  s a g e n , daß  d ie  z u le tz t  
b esp roch en en  k a ltb lü tig e n  W ir b e lt ie r e ,  so fern  sie e in  leb en sw ertes D ase in  fü h re n  
w o lle n , d ie  A u fn a h m e  v o n  W ä rm e  v o n  auß en  in  a llerh ö ch stem  M aß e b ra u ch e n . 
D a d u r c h  e rh ö h en  sie ih re  T em p era tu r, d ie  Z e rsetzu n g e n  in  ih re n  G ew eb en  w a ch se n  
a n  u n d  e rre ich e n  e in e  g ew isse  G röße. D u r c h  W a s se rv e rd u n s tu n g  b le ib t in des die
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l ) A r c h . f .  d. ges. P h y sio l. 77, 6 1 1 ,  1899. —  2) Jo u rn . de la  p h ysio l. 1902, 
p. 249; A ro h iv e s  des Sciences b io lo g iq u es, 11 S u p p lem en t, 1904, p. 172.
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K ö rp e rte m p e ra tu r  stets u n te r  d e r  d e r  U m g e b u n g , u n d  d a h e r k a n n  sich  das T ie r , 
tr o tz  fo rtw ä h re n d e r  A u fn a h m e  v o n  W ärm e, v o r  Ü b e rw ä rm u n g  v o lls tä n d ig  sch ü tzen  
u nd d o ch  die  f ü r  seine m a x im a le  L e is tu n g s fä h ig k e it  h ö ch ste  T e m p e r a tu r  e rh a lte n , 
d ie  es v e r tr a g e n  k a n n .

E n d lic h  g eb en  die  U n te rsu c h u n g en  ü b e r das V e r h a lte n  d er K a ltb lü te r  b e i 
v ersch ie d e n er A u ß e n te m p e ra tu r  gew isse  A n h a lts p u n k te  d a fü r, daß  das T e m p e r a tu r­
o p tim u m , b e i w e lc h e m  d ie  ch em isch en  Z e rsetzu n g e n  f ü r  die  U n te rh a ltu n g  des 
L eb en s am  g ü n stig ste n  s in d , f ü r  versch ie d e n e  S p ezies v ersch ie d e n  h o c h  liegen , 
so w ie  d aß  b e i g le ic h e r  T e m p e r a tu r  d ie  Z e rsetzu n g e n  b e i den  e in zeln en  T ie r a r te n  
n ic h t g le ic h , so n dern  u n tere in a n d er v ersc h ie d e n  sind. So is t  eine T e m p e r a tu r  v o n  
37° C fü r  die  in  g e m ä ß ig te r  Z o n e leben de L a c e r ta  u nd R a n a  m u g ie n s  zu  h o c h , sie 
verd o p p eln  ih re  W ä rm ep ro d u k tio n  u nd g e h e n  z u g r u n d e , w ä h ren d  die  T ro p e n tie re , 
w ie  d er A ll ig a to r  u n d  U ro m a s tix , d iese T e m p e r a tu r  g u t  v e r tr a g e n , u n d  d a b ei p ro  
K ilo g ra m m  K ö r p e r g e w ic h t  e in en  S to ffw ech se l v o n  w e n ig e r  a ls d er H ä lfte  d er soeben 
g e n an n te n  T ie re  h a b e n  ( K r e h l  u nd S o e t b e e r ) .

A u s  d ieser k u rze n  Ü b e rs ic h t fo lg t  a ls o , daß  die  k a ltb lü tig e n  W irb e ltie re  
eben so w en ig  a ls  d ie  w a rm b lü tig e n  in  b e zu g  a u f  die  sp ezie lle  A n o rd n u n g  ih re s  
W ä rm e h a u s h a lts  v o lls tä n d ig  ü b erein stim m en . B e i b eid en  G rup p en  finden  sich  b e i 
v ersch ied en en  A r te n  m e h r od er w e n ig e r  bed eu ten d e  V e rsch ie d e n h e ite n , d ie  m it  d en  
a llg e m e in e n  L e b en sb e d in g u n g en  a u fs  en gste  Z u sam m en h än gen .



Elemente der Immunitätslehre
v o n

Carl Oppenheimer.

Die Tatsachen und Gesetze, die den Erscheinungen der Im m unität im 
weiteren Sinne des W ortes zugrunde liegen, verdienen es wohl, als Grenz­
gebiet der Physiologie eingereiht zu werden. Obzwar Beobachtungen aus 
dem Bereich der Bakteriologie erwachsen, ist die Lehre doch längst aus 
diesem engen Kreis herausgetreten. Sprechen wir doch heute von Im m unität 
gegen G ifte , gegen Zellen der verschiedensten A r t , gegen Eiweißkörper. 
W enn also auch die praktischen Konsequenzen: die A usnutzung der auf 
diesem Gebiete gewonnenen Erfahrungen, auch heute noch im überwiegenden 
Maße den diagnostischen und therapeutischen Zwecken der Seuchenbekämpfung 
zugute kommen, so ist doch die Lehre selbst ein Zweig der Biologie, der vom 
Normalen in das Pathologische hinein sich erstreckt. So ist es denn wohl 
berechtigt, ein Kapitel über Im m unität einem umfassenden Handbuch der 
Physiologie anzugliedern. A llerdings gehören eben nu r die H aupttatsachen 
und Hauptgesetze hinein; die zahllosen, zum Teil noch m angelhaft ein­
geordneten Einzelheiten haben nur fachmännisches Interesse und können hier 
nicht behandelt werden. In diesem Sinne bitte ich also meinen Beitrag nur 
als das zu würdigen, als was er geplant is t, eine E in f ü h r u n g  in  d as  
G e b ie t  d e r  I m m u n i t ä t s l e h r e  a ls  e in e r  b io lo g i s c h e n  A n p a s s u n g .

Die Im m unität ist ein höchst komplexes Phänom en; es sind un ter diesem 
Sammelbegriff Dinge der verschiedensten A rt un tergebrach t, die auf den 
ersten Blick gar nichts m iteinander zu tun  haben.

Das Gemeinsame ist eine m ehr oder weniger v o l l s t ä n d i g e  W id e r ­
s t a n d s k r a f t  eines lebenden Organismus gegen Schädigungen, die für einen 
anderen Organismus sehr bedrohlich sind. Diese W iderstandskraft kann 
entweder a n g e b o r e n  sein, dem Individuum oder der Rasse eigentümlich; 
dann sprechen wir von n a t ü r l i c h e r  I m m u n i tä t .  Oder aber sie kann 
e r w o rb e n  werden: Es können un ter dem Einflüsse bestim m ter Reize sich 
Anpassungen ausbilden, welche zu einer Erhöhung der W iderstandskraft 
führen, die sich in vielen Fällen bis zu einer praktisch absoluten Resistenz 
steigern läßt. Bei der erworbenen Im m unität sind zwei Dinge von vornherein 
von prinzipieller W ichtigkeit. Die erworbene Im m unität ist eine spezifische, 
d. h. die W iderstandskraft ist erhöht n u r gegen einen gleichartigen Reiz, 
während andere sehr ähnliche m it voller In tensität wirken mögen. Als ein 
Beispiel sei hier vorweggenommen, daß man eine Im m unität gegen das Gift 
der Diphtheriebazillen herbeiführen kann , während das so ähnliche giftige
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Prinzip der Tetanusbazillen auf dasselbe Tier noch in voller K raft w irkt. 
Der zweite P unk t ist der, daß man die A rt der A npassung aufklären kann. 
Sie beruht näm lich, ganz allgemein gesagt, auf der A nhäufung spezifischer 
Schutzstoffe im Organismus, von A n t ik ö r p e r n ,  die man chemisch nachweisen 
kann: Die erworbene Im m unität ist in ihrer Hauptsache die Folge einer K ette 
von chemischen Korrelationen bestim m ter A rt. Die Höhe der erworbenen 
W iderstandskraft häng t ceteris paribus von der Menge dieser spezifischen 
A ntikörper ab. Dadurch unterscheidet sich die echte erworbene Im m unität 
prinzipiell von einer einfachen Resistenzsteigerung, wie sie uns ja  häufig in 
der „Gewöhnung“ an bestimmte Gifte en tgegen tritt, wie gegen Alkohol, 
Morphin usw. Der Mechanismus solcher Anpassungen ist wohl sehr ver­
schiedenartig, auch noch nicht überall aufgeklärt. Jedenfalls aber ist bisher 
kein Fall sicher erwiesen, wo diese erhöhte Resistenz gegen einfache Gifte 
auf der A usbildung von A ntikörpern beruht. Man tu t deshalb gut, Phänom ene 
dieser A rt gänzlich von dem Begriff der erworbenen Im m unität zu trennen, 
und als „ M i t h r i d a t i s m u s “ zu bezeichnen. W ir werden uns dam it nicht 
weiter zu beschäftigen haben.

Dieser Beschränkung folgt nun auch die moderne Terminologie der 
Im m unitätslehre. Man bezeichnet die auslösenden Stoffe als „ A n t ig e n e “. 
Es is t dam it ausgedrückt, daß diese wirksamen Prinzipien, unbeschadet ih rer 
sonstigen A rt und N atur, die Fähigkeit haben, die Bildung von spezifischen 
A ntikörpern im lebenden Organismus auszulösen, und dadurch die Erhöhung 
der W iderstandskraft zu bewirken. Als e r s t e r  H a u p ts a tz  der Lehre folgt 
also, daß zu jedem Antigen ein spezifischer A ntikörper gehört, der seine 
Tätigkeit paralysiert. Aufgabe der theoretischen Imm unitätslehre ist es nun, 
den Mechanismus der W irkung der Antigene und der E ntstehung der A nti­
körper in allen Details zu verfolgen.

Als fundam entales Ergebnis dieser Untersuchungen sei hier voraus­
geschickt, daß wir dabei zur Aufstellung des Prinzips der „ s p e z i f i s c h e n  
B i n d u n g “ gelangen. Dies sagt aus, daß die Antigene nur dort ihre spezi­
fische W irksam keit entfalten können, wo sie zu irgendwelchen empfindlichen 
Elementen des lebenden Organismus in feste Beziehungen gelangen, die auf 
einer chemischen Verwandtschaft beruhen, und irgendwie zu einer Verankerung 
des wirksamen Antigens führen. Daraus folgt der negative Schluß, daß dort, 
wo eine solche spezifische Bindung nicht erfolgen kann , auch die spezifische 
W irkung des Antigens ausbleiben muß. Allgemein gesagt, m u ß  "a lso  d e r  
s p e z i f i s c h e n  W i r k u n g  e in e  s p e z i f is c h e  B in d u n g  v o r a u s g e h e n .  Da­
bei sei an dieser Stelle weder über die A rt der Bindung, noch der lebenden 
Elemente, an die sie erfolgt, irgend etwas ausgesagt; dies muß den speziellen 
E rörterungen Vorbehalten bleiben. N ur das allgemeine Grundprinzip unserer 
Lehre sei vorausgeschickt.

Aus diesen prinzipiellen Grundlagen folgt aber weiter ein Schluß von 
ungem einer Tragweite, der eine Brücke von der erworbenen zur angeborenen 
Im m unität zu schlagen ermöglicht. W enn wir als Voraussetzung der spezi­
fischen W irkung eines Antigens die Möglichkeit einer spezifischen Bindung 
annehm en, so läßt sich rein a priori ein Fall konstruieren, bei dem die 
W irk u n g  e in e s  A n t ig e n s  a u s  dem  G ru n d e  a u s b le i b t ,  weil eben die 
Möglichkeit einer s p e z if is c h e n  B in d u n g  e n t f ä l l t .  In der T at ist es
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sicher, daß ein Teil der Erscheinungen der angeborenen Im m unität auf die 
Unmöglichkeit einer spezifischen V erankerung des Antigens zurückzuführen 
ist. Andere Erscheinungen sind aber dam it nicht ungezwungen zu erklären. 
W ir werden darauf h ingedrängt, daß in anderen Fällen die natürliche Re­
sistenz darauf beruht, daß ähnliche Anpassungen, wie sie sonst die Erw erbung 
der Im m unität m it sich bringt, schon im unberührten  Individuum  vorhanden 
sind, daß also A n t ik ö r p e r  n a t ü r l i c h  V o rk o m m en . Die natürliche Im ­
m unität ist überhaupt ein sehr viel komplizierteres und in vielen Einzelheiten 
unklareres Phänomen, als die erworbene, die uns heute in fast allen prin­
zipiellen F ragen ein wohlbekanntes Gebiet darstellt.

W ir können also diese prinzipiellen H auptpunkte folgendermaßen 
resümieren, E in wirksames Agens, das A ntigen, w ird durch spezifische 
Bindung an ein chemisch verwandtes Element des lebenden Organismus, einen 
„ R e c e p to r “ nach der Terminologie, verankert und löst dadurch eine Korre­
lation aus, die zu der Bildung eines Antikörpers fü h rt, der die W irkung des 
Antigens verm indert oder praktisch aufhebt. Die P unk te, welche also einer 
genaueren A ufklärung harren, sind folgende: N a tu r  d e r  A n t ig e n e ,  M e c h a ­
n is m u s  d e r  s p e z i f is c h e n  B in d u n g ,  M e c h a n is m u s  d e r  A n p a s s u n g ,  
welche zu der Produktion der s p e z i f i s c h e n A n t ik ö r p e r  führt, eingeschlossen 
die Bedeutung von A rt und Menge des Antigens zu A rt und Menge des A nti­
körpers; endlich die F rage , auf welche Weise der A ntikörper die W irkung 
des Antigens zu verhindern imstande ist.

D aran schließt sich dann die F rage nach der N atur und den Ursachen 
der a n g e b o r e n e n  I m m u n i t ä t .

Diese Fragen in ihren gegenseitigen V erknüpfungen sollen der Inhalt 
der folgenden Auseinandersetzungen se in , wenn auch die hier gegebene 
Reihenfolge sich nicht streng durchführen lassen wird.

I. Die erworbene antitoxische Immunität.
Das relativ einfachste und am besten durchgearbeitete Gebiet der Im­

m unitätslehre is t die erworbene Im m unität gegen die spezifischen Giftstoffe 
der Bakterien und einige ihnen ähnliche Gifte des T ier- und Pflanzenreiches.

H ier ist der Reiz ein relativ  einfacher, ein chemischer, nichtlebender 
Stoff, der zu dosieren ist, und die labilere Variable, der lebende Körper, n u r 
auf einer'S eite, während bei der Im m unität gegen Zellen zwei lebende an ­
passungsfähige Elemente in Wechselbeziehung treten.

So ist es denn kein W under, wenn auch die Entw ickelung dieser Lehren 
zuerst auf diesem Gebiete F ortschritte  machte. Dabei müssen wir allerdings 
von der allerersten Beobachtung auf dem Felde der erworbenen Im m unität 
absehen. Die Entdeckung E d w a r d  J e n n e r s ,  daß man m it dem relativ  
unschädlichen Virus der Kuhpocken gegen die echten Pocken festmachen 
kann, ist die erste E ntdeckung dieses Gebietes. So groß aber die praktischen 
Konsequenzen aus diesem Funde waren, fü r die A ufklärung der Phänomene 
an sich h a t sie gar nichts geleistet. Auch heute noch, eine seltsame Ironie 
der Geschichte, wissen wir von den Pocken weder wie die Infektion, noch wie 
die Schutzimpfung zustande kommt. W ir müssen also aus der Geschichte d er 
Lehre diese an sich so em inent wichtige Entdeckung streichen.

39*
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U nser W issen konnte sich erst entfalten , als die M ikroorganismen als 
K rankheitserreger aus dem Dunkel unsicherer W idersprüche heraustraten , 
und durch R o b e r t  K och  ihre Rolle bei der E ntstehung der Krankheiten 
zu einer wissenschaftlichen Tatsache wurde.

K o c h 1) selbst ha t auch schon wiederholt eindringlich darauf h in­
gewiesen, daß wohl die letzte Ursache der E rk rankung  nicht die bloße An­
wesenheit der fremden Keime sein könne, sondern daß hier wohl G if te  
b e s o n d e r e r  A r t  ihre verderbliche Rolle spielen müßten. Auf seine Ver­
anlassung machte man sich nun daran, diese Gifte aus den B akterienkulturen 
zu gewinnen und näher zu studieren. Besonders B r ie g e r  war es, der sich 
m it diesen F ragen  beschäftigt hat. E r stellte zuerst aus K ulturen von Bak­
terien basische Stoffe, die sogenannten P to m a i 'n e  her, die er als die spezi­
fischen Gifte ansehen wollte. Diese Phase der Erkenntnis ist heute nu r noch 
von historischem Interesse: die Ptomai'ne sind nu r zum Teil überhaupt giftig, 
jedenfalls aber auf keinen F all die spezifischen Gifte der Bakterien." Auch 
die späterhin aus Bakterien und ihren K ulturen hergestellten eiweißähnliche'n 
Stoffe, die T o x a lb u m in e ,  haben nu r noch historisches Interesse. Das erste 
wirkliche Toxin in Händen gehabt zu haben, ist das bleibende Verdienst von 
R o u x  und Y e r  s i n ,  die im Jahre 1888 aus den Bouillonkulturen der 
Diphteriebazillen ein lösliches, von den Leibern der Bazillen völlig abtrenn­
bares Gift auffanden, das bei der Injektion in den T ierkörper fast genau 
dieselben Erscheinungen auslöste, wie die lebenden Erreger. Kurz darauf 
fand K i ta s a t o  das Tetanustoxin. Diese beiden sind nun als die Typen der 
echten Bakterientoxine hinzustellen, ihre Eigenschaften und ihr Verhalten im 
Tierkörper sind vorbildlich für alle Bakterientoxine. Es muß aber hier 
darauf hingewiesen werden, daß n u r ein kleiner Teil der pathogenen Mikroben 
solche echten Toxine überhaupt zu bilden scheint. Bei einigen, so Milzbrand, 
Tuberkulose usw. sind alle Versuche fehlgeschlagen. Bei Typhus und Cholera, 
wohl auch bei P est und einigen anderen liegt die Sache vermutlich so, daß 
die Bakterien zw ar Gifte bilden, die fü r die schädliche-W irkung verantw ort­
lich sind, aber gegen die es keine A ntikörper g ib t, Gifte, die fest in der 
lebenden Zelle haften , nicht in die K ulturen übergehen, sogenannte E n d o ­
to x in e ,  die erst heim Zerfall der Zelle frei w erden, und, wenn sie in ge­
nügender Menge vorhanden sind, un te r allen Umständen tödlich wirken. W ir 
werden ihnen bei der antibakteriellen Im m unität wieder begegnen, da ihre 
noch nicht allseitig geklärte E igenart bei diesen Prozessen eine sehr große 
Rolle spielt.

Echte Toxine sondern wie gesagt nur wenige Bakterien ab , außer den 
genannten noch der Pyocyaneus, der Rauschbrandbazillus, der Dysenterie­
bazillus und vielleicht noch einige andere.

Dagegen sind zweifellose echte Toxine enthalten in den Schlangengiften, 
sowie im K rötengift, Spinnengift, Aal- und M uränenhlut und einigen anderen 
tierischen Säften. Im Pflanzenreich finden w ir echte Toxine in den Samen

')  Ü b e r  d ie  G esch ich te  d er T o x in e  usw . u nd a lle  D e ta ils  so w ie  die  S e ite n ­
k e tte n th e o rie  v erw eise  ic h  a u f  m ein  B u c h : T o x in e  und A n tito x in e , J e n a  1904, sow ie 
a u f  K ö lle-W a sse rm a n n s H a n d b u ch  d er p a th . M ik r. 1 ;  fe r n e r  K ö r n e r ,  S e ite n k e tte n ­
th eo rie , W ie n  1904.
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der Ricinuspflanze, das Ricin, ferner das Abrin aus Alrus precatorius, das 
Crotin aus Groton tiglium. Schließlich scheinen auch einige Pilze ein echtes 
Toxin zu bilden.

W ir können also bei der Besprechung der antitoxischen Im m unität von 
den Bakterien schließlich ganz ahsehen, da sie nu r als erzeugender Organismus 
des wirkenden Toxins in B etracht kommen. Dabei muß allerdings voraus­
gesetzt werden, daß die experimentelle V ergiftung m it einem Toxin dieselben 
Erscheinungen auslöst, wie eine Injektion lebender Keime. Dies ist nun 
tatsächlich in genügender Weise der Fall. Sowohl hei der D iphtherie, be­
sonders aber auch beim T etanus stimmen die Erscheinungen völlig überein, 
ob man lebende E rreger oder totes Gift einführt. Bei diesen Bakterien ist 
überhaupt die Lebensdauer in den Säften des Organismus eine sehr geringe, sie 
halten sich nu r an den äußeren Schleimhäuten auf, und senden n u r von dort 
aus ihre Gifte in den Kreislauf hinein, ganz im Gegensatz zu den eigentlich 
infektiösen M ikroben, die sich im Körper vermehren. Infolgedessen sind 
auch die bei der spontanen E rkrankung eintretenden Im m unitätserscheinungen 
normalerweise ausschließlich gegen die Toxine gerichtet, es bildet sich eine 
rein antitoxische Resistenzsteigerung aus.

Dies berechtigt uns, die Toxine und ihre Reaktionen im Zusam menhang 
zu besprechen, ohne auf ihre H erkunft weiter Rücksicht zu nehmen. In  der 
T at sind mehrere der wichtigsten Entdeckungen m it Toxinen nichtbakterieller 
H erkunft gemacht worden, so nam entlich m it Ricin und Schlangentoxinen.

W ir haben also die Toxine als solche zu charakterisieren. Dafür haben 
wir zunächst eine Reihe rein äußerer M erkmale, die hier in  großen Zügen 
wiedergegeben sein sollen, ohne auf alle Einzelheiten einzugehen.

Die Toxine sind Stoffe bisher unbekannter, aber wohl sicher komplizierter 
N atur. Da bisher keines von ihnen in reinem Zustande dargestellt ist, so ist 
es unmöglich, wirkliche chemische U ntersuchungen an ihnen anzustellen. 
Gerade wie die Ferm ente stellte man sie früher einfach zu den Eiweißkörpern, 
doch is t es gelungen, m it unendlicher Mühe Toxinpräparate herzustellen, die 
die eigentlichen Eiweißreaktionen nicht mehr geben. W enn man sie den 
Eiweißkörpern an die Seite ste llt, so m eint man wohl nach den heutigen 
Anschauungen, daß sie k o l lo i d a l e r  N a tu r  sind, und dies ist bis zu einem 
gewissen Grade sicher richtig. Sie diffundieren schwer durch Membranen, 
zeigen die üblichen Fällungsreaktionen durch Schwermetalle usw. Sie werden 
auch von fallenden Niederschlägen m itgerissen und lassen sich durch N eutral­
salze, wie Ammonsulfat, aussalzen, so Ricin bei 50 Proz. ( J a c o b y 1). 
Schon diese Angaben zeigen, daß sie in diesen Beziehungen große Ähnlich­
keiten m it den Enzymen haben. Die Analogien gehen aber noch weiter. Sie 
teilen mit ihnen die außerordentliche Empfindlichkeit gegen Erwärm en. Die 
meisten Toxine gehen schon bei 60 Grad bald zugrunde, 80 G rad ver­
nichtet die meisten schnell, doch sind allerdings einige, wie die Schlangen­
gifte, erheblich resistenter. Auch Licht w irkt sehr energisch schädlich. Nach 
K i t a s a t o 2) vernichtet direktes Sonnenlicht T etanusgift in 18 Stunden. Sauer­
stoff, wie überhaupt alle Oxydationsmittel haben eine äußerst energische

*) J a c o b y ,  Ü b er  d ie  ch em . N a tu r  d. K ic in s , A rch . ex p . P a th . 4 6 ,  28. —
’ ) K i t a s a t o ,  E x p . U n te r su c h , ü b er  d. T e ta n u sg if t , Z e itsch r . f .  H y g . 1 0 , 287, 1881.
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W irkung auf die Toxine, wie vor allem S i e b e r 1) festgestellt hat. Schließ­
lich sei erwähnt, daß sie von den Enzymen des V erdauungstraktes vernichtet 
werden (N e n c k i und S c h o u m o w -S ijn a n o  w s k i2), C a r r i e r e 3), und daß 
diese Tatsache die Unwirksam keit der Toxine bei E inführung vom Munde 
aus erklärt. N ur Ricin und Botulismustoxin zeigen per os eine W irkung.

Die Toxine entfalten ihre W irkungen also nur, wenn sie m it Um gehung 
des V erdauungstraktes eingeführt werden, also meist subcutan oder intravenös. 
Daneben sind bei experimentellen Studien gelegentlich intram uskuläre, in tra ­
peritoneale und intranervöse Injektionen ausgeführt worden. Die U nter­
suchung der physiologischen W irkung der Toxine auf diesem W ege fü h rt zu 
sehr wesentlichen Resultaten. Die Veränderungen erstrecken sich in erster Linie 
auf das Nervensystem. Speziell das Tetanusgift ist m o n o tr o p  nach E h r ­
l ic h ,  d. h. es rich tet seine deletäre W irkung  ausschließlich auf das Z entral­
nervensystem  und erzeugt dort dieselben Krämpfe usw., wie sie im Verlaufe 
der spontanen Infektion m it den Bakterien eintreten. Die spezielle A rt der 
Schädigung ist indessen bei den einzelnen Toxinen verschieden, wodurch eben 
ihre Spezifizität in dieser H insicht ins L icht gerückt wird. Daneben werden 
aber von den verschiedenen Toxinen die verschiedenen Organe, wie Leber, 
Nebennieren angegriffen, es besteht F ieber und rapider Kräfteverfall. F erner 
treten  sehr häufig lokale Erscheinungen an der Injektionsstelle, Nekrosen, 
Häm orrhagien usw. auf, die aber meist auf Beimengungen, n icht auf die 
eigentlichen Toxine zurückzuführen sind. Endlich zeigen eine Reihe von 
Toxinen spezifische Blutwirkungen, indem sie die Erythrocyten agglutinieren 
und in Hämolyse bringen. Dies sind immer besondere Toxine, die von den 
Nervengiften verschieden sind, wie dies m it aller Sicherheit beim Tetanus­
gift und bei den Schlangengiften erwiesen worden ist. Bei einigen Giften, 
auch bei einigen Bakteriengiften, tr i t t  diese hämolytische Komponente durch­
aus in den V ordergrund gegenüber der toxischen. W ir werden auf diese 
Fragen noch gelegentlich zurückkommen.

Neben diesen pharmakologischen W irkungen der Toxine sind es aber 
nun vor allem zwei Dinge, die ihre Sonderstellung begründen und theoretisch 
von grundlegender Bedeutung sind.

Das eine Phänomen is t die I n k u b a t i o n s z e i t .  Alle Toxine, m it fast 
alleiniger Ausnahm e des Schlangengiftes, lassen eine deutliche Zeitdifferenz 
zwischen E infuhr und Beginn der W irkung erkennen. Diese Zeit schwankt m it der 
N atu r des Giftes und der zugeführten M enge, läßt sich aber auch durch die 
größten Dosen nicht un ter ein Minimum herabdrücken. So beträg t nach 
C o u r m o n t  und  D o y o n  die Inkubationszeit des D i-T ox ins bei Meer­
schweinchen bei einer letalen Dosis 15 Stunden, läßt sich aber auch durch 
900 0 0  tödliche Dosen nicht un ter 12 Stunden herunterdrücken. Ähnlich ist 
es in anderen Fällen.

Auf die theoretische Bedeutung dieser interessanten Erscheinung, sowie 
auf einige Versuche, die etwas L icht auf das Problem überhaupt werfen, 
können wir erst später eingehen.

*) S i e b e r ,  U b e r die  E n tg iftu n g  d. T o x in e  u s w ., Z e itsch r. f. p h ys. C hem . 32, 
573 , 1901. —  *) N e n c k i  u. S c h o u m o w - S i m a n o w s k i ,  Ü b e r die  E n tg iftu n g  d. 
T o x in e , Z e n tra lb l. f .  B a k t. 23, 840. —  *) C a r r i e r e ,  T o x in e s  e t d ig estio n , A n n . B ast. 
13, 435, 1899.
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Die zweite wichtige Eigenschaft der Toxine ist ihre A r t s p e z i f i t ä t ,  die 
w ir von der Spezifität der W irkung trennen müssen. Der Inhalt dieses Begriffes 
is t der, daß die Toxine nur auf Tiere bestim m ter A rt w irken, anderen, un ter 
Um ständen sogar sehr nahe verw andten, gar nichts schaden. Derartige 
Resistenzsteigerungen finden wir ja auch bei anderen, einfacheren Giften, aber 
hier handelt es sich eben nur um meist recht geringfügige quantitative Ver­
schiebungen, während wir "bei den Toxinen Resistenzen finden, die einer 
absoluten Unempfindlichkeit praktisch gleichkommen. So ist das Kaninchen 
bei subcutaner E inführung 2000 mal, das Huhn 200 000 mal resistenter gegen 
Tetanusgift als das Meerschweinchen ( K n o r r 1). Andererseits is t z. B. die 
Maus gegen D iphtheriegift sehr wenig empfindlich. W enn man dagegen nimmt, 
eine wie ungeheure W irkung die Toxine bei hochempfindlichen Tieren ent­
falten , so müssen wir zu der Vorstellung kommen, daß hier fundam entale 
Gründe vorliegen. Das Tetanusgift z. B. ist nach B r ie g e r  und C ohn  in 
einer Dosis von 5 millionstel Gramm für eine Maus, zu 0,00023 für einen 
Menschen tödlich, auf ein sicher noch nicht reines Trockentoxin berechnet.

In  der T at ist es die F rage dieser aufs höchste gesteigerten Spezifität, 
die zur theoretischen Begründung der Toxinlehre führt. Sie füh rt zu dem 
Prinzip der spezifischen Bindung, wie wir es schon in den einleitenden W orten 
form uliert haben. N ur dort, wo das Gift einen spezifisch bindenden Angriffs­
punk t, einen Receptor nach der E h rlic h s c h e n  Terminologie, findet, wird es 
überhaupt gebunden, und bekommt dadurch Gelegenheit, einen Einfluß aus­
zuüben. W o aber kein Receptor vorhanden ist, ha t das Gift überhaupt keine 
physiologische W irkung. Daß ein solcher Mangel an Receptoren es bewirken 
kann , daß das Gift im Körper eines hochresistenten Tieres gar nicht ver­
ankert w ird, läßt sich experimentell beweisen. W enn man einer Schildkröte 
viele hundert für ein Meerschweinchen tödliche Gaben infiziert, bleibt das 
Tier anscheinend reaktionslos. W ohl aber enthält sein Blut noch tagelang 
so reichliche Mengen Toxin, daß man m it wenigen Cubikcentimetern empfind­
liche Tiere tödlich vergiften kann. Das in empfänglichen Organismen 
so enorme W irkungen auslösende Gift ist dem refrak tären  Tiere so gleich­
gü ltig , daß es sich n icht einmal die Mühe g ib t, den fremden Stoff möglichst 
bald auszuscheiden oder zu zerstören. Damit ist denn auch gleichzeitig die 
Möglichkeit w iderlegt, daß etwa die erhöhte Resistenz auf einer gesteigerten 
Verbrennungsenergie der Zellen gegenüber dem Toxin beruhen könnte. Genau 
das Umgekehrte beobachtet man bei empfänglichen Tieren. Bei ihnen ver­
schwindet das Gift außerordentlich schnell von der Injektionsstelle und auch 
aus dem Blute, und w ird zu den Organen hingeführt, wo es Receptoren findet. 
Es geht auch n u r bei massiven Dosen in den H arn über. C r o l y 2) fand 
nach zwei Stunden höchstens die Hälfte des injizierten Toxins noch in der 
Blutbahn, und ähnliche Resultate g ibt B o m s te in '1).

Noch präziser ergibt sich die Bindung des Toxins an die Körperzellen 
und sein Verschwinden aus der B lutbahn aus den Versuchen von D ö n i tz 4). *)

*) K n o r r ,  T e ta n u s g if t ,  M ü n ch . M . W . 1898, 321. —  ! ) C r o l y ,  D isp aritio n  
d. 1. to x. d ip th ., A r c h . in t. de p h arm . I II . —  8) B o m s t e i n ,  Ü b e r d. S ch ick s a l d. 
D i-T o x in s, Z e n tra lb l. f. B a k t .  23, 785, 1898. —  4) D ö n i t z ,  Ü b e r d. T eta n u sa n tit., 
D e u ts c h e  m ed. W o c h e n sc h r. 1897, 428.
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Dieser injizierte einem Kaninchen die zehnfache dos. let. Tetanusgift. Aus 
den Gewichts Verhältnissen und der relativen Empfindlichkeit, sowie aus der 
bekannten Blutmenge eines Kaninchens kann man nun berechnen, eine wie 
hohe Toxizität jeder Cubikcentimeter Blut dieses Kaninchens für Meer­
schweinchen haben m üßte, wenn man eine gleichmäßige V erteilung der ge­
samten Toxinmenge im Blut voraussetzt. D ö n itz  kam dabei zu dem Schluß, 
daß ein Cubikcentimeter etwa 40 Meerschweinchen töten müßte. Nach 
16 Stunden indessen ergab der Versuch, daß 2,5 ccm nötig w aren, um ein 
einziges Meerschweinchen zu töten. Es hatte  also sich die Giftigkeit des 
Blutes um 2,5 mal 40 , also das Hundertfache verringert, es w ar also nu r 
noch ein P rozent des Toxins frei in der Blutbahn.

Auch durch den direkten Versuch kann man die B indung der Toxine 
dem onstrieren. W a s s e r m a n n 1) gelang es, die Bindung beträchtlicher 
Mengen Tetanusgiftes an die Zellen des Gehirnes von Meerschweinchen direk t 
nachzuweisen. Und zwar sind es nicht etwa lösliche chemische Stoffe, die 
das Toxin binden, sondern die Zellen selbst, wie M i l c h n e r 2) noch speziell 
festgestellt hat. Daß nur die Gehirnzellen empfänglicher Tiere wesentliche 
Mengen binden, entspricht durchaus der theoretischen Forderung. Welche 
Bedeutung dieser Befund für die Theorie der A ntikörper h a t, darauf werden 
wir noch zurückkom m en, hier soll er nu r als Beweis für die spezifische 
B indung angeführt werden.

Die Rezeptoren können entweder ausschließlich oder vorwiegend an einem 
bestimm ten Organ sitzen. Dies ist bei den meisten Tieren für das Tetanus­
toxin der F a ll, das bei ihnen n u r die Zellen des Zentralnervensystem s an­
greift. Dann bezeichnet man das Gift als m o n o tr o p  nach der E h rlic h s c h e n  
Nomenklatur. In anderen Fällen aber können die Receptoren auch in anderen 
Geweben sich verteilen, wie dies z. B. beim Kaninchen der Fall ist, bei dem 
sich das Tetanusgift auch an anderen Stellen verankert. W a s s e r m a n n  
konnte zeigen, daß Leber und Milz Tetanustoxin binden. So kann beim 
Kaninchen eine V ergiftung m it diesem Toxin zustande kommen, bei der die 
Symptome des Zentralnervensystem s nicht in den Vordergrund trg ten , ein 
Tetanus sine te tano , wie ihn D ö n itz  beschrieben hat. Die Folge is t dann 
eine verm inderte Empfänglichkeit, wie wir sie ja beim Kaninchen beobachten. 
Diese Annahme ist fü r das Zustandekomm en der antitoxischen Im m unität 
von Bedeutung, wie wir später sehen werden.

H ier soll auf diese V erankerung n u r ganz im allgemeinen hingewiesen 
werden, um die Bedeutung der spezifischen Bindung ins L icht zu rücken.

W eitere instruktive Beispiele finden wir beim Studium der Hämotoxine. 
Bei ihnen geht Empfindlichkeit der roten B lutkörper und Bindungsfähigkeit 
völlig parallel. Das Arachnolysin der Kreuzspinne löst Kaninchenerythrocyten, 
n icht H undeerythrocyten. Dementsprechend wird das Gift auch nur durch 
K aninchenblut aus seinen Lösungen en tfern t, nicht durch Hundeblut. Die 
Körper neugeborener Hühnchen sind gegen das Gift resistent, die älterer *)

*) W a s s e r m a n n  u. T a k a k i ,  Ü b e r te ta n u s a n tito x . E ig . des C. N . S ., B erl. k lin . 
W o c h e n sc h r. 1898, S. 5 , 209. —  ‘ ) M i l c h n e r ,  N a c h w . d. ch e m . B in d u n g  von 
T e ta n u s g if t  d u rch  N erven su b stan z, B er l. k lin . W o ch en seh r. 1898, S. 369.



Tiere empfindlich ( S a c h s 1) 2). Dem ganz parallel bindet das Blut auch das 
Gift. Ähnliche Befunde ließen sich häufen.

Diese E igenschaft wird also geradezu zum D e f in i t io n s m o m e n t  des 
Begriffes Toxin und w ird in der Nom enklatur folgenderm aßen ausgedrückt: 
Die Toxine haben eine Bindungsgruppe in chemischer Vorstellung, die zu en t­
sprechenden Bindungsgruppen, den Receptoren, eine spezifische Verwandtschaft 
hat. Diese Gruppen bezeichnen wir nach E h r l i c h  als H a p to p h o r e n .  Außer­
dem hat aber das Toxin noch eine andere Gruppe, die die eigentliche W irkung 
ausübt, eine Giftgruppe, T o x o p h o re .  Diese Gruppe kann unter Umständen 
auch eine andere W irkung ausüben, als gerade eine giftige, wenn es nämlich 
Stoffe ähnlicher N atur gibt, wie die Toxine, aber anderer W irkung, wir wollen 
sie also zunächst allgemeiner als E r g o p h o r e ,  als Leistungsgruppe bezeichnen. 
W ir werden erst später sehen, von welcher Bedeutung diese Prinzipien auch 
bei den anderen Im m unitätserscheinungen sind.

Diese Ansicht, die man als den e r s t e n  H a u p t s a t z  d e r  E h r l ic h s c h e n  
S e i t e n k e t t e n t h e o r i e  ansehen kann , läß t nun a priori die Annahme 
von Stoffen zu , die zwar durch eine Haptophore die spezifische Bindung 
an Körperzellen ermöglichen, die aber der Toxophoren ermangeln. Solche 
Stoffe existieren nun tatsächlich, Toxine ohne G iftgruppe, die E h rlic h s c h e n  
T o x o id e  und eine große Reihe ähnlicher Substanzen, denen wir nachher 
begegnen werden.

Im engsten Anschluß an die eigentlichen Toxine müssen wir einiger 
Stoffe" gedenken, die nu r in der A rt ihrer W irkung sich etwas von ihnen 
unterscheiden', in ihrer ganzen S truk tu r und als Antigene dagegen völlig 
analog sind. Es sind dies die H ä m o ly s in e  einiger Bakterien und anderer 
H erkunft. Einige von ihnen, so das H äm agglutinin des Ricins, sind so eng 
m it der eigentlichen toxischen W irkung verknüpft, daß man die Gesamt­
s tru k tu r des Giftes noch nicht völlig aufgeklärt hat. Es sprechen gute 
G ründe dafür, in dem Ricin eine einheitliche Haptophore m it zwei differenten 
Ergophoren anzunehmen ( J a c o b y 8), indessen sind dies Einzelheiten, die hier 
ohne Belang sind. Eine andere Reihe von Hämolysinen bleibt aus dem Grunde 
hier fort, weil sie eine komplexe S truk tu r besitzen, ganz analog den Im m un­
hämolysinen und denen der N orm alsera, die wir erst im zweiten H auptteil 
unserer Arbeit erwähnen werden. Außerdem aber g ibt es eine ganze Reihe 
blutlösender G ifte, die einfach wie die Toxine gebaut sind, das heißt eine 
Haptophore und eine Toxophore besitzen, und in der A rt ih rer A ntitoxin­
erzeugung völlig m it ihnen parallel gehen. N ur ihre W irkung erstreckt sich 
eben vor allem auf die E ry throcyten , die sie in der A rt verändern , daß der 
Blutfarbstoff au stritt. Von Bakterienhäm olysinen seien die des Staphylokokkus 
und des Tetanusbazillus als die beststudierten erw ähnt, daneben produziert 
eine ganze Reihe anderer Bakterien ebenfalls Hämolysine. Aus der Tierreihe 
finden wir einfache Hämolysine im S p in n e n g i f t  und K r ö t e n g i f t ,  während 
sämtliche Schlangentoxine komplex gebaut sind. Auf Details in betreff dieser 
Hämolysine kann ich hier verzichten, weil sie theoretisch nichts wesentlich *)

*) H a n s  S a c h s ,  Z. K . des K re u z sp in n e n g ifte s , H o fm eisters B e itr . I I ,  125, 
1902. —  *) D e r s e l b e ,  Ü b e r D iff. d er B lu tb e sc h a ffe n h e it  u sw ., Z e n tra lb l. f .  B a k t . 
34, 686, 1903. —  *) J a c o b y ,  Ü b e r R ic in im m u n itä t, H o fm eisters B e itr . I  u. II, so­
w ie  S am m elref. im  B io ch e m . Z e n tra lb l. 1.

T o x o id e ;  H ä m o ly s in e . 6 1 7
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Neues ergeben würden. E rw ähnt sei nu r noch das L e u k o c i d i n  der 
Staphylokokken, das nur auf weiße B lutkörper w irkt, und vielleicht m it der 
Phagocytose und den Aggressinen in Beziehungen steht (s. d.).

Die S e i t e n k e t t e n t h e o r i e 1), auf die wir nun in .ih ren  G rundzügenein­
gehen wollen, bezweckt, die Tatsache der spezifischen Bindung biologisch zu 
erläutern  und außerdem ihre V erknüpfung m it dem Problem der A ntikörper­
bildung zu begründen.

E h r l ic h  geht dabei von der G rundeigenschaft des lebenden Protoplasmas 
aus, sich aus einem Gemisch von Stoffen bestimmte auszuwählen, die ih r en t­
weder als Nährstoffe nützlich sind , oder die eine giftige W irkung auf die 
Zelle besitzen.

Die Zelle besitzt einen L e i s t u n g s k e r n ,  der ihre eigentliche Individualität 
aufrecht erhält, sich bei allen Umsetzungen und Neuformungen konstant erhält, 
und eine große Menge sehr labiler Seitenketten, die zerstört werden und sich 
neu bilden, und bei diesen destruktiven' und regeneratorischen Prozessen den 
Stoffwechsel der Zelle erhalten.

Diese Seitenketten sind es nun, die die T räger der Haptophoren, d. h. be­
stim m ter chemischer A tom gruppierungen darstellen, die zu den entsprechenden 
A tom gruppierungen der Antigene eine spezifische Affinität besitzen. N ur dann 
also, wenn eine solche Verwandtschaft der beiderseitigen Haptophoren besteht, 
wird das Antigen an die Zelle üherbaupt gebunden, und zwar durch eine 
A bsättigung der beiderseitigen Haptophoren. Durch diese Bindung e rs t, die 
also den wirkenden Stoff in unm ittelbare Nähe des Leistungskernes bringt, 
wird der ergophoren Gruppe Gelegenheit gegeben, ihre Tätigkeit zu entfalten. 
W enn aber eine Affinität der beiderseitigen Haptophoren nicht besteht, wenn 
also keine Receptoren für das Antigen vorhanden sind, so t r i t t  keine Bindung, 
und dam it keine M ö g lic h k e i t  d e r  W irk u n g  d e r  e r g o p h o r e n  G ru p p e  ein.

Man sieht, daß diese V orstellungsart eine chemische ist, und sich wohl 
von der Idee des Benzolkernes ableiten läß t, bei dem ja ebenfalls der unver­
änderliche Sechsring die Grundeigenschaften der Verbindungen repräsentiert, 
während die zahlreichen Um setzungen, die zu den einzelnen K örpern der 
arom atischen Reihe führen, sich an den Seitenketten vollziehen. Es sei hier 
weiter bem erkt, daß die Vorstellung der Haptophoren und Ergophoren sich 
aus der Farbstoffchemie herleitet, wo wir ja ebenfalls gewohnt sind, einer 
G ruppe die V erankerung an das zu färbende Gewebe, einer anderen die 
eigentliche F ärbung  zuzumessen.

So ist also diese Vorstellung zweifellos eine chemisch gedachte, wenn wir 
auch noch nicht so weit sind, um an Stelle des chemisch nicht faßbaren Begriffes 
der Seitenketten eine bestimmte K onstitution der Haptophoren setzen zu können.

Um groben Mißverständnissen vorzubeugen, sei hier aber gleich darauf 
hingewiesen, daß diese ganze Anschauungsform nu r fü r die hochkomplexen 
Stoffe zu gelten hat, als welche wir die Antigene aufzufassen haben. Schon

‘ ) A ls  die  w ic h tig s te n  O rig in a la rb e iten  E h r l i c h s  seien  e r w ä h n t:  D a s  S a u er­
sto ffb ed ü rfn is  des O rgan ism us, B er lin  1886; D ie  W ertb e m e ssu n g  des D i-H eilserum s, 
K lin . J a h r b . V I ;  E x p e r. U n tersu ch , ü b e r  Im m u n itä t , D e u tsch e  m ed. W o ch e n sch r. 
1891, S. 9 7 6 , 1 2 1 8 ; Z u r  K en n tn is d. A n tito x in w ir k u n g , F o r ts c h r itte  d. M ed. 1897, 
S . 4 1 ; Ü b e r d. K o n st, des D i-G iftes, D e u tsch e  m ed. W o c h e n sc h r. 1898', S. 597; Ü b er 
d. B e z ie h u n g e n  v. ehern. K onst, u. p h a rm a k . W irk u n g , F e s ts c h r ift  f .  L e y d e n  1902.
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■bevor die moderne physikalische Chemie der Zelle begonnen hat, die Gesetze 
•der Verteilung und W irkung einfacher kristalloider Stoffe auf das lebende 
Protoplasm a aufzudecken, hat E h r l i c h  im m er betont, daß seine ganze An­
schauungsform  eben nu r für Körper m it großen Molekülen g ilt, also für 
K o llo id e . E r unterschied von jeher zwischen einfachen Substanzen und 
seinen „ H a p t in e n “, eben solchen Stoffen, die der spezifischen Bindung im 
eigentlichen Sinne fähig sind. W o wir Spezifitäten bei der W irkung ein­
facherer Stoffe begegnen, da liegen G ründe anderer A rt vor, die ja  eben jetzt 
das Arbeitsfeld bilden, auf dem die Lehren von der Perm eabilität der Plasm a­
hau t und die Verteilungsgesetze ihre Trium phe feiern.

Wenn wir dies auf dem Boden der Seitenkettentheorie ganz grob ver­
sinnbildlichen wollen, so können wir etwa sagen, daß die kleinen Moleküle 
jener einfachen Stoffe sich sozusagen frei zwischen den Seitenketten bewegen 
können, also d irekt auf den Leistungskern wirken können, wenn sie überhaupt 
nach den physikalisch-chemischen Gesetzen in die Zelle eindringen können.

Nun beginnt ja heute die Chemie der Kolloide einen gewaltigen A uf­
schwung zu nehm en, wir fangen allmählich an , auch die Gesetze, die die 
gegenseitige W irkung dieser Substanzen beherrschen, zu erkennen. Schon 
heute haben die neugewonnenen Anschauungen an vielen Stellen die Lehre 
von den Im m unitätsreaktionen tiefgreifend beeinflußt, worauf wir mehrfach 
zurückkommen werden. Es ist nicht von der H and zu weisen, daß bei einer 
genaueren E rkenntnis dieser Reaktionen sich auch ein chemisches V erständnis 
fü r  die Tatsachen der spezifischen Bindung ergeben wird, die dem vorläufigen 
Bild, das uns die Seitenkettentheorie über diesen P unk t gibt, zu einem neuen 
Inhalt verhelfen werden. Deshalb wäre es aber nicht angebracht, heute schon 
au f diese Anschauung in ih rer ursprünglichen Form zu verzichten, die immer 
nbch den einzigen Leitfaden darbietet, um sich in dem verwickelten Gebiet 
der Im m unitätsreaktionen zurechtzufinden. W ir werden also in unserer D ar­
stellung an dem Prinzip der spezifischen Bindung, wie es die E h rl ic h s c h e  
Theorie versinnbildlicht, festhalten, und am geeigneten Orte auf die modernsten 
Anschauungen zurückgreifen.

D ie S e i t e n k e t t e n t h e o r i e  i s t  n u n  d u r c h a u s  im s ta n d e ,  d ie  E r ­
s c h e in u n g e n  zu  e r l ä u t e r n .  E rk lä rt sie einerseits ohne weiteres die 
spezifische W irkung der Toxine auf empfängliche Wesen, die eben geeignete 
Receptoren haben, so erk lärt sie auch die natürliche antitoxische Im m unität 
als einen Receptorenmangel. Dieser M angel b raucht nicht absolut zu sein, 
und ist es auch in den seltensten Fällen. Auch das Huhn ist schließlich 
gegen Tetanus empfindlich, wenn man genügend große Dosen anwendet. 
Zwischen diesem Tier und dem höchstempfindlichen Meerschweinchen gibt es 
alle Übergänge. Die Receptoren sind nu r eben spärlicher vorhanden. So 
hat das H ühnergehirn nicht so überwiegend viele Receptoren, um das Toxin 
aus dem Blute auszuschütteln, deswegen kommt eben auf das Gehirn nu r ein 
aliquoter Teil, der zu einer ernstlichen E rkrankung  nicht genügt. Gibt man 
aber einem Huhn das Tetanustoxin direkt ins Gehirn, so erk rank t es auch an 
Tetanus, weil dann die gesamte Giftmenge an die spärlichen Receptoren ver­
an k e rt w ird (M arie  *).

*) M arie , Ann. Past. 11, 12, 16, 17.
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F erner ist es nach der Theorie absolut nicht notwendig, daß die Recep- 
toren gerade an Organen sitzen, deren Schädigung eine Gefahr für den 
Gesamtorganismus m it sich bringen muß. Das Gift kann also auch z. B. im 
Unterhautzellgewebe gebunden werden, und dort eine Reihe von Zellen ver­
nichten, ohne daß eine ernstliche E rk rankung  erfolgt-

Die wesentlichste Konsequenz der Theorie ist aber, daß sie über die A rt 
der ergophoren Gruppe gar nichts aussagt. Sie stellt nur die spezifische 
Bindung durch Haptophoren in den Vordergrund. Diese Haptophoren können 
aber gerade so gu t an einem Toxin sitzen, wie an einem beliebigen anderen 
Kolloid, sei es nun ein Eiweißkörper oder ein Enzym , sei es schließlich eine 
andere Zelle. In der T at werden wir sehen, daß die Theorie für alle diese 
Fälle in Anwendung gezogen wird.

F ü r die antitoxische Im m unität aber ist das W ichtigste, daß die Theorie 
auch die E n t s t e h u n g  d e r  s p e z i f is c h e n  A n t i to x in e  zu erklären sucht. 
W as sich an diesem einfachsten Fall ergeben h a t, werden wir dann auf alle 
anderen A ntikörper, auf die Präzipitine, Antifermente, Hämolysine und an ti­
bakteriellen Stoffe übertragen.

Die E n t s t e h u n g  d e r  A n t i t o x i n e  vollzieht sich nach der Theorie in 
folgender W eise:

W enn durch ein Antigen ein Receptor der Zelle besetzt w ird, so wird 
dam it eine Seitenkette der Zelle in Anspruch genommen, also ausgeschaltet. 
Da nun nach unseren allgemeinen Erw ägungen diese Seitenkette eine an sich 
gleichgültige physiologische Funktion zu erfüllen hatte , so en tsteh t dadurch 
ein biologischer Defekt, den die Zelle auszugleichen bestrebt ist. Nun gilt 
es aber nach W e ig e r t  als ein G rundsatz, daß jedem Defekt einer lebenden 
Zelle nicht nu r eine Ausgleichung, sondern eine Überkompensation folgt. Es 
w ird also ein Reiz gesetzt, diese Seitenkette nicht nur neu zu bilden, sondern 
ähnliche Seitenketten im Uberschuß zu produzieren. Es findet also eine 
Neubildung von analogen Seitenketten s ta tt ,  bis schließlich so viele erzeugt 
sind, daß die Zelle den Überschuß nicht mehr tragen kann , sondern abgibt. 
Die so neu gebildeten Seitenketten werden also in die B lutbahn abgegeben 
und zirkulieren dort. Nun sind aber diese abgestoßenen Seitenketten nach 
demselben Typus gebaut wie die ursprünglich von dem A ntigen besetzte, d. h. 
sie besitzen alle noch dieselbe Haptophore wie die erste. INtit dieser Hapto- 
pliore sind sie aber imstande, gerade wie der an der Zelle sitzende Receptor, 
das Toxin zu verankern. Sie w irken also genau wie ein Zellreceptor, nur 
m it dem prinzipiellen Unterschied, daß sie eben außerhalb der Zelle sitzen. 
Sie können also Toxin binden, aber ohne es an die Zelle heranzubringen. 
S ie  le n k e n  es a ls o  g e r a d e z u  v o n  d e r  Z e l l e  bzw. ihrem Leistungskern 
ab. Dieselbe Atomgruppe, die, in der Zelle haftend, durch ihre Affinität das 
Toxin in bedrohliche Nähe des Leistungskernes b ring t, is t, wenn sie außer­
halb der Zelle, frei,, in der Blutbahn kreisend sich befindet, in der Lage, 
Toxin abzufassen und von der Zelle fernzuhalten. E h r l ic h  vergleicht diese 
Funktion sehr plastisch m it der eines Blitzableiters. W enn die spezifisch 
bindende Atom gruppe in der Zelle sitzt, so lenkt sie die W irkung des Toxins 
gerade auf die Zelle zu; wenn sie sich aber außerhalb der Zelle befindet, so 
lenkt sie die W irkung ab. Diese frei kreisenden abgestoßenen Receptoren 
der Zelle also sind es nach der Theorie, die die Antitoxine darstellen. Da
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sie körpereigene Elemente sind, so werden sie von den abbauenden K räften 
des Organismus nicht schnell angegriffen, sondern bleiben lange erhalten, und 
können so die Funktionen eines Antitoxins erfüllen, so lange sie in der B lut­
bahn kreisen.

W eil die Antitoxine n u r die Haptophore enthalten , die zu dem Toxin 
p aß t, das ihre Bildung ausgelöst h a t, so sind sie spezifisch, d. h. sie wirken 
eben nu r auf das Toxin, das die passende Haptophore enthält. So erk lärt 
die Theorie ohne weiteres die S p e z i f i t ä t  d e r  A n t i to x i n e ,  die eben nur 
au f das Toxin w irken, das sie erzeugt hat. W elcher A rt diese W irkung ist, 
darau f werden wir erst später eingehen können.

Die Theorie erk lärt ferner, warum sich bei der E inführung von Toxin 
in  natürlich  immune Tiere keine Antitoxine bilden. Wo eben keine passenden 
Receptoren vorhanden sind, da kann auch keine Abstoßung eintreten, es tr i t t  
also auch kein A ntitoxin auf. Auch dies ist cum grano salis zu verstehen. 
Denn bei einigen scheinbar völlig immunen Tieren treten  doch geringe Mengen 
von A ntitoxinen auf. So g ibt der A lligator, der selbst bei großen Dosen 
Tetanusgiftes keinerlei K rankheitserscheinungen zeigt, geringe Mengen A nti­
tox in , wohl aus dem Grunde, weil er Receptoren in  lebensunwichtigen Ge­
weben hat, die abgestoßen werden können. W ir müssen die Idee festhalten, 
daß durchaus n icht imm er nu r die besonders empfindlichen Gewebe Antitoxine 
zu liefern im stande sind. Es kommt ja ausschließlich darauf an , ob Recep­
toren vorhanden sind; wo diese sitzen, wo also sich die Antitoxine bilden, ist 
an  sich gänzlich ohne Belang.

A ndererseits scheint es auch Fälle zu geben, wo von empfindlichen Ge­
weben keine freien Seitenketten abgestoßen werden. Das gegen Tetanus 
empfindliche Kaninchen gibt z. B. keine Spur von Antitoxin. W ir haben 
schon oben darauf hingewiesen, daß bei diesem Tiere die Receptoren durchaus 
n icht nu r im Gehirn s itzen , sondern auch an anderen Stellen des Körpers 
weit zerstreu t, und diese Gewebe scheinen also ihre Receptoren energisch 
festzuhalten, es sind s e s s i le  R e c e p to r e n  im Sinne E h r l ic h e .

Aber alle diese Dinge sind Ausnahmen. Im  a l lg e m e in e n  s in d  d ie  
s p e z i f i s c h  g i f t e m p f i n d l i c h e n  G ew eb e  a u c h  d ie  P r o d u k t i o n s s t ä t t e n  
d e r  A n t i to x in e .

W ir müssen hier nochmals auf den W a sse rm a n n sc h e n  Versuch zurück­
kommen. W a s s e rm a n n  zeigte, daß die Gehirnsubstanz des gegen Tetanus 
besonders empfindlichen Meerschweinchens große Mengen Tetanusgiftes zu 
binden und zu e n t g i f t e n  im stande ist, so daß diese M ischung im Tierversuch 
die spezifischen W irkungen des Toxins nicht m ehr zeigt. Diese D eutung 
fü r die E h r l ic h s c h e  Theorie ist vielfach angefochten worden. Es ist aber 
nach der sorgfältigen A rbeit von M a rx  ')  gar kein Zweifel mehr möglich, 
daß diese „ S e i t e n k e t t e n i m m u n i t ä t “ , wie sie W a s s e r m a n n  bezeichnet 
hat, wirklich existiert, und daß sie an die giftempfindlichen Zellen gebunden 
ist. D ie  Z e l le n  d e s  G e h ir n e s  w ir k e n  h ie r  g e r a d e z u  a ls  A n t i to x in e ;  
wie sie im Leben das Gift an sich reißen, so tun  sie es auch im Versuch, 
aber nu r dann, wenn die Receptoren noch *)

*) M a r x ,  Die T etanusg ift neutra lisierende 
f. H ygiene 40, 231, 1902.



Schicksale de r Toxine im  Körper.

Gehirn. Gekochte H irnsubstanz hat keine größere giftbindende Kraft, als sie- 
rein chemisch durch ihren Cholesteringehalt zustande kommt. Denn manche 
Lipoide, vor allem eben Cholesterin, haben eine gewisse bindende und 
schwächende K raft auf Toxine.

Ganz im allgemeinen können wir uns also die V ergiftung bzw. die Im ­
m unisierung eines Tieres m it Toxinen in der Weise vorstellen, daß aus der 
Injektionsstelle das Gift zuerst in die B lutbahn bzw. in die Lymphbahnen 
gelangt. F inden sich nun keine Receptoren in den vom Blut durchström ten 
O rganen, so kreist das Gift bis zu seiner Zerstörung in der Blutbahn. In 
selteneren Fällen wird es auch durch gewisse Organe ausgeschüttelt, analog 
der Aufnahme anderer nicht haptophorer Gifte. So findet man in den Organen 
des völlig unempfindlichen Skorpions sehr reichlich Tetanusgift gegenüber 
dem strömenden Blute. Aber dies Toxin ist n icht durch Bindung unschädlich 
gem acht, sondern die Organe selbst enthalten das Gift in w irksam em , also- 
freiem Zustande (vor allem Leber, M e t s c h n i k o f f ') ,  also wohl in einer A rt 
physikalischer B indung, sozusagen g e s p e ic h e r t ,  wie es S t r a u b  bei einigen 
Alkaloiden fand.

Ganz anders vollzieht sich, wie erw ähnt, bei empfänglichen Tieren die 
Sache. Sehr schnell wird aus der Blutbahn das G ift von den Organen ab­
sorbiert und dort s p e z i f is c h  g e b u n d e n ,  entgiftet.

Auf eine sehr interessante Besonderheit beim Tetanusgift müssen w ir  
an dieser Stelle noch hinweisen. W ie M e y er und R a n s o m 2) fanden, wird, 
das Tetanusgift bei subcutaner E inverleibung sofort von den peripherischen 
Nerven abgefangen und w andert dann innerhalb der Nervenbahnen zum 
Zentralorgan. M o ra x  und M a r i e 3) erwiesen, daß diese Leitung abhängig 
von der In teg ritä t des Achsenzylinders und im degenerierten Nerven beseitigt 
ist. M e y e r  zeigte w eiter, daß man durch Durchschneiden der Nerven oder 
auch E inspritzung von A ntitoxin in die Nervenbahn das Gift vom Rücken­
m ark absperren kann, und durch Durchschneidung des letzteren vom Gehirn,, 
und zwar häufig auch dann, wenn man das Gift intravenös gibt. Daraus schließen 
M e y e r  und R a n so m , daß das Gift überhaupt nicht durch die Blutbahn zum 
Gehirn usw. gelangt, sondern eben a u s s c h l i e ß l i c h  d u r c h  d ie  N e r v e n ­
l e i t u n g ,  womit fü r das Tetanusgift eine ganz exzessive Affinität zur nervösen 
Substanz sich ergibt. Es sei dabei bem erkt, daß diese Erscheinung es uns 
plausibel erscheinen läß t, warum das Tetanusantitoxin in vivo so wenig auf 
die einmal eingetretene Vergiftung wirkt. Denn wenn das Toxin in den- 
Nerven w andert, das Antitoxin ihm dort aber nicht folgen kann, sondern ihm 
erst im Zentralorgan wieder begegnet, wohin es in der Blutbahn gelangt ist, 
so wird das seine W irksam keit noch verzögern und dam it erschweren, die 
schon dadurch verringert is t, daß sich eben das Toxin ausschließlich an- die 
Receptoren des Zentralorgans bindet und diese angreift, während vom A nti­
toxin nicht mehr auf dem Kampfplatze erscheint, als nach der allgemeinen 
Blutverteilung eben auf das Zentralorgan entfällt. Aus allen diesen Dingen, 
wird auch die rein praktische Bedeutung dieser Bindungsgesetze k lar ersichtlich. *)

.ti 2 2

*) M e t s c h n i k o f f , Im m u n itä t, deutsch  von M e y e r ,  Jen a  1902. — !) M e y e r  
und R a n s o m ,  U ntersuchungen  über den T etanus, A rch. f. exp. Patho l. 49, 3 6 9 , 
1903. — 3) M a r i e ,  Ann. Past. I I ,  12, 16, 17.
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Mit diesen Problemen der Leitung, Ausschüttelung und spezifischen Bin­
dung der Toxine häng t auch sicherlich eines der dunkelsten Probleme der 
W irkung zusammen, nämlich die I n k u b a t i o n s z e i t .  F as t alle Toxine, 
eigentlich nu r die Schlangengifte n icht, zeigen eine sehr erhebliche Zeit­
differenz zwischen E inführung und Manifestwerden der W irkung, die zwar 
durch Vergrößern der Dosis verkleinert werden kann ,  aber selbst bei den 
riesenhaftesten Gaben nie un ter eine Minimalgrenze herabzudrücken ist. 
Zweifellos wird ein Teil der Zeit dazu in. Anspruch genommen, daß die Re- 
ceptoren der Organe das Gift aus der B lutbahn allmählich an sich ziehen, 
kleine Mengen fixieren, und wenn dann die Schwelle des Giftreizes über­
schritten is t, die Symptome offenbar werden lassen. Speziell beim Tetanus 
käme noch die W anderungszeit in der Nervenbahn hinzu. Das wird durch 
die vielen Versuche erwiesen, die A bkürzung der Inkubationszeit bei direkter 
E inbringung des Giftes in die empfindlichen Organe zu zeigen. Aber außer­
dem muß doch wohl noch eine Zeitdifferenz zwischen erfolgter Bindung 
und m anifester W irkung anzunehmen sein. Das kann man an einem Falle 
studieren , wo wir die W irkung der toxophoren Gruppe nach Belieben regeln 
können.

M o r g e n r o t h  ’) machte nämlich die Beobachtung, daß Frösche zwar bei 
E isschranktem peratur gegen Tetanus unempfindlich sind, daß aber trotzdem 
die Bindung an die Receptoren erfolge. E rw ärm te er die Frösche auf 25°, 
so bekamen sie typischen Tetanus. Das Eigentüm lichste dabei war nun, daß 
die sonst bei Fröschen übliche Inkubationszeit durch den A ufenthalt im Eis­
schrank einfach unterbrochen wurde. Ließ man die Tiere erst einige Tage 
in der W ärm e, brachte sie dann auf Eis und nahm sie nach einigen Tagen 
wieder heraus, so t r a t  immer nach Ablauf der Inkubationszeit nach Abzug 
der im Eis zugebrachten Tage der Tetanus auf. Läßt man sie dauernd im 
Eis, so t r i t t  nur bei sehr großen Dosen uud nach sehr langer Zeit der Tetanus 
ein. Auch dies spricht also für eine enorme Verzögerung der W irkung 
seitens der Toxophore, wenn man nicht andererseits im M eyerschen  Sinne 
eine Verlangsamung der N ervenleitung in der Kälte annehmen will.

In neuester Zeit h a t das Inkubationsproblem  eine neue Beleuchtung 
erfahren durch Beobachtungen von M o r g e n r o t h 2) über labile, unwirksame 
Toxinmodifikationen, die leicht wieder in die wirksame Form  zurückgebracht 
werden können. So geht Kobragift durch Kochen m it 1/ 20n HCl in eine 
solche ungiftige Modifikation über, die beim Stehen in neutralisierter Lösung 
allmählich wieder g iftig  wird. Nun ist gerade das Kobragift an sich o h n e  
Inkubationszeit, während diese Säuremodifikation bei ihrer E inw irkung auf 
Blutkörper Verzögerungen zeigt, die eben darauf beruhen, daß erst die w ahr­
haft giftige Form  wieder hergestellt wird. Es hat nun gar keine Schwierig­
keit, anzunehmen, daß das, was wir als Toxine kennen, ebensolche u n g i f t i g e n  
F o r m e n  sind, die erst im  K ö r p e r  l a n g s a m  u m g e l a g e r t  werden, und in 
dem Maße giftig w irken, wie sie um gelagert werden. Diese Ansicht könnte 
fü r die Theorie der Inkubationszeit von großer Bedeutung werden.

')  M o r g e n r o t h ,  T e ta n u s  des F ro sch es. A r c h . in te rn , de p h a rm . 7, 265, 
1900. —  ‘ ) M o r g e n r o t h  u nd P a  n e ,  Ü b e r B e o b a ch tu n g e n  re v ersib ler V e rä n d e ­
ru n g e n  an  T o xin en . B io ch e m . Z e itsch r. 1, 354, 1906.
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Antitoxine und ihr Verhältnis zu den Toxinen.
Die A ntitoxine sind nach unseren soeben entwickelten Anschauungen 

normale Körperbestandteile, losgerissene Zellsplitter. Sie rufen also im Körper 
des Tieres an sich keine Reaktion hervor. Sie können in den Säften sehr 
lange erhalten bleiben. Dabei gilt aber das Gesetz, daß nur die k ö r p e r ­
e ig e n e n  A ntitoxine, die also durch aktive Im m unisierung entstanden sind, 
und allenfalls noch die in Tieren derselben Spezies gebildeten bei der In ­
jektion diese B eständigkeit zeigen. Spritzt man aber einem Tiere Antitoxine 
ih körperfrem dem Serum ein, so werden sie, wie z. B. K n o r r  zeigte, schnell 
ausgeschieden. Es ist ja  bekannt, daß fremde Sera durchaus n icht immer 
als gleichgültige Substanzen anzusehen sind. Dies erkennt man ja  schon 
aus der Ausbildung der spezifischen P räzip itin reak tion , man hat aber auch 
vielfach beobachtet, daß die E inführung körperfrem den Serums sogar K rank­
heitserscheinungen, die sogenannte Serum krankheit, herbeiführen kann 
(v. P i r q u e t  u. a. *).

Andererseits ha t diese Beständigkeit der körpereigenen A ntitoxine eine 
große biologische Bedeutung fü r die Dauer der Im m unität. Sie kann sich 
durch den Ü bergang der Schutzstoffe durch die Placenta auf den Fötus direkt 
und durch die Milch indirekt auf die Deszendenz vererben. Besonders die 
Milch ist häufig so reich an A ntitoxin, daß man es m it Vorteil daraus ge­
winnen konnte.

Daraus ist wohl auch zu erklären , daß man sehr häufig in dem Serum 
Neugeborener D iphtherieantitoxin aufgefunden ha t ( W a s s e r m a n n 2)» F is c h l  
und v. W u n s c h h e im 3).

Infolge ihres engen Zusammenhanges m it den Körperzellen tragen  die 
Antitoxine einen sehr eiweißähnlichen Charakter. Eine Reindarstellung und 
nähere C harakterisierung ist noch in keinem Falle gelungen. Allerdings 
zeigen sie auch gewisse Abweichungen von den Eiweißkörpern, so besonders 
eine ziemlich weitgehende Resistenz gegen T rypsin, während sie allerdings 
von Pepsinsalzsäure schnell zerstört werden. M it diesen Vorbehalten kann 
man sie aber doch als Eiweißstoffe ansehen oder wenigstens als Kolloide,*die 
diesen sehr nahestehen.

Daß die A ntitoxine ein noch größeres Molekulargewicht zeigen als die 
Toxine, geht aus verschiedenen Beobachtungen ihrer Diffusionsfähigkeit 
hervor, wie sie von M a r t in  und C h e r r y 4) an Gelatinefiltern und von v a n  
C a l c a r 5) an tierischen Membranen aufgestellt worden sind. Sie zeigen auch 
die üblichen Fällungsreaktionen, z. B. m it Schwermetallsalzen, sind auch mit 
Ammonsulfat aussalzbar. Man hat früher diese Reaktionen vielfach .dazu 
benutzt, um zu festen P räparaten zu gelangen, wie dies vor allem B r ie g e r

*) v. P i r q u e t  und S c h ic k ,  Die Serum krankheit. Leipzig u. W ien, 1905. —
*) W a s s e r m a n n ,  U ber die persönliche Prophylaxe gegen D iphtherie . Z eit­
sch rift f. H ygiene 19, 408, 1895. — 3) F i s c h l  und  v. W u n s c h h e im ,  Ü ber Schutz­
körper im B lute der N eugeborenen. P rag e r m ed. W ochenschr. 1895, Nr. 45. —
4) M a r t in  und C h e r r y ,  T he n a tu re  of antagonism  betw een toxins and antitoxins.
Proc. Boy. Soc. 63 , 420. — 3) v a n  C a lc a r ,  Ü ber die K onstitu tion  des D i-G iftes usw. 
Berl. klin. W ochenschr. 1904, S. 1028.



Antitoxine. 6 2 5

und B o e r 1), ferner B r ie g e r  und E h r l i c h 2), sowie W a s s e r m a n n 3) ver­
sucht haben, doch haben diese Bestrebungen kein praktisches Interesse mehr, 
da m an es je tzt vorzieht, die Sera sehr hoch im m unisierter Tiere in unver­
ändertem Zustande zu verwerten. Man ist je tzt nu r noch aus rein theore­
tischen Interessen bem üht, das A ntitoxin von den anderen Eiweißstoffen des 
Serums zu trennen, vor allem, um festzustellen, ob es ein eigener Eiweißstoff 
ist, oder ob es an einen der Serumkörper gebunden ist. Die erstere Frage 
ist bisher nicht zu beantw orten gew esen, die Reaktionen sind einander zu 
ähnlich, um eine T rennung m it Erfolg vornehmen zu können. Indessen ist 
durch die sorgfältigen Arbeiten von F r e u n d  und S t e r n b e r g 4), P i c k 5) usw. 
wenigstens bekannt geworden, daß die Antitoxine m it der Globulinfraktion 
der Sera Zusammengehen. Und zwar findet es sich nach P ic k  beim Pferde 
in der Pseudoglobulinfraktion, die erst bei einer Sättigung m it mehr als 
30 Proz. Ammonsulfat ausfällt, bei der Ziege dagegen in der Euglobulin- 
fraktion.

Irgend welche sicheren chemischen Unterschiede zwischen den antitoxin­
haltigen und normalen Seren sind bisher nicht aufgefunden worden.

Die Antitoxine sind also bisher ausschließlich an ihrer W irkung auf die 
zugehörigen Toxine zu erkennen. Diese W irkung ist eine d u r c h a u s  s p e z i ­
f is c h e ,  sie wird n u r auf das Toxin ausgeüht, das den Reiz zur Ausbildung 
des Schutzstoffes gesetzt hat. Als Typus ist dabei die gegenseitige Beein­
flussung von D iphtheriegift und Gegengift anzusehen, an denen auch fast 
alle Beobachtungen zur A ufklärung des Verhältnisses angestellt worden sind.

In der ersten Zeit nahm man vorläufig an, daß das A ntitoxin eine z e r ­
s tö r e n d e  W irkung auf das zugehörige Toxin haben sollte; allerdings war 
sich B e h r in g  damals schon darüber k la r, daß dies eben nur eine unsichere 
Annahme war, die nu r bis zur besseren Erkenntnis Geltung haben sollte. In 
der T at ergaben sich bald Befunde, die diese Annahme ausschließen konnten.

Zuerst war es C a l m e t t e 6), der am Schlangengift nachwies, daß 
zwischen Gift und Gegengift nu r solche Beziehungen obwalten, wie sie 
bei der Entstehung einer neutralen Verbindung, etwa wie zwischen einer Base 
und einer Säure, bestehen. E r zeigte näm lich, daß man aus der an­
scheinend neutralen Verbindung von Toxin und Antitoxin durch Erwärm en 
das Antitoxin entfernen to n n te , so daß die ursprüngliche G iftw irkung wieder 
hervortrat. Ganz ähnliche Verhältnisse fand W a s s e r m a n n 7) bei dem Toxin 
des Pyocyaneus. Dann beobachteten M a r t in  und C h e r r y 3), daß aus einer 
scheinbar unwirksam en Verbindung von Toxin und A ntitoxin das Toxin 
durch ein Gelatinefilter h indurchpassiert, während das Antitoxin zurück­
gehalten wird. D araus geht hervor, daß es sich bei der A bsättigung zwischen

*) B r i e g e r  u. B o e r ,  Ü ber A ntitoxine u. T oxine, Zeitsehr. f. H ygiene 21, 
259. — i ) B r i e g e r  u. E h r l i c h ,  B eiträge zu r K enntnis der M ilch im m uner T iere, 
ebenda l3, 336, 1893. — 3) W a s s e r m a n n ,  K onzen tra tion  der A ntitoxine aus M ilch, 
ebenda 18, 236, 1894. •— 4) F r e u n d  u. S t e r n b e r g ,  Ü ber D arstellung  des H eil­
körpers aus D iphtherie-H eilserum , ebenda 31, 429, 1899. — 5) P i c k ,  Zur K enntn is 
de r Im m unkörper, Hofm . B eitr. 1 (1902). — *) C a l m e t t e ,  Contrib. ä l ’etude des 
venins, Ann. Past. 9 , 225, 1895. — 7) W a s s e r m a n n ,  Ü ber einige theoretische 
P u n k te  der Im m un itä ts leh re , Zeitschr. f. H ygiene 22 , 263, 1896. — 8) K n o r r ,  
T e tanusg ift und seine B eziehungen zum  tierischen Organism us. M ünch, m ed. 
W ochenschr. 1898, S. 321, 362.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 40
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beiden Komponenten nicht um eine Vernichtung der einen handeln kann. Es 
en tsteh t eine lose V erbindung, die anfangs noch durch die eben erwähnten 
einfachen Eingriffe zu trennen ist. Bald aber tr i t t  eine sich immer mehr 
steigernde F estigung dieser V erbindung ein, so daß nach Verlauf einiger 
S tunden diese Maßnahmen versagen. Die Schnelligkeit, m it der sich diese 
Festigung ausbildet, ist nach der N atur des Giftes und anderen Einflüssen 
sehr verschieden. So vereinigt sich D iphtheriegift viel schneller als T.etanus- 
gift. M it Erhöhung der Tem peratur und größerer Konzentration nim m t auch 
die Reaktionsgeschwindigkeit dieser Vereinigung zu ( K n o r r 1). Daß man 
aber auch später noch diese Kombination wieder trennen kann, zeigen neuere 
Versuche von M o r g e n r o th  2), der mit Hilfe von 1/ J0n-Salzsäure die Verbin­
dung  Schlangentoxin -)- A ntitoxin zerlegen konnte.

Es scheint also aus allen diesen Befunden hervorzugehen, daß zwischen 
dem Toxin und seinem zugehörigen Antitoxin eine chemische Reaktion vor 
sich geht, die nach stöchiometrischen Gösetzen zu verfolgen ist. D ann müssen 
aber auch bestimmte Proportionen vorhanden sein, d. h. wenn n Teile Toxin 
p Teile A ntitoxin zur Sättigung brauchen, so müssen xn  Teile Toxin xp  Teile 
Antitoxin verbrauchen. Daß dies beim D iphtheriegift tatsächlich der Fall 
is t, zeigten gegenüber mehreren Anzweiflungen C o b b e tt  und K a n t h a c k 3).

Die Ansicht, daß die W irkung zwischen Toxin und Antitoxin auf einer 
rein chemischen beruh t, wurde besonders von H a n s  B ü c h n e r  zuerst nicht 
geteilt. Dieser w ar vielmehr der M einung, daß die A ntitoxine eine rein 
biologische W irkung hätten  insofern, als sie einen stimulierenden Einfluß auf 
die Körperzellen ausüben sollten, der sie zur Bekäm pfung des Giftes geeig­
neter machen sollte. An den komplizierten Verhältnissen des lebenden Körpers 
war diese F rage sehr schwer zu entscheiden. So ging denn E h r l i c h  dazu 
über, ein Reagens zu suchen, bei dem er diese schwer zu übersehenden Ver­
hältnisse der lebenden Zellen ausschließen konnte.

Dieses Mittel fand er in der W ir k u n g  d es  R ic in s  a u f  d ie  E r y t h r o -  
c y te n .  Das Kicin ist ein Gift aus den Samen der Ricinuspflanze, das in 
allen Eigenschaften, vor allem auch in der, ein echtes A ntitoxin zu geben, 
den Toxinen angehört. Außer seiner allgemeinen Giftigkeit ha t es noch die 
Eigenschaft, die roten Blutscheiben in charakteristischerW eise zu verklum pen 
und zu hämolysieren. Diese Eigenschaft benutzte nun E h r l i c h  als Reagens. 
Es liegt auf der H and, daß man eine geeignete Mischung von Ricin und 
A ntiricin gewinnen k an n , die auf B lutkörper nicht m ehr w irk t, wenn eben 
der N eutralisationsvorgang zwischen beiden Komponenten ein rein chemischer 
ist. Dies zeigt nun in der Tat der Versuch. Die Rosafärbung der über den 
Blutkörpern stehenden Flüssigkeit infolge der Hämolyse ist dabei ein äußerst 
empfindlicher Gradmesser für feinere Unterschiede in der W irkung. Bei 
diesen N eutralisationsversuchen is t nun aber tatsächlich jede Intervention 
des lebenden Organismus ausgeschaltet, um so sicherer, als E h r l i c h  zeigen 
konnte, daß das R esultat dasselbe b leib t, wenn man die F lüssigkeit mit

l) K n o r r ,  T etan u sg ift und seine B eziehungen zum  tierischen  Organism us, 
M ünch, m ed. W ochenschr. 1898, S. 321, 362. — !) M o r g e n r o t h ,  W iedergew inn, 
von Toxin aus seiner A ntitox inverb ., Berl. K lin. W ochenschr. 1905, Nr. 50. — 
a) C o b b e t t  u. K a n t h a c k ,  Ü ber das Schicksal des Di-Toxins im  T ierorganism us, 
Z en tralb l. f. B akt. 24, 129, 1898.
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G iften, wie Salpeter usw., sättigt. Da nun aber bei Beseitigung der hämo­
lytischen W irkung durch die Bindung an das Antiricin sich streng zahlen­
mäßige Verhältnisse auffinden lassen, so war dam it der Beweis fü r eine 
g e g e n s e i t ig e  A b s ä t t i g u n g  b e id e r  F a k t o r e n  o h n e  I n t e r v e n t io n  
l e b e n d e r  Z e l le n  geführt. Daß ferner diese W irkung nicht auf einer Zer­
stö rung  der hämolytischen Gruppe des Ricins beruhen kann , zeigt der Um­
stand , daß m it der N eutralisierung auch gleichzeitig die toxische W irkung 
des Ricins im Tierversuch aufgehoben war.

E rgänzt und bestätig t wurden diese Befunde von R ö m e r 1), der an 
Stelle der unübersichtlichen Verhältnisse im Tierkörper sich ein leicht kon­
trollierbares Operationsfeld in der C o n ju n c t iv a  d e s  K a n in c h e n s  schuf. 
E in dem Ricin sehr ähnliches Toxin, das A b r in ,  aus Abrus precatorius, hat 
eine äußerst m arkante W irkung  auf die B indehaut, indem es heftige E ite­
rungen erzeugt. Diese lassen sich nun als Reagens fü r die mehr oder minder 
komplette A bsättigung von Abrin und A ntiabrin benutzen, und es ergaben 
sich dabei genau dieselben Resultate.

W ir dürfen nach alledem wohl als einen gesicherten Besitz annehmen, 
daß tatsächlich z w is c h e n  T o x in  u n d  A n t i to x in  r e in  c h e m is c h e  B e­
z ie h u n g e n  obwalten, daß die Haptophore des Toxins vom A ntitoxin ab­
gesättig t wird, und dies dadurch zu einer spezifischen B indung an die Zellen 
des Körpers unfähig wird.

W elcher A rt aber diese chemischen Beziehungen sind, dies festzustellen 
h a t unendliche Mühe gemacht. Und als endlich E h r l i c h  durch eine Serie 
von ungemein mühsamen Arbeiten Licht in die Beziehungen zwischen beiden 
F aktoren  gebracht ha tte , t r a t  die moderne physikalische Chemie, an ihrer 
Spitze A r r h e n i u s 2), auf den Plan, um diese Verhältnisse und ihre E rklärung 
fü r sich in Anspruch zu nehmen. W enn es auch den Anschein hat, als sei 
vorläufig dieser Sturm  abgewiesen, so müssen w ir doch auch auf diese Frage 
eingehen, um so mehr, als in letzter Zeit der jüngste Sproß der physikalischen 
Chemie, die der K o llo id e ,  einen imm er breiteren Raum auch in der Im m uni­
tä tslehre beansprucht, und es noch gar nicht abzusehen ist, wohin diese Be­
wegung schließlich steuert.

Zunächst aber wollen wir jedenfalls die E h rl ic h s c h e n  und B e h r in g -  
schen 3) Arbeiten über die K onstitution der Toxine im Zusammenhang geben.

Ausgegangen sind diese Arbeiten aus praktischen Notwendigkeiten. 
Man müßte zu den Zwecken der H e i l s e r u m p r ü f u n g  feste Maßstäbe haben, 
nach denen man die A bsättigung jedes einzelnen antitoxischen Serums m it 
seinem Toxin bzw. den einzelnen Lösungen des Giftes messen konnte, um 
dem Serum für die Praxis seinen W ert aufdfücken zu können.

H ätten wir das Toxin als eine chemische Substanz, so wäre dies natürlich 
sehr einfach. W ir hätten  n u r jedes Serum an einer bekannten Menge Toxin 
zu prüfen, und die Sache wäre erledigt. W ir kennen aber weder Toxine noch 
A ntitoxine in chemisch reinem Zustande. Das einzige Maß, das wir an die 
Gifte legen können, ist die p h y s io lo g is c h e  M a ß e in h e i t .  W ir können nur

l) R ö m e r ,  Ü ber A brin im m unitä t, A rch. f. O phthalm . 52, 90, 1901. — 
!) A r r h e n i u s ,  Im m unochem ie, Leipzig 1907 (do rt L it.). S. a. M ic h a e l i s ,  Sammel- 
Ref. Biochem . Zentralb l. 3. — a) B e h r i n g ,  s. vor a llem : Die B lutserum therapie , 
Leipzig 1892; Die D iphtherie , B erlin  1901.
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in t ö d l i c h e n  D o s e n  für ein Meerschweinchen von bestimmtem Gewicht 
rechnen. Bei den Hämolysinen t r i t t  an dessen Stelle die M essung der lösen­
den K raft.

Aber dieser Übelstand wäre so schwerwiegend nicht, wenn sonst kon­
stante Beziehungen aufzufinden wären. W ürden sich bei den einzelnen 
Proben des Giftes bestimmte Verhältnisse zwischen der G iftigkeit und der 
F ähigkeit, A ntitoxin zu binden, zeigen, entspräche also jeder G i f t e i n h e i t  
eine A n t i t o x i n e in h e i t ,  so ließe sich durch empirische Einstellungen noch 
die S tärke eines Serums relativ  leicht normieren.

Aber auch dies ist nicht der Fall. Die Giftlösungen enthalten nicht 
nu r das Toxin, sondern noch andere Stoffe, die ebenfalls m it dem Antitoxin 
reagieren , Stoffe, die man nicht m itzäh lt, wenn man die tö d l i c h e  D o s is  
feststellt, auf die man aber sofort stößt, wenn man die B i n d u n g  d u r c h  
d a s  A n t i to x i n  mißt. Diese Modifikationen des Toxins haben, um es in der 
Sprache der Theorie auszudrücken, zwar die passende H aptophore, um das 
A ntitoxin zu binden, aber ihre toxophore Gruppe ist verschwunden oder 
so weit verändert, daß sie bei der Feststellung der G i f t ,w i r k u n g  nicht m ehr 
m itrechnet. Diese Stoffe nehmen also um so mehr A ntitoxin in Anspruch, 
je reichlicher sie im Verhältnis zum reinen Toxin in der Giftlösung vorhanden 
sind, und da ihre Menge nach den Um ständen wechselt, so schwanken eben 
die Zahlenverhältnisse zwischen der Messung des Toxins in letalen Dosen 
und der verbrauchten Menge Antitoxin. B e h r in g  fand zuerst beim Tetanus­
toxin solche Unterschiede zwischen dem direkten Giftwert und dem sogenannten 
indirekten , d. h. dem aus dem Antitoxin verbrauch berechneten. Aber erst 
E h r l i c h  gelang es, die hier obwaltenden Verhältnisse einigermaßen aufzu­
klären und so fü r eine sichere Bew ertung der Heilsera die Grundlagen zu 
schaffen. Die dazu nötigen M aßeinheiten sind folgende: Als e in fa c h e  
l e t a l e  D o s is  bezeichnet man die Giftm enge, die ein Meerschweinchen von 
2 5 0 g  gerade noch in drei bis vier Tagen tötet. Als N o r m a l g i f t  nahm 
B e h r i n g  ein solches an , hei dem 1 ccm 100 letale Dosen enthalten sollte. 
Auf diese E inheit ist nun die sogenannte I m m u n i t ä t s e in h e i t  eingestellt, 
in dem Sinne, daß ein einfaches Serum ein solches ist, von dem 1 ccm gerade 
100 Gifteinheiten, also 1 ccm des Norm algiftes neutralisiert. Diese Im m unitäts­
einheit ist in Form  eines sehr hochwertigen Serums als empirische Maß­
einheit un te r allen Kautelen auf bew ahrt worden, um zur erneuten Prüfung 
der Toxinlösungen und event. H erstellung neuer Testsera zu dienen.

W ie aus den vorangegangenen A usführungen ersichtlich, bleibt die nötige 
Serummenge zur A bsättigung ein und derselben Giftlösung stets relativ die» 
gleiche, d. h. jeder letalen Dosis entspricht eine ganz bestimmte Menge Serum,’ 
ausgedrückt in Im m unitätseinheiten. Dies ist aber nu r der F all, wenn man 
die Proben g le ic h z e i t ig  anstellt. L äßt man das G if t  l a g e r n ,  so gehen in, 
ihm V e r ä n d e r u n g e n  vor sich, die zu einer to t a l e n  V e r s c h ie b u n g  d ie s e r  
B i n d u n g s v e r h ä l tn i s s e  fü h re n .

P rü ft man z. B. ein Gift nach mehreren Monaten wieder, so findet man 
folgendes: Zwar ist das Verhältnis zwischen Serummenge und Cubikcenti- 
m etern der Giftlösung dasselbe gebliehen. Aber in dieser absoluten Menge 
ist w e n ig e r  w ir k s a m e s  G if t  enthalten. Nimmt man also nicht die Menge, 
sondern die G i f t e in h e i t  als M aßstab, so findet man, daß nun dieselbe G ift­
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menge eine g r ö ß e r e  M e n g e  A n t i to x in  zur Sättigung braucht, als bei dem 
frischen Gift. Daraus folgt, daß beim Ablagern zwar das Gift schwächer 
geworden ist, daß nicht mehr derselben Anzahl von Cubikcentimetern die­
selbe Menge von Toxineinheiten entspricht, daß aber die aus dem Toxin neu 
gebildeten Stoffe nach wie vor eine A vidität zum Antitoxin besitzen. Diese Stoffe, 
bei denen also die Haptophore in tak t geblieben, die Toxophore sich verändert 
h a t, nennt man nach E h r l i c h  T o x o id e . Später fand dann E h r l ic h ,  daß 
solche Stoffe, die, m it der passenden Haptophore begabt, eine veränderte Toxo­
phore besitzen, auch schon in den frischen Giftlösungen vorhanden sind, und 
daß sie es bedingen, warum sich schon an diesen Differenzen zwischen dem Gift­
w ert und der A ntitoxinbindung vorfinden. Sie führen den Namen T o x o n e .

Um zu einer K larstellung der hier vorliegenden Verhältnisse zu gelangen, 
hat E h r l i c h  zwei Grenzwerte eingeführt, die er als u  (limes Null) und als 
L f  (limes Tod) bezeichnet. Ihre Bedeutung ist folgende:

L 0 i s t  d ie je n ig e  M e n g e  e i n e r  zu  p r ü f e n d e n  G if t lö s u n g ,  a u s ­
g e d r ü c k t  in  l e t a l e n  D o sen , d ie , m i t  e in e r  I m m u n i t ä t s e in h e i t  v e r ­
m is c h t ,  e b e n  n o c h  g a r  k e in e  W ir k u n g  a u f  e in  V e r s u c h s t ie r  a u s ü b t .  
Dieses Gemisch ist also physiologisch neutral.

L f  d a g e g e n  g ib t  d ie  M e n g e  e in e r  G i f t lö s u n g  a n , ebenfalls in 
letalen Dosen gemessen, die, m it  e in e r  I m m u n i t ä t s e in h e i t  v e r m is c h t ,  
e b e n  h in r e i c h t ,  um  e in  M e e r s c h w e in c h e n  v o n  2 5 0 g  in  v ie r  b is  f ü n f  
T a g e n  zu  tö te n ,  .bei der also nach der M ischung gerade noch e in e  letale 
Dosis im Überschuß bleiht. Die Differenz beider W erte L f — Lo nennt man 
„J>“. Sie sollte also bei r e in e n  Giftlösungen gleich e in e r  dos. let. also =  1 
sein. Daß sie diesen W ert fast nie h a t, füh rt eben zur Annahme und 
schließlich zur A ufklärung der komplizierten Gemische, die wir als Gift­
lösungen zu untersuchen haben.

Bei dem B e h rin g sc h e n  Norm algift soll der Cubikcentimeter 100 dos. 
let. enthalten. Da darauf die Im m unitätseinheit eingestellt is t, so muß bei 
Norm algiften die Grenze L a bei 100 liegen. Dies ist nun tatsächlich bei 
frischen Giften s e h r  h ä u f i g  der F a ll, d. h. sie sind wirklich nach dem 
Typus des B e h rin g sc h e n  Normalgiftes gebaut. Der Umstand aber, daß es 
doch Gifte gibt, in denen schon in frischem Zustande L 0 einen anderen W ert 
ha t als 100, füh rt zu der Annahme, daß auch in diesen schon Gemische von 
reinem Toxin und .anderen  das Antitoxin bindenden Körpern vorhanden sein 
müssen, die die Verschiebungen zwischen dem G iftw ert und dem Bindungs­
w ert bedingen. W ir stoßen also schon bei dieser Überlegung auf die Exi­
stenz der T o x o n e .

L äßt man nun die Gifte lagern, so treten  neue Veränderungen ein. Der 
G iftw ert eines Cubikcentimeters sinkt, ohne daß sich der Bindungswert 
ändert, dam it sinkt also Lo-

Es sei gleich vorweggenommen, daß dieser Zerfall der Gifte sich nach 
bestimm ten Gesetzen vollzieht. Lo nimm t nicht regellos ab, sondern es fällt 
auf 50 oderauf 66,6 oder auf andere einfache m it 100 zusammenhängende W erte. 
Die Toxine scheinen also d ic h o to m is c h  oder t r ic h o to m is c h  zu zerfallen.

Diese e n t s te h e n d e n  T o x o id e  haben also einen ausschlaggebenden 
Einfluß auf die Größe L 0. Auf die Größe L f  dagegen sind sie nicht ohne 
weiteres von bestimmendem W erte, wie folgende Überlegung zeigen mag:
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Rein a priori betrachtet, kann man die Toxoide einteilen in solche, die 
d i e s e l b e  Affinität zum A ntitoxin haben wie das reine Toxin, die S y n -  
to x o id e ,  solche, die eine g r ö ß e r e  haben, die P r o to x o id e ,  und endlich solche 
von geringerer A ffinität, die E p i to x o id e .  Letztere sind, wie sich später 
herausstellte, m it den T o x o n e n  identisch.

Da das Toxin eine einmal eingetretene Bindung zwischen dem A ntitoxin 
einerseits, einem Protoxoid oder Syntoxoid andererseits wegen der erwähnten 
Affinitätsverhältnisse nicht weiter beeinflussen kann, so kann ein Vorhanden­
sein dieser Form en von Toxoiden auf Z t nicht von Einfluß sein. Setzt man 
zu einem physiologisch neutralen Gemisch, also bei L 0, ein solches Gemisch 
von Toxin und diesen Toxoiden zu, so wird eine e i n z i g e  dos. let. aus- 
reichen, um Z f  herbeizuführen, d. h. D i s t  t a t s ä c h l i c h  g le ic h  „ E i n s “. 
In der Form elsprache würden diese Dinge so aussehen:

90 T — A  +  10 Tid —  A  =  Z 0
90 T — A  +  10 Tid — A  +  1 Toxin =  Z +.

Sowohl Protoxoide als auch Syntoxoide sind also auf Z t ohne Einfluß, 
also a l le  s ic h  e r s t  s e k u n d ä r  b i ld e n d e n  T o x o id e .

Ganz anders verhalten sich die Epitoxoide oder T o x o n e . Ein Gemisch 
von Toxin und Toxon -f- A ntitoxin bei Z 0 können wir z. B. so schreiben:

90 Ti — A  - f  10 To — A =  Z„.
Setzen wir nun eine Toxineinheit zu , so läß t dieses seine größere Affinität 
wirken und v e r d r ä n g t  d a s  T o x o n  aus seiner V erbindung m it dem A nti­
toxin. Nach Zusatz von 1 dos. let. ist also die Form el:

91 Ti — A  -(- 9 T o— A  +  1 Toxon (frei!) =  i 0.
So geht es bei erneutem  Toxinzusa^z, bis s ä m tl i c h e  T o x o n e  in  F r e i h e i t  
g e s e tz t  s in d . Dann erst bew irkt Zusatz e in e r  dos. let. das Vorhandensein 
e in e r  freien Toxindosis, also L \ .  Formel:

100 Ti — A  -f- 10 freie Toxone =  Z 0 
100 Ti — A  - f  10 To +  1 Toxin =  Z t .

W ir hätten  also bei einem Schema wie oben nicht e in e  freie Toxineinheit 
zuzusetzen, sondern 11, ehe Z f  erreicht ist. Die so häufig gefundene E r­
höhung der Größe D über die bei reinen Giften geforderte E in h e i t  k o m m t 
a ls o  a u f  R e c h n u n g  a u s s c h l ie ß l ic h  d e r  T o x o n e ,  sie is t also geradezu 
ein Maß dafür. D schwankt sehr erheblich. E h r l i c h  fand bei elf Giften 
W erte von 1,7 bis 28 Gifteinheiten.

Die Toxone sind also schon in der frischen Bouillon der D iphtherie­
kulturen  vorkommende A ntigene, die nicht die typische W irksam keit des 
echten Toxins zeigen und sich von ihm durch eine geringere Affinität zum 
Antitoxin unterscheiden. Sie sind aber n icht gänzlich ungiftig , sondern 
zeigen spezifische vom Toxin verschiedene W irkungen. Es ist so gu t wie 
sicher, daß die Spätlähmungen bei D iphtherie auf ihr Konto zu setzen sind.

Man kann ihre spezifischen W irkungen in der Weise studieren, daß man 
Giftlösungen m it einem Zusatz von A ntitoxin in einer Höhe verw endet, daß 
das Gemisch der Zwischenzone zwischen Z 0 und Z-f entspricht. Dann sind 
ja , wie unsere Überlegung gezeigt h a t, freie Toxone in der Mischung vor­
handen. In  dieser sogenannten Differentialzone haben nun die Mischungen
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eben eigenartige W irkungen, die durchaus von der W irkung etwa sehr 
schwacher Toxin Wirkungen zu unterscheiden sind. M a d se n  und D re y e r  *) 
haben auch eine weitere Konsequenz der Theorie praktisch verwirklicht. 
W enn tatsächlich die 'J'oxone Antigene sind, die dieselbe Haptophore haben 
wie das echte Toxin, so muß man m it ihnen gegen das Toxin immunisieren 
können. Daß dies möglich is t ,  ergibt sich aus den Versuchen der ge­
nannten Autoren.

Es geht also aus den bisherigen Betrachtungen über die K onstitution 
der Lösungen des D iphtheriegiftes etwa folgendes hervor: Die Gifte bestehen 
bereits von Anfang an aus einem wechselnden Gemisch zweier G ifte, eines 
starken und eines schwachen, von denen das eine als das echte Toxin an­
gesprochen wird. Beide haben eine identische oder sehr ähnliche Haptophore, 
so daß sie beide das A ntitoxin binden, wenn auch nicht m it gleich starker 
Avidität. L äßt man die Gifte lagern, so zerfällt auch ein Teil des Toxins 
w eiter in ungiftige M odifikationen, die ebenfalls eine verschiedene Affinität 
zum A ntitoxin haben, die Toxoide. Gewöhnlich m acht dieser Zerfall nach 
einigen Monaten H alt, so daß dann L a konstant bleibt; es sind aber z. B. 
von M a d se n  auch Gifte beschriehen worden, bei denen dieser Zerfall immer 
w eiter fortschritt. Schließlich sei kurz erw ähnt, daß man auch an Zerfalls­
prozesse bei den Toxonen denken m uß, doch wollen wir auf diese nicht sehr 
wichtigen Dinge hier nicht näher eingehen.

Dagegen müssen w ir noch in aller Kürze der anderen Methode gedenken, 
mit der E h r l ic h  weiterhin in die Rätsel der Giftgemische einzudringen be­
streb t war.

Aus dem U m stande, den wir schon kurz erw ähnt haben, daß nämlich 
der Zerfall der Toxine nach einfachen Zahlen zu erfolgen scheint, die m it 
100 in Beziehungen stehen, aus dem ferneren U m stande, daß tatsächlich bei 
vielen Giften in frischem Zustande eine Im m unitätseinheit gerade 100 letale 
Dosen bindet, L 0 also = 1 0 0  ist, schloß er, daß die gesamte Zahl der sich 
an Antitoxin bindenden E inheiten, der S ä t t i g u n g s e i n h e i t e n ,  also sowohl 
des echten Toxins, wie aller Beimengungen, im ganzen =  200 sein möge. 
Dann würde also ein solches nach dem Norm altypus gebautes Gift neben 
100 Toxineinheiten noch gerade 100 Toxoneinheiten enthalten, d. h. die Pro­
duktion beider Antigene würde parallel verlaufen. Geht dann das Toxin in 
Toxoide über, so bleibt die Gesamtzahl der B indungsgruppen erhalten. H ätten  
w ir ein absolut reines Toxin, so müßte davon eine Im m unitätseinheit 200 
letale Dosen gerade noch absättigen, bei 201 müßte L f erreicht sein. E s 
läß t sich aber auch die Zusam mensetzung anderer Giftlösungen nunm ehr 
un ter Annahme der 200 Sättigungseinheiten bestimmen. W ir können den 
Toxinanteil d irek t messen durch Feststellung der dos. let. W ir haben 
fü r die Toxone das Maß in der Größe D bzw. D — 1 als Bezeichnung des 
W ertes, bei dem zwar alle Toxone frei sind, aber die eine schließlich herbei­
führende Dos. let. noch nicht zugesetzt ist. E h r l i c h  nennt die Toxin­
größe a ,  die Größe D —  1 ß, und findet dann m it Hilfe einer leicht abzu-

Die Ableitung der Form elleitenden Form el für die Toxone e =
a  +  ß

')  M a d s e n  und D r e y e r ,  Im m u n itä t m it den Toxonen des Di-Giftes. Z eitschr.
f. H ygiene 37, 249, 1901.
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selbst dürfte uns hier zu weit führen. Die Hauptsache ist, daß m it Hilfe 
dieser Berechnung E h r l i c h  für jedes Gift den Toxonanteil und dam it bei 
frischen Giften die gesam te K onstitution klarlegen kann. Dadurch wird aus 
der vorher rein empirisch festgelegten Im m unitätseinheit eine theoretisch 
erkannte Größe, die nunm ehr jederzeit reproduzierbar ist. E h r l i c h  fand 
auch für den Toxongehalt der Giftlösungen W erte , die m it 100 in engem 
Zusam menhang stehen, wie 50, 33 usw.

E h r l i c h  hat ferner diese Ergebnisse m it Hilfe einer anderen U nter­
suchungsart bestätig t und veranschaulicht. W enn man von der Annahme 
ausgeht, daß die A vidität der einzelnen Bestandteile der Giftgemische zum 
A ntitoxin eine ungleiche is t , so müssen diese Unterschiede bei der frak tio ­
nierten A bsättigung von derselben Menge Giftlösung mit sinkenden Mengen 
Antitoxin hervortreten. Es werden, wenn man die zu einer bestimmten 
G iftm enge, z. B. 100 letalen Dosen, zugesetzte Antitoxinm enge vermindert, 
zuerst diejenigen Elemente n icht mehr an das A ntitoxin gebunden werden, 
die die kleinste A vidität haben, also die T o x o n e , dann die e ig e n t l ic h e n  
T o x in a ^ t e i l e ,  und schließlich werden auch die ungiftigen Toxoidanteile kein 
Antitoxin mehr bekommen, die eine noch größere A vidität dazu haben als 
das Toxin, also die P ro to x o id e .  Durch graphische D arstellung dieser Ver­
hältnisse, die die Regelmäßigkeiten der Verschiebung der Giftwerte bei Zusatz 
sinkender Mengen A ntitoxin dem onstrieren sollen, der sogenannten G i f t -  
s p e k t r a  E h r l i c h s ,  erhält man ein vollständiges Bild der Konstitution der 
einzelnen Giftlösungen und ihrer Änderung m it der Zeit. Ich kann hier auf 
diese Dinge nicht in den Einzelheiten eingehen, weil sie an sich mit dem 
Im m unitätsproblem  in einem zu losen Zusammenhang stehen. Ich verweise 
wegen dieser Details auf mein Buch : „Toxine und A ntitoxine“ I). Ich will 
nu r kurz resümieren, daß man tatsächlich sich m it Hilfe dieser Darstellungen 
die K onstitution der meisten Gifte versinnbildlichen kann , und daß ihre E r­
gebnisse in erfreulicher Weise m it den Zahlen der Berechnung nach der 
ersten  Methode stimmen. Ähnliche Verhältnisse wie beim Diphtherietoxin 
fand man auch bei anderen untersuchten Giften. Spezielle Abweichungen 
in  der K onstitution sind überall vorhanden, aber für unsere Arbeit ohne 
Belang. F ü r das Tetanusgift, das viel empfindlicher ist als das der Di­
phtherie, sind Toxoide und Toxone nicht m it Sicherheit nachgewiesen, wohl 
aber fü r das zweite Gift der Tetanuskulturen , das hämolytisch wirkende 
Tetanolysin. Auch das Staphylolysin scheint eine dem Diphtherietoxin ähn­
liche K onstitution zu besitzen. Sehr viel einfacher scheinen aber die 
Schlangentoxine gebaut zu sein, bei denen anscheinend ungiftige Antigene 
in frischen Giften fehlen.

W ir sind bisher durchaus den Wegen gefolgt, die E h r l i c h  in seinen 
großartigen Arbeiten über die Konstitution der Toxine gewiesen hat. Seine 
Lehre stellt ein völlig geschlossenes Gebäude dar, das bisher alle Erscheinungen 
dieses komplizierten Gebietes ha t erklären können. Aber freilich, bedarf sie 
dazu eines sehr großen Aufwandes von Hypothesen und Hilfshypothesen, und 
aus diesem Grunde ist seine Lehre von Anfang an vielfach bekäm pft worden, 
um sie durch eine einfachere Anschauung zu ersetzen. Die Existenz der

') 1. c.
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P l u r a l i t ä t  d e r  G if te ,  wie man den H auptinhalt kurz resüm ieren kann , ist 
vielfach geleugnet worden. Die allermeisten Angriffe waren aber weder 
experim entell, noch theoretisch genügend g estü tz t, so daß man sie heute als 
erledigt ansehen kann. Von größerer Bedeutung sind eigentlich nu r die 
Ideen B o r d e t s 1), aber vor allem wegen der Persönlichkeit, von der sie aus­
gehen. E in M ann, wie B o r d e t ,  dem wir einen großen Teil des geltenden 
Tatsachenm aterials verdanken, muß imm er gehört werden. Seine Anschauung 
is t aber in kurzen W orten nicht wiederzugeben. Im wesentlichen sucht er 
anS telle der P luralität der Gifte eine Vorstellung zu setzen, die m it teilweisen 
Sättigungen der Toxinaffinitäten durch das Antitoxin arbeitet. Dadurch 
sollen die verschiedenen G iftqualitäten und die Sättigungsverschiedenheiten 
zustande kommen. Die Ansicht B o r d e t s ,  die die Existenz der Toxone 
leugnet, is t aber mindestens so kom pliziert, wie die E h r l ic h e ,  und en t­
scheidende Tatsachen kann sie auch nicht aufweisen. Man kann ih r also 
kaum größere Bedeutung zusehreibeii, und wir wollen hier n icht weiter 
darauf eingehen. Sie ist vor allem deshalb in teressan t, weil sie überhaupt 
die konstante Zusammensetzung der Toxin-Antitoxinverbindung in Abrede 
stellt und deshalb in genetischem Zusammenhang m it der modernsten Theorie 
der kolloidalen Adsorption steht.

Um so wichtiger, weil sie die Fundam ente der E h rlic h s c h e n  Theorien 
angreifen, sind die Einw ände, die von A r r h e n iu s  und M a d s e n 2) geltend 
gem acht worden sind.

Sie gehen von den Grundlehren der Stöchiometrie, dem Massengesetz 
aus. Sie nehmen nu r zwei einheitliche Stoffe an, das Antitoxin und das Toxin, 
die zu einer Verbindung zusamm entreten. Diese Verbindung soll aber keine 
sehr feste sein, sondern eine reversible, so daß sich je nach den äußeren Be­
dingungen Gleichgewichte der verschiedensten A rten ausbilden können, die 
die P luralität der Gifte vortäuschen.

W enn man die A bsättigungskurven zwischen Toxinen und Antitoxinen 
konstru iert, so erhält man ganz analoge K urven, als wenn man die Ab­
sättigung zwischen einer schwachen Base und einer schwachen Säure, z. B. 
zwischen Ammoniak und B orsäure, graphisch darstellt. Bei solchen Ab­
sättigungen wird nie eine Komponente restlos verbraucht, es bleiben immer 
gewisse Mengen beider Substanzen frei in der Lösung, es t r i t t  also ein Gleich­
gewichtszustand ein. Demgegenüber verläuft die Kurve der A bsättigung 
zwischen einer starken Base und einer starken Säure, z. B. Salzsäure und 
Kali, in einer geraden Linie.

M a d sen  und A r r h e n iu s  leugnen also die Existenz fast aller der 
sekundären und andersartigen Stoffe der K ulturen, wie sie E h r l i c h  in den 
Toxoiden und Toxonen angenommen hatte. N ur die Annahme der Protoxoide, 
also der Komponenten der Giftlösungen, die eine sehr große Affinität zum 
Antitoxin haben, ohne giftig zu sein, können auch sie bei ihren Deduktionen 
schwer entbehren.

W enn diese Ansichten, auf deren Detail ich hier nicht weiter eingehen 
kann , alle Tatsachen erklären könnten, so würden sie, das ist nicht zu be­
zweifeln, eine einfachere E rk lärung  der Phänomene geben.

l) B o r d e t ,  Sur le mode de l’action des antitoxines sur les toxines, Ann. Past.
17, 161, 1903. —  !) A r r h e n i u s ,  Im m unochem ie, Arch. von A . I ’inkelstein  1907.
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Paß solche Gleichgewichte in  physikalisch - chemischem Sinne bei den 
Reaktionen zwischen Toxinen und A ntitoxinen nicht gänzlich ausgeschlossen 
sind, läßt sich n icht leugnen. Bei einigen Toxinen, die eine nu r schwache 
Affinität zu ihrem A ntitoxin haben, sind Erscheinungen, die darauf schließen 
lassen, schon früher beobachtet worden, so z. B. beim Ricin von D a n y  sc z 1).. 
In einer Mischung von Ricin und Antiricin, die sich ungefähr in der N eutra­
litätszone befindet, sind geringe Mengen sowohl freien Ricins, als auch freien 
Antiricins vorhanden.

A ber die A nhänger der P lu ra litä t der Gifte wehren sich m it R echt 
dagegen, daß nun a l le s  auf solche Gleichgewichte zurückgeführt werden soll. 
Speziell fü r das D iphtheriegift, an dem doch alle die Beobachtungen über 
Toxone gem acht worden sind, steht E h r l i c h 2) unerschüttert auf seinem 
S tandpunkt, daß die Vereinigung des reinen Toxins m it dem A ntitoxin eine 
Kurve liefert, wie es die V erbindung zwischen einer starken Base und einer 
starken Säure gibt, also eine G e r a d e ,  und daß die beobachteten Abweichungen 
eben auf die Gegenwart anderer bindender Stoffe zurückzuführen sind. Von 
den mannigfachen Gegengründen gegen die A rrh e n iu s s c h e n  Angriffe, die 
man in den Originalarbeiten nachlesen m uß, seien nur die allerw ichtigsten 
angedeutet. Abgesehen davon, daß die A rrh e n iu s s c h e n  Kurven für Di-Gift 
nicht genau genug m it den Gleichgewichtskurven reiner Stoffe überein­
stimmen, um daraus so gewichtige Angriffe ableiten zu können, so ist es 
auch nicht nötig, fü r ihre E rklärung unbedingt Gleichgewichte reiner Stoffe 
anzunehmen. E h r l i c h  konnte zeigen, daß auch bei der Mischung einfacher 
Alkaloide und nachfolgender A bsättigung m it Salzsäure sich ganz ähnliche 
Kurven konstruieren lassen. Ein fernerer Gegengrund sind die Verhältnisse 
beim Kobragift. H ier liegen die Verhältnisse besonders einfach, es scheint 
keinerlei Toxone zu enthalten. Dementsprechend verläuft auch die Ab­
sättigungskurve mit seinem A ntitoxin in einer Geraden. H ier ist also von 
reversiblen Gleichgewichten keine Rede. Das reine Kobragift verbindet sich 
also m it seinem Antitoxin wie eine starke Base mit einer starken Säure, 
es ist also sehr wahrscheinlich, daß das reine Di-Gift sich ebenso verhält.

Ein sehr wichtiger Versuch spricht ferner gegen die Existenz von Gleich­
gewichtszuständen. v. D ü n g e r n  ze ig te3), daß dieselbeG iftlösun^ durch eine 
geringere Menge A ntitoxin neutralisiert w ird, wenn man die Antitoxindosis 
auf einmal zugib t, als wenn man die eine Hälfte erst 24 Stunden später 
zufügt. Ganz Ähnliches fand H. S a c h s 4) beim Tetanolysin. Das ist aber m it der 
Annahme reversibler Gleichgewichtsreaktionen schlechterdings unvereinbar, 
denn in diesem Falle müßte es völlig gleichgültig sein, ob man die eine Kompo­
nente auf einmal oder frak tion iert zusetzt. Dieses D u n g e rn sc h e  Phänomen ist 
tatsächlich nu r dadurch zu erklären, daß in dem Falle der fraktionierten Bei­
mischung feste, irreversible Bindungen zwischen dem A ntitoxin und einer 
Komponente der Giftlösungen eingetreten sind, die bei einmaligem Zusatz in­
folge der andeien Verteilung eben nicht in demselben V erhältnis eintreten.

l) D a n y s c z ,  Contr. ä  l ’et. des propr. des m elanges des toxines avee leurs anti- 
toxines, Ann. Past. 16 (1902). — *) E h r l i c h ,  Ü ber d. G iftkomp, des Di-To, Berl. 
klin. W och. 1903, Nr. 35. —  *) v. D ü n g e r n ,  B indungsverb, hei d. V erein, von 
D i-G ift und A ntiserum , D eutsch. M. W. 1904, H. 8/9. — *) S a c h s ,  Ü ber d. K onst, 
des T etanolysins, B erl. k lin . W ochenschr. 1904, N r. 16.
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So verlockend es also is t, die Lehren der physikalischen Chemie auf die 
Reaktion zwischen Toxinen und ihren A ntitoxinen zu übertragen, und alles auf 
eine einheitliche Reaktion zwischen nu r zwei Stoffen zurückzuführen: es stim m t 
eben vorläufig nicht; nach allem, was wir an Tatsachen ohne Vorurteil prüfen 
können, haben wir hier Reaktionen vor uns, die zwar anfangs den Charakter 
der Reversibilität zeigen, bald aber zu festen Verbindungen werden, auf die die 
M assengesetzkurven nicht stimmen. Und so müssen wir vorläufig den Versuch 
von A r r h e n iu s  und M a d se n  als gescheitert ansehen. Noch haben wir keine 
bessere E rk lärung , als die komplizierten E h rlic h s c h e n  Strukturform eln.

Zu alledem kommt aber noch, daß sich gegen die G rundanschauung von 
A r r h e n iu s  aus dem eigenen Lager heftiger W iderspruch erhoben hat. Man 
h a t ihm, N e r n s t  a n d e r  Spitze, geradezu das Recht abgesprochen, die Massen­
gesetze auf solche Stoffe, wie die Toxine usw. anzuwenden. Hier handelt es 
sich nämlich um K o llo id e ,  und für diese scheinen doch andere Reaktions­
gesetze zu gelten. Jedenfalls aber darf man nicht ohne K ritik  die Disso­
ziationsgesetze auf solche Stoffe übertragen. Es fehlt also auch in dieser 
Beziehung den Ideen von A r r h e n iu s  das sichere Fundam ent.

Der Gesichtspunkt, die Reaktionen zwischen diesen wirksamen Substanzen 
vom S tandpunkt der Kolloidchemie aus anzusehen, hat nun überhaupt in der 
letzten Zeit eine große W ichtigkeit angenommen. Je  m ehr wir in das 
ungemein schwierige Gebiet der Kolloide eindringen, desto mehr Analogien 
drängen sich auf. Es hat allerdings den Anschein, als ob sich ein Teil der 
Eigentüm lichkeiten aller dieser Vorgänge auf den kolloidalen Charakter der 
in Reaktion tretenden Substanzen zurückführen ließe, doch is t es m ir leider 
an dieser Stelle unm öglich, auf Details einzugehen. N atürlich m acht sich 
auch hierbei, wie stets bei solchen jungen Bewegungen, eine enorme Ü ber­
schätzung des neugewonnenen Fundam entes breit: es soll nun einfach alles 
durch die Grundeigenschaften der Kolloide erk lä rt w erden, was vorläufig 
wenigstens mehr Phantasie als wissenschaftliche Anschauung ist. Neben der 
Kolloidnatur sind doch immer noch rein chemische Spezifitäten am W erke, 
und eine recht scharfe K ritik  gegenüber den Kolloidschwärmern wohl am 
Platze. Das ganze Gebiet der Beziehungen zwischen Toxin und Antitoxin 
ist also, wie wir sehen, in vollstem Üluß, die Physiko-Chemiker von der einen, 
die Kolloidpropheten von der anderen Seite wollen neue W erte schaffen, und 
m an kann begierig sein, was aus diesem fleißigen und mühseligen Ringen 
schließlich herausschauen wird. F ü r die Theorie der gesamten Im m unität 
sind diese Dinge deswegen von Belang, weil sie, und nicht nur bei den 
Toxinen, dem Begriff der S p e z i f i t ä t  zu Leibe gehen wollen.

Auf nähere Details können und wollen wir aber an dieser Stelle nicht 
eingehen, weil doch noch gar zu wenig an positiven Ergebnissen vorliegt.

Die engen Beziehungen zwischen der Lehre von den Kolloiden und der 
A ntikörperbildung, die allem Anschein nach für beide F ragen  von großer 
Bedeutung sind, zeigen sich auch in dem U m stande, daß die Eigenschaft, 
A ntikörper zu bilden, un ter den Kolloiden auch abgesehen von den Toxinen 
weit verbreitet ist. Sehen wir die Toxine als kolloidal gelöste Stoffe an, so 
ist die Eigenschaft anderer Sole, als Antigene aufzu tre ten , keine so ver­
wunderliche mehr. Zuerst beobachtet wurde diese Tatsache bei den Eiweiß­
körpern in der sogenannten P r ä z ip i t i n r e a k t io n .
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K ra u s  machte die Beobachtung, daß die K ulturfiltrate einiger Bakterien 
m it den entsprechenden Immunseris einen Niederschlag ergeben, und daß 
diese Reaktion spezifisch ist. W esentlich erw eitert wurden diese Befunde 
durch B o r d e t ,  der zeigte, daß diese E igenschaft allen Eiweißkörpern in 
Lösung zukommt. Es ergab sich dann ferner besonders durch die Arbeiten 
von M y e rs , W a s s e rm a n n , U h le n h u t ,  M ic h a e l is  und O p p e n h e im e r ,  
P ic k , v. D ü n g e r n  und anderen *), daß dieser Reaktion eine ziemlich weit­
gehende Spezifität zukommt. Und zwar vor allem eine Spezifität der A rt .  
Das Eiweiß jeder A rt von Lebewesen erzeugt bei der E inführung in die B lut­
bahn eines Tieres einen A ntikörper, der ganz oder fast ganz ausschließlich 
m it dem Eiweiß derselben A rt die Niederschlagsbildung zeigt. Dagegen ist 
die Reaktion für die einzelnen Eiweißarten desselben Lebewesens nu r sehr 
wenig spezifisch. Daß sie demnach zur Unterscheidung der Eiweißarten 
verschiedener Tiere m it großem Erfolg verwendet w ird, ist eine bekannte 
Tatsache, die näher zu schildern hier nicht der Ort ist. Dagegen ist sie zur 
Unterscheidung einzelner Eiweißarten so gu t wie gar nicht zu verwenden.

Auf dem Gebiete der P räzipitinreaktion sind noch sehr viele Rätsel zu 
lösen. Zunächst wissen wir n icht einmal die fundam entale F rage m it Sicher­
heit zu beantw orten, ob es die Eiweißstoffe an sich sind, die die Reaktion 
auslösen oder ob ihnen besondere spezifische Antigene beigemengt sind. W ir 
wissen n u r das eine sicher, daß durch eine einigermaßen energische Verdauung 
m it Pepsin und Salzsäure die F ähigkeit, ein Präzipitin  zu erzeugen, den 
Eiweißkörpern ebensowohl genommen wird, wie die präzipitinhaltigen Im m un­
sera dadurch die F ähigkeit der Niederschlagsbildung m it dem unveränderten 
Eiweißstoff einbüßen. Sonst aber ist die F rage, welche Eingriffe am intakten  
Eiweißmolekül vorgenommen werden dürfen , ehe die Antigeneigenschaft 
verloren g eh t, noch durchaus nicht zur Zufriedenheit aufgeklärt. Am 
resistentesten is t die A ntigennatur gegen eine tryptische V erdauung, die 
ziemlich weit gehen darf, ehe die Präzipitinbildung erlischt. Sie ist also 
jedenfalls n icht an das absolut in takte Molekül gebunden. In bezug auf 
Einzelheiten sei auf die Arbeiten von M ic h a e l is  und O p p e n h e im e r 1), 
sowie O b e r m a y e r  und P i c k 2) verwiesen.

Ebensowenig ist die N a tu r  d e r  A n t ik ö r p e r  gegen kolloidale» Eiweiß 
aufgeklärt. W ährend man früher annahm , daß es sich um einfache Uniceptoren 
handeln möge, um A ntikörper m it n u r einer bindenden Gruppe, analog den 
A ntitoxinen, haben sich neuerdings Tatsachen ergeben, die die Verm utung 
auftauchen lassen, als seien die Präzipitine A ntikörper m it zwei Haptophoren, 
entsprechend denen gegen Zellen, wie wir sie im zweiten Teile unserer A rbeit 
kennen lernen werden. Man schließt dies daraus, daß in gewissen Fällen 
bei der Vereinigung von Eiweißantigen und A ntikörper noch ein drittes 
Agens, nämlich das Komplement der Sera, in die V erbindung e in tritt, eine 
Erscheinung, die man als K o m p le m e n tb in d u n g  bezeichnet, und die heute in 
der praktischen Im m unitätslehre eine große Rolle spielt. W ir werden ih r im 
zweiten Teile noch begegnen.

')  L ite ra tu r  bei M ic h a e l i s  und  O p p e n h e i m e r ,  Im m u n itä t gegen E iw eiß­
körper, E n g e l m a n n s  A rch iv  1902 und M i c h a e l i s ,  S am m elreferat im  Bioch. 
Z entralb l. 3. — s) O b e r m a y e r  und  P i c k ,  Ü ber die chem ischen G rundlagen der 
A rte igenschaften  d. E iw eißkörper, W ien. klin. W ochenschr. 1906, Nr. 12.
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Über die b io lo g is c h e  B e d e u tu n g  der ganzen Erscheinung wissen wir 
so gu t wie gar nichts. Es hat sogar den Anschein, als ob die sichtbare Phase, 
die N iederschlagsbildung, im lebenden Körper überhaupt nicht zustande 
kommt. Allerdings können wir trotzdem wohl sicher annehm en, daß die 
H auptsache, nämlich die Bindung des Antigens m it dem A ntikörper, sich 
auch im lebenden Organismus vollzieht. W ir können uns wohl vorstelien, daß 
diese spezifische Bindung irgendwie eine Rolle bei der Assimilation körper­
fremden Eiweißes im Stoffwechsel spielt, aber Genaueres können wir darüber 
n icht aussagen. Ein V ersuch, quantitative Beziehungen zwischen der 
Resorption körperfrem den Eiweißes und der P räzipitinreaktion aufzufinden, 
ist fehlgeschlagen ( O p p e n h e im e r 1).

Einen Fingerzeig in dieser R ichtung geben vielleicht die Resultate von 
W a s s e rm a n n  und C i t r o n 2). Sie fanden normale A ntikörper auch gegen 
andere kolloidale N ahrungsm ittel, so gegen Albumosen und vor allen auch 
Glykogen, und zwar m it der oben erwähnten Methode der Komplement­
bindung. Speziell gegen das Glykogen scheint sich eine richtige Im m unität 
durch Bildung von Amboceptoren erreichen zu lassen. Peptone haben die 
A ntigennatur nicht mehr.

Diese Befunde sind also eine Stütze der naheliegenden Ansicht, daß die 
Ausbildung von A ntikörpern auch gegen natives Eiweiß im engen Zusammen­
hang m it der Aufnahme dieser körperfrem den Nährstoffe steht (M ic h a e lis  
und O p p e n h e im e r) ,  und greifen somit auf die allererste Konzeption der 
E h rl ic h s c h e n  Seitenkettentheorie zurück, die ja  auch eine spezifische Bindung 
gerade der Nährstoffe annimmt. Es wäre zu wünschen, daß man mit der 
sehr empfindlichen Methode der Komplementbindung näher in diese bisher 
sehr rätselhaften Vorgänge ein dringen könnte.

Nicht viel besser steht es schließlich m it der Auf klärung des chemischen 
Vorganges. Aus den zahlreichen, mühseligen A rbeiten, die sich mit der 
genaueren Durchforschung der quantitativen Verhältnisse befaßt haben, geht 
nu r wenig Sicheres hervor. Es ist sicher keine Ferm entreaktion , vielmehr 
treten  beide Komponenten, die p r ä z i p i t a b l e  S u b s ta n z  des Eiweißes und das 
P r ä z i p i t i n  des Im m unserum s, nach stöchiometrischen Gesetzen zusammen. 
Dabei zeigen sich nun höchst interessante Gleichgewichte, deren Störung die 
A usbildung eines Niederschlage« verhindert. So sei erw ähnt, daß sich meist 
der Niederschlag nicht bildet, wenn sich die präzipitable Substanz im Über­
schuß befindet.

Gerade beim Studium dieser Gleichgewichte zeigt sich nun der enge 
Zusam m enhang, den die P räzipitinreaktion m it anderen, allgemeineren 
Reaktionen zwischen Kolloiden hat. Die noch so wenig geklärten Phänomene 
der Ausflockung von Kolloiden untereinander und un ter dem Einfluß ver­
schiedener E lektrolyts sind gerade auf Grund dieser eigenartigen Erscheinungen 
erneut m it großem Eifer in Angriff genommen worden, und haben interessante 
Zusammenhänge aufgedeckt. Leider kann ich auf Details auch an dieser 
Stelle nicht eingehen, weil dazu die Aufrollung der Grundlagen der Kolloid- * 4

‘) O p p e n h e im e r ,  Ü ber das Schicksal des u n te r  U m gehung des D arm kanals 
e in g efü h rten  Eiweißes im  T ierkörper, Hofm . B eitr. 4 , 263, 1903. — 2) W a s s e r ­
m a n n  u. C i t r o n ,  Ü ber d. Bez. d. Serum s zu gewissen N ährstoffen , Z. exp. P a th .
4, 273, 1907.
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chemie gehörte. Zur O rientierung verweise ich un ter anderem  auf die 
Sam m elreferate von H a n s  A ro n  und von L e o n o r  M ic h a e l is  im dritten  
Bande des Biochemischen Zentralblattes.

Eine weitere Reihe von kolloidal gelösten Substanzen, die zur Bildung 
eigenartiger A ntikörper Anlaß geben, sind die E n z y m e . Zuerst wurde eine 
Resistenzsteigerung gegen Emulsin von H i ld e b r a n d t  beobachtet, später 
aber gelang es, gegen eine Reihe von Enzymen wirkliche A ntikörper dar­
zustellen. Am besten un tersucht ist das A n t i la b  und zwar von M o rg e n -  
r o t h 1). Das Serum einer m it Lab vorbehandelten Ziege hemmt in zahlen­
mäßig erkennbaren Verhältnissen die W irkung des Labferm entes, und zwar 
ist diese Hemmung so spezifisch, daß der A ntikörper gegen pflanzliches Lab 
die L abung durch tierisches nicht beeinflußt. Später h a t m an dann eine 
ganze Reihe solcher Antienzyme aufgefunden, wenn sie auch nicht alle eine 
so k lare W irkung h ab en , wie gerade das Antilab. Am spärlichsten sind die 
Ergebnisse beiden  saccharifizierenden Ferm enten, wo im wesentlichen nur die 
Ergebnisse von S c h ü tz e 2) auf die Existenz einer Antiamylase hinweisen.

Am wichtigsten in physiologischer Beziehung sind die A ntikörper gegen 
Proteasen. Man h a t sie sowohl immunisatorisch herstellen können, und zwar 
S a c h s 3) gegen das Pepsin, A c h a lm e 4) gegen T rypsin, als auch vor allem 
in normalen Säften und Geweben nachweisen können. Sie scheinen sehr 
wichtige Funktionen im normalen Stoffwechsel zu erfüllen. W enigstens 
spricht vieles dafür, daß die Beständigkeit der lebenden M agenschleimhaut 
gegen die peptische Verdauung zum Teil sicher auf der Existenz eines solchen 
Hemm ungskörpers beruh t, und die schönen Versuche von W e in la n d '’) 
erweisen, daß die K ich tangreif barkeit der Eingeweidewürmer im Darme auf 
einer A ntiprotease beruht. Dabei ist es an dieser Stelle gleichgültig, daß 
nach Annahme einiger Forscher es sich in diesem Falle nicht um einen 
eigentlichen Antikörper gegen das T rypsin, sondern um eine Antikinase 
handelt, welche die das Trypsin aktivierende Kinase des Darmes neutralisiert.. 
Man ha t ja bekanntlich versucht, die W irkung des Pankreassaftes als eine 
kom binierte hinzustellen, bei der ein an sich unw irksam er K örper, das 
T rypsin , durch einen ebenfalls an sich unwirksam en, die K inase, zu einer 
wirksamen Verbindung kom plettiert wird. Es läge also hier eine gewisse 
Analogie m it der Im m unität gegen komplexe Antigene vor, wie wir sie bei 
der gegen Zellen finden werden. Das ist aber, wie gesagt, h ier prinzipiell 
gleichgültig. Es handelt sich jedenfalls um einen A ntikörper gegen ein 
enzymatisch wirksames Agens. Auf die Details dieser Befunde kann ich h ie r, 
n icht eingehen, ich will n u r erw ähnen , daß man weiterhin A ntikörper' 
gefunden ha t gegen Oxydasen, gegen Lipase, Urease und gegen F ibrin­
ferm ent 6).

W ir haben hier also sowohl norm al vorhandene, als auch immunisatorisch 
zu erhaltende A ntikörper gegen kolloidale Lösungen, ganz vergleichbar den 
Toxinen. Mutaiis mutandis müssen wir also auch nach einer ähnlichen * *)

l) M o r g e n r o t h ,  Z ur K enntn is d. Labenzym e, Z. f. B akt. 27, 721, 1900. —
*) B r a u n  u. S c h ü t z e ,  Ü ber A ntid iastase, Med. Klin. 1907, K r. 19. — a) S a c h s ,  
Ü ber A ntipepsin, Fortschr. d. Med. 20, 425. — 4) A c h a l m e ,  P ropr. pa th . de la 
trypsine, A nn. Past. 15, 737, 1901. — 5) W e in l a n d ,  A ntiferm ente , Zeitschr. f. Biol. 
44 (1902). — e) L it. b. O p p e n h e i m e r ,  Ferm ente  II. Aufl., 1903.
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E rk läru n g  suchen, die auch hier wohl in einer spezifischen Bindung und Los­
lösung von Receptoren beruht. W ir kommen also dabei zu einer Beziehung 
zwischen Ferm enten und Toxinen, bei der die spezifische B indung das 
Tertium comparationis ist, und zwar n u r  diese, wie ich auch an dieser Stelle 
betonen möchte, um mehrfachen m ißverständlichen Auffassungen meiner 
früheren Äußerungen über diese Zusammenhänge entgegenzutreten, ln  der 
W i r k u n g  von Ferm enten und Toxinen irgendwelche Analogien zu suchen, 
haben wir bisher keine Berechtigung.

Die Rolle, die m an solchen Antiferm enten im Zellstoffwechsel, im Ablauf 
sowohl der normalen, wie der pathologisch veränderten Funktionen zuschreibt, 
is t  anscheinend noch immer im W achsen; man neigt dazu, anzunehmen, daß 
sie ganz allgemein die ferm entativen Vorgänge innerhalb der Gewebe in den 
norm alen Grenzen zu halten haben, und daß m it ih rer A usschaltung sich 
durch  übermäßige Steigerung abnorme Prozesse ausbilden. In erster Linie 
g ilt dies wohl fü r die autolytischen Enzyme. Doch können wir diesen Faden 
hier nicht weiter ausspinnen, weil dies Gebiet nicht eigentlich zum Kapitel 
Im m unität gehört.

Diese Vorgänge sind aber an sich in doppeltem Sinne interessant, 
chemisch, weil sie die weite V erbreitung der A ntikörperhildung durch Kolloide 
zeigen, biologisch, weil sie die spezifische Bindung und dem entsprechende 
Bildung von A ntikörpern als einen auch im normalen H aushalt des Organis­
mus wichtigen Vorgang aufdecken, und nicht, wie man zuerst anzunehm en 
geneigt w ar, als einen nu r auf sehr frem dartige Reize, nämlich Toxine, hin 
wirksamen.

Es ist indessen die Fähigkeit der Kolloide, als Antigene zu fungieren, 
dam it nicht erschöpft. W ir finden noch weiter, daß auch die Kolloide, die als 
A ntikörper fungieren, wiederum als Antigene benu tzt werden können, und 
nun ihrerseits neue A ntikörper bilden. Dies g ilt in erster Linie von den 
Amboceptoren der Im m unsubstanzen, vielleicht auch von den Komplementen.

Die spezifischen Im m unsubstanzen, die bei der Im m unität gegen Zellen 
die wichtigste Rolle spielen, die A gglutinine, die hämolytischen Ambo­
ceptoren usw., sie sind fast alle befähigt, bei ihrer E inführung in den leben­
den Organismus wiederum als Antigene zu fungieren, und A ntiagglutinine und 
Antiamboceptoren zu bilden.

Es scheint auch allen diesen Kolloidsubstanzen, die spezifische W irkungen 
entfalten , eine weitere Antigen eigen Schaft nicht zu mangeln, die wir bei den 
Toxinen gefunden haben, nämlich die Eigentüm lichkeit der T o x o id b i ld u n g ,  
die V eränderung zu Stoffen, bei denen zwar die spezifische W irksam keit 
erloschen oder erheblich verändert is t, bei denen aber die A ntigennatur 
erhalten is t, die also noch A ntikörper bilden können. Die Existenz von 
Ferm entoiden ist wahrscheinlich ( C r a m e r 1), die von Präzip ito iden, Agglu- 
tinoiden noch sicherer, und sogar für die Existenz von Amboceptoiden spricht 
manches.

W ir sehen also einen ausgesprochenen Zusam menhang aller dieser Sub­
stanzen m it A ntigennatur, einen Zusam m enhang, der auf die allen gemein­
same Eigenschaft der s p e z i f is c h e n  B in d u n g  zurückgeht, und dam it diese *)

*) B e a r n  u. C r a m e r ,  On Zymoids, Biochem . Jou rn . 2, H. 4, 1907.



Fähigkeit als eine außerordentlich wichtige biologische Anpassung doku­
m entiert.

So außerordentlich kom pliziert, wie wir gleich sehen werden, die E r­
scheinungen der Im m unität gegen Zellen sind, die noch viele Rätsel darbietet, 
so geht doch dieses biologische G rundprinzip wie ein ro ter Faden hindurch 
und erleichtert auch die ganz aphoristische Orientierung, die wir im Rahmen 
dieses W erkes allein geben können.

6 4 0  Im m u n itä t gegen Zellen.

II. Die Immunität gegen Zellen.
Die Erforschung der Im m unität gegen Zellen ist ausgegangen von den 

praktischen Bedürfnissen der Bakteriologie. Nachdem man die E ntdeckung 
gem acht h a t te , daß das Überstehen einer bakteriellen E rk rankung  oft eine 
zeitliche oder dauernde Resistenz gegen eine erneute Infektion gewährt, nach­
dem man dann gelernt hatte, unter gewissen Bedingungen durch eine experi­
mentelle E inführung von Keimen diesen Schutz absichtlich zu bewirken, ferner 
in dem B estreben, die angeborene Resistenz gewisser Lebewesen gegen eine 
bakterielle E rkrankung  aufzuklären, ha t man sich Mühe gegeben, die Ursachen 
dieser Anpassungen zu finden. Mit fortschreitender E rkenntnis teilte sich 
bald das scheinbar einheitliche Problem in mehrere differente Teile. Man 
lernte einerseits, daß ein Teil der Fälle auf der Ausbildung von A ntitoxinen 
beruht, lernte ferner, daß bei der angeborenen Im m unität häufig ganz andere 
Mechanismen vorhanden sind als bei der erworbenen. So wurde schon die 
Problem stellung eine immer kompliziertere. Diese Schwierigkeit wuchs aber 
leider immer m ehr an , je mehr man in die Einzelheiten der Im m unitätsvor­
gänge hineinleuchten konnte. Wie dies so häufig geschieht, wuchsen zwar 
aus der Fülle der Beobachtungen gewisse große Hauptzüge immer deutlicher 
heraus, so daß man sie als Grundm erkm ale der Einzelheiten ansehen konnte, 
aber diese Schemata passen eben nicht absolut, es gibt Übergänge und 
Schwierigkeiten, wo man anfaßt. Dazu kom m t, daß gewisse Fragen auch 
rein experimentell noch ungenügend geklärt sind, daß man außerdem über 
sichergestellte tatsächliche Befunde sehr geteilter Meinung ist usw. Eine so 
kurze, einführende Darstellung, wie ich sie hier geben darf, muß nun natürlich 
die großen H auptcharaktere als etwas Sicheres ansehen, muß sie als Leit­
faden benutzen, immer m it dem Vorbehalt, daß die Dinge eben nicht so ein­
fach liegen, wie ich sie hier zeigen werde. Auf einige der wichtigsten Spezial­
fragen werde ich indessen doch gelegentlich hinzuweisen haben.

Der erste große Schnitt, den man durch das Im m unitätsproblem  gem acht 
hat, führte zur A btrennung der a n t i t o x i s c h e n  I m m u n i t ä t ,  wie wir sie in 
den vorangegangenen Zeilen geschildert haben. Wo die Bakterien n u r  m it 
Hilfe löslicher Giftstoffe wirken, an sich betrach te t aber harmlose Schmarotzer 
sind, da ist auch die A usbildung einer solchen Giftfestigkeit eine genügende 
Anpassung.

Hier liegen also die Sachen hübsch k lar: gegen einen toten chemischen 
Giftstoff, ob nun von Bakterien oder sonst woher stammend, wird ein Gegen­
mittel erzeugt, und dam it ist die Sache für das T ier erledigt.

Dem gegenüber steht nun die eigentliche a n t i b a k t e r i e l l e  I m m u n i t ä t ,  
die ein Teilproblem der Im m unität gegen Zellen überhaupt ist. Sie rich te t
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sich gegen die Mikroben, welche die Fähigkeit haben, sich im Körper zu ver­
mehren. Allerdings wirken auch sie schließlich du ich  A u s b i ld u n g  von  
G if t s to f f e n .  Aber selbst wenn es gegen diese Giftstoffe eine A ntitoxin­
bildung gibt, so würde diese n icht genügen, denn so lange die Bakterien sich 
die K ia ft bewahren, im K örper weiter zu wuchern, so lange sind sie nicht 
unschädlich gemacht. Der einfachste Fall wäre also d er, daß der Körper 
Schutzkräfte ausbildet, die weiter keine Funktion haben, als die eingedrungenen 
Leiber der Bakterien zu vernichten und schließlich zum Verschwinden zu 
bringen. Das wäre ein reinlich gestelltes Problem, dessen Mechanismus auf­
zuklären dann die Aufgabe wäre.

In der Tat ha t man sich eine Zeitlang dam it begnügt. Zwar h a t man 
sich von A nfang an k lar gem acht, daß wenigstens einige der wichtigsten 
infektiösen Bazillen schließlich auch durch Gifte w irken. Aber die Bemühungen, 
diese Gifte in Beziehungen zum Im m unitätsproblem  insofern zu bringen, als 
man A ntikörper dagegen gewinnen könnte, schlugen fehl, oder gaben wenig­
stens geringfügige Resultate. Zwar konnte man aus den Leibern der Erreger 
bei C h o le ra  und T y p h u s  Gifte isolieren, aber diese erweckten k e in e  o d e r  
e in e  g a n z  u n b e d e u te n d e  A n t i t o x i n b i l d u n g ,  wenn man sie in den 
Körper einführte.

Man folgte deshalb dem Beispiel P f e i f f e r s  *), der diese Leibesgifte der 
B akterien, die E n d o to x in e ,  als solche ansprach, die keine A ntigennatur 
besäßen. E r v ertritt die M einung, daß selbst ein hoch immunes Tier unter 
dem Einfluß der Gifte zugrunde geht, wenn man ihm genügende Dosen 
g ib t, und daß eine I m m u n i t ä t  g e g e n  d ie s e  G i f tw i r k u n g  m it  k e in e m  
M it te l  zu  e r z ie le n  is t .  Diese Lehre legte also den Schwerpunkt der Im ­
m unität gegen diese infektiösen Keime ganz auf das Gebiet der B a k te r i z id ie  
und vereinfachte es damit. W enn wir die Im m unität gegen Cholera und 
Typhus, sowie gegen einige andere untersuchen wollen, so hätten  wir eben 
n u r die Erscheinungen zu verfolgen, die zur A btötung und Vernichtung der 
Zellen führen. Diese Mechanismen hat man denn auch einigermaßen auf­
geklärt, wie wir unten  sehen werden. W ir wollen noch hinzufügen, daß die 
praktische Konsequenz dieser Lehre die war, die Im m unität gegen die lebenden 
Zellen so schnell und so wirksam herbeizuführen, daß eine V ernichtung der 
Zellen erfolgen konnte, ehe die Giftproduktion eine bedrohliche Höhe erreicht 
hatte. Denn wenn einmal ein'e genügend große Menge von Keimen den 
Organismus überschwemmt hatte, so konnte ein bakterizides Schutzvermögen 
nicht nur nicht gegen die G iftw irkung helfen, sondern durch die angenommene 
Auflösung der Leiber in größerem  M aßstabe wurde sogar ein erhöhtes F rei­
werden von Giftstoffen bew irkt, die den Tod noch schneller herbeiführten.

Durch diese Theorie w urde also eine reinliche Scheidung zwischen der 
antitoxischen und antibakteriellen Im m unität herbeigeführt, die die U nter­
suchung natürlich erleichterte.

Jedoch blieb diese Theorie nicht ohne W iderspruch. Seit jeher hatte  
die französische Schule, insbesondere M e ts c h n ik o f f  2), die Ansicht verfochten, 
daß auch Cholera- und Typhusbazillen T o x in e  bilden, die zwar sich von den

*) P fe if fe r  in zahlreichen Arbeiten, Zeitschr. f. Hyg. 11 u. ff., siehe auch das 
Sammelreferat von A. W o lff, Biochem. Zentralbl. 2. — 2) M etsch n ik o ff, Im­
munität bei Infektionskrankheiten, Deutsch von J. M eyer, Jena 1902.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I.



6 4 2 V irulenz.

eigentlichen Toxinen unterschieden, aber immerhin die A ntigennatur besaßen, 
also A n t i to x in e  b i ld e n  konnten, wenn auch nicht in dem Maßstabe wie 
der Diphtheriebazillus. In jüngster Zeit ist diese Annahme insbesondere von 
K r a u s 1) m it Eifer aufgenommen worden, der der P fe if fe rs c h e n  Lehre von 
den Endotoxinen ohne A ntigennatur Fehde angesagt hat. Allerdings hat 
P f e i f f e r  noch durchaus nicht kap itu liert, im Gegenteil ist die F rage noch 
im vollen Fluß. Jedenfalls also müssen wir eventuell dam it rechnen, daß 
sich die Frage der Im m unität gegen diese Keime wesentlich kompliziert. 
A ndererseits wissen w ir, daß die Fähigkeit jeder Zelle, im Organismus eine 
A ntikörperreaktion auszulösen, durchaus n icht etwa vor den reinen Toxin­
bildnern H alt macht. Wenn w ir g iftfre i gemachte Diphtheriebazillen in den 
Körper einführen, so bildet sich auch hier eine antibakterielle Reaktion aus, 
die zur E ntstehung  von spezifischen Im m unkörpern führt. Nur spielt hier 
diese E rscheinung praktisch eine sehr geringe Rolle, weil die Stoßkraft der 
Diphtheriebazillen eben ganz eng m it ih rer Toxinw irkung verknüpft ist, sie 
ohne diese Waffe harmlose Schm arotzer werden. A uf dem anderen Ende 
stehen B akterien , bei denen es überhaupt noch nicht gelungen ist, irgend 
welche Giftstoffe spezifischer N atur aufzufinden, bei denen also die Im m unität 
sich ausschließlich gegen die Leiber selbst wendet. Hierzu gehört vor allem 
der M ilzbrand, wahrscheinlich auch die Tuberkulose.

Bei diesen wären also die Mechanismen der rein antibakteriellen 
Im m unität am leichtesten zu studieren , wenn sich hier n icht wieder 
andere Hindernisse in den W eg stellten, die auf Abweichungen anderer Art 
schließen lassen.

Theoretisch könnten w ir also eine scharfe Grenzlinie ziehen zwischen 
to x is c h e n  B a k te r i e n ,  gegen die sich eine antitoxische, und rein i n f e k ­
t iö s e n  B a k te r ie n ,  gegen die sich eine nu r auf die V ernichtung der Leiber 
gerichtete Im m unität ausbildet. In W irklichkeit scheint es aber allerlei 
Übergänge zu geben, die von einem Pol zum anderen führen. Man hätte 
dann m it wechselnden Verhältnissen von Stoßkraft durch Toxinwirkung und 
Infektiosität, von antitoxischer und antibakterieller Im m unität zu rechnen.

W ir stoßen bei allen diesen Betrachtungen immer wieder auf den Begriff 
der V i r u le n z  der Bakterien, den wir nun etwas genauer definieren müssen. 
Zunächst wurde dieser Begriff eingeführt, um einen präzisen A usdruck für 
eine nicht näher zu bestimmende Größe zu haben. In dem Kampfe zweier 
Lebewesen, der sich en tsp in n t, sobald eine Infektion des Tieres stattgehabt 
hat, müssen wir von vornherein m it zw ei V a r ia b le n  rechnen: Die eine 
ist die Gesamtheit der W i d e r s t a n d s k r ä f t e  d es  T ie r e s ,  seii^e R e s is te n z ,  
die andere die G e s a m th e i t  d e r  s c h ä d l ic h e n  K r ä f t e  des Bakteriums, 
seine V iru le n z .  Beide W erte können in den weitesten Grenzen schwanken. 
W ir wissen, daß die Resistenz gegenüber einer Infektion m it bestimmten 
Keimen so weit gehen k an n , daß wir von einer angeborenen Im m unität 
sprechen dürfen , und daß diese Resistenz sowohl von der T ierart \yie von 
allen möglichen individuellen F aktoren abhängig ist. Ebenso wissen wir,

')  K r a u s ,  G ifte  des C h o le ra v ib r io , W ien . k lin . W o ch en sch r. 2 2  (1 9 0 6 ), sow ie 
V o r tr a g  in  S ektion  I  des In tern a t. H y g .-K o n g r. B e r lin  1 9 0 7 ; Z e n tra lb l. f. B a k t. 
4 5  (1 9 0 7 ).
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daß auch die Virulenz nicht nu r bei verschiedenen Mikroben to tal verschieden 
sein, sondern auch bei derselben A rt innerhalb einzelner Rassen und Stämme 
außerordentlich schwanken kann, daß sogar dieselbe Kultur ihre kigenschaften 
tiefgreifend verändern k a n n , wenn sie a lte rt oder ihr Milieu künstlich ge­
ändert wird, besonders durch Tierpassage bzw. N ährbodenkultur. Der Begriff 
der Virulenz um faßte also eine Gesamtheit von verschiedenen Eigenschaften, 
die in  ihrem  W irken den Erfolg hatten , eine E rk rankung  des Tieres herbei­
zuführen. Die beiden H auptsachen waren dabei die Toxizität und die Ver­
m ehrungsfähigkeit im lebenden Organismus. Beide brauchen absolut nicht 
parallel zu gehen. Die Toxizität läßt sich, wie wir gesehen haben, auf die 
Produktion b e s t im m te r  S to f fe  seitens der lebenden Bakterienzelle zurück­
führen. Der Verm ehrung innerhalb des lebenden Gewebes schrieb man zu­
nächst einen r e in  v i t a l e n  Charakter zu. W ährend wir sonst wissen, daß 
die Gewebe des lebenden Organismus an sich absolut steril sind, daß jedes 
fremde zellige E lem ent in ihnen durch die Schutzkräfte des Organismus a b ­
getötet und vernichtet w ird, mußte man eben den schädlichen Bakterien die 
Sonderheit zuschreiben, diesen Schutzkräften gewachsen zu sein. Das ergab 
die einfache Beobachtung, die es erzwang, den sogenannten infektiösen Bak­
terien eine ganz andere K raft zuzuschreiben als den harmlosen oder rein 
toxischen B akterien, die in den Säften des lebenden Körpers schnell ver­
nichtetw erden, wie z. B. Bacillus subtilis und Bacillus tetani. W eil nun meist 
auf das E indringen lebender Keime eine E r k r a n k u n g  erfolgt, so setzte man 
schon das E indringen Belbst als den Beginn der E rk rankung  an und i d e n t i f i ­
z i e r te  d ie  B e g r i f f e  I n f e k t io n  u n d  I n f e k t i o n s k r a n k h e i t  f a s t  a b ­
s o lu t .  A priori ist das unberechtigt. Es fehlt ein Zwischenglied. Denn 
es könnten sich wohl Bakterien finden, die zwar Infektiosität besitzen, also 
im lebenden Gewebe gedeihen können, ohne aber ihrem W irte irgendwie zu 
schaden. Bekanntlich sind solche Fälle dort realisiert, wo Bakterien nach 
überstandener E rk rankung  noch lange Zeit im Körper erhalten blieben, wie 
z. B. beim Typhus in der Gallenblase usw. Diese Schädigung wäre der zweite 
Akt, bedingt wohl m e i s t  durch die W irkung von G i f t e n ,  sei es nun von 
A ntigennatur oder anderweitigen. Doch gibt es auch noch andere Möglich­
keiten. Es ist wohl denkbar, daß die Ansiedelung von Bakterien im lebenden 
Gewebe einfach dadurch schädlich w irkt, daß sie dort Kolonien bilden, die 
Gewebe des Körpers angreifen und verdauen, dadurch die Funktion schwer 
schädigen, und daß dann vielleicht erst beim Zerfall dieser angegriffenen Ge­
webe ganz sekundär toxische oder pyrogene Stoffe entstehen, die weiter schädlich 
wirken. Es ist nicht von der Hand zu weisen, daß solche V erhältnisse bei 
der Infektion m it M ilzbrand, ferner auch m it Tuberkulose, Aktinomykose usw. 
eine Rolle spielen. Es sei an dieser Stelle noch auf eine andere Möglichkeit 
hingewiesen, auf die G r a s s b e r g e r  und S c h a t t e n f r o h 1) bei ihren Studien 
über den Rauschbrand der Rinder aufm erksam  gem acht haben. Sie sind zu 
der Überzeugung gekommen, daß hier die Annahme eines Giftes nicht aus­
reicht, sondern daß die Bakterien dadurch schädlich wirken, daß sie wichtige 
Stoffwechselsubstanzen, wohl vergleichbar den H o r m o n e n  S t a r l i n g s ,

') G rassberger u. S ch a tten fro h , Antitoxische u. 
Akad. Wien, Abt. i n ,  114, 1905.
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verbrauchen und dam it die Harmonie des H aushaltes tiefgreifend stören. Eine 
weitere Verfolgung dieser in teressanten A nregung wird vielleicht neue Auf­
schlüsse bringen.

Uns interessieren diese Dinge hier vor allem aus dem Grunde, weil sie 
darauf hindeuten, daß die Fähigkeit der Bakterien, sich innerhalb des lebenden 
Gewebes zu verm ehren, eine Fähigkeit an sich zu sein scheint, die mit allen 
anderen, so auch m it der G iftproduktion in keinen unm ittelbaren Konnex zu 
setzen wäre. Dann kommen wir auch leicht zu der Idee, daß diese Fähigkeit, 
die die virulenten Bakterien von den harmlosen scheidet, auf besonderen 
K räften beruhen möge, die wir nun wieder bestim m ten Sekretionsprodukten 
der Mikroben zuzuschreiben hätten. Und dam it kommen wir auf ein ganz 
modernes, sehr heftig um strittenes Gebiet, nämlich die A g g r e s s in e  *). B a i l 2) 
h a t in Verfolgung solcher Ideen die Annahme gem acht, daß die pathogenen 
M ikroben chemische Stoffe sezernieren, die die Fähigkeit haben, die Angrilfs- 
kräfte  des Organismus, speziell die Phagocyten, zu lähm en, und die dadurch 
die V erbreitung der Keime erst ermöglichen. E r nim m t an , daß nach der 
prim ären Ansiedelung der Keime an der Einbruchsstelle zuerst die Abschei­
dung dieser Aggressine beginnt, die nunm ehr erst das umliegende Gewebe 
so weit bearbeiten , daß hier die Bakterien sich verm ehren können. Dann 
dringen sie in die Säfte ein und bahnen auch hier den W eg fü r die nach­
drängenden lebenden Keime. Der Nachweis dieser Stoffe gelingt dadurch, 
daß sie A ntigennatur besitzen, daß sie also bei der E inführung von sterilen 
Exsudaten , Ödemen usw., die Aggressine enthalten, in frischen Individuen 
A n t i a g g r e s s i n e  erzeugen, die nun wiederum als Schutzstoffe gegen die 
W irkung der Aggressine bei einem dritten  Tiere wirken können; indem sie 
die prim ären Bedingungen fü r die Entw ickelung der Keime verschlechtern, 
w irken sie s c h ü tz e n d :  die Infektion kann nicht haften , der Keim wird im 
letzten Schluß auf das Niveau eines harmlosen Schmarotzers herabgedrückt.

Die Aggressine sind nach B a ils  Ansicht k e in e  G if te . E r konnte den 
sterilen Gewebssaft einer Stelle, wo sich Bakterien entwickelt hatten , in 
großen Mengen einem Versuchstier injizieren, ohne daß sich irgend welche 
toxischen W irkungen zeigten, nu r die Entstehung der Antiaggressine bewies, 
daß hier überhaupt ein aktives Agens in den Tierkörper eingeführt worden 
war. E r t r i t t  also der A uslegung, daß seine Aggressine identisch m it den 
Endotoxinen der Leiber sind, entgegen. Dagegen kann er durch Mischung 
von Aggressin mit einer untertödlichen Dosis von lebenden Bakterien eine 
schnelle V erbreitung und den Tod herbeiführen, bei etwas größeren Dosen 
entschieden den tödlichen Ausgang beschleunigen. Daß es sich hier nicht 
etwa um Körperstoffe handelt, die un ter dem Einfluß der B akterien‘entstehen, 
sondern um Sekretionsprodukte der Keime selbst, zeigen die Versuche von 
C i t r o n 3), der den B a ilsch en  Aggressinen analoge Körper auch in vitro aus 
B akterienkulturen verschiedener A rt erhalten konnte. In teressan t sind ferner

') Die sehr große Literatur pro und contra Aggressine s. bei L evad iti im 
Handbuch der Technik der Immunitätslehre von Kraus und L ev a d iti 1, Jena 
1907. — s) B a il z. B .: Natürliche und künstliche Milzbrandimmunität, Zentralbl. 
f. Bakt. 36, 266, 1904. Yoi'trag auf dem Internat. Hygiene - Kongreß Berlin 1907, 
dazwischen eine ganze Reihe von Arbeiten. — 3) Citron in einer Reihe von Ar­
beiten, z. B. Zentralbl. f. Bakt. 41, 230, 1906; Zeitschr. f. Hyg. 53, 515, 1906.



die Beziehungen, die man neuerdings zwischen A ggressivität und Kapsel­
bildung pathogener Bazillen aufgefunden hat.

W enn diese A nsichten, die noch in sta rker Polemik stehen, sich be­
stätigen, so wäre den Mechanismen der Im m unität gegen bakterielle Infektion 
ein ganz neuer angegliedert, nämlich die a n t i a g g r e s s iv e  Im m unität. Die 
Antiaggressine, die B a i l  im m unisatorisch erzeugen konnte, sind ja  weder 
Antitoxine noch bakterizide Substanzen, sie neutralisieren weder die Gifte 
noch vernichten sie die Leiber der Bakterien. Sie beseitigen nur die Möglich­
keit, daß der Keim sich zunächst an der Einbruchsstelle lebhaft verbreitet, 
und später, daß er seine Vermehrung im Körper energisch fortsetzt. So kann 
man ihre W irkung sehr leicht in der Praxis m it der bakteriziden verwechseln, 
da sie wie diese machtlos ist, wenn erst eine sehr erhebliche Verm ehrung 
einmal eingetreten ist. Ob dann die bakteriziden K räfte die Vernichtung 
der Zellen besorgen oder ein Antiaggressin ihre Verm ehrung ausschaltet: 
wenn keine antitoxische Im m unität dazu kom m t, so sterben eben die Tiere 
an der G iftw irkung tro tz  aller hoch getriebener antibakterieller Im m unität.

Und das m acht die A ggressinfrage fü r uns so wesentlich. Sie bedeutet 
wieder eine neue Komplikation auf dem Gebiete der Im m unität gegen die 
lebenden E rreger, m it der wir zu rechnen haben, wollen wir im Einzelfalle 
die Mechanismen der A npassung, die einzelnen Phasen im Kampfe zwischen 
Tier und Bakterium  studieren. Schon diese aphoristischen Andeutungen geben 
uns ein Bild, das uns zeigt, wie wenig bei der antibakteriellen Im m unität 
ein Schematisieren am P latze ist. In sehr vielen praktischen Fällen gehen 
alle drei M öglichkeiten nebeneinander her, die gewonnenen Immunsera können 
antitoxische, bakterizide und antiaggressive Stoffe enthalten.

Und doch ist es nötig , wenn wir überhaupt und speziell von unserem 
schließlich doch rein biologischen S tandpunkte aus ein Bild von dem Zu­
standekommen der antibakteriellen Im m unität bekommen wollen, hier alle 
Nebenreaktionen auszuschalten und uns ausschließlich m it der bakteriziden' 
Im m unität zu befassen. Die bei der antiinfektiösen Im m unität etwa m it­
spielenden Antitoxine werden sich in prinzipiellen Dingen nicht anders ver­
halten wie die gegen die echten, von uns ausführlich beschriebenen Toxine, 
und von den Antiaggressinen als solchen wissen wir zunächst noch gar nichts, 
können aber wohl annehm en, daß sie auch in den Ilahm en der A ntikörper­
bildung durch Kolloide fallen, wie wir sie gekennzeichnet haben. Es bleibt 
also fü r die theoretische Betrachtung hier n u r noch der Mechanismus der 
Abwehr gegen die Bakterienzelle, der prinzipiell nu r einen Sonderfall der 
allgemeinen Abwehr gegen jede fremde Zelle darstellt.

Der Mechanismus der bakteriziden Immunität.
W enn wir also nach den vorangegangenen Darlegungen von den Kompli­

kationen, die m it der Im m unität im ganzen verknüpft sind, absehen und die 
reine bakterizide Im m unität untersuchen, so stoßen wir auf zwei G rund­
anschauungen, beide seit Jahren  von vielen Forschern verteidigt, zwischen 
denen eine definitive Entscheidung noch nicht zu treffen ist. Vieles ist in 
den zwei Dezennien von den trennenden M auern abgetragen worden, manche 
Diskordanzen haben sich gek lärt, aber im Prinzip bestehen beide neben­
einander und müssen beide geschildert werden.

B actericidie. 6 4 5
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Zeitlich die ältere ist die M e ts c h n ik o f f  sehe P h a g o c y te n le h r e  J), die 
in ih rer ursprünglichen Form alle Im m unitätserscheinungen auf die aktive 
T ätigkeit der Leukocyten zurückführen wollte, die lebende, noch voll­
virulente Bakterien fressen und dam it unschädlich machen sollten. M e ts c h n i ­
k o f f  und seine Schüler haben in zahlreichen Arbeiten ein unermeßliches 
M aterial fü r seine A nschauung zusam m engetragen, das keinesfalls vernach­
lässig t werden darf. An der Fähigkeit dieser Zellen, geformte Elemente 
aufzunehmen und zu verdauen, darf ohnehin nicht gezweifelt w erden, ihre 
Rolle bei der Verdauung besonders der niedei'en Tiere ist über jeden Zweifel 
erhaben und speziell von M e ts c h n ik o f f  selbst an unzähligen Beispielen 
dem onstriert worden. Auch das ist sicher, daß man bei jeder bakteriellen 
Invasion Keime im Innern von Phagocyten auffindet. Die F rage spitzt sich 
vielmehr dahin zu: Nehmen die Leukocyten tatsächlich le b e n d e  v o l l ­
v i r u l e n t e  Keime auf und können sie sie vernichten, und wenn dies der Fall, 
ist diese T ätigkeit quantitativ  für eine E rk lärung  der Im m unitätserschei­
nungen ausreichend? In dieser Form  gestellt, ist nun die F rage tatsächlich 
m it Sicherheit negativ zu beantworten. M e ts c h n ik o f f  selbst hält seine An­
sprüche in dieser T otalität wohl kaum noch aufrecht. W ohl ha t er Fälle 
beschrieben, wo ihm der Nachweis gelang, daß lebende Keime, so die Spirillen 
der Gänseseptikäm ie, tatsächlich in le b e n d e m  Z u s ta n d e  von Phagocyten 
aufgenommen wurden. Es sind besonders die polymorphkernigen Leuko­
cyten, denen er spezielle Fähigkeiten zur Bakterienvernichtung zuschreibt, 
seine M ik r o p h a g e n ,  während den Lymphocyten, seinen M a k ro p h a g e n ,  
mehr die F ähigkeit zur V ernichtung anderer zelliger E lem ente, z. B. B lut­
körper, zukommen soll. E r hat ferner in sehr vielen Fällen den Nachweis 
geführt, daß der günstige Ausgang einer Infektion in engem Zusam menhang 
mit einer erheblichen Anhäufung von Phagocyten steht, daß sie andererseits 
bei einem letalen Ausgange nur in geringer Zahl vorhanden waren. Alle 
diese zahllosen Beobachtungen hat er in seinem großartigen W erke über 
Im m unität niedergelegt.

Und doch ist es, wie gesagt, sicher, daß die Theorie sich in der u r­
sprünglichen Fassung nicht aufrecht erhalten läßt. Einerseits ist es mehr 
als bloß wahrscheinlich, daß die Phagocyten nu r gelegentlich voll virulente 
lebende E rreger n icht n u r aufnehmen, sondern wirklich vernichten, daß sie 
vielmehr häufig selbst n a c h  d e r  A u fn a h m e  s o lc h e r  K e im e  z u g r u n d e  
g e h e n  und nur für die W eiterverschleppung sorgen. Ferner, daß ihre H aupt­
tä tigke it darin  besteht, a b g e s to r b e n e  oder wenigstens sta rk  abgeschwächte 
Keime aufzuuehmen und definitiv zu beseitigen. Außerdem aber sind die 
Ergebnisse der Forschung über die spezifischen bakterienfeindlichen Stoffe, 
auf die wir unten eingehen w erden, so sicherer Besitz geworden, daß sich 
auch M e ts c h n ik o f f  ihnen nicht verschließen kann. Der S treit hat sich also 
je tzt viel mehr auf die F rage hinübergespielt, ob die definitive Vernichtung 
der m it Im m unkörper beladenen Bakterien sich innerhalb der Leukocyten 
oder frei in den Säften vollzieht, und ob die bakterienfeindlichen Komplemente 
Produkte der Phagocyten sind. Damit bekommt sie also ein ganz anderes

l) M e t s c h n ik o f f ,  Im m u n itä t bei In fek tionskrankheiten , D eutsch von J. M e y e r ,
Je n a  1902.
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Gesicht, denn wenn man einmal zugibt, daß die aktive T ätigkeit der Freß- 
zellen es nicht oder nu r zum kleinsten Teile ist, die die Bakterien vernichtet, 
so is t der Kern der alten Phagocytenlehre gefallen und es bleiben n u r Diffe­
renzpunkte zweiten Ranges übrig. W ir können uns also kurz dahin resü­
m ieren, daß ohne Zweifel die Leukocyten eine wichtige Rolle in den ver­
schiedenen Phasen der meisten Bakterien vernichtenden Prozesse spielen, daß 
sie aber eine alleinige oder ausschlaggebende Rolle n icht besitzen. Wie weit 
dies in jedem einzelnen Falle geh t, ist teils überhaupt noch m angelhaft 
erforscht, teils noch Gegenstand der Kontroverse. Es häng t auch w ahr­
scheinlich noch von allerlei Nebenum ständen ab. Jedenfalls würde uns ein 
weiteres Eingehen auf Details in keiner Weise über die Schwierigkeiten h in ­
weghelfen, daß eine absolute Entscheidung bislang nicht zu treffen is t, denn 
die meisten Versuche, die angestellt sind, lassen je nach dem Standpunkt 
eine verschiedene Beurteilung zu. Auf die F rage, welche Bedeutung die 
Leukocyten als Träger gewisser chemischer W irkungen innerhalb der Theorie 
der spezifischen Im m unkörper spielen, werden wir besser erst bei der E rö rte­
rung dieser Ansicht eingehen. N ur das eine sei erw ähnt, daß nach den 
Beobachtungen B a ils  die Leukocyten in erster Linie der Angriffspunkt seiner 
Aggressine sind und um gekehrt eine Rolle bei der A ntiaggressinim m unität 
spielen. Da, wie wir oben sahen, B a i l  diesen Vorgang als einen von der 
rein bakteriziden Im m unität verschiedenen ansieht, so würden die phagocytären 
Prozesse eventuell auf beiden Gebieten mitspielen, und dadurch w ürden die 
Verhältnisse noch unklarer werden, als sie ohnehin schon sind. Denn da bei 
der Im m unisierung in der Praxis alle diese Beziehungen durcheinandergehen, 
so müßte man nun wieder die Rolle der Phagocyten für die einzelnen Phasen 
dieser Prozesse auseinanderzuspinnen suchen.

Eine wesentliche Bereicherung und Neubelebung hat die Phagocyten­
lehre abgesehen von der, wie gesagt, s ta rk  bestrittenen Aggressintheorie 
B a ils  durch die Lehre von den O p so n in e n  gefunden, die auch praktisch 
eine große W ichtigkeit zu besitzen scheinen. W r i g h t 1) fand im normalen 
und im Im m unserum  gegen verschiedene Bakterien Substanzen, die die eigen­
tümliche Fähigkeit haben, die Bakterien anzugreifen und sie dam it der 
phagocytären Einw irkung zugänglich zu machen. W ährend ohne diese Op­
sonine die Phagocytose lebender Keime, wie wir erw ähnten, ein unsicherer 
und in seiner wirklichen Bedeutung nicht leicht ahzuschätzender Vorgang 
ist, Sollen die Opsonine je nach d e r  Menge ihres Vorhandenseins den Prozeß 
stabilisieren und verstärken. Im normalen Serum kommen nur thermolabile 
Opsonine vor, während in Im m unseris auch therm ostabile Vorkommen, die m it 
den von N e u f e l d 2) beschriebenen b a k t e r io t r o p e n  S u b s ta n z e n  völlig 
identisch zu sein scheinen.

Der „ o p s o n is c h e  I n d e x “, den man dadurch findet, daß m an im Blut­
p räpara t eines P atienten  die Zahl der von 100 Leukocyten gefressenen 
Bakterien zählt und dann auf die Durchschnittsm enge der Leukocyten um­
rechnet, spielt heute in der Diagnose der Infektionskrankheiten und der

l) W right and D ou glas, On the action upon the Staphyl, by human 
blood etc. Proc. Roy. Soc. 74, 147, 1904 etc. — s) "Neufeld und R im pau, Antik, 
des Streptok.- und Pneumok.-Immunserums, Deutsche med. Wochenschr. 1904, Nr. 40.
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Prognosenstellung eine im m er größere Rolle. F ü r die Therapie ist die Beob­
achtung nutzbar gemacht worden, daß mehrfache Injektionen von abgetöteten 
K ulturen zwar zuerst durch V erbrauch der Normalopsonine den Index herab­
setzen, dann aber durch Bildung von spezifischen Immunopsoninen sehr 
erheblich steigern und dadurch die Phagocytose zu einer therapeutisch in 
B etracht kommenden Höhe bringen. Man will namentlich bei Staphylokokken 
und Tuberkulose Erfolge erzielt haben. Diese Seite der F rage interessiert 
hier weniger, wohl aber die rein theoretische Seite. W enn sowohl die Ag- 
gressine als auch die Opsonine zu Recht bestehen, so haben wir für jede der 
beiden Phasen der Phagocytose eine chemische Substanz verantw ortlich ge­
m acht: D ie  A g g r e s s in e  h in d e r n  d ie  L e u k o c y te n ,  zu  f r e s s e n ,  d ie  
O p s o n in e  s c h w ä c h e n  d ie  K e im e  so , d a ß  s ie  d e n  A n g r i f f s k r ä f t e n  
k e in e n  e n e r g is c h e n  W i d e r s ta n d  m e h r  e n tg e g e n s e tz e n  k ö n n e n . Ein 
sehr schönes Bild, n u r leider noch nicht in allen seinen Teilen exakt erwiesen.

So steckt die ganze Phagocytenlehre noch voller ungeklärter Fragen. 
Eine Bedeutung haben sie zweifellos, aber wie weit die intracelluläre Ver­
nichtung in jeder Form  von ausschlaggebender W ichtigkeit ist, können wir 
auch heute noch, nach 20 jähriger Arbeit, nicht sagen.

Mit der Entscheidung über diese F rage schwankt aber auch die reziproke 
W ichtigkeit der anderen A nschauung, nämlich der Lehre von der e x t r a -  
c e l lu l ä r e n  V e r n ic h tu n g ,  auf die wir nun genauer eingehen müssen.

Diese Theorie geht auf eine Beobachtung von F o d o r  zurück, der zuerst 
eine schädliche W irkung eines Serums auf lebende Keime beobachten konnte. 
Bedeutung erlangte sie jedoch erst, als H a n s  B ü c h n e r 1) seine klassischen 
Versuche über die Auflösung bzw. W achstum s Verhinderung von Bakterien im 
Serum norm aler Tiere und nach der Im m unisierung machte. Die grund­
legende Tatsache ist die, daß das Blutserum  eine energisch keimtötende K raft 
besitzt, die fü r jedes einzelne Tier und jedes einzelne Bakterium  sehr ver­
schieden sein kann. Schließlich aber erlischt sie, und nun bilden die Sera 
einen guten  Nährboden fü r die Keime. B ü c h n e r  schloß aus seinen Ver­
suchen auf die Existenz besonderer bakterienfeindlicher Stoffe im Blute, die 
er als A le x in e  bezeichnet hat. Obwohl zuerst von verschiedenen Seiten die 
Existenz dieser Körper sta rk  in Zweifel gezogen wurde und besonders von 
B a u m g a r te n  und A. F i s c h e r  alle Schädigungen der Keime auf osmotische 
Erscheinungen und Veränderungen der Nährböden zurückgeführt w urde, so 
is t diese Anzweiflung sicher nicht zu Recht bestehend, die Existenz bestimm ter 
Stoffe sichergestellt. Trotzdem kam man dam it n icht recht weiter: Diese 
Stoffe waren ja  auch in normalen Seren vorhanden, sie konnten wohl einen 
Fingerzeig geben, warum der Körper gewisse Resistenzen zeigen kann , sie 
waren aber niemals imstande, die verwickelten Verhältnisse, die der Spezifität 
der Schutzwirkungen zugrunde liegen mußten, in befriedigender Weise aufzu­
klären. Außerdem erschien die W irkung so vorübergehend, so labil, daß sie 
nicht viel besagen konnte. Dies wurde erst anders, als P f e i f f e r 2) seine 
denkwürdigen Versuche m achte, in denen er ein ganz neues L icht auf die 
H auptfrage, die Spezifität der Erscheinungen, warf. Daß Meerschweinchen­

*) H ans B üchner, Münch, med. Wochenschr. 1899 u. 1900. — *) P fe if fe r ,  
Kin neues Grundgesetz der Immunität, Deutsehe med. Wochenschr. 1896, Heft 7 u. 8.
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serum von im m unisierten Tieren eine schädliche, schnell erlöschende W irkung 
auf Cholera Vibrionen ha tte , war bekannt. P f e i f f e r  zeigte nun aber, daß, 
wenn man Choleravibrionen, gemischt m it einem solchen unwirksam  gewor­
denen Im m unserum , in die Bauchhöhle von Meerschweinchen einführte, daß 
dann die W irksam keit wiederkehrte, daß die Vibrionen hier schnell Absterbe­
erscheinungen zeigten, die zur Granulabildung und  Auflösung führten : das 
sogenannte P fe if f e r s c h e  P h ä n o m e n . P f e i f f e r  selbst beschrieb, daß auch 
Ziegenimmunserum in der Bauchhöhle des Meerschweinchens seine A ktiv ität 
w iedererlangt, und M o x t e r 1) erreichte dasselbe durch Zusatz von Bauch­
höhlenexsudat eines Meerschweinchens zum Immunserum. Ben wichtigsten 
weiteren Schritt ta t  dann B o r d e t 2), der zeigte, daß auch einfaches frisches 
Serum dieselben Dienste leistet, und zwar kann man für die meisten Fälle 
jedes beliebige frische Serum verwenden. Die Reaktion an sich erwies sich 
als spezifisch, d. h. das vorher durch Im m unisierung m it Cholera erlangte 
Immunserum , das seine bakteriziden W irkungen allmählich verloren hatte, 
war nach dem Zusatz frischen Serums wieder nur gegen Cholera wirksam. 
B o r d e t  zeigte ferner, daß man die allmähliche Abnahme der W irksam keit 
sofort erzielen konnte, wenn man das noch wirksame Immunserum auf 55° 
erwärmt. Immerhin waren die Versuche mit lebenden Mikroben zu kompli­
ziert, als daß man an ihnen ohne viele Schwierigkeiten die leitenden Gesetze 
dieser Erscheinungen hätte  abstrahieren können. Dafür brauchte man ein 
leichter übersichtliches Operationsfeld, und dies fand man im Studium der 
Erscheinungen der Hämolyse.

B o r d e t  hatte  zuerst gesehen, daß das Serum einiger T ierarten im stande 
ist, die roten Blutkörper anderer Tiere so zu verändern, daß der Farbstoff 
austreten kann. Man bezeichnet heute diesen Vorgang etwas inkorrekt, aber 
präzis als H ä m o ly se .

Bei der engen Beziehung, die diese Schädigung einer fremden Zelle durch 
das Serum zu den W irkungen der Alexine offenbar zu haben schien, begannen 
B o r d e t  und E h r l i c h  3) nun die Gesetze der Hämolyse genau zu erforschen. 
Der U m stand, daß der Beginn des A ustritts des roten Farbstoffs ein sehr 
leicht sichtbares und auch meßbares Reagens auf eingetretene W irkung war. 
mußte dieses Objekt als ein sehr geeignetes erscheinen lassen. In der T at 
gelang es, diesen Komplex von Erscheinungen bis in seine feinsten Details 
aufzuklären, und m an fand dabei Anpassungen von äußerster M annigfaltigkeit, 
auf die wir hier nur zum kleinsten Teile eingehen können.

Zwar enthalten, wie gesagt, auch schon normale Sera jene blutlösenden 
P rinzipien, aber entw irren ließen sich die Verhältnisse erst dann, als man 
anfing, die Reaktionen in den hämolytischen I m m u n s e r i s  genauer zu er­
forschen. Die grundlegenden Tatsachen, die von E h r l ic h  und M o r g e n r o th ,  
sowie von B o r d e t  übereinstim mend gefunden sind, sind folgende: Wenn 
man einer Ziege Hammelblutkörperchen injiziert, so erlangt das Serum dieser 
Ziege die E igenschaft, Hammelblut zu hämolysieren. Diese Eigenschaft läßt 
sich durch Erw ärm en auf 55° vernichten, durch frisches Hammelserum da­
gegen wiederherstellen. Der Nachweis, daß es sich hier um zwei verschiedene

*) M oxter, Zentralbl. f. Bakt. 26 (1899). — 2) B ordet, Ann. Past. 12 ff. —
3) E h rlich , Ges. Abhandlungen über Immunität, Berlin 1904.
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Substanzen handelt, von denen die eine beim Erwärm en auf 55° vernichtet 
und m it frischem Serum wieder neu zugefügt wird, wird durch Versuche mit 
spezifischer Bindung erbracht. B ringt man nämlich gewaschene Blutkörper 
des Hammels m it dem unwirksam  gemachten Immunserum der Ziege zu­
sammen und zentrifugiert ah, so nehmen die B lutkörper etwas aus dieser 
F lüssigkeit mit. Denn wenn man nun diese abzentrifugierten E rythrocyten 
mit einem einfachen frischen Ziegeuserum versetzt, so werden sie energisch 
hämolysiert. W enn man andererseits die Blutkörper nur in frisches Serum 
hineinbringt und nach dem Zentrifugieren m it inaktivem Immunserum mischt, 
so hleiben sie unverändert, und dem entsprechend ist der Gehalt des Serums 
an jener therm olabilen Substanz nach der Berührung m it den Blutkörpern 
unverändert, denn es kann wieder jedes Immunserum aktivieren, d. h. die 
Erythrocyten binden a u s s c h l i e ß l i c h  die th e r m o s ta b i l e  S u b s ta n z ,  nicht 
die thermolabile. Ganz anders aber verhält sich die Sache, wenn wir in ein 
Serum B lutkörper bringen, die m it der therm ostabilen Substanz beladen sind. 
W enn dann die Hämolyse eingetreten is t, so is t auch die therm olabile Sub­
stanz aus dem Serum verschwunden und kann nun mit neu zugesetzten Blut­
körpern n icht w iederholt dasselbe Phänomen auslösen. W enn also die Blut­
körper aus dem Immunserum die therm ostabile Substanz gebunden haben, so 
binden sie auch durch deren Verm ittelung die therm olabile mit.

Die einfachste E rk lärung  dieses Vorganges ist die von E h r l i c h  gegebene. 
Die Blutkörper binden spezifisch die therm ostabile Substanz, der E h r l ic h  
den Namen A m b o c e p t o r  gegeben hat. Dieser Amboceptor bindet nun 
seinerseits wieder die thermolabile Substanz, das K o m p le m e n t. Das letztere 
ist das eigentlich wirksame Prinzip  der Hämolyse, es kann aber auf die 
Erythrocyten im allgemeinen nicht wirken, weil es keine passende Haptophore 
hat. Diese finden wir nur am Amboceptor. Der muß also nach dieser 
Anschauung zwei Haptophoren haben, eine cytophile, m it der er sich au die 
Zelle spezifisch bindet, und eine komplementophile, mit der er das Komplement 
mit Hilfe einer passenden Haptophore an sich fesselt. W eil also der Ambo­
ceptor zwei H aftgruppen enthalten soll, ha t er seinen Namen erhalten. Die 
Amboceptoren sind die Träger der Spezifität, denn ein durch Im m unisierung 
von Ziegen gegen Hammelblut erhaltenes Serum löst n u r  Hammelblut und 
allenfalls noch das sehr nahe verw andter Tiere. Das Komplement ist dagegen 
nur in sehr beschränktem  Maße spezifisch, insofern als man für viele Ambo­
ceptoren immer dasselbe Serum benutzen kann, und andererseits dasselbe 
System B lu tkörper— Amboceptor durch eine Reihe von norm alen Seris ak ti­
vieren kann. Das Komplement ha t man vielfach m it den Enzymen verglichen, 
doch ist dieser Vergleich sehr vorsichtig aufzufassen, d a ’in der W irkung, vor 
allem aber in der Tatsache, daß die Komplemente bei ihrer W irkung völlig 
verbraucht werden, sehr bedeutende Unterschiede aufzufinden sind.

Die E h rl ic h s c h e  Theorie s teh t, wie leicht erkenntlich, in  engem Zu­
sammenhang m it seiner Gesamtauffassung der Im munitätsprobleme, m it seiner 
Seitenkettentheorie. Der Amboceptor entspricht dem einfachen Antitoxin. 
Auf den Reiz der fremden Zelle hin wird er als normale Seitenkette los­
gerissen, genau wie jene. Aber er ist kein einfacher Uniceptor wie die 
A ntitoxine, sondern er ist kom plizierter gebaut, er trä g t noch eine zweite 
H aptophore, an die er erst das eigentliche W erkzeug der V ernichtung, das



Cytotoxine. 651

Komplement, bindet. N ur wenn durch diese spezifische Bindung das Komplement 
d irek t auf das Antigen, also die fremde Zelle, konzentriert wird, kann es auf 
sie w irken , es kommt zur Hämolyse. Als solche Antigene wirken im all­
gemeinen nur fremde Zellen, jedoch brauchen es nicht unbedingt B lutkörper 
anderer T ierarten zu sein. W enigstens bilden sich in vielen Fällen auch 
gegen das Blut anderer Individuen derselben A rt sogenannte I s o ly s in e  aus, 
doch ist dieses Phänomen sehr inkonstant. F ü r  das A uftreten von Auto- 
lysinen, die also beim Injizieren des eigenen Blutes entstehen sollten, ist ein 
schlüssiger Beweis noch nicht erbracht. Auf diese Details können wir hier 
indessen nicht eingehen.

In  der T at e rk lä rt nun diese E h r  l ie h  sehe A nschauung bisher alle die 
m annigfaltigen Erscheinungen, die man beim näheren Studium der häm olyti­
schen Probleme gefunden hat. Zunächst lassen sich auch in den normalen 
Seren, die häm olytisch wirken, ganz analoge Amboceptoren auffinden wie in 
den Immunseris, wenn auch diese Phänomene wegen ih rer weitaus geringeren 
In tensitä t schwerer zu verfolgen sind. Komplemente sind ohnedies meist im 
Uberschuß vorhanden. Indessen stoßen wir dabei auf die wichtige Tatsache, 
daß doch durchaus n icht überall die passenden Komplemente für jedes System 
Amboceptor— B lutkörper zu finden sind. W ir müssen also m it einer Vielheit 
von Komplementen rechnen.

Vor allem wichtig aber is t , daß die Blutkörper nu r ein Paradigm a d ar­
stellen, das am bequem sten zu beobachten ist, weil w ir eben in der Hämolyse 
ein einfaches Reagens haben. In W irklichkeit scheint die Eigenschaft, Anti­
körper in Amboceptorenform zu bilden, die durch geeignete Komplemente zu 
aktivieren sind, eine Eigenschaft a l l e r  f r e m d e n  Z e l le n  zu sein. Man hat 
in neuerer Zeit gegen eine ganze Reihe von Zellgebilden, so Flimmerepithel, 
Spermatozoen, Leber-, Nieren-, Nervengewebe, Epithel- und Krebszellen usw. 
spezifische A ntikörper gefunden, die nach demselben Schema wirken und auf 
das entsprechende Antigen bestimmte Schädigungen entfalten. Diese C y to ­
to x in e  scheinen also ein ganz allgemeines Reaktionsprodukt des Protoplasm as 
auf solche Reize zu sein. Allerdings sind im einzelnen viele Befunde noch 
widerspruchsvoll, insbesondere die F rage nach der Spezifität der Cytotoxine 
noch unklar. Im übrigen mögen diese F ragen  vielleicht noch fü r die Patho­
logie bedeutungsvoll werden, fü r die einfache Lehre von den Gesetzen der 
Im m unität bringen sie wenig Neues, und dieses gehört nicht in unseren engen 
Rahmen. Ich verweise betreffs der Einzelheiten auf die Sammelreferate von 
H a n s  S a c h s  im Biochem. Zentralblatt, Bd. I und in L u b a r s c h - O s te r t a g s  
Ergebnissen 1904 und 1907.

Das W ichtigste aber is t, daß man diese Befunde ohne Änderung auf 
die bakteriziden W irkungen übertragen darf. N icht als ob man dam it nun 
jede Form  der Im m unität gegen Bakterien erklären könnte, davon sind wir 
noch weit. Wo aber eine bakterizide W irkung nachzuweisen ist, da verläuft 
sie nach genau demselben Schema, daß die Bakterienzelle das Antigen ist, 
gegen die sich ein Amboceptor im normalen Serum vorfindet, im Immunserum 
gebildet wird, und die schließlich durch ein passendes Komplement vernichtet 
bzw. in anderen Fällen so abgeschwächt wird, daß sie den Leukocyten zur 
Beute wird, denn auch die bakteriotropen Substanzen scheinen Amboceptoren- 
charakter zu haben. W ie diese A ntikörper wirken, ist vor allem je nach der
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B akterienart verschieden, so z. B. wird bei Kokken eine echte Bakteriolyse 
kaum beobachtet, sondern immer treten  dabei die Leukocyten m it in Funktion. 
Aber die G rundtatsache ist immer dieselbe, daß die Bakterien die spezifische 
Im m unsubstanz aus dem Serum binden, und dann die Komplemente wirken.

Eine andere Ansicht fü r die W irkung der beiden Elemente aktiver Sera 
hat B o r d e t  aufgestellt. Nach ihm beruht die W irkung der therm ostabilen 
Substanz nu r d a ra u f , daß sie die Zelle für die nachfolgende- W irkung des 
Komplements empfindlich m acht, ähnlich wie eine Beize eine Aufnahme des 
Farbstoffs vorbereitet.

Es ist an dieser Stelle unmöglich, auf die jahrelang m it einem großen 
Aufwand von Scharfsinn und geschickt ausgeführten Versuchen geführte 
Polemik zwischen der E h rl ic h s c h e n  und der B o rd e tsch e n  Schule einzu­
gehen. Sie ist schon in der Nam engebung ausgedrückt. B o r d e t  nennt die 
therm ostabile Substanz nicht Amboceptor, sondern Substance sen sib ila tr ice , 
und hält fü r das Komplement an dem alten Namen A le x in  fest. Damit ist 
zugleich gesagt, daß das Alexin eine einheitliche und unspezifische Substanz 
sein m üßte, und gerade an dieser Stelle haben die E h r l ic h s c h e n  Arbeiten 
immer wieder den Hebel angesetzt, um die Vielheit der Komplemente in den 
Seris nachzuweisen, was ihnen denn anscheinend auch gelungen ist. In der 
T at neigen alle deutschen U ntersucher dazu, die Existenz der doppelbindenden 
Amboceptoren im Sinne E h r l i c h s  anzunehmen. (Näheres s. b. H a n s  S a c h s , 1. c.)

Von den vielen Beweisen, die dafür vorliegen, sei nur ein Phänomen 
erwähnt, die sogenannte K o m p le m e n ta b le n k u n g ,  auf die zuerst N e is s e r  
und W e c h s b e r g  *) aufmerksam gem acht haben. Sie zeigt das auf den ersten 
Blick äußerst verblüffende Phänom en, daß un ter Umständen ein Überschuß 
an Im m unkörper die W irkung der Sera auf die Bakterien stören kann. So­
bald der Zusatz von Immunserum ein gewisses Maximum überschritten hat, 
sinkt seine W irksam keit wieder, und bei sehr großen Mengen kann un ter 
Umständen ein ungestörtes W achstum der Bakterien eintreten. Dies ist mit 
der B o rd e tsc h e n  Ansicht unvereinbar, denn ein Überschuß einer rein  sensi­
bilisierenden Substanz könnte nie ein Versagen der W irkung bedingen. 
W ohl aber kann die E h rlic h s c h e  Theorie dieser Erscheinung gerecht werden. 
Das vorhandene Komplement muß sich ja  un ter die zur Verfügung stehenden 
Amboceptoren verteilen. Wenn nun eine sehr große Anzahl solcher Ambo­
ceptoren vorhanden sind , von denen aber nu r ein Bruchteil sich an die 
Bakterienleiber spezifisch binden kann , während die anderen frei bleiben, so 
wird eben ein Teil der gebundenen Amboceptoren kein Komplement mehr be­
kommen können, also auch nicht mehr wirksam sein können, denn das Komple­
m ent, das sich an freie Amboceptoren bindet, kann keine W irkung auf die * 
Bakterien ausüben. Es wirken dann die freien Amboceptoren durch diese 
Komplementablenkung geradezu schützend auf die Bakterien.

Die Lehre von den Amboceptoren und Komplementen hat in den letzten 
Jahren eine sehr lebhafte Entwickelung durchgem acht, die sich noch in 
vollem Fluß befindet, von der wir hier aber doch wenigstens die aller wichtigsten 
Dinge kurz streifen wollen.

')  N e i s s e r  und W e c h s b e r g ,  Ü ber die W irkungsart bak teriz ider Sera, M ünch,
med. W ochenschr. 1901, Nr. 18.



Als erste F rage erhob sich sehr bald die nach der H erkunft der beiden 
Im m unität auslösenden Stoffe. Uber die H erkunft der Amboceptoren wissen 
w ir nicht viel. M e ts c h n ik o f f  möchte sie gern , wie es ja  seiner Gesamt­
anschauung entspricht, aus den Leukocyten herleiten, ohne dafür aber rechte 
Gründe aufweisen zu können, und dem entsprechend ohne großen Nachdruck. 
Es ist nach den Versuchen von P f e i f f e r  mehr als nur wahrscheinlich, daß 
sie in reichlichem Maße von den blutbildenden O rganen, speziell also Milz 
und Knochenmark erzeugt werden, doch können sie theoretisch als normale 
Seitenketten schließlich wohl überall entstehen.

Dagegen hat sich über die E n t s t e h u n g  d e r  K o m p le m e n te  ein heftiger 
Streit erhoben, der im engsten Zusammenhang m it der Phagocytenlehre steht. 
Deren Anhänger wollen nämlich, wenn sie schon die Möglichkeit einer extra- 
cellulären V ernichtung der Keime zugeben, wenigstens den Phagocyten dam it 
einen Löwenanteil sichern, daß sie sie als B ildungsstätte der Komplemente 
ansprechen. Nach M e ts c h n ik o f f  finden sich in den weißen Blutzellen, je 
nach ihrer A rt, zwei Enzym e, die M i k r o c y t a s e ,  die besonders b e id e r  
Bakterienim m unität, und die M a k ro c y ta s e ,  die vor allem bei der Hämolyse 
wirksam sein soll. Diese Enzyme sollen erst beim Tode der Zelle frei werden. 
Es steht also m it dieser Polemik die F rage im engsten Zusammenhang, ob 
schon das strömende Blut Komplemente enthält oder ob sie sich nur im post­
m ortalen Serum finden, entstanden aus zerfallenen Leukooyten. Diese Frage 
ist nun absolut nicht sicher entschieden, heute wie vor 20 Jahren  steht hier 
Meinung gegen M einung, Versuch gegen Versuch. P f e i f f e r  besonders und 
seine Schule halten unentw egt an der Gleichgültigkeit der Leukocyten für 
die Komplementbildung fest, während die französischen Autoren sie als die 
Hauptquelle ansehen. Die neue VorwärtsontWickelung der Phagocytenlehre, 
wie wir sie oben gestreift haben, macht es wahrscheinlich, daß ihnen bzw. 
ihren Zellsubstanzen eine nicht zu vernachlässigende Rolle bei der Bakterien­
vernichtung zuzuweisen ist. Sie sind wohl zwar nicht die Quelle, aber eine 
Quelle der aktiven Substanzen.

Theoretisch und, wie es scheint, auch praktisch von größtem Interesse 
sind die Befunde, die zu einer immer steigenden Bedeutung des Prinzips der 
spezifischen Bindung in der Lehre von den Amboceptoren geführt haben.

Nach der Theorie besitzen sowohl die Amboceptoren als auch die Komple­
mente haptophore Gruppen, sie haben die Fähigkeit der spezifischen Bindung, 
d. h. sie können ihrerseits als Antigene auftreten. Das ist denn auch in der 
m annigfachsten Weise verw irklicht worden. Es können sich also Antikörper 
gegen diese A ntikörper bilden. Theoretisch gäbe es folgende: Antikörper 
erzeugt von der cytophilen Gruppe des Amboceptors, von der komplemento- 
philen Gruppe des Amboceptors, sowie von der Haptophore des Komplements. 
Sehr subtile Versuche haben dargetan, daß alle diese Formen von Antikörpern 
tatsächlich existieren. Zum wenigsten bei den hämolytischen Immunkörpern, 
bei denen diese Arbeiten wegen des bequemen Reagens der Hämolyse bisher 
fast ausschließlich ausgeführt worden sind. Antikomplemente z. B. entstehen 
durch Einspritzung jedes normalen Serums, das immer Komplemente enthält, 
sie sind also einem Studium leicht zugänglich. Dabei zeigte es sich, daß 
auch inaktivierte Sera noch Antikomplementbildung veranlassen können. Es 
ist also durch das E rw ärm en nicht das ganze Komplement vernichtet, sondern

Kom plem ente. 6 5 3
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anscheinend nur seine ergophore G ruppe, während die Haptophore unver­
ändert bleibt und durch spezifische B indung noch A ntikörper erzeugen kann. 
W ir stoßen also damit auf die Existenz von K o m p l e m e n t o i d e n ,  ganz 
analog den Toxoiden, die wir bei den Toxinen kennen gelernt haben. Diese 
Haptophore, die im Organismus also Antikomplementbildung auslöst, ist aber 
dieselbe, die sich an die komplementophile Gruppe des Amboceptors binden 
kann. D araus folgt, daß auch die Komplementoide sich noch an den Ambo- 
ceptor binden können. Da sie aber keine ergophore Gruppe m ehr haben, so 
kann dieses System nicht m ehr w irksam  sein, ein Serum, das solche spezifisch 
bindenden Antikomplemente en thält, w irkt also geradezu hemmend auf die, 
sagen wir hämolytische, W irkung des Immunserums. E in solches Komple- 
m entoid, das also gleichzeitig den entsprechenden A ntikörper gegen die 
komplementophile Gruppe des Amboceptors darste llt, ist eine der Mög­
lichkeiten, wie ein hämolytisches System gehemmt werden kann, indem infolge 
Besetzung dieser Gruppe kein wirksames Komplement m ehr an den Ambo- 
ceptor heran kann. Eine weitere Möglichkeit wäre die Bildung eines A nti­
körpers gegen die cytophile oder wie man sie im Hinblick auf die E rw eiterung 
des Amboceptorenbegriffes besser allgemeiner nennt, a n t ig e n o p h i le  Gruppe, 
so daß also eine Bindung von Amboceptor und Antigen nicht m ehr erfolgen 
kann. Eine d ritte  Möglichkeit wäre das Vorhandensein eines Amboceptoids, 
d. h. eines zum Zellreceptor passenden Gebildes, das ihn besetzt, das aber 
keine Komplement bindende G ruppe besitzt. Auch dann wäre das System 
natürlich unwirksam. W enn eine an sich empfindliche Zelle aus einer ambo- 
ceptorhaltigen Flüssigkeit keinen solchen wegnimmt, d. h. auf nachherigen 
Komplementzusatz nicht reagiert, so war eben der Receptor durch ein Ambo- 
ceptoid besetzt. N immt es aber den Amboceptor aus der F lüssigkeit, so daß 
dieselbe inaktiv  wird, und ha t trotzdem  frisches Komplement keine W irkung, 
so is t eben die Leitung zwischen der komplementophilen Gruppe des Ambo­
ceptors und dem Komplement selbst unterbrochen. W enn schließlich die 
Zellen aus dem Immunserum nichts herausnehmen, gegen ein anderes Im m un­
serum aber voll empfindlich bleiben, wenn man sie von diesem abzentrifugiert, 
so w ar der Amboceptor des unwirksam en Serums durch einen A n t i a m b o -  
c e p to r  an der c y to p h i le n  G ru p p e  lahmgelegt.

W enn wir diese Dinge, die absolut nicht n u r theoretische Spielereien 
sind, sondern in der praktischen Im m unitätslehre eine Rolle spielen, betrachten, 
so sehen w ir einerseits, wie ungeheuer kompliziert sich diese Systeme von 
aktiven Substanzen aufbauen, wie glänzend aber auch bisher unsere A rbeits­
hypothese uns durch dieses Gewirr hindurchzuführen im stande ist. Die 
Schwierigkeiten liegen immer wieder vor allem in der A bgrenzung zwischen 
intracellulären und humoralen Vorgängen; sobald wir es aber einmal mit 
einfachen K räften der Sera zu tu n  h ab en , gliedern sich die Dinge an der 
Hand der Seitenkettentheorie ohne jede logische Schwierigkeit. Von den 
ungeheuren e x p e r im e n te l l e n  Schwierigkeiten allerdings, die sich hei diesen 
Versuchen oft auftürm en, ehe man reine oder wenigstens erkennbare Be­
dingungen geschaffen hat, was in den komplizierten Serumgemengen eigentlich 
vor sich geht, kann diese aphoristische D arstellung gar kein Bild geben, die 
ja schon die fertige Deutung der Befunde benutzt. Ich will nur erwähnen, 
daß man in jüngster Zeit anfängt, das Vorhandensein von Antikomplementen
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überhaupt zu bezweifeln, und die entsprechenden W irkungen auf Amboceptoide 
zurückführen will. Es laufen ja  bei diesen Experim enten fast stets die 
mannigfachsten Erscheinungen nebeneinander her, weil alle die Antigene eben 
immer ihre entsprechenden A ntikörper bilden. W enn Toxine vorhanden sind, 
entstehen A ntitoxine, die Eiweißstoffe geben ihre Präzipitine usw. Ferner 
läuft gewöhnlich noch eine Erscheinung dabei m it, die zwar praktisch sehr 
wichtig werden kann , aber uns theoretisch sehr wenig weiter gebracht hat 
und deshalb hier von geringem Interesse is t, nämlich die Ausbildung von 
A g g lu t in in e n ,  jenen eigenartigen, die Bakterien bzw. Blutzellen verklebenden 
Substanzen. Sie haben m it der Im m unitätsreaktion als solcher wahrscheinlich 
nichts zu tu n , sondern sind andere A ntikörper, vermutlich den Präzipitinen 
sehr nahe verwandt, wenn nicht m it ihnen identisch. Sie haben eine äußerst 
wichtige Rolle bei der praktischen Differenzierung der B akterien, sind aber, 
wie gesagt, an dieser Stelle ohne Belang.

Ebenso muß ich es mir versagen, auf das Studium der B indungsverhält­
nisse zwischen Agglutininen und Zellen, speziell B akterien, des genaueren 
einzugehen. Neben den Antitoxinen sind nämlich gerade diese Substanzen 
wegen der relativ  leichten quantitativen V erfolgbarkeit der Phänomene zu 
messenden Versuchen benutzt worden. Man ist dabei wieder zu sehr in te r­
essanten und vielleicht wesenswichtigen Analogien m it den Ausflockungs­
erscheinungen der Kolloide gelangt und andererseits auch zu Versuchen, die 
physikalisch-chemischen Gleichgewichtsgesetze auch auf diese Dinge zu über­
tragen. Insofern können also auch die A gglutinine indirekt wieder W ichtig­
keit fü r die Theorie der Im m unität gewinnen, doch sind alle diese Dinge 
noch ganz unreif.

Eine sehr wichtige Erw eiterung haben alle diese Lehren gewonnen, als 
man lernte, daß die spezifischen Antigene der Bakterienleiber nicht un trennbar 
m it der morphologischen In tak theit verknüpft sind, daß man sie vielmehr in 
w irksam er Form  aus den Leibern gewinnen kann. Zuerst von B ü c h n e r  
wurden Plasmine erhalten, Preßsäfte aus Bakterienleibern, die wirksame 
Substanzen m itführten, ohne giftig zu sein. Das erste wichtige, auf diesem 
W ege frei gem achte A ntigen war das K o c h sc h e  T u b e r k u l in ,  von dem K och  
bei seinen späteren Arbeiten aussagte, daß es nicht als ein Toxin, sondern 
als ein bakterizides Antigen anzusprechen sei. W ar dieses Antigen durch 
gewaltsame Zertrüm m erung der Zellen erhalten , so ha t man neuerdings 
weniger eingreifende Methoden kennen gelernt, die wenigstens bei empfind­
licheren Gebilden als den zähen Tuberkelbazillen zum Ziele führten. C o n - 
r a d i  *) gab seine Methode der aseptischen Autolyse, M a c fa d y e n  seine Zer- 
reibung von Bakterien bei der Tem peratur der flüssigen L uft bekannt, die 
alle wirksame Schutzstoffe liefern.

Die modernste und, wie es scheint, beste Methode ist die von B r ie g e r  2) 
inaugurierte, durch Schütteln m it 
wirksamen Substanzen zu entzieh«

Auf diesem W ege gelang es 
Stoffe gegen Typhus usw. zu er:

l) Conradi, Über Giftstoffe vc 
Wochenschr. 1903, Nr. 2. — 4) Brie

destilliertem W asser usw. den Leibern ihre

ihm und seinen 
zielen, die immer'

>n Ruhr- und Typhusbä! 
ger, Deutsche med. tVochffnÄC/t;.,.l9 0 3 'j*'

fÜZ Ü. J.
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antibakterielle Im m unität auslösen. Allerdings wird hier die Sache wieder da­
durch kom pliziert, daß dann auch die Endotoxine austreten, und wir stoßen 
hier zum zweitenmal auf die schon oben erörterte S treitfrage, wie weit diese 
Toxine bzw. ihre A ntikörper bei der erworbenen Im m unität gegen die Keime 
mitspielen, wobei es sich immer vor allem um Typhus und Cholera handelt.

Davon aber hier abgesehen, werden jedenfalls wirksame Stoffe frei, die 
eine Im m unität bewirken. Diese Agentien an sich sind nun aber wieder, 
speziell nach der Ansicht von W a s s e r m a n n  und C i t r o n ,  identisch m it den 
B a ilsc h en  Aggressinen und die Im m unität, die sie erzeugen, identisch m it 
einer A ggressinim m unität. Oder wenigstens werden dabei auch Substanzen 
frei, die den B a ils c h e n  Aggressinen zum Verwechseln ähnlich sehen. Es 
können also beim Zerfall der Bakterienleiber in vitro, der dem Zerfall im 
Organismus einigermaßen gleich zu sein scheint, wenn wir von den Antigenen 
der Agglutinine als hier nicht wesentlich absehen, drei Antigene entstehen: 
Endotoxine, Aggressine und schließlich die eigentlich bakteriolytischen 
Antigene. W elche von diesen dreien nun selbständig existieren und welche 
Gruppen identisch sind, das eben steh t noch in voller Polemik, so daß wir 
hier n icht näher darauf eingehen können. F ü r  uns ist hier das einzig W ich­
tige, daß es nicht der E inführung in tak te r Leiber bedarf, um die spezifische 
Bindung und A ntikörperbildung auszulösen, sondern daß es Möglichkeiten 
g ibt, die Antigene in freier Form, als gelöste Substanzen einzuführen. Mit 
diesem Erfolg haben wir die Basis, die Phänomene quantita tiv  zu studieren, 
ohne die unkontrollierbaren Verhältnisse bei E inführung lebender Keime in 
den Körper in Rechnung stellen zu m üssen, und auch vor der E inführung 
der to ten , aber unverletzten Leiber ha t diese rein chemische Methode viel 
voraus. Von den praktischen Vorteilen, die diese Stoffe zur Herbeiführung 
eines Im pfschutzes vor den bisher geübten haben können, sehe ich hier ganz 
ab, da es noch nicht abzusehen is t, wie diese Erfolge sich gegenüber den 
bisher sehr zweifelhaften jeder bakteriolytischen Schutzimpfung stellen werden.

D erartige Antigene bilden sich nun im Körper bei jeder bakteriellen 
E rkrankung. Die Aggressine B a i l s  hätten  wir als solche anzusehen, aber 
auch sonst finden sie sich im lebenden Gewebe vor. In  neuester Zeit hat 
man sich nun sehr eifrig m it der Aufsuchung solcher Antigene befaß t, und 
zwar m it Hilfe einer höchst eigenartigen, außerordentlich empfindlichen Me­
thode. Diese geht von der Idee aus, daß jeder Amboceptor, der sich mit 
seinem Antigen bindet, auch Komplement verbrauchen muß, solange solches 
vorhanden ist. T ritt nun eine solche spezifische Bindung ein, so nim m t das 
System alles Komplement auf. W enn man dann ein inaktiviertes häm olyti­
sches Im m unserum  nebst seinem empfindlichen Blut zuführt, so kann keine» 
Hämolyse eintreten, weil kein freies Komplement m ehr da ist. Diese Methode 
der K o m p le m e n tb in d u n g  von B o r d e t  und G e n g o u 1) hat eine ganz her­
vorragende theoretische und praktische Bedeutung gewonnen, theoretisch, 
weil sie eine sehr erhebliche E rw eiterung des Vorkommens von echten Ambo- 
ceptoren wahrscheinlich gem acht hat. Sogar fü r die Bildung der einfachen 
A ntikörper gegen E iw e iß , ja sogar, wenn wir W a s s e rm a n n  und C i t r o n 2)

‘) B o r d e t  und  G e n g o u ,  A nn. Past. 16 ff. — !) W a s s e r m a n n  und C i t r o n ,  
Ü ber die B eziehungen des Serum s zu gewissen N ährstoffen , Zeitsehr, f. exp. 
P a th . 4 , 273, 1907.
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glauben dürfen, gegen A lb u m o s e n  und G ly k o g e n  treten  Amboceptoren auf, 
die durch die Komplementbindung als solche erkennbar werden. W enn diese 
Dinge sich so weiter entwickeln, so stehen wir erst im Anfänge eines für die 
Physiologie hochbedeutenden Ausbaues des Antikörperbegriffes, und zugleich 
feierte die E h rl ic h s c h e  Theorie einen großen Triumph. Ging sie doch u r­
sprünglich aus von der V erankerung von Nährstoffen durch spezifische Bin­
dung an Keceptoren des Protoplasmas und entwickelte erst daraus die Theorie 
der Im m unität gegen schädliche Stoffe. Mit diesen Feststellungen ginge also 
die Lehre wieder auf ihren A usgangspunkt zurück, und die A ntikörperbildung 
gegen einfache Nährstoffe unter E ntstehung von Amboceptoren aus los­
gerissenen Seitenketten der Zelle wäre ihr letzter Schluß.

Praktisch von ungem einer W ichtigkeit scheinen diese Dinge in diagnosti­
scher Hinsicht zu w erden, indem man m it Hilfe dieser Komplementbindung 
die Spuren von Infektionen m it äußerster Schärfe durch den Nachweis der 
spezifischen Antigene führen kann. Dies ist W a s s e r m a n n  bei der Tuber­
kulose gelungen; vor allem in teressant aber ist der Nachweis lu e t i s c h e r  
A n t ik ö r p e r  im Serum von Luetikern n icht nur, sondern auch von Tabikern 
und P araly tikern , womit die alte Lehre von dem Zusammenhang dieser E r­
krankungen aufs neue gestü tzt erscheint. Auf Methodik und Details kann 
ich hier natürlich nicht eingehen, sondern muß auf die Originalarbeiten ver­
weisen ').

Neben diesen Arbeiten, die den theoretischen Ausbau der Lehre von den 
A ntikörpern förderten, hat man natürlich auch die F rage nicht vernachlässigt, 
welcher N atur in chemischem Sinne die dabei agierenden Körper wohl sein 
könnten. W ird  es doch immer wieder der Im m unitätslehre zum Vorwurf 
gemacht, daß sie m it chemisch undefinierbaren Größen rechnet.

W as nun die Amboceptoren anbetrifft, so wissen wir über ihren chemi­
schen Aufbau absolut nichts. Sie werden als normale Seitenketten angesehen, 
m an schreibt ihnen also von vornherein die ungemein komplizierte S truk tur 
des Protoplasm as zu und verzichtet auf eine weitere chemische Präzisierung 
m it leichtem Herzen, wie immer, wenn es sich um Protoplasm a handelt.

Anders steht es m it den Komplementen. Sie finden sich in den normalen 
Seris und haben dasselbe A nrecht, chemisch untersucht zu werden wie die 
anderen Serum bestandteile, sei es eiweißartiger oder anderer N atur. Zuerst 
sah man allgemein die Komplemente als Enzyme an. Einerseits der äußeren 
Ähnlichkeiten halber, vor allem der Empfindlichkeit gegen W ärme. Dann 
aber sah man die A lteration der Blutkörper als einen Enzym vorgang an, 
etwa einen proteolytischen. Nun ist das aber sehr m it Vorsicht aufzunehmen. 
Vor allem muß man bedenken, daß die Komplemente quantita tiv  bei der 
W irkung  absorbiert werden, nach stöchiometrischen Gesetzen, während dies 
bei den Ferm enten doch nu r in sehr beschränktem  Maße der F all ist: werden 
sie doch als K atalysatoren angesprochen, wobei das N ichtverbrauchtwerden 
ja  geradezu ein Definitionsmoment ist. Ganz scharf is t ja diese Trennung 
nicht, denn auch bei echten Enzymen, wie dem Lab, werden Ferm entverluste 
bei der W irkung beobachtet2). Aber im großen und ganzen spricht doch

' )  C i t r o n ,  D eutsche med. W ochenschr. 1907, Nr. 29 (V ereinsbeil.); M i c h a e l i s ,  
ebenda 1907, u. v. a. — !) R e ic h e l  und S p i r o ,  F e rm en tw irk u n g  und F erm en t­
verlust, Hofm . B eitr. 6  u. 7.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 42
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der Um stand der völligen Bindung gegen einen Ferm entcharak ter der Komple­
mente. Von einer wirklichen Proteolyse h a t man ohnehin nie etwas beob­
achten können. Im Gegenteil scheinen sich durch die Arbeiten der letzten 
Zeit viel eher Beziehungen zwischen den Komplementen und den lipolytischen 
Prozessen anzubahnen. Die erste Grundlage dieses Ideenganges w ar die 
A ufklärung der chemischen N atu r eines bestimm ten Komplements. W ie 
nämlich K y es  und S a c h s 1) gefunden haben, ist das Komplement, das das 
Hämolysin des Cobragiftes aktiviert, nichts anderes als L e c i th in .  Es kann 
sowohl das freie Lecithin als auch un ter Umständen das noch in  den roten 
B lutkörpern gebundene die Funktion eines Komplements erfüllen. Den 
Autoren gelang es sogar, auf rein chemischem Wege die Verbindung des 
hämolytischen Cobragiftamboceptors m it dem Lecithin als reine chemische 
Verbindung, als Lecithid, darzustellen und es einer weiteren chemischen 
U ntersuchung zu unterziehen. W ir haben hier also eins der fundam entalen 
Postulate der E h rlic h sc h e n  Theorie verwirklicht, die B in d u n g  v o n  A m b o - 
c e p to r  u n d  K o m p le m e n t in vitro realisiert. Haben wir hier also ein Komple­
ment von einfacher N atur, so ist auch der A ntikörper oder besser ein A nti­
körper hier als ein chemischer Stoff erkann t w orden: Cholesterin hemmt die 
Hämolyse durch Cobragift und sein Lecithid in charakteristischer Weise. 
Bei der U ntersuchung des Lecithids stellte es sich nun heraus, daß dabei 
eine freie Fettsäure abgespalten w ird, und an diese Beobachtung knüpfen 
die modernen Arbeiten über die Beziehungen zwischen Hämolyse und F e tt­
spaltung an. N e u b e rg  und R o s e n b e r g 2) fanden zuerst, daß eine Reihe 
von Amboceptoren aus Lecithin F ettsäu re abspaltet. Sie fanden diese Eigen­
schaft bei mehreren Schlangengiften und auch beim Ricin. In späteren 
Untersuchungen von N e u b e r g  und R e i c h e r 3) erwiesen sich dann noch 
weitere Amboceptoren, wie z. B. Cholerahämolysin und Meningokokkenserum, 
als lipolytisch. F ü r den engen Zusammenhang beider Erscheinungen sprach 
die Beobachtung, daß Antiricin ebensowohl die lipolytische wie die eigentliche 
Ricinwirkung hemmt.

Ein w eiterer Befund, der in diesem Sinne zu verwerten is t, ist die Auf­
findung eines echten, durch Lecithin aktivierbaren Hämolysinamboceptors im 
Pankreassaft durch F r i e d e m a n n 4). Diese Toxolecithide, denen sich unter 
anderen noch das von M o r g e n r o th 5) beschriebene des Bienengiftes anreiht, 
scheinen also ganz allgemein mit der Produktion und W irkung lipasischer 
Enzyme in einem Zusammenhang zu stehen. Wie bei so vielen Vorgängen 
scheint auch hier das Lecithin eine höchst wichtige, wenn auch durchaus 
noch nicht klare Rolle in den biologischen Vorgängen zu spielen. Indessen 
ist das Arbeitsgebiet noch ganz jung , und unsere positiven Kenntnisse 
sind noch zu gering, um schon wirklich sagen zu können, was denif 
eigentlich für Zusammenhänge zwischen den Lipoiden, den Lipasen und den 
Hämolysinen obwalten.

l) K y e s  u. S a c h s ,  Bert. klin. W ochenschr. 1902ff. — !) N e u b e r g  u. R o s e n -  
b e r g ,  Lipolyse usw ., Berl. klin. W ochenschr. 1907. — 8) N e u b e r g  u. B e ic h e r ,  
Lipolyse, A gglu tination  u. Hämolyse, Biochem. Zeitschr. 4, 281; Münch, med. W och. 
1907, Nr. 35. — 4) F r i e d e m a n n , Ü ber ein komplexes Häm olysin der Bauchspeichel­
drüse, D eutsche med. W ochenschr. 1907, Nr. 15. — s) M o r g e n r o th ,  Toxolecithid 
des Bienengiftes, Berl. klin. W ochenschr. 1906, Nr. 44.
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Die natürliche Immunität.
W enn wir auch in den vorangegangenen Zeilen die meisten der Mecha­

nism en, die das Wesen der natürlichen Im m unität bedingen, schon erw ähnt 
haben, so erscheint es doch angebracht, in aller Kürze diese Momente noch 
einmal zusammenzustellen.

Die natürliche Im m unität is t ein äußerst kompliziertes Problem , viel 
schwieriger als die erw orbene, und durchaus noch nicht in allen Fällen be­
friedigend aufgeklärt. W ir haben uns nur gewisse Schemata gebildet, in die 
die einzelnen Fälle mehr oder minder gu t hineinpassen.

W ir unterscheiden einerseits nach den Formen die I m m u n i t ä t  d e r  A r t  
als die sicherste, um so sicherer, je weiter die betreffenden Tiere in der 
System atik auseinanderstehen. Die allermeisten Infektionen der W arm blüter 
sind fü r die K altblüter indifferent und vice versa. Ähnlich verhalten sich 
noch Säugetiere und Vögel, obwohl hier die Differenzen schon viel weniger 
scharf sind. Noch unsicherer sind die Grenzen bei den einzelnen Säugetieren, 
und auf ein ganz unsicheres T errain begeben wir uns, wenn wir auf die 
in d iv id u e l l e  V e r s c h ie d e n h e i t  der Resistenz zu sprechen kommen. Hier 
spielen alle möglichen Faktoren eine Rolle, die wir nur zum kleinsten Teile 
erst übersehen und auf die hier einzugehen unmöglich ist. Es sei nur er­
wähnt, daß alle Änderungen, die im allgemeinen die V italität schwächen, wie 
Hunger, Kälte, Gifte, ferner jugendliches Alter, eine größere Empfänglichkeit 
bedingen, während es andererseits Momente g ib t, die die Resistenz erhöhen. 
H ier kommen auch Einflüsse in B etracht, die die Leukocyten mobil machen, 
wie Injektionen von Serum oder Bouillon usw., so daß wir hier wieder auf 
die oben erörterte Phagocytose stoßen. Die Dinge sind vor allem deshalb 
so schwer zu entwirren, weil bei allen Infektionen m it lebenden Keimen neben 
der Resistenz des Organismus auch die wechselnde Virulenz der Keime eine 
ausschlaggebende Rolle spielt. So ist die natürliche Im m unität oder ihr 
reziproker W ert, die D is p o s i t io n ,  eine äußerst schwer festzustellende Größe.

Die natürliche Im m unität ist entweder bedingt durch einen R e c e p to r e n -  
m a n g e l. W ir haben bei der antitoxischen Im m unität Fälle angegeben, wo 
es sicher ist, daß das Gift eben überhaupt keinen Angriffspunkt findet und 
deshalb völlig unschädlich bleibt. So ist es z. B. beim Tetanus der Schild­
kröte und auch des Huhnes, so bei der Resistenz gewisser Blutkörper gegen 
bestimmte Hämolysine. Ob daneben Fälle Vorkommen, wo trotz stattgehabter 
spezifischer Bindung die haptophore Gruppe versagt, ist nicht sicher, der 
Tetaniia des Frosches scheint ein solcher Fall zu sein, wenigstens in der Kälte.

Der andere Fall ist das n a t ü r l i c h e  V o rh a n d e n s e in  v o n  A n t i ­
k ö r p e r n ,  sei es Antitoxinen, sei es bakteriziden Substanzen, eventuell auch 
Antiaggressinen. Das natürliche Vorhandensein von Antikörpern ist sicher­
gestellt. Einerseits können sie durch Vererbung auf placentarem Wege oder 
durch die Milch von der M utter auf die Nachkommenschaft übergehen, wie 
bei K indern gegen Diphtherie, bei denen sich sehr häufig im Säuglingsalter 
D iphtherieantitoxine im Blute vorfindeni Es kommen aber auch natürliche 
Antitoxine da vor, wo sie unmöglich durch ererbte Im m unität hingelangt sein 
können. Es können also zufällig passende Haptophoren gegen Toxine sich 
normal vorfinden, wie ein Antikörper gegen Tetanolysin im Pferdeserum.
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Ganz weit verbreitet is t aber das Vorkommen solcher A n t ik ö r p e r  g e g e n  
B a k t e r i e n  und andere Zellen in normalen Seris, die zum Teil wenigstens 
sicher dieselbe K onstitution besitzen wie die Im m unkörper, nämlich aus einem 
Amboceptor und den stets im Serum vorhandenen Komplementen bestehen. 
Am genauesten in dieser H insicht sind die normalen Hämolysine der Sera 
untersucht, bei denen ebenfalls solche Verhältnisse obwalten. Neben diesen 
einigermaßen festgestellten Mechanismen spielen aber sicher auch noch andere, 
uns bisher sehr ungenügend bekannt gewordene eine Rolle.

In erster Linie stehen dabei natürlich  wieder die Leukocyten. Ihre 
Tätigkeit bei der natürlichen Im m unität gegen Zellen, speziell gegen Bak­
terien , is t ohne F rage eine sehr wesentliche, wenn wir auch, wie oben aus­
führlicher gezeigt, ihre Inanspruchnahm e als einzige oder auch nur vorzüg­
lichste Waffe ablehnen müssen. Aber zweifellos spielt der Um stand, in 
welchem Maße sich die Leukocyten an den Ort der Infektion begeben, in 
welchem Maße sie tüchtig  sind, die Bakterien aufzunehmen und unschädlich 
zu m achen, eine gewichtige Rolle im Kampfe zwischen dem lebenden Tier 
und dem Bakterium . W ahrscheinlich w ird auch dieser S treit weniger d irekt 
durch vitale K räfte beider Gegner geführt, als durch Absonderung bestimm ter 
chemischer Stoffe, von denen, wie oben auseinandergesetzt, die Aggressine 
als Waffen der E rreger gegen die Leukocyten, die Opsonine des Normalserums 
als die Abwehrstoffe der Phagocyten in erster Stelle zu stehen scheinen.

Dies wären in kurzen W orten die wichtigsten Mechanismen der an ­
geborenen Im m unität, in die sich nun eine große Reihe der beobachteten 
Resistenzerscheinungen einordnen lassen. Es darf aber nicht verschwiegen 
werden, daß es eine ganze Reihe anderer Fälle g ib t, wo alle diese Ansichten 
nur eine ungenügende E rk lärung  der natürlichen Im m unität geben können, 
wo wir also annehmen müssen, daß noch weitere, von uns noch nicht k lar 
erkannte M öglichkeiten vorliegen, die natürliche Im m unität zu erklären. Das 
ganze Gebiet ist noch ziemlich im F luß, fortw ährend treten  neue Komplika­
tionen und neue Erklärungsversuche auf, von denen viele n u r ein sehr kurzes 
Leben haben, während andere schon seit Jah ren  in der Diskussion stehen, 
ohne daß eine sichere Entscheidung möglich ist.

W as die Sache eben immer so ungemein erschw ert, ist einerseits der 
U m stand, daß wür stets m it zwei Variablen zu rechnen haben, die wir beide 
unabhängig voneinander g a r nicht bestimmen können, der Virulenz der Mi­
kroben und der absolut genommenen Resistenz der Tiere. W ir können immer 
nur die Resultante beobachten, und auch dabei schieben sich immer wieder 
die so schwer in ih rer Bedeutung abzuschätzenden Phagocyten dazwischen. 
Ich muß es mir also versagen, auf die hochinteressanten Details dieser Fragen 
an dieser Stelle genauer einzugehen.



Die Mechanik des Kreislaufs1)
von

Georg Fr. Nicolai.

E r s te s  K a p ite l .

Der Kreislauf als Ganzes.

Das V e r te ilu n g ssy ste m  in  der T ierreihe.

§ 1.
Die Bedeutung eines Verteilungssystems.

Der Kreislauf des Blutes ist nicht um seiner selbst willen da; wie alle 
Prozesse im tierischen und pflanzlichen Körper dient auch er nu r der E r ­
haltung und W eiterbildung des Lebens. Das imm er nachweisbare Äqui­
valent des Lebens is t der Stoffwechsel, und so ist es nicht w underbar, wenn 
auch der Kreislauf des Blutes — wie alle anderen Funktionen — im Grunde 
nu r eine E inrichtung vorzustellen scheint: W ie  d e r  S t o f f w e c h s e l  in  
e in e m  O r g a n is m u s  m ö g lic h  is t .

Und gerade hier ist dieser Zusammenhang leicht zu erkennen , denn 
nicht alle Tiere haben einen B lutkreislauf: nur diejenigen, bei denen die Be­
dingungen des Stoffwechsels dies erheischen.

Solange der K örper n u r  aus einer einzigen Zelle besteht, is t ein K re is lau f im  
eigentlichen Sinne unm öglich und auch  überflüssig, denn die Einzelzelle kann so 
wie so n u r  durch  Osmose ih re  N ahrung  in  sich aufnehm en und ih re  A bfall­
produkte  ausscheiden. A uch bei einem  Organism us, der aus zwei dünnen  E p ith e l­
lag en , dem  Ektoderm  und  dem  E n to d erm , besteh t, bed arf es ke iner besonderen 
E in rich tungen , dam it der von außen h e r aufgenom m ene Sauerstoff und die in  der 
G astru lahöhle  verdau ten  N ahrungsbestand teile  zu a llen  Gewebselem enten h in ­
gelangen. A uch h ie rfü r genügt noch die einfache D u rch tränkung . *)

*) Zusam m enfassende D arstellungen  des Gegenstandes Anden sich vor allem  
bei: R o l l e t ,  Physiologie der B lutbew egung in  H erm anns H andb. 1 , 146 bis 340, 
1880; T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  der Physiologie des K reislaufes, Leipzig 1893. Diese 
beiden klassischen W erke der Physiologie w ill die folgende Z usam m enstellung n icht 
ersetzen, n u r  ergänzen, deshalb sind Problem e, die d o rt au sführlich  d isk u tie rt sind, 
h ie r zum  Teil n u r gestreift. A uch die specielle Physiologie des kleinen K reis­
laufes, die T i g e r s t e d t  in  den „Ergebnissen der Physiologie“ erst k ü rz lich  behandelt 
h a t, konnte  aus diesem G runde w eggelassen werden.
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Sobald aber das M esoderm sich dazw ischen schiebt und der K örper volum i­
nöser w ird, d. h. eine fü r  uns etw a an  der Grenze der S ich tbarkeit liegende Größe 
übersch re ite t, verm ag er im  allgem einen n ich t m ehr alle seine Teile du rch  eine 
von Zelle zu  Zelle dringende Endosm ose zu ernähren . — Ebensowenig verm ag er 
au f diese W eise verbrauchte  Stoffe fortzuschaffen. N ur u n te r  besonders günstigen 
B edingungen, bei p a rasitä re r Lebensweise, d ü rfte  dies m öglich sein; h ie r  sind denn 
auch die K reislauforgane häufig vollkom m en zurückgebildet.

Abgesehen von diesen Ausnahmefällen wird aber immer, falls überhaupt 
eine weitere Größenentwickelung möglich sein soll, die Ausbildung eines Ver­
teilungssystem s notwendig.

Ein solches Verteilungssystem h a t die Aufgabe, den ursprünglichen 
K ontakt der einzelnen Zelle mit der Umgebung aufrecht zu erhalten. Das 
Protozoon em pfängt von seiner Umgebung Sauerstoff und die notwendigen 
N ahrungsm ittel und g ib t Kohlensäure und die überflüssigen Stoffe der regres­
siven Metamorphose ab. Die Aufgabe des Verteilungssystems besteht auch 
bei den Metazoen darin , die an bestimm ten Stellen aufgenommene N ahrung 
(inkl. des Sauerstoffs) im ganzen Körper zu verteilen und die Abfallsprodukte 
aus allen Teilen des Körpers nach gewissen Stellen zu führen, an denen sie 
dann ausgeschieden werden. Diese Aufgabe wird durchaus nicht immer von 
demjenigen A pparat geleistet, welchen wir beim Menschen als Kreislaufsystem 
zu bezeichnen gewohnt sind. Luftw ege, Verdauungswege und Harnwege 
können un ter Umständen wenigstens teilweise da-selbe leisten, und die ver­
gleichende Physiologie zeigt uns, daß die gedachten Möglichkeiten in  der 
T at alle verw irklicht sind.

Außerdem aber hat das Blutgefäßsystem im Laufe der Entw ickelung 
noch eine andere, uns erst in den letzten Jahren  deutlicher zum Bewußtsein 
gekommene Bedeutung gewonnen: Es ist der V e r m i t t l e r  e in e r  w o h l v o r ­
l ä u f ig  k a u m  g e a h n te n  M e n g e  v o n  R e g u la t io n s  v o r g ä n g e n  im  K ö rp e r. 
Zwar, daß Art und Menge der Blutgase ein Regulator der Atmung ist, wissen 
wir längst, aber das Studium der inneren Sekretion m acht es von Tag zu Tag 
gewisser, daß außerdem noch unzählige Stoffe im Blute kreisen, welche, vom 
Organismus selbst produziert, die Funktionen des Körpers in ganz anderen, 
von den Bildungsstellen weit entfernten Gebieten regulieren.

In diesem Sinn kommen dem Blute Eigenschaften zu, die man lange 
für eine ausschließliche Domäne des Nervensystems hielt.

§ 2.

Das Yertelluiigssystem bei Wirbellosen.
Die sehr große L ite ra tu r  über die M orphologie der K reislaufsystem e jn  der 

T ierreihe  k ann  n ich t berücksich tig t werden. Im  folgenden sollen einige neuere 
physiologische A rbeiten  über die vergleichende Physiologie des K reislaufes zusam m en­
gestellt werden. H ier findet m an auch  m eist die ä lte re  L ite ra tu r. Die sehr zah l­
re ichen A rbeiten von C a r ls o n ,  der fast alle Stäm m e der W irbellosen in  bezug auf 
ih r  Z irkulationssystem  untersuch t h a t,  sind n ich t einzeln au fg efü h rt. Sie finden 
sich alle im  Am. Jo u rn . of Physiol.

Würmer: Joh nston  und Joh nson , The course of the blood flow in Lum- 
bricus, Proc. Amer.Phys. Soc. in Am. Journ. of Physiol. 12, 6, 1902. — Schnecken: 
S ch ön le in , Über das Herz von A p l y s i a  l i m a c i n a ,  Zeitschr. f. Biol. 30, 187, 1893; 
Straub, Zur Physiologie des Aplysienherzens, Pflügers Arch. 86 , 504, 1901. 
Mu s c he l n :  A t h i n g ,  Untersuchungen über das Bojanasche Organ, Rostocker 
Dissertation 1901. — T u n i c a t e n  (vgl. auch die Literaturangaben auf S. 666);
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P i z o n ,  Physiologie du coeur chez les colonies de Diplosomes, Compt. rend. de 
l ’Acad. 135 , 1528, 1902; G. W. H u n t e r ,  Notes on th e  h e a r t  action of M o l g u l a  

m a n h a t t e i i s i s ,  Am er. Jo u rn . of Physiol. 10, 1, 1903; H e i n e ,  B au und  E ntw ickelung  
des Herzens der S a lp en , Zeitschr. f. wiss. Zool. 7 3 , 429, 1903; C a r ls o n ,  The 
response of the  h earts  of certain  M olluscs, Decapods and Tunicates to  electrical 
S tim u la tio n , Science New Y ork 17, 548, 1903; E n r i q u e s ,  D eila circulazione 
sanguinea nei tun ica ti, A rchivio  zool. 2 , 11, 1904. — C r u s t a c e e n :  B a n d l e r ,  
W irk u n g  des e lektrischen Strom es und  der H erzgifte  au f das D aphn ienherz, Arcli. 
f. experim . P a tho l. 34 , 392, 1894; F i s c h e i ,  N ach trag  h ierzu  ebenda 36, 325, 1895; 
D e a b o r n ,  H u n t  B o o k m a n n  und T i e r n e y ,  E in ige allgem eine E igenschaften  des 
H erzm uskels vom am erikan ischen  H um m er, Z entralb l. f. Physiol. 11, 274, 1897; 
R o b e r t s o n ,  Note on th e  influence of tem p era tu re  on th e  ra te  of th e  h e a r t  b eat in 
a  crustaceen, Biol. Bull. 1 0 , 242, 1906. —  I n s e k t e n :  L. A r n h a r d t ,  Die B edeu­
tu n g  der A ortaschlangenw indungen des B ienenherzens, Zool. Anz. 30, 721, 1906. — 
F i s c h e :  K. S c h ö n  l e i n ,  B eobachtungen über B lu tk re islau f und R espiration  bei 
einigen Fischen nebst einigen B em erkungen über die V ivisektionstechnik bei Fischen, 
Zeitschr. f. Biol. 32, 511, 1895; vgl. auch S c h ö n l e i n  und W il le m ,  Bull, scientif. 
de la  F rance  e t de la  Belg. 26  (1895); B r ü n i n g s ,  Z ur Physiologie des K reislaufes 
der Fische, Pflügers Arch. 75, 599, 1899; G r ü t z n e r ,  N ach träg licher Zusatz ebenda, 
S. 641, 1899; B o t a z z i ,  Ü ber die Innerva tion  des H erzens von S c y l l i u m  c a i u c u l a  und 
M a j a  s q u i n a d o ,  Z entralb l. f. Physiol. 14, 665; G r e e n e ,  C ontributions to  th e  physio- 
logy of th e  C alifornia hagfish ( P o l i s t o t e m a  S l o u t i ), I. T he anatom y and phys. of the  
caudal h ea rt, Am er. Jo u rn . of Physiol. 3, 366, 1900, II . T he absence of regulative 
nerves, ebenda 6, 318, 1901. — C o e l e n t e r a t e n :  C r e m e r ,  Ü ber das E lektrocardio- 
g ram m  der M edusen, Sitzungsber. d. Ges. f. M orph, u. Physiol., M ünchen 1906.

Das einfachste Verteilungssystem findet sich bei den Schwämmen.
Hier wird der K örper einfach porös. Durch unzählige D e r m a lp o re n  

t r i t t  das umgebende W asser m it den in ihm enthaltenen Nahrungsstoffen 
in das Körpergewebe hinein und wird hier durch die Geißeln besonderer 
Zellen, die teilweise in sogenannten G e iß e l t a m m e r n  angebracht sind, um­
getrieben. Dadurch werden auch die innen liegenden Körperzellen von der 
Umgebungsflüssigkeit d irekt um spült, sie nehmen aus ihr — fast wie frei 
lebende Zellen — die notwendigen Nahrungsstoffe auf und geben auch ihre 
E xkrete an das umspülende W asser ab, das weiter gewirbelt den Körper 
endlich durch ein oder m ehrere „ O s c u la “ verläßt.

W enn sich bei den höheren Cölenteraten (Q u a lle n , M e d u se n  u n d  
K o ra l le n )  ein eigentlicher Darm zu entwickeln beginnt, so ist dieser anfangs 
noch durchaus V e r d a u u n g s -  u n d  V e r te i lu n g s o r g a n  z u g le ic h .

Das w ird dadurch erreicht, daß der Darm die Beschaffenheit eines ein­
fachen Rohres aufgibt und — sich mehr oder m inder sta rk  verästelnd — 
mit seinen Verzweigungen die einzelnen Körperregionen selbst aufsucht. Da 
hier die A usstülpungen des Magens ( y c c ö T t j ^ )  die Form  und das Geschäft 
von Gefäßen (vascula) übernehm en, so spricht m an von einem G a s t r o -  
v a s c u la r s y s te m .  Durch K ontraktionen des Zentralmagens sowie durch 
allgemeine Körperbewegungen wird der Inhalt in die blindsackförmig endigen­
den Gefäße hinein und aus ihnen wieder heraus bewegt. Diese A rt des 
„Z irkulationssystem s“, die eine recht hohe Vollkommenheit erlangen kann, 
und die sich auch noch bei vielen niederen W ürm ern findet, ist eben die 
allein mögliche, solange noch der Darm die einzige vorhandene Körperhöhle 
ist. W enn sich aber im Laufe der Entw ickelung der Darm von der Leibes­
höhle sondert, so tr i t t  eine A rbeitsteilung ein; der Darm übernim m t die 
Funktion des A ufsaugens, die Leibeshöhle die Funktion der Verteilung.
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Man kann diesen Vorgang auch so beschreiben, daß man sag t, die G astral- 
taschen der Cölenteraten schnüren sich ab und behalten dann nur noch die 
Funktion von Verteilungsorganen. (Ob der Vorgang sich auch morphologisch 
in dieser Weise abspielt, ist zum mindesten fraglich.)

Bei den Würmern finden wir alle Stadien dieser allmählich fortschreiten­
den Entw ickelung. Die ursprünglichsten Zustände finden sich wohl bei den 
N e m a to d e n  und A c a n th o c e p h a le n .  Bei ihnen ist das Cölom, die Leibes­
höhle, von einer A rt Lymphe, einer Eiweiß, manchmal auch geformte B estand­
teile enthaltenden Flüssigkeit angefüllt. Diese Lymphe em pfängt die resor­
bierte N ahrung aus dem Darm und g ib t sie weiter an die Gewebe. Als 
treibende K raft fü r die Fortbew egung der Lymphe kommen im wesentlichen 
die allgemeinen Körperbewegungen in Betracht.

Allmählich sondert sich nun das Cölom in einzelne A bschnitte, in 
Lacunen, wie sie M iln e - E d w a r d s  nenn t, und dieses lacunäre Gefäßsystem 
wird in seinem einen A bschnitt von im m er zahlreicheren Septen durch­
zogen und somit immer engm aschiger; in seinem anderen A bschnitt reckt 
und streck t es sich und w ird immer röhrenförm iger und glattw andiger, so 
daß sich im Laufe der Entw ickelungsreihe daraus das Capillarsystem einer­
seits und das zu- und abführende arterielle und  venöse System andererseits 
entwickelt. Aber lacunäre Räume erhalten sich noch weit hinauf in der 
T ierreihe, und vollkommen abgeschlossene Systeme besitzen immer nur die 
höchsten Entwickelungsformen.

In den einzelnen Klassen des W ürm erstam m es sehen wir diese E n t­
wickelung in allen Stadien: aber erst bei manchen A n n e l id e n  (wie bei den 
Regen Würmern) finden wir ein geschlossenes Gefäßsystem, das ro t gefärbtes 
Blut führt. Der dorsale Stamm liegt hier auf dem Darm e, der ventrale in 
einiger Entfernung un ter demselben. Verbunden sind diese beiden Stämme 
durch segmental angeordnete seitliche Anastomosen, welche bei den R e g e n -  
w ü rm e rn  pulsieren (laterale Herzen), w ährend meist der dorsale Gefäßstamm 
kontraktionsfähig ist; manchmal kommt es hier auch zur Bildung eines w irk­
lichen Herzens, wie bei A re n ic o la ,  die ein zweikammeriges Herz in der 
vorderen Hälfte des Rückengefäßes besitzt.

N eben diesem  vom D arm  abstam m enden V erteilungssystem  finden w ir bei 
m anchen  W ürm ern  noch  ein zweites V erteüungs- bzw. Ableitungssystem . Besonders 
bei den parenchym atösen  W ürm ern  sind die E xkretionsorgane (die sogenannten 
P ro tonephrid ien  oder W assergefäßsystem e) äußerst d ich t verzw eigt, wobei sie häufig 
ein an  B lu tcap illaren  erinnerndes N etzw erk bilden. D ie s e  T ie r e  h a b e n  a ls o  
e in e n  ü b e r a l l  h i n  v e r z w e i g t e n  D a r m ,  d e r  z u g le i c h  m i t  d e r  N a h r u n g s ­
a u f n a h m e  u n d  V e r t e i l u n g  a u c h  d ie  A t m u n g  b e s o r g t  u n d  e in e  ü b e r a l l  
h i n  v e r z w e i g t e  N ie r e .  — E ines dazw ischen liegenden Gefäßsystem s bedürfen  
sie also n ich t. Das spätere  abgeschlossene B lutsystem  h a t  sich d a n n , d a ran  sei 
nochm als e rin n e rt, durch  A bschnürung  de r G astralfo rtsä tze  ausgebildet. E ine 
W eiterb ildung  der im  Protonephrid iensystem  ausgesprochenen T endenz findet sich 
in  de r N a tu r , n icht.

Bei den Ecliinodermen t r i t t  das Gefäßsystem, das die N ahrungs­
verteilung zu besorgen h a t, in innige Beziehung zu dem m it der Außenwelt 
d irekt in V erbindung stehenden W asser- oder Am bulacralsystem , von dem 
man früher g laubte, daß es n u r  zur Lokomotion diente. W enn man auch 
heute, nachdem man das sogenannte „Herz des W assersystem s“ als eine Art
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Lym phdrüse erkannt hat, weiß, daß auch dies System zur Nahrungsaufnahm e 
und mehr noch zur Atm ung in Beziehung Bteht, so ist doch unsere Kenntnis 
von diesen Funktionen so gering, und die Verbindung mit Lokomotions­
organen bedingt so eigenartige Verhältnisse, daß es hier, wo doch schließlich 
alles im Hinblick auf den Menschen abgehandelt w ird, mit der E rw ähnung 
genug sein mag.

Bei den Mollusken ist ständig ein d o r s a le s  a r t e r i e l l e s  H e rz  vor­
handen, das aus einer Kammer und aus ein oder zwei Vorkammern be­
steht. Das Herz em pfängt das Blut d irekt von den Kiemen (bzw. Lungen). 
Vom Herzen w ird das B lut in A rterien den einzelnen Körperregionen zu­
geführt, dann wird es von lacunären Räumen aufgenommen, teilweise auch, 
besonders hei den M u s c h e ln ,  von der allgemeinen Leibeshöhle. Von hier 
führen wieder eigentliche Gefäße, und zwar venöse Bahnen zu den Respirations­
organen. Ein Capillarsystem ist nu r bei den höchstentwickelten Mollusken, 
bei den C e p h a lo p o d e n ,  vorhanden, aber auch sie haben kein völlig g e ­
s c h lo s s e n e s  Blutsystem.

Bei den Arthropoden ist die A nordnung des Gefäßsystems ähnlich wie 
bei den Mollusken, auch hier findet sich ein d o r s a le s ,  entsprechend dem 
ganzen C harakter der A rthropoden meist segmental gebautes H e rz ,  das aber 
keine zuführenden Venen besitzt, sondern durch mehr oder weniger zahlreiche 
„Ostien“ sich aus dem umspülenden Blute vollschöpft. W eiter findet sich 
ein mehr oder weniger (niemals ganz) geschlossenes Gefäßsystem, in das zum 
mindesten der den Herzbeutel darstellende Teil der Leibeshöhle als lacunäre 
Bildung einbezogen ist.

Bei den fa st m ikroskopisch kleinen n iederen  K n is te rn  (C o p e p o d e n ) ,  deren 
dünn h äu tig e  Oberfläche eine diffuse A tm ung e rla u b t, ebenso wie bei den ähn lich  
gebauten  kleinen Spinnen (viele M i lb e n )  und bei kleinen Insek ten  (viele B l a t t l ä u s e ) ,  
ist ein ausgebildetes G efäßsystem  kaum  n o tw end ig : h ie r  findet m an  dah er auch n u r 
die allgem eine K örperhöhle m it einer lym phartigen  F lüssigkeit angefü llt wie bei 
niederen  W ürm ern. M anchm al is t noch ein H erz vo rhanden , das diese Lym phe 
u m tre ib t, m anchm al schw indet auch dies, und die Z irku la tion  im  Cölom w ird n u r 
durch  die allgem einen. K örperbew egungen a u frech t erhalten . A uch abgesehen von 
diesen extrem sten  F ällen  der B ückbildung kann  m an bei vergleichender B e trach ­
tu n g  der einzelnen Insek tenfam ilien  erkennen , daß Venen, A rterien  und C apillaren 
d e s to  b e s s e r  a u s g e b i l d e t  s i n d ,  j e  m e h r  s ic h  d ie  A tm u n g  in  b e s t im m te n  
P u n k t e n  d e s  K ö r p e r s  l o k a l i s i e r t ,  und zw ar kom m t es n u r  au f die L okali­
sa tion  a n , die A rt de r A tm ung ist völlig g le ich g ü ltig , denn die du rch  Kiem en 
atm enden großen K ruster haben  ein ebenso vollkom m en ausgebildetes B lutgefäß­
system  wie die ausschließlich du rch  Lungen a tm enden  Skorpione.

Je  m ehr aber bei den Spinnen die L ungenatm ung  gegenüber der L uftverso r­
gung durch  Tracheensystem e z u rü ck tritt, desto sch lech ter sind die B lutgefäße au s­
gebildet, u n d 'b e i 'd e n  ausschließlich durch  T racheen  atm enden Insek ten  ist das 
B lutgefäßsystem  äußerst ru d im en tä r , denn h ier ist neben dem  Blutgefäßsystem  ein 
anderes V erteilungssystem  — näm lich  das der T racheen  — en tstanden , das den 
Gefäßen einen Teil ih re r  A rbeit abnim m t. [Die T racheen  sind bekanntlich  lu fth a ltig e  
R öhren , d ie, äußerst fein  verzw eigt, den ganzen K örper m it einem  engen Netz 
durchziehen  und so die Zu- und  A bfuhr der gasförm igen Substanzen (im w esent­
lichen Sauerstoff und K ohlensäure) selbständig besorgen.]

D er U m stand, daß selbst bei so hoch entw ickelten  T ia rerr0 sfe-ies^o ch  manfehp 
Insek ten  sind, der A usfall der einen F unk tion  des G efäßsjptej^st^jler T r a n s p o r t e r  
gasförm igen Stoffe) die fa s t völlige A trophie der Gefälle jk u r  r f t l j j e l n j l ^ ^ e ig t  
d eu tlich , daß d ie  S a u e r s t o f f v e r t e i l u n g  (b zw . d ie  Ö G ^ W eg f i p ^ 4 ^ j ) d . i e  
w e s e n t l i c h s t e  A u f g a b e  d e s  B l u t g e f ä ß s y s t e m s  i s t ;  wife d o ja fu ie  k la s s ^ |) e
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E in te ilung  in  venöses und arterie lles B lu t durchaus sachgem äß erschein t, eine E in ­
teilung  ab er in nah ru n g h altig es und abfallp roduk tehaltiges B lu t u n an g eb rach t w äre. 
A llerdings is t bei den Insekten  de r entoderm ale M itteldarm  häufig m it zahlreichen 
B lindsäcken versehen und die in den ektoderm alen  E nddarm  m ündenden V a s a  

M alp ig h ii sind sehr l a n g , so daß diese B ildungen nach  A rt eines G astrovasculär- 
system s und eines P rotonephridiensystem s die eigentlichen Z irkulationsorgane en t­
lasten.

Die Tunicaten endlich sind außer den W irbeltieren die einzigen, welche 
ein ventral gelegenes Herz haben. Ih r Gefäßsystem ist ziemlich ausgebildet, 
nur in der Um gebung des Darmes finden sich einige lacunäre Bildungen. 
Das Tunicatenherz hat außerdem eine sonst nie vorkommende Eigentüm lich­
keit. Es ist nämlich imstande, das Blut abwechselnd bald in der einen, bald 
in der anderen Richtung durch sich hindurch zu pumpen. W enn das Herz 
z. B. eine Weile als arterielles Herz tä tig  gewesen is t, d. h. wie bei den 
M o llu s k e n  m it Sauerstoff gesättigtes Blut von den Respirationsorganen auf­
genommen und dann in den Körper getrieben hat, steht es plötzlich still, um 
nach einem Weilchen, ähnlich einem F is c h h e r z ,  das Blut aus dem Körper 
aufzunehmen und in die Kiemen zu treiben. Also auch in bezug auf ihr 
Herz und ihr Gefäßsystem nehmen die Tunicaten eine vermittelnde Stellung 
zwischen diesen beiden Tierstäm m en ein. Genaueres über die Bedeutung 
dieses Mechanismus siehe in meiner >) A rbeit über das Salpenherz.

D ieser periodische W echsel der K on trak tionsrich tung , der von v a n  H a s s e l t 8) 
und von E s c h s c h o l t z 3) en tdeck t w urde, ist in neuerer Zeit von L. S. S c h u l t z e 4) 
eingehend u n te rsu ch t w orden, bei dem  auch  die einschlägige L ite ra tu r  in a u sfü h r­
licher W eise zu finden ist. Da K lappen im m er n u r  so gebau t sein können, daß sie 
bei einer bestim m ten R ich tung  des B lutstrom es w irksam  sind, so k an n  das, was 
S c h u l t z e  als R udim ent einer Z ipfelklappe beschreibt, kaum  eine w esentliche fu n k ­
tionelle B edeutung haben. Das B lu t kan n  h ie r  n u r  durch  eine perista ltische W elle 
in der M usku la tu r vorw ärts getrieben w erden. D ad u rch , daß dabei die eine Seite 
des Schlauches ganz oder fa s t vollständig  verschlossen w ird , ist das B lu t ge­
zw ungen, nach  der anderen  Seite auszuw eichen. Das U ngünstige lieg t vor allem  
d a rin , daß der R ückfluß des Blutes n i c h t  du rch  einen M echanism us verh in d ert 
w ird, d e r o h n e  die T ätig k eit von M uskelzellen zustande kom m t. H ier ist vielm ehr 
alles die W irkung  von M uskelk raft, und dies schein t in der T a t eine überflüssige 
V ergeudung von K ra ft zu sein.

§ 3.
Das Ycrteilungssystein hei den Wirbeltieren.

Die W i r b e l t i e r e 6) haben (mit Ausnahme des A m p h io x u s )  ein v e n t r a l  
g e le g e n e s  H e rz  und ein g e s c h lo s s e n e s  B lu tg e f ä ß s y s te m . Die Lymph­
gefäße hingegen verlaufen zwar auch in geschlossenen Bahnen, allein diese 
kommunizieren m it allen offenen S palten , Lücken und Hohlräumen des 
Körpers. *)

*) N i c o la i ,  B eiträge zur A natom ie und Physiologie des Salpenherzens, Arch. 
f. A nat. u. Physiol. (Physiolog. A bt.) 1909. — s) v a n  H a s s e l t ,  L ettre  sur les 
B isphores, A nnal. de soc. n a tu r. 3 , 1824. — 3) E s c h s c h o l t z ,  B erich t über die 
Reise von K ronstad t bis St. P e te r  und Paul. Isis 1825. — 4) S c h u l t z e ,  U n te r­
suchungen über den H erzschlag der Salpen, in  Zeitschr. f. N aturw . 3 5 , N. F. 28, 
221, 1901. — 5) Die W irbeltiere sind im  G egensatz zu den anderen  Stäm m en ver­
hältn ism äßig  ku rz  behandelt, weil T i g e r s t e d t  ihnen  in seinem Lehrbuch ein lesens­
w ertes K apite l gew idm et, den K reislauf der W irbellosen aber n ich t behandelt hat-
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Das H erz ist in einem aus einer serösen M em bran bestehenden H e r z b e u t e l  
eingeschlossen, an  dem m an ein parie ta les und ein viscerales B la tt unterscheiden 
kann. Das letz tere  überzieh t das H erz und ist m it ihm  verw achsen, zwischen den 
beiden B lättern  findet sich ein  häufig m it ziem lich viel Liquor pericardii gefü llter 
L ym p h rau m , der n u r bei den Selachiern m it dem Cölom, von dem er s tam m t, in 
V erbindung s teh t; seine A ufgabe ist es, bei den F orm veränderungen  des H erzens 
das leichte G leiten desselben an  seiner U m gebung zu  erm öglichen und gleichzeitig 
infolge der straffsehnigen Beschaffenheit extrem e H erzbew egungen zu v e rh in d e rn ').

Das H e r z ,  das im m er v en tra l gelegen is t, b esteh t bei den Selachiern und 
A m phibien aus einer e in h e itlichen , bei allen anderen  T ieren  aus einer paarigen 
Anlage. Die W and des H erzens differenziert sich in  das E n d o c a r d ,  das M y o c a rd  
und das P e r i c a r d .  Bei den Gefäßen en tsprich t diesen drei Schichten  die epitheliale 
I n t i m a ,  die m uskulöse und elastische M e d ia  und die bindegewebige A d v e n t i t i a .

Das gesamte Schema des F i s c h k r e i s l a u f e s  schließt sich noch eng an 
die bei Anneliden bestehenden Verhältnisse an, nu r ist das Herz an dem v e n ­
t r a l e n  G e fä ß  entwickelt und nicht an dem dorsalen; diesem entspricht die 
bei Vertebraten in ihrem oberen A bschnitt paarig  angelegte Aorta descendens 
(vgl. die Fig. 42a). Das ventrale und das dorsale Gefäß — die Aorta ascendens 
und descendens — hängen auch hier noch durch Gefäßschlingen zusammen, 
die den Darm umgreifen.

In diesen Ästen liegen die Kiemen, welche das Blut von dem dicht 
daneben liegenden Kopfherzen empfangen. Dasselbe ist also ein v e n ö s e s  
H e r z ;  das in den Kiemen arterialisierte Blut fließt dann in das Dorsalgefäß, 
in diesem caudalwärts, versorgt den Körper m it Blut und ergießt sich in das 
große ventrale venöse Gefäß, das das Blut zum Herzen zurückführt (Fig. 42 a).

In der Klasse der A m p h ib ie n  haben die Kaulquappen noch fast ganz 
die geschilderte A nordnung der Kreislauforgane. W enn aber ih r e  K iem en  
a t r o p h i e r e n  u n d  ih r e  S c h w im m b la s e  s ic h  z u r L u n g e  e n tw ic k e l t ,  so 
tr i t t  eine tiefgreifende Um gestaltung des gesamten Kreislaufes ein. Mit den 
Kiemen schwinden die Kiemencapillaren, und der ganze Kiemenkreislauf wird 
auf direkte Verbindungen zwischen Aorta ascendens und descendens reduziert. 
Vor allem aber hat die Umwandlung der Schwimmblase zur Lunge zur Folge, 
daß der nunmehrige L u n g e n k r e i s l a u f  in einen funktionellen Gegensatz 
zum Körperkreislauf tr i t t ,  von dem er bis dahin einen Teil bildete. Dieser 
Gegensatz hat auch morphologische Konsequenzen; die Lungenvenen, welche 
im Gegensatz zu allen anderen Venen arterielles Blut führen , bekommen 
eine eigene Einm ündung in das H erz , und infolgedessen kommt es zur Aus­
bildung eines rechten und linken Vorhofs. In den rechten Vorho'f münden 
nach wie vor die Körpervenen (das rechte Herz entspricht also dem gesamten 
Fischherzen). In den linken Vorhof aber ergießt sich das arterielle Blut, das 
aus den Lungen stammt. D am it ist der Unterschied zwischen dem r e c h te n  
v e n ö s e n  und dem l in k e n  a r t e r i e l l e n  H e rz e n  angebahnt. Zwar mischt 
sich noch das in den Vorhöfen getrennte helle und dunkle Blut in der einen 
gemeinsamen Kam m er, von der sowohl die L ungenarterien als auch die 
K örperaorten (denn der Frosch hat noch zwei Aorten) entspringen. Trotz­
dem findet keine völlige M ischung s ta tt;  beim Frosch gibt es eine besondere *)

*) Ü ber die A natom ie des P ericards vgl. au ch  die von den üblichen A ngaben 
etw as abw eichende D arstellung  bei D e b i e r r e  und T r a m b l i n ,  Jo u rn . de l ’A nat, 
e t Phys. 44, 174, 1908.
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Klappe im A ortenbulbus (Spiralklappe, B rü c k e sc h e  Klappe), welche nach 
S u c h a r d 1) vornehmlich im ersten Stadium der Kammersystole das venöse 
B lut von der A orta abhält und in die Arteria laryngea ablenkt, deren Gefäß­
gebiet zum respiratorischen Bezirk gehört. Aber die Scheidewand, welche 
von der E inm ündungsstelle der nunm ehr getrennten  Venen in das Herz vor­
rag t, wächst weiter. Bei den Tritonen ist die Vorhof scheide wand noch durch­
löchert, bei den Fröschen dagegen ist sie schon solid, und durch zahlreiche 
Muskellamellen und Balken im Innern  des Ventrikels wird wenigstens bis zu 
einem gewissen Grade eine Mischung der beiden B lutarten verhindert.

In der Klasse der R e p t i l i e n  wächst dann allmählich das Ventrikel­
septum, Eidechsen, Schlangen und Schildkröten haben immer vollkommenere 
Septen; bei den Krokodilen ist die Scheidung vollendet (vgl. Fig. 42 c).

A b e r  d ie  B e p tilie n  z e ig e n  tro tzd e m  k ein e  v ö llig e  T re n n u n g  in  e inen  a rte rie lle n  
u nd ven ösen  K r e is la u f ,  w e il  h ie r  zw e i A o r te n  v o rh a n d e n  sin d , w e lc h e  au s je  e in er 
H e r z h ä lfte  e n tsp rin g en  u nd sich  d an n  k reu zen . D ie  lin k e  A o r t a ,  w e lc h e  aus dem  
re c h te n  H erzen  stam m t, e n th ä lt  d a h e r, fa lls  d ie  S ch eid ew an d  v o llk o m m en  ist, rein  
venöses B lu t  (sonst g e m isch te s) , w ä h ren d  d ie  re c h te  A o r ta  (au s d em  lin k e n  V e n ­
tr ik e l)  a u f  a lle  F ä lle  —  a u c h  w en n  die  V e n trik e ls ch e id e w a n d  n ic h t vo llk o m m en  
is t  —  ein  v o lls tä n d ig e r  a rte ria lis ie rte s  B lu t  e r h ä lt . D a , w ie  au s der F ig u r  h e r v o r­
g e h t ,  v o n  d ieser A o r ta  K o p f  u nd G eh irn  v e r so rg t w e rd e n , e rsch ein t diese E in ­
r ic h tu n g , w e lc h e  g e ra d e  die  leb e n sw ich tig sten  O rg an e  am  besten  v e r so rg t, äu ß erst 
zw e ck m äß ig .

F u n k tio n e ll v o lle n d e t ist d ie  T re n n u n g  erst bei den W a r m b l ü t e r n ,  von  
den en  in  F ig . 4 2 d das V o g e lsc h e m a  g e ze ic h n e t is t ;  das S ä u g e tie rsc h em a  (v g l. F ig . 43) 
u n tersch e id e t sich  n u r d a d u rc h , daß h ie r  sta tt  d er re c h te n  die  lin k e  A o r ta  e r­
h a lte n  ble ib t.

N eben  d ieser fu n k tio n e ll w ic h tig e n  T re n n u n g  in  ein  re ch te s  u nd lin k es  H e rz  
g eh en  an d ere  V e rä n d e ru n g en  e in h er. D e r  S in u ste il des H e rze n s , d. h. d ie  E in ­
m ü n d u n gsstelle  der V e n en , d er bei den F isc h e n  ein en  g a n z  geso n d erten  H e rza h sch n itt 
b ild e t u n d  a u c h  bei den  A m p h ib ie n  n o ch  d e u tlic h  zu  erk en n en  ist, w ird  a llm ä h lic h  
g a n z  in  den  re c h te n  V o r h o f  h in e in g ezo g en , so d aß  er b e i den  e rw a ch sen en  S äu g ern  
ü b e rh a u p t n ic h t m e h r a ls g eso n d erter T e il w a h rg e n o m m e n  w erd en  k an n . In  b e zu g  
a u f  die a llm ä h lic h e  A u s b ild u n g  d er K la p p en , der P a p illa rm u sk e ln  u sw . m uß a u f  ein 
L e h rb u c h  d er Z o o lo g ie  h zw . d er E n tw ic k e lu n g sg e s c h ic h te  v erw iese n  w erd en .

D as Schem a des K reislau fs der Säugetiere..

§ 4 .
Die methodische Entwickelung der Kenntnis des Schemas.

Das Verteilungssystem bildet bei den Säugetieren — wie überhaupt in 
der Tierreihe — im Grunde doch immer noch die V e r m it te lu n g  z w is c h e n  
dem  K ö rp e r  u n d  d e r  A u ß e n w e l t ,  wenn auch durch Einschaltung von 
Interm ediärstadien und Zwischenstationen häufig genug nur eine Verm itte­
lung zwischen einzelnen Körperstellen stattzufinden scheint.

Man kann also Z ufuhr-und  Abfuhrwege unterscheiden. Beiden Z u f u h r ­
w eg e n  ist anzugeb^n, an welcher Stelle und in welcher Weise die einzelnen 
Stoffe von der Außenwelt in das Verteilungssystem aufgenommen und dann 
an die einzelnen Körperregionen wieder abgegeben werden. Bei den A b ­
f u h rw e g e n  ist anzugeben, an welcher Stelle und in welcher Weise der *)

*) E . S u c h a r d ,  O b servatio u s n ou velles su r la  s tru c tu re  de la  v a lv u le  de 
B r ü c k e  e t su r son rö le , C om pt. ten d . d. 1. Soc. de b io l. 1901, p. 117 9 .
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Körper die einzelnen Stoffe an das Verteilungssystem abgibt, und an welcher 
Stelle das Verteilungssystem sie dann wiederum an die Außenwelt abgibt.

D ie  Z u fu h r -  oder A b fu h rs to ffe  m ü ssen  erstens an ih re n  B estim m u n g so rt g e ­
b r a c h t w erd en  u nd zw eiten s m it dem  u m gehen den  G e w e b e  in W e c h s e lw irk u n g  
tr e t e n : so z e r f ä l lt  das V e rte ilu n g ssy stem  fu n k tio n e ll in  zw e i v o llk o m m e n  versch ied en e 
G eb iete  —  in  d as T ran sp o rt- und in  das U m satz- (A u fn a h m e - u n d  A b g a b e -)S y ste m .

In  dem  T r a n s p o r t s y s t e m  m ü ssen  B a h n e n  v o rh an d e n  se in , a u f  d en en  die  
v ersch ied en en  S to ffe  von  ein em  zu m  a n d eren  K ö rp e rte il tra n sp o rtie rt w erd en . H ie r­
fü r  sind m ö g lic h s t g l a t t e ,  s t a r k w a n d i g e  u n d  w e i t e  G e fä ß e  in  g e r i n g e r  Z a h l  
g e e ig n e t. G l a t t :  u m  überflüssige  B e ib u n g  zu  v erm eid en , s t a r k w a n d i g :  u m  einen  
m ö g lic h s t h o h en  D ru c k  und d a d u rc h  b ed in g te  sch n elle  F o rtp fla n zu n g sg e s ch w in d ig ­
k e it  zu  e rla u b en  (denn  d ie  F o r tp fla n zu n g sg e s ch w in d ig k e it  ist p ro p o rtio n al dem  
D ru c k e )  und w e i t :  w e il d ie  B e ib u n g  eben im  w esen tlich en  n u r  a n  d er W an d  
sta ttfin d et u n d  b e k a n n tlic h  der U m fa n g  g e g e n ü b e r dem  Q u e rsc h n itt bei größeren  
G efäß e n  v e rh ä ltn ism ä ß ig  k le in e r  ist (den n  d er U m fa n g  is t  p ro p o rtio n a l dem  D u r c h ­
m e sse r, d e r  Q u ersc h n itt a b e r p ro p o rtio n a l dem  Q u ad ra t des D u rch m essers). D ie 
W e ite  e rm ö g lic h t die g e r i n g e  Z a h l .  F ü r  das U m satzsy ste m  a b er sind m ö g lich st 
d ü n n w a n d i g e ,  v e r z w e i g t e  u n d  e n g e  G e fä ß e  in  g r o ß e r  Z a h l  g e e ig n et. D ü n n ­
w a n d i g e :  u m  den A u s ta u s c h  zu  e rm ö g lic h e n , v e r z w e i g t e :  u m  a lle n  Z e llen  
m ö g lic h s t n ah e  zu  k o m m e n , u nd e n g e :  eben  w e il h ie r  im  G eg e n sa tz  zu  den 
T ra n s p o r tg e fä ß e n  ein e  m ö g lic h s t gro ß e  O b erfläch e  e rw ü n s c h t sch ein t. D ie  g r o ß e  
Z a h l  d er G efäß e  k o m p en siert n ic h t  n u r den  E in flu ß  d e r  E n g e  des e in zeln en  
G e fä ß e s , so n dern  b e d in g t eine enorm e E r w e ite ru n g  des G esam tq u ersch n ittes  und 
in fo lg e d e ssen  ein e  enorm e V e r la n g sa m u n g  d e r  S trö m u n g sg e s ch w in d ig k e it, w a s n o t­
w e n d ig  e r s c h e in t, um  zu m  A u s ta u s ch  d er S to ffw ech se lp ro d u k te  in  den k u rzen  
C a p illa re n  Z e it  zu  g e w ä h ren . (M it A o r te n g e s c h w in d ig k e it  w ü rd e  d as B lu t  die  g a n ze  
C a p illa re  in  e in  T a u sen d stel S ek u n d e  p assieren .)

G em äß  d ieser d o p p elten  A u fg a b e  z e r fä llt  n u n  a u c h  s tru k tu re ll das G e fä ß ­
system  in  z w e i in  e in em  g ew issen  G eg e n sa tz  stehend e S ystem e, in  das T r a n s p o r t ­
s y s t e m  ( A r t e r i e n  u n d  V e n e n )  u n d  in  das U m s a t z s y s t e m  ( C a p i l l a r e n ) .  E in  
g e n a u eres  Z u seh en  z e ig t ,  d aß  b e id e  S yste m e  ih re n  A u fg a b e n  in  a u sg e ze ic h n e te r  
W eise  a n g e p a ß t sind.

An Capillargebieten haben wir im einzelnen folgende zu berücksichtigen,- 
die in der folgenden Tabelle zusamm engestellt sind; die Pfeile geben die 
R ichtung an, in der die betreffenden Stoffe befördert w erden:

Außen­
welt

Verteilungs­
system Körper Beförderte Produkte Capillaren

----------->
S a u e r s to f f ...................................

, ( K ohlehydrate  usw. 
N ah ru n g  ;

[ F e tte  usw .................

1. Lungen-
2. D arm -
3. Chylus-

Sauerstoff und N ahrung  . . . 4. Körper-

-------- K ohlensäure und Abfall . . |
(siehe Nr. 4) u. 

5. L ym phspalten

* —
K o h le n s ä u re ...............................
A b f a l l ............................................

(siehe Nr. 1) 
6. N ieren-

Außer diesen sechs Capillargebieten unterscheidet man dann noch meist 
als gesondertes System die L e b e r c a p i l l a r e n  (7), weil sie morphologisch eine 
singuläre Stellung einnehmen und in eine bereits venöse Bahn eingeschaltet 
sind. Ein ähnliches Verhalten im kleinen zeigen die Glomeruluscapillaren.
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Dies ergibt somit sieben voneinander verschiedene Austauschgebiete, 
davon sind fünf eigentliche Capillargebiete, die Lungen-, Darm-, Nieren-, 
Leber- und Körpercapillaren. Dazu kommen noch die beiden U rsprungs­
gebiete des Lymphstromes, die in den Körpergeweben gelegene, nicht capillare, 
sondern lacunäre parenchymatöse Quelle und die im Darm gelegene Chylusquelle.

Diese sieben Capillargebiete greifen vielfach ineinander über, und es 
hängt von der anatomischen Beschaffenheit der einzelnen Gebiete ab, ob in 
ihnen außer den spezifischen, austauscbenden Capillaren auch noch ernährende 
Capillaren vorhanden sind, und in welche Beziehung diese zueinander treten.

In der Leber ist dabei das Verhältnis so, daß außer der Vena portae, 
welche das venöse Blut vom Darm zuführt, eine Leberarterie vorhanden ist, 
und daß deren Capillargebiet m it dem portalen Capillargebiet zu einem ein­
heitlichen System verbunden is t ,  das sein Blut in gemeinschaftliche Venen 
ergießt. Das Blut der Vena portae ist vorher schon durch das Capillargebiet 
des Darmes gegangen. (Vgl. auch die ausführliche etwas abweichende Dar­
stellung bei L o o te n  *).

Ähnlich liegen die V erhältnisse bei der Niere. H ier gehen von den kleinen 
N ierenarterien (Rindenarterien) Gefäße teils zu den Glomerulis, teils zu den 
Gewebscapillaren. In dies Netz lösen sich auch die efferenten Glomeruligefäße 
von neuem auf, deren Blut also zwei Capillarsysteme hintereinander passiert.

Die Anordnung des Motors (Herz), der in zwei Gruppen (Arterien und 
Venen) geteilten Verbindungszweige und der sieben Umsatzgebiete (Capillaren) 
zeigt besser als jede Beschreibung die Fig. 43 a auf folgender Seite. Dabei ist, 
wie üblich, das sauerstoffreiche (arterielle) B lut ro t, das C 0 2-reiche (venöse) 
dagegen blau gezeichnet. Man hat dabei m it Recht die Einteilung nach dem 
wichtigsten Erhaltungsm ittel des K örpers, dem Sauerstoff, vorgenommen, 
ohne den der Körper auch nicht einmal wenige Minuten leben kann. Gelb 
gezeichnet ist das Lymphsystem ohne Rücksicht auf den Inhalt, denn von III 
aus sind es zuführende, von V aus abführende Bahnen des Körpers.

Dies Schema wird meist — abgesehen vom Lymphsystem — das Schema 
vom g r o ß e n  u n d  k le in e n  K re is la u f  genannt, wobei man un ter kleinem 
Kreislauf Lungenarterie, Lungencapillaren und Lungenvene versteht, unter 
großem Kreislauf alles übrige, wovon man dann häufig noch den P fort­
aderkreislauf absondert, den man früher „kleinsten K reislauf“ nannte (vgl.
J.. M ü lle r  in Burdachs Physiologie, Leipzig 1832).

Im Grunde aber existieren nicht mehrere Kreise, sondern nur einer, 
der allerdings eine A chtertour bildet; besonders deutlich wird dies in der 
Fig. 44, S. 673. Man sieht sehr deutlich, daß der Lungenkreislauf erst durch 
den Körperkreislauf zu einem vollen Kreis ergänzt w ird und weiter, daß 
diese E rgänzung aus sehr vielen parallel geschalteten Kreissegmenten be­
steht: Das Blut kann auf tausend verschiedenen W egen von der Aorta 
in die Vena cava gelangen (z. B. durch das Gehirn, das Gesicht, die Leber 
oder die Nieren, durch das rechte Bein oder durch 
einen, dem Körperkreislauf parallelen Kreislauf gibt 
viel selbständiger ist als alle die genann ten : das ist l

l) L o o t e n :  C o n trib u tio n  ä  l ’ötude de l ’indöpends 
e t du  fo ie  g a u c h e , Jo u rn . de l ’Anat,. e t P h y sio l. 44, 2,



672 Schem ata des B lutkreislaufes.

Schema des Blutkreislaufes, a) nach H a r v e y  (modifiziert), b) nach G a le n  ob (rekonstruiert).
Es sind: die Herzwandung schraffiert, die A rterienwandung stark konturierf, die Venenwandung 
doppelt konturiert, die Capillarwandung schwach konturiert, arterielles B lut rot, venöses B lu t blau, 
Lymph- und Chylusgefäße (bzw. Nahrung) gelb. I Lungencapillaren, I I  D arm capillaren, I I I  Chylus- 
capillaren , IV  Körpercapillaren, V  Lym phspalten, V I Nierencapillareu, V ia  Glomeruluscapillaren,

V II Lebercapillaren.
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selbst. Aus dem Bulbus aortae durch die Coronargefäße entspringend,
kehrt er durch die Sinus coronarii und Foramina vcnarum minimarum in 
den rechten Vorhof zurück, 
berührt also weder die 
A orta noch eine Vena cava.

W enn man häufig die 
P fortaderbahn als geson­
derten Kreislauf schildert, 
so liegt hierzu kaum  eine 
Veranlassung vor. Trotz 
dem Gesagten werden wir 
die a lt eingebürgerten Aus­
drücke beibehalten.

D ie  V e rh ä ltn isse  des P fo r t ­
a d e rk re is la u fs  lie g e n  b e i den 
v ersch ie d e n en  W irb e ltie rk la s- 
sen e tw a s versch ied en . B e i 
den  S ä u g e rn  b ild en  die  V e n en  
des V e rd a u u n g s tr a k te s  (also 
des M agen s, des D arm k a n a ls , 
d e r  M i lz , des P a n k r e a s , des 
M esen teriu m s und d er G a lle n ­
b la s e )  die  P fo r ta d e r , w e lc h e  
s ich  d a n n  w ie d e r  in  der 
L e b e r  n a c h  A r t  e in e r  A rte r ie  
v o n  n eu em  v e r z w e ig t. B e i 
den V ö g e ln  k om m en  a u ß e r 
den g e n an n te n  V e n en , w e lc h e  
d as U rs p ru n g sg e b ie t d er P fo r t­
a d e r b ild en , a u c h  n o ch  e in ig e  
V e n en  d er h in te re n  E x tr e m i­
tä te n  , des S ch w a n ze s  und 
des B eck en s h in zu , w ie  sch on  
N i c o l a i  (Isis 1826) g e z e ig t 
h a t. B e i den  n ied eren  T ieren  
w ird  d er A n te il des n ic h t 
dem  E in g e w e id e tr a k t e n t­
stam m en d en  P fo rta d e rb lu te s  
im m e r größ er. B e i den  A m ­
p h ib ie n  u nd F isc h e n  k o m m t 
d a n n  n o c h , w ie  e b e n fa lls  
N i c o l a i  erw iesen  h a t ,  das 
P fo rta d e rs y s te m  d er N ie re n  
h in zu .

Schema der Blutverteilung im Körper 
ze ig t, daß der große und der kleine Kreislauf erst gegenseitig  
sich zu einem Kreise ergänzen, und daß im großen Kreislauf 
viele einzelne „Kreisläufe“ einander parallel geschaltet sind.

F ig . 44.

§ 5.
Historische Entwickelung der Kenntnis des Schemas.

V or H a r v e y .
Heute findet man dies Schema mehr oder weniger übersichtlich in allen 

Schulbüchern und es erscheint fast unbegreiflich, warum man die einfachsten 
Versuche nicht angestellt und die scheinbar so offensichtliche W ahrheit nicht 
gefunden. W ir dürfen aber nicht vergessen, daß das Mikroskop erst in

N a g e l ,  Physiologie des M enschen. I . ^ 4.3
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den ersten Jahrzehnten des 17. Jahrhunderts erfunden is t, und daß mithin 
vorher niemand die capillare V erbindung zwischen A rterien und Venen 
gesehen haben kann. Da ist es dann eher erklärlich, wie man es an sich 
für ebenso wahrscheinlich halten konnte, eine Verbindung durch das schmale 
Ventrikelseptum  anzunehm en, als durch die zum Teil doch sehr viel mäch­
tigeren peripheren Fleischmassen. Alles, was wir vor der Erfindung des 
Mikroskops über die wahre N atur des Kreislaufs wissen konnten, war nur 
indirekt erschlossen aus physiologischen Experim enten, und es wird ein 
ewiges Ruhm esblatt in der Geschichte der Experim entierkunst bleiben, daß 
unsere Kenntnis vom B lutkreislauf vollkommen fest und sicher begründet 
war, ehe irgend jemand den Kreislauf wirklich gesehen hatte.

E s e x is t ie r t  eben  —  w ie  B e t h e 1) seh r r ic h t ig  in  an d erem  Z u sa m m en h ä n g e  
b e m e rk t —  n ic h t n u r das, w a s d ir e k t geseh en  w erd en  kan n , und es is t  ein  tra u rig e s  
Z e ic h e n , d aß  m an  h e u te  o f t  den f ü r  e in en  F a b u la n te n  h ä lt ,  d e r  e in en  lo g isch en  
S c h lu ß  au s den  T a ts a ch e n  z ie h e n  k a n n . E s  w a r  j a  zw e ife llo s  g a n z  e rfre u lic h , daß 
M a l p i g h i “) v ie r  J a h re  n a c h  H a r v e y s  T o d e  die B lu ts trö m u n g  in den C ap illaren  
dem o n strieren  k o n n te , a b e r ih n  d esh a lb  den  E n td e ck e r  des B lu tk r e is la u fe s  n ennen 
zu  w o lle n , w ie  m a n ch e  g e ta n , w ä re  ebenso tö r ic h t , a ls w en n  m an  das V e rd ien st 
um  die A u ffin d u n g  des N ep tu n s n ic h t  d en  g e n ia le n  B e re c h n u n g e n  L e v e r r i e r s ,  
son dern  d er tü c h tig e n  T e c h n ik  G a l l e s  zu sch re ib en  w o llte . D en n  das ist j a  gerad e 
d er h ö ch ste  T riu m p h  des m en sch lich en  G eistes, sagte  M ä d l e r 3) sch on  im  J a h r e  1840, 
daß  das g e is t ig e  A u g e  d er A n a ly s is  E n td e ck u n g e n  in  R e g io n e n  m a ch e n  w ir d , in  
d ie  das k ö rp e r lich e  A u g e  b is d a h in  e in z u d rin g e n  n ich t v erm o c h te . F ü r  d ie  A stro n o ­
m ie  w a r  dies e in  p ro p h etisch es W o r t ,  a b e r f ü r  die  P h y sio lo g ie  h a tte  e in e r ih re r  
g e n ia ls te n  V e rtre te r , W i l l i a m  H a r v e y ,  schon ü b er 200 J a h r e  f r ü h e r  e tw a s d u rc h ­
aus E n tsp rech en d es g e le istet.

Auf die an sich richtige Beobachtung, daß an der Leiche die A rterien 
leer sind, stü tzte sich offenbar der uralte, für die Erkenntnis der W ahrheit so 
verhängnisvoll gewordene Irrtum , daß auch beim Lebenden die A rterien nur 
L uft führen. Ob allerdings dieser Irrtum  so alt ist wie das W ort selbst, ob 
also die Bezeichnung Arterie von UfjQ (Luft) und rrjQsiv (enthalten) herzu­
leiten ist, haben neuere Forscher bezweifelt. Jedenfalls haben H ip p o k r a te s  
(um 400 v. Chr.) und A r i s to t e l e s  (um 300 v. Chr.) beide die Vorstellung, 
daß einzig die Venen Blut, die A rterien aber nur Luft transportieren. Mag 
man sich über die Frage streiten , ob A r i s to te le s  seziert hat, jedenfalls hat 
er nicht experim entiert, und seine Angaben sind in dieser Beziehung nur 
K onstruktionen und Reflexionen. Der erste, der über den Kreislauf experi­
m entiert zu haben scheint, ist E r a s i s t r a t o s  (um 300 v. Chr.). W enigstens 
g ibt G a le n o s  von ihm an, daß er die wellenförmige A usbreitung des Pulses 
beobachtet und  scheinbar auch die Fortpflanzungsgeschwindigkeit des Pulses 
in den A rterien experimentell zu bestimmen gesucht h a t, weshalb ihn aller­
dings G a le n o s  tadelt, denn es sei „evident“, meint er, „omnes partes eodem 
distendi tem pore“. Also auch hier h a t die „autoritative Evidenz“ die junge 
W ahrheit erschlagen. Und diese A utoritä t aus denTagen des verfallenden Roms 
herrschte dann fast anderthalb Jahrtausende bis zu den Zeiten der Renaissance.

E s d a r f  l i ie r  v ie lle ic h t  an  e in e  f a s t  g e n a u  ü b erein stim m en d e ch ro n olo gisch e 
A n a lo g ie  e rin n e rt w erd en . D en n  die  A u to r itä t  des P t o l e m ä u s  (ein es Zeitgenossen  * *)

l ) B e t h e ,  A llg . A n a t . u . P h y sio l. d. N erven system s, L e ip z ig  1903, 8. 76. —
*) M a l p i g h i ,  D e p u lm on ibu s ep isto la  2 (16 6 1). — a) M ä d l e r ,  D e r  W u n d e rb au  
des W e lta lls , I. A u fl., 1840,



A ltertum : G a le n s  Schema. 675

des G a l e n )  h a t  die  V o rs te llu n g  d e s A r i s t a r c h  (ein es Z e itg en o ssen  des E r a s i s t r a t o s ) ,  
daß  die  E rd e  sich  u m  d ie  S on ne d reh t, f a s t  a n d e r th a lb  Ja h rta u sen d e  z u rü c k g e d r ä n g t 
b is in  die  T a g e  G a l i l e i s  h in ein , d er e in  Z eitg en o sse  w a r  von  H a r v e y .

Immerhin gründete G a le n 1) seine Behauptungen auf Experim ente, leider 
manchmal auf falsch angestellte oder doch falsch in terpretierte Experimente. 
Bekannt ist in dieser Beziehung, daß er in den Verlauf einer lebenden Arterie 
eine kleine Kanüle einband. Dann sollte angeblich der Puls peripher von 
der Kanüle verschwinden.

D e r E r fo lg  des E x p e rim e n te s  ist n u r e r k lä r lic h , w en n  e n tw ed er d ie  K a n ü le n  
so en g  w a re n , d aß  d er d a d u rc h  b e d in g te  W id e rs ta n d  die  P u lsw e lle  zu m  E rlö sch e n  
b ra c h te  od er w en n  e v e n tu e ll G er in n u n g  in  d e r  K a n ü le  a u ftr a t . D aß  G erin n u n g  
le ic h t Vorkom m en k a n n , is t  j a  n ic h t  w u n d e rb a r u nd w ir d  a u c h  vo n  D a r e m b e r g 8) 
besonders h e rvo rg e h o b e n .

D a ra u s sch loß  d an n  G a l e n o s  —  sch ein b a r m it R e c h t — , daß  d ie  P u ls ­
b e w e g u n g en  n ic h t  in  d e r  W eise  zu stan d e kom m en , d aß  d ie  R ö h re  d u rc h  das B lu t  p assiv  
a u sg e d e h n t w ird , son dern  d a ß  u m g e k e h rt d er S itz  d er p u lsa to risch e n  B e w e g u n g  in  
der G efä ß w a n d  l ie g t ,  daß a lso  fü r  das Z u stan d ek o m m en  des P u lses die  in ta k te  
V e rb in d u n g  m it dem  H erzen  n o tw en d ig  ist. D a  n u n  das B lu t  eben  sc h ein b a r n ich t 
d u rc h  das H e rz , son dern  d u rc h  die  p e ris ta lt isc h e  B e w e g u n g  d e r  A rte r ie n w a n d  in  
B e w e g u n g  g e s e tz t w ir d , so le u g n e t G a l e n o s  g a n z  fo lg e r ic h t ig  die W ir k u n g  des 
H erzen s a ls  D ru ck p u m p e  u nd sieh t seine W irk s a m k e it  h a u p tsä c h lic h  in  d er d ia sto ­
lisch en  A n s a u g u n g  des v o n  den  L u n g e n  a u fg e n o m m e n en  P n eu m a. [D a  also  die  
G a l e n  sehe A n s c h a u u n g  von  d er a k tiv e n  D ia sto le  n a c h w e is lich  a u f  e in em  fa ls c h e n  
E x p e rim e n t b e r u h t , so llten  die  m o dern en  V e r tr e te r  d ieser A n s ic h t zu m  m in d esten  
a u fh ö ren , den  a lte n  G a l e n o s  als K r o n ze u g e n  a n zu fü h re n .]

Sehr wertvoll sind demgegenüber die positiven W eiterführungen des 
G a le n , vor allem seine klassischen Arbeiten über den Puls. Doch mehr als 
diese für den P rak tike r so wichtigen Angaben, welche L a n d o i s 3) in seiner 
Monographie über den Puls gebührend preist, in teressiert uns der von G a le n  
experimentell erbrachte Nachweis, daß die A rterien Blut und nicht Luft 
en tha lten : E r schnitt ein vorher auf beiden Seiten abgebundenes A rterienstück 
heraus und fand es m it Blut gefüllt, aber niemals lufthaltig , und er zeigte, 
daß ein T ier auch aus einer A rterie v ö l l ig  verbluten kann.

Die von nun ab geltende Vorstellung des G a le n  von der Blutbewegung 
ist folgende: Das B lut w ird aus der N ahrung erzeugt, geht von hier durch 
die Pfortader zur Leber und dann in den gesamten Körper. Wenn der 
V erdauungstrakt leer ist, fließt das Blut um gekehrt von der Leber zum Darm. 
Es ist also angeblich derselbe Vorgang wie in der Ven. puhn. Auch hier fließt 
das Blut rhythm isch hin und her, um sich jedesmal N ahrung (bzw. Pneuma) 
zu holen; aber während in der Ven. pülm. der Rhythmus sehr frequent ist 
(synchron m it den Herzschlägen), erfolgt er in der Portalvene nur synchron 
m it der N ahrungsaufnahm e. W enn das N ahrungsblut aber vom Darm weg­
ström t, so fließt es durch die Hohlvenen in den Körper, wo die Gefäße blind 
enden und das B lut als N ahrung verbraucht wird. E in Teil dieses Blutes 
geht durch das rechte Herz und durch die daraus entspringende Art. pulmo- 
nalis in die Lunge, wo die Gefäße ebenfalls blind endigen. Dies Blut er­
n äh rt die Lunge, wie alle anderen Körperteile auch ernäh rt werden. [Allerdings 
soll nach einigen In terpreten  G a le n  einen Teil des Blutes aus der Art. pulmo-

l ) G a le n ,  De causis puls. 2, cap. 8. — *) D a r e m b e r g ,  H istoire des Sciences
m ädieales 2, P aris  1870. — 3) L a n d o i s ,  Die L ehre  vom A rterienpuls, B erlin  1872.



676 G a le n s  Schema.

nalis durch die Lunge in die Ven. pulmonalis übergehen lassen; danach hätte 
also G a le n  wenigstens teilweise den kleinen Kreislauf gekannt (vgl. G. C e ra -  
d in i).]  Aber alles von der Leber stammende Blut geht nicht d irekt als Nah­
rung zum Körper; ein Teil desselben zweigt aus dem rechten Herzen durch die 
Ventrikelscheidewand hindurch in das linke Herz ab und wird hier m it dem 
aus den Lungen stammenden und durch die Ven. pulmonales (welche m it den 
Bronchien kommunizieren) transportierten  Pneum a innig gem ischt und zwar 
holt sich das Blut das Pneum a selbst, indem es in der Lungenvene hin- und 
herfließt. Dies so gemischte, pneum ahaltige Blut wird durch Aorta und Arterien 
den einzelnen Körperteilen zugeführt, in denen die Arterien ebenfalls blind 
endigen. Jedoch existieren zwischen den Arterien und Venen Anastomosen, die 
zum großen Teil erst das Verbluten aus den A rterien erklären sollen, denn die 
Vorstellung von dem Pneum a in den Arterien w ar noch so mächtig, daß G a le n  
unwillkürlich den A rterien nur den T ransport von wenig Blut und viel L uft 
zuschrieb. N ur aus dieser Vorstellung heraus erk lärt sich z. B., daß G a le n  
W ert darauf legt, daß das auf beiden Seiten zugebundene A rterienstück Blut 
en thält, fü r unsere Vorstellungen würde doch der Beweis von dem aus der 
A rterie verblutenden Tiere vollständig genügen; er aber meint offenbar-, aus 
der aufgeschnittenen A rterie entweicht das Pneum a, und dafür d ring t dann 
aus den Venen Blut nach, und hierdurch verblutet das Tier.

Die Fig. 4 3 b  auf S. 672 mag eine schematische Vorstellung geben von 
der A rt und W eise, wie sich G a le n  die Blutversorgung des Körpers dachte.

§ 6.

S e it  H a rv e y .
A nderthalb Jahrtausende blieb diese Lehre bestehen. Dann aber, um 

die Zeit des W iedererwachens der W issenschaften, erwuchs plötzlich die Oppo­
sition, vornehmlich wohl deshalb, weil man damals zum erstenm al überhaupt 
m it unermüdlichem E ifer Sektionen zu machen begann. So ist es nicht 
w underbar, daß fast gleichzeitig überall Entdeckungen auftauchten , die mit 
der klassischen Lehre in W iderspruch standen, und ebenso wenig w underbar 
ist es, daß heute ein S treit tobt, wem für jedes einzelne Faktum  die P rioritä t 
gebührt. W ir begnügen uns, kurz anzuführen, in welcher Reihenfolge und von 
wem die einzelnen Irrtüm er des G a le n  w iderlegt wurden, und geben un ten­
stehend n u r die L ite ra tu r über die genannte Polemik und möchten hervor- * III,

')  F l o u r e n s ,  H ist, de la  d ö co u verte  d e  la  c irc u l. du  s a n g , P a r is  18 54; 
T o l l i n ,  D ie  E n td e c k u n g  des B lu tk r e is la u fs  d u rc h  M i c a e l  S e r v e t ,  J e n a  1876; 
B io l. Z e n tra lb l. 18 85, S. 474; d e r s e l b e ,  E in  ita lie n is ch e s  U rte il ü b e r den  ersten 
E n td e c k e r  des B lu tk r e is la u fs ,  P flü g . A r c h . 33, 482; d e r s e l b e ,  R o b e r t  W i l l i s ,  
N e u er W i l l i a m  H a r v e y ,  eb e n d a, 34, 1 ;  d e r s e l b e ,  A n d r e a s  C a e s a l p i n ,  
eb en d a, 35 , 2 9 5 , 18 85; M i l n e  E d w a r d s ,  L e e . su r la  p h ysio l. e t  l ’a n a t. com p.
III , P a ris  1858; L u c i a n i ,  P h y sio lo g ie  des M en sch en  I ,  116  bis 136, J e n a  1904;
G. C e r a d i n i ,  R ic e r e h e  s to r ic o - c r itic h e  in to rn o  a lla  sco p erta  d e lla  c irc u la zio n e  del 
S an gu e, M ila n o  18 76; D ife s a  d e lla  m ia  M em o ria  etc ., G en o v a  1876; S p r e n g e l ,  G e ­
sch ich te  d er A rz n e ik u n d e  3, 3 bis 112 , H a lle  18 10 ; M . F ö r s t e r  (L e ctu re s  on th e  
h is to ry  o f  P h y s io lo g y , C am b rid g e  U n iv e r s ity  P ress) t r i t t  besonders en erg isch  fü r  
H a r v e y  e in ; C h a p m a n  (H isto ry  o f  th e  D is c o v e ry  o f  th e  C irc u la tio n  o f  th e  blood, 
P h ila d e lp h ia  1884, S. 54), d er die  V e rd ien ste  v o n  E r a s i s t r a t u s ,  G a l e n ,  S e r v e t u s ,  
C a e s a l p i n u s ,  H a r v e y  und M a l p i g h i  an n ä h e rn d  g le ic h  e in sch ä tzt.
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heben, daß besonders bei L u c ia n i ,  der m it großer W ärme seine Landsleute 
C o lo m b o , C e s a lp in o , S a r p i  und F a b r ic io  gegen den Spanier S e r v e t o ,  
den Holländer V esa l und den Engländer H a rv e y  verteidigt, sich eine von 
dem Folgenden abweichende,, aber tro tz  der W ärme sehr objektive Darstellung 
der betreffenden Verhältnisse findet.

Die Vorstellung G a le n s ,  daß das Herz keinen Druck auf das Blut aus­
übe, widerlegte als erster V e s a l1), der den Versuch m it dem eingebundenen 
Röhrchen wiederholte und auch peripherw ärts von der Kanüle die pulsatori- 
schen Bewegungen fortdauern  sah. Vor allem aber schuf er durch seine 
anatomischen exakten Studien die Basis für die spätere Physiologie und hat 
somit auch dieser Entdeckung vorgearbeitet, wenn es auch richtig  ist, daß 
er sich hier in keiner Weise bem üht hat, wirklich weitgehende physiologische 
Konsequenzen aus seinen anatomischen Studien zu ziehen.

Die irrtüm liche Vorstellung des G a le n  über die Durchlässigkeit des 
Ventrikelseptums widerlegten wohl unabhängig voneinander zuerst der 
spanische A rzt und Theologe M ic h e le  R e v e s ,  genannt S e r v e t o 2), und der 
Cremonenser Prosektor R e a ld o  C o lo m b o 3). Beide treten  zugleich nach­
drücklich für das Vorhandensein des kleinen Kreislaufes ein: nicht durch das 
Septum der Ventrikel gelange das Blut vom rechten Herzen ins linke, sondern 
auf einem sehr künstlichen Umwege über die Lunge.

Die Ström ung des Blutes in den Venen in zentrifugaler R ichtung ist 
eigentlich derjenige Teil der G a le n  sehen Lehre, von dem man hätte  er­
w arten sollen, daß er zuerst bekäm pft werden würde. Denn jede Abschnürung 
einer E xtrem ität zwecks einer Venaesectio hätte  doch dem Arzte zeigen 
müssen, daß die Venen von der Peripherie her anschwellen und nicht, wie 
es G a le n o s ’ Lehre verlang t, vom Herzen her. Außerdem waren seit der 
M itte des 16. Jahrhunderts die venösen Klappen bekannt, ebenso der Um­
stand, daß ihre K onkavität gegen das Herz gerichtet ist.

Doch wurde diese anatomische Tatsache in bezug auf ihre physiologischen 
Konsequenzen offenbar nicht genügend gewürdigt. Der einzige, der das 
getan haben soll, P a o lo  S a r p i  aus Venedig, h a t seine M anuskripte nicht 
veröffentlicht. Bei einem K losterbrande sind sie —  100 Jahre nach seinem 
Tode — vernichtet worden, und nun versucht C e r a d in i  — nach wiederum 
200 Jahren  — sie zu rekonstruieren.

Es war C e s a lp in o 4), A rzt und Philosoph aus Arezzo, der zuerst 1571 
und dann nochmals 1583 gerade auf Grund seiner Beobachtungen an Venen 
die Lehre von dem allgemeinen Kreislauf systematisch aufgestellt und später im 
Jah re  1693 auf G rund sorgfältiger Experim ente zu beweisen versucht hat. Vor 
allem hat er eben als erste r wirklich exakt beobachtet, was eigentlich vor 
sich geht, wenn man um den Arm eine Aderlaßbinde legt. Auf Grund seiner 
Beobachtungen sagt er dann ausdrücklich: Das Blut w ird durch die Venen 
zum Herzen gebracht . . .  und vom Herzen aus durch die Arterien in dem 
ganzen Körper verteilt. *)

*) V e s a l ,  D e h u m a n i corp o ris fa b r ic a , p. 14 u. 20, B a s e l 1543. —  s) S e r v e t o ,  
C h ristian ism i re stitu tio , V ie n n a e  A llo b ro g u m  1553. —  3) R e a l d u s  C o l o m b u s ,  D e 
re  a u a to m ica  lib ri X V , p. 177, V e n e d ig  1559. —  4) C e s a l p i n o ,  P e rip a te tic a ru m  
q u aestion u m  lib r i V , 15 7 1 : D e p la n tis, 1583: Q u aestion u m  m e d ica ru m  lib ri II, 1593.
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So blieb denn kaum noch etwas zu sagen übrig, und es könnte scheinen, 
als hätte  H a r v e y 1) nur das zerstreute M aterial gesammelt, um dann eine zu­
sammenfassende Beschreibung von dem — nicht doppelten, sondern ein­
fachen — Ringe des großen und kleinen Kreislaufs zu geben. Aber wenn 
auch alles schon gesagt war, bewiesen w ar noch nicht alles. Das aber ist der 
gewaltige Vorzug des kleinen, nur 72 Seiten starken Büchleins, das 1628 zu 
F ran k fu rt erschien, daß darin alle F ragen  des Kreislaufs erörtert sind, daß darin 
jede aufgestellte Behauptung zu beweisen versucht ist, und daß endlich so gut 
wie nichts darin  steht, das nicht auch heute noch nach fast drei Jahrhunderten  
als richtig  gilt. Vor H a r v e y  w ar eine Diskussion möglich, nach H a rv e y  
nicht mehr. Es ist das erste Mal, daß eine physiologische Tatsache nach 
unseren modernen Anschauungen m it Hilfe wissenschaftlicher Methodik be­
wiesen worden ist. So darf man H a r v e y  als den ersten modernen Physio­
logen, als den Begründer unserer wissenschaftlichen Technik bezeichnen. Von 
keinem seiner Vorgänger läßt sich etwas Ähnliches sagen. Dazu kommt, daß 
alle seine Beweise sich auf genau beschriebene Vivisektionen an den ver­
schiedenartigsten Tieren stützen. E r beschreibt die Freilegung des Herzens 
am lebenden Tier, beschreibt den Herzschlag und die zeitlichen Verhältnisse 
am normalen und absterbenden Herzen recht gut. E r begründet die W irkung  
des Herzens als Druckpumpe und w iderlegt die Annahme einer saugenden 
K raft während der Diastole.

E r m ißt die K apazität der rechten Herzkammer an menschlichen Leichen 
(nach ihm etwa 125 g) und benutzt auch dies zu einer Stütze für seine Lehre 
vom Kreislauf, denn wenn hiervon auch nu r ein kleiner Teil bei jeder Kon­
traktion  hinausgetrieben wird —- aber ganz offensichtlich sei der Volum­
unterschied des erschlafften und kontrahierten  Herzens ziemlich beträchtlich 
— gleichviel, wenn auch nur ein F ingerhu t voll herausgetrieben würde, 
so mache das an einem Tage (bei etwa 100 000 Pulsschlägen) eine Menge, 
die etwa dem gesamten Körpergewicht gleichkomme und die also nicht von 
der eingeführten N ahrung herstammen könne. Es muß also, schließt H a rv e y , 
in dieser Zeit dasselbe Blut mehrmals das Herz passiert haben.

Daneben variierte er die Versuche C e s a lp in o s  und führte sie weiter aus. 
Doch mag das Gesagte genügen. W er Genaueres wissen will, lese die kleine 
Schrift, von der leider kein deutscher leicht zugänglicher Neudruck existiert. 
Die Lücken, die seiner Lehre noch anhafteten , bekannte er freim ütig: „Mit 
der größten Sorgfalt habe ich nach einem Übergänge zwischen A rterien und 
Venen gesucht, doch ist es m ir nie gelungen, zwei Gefäße, eine A rterie und 
eine Vene, zu finden, welche sich unm ittelbar m iteinander vereinigt h ä tten .“

Solche genaue Abgrenzung des Bewiesenen kann ihm nur zur Ehre ge­
reichen. Und wenn L u c i a n i 1) ihm die W orte vorwirft: „prius in confesso 
esse debet quod sit, antequam  propter quid inquirendum  . . . “, so kann man 
auch im Gegenteil —  und vielleicht m it mehr Recht — behaupten: gerade 
darum ist H a rv e y  einer jener M änner des 16. Jah rhunderts, die an der 
Schwelle unserer m odernen, exakten W issenschaft stehen, weil für ihn die 
K onstatierung einer Tatsache wichtiger schien als die F rage nach dem Warum.

')  L u c i a n i ,  1. c .,  p. 128; H a r v e y ,  E x e r c ita tio  a n a to m ica  de mot-u cord is et 
san gu in is in a n im alib u s, F r a n k fu r t  1628.
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Die Lehre H a r v e y s  ist n icht ohne Gegner geblieben, J e a n  R io la n i  
und K a s p a r  H o ffm a n n , Zeitgenossen H a rv e y s ,  danken die Berühm theit 
ihres sonst wohl vergessenen Namens dieser Opposition; wenigstens dürfte 
dies eher zutreffen als die Behauptung C e r a d in is ,  „daß H a rv e y  seinen 
Ruhm dem R io la n i  verd an k e1) “.

Die Lehre H a r v e y s  w ar ein fertiges Ganzes. Aber sie umfaßte nur 
den Blutkreislauf, die Lymphgefäße waren damals noch so gu t wie unbekannt, 
jedenfalls durchaus unbeachtet, wenn sich auch einzelne vage Andeutungen 
von Chylusgefäßen bei älteren Autoren finden, und obgleich C a s p a re  A s e l l i  
schon 1622 im M esenterium des Hundes die Chylusgefäße beschrieben hatte, 
von deren Funktion er sich aber nicht die geringste Vorstellung machen 
konnte. Doch noch bei seinen Lebzeiten hä tte  H a rv e y  die Freude erleben 
können, sein W erk ergänzt zu sehen: Schon 1652 beschrieb T h o m a s  
B a r t h o l in  ziemlich ausführlich die Lym ph- und Chylusgefäße des Körpers 
und ih r Zusammenfließen im Ductus tlioracicus. Aber H a r v e y  erkannte 
diese wertvolle Arbeit nicht an und starb  1658, ohne sich überzeugt zu haben.

Die andere wichtige Ergänzung seiner Lehre, „Die Demonstration der 
Capillaren un ter dem M ikroskop“, erlebte er nicht mehr. M a lp ig h i zeigte 
1661 die Blutbewegung in der Froschlunge. 100 Jahre später beobachtete 
S p a l la n z a n i  die Blutbewegung am W arm blüter, und zwar in den Vasa am- 
bilicalia des angebrüteten Hühnereies. (Vgl. hierzu § 48, S. 761.)

Durch diese Entdeckungen war die Tatsache des Kreislaufs bewiesen. 
Spätere Forscher konnten an die F rage des W a ru m  herangehen — allerdings 
wäre es erwünscht, wenn sie auch hier H a r v e y  folgten, nach der Causa 
efficiens fragten und niemals nach der Causa finalis, wie es heute gar manche tun.

Z w e ite s  K a p ite l .

Allgemeine Mechanik des Blutdrucks.

§ 7 .

Ü bersicht und E rklärung.

Eine Bewegung kann man beobachten ohne Rücksicht auf die Kräfte, 
welche diese Bewegung hervorrufen, indem m an einfach die Dislokationen '  
einzelner Teile, also hier des B lutes, studiert und beschreibt, man spricht 
dann von einer kinematischen Betrachtungsweise. Man kann aber auch die 
W irkungen der Körper aufeinander in Betracht ziehen und vor allem die 
Bewegung auf eine K raft als Ursache zurückführen, man spricht dann von 
Kinetik oder Dynamik. Alle Bewegungen von Flüssigkeiten im Körper lassen 
sich nun auf D ruckkräfte zurückführen. D ie  d y n a m is c h e  B e t r a c h tu n g

l) D o ch  a u c h  h e u te  n o c h  ta u c h e n  v o n  Z e it  z u  Z e it  S ch rifte n  a u f ,  d ie  im  
G ew ä n d e  w is se n sc h a ft lic h e r  F o rsc h u n g  den B lu tk r e is la u f  b estreiten . So sei an 
das B ü c h le in  von  J e z e k  o d er das vo n  K r ü g e r  erin n ert. F . J e  z e c h ,  U m stu rz  
d er H a r v e y s c h e n  L e h re  u n d  E r k lä r u n g  der n a tü r lic h e n  B lu tb e w e g u n g , L e ip z ig  
1892. F . K r ü g e r ,  B e it r a g  zu m  U m s tu rz  der L e h r e  vo m  K r e is la u f  des B lu te s  und 
E r k lä r u n g  der w ic h tig ste n  L e b e n sv o r g ä n g e  oh n e B lu tk r e is la u f , S tu t tg a r t  1897, m it 
14 A b b ild u n g en .
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d e r  B lu tb e w e g u n g  w ird  a lso  in  e in e r  a l lg e m e in e n  M e c h a n ik  d es  
B l u td r u c k e s  b e s te h e n .

D ie F r a g e  n a c h  d er F o r tb e w e g u n g  des B lu te s  in  den G efäß en  w ird  m eistens 
m it e in er p h y s ik a lis c h e n  B e tra c h tu n g  ü b e r  d ie  B e w e g u n g  v o n  F lü s s ig k e ite n  in 
starren  u n d  e lastisch en  B ö h re n  e in g e le ite t. U n d  g e w iß  is t  oh n e so lch e K en n tn isse  
eine a u c h  n u r a n g e n ä h e rte  B esch re ib u n g  der in  B e tr a c h t  kom m end en  P h än o m en e  
g a n z  u n m ö g lich .

W ir  m üssen  w issen , w a s es b ed eu tet, d aß  B lu t, w ie  a lle  F lü ssig k e iten , n a h e z u  
in kom p ressib el ist, d aß  sich  d er D ru c k  in  F lü s s ig k e ite n  —  ab geseh en  von  d er E in ­
w ir k u n g  d er S ch w e re  —  n a c h  a llen  R ic h tu n g e n  g le ic h m ä ß ig  au sb re ite t und d a h e r 
ü b e ra ll d erse lb e  sein  m u ß , so lan g e d ie  F lü s s ig k e it  r u h t ,  daß  a b e r im  G eg en sa tz  
h ierzu  in  e in e r b e w e g ten  F lü s s ig k e it  d er D ru c k  an  den  v ersch ie d e n en  S te llen  der 
B a h n  u n g le ic h  sein  m u ß  u nd v ie les an d ere  m e h r. A b e r  u m  von  diesen  D in g e n  eine, 
w en n  a u c h  n u r  o b e rflä c h lic h e , w ir k lic h e  K e n n tn is  z u  g e b e n , w ä re  e in  L e h rb u c h  
der H y d r o s ta tik  u nd H y d r o d y n a m ik  n o tw e n d ig , u n d  a u f  so lch e B ü c h e r  m ö gen  
denn a u c h  d ie je n ig en  h in g ew ie sen  w erd en , die  e in e  g e n au ere  K e n n tn is  d ieser D in ge  
erstreben. E in e n  in  u su m  p h y sio lo g i z u re c h tg e s tu tz te n  A b riß  d er H y d ro d y n a m ik  
v o ra u s zu sc h ic k e n , so ll a b e r  d esh alb  v erm ied en  w e rd e n , w e il d ie  j a  d o ch  f ü r  die  
H ä m o d y n a m ik  h e rau sg e su ch te n  E in ze lta ts a c h e n  d er P h y s ik  besser im  Z u sa m m e n ­
h a n g  m it den  je w e il ig e n  E rsch e in u n g e n  b e h a n d e lt  w erd en .

A u ß e rd em  ist e in e  d e ra rtig e  D a r ste llu n g  u n n ö tig , w e il  s ich  in  d ieser B e z ie h u n g  
u n ser W issen  in  den  le tz te n  20 J a h re n  k a u m  v e r m e h rt h a t. E s w ä re  d a h e r n ich ts 
anderes m ö g lic h , a ls d ie  betreffen d en  K a p ite l in  H e r m a n n s  H a n d b u c h 1) od er in  
T i g e r s t e d t s 4) L e h r e  vo m  K r e is la u f  e n tw e d e r zu  v e r k ü rz e n  od er zu  v er lä n g e rn . 
E n d lich  a b e r  sc h ein t e in e  k u rze  zu sa m m e n h ä n g en d e  D a r ste llu n g  so g a r sc h ä d lich  
zu  se in , w e il sie g a r  zu  le ic h t  zu  der M ein u n g  v e r fü h r t ,  a ls  w ü rd e  d a d u rch  
e in  p h y s ik a lis c h e s  W issen  v e rm itte lt , das in  W ir k lic h k e it  g a n z  u n b ed in g t n u r d u rc h  
e in  S p ezia lstu d iu m  e rw o rb en  w erd en  k a n n .

U nter dem in einer Flüssigkeit herrschenden Druck verstehen wir im 
allgemeinen den Druck (in Grammen gemessen), welcher an einer bestimmten 
Stelle der F lüssigkeit auf ein Quadratcentim eter ausgeübt wird.

Nach den verursachenden K räften kann man praktischerweise den Druck 
in drei Komponenten zerlegen bzw. in dreifacher Weise betrachten.

1. Der durch die eigene Schwere der F lüssigkeit bedingte Druck (hydro­
statischer D ruck);

2. Der durch E inw irkung von außen erzeugte Druck (hydraulischer 
D ruck);

3. Der durch Bewegungen erzeugte D ruck (hydrodynamischer Druck).

D er h y d r o sta tisc h e  D ruck .

§ 8.
Verteilung von Blutdruck und Blutmenge infolge der Schwere.

Weil F lüssigkeiten schwer sind, werden die unteren Schichten na tu r­
gemäß von den oberen gedrückt werden. So laste t an der Oberfläche der 
E rde über jedem Quadratcentim eter eine Luftsäule, die 1033 g schwer ist und 
einen dementsprechenden Druck ausübt. Diesen Druck von rund 1 kg pro qcm 
nennt man den Druck einer Atmosphäre. E r wird balanciert durch jede

*) R o l l e t ,  H y d r a u lisc h e  E in le itu n g  z u r  L e h r e  v o m  B lu ts tr o m , H erm an ns 
H an d b . 1, 199, 1880. —  *) T i g e r s t e d t ,  Ü b e r d ie  S trö m u n g  e in e r F lü s s ig k e it  in 
R ö h ren , L e h r b u c h  1893, 8. 304.
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Kraft, die denselben Druck erzeugt, insonderheit durch jede Flüssigkeitssäule, 
die bei gleichem Durchmesser ebenfalls 1033 g wiegt; nim m t man W asser vom 
spezifischen Gewicht 1, so braucht man eine Säule von 1033 cm Länge, nimmt 
man das 13,6 mal schwerere Quecksilber, so braucht man nu r eine Säule von 
1033 /13 ,6  =  76 cm Länge. Man mißt nun den Druck praktisch meist nicht 
in Grammen, sondern in Längen von W asser oder Quecksilber. W ir werden 
im folgenden als M aßeinheit immer 1cm Quecksilber wählen.

Im allgemeinen wird als N ullpunkt des Blutdruckes nicht jener Zustand 
angesehen, bei dem überhaupt kein Druck vorhanden ist, sondern jener, bei 
dem der Druck gleich dem jeweiligen Barom eterdruck ist. Denn dieser 
D ruck, welcher etwa 1 kg pro qcm beträg t, w ird aus bekannten, hier nicht 
näher zu erörternden Gründen von uns Menschen nicht empfunden. N ur 
partielle Abweichungen von dem uns umgebenden B arom eterdruck ist der 
Mensch im stande zu empfinden, daher spricht man von positivem Druck, 
wenn eine Verm ehrung, von negativem D ruck, wenn eine Verminderung 
des Druckes vorhanden ist. Einen wirklichen absolut-negativen Druck gibt 
es nicht.

E in  d e ra rtig  v erm in d e rte r D r u c k  k o m m t im  K ö rp e r  p ra k tis c h  n u r im  B ru s t­
ra u m  v o r. S ein  E in flu ß  a u f  den B lu td r u c k  u nd B lu ts tro m  w ir d  in  dem  A b sch n itt 
ü b er den  D o n d e r s s c h e n  D ru c k  (v g l. § 9 6  a u f  S. 852) g e n a u e r  a b g e h a n d e lt w erd en . 
H ie r  so ll n u r je n e r  p o s itiv e  h y d ro sta tisch e  D ru c k  a b g e h a n d e lt  w e r d e n , d e r  d u rch  
die  S ch w e re  des B lu te s  se lb st b e d in g t ist.

Ganz abgesehen von allen sonstigen D ruckverhältnissen im Körper 
lastet auf jeder Blutschicht die Masse des in vertikaler R ichtung darüber 
befindlichen Blutes. Das ist fü r das Blut in den Füßen eines erwachsenen, 
stehenden Menschen eine Säule von etwa 165 cm Blut (175 cm W asser oder 13 cm 
Quecksilber); ein D ruck, der fast so groß ist wie der durch die H erzarbeit 
erzeugte Aortendruck. Ebenso muß das Venenblut, wenn es von den Füßen 
zum Herzen aufsteigt, einen Druck überwinden, der der jeweiligen Höhe des 
Herzens über den Füßen entspricht, also bei einem stehenden Menschen etwa 
120 cm Blut =  9,3 cm Quecksilber, während für das in den Venen des Ober­
körpers zum Herzen hinströmende Blut —  bei einer Differenz von etwa 
3 5 cm Quecksilber — die Verhältnisse um gekehrt liegen.

Es könnte scheinen, als ob durch diesen nicht unerheblichen Gegen­
druck der Rückfluß in den Venen der unteren E x trem ität erheblich erschwert 
und um gekehrt in den Venen des Oberkörpers erleichtert wird. Doch ist 
dem nicht ganz so. Das Blut in der unteren E x trem ität z. B. befindet sich 
doch gleichsam in einer U -R öhre, deren Schenkel durch die A rterien bzw. 
Venen, deren Verbindungsstück durch die Capillaren gebildet wird. Die 
arterielle und die venöse Blutsäule balancieren sich gegenseitig, d. h. es ist 
gar keine H erzkraft notwendig, um das Blut in den Venen von den Füßen 
bis zum Herzen zu treiben. Die Schwere der Blutsäule im arteriellen System 
würde hierfür gerade genügen. Eine ähnliche B etrachtung können wir für 
sämtliche Regionen und Gliedmaßen bei allen Stellungen und Lagen des 
jeweils ruhenden Körpers durchführen. Immer werden wir finden, daß der 
hydrostatische Druck zwar nichts zur Fortbew egung beiträg t, sie aber auch 
nirgends d irekt hindert. Damit ist allerdings n icht gesagt, daß die hydro­
statischen Verhältnisse ohne Einfluß auf den Kreislauf sind.

43*
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H e r m a n n  ha t als erster in einer A rbeit seines Schülers W a g n e r  *), 
allerdings ohne theoretische D iskussion, betont, daß der Rückfluß zum 
Herzen unzweifelhaft durch die Schwere beeinflußt wird, und zw ar so, 
daß derselbe bei der H orizontallage des Tieres leichter vonstatten geht 
als in  aufrechter (m enschenähnlicher) Stellung. Es ist dies experimentell 
nachweisbar und rü h rt offenbar daher, daß von der S teigkraft des Blutes in 
jedem Falle proportionale Teile durch die ReibuDg vernichtet werden. Dieser 
proportionale Teil ist aber der absoluten Größe nach natürlich sehr viel 
kleiner, wenn die Schenkel der gedachten U-Röhre kurz sind. Und da eben 
der durch Reibung verloren gegangene Teil der Steigkraft vom Herzen als 
M ehrarbeit zu leisten ist, so ist in der T at für die B e w e g u n g  des Blutes 
ein Einfluß der Lage vorhanden, der allerdings rein statisch nicht erk lärt 
werden kann. Gerade der Umstand, daß m an meinte, die Blutbewegung, die 
uns im Grunde allein in teressiert, werde vom hydrostatischen Druck nicht 
beeinflußt, ha t es offensichtlich bew irkt, daß man demselben n u r geringe 
Aufm erksam keit schenkte, und daß eine Behandlung desselben in den Lehr­
büchern der Physiologie meist fehlt.

Die Schw erkraft erzeugt eine solche Verteilung einer F lüssigkeit, daß 
deren Schwerpunkt so tief liegt, als mit der Beschaffenheit des Systems 
vereinbar ist. Is t dieser Zustand einmal erreicht, so is t kein weiterer An­
trieb zur Bewegung m ehr vorhanden, d. h. der Schwerpunkt kann nicht noch 
tiefer gelegt werden. Is t daher nicht, wie bei einem Fluß, ein u n e r s c h ö p f ­
l i c h e s ,  hochgelegenes Reservoir (der Regen) und ein u n a u s f ü l l b a r e s  
tief gelegenes (das Meer) vorhanden, so wird jede durch Schwerkrafts­
w irkungen bedingte Bewegung nach m ehr oder weniger kurzer Zeit zu 
einem Gleichgewichtszustand führen und dam it aufhören. Eine Ström ung 
kann n u r noch zustande kommen durch eine Bewegung des ganzen Systems.

So ist es auch im menschlichen K örper. In jeder Lage desselben führt 
die Schw erkraft zu einer ganz bestimm ten stationären Blutverteilung. Da 
nun meistens die Beine tiefer liegen als Kopf und Rum pf, so w ird im all­
gemeinen m ehr B lut in die unteren Extrem itäten  zu strömen tendieren. 
W enn die Gefäße sehr schlaff w ären, so würde das sehr- viel ausmachen, 
da aber die Gefäße, und zwar gerade die des Beines, eine verhältnis­
mäßig geringe A usdehnbarkeit besitzen , so wird sehr bald ein Moment er­
reicht sein, in dem der durch die Ausdehnung des Gefäßes hervorgerufene 
Gegendruck so groß wird, daß er ein weiteres E indringen von B lut verhindert.

Das Blut in den unteren E xtrem itäten  w ird sich also un te r höherem 
Druck befinden, dem entsprechend wird die Ausdehnung der Gefäße eine 
größere sein, aber dam it ist nicht gesagt, daß sich nun auch verhältnism äßig 
mehr Blut in  den Gefäßen der Beine befindet. Das hängt eben durchaus von 
der K a p a z i t ä t ,  der E l a s t i z i t ä t  und dem G e f ä ß to n u s  der in Betracht 
kommenden Gefäße ab.

W enn der Körper seine Stellung ändert oder künstlich in eine abnorme 
Lage gebracht w ird, so wird B lutdruck und Blutverteilung überall geändert 
werden. An einer Leiche werden also im m er die jeweils tiefer gelegenen

')  E r n s t  W a g n e r ,  F o r tg e s e tz te  U n te r su c h u n g e n  ü b er  d en  E in flu ß  d er  S ch w ere
a u f  d en  K r e is la u f , P flü g e r s  A rch . 3 9 ,  385, 1886.
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P artien  mehr Blut und einen höheren Druck aufweisen, so wie es die physi­
kalischen Gesetze verlangen. Anders aber ist es beim lebenden Körper, der 
alle physikalischen V oraussagungen — . nicht etwa auch die physikalischen 
Gesetze —  durch Innervationsvorgänge illusorisch machen kann.

Aber selbst bei der Leiche ist es nicht so ganz einfach. D reht man 
den Körper z. B. von der vertikalen Stellung m it Kopf oben in die verti­
kale Stellung m it Kopf un ten , so sollte man m einen, daß Druck und Blut­
menge im Kopfe steigen, in den Beinen abnehmen, und daß daher irgendwo 
in der M itte eine Region liegt, in der sich nichts ändert. Im allgemeinen 
ist das nun auch richtig , doch hat H e r m a n n  (in der Arbeit von W a g n e r 1) 
sowohl experimentell als auch theoretisch gezeigt, daß für das kompliziert 
gebaute tierische Gefäßsystem mehrere Indifferenzpunkte bestehen, die jedoch, 
wie W a g n e r  aus seinen Versuchen schließen zu können m eint, nahe beiein­
ander, und zwar in der Gegend der Herzspitze liegen. Dagegen wendet 
H i l l l 2) ein, daß diese Bestim mung an der Leiche auf das Leben nicht über­
tragen  werden könnte, weil hierbei die E lastizitätsverhältnisse, auf die alles 
ankomme, durchaus geändert seien. Im übrigen komme es, was auch H e r ­
m a n n  nicht leugnet, in physiologischer Beziehung auf diese hydrostatischen 
Verhältnisse gar nicht an, jedenfalls seien sie leicht zu übersehen. Viel wich­
tiger seien die indirekten Einflüsse der Stellungsänderung auf alle einzelnen 
Komponenten der Blutverteilung und des Blutdruckes seihst (Herzschlag, 
Füllung des Herzens, Gefäßnerven usw.).

§ 9.
Die Kompensation des Einflusses der Schwere.

Diese Einflüsse wirken im allgemeinen als k o m p e n s a to r i s c h e  R e g u ­
la t io n s m e c h a n is m e n .  Steht der Mensch z. B. auf dem Kopfe, so wird 
natürlich  der Druck im Kopfe entsprechend höher sein als in den Beinen, das 
Blut wird dahin tendieren, sich im Hirn bzw. im Thoraxraum  ansammeln. — 
Das Verhältnis des Blutdruckes in den A rterien muß sich der Lage entsprechend 
ändern. Aber das, worauf es ankom m t, der Blutdruck im Capillargebiet, 
kann durch K ontraktionen der kleinen Arterien reguliert werden, und ebenso 
kann vor allem die B lutverteilung im Organismus durch partielle K ontrak­
tionen einzelner Gefäßgehiete beliebig variiert werden. Außerdem hat der 
Körper die Möglichkeit, den gesamten Blutdruck zu ändern, sei es durch 
eine Ä nderung der F req u en z , sei es durch eine Ä nderung der Stärke des 
Herzschlages. Alle diese Regulationsmechanismen kommen im Leben vor. 
In  bezug auf den allgemeinen B lutdruck wird von Z y b u 1 s k i 3) unter 
T a r c h a n o f f  und von F r i e d m a n n 4) angegeben, daß derselbe bei einer Tief­
lage des Kopfes steigt. W a g n e r 5) konnte ebenso, wie vorher B lu m b e r g 6),

l ) E . W agner, 1. c. S. 372, 1886. — 4) L . H ill, The influence of the force of
gravity on the circulation, Proceed. Roy. Soc. 57, 192, 1894; Influence of the force 
of gravity cn the circulation of the hlood, Journ. of Physiol. 18, 15 — 53, 1895. —
3) Zybulski, St. Petersburger mediz. Wochenschr. 18 78 , Nr. 11 . — 4) E ried-
m ann, Mediz. Jahrb. d. Ges. d. Ärzte in Wien 1882, S. 197. — 5) W agner, 1. c.,
1886. — 6) B lum berg, Über den Einfluß der Schwere auf Kreislauf und Atmung.
Dissert. Königsberg 1885. Bericht von Hermann  in Pflügers Arch. 37, 467, 1885.
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dies nu r bei curarisierten Tieren beobachten, während er bei nicht curari- 
sierten Tieren den höchsten B lutdruck bei der horizontalen Stellung der 
Quadrupeden fand, doch sind diese Bestim mungen der H e rm a n n sc h e n  Schule 
deshalb nicht durchaus einwandfrei, weil ihnen der Indifferenzpunkt zugrunde 
gelegt is t , der nach H il ls  (1. c., S. 19) Auseinandersetzungen eben nur für 
die Leiche gilt. Da aber andere U ntersuchungen über diesen P unk t nicht 
vorliegen, so muß diese F rage vorläufig in suspenso bleiben. Dies g ilt ent­
sprechend auch von der H e rm a n n sc h e n  E rk lärung  (bei W a g n e r ,  S. 385), 
wonach das Sinken des Blutdruckes darauf zurückzuführen wäre, daß hierbei 
der Rückfluß der Venen erschwert sei (vgl. § 4) und das Herz sich daher 
weniger gu t fülle. H e rm a n n  scheint also in der B lutdruckänderung kein 
regulatorisches Moment zu sehen, sondern deutet es als eine indirekte Folge 
statischer Einflüsse.

Die meisten anderen U ntersucher wollten vornehmlich die k o m p e n ­
s a t o r i s c h e  W i r k u n g  a u f  d e n  H i r n d r u c k  e r k l ä r e n .  B r i s s a u d  und 
F r a n g o i s - F r a n c k 1) nahm en zu diesem Zweck eine kompensatorische 
A nsaugung der Cerebrospinalflüssigkeit an, während S c h a p i r o 2), der an 
Soldaten experim entierte, besonders auf die Druckerhöhung infolge verm ehrter 
Pulsfrequenz im Stehen hinwies.

H il l  selbst h a t dann hauptsächlich die eintretenden Kompensations­
vorgänge untersucht und hebt hervor, daß dieselben im wesentlichen durch 
die Gefäßnerven der Eingeweide zustande kommen, also eine Splanchnicus- 
w irkung sind. Vornehmlich scheint es darauf anzukommen, den H irndruck 
konstant zu halten; gerade in dieser Beziehung sind die Kompensations­
einrichtungen bei den verschiedenen Tieren sehr verschieden leistungsfähig, 
und zwar sind sie bei aufrecht gehenden Tieren (Affen und Menschen) 
sehr viel vollkommener als bei H unden, Katzen und Kaninchen. Bei Affen 
kommt selbst Uberkompensation vor, was ja n icht weiter w underbar erscheinen 
kann, wenn man bedenkt, wie mannigfache Körperstellungen bei den K letter­
übungen der Affen eingenommen werden. W eiter fand H ill, daß bei allen 
Tieren, welche nicht aufrecht gehen, die vertikale Stellung m it Kopf oben 
eine stärkere K om pensationsanstrengung erfordert als die Tieflagerung des 
Kopfes. Daß die Hochstellung des Kopfes bei allen Vierfüßlern leicht schwere 
Zufälle bew irkt, w ar schon P io r r y  (1826 3) bekannt, der m it Hunden 
arbeitete. W enn man denselben bei erhobenem Kopfe so viel B lut abzapfte, 
daß sie ohnmächtig wurden, so kamen sie sofort wieder zur Besinnung, wenn 
der Kopf gesenkt wurde, anderseits steht die B lutung aus einer angeschnittenen 
H undearterie oft, ehe das Tier stirb t; man kann es aber sofort (durch H irn­
anämie) tö ten , wenn man es im Genick packt und hochhebt. Zu ähnlichen 
Resultaten kam M a r s h a l l  H a l l 4)- R e y n a r d 5) und S a l a t h e 6) fanden dann

‘) B r i s s a u d  e t F r a n g o i s - E r a n c k ,  M ouvem ents du  cerveau , T rav . du  lab. 
d. M arey 3, 137, 1877. — !) S c h a p i r o ,  z itie rt nach  Ja h rb . f. A nat. u. Phys. 10, 
60, 1881 (russisch). — 3) P i o r r y ,  Recherche« su r l’influence de la  pesan teu r su r le 
cours du  sang , A rch. gön. de möd. 12, 527, 1826. — <) M a r s h a l l  H a l l ,  Exp. res. 
on th e  effects of loss of blood, Med. C hirurg . T rans. 17, 250, 1832. — 5) R e y n a r d ,  
Recherches su r la  congestion cerebrale, These de S traßbourg  1868. — 6) S a l a t h e ,  
Inlluenee de l’a ttitu d e  v e rtica l sur la  c ircu la tion  cerebrale, T rav . du  lab. de M arey 
3, 251—272, 1877; vgl. auch  Compt. rend. Acad. d. Sciences 20, aoü t 1877.
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an Kaninchen, daß diese Tiere meist nach 10 bis 20 M inuten sterben, wenn 
man sie nur in vertikaler Stellung m it dem Kopfe nach oben festhält. H i l l *) 
bestätigte dies, konnte aber gleichzeitig konstatieren, daß die Tiere leben 
bleiben, wenn man das Abdomen bandagiert, d. b. wenn man dem Blutdruck 
nicht erlaubt, die leicht ausdehnbaren Gefäße des Bauches zu erweitern. Wilde 
Kaninchen und andere Säuger, deren Bauchmuskeln m ehr Tonus haben, 
sterben erst nach Stunden, ein Beweis, daß im wesentlichen das Versagen der 
natürlichen Regulationsmechanismen die Zirkulationsstörungen zur Folge hat, 
und daß diese Regulationsmechanismen im wesentlichen im Splanchnicus- 
gebiet liegen.

Vom Menschen behauptet H il l ,  daß seine Regulationsmechanismen w ahr­
scheinlich ähnlich denen des Affen seien; O l iv e r 2)" hat in der T at m it seinem 
Arteriom eter auch beim Menschen sehr weitgehende Kompensationsvorgänge 
bei Lageveränderungen feststellen können. E r macht besonders darauf auf­
merksam, daß man leicht beobachten kann, daß bei einer Lageveränderung 
zuerst ganz ausgesprochen die rein hydrostatische W irkung au ftritt und daß 
sich dann erst allmählich der Regulations- bzw. Kom pensatiousvorgang geltend 
m acht, den H ill als dynamische W irkung bezeichnet, ein Ausdruck, der 
jedoch wegen seiner U nbestim m theit nicht nachahm ungsw ert erscheint. Doch 
ist kaum anzunehm en, daß die Regulationsvorgänge wirklich so vollkommen 
sind wie beim Affen. Sehen wir doch, daß ein Aufhängen des Körpers an 
den Beinen für die meisten Menschen recht unangenehm  is t ,  ja  bei so­
genannten vollblütigen Menschen selbst die übelsten Zufälle zur Folge haben 
kann. Andererseits t r i t t  bei einigen praedisponierten Menschen ohne weiteres, 
bei den meisten allerdings erst unter dem Einfluß besonderer Schädigungen 
(nach sehr langem Liegen, B lutverlust usw.), eine bis zur Synkope führende 
Hirnanämie au f, wenn sich dieselben plötzlich aus der liegenden Stellung 
aufrichten.

Anderseits ist der Körper jedoch im stande, durch geeignetes Training 
seine Regulationsmechanismen diesen veränderten Bedingungen anzupassen, 
und so sehen wir im Zirkus häufig Menschen —  an den Beinen aufgehängt 
— längere Zeit agieren und schwierige Kunststücke vollführen, ohne daß die­
selben auch nur einen merklich roten Kopf bekommen. G e rd y  m acht dar­
auf aufmerksam, daß auch manche L atrinenreiniger daran  gewöhnt seien, den 
ganzen Tag m it hängendem Kopf zu arbeiten.

Es ist bekannt, daß manche Menschen nu r im stande sind, in horizontaler 
Lage geistige A rbeit zu verrichten, und daß manche P atienten  in aufrechter 
Stellung ihr Gedächtnis verlieren (H ill). Daß selbst geringe Hämorrhagien 
infolge der Blutleere im Gehirn zum Tode führen können, wenn der Mensch 
nicht sofort hingelegt w ird , darauf hat P io r r y  wohl zuerst aufmerksam 
gemacht.

H il l  bespricht dann ausführlich die Gründe, welche seiner Meinung nach 
zu Ohnmachtsanfällen führen, er sieht den H auptgrund  in einer plötzlichen 
Erschlaffung der Bauchgefäße; diese nehmen eine zu große Blutmenge auf, 
und das Gehirn wird leer aus hydrostatischen Gründen, deshalb nü tz t in

')  L. H i l l ,  Syncope produced in rabbits, Jo u rn . of Physiol. 22, 53, 1898; On 
cerebral an aem ia , Proc. Roy. Soc. 66 , 486, 1898. —  !) O l i v e r ,  Pulse Gauging, 
London 1895.
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solchen Fällen horizontale Lage. Aber wenn die H illsche  Ansicht richtig  
ist, muß auch Kompression des Bauches eine günstige W irkung ausüben; in 
der T at berichtet S a y e r  von erm utigenden Resultaten bei dieser Behandlung.

Daß P atienten , die lange im Bett gelegen haben, die F ähigkeit, sich an 
die aufrechte Lage zu adaptieren, verlieren, is t bekannt; schon S a la th e  hat 
hervorgehoben, daß in dieser Beziehung sich Rekonvaleszenten wie Vierfüßler 
verhalten. Auch dies hält H ill  fü r eine m angelhafte W irkung der erschlafften 
Bauchm uskulatur und erinnert als weiteres Beispiel des Zusammenhanges 
zwischen Hirnanämie und Blutzufluß zu den Baucheingeweiden an die T at­
sache, daß in A ngstzuständen gleichzeitig eine verm ehrte P erista ltik  und eine 
Verminderung der H irn tätigkeit (vor allem Gedächtnisschwund) au ftritt.

Auf die Beziehungen zwischen H irn und Abdomen in bezug auf die 
B lutverteilung hat in neuerer Zeit, allerdings von anderen Gesichtspunkten 
aus, ganz besonders E. W e b e r 1) in mehrfachen Arbeiten hingewiesen, aus 
denen hervorzugehen scheint, daß infolge von Innervationseinflüssen die Ver­
hältnisse sehr viel kom plizierter liegen.

Zusammenfassend kann man sagen: je höher das Herz über einem Teil 
des K örpers, also insonderheit über den Füßen liegt, desto schwerer ist es 
für das Venenblut, das Herz genügend zu füllen; je höher der Kopf über 
dem Herzen lieg t, desto leichter t r i t t  H irnanäm ie ein. Bei T ieren, die an 
die horizontale Lage angepaßt sind, kann man dies leicht konstatieren, beim 
Menschen, bei dem die aufrechte Lage die normale ist, sind die Regulations­
mechanismen notwendigerweise der V ertikalstellung angepaßt, so daß üble 
Folgen erst bei A ufrichtung u n d  bei gleichzeitigem Einfluß bestim m ter Schäd­
lichkeiten (vor allem Blutmangel und Erschlaffung der Bauchgefäßmuskulatur) 
eintreten. Beim Menschen ist um gekehrt wie bei den Tieren die Lage mit 
dem Kopf nach unten  die ungewohnteste und darum  schädlichste. Also auch 
in dieser Beziehung genaueste Anpassung der verschiedenen Tiere an die 
normalen Bedingungen des Lebens!

Vgl. auch die Kurve über den Einfluß der Schwere auf den Capillar- 
druck in § 58 (S. 779).

§ io.
D er h y d r a u lisch e  D ruck .

Von hydraulischem  Druck spricht m an, wenn irgendwie von außen ein 
Druck auf eine Flüssigkeit ausgeübt wird. Dieser Druck kann durch das 
Gewicht einer anderen, spezifisch leichteren F lüssigkeit erzeugt werden (z. B. 
wenn Öl auf W asser oder W asser auf Quecksilber drückt), er kann auf 
mechanische Weise erzeugt werden (z. B. durch den Stempel einer Spritze 
oder in einer hydraulischen Pum pe); er kann endlich durch eine gespannte 
Membran erzeugt werden (wie der hohe L uftdruck in einem Pneum atik). 
Voraussetzung ist jedoch immer, daß die F lüssigkeit, welche gedrückt wird, 
entweder allseitig abgeschlossen ist, oder doch nur so enge Ausflußöffnungen 
zur Verfügung h a t, daß sie im Verhältnis zur Steilheit des Druckzuwachses

l) E . W e b e r ,  Ü ber die U rsache der B lutversch iebung  im  K örper bei ver­
schiedenen physischen Zuständen, A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1907, S. 293.



V orteil elastischer R öhren. 687

nur langsam ausweichen kann. Ist dies nicht der Fall, und der Druck wächst 
an einer Stelle, so kommt eine Ström ung, aber keine nennenswerte Druck­
erhöhung zustande (z. B. beim l a n g s a m e n  Einstoßen eines Spritzenstempels). 
D rückt man dagegen k r ä f t i g ,  so kann das W asser nicht entsprechend rasch 
entw eichen, und falls keine beliebig große K raft zur Verfügung steh t, s tau t 
sich die Flüssigkeit und man kann den Spritzenstempel nicht so schnell be­
wegen, wie z. B. bei weiterer Öffnung. Infolge der S tauung erhöht sich der 
Druck in der Spritze; infolgedessen ström t nun m ehr durch die Kanüle und 
es t r i t t  ein Gleichgewichtszustand ein, bedingt durch die W eite der Ausfluß­
öffnung und den angewandten kontinuierlichen Druck. So ist es heim Herzen. 
Der Stempel der Druckpumpe ist durch das H erz, die enge Kanüle ist durch 
die Capillaren repräsentiert.

W esentlich ist aber der U m stand, daß die W ege zw ischen K ra f t  und W iderstand 
(die A rterien) n ich t s ta rrw an d ig , sondern bew eglich und  elastisch sind. D adurch, 
daß  die A rterie  sich erw eitern  k a n n , ist gleichsam  ein neuer Ausweg geschaffen. 
Das bei jed e r H erzsystole in die A rterien  gew orfene B lu t b ra u ch t n ich t m ehr in 
derselben Z eit, in  der es in die A orta  h ineingew orfen  w ird  (also w ährend  der 
Systole), nun  auch  in  to to  du rch  die Capillaren abzuström en, sondern kann  auch  an  
jen en  P la tz  ström en, um  den das A rteriensystem  durch  die E rw eiterung  der Gefäße 
größer geworden is t; also de r Ausweg ist enorm  verg rö ß ert, und dem entsprechend 
kan n  bei einer Systole m eh r B lu t m it'g e rin g e rem  D ruck b e fö rd ert w erden, als wenn 
n u r  der Ausweg der C apillaren zu r V erfügung  stände. A uf die D auer w ürde das 
aber n ich ts nü tzen ; w enn de r D ruck kon tinu ierlich  w irk te , w ürde sehr bald  das 
Gefäßsystem  so w eit ausgedehnt w erden , daß der du rch  die A usdehnung erzeugte 
G egendruck in  der A rterienw and  dem  E inström ungsdruck  an  jed e r Stelle gleich 
w äre; von nun  ab könnte  das Gefäßsystem  n ich t m eh r ausgedehnt w erden und 
m üßte d ah er als ein starrw andiges b e trach te t w erd en , es böte also keinen Vorteil.

D a ab er der D ruck d iskontinu ierlich  w irk t, k an n  in  de r Zwischenzeit zw ischen 
zwei Systolen jedesm al eine gewisse Q u an titä t B lu t du rch  die Capillaren abfließen, 
getrieben von dem in der A rterienw and  erzeugten  bzw. aufgespeicherten  Gegen­
druck. So is t denn beim  E insetzen  der neuen Systole jedesm al w ieder P la tz  ge­
schaffen, in  den h inein  das B lu t ström en kann.

So w ird  du rch  die E lastiz itä t der A rterienw and  w enigstens teilweise der N ach­
teil .w ieder gu t g em ach t, der aus der D iskon tinu itä t des Druckes resu ltie rt; ganz 
ist das allerdings n ich t m öglich, weil bei der B ew egung der A rterienw and  ein Teil 
der E nerg ie  in W ärm e um gesetzt w ird — und dieser Teil is t n a tü rlich  unw ieder­
bring lich  verloren. Von verschiedenen Seiten ist v e rsu ch t w orden, zahlenm äßig  
an zugeben , wieviel H erza rb e it durch  die genannten  E in rich tu n g en  g espart w ird, 
doch is t diesen V ersuchen bis je tz t  keine B edeutung beizum essen.

D er hydrau lische D ruck  w ird, wie erw ähn t, vom H erzen erzeugt. W ir h a tte n  
gesehen, daß er sich in  einem  allseitig  abgeschlossenen G efäßsystem  n ach  allen 
R ich tungen  hin gleichm äßig ausbreitet. E in  d e ra rtig  abgeschlossenes Gefäßsystem  
ist das B lutsystem  jedoch  höchstens m it A usschluß des Venensystem s. W ie aus der 
Spritze die F lüssigkeit du rch  die K anüle ins F reie fließt, so fließt das B lu t aus dem 
A rteriensystem  du rch  die C apillaren  in  das schlaffe Venensystem , das ein stets a u f­
nahm efäh iges, au f niedrigem  D ruck gehaltenes R eservoir d a rste llt. D er D ruck in 
den A rte rien  w ird also wie in  einer Spritze an n äh e rn d  überall gleich se in , oder 
doch n u r  a llm ählich  abnehm en, in  den C apillaren w ird  er dan n  seh r schnell au f den 
n iedrigen V enendruck herabsinken. H ierüber findet m an das G enauere in  jedem  
L ehrbuch  der H ydrom echanik  (vgl. auch  das K apitel über den Puls).

W enn das Herz nun aber still steh t, so sollte m an m einen, d a ß '—  un­
abhängig von der Tatsache, daß die A rterien nach dem Tode sehr eng , also 
auch fast blutleer sind — allmählich eine Ausgleichung des Druckes im 
ganzen Gefäßsystem e in tritt, und zwar m üßte, da die Gefäßwände in einer
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gewissen Spannung sind, ein (hydraulischer) M itteldruck Zurückbleiben, dessen 
eventuell vorhandene lokale Verschiedenheiten dann nur noch durch hydro­
statische Einflüsse bestimm t sein könnten. H i l l 1) weist jedoch darauf hin, 
daß ein derartiger positiver M itteldruck im Gefäßsystem nicht existiert, oder 
zum mindesten nicht ohne weiteres von der Spannung der Gefäßwände, 
sondern vielmehr vom osmotischen D ruck des Blutes oder irgend einer 
Selektivkraft des Capillarepithels herrührt. In bezug auf Einzelheiten über 
diesen eigenartigen Gesichtspunkt muß auf das Original verwiesen w erden; 
vgl. auch die Arbeiten von H a s e b r o e k 2), V o l l ia r d 3) und M a t t h e s 4).

§ 11.

D er d yn am isch e  D ruck.
Jede bewegte Masse, also auch eine bewegte Flüssigkeitsm asse, besitzt 

kinetische Energie, bewegt sich also auch dann noch weiter, wenn keine äußere 
K raft m ehr auf sie einwirkt, und verm ag gleichzeitig einen Druck auf andere 
Massen auszuüben. Dieser dynamische, d. h. aus der Bewegung resultierende 
Druck bietet bei der Lehre vom Puls die bedeutendsten Schwierigkeiten. Die 
hierhergehörigen Probleme sind zum Teil überhaupt nicht einer exakten 
Darstellung fähig, zum Teil erfordern sie eine rein mathematische Be­
handlung; wir werden sie hier kaum  berücksichtigen. Die in der Ström ungs­
geschwindigkeit des Blutes steckende A rbeit ist zudem meist n u r gering, 
nur bei exzessiver A rbeit, bei der die Ström ungsgeschwindigkeit sehr groß 
w ird, m acht sie etwa ein D rittel der H ubarbeit aus (nach Z u n tz ) . Von 
praktischer Bedeutung werden die im Blut vorkommenden dynamischen Kräfte 
vor allen Dingen in manchen Einzelfragen — E rk lärung  der Pulskurve, 
Klappenschluß, Herzspitzenstoß u. a. — ; das Notwendigste darüber ist an den 
betreffenden Stellen gesagt.

§ 12.

D ie B ed in gu n gen  des B lu td ru ck es im  K örper.
Aus diesen drei Komponenten setzt sich der B lutdruck zusammen. 

W esentlich ist die hydraulische Druckkomponente. Die Voraussetzungen 
dazu sind gegeben: Das Blut befindet sich in dem relativ abgeschlossenen 
System der A rterien; der Druck wird ausgeübt durch den vom Herzen ge­
bildeten Teil der W andungen, die Herzklappen verhindern, daß die Strömung 
und dam it der Druck sich in die Venen direk t fortpflanzt, es ström t also 
Blut in die Arterien.

Denken wir uns für einen Augenblick das Arteriensystem  fast leer; nun 
erfolgt eine Systole und das H erz tre ib t un te r beliebigem, aber größerem als 
in der A orta herrschendem Druck B lut in das Arteriensystem  und dehnt 
dasselbe aus. Nun fließt Blut heraus, aber weniger als hineingetrieben wird.

‘) L. H i l l ,  On th e  residual pressures in  th e  vascu lar System, w hen the  
circu la tion  is arrested , Jo u rn . of Physiol. 28, 122— 136, 1904. — *) H a s e b r o e k ,
V ersuch einer T heorie . . . au f G rund einer neuen  D arstellung  des Kreislaufs, 
Arch. f. klin. Med. 77, 350, 1903. — “) V o l h a r d ,  Ü ber Leberpulse usw., Berl. klin. 
W oehenschr. 1904, N r. 21, S. 567. — *) M a t t h e s ,  K reislauf in de r Peripherie,
Deutsch. A rch. f. k lin . Med. 89, 5 bis 6, 1907.
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W ären die Capillaren so weit oder das Herz so k rä f t ig 1), daß gleich so viel 
abflösse wie zuflösse, so könnte es niemals zu einer Stauung, niemals zu einer 
W andspannung und m ithin niemals zu einem (stationären) m ittleren Blut­
druck kommen. Die Capillaren sind aber eng und jeder folgende Puls­
schlag erhöht den In h alt, die Spannung und den Druck in den A rterien und 
dam it auch die Menge des durch den Engpaß der Capillaren a u s f l i e ß e n d e n  
B lu te s .  Aber anderseits w ird die Menge des e in f l ie ß e n d e n  B lu te s  
immer kleiner, weil das Herz gegen den erhöhten A ortendruck nicht m ehr so 
viel B lut fördern kann als früher. Es muß also ein Augenblick kommen, 
von dem in der Zeiteinheit ebensoviel B lut herausfließt, wie hineingeworfen 
wird. Und dieser Zustand des Gleichgewichts is t der normalerweise vor­
handene. — Das R esultat aber ist der m ittlere Blutdruck.

Sehr schön sieht man dieses Phänomen auch realiter zustande kommen, 
wenn infolge längerer Vagusreizung und dadurch bedingten Herzstillstandes 
der B lutdruck sehr s ta rk  gesunken ist und sich nun allmählich durch jeden 
Herzschlag hebt (vgl. Fig. 45).

D as, was wir B lutdruck nennen, ist also die vom Herzen erzeugte und 
durch das Blut übertragene W andspannung der A rterien (bzw. in geringem

F ig . 45.

Blutdruck in der 
Carotis

Markierung der 
V  agusreizungv

Zeit in Sekunden—

Vagusreizung beim Kaninchen.
Absmken des Blutdruckes in Form  einer Exponentialkurve, allmähliches Ansteigen des Druckes durch

die einzelnen Pulse.

Grade der Venen). Die S p a n n u n g  einer W andung ist aber nur abhängig 
v o n 'd e r  ihr zukommenden E l a s t i z i t ä t  und der auf sie einwirkenden 
d e h n e n d e n  E r a f t .  Bei den A rterien liegen die Verhältnisse folgender­
maßen :

Die E l a s t i z i t ä t  der Gefäßwandung häng t ab:
von ih rer E l a s t i z i t ä t  sensu strictiori (1), 
von dem T o n u s  d e r  G e f ä ß m u s k u la tu r  (2).

Die d e h n e n d e  K r a f t  häng t lediglich von dem Füllungszustand der 
A rterie ab und dieser wiederum

von der M e n g e  d e s  v o r h a n d e n e n  B lu te s  (3) 
und von dem Verhältnis des Zuflusses zum Abfluß.

Der Z u f lu ß  häng t ab
vom S c h la g v o lu m  (4), 
von der F r e q u e n z  d e s  H e r z s c h la g e s

*) E in  kräftiges H erz könnte  allerd ings n u r  bei 
diese W irkung haben.

N a g e l,  Physiologie des Menschen. I.
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Der A b f lu ß  hängt ab von dem W id e r s ta n d e  im System, insonderheit 
also von dem W iderstande in den

kleinen A rterien und Capillaren (6),
sowie von der

K o n s is t e n z  d es  B lu te s  (7).

Diese sieben Faktoren bedingen den Druck in den Arterien (für die 
Venen is t Zu- und Abfluß entsprechend zu ändern). Der jeweilige B lutdruck 
ist der jedesmalige Gleichgewichtszustand zwischen allen diesen Faktoren.

Bevor wir jedoch die tatsächlichen Verhältnisse schildern, sollen kurz die 
für die Lehre vom Kreislauf wichtigsten Methoden im Zusammenhänge 
besprochen werden.

<>90

D r i t t e s  K a p i t e l .

Methodisches über Kreislaufexperimente.

§ 13.
E s sind im wesentlichen vier F ragen, durch deren experimentelle Be­

antw ortung man das Problem des Blutkreislaufs zu fördern gesucht hat:

die M essung des Druckes, K y m o g r a p h ik ,
„ „ der Geschwindigkeit, T a c h o g r a p h ik ,
„ „ des Pulses, S p h y g m o g r a p h ik  ( C a r d io g r a p h ik ,  H e r z ­

tö n e ) ,
„ „ des Volumens blutgefüllter Organe, P le th y s m o g r a p h ik .

Die U ntersuchung dieser Fragen an den Gefäßen ist im wesentlichen 
abhängig von der Güte des benutzten Instrum entarium s, m it dessen Vervoll­
kom m nung sie Hand in Hand geht. Die Freilegung und Isolierung der Ge­
fäße bietet meist keine größere Schwierigkeit.

Anders ist es m it dem H erzen; D ruck, Geschwindigkeit und  Volum 
werden in ähnlicher W eise bestimm t wie an den Gefäßen, aber von ihm will 
man gerade die Lebenseigenschaften kennen lernen, und da es zudem in 
der Brusthöhle eingeschlossen liegt, die ohne Störung lebenswichtiger Be­
dingungen kaum  geöffnet werden kann , so sind besondere M aßnahmen nötig 
und auch ausgebildet worden, um das Herz frei zu legen und um das über­
lebende Herz zu konservieren. Diese sollen daher im ersten A bschnitt der 
M ethodik wenigstens kurz besprochen werden.

A rb eiten  am H erzen .

§ 14.
Freilegung und Konservierung des überlebenden Herzens.

Die F reilegung des Herzens bei den K altblütern und speziell beim Frosch 
is t deshalb verhältnism äßig leicht, weil diese Tiere eine derartig  entwickelte 
H autatm ung besitzen, daß selbst der Ausfall der Lungenatm ung keine wesent­
liche Schädigung hervorrufen würde. Zudem hindert die Eröffnung der
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Leibeshöhle bei Fröschen g ar nicht die Atmung, weil diese Tiere durch V e r ­
s c h lu c k e n  der L uft atmen. Man spannt den Frosch auf einem geeigneten 
Brettchen in Rückenlage fest, spaltet die H aut über dem Sternum  und schneidet 
dieses in m ehr oder weniger großer Ausdehnung heraus. Damit ist die Auf­
gabe gelöst.

Beim W arm blüter wird bei den meisten Tieren notwendigerweise bei 
der Freilegung des Herzens auch die P leura eröffnet. Da ein W arm blüter 
das Kollabieren der Lunge ohne weiteres n icht zu überleben verm ag, ist für 
künstliche Atm ung zu sorgen. Ein wesentliches Hilfsmittel is t es dann 
w eiter, das Pericard an den W undrändern  anzunähen, dadurch wird das 
Herz in toto gehoben und liegt sehr bequem wie auf einem Kissen zur U nter­
suchung bereit. N ur beim Kaninchen ist, wie G ad  wohl zuerst angegeben 
h a t, der Zwischenraum zwischen den beiden m ediastinalen P leurablättern  so 
groß, daß man in  vorsichtiger Weise das Sternum dazwischen herausschneiden 
kann , ohne die P leura zu eröffnen, auch liegen hier die beiden Mammar- 
gefäße so weit auseinander, daß m an für ihre U nterbindung keine Sorge zu 
tragen  braucht. W enn demgegenüber H e in z 1) sagt, daß die Herzfreilegung 
ohne Pleuraöffnung am Hundeherzen viel leichter gelinge als beim Kanin­
chen, wo die serösen H äute sehr dünn und daher außerordentlich zerreißlich 
seien, so muß ich dem auch aus eigener E rfah rung  aufs entschiedenste wider­
sprechen, und ich habe bis je tz t auch keine Angaben in der L ite ra tu r 
finden können, auf welche H e in z  seine B ehauptung stützen könnte. Sollte 
es sich daher um eigene M ethodik handeln, so wäre deren M itteilung sehr 
wünschenswert.

Mit dem so frei gelegten Herzen kann m an beim W arm blüter stunden­
lang, beim Frosch tagelang , bei der Schildkröte selbst wochenlang experi­
mentieren. Häufig aber m acht sich das Bedürfnis geltend, das Herz unter 
einfacheren Bedingungen, als sie im Körper statthaben, zu untersuchen; eine 
Entnervung des in situ  gelassenen Herzens ( F r i e d e n t h a l 2) ist zwar möglich, 
aber äußerst schwierig, außerdem kann man K raft und Geschwindigkeit des 
Herzens zum Teil sehr viel besser beurteilen, wenn man das Herz sein Blut 
n icht in das komplizierte Gefäßsystem, sondern in einen einfachen und vor 
allem methodisch konstruierten A pparat treiben läßt. Zu diesem Zwecke sind 
die Methoden am überlebenden Herzen herausgebildet worden.

Gerade beim Herzen sind die Methoden fü r die E rhaltung  heraus­
geschnittener überlebender Organe ausgebildet worden, weil das Herz durch 
das Erlöschen der Pulsationen ein sichtbares Zeichen seines Absterbens 
bietet, und in der Abnahme der Frequenz bereits die ersten Anzeichen hier­
von deutlicher als bei allen anderen Organen sichtbar sind.

Ein herausgeschnittenes Froschherz, das man in einer feuchten Kammer 
aufbew ahrt, schlägt zwar noch einige Stunden, aber doch nicht ohne Ände­
rung  von Frequenz und Stärke. Um die durch die Herzschläge verbrauchte 
Energie zu ersetzen, muß man das Herz m it einer Nährflüssigkeit durch­
spülen. Man nim m t dazu entweder defibriniertes Blut, Serum , oder aber 
künstliche Lösungen, die in ihrer Zusam mensetzung dem Serum |m ehr

')  H e in z ,  H andb. d. experim . P atho l. u. P h arm ako l. 1 (2. H älfte), 819, 1905. — 
!) F r i e d e n t h a l ,  Die E n tfe rn u n g  a lle r ex traca rd ia le r H erznerven, Arch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1902.

U *
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oder weniger nachgebildet sind. D erartige Lösungen müssen, um längere 
Zeit das Herz zu ernähren, verschiedene Eigenschaften aufweisen, die in 
folgendem je nach ih rer W ichtigkeit zusammengestellt sind; sie müssen

1. isotonisch sein =  physiologische Kochsalzlösung,
bei Fröschen =  0,6 bis 0,7 Proz., bei W arm blütern =  0,8 bis 1,0 Proz.;

2. 0 2 en thalten ;
3. möglichst dieselbe Zusammensetzung zeigen wie Serum (zuerst von 

R i n g e r 1) betont);
4. organisches A rbeitsm aterial (Traubenzucker) enthalten (zuerst von 

L o c k e 2) betont);
5. dem Blute isoviskös sein (zu dem Zwecke setzte A lb a n e s e 3) der 

Salzlösung 2 Proz. Gummi arabicum  zu, das allerdings nach L o c k e  nur in­
folge seines Ka- und Ca-Gehaltes günstig  w irken soll).

Ich gebe im folgenden die Rezepte für zwei der gebräuchlichsten Lösungen, 
für W arm blüter, die nach R i n g e r 1) und L o c k e 2) genannt etwas verschieden 
von den Originalangaben der Autoren sind.

R i n g e r L o c k e

N a C I ...................... 8,0 9—10
C a C l j ...................... 0,1 0,24
K C l ........................... 0,075 0,42
N a H C 0 3 . . . . 0,1 © T © ”cc

T raubenzucker . . — 1
W a s s e r .................. 1 L ite r 1 L ite r

Genauere Angaben über die Zusam m ensetzung des Serums bei Hunden, 
Katzen und Kaninchen finden sich bei A b d e r h a l d e n 4).

B enutzt man defibriniertes B lut, so nimm t man es am besten von der­
selben Spezies und kann es bis auf das Dreifache seines Yolums m it physio­
logischer Kochsalzlösung oder besser einer der angeführten Nährflüssigkeiten 
verdünnen. F ü r  Versuche am Froschherzen kann  man auch sehr gu t Säuge­
tie rb lu t verwenden, das man m it Kochsalzlösung verdünnt.

A p p a r a t e  f ü r  d a s  F ro s c h h e r z .

Der erste A pparat zur Durchspülung und manometrischen R egistrierung 
der Tätigkeit des isolierten Froschherzens is t von L u d w ig  angegeben und 
von C o a t s 5) beschrieben worden. Es fließt hierbei das Blut bzw. die N ähr­
flüssigkeit durch eine in die Hohlvene eingebundene Kanüle in das Herz

‘) R i n g e r ,  R egard ing  th e  influence of th e  saline ingred ien ts o f th e  blood 
on th e  con traction  of th e  h eart, B rit. m ed. Jo u rn . 1885, p. 730; pilory, frü h e r  an ­
gegeben in  Jo u rn . of Physiol. 3, 380, 1882. — *) L o c k e ,  Tow ards th e  ideal a r ti ­
ficial c ircu la tin g  fluid fo r th e  isolated frogs h eart, Jo u rn . o f Physiol. 18, 332, 
1895. — 3) A l b a n e s e ,  Ü ber den Einfluß der Zusam m ensetzung de r E rn äh ru n g s­
flüssigkeiten au f die T ätigkeit des F roschherzens, A rch. f. exper. P a tho l. u. P harm . 
32 , 297, 1893. — 4) A b d e r h a l d e n ,  Z ur q u an tita tiv en  vergleichenden A nalyse des 
B lutes, Z eitschr. f. physiol. Chemie 24 , 545, 1898. — 5) C o a ts ,  W ie än d ern  sich 
d u rc h  die E rreg u n g  des N. vagus die A rb e it und  die inneren  Reize des H erzens? 
B er. d. V erh. d. Sachs. Ges. d. W issensch. zu Leipzig 1869, m ath .-physik . Klasse, 8. 360.



hinein und durch eine zweite, in die A orta eingebundene Kanüle heraus, alle 
übrigen Gefäße sind abgebunden. Bei dem K ro n e c k e rs c h e n  >) Herzmano­
m eter wird eine eigenartige doppelläufige Perfusionskanüle durch den an ­
geschnittenen Venensinus in den Ventrikel eingeführt. H ier fließt also das 
Blut in die venösen Ostien des Herzens hinein und aus ihnen auch wieder 
heraus. Der natürliche W eg is t also nicht m ehr gew ahrt, doch ist der Ge­
brauch dieser Kanüle sehr leicht und bequem, wird daher häufig angewandt, 
doch meist in  der Modifikation, welche ih r W i l l i a m s 2) gegeben.

Auch bei der W il l ia m s  sehen Doppelwegkanüle, welche in die Aorta 
eingebunden w ird , is t der normale W eg des Blutes nicht gewahrt. Die 
W illia m ssc h e  A pparatur zeichnet sich dann noch besonders dadurch aus, 
daß sie künstliche, aus feinstem Schafmesenterium gefertige Ventile enthält, 
wodurch es ermöglicht is t , das Herz dauernd zu untersuchen. Der 
W i l l ia m s s c h e  A pparat ist dann später von P e r l e s 3) vervollkommnet 
worden.

S a n te s s o n 4) , J a c o b j 5) und 0 . F r a n k 6) sind wieder zu der L u d w ig -  
schen M ethode, zwei Kanülen in die Aorta und Vena cava einzubinden, zu­
rückgekehrt, 0 . F r a n k  verwendet auch manchmal eine d e r-W illia m ssc h en  
ähnliche Kanüle.

Eine weitere Methode, bei der das Herz m it seinen natürlichen Klappen 
arbeiten und plethysm ographisch verzeichnet w ird, siehe bei S a n t e s s o n 4). 
C a m u s 7) h a t einen einfachen und brauchbaren A pparat fü r Froschherzen 
m it äußerer VolumBchreibung angegeben. Einen zweckmäßigen Apparat, der, 
sich selbst überlassen, bis zu 36 Stunden arbeitet, ha t auch H o f f m a n n 8) 
konstru iert (vgl. auch C y o n 9).

A p p a r a t e  f ü r  d a s  S ä u g e t i e r h e r z .

Da das Froschherz durch kleine Gefäße von seiner inneren W and aus 
ernährt w ird, genügt es, das Herz in irgend einer Weise zu durchspülen, 

'beim Säugetierherzen dagegen, das durch die Coronargefäße ernährt wird, 
kommt es darauf an , diese zu durchspülen. Der erste , der dies m it E rfolg 
getan hat, ist L a n g e n d o r f f  10), der die Methode zu höchster Vollendung aus-

K ünstliche H erzdurchb lu tung  bei K alt- und W arm blü tern . 6 9 3

')  B eiträge zu r A natom ie u. Physiologie, C. L u d w ig  gew idm et, Leipzig 1875.
— 2) W i l l i a m s ,  Ü ber die U rsache der B lu tdruckste igerung  bei der D ig ita lin ­
w irkung, Arch. f. experim . Pharm akol. 13. — 8) P e r l e s ,  B eiträge zu r W irkung  des 
Solanins und Solanidins, A rch. f. experim . Pharm ako l. 26 , 94. —  4) C. G. S a n t e s s o n ,  
E ine  M ethode fü r  künstliche Z irku la tion  du rch  das iso lierte  E roschherz (Physiol. 
Inst. S tockholm ), Z entralb l. f. Physiol. 11, 265 bis 271, 1897. — 8) J a c o b j ,  Z ur 
Physiologie d e s ' H erzens u n te r  B erücksichtigung de r D ig ita lisw irkung , A rch. f. 
experim . Pa tho l. 44 , 368 bis 395, 1900; vgl. auch  die frü h ere  A rbeit: D e r s e lb e ,  
E in B eitrag  zu r T echnik de r künstlichen  D u rchb lu tung  überlebender Organe, ebenda 
36 , 330 bis 348, 1895. — “) O. F r a n k ,  Z ur D ynam ik des Herzm uskels, Zeitschr. 
f. Biol. 3 2 , 370, 1895. — 7) L. C a m u s ,  N ouveau dispositif expörim ental p o u r 
c ircula tion  artificielle dans le coeur isole (Physiol. Labor. P a ris), A rch. de physiol. 
e t de pathol. g4nör. 1901, p. 921— 925. — 8) W. H o f f m a n n ,  A p p a ra t• zu r E rh a l­
tu n g  der Z irkulation  am  überlebenden Froschherzen, Pflügers A rch. 100 , 249, 1903.
— 9) E. d e  C y o n , Sur les möthodes de la  c ircu la tion  artificielle dans le coeur isole, 
Compt. rend. de la  soc. de biol. 1901, p. 513—515. — *°) L a n g e n d o r f f ,  U n te r­
suchungen am  überlebenden Säugetierherzen, Pflügers A rch. 61, 291, 1895.
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gebildet h a t  Das Herz wird aus dem frisch getöteten Tiere herausgeschnitten, 
eine Kanüle w ird in die A orta gebunden, und nun w ird es m it der betreffenden 
Nährflüssigkeit (a/s R ingerlösung und Vs defibriniertes B lut), die konstant 
erw ärm t und mit Sauerstoff gesättig t w ird, un ter einem Druck von etwa 
10 cm Hg durchspült. Diese Methode hat im Laufe der Zeiten mannigfache 
A bänderung erfahren. W ir erwähnen hier nur die A pparate von G o t t ­
l ie b  u n d M a g n u s 1). B r o d ie 2), W. H o f f m a n n 3), L o c k e  und R o s e n h e im 4) 
haben dann ferner A pparate angegeben, die bei der E rnährung  anderer 
Organe das B lut rhythm isch durchpum pen und somit die Pulsationen künst­
lich nachahmen. Bezüglich weiterer Einzelheiten über die Zusammensetzung 
der Ringerlösung sei auf die un ter H. E. H e r i n g 5) angestellte A rbeit von 
G r o s s 6) verwiesen. Eine zusammenfassende D arstellung findet sich bei 
L a n g e n d o r f f 7).

Eine teilweise Isolierung des Herzens erstreben H. E. H e r i n g 6) und 
B o c k 8); hierbei wird das Herz in V erbindung mit dem Lungenkreislauf ge­
lassen, während alle arteriellen Abflüsse bis auf eine Carotis unterbunden 
w erden; das Blut aus dieser Carotis w ird —  unter E inschaltung von 
A pparaten oder W iderständen — direk t in die Vena jugularis geleitet. So­
m it wird also der ganze K örperkreislauf ausgeschaltet, und das Blut fließt 
vom l in k e n  H e rz e n  durch Carotis, Schlauch und Jugularis zum r e c h te n  
H e r z e n  und von hier durch die Lunge wieder zum linken Herzen. Das 
Herz is t bei dieser M ethode, worauf es vor allem ankom m t, nervös völlig 
isoliert, da ja  die H irnzirkulation völlig unterbunden.

E igenartige Methoden der H erzisolierung, zum Teil ohne Eröffnung des 
Brustraum es, sind angegeben von M a r t i n 9) und H e i n z 10).

§ 1 5 .

Die Speisung des Herzens.
(Vgl. hierzu auch § 91.)

L a n g e n d o r f f 11) hat zuerst darauf hingewiesen und experimentell ge­
zeigt, daß das stillstehende Säugetierherz durch die Blutspeisung der Coronar- 
gefäße allein zu anhaltendem  und kräftigem  Schlagen gebracht werden kann,

‘) G o t t l i e b  und M a g n u s ,  D igitalis und  H erzarbe it, A rch. f. exp. P h arm ak . 
51 , 30. — *) B r o d i e ,  On recording varia tions in  volum e by  a ir  transm ission, 
a  new  form  of volume recorder, Jo u rn a l of Physiology 2 9 , 473. — *) W . H o f f ­
m a n  n ,  Z irku la tions - und P u lsa tio n sap p ara t zu r D urchström ung überlebender '  
O rgane, Pflügers A rch. 1 0 0 , 242. — 4) L o c k e  and R o s e n h e im ,  Contributions 
to th e  physiology of th e  isolated h e a r t ,  Jo u rn . of Physiol. 36, 205, 1907. — 
s) H. E . H e r i n g ,  M ethode zu r Iso lierung  des H e rz -L u n g e n  - C sronarkreislaufes, 
ebenda 7 2 , 163. —  6) G ro s s ,  B edeutung der Salze der R in g e r s c h e n  Lösung fü r 
das isolierte S äugetierherz , Pflügers A rch. 9 9 , 264, 1903. — 7) L a n g e n d o r f f ,  
H erzm uskel und in trak ard ia le  Inn erv a tio n , Ergebnisse der Physiol. 1, Abt. II, 263, 19u2.
— 8) B o c k ,  Ü ber die W irkung  verschiedener G ifte au f das isolierte Säugetierherz, 
A rch. f. experim . Pharm ako l. 41, 151.— 9) M a r t i n ,  T he d irec t influence of g rad u al 
varia tions of tem perature. upon th e  ra te  of th e  h e a t of th e  dogs h e a r t ,  Philos. 
tran sac t. 174, 666. — 10) H e in z ,  E xperim entelle  U ntersuchungen  ü ber D igitalis­
w irk u n g , V erhandl. des X V III. Kongr. f. innere  M edizin W iesbaden 1900, S. 531.
— " )  L a n g e n d o r f f ,  U n tersuchungen  am  überlebenden Säugetierherzen, Pflügers 
A rch. 61, 291, 1895.
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während die Füllung der Ventrikel dazu nicht genügt, und dam it die Ansicht 
w iderlegt, daß der B lutgehalt in den Kammerhöhlen auch das Säugetierherz 
genügend ernähren könne, wenn schon dies bei dem dünnwandigen Frosch­
herzen der F all sein mag. B o h r  und H e n r i q u e s 1) haben dann die durch 
die Coronargefäße strömende Blutmenge an Kälbern d irekt zu bestimmen 
gesucht und dabei gefunden, daß der Herzmuskel durch die Coronargefäße 
etwa in derselben Weise m it Blut versorgt wird, wie auch die Skelettmuskeln 
nach den Bestimmungen von C h a u v e a u  und K a u f m a n n .  S c h i r r ­
m a c h e r * 2) konnte dann zeigen, daß die Stärke der Herzschläge durchaus 
m it der Geschwindigkeit der Ström ung steigt und sinkt, während die Frequenz 
nu r wenig beeinflußt wird.

Daß das Aufhören der Durchström ung nach einiger Zeit zum Stillstand 
führen muß, kann nicht wundernehm en, es ist aber zuerst von C o h n h e im  
und S c h u l t h e s s - R e c h b e r g 3) betont w orden, daß der durch Sistierung 
und U nterbindung von Coronargefäßen hervorgerufene Stillstand von Flim ­
mern und Herzwühlen eingeleitet wird. M ic h a e l i s 4) (unter L e y d e n )  hat 
die C o h n h e im sch en  Befunde bestätigt. Dagegen behaupten v. F r e y  5) und 
T i g e r s t e d t 6) (beide auch schon in früheren A rbeiten), daß dies Flimmern 
eine sekundäre Erscheinung sei, hervorgerufen durch unverm eidbare Neben­
verletzungen bei der U nterbindung. P o r t e r 7) schließt sich an C o h n h e im  
an, trotzdem  er im G runde nu r zeigt, daß ebensowenig infolge sehr ausgedehnter 
Nebenverletzungen allein Flimmern e in tritt wie dann, wenn er eine Coronar- 
arterie  vom Sinus Valsalvae aus durch E inführung eines geknöpften Glasstabes 
— aber ohne jede Nebenverletzung — verschloß. Auf eine Polemik T ig e r ­
s t  e d t s 6) hiergegen betont P o r t e r 8) denn auch, daß fü r ihn Flim m ern und 
H erzstillstand dasselbe seien, oder wenigstens gehöre Flimmern zu den nach 
Auf hören der Koordination stets auftretenden Erscheinungen. Eine Meinung,' 
der diejenigen kaum  beipflichten werden, die gesehen haben, daß das Herz 
meistens ohne Flim m ern langsam abstirbt. Daß der Verschluß der K ranz­
arterien  allein Flim m ern nicht hervorrufen kann , zeigen m it Sicherheit die 
Versuche L a n g e n d o r f f s ,  der bei U nterbrechung der künstlich eingeleiteten 
Coronarzirkulatipn niemals Flimmern auftreten  sah.

Auf die Beziehungen gewisser M edikamente (Kampher und Kalisalze), 
sowie des elektrischen Stromes zum Herzflimmern kann hier nicht ein- 
gegangeu w erden; auch nicht auf die neueren A rbeiten, wonach das Herz­

' )  C h r . B o h r  u n d  V. H e n r i q u e s ,  Ü ber die B lutm enge, welche den H erz­
m uskel durchström t, Skand. A rch. 5 , 232, 1895. — *) L. S c h i r r m a c h e r ,  Ü ber den
Einfluß der S tröm ungsgeschw indigkeit in  den K ran za rte rien  des isolierten Säuge­
tie rherzens au f S tärke  und  Frequenz des' H erzschlages. Dissert. Rostock 1901. — 
*) C o h n h e im  und  S c h u l t h e s s - R e c h b e r g ,  Ü ber die Folgen der K ran zarte rien ­
verschließung fü r  das H erz , A rch. f. pathol. A nat. u. Physiol. 8 5 ,  503, 1881. — 
■*) M i c h a e l i s ,  Ergebnisse bei L ig a tu r der K ran za rte rien , Dissert. B erlin 1893. —
5) v. F r e y ,  Die Folgen der Verschließung von K ranzarterien , Zeitschr. f. klin.
Med. 2 5 , 158, 1894. — 6) B. T i g e r s t e d t ,  D er V erschluß der K ran zarte rien  des
Herzens, Z entralb l. f. Physiol. 9 , 545—546, 1895. — 7) W . T. P o r t e r ,  D er V erschluß 
de r C oronararterien  ohne m echanische V erletzung, ebenda 9 , 481—483, 1895. — 
") D e r s e lb e ,  F u r th e r  researches on th e  closure of th e  coronary  arteries, Jou rn . 
o f exper. med. (New Y ork) 1, 46 — 70, 1896. W eiteres über den Verschluß der
C oronararterien  ohne m echanische V erletzung Z entralb l. f. Physiol. 9, 641—647, 1896
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flimmern in Zusammenhang m it nervösen (Hemmungs-) Erscheinungen ge­
bracht w ird [(vgl. hierüber die L ite ra tu r bei B u s c h  (1905 1)].

W ir müssen aus den zum Teil w idersprechenden Befunden schließen, 
daß wir die eigentliche Ursache des so verhängnisvollen Herzflimmerns nicht 
kennen. W eder sind es Neben Verletzungen, noch ist es mangelhafte E r­
nährung an sich. Es scheint vielmehr, als ob beide F aktoren beim Zustande­
kommen des Flimmerns eine gewisse Rolle spielen. Vgl. den § 91 auf 
S. 844 über die Selbststeuerung des Herzens.

K ym ographik .
(Ü ber die R esultate  der K ym ographik  vgl. § 55 bis 59.)

§ 16.
a) Direkte Messung unter Eröffnung des Kreislaufs.

Beim Tier kann man die Blutbahn eröffnen und den Blutdruck direkt 
bestimmen. H andelt es sich um eine Druckbestimmung in den Gefäßen, so 
verwendet man eine kleine Kanüle, die in ein angeschnittenes Blutgefäß ein­

geführt wird und m it der ein M anometer ver­
bunden ist. Man verwendet zwei Arten von Ka­
nülen. Die eine (Fig. 46a) ist T -förm ig gestaltet 
und wird so in das Gefäß eingeführt, daß der 
Querbalken des T  in der R ichtung des Gefäßes 
liegt, der d ritte  Schenkel aber wie ein rechtw inke­
liger Ast des Gefäßes absteht. In  diesem Falle 
m ißt man den D ruck, welcher in dem abzweigen­
den (Glas-)Schenkel s ta tth a t, d. h. jenen Druck, 
welcher auf die ursprüngliche W and des Gefäßes 
senkrecht gerichtet ist. W enn man dagegen eine 
einfache gerade (sogenannte endständige) Kanüle 
(Fig. 46b) m it dem einen Ende eines durchschnit­

tenen Gefäßes verbindet, dann verschließt man dasselbe völlig und reg istriert 
daher den in dem Gefäße selbst statthabenden Druck bzw. den senkrecht 
auf die W and jenes größeren Gefäßes ausgeübten Druck, von welchem das 
zur Messung benutzte Gefäß, wie der 3. Schenkel eines T -R ohres, abgeht. 
W enn m an länger dauernde Versuche ausführen will, muß man, um Gerinnung 
zu verhindern , sowohl die Kanüle, wie eventuell das ganze dazu gehörige 
M anometer m it einer die Gerinnung hindernden Flüssigkeit anfüllen.

P o i s e u i l l e 2) wandte dazu eine gesättigte Lösung von Na2C 0 3 an. 
Meist nim m t man heute andere Salze, am häufigsten eine gesättigte Lösung 
von N atrium - oder M agnesium sulfat; da dies ein Herzgift is t, h a t man 
nach dem Vorgänge von H e id e n h a in  und D o yon  Totaldefibrinierung oder 
nach H a y c r a f t  Zusatz von B lutegelextrakt bzw. H irudin angew andt; das 
von F r a n z 3) hergestellte H irudin empfiehlt T i g e r s t e d t 4) in Mengen 
von 1 mg pro Cubikcentimeter (berechneten) Blutes einzuspritzen; T h u n -  *)

*) B u s c h ,  Les pulsations et les trem ulations fibrillaires du coeur de chien, 
A rch. in te rn a t. de Physiol. 2, p. 223, 1905. — s) P o i s e u i l l e ,  R echerche? sur la  
force du  coeur ao rtiq u e , These de Paris 1828. — 3) F r a n z ,  A rch. f. experim. 
P a tho l. 4 9 , 342, 1903. — 4) T i g e r s t e d t ,  Skand. Arch. 19, 2, 1907.

F ig . 46.

T - Kanüle und endständige 
Kanüle.



b e r g 1) hat die Einschaltung einer 1- bis 2proz. Lösung von neutralem  
Kaliumoxalat empfohlen.

Um tunlichst zu verhindern, daß das spezifisch schwerere Magnesium­
sulfat infolge seiner Schwere in die Gefäße hineinfließt, ha t schon F ic k  die 
Z w is c h e n s c h a l tu n g  e in e r  U -R ö h re  e m p fo h le n ,  eine Vorschrift, die 
leider fast niemals beachtet wird. Da trotzdem  leicht Gerinnungen Vorkommen, 
muß man oft den Versuch unterbrechen, um die Kanüle zu reinigen. B a r d i e r  * 2 3) 
hat eine Modifikation vorgeschlagen, bei der eine Seitenröhre das Füllen, 
Reinigen und Auswaschen während des Versuches erlaubt.

W enn m an den B l u t d r u c k  d e s  H e r z e n s  bestim m en w ill, so k ann  m an 
ebenfalls K anülen  — die natu rgem äß  h ier eine den speziellen V erhältn issen  a n ­
gepaßte Form  haben  m üssen — benutzen. M an kann  z. B. sehr g u t K anülen  in 
den V orhof binden und d am it den D ruck im  V o rhof, oder w enn m an  sie länger 
m ach t, auch im  V entrikel messen. Da h ier das E nde der K anüle  n ich t in  einem  
dieselbe gleichsam  v erlängernden  Gefäße s teck t, sondern m itten  im  ström enden 
B lu te , so w ird bei jed e r D rucksenkung die M anom eterflüssigkeit sofort in  den a ll­
gem einen K reislauf kom m en, und um gekehrt w ird  bei jed e r D ruckerhöhung  f r i s c h e s  
B lu t in die K anüle  d r in g e n ; so w ird verhältn ism äßig  schnell in  der K anüle die m eist 
g iftige F lüssigkeit du rch  B lu t e rsetz t sein; es kom m t d ah er zu V ergiftungserschei­
nungen einerseits, zu G erinnungen andererseits. D erartige  offene K anülen  w erden 
auch  deshalb selten angew andt, weil fü r  die M ethoden, bei denen m an das B lu t bei 
uneröffnetem  T horax  un tersuchen  k a n n , sich diese offenen K anülen  sch lech ter 
eignen. Die h ierbei verw endeten  Instrum en te  sollen au f 8. 701 beschrieben w erden.

m it Q uecksilberm anom etern. 6 9 7

§ 17.
M e s s u n g  d e s  m i t t l e r e n  B l u t d r u c k s  m it  F l ü s s i g k e i t s -  

Q u e c k s i l b e r - )  M a n o m e t e r n .

Um nun die K raft zu bestimmen, m it der das Blut in die Kanüle hinein­
zudringen1 sucht, muß man dieser K raft durch irgend eine andere leicht meß­
bare K raft das Gleichgewicht halten. Man kann dazu eine F lüssigkeitssäule 
oder eine elastische K raft verwenden. Der erste A pparat, m it dem der arterielle 
Druck schon im Jahre 1733 von S te p h a n  H a i e s 8) ziemlich richtig  gemessen 
w urde, war ein F lü s s ig k e i t s m a n o m e te r .  E r setzte bei einem 14 Jahre 
alten, in Rückenlage festgebundenen Pferde die Art. femoralis mittels eines 
kupfernen Troikarts m it einem langen, aufrecht stehenden, 0 ,4cm  weiten 
Glasrohre in V erbindung und sah dann das Blut darin  so hoch steigen, daß 
es 8 Fuß 3 Zoll (d. i. 252 cm) über dem linken Herzen stand. Da B lut ein 
spezifisches Gewicht von 1,06 und Quecksilber ein solches von 13,6 h a t, en t­
spricht dies einem H g-D ruck  von 19,6 cm. Handlicher und brauchbarer 
wurde dieses Instrum ent erst, als P o i s e u i l l e 4 *) n icht das Blut selbst in das 
Manometer dringen ließ, sondern s ta tt dessen Q u e c k s i lb e r  verw andte, in ­
folgedessen er auch n u r ein etwa 13mal kürzeres Rohr gebrauchte, denn 
Quecksilber ist ja  etwa 13 mal so schwer als Blut. H ierm it konnte man den

')  T. T h u n b e r g ,  Z ur M ethodik de r B lu tdruckversuche (Physiol. Labor.
U psala), Zentralb l. f. Physiol. 12, 73, 1898. (E inschaltung  einer 1- bis 2proz. 
Lösung von neu tra lem  K alium oxalat.) — *) E . B a r d i e r ,  N ouveau modele de ca- 
nu le  ä pression a rte rie lle , Compt. rend. de la  soc. de biol. 1897, p. 1025— 1027. —
3) S t. H a ie s ,  S ta tical Essays 1733 und S ta tik  des G eblütes, H alle  1748 (übersetzt
aus dem E nglischen). — 4) P o i s e u i l l e ,  Becherches sur la  force du Coeur aortique,
These de Paris 1828.
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m ittleren B lutdruck recht gut bestimmen, und die diesbezüglichen Messungen 
P o i s e u i l l e s  lassen denn auch an Genauigkeit wenig zu wünschen übrig; 
jedoch war es äußerst schwer, den einzelnen sehr schnell aufeinanderfolgenden 
Bewegungen, welche infolge der H erzkontraktionen sta tthaben , im einzelnen 
zu folgen. L u d w i g s 1) E inrichtung, welche bew irkte, d a ß  d a s  s i c h  b e ­
w e g e n d e  Q u e c k s i l b e r  s e lb e r  s e in e  B e w e g u n g e n  a u f s c h r i e b ,  ist 
bekanntlich deshalb für die gesamte Physiologie so bedeutungsvoll geworden, 
weil es das e r s t e  B e is p ie l  d e r  g r a p h is c h e n  M e th o d e  w ar, welche seit­
dem in tausendfältiger Variation die physiologische Methodik beherrscht hat 
und der wir eine große Zahl der wertvollsten E rrungenschaften der letzten 
Jahrzehnte verdanken. Vielleicht is t sogar die W ertschätzung zu groß. Die 
eigentliche Beobachtung leidet manchmal darunter, daß viele g lauben : wenn 
man nu r eine Kurve zeichnet, so müßte sich dam it auch etwas machen lassen. 
D ies  g i l t  h a u p t s ä c h l i c h  f ü r  P u ls -  u n d  B lu td r u c k k u r v e n .

Die L u d w ig sc h e  Einrichtung bestand darin , daß auf dem Quecksilber 
ein leichter Schwimmer schwamm, auf dem ein langer, vertikaler, oben um­
gebogener Glasfaden befestigt war, der seine Bewegungen auf die sich drehende 
Trommel eines Kymographions aufschrieb. Der Stiel dss Schwimmers muß 
natürlich in einer F ührung  laufen, und es ist oft nicht leicht, Reibung zu 
vermeiden.

E ine M odifikation der M ethode, die w ohl von C h a u v e a u  zuerst angegeben 
is t, h a t  sich m ir hei ähnlichen V ersuchen gu t bew ährt. D er Schw im m er, der aus 
einem  etw a 2c.m langen  sta rken  E isen d rah t besteh t, g re ift m itte ls eines Fadens 
an  einem  zw eiarm igen Hebel a n , dessen andere Seite le ich t be laste t is t, um  den 
Faden im m er gespannt zu halten .

Mit dieser Methode sind die hauptsächlichsten Bestimmungen des m itt­
leren Blutdruckes angestellt, und zu diesem Zweck ist sie auch heute noch die 
brauchbarste und exakteste, wie seinerzeit schon L a n d o i s 2) beim Vergleich 
m it dem F ick sc h en  Blutwellenschreiber hervorhob. Es empfiehlt sich nach 
dem Vorschlag S e ts c h e n o w s  s), das M anom eterrohr a n  e in e m  t i e f s t e n  
P u n k te  e in z u e n g e n .  Durch die hierdurch gesetzte größere Reibung kann 
man die Ausschläge des Manometers so weit verlangsam en, daß sich das 
M anometerniveau zwischen zwei Pulsen gar nicht merklich verschiebt. Das 
M anometer stellt sich dann genau auf den m ittleren B lutdruck e in 4).

§ 18.
M e ssu n g  des m a x im a le n  u n d  m in im a le n  D ru c k e s  

m it  V e n ti lm a n o m e te r .

S ta tt der einfachen Verengerung kann man nun auch e in  V e n t i l  an ­
wenden. W enn man dasselbe so anbring t, daß es den Zustrom in das 
M anometer erlaubt, den Rückstrom dagegen verhindert, dann erhält man ein

l) L u d w ig ,  B eiträge zu r K enntnis des Einflusses der B espirationsbew egungen 
au f den B lu tlau f im  A ortensystem , A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1847, ß. 243, s. 8. 261. 
— !) L. L a n d o i s ,  Die L ehre  vom A rterienpu ls , 8. 24. B erlin , Aug. H irschw ald, 
1872.— a) I. S e t s c h e n o w ,  E ine neue M ethode, die m ittle re  Größe des B lutdruckes 
in den A rterien  zu bestim m en, Zeitschr. f. ra t. Mediz. 12, 170. — 4) In  Analogie 
m it der sonst gebräuchlichen  Term inologie m üßte m an allerdings rich tig e r von dem 
„D urchschn ittsb lu td ruck“ sprechen (vgl. das au f 8. 726 über D urchschnittsgeschw in­
digkeit Gesagte).
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M a x im u m m a n o m e te r .  Der höchste D ruck, welchen das Blut vielleicht 
nu r während eines ganz kurzen Zeitintervalls ausübt, g ibt dem Manometer 
zwar einen Anstoß, verm ag das Quecksilber aber n icht bis zu der entsprechen­
den Höhe zu heben, weil die Masse desselben zu groß ist. Dadurch, daß das 
Yentil den Rückfluß nicht gesta tte t, bleibt das Quecksilber nach jedem Puls­
schlag in der erreichten Höhe, ohne w ährend der Diastole herabzusinken. 
Die folgende H erzkontraktion findet also einen Teil der notwendigen Arbeit 
schon geleistet und verm ag das Quecksilber daher ein Stückchen höher zu 
treiben. So geht es fort, bis endlich das Manometer eine Stellung einnimmt, 
welche dem höchsten überhaupt vorhandenen B lutdruck entspricht.

Ist das Yentil um gekehrt eingeschaltet, so ha t man ein M in i m u m ­
m a n o m e t e r ,  das den niedrigsten überhaupt vorkommenden Druck ver­
zeichnet. Meist sind derartige Instrum ente nu r zur Bestimmung des Blut­
druckes im Herzen angewandt. Die ersten, die dies taten, waren G o l tz  und 
G a u l e 1), welche Kegelventile verwendeten; später ha t auch H ü r t h l e 2) 
ein H g-M axim um - und -M inimummanometer angegeben.

Diese Instrum en te, w elche dazu dienen, den  jew eilig  n iedrigsten  u n d  höchsten  
D ruck zu verzeichnen, sind als einw andfrei zu b e trach ten , solange von dem  Gefäß 
bis zum  V entil sich n ich ts als Flüssigkeit befindet und  die V erbindungsröhre  un ­
elastisch ist. Sobald aber M em branen oder g a r  G um m iballons zw ischengeschaltet 
sind , ist der D ruck n ich t m eh r in  allen Teilen des System s notw endigerw eise der­
selbe, sondern lokale Z errungen  können vorübergehend den D ruck in dem durch  
die M em bran abgeschlossenen Teile seh r viel h ö h e r bzw. sehr viel n iedriger w erden 
lassen , als es in dem  Gefäße jem als der F a ll ist. D erartige  M em bran - M inim um ­
m anom eter haben, besonders bei der B estim m ung des m inim alen  D ruckes im  Herzen, 
häufig  zu F eh lern  A nlaß gegeben.

§ 19-
M e ssu n g  d e r  B l u td r u c k s c h w a n k u n g e n  (mit elastischen Manometern).

Infolge von_ Schleuderungen gibt das L u d w ig sc h e  Instrum ent den z e i t ­
l ic h e n  A b la u f  d e r  D ru c k s c h w a n k u n g e n  sehr fehlerhaft w ieder; um 
einen Schwimmer verwenden zu können, braucht mau Röhren von mindestens 
0,2 bis 0,3 cm lichtem Durchmesser. Das bedingt zur Füllung 15 bis 20 g 
Quecksilber.

W enn eine derartige Masse sich m it einer Geschwindigkeit von beiläufig 
2 bis 3 cm in der Sekunde bewegt, so wird sie eine nicht unbeträchtliche 
Energie besitzen (etwa 300g/'cm) und sich also (wie ein in F ah rt befindlicher 
Eisenbahnwagen) auch dann noch weiter bewegen, wenn die treibende K raft 
zu wirken aufgehört hat.

Dadurch werden, wie sich auch rechnerisch zeigen läßt, die Kurven durch­
aus entstellt, vor allem werden alle Einzelheiten verwischt.

Um brauchbare Resultate zu erzielen, muß man die Entw ickelung von 
kinetischer Energie in dem registrierenden Instrum ent beschränken.

Zu dem Zwecke h a t P o r t e r 3) eine eigenartige Kombination von Hähnen 
angegeben, welche autom atisch durch den Blutdruck selbst — aber nicht *)

*) G o l tz  und G a u le ,  Ü ber die D ruckverhältn isse  im  In n ern  des Herzens, 
Pflügers Arch. 17, 100— 120, 1878. — “) K. H ü r t h l e ,  Pflügers A rch. 43, 426, 1888. 
— 3) \Y. T. P o r t e r ,  A new  m ethod fo r th e  study of th e  in tra -card iac  pressure 
curve, Jo u rn . of exper. med. (New Y ork) 1, 296—303, 1896.
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direkt, sondern durch Vermittelung von E lek trizität — geöffnet werden. Diese 
Methode erlaubt, das Stück der Kurve, das einen höheren als den eingestellten 
Blutdruck rep räsen tie rt, ohne anfängliche Schleuderwirkung zu schreiben. 
Einen ähnlichen, aber einfacheren A pparat h a t 0 . F r a n k 1) im folgenden 
Jahre angegeben.

W ill man aber möglichst genau die ganze Kurve schreiben, dann muß m an 
die Masse des in Bewegung gesetzten Systems möglichst gering wählen und 
— da die Energie proportional mv2 ist — dafür sorgen, daß die Geschwindig­
keiten möglichst gering bleiben.

Diese einfachen und k laren  G esichtspunkte sind von allen K onstruk teu ren  
m eh r oder w eniger bew ußt befolg t w orden. Seit dem  Ja h re  1903 h a t  O. F r a n k ,  
der f r ü h e r 1) ebenfalls experim entelle K ritik  an  w and te , eine R eihe von A rbeiten 
publiziert, in  denen er versucht, du rch  R echnung  w eiter zu kom m en. Die an  sich 
exakte, analy tisch -m athem atische  M ethode kan n  jedoch  deshalb zu keinem  R esu lta t 
füh ren , w eil w ir das T rägheitsm om ent kom pliz ierter K örper n ich t berechnen, sondern 
n u r  experim entell ausprobieren  können; ebenso is t es überall d o rt, wo elastische 
K rä fte  ins Spiel kom m en. W er sich fü r  diese, m einer M einung n ach  auch  dort, wo 
sie rich tig  sin d , n ich t n o t w e n d ig e n  R e c h n u n g e n  i n t e r e s s i e r t ,  sei au f d ie  
F r a n k  sehen O rig inalarbeiten  verwiesen 4).

Man kann nun , wie zuerst C y b u ls k i  gezeigt hat, auch Capillaren ver­
wenden; wenn in  beiden Schenkeln Q.uecksilberoberflächen vorhanden sind, 
hebt sich die Capillardepression fast h e ra u s3), auf photographischem Wege 
wird dann die Bewegung des Quecksilbers reg istriert. Auch B a y lis s  und 
S t a r l i n g 4) haben ein Capillarmanom eter angewendet, das eine kleine L uft­
blase enthielt, deren Bewegung photographisch reg istriert wurde.

Die e la s t i s c h e n  M a n o m e te r .

Meist aber hat man die gedachten Schwierigkeiten im Prinzip dadurch 
zu überwinden gesucht, daß man das B lut gegen eine nu r sehr wenig beweg­
liche Fläche drücken ließ. W enn schon eine geringe Verschiebung dieser 
Fläche einen verhältnism äßig großen Energieaufwand erfordert, so braucht 
das Blut bzw. die in Betracht kommenden Teile des R egistrierapparates nu r 
minimale (also auch verhältnism äßig langsam e) Bewegungen auszuführen. 
Neben dem Vorteil in bezug auf die Genauigkeit der Registrierung geht hier­

‘) O. F r a n k ,  E in  experim entelles H ilfsm ittel fü r  eine K ritik  der K am m erdruck­
kurven , Zeitschr. f. Biol. 35 , 478, 1897. — s) 0 . F r a n k ,  K ritik  der elastischen M ano­
m ete r, Zeitschr. f. Biol. 4 4 ,  445, 1903; T heorie des K olbenm anom eters, ebenda 
4 5 ,  464, 1903; Prinzip ien  der K onstruk tion  von Schreibhebeln , ebenda 4 5 ,  480, 
1903; Die R egistrie rung  des Pulses d u rch  einen Spiegelsphygm ographen, M ünch, 
med. W ochenschr. 1904, Nr. 42; K onstruk tion  und D urchrechnung  von R egistrier­
spiegeln, Zeitschr. f. Biol. 4 6 , 421, 1905; D er Puls in den A rte rien , ebenda 4 6 , 
441, 1905; D e r s e lb e  und  P e t t e r ,  S ta tik  der M em branm anom eter und der L u ft­
transm ission , ebenda 4 8 , 489, 1906; vgl. jedoch  auch  die K ritik  der F r a n k s c h e n  
M ethode bei N i c o l a i  und  S c h l i c k ,  Die G esta lt e iner deform ierten  M anom eter­
m em bran  experim entell b estim m t, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1907, S. 135 f. sowie 
N i c o la i ,  Noch einm al die F r a n k s c h e  P arabo lo idm em bran , Zeitschr. f. Biol. 5 0 , 
456. — *) N ich t g a n z , weil au f der einen Seite das H g d irek t oder in d irek t gegen 
B lu t, au f der anderen  Seite d irek t oder in d irek t gegen L u ft angrenzen m uß. — 
■*) W. M. B a y l i s s  and  E . H. S t a r l i n g ,  On th e  form  of th e  in tra v en tricu la r  and 
aortic  pressure curves obtained by a  new  m eth o d , In tern . M onatsschr. f. A nat. u. 
Physiol. 1894.



m it Hand in Hand der Vorteil, daß nur sehr wenig Blut in die Kanüle ein­
d rin g t und infolgedessen leichter Gerinnung vermieden werden kann.

Das Prinzip der geringen Beweglichkeit der Flächen verwirklichen bis 
zu einem gewissen Grade auch die von C h a u v e a u  und M a r e y 1) zuerst an­
gegebenen cardiographischen Sonden; dieselben stellen gefensterte Sonden 
dar, die ins Herz eingeführt werden. Die F enster sind m it Kautschuk über­
spannt und bilden eben die bewegliche Fläche. Diese Bewegung wird durch 
L uftübertragung  einem M areyschen  „Tambour ä lev ie r“ zugeführt. D erartige 
Sonden sind für die einzelnen Ventrikel und Vorhöfe angegeben. Eine neue 
cardiographische Sonde beschreiben z. B. G le y 2) und M e y e r 3). Eine eigen­
artige Modifikation h a t G r ü n b a u m 4) angegeben; h ier ist die in der Sonde 
angebrachte bewegliche Membran m it einer Z inkplatte arm iert, die einer 
anderen festen parallel gegenühersteht. Zwischen den P latten  befindet sich 
Z inksulfat. Die D ruckänderungen erzeugen Schwankungen des W iderstandes 
in  einem elektrischen Strom kreis, welche man m ittels eines Capillarelektro- 
m eters registriert.

Bei allen anderen Manometern (mit Ausnahme des ersten F ic k  sehen) 
is t  die zu bewegende Fläche immer die Membran des nach dem Prinzip der 
M arey sch en  Kapsel gebauten Apparates. W esentlich ist dabei, daß die Aus­
buchtung bei der B lutdruckschwankung die Membran nicht gar zu sehr 
deform iert, weil n u r un ter diesen Bedingungen Proportionalität zwischen 
D ruckänderung und M embranverschiebung herrsch t (vgl. A th a n a s iu  5) sowie 
N i c o l a i  und S c h lic k  6), die notwendige Vergrößerung muß man dann durch 
H ebelübertragung erzielen, am exaktesten natürlich durch den masselosen 
Hebel des Lichtstrahles.

F i c k 7) ha t eine sehr kleine Gummimembran genommen, deren E xkur­
sionen er durch eine Stahlfeder minderte. Ähnlich im Prinzip ist das Mano­
m eter von F r e y  und K r e h l 8), H ü r t h l e 9) und G a d 10). Doch werden die 
letzteren A pparate heute m it einer (nach A rt einer Aneroidbarometerkapsel) 
gewellten Blechmemhran geliefert. Alle diese Instrum ente müssen empirisch 
m it ' einem Quecksilbermanometer verglichen und geeicht werden und zwar 
muß diese Eichung wegen der leider wechselnden Spannung vor und nach 
jedem Versuch vorgenommen werden.

Einen etwas anderen W eg ha t F ic k  n ) bei seinem ersten Modell gewählt; 
er h a t einen A pparat konstru iert, der auf dem P r in z ip  des B o u r d o n s c h e n
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*) C h a u v e a u  und  M a r e y  1863; N i c o l a i  und  S c h l i c k ,  Die G estalt 
e iner deform ierten  M anom eterm em bran experim entell bestim m t, A rch. f. (A nat. 
u .) Physiol. 1907, S. 129. — 4) G le y ,  Sonde card iographique , Compt. rend. de la  
soc. de biol. 1894, p. 445—446. —  8) E . M e y e r ,  Sonde cardiographique pour la 
pression in tra  - v en tricu la ire  chez le ch ien ., Compt. rend. de la  soc. de biol. 1894, 
p. 443—445. — 4) O. F . F . G r ü n b a u m ,  On a  new  m ethod of recording a lte ra tions 
of pressure, (Physiol. Soc.) Jo u rn . of Physiol. 22, 49— 51.— s) A t h a n a s i u  -M ethode 
g rap h iq u e , T rav eau x  de l ’Ass. de l ’Inst. M arey, P a ris 1905, p. 77 ff. — *) N ic o la i  
und  S c h l i c k ,  Die G estalt e iner deform ierten  M anom eterm em bran experim entell 
bestim m t, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1907, S. 135 f. — 7) F i c k ,  Pflügers Areh. 
3 0 , 597, 1883. — 8) F r e y  u n d  K r e h l ,  A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1890; S. 31. — 
')  H ü r t h l e ,  Pflügers A rch. 43 , 399, 1888. — 10) G a d ,  Z entralb l. f. Physiol. 1889, 
S. 318. — ll) A. F i c k ,  E in  neuer B lu tw ellenzeichner, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1864, S. 583.
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M e t a l l m a n o m e t e r s  beruht: es ist das eine hohle Messingfeder von flach 
elliptischem Querschnitt, die kreisförmig gekrüm m t ist und deren eines Ende 
fest, das andere frei ist. Bekanntlich streckt sich eine solche F eder, wenn 
in ihrem Innern der Druck steigt. Die minimalen Bewegungen des freien 
Endes wurden durch ein aus Rohr gefertigtes Hebelwerk (einer sogenannten 
G radfächerung) in 30facher Vergrößerung auf das Kymographion übertragen.

Einen sehr vereinfachten A pparat nach denselben Prinzipien h a t 
S c h e n c k 1) angegeben, der auf G rund einer Untersuchung von I s h i h a r a 2) 
den A pparaten von H ü r th le  und von v. F r e y  n icht nachstehen soll.

In  den letzten Jahren  sind die A pparate mehrfach experimentell un ter­
sucht worden.

S c h i l i n a 3) vergleicht die Leistungen des L u d w ig sch en  Kymographen 
und des H ü r th le s c h e n  Tonographen. L etzterer soll sowohl den m ittleren 
B lutdruck als den relativen B etrag der Pulsschwankungen zu hoch angeben —  
das alte Instrum ent sei daher vorzuziehen, eine M einung, die K ro n e c k e r* )  
noch 1901 teilweise vertrat. Zu günstigeren Resultaten in bezug auf die 
M embranmanometer kommen T s c h u e w s k y 5) und H ü r t h l e 6).

In bezug auf die sehr ausgedehnte L ite ra tu r über die P rü fung  der ein­
zelnen Instrum ente sei auf die unten  angegebene L itera tur verwiesen, wo 
sich zum Teil weitere Literaturhinw eise finden.

H ü r t h l e ,  K ritik  des L ufttransm issionsverfah rens, Pflügers A rch. 5 3 , 281, 
1892.— A n s i a u x ,  Eech. c rit. e t äxper. su r le sphygm oscope de C h a u v e a u - M a r e y , 
Bull, de l ’Acad. d. Belg. 23, 377 und  A rch. de biol. 12, 611. — K. H ü r t h l e ,  Vgl. 
P rü fu n g  des T onographen  von F r e y  und H ü r t h l e ,  Pflügers A rch. 55 , 319, 1893. 
— M. v o n  F r e y ,  D er T onograph m it L u ftfü llu n g , Zentralb l. f. Physiol. 7 , 453, 
1893; Z ur T heorie des L u ftto n o g rap h en , A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, 8. 204; 
E in  V erfah ren  zu r B estim m ung des T rägheitsm om entes von Schreibhebeln , ebenda 
8. 485; Die E rm itte lu n g  absoluter W erte fü r  die L eistung von Pulsschreibern , ebenda 
8. 17; B i n e t  und  C o u r t i e r ,  Seconde no te  su r la  correction des tracös au  m oyen 
d ’un oriflce cap illa ire , Compt. rend. de la  soc. d. Biol. 1895, S. 295; TTn reg u la teu r 
g rap h iq u e , ebenda 8. 322. — H a r r i s ,  A note upon th e  v ib rational ra te  of the  
m em branes of recording tam bours, Jou rn . of ana t. and physiol. 31, £9, 1896. — 
W e i s s ,  Sur la  com paraison des traees obtenus; ä  l ’aide d ’appereils enreg istreurs 
difförents, Compt. rend. de la  soc. biol. 1897, 8 .'359 .

§ 20.
Unblutige Druckmessnng.

Die besprochenen Methoden gestatten, den B lutdruck in einer eröffneten 
A rterie zu messen, sind also nur bei Tieren und in den seltenen Fällen 
von A m putationen beim Menschen anw endbar; auch h ierfür m ußten sich

*) F. S c h e n c k ,  B eschreibung ein iger A pparate  fü r  das physiologische P ra k ­
tik u m , Pflügers A rch. 97, 421, 1903. — *) M. I s h i h a r a ,  Ü ber einen fü r  U n te r­
richtszw ecke v erein fach ten  G um m itonographen (Physiol. Inst. M arburg), A rch. f. 
d. ges. Physiol. 1897, 8. 429—437. —• 8) L. S c h i l i n a ,  V ergleich von Ludwigs 
K ym ograph m it H ü rth les Tonographen (Physiol. Ges. B erlin ), A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1898, 8. 526. — 4) H. K r o n e c k e r ,  Ü ber die Leistungen von H ürth les 
T onographen, Zentralb l. f. Physiol. 15, 401, 1901. — 5) J . A. T s c h u e w s k y ,  V er­
gleichende B estim m ung der A ngaben des Q uecksilber- und des Federm anom eters 
in bezug au f den m ittle ren  B lutdruck, A rch. f. d. ges. Physiol. 7 2 , 585, 1898. — 
*) K. H ü r t h l e ,  Ü ber die L eistungen des Tonographen, ebenda 82 , 515, 1900.
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die Experim entatoren den Tadel m ancher ih rer Fachgenossen gefallen 
lassen, die ein derartiges Experim ent in keiner Weise für berechtigt halten.

Es war daher nicht w underbar, daß man sich frühzeitig bemühte, In stru ­
m ente zu ersinnen, welche an der uneröffneten A rterie sowohl den B lutdruck 
als auch die Schwankungen desselben zu messen gestatten. Umgekehrt wie 
bei der eröffneten A rterie, bei der die Messung des m ittleren Blutdruckes eine 
verhältnism äßig leichte, schon von dem ersten U ntersucher S te p h a n  H a ie s  
gelöste Aufgabe ist und nu r die Bestimmung der Druckschwankungen ernst­
liche Schwierigkeiten b ie tet, ist bei der uneröffneten A rterie eine wenig­
stens annähernd richtige Verzeichnung der pulsatorischen Schwankungen 
verhältnism äßig leicht, falls m an nicht etwa eine größere Genauigkeit als an 
der eröffneten A rterie erw artet. D a g e g e n  b e s i t z e n  w ir  a u c h  h e u te  
n o c h  k e in e  M e th o d e , w e lc h e  am  L e b e n d e n  e in w a n d f r e i  d e n  B l u t ­
d r u c k  zu  b e s t im m e n  g e s t a t t e t .  Der G rund ist leicht einzusehen; ist 
doch das B lut in der A rterie von der Außenwelt durch die Arterienwand, 
durch die Haut, das Bindegewebe und andere Schichten abgeschlossen; wenn 
wir durch diese Schichten hindurch den B lutdruck bestimmen wollen, so 
m üßten w ir eine m ehr oder weniger genaue K enntnis des elastischen Verhaltens 
dieser Schichten besitzen. Da diese aber bei den verschiedenen Individuen 
sehr verschieden sind — man denke nu r an die elastische A rterienw and 
jugendlicher Personen und an das verkalkte Gefäß von A rteriosklerotikern — , 
so wird man einwandfreie Resultate niemals erw arten können. Bei der Regi­
strierung von Pulsschwankungen sind zwar die deckenden Schichten auch 
störend, aber sie bleiben doch w ährend der ganzen Schwankung dieselben; 
die Druckschwankung h a t also während ihres ganzen Ablaufes dieselben 
W iderstände zu besiegen, und es resultiert eine der idealen Kurve immerhin 
ähnliche Gestalt. Freilich, n u r eine ähnliche, denn die zwischengeschalteten 
elastischen Teile müssen m it Notwendigkeit die Form  der Kurve verändern.

Prinzipiell gibt es drei Methoden, nach denen man es versucht hat, den 
Blutdruck am Lebenden zu bestim m en:

1. die Methode des völligen Verschlusses (von V ie r o r d t  1855),
2. die Methode der entspannten A rterienw and (M a re y  1876),
3. die Methode des übertragenen Druckes ( H ü r th le  1896).

v. R e c k l i n g h a u s e n  (1906) h a t die M ethoden zur unblu tigen  B lutdruckm essung 
in  fü n f K ategorien  eingeteilt. Seine erste M ethode, die er als p a l p a t o r i s c h e  
bezeichnet, ist die M ethode des völligen Verschlusses, in  de r von R iv a - R o c e i  aus­
gebildeten F orm , seine letz te  erubeszitorische M ethode is t dieselbe M ethode in  der 
von G a e r t n e r  angegebenen Form  (s. u n ten ), seine anderen  drei M ethoden beruhen  
au f dem  P rinzip  der erschlafften A rterienw and  und  un terscheiden  sich n u r  d adurch  
voneinander, daß bei der o s z i l l a t o r i s c h e n  M ethode die Schw ankungen abgelesen, 
bei der M e th o d e  d e r  T r e p p e n k u r v e n  graph isch  verzeichnet und bei der 
s e n s a t o r i s c h e n  M ethode vom U ntersuch ten  selbst du rch  das G efühl w a h r­
genom m en w erden. Die E in te ilung  ist also ohne ein  einheitliches Principium divi- 
sionis vorgenom m en, erschein t d ah er schon re in  fo rm al verw orren  und kann n ich t 
accep tiert werden. D ie von v. R e c k l i n g h a u s e n  verschieden benann ten  M ethoden 
sind also teils identisch , teils gehören sie n u r  d adurch  zueinander, daß sie m it dem ­
selben A pparat angeste llt w erden ; sie sind dah er in folgendem  einzeln in den drei 
R ubriken  behandelt.

) T i g e r s t e d t ,  Physiologie des K reislaufs, S. 329, Leipzig 1893.
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§ 21 .

M e th o d e  d e s  v ö l l i g e n  V e r s c h l u s s e s .

Um eine blutgefüllte Arterie zusamm enzudrücken, braucht m an die Kraft, 
welche nötig ist, um die A rterie im leeren Zustande zusammenzudrücken 
plus jener K raft, durch welche die A rterie von innen auseinandergetrieben 
wird (d. i. eben die K raft des Blutdruckes). Man ha t also nu r nötig , die 
A rterie m it einer jederzeit meßbaren K raft zu komprimieren. In dem Augen­
blick, in  dem das Blut gerade zu fließen aufhört, in dem also peripher von 
der Druckstelle der Puls verschwindet, is t der ausgeübte Druck zu notieren.

Diese M ethode ist sehr a lt  und w urde schon von den Ä rzten  im  A nfang  des 
19. Ja h rh u n d e rts  angew and t, w enn sie m it d re i F in g e rn  den Puls fü h lten . Der 
erste  proxim al' gelegene F in g er tas te te  den Puls u n d  der m ittle re  F in g e r d rück te  
so lange , bis fü r  den d ritte n  F in g er der Puls verschw and. Aus de r zum  D rücken 
aufgew andten  K ra f t  konnte  m an  sich eine V orstellung über den in  der A rterie  
vorhandenen  D ruck m achen. H äufig w ird  das „dynam ische V erfah ren  des Puls- 
fü h len s“ auch  in  an d ere r W eise ausgeübt. D er peripherste  F in g er kom prim iert die 
A rterie  vo llständ ig , so daß von der Peripherie  keine rückläufige Pulsw elle in  die 
A rte rie  gelangen kann . D er m ittle re  p a lp ie rt n u n , indem  er bloß leise aufgesetzt 
w ird , w ährend  der zen tralste  F in g er einen a llm äh lich  im m er stä rkeren  D ruck auf 
die A rterie  au sü b t, bis der m ittle re  F in g er die W elle n ich t m eh r fü h lt. T r a u b e  
h a t  angegeben, m it dieser M ethode sehr b rau ch b are  R esu lta te  zu erhalten .

A ber abgesehen von der U ngenauigkeit, die dieser M ethode w ie je d e r  anderen  
subjektiven M ethode a n h a f te t ,  kom m t h ierbe i ein psychologischer G rund in  Be­
trac h t. W ir können  zw ar ziem lich fe in  D ruck  und  D ruckveränderungen  erkennen, 
haben  aber n u r  ein sehr schlechtes absolutes D ru ck g ed äch tn is , die D ruckschw an­
kungen  w erden also im m er im  V ordergründe unserer E m pfindungen stehen und 
unbew ußt unsere Schätzung  beeinflussen. M an h a t  d ah er sowohl den drückenden 
wie auch  spä ter den  tas tenden  F in g er du rch  A pparate  ersetzt.

Die F e h l e r q u e l l e n  d e r  M e th o d e  d e s  v ö l l i g e n  V e r s c h lu s s e s  sind zwei­
fa ch e r A r t,  e inm al kennen  w ir die W iderstände n ic h t, welche sich außer dem 
B lu td ruck  der Z usam m endrückung en tgegenste llen , u n d  zw eitens können w ir den 
M om ent des Pulsverschw indens n ich t rich tig  bestim m en (vgl. h ierzu  auch  den E in ­
w and  S. 711).

Die Feh lerquellen  der ersten  A rt h a t  vor allem  B a s c h  u n tersu ch t; e r  h a t  
gezeigt, daß zum  Verschließen der norm alen  ungefü llten  A rterie  n u r  ein seh r ge­
rin g er D ruck (0,1 cm H g) notw endig ist und selbst sklerosierte A rterien  n u r  das 
F ü n ffach e  dieses D ruckes benötigen. B a s c h  h a t  auch gezeigt, daß die Kom pression 
de r in  situ  befindlichen Art. radialis einen  um  0,6 bis 0,8 cm  höheren  D ruck  er­
fo rd e rt, als zu r K om pression der fre i liegenden A rterie  nö tig  ist. H iernach  w äre 
also der von außen zu r A nw endung kom m ende D ruck  um  0,7 bis 1,3 cm  H g größer 
als der in  de r A rterie  herrschende D ruck. W enn w ir dah er jedesm al im  M ittel 
le r n  H g abziehen w ü rd en , so m ach ten  w ir höchstens den kaum  in  B e trach t kom ­
m enden F e h le r  von 0,3 cm Hg.

Viel w esen tlicher ist es ab e r, in  w elcher W eise w ir den D ruck  ausüben. Es 
is t k la r , d aß , w enn die A rterie  P la tz  findet, auszuw eichen, w ir u n te r  U m ständen 
sehr s ta rk  drücken  können , ohne daß w ir die in  die Tiefe gleitende A rterie  zu 
kom prim ieren  verm ögen. Die h ierd u rch  bedingten  F eh le r betragen n ach  B a s c h  
bis zu 6 cm Hg. A usw eichen k ann  aber die A rterie , w enn der D ruck, sei es durch  
den F inger, sei es du rch  die Pelo tte  eines Instrum entes, e i n s e i t i g  von einer Stelle 
ausgeübt w ird. N i c h t  a u s w e i c h e n  a b e r  k a n n  d ie  A r t e r i e ,  w e n n  d e r  D r u c k  
v o n  a l l e n  S e i t e n  g l e i c h m ä ß ig  a u f  d a s  G l ie d  a u s g e ü b t  w i r d .  A uf diesen 
G esichtspunkt h a t  zu erst M a r e y  bei der K onstruk tion  seines im  n ächsten  P a ra ­
g rap h en  zu erw ähnenden  Sphygm om anom eters R ücksich t genomm en. Die m odernen, 
h ie ra u f basierenden M e th o d en , bei denen ein ganzes Glied (F in g er oder A rm )
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kom prim iert w ird , sind unbed ing t dem  alten  V erfah ren  vorzuziehen, hei dem eine 
P e lo tte  au f die A rterie  m it a llm äh lich  w achsender K ra f t  au fg ed rü ck t w urde. Dieser 
in  Fig. 47 abgebildete A p p ara t is t eine m it W asser gefü llte  K apsel C'. Die F lüssigkeit, 
w elche kom prim iert w erden k a n n , ü b e rträ g t den D ruck g l e i c h m ä ß i g  au f das 
ganze in  die K apsel gesteckte Glied. Im  P rinzip  leistet die B j v a -R o c c i-B in d e  
das gleiche.

V i e r o r d t 1) hat zuerst das Gewicht bestim m t, das gerade im stande ist, 
die Pulsationen aufzuheben. W a l d e n b u r g 2), P o t a i n 3) und B a s c h 4) nebst 
vielen anderen konstru ierten  ähnliche Instrum ente, von denen besonders 
das B a sc h  sehe eine weite V erbreitung gefunden hat. Der B aschsche  
A pparat ist oft verbessert und modifiziert worden, 1896 hat ihm B e e r 5) eine 
solche Form gegeben, daß das Instrum ent auch zur graphischen Registrierung 
benutzt werden kann. Ganz neuerdings ha t S t i l l m a r k 6 *) einen A pparat

Fig . 47.

Unblutige Blutdruckmessung nach M a r e y  und R i v a - R o c c i .
A  Apparat, der den Ö ruck erzeugt, B Apparat, der den Druck mißt, C Apparat, der den Druck auf 
die Arterie überträgt, und zw ar C' Fingerplethysmo,graph nach M a r e y ,  C" Riva-Rocci-Binde (schmales

Modell für den Arm).

beschrieben, der dem alten W a ld e n b u rg s c h e n  ähnelt, aber das Prinzip der 
römischen Wage verwendet.

Heute sind diese m it Pelotten arbeitenden Instrum ente wohl als veraltet 
zu bezeichnen. Gerade aus den eigenen m it so außerordentlich großer Sorg­
falt angestellten U ntersuchungen von v. B a s c h  geht die Überlegenheit der 
neueren Instrum ente deutlich hervor. Eine gute L iteraturzusam m enstellung *)

l)  V i e r o r d t ,  Die L ehre  vom A rterienpuls im  gesunden und k ran k en  Zustande.
B raunschw eig  1855. — s) W a l d e n b u r g ,  Die M essung des Pulses und des B lu t­
d ruckes, B erlin  1880; A rch. f. patho l. A nat. 9 0 , 33, 1882. — 8) P o ta ^ n ,  A rc.h. de
physiol. 89, 556, 1889; 9 0 , 300, 681, 1889. — 4) Ba s c h ,  Z .
79, 1880. — s) B e e r ,  N euer geeich ter A pparat zu r M essun^ft'nd  graphischen  Tiegi»_
strie ru n g  des B lu td ruckes, Z en tralb l. f. Physiol. 1 0 , 329, Ä896. S t i l l m a r k ,
E in  neuer B lu tdruckm esser, B erl. klin. W ochenschr. 1907, *V. Jj^ Qig*.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I .



über die Verwendung des B asch seh en  Sphygmomanometers ist in der Disser­
tation von R o s e n 1) zu finden.

R iv a - R o c c i2) hat dann den sehr glücklichen Gedanken gehabt, die 
Kompression durch einen m it L uft aufzublasenden Gummischlauch vorzu­
nehmen, und dies Verfahren ist fast unverändert von allen späteren K onstruk­
teuren einfach übernommen worden. Die Fig. 47 zeigt in C" diese R iv a -  
R occi-B inde, welche s ta tt des M arey sch en  Plethysmographengefäßes an die 
T -K an ü le  angesetzt wird und in einem hohlen, durch einen Tuchüberzug auf 
der Außenseite unausdehnbar gem achten Gummiring, der um den Oberarm 
gelegt wird, besteht. Daß R iv a -R o c c i  den M arey sch en  Kompressator durch 
ein Gebläse, wie es an Parfüm zerstäubern üblich ist, ersetzt h a t, ist eine un­
wesentliche, vielleicht nicht einmal glückliche Abänderung. Mittels dieses 
Gebläses kann der hohle Gummiring C" aufgeblasen werden, und der in ihm 
erzeugte D ruck überträg t sich einmal auf ein M anometer und zweitens auf 
den umschlossenen Arm, der in  toto zusamm engepreßt wird. Sobald der Druck 
so groß geworden ist, daß der Radialispuls verschwindet, ist nach dem Prinzip 
des A pparates der Druck in der Art. brachiälis bestimmt.

Vereinfacht ist das Instrum ent von G ä r t n e r 3), der zum Kompressator 
zurückkehrt und den „pneumatischen R ing“ nur um einen F inger legt. E r 
verwendet nicht den M oment, in  dem der Puls verschwindet, sondern den, 
in dem er wieder au ftritt , als Ind ikator, was ja  an sich dasselbe wäre. Da 
m an jedoch am F inger den Puls n icht fühlen kann , benutzt G ä r t n e r  die 
durch das einströmende Blut hervorgerufene Farbenänderung. Zu dem Zwecke 
w ird der F inger zuerst m ittels eines heraufgerollten soliden Gummiringes — 
also nach dem Prinzip der E sm a rc h sc h e n  Methode — anämisch gemacht, 
dann der pneum atische Ring umgelegt und so weit aufgeblasen, daß sicher 
die A rterien zusam m engedrückt sind. Nach E ntfernung  des soliden Gummi­
ringes wird der Druck im pneum atischen Ring allmählich verringert und der 
Moment notiert, in dem das Blut hineinström t und den vorher weißen F inger 
plötzlich ro t färb t. Der dann herrschende Druck soll dem A rteriendruck 
entsprechen.

M a r t i n '1) h a t  den R ing auch bei dem  G ä r tn e r s c h e n  A p p ara t durch  eine ver­
ste llbare  M anschette  e rse tz t, w odurch dasselbe In stru m en t fü r  dicke und dünne 
R inger geb rau ch t w erden kann . v. R e c k l i n g h a u s e n 1) h a t  fü r  die M ethode den 
N am en erubescitorisch e rfunden  und au f die untersch ied liche B edeutung verschie­
dener a u ftre ten d e r F ärb u n g en  hingew iesen. E in  anderes K riterium  verw enden 
H a l l i o n  u n d  C o m te 6) ,  die g leichzeitig  m it dem  den V orderarm  um gebenden 
D ru ck rin g  einen P le thysm ographen  an leg en ; das gemessene F ingervolum  n im m t 
von dem  A ugenblick, in dem  die V enen kom prim iert w erden und d am it der Rückfluß 
a u f  h ö r t ,  bis zu  dem  A ugenblick , in  dem  auch  die A rterien  kom prim iert sind, *)

7 0 6  Die In strum en te  von R iv a - K o c c i ,  G ä r t n e r ,  H a l l i o n  und  C o m te .

*) R o s e n ,  Ü ber die V erw endbarkeit des v. B a s c h sc h e n  Sphygm om anom eters 
zu  B lutdruckm essungen an  T ie ren , D orpater D issertation 1831; vgl. au ch  die L ite ­
ra tu r  bei T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch , S. 330. — s) R i v a - R o c c i ,  Un nuovo Sphygmo- 
m anom etro , G azeta medic. di Torino, No. 50, re fe rie rt in  Schm idts Ja h rb . 1906, S. 244. 
— 8) G ä r t n e r ,  N euer B lu tdruckm esser, W ien. med. W ochenschr. 1899, S. 1412. 
D e r s e l b e ,  M ünch, m ed. W ochenschr. 1900, S. 1195. — 4) M a r t i n ,  M ünch, med. 
W ochenschr. 1903. —  5) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  Ü ber B lutdruckm essungen beim  M en­
schen , A rch. f. experim . P a tho l. 4 6 ,  78, 1901; D e r s e lb e ,  U nblutige  B lu td ruck­
m essungen; ebenda 55 , 463, 1906. — 6) H a l l i o n  und C o m te , Procödö d ’övaluation 
de la pression arte rie lle  chez l ’hom m e, In term ed . des biol. e t des möd. 1899, p. 302.



dau ern d  zu. W enn also die V ergrößerung a u fh ö rt ,  soll im D ruckring  derselbe 
D ruck wie in der A rterie  herrschen.

E ine kaum  w esentliche A bänderung  an  dem  R iv a - R o c c i - A p p a r a t  is t von 
v. R e c k l i n g h a u s e n ')  angegeben w ord en , der (auch  theoretisch) nachgew iesen ha t, 
daß  m an bessere W erte  e rh ä lt ,  wenn m an die M anschette , welche bei dem  R iv a -  
R o o c is c h e n  O riginalm odell n u r  6 cm  b re it is t ,  m öglichst b re it m ac h t; er selbst 
w äh lte  eine B reite  von 13cm , die er als genügend und  passend ansieht. In  der 
T a t e rh ie lt denn auch  J a n e v a y 2) m it einer 5 cm bre iten  M anschette einen um  
6 cm höheren  B lu tdruck , als m it einer 12 cm breiten .

Beiden A nsichten  gegenüber heben F e l l n e r  und  R u d i n g e r 8) h e rv o r, es sei 
g leichgültig , eine wie b reite  M anschette m an  benutze, da  die W erte doch n u r 
r e l a t i v e  B e d e u t u n g  haben, und dies d ü rfte  rich tig  sein.

W eiter h a t  R e c k l i n g h a u s e n 4) dan n  dem  A p p ara t s ta tt  des Gum m igebläses 
eine M etallpum pe beigefügt, von der er ang ib t, sie sei p rak tischer. Ebenso soll die 
G üte des M anom eters — das ta tsäch lich  sehr gu t zu sein schein t — den hohen  
Preis des A pparates rech tfertigen .

Die Instru m en te  sind v ielfach  ausprob iert worden, doch sollen n u r  die neueren  
P ub likationen  e rw äh n t w erden. Das R iv a - R o c c is c h e  Sphygm om anom eter is t von 
G u m p r e c h t 5) experim entell g ep rü ft und fü r  g u t befunden, das G ä r t n e r  sehe In ­
stru m en t von G ä r t n e r  se lb s t“) an  T ieren ausprob iert, außerdem  haben  S c h l e i ­
s i e k 7) und S a s a p a r e l l 8) es in  günstigstem  Sinne rezensiert, jedoch  w ollen w ir 
e rw äh n en , daß noch H i r s c h 9) dem B a s c h sc h e n  In stru m en t den Vorzug gegeben 
h a t. E ine  sehr gu te  K ritik  des A nw endungsbereiches de r B lutdruckm esser sowie 
ein  experim enteller und  lite ra r-k r itisc h e r  V ergleich zwischen dem R iv a - R o c c i -  
schen und dem  G ä r t n e r  sehen In stru m en t, findet sich in  den beiden A rbeiten  von 
M a r t i n 10). — W eitere  P rü fu n g en , z. T. von klinischem  G esichtspunkt, finden sich 
bei H e n s e n 11) , S c h n e i e 12), M a s i n g 18) ,  N e u 14) , M a r t i n “ ) ,  F e l l n e r  und 
R u d i n g e r  *“) , G e i s b o c k 17) , F e l l n e r 18) u . a ., vor allem  in  der ausgezeichneten 
A rb e it von M ü l l e r  und  B l a u e l 19) (dort auch  K ritik  de r L ite ra tu r). * I
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*) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  Ü ber B lutm essungen beim  M enschen, A rch. f. ex- 
perim . Pa tho l. 4 6 , 78, 1901; D e r s e lb e ,  U nblutige  B lutdruckm essungen, ebenda 55 , 
463, 1906.— 8) J a n e v a y ,  T he clinical study  of blood-pressure, New Y ork and London 
1904, p. 5 8 .—  8) F e l l n e r  und  R u d i n g e r ,  Ü ber B lutdruckm essungen, M ünch, med. 
W ochenschrift 1906, N r. 30. — 4) R e c k l i n g h a u s e n ,  U nblutige B lutdruckm essung,
I  u. H , A rc h .'f .  exp. P a tho l. u. P h arm ak . 55 , 375 bis 462, 1906. —  5) G u m p r e c h t  
1900.— 6) G ä r t n e r ,  Ü ber das Tonom eter, II, M ünch, med. W ochenschr. 1900, N r. 35. 
— 7) B. S c h l e i s i e k ,  U ntersuchungen  m it dem  G ä r tn e r s c h e n  T onom eter. D issert. 
Rostock 1901. — 8) L. S a s a p a r e l l ,  V ergleichende S chätzung  der k linischen M ethoden 
de r B lutdruckbestim m ung. Pe tersburger D isserta tion  1902. — 9) L. H i r s c h ,  B lu t­
druckm essungen m it dem  Sphygm om anom eter von B a s c h  und G ä r t n e r ;  Deutsches 
A rch. f. klin. Med. 7 0 , 219, 1901. — 10) M a r t in ,  Technisches über das R iv a -  
R o c c isc h e  Sphygm om anom eter und  G ä r t n e r s  Tonom eter, M ünch, med. W ochenschr., 
N r. 24 u. 25, 1903; D e r s e lb e ,  Ü ber B lu td ruck  und  B lutdruckm essung, Korresp.- 
B la tt f. Schw eizer Ä rzte  1905, Nr. 4 .— " )  H e n s e n ,  B eiträge zur Physiologie und 
Pathologie des B lu td ruckes, ebenda 6 7 , 436 bis 530, 1900. — **) S c h n e i e ,  Ü ber 
die B lutdruckm essungen m it dem  T onom eter von G ärtn e r, Berl. klin. W ochenschr. 
1900, S. 726. — 18) M a s in g ,  Ü ber das V erhalten  des B lu tdrucks des ju ngen  und 
b e jah rten  M enschen bei M uskelarbeit, Deutsches A rch. f. k lin . Med 74, 253, 1902; 
7 5 ,4 9 3 ,1 9 0 2 .— 14) M. N e u ,  Experim entelle  und  klinische B lu tdruckuntersuchungen  
m it G ärtners T onom eter, H eidelberger D issertation  von 1902. — “ ) M a r t i n ,  On 
th e  de term ination  of a r te ria l blood pressure in  c lin ical practice, B rit. med. Jo u rn . 
22. A pril 1905, p. 865. — 18) F e l l n e r  und R u d i n g e r ,  T ierexperim entelle  Studien 
über B lutdruckm essungen, Zeitschr. f. klin. Med. 57, 125, 1905. — 17) F . G e is b o c k ,  
Die B edeutung des B lutdruckes fü r  die P rax is , D eutsches A rch. f- klin. Med. 83, 
363, 1905. — 1B) F e l l n e r ,  B eitrag  zu r F u nk tionsp rü fung  des H erzens, B erl. klin. 
W ochenschr. 1907, N r. 15. — “ ) M ü l l e r  u. B l a u e l ,  Z ur K ritik  des R i v a -R o c c is c h e n  
und  G ä r tn e r s c h e n  Sphygm om anom eters, D tsch. A rch. f. k lin . Med. 92 , 517, 1907.
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Ä hnliche A pparate  h aben  dann w eiter noch k o n stru iert: L. H i l l  und H. B a r -  
n a r d  l). E ine sehr einfache M odifikation des R iv a - R o c c is c h e n  und G ä r t n e r -  
schen B lutdruckm essers h a t  S c h e n c k ')  angegeben. B r  ü g  *) m ein t, m it zwei 
M anschetten  den B lu td ru ck  besser messen zu können als m it einer.

Als M anom eter kan n  m an jedes beliebige In s tru m en t verw enden, fü r  physio­
logische Zwecke d ü rfte  — w enn es sich n u r  um  eine B estim m ung des m ittle ren  
D ruckes und n ich t um  die Oszillationen h an d elt — ein Q uecksilberm anom eter das 
passendste sein , w ährend  fü r  den A rz t au ch  d ann  ein T aschen instrum en t (am  
besten das v. R e c k l in g h a u s e n s c h e )  vorzuziehen ist. Eventuell k an n  m an a lle r­
dings das zerlegbare S a h l i  sehe Q uecksilberm anom eter verwenden. W enn m an 
gleichzeitig  Oszillationen beobachten  w ill, is t das v. R e c k l i n g h a u s e n s c h e  Tono­
m eter em pfeh lensw ert; der Physiologe k an n  s ta tt  dessen M a r e y  sehe Kapseln, die 
er selbst eicht, verw enden.

§ 22.

D ie  M e th o d e  d e r  e n t s p a n n t e n  A r t e r i e n w a n d .
M a r e y 4) machte zuerst darauf aufm erksam , daß theoretisch die Gefäß­

wand bei jeder Pulswelle dann die größten Exkursionen ausführen müßte, wenn 
sie möglichst wenig gespannt sei. Normalerweise würde die A rterie durch den 
Innendruck des Blutes in Spannung gehalten ; wäre aber nun von außen ein ebenso 
großer Druck ausgeübt, dann flottieren, wie M a re y  sich ausdrückt, die A rterien­
wände sozusagen frei zwischen dem Innendruck des Blutes und dem künstlich 
erzeugten A ußendruck der Gewebe. Bei der Methode der entspannten A r­
terienw and d rückt m an also die Arterie zusammen und beobachtet nicht wie 
bei der vorigen Methode den peripher davon fühlbaren Puls, sondern die­
jenigen Schwankungen, welche von den pulsierenden Gefäßen auf das kom­
primierende Medium direkt übertragen werden. W enn diese Schwankungen 
am größten sind , dann herrscht nach M a r e y  auch in der Umgebung des 
Gefäßes der m ittlere Blutdruck, und den gilt es zu bestimmen.

Diese B etrachtung wäre für elastische Membranen einwandfrei, doch ist 
die lebende A rterienw and dem normalen D ruck insofern angepaßt, als ihre 
D ehnbarkeit bei diesem Drucke die größtmögliche ist. W enn nun auch diese 
Tatsache den M a r e y  sehen Schluß nicht ohne weiteres um stößt, so wäre 
doch im einzelnen zu prüfen, inwieweit dadurch etwa der Moment der größten 
Ausschläge verschoben wird (vgl. S. 712 die v. R e c k l in g h a u s e n  sehen A n­
schauungen hierüber).

Das Maximum der Oszillationen auf graphischem Wege oder durch Beob­
achtung zu bestimmen, is t nicht schwer. Der erste, der dies ta t, war M a re y  5). 
E r  schloß, um die A rterien un ter variablem Druck pulsieren zu lassen, zuerst 
den ganzen Arm und später nur einen F inger in eine A rt von Plethysmo­
graphen ein, in dessen Innerem  er den D ruck beliebig verändern konnte (vgl. 
Fig. 47 auf S. 705). Die Größe der Pulsationen beobachtete er an einem m it 
dem Plethysm ographen verbundenen capillaren Hg-M anom eter. M o s s o '*)

*) L. H i l l  and  H . B a r n a r d ,  A simple pocket Sphygm om anom eter fo r estim ating 
a rte ria l pressure in m a n , (Physiol. Soc.) Jo u rn . of Physiol. 2 3 , 4 — 5, 1898. — 
!) 8. S c h e n c k ,  B eschreibung ein iger A pparate  fü r  das physiologische P rak tikum , 
Pflügers A rch. 97, 421, 1903. — “) B r ü g ,  A p p a ra t zu r Messung des B lutdrucks 
heim  M enschen, B erl. k lin . W ochenschr. 1907, Nr. 22. — 4) M a r e y ,  Pression e t 
vitesse du  sang , T rav . du  labor. M a r e y  2, 307, 1876, 1. c. — 5) D e r s e lb e  1876,
1. c. — *) M o s so , Sphygm om anom ötre pour m esurer la  pression du sang chez 
l ’hom m e, A rch. ita l. de biol. 23, 177, 1895.
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Die M ethode des ü b ertragenen  D ruckes (nach  H ü r t h l e ) . 7 0 9

nahm s ta tt eines Fingers vier, um die Ausschläge zu vergrößern und ein 
weiteres M anometer anwenden zu können, dessen Exkursionen er nach 
E u d w ig sc h e r  Methode aufschrieb.

O liv e r  7) hat nach demselben Prinzip einen Pulsdruckm esser konstruiert, 
bei dem ein durch eine Gummimembran abgeschlossener, m it Flüssigkeit ge­
fü llter kleiner Zylinder sta rk  auf die Radialis gedrückt w ird, bis —  nicht 
wie bei den alten Instrum enten des vorigen Paragraphen —  der Radialpuls 
verschwindet, sondern bis die vom Instrum ent ebenfalls angezeigten Pulse 
maximal werden.

Die neueren  In stru m en te , insonderheit die von v. R e c k l i n g h a u s e n * *) und 
von E r l a n g e r 8) , benutzen die eventuell m odifizierte R iv a - R o c c is c h e  M anschette; 
die in  dieser M anschette au ftre ten d en  Schw ankungen w erden entw eder beobachtet 
oder g raphisch  reg istriert. D a  diese In strum en te  jedoch angeblich  n ich t n u r  den 
m ittle ren  B lutdruck, sondern den sogenannten  systolischen und diastolischen Druck 
m essen sollen, w erden w ir dieselben erst in § 24 besprechen.

Eine eigenartige Modifikation der Methode der entspannten A rterien­
wand liegt dem Verfahren von v. F r e y 4) zugrunde. W enn man die Hand 
bzw. den Arm in Quecksilber ta u ch t, so fühlt man den Puls — je nachdem 
wie tief man die Hand eingetaucht h a t — an einer der Phalangen bzw. am 
Daumenballen oder am Handgelenk. Man fühlt ihn dort, wo gerade ein solcher 
D ruck herrscht, daß die erw ähnten großen Oszillationen zustande kommen 
(über die Resultate siehe S. 777). Die Tiefe, bis zu der die betreffende Stelle 
in das Quecksilber eintaucht, entspricht also dem an dieser Stelle herrschenden 
Blutdruck. Die Methode is t dann später in Verbindung m it einer R iv a -  
R occischen  M anschette von E r l a n g e r 5) und v. R e c k l in g h a u s e n 6) weiter 
ausgebildet und von letzterem  sensatorische Messung benannt worden.

§ 23.

D ie  M e th o d e  d e s  ü b e r t r a g e n e n  D r u c k e s .

H ü r t h l e 7) versucht-m öglichst in derselben Weise am unverletzten Tier 
den B lutdruck zu bestimmen, wie man dies m it einer in ein Gefäß eingebun­
denen endständigen Kanüle tu t. E r geht dabei von dem Gedanken aus, daß 
in einem Gliede, in dem man die Zirkulation völlig un terb rich t, das Blut 
denselben Druck, den eine' endständige Kanüle registrieren w ürde, auf die 
ganze W andung, die in diesem Falle von der Gesamtmasse des Gliedes ge­
bildet wird, überträgt. Diesen Druck kann man messen, indem man das ganze 
Glied in eine unnachgiebige, m it inkompressibler F lüssigkeit gefüllte Kapsel 
einführt, in welcher der ausgeübte Druck durch ein Federm anom eter (d. h. so 
g u t wie isovolumetrisch) bestim m t werden kann. Diese Überlegungen sind

' )  G. O l iv e r ,  A simple pulse pressure g au g e , Jo u rn . of Physiol. 22, 51; A 
contribu tion  to th e  study  of th e  blood and  blood p ressu re , London 1901. —
*) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  1. c., 1906. — s) S. E r l a n g e r ,  A new  Instrum en t fo r 
de term in ing  systolic and diastolic blood-pressure in  m an , Am er. Jo u rn . of Physiol. 6, 
20—23, 1901. — 4) M. v. F r e y ,  E ine einfache M ethode, den B lu tdruck  am  M enschen 
zu messen, Festsch rift fü r  B. Schm idt. Leipzig 1896, S. 79. —  s) E r l a n g e r ,  A new 
in stru m en t fo r determ in ing  th e  m inim um  and m axim um  blood pressures in m an. 
Jo h n  H opkins Hosp. Rep. 12 , 94, 1904. — 6) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  1. c ., 1906, 
S. 404. — 7) H ü r t h l e ,  Ü ber eine M ethode zur R egistrie rung  des arterie llen  B lu t­
drucks beim  M enschen, D eutsche m ed. W ochenschr. 1896, H eft 36. Separatabdruck.
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durchaus einwandfrei, und das Prinzip ist neuartig  und keineswegs, wie 
L u c ia n i  sag t, eine W eiterbildung der M arey scb en  Methode. P raktisch 
ergib t sich aber die große Schwierigkeit, einmal die Z irkulation in einem 
Gliede wirklich aufzuheben, ohne das Glied abzubinden, und zweitens das 
Glied in eine absolut starre  Kapsel einzuschließen (zwei B edingungen, die 
prinzipiell identisch sind).

H ü r t h l e  verfährt folgenderm aßen: E r m acht den Arm m it E s m a r c h -  
scher Binde blutleer, um schnürt den Oberarm und steckt den U nterarm  dann 
in einen m it W asser gefüllten G laszylinder, der m it einem Federm anom eter 
in Verbindung steht und m it einer gu t sitzenden Gummimanschette wasser­
dicht den U nterarm  in der Nähe des Ellbogengelenkes umschließt. Löst 
man je tz t die Oberarmbinde, so ström t das Blut in den Arm , könnte aber, 
falls die Kapsel wirklich s ta rr  w äre (da das Manometer als isovolumetrisch 
angenommen ist), die A rterien n icht eröffnen, und daher d rückt das Blut 
gegen die geschlossenen Gefäße und durch deren W and hindurch auf J das 
W asser und das Manometer. Nun ist aber zum mindesten an der Gummi­
m anschette die Kapsel n icht absolut s ta rr , es kann etwas B lut in den Arm 
strömen, und der Beweis ist noch nicht erbracht, daß dies Minimum von Blut 
n icht doch eine Z irkulation ermöglicht. Um dies tunlichst zu verhindern, 
stellt man nach H ü r t h l e s  V orschrift vor Abnahme der Oberarmbinde einen 
Ü berdruck von etwa 5 cm Hg her. In  gewissem Sinne eine Modifikation der 
H ü r th le  sehen Methode ist die Sphygmobolometrie von S a h li  *), m it welcher 
er die vom Puls geleistete A rbeit messen will.

§ 24.

M a x im a l-  u n d  M in im a ld r u c k  (sog. s y s to l i s c h e r  u n d  
d i a s to l i s c h e r  D ru c k ).

Man versteht un ter diastolischem Druck das Minimum, un ter systolischem 
Druck das Maximum des Arterieninnendruckes. Diese Ausdrücke sind un­
glücklich gew ählt; der sogenannte „systolische D ruck“ herrscht in der aus­
gedehnten (also der diastolischen) A rterie und ist ein anderer als etwa der 
systolische H erzdruck, vollends steht der „diastolische D ruck“ (der in der 
„systolischen A rterie“ herrscht) in g a r  k e in e r  B e z ie h u n g  zum diastolischen 
Herzdruck. W ir werden uns daher der nichts präjudizierenden Namen 
M a x im a ld r u c k  und M in im a ld r u c k  bedienen. Die Differenz zweier auf­
einanderfolgender Maxima und Minima bezeichnet man neuerdings als P u l s ­
d ru c k . J a n e v a y 2) hat zuerst darauf hingewiesen, daß bei der Methode 
des völligen Verschlusses der Verschluß nicht plötzlich a u ftr itt , sondern daß, 
wenn der Druck in der M anschette auch n u r zeitweilig das Minimum des 
Blutdruckes übersteig t, der Radialispuls kleiner werden müsse. E r ver- 
zeichnete also den Puls an der Art. radialis graphisch und meinte den Druck 
in der M anschette, bei welchem die Ausschläge kleiner wurden, als Minimal­
druck, den D ruck, bei dem die Pulse verschwanden, als M aximaldruck an­
sprechen zu können.

')  S a h l i ,  Die Sphygm obolom etrie, neue U ntersuchungsm ethode der Z irkulation, 
D eutsche med. W ochenschr. Nr. 16 u. 17, 1907. — !) Th. C. J a n e w a y ,  E stim ation  of 
Blood pressure in  m an. New Y ork U niv. Bull, of Med. Sc. 1, 253, 1901.
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Nun kann der Puls aber unmerklich werden, wenn noch sehr viel Blut 
durch die A rterie fließt. W enn man die Arterie verengert, werden die Puls­
wellen an diesem W iderstande gebrochen und eventuell am ortisiert; von da 
ab ström t das Blut gleichmäßig: der palpierende F inger m erkt demnach nichts 
davon, für ihn ist m it dem Puls die Ström ung erloschen. K a tz e n s te in  
machte mich darauf aufmerksam, wovon ich mich dann in eigenen Versuchen 
überzeugt habe, daß nach Kompression eines Gefäßes d e r  P u ls  in  d e r  F e m o ­
r a l i s  sc h o n  b e i  e in e m  B lu td r u c k  v o n  5,0 cm v ö l l ig  v e r s c h w in d e t .  
Also derartige Fehler begeht man möglicherweise bei dieser Methode.

Die J a n e v a y s c h e  Methode, wurde dann von M a s i n g * 1) und S a h l i 2) 
weiter ausgebaut und von S t r a s s b u r g e r “) dahin modifiziert, daß er ohne 
Zuhilfenahme graphischer Registrierung nu r durch sorgfältige Palpation des 
Radialpulses Maximal- und M inimaldruck bestimmen zu können meint. Ganz 
kürzlich h a t S t r a s s b u r g e r 4) darauf hingewiesen, daß bei einer Kompression, 
die stärker als der M inimaldruck und schwächer als der M aximaldruck ist, 
in der Nähe der Druckstelle (offenbar durch die W irbel, die bei der Eröffnung 
und Verschließung des Gefäßes auftreten), ein Ton hörbar wird, durch dessen 
A uskultation man daher ebenso sicher wie m it der „graphischen“ Methode 
und ebenso bequem wie m it der „palpatorischen“ Methode den Maximal- und 
M inimaldruck bestimmen kann. Auch F e l l n e r 5) empfiehlt den schon von 
M a re y  als b ru it de souffle beschriebenen Ton zur Messung des „systolischen“ 
und „diastolischen“ Druckes zu benutzen. Man soll ihn genau w ährend der 
Zeit hören, in der auch die großen Oszillationen im R e c k lin g h a u s e n s c h e n  
A pparat auftreten.

Meist aber ha t man nicht aus dem Kleinerwerden des Pulses an der 
Radialis, sondern aus dem Größerwerden der Oszillationen des m it der Man­
schette verbundenen M anometers auf das Vorhandensein des Minimaldruckes, 
nicht aus dem Verschwinden des Pulses, sondern aus dem W iederkleiner­
werden der M anschetten - Oszillationen auf das Vorhandensein des Maximal­
druckes geschlossen.

Zuerst ha t wohl v. R e c k l in g h a u s e n 6) dies behauptet. Der A pparat 
von E r l a n g e r  unterscheidet sich n icht wesentlich von dem v. R e c k l in g ­
h a u se n sc h e n ; daß er außer dem Tonometer gleichzeitig immer noch ein 
Quecksilbörmano’m eter zur ständigen Kontrolle verbindet, kann nu r wünschens­
w ert sein. Ob diese Komplikation für den praktischen Gebrauch nötig  ist, 
bleibe dahingestellt.

Zu bem erken is t, daß alle diese Instrum ente wesentlich klinischen Be­
dürfnissen ihre Entstehung verdanken. Ihre B rauchbarkeit für physiologische 
Untersuchungen kommt erst in zweiter Reihe. Der Physiologe h a t vor allem

*) E . M a s in g ,  B lu td ruck  des ju ngen  und b e jah rten  M enschen hei M uskelarbeit, 
D eutsch. Arch. f. klin. Med. 74, 253, 1902. — !) S a h l i ,  Ü ber das absolute Sphygm o- 
gram m  (nebst kritischen  B em erkungen), ebenda 81, 493, 1904.— 3) S t r a s s b u r g e r ,  
V erfah ren  zu r M essung des diastolischen B lu tdrucks und seine B edeutung fü r  die 
K lin ik , Zeitschr. f. k lin . Med. 5 4 ,  373, 1904. — 4) D e r s e lb e ,  Über B lutdruck, 
Gefäßtonus und H erzarbe it u sw ., Deutsch. A rch. f. k lin . Med. 1907, S. 459. —
1) F e l l n e r ,  N euerung zu r Messung des systolischen und  diastölischen Druckes, 
Verh. d. Kongr. f. innere  Med. 1907, S. 405. — 6) F e l l n e r  und R u d i n g e r ,  T ie r­
experim entelle S tudien über B lutdruckm essungen, Z eitschr. f. klin. Med. 57, 125.
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diese Instrum ente daraufhin zu prüfen, ob sie wirklich das angeben, was sie 
bezeichnen, den „systolischen“ und den „diastolischen“ Druck. In dieser Be­
ziehung ist allein das Tierexperim ent entscheidend. W as bisher in dieser 
Beziehung vorliegt [vgl. vor allem die U ntersuchungen von F e l l n e r  und 
R u d i n g e r 1)], is t in keiner Weise ermutigend. Man kann aber nicht, wie 
v. R e c k l in g h a u s e n  es tu t ,  diese U ntersuchungen dam it ab tun , daß man 
sag t: „Es müssen also bei diesen Tierversuchen besonders ungünstige und 
von den Verhältnissen beim Menschen wesentlich abweichende Umstände im 
Spiel gewesen sein. Ich halte es nicht für zulässig, aus diesen unstimmigen 
Zahlen Schlüsse fü r die Messung am Menschen zu ziehen.“

M u m m e ry  2) fand bei Hunden angeblich gute Übereinstimm ung zwischen 
den Angaben des H g-M anom eters und des R iv a -R o c c ia p p a ra te s . F e l ln e r  
und R u d i n g e r 1) fanden wenigstens für die relativen W erte Übereinstim­
mung.

Am entscheidendsten dürften wohl die neueren Untersuchungen von 
M ü lle r  und B l a u e l 3) sein, die bei Amputationen direkt auf blutigem Wege 
den Blutdruck maßen und hierm it die Resultate der Blutdruckm essung von 
R iv a - R o c c i  (in der R e c k lin g h a u s e n s c h e n  Modifikation) und G ä r tn e r  
verglichen. Sie fanden, daß der systolische Druck von beiden A pparaten m it 
einem Fehler von bis zu 20 Proz. angezeigt w ird , wenn eine breite Binde 
verw endet, während bei einer schmalen Binde der angezeigte Blutdruck um 
40 Proz. zu hoch ist.

Alle die modernen B lutdruckuntersucher rechnen m it dem Größerwerden 
der Oszillationen, ohne M a re y  zu erwähnen, der dies Größerwerden zuerst 
beschrieben hat; sie brauchen zum Teil den A usdruck „flottieren“, ohne zu 
bedenken, daß dies ein M a re y sch e r Terminus technicus ist. M a re y  sagt: 
d ie  P u ls e  w e rd e n  g r ö ß e r ,  w e il d ie  e n t s p a n n t e  A r t e r ie n w a n d  f r e i e r  
f l o t t i e r t ,  v. R e c k l in g h a u s e n 4) sagt, daß bei einem äußeren Druck, der 
zwischen dem minimalen und maximalen liegt, die A rterie z e i tw e is e  ganz 
zusam m engedrückt wird, und  ih r Volum also in viel höherem Maße schwankt, 
als sonst, R e c k l in g h a u s e n  unterläß t die notwendige A useinandersetzung 
m it den von ihm nicht erw ähnten Anschauungen von M a re y  und seinen 
Nachfolgern, vor allem den Italienern; und doch läßt der Um stand, daß 
hier mehrere Bedingungen Zusammentreffen, welche eine Vergrößerung bzw. 
Verkleinerung der Oszillationen zur Folge haben können, es von vorn­
herein als zweifelhaft erscheinen, ob wirklich, wie v. R e c k l i n g h a u s e n  
will, das erste „plötzliche G rößerwerden“ des Druckes genau dem Minimum, das 
„plötzliche W iederkleinerw erden“ dem Maximum des Blutdruckes entspricht.

Wie richtig  die M arey sch en  Ansichten sind, geht aus folgendem Ver­
such hervor: wenn man die A orta ganz leise berüh rt, fühlt man kaum den 
P u ls , da die Aortenwand so s ta rk  gespannt ist, daß die pulsatorische Druck­
erhöhung kaum m erkbar w ird: erst wenn man fester zufaß t, und einen Teil

*) F e l l n e r  und R u d i n g e r ,  T ierexperim entelle  S tudien über B lu td ruck­
m essungen, Zeitschr. f. klin. Med. 57, 125. — *) M u m m e r y ,  A com parison of 
blood-pressure readings etc., Jo u rn . of Phys. 32, X X III, 1905. — *) M ü l l e r  und 
B l a u e i ,  Zur K ritik  des R iv a -R o c c is c h e n  und G ä r tn e r s c h e n  Sphygm om ano­
m ete rs , Deutsch. A rch. f. k lin . Med. 91, 1907. — 4) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  1. c., 
1906, S. 392 ff.
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der großen Spannung paralysiert — ohne aber dabei etwa die A orta zeit­
weilig zu verschließen — werden die Pulse deu tlicherJ). Auch beim Sphygmo- 
graphen is t es ja bekannt, daß man durch die Federkraft einen gewissen 
Druck ausüben muß, ehe man deutliche Pulse erhält.

§ 25.

S ph ygm ograp h ik  (P u lssch reib u n g).
(Vgl. h ierzu  auch  das K apite l über die Pulsw elle, § 60 bis 68.)

U nter Pulsen versteht man nach der Definition von v. F r e y 2) solche 
Bewegungen von regelmäßig w iederkehrender A rt, welche m it dem Herzstoß 
stets gleiche Perioden innehalten. Diese Pulse kann man am Herzen und an 
den größeren Gefäßen meist sehen und fühlen. Am Herzen —  und nach 
W e i l 3) auch meist an den großen Gefäßen — kann man die pulsatorische 
Bewegung außerdem noch m it dem Ohre (d. h. auskultatorisch) beobachten.

Die Palpation kann man durch registrierende Instrum ente ersetzen, die 
man Sphygmographen, bzw. wenn sie die Bewegung am Herzen selbst regi­
strieren, Cardiographen nennt. Auch das Ohr ha t man in le tzter Zeit durch 
ein Mikrophon ersetzt und die Herztöne graphisch registriert.

Die Sphygmographie (im engeren Sinne).
Das S p h y g m o g ra m m  kann auf verschiedene Weise geschrieben werden. 

W ir unterscheiden nach dem Vorschlag von v. K r i e s 4) D r u c k p u l s e ,  
V o lu m p u ls e  und S tr o m p u ls e ,  je nachdem , ob wir den Druck oder das 
Volum der A rterie oder die Geschwindigkeit des Blutstrom es als abhängig 
von der Zeit untersuchen. Dazu kommen als besondere Form  der D ruck­
pulse die sogenannten Längenpulse (L a n d o is ) .

Die Volumpulse werden in dem A bschnitt über Plethysm ographie (vgl. 
§ 28 f.), die Strompulse in dem über Tachograph (vgl. § 32 f.) abgehandelt 
werden. Zu den Druckpulsen gehören in erster Reihe die m it Manometern 
oder besser mit Tonometern .gewonnenen Tonogramme, welche im § 19 ab­
gehandelt sind. Hier sollen nu r diejenigen Methoden geschildert werden, 
welche die Pulsbewegung am unverletzten K örper zu eruieren suchen.

Zu diesem Zweck hat man auf die A rterie einen gewissen Druck aus­
geübt und dann die Bewegungen des drückenden Gegenstandes, meist war 
es eine Pelotte, registriert. Am Schlüsse des vorigen Paragraphen haben wir 
gesehen, daß die Größe der Bewegungen der A rterien wand von dem aus­
geübten Druck abhängig ist. Der D ruck is t also wesentlich und ein Sphyg- 
mograph muß einen Druck auf die A rterie ausüben und gleichzeitig die Be­
wegungen der W andung registrieren.

*) W enn m an die A rterien  m it dem  F in g er e in d rü c k t, em pfäng t de r F in g er 
a llerd ings n ich t n u r  den senkrech t zur W and w irkenden Stoß w ie bei le ich te r Be­
rü h ru n g , sondern auch den viel m äch tigeren  Stoß in  der R ich tu n g  der S tröm ung. 
— *) J t .  v. F r e y ,  Die U n tersuchung  des Pulses, S. 1 u. 2, B erlin  1892. — *) A. W e il ,  
A uskulta tion  der A rterien  und V enen, Leipzig 1875. —  4) v. K r i e s ,  Ü ber ein 
neues V erfah ren  zu r B eobachtung der W ellenbew egung des Blutes, A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1887, S. 255 u. 258.
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bei-

Prinzip des Federsphygmographen mit den drei 
wesentlichen Teilen.

1 . die Fixationsschiene, 2. die drackausübende Feder, 
3. die Schreib- und Übertragungseinrichtuhg.

Schema und Theorie die 
stehende F igur illustriert.

Die feststehende Schiene w ird 
auf irgend eine W eise gegen­
über dem Arm (bzw. der A rterie) 
fixiert. Die Stahlfeder drückt 
m it ihrer Pelotte die A rterie ein 
wenig zusamm en, und dieser 
Druck kann bei allen neueren 
Instrum enten auf irgend eine A rt 
(in der F igur durch die Stell­

schraube) reguliert werden. Man variiert so lange, bis die Ausschläge gut er­
scheinen. Leider herrsch t Uneinigkeit darüber, was un ter „g u t“ zu verstehen ist. 
Der eine sag t: möglichst kleine, der andere: möglichst große, ein D ritte r: mög­
lichst zackenreiche Kurven.

Je nach dem angewandten Druck pulsiert die A rterie mehr oder weniger 
sta rk  (vgl. § 24) und diese mehr oder weniger verstärk te (und veränderte!) 
B e w e g u n g  der A rterienw and wird auf die Pelotte und von dieser durch 
einen Ü bertragungsm echanism us (in^der Fig. 48 durch das Stäbchen reprä­
sentiert) auf den Hebel übertragen.

An dem Ü bertragungsapparat ist nun hauptsächlich herum korrigiert 
worden? M a re y  hatte  ursprünglich das Zwischenstäbchen m it der Pelotte 
und m it dem Hebel durch Gelenke verbunden; dies erwies sich in 
m ancher H insicht als unpraktisch, und B e h i e r 2) gab eine eigenartige 
lockere Verbindung an , die dann von M a r e y  acceptiert wurde. Doch 
ändert dies wenig, das W esentlichste ist, wie F r e y 3) hervorhebt [auch

*) B e r n s t e i n ,  F o rtsch ritte  d. Med. 1880, S. 130; C z e r m a k ,  Sitzungsber. d. 
W ien. Akad., m ath .-na tu rw . Kl., 47 (II), 438, 1863; H e r i s s o n ,  vide P io rry  T ra ite  
de d iagnostic  e t de sem iologie, P a ris 1837, p. 238; C h e l i u s ,  P rag er V ie rte ljah rs­
sch rift 21, 100, 1850; V i e r o r d t ,  Die L ehre  vom A rterienpuls in  gesunden und 
k ran k en  Zuständen, B raunschw eig  1855, S. 21 f . ; A l i s o n ,  A description of a  new 
Sphygmoscope, Philos. m agaz. and Jo u rn . of Science 12, No. 80; N a u m a n n ,  Bei­
träg e  zu r L ehre  vom Puls, Zeitschr. f. ra tionelle  Med. 18 (1863); w eitere L ite ra tu r  
ü ber ä ltere  Sphygm ographen siehe bei L a n d o i s ,  Die L ehre  vom  A rterienpuls, 
B erlin 1872, S. 14 bis 72. — *) B d h i e r ,  Bull, de l ’Acad. de mdd. 33 , 176. —
a) F r e y ,  U n te rsuchung  des Pulses, 1892, S. 21; S c h l i e p ,  D er D u d g e o n s c h e  Sphyg­
m ograph, B erl. klin. W ochenschr. 1880.

Der einzige, der ohne jeden Druck gearbeitet hat, w ar B e r n s t e i n 1), der, 
nach einem auf C z e rm a k  zurückzuführenden P rinzip , einen kleinen Spiegel 
über die A rterie legte und die Bewegungen eines von diesem Spiegel reflek­
tierten  Lichtstrahles photographisch registrierte. Die auf diese Weise her­
gestellten Kurven unterscheiden sich also prinzipiell von den auf andere 
W eise gewonnenen, weil sie ohne jeden Druck geschrieben sind. Alle übrigen 
Sphygmographen aber arbeiten „m it D ruck“, die älteren A pparate: H e r is -  
s o n s  „Röhrensphygm om eter“, C h e l i u s  „Pulsm esser“, A l i s o n s  „Sphyg- 
moskop“, Y i e r o r d t s  „Sphygm ograph“, N a u m a n n s  „Hämodynam ometer“ 
und andere besitzen n u r noch historisches Interesse. Die heute gebräuch­
lichen Instrum ente beruhen fast alle auf dem von M a r e y  im Jahre  1863

eineeführten Prinzin. dessen
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0. F r a n k 1) wiederholt im G runde dasselbe], daß man m it kleinen T räg­
heitsmomenten und kleinen W inkeldrehungen arbeiten müsse. Dies ist bei 
dem sehr handlichen und brauchbaren A pparat von D u d g e o n  zum Teil 
erreicht. In höherem Maße bei dem A pparat von 0 . F r a n k 1), der den oben 
schon erwähnten B e rn s te in s c h e n  Versuch, Pulskurven mittels eines Spiegels 
zu erhalten, in m odifizierter Weise wiederholt und angih t, dam it sehr gute 
Resultate erhalten zu haben.

Nachdem P e t t e r * 2) schon früher einen Versuch, die Entw ickelung des 
Sphygmographen vom Standpunkte der theoretischen Mechanik aus zu be­
leuchten, unternom men h a t, konstru ierte e r 3) m it F r a n k  zusammen ein 
neues Instrum ent, das im wesentlichen jedoch durchaus nach D u d g e o n s  
Prinzipien gebaut ist. Kurven, die einen Vergleich erlaubten, sind nicht bei­
gegeben.

Die anderen sehr zahlreichen Modifikationen können nicht alle genannt 
werden.

In  den Arbeiten von P h i l a d e lp h ia n  4), B lo ch  5 *), C oop G), G u i l la in  7) sind 
einige der A pparate beschrieben, zum Teil findet man auch dort weitere L iteratur.

Die Apparate von M a re y  und D u d g e o n  sind oft in ihren Leistungen 
verglichen worden, und meist kam  man dabei zu dem R e su lta t8), daß der 
D u d g e o n  sehe A pparat der bessere ist (vgl. z. B. 0 . F r a n k ) .

Eine Superiorität des M a re y  sehen Apparates behauptet dagegen W eis s 9). 
Auch B ä tk e  10), der das D u d g eo n sc h e  Ü bertragungsprinzip an einem J a q u e t -  
schen A pparat p rüfte , hält die dam it gewonnenen Kurven für unzuverlässig.

Eine weitere Verschiedenheit der üblichen Instrum ente beruht in der 
A rt und Weise der Schreibung. M a re y  und v. F r e y  schreiben m it tangen­
tialen Hebeln, D u d g e o n  m it Stirnhebeln. Als Schreibfläche nimmt M a re y  
kleine berußte Glasstreifen, D u d g e o n  P apierstreifen , während v. F r e y ,  um 
längere Kurven zu erhalten , ein M iniaturkym ographion auf den Arm mit 
aufbindet. Viel resoluter- löst die F rage M a re y , der den Sphygmographen 
gegen eine M a re y  sehe Kapsel arbeiten läßt und nun m ittels L uftübertragung 
an einem beliebig aufgestellten Kymographion registrieren kann. (Dies ist 
etwas anderes als der oben beschriebene gebräuchliche M arey sch e  Spbyg- 
mograph.)

Es lag nahe, dqnn überhaupt den alten Feder sphygmographen fortzu­
lassen und den nötigen Druck auf die A rterie d irek t durch die Aufnahme-

*) 0 .  F r a n k ,  D ie  R e g i s t r i e r u n g  d e s  P u ls e s  d u r c h  e in e n  S p ie g e ls p h y g m o -
g r a p h e n ,  M ü n c h ,  m e d . W o c h e n s c h r .  1907, N r . 42 . —  s)  P e t t e r ,  K r i t i s c h e
S tu d ie  z u r  E n tw ic k e lu n g  d e s  S p h y g m o g r a p h e n ,  G ie ß e n e r  D is s e r ta t io n  1906. 
s) F r a n k  u . P e t t e r ,  E in  n e u e r  S p h y g m o g r a p h ,  Z e i ts c h r .  f. B io l. 49, 70, 1907. —
4) P h i l a d e l p h i a n ,  L e  s p h y g m o m e tr o g r a p h  c o n s t r u i t  p a r  C h .  V e r d a i n ,  C o m p t. 
re n d .  d e  l a  soc. d e  b io l. 1896, p . 199. —  5)  B l o c h ,  U n  p e r f e c t io n n e m e n t  a p p o r te  ä

m o n  s p h y g m o m ^ t r e , C o m p t.  r e n d .  d e  l a  soc. d e  b io l. 1 8 9 6 , p .  745. —  “) C o o p ,
N o u v e a u  p o ly g r a p h e  c l in iq u e  m u n i  d e  n ie tro n o m e  e t  d e  p e t i t s  t a m h o u r s  e n s c r ip t e u r
t r e s  s e n s ib le ,  A rc h .  d e  p h y s .  n o rm , e t  p a th .  1896, p . 509 . —  7)  G . G u i l l a i n  e t
N . V a s c h i d e ,  D u  c h o ix  d ’u n  s p h y g m o m e tre ,  d e s  c a u s e s  d ’e r r e u r  d a n s  l a  m e s u r e  d e  
l a  p re s s io n  s a n g u in e ,  C o m p t. r e n d .  d e  la  soc. d e  b io l .  19 0 0 , p . 71. —  8)  L . U r b a n ,  
A n a ly s e  d e s  s p h y g m o g r a m p ie s , J o u r n .  d e  p h y s io l .  e t  d e  p a th o l .  8 ,  3 9 8 , 1906. —
9) W e i s s ,  S u r  l a  c o m p a ra is o n  d e s  t r a c e s  o b te n u s  ä  l ’a id e  d ’a p p a r e i l s  e n r e g i s t r e u r s
d if f e r e n ts ,  C o m p t. r e n d .  d e  l a  so c . d e  b io l. 1897, p .  359. —  10)  J .  B ä t k e ,  E x p e r im e n te l le  
P r ü f u n g  d e s  J a q u e t s c h e n  S p h y g m o c h r o n o g r a p h e n ,  R o s to c k e r  D is s e r ta t io n  1901.
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kapsel auszuüben. Zwei Modelle sind in dieser Richtung ausgebildet; bei 
dem einen, von M a re y  angegebenen, w ird der Druck durch eine im Innern 
der Kapsel angespannte Metallfeder ausgeübt, bei dem anderen Modell, das,

A  F ig .  49 .

Prinzip der Membransphygmograpben. — A nach M a r e y , B nach E a g e n a e r .

soviel ich weiß, zuerst von K a g e n a e r  angefertig t is t, ist die Membran 
doppelwandig, und kann durch Dazwischenblasen von L uft beliebig gespannt 
werden. Diese Instrum ente sind besonders fü r die Registrierung an anderen 
A rterien als an der Radiasis geeignet.

§ 26 .

Onychograplicn, Längenpulsschreibung und Cardiographie.

a) O n y c h o g ra p h e n .

D ie  P u ls w e lle  w i r d  j e t z t  m a n c h m a l  m i t  s o g e n a n n te n  O n y c h o g ra p h e n  r e g i s t r i e r t ,  
es  s in d  d a s  I n s t r u m e n te ,  w e lc h e  h a l b  S p h y g m o m e te r ,  h a lb  P l e th y s m o g r a p h e n  s in d , 
u n d  w e lc h e  d a z u  d ie n e n ,  e n tw e d e r  d ie  V o lu m s c h w a n k u n g e n  d e s  g a n z e n  F in g e r s  
o d e r  d ie  V o lu m s c h w a n k u n g e n  d e s  N a g e ls ,  s p e z ie ll  d e n  s o g e n a n n te n  N a g e lp u ls  z u  
r e g i s t r i e r e n .  S o lc h e  A p p a r a t e ,  d ie  m e h r  P le th y s m o g r a p h e n  s in d ,  h a b e n  a n g e g e b e n  
L a u l a n i ö 1)  u n d  P o s t m a 2). E ig e n t l i c h e  O n y c h o g r a p h e n ,  d . h .  A p p a r a t e ,  d ie  
m i t t e l s  e in e r  K le m m v o r r ic h tu n g  o d e r  a u f  ä h n l ic h e  W e ise  a u f  d e n  F in g e r n a g e l  
g e p r e ß t  w e r d e n  u n d  d e s s e n  B e w e g u n g e n  in  s e h r  v e r g r ö ß e r te m  M a ß s ta h e  r e g i s t r i e r e n ,  
s in d  a n g e g e b e n  w o rd e n  v o n  H e r z “) u n d  K r e i d l ' ) ,  B l o c h 5) u n d  a n d e r e n .

b) L ä n g e n p u ls e .

I m  a l lg e m e in e n  m iß t  m a n  d ie  V e r d ic k u n g ,  w e lc h e  d ie  A r te r ie  in fo lg e  des 
e r h ö h te n  B lu td r u c k e s  e r le id e t ;  m a n  k a n n  je d o c h  d ie  g le ic h z e i t ig  e in t r e te n d e  p u ls a -  
to r i s c h e  V e r lä n g e r u n g  m i t t e l s  e in e s  d ie  i s o l ie r te  A r t e r i e  e m p o rz ie h e n d e n  H ä k c h e n s ,  
d a s  a n  e in e n  H e b e l  g r e i f t ,  m e sse n . L a n d o i s 6) h a t  g e z e ig t ,  d a ß  d ie  so  g e w o n n e n e n  
K u r v e n  d e n  D ic k e n k u r v e n  a n a lo g  s i n d ; e in e  ä h n l ic h e  M e th o d e  h a t  d a n n  im  fo lg e n -

' )  L a u l a n i ö , S u r  u n  s p h y g m o g r a p h e  d ig i ta l .  C o m p t.  r e n d .  d e  l a  soc. de  
b io l. 1898, p . 961— 962. —  8) H . P o s t m a ,  N e u e  M e th o d e  z u r  R e g i s t r i e r u n g  d e r  
P u ls w e lle ,  Z e n t r a lb l .  f. P h y s io l .  18, 4 9 5 — 498 , 1904. —  3)  M . H e r z ,  E in  O n y c h o -  
g r a p h ,  e b e n d a  10, 143 — 1 4 4 , 1 8 9 6 ; D e r s e l b e ,  D e r  P u ls  d e r  k le in s te n  G e fä ß e ;  
O n y c h o g r a p h is c h e  U n te r s u c h u n g e n .  —  4)  A . K r e i d l ,  E i n  n e u e r  A p p a r a t  z u r  A u f ­
n a h m e  v o n  N a g e lp u ls e n ,  Z e n t r a lb l .  f .  P h y s io l .  16, 25 7 — 261, 1902. —  5)  A . M . B l o c h ,  
P r o d u c t io n  e t  m e s ü r e  d u  p o u ls  s o u s - u n g u ö a l .  S p h y g m o m e tr e  u n g u ö a l ,  C o m p t. 
re n d .  d e  l a  soc. d e  b io l. 2, 3 0 — 3 2 , 1904. U n  n o u v e a u  m o d e le  d e  m o n  s p h y g m o ­
m e t r e ,  p . 32— 33. —  6)  L a n d o i s ,  B e i t r ä g e  z u r  P u l s l e h r e ,  P f lü g e r s  A rc h .  91, 
509 , 1902.



Cardiographie. 7 1 7

d e n  J a h r e  D u c o e s c h i 1)  a n g e g e b e n .  E i n  H in w e is ,  i n  w e lc h e r  B e z ie h u n g  d ie se  
n e u e  M e th o d e  d e r  a l t e n  ü b e r le g e n  s e in  s o l l ,  f in d e t  s ic h  h e i  k e in e m  d e r  A u to re n .

c )  C a r d io g r a p h ie .
(V gl. § 88.)

Ä h n l ic h e  I n s t r u m e n t e ,  b e s o n d e rs  s o lc h e  n a c h  d e m  P r in z ip  d e r  M e m b r a n -  
s p h y g m o g r a p h e n ,  h a t  m a n  n u n  a u c h  z u r  B e g i s t r i e r u n g  d e s  S p itz e n s to ß e s  a n g e b r a c h t ,  
d e r  m e is t  n u r  d a n n  g u t  r e g i s t r i e r b a r  i s t ,  w e n n  d e r  M e n s c h  l i e g t ;  es k o m m t im  
w e s e n t l ic h e n  d a r a u f  a n ,  d e n  A p p a r a t  so z u  b e f e s t i g e n ,  d a ß  e r  s ic h  b e i  d e n  A te m ­
b e w e g u n g e n  n i c h t  g e g e n  d a s  H e r z  v e r s c h ie b t .  *

D ie  H e rz s to ß k u r v e  e r l a u b t  je d o c h  k a u m  e tw a s  a n d e r e s  z u  e r k e n n e n ,  a ls  d ie  
T a t s a c h e ,  d a ß  d a s  H e r z  s ic h  ü b e r h a u p t  b e w e g t  h a t .  D ie s  m e r k t  m a n  a b e r  a u c h  
b e i d e r  s c h le c h te s te n  M e th o d e ,  u n d  so i s t  es d a h e r  v ö l l ig  g le i c h g ü l t i g ,  in  w e lc h e r  
W e is e  d e r  A p p a r a t  k o n s t r u i e r t  is t .  W i r  ü b e r g e h e n  d a h e r  d ie  v ie l f a c h e n  in  d ie s e r  
B e z ie h u n g  k o n s t r u ie r te n  A p p a r a te  u n d  v e rw e is e n  a u f  d ie  A r b e i te n  v o n  C l a r k e ' ) ,  
C o w l 3) ,  D a m s c h 4) ,  J a q u e t 5) ,  J a r o t z k i “) ,  M a r t i u s 7) ,  P a c h o n 8) u n d  v ie le r  
a n d e r e r ;  b e s o n d e rs  i n t e r e s s a n t  s in d  d a r u n t e r  d ie je n ig e n  U n te r s u c h u n g e n ,  d ie  a n  
M iß g e b u r te n  o d e r  n a c h  V e r le tz u n g e n  a n  d e m  m e h r  o d e r  w e n ig e r  f r e i  l ie g e n d e n  
H e r z e n  a u f g e n o m m e n  s in d .

V o n  W e r t  k a n n  d ie  B e g i s t r i e r u n g  d e s  S p itz e n s to ß e s  n u r  s e in ,  w e n n  H e rz ­
k o n t r a k t io n e n  s t a t t f i n d e n ,  d ie  k e in e n  P u ls  in  d e n  K ö r p e r a r t e r i e n  z u r  F o lg e  h a b e n .  
D ie s  f in d e t  u n t e r  p a th o lo g is c h e n  U m s tä n d e n  b e i  d e n  E x t r a s y s to le n  s t a t t .  Z u m  
S tu d iu m  d ie s e r  E r s c h e in u n g e n  k a n n  d e r  C a r d io g r a p h  in  V e r b in d u n g  m i t  e in e m  
S p h y g m o g r a p h e n  v e r w e n d e t  w e r d e n ; in  a l le n  a n d e r e n  F ä l l e n  i s t  d ie  P u l s r e g i s t r i e r u n g  
d e r  H e r z s to ß r e g i s t r i e r u n g  v o rz u z ie h e n .

N e u e r d in g s  h a t  M i n k o w s k i  (1 9 0 6  *) d ie  R e g i s t r i e r u n g  d e r  H e rz b e w e g u n g e n ,  in s ­
b e s o n d e re  d e s  l in k e n  V o r h o f e s ,  v o n  d e r  S p e is e r ö h re  a u s ,  a ls  ö s o p h a g e a le s  C a rd io -  
g r a m m  b e s c h r ie b e n ,  ä h n l i c h  a u c h  R a u t e n b e r g 10). (V g l. h i e r ü b e r  a u c h  § 9 6 .)

§ 27.
Die Registrierung der Herztöne.

(V g l. § 93 .)

Mit Recht sagen E in th o v e n  und G e lu k 11): „W enn w ir erwägen, daß 
unser Gehörorgan ein außerordentlich empfindliches Sinneswerkzeug is t, mit 
welchem wir tatsächlich das Gras wachsen hören könnten — wenn nu r seine 
chemische Energie als Schall aufträte  —  und daß w ir ungeachtet dieser

’) V. D u c c e s c h i ,  U n nuovo m etodo di sfigmografia (Phys. In st. Rom.), A rch. di 
fisiol. 1, 79—91, 1903. — *) A. V. C la r k e  and J . S. C. D o u g la s ,  Some cardiographis 
trac ings from  th e  base, of the^ h u m an  h eart, Jou rn . of A nat. and  Physiol. 37, 4 1 — 4 5 ; 
(von einem  K inde m it B ifurca tio  sterni). — 3) W . C o w l, Ü ber C ardiographie, 
Physiol. Gesellsch. B erlin , A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1895, S. 197. — 4) O. D a m s c h ,  
Ü ber die B ew egungsvorgänge am  m enschlichen H erzen, 8, 69, Leipzig u. W ien 1897, 
D eutike. — 5) A. J a q u e t  u. R. M e t z n e r ,  C ardiographische U ntersuchungen an 
einem  Falle  von F issu ra  s te rn i, D eutsch. A rch. f. k lin . Med. 70, 57 bis 80. — 
6) A. J a r o t z k y ,  E in  u n m itte lb a r vom H erzen aufgenom m enes C ardiogram m , 
Zeitschr. f. klin. Med. 35, 301 bis 314. — 7) F. M a r t i u s ,  D er H erzstoß des ge­
sunden und  k ran k en  M enschen, (Sam m lung-klin . V o rträg e), 8, 113, Leipzig 1895, 
B reitkopf u. H ärtel. — 8) V. P a c h o n ,  De l ’exploration  cardiographique chez 
l ’hom m e pratiquee system atiquem ent dans le decubitus la te ra l ganche, A rch. des 
Sciences biol. de St. Petersbourg , l l .S u p p l . ,  (Festschr. f. Paw low ), p. 211— 221. — 
B) M in k o w s k i ,  Die R eg istrie rung  der He 
med. W ochenschr. 1906 , N r. 3 1 ; d e r s e  
m ittels des ösophagealen Cardiogram m  s,
10)  R a u t e n b e r g ,  D ie  R e g i s t r i e r u n g  d e r  
D e u ts c h .  A rc h .  f .  k l i n  M ed . 91 (3 /4 ) , 1907.
D ie  R e g i s t r i e r u n g  d e r  H e rz tö n e ,  P f lü g e r s

i r z b e w e g u n g e n  a m  l in k e n  V o rh o f ,  D e u ts c h e  
l b e ,  Z u r  D e u tq j ig ö ^ S n - ^ H e f z ä r r h y th m ie n  

Z e i ts c h r .  f .
V o rh o fp u ls a tn o n  v o n  d e r  S p e is e r ü h rV  a u s , 
—  u ) W . E i ' h t h o v e t i 'u .  M . A i 1,  G e l u k ,  

A rc h .  57, 617. •- v ^
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großen Empfindlichkeit die Herztöne in der Regel nur dann hören können, 
wenn wir entweder das Ohr unm ittelbar gegen den Thorax halten oder 
spezielle W erkzeuge wie das Stethoskop anwenden, so wird es uns k lar sein, 
wie große praktische Schwierigkeiten m it der direkten Registrierung solcher 
schwachen Schälle verbunden sein w erden.“

Die Versuche datieren denn auch alle erst aus jüngster Zeit: Als erste 
Notiz über einen Versuch, die Herztöne graphisch zu registrieren , erscheint 
eine beiläufige Bemerkung von L. F r e d e r i c q  (1892 ') ,  doch ha t H ü r th le  
(1893 2) als erster die Resultate seiner U ntersuchungen publiziert. E r  hat 
die Ströme einer kleinen Batterie durch ein Mikrophon gehen lassen, das er 
auf die Brustw and aufsetzte. Diese Ströme wurden in einen Induktions­
apparat transform iert, und diese Induktionsström e einem empfindlichen Nerv­
m uskelapparat zugeleitet, der jedesmal, wenn das Mikrophon ansprach, zuckte. 
E in th o v e n  und G e lu k 3) haben dann das F roschpräparat durch ein Capillar- 
elektrom eter ersetzt, was in technischer Beziehung zweifellos ein Vorzug ist, 
da der Muskel ja doch bestenfalls den Moment des Tonbeginns anzeigen kann, 
während das E lektrom eter auch den V erlauf, eventuell die Tonhöhe usw. be­
zeichnet. In  neuester Zeit hat E i n t h o v e n 4) das Capillarelektrometer durch 
das von ihm konstruierte Saitengalvanom eter ersetzt. In ähnlicher Weise, 
wie auch dies, unabhängig von ihm, E d e l m a n n 5) getan hat.

H o l o w i n s k i 6) hatte  schon früher die Registrierung dadurch vor­
genommen , daß er den M ikrophonstrom durch ein sogenanntes optisches 
Telephon hindurchschickte, bei dem er die Verschiebung N ew to n sc h e r Ringe 
photographisch registrierte. 0 . F r a n k 7) hat die Herztöne, ohne sie in elek­
trische Energie umzuformen, d irekt zu registrieren  versucht, indem er sie auf 
eine sehr leichte, m it einem Spiegel arm ierte Membran wirken ließ, deren 
Bewegungen er in  üblicher W eise registrierte. Auch H ü r t h l e 8) h a t einen 
auf ähnlichem Prinzip beruhenden A pparat konstru iert, wobei er eine mög­
lichst weitgehende Analogie m it dem Gehörorgan anstrebt. K urven g ib t er 
ebensowenig wie F r a n k .

l) L. F r ö d ö r i c q ,  Ü ber die Z eit de r Öffnung und  Schließung der Sem ilunar­
klappen, Z entralb l. f. Physiol. 6, 260, 1892. — s) H ü r t h l e ,  Ü ber die E rk lä ru n g
des C ardiogram m s m it H ilfe  der H erztonm ark ierung  und über eine M ethode zu r
m echanischen R egistrie rung  de r Töne, D eutsche med. W ochenschr. 1893, Nr. 4;
Ü ber die V erbesserungen der M ethode z u r  m echanischen R egistrie rung  de r H erz­
töne und ih re  E rgebnisse, Jah resb er. d. schles. Ges. f. Vaterland. K u ltu r  1895. —
8) E i n t h o v e n  u. G e lu k ,  1. c. u. H et reg is treeren  de r harts tonen , Onderz. Physiol. 
Labor. L eyden (2) 2, 1—29, 1896. —  4) E i n t h o v e n ,  Die R egistrie rung  der 
m enschlichen H erztöne m ittels des S a itengalvanom eters, Pflügers A rch . 117, 461, 
1907. — 5) E d e l m a n n  beschreib t den A p p a ra t in  den M itteil. 4. Phys. m echan. 
Inst. E d elm an n , S. 37, vgl. auch  S e l l i n g ,  D eutsch. A rch. f. k lin . Med. 9 0 . — 
*) A. H o l o w i n s k i ,  Sur la  photographie  des b ru its du  coeur, Compt. rend . de 
l ’acadöm ie des Sciences 123, 162—165, 1896; ib id ., A rch. d. phys. norm , e t patho l. 
1896, p. 893— 897; Ü ber die P hotographie  der zwei H erztöne , g leichzeitig  m it an ­
deren physiologischen W ellen , Z eitschr. f. klin. Med. 31, 201 bis 211, T af. 2, vgl. 
Ber. 1892, S. 52 u. 1896, S .4 8 ; M ikrophonische U n tersuchung  der Puls- und Herz- 
wellen, Zeitschr. f. klin. Med. 42 , 199, 1901. —  7) O. F r a n k ,  Die u n m itte lb a re  
R egistrierung  der H erztöne, Pflügers A rch. 57, 617, 1894; M ünch, med. W ochenschr. 
1904, Nr. 22. — e) H ü r t h l e ,  Z ur unm itte lbaren  R egistrierung  der H erztöne, 
Zentralb l. f. Physiol. 18, 617, 1904.
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Eine andere direkte Registrierungsm ethode h a t M a r b e 1) angegeben, der 
ebenfalls eine Membran zur R egistrierung verw endet, deren Bewegungen er 
m it Hilfe sehr empfindlicher K ö n ig sc h er Flammen re g is trie r t2).

Die m it diesen verschiedenen Methoden gewonnenen Resultate stimmen 
im wesentlichen untereinander überein. N ur in bezug auf den ersten Ton 
differieren die Ansichten von H ü r th le ,  E in th o v e n  und G e lu k  [vgl. h ier­
über die Angaben von H ü r t h l e 3) auf S. 288]. E in th o v e n  geht in seiner 
späteren  Publikation (1. c.) auf diese Frage n icht ein ; die niederländische4) 
A rbeit von E in th o v e n  konnte ich nicht vergleichen.

Neuerdings geben E in th o v e n ,  W ie r in g a  und S n y d e r s 5) an , einen 
d ritten  normalen Herzton aus seinen Kurven herauslesen zu können, der 
kurz vor dem zweiten Herzton au ftritt , wo ihn G ib so n  bereits früher aus­
kultatorisch gehört haben will.

Trotz der größten Vorsicht ist es bei all diesen Methoden äußerst 
schwierig, eventuelle Schwingungen der A pparatur, die ihrerseits durch gröbere 
mechanische E rschütterungen der Thoraxwand ausgelöst sind, mit Sicherheit 
zu vermeiden. W enn man a b s o lu t  einwandfreie Vorsichtsmaßregeln da­
gegen ergreift, gelingt auch die Registrierung der Herztöne nicht.

D ie P le th y sm o g ra p h ie .

§ 28.
Allgemeine Methodik.

Die Plethysmographie oder Volumschreibung (von itki frvc; —  Menge) um­
faß t die Methoden, welche dazu dienen, die Volumschwankungen eines Organs 
zu  messen und womöglich graphisch zu registrieren. Da im tierischen Körper 
Volumschwankungen praktisch nu r durch Flüssigkeitsström ungen zustande 
kommen, so werden die gemessenen Volumänderungen der A usdruck von 
Flüssigkeitsström ungen sein.

Das zu untersuchende Organ, bzw. die Extrem ität, wird in eine allseitig 
s ta rre  Kapsel eingeschlossen, die m an, wenn es s ie t um ein einzelnes Organ 
handelt, häufig auch als Onkometer bezeichnet. Die Kapsel ist mit einem 
eventuell registrierenden Manometer verbunden und  ha t außerdem n u r jene 
große Öffnung, durch welche das Organ hineingesteckt werden k a n n ; an dieser 
Stelle muß die Kapsel gedichtet werden; bei Verwendung mittelweicher 
Vaseline kann man eine völlige D ichtung fast ohne jeden D ruck erreichen. 
[In Fig. 50 (rechts) ist ein derartiger P lethysm ograph nach M o s s o  ge­
zeichnet.]

l)  M a r b e ,  R egistrie rung  der H erztöne m ittels rußender F lam m en , Pflügers 
A rch. 120, 205, 1907. — s) W äh ren d  de r D rucklegung des Buches ist eine A rbeit 
von G e r h a r t z  erschienen (Die A ufzeichnung von Schallerscheinungen, insbesondere 
d ie des H erzschalles, Zeitschr. f. exper. Pathol. 5  [1908]), de r a n g ib t, ein sehr 
b rauchbares In stru m en t k o n stru iert zu haben . — 3) H ü r t h l e ,  B eiträge zu r H äm o­
d y n am ik  10 ; Ü ber die m echanische R egistrie rung  der H erztöne, Pflügers A rch. 60 , 
288, 1904. — 4) E i n t h o v e n ,  H et reg istreeren  von m enschelijke ha rts to n en  m et 
den snaargalvanom eter, N ederlandsch T ijdsch rift voor Geneeskunde 2, No. 12, 1906. 
—  5) E in t h o v e n ,  W i e r i n g a  und  S n y d e r s ,  Ü ber einen d ritten  H erzton , Ned. 
T ijdschr. voor Geneesk. 2, 470, 1907.
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Eine Abweichung von diesem, vor allem von M o sso  und F r a n j o i s -  
F  r a n c k  ausgebildeten Verfahren weist eigentlich nur der A pparat von H a l l io n  
und C o m te 1) auf. Sie führen das Glied n icht in die F lüssigkeit d irekt ein, 
sondern in einen weichen Gummisack, der in die Flüssigkeit hineingestülpt 
ist. Dies Verfahren hat den großen Vorteil, daß es nicht nötig ist, die Stelle,

Fig . 50.

Plethysmograph nach M o sso .
fiegistrierung, entweder mit der M a r  e y  sehen Kapsel (rechts) oder mit dem v. K r i e s  scheu Tacho­

graphen (links).

F ig .  51.

wo das Organ in  die Flüssigkeit tau ch t, abzudichten, da die F lüssigkeit so 
wie so ganz abgeschlossen ist. Die Fig. 51 zeigt das sehr praktische Prinzip, 
das m it gewissen Modifikationen fü r alle Organe anwendbar ist.

Als M anometer verwendete m an zuerst eine Steigrohre, in der Flüssigkeit 
stieg, je tz t benutzt man wohl m eist eine M arey sch e  Kapsel. Da M a re y sch e  
Kapseln aber niemals ganz dicht sind und da das Gummi zudem leicht schlecht

w ird, verwendete man auf Anregung 
von R o y 2) sogenannte Piston-recorder, 
d. h. aus M etall oder Glas gearbeitete 
Röhren, in denen sich ein eingeschliffener 
Stempel leicht bewegte. Diese In ­
strum ente sind im Gegensatz zu den 
M a re y s c h e n  K a p s e ln ,  w e lc h e  
D r u c k s c h r e ib e r  s in d ,  mehr oder 
weniger e c h te  V o lu m s c h re ib e r .  Die 
A pparate waren anfangs m it F lüssigkeit 
gefüllt, E l l i s 3) hat den ersten P iston­
recorder m it L uftübertragung  an­

gegeben. A bänderungen gaben an J o h a n s s o n  und T i g e r s t e d t 4), sowie 
H ü r t h l e 6); eine sehr brauchbare Form  haben L o m b a rd  und P i l l s b u r y 6) 
angegeben. Is t die Kapsel m it W asser gefüllt, so ist die Volumkurve gemäß 
der Inkom pressibilität des W assers die direkte Volumkurve des Organs. Ist 
zur Füllung L uft verwendet, was die Empfindlichkeit erhöht, so sind en t­
sprechende Korrektionen anzuwenden.

Aapsel

Prinzip der Plethysmographen nach H a l l io n  
und C o m te .

*) H a l l i o n  e t C h. C o m te ,  R echerches su r la  c ircu la tion  cap illa ire  chez 
l ’hom m e ä l ’aide d ’un  nouvel appareille  plüthysm ographique, A rch. de phys. norm , 
e t pa tho l. 1894, p. 381. — !) R o y ,  Jo u rn . o f Physiol. 3, 206, 1880. — ®) E l l i s ,  
ebenda 7, 309, 1886. — *) J o h a n s s o n  u. T i g e r s t e d t ,  Skand. A rch. f. Physiol. 1, 
345, 1889. — s) H ü r t h l e ,  Pflügers A rch. 53, 301, 1893. — 6) L o m b a r d  u. P i l l s ­
b u r y ,  A new  form  of piston-recorder, A m er. Jo u rn . of Physiol. 3, 186, 1899.
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Der praktischste Recorder, den man sich leicht selbst anfertigen kann, 
dürfte wohl der von B r  o d i e 1) angegebene Bellow s-recorder ( =  Blasebalg­
schreiber) sein; es ist ein kleiner, leichter Blasebalg, bei dem die sonst aus 
Leder bestehenden Teile durch dünnsten Condomgummi ersetzt sind, welcher 
m it F irn is an die beiden P latten  angeklebt is t, von denen die eine m it einer 
Öffnung zum E in tr itt der Luft, die andere m it einem leichten Hebel versehen 
ist. Der Vorteil dieses A pparates ist, daß er a b s o lu t  d ic h t  herzustellen ist. 
Etwaige Fehler entdeckt man sehr leicht, wenn man den Recorder mit mäßi­
gem Druck un ter W asser aufbläst. W eiter ist er, da in ihm fast gar keine 
verzögernden Kräfte zur W irkung kommen (Reibung, Vergrößerung der 
Spannung usw.), ein e c h te r  V o lu m s c h re ib e r ,  von den bekannten In stru ­
m enten h ierfür wohl das beste.

Einen sehr einfachen Recorder aus Froschdarm  g ibt D ix o n  * 2) an.
Ein in gewissem Sinne idealer Recorder ist die G a r te n s c h e 3) Seifen­

blase; sie ist naturgem äß nur verschwindend dick und  folgt daher — fast 
masselos —  jedem Bewegungsantrieb so gu t wie momentan.

Einen sehr einfachen R egistrierapparat g ib t 0 . M ü l l e r 4) an , der den 
Plethysm ographen auf ein m it Petroleum  gefülltes Reagenzglas wirken läßt, 
in welchem ein Schwimmer mittels zweier H artgum m iringe leicht hin und 
her gleitet.

Die Plethysm ographie wird zu verschiedenen Zwecken angewandt. E n t­
weder will man dam it die Blutmenge eruieren, welche un ter bestimmten 
Um ständen einem Organe mehr oder weniger zufließt als normalerweise; man 
nimm t an, daß das Organ sein Volumen wesentlich dadurch dauernd ver­
größert, daß die Gefäße sich erw eitern, und stud iert auf diese Weise den 
Einfluß der Gefäßnerven und Ähnliches. Die Methode ist von F r a n g o is -  
F r a n c k  und seiner Schule sowie von B ro d ie  und seinen Schülern fü r alle 
einzelnen Organe speziell ausgebildet worden. B ro d ie  hebt wohl nicht mit 
U nrecht hervor, daß alle F ra n c k s c h e n  Resultate darum  schwieriger deutbar 
sind, weil sie m it M a re y  sehen Kapseln und nicht m it echten Volum Schreibern 
gewonnen sind.

M it den genannten Methoden ha t man dann weiter die Blutversorgung 
einzelner Organe und Glieder un ter dem Einfluß der Arbeit (vgl. z. B. A th a -  
n a s i u 5) oder m annigfacher anderer Einflüsse studiert (vgl. z. B. die Arbeiten 
von H a ll io n  und C o rn te 0).

W eiter hat die Volumschreibung eine sehr mannigfache Anwendung in 
den Händen der Psychologen gefunden, die darin  ein gutes M ittel erblickten, 
um den A usdruck von Gemütsbewegungen zu erkennen.

*) B r o d i e ,  A new  form  of vo lum e-recorder, ibid. 27, 473, 1902. —
')  D i x o n ,  A delicate form  of v o lu m e-reco rd er, ibid. 35, No. 3, 1907. —
3) 8. G a r t e n ,  Ü ber ein neues V erfah ren  zur V erzeichnung von B ew egungsvorgängen 
und seine A nw endung au f den V olum enpuls, Pflügers A rch. 104, 351, 1904. —
4) 0 . M ü l l e r ,  Ü ber eine neue M ethode zu r A ufzeichnung der V olum schw ankungen
bei p lethysm ographischen U n tersuchungen  am  M enschen, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1904, Suppl., 8. 203. — 5) I. A t h a n a s i u  et J . C a r v a l l o ,  Des m odifications c irculatoires 
qui se produisent dans les m em bres en activ ite  etudiees ä  l ’aide du  p lethysm ographe, 
Compt. rend. de la  soc. de biol. 1898, S. 268—270. — 6) L. H a l l i o n  e t Ch. C o m te , Sur 
la  form e du pouls to ta l fourn ie  p a r no tre  plöthysm ographie, Arch. de phys. norm , 
e t patho l. 1897, p. 96— U l  (h ier auch  die ä lte re  L ite ra tu r).

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 4 6
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Im folgenden soll nur kurz die L ite ra tu r über die Herzplethysmographie 
zusamm engestellt werden, weil diese fü r das Studium des Herzens wichtig ist. 
Die Methodik der F ingerplethysm ographie, die im wesentlichen zur Puls­
registrierung bzw. Druckmessung benutzt wird, ist in § 22 auf S. 708 erwähnt.

§ 29.
Herzplethysmographie und plethysmographische Geschwindigkeitsmessung.

H e r z p le th y s m o g r a p h ie .
L u c ia n i  *) ha t den Herzbeutel m it Milch angefüllt und so den H erz­

beutel selbst, den er m it einer M arey seh en  Kapsel verband, als Onkometer 
benutzt; ebenso F r a n g o i s - F r a n c k * 2) und S t e f a n i 3), die die Milch durch 
L uft ersetzten. Fehler: Mangel einer wirklich festen und starren  Kapsel.

R oy  und A d a m y 4 *) suchten dem abzuhelfen, indem sie eine starre 
Kapsel (Onkograph) herstellten, an die das Pericard angebunden wurde. In 
dieselbe Zeit fallen die mehrfachen gründlichen Arbeiten von J o h a n s s o n  
und T i g e r s t e d t 6).

Dieselbe Methode beschreibt B l a n k 6) in seiner un ter V e rw o rn  aus­
geführten D issertation. Vgl. auch die A rbeit von C a r t e r 7) über Herz­
plethysmographie, ausführlichere L itera turangaben  bei R o t h b e r g e r 8).

K n o l l 9) h a t eine speziell konstru ierte konische Kanüle in das M ediasti­
num des sonst unverletzten Tieres eingeführt; eine dam it verbundene 
M arey sch e  Kapsel verzeichnete die respiratorischen, aber auch die cardialen 
Volumschwankungen. Eine derartige — im Dunkeln arbeitende — Methode 
läßt sich immer schwer übersehen.

Man h a t  versuch t, aus dem H erzplethysm ogram m  Rückschlüsse au f die B lu t­
bewegung im  H erzen  zu ziehen. D a jedoch das H erzplethysm ogram m  als R esu lta te  
d re ier an  sich u n b ek an n ter S tröm ungen (der venöse Zufluß, der arte rie lle  Abfluß 
und der w echselnde B lu tg eh a lt in  den H erzgefäßen) aufzufassen  is t, sind diese 
V ersuche w ertlos. Des G enaueren w ird  sich dies aus de r L ek tü re  der folgenden 
P arag rap h en  ergeben. N ur wenn m an , wie dies R o t h b e r g e r  ge tan  h a t,  den 
V entrikel a lle in  in  den P le thysm ographen  einschließt, k an n  m an daraus die vom 
H erzen ausgew orfene  B lutm enge berechnen.

Plethysmographische Geschwindigkeitsmessung.
Bei gleichm äßigen Strömen durch ein Röhrensystem findet keine Volum­

änderung s ta t t ,  weil immer gleich viel abfließt, wie zufließt. Eine Volum­
änderung kann also nu r dadurch zustande kommen, daß Veränderungen in

') L u c i a n i ,  D ell’ a ttiv ita  della d iasto le , R iv is ta  clinica Bologna 1871. —
2) F r a n g o i s - F r a n c k ,  Sur les changem ents de volume du coeur, Compt. rend. 84
(1877). — a) S t e f a n i ,  Cardiovolum e, pressione pericard iaea  e a ttiv ita  della diastole,
Accad. di F e rra ra  1877 (Ref. im Arch. ital. de biol. 1882). — 4) R o y  u. A d a m y ,
C ontributions to  th e  physiology and patho logy  of th e  m am m alian  h e a rt, Philoso-
phical transac tions 1892. — s) J o h a n s s o n  u. T i g e r s t e d t ,  Skand. Arch. 1, 331, 
1889; 2, 422, 1891. — e) B l a n k ,  Ü ber V olum etrie des H erzens, G öttinger Dissert. 
1905. — 7) C a r t e r ,  Ü ber H erzplethysm ographie, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1898,
S. 530. — ") R o t h b e r g e r ,  Ü ber eine M ethode zu r d irek ten  B estim m ung der H erz­
arbeit im  T ie rexperim en t, Pflügers A rch. 118, 353, 1907. — “) K n o l l ,  V er­
zeichnung der V olum schw ankungen des H erzens, Sitzungsber. d. W iener Akad.,
m ath .-na tu rw . Kl., 1880.
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der Ström ung auftreten. W enn fü r eine Weile m ehr zuström t als abfließt, 
wird das Volum größer; wenn mehr abström t, wird es kleiner. Diesen U nter­
schied zwischen Zustrom und Abstrom mißt m an, doch g ib t uns die so er­
haltene Volumkurve an sich gar keinen Aufschluß darüber, ob etwa eine 
Volumvermehrung auf erhöhtem Zufluß oder auf erschwertem Abfluß beruht. 
B r o d ie  und R ü s s e l1) klemmen, um dieser Schwierigkeit zu begegnen, durch 
eine besondere Vorrichtung die Vene innerhalb des Plethysm ographen ab. 
Nun fließt nichts mehr ab und Volumvermehrung is t d irekt der Ausdruck 
der Strömungsgeschwindigkeit. Der Versuch muß natürlich so schnell ge­
m acht werden, daß noch keine Stauung in den Capillaren auftritt.

Meist aber bestimmt man nu r die Geschwindigkeitsänderungen des B lut­
stromes während eines Pulses. H ierfür g ibt es zwei durchaus verschiedene 
A nw endungsarten der P lethysm ographie, die wir im einzelnen gesondert 
besprechen wollen.

Fig. 52.

§ 30.
D a s  P le th y s m o g ra m m  a ls  G e s c h w in d ig k e i t s k u r v e .

Bei den ersten Versuchen dieser A rt wurde nu r ein einzelnes Gefäß in 
den A pparat gebracht. S p a l la n z - a n i2) bog einen kupfernen Ring um die 
A orta zusammen und beobachtete, wie derselbe abwechselnd der A orta fest 
aufsaß und dann wieder auf der dünner werdenden A orta frei pendelte. 
P o i s e u i l l e 8) hatte  einen kleinen, auf zwei gegenüberliegenden Seiten mit 
einem runden Loch versehenen K asten, der an der oberen Fläche ein Steig­
rohr besaß. Durch die Löcher wurde 
die A rterie wasserdicht hindurchgeführt, 
und bei jedem Herzschlag beobachtete 
m an ein Steigen des W assers im Rohr.

Bei diesen A pparaten ist kein 
Capillarsystem in die Kapsel ein­
geschlossen. Es handelt sich dabei 
entweder n u r um A rterien oder nur 
um Venen. Gemessen wird dabei der 
Volumzuwachs, welchen die A rterie da­
durch erfäh rt, daß mehr B lut in die­
selbe hineindrängt, als momentan dar­
aus abström en kann. H ier ist also s o ­
w oh l d a s  E in s t r ö m e n  w ie  d a s  A b s tr ö m e n  u n g le ic h f ö r m ig ,  und zwar 
ändert sich die E inström ungs- und die Abströmungsgeschwindigkeit durchaus 
gleichmäßig, nur daß die erstere alle Phasen etwas früher zeigt als die zweite. 
Die beiden Geschwindigkeitskurven sind also kongruent, nu r gegeneinander 
verschoben. Sei z. B. in Fig. 52 E E 1E i die Kurve der E inström ungs­
geschwindigkeit, A A 1A 2 die der Ausström ungsgeschwindigkeit, so wird in 
dem Zeitmoment x eine Flüssigkeitsm enge einström en, die proportional x e

*) B r o d ie  and R ü s s e l ,  On th e  de term ination  of th e  ra te  of bloodflow 
th ro u g k  an organ, Jo u rn . of Physiol. 32, X L V II, 1905. — 2) S p a l l a n z a n i ,  Expöriences 
sur la  c ircu la tio n , observee dans l ’un iversalitä  du systöme vascu la ire , Ouvrage, 
t ra d u it  de l ’Ita lien  avec des notes p a r Tourdes, Paris, an  V III. — 3) P o i s e u i l l e ,  
Recherches sur la  force du coeur aortique, These 1828.
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is t, ausström en wird aber nur eine F lüssigkeitsm enge, die xa  proportional 
ist; ae ist also die Menge, welche m ehr einström t, als ausström t. W ie ein 
Vergleich m it den analogen Verhältnissen hei xl zeigt, ist diese ü b e r ­
s c h ü s s ig e  M e n g e  p r o p o r t i o n a l  d e r  S t e i l h e i t  d e r  G e s c h w in d ig ­
k e i t s k u r v e .  Da nämlich gemäß der K ongruenz der beiden K urven ihr 
A bstand untereinander immer gleich bleibt und insonderheit ab gleich a1b1 
is t, so is t die Länge ae bzw. ex un ter allen Umständen proportional der 
trigonom etrischen Tangente des W inkels, welche die Geschwindigkeitskurve 
m it der Horizontalen bildet. Eine Kurve dieser überschüssigen Mengen 
würde also den ersten Differentialquotienten der Geschwindigkeit nach 
der Zeit, d. i. die Beschleunigung zum A usdruck bringen. Die plethys­
mographische Kurve, welche wir im Experim ent erhalten, repräsentiert jedoch 
die Summe aller dieser überschüssigen M engen, d. h. die In tegralkurve der 
Beschleunigungen, und wir erhalten somit in diesem Falle d ie  K u rv e  d e r  
G e s c h w in d ig k e i t  s e lb s t .

7 2 4  Das P le thysm ogram m  als In teg ra lk u rv e  der Geschwindigkeit.

§ 81.
D as P le th y s m o g ra m m  a ls  I n t e g r a l k u r v e  d e r  G e s c h w in d ig k e i t .

Meist aber w ird ein ganzes Organ in die plethysmographische Kapsel 
gesteckt. H ier ström t das Blut in den A rterien in die Kapsel hinein und in 
den Venen wieder heraus, und von den oben gedachten Beziehungen ist keine 
Rede mehr. W enn man m it der V orrichtung langdauernde Schwankungen 
reg istriert, dann kann eine Vergrößerung des Volums ebensowohl auf einer 
Beschleunigung des Zustroms (z. B. nach Durchschneidung des Rückenm arks), 
als auf einer V erlangsam ung des Abstroms (z. B. nach U nterbindung der 
Venen) beruhen.

Die ältesten Versuche dieser A rt wurden von P i e g u 1) und C h e l iu s * 2) 
angeste llt, welche dam it die cardialen und respiratorischen Volumschwan­
kungen des Armes beobachteten. Graphisch reg istriert haben diese Schwan­
kungen zuerst B u i s s o n 3), später sehr vorzüglich F i c k 4 5), M o s s o 3), F r a n -  
^ o i s - F r a n c k  6).

N ur un ter der Voraussetzung, daß w ährend eines bestimmten Zeit­
intervalls der Z u- oder A bstrom , je fü r sich betrachtet, gleich bleibt, er­
laub t diese Methode präzise Aufschlüsse auf die Geschwindigkeit des anderen 
Faktors. W ir setzen nun voraus, daß der venöse Abfluß während einer Puls­
periode gleichförmig bleibt, dann wird das Volum nu r dadurch geändert, daß 
verschieden viel Blut in den verschiedenen Momenten in die A rterien hinein­

')  P i e g u ,  Note sur les doubles m ouvem ents observes aux m em bres e t com pares
au x  doubles m ouvem ents, observes su r le eerveau , Compt. rend. de l ’acad. des 
Sciences 22, 682, 1846. — s) C h e l iu s ,  V ierte ljahrsschr. f. p rak t. H eilkde. 21, 101, 
1850. — 3) B u i s s o n ,  Quelques recherches su r la  circulation , G azette  med. de Paris
1861, p. 311— 320. —  4) F i c k ,  E in  neuer B lutw ellenzeichner, A rch. f. (A nat. u.)
I ’hysiol. usw. 1864, 8 .583 bis 589; U ntersuchungen  aus dem  physiologischen 
L abora torium  der Z üricher H ochschule, I. W ien 1869, 8 .50  bis 70; Die D ruckkurve 
und die G eschw indigkeitskurve in der A. radialis des Menschen, W ürzburg  1886. —
5) A. M o s so , Von einigen neuen E igenschaften  der Gefäßw and, Ber. d. sächs. Ges.
d. W issensch., m a th .-p h y s . Kl. 1874. — 6) F r a n q o i s - F r a n c k ,  Du volume des 
Organes dans les rapports avec la c ircula tion  du  sang , T rav au x  du laborato ire  de 
M a r e y  2, 1, 1876.
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strömt. H ier sind also die überschüssigen Mengen d i r e k t  p r o p o r t i o n a l  
d e n  a u g e n b l ic k l ic h e n  G e s c h w in d ig k e i te n  in  d e r  A r t e r i e  (genauer 
gesag t, dem +  Zuwachs der Geschwindigkeit über den m ittleren W ert) und 
wir erhalten also die Iiltegralkurve der arteriellen Geschwindigkeit, eine 
Kurve, bei der die Ordinaten das Volum ausdrücken, aber eine andere physi­
kalische Bedeutung nicht besitzen. Jedoch kann man hieraus leicht die Ge­
schwindigkeitskurve ableiten, die man erhält, wenn man zu der gewonnenen 
K urve die Differentialkurve berechnet. F i c k 1) h a t dies als erster getan und 
dabei aus dem sta rk  ausgezogenen Plethysm ogram m  der Fig. 53 die gestrichelte 
Kurve erhalten. Das Verfahren dabei ist ein rein  technisches und soll hier 
nicht erörtert werden (vgl. die Legende zur Abbildung).

Eine sehr elegante Form  einer gleichsam autom atischen Differentiation 
h a t v. K r i e s 2) angegeben, der sich dabei der von L a n d o i s 3) in die Physio-

Fig. 53.

Das P le t h y s m o g r a m m  (die stark gezeichnete Kurve) und die daraus abgeleitete Differentialkurve 
(gestrichelt), welche die G e s c h w i n d i g k e i t  darstellt. —  Punktiert ist die Pulskurve.

D ort, wo das Plethysmogramm horizontal lä u ft, ist die überschüssige Geschwindigkeit gleich Null 
(d. h. die Geschwindigkeit ist dann gleich der Durchschnittsgeschwindigkeit —  das Blut in Arterien 
und Venen fließt dann gleich schnell). Je steiler das Plethysmogramm steigt (oder fällt), desto größer 
(bzw. desto kleiner) ist die Geschwindigkeit, an den steilsten b teilen hat die Geschwindigkeitskurve

Maxima (oder Minima).

logie eingeführten G a s s p h y g m o s k o p ie  bediente. W enn man die luftgefüllte 
plethysmographische Kapsel durch eine hinreichend weite Öffnung m it der 
freien Luft kommunizieren läßt, so kann es zu keiner Summation der jeweils 
überschüssigen Mengen kommen. Der durch die Öffnung ein- oder äus- 
strömende Luftstrom  entspricht daher d irekt der Geschwindigkeit des a r ­
teriellen Blutes (wenn man fü r den Ruhezustand des Luftstrom es die 
Ström ungsgeschwindigkeit in der Vene einsetzt).

Die jeweilige S tärke des durch die Öffnung hinstreichenden Luftstrom es 
bestimmte v. K r ie s  dadurch, daß er ihn in eine Gasflamme hineinblasen 
ließ, deren Höhe dadurch variiert wurde. Die Höhe dieser Flamme, die, wie 
er angibt, „von der Geschwindigkeit des Ausströmens abhäng t“, wurde auf 
photographischem W ege registriert. Die schöne Methode ist bisher selten 
verwendet, vergleiche jedoch zwei un ter S a h l i  ausgeführte Dissertationen

*) F i c k ,  U ntersuchungen  aus dem physiologischen L aboratorium  der Z ü richer 
Hochschule, W ien 1869, S. 50 bis 70; Die D ruckkurve und die G eschw indigkeitskurve 
in der A.radialis des M enschen, WüYzburg 1886. — !) v. K r i e s ,  Ü ber ein neues V er­
fah ren  zur B eobachtung der W ellenbew egung des Blutes, Arch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1887, S. 254 bis 284; S tudien zu r Pulslehre, F re ib u rg  1891, S. 143 bis 146; vgl. auch  
A b e le ,  Arch. f. (A nat. u .) Physiol. 1892, S. 22 bis 23, sowie H e r w e g e n  i.Tl 
P hysiol. 47, 444 bis 447, 1890; D e r s e lb e ,  ebenda 52, 480 bis 481,y^9 
Ü ber ein neues V erfah ren  zu r B eobachtung der W ellenbew egung H^»Blrft&s. A rch ' CA ■ 
f. (A nat. u.) Physiol. 87, 254, 1887. — a) L a n d o i s ,  Zentralb l. f. d ! M .  WtI » ^ 870; 
vgl. auch K le in e n s i e w ic z ,  U nters. Physiol. Inst., G raz 1873. • J a
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von R ü n d i1) und B a ll i2). Auch E rlan ger und H o o k er3) haben mit dem 
Instrument gearbeitet. Ein ähnliches Instrument, dessen Konstruktion seiner­
zeit schon y. K ries auf Grund einer Bemerkung H oorw egs angegeben hat, 
ist neuerdings von F ra n k 4) beschrieben (die Flamme ist durch eine aller­
dings möglichst leichte Membran ersetzt). Nach den Angaben des Verf. sind 
seine Kurven den v. K ries sehen Tachogrammen sehr ähnlich.

T achograph ie (M essun g der G e sc h w in d ig k e itr’).

§ 32.
Geschwindigkeit und Ausflußmenge.

Bei einer variablen Geschwindigkeit, die sich von Augenblick zu Augen­
blick ändert, wie dies beim Blute der F all is t, ist es häufig unmöglich, die 
Geschwindigkeit in allen einzelnen Momenten zu bestimmen, und man muß 
sich dam it begnügen, einen m ittleren W ert anzugeben, was auch im all­
gemeinen besonders dann genügt, wenn es sich wie beim Blute um eine 
rhythm ische, immer w iederkehrende Bewegung handelt. Man ha t dabei zu 
unterscheiden zwischen der m ittleren Geschwindigkeit, welche man dadurch 
bestim m t, daß m an die größte und die kleinste vorkommende Geschwindigkeit 
m ißt und daraus das M ittel nim m t, und der Durchschnittsgeschwindigkeit, 
welche man in der Weise definiert, daß es diejenige Geschwindigkeit ist, 
welche ein Körper haben müßte, um sich während eines größeren Zeitraumes 
m it unveränderter Geschwindigkeit ebenso weit zu bewegen, als es der Körper 
in W irklichkeit infolge der rhythm ischen Geschwindigkeit tu t. Diese mittlere 
und die D urchschnittsgeschw indigkeit sind streng zu scheiden; wenn z. B. 
der Körper sich länger m it der minimalen Geschwindigkeit bewegt, so wird 
die D urchschnittsgeschwindigkeit kleiner sein, als die m ittlere Geschwindigkeit.

Außerdem ist die Geschwindigkeit einer F lüssigkeit in einer Röhre inso­
fern kein einheitlicher Begriff, weil die verschiedenen Flüssigkeitsteilchen ver­
schiedene Geschwindigkeiten besitzen. Infolge der Adhäsion, die zwischen 
B lut und A rterien wand besteht, bewegen sich die äußersten Teilchen des 
Blutes gar nicht, die daranstoßende, m ehr nach innen gelegene Schicht bewegt 
sich sehr langsam , weil sie — durch Kohäsion —  an jener still stehenden 
Blutschicht hän g t, und so fort, bis endlich eine Schicht kommt, die sich mit 
der größten, überhaupt in der F lüssigkeit vorkommenden Geschwindigkeit 
bewegt. Der A bstand dieser Schicht von der W and hängt lediglich von der 
Geschwindigkeit und der Kohäsion der einzelnen Teile, untereinander ab. Die 
Dicke dieser langsam sich bewegenden Schichten ist also in weiten und engen

*) A. R ü n d i ,  K linische B eiträge zu r F lam m en tach o g rap h ie , Dissert. Bern 
1895. — * *) E . B a l l i ,  Ü ber den E influß lokaler und  allgem einer A bküh lung  der 
H a u t au f das m enschliche F lam m en tach o g ram m , D issert. B ern 1896. — 3) J. E r ­
l a n g e r  and D . R. H o o k e r ,  T he re la tion  betw een hlood-pressure, pulse-pressure and 
th e  velocity of b lood-flow  in  m an , A m er. Jo u rn . of Physiol. 10, 15, 1904. —
*) F r a n k ,  K onstruk tion  und T heorie eines neuen  T achographen , Zeitschr. f. Biol. 
32, 303, 1907. — 5) Ü ber die M ethoden, die Geschw indigkeit aus dem  Plethysm o­
gram m  zu bestim m en, vgl. § 30 u. 31, im  übrigen vgl. auch  § 42 bis 44, sowie die 
seh r au sführliche  A rbeit von T i g e r s t e d t ,  D ie  G e s c h w i n d i g k e i t  d e s  B l u te s  
in  d e n  A r t e r i e n  (E rgebnisse d. Physiol. 4, 481, 1905), in der viel h ie r  n ich t ge­
n a n n te  L ite ra tu r  angegeben ist.
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Gefäßen annähernd gleich, jedoch bildet sie in weiten Gefäßen einen verhältnis­
mäßig schmalen Saum, in Capillaren reicht sie bis zur Mitte J) (vgl. jedoch S. 763).

Man kann daher n u r, wenn man von der wirklichen Geschwindigkeit 
spricht, die Geschwindigkeit der einzelnen Teilchen 
schwindigkeit des axialen Stromes meinen. Aber diese 
wirklichen „Geschwindigkeiten“ interessieren uns erst 
in zweiter Linie. W ir wollen wissen, wieviel Blut in 
der Sekunde durch die A rterie fließt, das ist unsere 
Geschwindigkeit. Und auch dies ist eine genau definier­
bare Größe. In einer Sekunde sei ein Volum durch 
einen beliebigen Querschnitt der Röhre hindurch­
getreten, das beiläufig die Gestalt, wie in der Fig. 54 A 
hat. Jedes Teilchen in jedem der gezeichneten Zylinder­
mäntel (die natürlich in W irklichkeit unendlich zahl­
reich und unendlich dünn sind) hat dann einen Weg 
zurückgelegt, der entweder =  0 oder =  Q .S),
Q S2 . . . Q S6 ist; diese Strecken sind auch die w irk­
lichen Geschwindigkeiten. Nun kann ich mir aber 
auch die Masse des in einer Sekunde hindurch­
geflossenen Blutes s ta tt in dem kom pliziert gebauten 
Körper in einem Zylinder repräsentiert denken, der 
denselben Q uerschnitt wie das Röhrenlumen besitzt 
und dessen Länge =  SQ  ist. Das ist dann die ge­
suchte Geschwindigkeit, und das Volumen, das in 
einer Sekunde durch den Querschnitt ström t, ist S Q 
mal dem Querschnitt.

Man kann die Geschwindigkeit auf doppeltem W ege bestimmen, entweder, 
indem man m ittels eines geeigneten Apparates die wirkliche Geschwindigkeit 
einzelner Flüssigkeitsteilchen mißt, oder aber, indem man aus dem Sekunden­
volum und dem Q uerschnitt die Durchschnittsgeschwindigkeit berechnet (hier­
über vgl. § 42 bis 44). Man darf aber nicht vergessen, daß die beiden Größen, 
um die es sich bei den erwähnten Bestimmungen handelt, nicht identisch sind.

§ 33.
Direkte Bestimmung der Blutgeschwindigkeit.

Mit dem Strom pendel oder T a c h o m e te r  v o n  V i e r o r d t 2). Derselbe ist 
ein leichtes, verbreitertes Pendelchen, das sich um einen fixen P unk t in der 
W andung des Gefäßes dreh t und 
das von dem strömenden Blut 
m itgerissen und in einer schiefen 
Lage erhalten wird. Die Größe der 
Abweichung kann man an dem auf 
der anderen Seite des D rehpunktes 
hervorragenden Hebelende ab-

‘) T heoretisch n im m t allerd ings in  a llen  Gefäßen die G eschw indigkeit bis zur 
M itte zu; jedoch is t diese G eschw indigkeitszunahm e schon in  mäßigem  A bstand von 
der W and so gering, daß sie p rak tisch  vernachlässig t w erden kann . — s) V i e r o r d t ,  
Die E rscheinungen  und Gesetze der S trom geschw indigkeit des Blutes, 1858, S. 10.

F ig . 55.

insonderheit die Ge- 

Fig. 54.
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lesen, und wenn man den A pparat vorher m it Strömen von bekannter Geschwindig­
keit geeicht hat, so kann man die Geschwindigkeit des Blutstromes berechnen.

Einen ähnlichen, auf demselben Prinzip basierenden A pparat haben 
C h a u v e a u 1) und L o r t e t 2) konstru iert und Drom ographen genannt, derselbe 
ist weit besser, weil er weniger träge Massen enthält.

Yiel bessere Dienste leisten die A pparate, die auf dem Prinzip der 
P ito tse h e n  Röhrchen beruhen. Dies P rinzip  sagt aus, daß in rechtwinkelig 
gebogenen Röhrchen, die so, wie es die F igu r zeigt, in eine strömende F lüssig­
keit hineingesteckt werden, das Flüssigkeitsniveau sich in der angedeuteten 
Weise verschieden hoch einstellt. Aus dem Niveauunterschied kann man die 
Geschwindigkeit der Strömung berechnen. D erartige A pparate sind von 
M a re y  in die Physiologie eingeführt und von C y b u ls k i  dann häufig benutzt 
worden. Neuerdings haben auch 0 . F r a n k 3) und Z a n i e t o w s k i 4) mit 
diesem A pparat Geschwindigkeitsbestimmungen angestellt.

§ 34 .
Bestimmung der Umlanfszeit des Blutes.

Dann h a t man versucht, die Umlaufszeit des gesamten Blutes zu er­
m itteln; da man hierbei jedoch den zurückgelegten W eg nicht kennt, ist dies 
nur eine Proportionalitätsbestim m ung, aber keine eigentliche Geschwindigkeits­
bestim m ung (denn Geschwindigkeit ist =  W eg dividiert durch Zeit). Der S tu tt­
garte r V eterinär E w a ld  H e r i n g 6) h a t sich die Untersuchung in folgender 
Weise gedacht: W enn man in das zentrale Ende einer durchschnittenen Vene 
eine leicht nachweisbare Substanz injiziert, so kann man bestim m en, nach 
welcher Zeit diese Substanz am peripheren Ende wieder austritt. Die Substanz 
muß dabei wirklich den ganzen Kreis (rechtes Herz, Lunge, linkes Herz, Aorta, 
Körpercapillaren und Venen) durchlaufen. Aber da wir gesehen haben, daß in 
allen Gefäßen der Achsenstrahl sich viel schneller bewegt als die Randschichten, 
und da wenigstens ein Teil der Substanz durch den M ittelstrahl befördert 
wird (ein U m stand, auf den zuerst v. K r ie s  hingewiesen ha t), so ergibt das 
Resultat nu r die Geschwindigkeit des Achsenstrahles. Die durchschnittliche 
Geschwindigkeit des Blutes ist daher sicher k leiner, die Umlaufszeit größer.

H e r in g  injizierte Ferrocyankalium  und fing das Blut in einzelnen 
Portionen mittels kleiner Gläschen auf, die vorher m it Eisenchloridlösung 
gefüllt waren. Der erste Tropfen des „gezeichneten“ Blutes m arkiert sich 
durch Bildung von Berlinerblau.

Diese Methode wurde dann vielfach angewendet und modifiziert. V ie r -  
o r d t 0) benutzte eine rotierende Scheibe, an deren Rand kleine Gläser mit

*) C h a u v e a u ,  B e r t o l u s  e t L a v o y e n n e ,  J . d. 1. P h y s . 1860, p. 695; C h a u ­
v e a u ,  Com pt. ren d. A c a d . d. sc. 51, 948, 1860. —  “) L o r t e t ,  R ech erch e«  su r la  
v itesse  du  sa n g , A n n a le s  des Sciences n atu re lle s  7 (1867). —  3) 0 . F r a n k ,  D ie 
B e n u tz u n g  des P r in z ip s  der P ito tsch e n  R ö h r c h e n  zu r  B estim m u n g  d er B lu t­
g e sc h w in d ig k e it, Z e itsch r. f .  B io l. 37 , 1 b is 5 , 1899. —  *) Z a n i e t o w s k i ,  K u r z e r  
B e itr a g  z u r  L e h r e  d er K r e is la u fs g e s c h w in d ig k e it , eb en d a  39 , 271 b is 276, 19.00. —  
s) H e r i n g ,  V e rs u c h e , d ie  S c h n e llig k e it  des B lu te s  u nd d er A b so n d e ru n g e n  zu  b e­
stim m en , Z e itsch r. f .  P h y sio l. 3 , 85, 1829; 5 ,  58, 1829. V e rs u c h e  ü b er e in ig e  
M om en te, die a u f  die  S c h n e llig k e it  des B lu tla u fe s  E in flu ß  h a b e n , A r c h . f .  p h ysio l. 
H eilkd e. 12, 112 , 1853. —  6) V i e r o r d t ,  D ie  E rsc h e in u n g e n  und G esetze  d er S tro m ­
g e sc h w in d ig k e ite n  des B lu te s . F r a n k fu r t  1858.
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Eisenchlorid angebracht waren, in welche das Blut hineintropfte. H e rm a n n  * l ) 
vereinfachte die Methode dann weiter, indem er s ta tt der Näpfchen eine mit 
Eisenchlorid-Papier bespannte Kymographiontrommel anwendete, auf die das 
B lut tropfte. Dann ha t man andere Substanzen verwandt, um das Blut zu 
„zeichnen“. So h a t man Taubenblut, das man an den ovalen Blutkörperchen 
w iedererkannte, injiziert. Diese Methode soll eine Diffusion des Ferrocyan- 
kaliuins verhindern, die eventuell zu kurze Umlaufszeiten vorgetäuscht hätte. 
S t e w a r t 2) injizierte eine elektrisch gu t leitende Salzlösung, die er durch 
die Verm inderung des W iderstandes zwischen zwei in die Blutbahn an irgend 
einer Stelle eingeführten Drahtenden konstatierte. Dies ist insofern eine Ver­
besserung, weil dabei kein B lut verloren geht und infolgedessen der Versuch 
beliebig oft wiederholt werden kann. Auf diesen Um stand weist besonders 
S t e i n h a u s 3) hin, der m it dieser Methode arbeitete und  einige praktische 
Modifikationen derselben angibt. Die Methode von M e y e r 4), der Met- 
hämoglobin injizierte, das er spektroskopisch nach wies, bietet denselben 
Vorteil, da das Blut hierbei in einem in die Vene eingebundenen Glasröhrchen 
spektroskopisch bestimmt wird, so daß ebenfalls kein Blut verloren geht. Die 
Methode is t jedoch insofern anfechtbar, weil g e r in g e  Mengen von Met- 
hämoglobin auf diese Weise nicht nachweisbar sind.

Über die Methoden, die Kreislaufsgeschwindigkeit indirekt aus Messungen 
des Schlagvolums bzw. des Sekundenvolums zu berechnen, vgl. die §§ 42 
und 43 über das Schlagvolum des Herzens.

V ie r te s  K a p ite l .

Die Bedingungen des Blutdruckes im Körper.
D ie e ig e n tlich e  und fa s t  e in z ig e  tre ib en d e  K r a f t  fü r  den B lu tk r e is la u f  ist das 

H erz. D as Z u stan d ek o m m en  d ieser K r a f t  w ird  in  den A b s ch n itte n  „D a s  H erz als 
P u m p e “ und „A ccesso risch e  H e rz e n “ des g en au eren  a u sein a n d erg esetzt w erd en . 
H ie r setzen  w ir  diese K r a f t  a ls  g egeb en  vorau s. A u ß e rd em  ab er tre ten  n o ch  eine 
groß e A n z a h l von  K r ä fte n  ins S p iel, die, erst h e r v o rg e ru fe n  d u rc h  die  B lu tb e w eg u n g , 
im  w e se n tlic h e n  v erzö g e rn d  w ir k e n , fü r  das Z u stan d ek o m m en  des B lu tk re is la u fes  
a b e r v o n  a u ssch la g g e b e n d e r B e d e u tu n g  sin d ; diese K r ä fte , deren  a llg e m e in e  B e d e u ­
tu n g  in  dem  A b s c h n itt  ü b er a llg e m e in e  M ec h a n ik  a b g e h a n d e lt  ist, w erd en  am  besten 
a ls B ed in g u n g e n  b e tr a c h te t , u n te r  deren  E in flu ß  die  H e r z k r a ft  w irk sa m  w ird . U n ter 
diesem  G esich tsp u n k te  sollen  die  e in zeln en  B e d in g u n g e n , die  in  § 12 a u fg e fü h r t  
sind, je tz t  d u rc h g eg a n g e n  w erd en .

E la s tiz i tä t .

§ 35.
Z u s ta n d  d e r  W a n d u n g .

D ie  F r a g e  n ach  d e r  E la s tiz itä t  (A u sd e h n b a rk e it)  der G efäß e  kann  m an  p r a k ­
tisch  k a u m  d a d u rch  lösen, daß  m a g  au sgesch n itten e  S tü c k e  d er A rte r ie n w a n d  d u rch  
B e la stu n g  a u f  ih re  A u s d e h n b a r k e it  p r ü ft  (v g l. h ie r ü b e r  je d o ch  d ie  ä lteren  au s­

*) H e r m a n n ,  Z u r  B estim m u n g  d er U m la u fs z e it  des B lu te s , P flü g ers A rc li. 
33, 169 , 1884. —  !) S t e w a r t ,  A  n ew  m eth od o f  m e a su rin g  th e  v e lo c ity  o f  th e  
b lo o d , Jo u rn . o f  P h y sio l. 1 1  (1890); On th e  c irc u la tio n  tim e in O rgans, ebend a 1 5 ,
1, 1894. —  8) S t e i n h a u s ,  L e s  re la tio n s en tre  la  fre q u e n ce  du  pouls e t la  'duröe 
to ta le  de la  rev o lu tio n  sa n g u in e  ch e z  le  ch ien , A rc h . in te rn a t. de p h y sio l. 5 (2), 237, 
1907. —  4) E . M e y e r ,  P ro ced e  spectroscopique p ou r l ’e tu de de la  v itesse  m o yen n e 
de la  c irc u la tio n  du sa n g , C om pt. ren d. soc. de biol. 1892.
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fü h r lic h e n  und e x a k te n  U n te rsu c h u n g en  v on  W e r t  h e  i m 1) u nd R o y * ) .  D en n  im  G e fä ß ­
system  k o m m t es n ic h t  a u f  die  W irk u n g  ein es d e ra rt ig  e i n s e i t i g e n  Z u g e s an , sondern  
a u f  die  W ir k u n g  ein es n a c h  a l l e n  S e i t e n  a n n ä h e r n d  g l e i c h  s t a r k e n  
D ru ck es. E s  lä ß t s ich  a b er d u rch a u s n ic h t aus d er B estim m u n g  der Z u g e la s tiz itä t 
e tw a  d ie  A u s d e h n u n g  d u rch  erh ö h ten  In n e n d ru ck  e in fa c h  a b le iten . M an  h a t  d es­
h a lb  v e r s u c h t, d ie  E la s tiz itä t  in d er W eise  zu  b e stim m en , daß  m an  in  e in  B lu t­
g e fä ß  F lü s s ig k e it  u n te r  b e k a n n te m  D ru c k  h in e in p reß te  u nd d an n  d ie  d a d u rc h  
h e r v o rg e b r a c h te  E r w e ite r u n g  m aß. Is t  n u n  a u c h  h ie rm it den  p ra k tis ch e n  B e ­
d ü rfn issen  d u rc h a u s g e n ü g t ,  so is t  an d ererse its  h ierb e i g e ra d e  die  th eo re tisch e  
F r a g e s te llu n g  re c h t k o m p liz ie r t , w e i l ,  w ie  W o o d s 3), K l e i n 4), zu m  T e il  a u c h  
K e l l i n g 5) , R . d u  B o i s - R e y m o n d  “) u. a. b eto n t h a b e n , bei einem  a u sged eh n ten  
G efäß e  die  F lä c h e ,  w e lc h e  vo m  D ru c k  g e tro ffe n  w ir d , b e i w ech se ln d em  D ru c k  
e ine  w ech se ln d  große ist. D ies bedingt, eine m a th em a tisc h  re c h t sc h w ie r ig e  B e ­
h a n d lu n g , d ie  R . d u  B o i s - R e y m o n d  n u r fü r  e ine  k u g e lfö rm ig e  B la s e  zu  lösen 
v e r su c h t h a t. P r a k tisc h  e rg ib t sich  d a ra u s die S c h lu ß fo lg e ru n g , daß  b e i re in  
e lastisch en  K r ä fte n  e in  H o h lo rg a n  d u rc h  e inen  im  In n ern  au sgeü b ten  D ru c k  a u f  
a lle  F ä lle  s tä r k e r  e r w e ite r t  w ir d , a ls  es se in er lin e a re n  A u s d e h n u n g sk u rv e  e n t­
sp r ic h t, u n d  z w a r  n im m t diese D isp ro p o rtio n a litä t b e i ste igen d em  D ru c k  zu . G e­
n au eres lä ß t  s ich  k a u m  sa g e n , d a  d ie  U n te rsc h ied e  b e i b estim m ten  F o rm e n  des 
u n tersu ch te n  K ö rp e rs  seh r g ro ß  sind.

D aß  die  G efäß e  im  K ö rp e r  n un  n ic h t  e tw a  n u r in  d e r  R ic h tu n g  d er D ic k e n ­
zu n ah m e a u sg e d e h n t w e rd e n , b ew eisen  u n te r  an d erem  die U n te rsu c h u n g en  von  
F u c h s 7) ,  w e lc h e r  ze ig e n  k o n n te , daß die  au s d e r  L e ic h e  h erau sgen om m en e A o r ta  
b e trä c h tlich  g e rin g e re  L ä n g e  und größ eren  D u rch m e sser a ls  in  situ  b e s itz t; sie ist 
also  im  K ö r p e r  in  d ie  L ä n g e  g e d e h n t u nd d a d u rc h  im  Q u ersch n itt v e rk le in e rt. 
D aß  d ieser Z u sta n d  von  D e h n u n g  und Z u sa m m e n d rü c k u n g  g a n z  besondere G esetze  
der F o r m e la s tiz itä t b e d in g t, e rsch ein t fra g lo s . D iese  L ä n g ssp a n n u n g  des G e fä ß ­
system s is t  in  den  versch ie d e n en  A b s ch n itte n  desselben  v ersch ied en  stark . I m V e n e n -  
system  is t  sie w e se n tlic h  g e r in g e r  a ls im  A rte r ie n s y s te m , u n te r  den  A rte r ie n  sind 
die  gesp an n testen  d ie  A o r ta  a b d o m in a lis  u nd  die  F e m o ra lis .  D ie  g e rin g s te  S p an n u n g  
h a t  d er A o r te n b o g e n , d er in fo lged essen  a u c h  d e u tlic h  p u ls ie rt; ü b e rh a u p t is t  die 
g e sc h ild e rte  V e rs c h ie d e n h e it  w ic h t ig  fü r  die  V e rs c h ie d e n h e it  der P u lsfo rm  u n d  v o r  
a lle m  d er P u lsg e s c h w in d ig k e it  in  den  e in zeln en  A rte r ie n .

Zwar konnte M a r e y 8) einen prinzipiellen Unterschied gegenüber dem 
D ehnungsverlauf bei einem ausgeschnittenen Arterienstreifen n icht konsta­
tieren, aber R oy  9) sowie später Z w a a r d e m a k e r 10) beobachteten —  ganz ent­
sprechend den U ntersuchungen von W oo d s, K le in u sw . — , daß hei gesunden 
A rterien der Volumzuwachs bei gleicher Steigerung des inneren Druckes zuerst

*) W e r t h e i m ,  A nnal. de chim ie e t de phys. I I I  21, 394, 1847. — *) R o y ,  The 
elastic p roperties of th e  a rte ria l w all; th e  journ . of physiol. 3, 125, 1881. E ine 
Z usam m enstellung der Ergebnisse dieser A utoren  sowie ein iger anderer findet sich 
in  V i e r o r d t ,  D a ten  u. Tabellen  S. 160, Je n a  1893. — “) W o o d s , R. H ., A few  
applications of a  physical theorem  to m em branes in  th e  hu m an  body in a  sta te  
of tension, Jo u rn . of an a t. and physiol. 2 6 ,  362. — 4) K le in ,  F . R., Ü ber das V er­
h ä ltn is zwischen D ruck und F ü llung  bei H ohlorganen (L ungen und H erz) und 
dessen A bleitung aus der L ängsdehnung (Phys. Inst. K iel), Zeitschr. f. Biol. 33, 
219 bis 263, 1896. —  5) K e l l i n g ,  U ntersuchungen  über die Spannungszustände 
der B auchw and usw., Zeitschr. f. Biol. 44, 101. — e) R. d u  B o is - R e y m o n d ,  Ü ber 
die B eziehungen zwischen W andspannung und B innendruck  in elastischen H ohl­
gebilden, Biol. Z en tralb l. 26 , N r. 22, S. 806, 1906. — 7) R. F . F u c h s ,  Die L ängs­
spannung der A orta, Z entralb l. f. Physiol. 12 , 465 bis 471, 1898; Z ur Physiologie 
und  W achstum sm echanik  des B lutgefäßsystem s, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1900. 
— 8) M a r e y ,  L a  c ircula tion  du  sang ä  l’e ta t physiol. etc., Paris 1881, p. 160. — 
9) R o y ,  The elastic properties of th e  A rte ria l W all, Jo u rn . of physiol. 9, 227/28, 
1881. — 10) Z w a a r d e m a k e r ,  Over de u itze ttin g  de r slagadern  door den bloeds- 
druk, N ederlandsch T ijdschr. v. Geneeskunde 2, Nr. 24, 61, 1888.
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bis zu einer gewissen Grenze zunahm. Diese Grenze, also das Maximum der 
Ausdehnbarkeit, lag bei Kaninchen bei etwa 7,0, bei H unden bei etwa 7,5 bis 12,5, 
bei Ochsen bei 10,0 bis 15,0 cm Hg. Oberhalb dieser Grenze änderte sich 
das Verhalten, je tzt nahm  bei weiterer Steigerung des Druckes die Ausdehnung 
langsam er zu als der D ruck (R oy  7) hat später' angegeben, daß die Dehnungs­
kurven exakte Hyperbeln seien), während dies nach dem d u  B o is  sehen Schema 
des Gummiballons nicht der F all sein sollte.

Die erwähnte Um kehr der Kurve, die sich bei Gummiballons nicht findet, 
deutet darauf h in , daß bei stärkerer A usdehnung ein Mechanismus Platz 
g reift, der eine weitere Ausdehnung zu verhindern sucht, sei es, daß die 
Gefäßm uskulatur dabei eine Rolle spielt oder sei es, daß dann erst die sonst 
gewellt liegenden sogenannten elastischen Fasern  in W irksam keit treten. Auf 
diese Bedeutung der M uskulatur m acht ganz besonders M ac W i l l i a m l 2) auf­
merksam. Jedenfalls ist die konstatierte Tatsache wichtig, daß d ie  A r t e r i e n  
e tw a  h e i dem  D r u c k ,  d e r  dem  n o r m a le n  B l u td r u c k  e n t s p r i c h t ,  
r e l a t i v  d ie  g r ö ß te  B e w e g l ic h k e i t  d e r  W a n d u n g e n  b e s i tz e n .

Dieselbe A npassung an die normalen Verhältnisse zeigt sich auch bei den 
VeDen3), bei denen das Maximum der A usdehnbarkeit bei einem sehr ge­
ringen Drucke liegt. Im m erhin ist der D ruck positiv, und wer will, mag 
darin  einen zwar indirekten , aber darum  nicht m inder wertvollen Beweis 
dafür sehen, daß in der Norm der Blutdruck auch in den Venen positiv ist 
und nu r un ter exzeptionellen Bedingungen negativ wird. Daß der positive 
Druck auch eine objektive Tatsache ist, darüber vgl. S. 780.

D e m g e g e n ü b e r h ab en  n eu erd in g s H e r r i n g h a m  und W i l l s 4) an h e rau s­
g e sch n itte n e n  A o r ta stü c k e n  in  gew issen  G re n ze n  P ro p o rtio n a litä t zw isch e n  D e h n u n g  
u nd e in w irk e n d em  D ru c k  gefu n d en . Ih re  V e rs u c h e  sin d  m it  e in em  n a c h  dem  
B l i x s c h e n  P r in z ip  g e b a u ten  A p p a r a t  a n g este llt. F ü r s t  u nd S o e t b e e r 5) fa n d e n  n u r 
bei n ied rig e n  D ru ck e n  P r o p o rtio n a litä t, bei h ö h eren  D ru ck e n  w ä c h s t  d er D ru c k z u w a c h s  
ra sc h e r  a ls der F ü llu n g s zu w a c h s . S t r a s b u r g e r * )  h a t  n eu e rd in g s eine große Z a h l 
von  d e ra rtig e n  B estim m u n g en  a n  A o r te n  von  M en sch en  a u s g e fü h r t  u n d  gefu n d en , 
d a ß  v ersch ied en e  T y p e n  V o rko m m en , oh n e daß m an  m it S ic h e r h e it  sagen  kön n e, 
d er eine rü h r e  vo n  K r a n k e n , d er an d ere  vo n  G esun den  h e r  —  d a g e g e n  fin d et er  
e in en  d e u tlich e n  E in flu ß  des A lte rs  — ; die  A r b e it  ist v o r  a llem  d esh alb  lesen sw ert, 
w e il in  ih r  seh r d e ta illie r t  a u se in a n d erg e se tzt w ird , w e lc h e n  E in flu ß  die  E la s tiz itä t 
d e r  W a n d u n g  a u f  den B lu td r u c k  u nd gew isse  A r te n  sein er M essu n g au sü b en  m uß.

Daß die E lastizitätsverhältnisse bei Arteriosklerose s ta rk  verändert werden, 
ist bekannt (vgl. hierüber T h o m a 7). Bemerkens werterweise aber scheint, 
wenn die Arterien nu r wenig geschädigt sind (d. h. Menschen oder Tieren 
entstam m en, die an einer zehrenden K rankheit gelitten haben), jener Zu­
stand, welcher bei gesunden A rterien nur bei höherem Druck a u ftr itt , schon

l ) R o y ,  N o te  on  th e  e la stic ity -c u r v e  o f  a n im a l tissu es, Jo u rn . o f  p h ysio l.
I X ,  p. 227. —  !) M a c  W i l l i a m ,  On th e  p ro p erties o f  th e  a rte r ia l and ven ou s
w a lls ,  P ro c . R o y . Soc. L o n d o n  70 , 1^)9, 1902; P ro c . P h y sio l. S o c . , J u n i 1906.
—  3) R o y ,  1. c. 8. 136. —  4)  H e r r i n g h a m ,  W . P . ,  a n d  W i l l s ,  W . A . ,  On th e  
e la s t ic ity  o f  th e  a o r ta ,  M ed .-ch iru rg . T ra n s a c t. 87, 489— 530, 1904. —  5) F ü r s t  u. 
S o e t b e e r ,  E x p e rim e n te lle  U n te rsu c h u n g en  ü b er die  B e z ie h u n g e n  zw isch e n  F ü llu n g
u nd D ru c k  in  d er A o r ta , D eu tsch . A r c h . f . k lin . M ed. 90, H e ft  1 u. 2. —  6 7) S t r a s ­
b u r g e r ,  Ü b e r den E in flu ß  d er A o r te n e la s t iz itä t a u f  das V e rh ä ltn is  zw isch e n  P u ls ­
d r u c k  u nd S ch la g v o lu m  des H e rze n s, D eu tsch . A r c h . f .  k lin . M ed. 90, 368. —
7) T h o m a ,  D as elast. G ew eb e  d e r  A rte r ie n w a n d  u nd seine V e rä n d e ru n g  bei Sk lerose  
u. A n e u ry s m a b ild u n g . F e stsch r. 50 jä h r. B esteh en  d. m ed. Ges., 8. 20. M a g d e b u rg  1898.



bei geringerem  Drucke stattzuhaben. Schon bei geringem Druck ist das 
Maximum der Beweglichkeit erreicht, und schon bei verhältnism äßig niedrigen 
Drucken erw eitert sich die Arterie bei gleicher D rucksteigerung immer weniger. 
R oy  (1. c.) ha t dies nachgewiesen, und die neueren Versuche von H e r r in g h a m  
und W ills  kommen zu demselben Resultat, mit zunehmendem A lter nimm t die 
Dehnbarkeit beständig ab. Auf diesen Um stand scheinen auch die älteren 
Angaben von M a r e y  zurückzuführen zu sein, der das Vorkommen derartiger 
Verhältnisse schlechthin beschriehen, aber nichts über den Gesundheitszustand 
der Tiere, denen er die Gefäße entnommen hat, angegeben hat.

E s is t  k la r ,  d aß  diese m o rb ide E ig e n s c h a ft  d er G e fä ß w a n d u n g  s c h ä d lich  is t, 
den n  die z u e r st g e sc h ild e rte  F o rm  d er E la s t iz itä t  b ed e u te t d o ch , d aß  u n te r  den 
n o rm alen  D ru ck b e d in g u n g e n  das G efäß syste m  le ic h t  e i n e  v e r h ä l t n i s m ä ß i g  
g r o ß e  M e n g e  v o n  F l ü s s i g k e i t  a u f n e h m e n  k a n n ,  o h n e  d a ß  d e r  D r u c k  
i n f o l g e d e s s e n  n e n n e n s w e r t  z u  s t e i g e n  b r a u c h t .  I s t  diese le ic h te  B e w e g lic h ­
k e it  d er A rte r ie n w a n d u n g  a b e r n u r bei einem  n ied rig e re n  D ru c k e  v o rh a n d e n , so 
h a t  das z u r  F o lg e , d aß  b ei dem  n o rm alen  D ru c k e  e in e  g e rin g e  V o lu m  V erm eh ru n g  
des G e fä ß in h a lte s  so fo rt e in e  h o c h g r a d ig e  B lu td ru c k s te ig e ru n g  b ed in g t. W ieso  d ieser 
Z u stan d  n o tw en d ig e rw e ise  d ie  H e rza rb e it  e rsch w ert, g e h t  aus § 10 (S. 687) h e r v o r  
u nd b r a u c h t n ic h t  w ie d e rh o lt  zu  w erd en . A u c h  a u f  d ie  B e d eu tsa m k e it dieses B e ­
fu n d es in  p a th o lo g isc h e r  B e z ie h u n g  sei h ie r  n u r h in g ew iesen . W ir  d ü rfen  h ierin  
die E r k lä r u n g  m a n c h e r  V e rh ä ltn is se  bei A rte r io s k le r o tik e r n  se h en , v o r  a llem  a b er 
w ir d  es h ie r d u r c h  v e rstä n d lic h , daß  es b ei e in em  d e ra rtig e n  G efäß syste m  v ie l  e h er 
u n te r  U m stä n d en  zu  e in e r  Z e rre iß u n g  k om m en  w ird , a ls  bei einem  n o rm alen .

D ie  E la s tiz itä t  d er A rte r ie n  im  K ö rp e r  ist e in e  v ollko m m en e, d a  u n te r  den  im  
K ö rp e r  v o rk o m m en d en  D ru ck e n  eine e la stisch e  N a c h w ir k u n g  n ic h t n a c h w e is b a r  ist, 
F u c h s 1) h a t  so g a r g e z e ig t , d aß  selb st b e i D ru ck e n , d ie  das doppelte  des n o rm alen  
D ru ck e s  b e trag en , e in e  e lastisch e  N a c h w ir k u n g  p ra k tis c h  n ich t n a c h w eisb a r  ist.

B e i n o rm ale n  A rte r ie n  ist in tra  v ita m  (au ß er bei A n w e n d u n g  ä u ß e re r G e w a lt)  
eine Z e rre iß u n g  u n m ö g lich . D ie  H u n d ecaro tis  ze rre iß t n a c h  G r e h a n t  und Q u i n ­
q u a u d * )  bei e in em  D ru c k  von  300 bis 850 cm  Q u eck silb er, d ie  A rte r ie  h a t  a lso  e inen  
m in destens 1 5 fa c h e n  S ich erh e itsk o e ffiz ie n ten . W e ite r  h a t  m an  gefu n d en , daß  k le in e  
A rte r ie n  e in en  h ö h eren  D ru ck  a u sh a lte n  a ls  gro ß e . D a ra u s f o lg t  a b e r n ic h t  e tw a , 
daß  d ie  W a n d  d er k le in e n  A rte r ie n  fe s te r  ist (v g l. T i g e r s t e d t ,  L e h rb u c h  S. 293). 
W ie  ein  c a p illa re s  G la s ro h r e inen  D ru c k  a u sh a lte n  k a n n , d er den stä rk sten  D a m p f­
kessel z e rb ric h t, so is t  es a u c h  h ier. D e r  D ru ck , den  e in e  F lä c h e  a u s zu h a lte n  h a t, 
is t  eben n ic h t  n u r dem  D ru c k e , son dern  g le ic h z e it ig  a u c h  der G röß e d er g e d rü c k te n  
F lä c h e  p ro p o rtio n a l; d iese is t  b e i B ö h r e n  p ro p o rtio n a l dem  D u rch m e sser, und der 
e rw ä h n te  B e fu n d  b e s a g t m ith in  n ich ts  a n d eres , a ls daß  die  W a n d s tä rk e  im  a ll­
gem ein en  m it d er G röß e d er G efäß e  zu- u n d  a b n im m t, je d o ch  n ic h t  p ro p o rtio n a l; 
d ie  W a n d  eines d o p p elt so w e ite n  G efäß es is t  n ic h t  a u c h  doppelt so d ic k , sondern  
b e ilä u fig  n u r  e tw a  l*/8f a c h  so d ic k , e in e  T a ts a c h e , d ie  je d e m  A n a to m e n  b e k a n n t 
is t ,  vg l. h ie rü b e r  a u c h  F u c h s 1) ,  der g e z e ig t  h a t ,  daß  im  e in zeln en  A b w e ic h u n g e n  
V o rkom m en , d ie  s ich  d u rc h  A n p a ssu n g  a n  die m ech a n isch e  In a n sp ru ch n ah m e  der 
betreffen d en  G e fä ß te ile  e rk lä re n  la s s e n , z. B . sind  die  N ie re n arte rie n  r e la t iv  a u ß e r­
o rd e n tlic h  d ic k w a n d ig  u nd m u sk e lstark .

S e h r a u f fä l l ig  e rsch ein t d ie  von  G r e h a n t u .  Q u i n q u a u d 3) und a u ch  sch on  von  
frü h e re n  A u to r e n  b e h a u p te te  T a ts a ch e , daß  d ie  J u g u la r v e n e n  einen h ö h e re n  D ru c k  
v e r tra g e n  a ls d ie  C aro tid e n  desselben  T ieres . A lle rd in g s  sch ein t au s dem  Z a h le n ­
m a te ria l des V e rfa s se rs  das G eg e n te il h e rv o rzu g eh e n . N u r e i n m a l  h ie lt  d ie  Ju g u - 
la ris  e in en  se h r h o h en  D ru c k  aus. Son st w a re n  d ie  D ru ck e , w e lc h e  die  V e n en  zu m

7 3 2  Ä n d eru n g en  der E la s t iz itä t  u n d  ih re  G renze.

*) F u c h s ,  Z u r  P h y sio lo g ie  und W ach stu m sm ech a n ik  des B lu tg e fä ß s y ste m s II, 
Z e itsch r. f. a llg e m . P h y sio l. 2, 31, 1902; u. 1900, 1. c. —  * ) G r e h a n t  u. Q u i n q u a u d ,  
M esure de la  pression  n öcessaire p o u r d ete rm in e r la  ru p tu re  des ra isse a u x  san gu ins, 
Jo urn . de l ’A n a t . e t  p h y s io l. 21, 287, 1885. —  s) G r ö h a n t  u. Q u i n q u a u d ,  1. c. 
p. 296.
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B erste n  b rach ten , im m er, und z w a r  m e ist seh r v ie l n ie d rig e r  a ls d ie  en tsp rechen den  
a rte r ie lle n  D ru ck e . A lle n  E x p e rim e n ta to re n  ist zu d em  die le ich te re  Z e rre iß lic lik e it 
d e r  V en en  b e k a n n t; a u ß erd em  w ird  m an  bei einem  O rgan , das n u r g e rin g e n  D ru ck  
a u s zu h a lte n  h a t, eine g e rin g e  W id e rs ta n d s fä h ig k e it  e rw a rte n .

§ 36.

Gefäßtonus (und Lumenweite).

Hier sind nur die mechanischen Folgen einer durch den Gefäßtonus 
bedingten Erw eiterung bzw. Verengerung der Gefäße zu erwähnen. Die 
gefäßverengernden Nerven sind im stande, das Lumen der Gefäße zu ver­
kleinern, die erweiternden Nerven sind im stande, das Lumen zu erw eitern1).

E s w ir d  w o h l h e u te  vo n  n iem an d  m e h r a n g en o m m en , daß  d ie  E r w e ite ru n g  
a u f  e in e r R e izu n g  d ila ta to ris ch e r  ( lä n g s v e rla u fe n d e r )  F a se rn  b e ru h t , son dern  n u r 
a u f  einem  N a c h la ß  d er G efä ß k o n strik tio n . D iese V o rs te llu n g  is t  a llerd in g s n ic h t 
au s einem  V e rstä n d n is  d er m e ch a n isch e n  L e is tu n g  d er G e fä ß m u sk u la tu r  erw ach sen , 
so n d ern  v ie lm e h r m eist aus V e rsu c h e n  ü b er N e rv e n re iz u n g  gesch lossen . D ire k te  R e iz ­
versu ch e  h a t  n u r F u c h s  (19022) g e m a ch t, er k o n n te  d a b e i beo b ach ten , d aß  die  A rte r ie n  
sich  n u r v e r e n g e rn , oh n e d a b ei e in e  V e r k ü r z u n g  a u fzu w e isen . D a n a ch  sch ien en  
a lle r d in g s  die L ä n g sm u sk e ln  n u r zu r  E r h ö h u n g  d er R e sis te n z  b zw . d er E la s tiz itä t  
d e r  G e fä ß w a n d u n g  b e izu tra g e n . D ie  L ä n g sm u sk e ln  sin d  in  d er R e g e l v ie l w e n ig e r  
re g e lm ä ß ig  a u s g e b ild e t, a ls  es m eist in  den  L e h rb ü c h e rn  sch em atisch  a n g eg eb en  
w ir d . M eist b ild en  sie k e in e  zu sa m m en h ä n g en d en  S ch ich te n . V o r  a llem  d ie jen ig en , 
w e lc h e  an n e h m e n , d a ß  die  p o stg an g lio n ä re n  F ase rn  n u r K o n str ik to ren  e n th a lte n , 
m ü ssen  zu  e in er so lchen  A u ffa s s u n g  kom m en. A b e r  a u c h  B a y l i s s 3), d er diese 
A n sc h a u u n g e n  h a u p tsä c h lic h  b e k ä m p ft, h a t  ü ber die  W irk u n g sw e ise  d er V a s o d ila ta ­
to re n  a ls  hem m en d e N e rv e n  k e in e  and ere M ein u n g. F ü r  a lle  fo lg en d en  Ü b e r­
le g u n g e n  ist es zu dem  g le ic h g ü lt ig ,  in  w e lc h e r  W eise  m an  sich  das Z u stan d e­
kom m en  d er E r w e ite ru n g  v o rste llt. Ü b e r die M ö g lic h k e it , w ie  d u rch  eine K o n ­
tr a k t io n  E r w e ite ru n g  zu sta n d e  k o m m t, sieh e das a u f  S. 862 b eim  H erzen  G esagte . 
Im  ü b rig en  b e zie h t m an  sich  m eist bei d er A n n a h m e  lu m e n e rw eitern d er L ä n g s ­
m u sk e ln  der G efäß e  a u f  E x n e r s ’ )  B e tra c h tu n g e n  ü b e r die  lu m e n e rw eitern d e  
W ir k u n g  d er D a r m m u sk u la tu r ; je d o c h  h a t  E x n e r  selb st m it R ü c k s ic h t  a u f  die 
h isto lo g isc h e  S tru k tu r  der G efäß e  e in e  L u m e n e rw e ite ru n g  d er G efäß e  a ls  u n w a h r­
s c h e in lic h  b ezeich n et.

§ 37.

L u m e n w e ite  d e r  k le in e n  G efäß e .

Die Lum enveränderung findet hauptsächlich in den kleinen und mittleren 
A rterien, und wie man neuerdings gefunden hat, auch an den t  enen sta tt, 
doch dürften diese’wahrscheinlich passiv sein, denn F u c h s  konnte wiederum 
bei direkter Reizung der Venen keine Lmjienänderung an denselben beobachten.

Durch die Lum enänderung kommt eine Regulation der Blutverteilung 
im Körper zustande. Daß diese in den kleinen Ästen und nicht auch in den 
großen vorgenommen wird, erscheint zweckmäßig, weil die Kaliberänderungen 
in kleinen Gefäßen sehr viel w irksamer sind als in großen. Denn während 
die Durchströmungsmenge bei weiten Gefäßen dem Querschnitt proportional * III.

')  G en au eres h ie r ü b e r  in dem  A b s c h n itt  „D ie  In n e rv a tio n  des H erzen s und 
d e r  B lu tg e fä ß e “ von  F . B . H o f  m a n n  in  diesem  H a n d b u ch  I, S. 287 ff. —  s) F u c h s ,  
Z e itsch r. f .  a llg e m . P h y sio l. 1902. —  3) B a y l i s s ,  O n th e  o rig in  fro m  th e  sp in a l 
cord o f  th e  Vaso d ila ta to r  fibres o f  th e  h in d  lim b , Jo u rn . o f  p h y s io l. 2 6 , 173, 1900. 
—  4) E x n e r ,  Ü b e r lu m e n e rw eitern d e  M u sk e ln , S itzu n g sb e r. d. W ien . A k a d . 71,

III . A b te il., 4. Jan . 1877..



ist, ist sie bei engen Gefäßen dem Q uadrat des Querschnittes proportional, 
woraus hervorgeht, daß eine mäßige Ä nderung der weiten Gefäße belanglos 
sein muß gegenüber prozentual gleich großen Veränderungen an den kleinen 
Arterien. Dementsprechend haben auch die großen Gefäße eine relativ 
schwache, die kleinen dagegen eine relativ  starke M uskulatur, welche die 
kleineren und m ittleren A rterien so sta rk  zu verengern im stande is t, daß 
un ter Umständen ih r Lumen verschwindet (selbst bei so großen A rterien wie 
die Transversa faciei des Pferdes ist dies möglich, dieselbe kann beim Versuch 
plötzlich aufhören zu spritzen). D erartige Änderungen des Gefäßlumens haben 
eine doppelte W irkung:

1. W ird  d u r c h  e in e  Ä n d e r u n g  d e r  G e fä ß w e ite  a n  e in e r  a n d e r e n  
S te l le  d e s  S y s te m s  d ie  e n t g e g e n g e s e tz t e  G e f ä ß ä n d e r u n g  h e r v o r ­
g e r u f e n .  Denn da das Gefäßsystem ein geschlossenes Röhrensystem darstellt, 
das m it einer inkompressiblen Flüssigkeit gefüllt ist, und da ein eventueller 
Aus- oder E in tr itt von Serum durch die Gefäßwände zu langsam verläuft, so ist 
eine K ontraktion an einer Stelle nicht möglich ohne Erw eiterung an anderer Stelle 
und um gekehrt. Diese Erw eiterung kann auch in der Eröffnung bisher nicht 
durchflossener Strom bahnen bestehen (vgl. die Legende zu Fig. 64, S. 762 über 
Capillaren). Diese Erw eiterung kann aktiv  oder passiv erfolgen; erfolgt sie 
p a s s iv  — wird also die Gefäßwand durch das an einer Stelle weggedrückte 
Blut ausgedehnt — so wächst dam it natürlich die Spannung und der Blutdruck. 
E rfolg t sie dagegen aktiv durch E rw eiterung eines Gefäßes, so braucht sich 
der B lutdruck dabei nicht zu ändern. E r ändert sich, wenn die reflektorische 
Erw eiterung entweder nicht stark  genug w ar, um die V erengerung zu kom­
pensieren, oder wenn sie die Verengerung sogar überkompensiert. Beides 
kommt vor. Vor allem sind das Splanchnicusgebiet und die H autcapillaren 
in dieser Beziehung regulatorische Antagonisten, ein ähnlicher Antagonism us 
besteht zwischen M uskel- und Splanchnicusgebiet. Die Hauptsache bilden 
dabei allerdings nervöse Einflüsse, wobei auch direkte Beeinflussung der Ge­
fäßm uskulatur durch Änderung des Druckes in B etracht zu ziehen ist. Diese 
gegenseitige Abhängigkeit von K onstriktion und D ilatation h a t v o r . allen 
G e r h a r d t 1) gelegentlich seiner U ntersuchungen über die W irkung des Neben­
nierenextraktes genauer beschrieben. Mit derselben Frage beschäftigen sich 
viele A rbeiten über H irndruck, vgl. L ite ra tu r S. 740.

F a s t  im m er b e ru h t die  V e re n g e ru n g  eines G efä ß e s  a u f  K o n tra k tio n . N u r  in  
se lten en  F ä lle n  h a n d e lt  es s ich  um  e in en  v o n  a u ß en  au sgeü b ten  D ru ck . P r a k t is c h  
k o m m t dies w o h l n u r in  B e tr a c h t  b ei d er K o m p ressio n  g rö ß erer G efä ß g e b ie te  d u rch  
F lü ssig k e itsa n sa m m lu n g . H a m b u r g e r 8) h a t  dies exp e rim en te ll n a c h zu a h m e n  
g e s u c h t, in d em  er die  B a u c h h ö h le  v o n  K a n in c h e n  und H u n d en  u n ter  D r u c k  m it 
N a C l-L ö s u n g  fü llte .  E r  fa n d  dab ei in  d e r  T a t  e ine  p a ra lle l ge h e n d e  S te ig e ru n g  des 
a rte rie lle n  D ru c k e s , d ie  er  fü r  die  F o lg e  e in e r  S te ig e ru n g  d er in  den A b d o m in a l­
v e n e n  v o rh an d e n e n  W id e rstän d e  h ä lt.

2. W ird  d u r c h  d ie  Ä n d e r u n g  d e r  G e fä ß w e ite  d e r  W i d e r s t a n d  
in  dem  b e t r e f f e n d e n  G e b ie te  v e r ä n d e r t ,  und zwar w ird er durch Kon­
traktion  erhöht, durch ErschlaSung verm indert. Dementsprechend ändert

■ ) G e r h a r d t ,  Ü b e r  die W irk u n g s w e ise  der B lu td r u c k  ste ig ern d en  S u b sta n z 
der N eb en n ieren , A r c h . f .  exp er. P a th o l. 63, 161, 1900. —  s) H a m b u r g e r .  Ü b e r den 
E in flu ß  des in tra a b d o m in a le n  D ru ck e s  a u f  den  a llg e m e in e n  a rte r ie lle n  B lu td ru c k . 
A r c h . f .  (A n a t. u .)  P h y sio l. 2, 332, 1896.
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eich auch die Geschwindigkeit, m it der das Blut durch das betreffende Organ 
fließt. Meist ändert sich auch das Strornvolum. W äre nu r e in e  arterielle Bahn 
vorhanden, dann würde das Stromvolum dem W iderstande um gekehrt propor­
tional sein und zwar in der gesamten Bahn. W enn aber einem Gebiete das Blut 
abgesperrt werden sollte, dann würde es allen Gebieten gleichzeitig abgesperrt. 
Nun sind die Organe nicht etwa hintereinander, sondern nebeneinander (parallel) 
geschaltet (siehe Fig. 44 auf S. 673). Dadurch sind die einzelnen Organe in 
bezug auf ihre Blutversorgung voneinander relativ  unabhängig, ähnlich wie bei 
parallel geschalteten elektrischen Leitungen eine von der anderen unabhängig 
ist. Auch die B lutverteilung erfolgt, wie die des elektrischen Stromes, in 
verzweigten Leitern (nach den K i r c h  h o f f  sehen Regeln). Eine geringe 
Abweichung ist nu r dadurch bedingt, daß, wenn sich im Blutgefäßsystem der 
W iderstand in einem Zweige ändert, notwendigerweise auch, wie oben aus­
einandergesetzt, die W iderstände in den anderen Zweigen sich ändern müssen, 
was die B etrachtung natürlich kompliziert. Aber auch abgesehen hiervon wird 
die G e s c h w in d ig k e i t  u n d  M e n g e  d e s  B lu te s  in  a l le n  Z w e ig le i tu n g e n  
g e ä n d e r t ,  w e n n  in  e in e r  Z w e ig le i tu n g  d e r  W id e r s ta n d  e in  a n ­
d e r e r  w ird .

Ein Beispiel mag dies zeigen ')• Eine konstante K raft (K) soll das Blut 
in dem Kreise (Fig. 56) bewegen. W enn in dem breiten unverzweigten Stücke 
der W iderstand = 1 ,  in den beiden engen Stücken je =  10 ist, so ist 
(die Strommenge in dem unverzweigten Stücke —  10 gesetzt) die Strommenge 
in jedem der beiden schmalen Kanäle =  5. W enn der eine dieser beiden 
Kanäle nun aufs Vierfache 56
erw eitert w ird, so daß der A B
W iderstand in ihm nu r noch 
ein Viertel von 10, also 
=  2,5 ist, so nim m t die ge­
sam te Strom m enge, da die 
W iderstände im ganzen ja 
kleiner geworden sind, n a tü r­
lich zu ,-u n d  zwar steigt sie 
in dem speziellen Falle von 
1 auf 2, wie sich rechnerisch 
zeigen läßt. N atürlich fließt 
nun nicht mehr gleichviel 
durch die beiden K anäle, sondern durch den vierm al so weiten fließt auch 
viermal so viel. Da durch beide zusammen doppelt so viel wie früher fließt, 
so fließt durch den breiteren eine Menge =  16 und durch den schmäleren 
eine Menge =  4, w ährend vorher durch beide je 5 hindurchfloß. Im breiter 
gewordenen Kanäle h a t also die Ström ung beträchtlich zugenommen, in dem 
unveränderten h a t sie etwas abgenommen, und zwar proportional der all­
gemeinen Blutdrucksenkung, die ebenfalls, wie sich rechnerisch zeigen läßt, 
V5 beträgt. l

Einfluß einer Widerstandsänderung in einem verzweigten Strom­
kreis auf die Menge, bzw. Geschwindigkeit des strömenden Blutes. 

H  Herz, W  =  W iderstand, M —  Strommenge.

l) D er E in fach h e it h a lb e r ist bei diesem Beispiel vorausgesetzt, daß sich 
du rch  die E rw eiterung  des Zw eigrohres das Volum, des unverzw eigten  R ohres n ich t 
ändert.
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Eine lokale Gefäßerweiterung (ohne Kompensation) hat also zur Folge:
1. eiue allgemeine Blutdrucksenkung,
2. eine bessere Versorgung des betreffenden Gebietes (aktive Hyperämie),
3. eine etwas schlechtere Versorgung sämtlicher anderer Gebiete (kolla- 

terale Anämie).
Eine Gefäßverengerung hat die um gekehrte Folge: Durch die Gefäß­

erw eiterung und bessere B lutversorgung wird das Volum eines Or ganes größer, 
das immer erneuerte B lut wird weniger venös, das dunkle Blut dör ab­
führenden Venen rö te t sich, und die Tem peratur des Organes steigt im all­
gemeinen, weil in der Zeiteinheit durch das zirkulierende Blut mehr Wärme 
zugeführt und an das Organ abgegeben wird '). Man sieht dies sehr schön 
nach der Durchschneidung von Nerven, welche hauptsächlich konstriktorische 
Fasern führen (z. B. Rötung und Tem peraturerhöhung im Ohre des Kaninchens 
nach Sym pathicusdurchschneidung), sowie nach Reizung von Nerven, welche 
hauptsächlich dilatatorische Fasern führen (z. B. Ausfluß wärmeren hellroten 
Blutes aus der Vena submaxillaris nach Reizung der Chorda —  wobei 
allerdings auch die W ärm eproduktion der tätigen Drüse selbst eine Rolle 
spielt).

Bei G efäßverengerung, die un ter Umständen so weit getrieben werden 
kann , daß das Gefäßlumen völlig verschwindet (sehr gut sichtbar z. B. bei 
Sym pathicusreizung am Ohr oder bei Ischiadicusreizung an der Frosch­
schwimmhaut), tre ten  die um gekehrten Erscheinungen auf, Verlangsamung 
des B lutstrom es, Verkleinerung des Organvolums, stärkere Venosität des 
abfließenden Blutes, Tem peratursenkung (falls W ärm everlust im Organ s ta tt­
findet) und B lutdrucksenkung im Capillargebiete.

W ährend man also m it Sicherheit sagen kann, daß eine Erschlaffung der 
K onstriktoren eine Vermehrung der B lutzufuhr zu dem betreffenden Organe zur 
Folge hat, t r i t t  eine gleichzeitige D rucksteigerung im Capillargebiete nu r dann 
auf, wenn die Gefäßerweiterung, wie man heute allgemein annimmt, im wesent­
lichen in den kleinen Arterien erfolgt. Denn die bei einer Erw eiterung der 
Arterien immer eintretende (aber eventuell kompensierte) allgemeine Blut­
drucksenkung kann aus begreiflichen Gründen nie so groß sein, daß sie den 
lokalen Einfluß der Gefäßveränderung aufhöbe. Erfolgt dagegen die Gefäß­
erw eiterung in den Capillaren selbst, so ha t das eine Drucksenkung in den 
Capillaren zur Folge. Das Umgekehrte gilt bei Gefäßverengerung.

Dieses einfache Schema von der mechanischen W irkung einer Änderung 
der Gefäßweite muß allen U ntersuchungen über Gefäßinnervation, auf die hier 
n icht einzugehen ist, zugrunde gelegt werden. Das, was zur Geltung kommt, 
ist nicht immer die direkte W irkung , sondern es sind die Folgen der Regu­
lationsvorgänge, die sich anschließen und die den Druck mehr oder weniger 
schnell ausgleichen bzw. überkompensieren. W ir möchten aber auch hier 
hervorheben, daß die M annigfaltigkeit der auf nervösem Wege verm ittelten 
Reflexe (bzw. der durch die mechanischen oder chemischen Eigenschaften des 
Blutes direkt hervorgerufenen Kompensationsvorgänge) eine außerordentlich l

l) W en n  die  dem  O rg a n  z u g e fü h r te  M e h rw ä rm e, w ie  hei d er E r w e ite ru n g  d er 
H a u tc a p illa re n , so fo rt a n  d ie  A u ß e n lu ft  ab g e g e b e n  w ird , und w en n  d ad u rch  g le ic h ­
z e it ig  eine stä rk ere  W asse r V erd un stun g von  d er H a u t h e r v o rg e ru fe n  w ir d , kan n  
es zu e in e r T e m p e r a tu re rn ie d r ig u n g  kom m en.
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große is t; sie verdunkeln häufig in praxi durchaus das Bild der mechanischen 
Vorgänge, so daß es oft schwierig ist, die mechanische Analyse durchzuführen.

W ie groß die regulatorischen Fähigkeiten des Organismus sind, davon 
geben un ter anderen die schönen Untersuchungen von T i g e r s t e d t 1) ein 
m arkantes Beispiel, der fand, daß auch nach Ausschaltung einer ganzen 
Lunge (das würde also rein mechanisch eine Verdoppelung des W iderstandes 
im Gesamtkreislauf bedeuten) der Druck im großen Kreislauf annähernd 
konstant bleibt, was zu beweisen scheint, daß auch mittels der halben Strom­
bahn das linke Herz m it derselben Blutmenge gespeist wird, wie vorher.

§ 38.

L u m e n w e ite  d e r  g ro ß e n  G efäß e .
Wenn nun auch die Gefäßänderungen wesentlich in  den kleinen Arterien 

vor sich gehen, und wenn auch die großen A rterien so weit sind, daß sie im all­
gemeinen einer Ä nderung der Blutgeschwindigkeit keinen erheblichen W ider­
stand entgegensetzen, so ist doch die relative W eite der größeren Gefäße nicht 
belanglos: s ie  h a b e n  s ic h  in  i h r e r  W e ite  dem  m i t t l e r e n  B lu tb e d ü r f n i s  
d e r je n ig e n  O rg a n e ,  w e lc h e  s ie  v e r s o r g e n ,  a n g e p a ß t ,  u n d  m an  k a n n  
d a h e r  u m g e k e h r t  a u s  d e r  r e l a t i v e n  W e ite  R ü c k s c h lü s s e  a u f  d as  
B l u tb e d ü r f n i s  d e r  O rg a n e  a n s te l le n .  Der erste, der dies scharf form u­
lie rt und die theoretischen Bedingungen dafür entwickelt hat, war R o u x , in 
seinem „Kampf der Teile im O rganism us“. Die betreffenden Daten finden 
sich zum Teil in den Handbüchern der deskriptiven Anatomie. Physiologisch 
bearbeitet sind die Beziehungen zwischen A rteriendurchm esser und Organ­
gewicht von T h o m e 2) un ter H ü r t h le s  Leitung. Die Annahme, daß die durch 
die größeren Gefäße strömende Blutmenge der vierten Potenz des Gefäß­
durchmessers proportional sei, könnte selbst dann kaum  richtig  sein, wenn 
sie auch scheinbar durch Experim ente bestätig t wird. Deshalb sollen die 
numerischen Resultate n icht erw ähnt werden, trotzdem  es aus den U nter­
suchungen hervorzugehen scheint, daß gesetzmäßige Beziehungen existieren.

T h o m e gibt an , am höchsten sei der Blutversorgungskoeffizient der 
Niere, am niedrigsten der des G ehirns, die anderen Organe, z. B. das Herz, 
stehen dazwischen; doch scheint besonders die Angabe über das Hirn nicht 
einwandfrei zu sein. (Die Lunge ist von dem Verfasser n icht berücksichtigt, 
sie hat natürlich den größten Blutversorgungskoeffizienten, denn durch sie 
fließt ebensoviel Blut wie durch alle anderen Organe zusammen —  allerdings 
is t dies eben venöses B lut, das ja  nicht als V ersorgungsblut gelten kann, 
dieses w ird durch das Bronchialarteriensystem  geliefert. Ähnlich liegen die 
Verhältnisse bei der Leber.)

H ierher gehört auch die oft ventilierte F rage, ob etwa die weitere linke 
Carotis (bzw. der Umstand, daß sie einen stum pferen W inkel m it der Ström ungs­
rich tung  in der A orta bildet als die rechte Carotis) eine bessere Blutversorgung 
der linken Hemisphäre und dadurch ein anatomisch gegebenes Prävalieren 
der rechten K örperhälfte bedingte. Zuerst wurde in dem Artikel über

')  T i g e r s t e d t ,  Ü ber den K reislauf de r linken  L u n genarte rie , Skand. Arcli. 
2 0 , 231, 190 7; 19, 44, 19, 1906. — *) T h o m i ,  A rteriendurchm esser und O rgan­
gew icht, Pflügers A rch. 81, 574, 1900.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 47
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vergleichende Anatomie der Encyclopaedia britannica (1810) dieser Um stand 
erwähnt.

O g le 1) behauptete dann, daß der direkte Abgang der linken Carotis 
communis von der A orta ohne vorherigen gemeinsamen Stamm m it der Subclavia 
eine bessere Blutversorgung der linken Gehirnhälfte bedingt, während C h u d -  
l e i g h * 2) im Gegenteil behauptet, daß das rechte H irn besser e rnährt werde, 
und daß das Prävalieren der rechten Körperhälfte von der gleichzeitigen 
besseren E rnährung  der rechten Seite herrühre. Auch L ü d d e c k e n s 3) t r i t t  
noch neuerdings fü r die bessere B lutversorgung des linken H irnes ein. Die 
meisten neueren U ntersucher dieser F ra g e , S i g e r s o n 4) ,  K e l lo g g " ’), 
H o w e l l6) , H e c h t 7), C u n n in g h a m 8) und W e b e r 9) leugnen jedoch diesen 
Einfluß vollständig. Man sieht also, wie wenig wir imstande sind, den Einfluß 
der Gefäßweite im einzelnen zu beurteilen, und dabei ist der vorgetragene 
Fall noch weitaus der bestuntersuchte. Die anderen U ntersuchungen, welche 
sich m it der Abhängigkeit der B lutversorgung von der Gefäßweite beschäftigen, 
behandeln meistens pathologische Fälle und gehören nicht hierher.

Sehr in teressant auch vom rein mechanischen Standpunkte sind die 
Untersuchungen über die Blutverschiebungen im Körper bei verschiedenen 
psychischen Zuständen. Doch würde ein näheres Eingehen hierauf zu weit 
führen. Eine gute Übersicht und genügende Hinweise auf die einschlägige 
L ite ra tu r findet man in der letzten A rbeit von W e b e r 10).

Daß un ter abnormen Bedingungen sich die W eite der einzelnen Gefäße 
außerordentlich sta rk  ändern kann , ist bekannt. Besonders kommt dies in 
B etracht beim C o l l a t e r a lk r e i s l a u f ,  der aus der E rw eiterung früherer enger 
Nebenbahnen entsteht, wenn das H auptgefäß abgeklemmt ist. Daß diese E r­
w eiterung nicht etwa rein passiv durch den starken Druck des eingeengten 
Blutes hervorgerufen w ird, darf als sicher gestellt gelten; dagegen ist die 
wahre Ursache noch nicht einwandfrei nachgewiesen. Nach B ie r  u ) kommt 
bei der E ntstehung des Collateralkreislaufes die Eigenschaft des anämischen 
Gewebes, B lut aktiv  anzulocken, in B etracht oder es handelt sich um mecha­
nische (Re c k l i n g h a u s e n 12), N o th n a g e l13) und funktionelle (K a tz e n s  t e i n 14)

')  O g l e ,  On d e x tr a l pro-em in ence, L a n c e t  1871, p. 4 9 .—  *) C l i u d l e i g h ,  B r it  
m ed. Jo u rn . 1885, p. 1141. —  a) L ü d d e c k e n s ,  R e ch ts- u nd L in k s h ä n d ig k e it, 
L e ip z ig  1900. —  4) S i g e r s o n ,  C on sid eration s on d e x tra l p ro -em in en ce, P ro c . R o y. 
Ir . A k a d . 1884, p. 38. —  5) K e l l o g g ,  P h y s io lo g y  o f  r ig h t  a n d  le ft  han dn ess, Jo u rn . 
o f  A m . m ed. A ss., p. 356. —  *) H o w e l l ,  In flu e n ce  o f  h ig h  a r te r ia l p ressu re  upon 
th e  b lo od  flo w  th r o u g h  th e  b rain , A m . Jo u rn . o f  P h y sio l. 1 , 57, 1898. —  7) H e c h t ,  
Z u r  K e n n tn is  d er R e ch ts- u nd L in k s h ä n d ig k e it, D e u tsch e  m ed. W o c h e n sc h r. N r. 32. 
—  e) C u n n i n g h a m ,  Jo u rn . o f  th e  A n th r . o f  G r. B r. 1902, p. 288. —  *) E . W e b e r ,  
U rsach e n  und F o lg e n  d e r  R e c h ts h ä n d ig k e it, 1905. —  10) D e r s e l b e ,  U b e r d ie  U r ­
s a c h e  d er B lu tv e rs c h ie b u n g  im  K ö rp e r  b e i versch ie d e n en  p sy ch isch e n  Z u stän d en , 
A r c h .  f . (A n a t. u .) P h y sio l. 1907, S. 294. —  '*) A . B i e r ,  D ie  E n tste h u n g  des C olla- 
te r a lk r e is la u fs , V ir c h o w s  A r c h iv  147 u. 153. —  1!) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  H a n d b u ch  
d e r  a llg e m . P a th o lo g ie  des K r e is la u fe s  u. d e r E r n ä h ru n g , D eu tsch e  C h ir u r g ie  L ie fr g .
2 u. 3. —  13) H. N o t h n a g e l ,  U b e r A n p assu n g en  u. A u s g le ic h u n g e n  bei p a th o ­
lo g isch e n  Z u stän d en , Z e itsch r. f .  k lin . M ed izin  15 u. S up p l. zu  17. —  u ) M. K a t z e n ­
s t e i n ,  D ie  U n te rb in d u n g  der A o r ta , ih re  p h y s io lo g is ch e  u. ih re  th erap e u tisch e  B e ­
d e u tu n g , L a n g e n b e c k s  A r c h iv  7 6 ; D e r s e l b e ,  Ü b e r E n tste h u n g  u. W esen  des
a r te r ie lle n  C o lla te ra lk re is la u fe s , D eu tsch e  Z e itsch r. f .  C h ir u r g ie  77 u. 8 0 ; D e r s e l b e ,
Ü b e r e ine  n eu e  F u n k tio n sp rü fu n g  des H e rze n s, D eu tsch e  M ed. W o ch en sch r. 1904,
N r. 21 u. 22.
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Anpassungserscheinungen. Von diesen sind einmal die Anpassung des Herzens 
an die erhöhten W iderstände zu nennen ( K a tz e n s te in ) ,  während N o th n a g e l  
die allmähliche E rw eiterung der Collateralen als eine Folge der durch den 
höheren Druck hervorgerufenen anatomischen Umwandlung der Gefäß- 
m uskulat'ur und der Gefäßwandung überhaupt ansieht. (Vgl. auch die älteren 
Arbeiten von P i r o g o f f 1) ,  L a t  s c h e n  b e r  g e  r  2) , L i c h t h e i m 3) und 
T a l m a 4).

§ 39.

S p e z ie l le  P h y s io lo g ie  d e s  K r e is la u f e s  e in z e ln e r  O rg a n e .

Aber auch abgesehen von der A rt und W eise der Blutverteilung und 
von der Menge des den einzelnen Organen zuström enden Blutes liegen die 
Verhältnisse bei den einzelnen Körperteilen etwas verschieden. Man könnte 
sehr wohl eine spezielle M echanik der einzelnen Organe schreiben, doch sind 
hierzu im einzelnen noch kaum die Anfänge gemacht.

Einiges ist beiläufig schon erwähnt.
Die E rnährung des Herzens durch den K oronarkreislauf im § 15 auf S. 694 f.
Die E rnährung  der Leber durch den kom binierten Zustrom von P fo rt­

ader und Leberarterie. (Siehe § 4 auf S. 671 und 673.)
Die eigenartigen Zirkulationsverhältnisse in der Niere m it den zwei 

hintereinander geschalteten Kreislaufsystemen und anderes mehr. (Siehe § 4.)
Eine ganz gesonderte S tellung nimmt der L u n g e n k r e i s l a u f  ein, dessen 

genaue Beschreibung sich deshalb erübrigt, weil jüngst T i g e r s t e d t  6) diesem 
Gegenstand eine monographische, ausführliche Behandlung gewidmet hat.

Vor allem aber liegen die Verhältnisse im G e h ir n  und auch am A u g e  
prinzipiell anders. Es ist dies dadurch bedingt, daß hier das ganze System 
in eine mehr oder minder feste Kapsel eingeschlossen ist. Man ha t früher ge­
glaubt, daß besonders im Gehirn eine Vergrößerung des A rterienvolums eine Ver­
schlechterung der Blutversorgung bedinge, weil dadurch die Venen zusammen­
gepreßt und eine^ venöse Stauung hervorgerufen würde. Um gekehrt sollte 
eine Verkleinerung des Arterienlum ens eine Besserung der Zirkulation zur 
Folge haben. Das is t nun sicher unrichtig. Doch ist die ganze F rage nach 
der Blutversorgung im Schädel eine heute noch ungeklärte, soweit es sich 
eben um Besonderheiten der Zirkulation im Schädel handelt.

Auch ist eine gesonderte B etrachtung genannter Spezialfälle im Rahmen 
dieses Abschnittes deshalb schwierig, weil hierbei nervöse Einflüsse wesentlich 
mitsprechen. Es m ag also genügen, in bezug auf den H irnkreislauf, dessen 
ganz besondere mechanische Bedingungen an sich sehr wohl eine gesonderte 
B etrachtung verdienten, auf die unten zusammengestellte L ite ra tu r zu ver­
weisen, vor allem auf die zusammenfassenden Darstellungen von G e ig e l (1890), 
H il l  (1896), F u c h s  (1899), K o c h e r  (1901) (vgl. auch hierzu den § 9, S. 683), wo

*) Pirogoff, Über die Möglichkeit der Unterbindung der Aorta abdominalis. 
Journ. d. Chir. u. Augenheilkunde 24, 1838. — !) Latschenberger (u. Deahna), 
Beiträge zur Lehre von der reflektorischen Erregung des Gefäßmuskels, Pflügers 
Archiv 12, 157, 1876. — “) Lichtheim , Die Störungen des Lungenkreislaufes und 
ihr Einfluß auf den Blutdruck, Berlin 1876. — 4) Talma, Über collaterale Zirku­
lation, Pflügers Archiv 23, 231, 1880. — 5) T igerstedt, Der kleine Kreislauf, Er­
gebnisse d. Physiol. 2. Jahrg. II, 1903.
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sich die Angaben über die hydrostatischen Verhältnisse im Gehirn zusammen­
gestellt finden.

W. M. B ayliss u. L. H ill, On intra-cranial pressure and the cerebral circu- 
lation, Journ. of Physiol. 18, 334, 1895. — Berger, Zur Lehre von der Blut­
zirkulation in der Schädelhöhle des Menschen, Fischer, Jena 1901. — Cannon, 
Cerebral Pressure following trauma, Amer. Jourh. of Physiol. 4, 91, 1901. — 
Cramer, Experim. Untersuchungen über den Blutdruck im Gehirn, Inaug.-Diss. 
Dorpat 1873. — Dean, Cerebro - Spinal Pressure, Journ. of Pathol. and Bacteriol. 
1892. — R. F. Fuchs, Zur Regulierung der Blutzirkulation im Gehirn, Sitzungsber. 
d. deutsch, naturwissensch. Vereins für Böhmen „Lotos“ 1899, Nr. 3. — Gärtner 
u. Wagner, Über den Hirnkreislauf, Wien. med. Blätter 1887. — Geigel, Die 
Mechanik der Blutversorgung des Gehirns, Stuttgart 1890. — Derselbe, Ein hydro­
dynamisches Problem in seiner Anwendung auf den Gehirakreislauf, Sitzungsber. 
d. phys.-med. Ges., Würzburg 1903; Arch. f. pathol. Anat. 174, 434. — D erselbe, 
Die Rolle des Liquor cerebralis bei der Zirkulation im Schädel, Pflüg. Arch. 109, 
337, 634, 1905. — H. Grashey, Experimentelle Beiträge zur Lehre von der Blut­
zirkulation in der Schädelrückgrathöhle, Festschr. f. Büchner, München 1892. — 
L. H ill, On intra-cranial pressure, Proceed. Roy. Soc. 55, 52, 1894. — D erselbe, 
The physiol. and pathol. of the cerebral circulation, London 1896. — Derselbe, 
Syncope produced in rabbits by the vertical feet down position, Journ. of Physiol. 
22, LIII, 1898. — D erselbe, On cerebral anaemia and the effects wich follow 
ligation of the cerebral arteries, Proceed. Roy. Soc. 66, 480, 1900. — H ow ell, The 
influence of high arterial pressure upon the blood flow through the brain, Amer. 
Journ. of Physiol. 1, 57, 1898. — Jensen, Zur Mechanik des Gehirnkreislaufes, 
Pflügers Arch. 107, 81, 1905. — Th. Kocher, Hirnerschütterung, Hirndruck und 
chirurgische Eingriffe bei Hirnkrankheiten, Holder, Wien 1901 (vgl. hier vor allem 
das vorzüglich geschriebene Kapitel „Zur Physiologie der Hirnzirkulation“). — 
Knoll, Über die Druckschwankungen in der Cerebrospinalflüssigkeit und den 
Wechsel in der Blutfülle des zentrischen Nervensystems, Sitzungsber. d. k. Akad. 
d. Wiss. 93 [3], 1886. — Derselbe, Beiträge zur Lehre von der Blutbewegung in 
den Venen, III. Mitt., Über Wechselbeziehung zwischen den Druckverhältnissen in 
den Arterien und Venen des großen Kreislaufes, Pflügers Arch. 73 (1898). — 
Lewandowsky, Zur Lehre von der Cerebrospinalflüssigkeit,J Zeitschr. f. klin. 
Med. 40, 480, 1900. — Lewy, Zur Lehre von der Blutbewegung im Gehirn, Arch. 
f. experim. Pathol. 50, 319, 1903. — Mosso, Über den Kreislauf des Blutes im 
menschlichen Gehirn, Leipzig 1881. — N othnagel, Die vasomotorischen Nerven 
der Gehirngefäße, Virch. Arch. 40 (1867). — Orleansky, Über die kranio-cere- 
brale Blutzirkulation bei akuter Asphyxie mechanischen Ursprungs, Diss. aus Bech­
terews Laboratorium 1902. — Reiner u. Schnitzler, Über die Abflußwege des 
Liquor cerebrospinalis, Strickers Fragmente a. d. Gebiet d. experim. Pathol. 1894. — 
Dieselben, Beitrag zur Kenntnis der Blutzirkulation im Gehirn, Arch. f. experim. 
Pathol. 38, 249. — D ieselben, Zur Lehre vom Hirndruck, Wien. med. Blätter 
1895, Nr. 20. — Roy u. Sherrington, On the regulation of the bloodsupply of 
the brain, Journ. of Physiol. 9 (1890). — S iven , Experimentelle Untersuchungen 
über den Einfluß der Körperstellung und Respiration auf die Gehirnbewegung beim 
Hunde, Zeitschr. f. Biol. 35, 506, 1897. — Derselbe, Beitrag zur Kenntnis des nor­
malen intrakraniellen Druckes, Skand. Arch. f .  Physiol. 8 ,  347, 1898. — Spina, 
Experim. Untersuchungen über den Einfluß von Rückenmarkdurchtrennung auf 
den Kreislauf des Gehirns, Wien. klin. Wochenschr. 1897. — Derselbe, Experim. 
Beitrag zur Kenntnis der Hyperämie des Gehirns, Wien. med. Blätter 1898. — 
Derselbe, Über den Einfluß des hohen Blutdruckes auf die Neubildung der Cere- 
brospinalfliissigkeit, Pflügers Arch. 80, 390, 1900; Untersuchungen über die Re­
sorption des Liquors bei normalem und erhöhtem intrakraniellen Druck, Pflügers 
Arch. 83, 120, 415, 1900. — W iechowski, Über den Einfluß der Analgetica auf 
die intrakranielle Blutzirkulation, Arch. f. experim. Pathol. 48, 376, 1902. — Der­
selbe, Über experimentelle Beeinflussung des Kontraktionszustandes der Gefäße 
des Schädelinnern, ebenda 52, 389, 1905. — Ziegler, Über die Mechanik des 
normalen und pathologischen Hirndruckes, Arch. f. klin. Chirurgie 53 (1896).
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Über die Z irkulationsverhältnisse im Auge vgl. vor allem die klassische 
A rbeit von L e b e r  in Gräfe-Sämisch Handb. d. ges. Augenheilkunde, 2. Aufl., 
52. bis 58. L ieferung, sowie den A bschnitt über die E rnährung  des Auges 
von O tto  W eiss  in dem ersten Bande dieses Handbuches auf S. 448 bis 468, 
wo sich auch die notwendige L ite ra tu r findet. Über die Z irkulationsverhält- 
nisse in den anderen Organen ist bis je tz t zu wenig bekannt, als daß sich 
eine gesonderte B etrachtung empfehlen würde.

§ 40.
B lu tm en ge .

Die im Körper eines Menschen enthaltene Blutmenge w ird auf Grund 
verschiedenartigster Erw ägungen auf 7,7 Proz. (1/13 des Körpergewichts) ge­
schätzt. Das sind für einen Menschen von 60 kg etwa 4,6 kg.

Die Methoden, die Blutmenge zu bestimmen, beruhen auf der tinktoriellen 
Kraft des Blutes, auf seinem Gehalt an Blutkörperchen, auf irgend einer chemischen 
Eigenschaft des Blutes oder Ähnlichem; sie sind daher unter der Physiologie des 
Blutes abzuhandeln.

Die gesamte in dem Gefäßsystem enthaltene Blutmenge muß von großem 
Einfluß auf den Blutdruck sein. W enn in einem System von elastischen 
Röhren F lüssigkeit abgelassen wird, sinkt der Druck, wenn neue Flüssigkeit 
hineingepreßt w ird, steigt er. So ist es auch beim lebenden Tier. Aber 
beides, Steigen und Sinken, findet nicht in dem Maße s ta tt, wie es nach 
mechanischen Gesetzen der Fall sein müßte. Is t schon gleich bei der T rans­
fusion bzw. dem Aderlaß der B lutdruck „norm aler“ , als er sein m üßte, so 
haben vor allem die Experim ente von M a g e n d ie 1) und der L u d w ig sch e n  
Schule [ T a p p e i n e r * 2), W o r m - M ü lle r 11) u. a.] ergeben, daß auch die über­
haupt auftretenden Ä nderungen sehr schnell wieder vorübergehen.

Nach den genannten Autoren hat sowohl B lutentziehung bis zu 40 Proz. 
der gesamten Blutmenge (das wären fü r einen Menschen fast 2 L iter) als auch 
B luttransfusion von mehr als dem l ! / 2 fachen der gesamten Blutmenge keinen 
erheblichen d a u e r n d e n  Einfluß auf den Blutdruck.

Dem stehen nur die Angaben von Bonsse4) gegenüber, welcher bereits nach 
Entziehung von Vs Proz. der Blutmenge beim Kaninchen, 1 Proz. beim Hunde den 
Druck bis zu einem gewissen Grade wieder ansteigen sah, aber eine geringe Blut­
druckerniedrigung dauernd gefunden haben will.

Die Mehrzahl- der Versuche beweist also, daß der Körper über aus­
gezeichnete Regulationsmechanismen verfügt. Diese Regulationsmechanismen, 
welche einer Überfüllung des Gefäßsystems Vorbeugen sollen, sind an ver­
schiedenen Stellen gesucht worden.

1. Die Leber soll einen großen Teil der zugeführten Menge aufnehmen 
[Stolnikow 5), Dastre et L oye“), Johansson und T igersted t7)].

*) Magendie, Compt. rend. de l’Acad. 1838, p. 55. — s) Tappeiner, Ber.
d. sächs. Gesellsch. d. Wissensch., math.-physik. Kl., 1872, S. 199. — 3) Worm-
Müller, ebenda 1873, 8. 573. —  4) J. Bonsse, Einfluß des Aderlasses auf den
Blutkreislauf, Zentralbl. f. Physiol. 12, 377 bis 380 , 1898. —  5) Stolnikow, Die 
Eichung des Blutstromes in der Aorta des Hundes, Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1886,
S. 46. —  6) Dastre u. Loye, Le lavage du sang 1888; Arch. de physiol. 4 (2 )
93, 1888. — 7) Johansson u. T igerstedt, Über die gegenseitigen Beziehungen
des Herzens und der Gefäße, Skand. Arch. f. Physiol. 2, 396, 1889.
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2. Transsudation in Brust und Bauchhöhle, sowie in das Unterhaut- 
bindegewebe [Worm-Müller ') und v. R egeczy8)]. Über die Frage, wie weit diese 
Transsudation wirksam ist, vgl. Cohnstein und Zuntz3), welche nachwiesen, daß 
erst eine Stunde nach der Transfusion eine höhere Konzentration beobachtet wird.

3. Vermehrte Sekretion des Darmes und der Niere (Dastre und 
Loye). Da aus den Arbeiten von Erlanger und Hooker4) hervorgeht, daß die 
Intensität der Nierensekretion direkt proportional dem Blutdruck ist, so geht die 
vermehrte Sekretion so lange vor sich, bis der normale Druck und damit auch 
die normale Blutmenge erreicht ist, vgl. jedoch auch den Abschnitt von Metzner 
in diesem Handbuch.

4. Gefäßerweiterung, wahrscheinlich Depressorwirkung.
Bei Verblutung treten die umgekehrten Erscheinungen ein. Die Leber gibt 

das Reserveblut, wenn auch sehr allmählich, her, Serum transsudiert aus den um­
gebenden Geweben in das Gefäßsystem, das sich in seinen peripheren Ausläufern 
kontrahiert, und die Nierentätigkeit stockt.

Man sieht, alle diese Momente dienen dazu, trotz der veränderten Blutmenge 
den normalen Blutdruck aufrecht zu erhalten; das ist wichtig, denn einmal kann 
die Ernährung in den Capillaren nur bei normalem Blutdruck erfolgen, dann aber 
— und das ist für die Mechanik des Kreislaufs wichtiger — kann das Herz nur bei 
annähernd normalem Druck gut arbeiten. (Vgl. Abschnitt über Innervation der Gefäße.)

Bei einer geringen Vermehrung der Blutmenge wirft zwar das Herz mehr 
aus als in der Norm, aber bald kann das Herz die große Flüssigkeitsmenge nicht 
mehr bewältigen (Johansson u. T igersted t5) auf Grund plethysmographischer 
Versuche).

Es liegt nahe, hierbei an die Oertelschen Anschauungen über das Versagen 
des Herzens bei zu großem Flüssigkeitsgenuß zu denken, doch scheint diese Vor­
stellung auf Grund Pawlowscher6) experimenteller Untersuchungen, bei denen 
Hunde, die mit wasserarmer und mit wasserreicher Kost gefüttert wurden, denselben 
Blutdruck hatten, unrichtig zu sein. Wahrscheinlich handelt es sich auch bei dem 
Bierherzen nicht um eine Wirkung der zu viel genossenen Flüssigkeit, sondern 
trotz allem um eine direkte Alkoholwirkung. Es kommt eben bei reichlicher Flüssig­
keitsaufnahme in den Darm gar nicht zu einer merk liehen Vermehrung des Blutes; 
schon die geringste Blutdrucksteigerung infolge beginnender Plethora führt bei 
gesundem Herzen zu einer vermehrten Harn- und Schweißabsonderung, so daß es 
zu einer Störung nicht kommen und man fast sagen kann, jeder eingeführte Tropfen 
wird gleich von der Niere bzw. Haut wieder ausgeschieden; allerdings tritt auch 
eine stärkere Infiltration in das Bindegewebe bei kontinuierlich vermehrter Flüssigkeits­
zufuhr auf — ob allerdings hierauf das schwammige Aussehen der Säufer direkt 
beruht, ist nicht ausgemacht. Nur in exzessiven Fällen, wenn man dem Tiere ganz 
das Wasser entzieht, kommt es zu einer Veränderung, in diesem Falle also zu einer 
Verminderung der Flüssigkeit auch im Gefäßsystem und zu einer, wenn auch mini­
malen Blutdrucksenkung.

Johansson u. T igersted t5) haben schon früher darauf hingewiesen, daß 
Kochsalz- (resp. Ringer-)lösung sogar besser sei als defibriniertes Blut. C. T iger­
sted t7) schreibt das dem Umstande zu, daß bei der Bluttransfusion nicht wie 
bei Kochsalztransfusion durch Verdünnung des Blutes der peripherische Wider­
stand herabgesetzt wird.

*) Worm-Müller, 1. c. S. 647. — !) v. Regeczy, Die Ursache der Stabilität 
des Blutdruckes, Pflügers Arch. 37, 73, 1885. — 3) Cohnstein u. Zuntz, Unter­
suchungen über den Flüssigkeitsaustausch zwischen Blut und Geweben unter ver­
schiedenen physiol. und pathol. Bedingungen, Pflügers Arch. 42, 317, 1888; vgl.
auch ebenda S. 342. — 4) Erlanger u. Hooker, An expeiimental study of blood- 
pressure and of pulse-pressure in Man, Johns Hopkins Rep. 12, 145, 1904.- —
5) Johansson u. T igerstedt, Skand. Arch. 1, 394, 1889. — 6) Pawlow, Ex­
perimenteller Beitrag zum Nachweis des Accommodationsmechanismus der Blut­
gefäße, Pflügers Arch. 16, 266, 1878 und Innervation der Blutbahn 20, 213, 1879. —
7) C. T igerstedt, Zur Kenntnis des Kreislaufes bei vermehrter Blutmenge. Skand. 
Arch. 20, 197, 1908.
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W enn nun  ab er einm al plötzlich  durch  V erb lu tung  das Gefäßsystem  re la tiv  
leer w ird  und demzufolge der B lu td ruck  s ta rk  s in k t, dann en ts teh t ein  Circulus 
vitiosus: Das H erz, das den B lu td ruck  w ieder herste llen  sollte, kan n  n u r  arbeiten , 
w enn  es durch  einen genügend hohen  B lu td ruck  e rn ä h r t  w ird ; u n te r  diesen 
U m ständen  w irk t eine K ochsalztransfusion (B lut kan n  m an n u r  von denselben oder 
verw and ten  Tiersippen n eh m en , also beim M enschen n u r  von anderen  M enschen 
oder von den allerd ings schw er zu beschaffenden A nthropoiden) lebensrettend. Die

Big. 57.

( A u f h ö r e n  d e s  H e r z s c h l a g e s  n a c h  V e r b l u t u n g '  a  

C a r o t i s - D r u c k - K u r v e

us d e r  C a r o t i s

N u l l - L i m e
Z e i t  i n  s t k .

7fa7k^7itT?

t . n t e r h i n d u n g j  i B e g i n n  d e r  K o c h s a l z - T r a n s f u s i o n  
d e r  C a r o t i s  | 1

S ' - m «  K o c h s a l z

W irkung einer intravenösen Kochsalztransfusion beim entbluteten Tier.

a u f  Big. 57 abgebildete K urve illu s tr ie rt einen d e rartig en  V ersuch beim  K an inchen ; 
das T ie r w ar aus einer Carotis v e rb lu te t, bis kein  T ropfen B lu t m ehr herausfloß 
und das H erz, wie die K urve zeig t, still stand. D ann w urde die Carotis u n te r­
bunden  und  m an ließ in die Vena jugularis K ochsalzlösung einfließen. M an sieht, 
daß de r abgesunkene B lu tdruck  beim  Einfließen n ich t s te ig t, und daß erst die 
w ieder erw achende H erz tä tig k e it diese S teigerung im  a rte rie llen  System  h e rv o rru ft, 
und zw ar sicherlich , ehe eine so große M enge von B lüssigkeit in  das Gefäßsystem  
geflossen is t, daß sie d u rch  ih re  M enge etw a im stande w äre , den B lu td ruck  zu 
heben (als die H erz tä tig k e it beginnt, sind etw a 2 ccm eingeflossen).

P le th o r a  u n d  B lu ta r m u t .
Bei der Schnelligkeit, m it der Blut bzw. Serum aus dem Gefäßsystem 

herau s- und hineindiffundiert, kann eine d a u e r n d e  P l e th o r a  bzw. eine 
d a u e r n d e  B l u t a r m u t  des Körpers nu r durch Ä nderung der Sekretions­
verhältnisse in der Gefäßwand zustande kommen. P lethora bzw. wahre B lut­
arm ut sind daher immer sekundäre Zustände; ihr eigentlicher Grund liegt in 
krankhaften Veränderungen der Gefäßwand bzw. in einer A bänderung der 
Inn er vations Verhältnisse.

Die B lutm enge is t von Sekretionsverhältnissen ab h än g ig , von der M enge 
h ä n g t w iederum  der B lu td ru ck  ab. H i l l  l) h a t  also durchaus re ch t, w enn e r  
seine diesbezüglichen V ersuche d ah in  zusam m enfaßt, daß er sag t: W enn ein 
d e ra rtig e r positiver M itte ld ruck  im  Gefäßsystem  ex istie rt, so m uß er vom osm oti­
schen D ruck des B lutes oder irgend  einer Se lek tivk raft des C apillarepithels h e r ­
rü h ren . Es is t k.ein Gegenbeweis, daß es auch  anders bedingte pathologische B älle 
von w a h re r P le th o ra  resp. A näm ie gibt. So ist es b e k an n t, daß gewisse A näm ien 
C hlorotischer au f ein von N a tu r re la tiv  zu entres Gefäßsystem  zu rückzufiih ren  sind. 
H ierbei ist jedoch keine W irk u n g  au f den B lu tdruck  vorhanden.

W enn m an einem  T iere so viel K ochsalzlösung ins B lu t in jiz iert, daß  die N iere 
n ich t im stande ist, genügend davon auszuscheiden, so b le ib t die B lüssigkeit dennoch 
n ich t im  Gefäßsystem, sondern d iffundiert in  das U nterhautzellgew ebe (A n asa rk a); 
besonders de r Panniculus adiposus in  den W eichen findet sich u n te r  diesen Um ­
ständen im m er sulzig d u rc h trä n k t ( K n o l l '); vgl. auch die A rbeit von B a r a n o f f * ) .

*) H i l l ,  On th e  residual pressures in  th e  vascular System w hen th e  c ircu la tion  
is a rrested , Jo u rn . of Physiol. 28, 122, 1901. — *) K n o l l ,  B em erkungen zu r In ­
fusion b lu ta rm er physiologischer Kochsalzlösung in  das G efäßsystem , A rch. f. 
experim . P atho l. 36 (3/4), 293. — 3) K a t h a r i n a  B a r a n o f f ,  Beiträge, zur Theorie 
de r B lüssigkeitsentziehung in der B ehandlung der Z irkulationsstörungen. (Med. 
Klin. B ern.) D issertation . 8. 60 S. Bern 1895.
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H ier soll auch  die o ft ventilie rte  F rag e  erw äh n t werden, inw iew eit die Infusion  
von Gasen schädigend w irk t. Daß eine geordnete Z irku la tion  unm öglich is t, wenn 
erhebliche M engen von Gas im  G efäßsystem  sind, b e ru h t im  w esentlichen au f re in  
m echanischen G ründen [vgl. z. B. F r a n q o i s - F r a n c k  ')] . Jedoch w ar die F u rch t 
vor L u fte in tr i tt ,  besonders die der C hirurgen bei O perationen am  H alse , ü b er­
trieben. Als m an  sich gelegentlich der m odernen Sauerstoffinfusionen n äh er m it 
dem  T reiben von Gasen im  B lute beschäftig te  [vgl. vor allem  die A rbeiten  von 
M a g n u s 8) , T h u n b e r g 3) und G ä r t n e r 4)] , sah m an , daß selbst G asm engen, die 
ein  P lä tschern  im  H erzen hervorru fen , das noch in  n ich t g a r zu großer E n tfe rn u n g  
vom H erzen h ö rb a r ist, u ngefäh rlich  sind.

D as S ch lagvo lu m  des H erzens.

§ 41.
Bedeutung des Schlagvolums.

Bei gleichbleibender Pulsfrequenz sind S c b la g v o lu m  d e s  l i n k e n  
H e rz e n s  und S t r o m s tä r k e  (d. h. die Geschwindigkeit) in  d e r  A o r ta  ein­
ander proportional. Durch die Bestim mung der einen Größe ist also die 
andere gegeben und dam it zugleich das S c h la g v o lu m  d e s  r e c h te n  
H e r z e n s ,  das ebenso groß sein muß wie das des linken , weil es sonst zu 
einer S tauung käme. N ur in der Agone t r i t t  nach B u d a y 5) eine relativ 
stärkere Füllung des rechten Herzens ein.

Demnach bestehen die Untersuchungsmethoden, um das Schlagvolum zu 
bestimmen:

1. in einer direkten Ausmessung der V entrikelkapazität;
2. in einer indirekten Berechnung aus der Strom geschwindigkeit in der 

A orta resp. aus dem Sekundenvolum; dazu kommt
3. der von H o o rw e g  (1898 6) zuerst unternom m ene Versuch einer Be­

rechnung des Schlagvolums aus der Pulskurve.
Komplizierter sind die Beziehungen des Schlagvolums zum B lu td r u c k .
Bei einer überm äßigen Steigerung des A ortendruckes müßte ein Moment 

kommen, in dem das Herz kein Blut m ehr auswerfen kann. Es wäre 
jedoch falsch, anzunehm en, daß bei dem niedrigsten möglichen Drucke 
das Schlagvolum am größten ist und bei höherem Drucke immer kleiner 
werden muß. W ir wissen, daß ein Muskel bei einer gewissen Spannung das 
Maximum der Arbeit zu leisten verm ag; wenn auch die einfache mechanische 
Ü bertragung der F ick sch en  Vorstellung von isom etrischer und isotonischer 
M uskelzuckung auf die Herzsystole, wie sie durch F r a n k 7) vorgenommep,

')  F r a n q o i s - F r a n c k ,  Ch. A. Sur les m ecanism es de la  m o rt ä  la  suite de 
l ’entröe de l’a ir  dans les veines. Em holies coronaires cardiaques arte rie lles et 
veineuses. Compt. rend. de la  soc. de hiol. 1903, 960 bis 962. — 2) ß .  M a g n u s ,  
Die T ätigkeit des überlebenden Säugetierherzens hei D urchström ung m it Gasen. 
A rch. f. exper. P atho l. 47, 200 bis 208. — 3) T. T h u n b e r g ,  Über das T reiben von 
Gasen du rch  das Gefäßsystem . V erhandlungen  in  H elsingfors S. 54 bis 58. —
4) G ä r t n e r ,  U ber in travenöse Sauerstoffinfusionen. W ien. klin. W ochenschr. 1902,
Nr. 27/28. — 5) K. B u d a y ,  Ü ber die H erzfü llung  w ährend  des Lebens und n ach  
dem Tode (von Baschs L abor., W ien), Zeitschr. f. k lin . Med. 28 , 348, 1895. —
6) H o o r w e g ,  Ü ber die B lutbew egung in  den m enschlichen A rte rien , Pflügers
A rch. 46, 177, 1889. — 7) F r a n k ,  Z ur D ynam ik des Herzm uskels. Z eitschr. f. 
Biol. 32, 370, 1895. D e r s e lb e ,  Isom etrie und Isotonie des Herzm uskels. E benda 
31, 14, 1901.
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nicht ohne weiteres zulässig is t, weil ja  eine Herzsystole g a r keine einfache 
Zuckung ist, so haben wir doch ähnliche Verhältnisse auch für das Herz an ­
zunehmen (ygl. hierzu § 78 auf S. 818). Genauere Angaben hierüber fehlen 
allerdings, doch scheint es, daß p r a k t i s c h  der arterielle D ruck keinen gar so 
großen Kinfluß auf das Schlagvolum besitzt (vgl. J o h a n s s o n  und T ig e r -  
s t e d t 1). Allerdings hat F r a n k  am Frosch festgestellt, daß bei gleich­
bleibendem venösen Zufluß m it steigendem A ortendruck die Schlagvolumina 
ers t zu- und jenseits einer gewissen Grenze wieder abnehmen.

N euerd ings2) h a t auch T ig e r s t e d t  seine älteren U ntersuchungen3) 
über den Blutstrom  in der Aorta wiederholt und kom m t dabei zu Resultaten, 
die in der T at zu beweisen scheinen, daß beim Kaninchen die vom Herzen 
geförderte Blutmenge bei einem m ittleren Drucke von etwa 8 cm Hg ihr 
Maximum erreich t, während sie bei höherem und niedrigerem  Druck stark  
und deutlich absinkt. Diese Feststellungen scheinen wertvoll tro tz  der 
mannigfachen kritischen Bedenken, die T i g e r s t e d t  selbst ausführlich hervor­
hebt, und die im wesentlichen darin  bestehen, daß bei den von ihm ver­
wendeten M itteln der B lutdruckänderung gleichzeitig und bedeutsam der 
peripherische W iderstand geändert wurde. Anders ist es m it dem venösen 
Drucke. Von diesem is t das Schlagvolum in hohem Grade abhängig, 
denn wenn nichts in das Herz hineinfließt, kann natürlich tro tz  größter K raft­
entfaltung auch nichts hinausgeworfen werden. Die Tatsache, welche H o w ell 
und D o n a ld s o n 4) gezeigt haben, daß, wenn der Druck in den Venen 
völlig schwindet, auch das Schlagvolum verschwindet, is t wohl gleichzeitig 
der beste Beweis dafür, daß das Herz nicht in nennensw erterW eise als Säug­
pumpe wirken kann (vgl. § 98 bis 99).

§ 42.

Die Größe des Schlagvolums.

D ir e k te  M e ssu n g .
Dev V ersuch, die V en trik e lk ap azitä t du rch  M essung an  to ten  H erzen zu  be­

stim m en , ist w ertlos, w eil E la s tiz itä t und Tonus sicher v e rän d ert sind. Wie groß 
die postm ortalen  V eränderungen  am  H erzen s in d , g eh t am  besten aus den U n te r­
suchungen von R o t h b e r g e r 5) hervor [vgl. h ierzu  au ch  die A rbeit von M o sso  u. 
P a g l i a n i “) , sowie R o t h b e r g e r s 7) E rw iderung]. A ber selbst V erw endung ganz 
frisch er, u n v erän d erte r H erzen fü h r t  n ich t zum  Z iel, weil m an  w eder den D ruck 
k e n n t, bei w elchem  die F ü llu n g  des H erzens norm al zustande kom m t, noch weiß, 
w ieviel B lu t jedesm al in dem  V entrikel zurückbleib t. V ertrauenerw eckender sind 
d ie V ersuche, das Schlagvolum  aus der systolischen V olum abnahm e des ganzen 
H erzens, welche m an  plethysm ographisch  feststellen  k a n n , abzuleiten. Als u n ­
b ek an n te r F ak to r kom m t dabei die gleichzeitige V erm ehrung  des Volums durch  
E inström en in den V orhof h in zu , d adurch  erschein t das Schlagvolum  zu k lein ;

')  J o h a n s s o n  und T i g e r s t e d t ,  Skand. A rch. f. Physiol. 1, 331 und 2, 431.
— “) T i g e r s t e d t ,  N eue U n tersuchungen  über die vom linken H erzen he rau s­
getriebene B lutm enge. Skand. A rch. 19, 1, 1907. — s) T i g e r s t e d t ,  E benda 33, 
145, 1891. — 4) H o w e l l  u. D o n a ld s o n ,  E xperim ents upon th e  h e a r t of th e  dog 
w ith  reference to th e  m axim um  volum e of blood sent ou t by  th e  le ft ventricle  in 
a  single b eat etc., Philosoph. T ransactions 183, 139, 1884. — 5) R o t h b e r g e r ,  Ü ber 
d ie postm orta len  Form veränderungen  des Herzens. Pflügers A rch. 99, 385, 1903.
— *) M o sso  u. P a g l i a n i ,  E benda 101, 102, 1904. — 7) R o t h b e r g e r ,  E benda 104, 
401, 1904.
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dieser F eh ler b e trä g t nach  R o t h b e r g e r 1) bis zu 30 Proz. Schw erw iegender is t 
de r E in w an d , daß  das in  die K apsel eingeschlossene H erz sich w eder u n te r  no r­
m alen  B edingungen fü l l t ,  noch u n te r  norm alen  B edingungen en tleert. D erartige  
V ersuche sind zuerst von R o y  und  A d a m i 8) angestellt.

I n d i r e k t e  B e s t im m u n g .
Die Menge des in jed e r Sekunde du rch  die A orta  fließenden B lutes, das soge­

n an n te  S e k u n d e n v o lu m  d e s  K r e i s l a u f e s ,  fließt in  jed e r Sekunde n ich t n u r  
du rch  den Q uerschnitt der A orta, sondern au ch  durch  beide Venae cavae zusam m en, 
d u rch  die L ungenarte rien , ku rz  du rch  jeden  G esam tquerschn itt8). K ennen w ir das 
Sekundenvolum  ( F )  und die P u lszah l in  der Sekunde (p ), dan n  b esteh t zw ischen

y
diesen Größen und dem Schlagvolum  (S ) die B eziehung S =  — , oder d rücken  w ir

V
die Pulsfrequenz du rch  die A nzahl der Pulse pro M inute ( P )  au s , so h ab en  w ir

S
60 F  

P CD

andererseits b esteh t zwischen der G eschw indigkeit in der A orta  c, deren  Q uerschnitt 
(q) und dem  Sekunden volum ( F )  die B eziehung V =  c . q, also

s = = el I  =  6 0 ^ J_ 5 ............................................ (2>

N un g laub te  m an  andererse its , das Sekundenvolum  aus de r D auer des K reis­
laufes berechnen zu können. W enn m an annim m t, daß w ährend  der Zeit (T ) eine» 
sogenannten  K reislaufes w irk lich  alles B lu t einm al die A orta  passie rt, und  wenn 
ich  die G esam tm enge (B ) des im  K örper vorhandenen  B lutes kenne, dan n  is t in

D
der T a t F  =  — , also:

S = 60 . B 
T . P (3 >

W ir haben  also drei F o rm eln , aus denen w ir das Schlagvolum  berechnen:
1. aus P u lszah l und S e k u n d e n  v o lu m ,
2. „ „ „ A ortenquerschn itt und G e s c h w i n d i g k e i t ,
3. „ „ „ B lutm enge und  U m l a u f s z e i t .
Die B l u tm e n g e  b e träg t etw a 7 bis 8 Proz. des K örpergew ichts, das sind fü r  

einen 60 kg schw eren M enschen etw a 4 ,5kg . Den A o r t e n q u e r s c h n i t t  kann  
m an an  der L eiche bestim m en, er b e trä g t am  Bulbus aortae e tw a 6, beim  A bgänge 
der Arteria anonyma e tw a 4,4 qcm (d. i. e tw a die Größe eines Z w eim arkstückes und 
eines E inm arkstückes). Die P u l s f r e q u e n z  ist le ich t festzustellen. Es kom m t also  
prak tisch  d a rau f a n ,  entw eder die U m l a u f s z e i t ,  die A o r t e n g e s c h w i n d i g k e i t  
selbst oder das S e k u n d e n v o lu m  experim entell zu erm itteln .

!§ 43.
D ie E r m i t t e l u n g  a u s  d e r  A o r te n g e s c h w in d ig k e i t  u n d  d e r  

U m la u f  s ge sc h  w in d ig k e i t  *).

Alle Versuche, die Blütgeschwindigkeit d irekt zu bestimmen oder indirekt 
zu berechnen, haben außerordentliche Schwankungen von Sekunde zu Sekunde 
ergeben, die nicht auf Versuchsfehlern zu beruhen scheinen. Eine M itteilung 
einzelner Zahlenwerte erscheint daher unnötig. Aus der Gesamtheit der Ver­

*) R o t h b e r g e r ,  Ü ber eine M ethode zu r d irek ten  B estim m ung der H erzarbe it
im  T ierexperim ent, Pflügers Arch. 118, 353, 1907. — s) R o y  u. A d a m i ,  B rit. m ed.
Jo u rn . 2, 1321, 1888. — 8) Ü ber die A bw eichung h iervon w ährend  der Agone siehe
S. 744 oben B u d a y ,  1. c. — * * 4 S. *) Vgl. h ierzu  § 32 bis 34 und  T i g e r s t e d t ,  Die Ge­
schw indigkeit des B lutes in  den A rterien , E rgehn : d. Physiol. 4, 481, 1905.
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suche ergibt sich, daß das B lut in den größeren A rterien (Carotis und Femoralis) 
m it einer Geschwindigkeit fließt, die zwischen 10 und 50cm  pro Sekunde 
schwankt und im M ittel etwa 25 cm betragen dürfte.

Die Geschwindigkeit in der A orta is t meines W issens niemals d i r e k t  
bestim m t worden. V o lk m a n n 1) und V i e r o r d t l 2) haben versucht, dieselbe 
aus der Geschwindigkeit in  der Carotis zu berechnen. Ebenso D o g ie l  und 
L u d w ig . Die Möglichkeit einer derartigen Berechnung kann nicht geleugnet 
werden, doch sind die dabei gem achten Fehler vorläufig nicht einmal der 
Größenordnung und dem Sinne nach abzuschätzen. J a c o b s o n 3 *) hat an 
dieser Methode berechtigte K ritik  geübt. Bei jeder Berechnung der Ge­
schwindigkeit in der A orta ist zu bedenken, daß hier nicht nu r wie in allen 
A rterien das Blut m it wechselnder Geschwindigkeit sich bewegt, sondern daß 
wenigstens im Bulbus aortae während der Diastole das Blut überhaupt keine 
Geschwindigkeit besitzt. Berechnet man die D urchschnittsgeschwindigkeit 
aus dem Sekundenvolum (75) und dem m ittleren Querschnitt der A orta (5 qcm), 
so erhält man 25 cm/sec, doch dürfte die maximale Geschwindigkeit mehr als 
doppelt so groß sein.

H e r m a n n  (1896'*) h a t  dann  d a rau f  au fm erksam  gem ach t, daß die von 
L u d w ig  und D o g ie l  e rm itte lten  W erte  m it den neueren  kleinen V olum zahlen 
n ich t stim m en, was H o o r w e g 5) d a rau f zu rü ck fü h rt, daß die G eschwindig­
k e it in der A orta  zu groß angenom m en sei. W enn auch  der G esam tquerschnitt 
a lle r A orten  Verzweigungen größer sei als das S tam m gefäß, könne die Geschw indig­
k e it in  der Carotis an n äh ern d  gleich der in  der A o rta  sein, weil die W iderstände 
in  den Zweigen desselben G esam tquerschnittes n ich t g leich sind. E in  U m stand, au f 
den schon D o g i e l 6) seihst und T i g e r s t e d t  (L ehrbuch , S. 148) aufm erksam  
m achen. H e r m a n n  konnte  jedoch durch  K e i l s o n 7) (von H ö s s e l i n 8) bestä tig t) 
zeigen, daß der Q uerschnitt der A orta  größer ist als der G esam tquerschnitt ih re r  Aste.

Die Methoden zur Bestimmung der U m la u f s z e i t  sind in § 34 ge­
schildert. Es ergib t sich leicht, wie man aus den dort gewonnenen W erten 
das Schlagvolum berechnen kann. Die W erte sind wohl allzu groß, da auch 
die Umlaufsgeschwindigkeit zu groß bestimm t ist. In neuerer Zeit h a t un ter 
Berücksichtigung aller Fehlerquellen S t e w a r t 9) diese Methode (s. S. 729) 
angewandt, um das Schlagvolum zu erm itteln; seine W erte siehe in der Tabelle.

Aus den von H e r in g  vorgenommenen vergleichenden Bestimmungen 
folgert dieser Autor, daß

1. die Umlaufszeiten m it der Tiergröße wachsen (Kol. 4 auf folg. S.),
2. die Zahl der Herzschläge, welche die Gesamtmasse des Blutes einmal

'durch den Körper treib t, bei allen Tieren gleich ist (Kol. 5).
Die folgende Tabelle soll es zeigen:

l)  V o lk m a n n ,  H äm odynam ik. Leipzig 1850. — !) V i e r o r d t ,  Erschein, und
Gesetze der S trom geschw indigkeiten. F ra n k fu r t  a. M. 1858. — 8) J a c o b s o n ,  B ei­
träg e  zur H äm odynam ik, A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1860, S. 100. — *) H e r m a n n ,
K leine physiol. B em erkungen und  A nregungen , Pflügers A rch. 65, 599, 1896. —
5) J . L. H o o r w e g ,  Ü ber die hei e iner Systole gelieferte  B lutm enge, A rch. f. d. ges.
Physiol. 66 , 474 bis 476, 1897. — ’ ) D o g ie l ,  Ber. d. sächs. Gesellsch. d. W issensch. 
1867, S. 272. — 7) K e i l s o n ,  E in  experim enteller B eitrag  zu r L ehre  von der P u ls­
frequenz, K önigsberger D issertation  1898. — 8) H ö s s e l i n ,  B eitrag  zur M echanik der
B lutbew egung, Festschr. f. Ziemssen 1899, S. 103. — 9) G. N. S t e w a r t ,  R esearches
on th e  c ircula tion  tim e and  on th e  influence w hich  affect i t ,  Jo u rn . of physiol. 
22, 159— 183, 1897.
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1 2 3 4 5

Tierart Gewicht
kg

Puls­
frequenz

Umlaufs­
zeitin Sek.

Frequenz­
zeit

K a n i n c h e n .................. 1.4 210 7,5 26,1
Ziegenböcklein . . . 3,8 110 14,1 26,0
H u n d ............................... 9,2 96 16,7 26,7
M e n s c h ........................... 64,0 72 23,1 28,8
P ferd  ............................... 380,0 55 31,5 27,7

§ 4 4 .

Berechnung' des Schlagvolums aus der Bestimmung des Sekundenrolum s.
Diese Versuche haben die brauchbarsten Resultate ergeben. S t o l n i ­

k o w 1) ha t un ter L u d w ig  in Leipzig die Versuche am vereinfachten 
Kreislauf des Hundes ausgeführt, wobei er alle Gefäße unterband, so daß nur 
Herz- und Lungenkreislauf übrig blieb. S ta tt des K örperkreislaufs w ar nur 
die A xillaris, welche zu dem messenden A pparat führte , und die Jugularis, 
welche von dem A pparat wieder ins Herz zurückführte, übrig gelassen.

D er m essende A p p a ra t bestand  in  einer B ohre , w elche vom H erzen m it B lu t 
gefü llt w urde. Die Diyision des In h a ltes  du rch  die Zahl der Sekunden, welche zur 
F ü llung  nö tig  w ar, ergab  das Volum. U nten  in der Tabelle (au f S. 750) ist ein 
M ittelw ert aus seinen V ersuchen ausgerechnet; da  S t o l n ik o w  n ich t bei a llen  V er­
suchen die notw endigen D aten  g ib t, is t es schw er, den w irklichen M itte lw ert a n ­
zugeben. Ü brigens w endet T i g e r s t e d t  (L ehrbuch , S. 150) m it E ec h t gegenüber 
diesen V ersuchen e in , daß dabei der B lu td ruck  im  arte rie llen  System  ein abnorm  
n iedriger w ar, und  daß das H erz  dabei gegen keine W iderstände arbe ite t. Oh 
allerd ings gerade d e s w e g e n ,  wie T i g e r s t e d t  w ill, die K esultate notw endigerw eise 
zu g r o ß e  Z ahlen  ergehen, bleibe dah ingestellt (vgl. das au f S. 744 Gesagte).

D er H au p tfeh le r in  den V ersuchen S t o l n ik o w s  lieg t zweifellos d a r in , daß 
die Z ufuhr des V enenblutes in  unbekanntem  Maße von der norm alen  Z u fu h r abw ich.

Die L u d w ig s c h e  S trom uhr is t von H ü r t h l e * )  w esentlich verbessert u n d  zum  
R egistrieren  e ingerichtet. Sie soll sich n ach  dem  B erich t von T s c h n e w s k y 3) aus­
gezeichnet bew ähren.

Am Kaninchen ha t T i g e r s t e d t 4) m it einer ähnlichen V orrichtung die 
durch die ungeteilte A orta strömende Blutmenge d irek t gemessen.

Zur B erechnung  des norm alen  Sekundenvolum s h a t  er n u r  d iejenigen Be­
stim m ungen ve rw erte t, die] ku rz  d au erten  und bei denen er w eder einen abnorm  
starken, noch abnorm  schw achen Gefäßtonus verm u te t; fe rn e r schließt er die V er­
suche aus, hei denen die Pulsfrequenz anorm al u n d  die B lu tzu fu h r zum  H erzen 
künstlich  gesteigert w ar. Als M itte lw ert von 14 V ersuchen h a t er in  dieser W eise 
das Pulsvolum  = 0,27 Proz. und das Sekundenvolum  =  0,85 Proz. des Körper- .  
gewichtes gefunden , und zw ar bei einer m ittle ren  Pulsfrequenz von 193 pro 
M inute und  einem  A ortendruck  von 8,8 bis 17,6 cm Quecksilber. W enn er aber 
die bei jedem  einzelnen V ersuche beobachteten  m axim alen  W erte  zu r B erechnung 
des D urchschnittsw ertes verw endet, so w a r das Pulsvolum  =  0,42 Proz. und  das

*) S t o l n ik o w ,  Die E ichung  des B lutstrom es in  der A orta  des H undes, Arch. 
f. (A nat. u .) Physiol. 1886, S. 1. — s) H ü r t h l e ,  B eschreibung einer reg istrierenden  
S trom uhr, Pflügers A rch. 97, 183, 1903. — 3) T s c h n e w s k y , Ü ber D ruckgeschw indig­
keit und  W iderstand  in  der S trom bahn der Art. carotis und cruralis, ebenda 97, 210, 
1903. — 4) T i g e r s t e d t ,  S tudien über die B lu tverteilung  im  Körper, Skand. A rch. 
f. Physiol. 3, 145, 1891.
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Sekundenvolum  =  1,32 Proz. des K örpergew ichtes, hei einer Pulsfrequenz von 194 
pro  M inute und einem  A ortendruck  von 10,3 bis 15,3 cm  Quecksilber. E ine eigen­
a rtig e  M odifikation h a t  jü n g st L o h m a n n 1) angegeben; das P rinz ip  derselben be­
ru h t  d a rau f, daß m an  die A orta  vor dem A bgang der großen H alsgefäße d u rch ­
schneidet und das Volum  des u n te r  arterie llen  D ruck gesetzten ausström enden B lutes 
m ißt. G leichzeitig sorgt m an  fü r  E rh a ltu n g  der Z irku la tion  d a d u rch , daß m an  in 
das periphere  E nde der A o rta  ebenfalls u n te r  D ruck  B lu t ein laufen  läßt. M it 
dieser M ethode h a t  B o h lm a n n * )  Bestim m ungen an g este llt, die das R esulta t von 
T i g e r s t e d t  bestätigen. Aus diesen Z ahlen  ist eine M itte lzah l fü r  die un tere  
Tabelle berechnet.

Schon früher hatte  Ad. F i c k 3) den sinnreichen Vorschlag gemacht, den 
C 0 2- Gehalt im venösen und im arteriellen H erzblut zu bestimmen und gleich­
zeitig die von der Lunge ausgeschiedene C 0 2 zu ermitteln.

W enn man näm lich weiß, wieviel C 0 2 das Blut in der Sekunde verliert, 
— und diese Zahl findet man durch Bestimmung des C 0 2- Gehaltes in der 
Exspirationsluft — und wenn man weiß, wieviel jedes Gramm des rechten 
H erzblutes mehr C 0 2 en thält als das des linken Herzens, dann kann man 
ausrechnen, wieviel Gramm Blut durch die Lunge gegangen sein müssen, 
um das Sekundenvolum an C 0 2 zu liefern.

1886 bedauert S t o l n ik o w ,  daß n iem and au f diesem „unanfech tbaren  G rund­
sä tze“ das Sekundenvolum  b isher experim entell zu bestim m en versuch t habe. 
Schon im  selben Ja h re  m ach ten  G r e h a n t  und Q u i n q u a u d 4) die M itte ilung , daß 
sie au f diese W eise das Sekundenvolum  bestim m en. Sie haben  das venöse B lu t 
m itte ls einer Sonde dem  rech ten  H erzen , und das a rte rie lle  d irek t der Carotis e n t­
nom m en. Sie fanden  dabei ein Sekundenvolum  des B lutes von 27,8 g. Sie geben 
aber das G ew icht der H unde n u r  approxim ativ  an. In  der Tabelle sind die w a h r­
schein lichen G renzw erte des Gewichtes verw ertet.

S p ä t e r  h a t  Z u n t z 5) m it e iner ähnlichen M ethode am  Pferde sehr exakte 
B estim m ungen gem acht. Die W erte  finden sich in  der Tabelle angegeben.

Noch m it einer anderen  M ethode h a t  Z u n t z 6) dan n  versuch t, das Sekunden­
volum  zu bestim m en: D urch V agusreizung rie f er einen tem porären  H erzstillstand 
he rv o r und  in jiz ie rte  dabei in  die A orta  durch  einen ih re r  A ste gerade eine solche 
M enge B lut, daß der B lu tdruck  sich n ich t änderte. D ie in jiz ie rte  B lutm enge soll 
dan n  gleich jener M enge sein , welche von dem  H erzen in  derselben Zeit in das 
A rteriensystem  hineingew orfen  w ä re , fa lls das H erz w eiter geschlagen h ä tte . E r  
fa n d  dabei W erte, die den au f andere  W eise berechneten  seh r ähn lich  sind.

E ine V erbesserung der M ethode streben L o e w y  u. S c h r ö t t e r 7) an , welche 
m it einer A rt von L u n g en k a th e ter a rbeite ten  und d adurch  die Bestim m ungen auch  
am  M enschen vornehm en konnten .

In folgender Tabelle sind die von den verschiedenen Autoren m it den 
angegebenen Methoden gefundenen W erte übersichtlich zusammengestellt,

*) L o h m a n n ,  E ine neue M ethode zur d irek ten  B estim m ung des Schlagvolum s 
des H erzens, Pflügers A rch. 118, 260. — *) B o h l m a n n ,  Das Schlagvolum  des 
Herzens und  seine B eziehungen zu r T em pera tu r des Blutes, Pflügers Arch. 120, 367, 
1907. — “) Die n u r  eine Seite lange M itteilung, welche den ganz präzisen V orschlag 
en th ä lt, findet sich im  Sitzungsber. der phys. m ed. Ges. W ürzburg  1870, S. 16, und 
G esam m elte Schriften  3 , 573. — 4) G r e h a n t  e t Q u i n q u a u d ,  R echerches experi­
m en ta les su r la m esure du  volum e de sang qui traverse  les poum ons en un  tem ps 
donne, Compt. rend. d. 1. Soc. de biol. S. V III , T. III , p. 159. — 5) Z u n tz ,  Die E r ­
n ä h ru n g  des H erzens und  ih re  B eziehung zu seiner A rbeitsleistung, D eutsche med. 
W ochenschr. 1892, Nr. 6. — “) D e r s e lb e ,  Ü ber eine neue M ethode zu r Messtmg 
der z irkulierenden B lutm enge und der A rbeit des H erzens, Pflügers A rch. 55, 521, 
1 8 9 4 . — 7) L o e w y  u. S c h r ö t t e r ,  V erfah ren  zu r B estim m ung der B lutgasspannung, 
der K reislaufsgeschw indigkeit und des H erzschlagvolum s am  M enschen, Arch. f. 
(A nat. u.) Physiol. 1903, S. 394.
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wobei allerdings zu berücksichtigen is t , was T i g e r s t e d t 1) über den 
n u r relativen W ert derartiger zahlenmäßiger Angaben über das Schlag­
volum angibt. Als wahrscheinlichen W ert darf man 70 g fü r das Sekunden­
volum annehmen, also bei 72 Pulsen ein Schlagvolum von 60 g.

In  dieser Tabelle  sind die A ngaben der A utoren  w iedergegeben, die von 
T i g e r s t e d t  und S t o l n ik o w  um gerechnet au f ein m ittleres Gewicht. L o e w y  u. 
S c h r ö t t e r  geben n ich t das G ew icht der sieben von ihnen  un tersu ch ten  M enschen an.

In  der K olum ne 8 sind dan n  die W erte  u n te r  de r T orau sse tzu n g , daß das 
B ekundenvolum  proportiona l dem  K örpergew icht is t ,  was w ahrschein lich  n ich t ge­
n a u  stim m t, fü r  einen M enschen von 60 kg angegeben.

In  der K olum ne 9 ist daraus das Schlagvolum  berech n et, u n te r  der V oraus­
setzung von 72 Pulsen  pro M inute. Dies is t geschehen, um  eine A nschauung zu 
geben , was die gefundenen W erte  in  bezug au f den M enschen bedeuten. In  der 
Kolum ne 10 und 11 sind dieselben Z ahlen  fü r  den M enschen ausgerechnet u n ter 
d e r von m anchen angenom m enen V oraussetzung, daß das Sekundenvolum  n ich t 
p roportional dem  G ew ichte p , sondern proportional zunim m t. M an sieh t, daß 
d iese A nnahm e, die aus U ntersuchungen  an  verschieden schweren T ieren derselben 
Spezies abgeleitet is t, fü r  die gesam te T ierreihe  noch w eniger den ta tsäch lichen  
V erhältn issen  zu entsprechen sch e in t, w ährend  die A nnahm e der P ro portionalitä t 
w enigstens ein igerm aßen  übereinstim m ende W erte liefert.

D ie F req u en z d es H erzsch lages .

§ 45.
H erzfrequenz und B lutdruck.

Daß die V ergrößerung der Frequenz der Herzschläge, wenn sie eintreten 
könnte , ohne daß irgend etwas anderes, also insonderheit das Schlagvolum 
verändert w ird, die in der Sekunde geförderte Blutmenge und dam it n a tu r­
gem äß den Druck im arteriellen System steigern w ürde, liegt auf der Hand. 
N un kann aber das Herz bei größerer Frequenz nicht jedesmal so viel in die 
A orta treiben wie bei langsamem Schlagen; denn da bei einer Druckerhöhung 
im  arteriellen System der venöse D ruck nicht notwendig gesteigert w ird, so 
braucht auch der venöse Zufluß zum Herzen nicht größer zu werden. Es fließt 
also in der Zeiteinheit unabhängig von einer etwaigen Frequenzänderung 
imm er annähernd gleichviel B lut ins H erz , d. h. wenn die Herzschläge sich 
schnell folgen, sp fließt wenig B lut, wenn sie sich langsam folgen, viel Blut 
w ährend der Diastole in das Herz: m e h r  a l s  d a s  H e rz  am  E n d e  d e r  
D ia s to le  e n t h ä l t ,  k a n n  es w ä h r e n d  d e r  S y s to le  n i c h t  h e rg e b e n .

B ei frequentem  Puls w erden also n u r  geringe B lu tm engen  ausgew orfen und  
d e r  Pu ls w ird  m ith in  k lein  (w enn n ich t etw a infolge von G efäßerw eiterung — wie 
bei de r M uskelarbeit — m eh r V enenblu t dem H erzen zufließt). Bei ra rem  Puls ist 
es um gekehrt.

Diese selbstverständliche m echanische B etrach tu n g  is t v o n S t e f a n i  bei seinen 
A rbeiten  über die ak tive  D iastole n ich t genügend gew ürd ig t, m a n c h e  von ihm  
beobachtete  und a u f  eine d iastolische V agusw irkung  zu rü ck g efü h rte  T atsachen  
finden h ierd u rch  ih re  E rk lä ru n g . H ierzu  kom m t a llerd ings noch, daß das w ährend  
d e r lan g en  Pause überfü llte  H erz sich ebenfalls aus le ich t verständ lichen  G ründen 
n ich t völlig zu en tleeren  verm ag.

Die m ann ig fachen  experim entellen  und k lin ischen A rbeiten  über die Be­
ziehung  zwischen H erzk ra ft und Frequenz haben  denn auch  im  Grunde n ich ts 
anderes ergeben, als daß eine w eitgehende U n abhäng igkeit besteh t und der D ruck 
n ic h t zu steigen b ra u ch t, ja  im  G egenteil häufig  genug sin k t, w enn die Frequenz

')  T i g e r s t e d t ,  Skand. A rch. 19, 38, 1907.
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v e rm e h rt w ird , z . B . is t  dies seh r d e u tlic h  in  der A g o n e , w o tr o tz  „fliegen d em  P u ls “ 
d er B lu td r u c k  s in k t;  e x p e rim e n te ll k a n n  m a n  das d u rc h  re ic h lic h e  B lu te n tz ie h u n g  
zeigen .

Sicherlich  aber is t die P u l s g r ö ß e  u n t e r  s o n s t  g l e i c h e n  V e r h ä l t n i s s e n  
a b h ä n g i g  v o n  d e r  F r e q u e n z ;  denn u n te r  de r ziem lich zutreffenden V oraus­
setzung , daß de r venöse Zustrom  zum  H erzen von der Frequenz u nabhäng ig  ist, 
w i r d , je  größer das In te rv a ll zw ischen zwei Pulsen i s t , desto m eh r B lu t in den 
V entrikel hineinfließen. Also kann  und  w ird  auch  m ehr herausgew orfen  w erden, 
und die Pulsvolum ina sind d ah er in  gewissen G renzen proportional der Herzpause. 
Selbstverständlich  fließt ab er gleichzeitig  au ch  m eh r B lu t durch  die C apillaren aus 
dem  arte rie llen  System  ab. D er B lu td ruck  w ird  also im  Beginn der Systole jedesm al 
s ta rk  ansteigen und  d an n  in  dem  V erlau f der langen  Pause s ta rk  absinken. Diese 
beiden F ak to ren  kom pensieren sich und  ergeben den g leichen m ittle ren  B lutdruck. 
M an sieh t z. B. sehr deu tlich  in  der F ig . 45 au f S. 689, daß nach  der V agusreizung 
der alte  B lu td ruck  auch  durch  die w enig frequen ten  H erzschläge, die noch als N ach­
w irkung  der V agusreizung  zu be trach ten  sind, w iederhergeste llt w ird . A uch zeig t 
diese F ig u r sehr deutlich , daß die ersten  Pulse n ach  der V agusreizung ganz besonders 
groß sind. A llerdings sehen w ir auch  d eu tlich , daß dies n ich t der einzige Grund 
sein k a n n , w elcher die Pulsgröße beeinflußt. So sind die Pulse an  den Stellen 
hohen  D ruckes u n ab h än g ig  von der F requenz  klein . Es b e ru h t dies au f den 
E lastizitätsverhältn issen  de r A rterienw and  (vgl. N äheres d a rü b er in  § 22 au f S. 708).

D ie F requenz des Pulses ist eine außero rden tlich  labile  Größe, w elche d irek t 
von dem  G egenspiel des V agus und  A ccelerans abhäng ig  is t — und  als solche an  
an d ere r Stelle des H andbuches b ehandelt ist —, in d irek t aber von den m ann ig ­
fachsten  F ak to ren  beeinflußt w ird. T ro tz  de r L eich tigkeit, die F requenz  zu be­
stim m en, sind die A ngaben zum  Teil n ich t seh r präzise infolge de r Schw ierigkeit, 
einen de r sich gegenseitig  kom pensierenden E inflüsse zu isolieren.

H ier soll es genügen, die e i n z e l n e n  F ak to ren  aufzuzäh len , w elche nachw eis­
lich  eine V erm ehrung  oder V erm inderung  de r Pulsfrequenz hervorrufen . Außerdem  
sind in  einigen K u r v e n  die w ich tigsten  V erhältn isse dargestellt. L ite ra tu ran g ab en  
und genauere  Z ahlenverhältn isse finden sich in  V i e r o r d t s 1) D aten  und  Tabellen 
und T i g e r s t e d t s 5) L ehrbuch.

§ 46.
Abhängigkeit der Pulsfrequenz von den wichtigsten physiologischen

Bedingungen8).
1. Von der K ö rp e rg r ö ß e .

K le in e  M e n sc h e n  h a b e n  e in e n  f r e q u e n te r e n  P u ls  a l s  g ro ß e . 
Die auf folgender Seite stehende Tabelle, die nach den Zahlen der ver­
schiedenen Autoren gezeichnet ist, g ibt einen ungefähren A nhalt dafür.

Diese R egel, die fü r  die verschiedenen M enschenindividuen g ilt, findet sich 
auch  bei verg le ichender B etrach tu n g  der T ierre ihe  bestätig t. Folgende abgerundete  
Z ahlen m ögen einen A n h a lt d a fü r geben. (E ine A usnahm e m ach t n u r  d ie ziem ­
lich unsichere A ngabe über den D elphin.) E s sind n u r  W arm blü ter e rw ähn t, denn 
bei den  Poik ilo therm en ist die Frequenz des H erzschlages durchaus eine F unk tion  
de r um gebenden T em p era tu r und die A ngaben sind d ah er n ich t ohne w eiteres ve r­
gleichbar, doch ist auch h ier eine A bhängigkeit unverkennbar. Besonders deutlich  
w ird dies, w enn m an große und kleine T iere derselben Spezies vergleicht. So gib t 
z. B. N e w p o r t 4) an, daß 5 g schwere T otenkopflarven 40 Pulse, 3 g schw ere aber 
50 Pulse haben. Frösche haben  40 bis 50 Pulse ; ü b e rh au p t haben  alle K a ltb lü ter 
einen fü r  ih re  Größe sehr langsam en Puls.

l ) H. V i e r o r d t ,  A nat. Physiol. u. physikal. D aten  u. Tabellen, H . Aufl., S. 151 ff. 
Jen a , F ischer, 1893. — s) T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch , S. 26. — 8) A uf die von K n o l l  
zuerst beobachtete und d ann  vor allem  von H e r i n g  stud ierte  A bhängigkeit von 
Puls und A tem frequenz k an n  h ier n u r  hingew iesen w erden. —  4) N e w p o r t ,  On 
th e  T em perature  of Insects. Philos. T ransac t. 1837, p. 313.
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E l e f a n t ....................................................................... 25 Pulse pro M inute
K a m e l ................................................................................30 „
L öw e1), P fe rd 2), O chse”), T a p ir1) ...................... 40 „ „ „
E ^ !) ................................................................................50 ,  „
P a n th e r1), H y ä n e 1) ..................................................... 60 „ „ n
S c h a f2) ............................................................................70
M u rm e ltie r ....................................................................... 80
H u n d 2) ......................................................................... 100 „ „ „
D elp h in 3), K a n in ch e n 2) .......................................... 150 „ „
H ase lm aus2) und  fliegender H u n d .................... 175 „ „

Diese Z ahlen sind n u r  als grobe M ittelzahlen  zu b e trach ten , denn ähnliche 
V aria tionen  w ie bei M enschen finden sich auch bei T ierindiv iduen. A ußerdem  sind 
m anche T iere, wie dies H. E . H e r i n g  z. B. fü r  K aninchen  gezeigt h a t, offenbar in 
bezug au f die Pulsfrequenz noch viel em pfindlicher gegenüber äußeren  Einflüssen als 
M enschen, w enn m an dah er ohne w eitere V orsicht die Pulse, z. B. beim  K aninchen 
und bei de r H aselm aus, z ä h lt ,  e rh ä lt  m an  viel höhere  Z ahlen als oben angegeben.

D aß die Pulsfrequenz m it zunehm ender T iergröße ab n im m t, erschein t sehr 
p lau sib e l; H e r m a n n  4) h a t  im  A nschluß an  einen G edanken V o lk m a n n s  aus­
g e fü h rt, daß dies d ah er rü h re , w eil das 
Schlagvolum  dem  T iergew ich t, bei g leicher 
Spezies also dem  K ubus de r K örperlänge, 
de r A ortenquerschn itt ab er dem  Q uadrat 
derselben p roportional sei: Die E n tleeru n g  
des H erzens m üsse d ah er bei größeren 
T ieren  län g er dauern . K e i l s o n  (1898 5) 
h a t  bei zah lreichen  T ieren  K örpergew icht,
P u lsfreq u en z , B lu tm en g e , H erzgew icht,
H erzvolum , K aliber der A orta  und K aliber 
und  M aschenw eite de r C apillaren  bestim m t 
und  gefunden, daß von dieser Seite n ich ts 
der obigen A uffassung im  W ege steht.
D agegen fan d  s ic h , daß die Herzgröße 
n ich t dem  T iergew icht proportional, 
sondern  bei k leinen T ieren  re la tiv  größer 
ist — d adurch  w ird  n a tü rlich  ein u n b ek an n ter F a k to r  in  die R echnung  ein­
g e fü h rt. Vgl. im  übrigen  die äh n lichen  B etrach tu n g en  bei v. H ö s s l i n 6).

A llerdings dü rften  diese m echanischen V erhältn isse n ic h t die U rsache, sondern 
selbst n u r  eine A npassungserscheinung sein. D er g rößere B lu tb ed arf der G ew ichts­
e inheit bei k leineren  T ieren  is t in  ih rem  Stoffwechsel b eg rü n d et, dessen Größe 
bekann tlich  proportional der K örperoberfläche (an n äh ern d  = p % )  ist. N ach dem  Stoff­
w echsel und  insonderheit n ach  dem  Gaswechsel r ich te t sich aber das B lutbedürfnis 7).

Abhängigkeit der Pulsfrequenz des Menschen 
von der Körperlänge.

2. Vom A lte r .
Dieser Einfluß is t sehr genau studiert worden, und es ha t sich gezeigt, 

daß d ie  F r e q u e n z  b e i d e r  G e b u r t  am  g r ö ß te n  i s t ,  e r s t  s c h n e l l ,  d a n n  
la n g s a m  s in k t ,  um  im  G r e i s e n a l t e r  d a n n  w ie d e r  e in  w e n ig  a n z u -  *)

*) D u b o is  ( d ’A m ie n s ) ,  Bull, de l ’Acad. de m ed. 5, 442, 1840. — 2) H u r m a n n  
et D e c h a m b r e ,  A rch. gener. de m ed., 2. Ser., 9, 353. —  3) N ach E s c h ­
r i e b t  (z itiert n ach  M ilne E d w a r d s  B etons Phys.) 4 , 63. — 4) H e r m a n n ,  Physio­
logie 1896, 11. Aufl., S. 86. — 5) K e i l s o n ,  E in  experim enteller B eitrag  zu de r 
L eh re  von der Pulsfrequenz. K önigsberger D issertation  1898. —■ ')  H. v. H ö s s l in ',  
B e itrag  zur M echanik der B lutbew egung, Festschr. f. v. Z ie m s s e n ,  S. 103 u. 624, 1899. 
— 7) Aus analogen G ründen haben  diejenigen Tiere, die den geringsten  Sauerstoff­
bed arf h a b en , die g rößten  B lu tk ö rp erch en , weil h ierbei das V erhältn is von B lu t­
kö rperchen  und Oberfläche zum  In h a lt  das re la tiv  ungünstigste  ist.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I .



7 5 4 A bhängigkeit der Pulsfrequenz von A lter, Geschlecht,

s te ig e n . Die genaueren Zahlen ersieht man aus der Tabelle der Fig. 59. 
Dieselben sind nach dem großen statistischen M aterial älterer Untersucher 
zusammengestellt, vornehmlich nach V o lk m a n n 1) und G u y 2).

W äh ren d  des Fötallebens is t die Pulsfrequenz noch etw as größer, gegen Ende 
der Schw angerschaft b e träg t sie !40, kan n  aber durch  geringe Bew egungen der

Fig. 59.

F ru c h t in  die Höhe getrieben werden. Bei T ieren  (vor allem  bei K a ltb lü tern , doch 
au ch  beim  H ühnchen  und bei Säugetieren) kann  m an die H erzbew egungen von 
ih rem  Beginn ab  stud ieren ; h ie r  zeigt es sich, daß die Frequenz a lle r b isher lebend 
beobachteten  em bryonalen  H erzen zu A nfang  ih re r  T ätig k eit geringer ist als bald  
nachher. F ü r  das H ühnchen  g ib t P r e y e r  (18853) a n ,  daß die H erzfrequenz vom 
zw eiten bis fü n ften  Tage zun im m t; sie kan n  sich sogar verdoppeln und von 90 bis 
180 in  der M inute steigen.

3. Vom G e sc h le c h t.

Da das Herz bei großen Menschen langsam  schlägt, ist naturgem äß 
der Puls des kleineren Weibes frequenter als der des Mannes. Aber auch 
wenn man M änner und Frauen von gleicher Größe m iteinander vergleicht, 
haben F rauen  einen P u ls, der nach verschiedenen Angaben [Qu e t  e i e t 4), 
D a lq u e n 6) und andere] um 1 bis 15 Schläge frequenter ist. Besonders

')  V o lk m a n n ,  H äm odynam ik n ach  V ersuchen, 1850, S. 427 ff. — ’) G u y , A rtikel 
„Pulse“ in T o d d s  E ncyclopaedia 4, 184, 1852. — a) P r e y e r ,  Spezielle Physiologie 
des Em bryo. Leipzig 1885. — 4) Q u e t e l e t ,  Sur l’hom m e e t le developpem ent de 
ses facu ltes, 1836. — 5) D a lq u e n ,  Die Schw ankungen der Pulsfrequenz im  ge­
sunden Z ustande. G ießener D issertation 1888.



groß soll der Unterschied in den Pubertätsjahren sein (vgl. im übrigen 
Fig. 59).

Daß m an ziem lich allgem ein an n im m t, daß M ädchen im  M utterleibe einen 
frequen teren  Puls haben  als K naben und danach  das Geschlecht bestim m en zu 
können m ein t, d ü rfte  bek an n t sein. P r e y e r 1) g ib t a n , es w ürden geboren bei 
einer F requenz der k indlichen H erztöne

T em pera tu r, B arom eterdruck  und Jah resze it. 7 5 5

u n ter 135 V s Knaben, Vs M ädchen,
von 135 bis 145 % n Vs
über ' 145 Vs T» V s

A uch bei T ieren  findet sich etw as Ä hnliches, so w ird  angegeben, daß der 
H engst 30, die S tute 40 Pulse in  der M inute ha t.

4. Von der T e m p e r a tu r  und dem B a r o m e te r d r u c k .

D ie P u l s f r e q u e n z  s t e i g t  b e i  s t a r k e r  E r h ö h u n g  d e r  T e m p e r a tu r  
(sowohl der L uft, als auch bei Tem peraturerhöhung durch warme Speisen). 
Eine Tatsache, die vielfach auch experimentell nachgewiesen ist (besonders 
schön naturgem äß an K altblütern, weil hier die Tem peratur beliebig verändert 
werden kann). Bekannt ist diese A bhängigkeit fü r den Frosch. N e w p o r t2) 
konnte dasselbe Gesetz fü r die Insekten (an Sphinx A troposlarven) nachweisen, 
an M anteltieren habe ich 3) es vielfach selbst beobachtet usw. F ü r den Menschen 
soll sich die A bhängigkeit der Pulsfrequenz von der K örpertem peratur nach 
L i e b e r m e i s t e r 4) m it großer A nnäherung durch die Formel 

Pulsfrequenz =  80 -)— 8 ( T — 37)
ausdrücken lassen, doch ist hierbei offenbar die m ittlere Pulsfrequenz zu hoch 
angenommen. Dem entsprechend soll nach T ig e r s t e d t  der Puls in den Tropen 
frequenter sein als in den Polar­
gegenden (jedoch andererseits 
ist der Puls bei ein und dem­
selben Menschen im W inter 
frequenter als, im Sommer — 
vgl. die Kurven Fig. 60). Auch 
die Erhöhung der Pulsfrequenz 
nach den M ahlzeiten [nach 
S m i t h 5) kommen Frequenz- 
ei'höhungen vor, die bis zu 17 
Pulsen pro Minute betragen] 
is t auf die W ärm ewirkungen 
zurückgeführt w orden, doch 
dürfte hier wohl das erhöhte 
Sauerstoffbedürfnis maßgebend sein. Ob bei der Pulsfrequenzerhöhung im Hoch­
gebirge ausschließlich das erhöhte 0 2-Bedürfnis ausschlaggebend ist oder oh 
noch andere Faktoren — insonderheit die Erhöhung der K örpertem peratur —

‘) P r e y e r ,  1. o. S. 521. — ')  N e w p o r t ,  On th e  tem p era tu re  of Insects, Philos. 
T ransact. 1837, p. 313. — 3) N i c o la i ,  B eiträge zu r A natom ie und Physiologie des 
Salpenkreislaufes, Arch. f. A nat. u . Physiol. 1908. — 4) L i e b e r m e i s t e r ,  H andbuch  d. 
Pathologie und T herapie des Fiebers. Leipzig, Vogel, 1875. — 5) S m i th ,  Medic.- 
cliirurg . transac t., London 39, 44, 1856.

Fig. 60.
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7 5 6 A bhängigkeit der H erzfrequenz von de r Tageszeit,

eine Rolle spielen, ist noch nicht entschieden. Auf die außerordentlich um fang­
reiche L ite ra tu r über die Pulssteigerung beim F ieber, die als pathologischer 
Prozeß zu betrachten  ist, kann hier n icht eingegangen werden.

Die Pulsfrequenz schwankt auch während des Tages; diese Schwankungen 
sollen proportional den m ittleren Schwankungen der L ufttem peratur sein. 
Einen Einfluß des Barom eterdrucks g ibt V ie r o r d t1) an , nach ihm erhöht 
Steigen des Barom eters um 1 cm H g die Pulsfrequenz etwa um 1 Schlag

Fig. 61.

Tageskurve der Pulsfrequenz.
» ■ — * Tageskurve (die X  bezeichnen Mahlzeitsstunden).
®-------© Tageskurve beim Fasten.

pro Minute. W enn dies richtig  w äre, würde es beweisen, daß die von 
M e r c i e r 2) nachgewiesene Steigerung der Pulsfrequenz un ter dem Einfluß 
des Höhenklimas nicht eine Folge der L uftdruckänderung sein kann , denn, 
wie sich aus M e rc ie r s  Zahlen herausrechnen läß t, hätte  der Puls bei der 
vorhandenen Höhendifferenz um 12 Schläge in  der M inute abnehmen müssen 
(vgl. hierzu auch H e l le r ,  M a g e r  und v. S c h r ö t t e r 3).

Fig. 61 g ibt in der ausgezogenen Linie die aus all den genannten sowie 
aus den in  5 und 6 zu nennenden Gründen resultierende Kurve der P u ls­
frequenz bei norm al lebenden Menschen wieder. Durch die X  sind die Stunden 
der Mahlzeiten bezeichnet, die punktierte Kurve gibt die Pulsfrequenz bei 
einem H ungernden wieder.

5. Von K ö rp e rb e w e g u n g e n .

Schon die geringsten Bewegungen bewirken eine deutliche Steigerung 
der Frequenz. Die tiefsten Zahlen erhält man nur b e i  a b s o l u t e r ,  
l ä n g e r e  Z e i t  f o r t g e s e t z t e r  K ö r p e r r u h e  in  l i e g e n d e r  S te l lu n g  u n d  
in  n ü c h te r n e m  Z u s ta n d e .  Daß also im S c h la f  die Pulsfrequenz eben­
falls gering ist, wäre n icht wunderbar. Ob die Tatsache, daß der Mensch 
schläft, a u ß e rd e m  noch eine H erabsetzung der Pulszahl bewirkt, ist fraglich, 
da meist Schlafende m it W achenden und sich Bewegenden verglichen sind. *)

*) V i e r o r d t ,  Physiologie des A thm ens 1845, S. 93, 194 u. 255. — s) M e r c i e r ,  
Influence du  säjour dans les grandes a ltitudes sur le nom bre de pulsations cardi- 
aques. C. r. d. la  soc. de biol. 1894. —  3) R. H e l l e r ,  W . M a g e r  und  H. v o n  
S c h r ö t t e r ,  Ü ber das physiologische V erh alten  des Pulses hei V eränderungen  des 
L uftdruckes, Zeitschr. f. k lin . Med. 33, 341—380; 34, 129—165, 1897.
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Es w ird angegeben, daß im Schlafe eine Frequenzverm inderung um 5 Proz. 
( H e i l b u t 1) e in tr itt, bei K indern sogar um 10 Proz. (V o g e l* 2) und bei Neu­
geborenen bis zu 30 Proz. ( A l l ix 3).

Beim  W intersch laf t r i t t  eine sehr s ta rke  A bnahm e ein. S a i s s y 4) u. P r u n e l l e  ’’) 
sahen beim  M urm eltier die P u lszah l von 90 au f 10 und w eniger herun tergehen . 
M a r s h a l l  H a l l 6) zäh lte  bei F lederm äusen  im  Som m er bis zu 200 Schlägen in  
der M inute, im  W in te r n u r  28 Schläge. A llerdings d ü rfte  dies z. T. eine d irek te  
W irk u n g  der h e rab g ese tz ten , T em p era tu r sein, denn bek an n tlich  sin k t diese w ährend 
des W interschlafes ganz außerordentlich .

Die folgenden Z ahlen  gelten  fü r  gesunde M enschen, sind aber n u r  D urch ­
schnittszahlen , die eine V orste llung  von der G röße de r F req u en zän d eru n g  geben sollen.

Pulsfrequenz bei abso lu ter K ö rp e r ru h e ...........................  60
„ fü r  g e w ö h n l ic h ..............................................  70
„ n ach  einem  S p a z ie r g a n g e .............................100
„ n ach  längerem  G eschw indschritt . . . 140
„ n ach  schnellem  L a u f e n ..................................... 150

E n tsprechend  reag ie rt das H erz n a tü rlich  au f alle körperlichen  A nstrengungen, 
und zw ar sind die F requenzste igerungen bei gesunden M enschen sehr viel geringer 
als bei K ranken  und R ekonvaleszenten  (vgl. h ierzu  C h r i s t 7)- N ach A ufhören  der 
K örperbew egungen sink t die P u lszah l n ich t sofort, und  zw ar r ich te t sich die 
D auer der N achw irkung  (bis zu e iner Stunde) m eh r nach  der D a u e r  a l s  n a c h  
d e r  G rö ß e  der vorausgegangenen A nstrengung.

Vgl. h ierzu  Z u n tz  u. S c h u m b u r g 8), Physiologie des M arsches; fe rn e r K o lb * ), 
de r ang ib t, daß n ich t selten bis 240Pulse in  der M inute Vorkom m en; T r a u t w e i l e r 10 *) 
g ib t jedoch  an, daß bei 170 Schlägen die Grenze de r L eistungsfäh igkeit liege.

6. Von der K ö rp e r la g e .

Auch die Position des Körpers soll einen Einfluß ausüben. D e r  P u ls  
i s t  am  f r e q u e n te s t e n  b e im  S te h e n , am  la n g s a m s te n  b e im  L ie g e n .

W enn m an das M ittel aus den a lten  A ngaben von R o b i n s o n 11) , G u y 12), 
H o h l 13) u. a ., die au f großem  sta tistischen M ateria l beruhen , z ieh t, e rh ä lt m an 
beim  S t e h e n  89, beim  S i t z e n  79, beim  L ie g e n  77 Pulse pro M inute.

Später h a t  S c h a p i r o 14) seh r genaue U ntersuchungen an  50 gesunden Soldaten 
angeste llt und  dabei den Puls im  S tehen um  2 bis 34 (im  M ittel 14) Schläge fre ­
quen te r gefunden als im  Liegen.

Diese Z ahlen  sind zweifellos an n äh e rn d  r ich tig , doch ist zu berücksichtigen, 
daß dieselben n u r  fü r  den prak tischen  A rz t eventuell von W ich tigkeit sind. W as

*) H e i l b u t ,  Ü b e r  P u lsd iffe re n z, T ü b in g e r  D isse rta tio n  1850, S. 16. —  s) V o g e l ,
L e h rb u c h  der K in d e r k r a n k h e ite n , 3. A u fl., 1867, S. 10. —  8) A l l i x ,  E tü d e  su r la
P h y sio lo g ie  de la  p re m ie re  e n fa n c e  18 6 7, p. 92. —  4) S a i s s y ,  R e c h , expdr. sur
la  p h y siq u e  des a n im a u x  h ib e rn a n ts  1808, p. 42. —  5) P r u n e l l e ,  L e s  phenom &nes
e t les causes du  so m m eil h ib e r n a l, A n n . du  M usöum  18, 28, 18 11 . —  6) M a r s h a l l
H a l l ,  A r t . „H ib e rn a tio n “ , T oods C y clo p . o f  A n a t . an d  P h y s . 2, 77 2 , 1852. —
7) H . C h r i s t ,  Ü b e r den  E in flu ß  d er M u sk e la rb e it a u f  d ie  H e r z t ä t ig k e it ,  D eu tsch .
A r c h . f. k lin . M ed. 53, 102. —  8) Z u n t z  u. S c h u m b u r g ,  8 tud ien  zu  e in er P h y s io ­
lo g ie  des M arsche». B e r lin  1901, S. 34 b is 39. —  9) K o l b ,  B e iträ g e  z u r  P h y sio lo g ie  
m a x im a le r  M u s k e la rb e it, besonders des m odern en  Sports, B e r lin ,  b e i B r a u n .  —
10) T r a u t w e i l e r ,  B e iträ g e  z u r  M ec h a n ik  u nd P h y sio lo g ie  des B erg ste ig en s , J a h r b . 
d. S ch w e iz . A lp e n  C lub s 1883/84. —  u ) R o b i n s o n  B r y a n ,  T re a tise  o f  th e  A n im a l
E c o n o m y  173 4 , p. 180. —  I2) W . G u y ,  On th e  E ffe c ts  p ro d u ced  upon th e  p u lse
b y  C h a n g e  o f  P o sture, G u y s H o sp ita l R ep o rts 3, 92, 1838. —  13) H o h l ,  D ie  g e b u rts­
h ilf l ic h e  E x p lo ra tio n . H a lle  1855. —  14) S c h a p i r o ,  K lin is ch e  U n te rsu ch u n g en  
ü b e r  den  E in flu ß  d er K ö rp e rs te llu n g  und K o m p ression  p e rip h e rer  A rte r ie n  a u f  die
H e rz tä tig k e it , W ra ts c h  2, N r.  10, 11, 13 u. 30, 1881 (russisch ).
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sie bedeu ten , ist d am it n ich t gesagt. H öchstw ahrschein lich  sind es doch n u r  A n­
strengungen , w elche diese F requenzänderung  h e rv o rru fen , denn hei a llen  diesen 
U ntersuchungen  sind  die m it der A u frech te rh a ltu n g  e iner L age bzw. m it deren 
U m änderung verbundenen  A nstrengungen n ich t berücksich tig t.

D ie W id erstän d e im  S ystem  (d ie C apillaren).

§ 47.
Verzweigungsniodus der Gefäße und dadurch bedingter W iderstand.

(Vgl. h ierzu  au ch  § 37.)

Die Verzweigung in einem Gefäßsystem (vgl. Fig. 62) kann erfolgen 
nach Schema A (z. B. in einem künstlichen Kreislaufschema, wenn ein Schwamm

Fig. 62.

1 X1 2  2 x 8  4 X 6  8 x 4  1 6 x 3
=12 =16 =24 =32 =48

Verzweigungsmodus von Gefäßsystemen.
A  in  den Kreislaufmodellen (mit Verengerung), B  in der Technik (bei gleichbleibendem Querschnitt). 
C im Gefäßsystem (mit Erweiterung). D ie in  die Gefäße eingeschriebenen Zahlen bezeichnen die 
Lumen w eite der einzelnen Gefäße; an den entsprechenden Stellen des Randes ist jedesm al die M ultipli­
kation der Lum enweite m it der Zahl der vorhandenen W ege ausgeführt und daraus ergibt sich der

Gesamtquerschnitt.

in die Glasröhre hineingesteckt wird). Dadurch wird die S t r o m b a h n  
g e t e i l t  u n d  v e r e n g t .  Oder nach Schema B (häufig technisch benutzt). Da­
durch w ird die S t ro m b a h n  g e t e i l t  u n d  s o n s t  n ic h t  g e ä n d e r t .  Oder 
nach Schema C. Hierbei wird die Strom bahn in der Weise geteilt, daß zwar 
jedesmal der Q uerschnitt des sich teilenden Gefäßes größer ist als der Quer­
schnitt eines jeden Astes, aber kleiner als deren Summe. Dieser letztere Fall 
ist beim Gefäßsystem verw irklicht, und zwar g ilt dies, was oft bezweifelt
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worden ist, nach F u c h s  auch für die Teilung der A orta in  die beiden Iliacae, 
wenn man die M essung in situ und nicht am herausgeschnittenen P rä p ara t 
vornimmt. Die in dem Schema angeschriebenen Zahlen erläutern deutlich, 
wie dabei der Gesam tquerschnitt dauernd zunimmt. Hierbei wird also die 
S t ro m b a h n  g e t e i l t  u n d  g le ic h z e i t ig  e r w e i te r t .  Daß dieser Ver­
zweigungsmodus m it seiner Teilung in ein T ransport- und ein Umsatzsystem 
fü r den Kreislauf besonders günstig  ist, wurde schon in § 4 gezeigt.

Über das Verhältnis der W eite der Aorta zum Q uerschnitt der gesamten 
von ih r ausgehenden Äste vgl. auch § 4 3 . Vor allem T h o m a 1) hatte  b e ­
hauptet, daß der Querschnitt 
in der arteriellen Bahn 
anfangs sogar verengt w ird ; 
nach ihm is t die Fig. 63 
gezeichnet. Sollte diese A n­
sicht nicht richtig sein, so 
würde das Querschnitts­
minimum (und dem ent­
sprechend das Geschwindig­
keitsmaximum) innerhalb 
der arteriellen Bahn weg­
fallen.

W enn die S trom bahn 
m it einer kontinu ierlich  strö ­
m enden F lüssigkeit gefü llt 
is t, m uß du rch  jeden  Ge­
sam tq u ersch n itt des Gebildes 
die gleiche Menge fließen, 
denn sonst w ürde sich die F lüssigkeit an  irgend einer Stelle stauen. Das gleiche 
V olum  fließt ab er n u r  dann  du rch  verschiedene Q uerschn itte , w enn überall die 
G eschw indigkeit dem  Q uerschnitt u m gekehrt p roportional ist. Im  Schem a A ist 
also die Geschw indigkeit im  C apillargebiet g rößer, in  Schem a B gleich und in 
Schem a C k leiner als in  dem  H auptgefäße. Um also B lu t du rch  die Capillaren zu 
tre ib en , w äre in A eine K ra ft e rfo rderlich , in  B n ich t, und in  C w ird offenbar 
E nerg ie  gew onnen, denn die E nergie (% m t>8) is t fü r  das B lut im  H auptgefäß  
größer als fü r  das B lu t in  den Capillaren.

Das U m gekehrte g ilt fü r  die dann  w ieder e in tretende Sam m lung. Beim  B lu t­
k re is lau f ist also E nerg ie  nötig , um  dem B lute in  den V enen die nötige G eschwin­
digkeit zu geben. A llerdings sind die h ier ins Spiel tre tenden  Energiem engen n ich t 
sehr g ro ß , nach  Z u n t z 8) b e träg t die Bewegungsenergie in  der A orta  des Pferdes 
n u r  etw a 3 Proz. der gesam ten an  dieser Stelle im  B lute vorhandenen  E nergie.

W eiter aber is t vor allem K raft notwendig, um die sogenannten Reibungs­
w iderstände zu überwinden, die sich jeder materiellen Bewegung entgegen­
setzen. Speziell fü r die Blutbewegung sind dies

1. die auf der Konsistenz des Blutes beruhende innere Reibung;
2. die Erzeugung von Ström ungen und W irbeln bei jeder Teilungsstelle 

(d. h. Umsetzung von D ruckarbeit in eine Bewegung, welche nicht der F o rt­
bewegung des Blutes dient);

Fig. 63.

Das gegenseitige Verhältnis des Gesamtquerschnittes und der 
Blutgeschw indigkeit an den einzelnen Stellen des Gefäßsystems.

’) E . T h o m a ,  U ntersuchungen  über die H istogenese und H istom echanik des 
Gefäßsystem s. S tu ttg a r t 1893. — 8) Z u n tz  und H a g e m a n n ,  D er Stoffwechsel 
des P ferdes bei B uhe und A rbeit. B erlin, Parey , 1898.
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3. das Hindurchpressen von Blutkörperchen durch sehr enge Capillaren.
Die Kraft, welche diese Arbeit leistet und sich dabei fast völlig in W ärme 

umsetzt, ist eben der Blutdruck. Die auf diese Weise erzeugte W ärme beträg t 
etwa 50 Kalorien *) pro Tag und m acht also etwa 2 Proz. der vom Menschen 
pro Tag erzeugten bzw. abgegebenen W ärm e aus.

B ekann tlich  h ie lt  m an  im  A ltertu m  fälsch lich  das H erz fü r  die Quelle der 
tierischen  W ärm e. Abgesehen davon , d aß , wie w ir heu te  w issen, alle W ärm e im 
G runde aus de r aufgenom m enen N ah ru n g  stam m t, ist also das H erz auch  n ich t 
einm al als V e r m i t t l e r  und V erteiler d e r W ärm e in  nennensw ertem  G rade beteiligt.

Die W iderstände liegen in  den engen Gefäßen, den C apillaren sowie den kleinen 
A rte rien  und Venen. G erade h ie r  ist de r W iderstand  abhäng ig  vom  Gefäßtonus 
(s. oben). E n d lich  is t der W iderstand  abhäng ig  von der Konsistenz des B lutes. In  
folgendem  sollen d ah er die h ie rh e r gehörigen E rscheinungen  ab g ehandelt w erden in 
den A bschnitten  über die Capillaren, über den G efäßtonus und über die Konsistenz 
des Blutes.

Die C apillaren.

§ 48.
D ie  S tr ö m u n g  in  d e n  C a p il la r e n .

Der wesentlichste W iderstand, der größte K raftverbrauch findet nun 
nicht sowohl in den C apillaren, als vielmehr in den kleinsten A rterien s ta t t ; 
denn in den die Capillaren nu r wenig an Durchmesser übertreffenden letzten 
Arterienverzweigungen ist die Geschwindigkeit wesentlich größer (da es viel 
mehr Capillaren als kleinste A rterien gibt). Demgemäß ist in ihnen der 
K raft verbrauch größer als in den eigentlichen Capillaren. A llerdings variiert 
dies gemäß dem jeweiligen K ontraktionszustande. Vgl. hierzu u. a. auch die 
Arbeiten von H ü r t h i e 2), C a m p b e l l3) und E w a ld 4) sowie § 5 2 b  auf S. 778. 
F ü r die folgenden mechanischen Auseinandersetzungen ist es verhältnism äßig 
unwesentlich, ob es sich um Capillaren oder kleinste A rterien handelt. Letztere 
werden also hier un ter diesem Namen m it einbegriffen. W enn auch die 
Capillaren nicht die einzigen Verbindungen sind, sondern daneben selbst im 
menschlichen Körper noch, wie M i n o t 3) hervorhebt, an m ancherlei Stellen 
—  vor allem in der Leber —  lacun'äre Bluträum e existieren, so sind diese 
doch verschwindend im Vergleich zu den eigentlichen, wirklichen Capillaren.

D irek te , n ich t capillare V erbindungen zwischen A rterien  und  V enen w urden 
von der neueren  A natom ie m eist verw orfen , dennoch kom m en sie , w enn auch  n u r 
als schw ache A ste (Länge bis zu 0,7 mm, Dicke bis zu 0,05 m m ) an  verhältn ism äßig  
vielen Stellen des Körpers vor. H o y e r 6) beschreib t diese „derivatorisehen K an ä le“ 
oder den abgekürz ten  K reislauf) an den O hren , an der N asenspitze, den Lippen,

*) D azu kom m en noch etw a 100 K al., w elche am  H erzen selbst d irek t als
W ärm e en ts teh en ; rech n e t m an  diese W ärm e , die ja  eventuell durch  das B lu t in
alle K örperteile  g e tragen  wird, h inzu, dann  b e trä g t die vom H erzen erzeugte W ärm e
6 Proz. der gesam ten W ärm eproduktion. — 2) H ü r t h l e ,  Ü ber den W iderstand der 
B lu tbahn . D eutsch, med. W ochenschr. 1897. — 3) H. C a m p b e l l ,  T he resistance to 
th e  blood-flow. Jo u rn . physiol. 23, 301, 1898. — 4) J. B. E w a ld ,  Z ur M ethodik 
der M essung des peripheren  W iderstandes in  einer A rterie . A rch. f. (A nat. u.) 
Physio l., Suppl., S. 245, 1889. — 5) C h. S. M in o t ,  On a h ith e rto  unrecognized 
form  of blood c ircula tion  w ithou t capillaries in  th e  Organs of ve rteb ra tes , Journ . 
of Boston soc. of med. sc. 4  (6), 133, 1900. —  6) H. H o y e r ,  Ü ber u nm itte lbare  
E inm ündung  k le inste r A rterien  in  G efaß tste  venösen C harakters, A rch. f. m ikroskop. 
A nat. 13, 603 (1877).
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den Zehen, an der Schw anzspitze und  in den G eschlechtsorganen. G e h h e r g 1) 
h a t  solche V erbindungen in  der N ierenkapsel, T e s t u t  in der P ia  m ate r  des 
E rw achsenen beschrieben. Diese n ich t capillaren  N ebenschließungen sind offen­
b a r  im stande, je  nach  dem  K ontrak tionszustande ih re r  M uskulatur einen m eh r oder 
w eniger großen Teil des Ü berschusses der zuström enden B lutm asse u n m itte lb a r nach  
den V enen abzulenken, und  es w äre n ich t unw ahrschein lich , daß diesem Apparatus 
derivatorius eine n ich t unbedeutende funktionelle  "W ichtigkeit zukäm e, n u r  wissen 
w ir h ierüber so g u t wie n ich ts; aus der oben a n g efü h rten  Lokalisation  in  E nd­
gebilden schein t a llerd ings hervorzugehen , daß es sich v ielleicht um  W ärm e regu­
lierende A pparate  hand elt. A ußerdem  sind diese V erbindungen sicher sehr w ichtig  
fü r  das Z ustandekom m en des C ollateralkreislaufs.

E ü r die E rn äh ru n g  des K örpers, also fü r  die eigentliche F unk tion  der Capil­
la ren  kom m t die A rt und S tru k tu r  ih re r  W andungen  in B etrach t. F ü r  die häm o- 
dynam ische B e trach tu n g  dagegen ist diese völlig g le ichgü ltig , in  dieser B eziehung 
spielt n u r  ih re  L änge und ih re  W eite eine Bolle (diese k an n  allerd ings du rch  K on­
trak tio n  g eändert w erden). Die L änge der C ap illa ren , d. h. die E n tfe rn u n g  der 
kleinsten Venen bis zu  den kleinsten A rterien  w ird  im  D urch sch n itt au f 200 f i s ) ,  

ih re  W eite , die von de r B lu tfü lle  und dem  K ontrak tionszustande sehr abhängig  ist, 
im  allgem einen au f 7 bis 13 t i  geschätzt. In  bezug au f das K aliber der Capillaren 
und die M aschenw eite vgl. auch  die A rbeiten  von K e i l s o n * * 3) und  v. H ö s s l in  4).

W ährend wir bei den größeren Gefäßen leicht den D ruck, aber nur 
schwierig die Ström ungsgeschwindigkeit beobachten können, ist dies bei den 
Capillaren um gekehrt. Die glashelle strukturlose W andung derselben erlaubt 
mikroskopische Beobachtung des strömenden Blutes überall d o rt, wo die 
hüllenden Schichten des Bindegewebes einigermaßen durchsichtig sind. Diese 
Möglichkeit ist an sehr vielen Organen gegeben. Besonders bei den K alt­
blütern, deren große B lutkörperchen eine Beobachtung auch schon bei schwacher 
Vergrößerung erlauben, is t der Capillarkreislauf leicht zu sehen, und wurde 
daher auch kurze Zeit nach der Erfindung des Mikroskops als eine der über­
raschendsten Tatsachen und gleichzeitig als der Schlußstein zu der H a r v e y -  
schen Lehre vom B lutkreislauf dem onstriert. Seitdem sind viele weitere 
günstige Objekte aufgefunden, die wichtigsten Daten hierüber fo lgen :

M a lp ig h i  (1686 5), Lunge, M esenterium und Harnblase des Frosches.
L e e u w e n h o e k  (1695 6), Schwanz von K aulquappen und Fisch.
D e rs e lb e  (1695 7), F lughau t der Flederm aus.
C o w p e r (1704 8), M esenterium des Kaninchens.
S p a l la n z a n i  (1 7 7 3 9), bebrütetes Hühnerei.
H u e t e r  (1879 10), Innere Lippenschleim haut des Menschen bei auf-

. fallendem Licht.

*) G e b b e r g ,  Ü ber d irek te  A nastom osen zw ischen A rte rien  und  V enen in  der 
N ierenkapsel, In te rn a t. M onatsschr. f. A nat. u. Physiol. 2 , 223, 1885. — !) Dieser 
n ach  T i g e r s t e d t  z itie rte  W ert schein t zu k lein  zu  se in ; es scheint, als ob T i g e r ­
s t  e d t  dabei n ich t die E n tfe rn u n g  von A rterie  zu  Vene im  Auge geh ab t h a t,
sondern n u r  die L änge einer einzelnen Gefäßm asche. — 3) K e i l s o n ,  Experim .
B eitrag  zur L ehre  von der P u lsfrequenz, K önigsberger D issertation  1898. —
4) v. H ö s s f in ,  B eitrag  zu r M echanik der B lu tbew egung , Festschr. f. v. Z ie m s s e n
1899, S. 103 u. 624. — 5) M a l p ig h i ,  Opera om nia 2, 141, L ondini 1686. —
6) L e e u w e n h o e k ,  A rcan a  n a tu ra e  delecta , p. 171, Delphis B alaror. 1695. —
7)  D e r s e l b e ,  ebenda p. 222. — 8) C o w p e r ,  Philosoph. T ransactions 23, 1182, 
1704. — *) S p a l l a n z a n i ,  De fenom eni della  circolazione observ. nel giro univers.
dei vasi, p. 143, M odena 1773. — 10) H u e t e r ,  Die C hailoangioskopie, eine neue
U ntersuchungsm ethode zu physiologischen und pathologischen Zw ecken, Zentralb l.
f. d. med. Wiss. 1879, S. 225 u. 241.
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In neuerer Zeit h a t E w a ld 1) die Tritonenlunge als schönstes Objekt fü r 
das Studium des Capillarkreislaufes empfohlen.

Bei all diesen Beobachtungen sieht m an, wie sich die roten und weihen 
Blutkörperchen durch die engen Gefäße hindurchzwängen; dabei sieht man 
deutlich, daß die eigentlichen Capillaren nicht so weit sind, daß in ihnen ein 
gleichmäßiger Strom längere Zeit bestehen bleiben könnte; besonders leicht 
kann man beim Frosch nachmessen, daß hier der Capillardurchmesser kleiner 
ist als der kleine Durchmesser der Froschblutkörperchen.

Eig. 64.

C a p i l la r e  V e r b in d u n g  z w i s c h e n  e i n e r  k l e i n e n  A r t e r i e  u n d  e i n e r  k l e i n e n  V e n e  a u s  
d e r  S c h w im m h a u t  d e s  F r o s c h e s  (Vergr. 1:100).

(Nur wenig schem atisiert nach einer m it dem Zeichenapparat angefertigten Originalskizze.)
In  der rechten unteren Ecke sind die Blutkörperchen eingezeichnet, um den A x i a l s t r o m  in  den 
größeren Gefäßen und das „ D u r c h p r e s s e n “ und „ V e r b ie g e n “ in  den engsten Capillaren zu zeigen. 
An der obersten Teilungsstelle ist ein Blutkörperchen eben zerrissen; an den beiden nächsttieferen  

Teilungsstellen „ r e i t e t “ je  ein Blutkörperchen.
An den übrigen Stellen der F igur bezeichnen die farbigen Teile des Gefäßnetzes diejenigen Strömungs­
bahnen, in denen das B lut m eist in  derselben B ichtung floß (von rot zu b lau), während in  den weißen  
Capillaren, in  denen sich  keine Pfeile befinden, die Strömungsrichtung schnell w echselte. In  einem  
gegebenen Moment waren die m it Pfeilen versehenen Capillaren undurchgängig und unsichtbar; zeit­
w eilig öffneten sich  diese Capillaren, und dann wurden zum Teil gew isse farbige Bahnen undurchgängig 

(besonders durch Kontraktion der schraffiert gezeichneten Stellen, A , B , C).
Im allgem einen sind immer mehrere Capillarschlingen hintereinander geschaltet. E ine direktere Ver­
bindung findet sich in  dem im Lumen stark wechselnden d e r i v a t o r i s c h e n  K a n a l  sow ie an den 
Capillarschlingen bei + und f f  (bei f  immer vorhandene, bei f f  nur zeitweilig vorhandene Verbindung).

Immer wieder kommt es zu Stauungen, die dadurch veranlaßt sind, daß 
einzelne B lutkörperchen stecken bleiben, wobei sowohl die roten wie die weißen 
Blutkörperchen ihre Form  verändern. In etwas weiteren Gefäßen m acht es *)

*) E w a ld ,  Beiträge zur histolog. Technik, Zeitschr. f. Biol. 34, 246.
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dabei häufig den Eindruck, als ob die Blutkörperchen gleichsam kleben bleiben, 
und zwar ist diese Tendenz bei den weißen Blutkörperchen ausgesprochener 
als bei den roten. (Ich selbst konnte allerdings diesen häufig angegebenen 
Unterschied in engen Gefäßen niemals konstatieren.)

Auch aus anderen G ründen kommt es sehr leicht zu Stauungen —  die 
Capillaren sind netzförm ig angeordnet, und dabei sind natürlich oft Quer­
verbindungen zwischen parallel verlaufenden Capillaren vorhanden. Es ist 
nun mehr oder weniger zufällig, in welcher R ichtung der Blutstrom  in solch 
einer Querverbindung fließt. W enn der Druck in einem der beiden Gefäße 
auch nu r um ein weniges überwiegt, wird das Blut in dem Verbindungsgange 
von ihm fortström en; ist der Druck an beiden Gefäßen gleich hoch, so wird 
das Blut sich gar nicht bewegen. In der Fig. 64, die m it dem Zeichenapparat 
nach einem Stück der Froschschwim mhaut gezeichnet ist, sind diese V erhält­
nisse schematisch angedeutet; in den farbig gezeichneten Capillaren ström te 
das Blut im allgemeinen kontinuierlich in derselben Richtung (von ro t zu 
blau). In den weiß gelassenen P artien  dagegen wechselte die S trom richtung 
häufig. In W irklichkeit erstreckte sich dieser Wechsel noch auf weit mehr 
Gefäße. Auch manche der farbig gezeichneten Gefäße sind n u r Anastomosen 
zwischen parallel verlaufenden Gefäßen. In der F igu r kommt dies nicht zum 
Ausdruck, weil nu r ein kleines Stück des Gefäßnetzes gezeichnet ist und der 
Übersichtlichkeit wegen alle die sehr zahlreichen Verbindungen m it der Um­
gebung weggelassen sind (vgl. im übrigen die Legende zu der F igur selbst). 
Dieses „Hin und H erpendeln“ des Blutes in einzelnen Capillaren bedeutet im 
G runde ein Stagnieren. Vor dem völligen Stehen des Blutstromes kommt 
dies Pendeln auch in größeren Gefäßen vor und ist hier schon von S t r i c k e r  
beschrieben.

Aus physikalischen Gesetzen g eh t h e rv o r, daß  der axiale Strom  die größte 
G eschw indigkeit besitzt und daß hei benetzenden F lüssigkeiten  die E an dsch ich t der 
F lüssigkeit ü b erh au p t still s teh t. W ir h a tte n  schon oben au f 8. 726 f. erw ähn t, daß  
im  allgem einen dies besonders bedeutungsvoll fü r  C a p i l l a r g e f ä ß e  sei. H ier sehen 
w ir jed o ch , daß es in  den B l u t c a p i l l a r e n  zu r A usbildung eines eigentlichen 
Achsenstrom es g a r n ich t kom m en k a n n , da  die corpusculären E lem ente  häufig 
genug das ganze L um en verstopfen. D ann m uß eben die ganze Flüssigkeitsm asse 
vorw ärts geschoben w erden, oder aber alles b leib t stecken.

A nders iü den k leinsten  V enen und A rterien . H ier h a t  sich der axiale Strom  
deutlich  gesondert, besser noch in  den A rterien  als in  den Venen. E r  fließt 
schneller und is t d ich t angefü llt m it der aneinander gedrängten  Masse von B lu t­
körperchen  , d ie , ohne sich dabei zu d re h e n , vorw ärts schießen und  u n ter denen 
sich n u r  selten ein L eukocyt findet. D er periphere  Strom  erschein t im m ikro­
skopischen Bilde als ein h e lle r, m it Plasm a g efü llter B au m , in dem  träg e  die 
weißen B lu tkörperchen  m itgeschw em m t werden, deren  große M ehrzahl m eist langsam  
an den Gefäßw änden en tlang  ro llt: o ft b leib t dabei eins k leben (und zw ar seltener 
in den A rterien  als in den V enen , welche dah er auch  w eitaus leukocytenreicher 
sind). Diese B ollung der L eukocyten ist d adurch  bedingt, daß sie dort, wo sie die 
W and des Gefäßes b e rü h ren  oder ih r  nah e  kom m en, von der ruhenden  Flüssigkeits­
sch ich t keinen B ew egungsantrieb  e rh a lten , w ährend  sie von den m ehr zen tra l 
gelegenen Schichten desto h eftigere  Stöße bekom m en, je  n ä h e r diese Schichten  dem 
Z entrum  liegen. Aus diesen einseitigen Stößen resu ltie rt eine D rehung.

D er le ich t und  k o n stan t zu beobachtende axiale E ry th rocy tenstrom  ist dagegen 
noch n ich t völlig e rk lä rt. H e l m h o l t z 1) h a t  vergeblich v e rsu ch t, die E rscheinung  *)

*) H e l m h o l t z ,  Z ur T heorie der sta tionären  Ström e in  reibenden F lüssigkeiten. 
H eidelberg 1869.
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theoretisch  abzu leiten , und  die in seinem L abora to rium  von A. S c h k l a r e w s k y 1) 
angestellten  V ersuche h ab en  zw ar in  e inw andfre ieste r W eise ergehen, daß im m er 
kleine schw ere K örperchen  im  axialen  S trom e, kleine leich tere  in  der P eripherie  
fo rtb efö rd ert w erden (unabhäng ig  davon , ob die K örper etw a beide le ich te r oder 
beide schw erer sind als die Suspensionsflüssigkeit). A ber das versprochene d ritte  
K apitel, das eine D eutung  der experim entellen  R esu lta te  im  Sinne de r von H e lm -  
h o l t z  a u f  gestellten  G leichungen bringen sollte , ist bis heu te  n ich t erschienen. 
H a m il to n s * )  E rk lä ru n g  basiert au f de r A nnahm e, daß die weißen B lu tkörperchen  
spezifisch le ich te r seien als das Plasm a, w as offensichtlich fa lsch  ist.

Noch du rch  einen anderen  U m stand  en tstehen  n ich t unbe träch tlich e  W ider­
stände, die k leinen A rte rien  teilen  sich m eist dichotom isch in  zwei s p i t z w i n k e l i g  
a u s e i n a n d e r g e h e n d e  Z w e ig e ,  zw ischen denen dann  die Ecke als sp itzer „Sporn“ 
bestehen b leibt. An solchen Sporen bleiben dann  m anchm al die L eukocyten  (und 
auch  die E ry th ro cy ten ) h än g en ; d a  diese Gebilde sehr w eich sind, w erden sie über 
dem  Sporn gebogen und „ re iten “ n u n  au f dem selben u n d  b ilden n a tu rgem äß  ein 
n ich t unbeträch tliches H indern is , bis sie von der in einem  der A rm e zufällig  
s tä rk e r w erdenden S tröm ung m it fortgerissen w erden. T r it t  dies n ich t ein  und 
b leib t ein  E ry th ro cy t längere  Zeit h än g en , so k an n  es selbst zu  Z erreißungen des 
B lutkörperchens kom m en. Sind diese E reignisse auch  m eh r zufälliger N a tu r, so 
kom m en sie doch so häufig vor, daß m an  im  D u rch sch n itt und  in  Sum m a sie n ich t 
vernachlässigen darf.

§ 49.
D a s  P o i s e u i l l e s c h e  G e s e tz .

-(Vgl. h ie rzu  auch § 52.)

D aß  d ie  in  d e r  Z e i t e in h e i t  a u s  e n g e n  C a p i l l a r e n  a u s s t r ö m e n d e  
M e n g e  e i n e r  h o m o g e n e n  b e n e tz e n d e n  F l ü s s i g k e i t  d e r  v ie r t e n  
P o te n z  des R a d iu s  u m g e k e h r t  p r o p o r t i o n a l  i s t ,  ist n icht nu r eine 
empirisch festgestellte Tatsache, sondern auch ein in genügender A nnäherung 
b e w e i s b a r e r  S a t z ,  der theoretisch fü r alle Röhren und alle sie be­
netzenden Flüssigkeiten gilt, wenn die Dimensionen der sich bewegenden 
Flüssigkeitsteilchen klein sind gegenüber dem Röhrenvolum und andererseits 
die Röhre doch nicht so weit ist, daß n icht ein großer Teil der zentralen 
Flüssigkeit sich m it gleicher Geschwindigkeit bewegen kann. Auch muß die 
Röhre eine gewisse Länge haben, dam it die an der E in- und Ausm ündungs­
stelle der Röhre auftretenden Störungen und W irbel vernachlässigt werden 
können. Es folgt daraus, daß fü r ein verzweigtes System von Capillaren 
das P o ise u ille sc h e  Gesetz überhaupt nicht ohne weiteres gilt. Auch die 
Biegungen der Capillaren spielen eine Rolle (vgl. hierzu G r ü n e i s e n 3) und 
B. L e v y 4). Es is t also fü r die G ültigkeit des P o ise u ille sc h e n  Gesetzes 
vor allem notwendig B e n e tz u n g ,  r e l a t i v e  K le in h e i t  d e r  F l ü s s i g k e i t s ­
e le m e n te  und A usbildung einer nur axialen Maximalgeschwindigkeit.

Daß Blut die Gefäßwände benetzt, wurde wohl nur von F r e u n d 6) be­
zweifelt. Die B ehauptung von W. H e u b n e r 6), wonach es verschiedene

')  S c h k l a r e w s k y ,  Ü ber das B lu t und  die Suspensionsflüssigkeiten, Pflügers 
A rch. 1, 603. — !) H a m i l t o n ,  C irculatiou of blood-corpuscles, Fosters Jo u rn . of 
Physiol. 5, 66. — “)  G r ü n e i s e n ,  Ü ber die G ültigkeitsgrenzen des P o i s e u i l l e s c h e n  
Gesetzes. Die B ew egung tro p fb are r F lüssigkeiten  durch  gerade und  gew undene 
Capillaren. W issen sch aft! A bhandl. d. Physik.-T echn. R eichsanstalt 1905, IV ., S. 151. 
— 4) B. L e v y ,  Die R egulierung  der B lutbew egung im G ehirn , V irohows Arch. 
122, 174. — 5) F r e u n d ,  E in B eitrag  zu r K enntnis der B lu tgerinnung, W ien. med. 
Ja h rb . 86 , 46. — ") W. H e u b n e r ,  D ie „V iscosität“ des Blutes, A rch. f. experim . 
Pathol. u. Pharm ako l. 53, 280; D e r s e lb e ,  ebenda 54, 149.



A rten von Benetzung geben soll, beruht auf einer irrtüm lichen Interpretation  
der Versuche von H e lm h o ltz  und P io t r o w s k i .

Daß aber trotzdem  das P o is e u i l le s e h e  Gesetz fü r das Blut in den Blut- 
capillaren nicht gültig  sein kann , folgt daraus, daß die anderen beiden Be­
dingungen nicht erfüllt sind, daß vor allem das Blut in bezug auf die Capil­
laren nicht als homogene Flüssigkeit angesehen werden kann , da ja  seine 
corpusculären Elemente un ter Um ständen die ganze Capillare versperren. Das 
P o is e u i l le s c h e  Gesetz könnte daher nu r fü r relativ  weite Capillaren 
a n n ä h e r n d  gültig  sein. J a c o b s o h n  hat die obere Grenze der G ültigkeit 
des P o ise u ille sc h e n  Gesetzes für Blut bei Röhren von 0,1 bis 0,2 cm W eite 
gefunden; die untere Grenze is t.n ich t bestimmt.

In derartigen Röhren ist der Reibungskoeffizient des Blutes bestimmt, 
der nach D u n c a n  und G a m g e e , E w a ld  und H a ro  größer ist als der des 
W assers, d. h. „Blut ist dicker (kohärenter) als W asser“. W eiter ergab sich, 
daß defibriniertes Blut einen höheren Reibungskoeffizienten ha t als normales 
ungeronnenes Blut. W enn nun selbst das P o is e u i l le s c h e  Gesetz gültig 
wäre (d. h. wenn B lut eine homogene Flüssigkeit wäre, denn dann wäre die 
G ültigkeit fü r eine einzelne Capillare selbstverständlich), was nützte uns diese 
K enntnis? Um daraus etwa den Einfluß der im Leben vorkommenden V er­
engerungen zu bestimmen?

Eventuell könnte man un ter der V oraussetzung der G ültigkeit des 
P o i s e u i l l e s c h e n  Gesetzes aus der Geschwindigkeit Rückschlüsse auf die 
beobachtete durchschnittliche Beschaffenheit des Capillarsystems machen. 
B e n n o  L e v y 1) war der einzige, der diese selbstverständliche Schlußfolgerung 
gezogen und die Berechnung versucht hat. Da jedoch das P o is e u i l le s c h e  
Gesetz nicht gilt, kann man seinen Resultaten keinen übermäßigen W ert bei­
messen.

§ 50.
G e s c h w in d ig k e i t  in  d e n  B lu t c a p i l l a r e n .

Die Geschwindigkeit in den Blutcapillaren und den feineren A rterien und 
Venen irgendwie genau zu beobachten oder zu berechnen, ist unmöglich. Be­
obachten können wir sie n icht, weil w ir nur die Geschwindigkeit der Blut­
körperchen beobachten können. Diese ist, da die Blutkörperchen dort, wo sich 
ein axialer Strom entwickelt, imm er in diesem treiben, gleich der maximalen.

W enn T ig e r s t e d t  (Lehrb., S. 423) dies bezweifelt, so kann er dam it nur 
meinen, daß die Geschwindigkeit, falls keine Blutkörperchen da wären, größer 
sein würde. Denn die Geschwindigkeit des Plasm as kann niemals größer 
sein als die 'der axialen roten Blutkörperchen. W enn diese, was oft genug der 
F all ist, das ganze Capillarlumen ausfüllen, sind Plasm a- und Blutkörperchen­
geschwindigkeit einander gleich. Sonst ist die m ittlere Geschwindigkeit des 
gesamten Blutes kleiner (aber größer als die Hälfte) der Blutkörperchen- 
geschwindigkek.

Allerdings gilt das Gesagte streng nur für einen stationären Strom. Ist der 
Strom beschleunigt, so werden die Corpuskeln infolge ihrer größeren Trägheit 
etwas Zurückbleiben, bei Verzögerung umgekehrt etwas vorauseilen. Bei einer 
regelmäßig pulsierenden Flüssigkeit gleicht sich dies übrigens aus. *)
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*) Benno L e v y ,  D ie Reibung des Blutes, Pflügers Arch. 65, 447, 1897.



7 6 6 Q uerschnitt und Z ahl der Capillaren.

Die Blutkörperchengeschwindigkeit ist leicht zu bestimmen, da man sie 
an durchsichtigen Membranen un ter dem M ikroskop deutlich beobachten kann. 
Hierbei sind W erte gefunden, die

bei W arm blütern  zwischen 500 und 900 fi pro Sekunde,
„ K altb lü tern  „ 100 „ 600 ju. „ „

schw anken ').
Man kann auch aus dem entoptischen Bilde die Blutkörperchengeschwin­

digkeit berechnen. Y ie r o r d t  (1 8 5 6 2) g laubte nämlich in gewissen entop- 
tisch sichtbaren Ström ungen einen Ausdruck der Blutbewegung zu sehen. 
J. M ü lle r  pflichtete ihm bei, H e lm h o l tz 3) b es tritt dies.

§ 51.
G e s a m tq u e r s c h n i t t  u n d  Z a h l d e r  B lu tc a p i l la r e n .

Da das Sekundenvolum, wie wir im § 42 gesehen haben, un ter allen Um­
ständen gleich der Geschwindigkeit mal dem Q uerschnitt ist, so kann  man 
aus der beobachteten Geschwindigkeit in den Capillaren und dem anderweitig 
bekannten Sekundenvolum (vgl. § 44 auf S. 748 f.) den Gesam tquerschnitt aller 
Capillaren berechnen. T ig e r s t e d t  kommt dabei fü r den Menschen zu W erten 
von 800 bis 2200 qcm, doch nimm t er dabei das Sekundenvolum zu 220 bis 
440 ccm an, was nach T i g e r s t e d t s  eigenen Ausführungen sicherlich zu groß 
ist (vgl. Tabelle S. 750). Nehmen wir für den Menschen das Sekundenvolum zu 
75 ccm und die m ittlere Geschwindigkeit zu 0,05 cm pro Sekunde, so ergibt 
sich der Q u e r s c h n i t t  a l l e r  C a p illa r-e n  zu  1500 q cm , d a s  i s t  e tw a  d e r  
200- b is  3 0 0 fa c h e  Q u e r s c h n i t t  d e r  A o r ta .  Doch ist dies n u r der Quer­
schnitt des sich bewegenden Blutes, die stehende Randschicht fällt sowohl bei 
der Aorta als auch bei den Capillaren fort. Nun bildet sie bei der A orta 
einen verschwindenden Teil, bei den Capillaren aber macht sie vielleicht 
etwa d ie  H ä l f te  des Querschnittes aus.

N ehm en w ir, was u n g efäh r rich tig  sein dürfte , den Q uerschnitt e iner C apillare 
gleich 75 ,u! an , so e rg ib t sich , daß d e r  Q u e r s c h n i t t  v o n  3000 q c m  v o n  e tw a  
4 M i l l i a r d e n  v o n  p a r a l l e l  v e r l a u f  e n d e n  C a p i l l a  r e n  g e b i l d e t  w ir d .  Diese 
Capillaren versorgen den ganzen K örper (also, da das G ew icht von L unge, Leber 
und dem  B lu te  selbst abzuziehen is t, ru n d  50 kg). L ang  sind die Capillaren 
nach  T i g e r s t e d t s 4) A ngabe 0,02cm ; also w ürde die K örpersch ich t, welche von 
p a ralle l lau fenden  C apillaren durchsetz t w ird , eine F läche  von etw a 2%  M illionen 
Q uadratcen tim eter ( =  250 qm ) einnehm en. D enken w ir uns diese F läche  von 
2,5.10®qcm von den 4 . 109Capillaren g leichm äßig durchzogen, so kom m en a u f  jeden 
Q uadratcen tim eter e tw a 1600 (au f jeden Q uadratm illim eter also nu r 16) Capillaren.

Die Capillaren ständen also nach dieser Rechnung in Abständen von 
etwa 0,02 cm. Das ist aber offensichtlich zu wenig, die Capillaren stehen in l

l) Die B lu tkö rperchen , die u n te r  dem  M ikroskop so schnell dahinzuschießen 
scheinen, w ürden also m indestens eine halbe  S tunde gebrauchen , um  in  diesem 
Tempo vom  K opf bis zu den Füßen eines M enschen zu gelangen. — s) Y i e r o r d t ,  
A rch. f. physiol. H eilkunde, H eft I I  (1856). — 3) H e l m h o l t z ,  Physiol. Optik. 
— 4) T i g e r s t e d t  (L ehrbuch , S. 414) g ib t ausdrück lich  an , daß sich die E n t­
fe rn u n g  au f den A bstand zwischen A rte rien  und k leinsten  V enen bezieht. H ier­
fü r  ist es n u n  zweifellos zu w enig , die A ngabe C h a p m a n s  (T rea tise  on 
H um an Physiology, Ph ilade lph ia  1899, S. 312), daß die L änge 0,02 bis 0,05 cm be­
t r ä g t ,  n ä h e rt  sich der W ah rh e it schon m ehr. A ls L änge de r einzelnen Gefäß-
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fast allen Körpergebieten, wie man sich durch mikroskopische Bilder über­
zeugen kann , sehr viel dichter. Abgesehen davon, daß eventuell die Blut­
geschwindigkeit zu groß angenommen ist, muß folgendes dabei berücksichtigt 
w erden:

1. Nicht alle Capillaren sind gleichzeitig durchgängig. W enn dies der 
einzige Grund wäre, so müßten, wie man sich durch einen Vergleich der dies­
bezüglichen Daten überzeugen kann , immer n u r etwa V4 aller Capillaren 
durchgängig sein. In  der T at ist ein Teil der Capillaren jeweilig verschlossen. 
In dem in Fig. 64, S. 762 wiedergegebenen Gefäßnetz waren es un ter anderen 
diejenigen, die m it Pfeilen bezeichnet sind. Zeitweilig öffneten sie sich und das 
Blut floß dann in der bezeichneten R ichtung, in  den P unk ten  A B C  und I) 
kam es dabei vo r, daß sich gleichzeitig das durch || bezeichnete Gefäßstück 
verschloß; man sieht aus der F ig u r, daß dabei das B lut teilweise in ganz 
andere Gebiete gelenkt wird. Jedoch machen die jeweils verschlossenen 
Capillaren sicher nicht drei V iertel der Gesammtmenge aus. Ein ähnliches 
Verhalten hat auch H u e te r  *) in der Bauchhaut des Frosches und in der 
Lippenschleimhaut des Menschen konstatiert.

2. Capillaren sind häufig hintereinander angeordnet.
Dieser letzte G rund dürfte der wesentlichste sein; schon aus der netz­

förmigen Anordnung ergib t sich, daß unmöglich eine reine Parallelschaltung 
P latz greifen kann. Die Fig. 64 zeigt, daß tatsächlich die Verbindung zwi­
schen A rterie und Vene n u r selten durch eine einzige Capillarschlinge ge­
bildet w ird (in diesem Bilde eigentlich nur durch die m it f  sowie durch die 
m it f f  bezeichnete, nicht imm er durchgängige Capillare). Meist handelt es 
sich um vielfache H intereinanderschaltung m ehrerer Gefäßschlingen; dadurch 
werden die W ege zwischen A rterien und Venen etwa 0,1 bis 0,3 cm lang, zu 
deren Durchström ung das B lut beiläufig eine Zeit von 1 bis 3 Sekunden 
braucht. Die A rt und W eise dieser Verbindung ist in den verschiedenen 
Organen eine sehr wechselnde, doch sind die betreffenden Verhältnisse bisher 
nu r sehr ungenau bekannt.

F ern er erg ib t sich aus dieser R echnung, dali die p a ralle l geschalte ten  Capillaren 
e tw a 30 ccm fa ssen ; rechnen  w ir nun auch  den ganzen m öglichen F eh le r darauf, 
daß die U nstim m igkeit der R echnung  dah er rü h r t ,  daß eben Capillaren h in te re in ­
an d er geschalte t sind , so erg ib t sich doch , daß das gesam te K örpercapillarsystem  
bei norm alem  Gefäßtonus höchstens 200 g B lut e n th ä lt,  also n u r  e tw a den 25. bis 
30. Teil des gesam ten Blutes. W ahrschein lich  aber d ü rfte  die K ap azitä t des ge­
sam ten K örpercapillargebietes k leiner sein und etw a dem  e infachen oder höchstens 
dem  doppelten Schlagvolum  entsprechen, so daß m it einem  oder doch m it wenigen 
H erzschlägen das B lu t in dem C apillarsystem  durchschn ittlich  vollkom m en erneu t ist.

W eiter ergibt sich, daß die Capillaren in der Lunge, falls sie einen ebenso 
großen G esam tquerschnitt haben wie die K örpercapillaren, sehr viel dichter 
stehen müßten. Falls sie aber einen geringeren G esam tquerschnitt haben, 
würde das Blut sehr viel schneller in ihnen fließen müssen als in den Körper­
capillaren.

m aschen d ü rfte  0,02 cm im  allgem einen etw as zu lan g  sein. Das C h a p m a n s c h e  
L ehrbuch  der Physiologie is t übrigens das einzige m  
V erhältnisse der Capillaren in  gu ten  A bbildungen 
Stellung bring t.

‘) H u e t e r ,  D eutsche Zeitschr. f. C hirurg. IV .,
W issensch. 1879, S. 242.

r bekannte, das die w ichtigen 
(nach  C a r  Dar-

S. 332 u. I M .tralfel. f. d .lttC ih!>A

3 5 > .



7 6 8 Definition von „B lutkonsistenz“.

D ie K o n sisten z  d es B lu tes .

§ 52.
Definition von „ßlutkonsistenz“.

(Vgl. h ie rzu  auch  § 49.)
Im allgemeinen versteht man un ter „ K o n s i s te n z “ diejenigen Eigen­

schaften einer Substanz, welche sich auf die innere und äußere Reibung be­
ziehen. Die äußere Reibung ist, da B lut die Gefäßwände benetz t, =  co 
anzunehmen, da die äußerste Schicht ruhend bleibt.

U nter V i s k o s i t ä t  oder in n e r e r  R e ib u n g  versteht man diejenige 
Kraft, welche eine Bewegung einzelner Teilchen in einer F lüssigkeit oder in 
einem Gase verlangsam t. Diese Definition ist von den Verhältnissen einer 
homogenen Flüssigkeit hergenommen. Nun ist das B lut aber keine homogene 
Flüssigkeit, und die fü r solche F lüssigkeiten gefundenen Gesetze können daher 
nicht ohne weiteres auf das Blut angew andt werden.

Die innere  B eibung im  B lute ist n ich t an  a llen  Stellen die g leiche, da h ier 
n ich t n u r  Flüssigkeitsm olekeln gegeneinander verschoben, sondern außerdem  kleine 
(in  dieser B eziehung als fa s t fest anzusehende) K örperchen im  B lu te  herum bew egt 
und gegenüber P lasm ateilchen  als Ganzes verschoben werden. Die innere  B eibung 
des B lutes is t also eine kom plexe Größe und  setzt sich aus der inneren  B eibung 
des Plasm as (V iskosität im  eigentlichen Sinne) und der B eibung der B lu tkörperchen  
am  Plasm a zusam m en. D azu kom m t dann  noch eventuell die B eibung de r B lu t­
körperchen  u n te r  sich und an  den W änden  (letzte res besonders in  den C apillaren).

D em entsprechend ist denn auch die innere  B eibung des Plasm as seh r viel 
geringer als die des B lutes (siehe u n ten  die T abelle  au f folgender Seite). A ber diese 
beiden Form en der inneren  B eibung sind auch  versch iedenartig  und w erden z. B. 
von de r T em p era tu r in  verschieden-hohem  G rade beeinflußt.

Besonders B u r t o n - O p i t z ]) m acht auf die Tatsache aufmerksam, 
auf welche dann auch H i r s c h  und B e c k 2) hinweisen, daß die Variationen 
der Konsistenz un ter dem Einflüsse der Tem peratur beim Blute sehr viel 
größer sind als beim Serum. Zu ähnlichen R esultaten, die auch den sehr 
wesentlichen Anteil der ro ten  Blutkörperchen an der Konsistenz beweisen, 
kommen auch D e n n in g  und W a t s o n 3).

Für weite Böhren oder für größere Körper, die im Blute schwingen (Herz­
klappengerinnsel usw.), kann man übrigens die Viskosität (Konsistenz) des Blutes 
durchaus als eine einheitliche Größe auffassen.

Man kann dies, solange die Dimensionen des zu betrachtenden Gesamtsystems 
so groß sind, daß die einzelnen Blutkörperchen als verschwindend klein betrachtet 
werden können. Ist dies nicht angängig — wie z. B. bei den Capillaren —, dann 
führt die Vereinfachung zu Fehlern. Wo im folgenden von Konsistenz gesprochen 
wird, ist damit das gemeint, was die Autoren als „Viskosität“ bezeichnen.

§ 53.
Bestimmung der Blutkonsistenz.

Man setzt die V iskositätskraft proportional der Verzögerung, welche eine 
Bewegung unter ihrem Einfluß erleidet; sie ist fü r verschiedene Substanzen

*) A. B u r t o n - O p i t z ,  V ergleich de r V iskosität des norm alen  B lutes m it der 
des O xalb lu tes, des defibrinierten B lutes und des B lutserum s bei verschiedener 
T em pera tu r, Pflügers A rch. 82 (H eft 9 bis 10), 464 bis 473, 1900. — *) C. H i r s c h  
und C. B e c k ,  S tudien zu r L ehre  von der V iskosität (inneren  B eibung) des lebenden 
m enschlichen Blutes. D eutsches A rch. f. k lin . Med. 69, 503 bis 520, 1901. —
d) D e n n i n g  u. W a t s o n ,  Proc. Boy. Soc. of Lond. 78, 318.
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sehr verschieden und w ird meist dadurch gemessen, daß man die Flüssigkeit 
un ter gleichen Bedingungen, vor allem bei gleicher Tem peratur und gleichem 
Druck durch dieselbe Röhre fließen läßt. Die verzögernde K raft ist dann 
um gekehrt proportional der in einer bestimm ten Zeit ausfließenden Menge. 
Die K raft kann in absolutem Maße gemessen werden, wir werden sie in will­
kürlichen Einheiten ausdrücken, indem wir die V iskosität des W assers gleich 
1 setzen. Auch kann man die Viskosität nach der T ra u b e s c h e n  Abtropf­
methode bestimmen. Andere Methoden, die V iskosität zu messen, erfordern 
meist zu große Flüssigkeitsm engen, als daß sie fü r Blut anwendbar wären.

Schon E w a ld 1) hatte  auf die eigentümliche Tatsache aufmerksam 
gemacht, daß normales Blut eine geringere Reibung besitzt als defibriniertes, 
während man doch an sich das Umgekehrte hä tte  erw arten können; doch 
machte man die Bestimmungen im allgemeinen an defibriniertem Blut, und 
erst H ü r t h l e * 2) hat ein V erfahren ausgebildet, bei dem die Bestimmung 
nur 1/2 M inute dauert und daher am unveränderten Blute ausführbar ist. Hierbei 
wird Blut während einer sehr kurzen meßbaren Zeit un ter dem im Körper 
herrschenden Blutdrucke, der gleichzeitig reg istriert wird, durch eine Capillare 
in ein kleines W ägkölbchen gespritzt. Experim entell-kritisch konnte gezeigt 
werden, daß etwaige G erinnung hierbei n icht störend w irkte und daß auch 
der U m stand, daß man in  die Berechnung den m ittleren Druck un ter Ver­
nachlässigung der pulsatorischen Schwankungen einsetzte, ohne Belang war. 
In einer zweiten A rb e it3) zeigte e r, daß die benutzte Capillare höchstens 
0,5m m  Durchmesser haben darf. H ir s c h  und B e c k 4) haben dann ein sehr 
bequemes, auch klinisch brauchbareres Verfahren zu Messung angegeben.

E in i g e  K o n s i s t e n z b e s t i m m u n g e n  d e s  B l u t e s  v e r g l i c h e n  m i t  
V i s k o s i t ä t s b e s t i m m u n g e n  e i n i g e r  a n d e r e r  S u b s t a n z e n  ( V i s k o s i t ä t  d e s

W a s s e r s  — 1).
L u f t ...............................................
W a sse r ............................................
Ö l ...............................................
Glycerin ........................................
Defibriniertes Blut (Ewald) . . . 
Defibriniertes Blut (Benno Levy) 
Einderblut (T rom m sdorff1) . . .
Kalbsblut.........................................
Blut anderer S äuger......................
F ro sc h b lu t.....................................
Hundeblut (H ü r th le 3) ..................
Katzenblut „ ..................
Kaninchenblut „ ..................
Mehsch (H irsch und B eck4) . .

. . 0,02 

. . 1 . . 100 

. . 300 

. . 6,4
2 bis 10 (im  M ittel 3,5) 
. . .  6,0 
. . .  4,3 

3,5 bis 8,4 
. . .  2,5 
. . .  4,7 
. . .  4,2 
. . .  3,3 
. . .  5,1

')  C .A . E w a ld ,  Ü ber die T ransp ira tion  des B lutes, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 
1877. — 2) K. H ü r t h l e ,  Ü ber eine M ethode zu r B estim m ung der V iskosität des
lebenden B lutes und ih re  E rgebn isse, Pflügers A rch iv  82, 8 bis 9 , 1900. —
3) H ü r t h l e ,  Ü ber die V eränderung  des Seitendruekes bei p lö tz licher V eränderung
der S trom bahn , A rch iv  f. d. ges. Physiol. 82, 443 bis 446, 1900. — 4) C. H i r s c h  
und  C. B e c k , E ine M ethode zu r B estim m ung des inneren  K eibungsw iderstandes 
des lebenden B lutes beim  M enschen, M ünch, med. W ochenschr. 47 (49), 1685, 1900. 
— 5) . T r o m m s d o r f , U ntersuchungen  über die innere  E eibung  des Blutes, A rch. f. 
experim . P atho l. 45, 56, 1900.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 49
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§ 54.
Änderungen der Blutkonsistenz.

U nter den Einflüssen, welche die Viskosität ändern , ist vor allem die 
Tem peratur zu nennen, deren Steigen im allgemeinen eine Verm inderung der 
Viskosität hervorruft. Daß dies auch beim Blute der Fall ist, hatten schon 
E w a l d 1) und H a r o 2) gezeigt, B e n n o  L e v y 3) will dies dahin modifiziert 
wissen, daß die Blutkonsistenz zwischen 27 und 45° konstan t bleibt und 
dann erst abnim m t, B u r t o n - O p i t z 4) aber m eint, daß dieselbe doch linear 
m it steigender Tem peratur abnimmt. B u r t o n - O p i t z 6) h a t dann in einer 
anderen A rbeit desselben Jahres den Einfluß m ehrerer anderer Faktoren 
auf die Blutkonsistenz untersucht. Chloroform- und M orphiumnarkose hatte  
keinen Einfluß, eine Verm inderung der Konsistenz fand sich nach B lut­
entziehung, sowie während des H ungers, eine Vermehrung nach reichlicher 
Kost, vor allem bei F e tt-  und noch mehr bei Fleischnahrung. Zusatz von 
K alium oxalat, das die G erinnungsfähigkeit aufhebt, verm ehrte ebenfalls die 
Konsistenz, sowie im Gegensatz zu den eigentlichen Narcoticis Curare. 
B o r e l l i  und L a l l a 0) fanden, daß die Konsistenz (in pathologischen 
Fällen) m it dem Eiweißgehalte des Blutes fällt und sinkt, dagegen vom 
Salzgehalt unabhängig ist. Daß die Blutkonsistenz m it dem Gehalt an 
C 0 2 ste ig t, wurde ebenfalls von B u r to n - O p i tz  gezeigt und ist inzwischen 
von F e r r a r i 7), E w a r t 8) und D e t e r m a n n 9) bestätig t worden. G ra h a m  
B r o w n 10) fand, daß der viskose W iderstand des lackfarbenen Blutes herab­
gesetzt ist. Gelatineinjektionen erhöhen die Viskosität [ C z e r n y 11), J a c o b j 12), 
H ir s c h  und S t a d l e r 13) und B u r to n - O p itz ] .

Diese R esu lta te  sind in  v itro  gewonnen, denn w enn m an auch  das unveränderte  
B lu t u n tersuch te  , so ließ m an  es doch eben d u rch  G lasröhren  ström en. W ie aber 
eine Ä nderung  de r Konsistenz des B lutes im  lebenden K örper seihst w irk t,  d a r­
über wissen w ir so g u t w ie g a r n ichts. P o i s e u i l l e 14) gib t a n , daß  eine H erab ­
setzung de r K onsistenz du rch  Zusatz gewisser M engen von K a liu m n itra t den B lu t­
strom  beschleunigt. E r h a t  dies in  ex ak ter W eise fü r  to te  T iere nachgew iesen. 
A uch seine V ersuche an  lebenden, wobei e r  die U m laufgeschw indigkeit des G esam t­
blu tes nach  der b ek an n ten  H e r in g s c h e n  M ethode zu bestim m en versuchte, ergaben 
dasselbe R esu lta t. D em gegenüber k onn ten  d u  B o is  - R e y  m o n d ,  B r o d i e  und 
K r a n z  M ü l l e r  *5) in einw andsfreieren  V ersuchen zeigen, daß am  lebenden

*) E w a ld ,  1. c. 1877. — 8) H a r o ,  Compt. rend. de l ’Acad. des Sciences 83, 
696, 1886. — 3) B. L e v y ,  Ü ber die R eibung des B lutes in  engen R öhren  und 
ih ren  E influß au f das G efälle im G efäßsystem  (Physiol. Ges. B erlin) A rch . f. (A nat. 
u.) Physiol. 1897, S. 147 bis 149. — 4) B u r t o n - O p i t z ,  1. c. 8. 464 bis 473, 1900.
— 5) D e r s e lb e ,  Ü ber die V eränderung  der V iskosität des B lutes u n te r  dem  E in ­
flüsse verschiedener E rn äh ru n g  und experim enteller E ingriffe , Pflügers A rch. 82, 
447 bis 463, 1900. — 6) B o r e l l i  und  L a l l a ,  K linische V iskositätsbestim m ungen, L a 
Clinica Med. 4 5 , No. 1, 1906. — 7) F e r r a r i ,  R icerche viscosom etriche sul sangue 
asfittico, A rch. di Fisiologia 1, 305, 1904. — 8) E w a r t ,  D. Sc. Dissert., L iverpool 1904.
— 9) D e t e r m a n n ,  Klin. U ntersuchungen  de r V iskosität des m enschlichen Blutes, 
Zeitschr. f. klin. Med. 59, 283, 1906. — 10) G r a h a m  B r o w n , R. In firm ary  Rep., 
E d inburgh  1904. — u ) C z e r n y ,  B lu te indickung und ih re  Folgen, A rch. f. experim . 
Patho l. 34, 268, 1894. — I2) J a c o b j ,  D eutsche med. W ochenschr. 1901, Nr. 8. — 
13) H i r s c h  u. S t a d l e r ,  Studien über den N. Depressor, D eutsch. Arch. f. klin. Med. 81, 
406. — 14) P o i s e u i l l e ,  Pogg. Ann. 58, 424, und  Compt. rend. de l ’Acad. 16, 60, 
18 4 3 .— ls) d u  B o is - R e y m o n d ,  T. G. B r o d ie ,  F r a n z  M ü l l e r ,  A rch. f. (A nat. u.) 
Physiol. 1907, Suppl., S. 37.
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T iere — im  G egensatz zu den P o is e u i l le s c h e n  A ngaben — die Z irku la tion  nach  
Salpeterzusatz sogar sehr viel geringer w ird und eventuell ganz au fhört. Sie be­
ziehen dies au f eine Schädigung der G efäßw andungen, also au f einen v ita len  V or­
gang. W enn sie dagegen die K onsistenz durch  ein V erfah ren  ä n d erten , welches 
unm öglich  schädigend au f die G efäßw andungen e inw irken  konnte  — sie ta te n  dies 
du rch  Zusatz von Serum  oder von B lutkörperchenbrei — , so fanden  sie in der T at, 
daß der B lutstrom  proportional der am  B e ck sc lien  A pparate bestim m ten Konsistenz 
ab - oder zu n im m t, und zw ar ebenso bei der D urchspülung  überlebender Organe, 
wie bei einer D urchspülung  in  situ  gelassener O rgane (allerdings n u r ,  wenn d ie­
selben en tn e rv t w aren). E inzelne A usnahm en, wie z. B. die L u n g e , du rch  welche 
bei höherem  D ruck v e rhältn ism äß ig  zu viel B lu t hindurchfließt, e rk lä ren  sie durch  
die größere D ehnbarke it de r Lungengefäße.

Als H auptergebnis dieser Arbeit darf man wohl die konstatierte Tatsache 
ansehen, daß die K onsistenzänderung durchaus unwesentlich ist gegenüber 
vasomotorischen Einflüssen. Einen größeren Einfluß der V iskosität glaubt 
C. T i g e r s t e d t 1) konstatieren zu können. E r m eint, daß die von J o h a n s ­
so n  und R. T i g e r s t e d t 2) erwähnte schädliche W irkung der Transfusion 
von defibriniertem Blute auf das Kaninchen zum Teil daher rühre, weil nicht 
wie bei Kochsalztransfusion die V iskosität und dam it der W iderstand herab­
gesetzt wird. Die hierdurch bedingte M ehrarbeit überanstrenge das Herz 
leicht.

In  dem Verhältnis zwischen Konsistenz und vasomotorischer Innervation 
liegt das eigentliche physiologische Problem. Daß B lut von dünnflüssigerer 
Konsistenz durch ein gegebenes Röhrensystem (das als unveränderlich zu 
nehmen ist) leichter hindurchström t als dickflüssiges B lut, ist selbstverständ­
lich, und daß bei einem „unveränderlichen“ Röhrensystem die Ausflußmengen 
proportional dem angew andten Drucke sind, ist zwar nicht ganz ebenso 
selbstverständlich, doch könnten die eventuellen Abweichungen innerhalb 
norm aler Grenzen überhaupt nur gering sein und fielen in die Fehlergrenzen 
der genannten Versuche. Fraglich könnte es n u r erscheinen, ob im lebendigen 
Körper es zu einer derartigen Vermehrung oder Verminderung der Strömung 
überhaupt kommt, wenn man die Konsistenz des Blutes ändert, oder ob nicht 
einer der vielfachen Regulationsmechanismen P latz g reift und die Ström ungs­
geschwindigkeit auch dann in den normalen Grenzen hält. In diesem Falle 
wäre zu erm itteln, welches diese Regulationsmechanismen sind. . Hierüber 
sagen uns die Versuche von d u  B o is -R e y m o n d , B ro d ie  und F r a n z  M ü lle r  
nichts; aber aus der Tatsache, daß die Versuche eben nur an entnervten 
Tieren glückten, scheint hervorzugehen, daß solche Regulationsmechanismen 
in der Tat existieren.

l) C a r l  T i g e r s t e d t ,  Z ur K enntnis des K reislaufs bei v e rm eh rte r B lutm enge. 
Skand. A rch. 20, 197, 1908. — s) J o h a n s s o n  u. T i g e r s t e d t , ebenda 1, 333, 1899.
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7 7 2 Die B edeutung von B lutdruckbestim m ungen.

F ü n f t e s  K a p ite l .

Der Blutdruck.
(Ü ber die M ethoden der B lutdruckm essung sowie über M aximal- und 

M inim aldruck vgl. § 16 bis 24.)

§ 55.
Bedeutung von Blutdruckmessungen.

Im vierten Kapitel ist gezeigt worden, von wieviel Bedingungen der 
B lutdruck abhängig ist. W enn eine dieser Bedingungen geändert w ird, so 
ändert sich der Blutdruck. W enn die E lastiz itä t der Gefäßwand ung zu- oder 
abnim m t, wenn die kleinen A rterien sich kontrahieren oder erw eitern, wenn 
die Capillaren ausgedehnt oder kom prim iert werden, wenn die Zusammensetzung 
und dam it die Konsistenz des Blutes schw ankt, wenn K raft oder Zahl der 
Herzschläge variie rt, dann ändert sich immer auch der Blutdruck. Da nun 
jede Beeinflussung des Körpers zum mindesten eine der genannten Größen 
beeinflußt, so ist es nicht w underbar, daß — ind irek t wenigstens — auch 
immer der B lutdruck eine Ä nderung erleidet.

Nun ist es jedoch nur in den seltensten Fällen möglich, anzugeben, was 
sich eigentlich geändert b a t, und daher begnügt man sich meist dam it, zu 
sagen, der B lutdruck sei gefallen oder gestiegen. Man muß sich aber bewußt 
sein, daß es sich dabei nur um ein Symptom, und zwar um ein vieldeutiges 
handelt. W enn der B lutdruck bei K indern niedriger ist, so kann das daran 
liegen, daß ih r Herz oder daß ihr Gefäßsystem anders ist als bei Erwachsenen; 
wenn bei zwei verschiedenen Tieren der Blutdruck ein anderer ist, so kann 
die Ursache in einer mehr oder weniger weit getriebenen Feinheit der Capil­
laren, sie kann aber auch in unzähligen anderen Dingen ihre Ursache haben. 
F ü r den A rzt kann der Blutdruck als empirisches Symptom von großer Be­
deutung sein, für die W issenschaft waren die im vorigen Kapitel erwähnten 
U ntersuchungen weitaus wichtiger, welche sich bem ühten, die Einzelursachen 
zu eruieren, an s ta tt die komplexe Erscheinung des so vielfach bedingten 
Blutdruckes beschreiben zu wollen. Es muß dies doppelt betont werden, 
weil man heute nur zu geneigt ist, den W ert von B lutdruckuntersuchungen 
zu überschätzen.

§ 56.
Der mittlere Blutdruck bei Tieren und Menschen.

Da der B lutdruck bei einzelnen Individuen außerordentlich schwankt, 
können nur die M ittelwerte aus großen Zahlenreihen verwendet werden. 
Immerhin kann man aus V o lk m a n n s  (1850 *) vergleichenden Messungen 
den Schluß ziehen, was er selbst leugnet (1. c. S. 179), daß praeter propter 
bei großen Tieren der B lutdruck ein größerer ist als bei kleinen Tieren.

Ich gebe, um diesen Einfluß zu zeigen, die M ittelzahl der bei Säugetieren 
gewonnenen W erte und gleichzeitig die bei der betreffenden Tierspezies be­
obachteten höchsten und niedrigsten Werte.

‘) V o lk m a n n ,  Die H äm odynam ik nach  V ersuchen. Leipzig 1850.



D er m ittle re  B lu tdruck  bei Tieren. 7 7 3

Name des Tieres
Blutdruck in cm Quecksilber

Mittelwert aller 
Beobachtungen Max. Min.

P fe rd  .................................... 18 23 11
K a l b .................................... 16 18 13
S c h a f ................................... 16 21 10
H u n d .................................... 14 17 10
Z i e g e .................................... 13 13 12
K a n in c h e n .......................... 10 11 9

A llerdings sind diese Z ahlen  n u r  als M ittelzahlen  zu b e trach ten , im einzelnen 
findet m an große A bw eichungen und zum  Teil viel höhere  W erte als V o lk m a n n  
angibt. E in B lu tdruck  von 20 cm Hg kom m t bei H unden selbst in völliger 
U re thannarkose  vo r, und bei K aninchen  findet m an  W erte bis zu 18cm  — W erte 
von 15 cm sind n ich t selten.

Es könnte m erkw ürdig  scheinen , daß  hei großen T ieren  der B lu tdruck  n ich t 
seh r v iel höher ist als bei k le in e n , denn es ist doch selbstverständlich  eine sehr 
viel größere K ra ft dazu  notw endig, um beispielsweise das B lu t in  einem  Pferde als 
in einem  K aninchen um zu tre iben , aber D ruck  is t eben auch  n ich t dasselbe wie 
K raft. D ruck ist als diejenige K ra ft defin iert, die au f einen Q uadratcen tim eter 
d rück t. N un d rü ck t ab er in a llen  F ä llen  die ganze W and des H erzens; w enn also 
das H erz doppelt oder d re im al so lan g  is t ,  so d rü ck t eine vier- bzw. neunm al so 
große Fläche. W enn in  beiden F ä llen  jed e r Q uadratcen tim eter m it derselben K ra ft 
d rück t, so ist es k lar, daß das zwei- bzw. d reim al so lange H erz tro tzdem  eine vier- 
bzw. neunm al so große K ra ft en tw ickelt und dem entsprechend auch  größere 
A rbeit leisten kann.

Bei den K altblütern (den niederen W irbeltieren und den Wirbellosen) 
ist der Blutdruck sehr viel niedriger, was nicht überraschen k an n , wenn 
wir bedenken, daß vom Blutdruck die Ström ungsgeschwindigkeit (zum min­
desten in  bezug auf die Volumeinheit des Körpers) und daher auch indirekt 
die Geschwindigkeit des Stoffumsatzes ahhängen muß. Der Stoffumsatz ist 
aber bei K altblütern sehr viel geringer als bei W arm blütern. Im  übrigen 
haben alle U ntersucher gefunden, daß bei K altblütern der Blutdruck von 
der Tem peratur in starkem  Maße abhängig ist, was ebenfalls m it den E r­
scheinungen des Stoffwechsels in enger Ü bereinstim m ung steht; vgl. z. B. 
F. N. S c h u lz  i).

K e p h a lo p o d e n  . . . 
F i s c h e ,  Torpedo . . .

A m p h i b ie n ,  Frosch 
(B ana esculenta)

. O c h s e n f r o s c h  . . . 
B e p t i l i e n ,  Krokodile

. 2,5—8,0 cm Quecksilber ( F u c h s 2)
. 2,5 „ „ (W . S c h ö n b e i n 3)

f 4,0—6,0 „ „ ( S c h u l z 1)
■ 4,1—5,2 „ „ ( H o f m e i s t e r 4)

(2 ,9 —3,6—4,2cm Q uecks. ( K lu g 5)
. 0,5—3,0 cm Quecksilber ( H o f m e i s te r )
. 3,0—5,0 „ „ ( H o f m e i s te r )

') F. N. Schulz, Über Blutdruckregulation bei Rana esculenta, Ber. d. deutsch, 
physiol. Gesellsch. 1905, Zentralbl. f. Physiol. 19, 302. — *) S. Fuchs, Beiträge zur 
Physiologie de» Kreislaufs bei den Kephalopoden, Pflügers Arch. 60, 173, 1895. —
3) C. Schönlein  und V. W illem , Observations sur la circulation de quelqrfes
poissons, Bull, scient. de la France et de la Belg. 26. — 4) F. H ofm eister, Bei­
träge zur Lehre vom Kreislauf der Kaltblüter, Pflügers Arch. 44, 68, 1889. —
5) Klug, Über den beschleunigenden Einfluß des Nervus vagus auf die Herz­
bewegung, Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 80, 506, 1880.
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D e r m i t t l e r e  B lu td r u c k  d es  M e n sc h e n  
ist nur in den seltensten Fällen anläßlich chirurgischer Operationen gemessen 
worden. Dabei fand F a iv r e  (1856 4) in der Fem oralis sowie in der Brachialis 
einen Druck von 12cm  Quecksilber. A l b e r t 2) fand bei derselben Methode 
etwas höhere W erte. Neuerdings haben 0. M ü lle r  und B l a u e l s) ähnliche 
Versuche gem acht und geben ähnliche W erte an.

Ich  selbst habe  n ach  einer sehr e in fachen  M ethode von K a t z e n s t e i n  m it 
diesem zusam m en den D ruck  in  der Subclavia gemessen. D urch einen Seitenast, 
der bei e iner O peration  d u rchschn itten  w erden m u ß te , w urde eine m öglichst große 
sterile K anüle in  die Subclavia geschoben und d o rt m it einem  breiten , spä ter w ieder 
en tfern ten  Bande festgebunden. D er Druck w urde m it einem  Q uecksilberm anom eter, 
das gedäm pft w erden konnte, gemessen und b e tru g  d auernd  n u r  8 bis 9 cm Quecksilber, 
w ährend  der g leichzeitig  angelegte B e c k l in g h a u s e n s c h e  A p p ara t einen D ruck 
von 10 bis 14 (also im  M ittel e tw a 12) cm Q uecksilber anzeigte. D er D ruck von
8,7 cm ist zweifellos rich tig , doch sind derartige  V ersuche n u r  als K ontrolle un b lu tig e r 
B lu tdruckm eßappara te  verw ertb a r, denn da die P a tien ten  in solchen F ällen  wohl 
im m er n a rk o tis ie rt sind, ist der B lu td ruck  kein  norm aler.

Dieser Versuch, sowie ausgedehnte Versuche von M ü l l e r 4) zeigen den 
geringen W ert der absoluten Bestimmungen m it unblutigen Methoden.

W enn ich in folgender Tabelle dennoch die W erte zusammenstelle, so 
geschieht es, weil eben keine besseren vorhanden sind; es be träg t der Blut­
druck in runden Z ahlen :

Mittelzahl Normale
Grenzen Untersucher

D irekte M essung:
M it Q uecksilberm anom eter in  der ( 12 F a i v r e  u. A l b e r f * 1)

R a d ia lis .............................................J 9,1 8,8—9,5 O. M ü l l e r ,  M ittelzahl
(In  N a r k o s e ) ....................................1 8,7 — K a t z e n s t e i n  u .N i c o l a i

In d irek te  M essung:
,  f 15 13— 16 B a s c h 5)

M it dem B a s c h s c h e n  A p p ara t • < 12 10— 16 spätere U ntersucher

M it dem  R iv a  R  o c c i - A pparat • |
13 _ R iv a  R o c c i
12 9— 12 spätere U n tersucher 6)

M it dem  G ä r tn e r s c h e n  A pparat 11 9— 12 G ä r t n e r
M it dem R e c k  l i n g h  a u s  e n  sehen 

A p p ara t (M ethode d. en tspannt. 
A r t . ) ................................................. 11 9— 13 M ittel a. eigen. V ersuchen

D en  m i t t l e r e n  D ru c k  in  d e r  A o r ta  k a n n  m an  m it T i g e r s t e d t  
e tw a  a u f  1 5 cm  Q u e c k s i lb e r  s c h ä tz e n .

4) F a i v r e ,  Gaz. möd. de P aris  26, 727 (1856). — 2) A l b e r t ,  E in ige häm o- 
graphische M essungen am  M enschen, Medizin. J a h rb ü c h e r  S. 249, W ien 1883. — 
3) M ü l l e r  und B l a u e l ,  Z ur K ritik  des R iv a - R o c c is c h e n  und  G ä r tn e r s c h e n  
Sphygm om anom eters, A rch. f. k lin . Med. 91, 517, 1907. — 4) F a i v r e  u. A l b e r t ,
1. c. — 5) B a s c h ,  Zeitschr. f. klin. Med. 2, 96; 3, 383, 1880 u. 1881. — 6) Z a d e c k ,  
Die M essung des B lutdruckes am  M enschen m itte ls des B a sc h sc h e n  A pparates. 
B erliner D issertation  1880; C h r i s t e l l e r ,  B lutdruckm essung am  M enschen u n te r  
pathologischen V erhältn issen . B erliner D issertation 1880; F r i e d m a n ,  Med. Ja h rb . 
d. k . k. Gesellsch. d. Ä rzte  1882, S. 200, und andere  m ehr.
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§ 57.

cm Hg

Einfluß von A lter, Größe und Geschlecht.

Vielfach ist es versucht worden, den Einfluß von Alter und Körper­
größe auf den Blutdruck zu eruieren. P o t a i n 1) kam dabei zu dem 
Resultat, daß die K ö rp e rg r ö ß e  v o n  k e in e m  E in f lu ß  a u f  d e n  B lu td r u c k  
sei. W enn wir jedoch annehmen, daß der Einfluß nu r etwa von jener Größen­
ordnung ist, der sich hei der Blutdruckm essung an verschiedenen Tieren 
herausgestellt hat, so sieht man deutlich, daß die Fehlerquellen der Methodik 
so groß sind , daß man sie nur an einem sehr großen statistischen M aterial 
feststellen könnte.

Nach P o ta in  ist der B l u td r u c k  h e i  E rw a c h s e n e n  d o p p e l t  so 
g r o ß  a l s  b e i  K in d e r n .  Zu einem ähnlichen R esultat wie P o t a i n  
kam en auch Z a d e c k 2) ,  A r n -
h e i m 3) und vor allem auch 6S’
E c k e r t 4), der m it B a s c h s  Sphyg­
momanometer den Druck in der 
Art. temporalis maß; das M ittel aus 
diesen Beobachtungen zeigt folgende 
Kurve. Man sieht, daß die wesent­
lichste B lutdrucksteigerung in den 
P ubertätsjahren erfolgt.

Die A utoren  m acken fü r  diese 
U nterschiede n u r  das A lter und n ich t 
die K örpergröße veran tw ortlich , doch 
is t es n a tü rlich  äußerst schw ierig, 
im  E inzelfalle  zu sagen , oh A lter 
oder K örpergröße das E ntscheidende 
ist, da  ja  beide, wenigstens an n ähernd , 
p a ralle l gehen. Das A lter m uß zweifel­
los eine n ich t unbeträch tliche  Rolle
bei jed e r M essung spielen, zw ar n ich t notw endigerw eise in  dem Sinne, wie P o t a i n  
g laub t, daß der B lu tdruck  selbst w esentlich geändert is t ,  sondern dadurch , daß die 
viel größere W eichheit der k indlichen Gewebe eine einsinnige Feh lerquelle  ist, welche 
den B lu td ruck  der K inder re la tiv  zu k lein  erscheinen läßt.

A llerdings h a t  m an  au ch  bei d irek ter Messung an  T ieren  gefunden , daß 
bei jugendlichen  Indiv iduen der B lu tdruck  k leiner ist. Noch geringer zeigte er 
sich vor de r Geburt. Z u n tz  und  C o h n s t e i n 5) fanden  ih n  bei ju n g en  Schaf­
em bryonen n u r  =  1,7 cm Quecksilber, bei ä lte ren  E m bryonen  w a r er etw a doppelt 
so groß. Dies steh t im  Z usam m enhang m it der von F u c h s  festgeste llten  T atsache, 
daß die L ängsspannung  des Gefäßsystem s bei E m bryonen bzw. N eugeborenen gleich 
Null ist, und erst a llm äh lich  zunim m t.

Einfluß des A lters auf den Blutdruck.
■ • nach E ck ert4) ©-------© nach Arnheim :1)
x nach Zadeck -) • ----nach Potain 1)

*) C. P o t a i n ,  L ap ressio n  arte rie lle  de l ’hom m e ä l’e ta t norm al e t pathologique, 
Paris 1902. — *) Z a d e c k ,  Die M essung des B lutdruckes am  M enschen m ittels des 
B a sc h sc h e n  A pparates, Z eitschr. f. klin. Med. 2, 514, 1881. — “) A r n h e i m ,  Ü ber 
das V erhalten  des W ärm everlustes, der H au tpersp ira tion  und des B lutdruckes bei 
verschiedenen fieberhaften  K ra n k h e iten , E benda 5 ,  383, 1882. — 4) E c k e r t ,  
W ratsch  3 ,  220, 1882. — 5) Z u n tz  und C o h n s t e in ,  U n tersuchungen  über das 
B lu t, den K reislauf und die A tm ung beim Säugetierfötus. Pflügers A rch. 34, 
193, 1884.
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W ir e rw ähnen  d ann  noch die A rbeiten von G u m p r e c h t 1) und H e n s e n 8), 
die ebenfalls eine B lu td ruckste igerung  bei zunehm endem  A lter konsta tierten . 
G u m p r e c h t  fand den höchsten B lu td ruck  bei Greisen. Beide fanden, daß F rau en  
einen n iedrigeren  B lu td ruck  haben als M änner, wobei es allerd ings zw eife lhaft ist, 
inw iew eit h ierbe i die K örpergröße eine Rolle spielt. Auch A l b u t t “) h a t  eine Blut- 
d rucksteigeruug  im  späteren  Leben gefunden , ebenso U g r i u m o w 4). Die runden  
M ittelzahlen  sind folgende:

G u m p re c h t 
cm Hg

H ensen  
cm Hg

U g riu m o w  
cm Hg

K i n d e r ........................... 10 12 _
F rau en  ........................... 12 13 u
M ä n n e r ........................... 14 14 12
G r e i s e ........................... 18 — 15

U g r iu m o w  beton t ausdrück lich , daß die gemessene B lu tdruckste igerung  im 
G reisenalter eine Folge der A rteriosklerose sei, w as auch  wohl fü r  die anderen  
U ntersuchungen gelten  dürfte .

§ 58 .

Der B lutdruck an den verschiedenen S tellen des K örpers.

a) D e r  D ru c k  in d e n  A r t e r i e n .

Daß der m ittlere B lutdruck in jedem der beiden Kreisläufe von den 
Semilunarklappen ab bis zu den venösen Ostien des Herzens dauernd ab­
nim m t, daran kann gar kein Zweifel sein, denn sonst könnte eben keine 
Ström ung zustande kommen, die doch immer von den Orten höheren Druckes 
zu denen niederen Druckes verläuft.

A ber wohl m öglich ist es, daß z e i t w e i l i g  an  rückw ärts gelegenen Stellen 
eine V erm inderung  des D ruckes e in tritt, dan n  kom m t es eben zu einer zeitw eiligen 
R ückström ung, w elche die ganze vorliegende B lutsäule ergre ift, bis zu dem Punkte , 
in  dem  der D ruck schon infolge seiner E n tfe rn u n g  vom H erzen so tie f  gesunken 
ist, daß er dem  n u n m eh r verm inderten  D rucke gleich ist. Daß dies bei de r E n t­
stehung  der sogenannten  d ikroten  W elle der F a ll is t, soll in § 67 gezeig t w erden.

Im übrigen aber nimm t der Druck allmählich ab — muß abnehmen. 
W enn P o is e u i l le  4) in seiner D oktorarbeit das Gegenteil behauptet und 
angibt, daß der D ruck in den A rterien überall gleich sei, so kann er dam it 
nur meinen, daß die Druckunterschiede in den der Messung zugänglichen 
größeren A rterien klein sind, und dies erscheint fast selbstverständlich: sind 
doch in den A rterien kaum W iderstände zu überw inden, die Bahnen sind 
weit und bleiben es. Ja, dadurch, daß die Gesamtbahn sich dauernd erweitert, 
wird das Strömen noch erleichtert.

')  G u m p r e c h t ,  E xperim entelle  und  klinische P rü fu n g  des R iv a - R o c c is c h e n  
Sphygm om anom eters, Zeitschr. f. k lin . Med. 39 , 377, 1900. — 8) H e n s e n ,  B eiträge 
zur Physiologie uud Pathologie des B lu td ruckes, D eutsch. A rch. f. k lin . Med. 67, 
436. — “) A l b u t t ,  Rise o f blood-pressure in  la te r  life , Med. Chirurg. T ransactions 
86 , 323, 1903. — 4) U g r iu m o w ,  Schw ankungen des A rteriendruckes im  Greisen­
a lte r ,  W ra tsch , N r. 32/33, P etersburg  1892. —  5) P o i s e u i l l e ,  Recherches sur la  
force du  coeur aortique, These de Paris, p. 31. “



ist überall fa st gleich groß. 777

N ur in  der N ähe de r P eripherie  bei der A ufspaltung  in kleine A rterien  n im m t 
m öglicherweise der D ruck rascher ab, so g ib t v. F r e y 1) an, daß der D ruck in

der R adialis über dem  H andgelenk . . 15— 16 cm Quecksilber
dem D a u m e n b a lle n ........................................ 12— 13 „ „
der letzten Phalange  des F ingers . . . 10— 11 „ „

b e trä g t (über die M ethode vgl. § 22, S. 709).
v. R e c k l i n g h a u s e n 8) dagegen sah den D ruck n u r  um  weniges (etw a 

1 cm) abnehm en:
M axim um  M inim um

Im  O b e r a r m ...................... 14,5 8,8 cm Quecksilber
Im  M it te l f in g e r .................. 13,3 7,7 „ „ * * 3)

Die P o is e u i l le s c h e  Angabe, daß praktisch der B lutdruck von der E n t­
fernung vom Herzen unabhängig is t , haben spätere U ntersuchungen aus­
nahmslos bestätigt, so fand z. B.

V o lk m a n n 4) beim Kalb in der Carotis einen n u r um 14 bis 29 Proz. 
höheren Druck als in der Peripherie,

F i c k 5) beim Hund in der Aorta einen um 14 Proz. höheren Druck 
als in der Peripherie,

v. S c h u l t e n 6) beim Kaninchen in der Aorta einen um 8 Proz. höheren 
Druck als in der Peripherie.

H ü r t h l e 7) hatte  auf Grund von Hundeversuchen darauf hingewiesen, 
daß zwar der minimale (sogenannte diastolische) Druck vom Herzen gegen 
die Peripherie sich nu r um weniges ändert (im M ittel seiner Versuche 
nim m t er um etwa 5 Proz. ab), daß aber der maximale (sogenannte systolische) 
Druck sich recht bedeutend ändert, und zwar nim m t derselbe gegen den 
Kopf hin stark  ab (um 40 P roz .), gegen die Beine weniger stark  zu (im 
M ittel um 25 Proz.).

Danach schien der m ittlere Druck in der Cruralis höher zu sein als in 
der Carotis. Diese schon von L u d w ig  und S p e n g le r  und später von 
V o lk m a n n  beschriebene paradoxe Erscheinung will v. K r ie s  (1 8 9 2 8) durch 
die Bildung einer stehenden W elle infolge von Reflexion erklären. H o o r-  
w e g 9) versucht eine andere E rk lärung , doch gibt H ü r t h l e 10) auf Grund

')  v. F r e y ,  E ine einfache M ethode, den B lu td ru ck  beim  M enschen zu
m essen, Festschr. f. B. S c h m id t ,  Leipzig 1896. — 8) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  U n ­
blu tige  B lu tdruckm essung , 1 u. I I ,  A rch. f. experim . PathoL  u. P h arm ak . 55,
433ff., 1906. — a) B erechnet als M ittelzahl der V ersuche von R e c k l i n g h a u s e n .
4) V o lk m a n n ,  H äm odynam ik 1846, S. 168. — 5) F i c k ,  F estsch rift W ürzburg  1,
278, 1882. — 6) v. S c h u l t e n ,  A rc h .f . klin. C hirurgie 32, 463, 1885. — r) H ü r t h l e ,
Ü ber den U rsprungsort der sekundären  Pulsw ellen, Pflügers A rch. 47, 17, 1890. —
8) v. K r i e s ,  Studien zu r Pulslehre, S. 67f., F re ibu rg  1892. — 9) H o o r w e g ,  P e ri­
pherische Reflexion des Blutes, Pflügers A rch. 52, 488, 1892. — *°) K. H ü r t h l e ,
V ergleichung des m ittle ren  B lutdruckes in Carotis und C ruralis (Physiol. Inst. B res­
lau), Arch. f. d. ges. Physiol. 110, 421 bis 436 (Taf. 2), 1905; M. S i c h le ,  B eiträge 
zu e iner funktionellen  Diagnose der Angina pectoris, W ien. klin. W ochenschr., N r. 14, 
S. 379; H o r n e r ,  Ü ber B lu td ruckun tersuchung  m it dem  Sphygm oskop nach  P a l ,  
D eutsch, m ed. W ochenschr. 1907, Nr. 19, S. 753; M. W . J a n o w s k y .,  Ü ber klinische 
M ethoden zu r B estim m ung der arte rie llen  D ru ck än d e ru n g en , Izw. W ojen Med. 
A kad. 10 (No. 1), 3 (russisch), 1905; L. R a a b  (sein Schüler U s k o w ), Funktionelle  
Diagnose, der beginnenden K reislau fstö rung , V erh . d. 23. Kongr. f. innere Med. 
1906, S. 498; G. O l iv e r ,  H aem om anom etry  in  m an, L an cet 1905, Nr. 4273, p. 201.
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seiner letzten , sehr sorgfältig durchgeführten Untersuchung a n , daß der 
Cruralisdruck in W ahrheit stets niedriger ist als der Carotidendruck (etwa 
0,1 cm niedriger).

b) D e r  C a p i l l a r d r u c k .

Daß der größte Teil des Blutdruckes bei der D urchström ung der kleinen 
Gefäße verbraucht w ird, ist zweifellos. Fraglich kann n u r sein, ob dieser 
Verbrauch vornehmlich in den kleinen A rterien, in den Capillaren selbst oder 
etwa gar in den kleinen Venen stattfindet. Das Naheliegendste w ar es, den 
größten Druckabfall in den engsten Gefäßen, also in den Capillaren, zu suchen; 
wenn man auch sehr bald fand , daß die P o is e u i l le s c h e  A nsicht, wonach 
der W iderstand in den Capillaren von einer E inschränkung der Strom bahn 
herrühre, durchaus falsch sei, so war doch die Meinung allgemein verbreitet, 
daß der ganze Druck des Herzens in den Capillaren verzehrt werde, und daß 
deshalb in der M itte der Capillaren der halbe H erzdruck herrschen müsse 
[vgl. hierzu die damaligen L ehr- und Handbücher der Physiologie von 
D o n d e r s 2), H e r m a n n 3), K i r k e 4), L a n d o is  5) u. a.]. T ig e r  s t e d t  6), der 
sich über diese F rage n icht bestimmt äußerte, scheint den wesentlichen W ider­
stand in den Capillaren zu sehen, trotzdem  schon V o lk m a n n  7) darauf auf­
merksam gem acht hatte , daß man sich vom W iderstand in den Capillaren 
nicht eine übertrieben große Vorstellung machen dürfe, w e il in  ih n e n  d ie  
G e s c h w in d ig k e i t  s e h r  g e r in g  is t .

In  die kleinen Venen wurde der H auptw iderstand wohl nu r von A. F i c k 8) 
verlegt, der meinte, „daß in den Capillaren noch nahezu der arterielle B lut­
druck bestände, und erst in den Anfängen des venösen Abschnittes sehr rasch 
zu den in den Venen m ittleren Kalibers beobachteten sehr geringen W erten 
absinke“ , eine Ansicht, die schon dadurch widerlegt w ird, daß die kleinsten 
Venen niemals spritzen.

Demgegenüber ha t wohl C a m p b e l l9) zuerst darauf hingewiesen, daß 
der größte Druckabfall und der größte W iderstand in die kleinen A rterien 
verlegt werden müsse. Diese M einung hat vor allem B e n n o  L e v y 10) durch 
Versuche, Betrachtungen und Berechnungen über das P o i s e u i l l e s c h e  
Gesetz zu stützen gesucht. Im E ingänge des § 48 hatten  wir gezeigt, wie 
man auch ohne Rücksicht auf dieses Gesetz zu der gleichen Annahme kommt, 
wie denn überhaupt das P o is e u i l le s c h e  Gesetz aus der Diskussion über der­
artige F ragen  ausscheiden sollte, da sich die Kompliziertheit des Capillar- 
systems nicht un ter die starre  A bstraktion einer derartigen Form el sub- 
summieren läßt. (Vgl. hierzu § 49.)

Der Blutdruck in den Capillaren selbst ist naturgem äß fü r das Zustande­
kommen der Stoffwechselvorgänge äußerst wichtig. Man kann sicherlich be­

*) P o i s e u i l l e ,  Sur la pression du sang  dans le Systeme a r te r ie l , Compt. rend.
de l ’Ac. 0 6 ,  Nr. 19, p. 886. — ") D o n d e r s ,  Physiologie des M enschen, übersetz t
von T h e i l e  1859, S. 130. — 8) H e r m a n n ,  H andbuch  d. Physiologie IV , 1, 322. —
4) K i r k e ,  H andbook of Physiology. — b) L a n d o i s ,  L ehrbuch  der Physiol. des
M enschen, 7. Aufl., S. 168, 1891. — 6) T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  S. 413 bis 415. —
7) V o lk m a n n ,  Pogg. A nn. 61, 586. — 8) F i c k ,  Ü ber den B lu tdruck  in  den B lut-
capillaren, Pflügers A rch. 42, 482, 1888. — 9) C a m p b e l l ,  On th e  resistance offered
by th e  blood capillaries to  th e  c ircu la tion , L am et 1894, I ,  p. 594. — l0) B e n n o
L e v y ,  Die R eibung des B lutes, Pflügers A rch. 65 , 447, 1897.
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haupteil, daß die A ufrechterhaltung eines bestimmten Blutdruckes oder besser 
noch eines bestimmten Blutdruckabfalles und dadurch gegebener Capillar- 
gesehwindigkeit das W esentlichste im ganzen Kreislauf ist. Der Capillar- 
druck ist nun zwar abhängig vom Druck in den A rterien , doch k a n n , wie 
an anderer Stelle hervorgehoben worden ist, der Körper lokal seinen Capillar- 
druck durch E rw eiterung oder Verengerung der kleinen Arterien variieren. 
Die relative U nabhängigkeit des Capillardruckes vom arteriellen Druck haben 
vor allem B a y lis s  und S t a r l i n g 1) experimentell gezeigt, die das Verhältnis 
vom arteriellen zum Capillar- und Venendruck ausführlich erörtern. W äre 
dies nicht der F a ll, so müßte z. B. der Blutdruck in den Capillaren d irekt 
proportional der Höhe sein, in welcher sich das betreffende untersuchte
Capillargebiet jeweilig über der 
Herzhöhe befindet2). Nehmen 
wir an, die in Herzhöhe gehaltene 
Hand habe in ihren Capillaren 
einen Druck von beiläufig 3,5 cm 
Quecksilber, was nach den U nter­
suchungen von v . K r i e s 3) etwa 
zutrifft, dann m üßte, nach den 
Gesetzen der H ydrostatik , beim 
Erheben bzw. Senken der Hand 
der Capillardruck entsprechend 
den punktierten  Geraden in 
Fig. 66 fallen bzw. steigen, d. h. 
wenn die Hand l/ 2 m gehoben 
is t , müßte der Capillardruck 0 
sein, is t sie */2 m gesenkt, müßte 
der Druck etwa 6,5 cm betragen.

cm Hg 
7

Fig. 66.
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oberhalb
des Herzens

unterhalb

Änderung des Capillardruckes in der Hand bei 
Heben und Senken des Armes.

S tatt dessen folgt die Druckkurve, wie aus 
den vergleichenden U ntersuchungen von v. K rie s  hervorgeht, etwa der stark  
ausgezogenen Linie. Man sieht daraus, daß der Capillardruck sich langsam er 
ändert, als nach den einfachen hydrostatischen Gesetzen erw artet würde, 
und zwar sind d ie  v i t a l  b e d in g te n  A b w e ic h u n g e n  d e s to  g r ö ß e r ,  je  
k le in e r  d e r  D ru c k  is t .  Zu ähnlichen tatsächlichen Feststellungen ist auch 
v. R e c k l in g h a u s e n '4) gekommen. Die von ihm m it diesem Phänomen in 
Zusammenhang gebrachten Erscheinungen an den Venen dürften jedoch eher 
Folgen als Ursachen sein.

Der Körper reag iert also viel weniger auf eine D ruckerhöhung im Capil- 
larsystem  als auf eine D rucksenkung; die Druckerhöhung erscheint auch 
nicht gefährlich, während eine bis auf einen Druck von 0 herabgehende B lut­
drucksenkung natürlich eine deletäre Anämie zur Folge haben müßte — und 
dagegen verteidigt sich der Körper m it den ihm zu Gebote stehenden M itteln 
der Form änderung im Gefäßsystem. E r kann dies auf alle Fälle leisten,

')  B a y l i s s  u. S t a r l i n g ,  O bservations of venous pressures and th e ir  relationship
to cap illa ry  pressures, Jo u rn . of Physiol. 16, 159, 1894. — 2)^ 
abzüglich einer add itiven  K onstante. —• 3) v. K r i e s ,  Ber. 
Wiss., m ath .-p h y s . K l., 27, 149, 1875; A rbeiten a. d. phl 
69, 75 u. 76. — 4) v. R e c k l i n g h a u s e n ,  U nblu tige  Blutfl 
f .experim. P atho l. u. P h arm ak . 55, 498 ff., 1906.

j). A nsta lt L'eijlzig-j
^m es& iite , i n .  Arctl. .
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denn selbst bei Kopf stehenden Biesenmenschen befinden sich die Füße n u r 
höchstens 1,5 m über dem Herzen. Um das Blut bis dahin zu treiben , ist 
ein Druck von etwa 11 cm notwendig. Da das Herz einen Druck von etwa 
18 cm ausübt, müssen die kleinen A rterien und die Capillaren sich so weit 
öffnen, daß bei ihrer Durchström ung nicht m ehr als beiläufig 5 cm Queck­
silberdruck verbraucht w ird, dann bleibt in den Capillaren immer noch ein 
Druck von 3 cm Quecksilber übrig, und das genügt.

Daß eine schlechte Blutversorgung die Gefäße zu einer D ilatation bringt, 
geht auch aus den Versuchen von N a t h a n s o h n 1) hervor, der nach einer 
Um schnürung der Venen den B lutdruck während der folgenden 15 Minuten 
langsam , aber stetig  ansteigen sah, übrigens werden sich nicht nu r die 
kleinen Arterien, sondern auch die Capillaren selbst erweitern — denn diese 
sind sicherlich kontraktionsfähig (S te in a c h ) .

c) D e r  V e n e n d ru c k .
Den Venendruck kann man n u r dann m it einer endständigen Kanüle 

messen, wenn die untersuchte Vene nicht die d irek t und einzig von einem 
Capillargebiet stammende is t, weil sonst nach allmählicher E rw eiterung der 
Capillaren der übertragene A rteriendruck gemessen werden würde. Sonst 
mißt man den Venendruck m it einer T-Kanüle.

Der Venendruck ist abhängig von vielerlei U m ständen, vor allem aber 
von der W eite der Capillaren.

Aus den A ngaben von J a c o b s o h n  g e h t hervor, daß der V enendruck
in  den B e in v e n e n ..................................................... ü ber -f- 1,0 cm Quecksilber,
in  den A rm v e n e n .............................................- |-  0,5 bis -\- 1,0 „ „
in  de r A nonym a und  ih ren  A s t e n ..................e tw a +  0 „ „

ist.
Daß in  diesen nah e  dem  T horax  gelegenen V enen de r D ruck, besonders w ährend 

der In sp ira tio n , negativ  sein k a n n , w ird  in  dem  A bschnitt über den D o n d e r s -  
schen D ruck  auseinandergesetzt w erden. H ier w erden auch  die eventuellen  Ge­
fa h re n , die daraus fü r  ch irurg ische O perationen in  dieser Gegend resu ltie ren , des 
n äheren  auseinandergesetzt werden.

§ 59. ’
Der Einfluß verschiedener physiologischer Faktoren auf den Blutdruck.

Der wichtige Satz —  „ a lle s  w as  a u f  d e n  K ö rp e r  ü b e r h a u p t  w i r k t ,  
w i r k t  a u c h  g l e i c h z e i t i g  a u f  d en  B l u t d r u c k “ —  ist niemand so in 
Fleisch und B lut übergegangen, als den Pharmakologen, die, um ein neues Heil­
mittel zu erproben, füglich zuerst einmal eine Blutdruckm essung vor der Injektion 
des neuen Pharm akons und dann eine zweite nach der Injektion ausführen.

Diese p h a r m a k o l o g i s c h e n  A r b e i t e n  können h ie r  n ich t berücksich tig t 
w erden , ebensowenig die zah lreichen  k l i n i s c h e n  U n t e r s u c h u n g e n  über die 
F rage, ob der B lu tdruck  in einzelnen K rankheiten  ste ig t oder sinkt. W ir m öchten n u r 
erw ähnen, daß sich bei k ran k en  L euten  häufiger eine B lu tdruckern ied rigung  als eine 
S teigerung findet (vor allem  bei den m eisten chronischen K ra n k h e iten ) ; eine E rh ö h u n g  
des B lutdruckes zeigt sich eigentlich n u r  bei m anchen  Herz- und N ierenkrankheiten .

A ber auch  n ach  E lim in ierung  der genannten  A rbeiten  b leib t genug übrig, was 
besprechensw ert w äre. Alle physiologischen F ak to ren  und Beize — vom Essen und 
T rinken angefangen  bis zu r D efäkation  und E jak u la tio n  — sind von sorgsam en * 6

‘) N a t h a n s o h n ,  Ü ber das V erhalten  des B lutdruckes in den Capillaren. Königs­
berger D issertation  1886.6 »
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U ntersuchern  au f ih re  pressorische W irkung  h in  u n tersu ch t worden. Besonders, 
nachdem  die neueren M ethoden der unb lu tigen  B lutdruckm essung derartig e  U n te r­
suchungen verhältn ism äßig  e in fach  gesta lte t haben, schwoll die diesbezügliche L ite ­
ra tu r  ins Ungem essene. G ute Ü bersichten  findet, m an hei N e u 1), die neueste L ite ra tu r  
hei J o h n * ) .

K ö r p e r l a g e .
Die Körperlage soll einen Einfluß auf den B lutdruck besitzen, und dies 

scheint auch richtig  tro tz der widersprechenden Angaben. Im allgemeinen wird 
angegeben, daß im  L ie g e n  d e r  m i t t l e r e  B l u td r u c k  im  g a n z e n  K ö rp e r  
am  h ö c h s te n  s e i,  n i e d r i g e r  im  S itz e n  u n d  am  n i e d r i g s t e n  im  
S te h e n . S c h a p i r o 3) und F r i e d m a n n 4) , die beide m it dem Sphyg­
momanometer gearbeitet haben, geben an, daß der B lutdruck im Liegen 
etwa um 10 Proz. zunimmt. E r l a n g e r  und H o o k e r 6), die m it dem E r ­
l a n g e r  sehen A pparat arbeiteten , konnten in zahlreichen, exakt angestellten 
und ausführlich m itgeteilten Versuchen diese Angaben nicht bestätigen. Sie 
haben jedoch nicht den m ittleren B lutdruck bestim m t, sondern haben ver­
such t, den maximalen und minimalen Blutdruck zu messen. Dabei zeigte 
sich, daß beim Aufstehen der maximale B lutdruck annähernd derselbe bleibt 
(im M ittel aller ihrer Versuche eine Verminderung von etwa 1 Proz.), daß 
dagegen der minimale Blutdruck zunimmt (im Mittel aller ihrer Versuche 
um etwa 10 Proz.). Zu ähnlichen Resultaten kommt N eu.

H ieraus d a rf  m an n ic h t schließen, daß auch  der m ittle re  B lu td ruck  zunim m t, 
auch  m einen die V erfasser, daß das W esentliche n ich t d ie V ergrößerung oder V er­
ring eru n g  des B lutdruckes sei, sondern daß als konstan te  E rscheinung  eine Ver­
k leinerung  des sogenannten Pulsdruckes (d. h. der D ifferenz zwischen m axim alem  
und m inim alem  D ruck) beim  A ufstehen zu b e trach ten  sei. Die V erfasser neigen 
übrigens der A nsicht zu , daß die von ihnen  beobachteten  E rscheinungen  e infach 
m echanische Folgen der G rav ita tion  seien, und daß die E rscheinungen  beim  A uf­
stehen  durch  ein „V erbluten in  die un teren  E x trem itä ten  h in e in “ bedingt seien, 
doch m üßte dies, am  A rm e gem essen, eine V erm inderung  des B lutdruckes b e ­
dingen. Die tatsäch lichen  R esu lta te  können also n u r  e rk lä rt w erden , w enn m an 
anuim m t, daß die von E r l a n g e r  und H o o k e r  e rw äh n ten  kom pensatorischen Vor­
gänge (K onstrik tion  der peripheren  Gefäße und V erm ehrung  der H erzenergie) eine 
Ü berkom pensation h e rbeifüh ren .

B r ö k i n g 6) h a t  dagegen w ieder ein konstantes V erhältn is gefunden und 
die B efunde von S c h a p i r o  und F r i e d m a n n  bestätigen  k ö n n en , n u r  m ein t er, 
beim Sitzen m it horizon tal gelagerten  Beinen sei der B lu tdruck  noch hö h er als im 
L iegen, und e rk lä rt dies durch  die dabei au ftre tende  Kom pression des B auches —- 
d adurch  w ürde das B lu t aus dem  Splanchnicusgebiet in  die Peripherie  gedrückt, 
beim  L iegen aber fa lle  das weg. A uch J o h n  findet den B lu tdruck  im  Stehen am  
tiefsten . (Vgl. auch das K apite l über E inw irkung  der G rav ita tion , § 8 u. 9, S .680f.)

A r b e i t ,  M a ssa g e  u n d  N e r v e n r e iz  ung.
Über den Einfluß der M u s k e la r b e i t  auf den A rteriendruck liegen 

vor allem die experimentellen Arbeiten von T a n g l  und Z u n t z ')  vor.

')  N e u , E xperim entelle  und  klinische B lu tdruckuntersuchungen . H eidelberg 
1902. — *) J o h n ,  D eutsch. A rch. f. klin. Med. 93, 542, 1908. — 3) S c h a p i r o ,  
U n tersuchung  an  gesunden Soldaten, W ratsch  2, 493 (russisch). — 4) F r i e d m a n n ,  
Med. Ja h rb . d. k. k. Ges. d. Ä rzte  1882, S. 200 f. — 5) E r l a n g e r  und H o o k e r ,  -An 
experim ental study of blood pressure and  of pulse pressure in  m an. Jo h n  Hopkins 
Hosp. Rep. X II, p. 145, 1904. — ')  B r ö k i n g ,  E in  B e itrag  zur F u n k tionsp rü fung  der 
A rterien , Zeitschr. f. experim . Pa tho l. 4, 220, 1907. — 7) E . T a n g l  u. H. Z u n tz ,  Über 
die E inw irkung  der M uskelarbeit au f den B lu td ru ck , Pflügers Arch. 70 , 544, 1898.
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Dieselben maßen direk t mittels eines fest aufgestellten M anometers den 
A rteriendruck bei Hunden, welche sie im Tretw erk laufen ließen. Sie fanden 
bei leichter A rbeit eine Steigerung um 0,6, bei schwerer A rbeit eine Steige­
rung um 2,3 cm Quecksilber; bei erschöpfendem Laufen erhöhte sich der 
B lutdruck sogar um 10,0 cm. Welches die Ursache dieser B lutdrucksteige­
rung  ist, kann schwer gesagt werden. Die Angabe der A utoren, daß die 
Bauchpresse während des Laufens besonders sta rk  angestrengt werde, legt 
den Gedanken nahe, daß wenigstens zum Teil die Erhöhung des Illutdruckes 
dadurch hervorgerufen wird, daß das Blut aus dem Splanchnicusgebiet heraus- 
und in die Peripherie hineingepreßt wird.

Auch am Menschen wurden diese Angaben in allen Fällen bestätig t, so 
z. B. von H i l l 1), G u m p r e c h t2), M a s in g 3) u. a. Letzterer fand , daß die 
B lutdrucksteigerung bei alten Leuten größer ist als bei jungen, wenn sie die­
selbe A rbeit verrichten. Dagegen fanden H a ll io n  und C o m te 4) bei a n ­
h a l t e n d e r  M uskelarbeit ein Zurückgehen der anfänglichen Blutdruckerhöhung, 
was ein Schutzm ittel des Körpers sei, dam it ein Muskel, wenn er an der Grenze 
seiner Leistungsfähigkeit angelangt ist, die Fähigkeit zur K ontraktion verliert.

Die im therapeutischen Interesse oft erwogene Frage, ob M a s s a g e  b lu t­
drucksteigernd wirkt, ist verschieden beantw ortet. B r u n to n  und T u n i c l i f f e 5) 
fanden in Hunde- und Katzenexperimenten, daß ausgedehnte Massage auf den 
allgemeinen B lutdruck zuerst leicht steigernd und dann s ta rk  herabsetzend 
wirkt. Die H erabsetzung ist eine Folge der durch die Massage bewirkten 
H erabsetzung des Abflußwiderstandes an den m assierten Stellen. Da aber 
diese verm ehrte Ström ung durch das m assierte Glied auch schon während 
der anfänglichen B lutdrucksteigerung s ta tth a t, kann sie nur Folge einer 
sensiblen Beizung sein, wie denn überhaupt sensible Nervenreize außerordent­
lich leicht eine Blutdrucksteigerung liervorrufen. Beim Kaninchen ru ft oft 
schon leises Anhauchen der H aut, sicher aber jeder Schmerz eine B lutdruck­
steigerung hervor. Auch beim Menschen ist es ähnlich. Besonders starke 
Blutdrucksteigerung tr i t t  nach Trigem inusreizung ein. Bekannt ist der 
H e r in g - K r a tz s c h m e r s c h e  Reflex, der in einer B lutdrucksteigerung nach 
Riechen an Ammoniak besteht.

Durch diese und andere Faktoren , sowie durch einen durchaus wesent­
lichen i n d iv i d u e l l e n  F a k t o r  ist der B lutdruck des einzelnen in jedem 
Augenblick bedingt. Aus der Tatsache, daß im allgemeinen unsere Lebens­
gewohnheiten nach einem in allen Fällen sehr ähnlichen Schema verlaufen, 
ergibt sich eine tägliche Kurve des B lutdruckes, die annähernd bei allen 
Menschen gleichartig au ftritt und die besonders von C o l o m b o 6) ge­
nauer un tersucht ist. Er findet, daß in den M ahlzeitstun den, sowie in  den *)

*) L. H i l l ,  A rte ria l pressure in m an  w hile sleeping, resting, w orking, ba th ing . 
(Physiol. Soc.), Jo u rn . of Physiol. 22, 26—29, 1898. — 2) G u m p r e c h t ,  E xperi­
m entelle  und  klinische P rü fu n g  des E i  v a - ß o c c is c h e n  Sphygm om anom eters, Zeit­
sch rift f. k lin . Med. 39, 377, 1900. — 3) E . M a s in g ,  Ü ber d asV erh a lten  des B lu t­
druckes des ju n g en  und be jah rten  M enschen hei M uskelarbeit, D eutsch. A rch. f. klin. 
Med. 74, 253, 1902. — 4) H a l l i o n  e t C o m te ,  Sur les reflexes vaso-m oteurs bulbo- 
m edullaires dans quelques m aladies nerveuses, A rch. d. physiol. norm , e t pathol. 1895, 
p. 90. — 5) B r u n t o n  u. T u n i c l i f f e ,  On th e  effects of th e  kneading of m uscles upon 
th e  circula tion , local and  general, Jo u rn . of Physiol. 17, 364, 1895. — 6) C. C o lo m b o , 
Keolierches su r la  pression du sang chez l ’hom m e, A rch . ital. d. biol. 31, 345, 1899.



A bhängigkeit des B lu tdruckes von verschiedenen Faktoren . 7 8 3

für gewöhnlich wärm eren Tagesstunden der B lutdruck abnimmt, um während 
der Schlafzeit anzusteigen. Diese B lutdruckschwankungen treten  ebenso 
regelmäßig ein, auch wenn es zufällig zu den betreffenden Stunden nicht 
warm ist, oder wenn m an nicht schläft oder n icht ißt. C o lo m b o  meint, daß 
es sich dabei um hereditäre (eventuell atavistische) Zustände handelt.

D ie  U m g e b u n g s te m p e r a tu r
scheint sicherlich von Einfluß auf den arteriellen B lutdruck zu sein, wenigstens 
fanden alle U ntersucher einen blutdrucksteigernden Einfluß kalter Bäder; so 
E d g e c o m b e  und B a i n 1) ,  H e g g l i n * 2) u. a. H e g g lin  insonderheit fand 
auch eine B lutdrucksteigerung von w a rm e n  D u s c h e n  a u f  d e n  B a u c h , 
während sonst im allgemeinen W ä rm e  den B lu tdruck, wie mehrfach be­
rich te t w ird, herabsetzt. Eine B lutdruckherabsetzung bei warm er Außen­
tem peratur will auch C o lo m b o 3) beobachtet haben.

H e r z f r e q u e n z .
(Ygl. h ie rzu  auch § 45 au f S. 751.)

Daß eine Ä n d e r u n g  d e r  H e r z f r e q u e n z  ( P o t a i n 4) keinen Einfluß 
auf den B lutdruck ausübt, könnte w underbar erscheinen, doch ist zu be­
denken, daß der Druck ja nicht von der Herzfrequenz allein, sondern von 
dem P roduk t dieser Größe m it dem Schlagvolum abhängig ist. Da nun aber 
im allgemeinen die Energie des einzelnen Herzschlages (von der das Schlag­
volum bedingt ist) sich um gekehrt proportional der Frequenz ändert, wie 
seinerzeit vor allem E n g e lm a n n  gezeigt hat, so is t es selbstverständlich, daß 
das P rodukt in allen Fällen dasselbe bleibt. 0 . F r a n k 5) h a t Betrachtungen über 
den Einfluß r e in e r  F r e q u e n z ä n d e r u n g e n  (d. h. F r e q u e n z ä n d e r u n g e n  
ohne Ä nderung des Ablaufs der einzelnen Pulskurven) angestellt. Diese Be­
trachtungen haben einen lediglich theoretischen W ert, da 0 . F r a n k  selber 
zugeben m uß, daß etwas derartiges überhaupt nicht vorkommt. Ob Fieber 
den Blutdruck m ittelbar oder unm ittelbar ändert, is t eine strittige Frage, vgl. 
z. B. M o s e n 6), der behauptet, daß F ie b e r  an sich den B lutdruck nicht ändere. 
Doch ist die F rage vorläufig wenigstens von wesentlich pathologischem Interesse.

S e c h s te s  K a p ite l .

Die Pulswelle.
(Vgl. h ierzu  auch  §§ 25 his 27.)

§ 60.
Die Entstehung der Pulsw elle.

Die Theorie einer d iskontinuierlichen Flüssigkeitsbew egung in B öhren kann  
au f alle Fä lle  abgeleitet werden. E ine Ü bereinstim m ung der Theorie m it den 
T atsachen w ird sich — gem äß dem heutigen S tande unseres W issens — im  Falle

‘) E d g e c o m b e  u. B a in ,  E ffect of b a th , m assage and exercise on th e  blood-
pressure, Jo u rn . of Physiol. 24, 48, 1899. — s) H e g g l in ,  E xperim entelle  U n te r­
suchungen über die W irkung  der Douche, Zeitschr. f. klin. Med. 26, 15, 1894. —
3) C o lo m b o , B echerches su r la  pression du sang chez l’hom m e, A rch. ita l. de biol.
31, 345, 1899. — 4) P o t a i n ,  1. c. — 5) 0 . F r a n k ,  Einfluß de r H äufigkeit des H erz­
schlages au f deri B lutdruck, Zeitschr. f. Biol. 41, 1 bis 13, 1901. — 6) M o s e n , Ü ber
das V erhalten  des B lutdruckes im  Fieber, D eutsch. A rch. f. klin. Med. 52, 601, 1894.
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s ta rrw an d ig e r, g e rad e r, unverzw eigter R öhren ergeben, deren  L um en sich n ich t 
än dert, und  in deren  V erlau f keine besonderen W iderstände eingeschaltet sind.

Zu e in e r an n äh ern d en  Ü bereinstim m ung w ird m an auch  gelangen,

w enn die R öhren  elastisch sind und m an die E lastizitätskoeffiz ienten  kennt,
„ „ „ verzw eigt sind und m an den Verzw eigungsm odus kennt,
„ „ „ „ „ „ „ die d adurch  bedingten  W irbel kennt,
„ „ „ k rum m  sind und m an ü berall den G rad der K rüm m ung  kennt,
„ ,, „ sich erw eitern  und  m an  den G rad der E rw eite ru n g  kennt,
„ „ „ W iderstände en th a lten  und m an die Größe und  A rt de r­

selben kennt.

W enn ab er, wie beim B lutgefäßsystem  alle  diese K om plikationen und noch 
einige andere v o rhanden  sind und m an w eder den E lastizitätskoeffiz ien ten , noch 
den V erzw eigungsm odus k en n t, wenn m an  w eder weiß, wo e igentlich  der H au p t­
w iderstand sitzt, noch wo und um  wieviel sich die Gefäße erw eitern, dann  d a rf  es 
uns n ich t w und ern eh m en , daß die T heorie m it den T atsachen  n ich t stim m t, oder 
daß m an niem als au f G rund der T heorie b isher unbekann te  Zusam m enhänge Vor­
aussagen k o n n te; und wenn m an das n ich t k an n , h a t  die Theorie n u r  geringen 
W ert, weil sie bestenfalls v ieldeutig  ist.

Die Theorie rhythm ischer Bewegungen in Röhrensytemen ist in aus­
gezeichneten Arbeiten m it spezieller Berücksichtigung der Blutbewegung 
niedergelegt. Im folgenden soll sie jedoch nicht erörtert werden. N ur auf 
die Gesichtspunkte, auf die es dabei ankommt, w ird an geeigneter Stelle auf­
m erksam  gem acht werden.

Zusammenfassende D arstellungen, in denen auch die reiche L ite ra tu r 
über diesen Gegenstand angegeben is t ,  finden sich in den Arbeiten von 
E r n s t  H e in r ic h  W e b e r  ( 1 8 5 0 ) 1), M a re y  ( 1 8 7 5 ) 2) ,  M o en s ( 1 8 7 8 ) 3), 
G ra s h e y  ( 1 8 8 1 ) 4) und v. K r ie s  (1 8 8 3  und 1 8 9 2 ) 5).

Auf die Bedeutung des Pulses für den B lutdruck und den Vorteil der 
D iskontinuität fü r die Ström ungsgeschwindigkeit ist schon im § 10  ein­
gegangen, hier soll nu r das Zustandekommen der bestimmten menschlichen 
Pulsform geschildert werden [vgl. auch die A rbeit von H a m e i6)].

Durch die (hier als gegeben anzunehmende) K raft des Herzens wird bei 
jedem Herzschlag in den Anfang eines Systems elastischer Röhren, nämlich 
in den Aortenbulbus, eine gewisse Menge B lut hineingeworfen. Diese B lut­
m enge, welche eine gewisse Energie besitzt, d rückt während des Herein- 
strömens nach allen Seiten, einmal auf die W ände des Bulbus, die dadurch 
ausgedehnt werden, und zweitens gegen die gesam te B lutsäule, die dadurch 
eine peripherw ärts gerichtete Beschleunigung erhält. Selbst wenn die B lut­
säule völlig frei beweglich wäre, könnte sie vor dem hereinström enden Blute 
nicht momentan ausweichen, da sie doch zum mindesten im A nfangsteil der *)

*) E . H. W e b e r ,  Ü ber die A nw endung der W ellenlehre au f die L ehre  vom 
K reislauf des B lutes und  insbesondere au f die Pulslehre, Ber. über d. V erhandl. d. 
Königl. sächs. Ges. d. W iss. zu Leipzig, m ath .-phys. Kl. 3, 164, 1850. — s) M a r e y ,  
L a  theorie  du pouls, T rav au x  du labora to ire  1875, p. 87— 122. — 3) M o e n s ,  Die
Pulskurve, L eiden 1878. — 4) H. G r a s h e y ,  Die W ellenbew egung e lastischer R öhren, 
Leipzig 1881. — 5) J . v. K r i e s ,  Ü ber die B eziehungen zwischen D ruck  und Ge­
schw indigkeit, welche bei der W ellenbew egung in elastischen Schläuchen stattfinden, 
Festschr. d. F re ib u rg er n a tu rf . Ges. 1883 und Studien zu r Pu lslehre, F re ib u rg  1892. 
—  ‘) H a m e i ,  Die B edeutung des Pulses fü r  den  B lutstrom , Zeitschr. f. Biol. 25, 
N. F . 7.
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F ig . 67.

A orta während des Klappenschlusses still gestanden hatte  und daher infolge 
ih rer Trägheit dem Druckzuwachs vom Ventrikel her einen gewissen W ider­
stand entgegensetzt. Nun ist aher die Blutsäule durchaus nicht frei beweglich, 
sondern durch Reibung sta rk  in ihren Bewegungen gehemmt. Es kann also 
nicht so viel aus dem Bulbus heraus, wie in ihn hineinfließt. Infolgedessen 
kommt es zu einer B lutstauung im Bulbus, die so lange andauert, bis die 
Bulbuswände so weit ausgedehnt sind, daß der in ihnen entstandene Gegen­
druck s ta rk  genug ist, das B lut aus dem Anfangsteil der A orta ebenso schnell 
hinauszutreiben, wie es hineingeworfen ist. Dies w ird auf doppelte Weise 
erreicht ; einmal verm indert der wachsende D ruck das E inström en vom Ven­
trike l her (denn hier w ird der Druckunterschied geringer), und zweitens 
erhöht er das Abströmen gegen die Peripherie (denn hier wird der D ruck­
unterschied vergrößert).

Der auf diese Weise erreichte stationäre Zustand könnte also auch zu­
stande kommen, wenn der Druck im Ventrikel imm er derselbe bleibt. Ja, 
da der Trägheitsw iderstand n u r zu Anfang des Strömens vorhanden ist, wird 
es nach einiger Zeit zu einem Nachlassen des W iderstandes und m ithin zu 
einer D rucksenkung kommen. D e r  B e g in n  d e s  k a t a k r o t e n  ( a b s te ig e n ­
d e n )  S c h e n k e ls  i s t  a ls o  n ic h t  n o tw e n d ig e r w e is e  e in  A u s d r u c k  
d a f ü r ,  d aß  d e r  D ru c k  im  V e n tr ik e l  g e s u n k e n  is t .

Da aher inzwischen infolge des Endes der Systole die Zuflußmenge ab­
genommen hat, so ström t nun dauernd mehr hinaus als herein und der Druck 
sink t kontinuierlich. Diese Drucksenkung erfolgt aber auf keinen Fall 
ebenso schnell wie der Anstieg. Denn der in der 
A rterienw and aufgespeicherte Druck kann höch­
stens so groß geworden sein wie der vom Herzen 
erzeugte maximale Druck. Im ersten Moment 
könnte sich also die D ruckkurve m it derselben 
Geschwindigkeit abw ärts bew egen, m it der sie 
sich aufw ärts bewegt hat. Sofort aber wird 
der Druck geringer, weil infolge des stärkeren 
Abfließens die A rterienw aud weniger gespannt 
is t und demzufolge weniger D ruckkraft en t­
wickelt. Diese Spannungsabnahm e schreitet fo rt, weil die allmählich zu 
ih rer Normalform zurückkehrende Aortenwandung natürlich  immer weniger 
elastische Kräfte entwickeln kann. Dadurch fließt auch immer weniger 
heraus, und die Spannungsabnahm e wird langsam er und langsamer. Eine 
K urve, die einen solchen Vorgang darstellt, nennt m an eine Exponential­
ku rve , und wären nur elastische K räfte im Spiel, so würde der Druck an­
nähernd in einer solchen Kurve sinken. Die Fig. 67 zeig t, daß er dies auch 
tatsächlich tu t, wenn durch Vagusreizung verhindert wird, daß immer wieder 
neue K ontraktionen das Absinken unterbrechen. Allerdings sind sicher Ab­
weichungen vorhanden, da durch die Bewegung selbst wiederum vitale Kräfte 
hervorgerufen werden. Die Kurve wird aber auf alle Fälle etwa so sinken,
wie es in  der schematischen Fig. 6 8  durch d i e ----------------Linie angedeutet
ist, wobei die g e ra d e --------------L inie, welche schräg nach abw ärts zieht, die
Geschwindigkeit andeutet, m it welcher der Druck in dem ersten Moment ab­
sinken würde.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 5Q

Absinken des Blutdruckes nach 
Vagusreizung.
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Aber auch im ersten Moment kann das schnelle Absinken nicht zur Gel­
tung  kommen, weil während dieser Zeit ja  immer noch Blut vom Herzen her 
hineinström t und natürlich ein schnelles Absinken verhindert. Dies Nach­
strömen dauert so lange, bis infolge der Erschlaffung des Herzens der Druck 
im Ventrikel ziemlich plötzlich so weit gesunken is t, daß nun der A orten­

druck höher ist. Dann schließen sich die Klappen, und erst von diesem 
Augenblick an w ird der D ruck in der ihm eigentümlichen Exponentialkurve 
sinken, vorher stellte die Kurve die m ittlere Linie dar zwischen der Expo-

Fig . 69.

Carotis

Radialis

Typische Pulskurven verschiedener Arterien mit wenig 
schleuderndem Sphygmographen aufgenommen.

A  Druckkurve von der Hundeaorta (n. F r a n k ) . 
B Pulskurvo von der A orta des Menschen (nach 

T ig e r s t e d t ) .

nentialkurve und der E inström ungskurve. Aus diesen einzelnen Stücken 
setzt sich die Pulskurve zusammen, die daher ungefähr so aussieht wie die 
ausgezogene Linie.

W enn sich der Ventrikel nun aber nicht m it einem Male, sondern ab­
setzend zusammenzieht, wie dies von m ehreren Autoren angegeben wird, bzw. 
wenn auch nu r der Abfluß des Blutes n icht vollkommen gleichmäßig ist, 
oder wenn der Ventrikel sich plötzlich während der K ontraktion von der



A orta weg als Ganzes zurückzieht, dann wird der Anstieg naturgem äß nicht 
als gerade Linie, sondern absetzend, etwa so, wie es in der Fig. 6 8  in der
.............. Linie dargestellt is t, erfolgen. Über die Entstehung der dikroten
Welle vgl. § 61.

Eine A nschauung von der Form  der verschiedenartigen Pulse geben die 
Kurven in Fig. 69 nach E d g r e n 1) und in Fig. 70 nach F r a n k  und T ig e r ­
s te d  t. F ü r das Verständnis des Vorgangs dürfte die A ortenkurve am w ert­
vollsten sein. Der D ruckverlauf in der Aorta wurde zum ersten Male m it 
Hilfe eines ausgezeichneten Apparates von 0. F r a n k * 2) beim Hunde festgestellt. 
N euerdings hatte T i g e r s t e d t 3) gelegentlich eines chirurgischen Falles Gelegen­
heit die Pulskurve der A orta auch beim Menschen festzustellen. Die Über­
einstim mung der beiden Kurven ist offensichtlich.

§ 61 .

Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Pulswelle.

Daß die Pulswelle sich m it meßbarer Geschwindigkeit fortpflanzt, ist von 
dem A lexandriner E r a s i s t r a t u s  entdeckt, wurde dann aber von der ganzen 
klassischen Physiologie von G a le n  angefangen, bis zu H a l l e r  geleugnet. 
E rs t im Anfang dieses Jah rhunderts brach sich die richtige Ansicht neuer­
dings Bahn. Der erste, der messende Versuche m achte, w ar E. H. W e b er 
1850 (vgl. auch L a n d o i s 4) und G ru n m a c h  1879).

Die Druckwelle pflanzt sich in den Arterien fo rt, und zwar ist die 
F o r tp f l a n z u n g s g e s c h w in d i g k e i t  d e r  P u ls w e l le  v e r h ä l tn i s m ä ß ig  
u n a b h ä n g ig  v o n  d e r  F o r tp f l a n z u n g s g e s c h w in d i g k e i t  d es  B lu te s  
s e lb e r  (über die letztere Größe vgl. § 43, S. 747).

Es ist dies e tw a so, w ie , w enn ich  dem  le tz ten  e iner R eihe von h in te re in ­
an d er m arschierenden Soldaten  von h in ten  einen Stoß versetze; dann  sch läg t er 
m it der B rust gegen den R ücken  des V orderm annes, dieser gegen seinen V order­
m ann  und  so w e ite r, bis der Stoß den ersten  e rre ich t h a t. D ieser V organg geht, 
wie sich jed e r anschaulich  vorstellen bzw. de facto  überzeugen kann , außerorden t­
lich  schnell vonsta tten . Die G eschw indigkeit h ä n g t bis zu einem  gewissen Grade 
von dem anatom ischen B au der L eu te , insonderheit ih re r  L änge , und von dem 
(elastischen) W iderstand  ab , w elchen jed e r M ann dem  Stoße entgegensetzt; denn 
diesen Größen entsprechend pendelt de r einzelne schneller oder langsam er nach  
vorn. W eiter is t der A bstand  der L eute  von B e lan g , k u rz  die G eschw indigkeit 
h ä n g t ab von der A rt und  K onfiguration  der in  B e trach t kom m enden Massen, aber 
g a r n ich t von der G eschw indigkeit, m it der die M assen sich vorw ärts bewegen. 
Diese h ä n g t h i e r  von der M arschgeschw indigkeit ab. B eim  B lu t is t es nun ebenso. 
Die Fortpflanzungsgeschw indigkeit der Pulsw elle h ä n g t durchaus n u r  von der 
E la s tiz itä t und der K onfiguration  der in  B e trach t kom m enden Massen ab. E tw as 
kom pliz iert w ird der V organg d adurch , daß auch  die M arschgeschw indigkeit, d. h. 
die Fortpflanzungsgeschw indigkeit des B lutes zum  Teil w enigstens von denselben 
F ak to ren  abhäng ig  ist.

Die Fortpflanzungsgeschwindigkeit des Stoßes (das ist die Blutwelle) 
hängt hauptsächlich ab von

*) E d g r e n ,  N ordiskt m edicinskt A rkiv 2 0  , 40 u. Skand. A rch. 1, 596, 1889
(vgl. auch  drei ähn liche K urven bei v. F r e y ,  Die U n tersuchung  des Pulses, S. 161).
— *) 0 . F r a n k ,  D er Puls in  den A rterien , Zeitschr. f. Biol. 46, 441, 1905. — 3) T i g e r ­
s t e d t ,  Die Pulskurve der A orta  beim  M enschen, Skand. A rch. 2 0 ,  249, 1908. —
4) L a n d o i s ,  Die L ehre  vom A rterienpuls. Berlin 1872, S. 290.

Fortpflanzungsgeschw indigkeit des Blutes und der Pulswelle. 7 8 7
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dem spezifischen Gewicht des Blutes (s),
dem Lumen des Gefäßes, also dem Durchmesser (?),
der Dicke der W andung (d),
dem Elastizitätskoeffizienten der W andung (e) und 
der Beschleunigung durch die Schwere (ff).

Nach M o en s *) hängt die Fortpflanzungsgeschwindigkeit (c) nach folgender 
Formel m it diesen Größen zusammen:

eine Form el, die M o e n s  rein m athem atisch abgeleitet hat, während W e b e r  
und D on  d e r  s (vgl. die L ite ra tu r bei M o en s) zu etwas anderen Form u­
lierungen gekommen waren. Im großen und ganzen konnte M o e n s  an ­
nähernd bes tä tig en , daß die W irksam keit der einzelnen Komponenten im 
Sinne der Form el erfolgt. Die wenigen Arbeiten anderer sind ebenfalls bei 
M o e n s  zitiert. Seitdem ist n u r wenig auf diesem Gebiete gearbeitet worden. 
Vgl. jedoch die anderen angeführten Arbeiten.

Um eine Vorstellung von den in B etracht kommenden G rößenverhält­
nissen zu geben, mag erw ähnt sein, daß L a n d o i s 2) die Fortpflanzungs­
geschwindigkeit in Gummiröhren je nach den Bedingungen zu 10 bis 
18m /Sek. bestimmte. Auch im lebenden Körper ist die Fortpflanzungs­
geschwindigkeit mehrfach gemessen worden. Man tu t  dies, indem man den 
Puls an zwei Stellen des Körpers gleichzeitig registriert. So kann man z. B. 
die A rm arterie in der Achsel und am Handgelenk, die Beinarterie in der 
Schenkelbeuge unterhalb des P o u p a r t  sehen Bandes und auf dem Fußrücken 
schreiben lassen. Der Unterschied zwischen dem Fußpunkte der beiden 
K urven gibt dann direkt die Zeit, welche die Welle zu dem leicht nachzu­
messenden W ege gebraucht hat. Auf diese Weise ha t L a n d o i s 3) die 
Geschwindigkeit in der A rm arterie auf 5,8 m/Sek., in der Beinarterie auf
6,4 m/Sek. bestim m t (das ist etwa das Tempo eines trabenden Pferdes). Die 
meisten anderen U ntersucher haben sich eines etwas komplizierteren Ver­
fahrens bedient und sind dabei zu fast durchweg größeren Geschwindig-

T a b e l le  d e r  F o r tp f l a n z u n g s g e s c h w in d i g k e i t  d e r  P u ls w e l l e  be i
R e g i s t r i e r u n g  in :

Untersuch er Carotis 
und Radialis

Carotis 
und Pediaca

Carotis
und Femoralis

W e b e r  ............................................. — 8,9 —
C z e r m a k ........................................ 6,7 11,2 —
L a n d o i s ........................................ — — 6,4
M o e n s ............................................. — 8,5 —
G r u n m a c h .................................... 9,0 11,0 —
G r a s h e y  ........................................ — 8,5 —
K e i t ................................................. 7,4 — 6,8
E d g r e n  . ........................................ 7,5 — 6,4

*) M o e n s ,  D ie  P u ls k u r v e ,  L e id e n  1878, S . 90. —  *) L a n d o i s ,  1. c . ,  S . 308. —  
3)  D e r s e l b e ,  1. c., S . 295  b is  303.
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keiten gekommen; sie ließen zwei beliebige A rterien zeichnen und rechneten 
als W eg die Differenz der Entfernungen, in welcher sich die beiden A rterien 
vom Herzen befinden. In  der vorstehenden Tabelle habe ich einige der in Be­
trach t kommenden Beobachtungen am Menschen nach den A rterien, in welchen 
die Geschwindigkeit bestim m t ist, geordnet. Das M ittel aus allen Beobach­
tungen ergibt rund  8  m.

U nter der V oraussetzung , daß  diese B estim m ungen rich tig  und  verg le ichbar 
s in d , muß vor allem  die G eschw indigkeit in  den B e inarterien  groß se in , da  das 
M ittel aus ih r  und  der A ortengeschw indigkeit im m er noch größer ist als in  den 
A rm arterien . Im  einzelnen w ürde sich rechnerisch  ergehen, daß die Fortpflanzungs­
geschw indigkeit der Pulsw elle in  der A orta  verhältn ism äß ig  k lein  (6 m ), in  der 
A rm arte rie  größer (8 m ) und  am  größten  in  der F u ß arte rie  ( l i m )  i s t 1). Die große 
Fortpflanzungsgeschw indigkeit in  den E x trem itä ten  stim m t m it den L  a n d o is s e h e n  
V ersuchen n ich t überein , doch sind diese, w ie auch  T i g e r s t e d t  an g ib t, nach  
einer n ich t völlig e inw andsfreien  M ethode angestellt.

D agegen w ürden  die obigen Z ahlen  durchaus der M o e n sseh e n  Form el en t­
sprechen.

D anach  ist die Fortpflanzungsgeschw indigkeit ( F )  p roportional der W urzel 
aus dem  V erh ältn is zw ischen A rterienw and  und  D urchm esser.

R ä u b e r * )  g ib t an  fü r  das

L um en der absteigenden A orta  (2,3 bis 1,7 ) =  2,00 cm,
„ „ A rm arterien  (0,9 „ 0,4 ) =  0,65 cm,
„ „ B e inarterien  (0,9 „ 0,34) =  0,62 cm.

Die W andstärke der A o rta  w ird  =  0 ,1cm  angegeben. Von den A rterienw andungen  
w ird  im  allgem einen n u r  g esag t, daß die A rte rien  de r u n teren  E x tre m itä t dicker 
sind als die der oberen. D ie m ittle re  Dicke der A rm arte rie  is t nach  S c h i e l e -  
W ie g a n d t  =  0,065 cm. R echnen  w ir also fü r  die B einarterie  ru n d  0,075 cm, 
dann  e rh a lten  w ir die P roportion :

V in  A orta  : V in  A rm  : V  in  Bein = 1 0 :1 4 :  15,

w ährend  sich die w irk lichen  G eschw indigkeiten v e rh a lten  w ie 9 : 12 : 16.

Diese Z ahlen  m achen n a tü rlich  keinen A nspruch au f irgend  w elche G enauig­
k e it, sie sollen n u r  zeigen, daß die A bw eichungen ta tsäch lich  so zu erfolgen 
scheinen, wie m an  n ach  der M o e n ssch e n  Form el e rw arten  muß.

Außerdem  ist zu bedenken , daß das B lu t im  allgem einen bei au frech te r 
S te llung in  den u n te ren  E x trem itä ten  u n te r  höherem  D ruck  s te h t; bei hohem  
B lu td ruck  n im m t aber de r E lastizitätskoeffiz ient und d am it auch  die Fortpflanzungs­
geschw indigkeit zu. Also auch  aus diesem G runde haben  w ir eine schnellere F o rt­
pflanzungsgeschw indigkeit in  den A rterien  des Beines zu erw arten . W enn w ir 
auch n ich t im stande sind , die E la s tiz itä t vorläufig zah lenm äßig  auszudrücken , so 
haben  doch die folgenden V ersuche ergeben , daß üb era ll bei V ergrößerung des 
E lastizitätskoeffizienten  die G eschw indigkeit der W elle w äch st, bzw. um gekehrt. 
Ich  stelle die R esu lta te  in  tab e lla risch er Ü bersicht zusam m en. * S.

')  Die B em erkung, die sich sowohl bei v. F r e y  (Die U ntersuchung  des Pulses
S. 127) als auch  bei T i g e r s t e d t  (L ehrbuch  S. 387) findet und w onach neuere U n te r­
sucher, näm lich  K e y t  und E d g r e n ,  die G eschw indigkeit in  der un teren  E x trem itä t 
k leiner gefunden h ä tte n  als in  der oberen, en tsp rich t insofern  n ich t den T atsachen, 
als die G enannten  ü b e rh au p t n ich t die Geschw indigkeit in  der B einarterie, sondern 
n u r  die Geschw indigkeit bis zu r B e in a rterie , also in  der A o rta , bestim m t haben. 
H ier is t die Geschw indigkeit in  de r T a t sehr klein. Ü ber die A rt der B erechnung 
vgl. N i c o la i ,  Ü ber U ngleichförm igkeiten  in der Fortpflanzungsgeschw indigkeit des 
N ervenprinzips, A rch. f. (A nat. u .) Physiol. 1905, S. 394 ff. — s) R ä u b e r ,  L ehrbuch  
der A natom ie 2, 279, Leipzig 1903.
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Autor
Versuchs­

tier

Verhältnis
zur

normalen
Geschwin­

digkeit

V e r k l e i n e r u n g  d e s  E l a s t i z i t ä t s ­
k o e f f i z i e n t e n :

1. durch  d irek te  D rucksenkung:
Bei Kom pression de r L unge . . M o e n s  (1878‘) M ensch 88 : 100

n » » » G r u n m a c h  (18798) n 84 : 100
Bei dau ern d er Inspira tionsste llung M a r t i n i  (18913) n 75 : 100
Bei V agusreizung ........................... M o e n s 1) H unde 39 : 100

2. durch  G efäßersch laffung :
Bei R ückenm arksdurchschneidung G r u n m a c h 8) » 80 : 100
Bei E rw ärm ung  und in Narkose . n Mensch 73 : 100
Im  F i e b e r ............................................. H a m e r y k fl verkleinert

3. bei K in d e r n ............................................. T h a c h e r  (1888 *) fl 71 :100
V e r g r ö ß e r u n g  d e s  E l a s t i z i t ä t s ­

k o e f f i z i e n t e n :
1. durch  B lu tdruckste igerung :

Bei R ückenm arksreizung . . . . G r u n m a c h 2) H unde 181 : 100
2. hei A rte rio sk le ro se ............................... E d g r e n  (18885) M ensch 126 : 100

M o r r o w 8) fa n d  dem entsprechend die F ortp flanzung  der Pulsw elle in  den 
Venen, in  denen ja  fa s t g a r  kein  D ruck ist, außerorden tlich  niedrig  (1 bis 3 m /S ek .), 
das w äre 12 bis 37 : 100. A llerdings fand  er die Geschw indigkeit im  allgem einen 
größer in  de r Ju g u la ris  als in  der C ruralis.

E ine B erechnung  der W ellen länge, die sich hei T i g e r  s t e d t 7) findet, und  bei 
der er zu e iner L änge von 1,6 m  k om m t, is t in sofern  kaum  an g än g ig , als der Be­
griff W ellenlänge (gleich dem P ro d u k t aus Fortpflanzungsgeschw indigkeit und 
Schw ingungsdauer) n u r  dann einen bestim m ten Sinn b esitz t, wenn die D auer der 
(pendelartigen) Schw ingung gegeben ist. Denn um  eine W ellenlänge voneinander 
en tfe rn t sind solche Punk te , die sich g leichzeitig  in derselben Phase  befinden. D er 
Pu ls ist n u n  keine pendelartige  einfache Schw ingung, er kann  n u r aus unendlich  vielen 
zusam m engesetzt gedach t w erden , und es ist dah er w illkürlich , w enn T i g e r s t e d t  
als Schw ingungsdauer 0,2 Sek. ( =  der E inström ungszeit) ännim m t. Im m erh in  ist 
es bem erkensw ert zu w issen, daß in  den periphersten  Teilen sich die A rterie  aus­
zudehnen beginnt, ehe alles H erzb lu t in  den V en trike l geström t ist.

Bei der F ortp flanzung  der Pulsw elle w ird  ih re  G estalt geändert durch  das 
D ekrem ent und durch  Reflexionen.

§ 62.
Dekrement und Reflexion der Pulswellen.

Die Fortpflanzung der W elle kommt dadurch zustande, daß der Druck 
an den einzelnen Stellen des Rohres successive erhöht wird. Dadurch wird 
die A rterienw and ausgebuchtet, und dies nehmen wir als P u ls  wahr. Diese

')  M o e n s ,  1. c. — 8) G r u n m a c h ,  Ü ber die Fortpflanzungsgeschw indigkeit der 
Pulsw elle, A rch. f. (A nat. u.) Pliys. 1879, S. 424. —  a) M a r t i n i ,  B eziehung der 
Pulsw ellengeschw indigkeit zu den A tm ungsphasen, ebenda 1891, S. 169. — 4) T h a c h e r ,  
T ransact. o f th e  Assoc. of Am eric. Physicians 3, 244, 1888. — 5) E d g r e n ,  Kardio- 
grafiska och sfygm ografiska S tu d ier, N ordiskt m edicinskt A rk iv  2 0  (No. 7), 40, 
1888. — c) W . S. M o r r o w ,  Ü ber die Fortpflanzungsgeschw indigkeit des Venenpulses, 
A rch. f. d. ges. Physiol. 79, 442 bis 449, 1900. — 7) T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  S. 388. 
A uch E . H. W e b e r  (1850) sprich t von der re la tiv  großen L änge der W elle, doch 
gib t er keine bestim m te Z ahl an.
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Ausbuchtung ist nu r möglich un ter Überwindung der E lastiz itä t der A rterien­
wand und un ter Verschiebung der einzelnen Flüssigkeitsteilchen gegeneinander. 
Der dazu nötige Arbeitsaufwand kann nur aus der W ellenenergie selbst ge­
deckt werden, die dem entsprechend während des Fortschreitens immer kleiner 
werden und mit der Zeit völlig erlöschen m uh, wie es an der kreisförmig 
sich ausbreitenden Welle in einem Teiche, in den ein Stein geworfen, sehr 
schön sichtbar ist. Da die Reibung un ter allen Um ständen proportional dem 
Q uadrat der Geschwindigkeit w ächst, so werden die Bewegungen, welche am 
schnellsten vor sich gehen, aucli das größte Dekrem ent erleiden. Die Kurve, 
welche diese Bewegungen ausdrückt, wird also allmählich flacher werden, ab­
gerundeter, wie schroffe Felsen, die durch die N ivellierungsarbeit von Jah r­
tausenden zu sanften Hügeln geworden sind. Sehr deutlich zeigt dieser Prozeß 
einen Vergleich der Aortenkurve d erF ig . 70 m it der C aro tis-und  der Radialis- 
kurve der Fig. 69. Da die Fortpflanzungsgeschw indigkeit der Blutmasse vom 
Druck abhängt, so t r i t t  überall dort, wo die Pulswelle noch vorhanden ist, 
eine m it dem Eintreffen der Pulswelle synchrone Beschleunigung der Blutmasse 
auf. Von dort ab, wo die Puls welle aufhört, fließt auch das Blut m it gleich­
förmiger Geschwindigkeit.

R e f le x io n  d e r  P u ls w e lle n .
(Vgl. h ierzu  auch  § 64.)

Eine Reflexion von Wellen findet dann s ta tt , wenn eine Welle plötzlich 
auf ein Hindernis stößt, welches derartig  beschaffen ist, daß die W elle nicht 
etwa dadurch ausgelöscht wird. W enn W asserwellen gegen eine feste verti­
kale W and schlagen, so werden sie reflek tiert; branden sie gegen den flachen 
S trand, so verlaufen sie allmählich an ihm : ihre K raft wird dazu aufgebraucht, 
die Welle ein Stück an dem S trande in die Höhe zu werfen, sie w ird in W ärme 
um gesetzt usw. Kurz, von einer Reflexion bem erken wir nichts mehr. Es 
kommt hinzu, daß hierbei jeder Teil der Welle an einer anderen Stelle reflek­
tie r t w ird, so daß selbst aus dem , was am Ende noch reflektiert w ird, sich 
niemals eine m erkbare W elle bilden könnte. An den vielen Stellen, wo am 
M eeresufer Quaimauern und flacher S trand abwechseln, kann man sich aufs 
leichteste von dieser Tatsache überzeugen; an der M auer sieht man hin- 
und herlaufende sich kreuzende W ellen; am Strande sieht man hiervon nichts.

E rfo lg t die W ellenbew egung in  R ö h ren , so ist de r V organg insofern kom pli­
z ie rte r, als hierbei die W elle n ich t n u r  bei ganz verschlossener R öhre , sondern 
auch  bei ganz offener (ab er dann  m it P h asenw echsel1)) reflek tie rt w ird. H andelt 
es sich um  eine p lötzliche V erengerung , so t r i t t  sowohl die eine (positive) wie die 
andere  (negative) W elle auf, die beide un tere in an d er in te rferie ren .

F ü r das Blut liegt also die F rage so:
1. Kommt die Pulswelle bis zu den P unkten , an denen sie (norm aler­

w eise2) reflektiert werden könnte, oder erlischt sie früher?
2 . Falls sie hinkom m t, wird sie hauptsächlich als positive oder haupt­

sächlich als negative Welle reflektiert?
Über diese beiden Fragen ist viel experim entiert und mehr noch speku­

liert worden.

' ‘) Der A usdruck Phasenw echsel bedeutet, daß ein W ellenberg als W ellental reflek­
tie r t  w ird und  um gekehrt. — *) D aß u n te r  abnorm en und pathologischen Bedingungen 
eine nachw eisbare Reflexion a u ftre te n  m ag, soll von vornherein  zugegeben werden.
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Die Möglichkeit einer m it unseren Hilfsmitteln nachweisbaren Reflexion 
un ter normalen Umständen leugnen wohl am entschiedensten B e r n s t e i n 1) 
und H o o r w e g * 2), doch sind heute die meisten Physiologen und Kliniker der 
Ansicht, daß eine Reflexion zwar möglich und un ter gewissen Um ständen auch 
wohl nachweisbar sei, daß sie aber keine irgendwie ausschlaggebende Rolle 
spiele.

F ü r  die Bedeutsam keit der Reflexion treten  vor allem ein v. F r e y  und 
K r e h l 3), v. K r i e s 4) und neuerdings L o h m a n n 5).

v. Frey und Krehl haben an den Arterienpräparaten toter Tiere bei künst­
licher Erzeugung von Wellen in der Tat Reflexionen ohne Zeichenwechsel nach- 
weisen können; dies beweist, daß nach dem Tode einzelne Gefäße bzw. ganze Gefäß­
gebiete so gut wie völlig verschlossen sind, eine Tatsache, die auch aus anderen 
Beobachtungen hervorgeht. Fraglich aber bleibt es nach wie vor, ob dies auch 
fiir das lebendige Tier gilt.

Schon darüber sind die Autoren uneinig, wo denn die Reflexion eigentlich 
stattfinden sollte. Man hat die kleineren Arterienäste angeführt, an denen die 
primäre Welle Widerstand finden sollte. Ein solcher Widerstand mag existieren, 
aber gegen seine Bedeutsamkeit spricht vor allem die Tatsache, daß auch an diesen 
Stellen durch allmähliche Vergrößerung des gesamten arteriellen Querschnittes der 
Widerstand erheblich vermindert wird. Auch ist die Verjüngung der einzelnen 
Röhren eine so allmähliche und findet an den verschiedenen Stellen des Körpers 
in so verschiedenen Entfernungen vom Herzen statt, daß eine bestimmte Stelle für 
die Reflexion gar nicht denkbar ist. Ohne sie ist aber auch die Entstehung einer 
rückläufigen Welle unmöglich. M eissn er6) hat schon im Jahre 1856 darauf hin­
gewiesen, daß eine Reflexion eigentlich nur dann zustande kommen könnte, wenn 
sich ein Gefäß T-förmig in zwei rechtwinkelig abgehende Aste teilte. Eine solche 
Teilung aber kommt, wie die Anatomie lehrt, so gut wie niemals vor, immer ist 
der Teilungswinkel ein spitzer.

Auch die Teilungsstelle der Aorta in die beiden Iliacae ist als Reflexionspunkt 
angenommen worden, doch dürfte diese Meinung heute kaum noch vertreten werden. 
So bleiben d ie S te lle n , in denen sich die A rter ien  zu C apillaren  er­
weitern oder verengern (man kann beides sagen, je nachdem man den Einzelquer­
schnitt oder das Gesamtlumen betrachtet). Der Widerstand liegt jedoch nicht an 
dieser Erweiterungsstelle, sondern in den Capillaren selbst und in den dort zu über­
windenden Reibungswiderständen. Diese brechen allmählich und einzeln die Kraft 
der Welle, die hier amortisiert wird, ohne Kraft zu behalten, rückwärts zu fluten. 
Die Länge der Capillaren ist hierfür ohne Bedeutung. Sie sind so kurz, daß sie 
gegenüber den Dimensionen der Wellenlänge als plötzliches Hindernis gelten könnten. 
Es liegt vielmehr in der Natur der Reibungswiderstände, daß eine Welle, deren 
Vorwärtsbewegung durch sie allein völlig vernichtet wird, auch unmöglich reflek­
tiert werden kann.

Die Versuche von v. K r ies7) scheinen dem Gesagten zu widersprechen. Er­
füllte einen weiten Schlauch zum Teil mit Wollfasern, die an sich nur einen 
kleinen Querschnitt repräsentieren (etwa 2 Proz. des Schlauchvolums). Dadurch 
sollte nur eine unmerkliche Änderung des Querschnittes eintreten, und trotzdem 
war eine positive Reflexion deutlich nachweisbar, d. h. also: dieWollfäden wirkten 
trotz ihres kleinen Querschnittes ähnlich -wie ein Verschluß. Es scheint, als ob nur 
eins oder das andere richtig sein kann, und in der Tat wird in Wirklichkeit der

*) B ern stein , Über die sekundären Wellen der Pulskurve, Sitzungsber. d.
Naturf.-Ges. zu Halle, 4. März 1887. — *) J. L. H oorweg, Über die Blutbewegung
in den menschlichen Arterien, Pflügers Arch. 46, 115, 1889. — 3) v. Frey und 
K rehl, Untersuchungen über den Puls, Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1890, S. 77. —
4) v. K ries, Studien zur Pulslehre, Freiburg 1892. — 5) Lohm ann, Über die Ent­
stehung des Dicrotismus, Pflügers Arch. 97, 438 bis 456, 1903. — 6) M eissner,
Bericht über die Fortschritte der Anat. u. Physiol. für 1856. — 7) v, K ries, 1. c.,
S. 22 bis 24, Freiburg 1892.
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Querschnitt ganz beträchtlich verengt, da man als V ersch lu ß  quer sch n itt  auch  
den in Summa sehr großen Q uersch nitt der ben etzend en  und daher  
u n b ew eg lich en  R an d sch ich ten  mitrechnen muß. Diese sind in den Blut- 
capillaren natiirlicli ebenfalls vorhanden, aber hier kommt kompensierend die Ver­
größerung des Gesamtquerschnitts hinzu, und es ist durch llechnung nicht fest­
zustellen, was im Einzelfalle überwiegt.

v. F r e y 1) hat darauf aufmerksam gemacht, daß die in einer Flüssigkeit 
aufgeschwemmten corpusculären Elemente zu Reflexionen Anlaß geben können, 
wenn irgendwo der Durchmesser des Rohres auf die Dimensionen der suspendierten 
Teilchen herabsinkt. Er konnte dies auch experimentell nachweisen, denn bei einem 
aus der Aorta und deren Zweigen hergestellten Präparat war die Reflexion von 
Wellen bei Füllung mit Kochsalzlösung sehr viel weniger deutlich, als bei Füllung 
mit Blut.

Eine unbefangene W ürdigung aller dieser und m annigfacher anderer 
Experim ente und Berechnungen, auf die hier n icht näher eingegangen ist, 
scheint zu beweisen, daß es sich um einen em barras de richesse an Reflexions­
stellen handelt: D a  ü b  e r  a l l  g e r in g e  R e f le x io n e n  s t a t t f i n d e n ,  k o m m t 
es n ic h t  z u r  A u s b i ld u n g  d e r  a l le in  w a h r n e h m b a r e n  g e o r d n e te n  
R e f le x io n e n .

Diese Tatsache wäre als eine wertvolle funktionelle Anpassung zu betx-achten, 
denn daß derartige Reflexionen überflüssig sind, bedarf keiner Erwähnung. Daß 
unter abnormen, besonders auch pathologischen Bedingungen sehr wohl derartige 
Verschiebungen der Widerstände Platz greifen können, daß es zu merkbaren 
Reflexionen kommt, soll damit durchaus nicht bestritten werden, und es bleibt in­
sonderheit völlig unentschieden, ob nicht die Verstärkung des normalen D ik r o ­
tism u s in m anchen p a th o log isch en  F ä llen  eine W irkung der R eflex ion  ist.

§ 63.
Der Dikrotismus des Pulses.

Der dikrote Puls ist seit dem A ltertum  bekannt, wurde aber immer für 
eine pathologische Erscheinung gehalten. Die höheren Grade, die man einzig 
hei der Palpation fühlen kann , sind auch nicht normal. Das n o rm a le ,  a u s ­
n a h m s lo s e  V o rk o m m e n  e in e r  g e r in g e n  D ik r o t i e  läßt sich nu r mit 
registrierenden Instrum enten nachweisen. C h e l i u s 2) hat schon im Jahre 
1850 m it seinem Pulsm esser beobachtet, daß das Quecksilber beim Fallen in 
der M itte im m e r  einen kurzen Halt macht. Diese Beobachtung wurde von 
ihm als Dikrotie gedeutet.

Die mit elastischen Manometern geschriebenen Blutdruckkurven zeigen ebenso 
wie alle besseren Spygmographenkurven auf dem absteigenden (und manchmal auch 
auf dem aufsteigenden) Schenkel kleine Zacken. Die anfängliche Meinung, daß es 
sich dabei n ur um Kunstprodukte, um Nachschwingungen, die in der Masse des 
registrierenden Systems begründet seien, handelte, darf heute als widerlegt gelten. 
Zum mindesten eine Zacke — eben die d ikrote — ist konstant und sicher unab­
hängig von der Form der Registrierung. Die experimentelle Prüfung hat ergeben, 
daß gute Sphygmographen derartige Bewegungen mit genügender Treue und fast 
aperiodisch wiedergeben. Zudem hat es 0. Frank auch ausgerechnet (vgl. die 
Literaturangaben auf S. 700).

Den augenscheinlichsten Beweis für das reale Dasein der Dikrotie hat 
L a n d o i s 3) erbracht, der eine spritzende A rterie auf eine sich 'bew egende *)

*) y. F rey, Untersuchungen des Pulses S. 175, Leipzig 1892. — 2) C helius, 
Prager Vierteljahrsschr. 21, 100, 1850. — 3) L a n d o is , Hämatographie, Pflügers 
Arch. 9, 71, 1874.
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Schreibfläche ihre eigene Kurve mit B lutstropfen aufschreiben ließ. Dies 
„H äm autograinm “ zeigt auf dem absteigenden Schenkel deutlich die 
dikrote Zacke.

Die F rage , ob die Welle vom Herzen ausgeht oder von der Peripherie, 
ist leicht zu entscheiden. W enn die dikrote Welle ebenso wie die Pulswelle 
vom Herzen ausgeht, wird sich die relative Stellung der beiden W ellen nicht 
verschieben (oder doch nu r ganz minimal, nämlich dann, wrenn man annimmt, 
was manche tu n , daß sich die beiden W ellen m it etwas verschiedener Ge­
schwindigkeit fortpflanzen); läuft sie aber in entgegengesetzter Richtung wie 
die Pulswelle, so m üßten beide W ellen in der Peripherie nahe aneinander 
liegen, in der Nähe des Herzens aber immer w eiter voneinander abrücken.

Der so entstandene Zwischenraum entspräche der Fortpflanzungszeit vom 
Herzen bis zur Peripherie und wieder zurück und betrüge hei einer Fortpflanzungs­
geschwindigkeit von 8m/Sek. und einer Entfernung von 1 m etwa l/4 Sek., also etwa 
i/ 4 einer Pulsperiode. Von einer derartigen Verschiebung ist nun gar keine Rede, 
wo man auch immer den Puls aufnimmt, überall ist die relative Stellung der beiden 
Wellen die gleiche. Daran wird nichts geändert, wenn auch Lau d o is  1), v .K r ie s4) 
u n d E d gren 3) eine langsamere, H ü rth le4) eine etwas schnellere Fortpflanzungs­
geschwindigkeit der dikroten Welle konstatieren zu können glaubten, besonders in 
den Gefäßen der unteren Extremität. Die widersprechenden Resultate erklären sich 
wohl am leichtesten, wenn man annimmt, daß die scheinbaren Änderungen im 
wesentlichen auf der Abflachung der Kurve und der dadurch bedingten Er­
schwerung der Messung beruhen, so daß also G r a s h e y 5) und H o o rw eg 6) recht 
behalten, die auch für diese dikrote Welle überall die gleiche Geschwindigkeit ge­
funden haben. Auch W illem 7), der letzte, der diese Frage experimentell unter­
suchte, kommt zu demselben Resultat.

Es folgt dies — die gleiche Fortpflanzungsgeschwindigkeit von WeUen ver­
schiedener Amplitude — nicht ohne weiteres aus der M oensschen Formel, denn 
wenn auch die Amplitude in derselben nicht vorkommt, so kann die durch die ver­
schiedene Amplitude bedingte verschieden starke Erweiterung eine Änderung der 
Elastizität in der lebenden Gefäßwand zur Folge haben. Und von der Elastizität 
hängt ja die Fortpflanzungsgeschwindigkeit ab. Aus anderen Gründen (vor allem 
auf Grund von Geräuschen bei der Kompression von Arterien) kommt auch G ran­
strö m 8) zu dem Resultat, daß die dikrote Welle sicherlich zentrifugal verläuft.

D ie d ik r o t e  W e lle  i s t  a lso  e in e  k o n s t a n t e ,  im m e r  z u r  s e lb e n  
Z e i t  a u f t r e t e n d e  E r s c h e in u n g  u n d  v e r l ä u f t  z e n t r i f u g a l .

Meist wird die dikrote Zacke als Erhebung gedeutet. Man m üßte dabei 
annehmen, daß die Pulskurve ohne die dikrote Zacke so erfolgen würde, wie 
es in der F igur 71 A (die absichtlich nach einer schlechten älteren Pulskurve 
schematisiert ist) die punktierte Linie angibt. D arauf aufgesetzt erscheint 
dann die dikrote Zacke bcd. In diesem Falle beginnt also die Zacke in b. 
Das Zustandekommen der dikroten Zacke kann aber auch anders erk lä rt *)

*) E a n d o i s ,  L eh re  vom A rterienpuls 1872, S. 177. — !) v. K r i e s ,  Cardio- 
graphische und sphygm ograpliische Studien, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1887, S. 275. 
— 3) E d g r e n ,  Skand. A rch. 1, 104, 1889. — 4) H ü r t h l e ,  Ü ber den U rsprungsort 
der sekundären  W ellen in  der Pulskurve, Pflügers A rch. 47, 28, 1890. — 5) G r a s ­
h e y ,  Die W ellenbew egung in elastischen R ö h ren , Leipzig 1881. — s) H o o r ­
w e g , Ü ber die B lutbew egung in den m enschlichen A rte rien , Pflügers A rch. 46, 
170, 1889. — 7) V. W i l l e m ,  Notes su r l ’origine d u  dicrotism e et des ondu- 
lations du  p lateau  systolique de la  pulsation  a rte rie lle , A rch. de biol. 14, 275—284, 
1894. (A uch in T rav au x  du labor. de physiol. de Liege 5, 87— 104.) — 8) G r a n ­
s t r ö m ,  R ich tu n g  der d ikro ten  Blutw elle, M itt. d. m ilitär-m ed. Akad. P e tersburg  12, 
624, 1906.
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werden: die Zacke kann dadurch entstehen, daß der Druck plötzlich vorüber­
gehend sinkt, d. h. daß der Puls ohne die Zacke die in Fig. 71 B durch die 
punktierte Linie angedeutete G estalt hätte und daß dann dazu die Zacke ab c 
sich addiert. Im Grunde beschreibt natürlich beides denselben Vorgang, nur 
muß man darauf achten, daß, wenn man von einer positiven (A) oder negativen 
W elle (B) spricht, die Welle an ganz anderen P unkten beginnt. Nun zeigen 
alle gut geschriebenen P uls­
kurven, besonders die in der 
Nähe des Herzens, wo die 
W ellen noch nicht verflacht 
sind (besonders Fig. 70 A, aber 
auch Fig. 69 nach E d g re n ) , 
einen scharfen Knick, vor allem 
bei a, aber auch bei b, dagegen 
einen viel weniger ausge­
sprochenen bei c. Es m acht 
daher durchaus den Eindruck, als ob b und vor allem a ausgezeichnete Punkte 
der Kurve seien, in denen irgend etwas vor sich gehe. Dementsprechend wäre 
also die Senkung des Druckes das Ursprüngliche und W esentliche der ganzen 
Erscheinung, ein Umstand, auf den schon F i c k 1), allerdings zum großen Teil 
vergeblich, hingewiesen hat. F ic k  ha t durchaus recht, wenn er sagt, daß 
n u r  diese falsche Betrachtungsweise die wirkliche, an sich sehr naheliegende 
E rk lärung  so lange verhindert hat.

Die Ursachen, die man fü r das Zustandekommen der Dikrotie heran­
gezogen hat, kann man in fünf Gruppen einteilen:

1 . Ursache in den Endverzweigungen (Reflexion).
2. Ursachen in der Herzbewegung.
3. Ursachen in der Arterienwand (elastische Schwingungen).
4. Dynamische Ursachen.
5. Ursachen in dem Mechanismus der Semilunarklappe.

Letztere Ursache scheint uns im Anschluß an F ic k  die wesentlichste zu sein.

§ 64.
Die Dikrotie bedingt durch peripherische Erscheinungen (Reflexion).

(Vgl. auch § 62.)
Man kann nicht daran  zweifeln, daß auch die dikrote Welle vom Herzen 

ausgeht. Die A nhänger der Reflextheorie nehmen dem entsprechend an , daß 
die prim äre Pulswelle irgendwo in der Peripherie reflektiert w ird, dann zum 
Herzen zurückläuft, an den inzwischen geschlossenen Semilunarklappen zum 
zweiten Male reflektiert wird und die dikrote Welle bildet.

Jede Reflexion schwächt un ter allen Umständen eine Welle. Die zum 
Herzen zurückkehrende Welle ist also größer als die dann wieder vom Herzen 
ausgehende. Da diese zweimal reflektierte Welle nach der Reflextheorie 
deutlich merklich sein soll, erscheint es wunderbar, wie die nu r einmal reflek­
tierte  Welle zum Herzen zurückkommen soll, ohne sich in der Pulskurve be­
m erkbar zu machen. *)

Fig. 71.

*) F ick , Über den Dikrotismus des Pulses, Pflügers Arch. 49, 105, 1891.
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Die Forderung, dies zu erklären, erscheint unabweislich, ist aber, soweit ich sehe, 
eigentlich nur von G ra sh ey l) ernsthaft berücksichtigt worden. Er zeigt, wie 
durch die rücklaufenden Wellen stehende Wellen entstehen können und müssen, 
und meint auf diese Weise das Vorhandensein der dikroten Zacke erklären zu 
können. Es müßte danja aber der Puls in allen Arterien ganz verschieden aussehen, 
und wenn auch manche Unterschiede des Radialis- und Femoralispulses sich even­
tuell nach G rasheys Theorie deuten ließen, so gibt es ebensoviel andere Unter­
schiede, die nicht deutbar sind. Nur wer die Reflexion an der Teilungsstelle der 
Aorta stattfinden läßt, ist der Mühe einer Erklärung enthoben. Dann würde die 
rücklauf ende Welle eben nur in der Aorta auftreten. Doch dürfte diese Meinung 
schon deshalb hinfällig sein, weil dann die Dikrotie in den Femoraliskurven unerklär­
lich wäre, zudem ist neuerdings auch der Aortenpuls registriert und auch hier 
zeigt sich nichts von der rücklaufenden Welle (s. § 60 auf 8. 787).

Daß die an sich so wertvollen U ntersuchungen von K r e h l ,  v. K r ie s  
und v. F r e y  die F rage nach der normalen Dikrotie nicht eindeutig ent­
scheiden, wurde schon im vorigen P aragraphen erwähnt. W eiter ha t W ille m  2) 
nun auch experimentell gezeigt, daß nach U nterbindung großer A rterien­
stämme die Form  und  Lage der dikroten Erhebung in keiner Weise modifiziert 
wird, was unmöglich erscheint, wenn Reflexion ihre Ursache wäre.

Es ist dies ja  eigentlich kaum  etwas anderes als der einfache Versuch 
von M a r ey , der nach Applizierung eines guten Spbygmographen an der Radialis 
von Zeit zu Zeit diese A rterie dicht am Sphygmographen auf der periphe­
rischen Seite kom prim ierte und dabei keine Ä nderung des Sphygmogramms 
bem erkte. M it Recht heben S c h e n c k 3) und H o o rw e g 4) hervor, daß dieser 
Versuch ein noch immer nicht um gestoßener Beweis dafür ist, daß im mensch­
lichen Sphygmogramm die d ik r o t i s c h e  E r h e b u n g  n ic h t  v o n  p e r i p h e ­
r i s c h e r  R e f le x io n  herrühren kann.

In den letzten Jahren hat vor allem Lohm ann 5) Versuche publiziert, welche 
die Entstehung der dikroten Welle durch Reflexion plausibel machen sollen. Ein­
mal beobachtete er das Fehlen der dikroten Welle bei kleinen Tieren. Hier soll 
der Weg, den die reflektierte Welle zurückzulegen hat, so kurz sein, daß primäre 
Pulswelle und Reflexwelle zusammenfallen. Demgegenüber hat inzwischen P h ilip s6) 
auch an kleinen Tieren regelmäßig einen dikroten Puls nachgewiesen. Weiter hat 
Lohm ann Versuche angestellt, bei denen er in die Aorta plötzlich ein gewisses 
Quantum Flüssigkeit hineinspritzte. Bei den Tieren, welche keinen dikroten Puls 
hatten, trat, wie er manometrisch feststellte, eine einfache Welle auf, bei den 
Tieren mit dikrotem Puls trat dagegen außer der primären auch noch eine deut­
liche Reflexwelle auf. Es ist zuzugeben, derartig angestellte Versuche sind durch­
aus geeignet, die Frage zu entscheiden, jedoch scheint mir aus den beigegebenen 
Kurven die von Loh mann behauptete Tatsache nicht einwandfrei hervorzugehen. 
L o h m a n n  hat nur zwei Kurven (Fig. 32 und 33 seiner Arbeit) abgebildet, in 
denen bei derartigen Versuchen eine Reflexwelle nicht auftrat. Beide Male ist der 
Stempel nicht wie in allen anderen Versuchen plötzlich hineingestoßen, sondern, 
wie aus der Figur deutlich hervorgeht, langsam und absatzweise. Bei langsamem

l) G rashey, Die Wellenbewegung elastischer Röhren, Leipzig 1881. —1
s) V. W illem , Notes sur l’origine du dicrotisme et des ondulations du plateau 
systolique de la pulsation arterielle, Bull, de l’academ. de Belg. 28 (3), 171, 1894. 
— “) S chenck , Pflügers Arch. 97, 443. — 4) H oorw eg, Über die peripherische 
Reflexion des Blutes, Pflügers Arch. 110, 598, 1905. — 5) Lohm ann, Über die 
Entstehung des Dikrotismus, Pflügers Arch. 97, 438, 1904; D erselbe, Erwiderung 
auf die Ausführungen von F. P h ilip s: „Le dicrotisme arteriel est-il d’origine 
pdriphdrique?“, ebenda 103, 632. — “) F. P h ilip s, Le dicrotisme arteriel est-il 
d’origine peripherique?, Arch. internat. de physiol. 1, 78—82, 1904.
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Drücken bleibt aber ganz selbstverständlich die sogenannte Schließungswelle weg, 
und es ist durch nichts bewiesen, daß es sich nicht um eine solche gehandelt hat. 
Die Versuche scheinen vorläufig also eher für die dynamische Theorie zu sprechen.

§ 65.
D ie  D ik r o t ie  b e d i n g t  d u r c h  U rs a c h e n  im  H e rz e n  u n d  in  d e r

A r te r ie n w a n d .
A l b e r s 1) nahm an , daß der doppelschlägige Puls herrühre von zwei 

schnell aufeinander folgenden Kontraktionen.
Auf R e i c h e r t 2) geh t die Annahme zurück, daß die Vorhof kontrak- 

tionen durch den Ventrikel hindurch sich im Pulsbilde ausprägen könnten. 
Derselbe Autor beobachtete bei Fischembryonen eine in zwei Phasen erfolgende 
Zusam menziehung, und andere nahmen dies als G rund der Dikrotie an. 
Genauere zeitliche Messungen haben die Unmöglichkeit dargetan , die Di­
krotie hierdurch zu erklären , jedoch scheint es, als ob gewisse inkonstante 
Zacken am aufsteigenden Schenkel in dieser Weise zu erklären sind.

U rs a c h e n  in  d e r  A r t e r ie n w a n d .

Die Vorstellung, daß der Dikrotismus durch die elastischen Schwingungen 
in der A rterienw and bedingt sei, ist u ra lt und geht auf die griechischen und 
römischen Ärzte zurück; doch müßten derartige Schwingungen einen einiger­
maßen regelmäßigen allmählich abklingenden C harakter zeigen. Da dies nicht 
der Fall is t, könnte man die K urve durch A rterienwandschwingungen n u r 
dann erk lären , wenn man darunter n icht rein  mechanische Schwingungen 
versteht, sondern gewisse Reaktionen der A rterienw and gegen den prim är 
ausgeübten Druck der Pulswelle. In dieser Weise h a t auch R o y  in neuerer 
Zeit den Verlauf erklären wollen, doch sind das dann keine E lastizitäts­
schwingungen mehr, wenn er sie auch so nennt.

In sehr eigenartiger W eise h a t seinerzeit V o lk m a n n  die Dikrotie auf 
die E lastizität der A rterienw and zurückgeführt. Danach soll die Pulswelle 
sich im Blute schnell fortpflanzen und die prim äre Pulswelle bilden, in der 
A rterienw and aber langsam er und die dikrote Zacke bilden. Diese Ansicht 
is t häufig, z. B. von V ie r o r d t ,  aus theoretischen G esichtspunkten bekäm pft 
worden; sie scheitert aber vor allem an der experimentell festzustellenden 
Tatsache, daß die beiden K urven sich n ich t, wie es hiernach der F all sein 
müßte, gegeneinander verschieben.

Alle diese Betrachtungen über die elastischen und kontraktorischen Wirkungen 
der Arterienwand haben sich mit der Zeit, vor allem unter dem Einflüsse von L andois, 
zu der Theorie der sogenannten Rückstoßelevation verdichtet, wobei eine eigenartige 
Verquickung mit der Funktion der Semilunarklappen eintrat. Wenn nach dem 
Schlüsse der Semilunarklappen kein Blut mehr nachströmen kann, ziehen sich die 
Arterien* * wieder zusammen. Durch die Elastizität [und die aktive Kontraktion 
(Landois)] wird auf die Blutsäule ein Gegendruck ausgeübt, das Blut wird zum 
Ausweichen gezwungen, nach der Peripherie hinströmend, findet es nirgends ein

') A lbers, Allgem. Pathol. 2 , Bonn 1844, zitiert nach L an dois’ Lehre 
vom Arterienpuls. Hier finden sich auf S. 205 bis 216 noch etwa ein Dutzend zum 
Teil sehr merkwürdige Theorien über die Entstehung des Dikrotismus. —
*) R eich ert, Die ersten Blutgefäße sowie die Bewegung des Blutes in denselben, 
Stud. d. phys. Inst, zu Breslau 1858.
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Hindernis, gegen das Zentrum aber weichend, prallt es von den bereits geschlossenen 
Semilunarklappen zurück; durch diesen Anprall wird eine neue positive Welle er­
zeugt, die dikrote Welle.

Es ist nicht recht ersichtlich, was hei diesem Mechanismus eigentlich die 
geschlossenen Semilunarklappen sollen, denn bevor sie geschlossen waren, war doch 
der Druck am arteriellen Ostium, den das einströmende Blut ausübte, ein zum min­
desten ebenso unüberwindbares Hindernis. Die Tatsache, daß die Semilunarklappen 
geschlossen worden sind, ist doch gAade ein Beweis dafür, daß an dieser Stelle 
der Widerstand hzw. der Druck geringer, und nicht, daß er größer geworden ist. 
Die Bedingungen sind also im Beginn des katakroten Schenkels, wenn ein Nachlaß 
des Druckes und demzufolge eine Verkleinerung des Arterienlumens eintritt, min­
destens ebenso günstig für das Zustandekommen dieser Rückstoßelevatiou wie in 
dem Moment, in dem sie wirklich auftritt. Es ist eben unm öglich , aus der 
T atsach e , daß der Druck k le in er  w ird , eine D ruckverm ehrung h er­
le iten  zu w ollen; diese Ungeheuerlichkeit ist evidenter, wenn sie in den Moment 
der ersten Druckabnahme verlegt wird, aber sie bleibt auch bestehen, wenn man 
sie willkürlich, wie L andois es tut, in einen späteren Moment verlegt. Überhaupt 
ist festzuhalten: Jeder, der die Druckzunahme für das Wesentliche hält, muß eine 
Kraft plausibel machen, welche eine solche Druckerhöhung veranlassen könnte. 
Die Elastizität kann dies unter keinen Umständen, wenn wir nicht annehmen 
wollten, daß die bereits auf ein kleineres Volum heruntergegangene Arterie eine 
größere Kraft entfalten kann, als vorher die mehr ausgedehnte Arterie; das wider­
spricht aber allen unseren Erfahrungen über Elastizität und wäre eine „vitale 
Elastizität“. Wahrscheinlich aus ähnlichen Überlegungen heraus hat denn auch 
Landois in den späteren Auflagen seines Lehrbuches, nachdem er vor allem von 
Moens auf das Unrichtige seiner Hypothese aufmerksam gemacht worden war, „die 
aktive Kontraktion“ hinzugefügt. Eine Kontraktion kann selbstverständlich eine 
Druckerhöhung bewirken, aber zu deren Zustandekommen sind ebenfalls die Semi­
lunarklappen überflüssig, welche in diesem Falle eben nur bewirken würden, daß 
die Welle sich nicht auch rückwärts ausbreitet.

§ 66 .

D y n a m is c h e  T h e o r ie .

H inter einer durch die L uft sausenden Kugel entsteht ein luftverdünnter 
Raum. Cum grano salis gilt das für jede sich bewegende Masse. W enn das 
Blut in  den A rterien in Bewegung ist, so besitzt es eine gewisse Energie, 
vermöge derer es sich auch dann noch ein Stück weiter bewegen wird, wenn 
die treibende K raft aufgehört hat zu w irken bzw. wenn dieselbe kleiner wird. 
So eilt h in ter der positiven W elle gleichsam eine negative her, eine Aspiration, 
wie M oens sagt. D aß  e in e  so lc h e  n e g a t iv e  W e lle  fo lg e n  m u ß , i s t  a u s  
p h y s ik a l i s c h e n  G rü n d e n  s ic h e r ,  doch wissen wir heute aus guten P uls­
kurven (vgl. z. B. die E d g re n sc h e  Kurve auf S. 786), daß die negative 
Welle viel zu spät kommt, als daß sie die zur prim ären Welle gehörige nega­
tive W elle überhaupt sein könnte. F ü r M o en s  is t aber die auf die Senkung 
folgende Steigerung nicht bloß ein Zurückkehren zu dem ohne diese Welle 
herrschenden Drucke, sondern un ter dem Einflüsse der Aspirationswelle soll 
das Blut zum Zentrum  zurückkehren. Diese Vorstellung ist schwer begreif­
lich, denn aus der Triebkraft nach vorn kann keine T riebkraft nach hinten 
resultieren. Die rückw ärts getriebene Blutmenge soll dann an den geschlossenen 
Semilunarklappen reflektiert werden und so die dikrotische E rhebung bedingen.

Wenn nun auch der erste Teil der M oensschen  B etrachtung sicherlich 
viel Richtiges enthält, so kann man sich doch offenbar die A spiration nicht
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so groß vorstellen, daß sie die A rterienw and in merklicher W eise einbiegt, 
denn sonst müßte sie, wie schon oben erw ähnt, früher sichtbar werden, als 
es tatsächlich der Fall ist. Das W ertvollste und Fördernde der M oens sehen 
Ansicht liegt aber darin, daß er als erster versucht hat, eine T a lw e lle  wenig­
stens teilweise zur E rk lärung  heranzuziehen. Ihm folgte G ra s h e y  (1881), 
der allerdings imm er noch das W esentliche in der der Senkung folgenden 
Drucksteigerung sieht.

§ 67.

D e r  D ik r o t is m u s  a ls  e in e F o lg e  d es  S e m ilu n a r k la p p e n m e c h a n is m u s .
Zu einem wirklichen V erständnis gelangt m an, wenn man den Vorgang 

während des Klappenschlusses sich ohne theoretische Voreingenommenheit 
k lar zu machen versucht. Dies ha t zum erstenmal F i c k  im Jahre 1891 
versucht, der sagte, d e r  D ik r o t i s m u s  se i d a d u r c h  b e d in g t ,  d a ß  d e r  
D ru c k  im  V e n t r ik e l  a u f  N u ll  h e r a b s in k t ,  w ä h r e n d  d ie  S e m i lu n a r ­
k la p p e n  n o c h  o f fe n  s te h e n . W enn der D ruck im Ventrikel nachläßt, so 
w ird der nunm ehr in der A orta herrschende höhere Druck das Bestreben haben, 
das Blut sowohl nach der Peripherie wie nach dem Herzen zurückzuwerfeu. 
Selbst wenn nun keine erhebliche Blutmenge, selbst wenn, wie C e r a d i n i  
(siehe § 90, S. 841) gezeigt h a t, gar nichts in das Herz zurückfließt, so muß 
doch unter allen U m ständen so viel B lut rückw ärts tre ten , als nötig ist, um 
den Kaum auszufüllen, um den die Semilunarklappen rückw ärts schlagen. Eine 
Betrachtung der Klappen zeigt, daß die M itte derselben sich bis zum völligen 
Gespanntsein mindestens um 1 cm bewegt; nehmen wir den Durchmesser 
des Ostiums =  2,6 cm , so beträg t die in B etracht kommende Blutmenge 

JT. 1 32 _ 1
—  ------------- =  1,8 ccm. Die Zeit, in der (nach der E d g re n sc h e n  Carotis­

kurve gemessen) der Druckabfall, um den es sich handelt, stattfindet, beträg t 
0,06 Sek. (nach der F r a n k  sehen Aortenkurve ist diese Zeit noch kürzer). 
In  dieser Zeit werden (bei einem Sekundenvolum von 60 ccm) durchschnitt­
lich 3,6 ccm nach der Peripherie transpo rtiert, also nur etwa doppelt so 
viel, als rückw ärts transpo rtiert wird. Und dieser Umstand kann nicht ohne 
Einfluß sein, der Druck muß während des kurzen Momentes, wenn die Klappen 
rückw ärts schlagen, weit stä rker sinken als sonst. Hiermit wäre die Druck­
senkung erk lärt und es bliebe die folgende Steigerung zu erklären.

Daß durch den Klappenscbluß an sich eine positive Welle entstehen kann, 
haben die Versuche an Modellen von M o e n s 1), G r a s h e y 2), H o o rw e g 3) und 
H ü r t h l e 4) ganz sicher erwiesen, allerdings läß t sich der Einwand von 
v. K r i e s  nicht widerlegen, daß Modellversuche niemals im stande sind, den 
lebendigen Organismus zu ersetzen. Immerhin scheinen die oben angeführten 
Zahlen zu zeigen, daß die von v. K r i e s  m it Recht aufgeworfene F rage, ob 
ein Rückstrom von genügender Größe auch im Organismus stattfindet, bejaht 
werden kann. W ürde sofort die ganze Blutsäule rückström en, dann könnte 
es zu einer erheblichen Drucksenkung überhaupt nicht kommen. Aber die 
große Menge des Blutes v erh a rrt eben noch in der Vorwärtsbewegung. Dadurch,

') M oens, 1. c. — *) G rashey, 1. c. — 3) H oorw eg, 1. c. in Pflügers Arch. 
46, 143 u. 174, 1889. — *) H ü rth le, Beiträge zur Hämodynamik 49, 78, 1891.
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daß allmählich eine immer größere Blutmenge sich an dieser — wenigstens 
relativen — Rückwärtsbewegung beteiligt, stellt sich der Druck wieder her. 
Die dann ev. noch folgende geringe D rucksteigerung ist nichts als eine rein 
mechanisch bedingte Nachschwingung; ob sie im wesentlichen der T rägheit 
des Blutes oder Schwingungen der A rterienw and ihren U rsprung verdankt ist 
fraglich, doch scheinen vor allem die K urven des Druckablaufs in der Aorta 
(vgl. Fig. 69 u. 70) fü r die zweite Möglichkeit zu sprechen.

§ 68.
f

Sonstige Wellen Im Puls und ihre Beziehungen zuin Blutdruck.
Außer der konstanten dikroten Erhebung finden sich sowohl vor als auch nach 

der dikroten Zacke mehr oder weniger ausgeprägte inkonstante Wellen. Es scheint, 
als ob die vorausgehenden (sogenannten anakroten) Wellen durch eine nicht gleich­
mäßig erfolgende Herzkontraktion bedingt sind.

A uf einen häufig nachw eisbaren  V orschlag  h a t  schon H ü r t h l e 1) aufm erksam  
gem acht und  in  ih m  einen A usdruck de r V o rh o ftä tig k e it gesehen. O. F r a n k * 2) 
h a t  dann  spä ter dasselbe beobachtet und  es auch  ebenso gedeutet — scheinbar ohne 
die A rbeit H ü r t h l e s  zu kennen.

Die postdikroten (sogenannten katakroten) Zacken können nun durch all die 
Momente bedingt sein, welche für die Entstehung der Dikrotie herangezogen, aber 
verworfen sind. Also insonderheit durch elastische Nachschwankungen (Elastizitäts­
elevationen nach Landois) und positive und negative reflektierte, sich durch­
kreuzende Wellen nach der von Frey-K rehlschen Ansicht.

G enauer kann  a u f  diese W ellen, deren physiologische B edeutung bis je tz t  n ich t 
nachw eisbar w a r ,  n ich t e ingegangen w erd en , zum al da  gerade von diesen W ellen 
durchaus noch ;n ich t einw andsfrei nachgew iesen is t ,  ob sie n ich t säm tlich  au f 
F eh lern  de r reg is trierenden  Instrum en te  beruhen . Es scheint, daß die K urven  desto 
g la tte r  w erden je  besser das In stru m en t [vgl. d ie von F r a n k 2) m itge te ilten  K urven]; 
vgl. jedoch  z. B. T r a u t w e i n 3) und H i r s c h m a n n * ) .

Schon v. F r e y 6) h a t gesagt: „Die sphygmographische Kurve is t eine 
B lutdruckkurve, bei welcher aber der M aßstab, m it welchem die Ordinaten 
gezeichnet sind, unbekannt bleibt.“ Dem entsprechend ist die absolute Höhe 
der Kurve wenig wichtig, da ein Pulsschreiber keine Nullinie besitzt.

Die K liniker sind im allgemeinen der M einung, daß ein langsam er A n­
stieg und eine geringe Höhe des anakroten Schenkels fü r hohen B lutdruck, 
daß dagegen früh  auftretende Zacken, ausgesprochene Dikrotie und Abwesen­
heit der katakro ten  Zacken im allgemeinen fü r einen niedrigen Pulsdruck 
sprechen. Diese A nschauungen sind zweifellos berechtigt (vgl. hierzu auch § 24 
und 41). Eine besondere Methode h a t S a h l i 6) ausgearbeitet; er kom biniert 
die U ntersuchungen m it dem R iv a -R o c c is c h e n  Blutdruckm esser und dem 
J a q u e ts c h e n  Sphygmographen und rechnet daraus eine B lutdruckkurve aus, 
die er als a b s o lu te s  Sphygmogramm bezeichnet.

') H ü rth le , Über den Zusammenhang zwischen Herztätigkeit und Pulsform,
Pflügers Arch. 49, 51, 1893. — 4 *) O. Frank, Der Puls in den Arterien, Zeitschr. 
f. Biol. 46, 441, 1906. — 3) J. T rautw ein , Über das Zustandekommen der kata­
kroten Erhebungen der Pulskurve, Dtsch. Arch. f. klin. Mediz. 7, 239 bis 262. —
4) E. H irschm ann, Über die Deutung der Pulskurven beim Valsalvaschen und
Müllerschen Versuch (Phys. Inst, Breslau), Arch. d. ges. Phys. 6, 387 bis 407. — 
s) v. Frey, Die Untersuchung des Pulses, S. 36, Berlin 1892. — 6) Sahl i ,  Über 
das absolute Sphygmogramm und seine klinische Bedeutung, nebst kritischen Be­
merkungen über einige neuere sphygmomanometrische Arbeiten, Dtsch. Arch. f. klin. 
Med. 81, 493 bis 542, 1904.
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S ie b e n te s  K a p ite l .

Die morphologischen Grundlagen der Herzbewegung.
(Vgl. auch  § 3.)

§ 69.
Um den Kreislauf des Blutes zu beschreiben, können wir einmal die Be­

w egung selbst schildern, w ir können die Geschwindigkeit an den einzelnen 
Stellen messen, und wenn wir das überall m it der nötigen Genauigkeit tun, 
so sind wir imstande, eine erschöpfende D arstellung der Kreislaufphänomene 
zu geben, ohne daß wir dabei im geringsten auf die ins Spiel tretenden Kräfte 
Rücksicht nehmen.

Aber neben dieser kinematischen Betrachtungsweise läu ft gleichberechtigt 
die dynamische, bei der wir, von den zugrunde liegenden K räften ausgehend, 
jede Bewegung als W irkung jener Kräfte auffassen. Im Grunde interessiert 
uns wesentlich die kinematische B etrachtung; denn das ist der Sinn der 
ganzen Einrichtung: das B lut soll b e w e g t,  soll im ganzen Körper umher­
getrieben werden, und zwar m it einer bestimm ten mäßigen Geschwindigkeit, 
dam it immer genügend neues frisches Blut als V erm ittler des Stoffwechsels 
auftreten  kann.

W enn wir praktisch nun doch den größten W ert auf Druckmessungen, 
d. h. auf K raftm essungen legen, so rü h rt das nur daher, weil diese verhältnis­
mäßig leicht anzustellen sind, während wir über die Geschwindigkeit des 
Blutstrom s brauchbare Angaben kaum besitzen.

Der O rt, an dem fast die ganze K raft erzeugt w ird , welche das Blut 
um treibt, ist das Herz. Seine Bewegungen müssen also notwendigerweise die 
G rundbedingungen jeder hämodynamischen Betrachtung sein. Welche aller­
dings die das Herz bewegenden Kräfte sind, bleibe dahingestellt.

Das Herz betrachten wir dabei rein kinematisch, nu r seine Bewegungen 
beschreibend. W ir setzen dabei das Vorhandensein einer K raft, eben der 
M uskelkraft voraus, ohne uns um deren N atur irgendwie zu kümmern.

Das Herz ist die Pum pe des Kreislaufs. Oft sagt man, eine Druck- uud 
Säugpumpe. Inwieweit das erstere richtig und das zweite falsch ist, wird zu 
erörtern sein. Um jedoch dies zu können und die W irkungen dieser Pumpe 
wenigstens oberflächlich beschreiben zu können, wäre es gu t, wenn man den 
Mechanismus dieser Maschine, d. h. also die Anatomie des H erzens, kennen 
würde.

Beginnen wir m it den Bausteinen, den Zellen.

§ 70.
Das Herz alsIM uskelsyncytium.

Die Herzmuskelfasern (Herzm uskelzellen1) unterscheiden sich wesentlich 
sowohl von den g la tten , wie von den quergestreiften M uskeln, doch dürften 
sie trotz ih rer Querstreifung den glatten Muskeln näher stehen. Es sind

')  D er A usdruck M uskelzellen w a r deshalb als der rich tigere  g ew äh lt worden, 
weil diese Gebilde (abgesehen von den V erzw eigungen) eine Form  besitzen, die bei 
genügender V ergrößerung etw a der eines B leistiftes en tsprich t, selten der eines un­
geb rau ch ten , meistens der eines sehr kurzen. Den A usdruck Fasern  h ie rfü r zu 
gebrauchen, schein t m anchen  irrefüh rend .

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 51
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kurze, zylinderförmige Elem ente, die im ganzen sehr viel dünner und sarko- 
plasmareicher sind als die Fasern der Skelettm uskeln, und deren Quer­
streifung sehr viel feiner ist. Auch sie sind, wie feine Längsstreifen anzeigen, 
aus F ibrillen zusammengesetzt. Diese Muskelzellen, als welche man sie früher 
beschrieben h a t, sollten mehrfach verzweigt sein und m it den benachbarten 
Muskelzellen in den sogenannten E b e r th sc h e n  Q Kittlinien Zusammenstößen. 
Diese Beschreibung entspricht durchaus den Tatsachen. F raglich ist nur, 
ob die K ittlinien wirklich Zollgrenzen darstellen, oder ob sie nicht entweder, 
wie v. E b n e r 2) will, nur nekrobiotische Produkte sind, die an irgend einer 
vorher gar n icht m erkbar prädestinierten Stelle im Momente des Absterbens 
durch eine abnorme K ontraktion entstehen, und die er deshalb als „ V e r­
d i c h t u n g s s t r e i f e n “ bezeichnet —  oder endlich, ob nicht die Auffassung 
von H e id e n h a i n 3) richtig is t, wonach dies diejenigen Stellen sind , an 
denen das interkalare Längenwachstum der Fibrillen erfolgt, und die er 
demnach als „ S c h a l t s tü c k e “ bezeichnet. Wie dem auch sei, alle neueren 
U ntersucher sind sich wohl darüber einig, daß diese Linien keine eigentlichen 
Grenzen bedeuten, sondern daß, wie zuerst P r z e w o r s k y 4) gezeigt hat, 
die Fibrillen der M uskelfasern n icht an diesen Querstreifen endigen, sondern 
durch sie hindurch verfolgt werden können, und daß daher alle Zellen des 
Herzens ein einziges großes Continuum bilden.

W ir haben uns das Gebilde des Herzens in folgender Weise entstanden 
zu denken: Die eigentlichen embryonalen Herzzellen liegen ursprünglich —  
wie alle embryonalen Zellen —  eng aneinander, sind aber in diesem Zustande 
noch völlig undifferenziert und weisen insonderheit keine Querstreifung auf. 
Die Herzmuskelzellen erzeugen dann um sich herum gewisse W achstum s­
oder Ausscheidungsprodukte, gleichsam eine Interzellularsubstanz, welche die 
einzelnen Zellen um hüllt und un ter sich verbindet. Diese Zwischensubstanz 
is t quergestreift und bildet später die H auptm asse des Herzfleisches. Als 
Reste der ursprünglichen Zellen bleiben die Kerne und das sie umgebende 
Sarkoplasm a dauernd als isolierte Reste erhalten, während die In terzellu lar­
substanz eine einheitliche alles verbindende Masse bildet. Diese Masse 
differenziert sich entweder sekundär oder schon gleich bei der E ntstehung in 
anisotrope und isotrope Substanz, welche die spätere Q uerstreifung darstellt, 
w ährend gleichzeitig ein fibrillärer Zerfall in der L ängsrichtung erfolgt, der 
jedoch die gesamte Masse nicht in  einzelne vollkommen abgegrenzte Fibrillen 
zerlegt, sondern nur gewisse streifige Längsspalten bildet, so daß die einzelnen 
Faserzüge durch quere und Seitenfortsätze immer noch m iteinander verbunden 
bleiben, so wie es etwa die Fig. 72 (a. f. S.) zeig t, die nach einer F igur 
von H e i d e n h a i n 5) schematisch gezeichnet ist. Die Längsspalten sind stark  
ausgezogen, die K itt- oder Schaltlinien, welche sich im mikroskopischen Bilde 
deutlich repräsentieren , sind durch punktierte Linien angedeutet, und da­
durch werden einzelne Territorien gegeneinander abgegrenzt, deren End­

')  E b e r t h ,  Die E lem ente der quergestreiften- M uskeln. V irchow s A rch. 37, 
100 bis 124. — s) v. E b n e r ,  Ü ber die K ittlin ien  der H erzm uskelfasern , Sitzungsber. 
d. W ien. Akad. d. W iss. 109, I I I . A bt., p. 700, 1900. — 3) M. H e i d e n h a i n ,  Die 
S tru k tu r des m enschlichen H erzm uskels, A nat. Anz. 20 . — 4) P r z e w o r s k y ,  Du 
m ode de reunion des cellules m yocardiques de l ’hom m e ad u lte , A rch. des Sciences 
biolog. de 8t. I’etersbourg  1893. — s) 1. c., 8. 39, Eig. 2 c.
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Fig. 72.

flächen treppenartig  geformt sind; die einzelnen Stufen stehen dabei senk­
recht zur Längsachse der Faser, und all’ die einzelnen Stufen eines T erri­
torium s hängen nun meist n icht nu r m it e in e m  anderen Territorium  
zusammen, sondern stehen m it m e h re re n  in Verbindung. Diese Territorien 
ha t man früher als Herzzellen bezeichnet, weil man 
annahm , daß jedem T erritorium  im allgemeinen ein 
und zwar nur ein Kern zukomme. Diese Auf­
fassung ist von H e id e n h a in  bestritten  worden, doch 
muß darauf hingewiesen w erden, daß gerade die 
H e id e n h a in  entnommene F igur eine gewisse S tütze 
für sie zu bieten scheint: Jedes H erzterritorium  hat 
im allgemeinen e in e n  Kern. Doch wie dem auch 
sei, jedenfalls en tsteht dadurch ein vielfach ver- 
ästelte^ muskulöses Netz m it sehr spitzwinkligen 
Maschen, in welchem außer in den Faserringen der 
Herzostien und in den Sehnen der Papillarm uskeln 
eigentliche Endigungen von F asern  nicht zu erkennen 
sind. Bei einer derartigen Konfiguration kann nur 
m it einer gewissen Reserve von betimmten Faser­
richtungen gesprochen werden, denn in solchem aus­
gedehnten Syncytium fließen nicht nur die einzelnen 
hintereinander geschalteten Zellterritorien zusammen, 
sondern durch breite Querverbindungen wird ein 
vollständiger Konflux benachbarter Fasern hergestellt.
Das so entstehende Netzwerk ist außerordentlich engmaschig. Schon R e m a k  
(1850 Q hat darauf hingewiesen, daß jede Faser in der Herzkammer des 
Menschen sich im Bereich von etwa 1j i mm mindestens einmal, zuweilen auch 
mehrmals verästelt.

Schema der Herzmuskulatur 
nach H e id e n h a in . 

Stark gezeichnet: die Längs­
spalten.—  Punktiert: die K itt­

oder Schaltlinien.

§ 71.
Die Faserrichtungen des Herzens

lassen sich tro tz der mannigfachen Durchflechtung bereits durch m akro­
skopische Zergliederung wenigstens teilweise herauspräparieren. Allerdings 
wäre eine genauere Kenntnis, ähnlich wie bei dem Gehirn, nu r durch Serien­
schnitte möglich, doch ist dies nie versucht und dürfte auch schwieriger sein, wie 
im Gehirn. Makroskopisch aber können höchstens in den äußeren und inneren 
Schichten des H erzens, bestimm te Faserrichtungen auf weitere Strecken ver­
folgt werden. Zwar ist auch hier der Schein trügerisch. A lb r e c h t2) hat 
z. B. gezeigt, daß von den inneren Bündeln längst nicht alle die scheinbar so 
offensichtliche Bahn zu Ende durch laufen , sondern ein großer Teil derselben, 
vorher abzweigend, sich in der Tiefe verliert.

Das Herz ist eben wenigstens zum Teil ein e i n f a c h e r  H o h lm u s k e l,  d e r  
F a s e r la g e n  in  d e n  v e r s c h ie d e n s te n  s ic h  d u r c h k r e u z e n d e n  R ic h ­
tu n g e n  b e s i t z t ,  d e r e n  K o n t r a k t i o n  d a n n  e in e  a l l s e i t i g e  V e r k le in e ­
r u n g  d es  I n n e n r a u m e s  h e r v o r b r i n g t .

') Remak, Über den Bau des Herzens, Arch. f. Anat. (u. Physiol.) 1850, 
S.576bis 578. — *) Albrecht, E., Der Herzmuskel und seine Bedeutung für Physio­
logie, Pathologie und Klinik des Herzens. Berlin, Springer, 1903.

5 1 *
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Neben dieser allseitigen Verkleinerung führt das Herz ganz bestimmte, 
davon m ehr oder weniger unabhängige Bewegungen aus, die in folgendem erst 
einmal ohne jede Diskussion genannt werden sollen. Es sind dies —  nach 
einer Zusam menstellung von B r a u n  4) —  im wesentlichen folgende Bewegungen:

1. Das A uftreten eines systolischen Herzbuckels und einer systolischen 
Furche.

2. Eine W ölbungszunahm e der Spitze.
3. Eine Botations- und Hebelbewegung der Spitze.
4. Eine Verschmälerung des Basisteils der linken Kammer.
Es erw ächst n u n , wie A lb r e c h t* )  fo lgerich tig  b em erk t, die A ufgabe von 

der F ase rg ru p p ieru n g , die einem  e infachen H ohlm uskel entsprechen w ü rd e , die­
jen igen  G ruppen abzusondern, welche eine, von dem genannten  Typus abw eichende 
A nordnung  aufw eisen , und  zu bestim m en, in  w elcher W eise diese Fasern  ih re r  
unterschiedlichen A ufgabe genügen. A l b r e c h t  versuch t a u ch , diese F rag en  zu 
b e an tw o rten , w ir können uns n ich t in a llen  P u n k ten  seinen im m er in te ressan ten  
A usführungen  anschließen, w ir g lauben , daß es zu einer e ingehenden A nalyse zu 
frü h  is t, und daß B r a u n 3) rech t h a t ,  w enn er — wie vor ihm  äh n lich  schon 
K r e h l  — sag t: T ro tz  des überaus großen A ufw andes an A rbeit, die au f diesen 
Teil der A natom ie verw endet w urde , k an n  dieser W eg (näm lich aus dem  anatom i­
schen B au  des H erzens seine B ew egungsart zu e rk lären ) auch heu te  noch n ich t 
bis an  seinen E n d p u n k t d u rchschritten  w erden. W ir sind auch  heu te  im  G runde 
n ich t w eiter als H a r v e y , w elcher in Kap. XX sag te: „Ex his m ihi v idebatur m anifestum , 
m otum  cordis esse tentionem  quandam  ex om ni p a rte  et secundum  ductum  om nium  
fibrarum , e t constrictionem  undique, quoniam  eregi, vigorari, m inorari, e t duresceri 
in  om ni m otu  v id e tu r.“

A uch h eu te  noch ist dieses H a r v e y  sehe P ostu la t — die Form  V eränderung 
des H erzens müsse in  gewissem Sinne eine F unk tion  der R ich tung  und V erbindung 
der einzelnen Fasern  sein — ein Syllogism us und kein em pirisch nachgew iesenes 
F ak tu m . A uch heu te  noch sind die anatom ischen D aten  n ich t so sicher gegeben, 
daß m an  au f G rund derselben die F rag e  nach  ih re r  F unk tion  d isku tieren  könnte, 
w ir können vorläufig n u r  die anatom ischen D aten  selbst d iskutieren und dabei von 
Zeit zu Zeit hinw eisen a u f  deren  eventuelle  physiologische B edeutung.

Trotz der fleißigen und bedeutungsvollen Arbeiten von L u d w ig 4), H e n le 5) 
und H e s s e 6), neuerdings auch von K r e h l7), H is  u n d R o m b e rg 8), A l b r e c h t 2), 
um nu r die w ichtigsten zu nennen, wissen wir eigentlich n u r, daß je besser 
wir die einzelnen Faserrichtungen kennen lernen, desto verw irrender die Fülle 
der sich kreuzenden und verschlingenden F ihern erscheint. Vorläufig scheinen 
sowohl die glänzenden Vervollkommnungen der Histologie, sowie die an­
gedeuteten Fortschritte  der Feinanatom ie die Sache des Herzens nur ver­
wickelter zu machen.

In  bezug au f viele E inzelheiten  sei au f die oben angegebene L ite ra tu r, 
vor allem  au f das sehr ausführliche W erk  von A l b r e c h t * )  verw iesen , das 
neben eigenen U n tersuchungen  die Ergebnisse auch  der anderen  A utoren  in  aus­
fü h rlic h e r, sehr sach lich e r, allerd ings o ft schw er verständ licher W eise re feriert. •*)

•*) Braun, Über Herzbewegung und Herzstoß. Jena 1898. — *) A lbrecht, 
Der Herzmuskel und seine Bedeutung für Physiologie, Pathologie und Klinik des 
Herzens, S. 21. Berlin 1903. — 3) Braun, 1. c., S. 2. — 4) Ludwig, Über den Bau 
und die Bewegung der Herz Ventrikel, Zeitschr. f. rat. Med. 7, 190 bis 200, 1849. 
— 5) Henle, Handb. d. System. Anat., 2. Aufl., 3 (1876). — 6) Hesse, Beiträge zur 
Mechanik der Herzbewegung, Arcli. f. Anat. S. 320, 1880. — 7) Krehl, Zur Kenntnis 
der Füllung und Entleerung des Herzens, Abli. d. kgl. sächs. Ges. d. Wiss., math.- 
phys. Klasse, 17 (1890). — 8) His u. Bömberg, Verhandl. d. IX. Kongresses f. 
innere Med. 1890.
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Hier muß es genügen, die wichtigsten Resultate, deren Bedeutung auch in 
funktioneller Beziehung allmählich klar zu werden beginnt, kurz zusammen­
zustellen. Die Resultate sind im wesentlichen dadurch gewonnen, daß man das 
Herz mit Salpetersäure vorbehandelte und dann quellen ließ, oder auch, 
indem man das Herz kochte. Es ist dann eine wenigstens teilweise Trennung der 
einzelnen Faserbündel möglich.

§ 72.
Die Yorhofmuskulatur.

W ir können uns bei der Betrachtung wesentlich auf die V e n t r ik e l  b e ­
s c h r ä n k e n ,  d e n n  in  m e c h a n is c h e r  H in s ic h t  s p ie le n  d ie  V o rh ö fe , 
besonders bei den höheren W irbeltieren , eigentlich nur d ie  R o lle  von  R e ­
s e r v o i r s ,  d ie  s ic h  f ü l le n  u n d  le e re n . Die A r t  ihrer Zusammenziehung 
und Erw eiterung ist hierfür belanglos.

Die V orhofm uskulatur umschließt als dünnwandige Schicht die beiden 
Atrien. Im ganzen kann man von ih r weit m ehr als von der V entrikel­
m uskulatur sagen, daß sie aus sich in allen Richtungen kreuzenden Fasern 
besteh t, deren Gesamtwirkung eine Verkleinerung des Atrium s hervorruft. 
Und zwar sind diese Muskelmassen in den Herzohren verhältnism äßig am 
stärksten  entw ickelt, n u r diese haben Musculi pectinati; hier sind innere 
zirkuläre und äußere, der Längsachse des Herzens parallele Fasern  vorhanden. 
Die Innenwand des übrigen Vorhofsabschnittes ist dagegen g la tt und besitzt 
um gekehrt äußere zirkuläre und innere longitudinale Fasern. Besonders 
an den Venenmündungen sind die kreisförmig angeordneten Fasern  stärker 
entwickelt und bilden gleichsam Sphinkteren, eine Erscheinung, die zweifellos 
auch eine nicht unwichtige funktionelle Bedeutung besitzt, da durch sie allein 
der Rückfluß in die Venen bei der Vorhofskontraktion gehindert wird (vgl. 
hierzu S. 845 f.). Beim Menschen setzen sich diese Muskelzüge wenigstens an 
den Lungenvenen ziemlich weit bis nahe an den Hilus hin fort; bei anderen 
Säugetieren reichen sie sogar noch weiter.

Ähnlich wie bei dem Herzen gehören auch bei den Vorhöfen die tiefen 
Fasern, welche zum Teil von den faserigen Ringen der Ostia vmosa, nam ent­
lich linkerseits entspringen, nu r je einem Atrium  an , während die ober­
flächlichen Fasern beiden Vorhöfen gemeinsam sind.

In  die Vorhöfe m ünden die großen Venen, in den rechten Vorhof auch 
die Venen des Herzens d irekt und zwar teils durch das Ostium sinus coronarii, 
teils einzeln in den Foraminis venarum minimarum (Thebesii).

§ 73.
Die drei Muskelsysteme der V entrikel.

Das Herz selbst, das b e im  N e u g e b o re n e n  e tw a  20 g , in  d e r  P u b e r t ä t  
e tw a  2 5 0 g  und b e im  e r w a c h s e n e n  M a n n e  e tw a  3 5 0 g  wiegt, ist eine 
außen und innen von epithelialen Schichten überzogene Muskelmasse, welche 
zwei Hohlräume umschließt, den etwa kegelförmigen linken V entrikel und 
den im Querschnitt halbmondförmigen, sonst aber auch kegelförm ig gebauten 
rechten Ventrikel. Die A nordnung ist dabei, wie die schematische Fig. 73 
(s. f. S.) zeigt, derartig, • daß der linke Ventrikel bis in die Spitze hinabreicht, 
während der rechte Ventrikel gleichsam in die W and des linken hineingebaut 
ist und nicht so tief hinunterreicht.
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Vor der B eschreibung der einzelnen F ase rrich tu n g en  m öchten  w ir einen U m ­
stand e rw ähnen , der die E rk en n tn is der m echanischen W irkungsw eise am  H erzen 
außerordentlich  erschw ert. W ir haben  h ier n ic h t, wie bei den* m eisten anderen  
M uskeln, zwei re la tiv  feste U rsprungsste llen , die bei der K ontrak tion  de r M uskeln 
e inander g e n äh e rt w erden. Am H erzen g ib t es n u r  eine w esentliche U rsprungs­
stelle, und das sind die Faserknorpelringe, außerdem  kom m en noch die M uskelenden 
der P ap illarm uskeln  in  B etrach t.

Es is t n u n  ganz ausgeschlossen, daß an  diesen Stellen e tw a alle M uskelfasern 
des H erzens entspringen  oder endigen. .Wo entspringen  aber die übrigen?  Sie en t­
springen nirgends, sie lau fen  in  sich selbst zurück! — „Eine m uskulöse Faser, die

Fig . 73.

Schema der Anordnung der M uskulatur in den

ring fö rm ig  in sich selbst zurück läu ft , be­
d a rf  k e iner Befestigungs- und E n d p u n k te“, 
sag t schon E r n s t  H e i n r i c h  W e h e r .

Dies ist unzweifelhaft richtig, scheint 
aber eine zu enge Vorstellung zu sein. 
Da w ir wissen, daß die einzelnen sehr 
kurzen Muskelzellen oder besser gesagt 
M uskelterritorien untereinander ein 
Netzwerk bilden, ist die F rage nach 
dem Ansatz überflüssig: eine Zelle 
setzt sich eben an die andere an. Es 
kann sich also nur um die F rage 
handeln: g ib t  es im  H e rz e n  n u r  e in  
e in z ig e s  M a s c h e n w e rk , in  d a s  d ie  
g e s a m te  M u s k e lm a s s e  a u f g e h t?  
O d e r  g ib t  es e tw a  m e h re re  s o lc h e r  
S y s te m e , v o n  d e n e n  je d e s  e in  
M a s c h e n w e rk  ( e v e n tu e l l  m i t  b e -

Ventnkein. s t im m te n  v o r h e r r s c h e n d e n F a s e r -
A ufdem Längsschnittsiehtm andieäußerenSpiral- . , . ,  . ,  . ,
fasern und die Fasern des Papillarsystems, sowie r iC il tu n g e i lJ  b i ld e t ,  m it  d en  
die Querschnitte der Fasern des Treibwerks, a n d e r e n  S y s te m e n  aber n ic h t  zu -  
Letztere sind in der durchsichtig gedachten W and -

des Herzens überall punktiert gezeichnet. sam m en h än g t.* '
Das M yokard oder Herzfleisch zer­

fällt nach allen U ntersuchern, grob betrach te t, in drei Schichten, von denen 
die äußere und innere (es g ibt eigentlich zwei innere Schichten, welche die 
beiden V entrikel je einzeln auskleiden) im ganzen in der Längsrichtung des 
Herzens verlaufen, die mittlere dagegen in m ehr querer Richtung.

Diese m ittlere Schicht ist n u r im linken Herzen ansehnlicher entwickelt,
und ih r verdankt dasselbe hauptsächlich seine größere W anddicke.

§ 74.

D ie ä u ß e r e n  S p i r a l f a s e r n .

Die Fasern der äußeren Muskelschicht inserieren an den annuli fibrosi 
(knorpelartigen Faserringen , welche die Kammerbasis bilden) und  steigen 
dann in schiefen Spirallinien gegen die Spitze abw ärts, wobei sie auf der 
Vorderseite des Herzens (die dem Thorax anliegt) oben von der rechten 
Seite des betrachteten Individuum s nach links unten ziehen. Auf der Rück­
seite ziehen sie dementsprechend von links oben nach rechts unten. An der 
Herzspitze senken sie sich in die Tiefe und bilden dabei den oft genannten



W irbel; wir haben oben schon erw ähnt, daß an dieser Stelle das Herz am 
dünnsten ist.

Ganz offenbar bew irkt nun die Richtung dieser Fasern bei der Kon­
trak tion  jene leicht zu beobachtende D rehung des Herzens um die eigene 
Achse. Fig. 74 zeigt schematisch, wie diese zustande kommt. I, II, III, IV sei 
die Basis, gesehen von der Spitze, und die vier sta rk  ausgezogenen Linien 
sollen vier M uskelfaserzüge repräsentieren , welche in Spirallinien gegen den 
W irbel der Herzspitze hinziehen, den sie aber nicht erreichen, wie es auch 
in der F igur angedeutet ist.

Verkürzen sich nun diese Faserzüge, so werden sich ihre Bahnen n a tu r­
gemäß mehr der geraden Linie nähern; sie werden also etwa in der Richtung 
der punktierten Linie verlaufen. Will man wissen, wie sich dabei die ein­
zelnen Punkte bewegt haben, so ha t man nur jede der beiden Linien in gleich 
viele Teile zu teilen. In der Fig. 74 sind es acht Teile. Die entsprechenden 
Punkte bezeichnen dann die 
Lage eines Partikelchens vor 
und nach der K ontraktion, ihre 
Verbindung den zurückgelegten 
Weg. Man sieht z. B., ax ist 
nach a gewandert. In Fig. 74 B 
sind dann die M uskelfasern kon­
trah ie rt gezeichnet. W ie man 
leicht einsieht, haben sich dabei 
die vier Q uadranten, die in 
der F igur durch Schraffierung 
kenntlich gemacht s in d , in der 
angegebenen Weise verschoben.
Und das ist die Spiraldrehung des Herzens bzw. die Rotation der Spitze, wie 
es meist genannt wird. Diese Verkürzung der äußeren Schicht bew irkt also, 
wie aus dem Bilde deutlich hervorgeht, eine D rehung des Herzens —  von 
der Spitze aus betrachtet — entgegen dem Sinne des Uhrzeigers. Sie be­
w irkt mithin, daß bei eröffnetem Thorax ein A bschnitt der linken Kammer­
wand zum Vorschein kommt, der im Zustand der Erschlaffung von der linken 
Lunge bedeckt ist.

Diese Rotation, entgegen dem Sinne des Uhrzeigers, kommt in mehr oder 
weniger hohem Grade zustande, wie auch im einzelnen die Fasern  verlaufen, 
wenn sie nu r überhaupt in dem angedeuteten Sinne von oben rechts nach 
unten links laufen. — W ir sehen aber, daß die einzelnen Punkte nicht nur eine 
D rehung ausführen, sondern daß dabei die peripheren Punkte sich der Mitte 
nähern, die zentralen sich davon entfernen. Im allgemeinen wird m it jeder 
D rehung auch eine Bewegung zum M ittelpunkt hin oder von ihm fort ver­
bunden sein, doch häng t dies durchaus von der Form der Spirale ab, welche 
der einzelne M uskelfaserzug vor der K ontraktion hatte. Die B etrachtung 
einiger in Salpetersäure zerfaserten Herzen m acht es aber wahrscheinlich, daß 

*bei der K ontraktion eine V erdichtung und Ansam mlung von Faserzügen etwa 
in der M itte des Herzens stattfindet, was m it der dort leicht zu beobachtenden 
W ölbungszunahme gu t übereinstim men würde. Doch erscheint vorläufig die 
genauere Bestim mung dieser Tatsache darum nicht angängig, weil wir
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Die drehende W irkung der äußeren Spiralfedern 
des Herzens.
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nicht w issen, welchen Anteil hieran die anderen Fasersysteme des Herzens 
haben.

Es könnte nun scheinen, als ob auch die obige Betrachtung illusorisch 
wäre, weil die anderen Fasersystem e nicht berücksichtigt sind; doch ist dem 
nicht so, denn die Ansatzstellen dieser Spiralfasern, „die Annuli fibrosi“, sind 
die einzig relativ  festen Punkte für das Herz. W enn also in bezug auf 
diese Punkte eine Spiraldrehung des Herzens oder auch nur des Herzmantels 
zu stände kom m t, so werden eben die inneren Teile dem entsprechend ihre 
A nsatzpunkte verlagern , d. h. sie werden der Bewegung folgen. Die T at­
sache, daß die Faserringe das relativ  Stabilste am Herzen darstellen, ist der 
Grund, daß man bei jeder Analyse der Herzbewegung zuerst die Bewegungen 
der an diesen Ringen angreifenden Muskelmassen studieren muß. So ist denn 
die W irkungsweise dieses Faserahschnittes verhältnism äßig noch am klarsten, 
und eigentlich könnten wir e rs t, nachdem wir auf diese W eise die A nsatz­
stellen der anderen Muskel und ihre Bewegungsform festgestellt h ab e n , an 
die Bewegung eben dieser anderen Muskel herangehen. F ü r viele Fragen 
kommt es jedoch nicht auf die absolute Bewegung an, sondern es genügt, die 
relative V erlagerung zu kennen. W enn wir von einer Ringfaserschicht z. B. 
w issen, daß sie sich kon trah iert, so ist es gleichgültig, ob sich der Ring als 
Ganzes vorher oder dabei dreht; die W irkung  auf den Inhalt ist auf alle 
Fälle die gleiche.

§ 75.
D as T r e ib w e r k  u n d  d a s  P a p i l l a r s y s te m .

Das M ittelstück ist von K re h l  isoliert worden dadurch , daß er nach 
Behandlung m it Salpetersäure die innere und die äußere M uskelschicht ab­
getrennt hat. Es bleibt dann eine m ittlere Schicht sogenannter zirkulärer 
Fasern  zurück, deren Verlauf zwar in seiner H auptrichtung ein querer ist, 
jedoch nicht senkrecht zur Herzachse s teh t, sondern davon im Sinne jener 
R ichtung abweicht, welche die F asern  der äußeren Schicht einschlagen, zum 
Teil zeigen jedoch die Muskellamellen, welche das Treibwerk zusammen setzen, 
ganz unregelmäßigen Verlauf und durchflechten sich. Eigentliche, kreis­
förmig in sich selbst zurücklaufende Fasern  kommen nicht vor, sind wenigstens 
noch nicht nachgewiesen, andererseits kommen Pindigungen in Sehnen auch 
ganz und gar n icht vor; dieser A bschnitt is t also das beste Beispiel des oben 
geschilderten, muskulösen Netzes. Diese Muskelzüge gehören im wesent­
lichen dem linken Herzen an — nach K re h l  sogar fast ausschließlich — und 
ihnen vornehmlich dank t das linke Herz die sehr viel größere Dicke seiner 
W andung. Die K ontraktion dieser Muskeln muß ganz besonders dazu bei­
tragen, das Lumen des Herzens zu verkleinern und dadurch das B lut heraus­
zutreiben. K re h l  nennt deshalb auch diese zirkulären Fasern das Treib­
werkzeug des Herzens. Die alleinige K ontraktion dieses Treibwerkzeuges 
würde, wie er sich ausdrückt, die „Röhre des Herzens verengern, aber gleich­
zeitig verlängern“ ; daß letzteres n icht sta ttfindet, dafür sorgen die Fasern 
der inneren und äußeren Schicht.

Dadurch daß das Treibwerk des Herzens nur in einigen Faserzügen 
beide Ventrikel gemeinsam um spannt, in seiner Hauptm asse aber die beiden 
Höhlen je einzeln um gibt, kommt bei der K ontraktion die leicht zu beob­



D a s P a p illa r sy stem . 8 0 9

achtende L ä n g s f u r c h e  d es  H e r z e n s  zustande. Im schlaffen Zustande 
nimm t das g esa-m te  H e rz  nach bekannten Gesetzen eine solche Gestalt an, 
daß seine Oberfläche möglichst klein wird, d. h. eine annähernd kugelförmige 
G estalt; kontrahieren sich’ aber die beiden Ventrikel, so müssen sie nach den­
selben Gesetzen dahin tendieren, eine solche Form  anzunehm en, d a ß  j e d e r  
f ü r  s ic h  e in e  m ö g l ic h s t  k le in e  O b e r f lä c h e  h a t .  Also jeder Ventrikel 
fü r sich nähert sich möglichst der Kugelform, soweit dies die besonderen 
mechanischen Bedingungen der Faserrichtungen zulassen. Es en tsteht da­
bei m it Notwendigkeit eine Längsfurche, welche die Grenze der beiden 
Ventrikel andeutet. Diese Längsfurche verläuft von rechts oben nach links 
un ten , so daß sie das Herz n icht nu r in eine rechte und linke, sondern beim 
Menschen auch gleichzeitig in eine obere und untere Herzhälfte scheidet. 
Das linke Herz ist darum das untere, weil die Spitze des Herzens, wie schon 
erwähnt, ausschließlich dem linken Herzen angehört. (Siehe S. 822 die Kon­
sequenz dieses Zustandes in bezug auf die Deutung des Elektrokardiogram m s.)

D a s  P a p i l l a r s y s t e m ,

zu dem nicht n u r die Papillarm uskeln selbst gehören, sondern auch die 
dem Endocard anliegenden in der Längsrichtung verlaufenden inneren Faser­
schichten des Herzens, h a t wahrscheinlich eine unterstützende Bedeutung, um 
das Längerwerden des Herzens infolge der W irkung des Treib Werkes h in tan ­
zuhalten. Seine wesentlichste Aufgabe aber scheint einmal darin zu bestehen, 
daß zum mindesten ein Teil seiner Fasern , die sogenannten P u rk in je s c h e n  
F a se rn , die E rregung  an alle Stellen des Herzens bin gleichmäßig verteilen 
und weiter vor allem in der U nterstü tzung der Klappenwirkung.

Dieser Teil des Papillarsystem s wird also in § 76 b sowie in dem Kapitel 
über die Klappen (§ 92 a. S. 845) genauer beschrieben werden.

Die muskulösen Verbindungen der einzelnen Muskelsysteme.

Sind diese vier Muskelsysteme ( V o r h o f m u s k u la tu r ,  ä u ß e r e  S p i r a l ­
f a s e r n ,  T re ib w e r k  u n d  P a p i l l a r s y s te m )  nun voneinander völlig isoliert 
oder stehen sie untereinander und m it der Venenm uskulatur in m uskulärer 
Verbindung? Die B eantw ortung dieser Frage ist nicht n u r fü r die myogene 
Lehre von Bedeutung.

Schon L u d w ig  (1849) hatte  einen Zusam menhang zwischen äußeren 
(Spiral-) Fasern  und inneren (Papillar-)Fasern angenommen.

H is (1893) erbrachte als erster den Nachweis m uskulärer Verbindungen 
zwischen Vorhof und Ventrikel beim Säugetier.

A lb r e c h t  (1903) wies auf den m uskulären Zusammenhang hin zwischen 
dem Papillarsystem  und dem Treibwerk des Herzens.

W e n k e b a c h  (1906) beschreibt Verbindungen zwischen Venenm uskulatur 
und Vorhofmuskulatur.

Dadurch stellt sich uns die gesamte in Betracht kommende Muskelmasse 
als ein wirkliches Syncytium dar; allerdings bleibt der in gewissem Sinne 
isolierte Charakter der einzelnen. Systeme erhalten, denn, wie wir sehen werden, 
sind all diese V erbindungen nu r mehr oder weniger schmale Brücken zwischen 
mächtigen Muskelmassen.
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§ 76.
V e r b i n d u n g e n  d e s  V o r h o f s  m i t  d e n  V e n e n  u n d  d e m  V e n t r i k e l ,  

a) M u s k u lö s e  V e r b i n d u n g e n  z w i s c h e n  V e n e n  u n d  V o rh o f .

Diese V erbindungen sind niemals geleugnet worden. In teressant er­
scheint der unten zu schildernde W e n k e b a c h se h e  Befund n u r deshalb, 
weil er zeig t, daß auch hier keine breiten kontinuierlichen Übergänge be­
stehen, sondern nu r eine einzige schmale Brücke vorhanden ist. Außerdem 
ist diese Stelle deshalb für das funktionelle V erständnis von Bedeutung, weil 
wir w issen, daß beim K altblüter die E rregung  vom Sinus ausgeht. Es muß 
also auch den Physiologen in teressieren , was aus dem Sinus venosus wird, 
der im embryonalen Zustande auch beim Menschen au ftritt. Von K e i t h 1) 
w ird ein Komplex schlingenförmiger M uskelbündel (loop - fihres) an der 
Vena cava S u p e r i o r  als m uskulöser Best des Sinus venosus beschrieben und 
abgebildet. W e n k e b a c h 2) fand diese Bildung auch beim Menschen, be­
sonders deutlich bei hypertrophischem rechtem  Ventrikel. E r  beschreibt 
diesen an der Vena cava sup. befindlichen von der Vorhofm uskulatur deutlich 
abgegrenzten M uskelapparat als einen m ehr schlingenförmig als sphinkter­
a rtig  gebildeten B ing , der nu r durch ein einziges Bündel m it der Vorhof­
m uskulatur zusam m enhängt. Ob dies m it den physiologisch beobachteten 
Tatsachen über den U rsprung der H erztätigkeit bei den Säugetieren überein­
stimmt, darf heute allerdings noch nicht als sicher betrachtet werden.

b) M u s k u lö s e  V e r b i n d u n g e n  z w i s c h e n  V o r h o f  u n d  V e n t r ik e l .

Man h a t lange Zeit geglaubt, und D o n d e r s  w ar derjenige, der dies am 
schärfsten form uliert h a t ,  daß die Muskelmasse des Vorhofs vom Ventrikel 
vollständig geschieden sei. Allerdings nu r bei den höheren Säugetieren, denn 
bei den Fischen is t sicherlich eine V erbindung zwischen Vorhof und Ventrikel 
vorhanden; ja das Herz ve rrä t hier noch deutlich seinen U rsprung aus einem 
einzigen m uskulären Schlauch; es ist eine fortlaufende Muskelmasse, die vom 
Venensinus bis zum Bulbus aortae re ich t, ähnlich dem Herzen m ancher 
niederer T iere, z. B. dem der Salpen, das wirklich ein ganz einheitlicher 
M uskelschlauch ist, über den eine einzige peristaltische Welle ohne jede U nter­
brechung hinläuft.

Schon im Jahre  1883 wies dann G a s k e i l 3) am Herzen der Schildkröte 
nach, daß es bei diesen Tieren sowohl zwischen dem Sinus und dem Vorhof, 
als auch zwischen dem Vorhof und dem Ventrikel muskulöse V erbindungsfasern 
gibt. Und zwar fand er zirkuläre M uskelfasern, welche das atrioventrikuläre 
Ostium umgaben, und in welches Fasern von beiden Herzabschnitten einstrahlten.

Zehn Jahre  später wurde eine solche Verbindung auch für das Säugetier­
herz nachgewiesen. H i s 4) und K e n t 6) fanden sie gleichzeitig, und  zwar

')  A. K e i th ,  A natom y of th e  va lv u la r m echanism  round  th e  venous oriflees asf., 
Jo u rn . of A nat. and  Physiol. 37 (1902); d e r s e l b e ,  Evolution  and action  of certain  
m uscular stru c tu res  o f th e  heart. L ancet 1904. — !) W e n k e b a c h ,  Z ur K enntnis 
der m enschl. H erz tä tig k e it, A rch. f. (A nat. u.) Physiol., S. 297, 1906. — 3) G a s k e i l ,  
On th e  in n erva tion  of th e  h e a r t  asf. (of th e  to rto ise), Jo u rn . of Physiol. 4  (1883). 
— 4) H is ,  T ä tig k eit des em bryonalen H erzens u sw ., A bhandl. d. Sachs. Ges. d. 
W iss., m ath .-physik . Kl., 19 , 1, 1893. — 5) S t a n l e y  K e n t ,  R esearches of th e  
s truc tu re  and function  of th e  m am m alian  h e a rt, Jo u rn . of Physiol. 14 (1893).
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betonen beide, daß sie in der Jugend stärker entwickelt sei. „Dieses Muskel­
bündel“ , sagt H is , „entspringt von der H interw and des rechten Vorhofes, 
nahe der Vorhofscheidewand; an der A trioventrikularfurche legt sich die 
obere K ante des Kammerscheidewandmuskels un ter mehrfachem Faseraustausch 
a n , zieht auf demselben nach v o rn , bis es nahe der A orta sich in einen 
rechten und linken Schenkel gabelt, welch letzterer in der Basis des A orten­
zipfels der M itralis endigt.“

K e n t  ha t dies Bündel in verschieden starker M ächtigkeit bei allen 
untersuchten Tierarten (Ratten, Kaninchen, Meerschweinchen, Katzen, Hunden, 
Igeln und Affen) gefunden. R e t z e r 1) hat es un ter S p a l te h o lz  in absolut 
einwandsfreierW eise bei kleinen Herzen durch mikroskopische Serienschnitte, 
an großen Herzen durch makroskopisch sichtbare P räparation  nachgewiesen. 
W ichtig is t , daß er das Vorhandensein des Bündels auch für den Menschen 
bestätigen konnte. B r ä u n i n g  2) un te r E n g e lm a n n  und H u m b le t  3) haben 
das Bündel ebenfalls histologisch untersucht und sein Vorhandensein be­
stätigt. Vgl. hierzu auch die Arbeit von L o h m a n n 4).

So dürfen wir wohl nicht daran  zweifeln, daß die alte D o n d e rssc h e  
Lehre von der m uskulären Isolation zwischen Vorhof und Ventrikel auch vom 
anatomischen S tandpunkt aus ein Irrtum  war. M einungsverschiedenheiten 
bestehen nur noch in so fern , als man im Zweifel sein k a n n , ob die Muskel­
fasern , welche das Bündel bilden, mit gewöhnlichen M uskelfasern identisch 
sind , oder ob es sich um eine Modifikation derselben handelt, und zwar 
spricht man dabei meistens von em bryonal gebliebenen M uskelfasern. Diese 
histologische F rage ist nicht ohne Bedeutung fü r die Physiologie (denn da 
die Leitung an dieser Stelle sehr viel langsam er von sta tten  geht als im 
übrigen H erzen, so m üßten die Myogeniker eigentlich nachweisen, daß die 
M uskelsubstanz an dieser Stelle anders gebaut ist als im übrigen Herzen, 
zumal scheint das dann geboten, wenn man in diesen F ase rn , die man auch 
als „Blockfasern“ bezeichnet, das sekundäre rhythm ische Zentrum des H er­
zens sieht).

Trotzdem wollen wir diese rein histologische F rage nu r erw ähnen, ohne 
das F ür und W ider der einzelnen Meinungen zu erläutern. [Eine Übersicht 
der älteren L ite ra tu r findet sich bei H e in z  •’)]. Zudem ist die ganze F rage 
heute durch die ausgezeichneten und ausgedehnten Arbeiten T a w a r a s 6), 
die er in einer M onographie niedergelegt, in ein durchaus anderes Stadium 
getre ten , und wohl im wesentlichen im Sinne einer gewissen Sonderstellung 
dieser Fasern entschieden. E r hat — in bezug duf das H is  sehe Bündel selbst 
— die alten Angaben bestätig t und gefunden, daß es dicht oberhalb des Septum 
fibrosum atrioventriculare einen höchst kompliziert gebauten Knoten bildet, 
dann das Septum durchbricht und in zwei getrennten Schenkeln an der Kammer-

' )  H e t z e r ,  Muskulöse V erbindung zwischen V orhof und V entrikel des S äugetier­
herzens, A rch. f. (A nat. u.) P hys., S. 1, 1904. — !) B r ä u n i n g ,  Muskulöse V erb in­
dung zwischen V orkam m er und K am m er verschiedener W irbe ltierherzen , A rch. f. 
(A nat. u.) Phys., Suppl., S. 1, 1904. — 8) H u m b l e t ,  Le fa isceau  in ter-auriculo- 
ventriciflaire  e tc ., A rch. in te rn , de physiol. 1 , 278, 1904. —  4) A. L o h m a n n ,  
Z ur A natom ie der B rückenfasern  und der V entrikel des H erzens, A rch. f. (A nat. 
u.) Physio l., S. 431—452, Suppl. 8. 265—270, 1904. — 5) H e in z ,  H andbuch der 
experim entellen  P atho l. u. P h a rm ak o l., S. 652 ff. J e n a , F isch er, 1905. — “) T a -  
w a r a ,  Das Keizleitungssystem  des Säugetierherzens. Je n a  1906.



8 1 2 P u r k in j e s c h e  Fasern  — H erzw irbel.

Scheidewand herabläuft. Nun aber verliert es sich nicht, wie man geglaubt 
h a t, einfach in der M uskulatur der Kamm erwände, sondern durchsetzt die 
Ventrikelhohlräum e in Form von Trabekeln oder falschen Sehnenfäden und 
t r i t t  erst dann an den Papillarm uskeln und an den peripheren W andschichten 
m it der Kam m erm uskulatur in Verbindung.

Diese A usbreitungen im Ventrikel waren seit langem un ter dem Namen 
der P u r k in j e s c h e n  F a s e r n  besonders am Schafherzen bekannt, waren aber 
wie so viele Befunde dieses ausgezeichneten Beobachters kaum beachtet worden. 
T a w a ra s  großes Verdienst ist es, nicht nur die Aufm erksam keit wieder auf 
sie gelenkt und gezeigt zu haben, daß es sich um eine in der Tierreihe all­
gemein verbreitete Erscheinung handelt, sondern auch den Zusammenhang 
zwischen ihnen und dem H issehen Bündel nachgewiesen zu haben. Da für 
das H issche Bündel der Zusam menhang m it der Reizleitung seit den entscheiden­
den H e r in g  1)-T a w a ra sc h e n  * 2) U ntersuchungen wohl unzweifelhaft geworden 
is t, so liegt es nahe, auch die P u rk in je s c h e n  Fasern m it der Reizleitung in 
Zusammenhang zu bringen, und somit diesen unbekannten Gebilden eine 
Funktion zu geben, deren Bedeutsamkeit wir weiter unten genauer besprechen 
werden. [ F a h r 3) ha t allerdings die T a w a ra sc h e n  Befunde am Menschen 
nicht bestä tig t, insonderheit nicht einen Übergang des H isschen  Bündels in 
ein struk turell differentes subendokardiales Netzwerk nachweisen können. T rotz­
dem werden die P u rk in je s c h e n  Fasern  ihre Bedeutung nicht m ehr verlieren, 
nachdem man einmal ihre Funktion m it ernsten Gründen in Betracht gezogen hat.]

§ 7 7 .
M u s k u lä r e  V e rb in d u n g e n  d e r  e in z e ln e n  M u s k e ls y s te m e  

d es  V e n tr ik e ls .
Nach L u d w ig  —  und seine Anschauungsweise herrsch t, wrie auch 

A l b r e c h t 4) hervorhebt, heute noch —  sollen die Fasern  der äußeren Schicht 
an der Herzspitze umbiegen und in die Fasern der inneren Schicht über­
gehen, wie es etwa die schematische F igu r auf Seite 806 zeigt. W ir hätten 
demnach im eigentlichen Herzen nu r zwei Fasersystem e —  aber zwei völlig ge­
trennte Systeme — , das äußere plus dem inneren und das m ittlere. Dies scheint 
wenigstens insoweit zuzutreffen, als Verbindungen zwischen den äußeren Spiral­
fasern und dem zirkulären Treibwerk des Herzens bisher niemals nachge­
wiesen sind. Die Möglichkeit des Vorhandenseins einzelner Verbindungen ist 
allerdings n icht zu leugnen.

Dagegen sind Verbindungen zwischen dem Papillarsystem  und dem Treib­
werk vorhanden. Vor allem hat A l b r e c h t 6) diese schon von H e sse  er­
wähnten V erbindungen zum Gegenstand besonderer Studien gem acht: Es 
sollen an den Stellen, an welchen die Papillarm uskeln der inneren V entrikel­

*) H e r i n g ,  D urchschneidung des Ü bergangsbündels beim  Säugetierherzen III, 
Pflügers A rch. 111, 298. — 2) T a w a r a ,  A natom isch histologische N achprü fung  der
S ch n ittfü h ru n g  an  den von Prof. H. E . H e r i n g  übersandten  H undeherzen, ebenda
S. 300. — 3) F a h r ,  M uskulöse V erbindung zwischen V orhof und V entrikel usw.
Virchows A rch. 148, H. 3 (1907). — 4) A l b r e c h t ,  1. c. S. 26. — 5) A l b r e c h t ,  1. c.
S. 26. Inw iew eit das von A l b r e c h t  beschriebene trab ek u lä re  N etzw erk  als selb­
ständiges Fasersystem , wie er will, au fg efaß t w erden m uß, bleibe dah ingestellt, jed en ­
fa lls steh t es ganz  zweifellos m it den angrenzenden System en in  m a n n i g f a c h e r  
V erbindung.
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wand ansitzen, einzelne F aserzüge, welche von den Sehnenfäden her gegen 
die Papillarm uskelbasis ausstrahlen , mehr oder weniger rechtw inklig um­
biegen und in Faserbündel übergehen, welche zu dem zirkulären System (dem 
Treibwerk) des Herzens gehören. A lb r e c h t  nennt dies den in t r a m u r a l e n  
A n te i l  d e s  P a p i l l a r m u s k e l s  und beschreibt diese B ildungen, in bezug 
auf deren mannigfache Details wir auf das Original verweisen müssen, 
auf das genaueste. A llerdings ha t er diese Verbindung nu r am linken Herzen 
gesehen und leugnet es ausdrücklich, daß die rechten Papillarm uskeln in 
direkter unm ittelbarer Beziehung zur eigentlichen Kamm erwand stehen. Da 
jedoch die m ittlere Schicht am rechten Herzen überhaupt sehr schwach aus­
gebildet ist, so ist es n icht ausgeschlossen, daß die vielleicht recht minimalen 
Verbindungen, auf deren Vorhandensein Erwägungen über den zeitlichen Ab­
lauf der Erregungswelle hinweisen (s. unten), auch der aufmerksamen Beob­
achtung A lb r e c h ts  entgangen sind; sollten sie wirklich fehlen, so wäre die 
allseitige Verbindung 
durch die L u d w ig -  
schen J) A chterturen 
dennoch gewährleistet.

Trotzdem hat man 
das Recht von einzelnen 
Systemen zu sprechen, 
denn die Verbindungs­
brücken sind in allen 
Fällen n u r schmal. Zwi­
schen den Vorhöfen und 
den Ventrikeln existiert 
nu r das H issche Bündel.
W eiter ha t A lb r e c h t  2) 
darauf aufmerksam ge­
m acht, daß am H erz­
wirbel zwar eine V erbindung der äußeren (subperikardialen) m it den innersten 
(subendokardialen) F asern  besteht, wie es das L u d w ig sch e  Schema will, daß 
aber die Anzahl dieser Verbindungsfasern eine außerordentlich geringe ist.

„Der Ort des W irbels repräsentiert die dünnste Stelle, welche die W and 
des Ventrikels überhaupt b esitz t“, sagt er bezeichnenderweise.

Auch diejenigen „intram uralen F ase rn“ , welche vom Papillarsystem in 
das Treibwerk übergehen, scheinen nach den Schilderungen A lb r e c h ts  nicht 
zahlreich zu sein. »

W ir möchten nun nicht behaupten, daß die Verbindung des Vorhofes mit 
dem V entrikel in jeder Weise in Parallele zu stellen sei m it den Verbindungen 
der drei Ventrikelsysteme untereinander, von denen w ir oben gesprochen. 
Ganz abgesehen davon, daß möglicherweise das H issche Bündel auch struk ­
turelle Verschiedenheiten gegenüber den anderen Herzmuskeln aufweist, was 
für die anderen genannten V erbindungen wohl sicher nicht der Fall ist, ist es 
nötig, darauf hinzuweisen, daß diese Verbindungen auch in  quantitativer Be­
ziehung sehr viel ausgedehnter sind als die Verbindung zwischen Vorhof und *)

Fig. 75.

Schema der Muskelsysteme des Herzens und ihrer Verbindungen.

*) L u d w ig ,  1. c. — s) A l b r e c h t ,  1. c. S. 39.
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Ventrikel, wenn auch neue U ntersuchungen von W e n k e h a c h  (die auch wir bei 
gelegentlichen U ntersuchungen bestätigen zu können glauben) darauf hinweisen, 
daß es möglicherweise außer dem H isschen Bündel auch noch andere m uskuläre 
Verbindungen zwischen Atrium  und V entrikel gibt, eventuell auch Verbindungen 
durch Verm ittelung der allerdings Behr geringfügigen Klappenm uskulatur.

Zusammenfassend kann man auf Grund des Vorausgegangenen sagen, 
daß es im  G e s a m th e r z e n  o f f e n b a r  m e h r e r e  v o n e in a n d e r  b is  z u e in e m  
g e w is s e n  G ra d e  u n a b h ä n g ig e ,  a b e r  d o ch  u n t e r e i n a n d e r  m u s k u lä r  
v e r b u n d e n e  F a s e r s y s t e m e  g ib t ,  welche die geschilderte gegenseitige 
Lage besitzen dürften.

Die gegenseitige Lage und Verbindung dieser vier Fasersystem e (das 
V o rh o f S y s te m , das P a p i l l a r s y s te m ,  das T r e ib w e r k  und die ä u ß e r e n  
S p i r a l f a s e r n  —  untereinander verbunden durch das H issche B ü n d e l ,  die 
i n t r a m u r a l e n  F a s e r n  und den H e r z w ir b e l )  geht deutlich aus dem 
Schema der Fig. 75 hervor.

A c h te s  K a p ite l .

Allgemeine Mechanik des Herzmuskels.
D er A b la u f der E rreg u n g sw elle .

§ 78.
Begriff und Dauer der Systole.

Die Frage en tsteh t, in welcher Weise sich ein derartiges Gebilde über­
haupt kontrahieren k a n n .

Es wäre möglich, daß sich alle Fasern  — durch Nerveneinfluß gleich­
zeitig erregt — auch gleichzeitig zusammenziehen. Daß Vorhof und Ven­
trikel sich nicht gleichzeitig kontrah ieren , ist sicher; wenn wir jedoch von 
dem Ventrikel allein reden, so scheint der Augenschein dafür zu sprechen, 
daß das ganze Herz sich auf einmal zusammenzieht. So ha t es H a r v e y  
(1628) in seiner klassischen Arbeit beschrieben, und die D ruckkurven, welche 
man im Innern  des Ventrikels aufgenommen, schienen dasselbe zu beweisen. 
Man sieht einen ziemlich schnellen A nstieg, dann bleibt die Kurve eine ge­
raum e Zeit auf gleicher Höhe, um dann wieder schnell abzusinken. Es ist 
also eine K urve, die durchaus an eine tetanische K ontraktur des Skelett­
muskels erinnert. W enn es sich wirklich um eine solche handelte, so käme 
neben der D auer dieses Tetanus die eventuelle Leitungszeit im Herzen selbst 
nicht in Betracht, und wir würden daher einen gleichzeitigen Tetanus des 
gesam ten Herzens anzunehm en haben.

Demgegenüber ha t man aber schon früher experimentell zu zeigen 
versucht, daß die Kontraktionswelle sich m it meßbarer Geschwindigkeit 
fortpflanzt. W a l le r  und R e id 1) legten lange Schreibhebel über ver­
schiedene P artien  des Herzens und schlossen aus dem Asynchronismus der 
E rhebungen, daß die Fortpflanzungsgeschwindigkeit im Froschherzen etwa 
10 cm, im Schafherzen 800cm  beträgt. B a y lis s  und S t a r l i n g 2) fanden für *)

*) W a l l e r  u. R e id ,  A ction of th e  exeised m am m alian  h e a r t  Philos. T ransact. 
198, 230, 1888. — s) B a y l i s s  u. S t a r l i n g ,  E lectrom otive Phaenom ena of th e  m am ­
m alian  heart, Proc. Roy. Soc. 211 (1892) u. In te rn a t. M onatsschr. f. A nat. u. Phys. 9, 7.
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das Hundeherz eine Geschwindigkeit von 300 cm. W ährend diese Versuche 
am spontan schlagenden Herzen ausgeführt sind, fand E n g e l m a n n 1) 
bei seinem bekannten Zickzackversuch eine Fortpflanzungsgeschwindigkeit 
von nur 3 cm pro Sekunde für künstliche Reize. Endlich fanden R oy  und 
A d a m i2) eine Ungleichzeitigkeit der K ontraktion der Papillarm uskel und 
der Herzwandung. Eine Beobachtung, die von F e n w ic k  und O w e r e n d 3) 
bestätig t wurde. Man ha t dann versucht, die Geschwindigkeit der F o rt­
pflanzungswelle des Aktionsstrom es im Herzen zu messen, wobei man 
von der Voraussetzung ausging, daß hierm it die Fortpflanzungsgeschwindig­
keit der E rregung identisch sei. F ü r das Froschherz sind von verschiedenen 
Autoren folgende Angaben gemacht, die der Größenordnung nach ja  ziemlich 
gu t un ter sich und m it den oben angegebenen Resultaten mechanischer Regi­
strierung übereinstim men:

M a r c h ä n d  (18774) ........................................ m eh r als 10 cm pro Sekunde
E n g e l m a n n  (18785) .................................... „ „ 5 „  „ „
B u r d o n  S a n d e r s o n  u. P a g e  (18806) . „ „ 12 „ „ „

F ü r das Menschenherz ha t W a l le r  eine Geschwindigkeit von 500 cm 
pro Sekunde herausgerechnet.

Vor allem hat sich F r e d e r i c q 7) und seine Schule in der letzten Zeit 
bem üht nachzuweisen, daß die Kontraktionswelle immer noch ihren peristal­
tischen Charakter, bew ahrt habe. Die wichtigsten dieser Arbeiten sind unten 
angegeben, weitere L ite ra tu r findet man in  der ebenfalls unten angegebenen 
A rbeit von S ta s s e n .

Am Säugetierherzen ha t L a n g e n d  o r f f  8) die Zeitdifferenz der sekundären 
Zuckungen zweier dem Herzen angelegter N ervm uskelpräparate (mit S c h lü te r  9) 
gemessen und dabei eine Fortpflanzungsgeschwindigkeit von 1 bis 2 m ge­
funden.

Aus all’ diesen Versuchen —  gegen deren Bedeutung im einzelnen sich 
manches einwenden ließe —  scheint doch hervorzugehen, daß die E rregung 
sich im Herzen m it meßbarer und zwar nicht allzu großer Geschwindigkeit 
fortpflanzt. W enn die W a l le r  sehe 10) Angabe richtig  ist, so brauchte die

')  E n g e l m a n n ,  Ü ber die L eitung  der E rreg u n g  im  H erzm uskel, Pflüg. A rch. 11, 
480, 1875. — 2) R o y  u. A d a m i ,  T he p ractitio n er 1890. — 3) F e n w i e k  u. O w e r e n d ,  
B rit. med. Jou rn . 1891. — 4) M a r c h a n d ,  B eiträge zu r K enntn is der Reizwelle und 
K ontraktionsw elle  des H erzm uskels, Pflügers Arch. 15, 511, 1877; D e r s e lb e ,  V er­
lau f der Reizwelle des V entrikels bei E rreg u n g  vom V orhof au s, ebenda 17, 137, 
1878. — 5) E n g e l m a n n ,  Ü ber das V erhalten  des tä tig en  H erzens, Pflügers Arch. 
17, 68, 1878. — ')  B u r d o n  S a n d e r s o n  u. P a g e ,  On th e  T im e-relations öf the  
E x ita to ry  Process in  th e  ventricle  of th e  H eart of th e  F ro g , Jo u rn . of Physiol. 2, 
284, 1880. — 7)  F r e d e r i c q ,  L a  pu lsation  du  coeur du  ch ien , Arch. in te rn a t. de 
Phys.. 4 ,  56, 1906; S c h m id t - N i e l s o n ,  Du prötendu synchronism e de la  systole 
des deux oreillettes, ebenda 4 ,  417, 1907; S t a s s e n ,  De l ’ordre de succession des 
differentes phases de la  pu lsation  card iaque chez le chien, ebenda 5 , '  60, 1907; 
F a u c o n n i e r ,  Sur l ’onde de con traction  de la  systole ven tricu la ire , ebenda 5, 122, 
1907. — 8) O. L a n g e n d o r f f  (m it S c h l ü t e r ) ,  E ine neue M ethode zu r M essung der 
Fortpflanzungsgeschw indigkeit der E rreg u n g  im  H erzm uskel, Sitzungsber. der N a tu r­
forscher-G esellsch ., Rostock 1901. — 9) F . S c h l ü t e r ,  Die R eizleitung im  Säuge­
tierherzen , (Physiol. In st. R ostock), A rch. f. d. ges. Physiol. 89, 87, 1902. — 
10) W a l l e r ,  On th e  electrom otive changes connected w ith  th e  b ea t of th e  m am m alian  
h e a r t  and  of th e  hu m an  h e a r t in p a rticu la r , Philos. T ransact. Roy. Soc. 180 B, 
169, 1889.



E rregung  etwa 0,05 Sek., um ein menschliches Herz zu durchlaufen. Ich 
selber jedoch glaube, daß die Zeit dafür eine sehr viel längere ist und stütze 
mich dabei auf folgende Ü berlegung:

Die negative Schwankung des Vorhofs kann man [vgl. K ra u s  ’und 
N i c o l a i 1)], bei Vagusreizung isoliert erhalten , es zeigt sich dabei, daß die 
der Vorhofsystole entsprechende elektrische Schwankung n u r 0,08 Sek. dauert. 
Es ist nun gar kein Grund einzusehen — wenn man von einem eventuellen 
Tetanus des Herzens, an den heute kein Mensch mehr glaubt, absieht — , 
warum die elektrische Schwankung einer einzelnen Ventrikelm uskelfaser 
länger dauern sollte; im Gegenteil, da die Vorhofskontraktion selbst w ahr­
scheinlich aus einer aufeinanderfolgenden Keihe von K ontraktionen ihrer 
einzelnen Fasern besteht, so dürfte der W ert von 0,08 Sek. nur als das

Maximum zu betrachten  sein, welches höchstens 
fü r den Aktionsstrom  einer einzelnen Muskelfaser 
in B etracht kommen dürfte. Aus anderen Über­
legungen heraus muß man die Dauer des Aktions­
strom es, der im allgemeinen bereits abgeklungen 
i s t , wenn die eigentliche mechanische Tätigkeit 
beginnt, noch kürzer annehmen.

Nun dauert aber die gesamte negative Schwan­
kung  des Ventrikels 0,3 bis 0,4 Sek., un ter Um­
ständen , besonders in pathologischen Fällen, auch 
noch länger. Es ist daher anzunehm en, daß im 
Ventrikel nach der K ontraktion der zuerst erregten 
F asern  mindestens etwa 0,2 bis 0,3 Sek. verfließen, 
ehe sich die letzten Fasern  des Ventrikels zu­
sam m enzuziehen beginnen.

Auch die mechanische Verzeichnung der Vorhof- 
und Ventrikelsystole zeigt, daß letztere etwa drei­
mal solange dauert. W enn wir auch annehmen 
w'ollten, daß sich die Vorhofm uskulatur in ihrer 
Gesam theit gleichzeitig kontrahiert, so müssen wir 
doch für den Ventrikel zum mindesten zugeben, 
daß sich der Vorgang so abspielt, wie es die 
Fig. 76 zeigt.

Eine Muskelzelle kontrahiert sich, und wenn sie erschlafft ist, kontrahiert 
sich die nächste. Natürlich werden in W irklichkeit immer mehrere Zellen in 
W irksam keit sein, von denen die ersten sich gerade zu kontrahieren be­
ginnen, die m ittleren im Maximum der Kontraktion sich befinden und die 
letzten wieder erschlaffen.

In der Fig. 76 ist dies dadurch schematisch zum Ausdruck gebracht, 
daß imm er zwei Muskelfaserzellen auf 2/ s ih rer Länge, eine auf 1/3 reduziert 
erscheint. So läu ft eine Welle über die ganze Kette aufeinander folgender 
Muskelfasern, und wie man sieht, ergibt die Summe dieser Teilkontraktionen 
eine K urve, die durchaus an eine Tetanuskurve erinnert. Daß dieser Vor­

8 1 6  Die Fortpflanzungsgeschw indigkeit der E rregung  im Herzen.

')  K r a u s  u. N i c o la i ,  Ü ber das E lek trocard iogram m  u n te r  norm alen  und 
pathologischen V erhältn issen , B erl. k lin . W ochenschr. 1907, N r. 25 u. 26.

Fig. 76.
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gang sich in der geschilderten A rt abspielt, w ird durch die genannten morpho­
logischen B etrachtungen sehr wahrscheinlich; bewiesen wird es aber erst 
durch die gleichzeitigen elektrischen E rscheinungen, die durchaus keine 
Tetanuskurve sind und ebensowenig einer einzelnen M uskelzuckung en t­
sprechen (s. weiter unten in § 82).

Hiermit dürfte auch die F rage erledigt sein, ob die H erzkontraktion ein 
Tetanus sei oder nicht. Schon K ö l l i k e r  und H. M ü l l e r  (1856) und 
M a re y  (1866 *) haben dies verneint. C o n t e j e a n 2) h a t es jüngst wieder 
behauptet. Doch scheint in dieser Form die Fragestellung überhaupt un­
berechtigt; d ie  H e r z s y s to le  i s t  g le ic h  dem  T e ta n u s  e in e  S u m m a tio n  
v o n  E in z e lz u c k u n g e n ,  aber während beim Tetanus die Summation auf 
eine uns unbekannte W eise in der kontraktilen  Substanz vor sich geht, 
handelt es sich bei d e r  S y s to le  um  e in e  s e h r  w o h l b e g r e i f l ic h e  u n d  
z w a r  r e in  m e c h a n is c h  v e r s tä n d l i c h e  S u m m a tio n  von  K o n t r a k t io n e n  
v e r s c h ie d e n e r  h i n t e r e i n a n d e r  g e s c h a l t e t e r  E le m e n te .  Hiervon ganz 
unabhängig ist die Frage, ob etwa die einzelnen M uskelfasern außerdem noch 
in Tetanus versetzt werden können, und wieder etwas anderes ist es, ob un ter 
abnorm en Bedingungen Zusammenziehungen sich etwa superponieren können. 
Die L ite ra tu r über diese F rage, siehe bei H o fm a n n  in diesem Handbuch,
S. 238 und bei W a l t h e r 3).

Die E rregung braucht also, um den ih r vorgeschriebenen W eg zu durch­
laufen, eine Zeit von 0,2 bis 0,3 Sek. im Minimum, aber wir können daraus 
nicht die Geschwindigkeit berechnen, m it welcher sich die E rregung  fo rt­
pflanzt, denn wir kennen die Länge des durchlaufenen Weges nicht. Es 
erscheint aber ganz ausgeschlossen, daß dieser W eg etwa nur der einfachen 
Länge des Herzens entspricht. Um aber die wirkliche Länge zu kennen, 
müßten wir wissen, auf welchen Bahnen die E rregung  im Herzen verläuft 
(vgl. un ten  § 82).

Die K urve, welche die Gesam ttätigkeit des Herzens repräsen tiert, die 
sich am idealsten sicherlich in einer Druckkurve des Innern äußert, ist, 
wie wir seit den klassischen Untersuchungen von C h a u v e a u  und M a r e y 4) 
wissen, eine trapezförm ige mit brüskem  Anstieg, systolischem Plateau und 
brüskem  Abfall, ist also einer Tetanuskurve ähnlich, aber es ist kein 
Tetanus. Ebensowenig aber kann man diese G esam ttätigkeit etwa als eine

‘) K ö l l i k e r  u. H. M ü l l e r ,  N achw eis de r n eg ativ en  Schw ankung  am  n a tü rlich  
sich kontrah ierenden  Muskel, Y erhandl. d. phys.-m ed. Ges. in  W ürzburg  6, 530, 1859; 
M a r e y ,  Compt. rend. de l ’Acad. d. Sciences 63, 41,1866. — s) C h. C o n t e j e a n ,  L a  con- 
trac tio n  cardiaque est-elle un  te tänus?  Compt. rend. de la  soc. de biol. 1896, p. 1051 
— 1053. — 3) A. W a l t h e r ,  Z ur L ehre  vom T etanus des H erzens, Pflügers A rch. 78, 
597 bis 636, 1900. — 4) Diese U ntersuchungen , w elche bis in  das J a h r  1861 zurück­
geh en , sind erst 1875 in  den T rav au x  du Labor, de M arey veröffentlicht. Gerade 
dieser P u n k t ist von fa s t a llen  N achun tersuchern  ( H ü r t h l e ,  B a y l i s s  und  S t a r l i n g ,  
R o y  und  A d a m i,  R o l l e s t o n ,  P o r t e r )  bestätig t. Im  w esentlichen leugnet n u r 
v. F r e y  diese Form  des D ruckablaufes; diese abw eichende A nsich t h a t  besonders 
u n te r  K lin ikern  A nh än g er gefunden. Bei Vögeln h a t  R u b b r e c h t  (R echerches 
cardiographiques chez les oiseaux, Arch. de biol. 15, 647, 1898) ebenfalls ein P la teau  
gefunden. N ich t n u r  in  D ruckkurven  findet m an  das P la te a u , dasselbe is t auch  
m ittels anderer M ethoden bestätig t, vgl. z. B. C o n t e j e a n ,  Sur la  form e de la  con- 
trac tio n  du m yocarde, Compt. rend. de la  soc. biol. 1894, p. 831.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 52



K ontraktion bezeichnen, denn dieser Name soll m it Recht reserviert bleiben 
für die von einem einzelnen Muskel (bzw. von einer Gruppe zusamm en­
gehöriger M uskelfasern) gleichzeitig ausgeführte Zusammenziehung. Hier 
aber handelt es sich um die Summe aufeinander folgender und ineinander 
greifender K ontraktionen. Diese ganz besondere Tätigkeitsform  ist von alters 
her als Systole bezeichnet worden, und wenn auch der Name sprachlich 
ursprünglich nichts anderes bedeuten mag als K ontraktion, so ist doch eben 
un ter S y s to le  n u r  d ie se  g a n z  b e s o n d e r e  e in z ig  dem  H e rz e n  z u ­
k o m m e n d e  A r t  d e r  K o n t r a k t i o n s f o r m  z u  v e r s te h e n  und zwar n u r die 
K ontraktioii8form des normalen Herzens — in § 81 wird gezeigt, daß noch 
eine ganze andere K ontraktionsform , die sogenannte Extrasystole — vor­
kommt, die wir besser als a b n o r m e n  V e n t r ik e ls c h la g  bezeichnen.

W enn aber die Zusammenziehung des Herzens etwas prinzipiell anderes 
ist als die M uskelzuckung, so verlieren auch die Parallelen an Bedeutung, 
welche 0. F r a n k 1) zwischen diesen beiden Vorgängen zu ziehen suchte, der in 
mechanischer Weise die F ic k  sehen Anschauungen von isom etrischer und iso­
tonischer Zuckung auf das Herz zu übertragen suchte.

Schon die experim entelle G rund lage, die e r  seinen theoretischen und m ath e­
m atischen  A usführungen  zugrunde legt, ist n ich t e inw andfrei, denn e r  g laub t, das, 
was m an  heim  Skelettm uskel als L änge und G ew icht bezeichnet, m it H ilfe des 
V olum ens u n d  des D ruckes im  H erzen messen zu  können. Dies is t ab er selbst a n ­
n äh ern d  n u r  dann  rich tig , w enn alle F ase rn  sich gleichzeitig  zusam m enziehen. So 
kan n  eine peris ta ltische W elle über e in  H ohlorgan  hinw eglaufen , ohne daß sich in 
der Z eit des F o rtsch re itens D r u c k  u n d  V o lu m  ü b e r h a u p t  ä n d e r n ,  w ährend  
doch L änge u n d  Spannung  der einzelnen M uskelelem ente sich dauernd  ändern . 
D ie von F r a n k  gew äh lte  V ersuchsanordnung  ist also — abgesehen von allen 
theoretischen  B edenken gegen die D eutung  — u ngünstig  zu r E rzie lung  b rau ch b arer 
B esulta te. Die Suspensionsm ethode w äre  viel angeb rach te r gewesen. G egenüber der 
N ich tberücksich tigung  dieses fundam en ta len  F eh lers kom m t es n ich t in  B e trach t, daß 
F r a n k  andere  unw esentliche Feh lerquellen  m it m ath em atisch er E x ak th e it behandelt.
— D aß übrigens die Form  der K ontrak tionskurve  der V entrikel n i c h t  v o n  E ig e n -  
s c h a f t e n  d e r  H e r z k a m m e r m u s k u l a t u r  ab h än g t, sondern von den zu ü b er­
w indenden W iderständen  bed ing t is t ,  w ußte  schon M a re y .  Die eingehendste und 
beste U n tersuchung  h ierü b er findet sich bei H ü r th l e * ) .  N euerdings h a t  G i l a r d o n i 3) 
au f diesen U m stand  hingew iesen.

Der Weg der Erregungswelle.

§ 79.
D ie  u r s p r ü n g l i c h e  H e r z p e r i s t a l t i k .

Daß un ter normalen Bedingungen die autom atische E rregung  bei den 
K altblütern am Sinus, bei den W arm blütern an einer bestimm ten (möglicher­
weise dem Sinus entsprechenden) Stelle des Vorhofs en tsteh t, dann zuerst 
die Vorhöfe und darauf den V entrikel ergreift — daran kann nach den viel­
fachen Beobachtungen und Experim enten heute kein Zweifel mehr sein. — 
Fraglich ist n u r der E rregungsablauf im Ventrikel.

' )  0 . F r a n k ,  Isom etrie  und  Isotonie des H erzm uskels, Zeitschr. f. Biol. 41, 14.
—  !) H ü r t h l e ,  U ber den Z usam m enhang zwischen H erz tä tig k e it und  Pulsform , 
Pflügers A rch . 49, 51, 1886. — 3) H. G i l a r d o n i ,  Gonditions m ecaniques de la 
systole v e n tricu la ire ; influence de ses conditions sur la  form e de la  secousse mus- 
c u la ire , Compt. rend . de la  soc. de biol. 1901, p. 580.

8 1 8  U nm öglichkeit des isotonischen und isom etrischen Begim es.



Die Systole als peristaltische W elle. 8 1 9

Daß aber der Ablauf der E rregung  sich im Grunde auf eine peristaltiscbe 
Welle zurückführen lassen muß, daran lassen die Befunde der Entw ickelungs­
geschichte des Herzens gar keinen Zweifel. W enn also auch feststeht, d a ß  
d ie  V e n t r ik e l  v ie l  z u  k o m p l i z ie r t  g e b a u t  s in d ,  a l s  d a ß  m a n  d e n  
K o n t r a k t io n s m o d u s  a ls  e in e  e in fa c h e  ü b e r  d a s  H e rz  h in la u f e n d e  
p e r i s t a l t i s c h e  W e lle  a u f f a s s e n  k ö n n te ,  so dürfte es imm erhin nicht 
unangebracht sein, von einer derartigen Welle als U rtypus auszugehen. Sehr 
richtig  bem erkt A s c h o f f  in der E inleitung zu T a w a r a s 1) Buch, daß die 
Kammern, welche aus der Biegungsstelle eines Schlauches entstanden seien, in 
zwei ganz verschiedene Gebiete zerfallen: Die hintere den venösen Ostien zu­
gekehrte und die vordere den arteriellen Gefäßen zugewendete Partie. Der 
ganze Aufbau der Kamm er spricht also nicht fü r eine einfache W ellen­
bewegung von der Kamm erbasis zur Spitze. Diesen S tandpunkt v e rtritt auch 
A lb r e c h t ,  aus dessen an H e ss e , K re h l ,  B r a u n  anknüpfende Darstellung der 
anatomischen S truk tu r des Herzens von neuem m it zwingender Notwendigkeit 
hervorgeht, daß wir in jeder Kamm er das Gebiet der Papillarm uskeln, welche 
durch ihre Bewegungen den Schluß der Klappen einleiten, und die sogenannte 
A ustreibungsbahn des Blutes unterscheiden müssen. Dieselbe stellt an dem 
linken Ventrikel eine H ohlrinne, am rechten eine geschlossene Röhre, den 
Conus arteriosus, dar. Auch pathologisch-anatomische Beobachtungen zeigen, 
daß diese beiden Gebiete eines jeden Ventrikels fü r sich allein Veränderungen 
erleiden können.

§ 80 .

Versuche die Richtung der Erregungswelle zu bestimmen.
N ur weil man die angedeutete Entw ickelungsgeschichte des Herzens 

außer acht ließ, konnte man die F rage nach dem E rregungsablauf dadurch 
zu lösen versuchen, daß m an untersuchte, ob Basis oder Spitze sich zuerst 
kontrahierte.

Zudem tra t  man an diese falsch gestellte F rage teilweise mit einer un­
genügenden Methodik. Man versuchte gar nicht zu bestimmen, welcher Teil 
sich zuerst kontrahierte, sondern welcher Teil sich zuerst bewegte. Die diesen 
Versuchen zugrunde liegende Vorstellung ist nun nicht ganz korrekt, denn der 
komplizierte Bau des Herzmuskels und der Mangel wirklicher puncta fixa 
b ring t es m it sich, daß un ter Um ständen gar nicht diejenigen Teile zuerst in 
Bewegung geraten, welche sich zuerst kontrahieren. Beim herausgeschnittenen, 
in eine Kanüle zwecks Speisung eingebundenen Herzen, welches nunm ehr ein 
wirkliches punctum fixum besitzt, wird z. B. —  welcher M uskelteil sich auch 
kon trah iert — immer die Spitze eine Bewegung machen müssen. Es kann 
daher auch nicht wundernehm en, daß alle drei Meinungen vertreten  sind: 
Beginn an der Basis, Beginn an der Spitze und Gleichzeitigkeit beider Be­
wegungen.

Auf den ersten Blick erscheint die Annahme am nächsten liegend, daß 
die E rregung , welche doch von den Vorhöfen kom m t, von dort auf die 
Kammer übergeht, und daß daher die Basis sich zuerst kontrahiert. Aber *)

*) T a w a r a ,  Das R eizleitungssystem  des Säugetierherzens., S. 6. F ischer, 
J e n a  1906.

52*
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A l b r e c h t 1) ha t bereits darauf hingewiesen, wie unzweckmäßig dies wäre, 
denn dann würde die ganze Masse des BluteB durch die beginnende 
Welle in die Spitze getrieben und von dort erst rückw ärts in die A orta bzw. 
Pulmonalis. Der Umweg an sich wäre dabei noch das wenigste. Wenn 
man sich aber vorstellt, daß die nach der Spitze zu beschleunigte Herzwelle 
innerhalb eines außerordentlich kurzen Zeitraum es — denn daß Spitzen- und 
Basiskontraktion annähernd gleichzeitig verlaufen, ist k lar —  ihre Richtung 
um kehren m uß, und wenn wir die dabei auftretenden überflüssigen W irbel 
und hindernden Strömungen bedenken, so erscheint uns ein solcher Modus 
so unpraktisch, daß wir kaum glauben möchten, ihn in der N atur verw irklicht 
zu finden. Doch solche Überlegungen —  so wertvoll sie auch fü r ein 
späteres V erständnis sein mögen — sind nicht beweisend, und auch die an 
sich sehr gut durchdachten Schlußfolgerungen A lb r e c h ts ,  der speziell aus 
dem anatomischen Bau der Papillarm uskeln die Notwendigkeit herleiten 
möchte, daß die K ontraktionen an der Spitze beginnen, sind nicht durchaus 
bindend, entscheidend ist hier, wie im m er, nur das Experim ent. Es liegen 
jedoch gerade in dieser Beziehung nu r sehr wenige Beobachtungen vor.

W a l le r  und R e id l 2) geben auf G rund ih rer Versuche, bei denen zwei 
Hebel auf Basis und  Spitze auflagen, an , daß heim herausgeschnittenen 
K altblüterherzen die Kontraktion immer an der Basis, heim herausgeschnittenen 
Säugetierherzen aber fast immer an der Spitze beginnt (nur in 8  Proz. an 
der Basis). Aber Versuche am herausgeschnittenen Herzen beweisen kaum 
etwas über den normalen Vorgang. H at doch L o h m a n n 3) gezeigt, daß selbst 
bei leichten Schädigungen (Vagusreizung) die Kontraktionswelle in um gekehrter 
R ichtung verläuft. Ähnliches g ilt auch für die Versuche von R oy  und 
A d a m i4), die ebenso wie F e n w ic k  und O v e r e n d 5) angeben, daß sich die 
Kammer eher als die Papillarm uskeln kontrahieren. Es erscheint kaum 
möglich, diese Vorgänge ohne gröbere Verletzungen graphisch zu registrieren, 
außerdem kommt die sehr schwierige Versuchstechnik hinzu.

H a y c r a f t  und P a t e r s o n 6) , die ähnliche Versuche angestellt, geben 
dann auch an , daß das geschilderte Verhalten n u r bei absterbenden Herzen 
vorkom m t, w ährend bei frischen Herzen sich Ventrikel und Papillarm uskeln 
gleichzeitig kontrahieren , natürlich ist das gleichzeitig cum grano salis zu 
verstehen.

Eine in meßbarer Zeit fortschreitende Erregungswelle nim m t auch 
F r e d e r i c q  und seine Schule an. Jüngst h a t einer seiner Schüler, F a u c o n -  
n i e r 7), nachgewiesen, daß sicherlich die K ontraktion auch nu r eines Ventrikels 
(des linken) n icht synchron erfolgt, sondern an verschiedenen Stellen zu ver­
schiedener Zeit. E r nimm t an , daß normalerweise die E rregung von der 
Basis zur Spitze läuft, daß aber bei künstlich erzeugten Extrasystolen die

l) A l b r e c h t ,  Herzm uskel, B erlin  1903, S. 36. — 4) W a l l e r  u. R e id ,  A ction
of th e  excised m am m alian  h e a rt. Philosoph, tran sac t. 178 B , 230, 1888. —
3) L o h m a n n ,  Z ur A natom ie der B rückenfasern  und der V en trike l des Herzens,
Arch. f. (A nat. u.) Physiol. 1904, S. 431 und ebenda Suppl. S. 265. —  *) R o y  und
A d a m i,  T he p rac titio n er 1890. — 6) F e n w i c k  und O v e r e n d ,  B ritish  m edical
Jo u rn a l 1891. —  “) J .  B. H a y c r a f t  u. D. R. P a t e r s o n ,  The tim e of contraction
of th e  pap illa ry  m uscles, Jou rn . of Physiol. 19, 262—265, 1896. — 7) H . F a u -  
c o n n i e r ,  Sur l ’onde de con traction  de la  systole v en tricu la ire , A rch. in te rn a t. de 
Physiol. 5, 122, 1907.
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Erregungswelle an jedem P unk t des Herzens beginnen und sich von dort 
rad iä r ausbreiten kann (vgl. die L ite ra tu r auf S. 815).

Endlich h a t auch R e h f i s c h 1) in  einer aus dem Berliner Physiologi­
schen In stitu t hervorgegangenen Arbeit ähnliche Kurven publiziert, aus denen 
aber nur hervorgeht, daß bei einer durch Vagusreizung bedingten Verlang­
sam ung der Gipfel der von der Spitze geschriebenen Kurve später auftritt, 
als der Gipfel der von der Basis geschriebenen Kurve. Diese Kurven sind 
zweifellos ein wertvoller B eitrag zu der F rage, aber abgesehen davon, daß 
ein Vergleich der Gipfel nicht das Verlangte is t , sondern ein Vergleich des 
Beginns der Zuckungen, werden wir dem Versuch auch darum  keine be­
weisende K raft zuschreiben dürfen, weil w ir wissen (vgl. oben L o h m a n n ) , 
daß die Vagusreizung un ter Um ständen den Ablauf der E rregung  ändert 
und zwar um kehren-kann.

Bei den sich so widersprechenden Ergebnissen der direkten mechanischen 
Registrierungsversuche h a t man auf anderem W ege A ufklärung zu gewinnen 
versucht. C h a u v e a u  z. B. nimm t auf G rund jener leichten intersystolischen 
E rhebung, die dem H auptanstieg der Kam m erdruckkurve vorausgeht, ganz 
bestim m t eine zeitlich voraus-

F ig . 77.
gehende K ontraktion derP apillar- 
muskeln an.

Endlich hat maii das E lektro­
kardiogram m  (das is t die Kurve 
in Fig. 77 , welche den Ablauf 
der elektrischen Begleiterschei­
nung der Herzsystole darstellt) 
herangezogen, um aus seiner 
Form Rückschlüsse über den Ab­
lauf der Erregungs welle im Herzen 
zu ziehen.

Die elektrische Begleiter­
scheinung (der Aktionsstrom oder
die negative Schwankung) besteht darin, daß die erregten Teile sich gegenüber 
unerregten Teilen n eg a tiv 2) verhalten. W enn man diese Erscheinung an einem 
Nerven oder parallelfaserigen Muskel beobachtet, in welchem die E rregung von 
einem Ende successive und kontinuierlich bis zum anderen Ende verläuft, so 
wird —- abgesehen von einer ev. Querschnittsstelle — erst das eine Ende des 
Organs (bzw. die dort gelegene Elektrode) negativ und dann das andere 
Ende. Diesen Vorgang, der sich im Galvanometer so äußert, daß es erst 
nach der einen und dann nach der anderen Seite ausschlägt, nennt man 
einen d i p h a s i s c h e n  S t r o m ,  der also auf einem durchaus einsinnig 
gerichteten Vorgang beruht, und dessen beobachtete Zweisinnigkeit eben 
nur auf die grob anatomische S truk tu r des untersuchten Organs zurück­
zuführen ist. *)

*) R e h f i s c h ,  Ü ber die U rsprungsstelle der V entrikelkontrak tionen , Berl. klin. 
W ochenschr. 1907, Nr. 34. — 4) Ü ber die B erechtigung des a lten  A usdrucks negativ  
gegenüber den N euerungsbestrebungen von W a l l e r ,  der d a fü r z in k a rtig , u n d  
B o r i j t t a n ,  der d a fü r e lektropositiv  setzen m öchte, vgl. m eine dem nächst erscheinende 
ausführliche A rbeit über das E lektrokardiogram m .
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§ 81.
S y s to le n  u n d  E x t r a s y s t o l e n  ( a b n o rm e  V e n tr ik e ls c h lä g e ) .

Einen derartigen diphasischen Strom kann man auch am Herzen unter 
bestimm ten Um ständen beobachten, und zwar haben E n g e l m a n n 1) und 
M a r c h a n d 2) diesen Vorgang zuerst eingehend beschrieben, den sie m it Hilfe 
des Reotoms genauer studiert hatten. Ein derartiger diphasischer Strom 
beweist nun, daß sich im Herzen die E rregung gleichmäßig nach allen Seiten 
hin ausbreitet.

Diese ganz einwandfreie Schlußfolgerung aus den E n g e lm a n n sc h e n  
Versuchen verführte nun dazu, späterhin , als allmählich die normale, ganz 
anders geformte G estalt des Elektrokardiogram m s bekannt w urde, immer 
erneute Versuche zu machen, die Form  des E lektrokardiogram m s m it einer 
gleichmäßigen Reizausbreitung in E inklang zu bringen. Man übersah dabei, 
daß E n g e lm a n n  und M a rc h a n d  nu r künstlich hervorgerufene Extrasystolen 
beobachtet haben.

Auf G rund noch nicht veröffentlichter Versuche glaube ich jedoch nun ­
mehr den Nachweis führen zu können, daß es sich bei der normalen Systole

und bei der künstlich hervorgerufenen bzw. spontan auftretenden Extrasystole 
um zwei völlig verschiedene Vorgänge handelt. (Die ähnlichen Vorstellungen 
von F a u c o n n i e r  wurden schon oben S. 820 erwähnt.)

B e i d e r  n o r m a le n  S y s to le  v e r l ä u f t  d ie  E r r e g u n g  a u f  z ie m lic h  
k o m p l i z ie r t e n ,  a b e r  g a n z  b e s t im m te n  B a h n e n , d e r e n  R ic h tu n g e n  
w e i te r  u n te n  g e n a u e r  a u s e in a n d e r g e s e t z t  w e rd e n  s o lle n . B e i 
a l le n  E x t r a s y s t o l e n  a b e r  b r e i t e t  s ic h  d ie  E r r e g u n g  v o n  dem  p r im ä r  
g e r e iz te n  P u n k te  g le ic h m ä ß ig  n a c h  a l le n  R ic h tu n g e n  h in  a u s . Als 
Ausdruck fü r diesen abnorm verlaufenden Ventrikelschlag sehen wir auch im 
Elektrokardiogram m  eine abnorme V entrikelschwankung, von der Fig. 78 
zwei Beispiele g ib t bei Ableitung von rechter und  linker Hand.

Aus dieser Feststellung folgt dreierlei:
1. d ie  F r a g e s t e l l u n g ,  ob  b e i  d e r  n o r m a le n  S y s to le  d ie  E r r e g u n g  

v o n  d e r  B a s is  z u r  S p itz e  l ä u f t  o d e r  u m g e k e h r t ,  ist n icht korrekt, •

L) E n g e l m a n n ,  Ü ber das V erb alten  des tä tig en  H erzen s, Pflügers A rcb. 17,
• 68, 1878. — s) M a r c b a n d ,  B eiträge zu r K enntn is der Beizwelle und  K o n trak tio n s­
welle des H erzm uskels, Pflügers A rcb. 15, 511, 1877; D e r s e lb e ,  V erlau f der B eiz­
welle des V entrikels usw., ebenda 17, 137, 1878.
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und man darf sich daher nicht wundern, daß derartige Versuche sehr wider­
sprechende Resultate ergeben haben: B a y lis s  und S t a r l i n g  z. B. (1892 *) 
m einen, daß die E rregung von der Basis zur Spitze läu ft, während W a l le r  
(1 8 9 9 2) zu dem Ergebnis kommt, daß die Welle von der Spitze zur Basis 
fortschreitet. Nach S c h lü te r  ( 0 2  3) kommt beides vor.

2. Versuche mit künstlicher Reizung können zur Entscheidung der 
F rage nach dem normalen Ablauf der Erregungswelle nicht herangezogen 
werden.

3. Alle bisher unternom menen Versuche, das Elektrokardiogram m  als 
einen mehrfach in die E rscheinung tretenden , an verschiedenen Stellen ver­
schieden lang dauernden A ktionsstrom  zu deuten, beruhen ebenfalls auf einer 
falschen Fragestellung.

Zwar hat inzwischen S a m o j lo f f 4) die Möglichkeit eines derartigen Ver­
haltens in bezug auf die vom Vorhof zum Ventrikel fortschreitende Aktions­
welle durch Versuche an Froschherzen erwiesen, aber die so sehr kompliziert 
gestaltete K urve, welche der Ventrikelsystole entspricht, spottet selbst beim 
Froschherzen bis je tz t durchaus einer derartigen Deutung.

Demgegenüber haben K ra u s  und N i c o l a i 6) in einer vorläufigen Mit­
teilung darauf hingewiesen, daß die Finalschw ankung (F  in Fig. 77) nicht 
ein Rest der anfänglichen N egativität der Basis is t, sondern einer neuer­
dings einsetzenden M uskelkontraktion entspricht. G o tc h  hat als erster auf 
dem internationalen Physiologenkongreß zu Heidelberg 1907 genauere Ver­
suche an Fröschen m itgeteilt, aus denen hervorgeht, daß auch bei diesen 
Tieren tro tz  ihres verhältnism äßig einfach gebauten Ventrikels die Kon­
trak tion  nicht als einfache Welle abläuft, sondern daß sie an der Basis 
beginnt, zur Spitze läuft und dann wieder zur Basis zurückkehrt. Eine 
detailliertere Deutung des E r r e g u n g s a b la u f e s  im  S ä u g e t i e r h e r z e n  habe 
ich dann in der sich anschließenden Diskussion versucht und in einem Vortrag 
der physiologischen Gesellschaft zu Berlin t:) m itg e te ilt7).

Daß das normale E lektrokardiogram m  nicht der Ausdruck einer nur in 
einer R ichtung verlaufenden E rregung  sein kann , dafür g ibt es mannigfache 
d i r e k t e  B e w eise . Vor allem is t die von K r a u s  und N ic o la i  nach­
gewiesene Tatsache anzuführen, daß die negative Schwankung, bei künst­
licher Reizung unter. Um ständen doppelt, ja  dreifach so groß aussieht, als 
in der Norm. Das findet seine einzig mögliche E rk lärung  darin , daß eben

‘) B a y l i s s  und S t a r l i n g ,  E lektrom otive P haenom ena of th e  m am m alian  
h e a r t ,  Proc. Roy. Soz. 1892, p. 211. — !) W a l l e r ,  On th e  elektrom otive changes 
connected w ith  th e  b eat of th e  m am m alian  h e a r t ,  Philosoph, tran sac t 180  B , 189, 
1899. — 3) S c h l ü t e r ,  Die R eizleitung im  Säugetierherzen, Pflügers A rch iv  89 , 5, 
1902. — 4) S a m o j l o f f ,  B eiträge zu r E lektrophysiologie des H erzens, A rch. f. 
(A nat. u.) Physiol. 1906, Suppl. S. 207. — 5) K r a u s  u. N i c o l a i ,  Ü ber das E lek tro ­
kard iog ram m  u n te r  norm alen  und  pathologischen V erhältnissen, B erl. k lin . W ochen­
sch rift 1907, Nr. 25 u. 26. — 6) N i c o la i ,  A blauf der E rregungsle itung  im  Säugetier­
herzen , Sitzungsber. d. physiol. Gesellsch., 22. Nov. 1907. Z entralb l. f. Physiol. 21, 
Nr. 20. — 7) W ährend  der K o rrek tu r dieses A bschnittes is t in  Pflügers A rchiv  eine 
A rbeit von E i n t h o v e n  erschienen, welche m anchen frü h eren  A nsichten  des A utors 
w idersprechend, m eine in  de r oben z itierten  A rbeit sowie im  folgenden m itgeteilten  
E rgebnisse zum  Teil fa s t w örtlich  bestätig t, ohne sie allerd ings zu erw ähnen . Dieses 
e rfreu liche Zusam m entreffen m it einer A u to ritä t wie E i n t h o v e n  g ib t m ir desto 
eh er den M ut, diesen D eutungsversuch h ie r  im  H andbuch  stehen zu lassen. t
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nicht nu r eine einsinnige Erregungswelle über das Herz läuft, sondern daß 
normalerweise gleichzeitig mehrfache E rregungen im Herzen ablaufen, welche 
mechanisch-synergistisch Zusammenwirken, deren elektrisches Ä quivalent sich 
aber teilweise aufhebt.

W ir sehen aus dem Gesagten deutlich, daß die Systole durchaus kein 
einfacher, sondern im Gegenteil ein sehr kom plizierter Vorgang ist; und zwar 
in dem kom plizierter gebauten Säugetierherzen ein entsprechend komplizier­
te re r als im Froschherzen. W ir haben uns vorzustellen, daß die E rregung 
in der Gegend des H isschen  Bündels in den Ventrikel einstrahlt und von 
hier aus die verschiedenen Fasergruppen des Herzfleisches successive in einer 
uns vorläufig noch im einzelnen nicht sicher bekannten, aber zweifellos in 
einer ganz bestimm ten Reihenfolge ergreift.

Daß die Reihenfolge eine ganz bestimmte, selbst in  der Reihe der W irbel­
tiere kaum wechselnde ist, geht aus der außerordentlichen Konstanz hervor, 
welche die allgemeine Form  des E lektrokardiogram m s bei den einzelnen 
Spezies zeigt. In  pathologischen Fällen kann dann allerdings diese Reihen­
folge eine durchaus andere werden, wie aus Versuchen von E in th o v e n  an 
kranken Menschen, und aus Versuchen von K r a u s  und N ic o la i  ebenfalls 
an kranken Menschen sowie an künstlich geschädigten Hunden deutlich hervor­
geht. Über den Verlauf im einzelnen sind unsere Kenntnisse noch lückenhaft, 
doch dürften folgende Bemerkungen erlaubt sein.

§ 82.
A b la u f  d e r  E r r e g u n g s w e l le  a u f  G ru n d  d es  E le k t r o k a r d io g r a m m s .

Die anatomische B etrachtung zeigt uns, daß die Vorhöfe n u r durch das 
H ibsehe Bündel m it dem Herzen und verm ittels der T a w a ra se h e n  Fasern

nur m it dem Papillarsystem  in V erbindung 
stehen. Das Papillarsystem  aber steh t so­
wohl m it dem Treibwerk als auch m it den 
äußeren Spiralfasern in Verbindung (vgl. das 
Schema der Fig. 7 5 , das in Fig. 79 in 
einer der W irklichkeit m ehr angepaßten Form  
nochmals gezeichnet ist). Auf anatom ischer 
Grundlage also müssen wir annehm en, daß 
die E rregung  vom Vorhof in das P apillar­
system h inein läuft, in  diesem von der Basis 
zur Herzspitze fOTtschreitet, und dann so­
wohl in  das Treib werk als auch in  die 
äußeren Spiralfasern übergeht.

Diesem  W ege u n d  A blauf de r E rreg u n g s­
le itung  m uß n u n  durchaus die Form  des E lek tro ­
kard iogram m s entsprechen, das in  Eig. 80 m it 
den gew äh lten  B ezeichnungen schem atisch  w ieder­
gegeben ist. In  der T a t kan n  m an  den einzelnen 

Schema der Erregungsleitung im Herzen. H auptzacken  m it S icherhe it bestim m te H erz ­
bew egungen zuordnen. Es ist d ah er m öglich, die 

einzelnen Zacken sinngem äßer zu bezeichnen, als es E i n t h o v e n  t a t ,  d e r, wie 
Fig. 77 zeigt, fü r  sie die B uchstaben  P  bis T  w ählte , w as zum al deshalb w ünschens­
w ert erscheinen m uß, w eil von E in th o v e n  die Zacken von verschiedener W ichtig-



k e it  g le ic h a r t ig  b e ze ich n e t w o rd en  sind u n d  f ü r  n eu e  Z a c k e n  in  d er a lp h a b e tisch en  
R e ih e n fo lg e  e ig e n tlic h  k e in  P la t z  ist.

E s  e rg ib t sich  je d o c h , daß  d rei Z a c k e n , oder besser G ru p p en  v o n  Z a ck e n , b e­
sonders w ic h t ig  und k o n sta n t s in d ; um  sie m u ß  sich  a lso  a u c h  eine sa ch en tsp rech en d e 
N o m e n k la tu r  gru p p ieren . E s  sin d  d ies d ie  Z a ck e n  A ,  J u n d  F  (v g l. F ig . 80), d ie  b e i der 
ü b lic h e n  R e g is tr ie ru n g  des E lek tro k a rd io g r a m m s sä m tlich  n a c h  oben  g e r ic h te t sind.

A  e n tsp r ich t a u ssc h lie ß lich  d e r  V o r h o f  S tätig k e it, es is t  d ie  A tr iu m s c h w a n k u n g . 
J  u n d  F  en tsp rech en  d er T ä t ig k e it  des V e n tr ik e ls  u nd dem en tsp rech en d  is t  das 
S tü c k  v o n  J  b is F  a ls  V e n tr ik e ls c h w a n k u n g  zu  b e ze ic h n e n , die  m it der I n it ia l­
sc h w a n k u n g  ( J )  b e g in n t u n d  m it d er P in a ls c h w a n k u n g  (F ) en d igt. D iese N am en  
sind g e w ä h lt , w e il  sie s ich e r  r ic h t ig  sind  u n d  n ich ts  p rä ju d iz ie re n .

D a z w isc h e n  lie g e n  die  m it k le in e n  B u ch stab e n  zu  b e ze ich n en d e n  h o rizo n ta len  
S tre ck e n  h,  t, p ,  d u rc h  w e lc h e  N a m e n  zu m  A u s d r u c k  g e b r a c h t w e rd en  so ll, daß  
die  E r r e g u n g  im  H is s c h e n  B ü n d e l, b zw . im  T re ib w e rk  a n g e la n g t, od er w ä h ren d  
d er P a u se  ( p )  g a r  n ic h t  v o rh a n d e n  ist. A u ß e r  diesen  d rei reg e lm ä ß ig e n  Z a ck e n  
treten  a u c h  n o ch  m e h r o d er w e n ig e r  in k o n sta n te  Z a c k e n  a u f ,  d ieselb en  sind m eist 
n a c h  u n ten  g e r ic h te t u n d  g e h e n  d a n n  den k o n sta n ten  Z a c k e n  v o r a n , b zw . fo lg e n  
sie ih n e n  u n d  sind dem g em äß  m it dem  b etreffen d en  B u c h s ta b e n  u n d  ein em  an-
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E ig . 80.

-A

J2
I \ 
I \

A a
V  \i

A p  Ja'»
' / v
'J p  F a  ;Fp

Atrium ­
kontraktion 

4- Überleitungs­
zeit

' =  Praesystole

V e n tr ik e ls c h w a n k u n g  =  S ysto le T au se

Schema der Deutung des Elektrokardiogramms.

A -

g e h ä n g te n  k le in e n  a  od er p  (a n te rio r  u n d  p osterio r) zu  b e ze ich n en  (also A a ,  A p ,  
J a ,  J p ,  F a ,  F p ) .  A u ß e rd em  tr e te n  m a n ch e  Z a ck e n  u n te r  U m stä n d en  d o p p elt a u f  
u nd sind d an n  m it  d em  b etreffen d en  B u ch stab e n  u n d  dem  In d e x  2 zu  b eze ich n en  
(in  d er F ig u r  is t  J t  geze ich n et).

D iese  N o m e n k latu r, d ie  den  p ra k tis ch e n  B ed ü rfn issen  g e n ü g e n  d ü rfte , soll in 
fo lg e n d e m  b e g rü n d e t w e rd en , w o b e i g le ic h z e it ig  g e z e ig t  w e rd en  k a n n , w ie  das n o r­
m a le  E le k tro k a rd io g ra m m  zu  d e u te n  ist.

Solange die E rregung  n u r bis zum Papillarsystem  gelangt is t, läuft 
sie einen einheitlichen ungeteilten W eg, und wir müssen dementsprechend 
hier das A uftreten eines diphasischen Stromes erwarten. Wie wir aus den 
schönen Versuchen von S a m o jlo f f  w issen, kann ein derartiger diphasischer 
Strom schon durch eine m ittlere Quetschung der betreffenden M uskelsubstanz 
in zwei diphasische Ströme zerfallen, und wir haben daher als Ausdruck 
der A trium - und Papillarsystem kontraktion einen zweifachen diphasischen 
Aktionsstrom zu erwarten. So entspricht die erste Zackengruppe A  in dem 
schematischen Elektrokardiogram m , der Fig. 80, der V orhofkontraktion; und 
diese Schwankung erscheint im wesentlichen tatsächlich als eine diphasische 
Schwankung, was besonders schön bei H undeversuchen, bei denen man vom
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Herzen direkt ableiten kann, sichtbar wird. Nun kommt die Strecke 7t, während 
der die Kurve horizontal w eiterläuft, was ein A usdruck dafür ist, daß die 
E rregung keine irgendwie ausgedehnten Muskelmassen durchläuft. W ir werden 
annehmen, daß die E rregung  während dieser Zeit das H issche Bündel durch­
läuft, und die langsam e Leitung in demselben, die ja  schon von E n g e lm a n n  
—  wenigstens fü r das Froschherz —  nachgewiesen wurde, erk lärt die relativ  
lange Dauer dieser Periode. Dann wird der basale Teil des Papillarsystem s 
negativ , als Ausdruck hiervon steigt die Kurve im Elektrokardiogram m  steil 
an (J). Die E rregung  pflanzt sich bis zur Spitze fort, wenn sie dort anlangt, 
ist die Kurve bereits wieder abgesunken. Der erste steilste und größte Teil 
des E lektrokardiogram m s ist also nicht etwa deshalb steiler und größer als 
sämtliche übrigen, weil während ')  dieser Zeit der Herzmuskel stä rker erregt 
ist oder kräftigere K ontraktionen ausführt als spä ter, sondern nu r deshalb, 
weil während dieser Zeit die E rregung in einem und demselben Sinne ver­
läuft und die elektrischen Spannungsdifferenzen der einzelnen M uskelfasern 
sich zueinander addieren und n icht, wie sp ä te r, subtrahieren. Denn dann 
kommt eine Periode, in welcher das Herz sich im großen und ganzen nu r wie 
ein einfacher Hohlmuskel ohne bevorzugte Faserrichtungen allseitig kontra­
h iert; sowohl die quer verlaufenden Fasern  des Treibw erks, als auch die 
längs verlaufenden Fasern  geraten gleichzeitig in Tätigkeit, und zwar beginnt 
die Kontraktion im gewissen Sinne an der Basis der Papillarm uskeln, d. h. 
nahe an der Spitze des H erzens, was zweifellos in mechanischer Beziehung 
sehr viel vorteilhafter erscheint (vgl. oben S. 820).

Die sich durchkreuzenden M uskelfasern bewirken synergistisch eine all- 
seitige Verkleinerung des Lumens und dabei heben sich die partiellen elek­
trischen Spannungsdifferenzen der verschiedenen M uskelfasern gegenseitig auf. 
Als A usdruck dieses Geschehens sehen w ir, daß die Kurve nach Ablauf der 
durch die K ontraktion des Papillarsystem s hervorgerufenen diphasiscben 
Schwankung noch einmal geradlinig w eiterläuft. Diese Geradlinigkeit der 
Kurve ist hier etwas ganz anderes, als die Geradlinigkeit zwischen Vorhof- 
und Ventrikelzacke. W enn sie dort der A usdruck is t , daß nichts geschieht, 
ist sie hier der Ausdruck eines mehrfachen, sich gegenseitig kompensierenden 
Geschehens. (Hierbei ist es allerdings n icht völlig ausgeschlossen, daß nicht 
doch eine bevorzugte Faserrichtung vorhanden ist (7). Es ist möglich, daß das 
elektrische Äquivalent der Kontraktion dieser Fasern  nur deshalb n icht zum 
A usdruck kom m t, weil die entstehende Potentialdifferenz sich im Körper 
derartig  verte ilt, daß sie bei der gewählten Ableitung nicht zum Ausdrucke 
kommt. Nach der anatomischen Lage könnte es sich dabei hauptsächlich 
um die zirkulären F asern  handeln.)

Zum Schlüsse w ird dann die Basis wieder negativ (F ), aber das liegt 
nicht daran , daß dieser Teil dauernd negativ geblieben is t, wie man früher 
angenommen hat, sondern es ist der Ausdruck dafür, daß die Erregung wieder

')  „W ä h re n d  d ieser Z e it “ ist h ie r  u nd an  den  fo lg e n d e n  S te llen  n ic h t  g a n z  
k o r r e k t , den n  die  K o n tra k tio n  des H erzen s e r fo lg t  e rst sp ä ter u nd z w a r  ist die 
L a te n z  e in e  seh r la n g e . A u f  diesen U m sta n d  h a t  n eu erd in g s d e  M e y e r  im  J u n i­
h e ft  des A rc h . in te rn a t. de P h y sio l. a u f  G ru n d  von m ech a n isch en  R eg istrie ru n g s- 
V ersuchen  h in g ew ie sen . K r a u s  u n d  i c h  h a b e n  sch on  fr ü h e r  (B e rl. k lin . W o ch e n sch r. 
N r. 25) a n g e g e b e n , daß  d ie  L a te n z  des H erzm u sk els  e tw a  0,06 S eku n d en  b e tr ä g t.
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zur Herzbasis aufgestiegen ist. Es folgt dann wiederum eine horizontal ver­
laufende Strecke des E lektrokardiogram m s, die der wirklichen Herzpause 
entspricht, in der also jede aktive H erztätigkeit ruht.

Mit der vorgetragenen D eutung stimmen auch die Befunde von 
L. B r a u n 1) überein, der versuchte, m it Hilfe des Kinem atographen die Herz­
bewegung zu registrieren , eine M ethode, auf die seinerseits schon v. F r e y 2) 
als aussichtsvoll hingewiesen hatte. Allerdings ergib t sich tro tz der genauen 
Beschreibung fü r die Form veränderung des Herzens kaum  ein A nhalt dafür, 
von welcher Stelle aus die Kontraktionswelle ausgeht. Jedoch is t in  seiner 
Angabe bemerkenswert, daß während der Systole die Länge des Tiefendurch­
messers des rechten und linken Ventrikels in allen Höhen ih rer Längsachsen 
bedeutend zunim m t, daß aber d a s  M a x im u m  d e r  W ö lb u n g s z u n a h m e  
in  d ie  e r s t e  P h a s e  der Systole fällt. Dies läß t nämlich nu r den Schluß 
zu , daß sich z u n ä c h s t  die inneren, m ehr vertikalen Fasern  der Herzhöhlen 
und Papillarm uskeln kon trah ieren , deren Zusammenziehung natürlich eine 
starke A usbuchtung hervorru ft; diese A usbuchtung würde dann gem indert 
durch die darauffolgende K ontraktion m ehr ringförm ig verlaufender Fasern. 
Also auch diese Überlegung würde zu demselben R esultat führen, wie die Schluß­
folgerungen aus den T a  w a r  a sehen Befunden und aus der D eutung des E lek tro­
kardiogram ms. Ebenso bestätigen U ntersuchungen, welche R e h f is c h  3) soeben 
im hiesigen In stitu t beendet hat und in denen er die Form veränderung des 
Herzens während der Systole untersucht hat, durchaus die oben vorgetragene 
A nsicht, daß sich das Papillarsystem  vor den anderen Systemen kontrahiert.

§ 83.
H e m isy  s to l ie n .

In innigem Zusammenhang m it der A rt und Weise des Erregungsablaufes im 
Herzen steht die alte Frage, ob sich imm er die rechten und linken Herzabschnitte 
gleichzeitig kontrahieren oder ob un ter Um ständen auch ein einzelner Herz­
abschnitt schlagen kann, ob m it anderen W orten wahre Hemisystolie vorkommt.

In dieser Beziehung muß man zwei differente F ragen unterscheiden. 
E rstens einmal die Frage, ob normalerweise die K ontraktion der beiden Ven­
trike l vollkommen gleichzeitig erfolgt, oder ob der eine sich etwas früher 
kontrahiert. In  dieser Beziehung hat vor allem F r e d e r i c q 4) und seine 
Schule in den letzten Jah ren  mannigfache Beweise dafür erb rach t, daß ein 
strenger Synchronismus der Vorhöfe und der Ventrikel auch un ter normalen Be­
dingungen nicht existiert [vgl. F r e d e r ic q ,  S c h m id t ,  N ie ls o n  ’’)u . S t a a s e n 6)].

Zweitens aber ist die F rage zu unterscheiden, ob Hemisystolen in klini­
schem Sinne Vorkommen. Hier h a t vor allem gegenüber der alten klassischen 
M einung, daß Hemisystolien n icht möglich seien, L e y d e n  den S tandpunkt 
vertreten , daß solche beim Menschen und zwar nicht nur beim M oribunden 
vorkämen. Experim entell beobachtete K n o ll (1 8 9 5 7) zuerst derartige E r-

')  L . B r a u n ,  Ü b e r  H e rzb e w e g u n g  u nd H erzsto ß. J e n a , F is c h e r ,  1898. — 
!) v. F r e y ,  D ie  U n te rsu c h u n g  des P u lses usw ., S. 74. B e r lin , J u liu s  S p rin ger, 1892. 
—  3) R e h f i s c h ,  H e rzb e w e g u n g  u n d  H e rz k o n tra k tio n , B e r lin , k lin . W o ch en sch r. 
1908, N r. 26. —  4) F r e d e r i c q ,  A r c h . in te rn . P h y sio l. 4 , 57, 1906. —  5) S c h m i d t  
u nd N i e l s o n ,  eb en d a  4 , 417, 1907. —  6) M . S t a a s e n ,  eb en d a  5 ,  60, 1907. — 
7)  P h . K n o l l ,  G rap h isch e  V e rs u c h e  an  den  v ie r  A b te ilu n g e n  des S äu g e tie rh e rzen s. 
S itzu n g sb e r. d. österr. A k a d ., m a th em .-n a tu rw . Kl., 3. A b t., K a p . I II , S. 298, 316, 1895.
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scheinungen nach V agusreizung am Kaninchenherzen, während v .V in t sch  g au  
(0 2 1) Hemisystolie am Froschherzen nur nach Längsquetschung des Ventrikels 
beobachtete, was ja auch kaum  überraschen k a n n , wenn man b ed en k t, daß 
der Froschherzventrikel ja ein einheitliches Gebilde ist.

Auf G rund dessen, was oben auf S. 822 gesagt is t, dürfte es k la r sein, 
daß es sich bei allem, was eventuell als Hemisystole gedeutet werden könnte, 
um abnorme Ventrikelschläge (Extrasystolen) handeln müsse, denn es sind 
eben Systolen, die n icht norm al verlaufen. Nun hat es sich bisher aber immer 
gezeigt, d a ß  a l le  a b n o r m e n  V e n t r ik e ls c h lä g e  s ic h  n a c h  a l le n  R ic h ­
tu n g e n  h in  ü b e r  d a s  H e rz  h in  g le ic h m ä ß ig  a u s b r e i t e n ,  und es dürfte 
daher von vornherein wahrscheinlich sein, daß Hemisystolen, bei denen 
überhaupt nu r ein Ventrikel schlägt, nicht Vorkommen. Dagegen dürfte 
vielleicht insofern jeder abnorm e Schlag auch gleichzeitig mehr oder weniger 
hemisystolischen C harakter zeigen, weil dabei naturgem äß der eine Ventrikel 
vor dem anderen schlägt, denn der Zeitunterschied wird größer sein, wenn 
die E rregung in dem einen Ventrikel entsteht, und sich von hier aus erst zum 
anderen hin ausbreite t, alB wenn die E rregung vom Vorhof kommend in 
beide Ventrikel annähernd gleichzeitig einstrahlt. Damit ist natürlich n icht 
gesagt, daß n icht un ter pathologischen Bedingungen trotzdem  wahre Hemi­
systolen im Sinne L e y d e n s  Vorkommen können. Diese klinische Seite der 
F rage entzieht sich meiner Beurteilung, jedoch kann  m an im physiologischen 
Experim ent nur insofern etwas den Hemisystolen Ähnliches nachweisen, als 
man dabei zu bestimmen im stande ist, ob ein abnorm er Ventrikelschlag im 
rechten oder im linken Ventrikel b e g o n n e n  h a t, aber selbst dies ist 
schwierig, weil der h a u p t s ä c h l i c h s t e  U nterschied des E lektrokardiogram m s 
darauf beruht, ob die Reizung an der Basis oder an der Spitze erfolgte. 
Allerdings ist dam it n icht ausgeschlossen, daß nicht un te r Um ständen bei 
dieser veränderten Form  der Reizleitung die Bedingungen in dem einen Ven­
trikel so ungünstig  sind, daß die Systole keinen, oder doch nur einen sehr 
geringen mechanischen Effekt hervorruft. Ich möchte darauf hinweisen, daß 
diese D eutung meiner Versuche mir vornehmlich von Professor H e r in g  vor­
geschlagen ist.

§ 84.
Einteilung der Herzperiode nach der Tätigkeit (Grad der Aktivität).
Die Systole ist verschieden definiert w orden , meist m it Rücksicht auf 

irgend welche ausgezeichneten Punkte des Kardiogramms, der Pulskurve oder 
irgend einer anderen funktionellen Äußerung des H erzens2). Am präg ­
nantesten definiert H ü r t h l e ,  der die Diastole m it dem Beginn des Abfalls 
der Kam m erdruckkurve beginnen läßt. Ihm ist man allgemein gefolgt und 
ha t —  im Sinne des Sprachgebrauchs auch durchaus richtig  —  die Systole 
als die Zeit der Zusammenziehung, die Diastole als die Zeit der Auseinander­
ziehung definiert. Nun gibt es aber —  abgesehen davon, daß sich Vorhof und 
V entrikel zu verschiedener Zeit zusammenziehen —  auch in bezug auf den l

l) M . v. V i n t s c h g a u ,  E le k tr is c h e  u nd m e c h a n isch e  R e iz u n g  des u n verseh rten  
F ro sch h erze n s u n d  n a c h  e in e r lin ea re n  L ä n g s q u e ts c h u n g , P flü g ers  A r c h . 88, 
575 bis 624, T a f . 6 bis 7, 1902. —  *) S ieh e d a rü b e r die  Z u sa m m en stellu n g  bei E b ­
s t e i n ,  S. 131 ff.
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Ventrikel allein, wie oben gezeigt worden ist, keinen einzigen Moment, in 
dem sich alle seine F asern  gleichzeitig zusammenziehen und gleichzeitig 
erschlaffen. K o n t r a k t i o n  u n d  E r s c h la f f u n g  la u f e n  g le ic h z e i t ig  
n e b e n e in a n d e r .  Eine zeitliche Trennung yon Systole und Diastole ist also 
unm öglich, und man kann E d g r e n  begreifen, wenn er im U nm ut den Aus­
d ruck  „Systole“ ganz über Bord werfen möchte. Aber es wäre schade um 
das W o rt, das sich in der klinischen Terminologie so fest eingebürgert, und 
es wäre schade, weil wir fü r den Begriff der Kammer- (bzw. Vorhof-)tätigkeit 
keinen anderen A usdruck besitzen. Die U nprägnanz des Ausdruckes stammt 
eben daher, daß man in der bisherigen A rt der Bezeichnung der Systole nicht 
k lar definierte, was man unter der „Zusam m enziehung“ verstand. Man dachte 
unwillkürlich an eine M uskelkontraktion, bei der allerdings der aufsteigende 
und absteigende Schenkel ungefähr gleich lang ist. H ier aber handelt es sich 
um eine Reihe von K ontraktionen; wenn die letzte ih r Maximum erreicht hat, 
sind fast alle Herzmuskeln erschlafft und es folgt dann nu r noch eine ganz 
kurze Zeit, in der auch die letzten Fasern noch erschlaffen. In ähnlicher 
W eise ha t schon M o e n s 1) definiert, der als Systole den Zustand des Herzens 
bezeichnet, in welchem die Muskeln tä tig , als Diastole jenen, in  dem die 
Muskeln erschlafft s in d  (nicht etwa erst erschlaffen). Über die „physio­
logische“ E inteilung, welche E n g e l m a n n 2) versucht h a t, vgl. seine „Beob­
achtungen und Versuche am suspendierten H erzen“.

Es ändert daher praktisch kaum  etwas, wenn w ir unter Systole nicht wie 
bisher die Zusam menziehung, sondern die T ä t i g k e i t  überhaupt verstehen. 
Tun wir dies aber, dann ist der Ausdruck Systole durchaus fest definiert. 
Es is t d ie  Z e i t  v o n  dem  A u g e n b l ic k  a n , in  dem  s ic h  d ie  e r s te  
K a m m e r fa s e r  zu  k o n t r a h i e r e n  b e g i n n t  b is  zu  dem  M o m e n t, in  
dem  d ie  l e t z t e  K a m m e r f a s e r  e r s c h l a f f t  is t .  Dann beginnt die Pause, 
und diese dauert bis zu dem M oment, in dem die erste Vorhoffaser sich 
kontrahiert. Damit beginnt die P r a e s y s to le ,  die ihrerseits bis zu dem 
Beginn der eigentlichen (Ventrikel-)Systole andauert. So haben wir die Zeit 
einer Herzrevolution nach den Stadien der H erztätigkeit eingeteilt in : 

P r a e s y s t o l e  (Beginn der Vorhofzusammenziehung),
S y s to le  (die ganze Ventrikelzusamm enziehung),
P a u s e  (Ruhe aller Herzabschnitte).

Die Praesystole und Systole bilden die aktive Phase des Herzens; während 
der Pause wird das Herz n u r  passiv durch die elastischen und dynamischen 
Kräfte, vor allem die des strömenden Blutes, bewegt. Am wichtigsten ist in 
dieser Beziehung die Anfüllung (diastolische Erw eiterung) der Vorhöfe.

§ 85.
Einteilung nach der Funktion.

Neben der E inteilung der Bevolutio cordis, welche sich auf die Tätigkeit 
bezieht, wäre dann unabhängig davon jene ausgezeichnete Einteilung von 
H ü r t h le  festzuhalten , welcher nach den W irkungen, die das Herz ausübt, 
die Herzbewegung in  folgender W eise einteilt: l

l) Moens, Der erste Wellengipfel in dem absteigenden Schenkel der Pulskurve, 
Pflügers Arch. 20, 522, 1879. — *) E ngelm ann, Pflügers Arch. 52, 357, 1892.
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N am e von b is

A n sp a n n u n g sze it (T en sio n ) . 
A u s tre ih u n g s ze it  (E ff lu x )  . . 
E n tsp a n n u n g sze it (D eten sio n ) 

A n fü llu n g s z e it  (In flu x )  . . .

S ch lu ß  d e r  C u sp id a lk l. 
Ö ffn u n g , d er S em ilu n a rk l. 
S ch lu ß  d er S em ilu n a rk l. 

Ö ffn u n g d e r  C u sp id a lk l.

Ö ffn u n g  d er S em ilu n a rk l. 

S ch lu ß  d er S em ilu n a rk l. 

Ö ffn u n g  d er C u sp id a lk l. 
S ch lu ß  d er C u sp id a lk l.

Nach dem Gesagten w ird das folgende Schema leicht verständlich sein, 
das an D ruckkurven des Vorhofes, des Ventrikels und der Aorta die beiden 
Einteilungsprinzipien gleichzeitig zur A nschauung bringt.

Fig. 81.

Vorhof-Systole (+  Pinntole^
Die zeitlichen Verhältnisse des Geschehens am Herzen auf Grund von Druckkurven 

in Vorhof, Kammer und Aorta.
Oben: Einteilung nach der Tätigkeit; unten: Einteilung Dach der Funktion.

Das Schema zeigt, worauf B u l le r  J) hingewiesen hat, daß der große und 
kleine Kreislauf im m e r  völlig voneinander getrenn t sind, da zum mindesten 
ein P aar der Klappen, zeitweilig sogar alle vier Klappen geschlossen sind.

Man sieht aus dem Schema sehr deutlich, daß ebenso, wie sich die 
Einteilung in Systole, Praesystole und Pause nach dem Tätigkeitszustand des 
Herzens beschreiben läßt, die E inteilung nach der W irkung ganz erschöpfend 
durch die Geschehnisse an den Klappen beschrieben werden k an n , was nicht 
wundernehm en darf, wenn man bedenkt, daß eben die K lappenstellung der 
eigentlichste A usdruck der H erzw irkungen ist. W enn beide Klappen ge­
schlossen sind , findet Tension (T ) bzw. Detension (I) ) s ta tt ,  je nachdem der *)

*) B u l l e r ,  T h e  con dition s o f  th e  p u lm o n a ry  c ircu la tio n . B a rth o l. H osp., 
ep. X X V I I I ,  B p . 257.
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Druck in der Kammer steig t oder fällt. Sind die Semilunarklappen offen, so 
findet Influx ( / ) ,  sind die Cuspidalklappen offen, Efflux (E) s ta tt. W ährend 
T  und 1) findet kein T ransport des Blutes s ta tt, während I  fließt das Blut 
in die Kamm er, während E  aus der Kammer in  die Aorta. Die Fig. 83 
auf S. 840 zeigt die K lappendruck- und Ström ungsverhältnisse schematisch.

D iese beiden  E in te ilu n g sfo r m e n  sind an s ich  k la r  u nd bestim m t. M an  kö n n te  
n u r d a g e g e n  ein w en d en , es sei f e h le r h a ft ,  e inen  V o r g a n g  n a c h  zw e i v ersch ied en en  
P r in z ip ie n  e in zu te ile n . D o c h  h a t  dies a n  s ich  n ich ts  V e rw irre n d e s ; w ie  m an  a u ch  
die  U m d re h u n g sze it  d er E r d e  in  24 S tu n d e n , u nd g a n z  u n a b h ä n g ig  davo n , in  T a g  
u n d  N a c h t e in te ilt . Im  A lte rtu m  z w a r  m a ch te  m an  es anders. D a  n a h m  m an  die  
Z e ite in te ilu n g e n  a ls U n te ra b te ilu n g e n  von  T a g  u n d  N a c h t, d ie  m an  in  d ie  ein zeln en  
T a g -  u nd N a c h tw a c h e n  e in te ilte , und a l l ’ die V e r w ir r u n g  der Z e itb eze ic h n u n g  bei 
den  A lte n  b e ru h t a u f  dieser sch ein b a ren  E in h e it lic h k e it. O rd n u n g  k a m  erst n ach  
d er p rin zip ie llen  T re n n u n g .

Ä h n lic h  sch ein en  d ie  V e rh ä ltn isse  a u c h  fü r  d ie  H e rze in te ilu n g  zu  lie g e n . E s  
is t  p rin z ip ie ll eben u n m ö g lic h , den  B e g r iff  d er S ysto le  so zu  fa s s e n , d a ß  ih r  
A n fa n g  oder E n d e  m it e in em  d er v o n  H ü r t h l e  an g eg eb en e n  P e r io d e n , die  p r a k ­
tisch  a lle in  b r a u c h b a r  sind, w e il sie a lle in  an  n a c h w e is b a re  G esch eh n isse  g e k n ü p ft 
s in d , w ir k lic h  k o in z id ie rt. D a  m u ß  den n  eine re in lich e  S ch eid u n g  vo rg en o m m en  
w erd en .

Doch der Sprachgebrauch ist oft m ächtiger als solche Prinzipien. Heute 
gebraucht man die alten Ausdrücke Nacht und Tag doch wieder in Ver­
bindung m it der S tundeneinteilung, nu r daß die N acht je tzt nicht m ehr die 
Zeit von A ufgang bis zum Niedergang der Sonne bezeichnet, sondern die 
feste Zeit von 6  U hr bis wieder 6  Uhr. V erw irrung is t dadurch nicht ein­
getreten. So mag m an auch die Ausdrücke „systolischer und diastolischer 
T on“, die in der K linik fest eingebürgert sind , beibehalten. Aber systolisch 
und diastolisch sollen dann nichts anderes mehr bezeichnen als die Be­
nennung jener beiden Töne, von denen der eine ungefähr in die Tensions­
oder die T-Zeit, der andere in die Detensions- oder die D-Zeit hineinfällt. 
Also beide noch in die Systole sensu strictiori. Systole aber ist dann überein­
kommengemäß die Zeit vom ersten bis zum zweiten, Diastole die Zeit vom 
zweiten bis zum ersten Ton.

Über andere E inteilungen vgl. S c h r e ib e r  (1895 *).

N e u n te s  K a p ite l .

Formveränderung und Spitzenstoß.
F orm verän d eru n g  d es H erzen s.

Um die Form veränderung des Herzens bei seiner T ätigkeit zu bestimmen, 
reicht die Beobachtung nicht aus. A lles, was man durch Inspektion zu 
eruieren verm ag, h a t bereits H a r v e y 2) in seinem klassischen W erke in 
m ustergültiger Weise beschrieben.

Seiner Schilderung ist nichts hinzuzufügen. Mehr g e s e h e n  als H a rv e y  
ha t niemand. Man h a t daher verschiedene Methoden ersonnen, um die

' )  S. H . S c h r e i b e r , Ü b e r e ine  n eu e  E in te ilu n g  d er H e rzb ew eg u n g e n  (S ysto le , 
D iasto le)  und d ie  L u d w i g s c h e  H erzsto ß th eo rie . Z e its ch r. f. k lin . M ed. 28, 402 bis 
416, 1895. —  ®) H a r v e y ,  .E x e rc ita t io  a n a to m ic a  de m o tu  cord is e t sa n g u in is  in 
a n im alib u s. F r a n c o fu r ti  1628.
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Form veränderung genauer studieren zu können. Sie beruhen im wesentlichen 
auf Messungen am toten Herzen bzw. auf dem Versuch der direkten g raph i­
schen R egistrierung der Herzbewegung.

§ 86.

Bestimmungen aus Messungen am toten Herzen.

F rühere Versuche von L u t z e  1) , der die Herzen m it warmem 
Alkohol h ä rte te , hatten  nu r geringe Ergebnisse. E rs t seitdem H e s s e 2) 
heiß gesättigte Lösungen von chromsaurem Kali em pfahl, datiert ein be­
m erkensw erter F ortschritt, v. F r e y 3) empfiehlt konzentrierte Sublimat- 
lösungen.

Soweit man die Form  Veränderung am toten Herzen bestimmen kann, 
ha t dies K r e h l 4) getan , vgl. jedoch auch die Versuche von H a y c r a f t  
und P a t e r s o n  5) , welche die Herzen von Tieren untersuchten , die infolge 
von Injektion gesättig ter Sublimatlösung in die Jugularis plötzlich in Systole 
Stillständen. K r e h l  ha t die Herzen frisch getöteter Tiere un ter einem 
Druck von 5 bis 10 cm Hg zuerst m it W asser und dann m it Alkohol durch­
spült, um auf diese W eise in Diastole fixierte Herzen zu bekommen. Die H är­
tung  in warm er Kaliumbichromatlösung g ib t um gekehrt stärkste  K ontraktion 
aller F asern  und  somit angebliche Systole. Der Ausdruck Systole is t n a tü r­
lich n u r dann rich tig , wenn m an darun te r einen während des normalen 
H erzrhythm us niemals vorkommenden Zustand versteht. In norm aler Weise 
sind niemals alle Fasern  des Herzens gleichzeitig kontrahiert. Mir erscheint 
dieser U m stand wichtiger als jeper andere, auf den T i g e r s t e d t  aufmerksam 
macht, daß nämlich das Herz sich selten so a u s g ie b ig  kontrahiert. Das könnte 
nur insofern einen Fehler bedingen, daß dabei die Erscheinungen richtig  aber 
zu exzessiv hervorträten . Auf einige weitere Fehlerquellen dieser Methode macht 
B r a u n 6) aufmerksam. Doch verdanken wir dieser sehr wertvollen Methode 
wesentliche Aufschlüsse. Sie ha t uns vor allem absolut deutlich gezeigt, 
daß auch bei dieser stärksten  K ontraktion (also a fortiori auch bei der nor­
malen Systole) das Herz sich niemals völlig entleert. Zwar zwischen den 
sich zusammenlegenden Papillarm uskeln bleibt nur ein enger im Querschnitt 
sternförm iger Spalt, aber über den Papillarm uskeln, in dem „ s u p r a ­
p a p i l l ä r e n  R a u m “, den zuerst H e s s e 7) beschreibt, findet sich eine relativ  
große H öhlung, in  der eine nicht unbeträchtliche Menge von B lut Zurück­
bleiben muß. (Allerdings ist es nicht ausgeschlossen, daß gerade bei nicht 
gleichzeitiger K ontraktion aller Fasern  eben die eventuell n icht vollständig 
kontrahierten  Papillarm uskeln w eiter in den suprapapillären Raum hinein­
reichen, als es bei den gehärteten Herzen der Fall ist. Doch kommen auch

l)  L u t z e ,  M e c h a n ik  d e r  H e r z k o n t r a k t io n e n .  L e ip z ig e r  D is s e r ta t io n  1874 . —  
s)  H e s s e ,  A r c h .  f .  A n a t .  (u .  P h y s io l . ) ,  S . 289 (1880). —  8)  v . F r e y ,  U n te r s u c h u n g  
d e s  P u ls e s ,  S . 2. —  4) K r e h l ,  B e i t r ä g e  z u r  K e n n tn is  d e r  F ü l l u n g  u n d  E n t l e e r u n g  
d e s  H e rz e n s .  A b h a n d l .  d . K g l.  S a c h s . G es. d . W is s . ,  m a th . - p h y s ik .  K l.  18, 1891.
—  5) H a y c r a f t  a n d  P a t e r s o n ,  T h e  c h a n g e s  in  c l ia p e  a n d  in  P o s it io n  o f  t h e  h e a r t  
d u r in g  t h e  c a r d ia c  c y c le . J o u r n .  o f  p h y s io l .  19, 4 9 6 . —  6) B r a u n ,  1. c . S . 8.
—  7)  H e s s e ,  B e i t r ä g e  z u r  M e c h a n ik  d e r  H e rz b e w e g u n g ,  A r c h iv  f .  A n a t .  1880, 
S. 347 ff.



L o e b  und M a g n u e 1) bei ähnlichen Versuchen an künstlich durchbluteten 
Herzen zu ähnlichen Resultaten.)

R o t h b e r g e r * 2 *) h a t die Form  des normalen toten Herzens untersucht 
und gefunden, daß das Herz beim Tode sich immer in Diastole befindet, erst 
die einsetzende Totenstarre führt zur Systole. Vgl. jedoch hierzu die Arbeiten 
von M osso  und P a g l i a n i 8) , und von S im in 4) , sowie R o t h b e r g e r s 5 * *) 
Antwort.

Die A u frich tung  des H erzens. 8 3 3

§ 87.

Die Form veränderung am lebenden Herzen.
(G r a p h is c h e  R e g i s t r i e r u n g .)

F ast alle U ntersuchungen der Form veränderungen am lebenden Herzen 
— sei es durch bloße Beobachtung oder sei es durch graphische Registrierung —  
sind bei eröffnetem Thorax vorgenommen worden und haben deshalb nur 
eineu bedingten W ert, weil nur das systolische Herz eine bestimmte Form 
h a t ,  das erschlaffte Herz aber als ein fast formloser Sack sich annähernd 
jeder Unterlage anpaßt und dem entsprechend seine G estalt ändert. W ährend 
des Lebens im geschlossenen 
Thorax wird es also eine \
ganz andere Form haben als 
bei den Experimenten. Die 
K onstatierung dieser Tatsache 
ist eigentlich das W esent­
lichste, was bei diesen Ver­
suchen herausgekommen, die 
daher auch nur kurz erw ähnt 
werden sollen. Ausführlichere 
L iteraturangaben bei T ig e r -  
s t e d t ,  L ehrbuch, S. 6 8  ff.

Denn die A rt der F orm veränderung hängt wesentlich von Nebenumständen 
ab. Sehr gu t läßt sich dies beim blu tleeren , herausgeschnittenen Frosch­
herzen dem onstrieren. Legt man es m it der Basis auf den Tisch, so nim m t 
es die in Fig. 8 2 a  punk tie rt gezeichnete, tropfenförmige Gestalt an , bei der 
Systole verlängert es sich dann in der Richtung der Herzachse. Legt man 
das Herz jedoch m it der Ventrikel wand auf den Tisch, wie Fig. 82 b zeigt, so 
verkürzt es sich bei der Systole. W enn das beim durchbluteten Herzen in  
situ auch nicht so auffallend ist, so verhindert dieser Umstand doch wirklich 
fruchtbare Beobachtungen, zu denen man den Thorax eröffnen muß.

Die Methoden sind, kurz zusammengestellt, folgende:

in verschiedener Lage.
Punktiert: das erschlaffte H erz; ausgezogen: das Herz in Systole.

*) O . L o e b  u . R . M a g n u s ,  D ie  F o r m  d e r  K a m m e r h ö h le n  d e s  s y s to li s c h e n  
u n d  d ia s to l is c h e n  H e rz e n s .  A r c h iv  f .  e x p e r .  P a th o l .  50, 1 1 , 1903. —  ! ) C. J .  
R o t h b e r g e r ,  Ü b e r  d ie  p o s tm o r ta le n  F o r m  V e rä n d e r u n g e n  d e s  H e rz e n s .  P f lü g e r s
A r c h .  99, 3 8 5 , 1903. —  s)  A . M o s s o  u . L . P a g l i a n i ,  Ü b e r  d ie  p o s tm o r ta le n
F o r m v e r ä n d e r u n g e n  d e s  H e rz e n s .  A rc h .  f .  d . g es. P h y s io l .  101, 1 9 1 , 1904. —
4) A . H . S i m i n ,  Ü b e r  d ie  T o t e n s t a r r e  d e s  H e rz m u s k e ls  ( P h y s io l .  L a b o r ,  in  T o m sk ) .
C e n t r a lb l .  f .  P h y s io l .  18, 8 9 , .1904. —  5)  C. J .  R o t h b e r g e r ,  Z u r  F r a g e  d e r
p o s tm o r ta le n  F o r m  V e rä n d e r u n g e n  d e s  H e rz e n s .  A rc h iv  f .  d . g es. P h y s io l .  104 , 402
— 420, 1904.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 53
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1 . Die m e s s e n d e  B e o b a c h tu n g  [L u d w ig  1848 1), s. unten],
2. Das Aufsetzen von F ü h lh e b e ln  auf verschiedene Stellen des Herzens 

(v. F r e y ,  s. folg. Seite).
3. Die S u s p e n s io n s m e th o d e  von G a s k e i l  (1882 2) und E n g e lm a n n  

(1892 3). H ierbei bleibt das Herz entweder im eröffneten Thorax in situ oder 
es wird herausgeschnitten und m it seiner Basis auf einer U nterlage befestigt. 
An der H erzspitze oder einem anderen Teil des Herzens wird ein kleines Häkchen 
befestigt, das mittels eines Fadens seine Bewegung auf einen leichten zweiarmigen 
Hebel überträg t. Diese Methode, die äußerst bequem is t und ausgezeichnete 
llesultate liefert, wenn es sich darum handelt, die Funktion  des Herzens zu 
untersuchen (Große und Frequenz der Systolen, Reizbarkeit und Leitungs­
fähigkeit des Herzens usw.), ist naturgem äß wenig geeignet, um die normale 
Form veränderung kennen zu le rnen , weil hierbei zwar alle K rä fte , welche 
am Herzen überhaupt wirksam w erden , zur Verzeichnung gelangen, aber 
niemals in der ursprünglichen R ich tung , sondern transform iert in Kräfte, 
welche in der R ichtung des am Herzen befestigten Fadens liegen.

4. Die p h o to g r a p h i s c h e n ,  k in e m a to g r a p h i s c h e n  und r ö n tg e n o ­
lo g is c h e n  Methoden (s. auf folg. Seite).

5. Die von J u n g  (1836 4) eingeführte Methode der A cupunktur (von 
S c h i f f 5), M o le s c h o t t  °) und H a y c r a f t  verwendet (s. S. 835 u. 836).

Auf einfachste W eise und n u r durch Beobachtung h a t L u d w i g 1) die 
Form veränderung festzustellen gesucht und dabei doch schon das W ichtigste 
beschreiben können. E r h a t m ittels einer angelegten M illimeterskala die 
einzelnen Durchmesser des Herzens während der Systole und Diastole ge­
messen. E r fand bei einer K atze, die m it eröffnetem Thorax auf dem 
Rücken lag , daß un te r diesen Um ständen bei der Systole der dorsoventrale 
Durchmesser zunim m t, der Querdurchmesser und der Längsdurchm esser da­
gegen abnehmen, also entsprechend der Fig. 82 b.

Beim künstlich aufrecht gestellten Herzen entsprachen die Befunde 
durchaus der Fig. 82 a.

Ähnliche Versuche sind dann noch vielfach angestellt, wobei man nach 
dem Vorgänge L u d w ig s  die Beobachtung durch graphische Selbstregistrierung 
ersetzte, z. B. indem man an zwei P unkten des Herzens die beiden Branchen 
einer langen Zange einhakte, deren A bstand dann auf einer Kymographiou- 
trommel verzeichnet wurde. In  ähnlicher Weise sind auch die jüngsten der­
artigen U ntersuchungen von R e h f is c h  7) angestellt. Alle diese Versuche haben 
kaum etwas wesentlich Neues ergeben.

Das Herz verkürzt sich also mindestens in zweien seiner Durchmesser. 
Trotzdem m eint m an, was fast alle Beobachter seit H a rv e y  erstaun t hat, 
daß man überall, wo man das Herz b e rü h rt, bei der Systole einen Stoß 
empfindet. Daß dies widersinnig sei, hebt schon T i g e r s t e d t 8) hervor.

*) L u d w i g ,  Z e i t s c h r .  f .  r a t .  M ed . 7 ,  207, 1848. —  *) G a s k e l l ,  P h i lo s o p h .  
T r a n s a c t .  I I I ,  993, 1882. —  3) E n g e l m a n n ,  B e o b a c h tu n g e n  u n d  V e r s u c h e  a m  
s u s p e n d ie r te n  H e r z e n ,  P f lü g e r s  A rc h .  5 2 ,  397, 1892. —  4)  J u n g ,  B e r .  d . n a t u r f .  
G e se lls c h . in  B a s e l  2,  19, 1836. —  5)  S c h i f f ,  A r c h .  f .  p h y s io l .  H e i lk .  8 ,  147, 1849. — 
“) M o l e s c h o t t ,  U n te r s u c h u n g e n  z u r  N a tu r l e h r e  d e s  M e n s c h e n  u n d  d e r  T ie r e  8 , 
603, 1862. —  7)  R e h f i s c h ,  D ie  A m p l i tu d e  d e r  H e r z k o n t r a k t io n e n ,  A rc h .  f .  ( A n a t .  
u .)  P h y s io l .  1908, S. 1. —  a)  T i g e r s t e d t ,  L e h r b u c h  8. 109.
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Sieht man aber die Fig. 82 an, so wird die Beobachtung erklärlich, denn 
es dürfte in der T at schwer sein , ein auf einer U nterlage liegendes Herz —  
besonders wenn diese U nterlage, wie im K örper, eine Mulde bildet — so zu 
berühren, daß sich das Herz an der betreffenden Stelle ohne weiteres zurück- 
ziebt. Selbst der in Fig. 82 gezeichnete F inger erhält einen Stoß, weil der 
betreffende Herzteil sich nicht nu r seitlich zurückzieht, sondern auch hebt.

Die genauere U ntersuchung der Form veränderung des Herzens h a t man 
meistens mittels sogenannter Fühlhebel vorgenommen. E in leichtes Stäbchen, 
das unten  eine kleine Pelotte t r ä g t , w ird m it dieser senkrecht auf eine be­
liebige Stelle des Herzens aufgesetzt. Die Bewegungen dieser Stelle werden 
dann  von einem Hebel, der m it dem anderen Ende des Stäbchens verbunden 
is t ,  aufgeschrieben. Die genauesten Untersuchungen stammen wohl von 
v. F r e y 1) , den wir allein erwähnen wollen. E r setzte Fühlhebel an den 
verschiedensten Stellen des Herzens auf und konstatierte, daß sich während 
d er Erschlaffung das Herz abflacht und seiner U nterlage anschmiegt. Da­
durch werden die Seitenpartien des diastolischen Herzens scheinbar dicker. 
W ährend der Systole rich te t sich dagegen die M itte des Herzens auf.

Durch die obigen Überlegungen erledigen sich auch , wie ich glaube, 
die Kontroversen zwischen L u d w ig  und R oy  und A d a m i2) einerseits und 
H e s s e 3) andererseits. Die Befunde von H e s s e , die an einem heraus­
geschnittenen, freihängenden, m it (iips gefüllten bzw. um hüllten Hundeherzen 
gewonnen sind, sind eben auf das im geschlossenen Thorax befindliche Herz 
noch weniger üb ertrag b ar, als die wenigstens an in situ  befindlichen Herzen 
gewonnenen. Die alte L u d w ig sc h e  Ansicht von der V erkürzung des Herzens 
in der Systole dürfte daher richtig  sein. In gewissem Sinne gilt dies nun 
auch fü r die neueren Untersuchungen, bei denen m an bei geöffnetem Thorax 
die Herzbewegungen maß. H a y c r a f t 4) ha t sich hierzu einer eigenartigen 
V orrichtung bedient, die er „Kardioskop“ nannte. Meist aber ha t man Photo­
graphie angewendet. M ittels photographischer [vgl. T h o m p s o n 6) und 
Z o t h 0)] und vor allem m ittels kinem atographischer Methoden haben B r a u n 7), 
O n im u s ^ u n d F r a n g o i s  F r a n c k 9)d ie  Bewegungendes freigelegten Herzens 
zu studieren versucht. Von diesen Arbeiten dürften die Resultate B r a u n s  
{vgl. hierzu § 71, S. 804) am einwandfreisten sein.

Endlich hat man versucht, bei geschlossenem Thorax die Herzbewegungen 
zu  registrieren. So ha t H a y c r a f t 10) zu dem Zwecke m it einer schon von 
J u n g  1836 angegebenen Methode an Hunden und Katzen gearbeitet; er stach 
durch  die Thoraxwand lange Nadeln in das .H erz , die dann als zweiarmige

s) v . F r e y ,  D ie  U n te r s u c h u n g  d e s  P u ls e s ,  S. 10 8 — 109. —  *) R o y  u . A d a m i ,  
H e a r t  b e a t  a n d  p u ls e -w a v e , T h e  P r a c t i t i o n e r  1, 82, 1890, a u s f ü h r l i c h e s  R e f e r a t  v o n  
H i i r t h l e  in  Z e n t r a lb l .  f. P h y s io l .  4, 584. —  8)  H e s s e ,  A rc h .  f .  A n a t .  u .  P h y s io l . ,  a n a t .  
A b t. ,  S . 328, 1880. —  4) H a y c r a f t ,  T h e  m o u v e m e n ts  o f  t h e  h e a r t  w i th in  t h e  e h e s t  c a -  
v i t y  a n d  th e  c a r d io g r a m m . J o u r n .  o f  p h y s io l .  12, 4 3 8 , 1891. —  5)  T h o m p s o n ,  
S c ie n t i f ic .  A m e r i c a n ,  S u p p l . ,  2. O k t. 1886. —  *) O. Z o t h ,  Z w e i M e th o d e n  z u r  
p h o to g r a p h is c h e n  U n te r s u c h u n g  d e r  H e rz b e w e g u n g  v o n  K a l tb lü t e r n .  (A u s  e in e r  
F e s t s c h i ’, f .  A . R o l le t t .  J e n a ,  F is c h e r ,  1893. —  7) B r a u n ,  U b e r  H e rz b e w e g u n g e n  
u n d  H e rz s to ß .  J e n a ,  F is c h e r ,  1898. —  8)  O n i m u s ,  P h o to g r a p h ie  d e s  m o u v e m e n ts  
d u  c o e u r .  C o m p t. r e n d .  d e  ,1a  S oc . d e  B io l. 1901. —  9) F r a n g o i s  F r a n c k ,  L a  
C h ro n o p h o to g ra p h ie  d u  c o e u r .  E b e n d a .  —  l0) H a y c r a f t ,  1. c . J o u r n .  o f  P h y s io l .  
12, 4 5 2 — 455 .

53*
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Hebel m it dem D rehpunkt in der D urchstichstelle im Thorax wirkten. H ier­
m it konnte er konstatieren , daß die Spitze den unbeweglichsten P unkt des 
Herzens bildet und daß die Basis bei jeder Systole herabsteig t, daß m ithin 
das Herz bei der Kontraktion un ter normalen Verhältnissen sich verkürzt. 
Auch eine V erkürzung des sagittalen sowie des Querdurchmessers konnte e r  
feststellen. H a y c r a f t  und P a t t e r s o n 1) betonen ganz besonders energisch, 
wie verschieden die K ontraktionen bei geöffnetem und bei geschlossenem 
Thorax seien.

Neuerdings h a t man auch versucht, die Herzbewegungen im geschlossenen 
Thorax m it Hilfe der Röntgenstrahlen zu untersuchen; über diese Methoden, 
die — abgesehen davon, daß man langsam  eintretende Volumschwankungen 
konstatieren konnte — zu einwandfreien Resultaten nicht füh rten , vgl. die 
Arbeiten von V a r io t  und  C h i c ö to t2), B o u c h a r d 3), G u i l l e m o n t4) und 
Z u n tz  und S c h u m b u r g 3), sowie die diagnostischen Zwecken dienenden 
U ntersuchungen von M o ritz .

§ 88.
Der Spitzenstoß.

(Vgl. auch  § 26 c.)

Der Spitzenstoß is t, wie allgemein angegeben wird [vgl. z. B. S a h l i s 6) 
Untersuchungsm ethoden 9 9 ,  318], normalerweise im fünften Intercostalraum  
etwas median von der M amillarlinie auf einer Fläche von etwa 2 qcm w ahr­
nehmbar. Doch ist von M a r ia n n in i  und N a m ia s 7) behauptet worden, 
daß der Spitzenstoß, besonders bei F rauen , häufiger im vierten Intercostal­
raum  liegt (genaueres darüber siehe in den Lehrbüchern der Diagnostik). 
Die topographischen Anatomen geben auch heute noch den fünften In te r­
costalraum als die Lage der Herzspitze an [vgl. z. B. C o r n in g 8)].

Daß es wirklich die Herzspitze is t , geht aus Versuchen von R o l le t  
hervor, der nach T i g e r s t e d t  (Lehrbuch S. 110) bei sterbenden Menschen, 
an der äußeren Brustw and den Ort des Herzstoßes m arkierte und dann nach 
dem Tode an dieser Stelle eine Nadel einstach, die bei der Sektion tatsäch­
lich in der Herzspitze gefunden wurde. Demgegenüber macht H e n le 9) 
darauf aufmerksam, daß der Spitzenstoß näher der M ittellinie gefühlt werde, 
als die Spitze anatomisch gefunden werde, die zudem regelmäßig von der 
linken Lunge bedeckt sei. Außerdem treffe eine, bei lebenden Tieren an der 
Stelle des Spitzenstoßes eingestochene Nadel stets die freie W and der rechten

') J. B. H aycraft und D. R. Patterson, The changes in shape and in 
Position of tke heart during the cardiac cycle, Journ. of phys. 19, 496—506, 1890. 
— ') G. Yariot u. G. Chicotot, Une mdthode de mensuration de l’air du coeur 
par la radiographie. Comptes rendus de l’acad. d. scienc. 126, 1892, 1898. — 
“) Ch. Bouchard, L’ampliation de l’oreillette droite du coeur pendant l’inspiration, 
dömontrde par la radioscopie. Comptes rendus de l’acad. d. scienc. 126, 310—311; 
127, 295—297, 1898. — 4) H. G uillem ont, Radiographie du coeur et de l’aorte 
aux differentes phases de la revolution cardiaque. Comptes rendus de l’acad. d. 
scienc. 129, 177. — 6) Zuntz u. Sehumburg, Über physiologische Versuche mit 
Hilfe der Röntgenstrahlen, Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1896, 8. 125. — e) Sahli, 
Lehrbuch der klinischen Untersuchungsmethoden, Leipzig und Wien, Deuticke, 1899, 
2. Aufl. — 7) M ariannini und Namias, Arch. Ital. de Biol. 4, 143, 1883. — 
8) Corning, Lehrb. d. topograph. Anat., Wiesbaden 1907, S. 265. — 9) Henle, 
Eingeweidelehre, Braunschweig 1871, S . 892.
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Kammer, ein E inw and, den M e r k e l1) vom topographisch anatomischen 
S tandpunkt nicht fü r widerlegt hält. Auch v. F r e y l 2) bezweifelt, daß beim 
Menschen immer die Herzspitze den Spitzenstoß hervorruft, während H ü r t h l e 8) 
„typische“ und „atypische“ Kardiogramme unterscheidet und n u r in letzteren 
eine Entstellung durch die registrierenden Instrum ente sieht.

Uber den Spitzenstoß existiert vielleicht deshalb eine so große und zum 
Teil überflüssige L itera tur, weil derselbe der sinnfälligste und am leichtesten 
zu studierende Ausdruck der Herzbewegung ist, und weil andererseits sein 
Zustandekomm en nu r möglich is t, so lange der Thorax geschlossen is t, so 
daß man ihn doch niemals wirklich beobachten kann, womit dann allen vagen 
Spekulationen T ür und Tor geöffnet ist (vgl. z. B. die K ritik  von M a r t iu s  4 5).

Im folgenden sollen nu r die wichtigsten Theorien des Herzstoßes er­
w ähnt werden.

1 . D ie R ü c k s to ß th e o r ie .
Beim Hinaustreiben des Blutes in die großen Gefäße soll das Herz einen 

Bewegungsantrieb nach der entgegengesetzten Seite, also gegen die Thorax­
wand und nach unten hin erhalten , ähnlich wie die F lin te beim Abfeuern 
des Schusses zurückschlägt. Diese, von S k o d a  (1847 6) begründete Theorie 
ist besonders von F e u e r b a c h 6) als „eine Studie auf dem Gebiet der 
M echanik“ scheinbar sehr exakt durchgeführt und erfreute sich deshalb auch 
großer Beliebtheit.

2. D ie  D e h n u n g s th e o r ie .
Die großen Gefäße sollen durch das einströmende Blut ausgedehnt 

werden. Da sie, ih rer anatomischen L agerung nach, sich weder nach oben 
noch nach der Seite ausdehnen können, so m üßten sie sich nach unten aus­
dehnen und dabei auch das Herz nach unten drücken. Auch die sich füllen­
den Vorhöfe sollen dieselbe W irkung haben. Diese Bchon von S e n a c  (1749 7) 
aufgestellte Theorie wurde besonders von A u f r e c h t 8) vertreten.

Auch die
3. S t r e c k u n g s t h e o r i e

von K o r n i t z e r  (1857 9) machte viel von sich reden; wenn im Innern einer 
gekrüm m ten Röhre der Druck erhöht w ird, dann streckt sich die Röhre 
(Prinzip  des B o u r d o n  sehen Manometers). W enn also das B lut in die ge­
krüm m ten großen Gefäße (Aorta und Pulmonalis) einström te, so sollten auch 
diese sich strecken und dadurch das Herz naturgem äß abw ärts drücken.

4. D ie  d ia s to l i s c h e  T h e o r ie .
Danach soll der Herzstoß auf der plötzlichen E rw eiterung beruhen, 

welche die Kammern in der P r a e s y s t o l e  e r f a h r e n .

l) Merkel, Handbuch d. topograph. Anat. 2, 347, 'Braunschweig 1899. —
s) v. Frey, Die Untersuchung des Pulses S. 111. Berlin 1892. — 3) H ürthle,
Beiträge zur Hämodynamik I, Pflügers Areh. 49, 94, 1891. — 4) Martius, Graphische
Untersuchungen über Herzbewegung, Zeit sehr. f. klin. Med. 13, 327, 1888. —
5) Skoda, Abhandlungen über Perkussion und Auskultation, 2. Aufl., Wien 1847,
S. 147. — 6) Feuerbach, Die Bewegung und das Achsensystem ,des Herzens, Pflügers
Areh. 14, 131, 1877. — 7)  Senac, Traite de la structure du coeur, Paris 1749,
p . 356. — a) A ufrecht, Deütsch. Areh. f. klin. Med., Nr. 19, 1877, S. 580. — 
*) Kornitzer, Sitzungsber. d. Akad. Wien, math.-naturw. Kl., 24, 120, 1857; 25,
1, 1857.



8 3 8 Die Zeit des Spitzenstoßes.

All diese Theorien — obgleich sie meistens von P rak tikern  ausgingen 
—  zeigen das M erkmal der theoretischen K onstruktion. Alles, was da gesagt 
ist, ist rich tig ; die in F rage gezogenen K räfte existieren und ihre W irkungs­
weise ist die von der Theorie verlangte. A llerdings kennen wir n icht die 
Größe der W irkung, die unm erklich sein m ag, und von anderen Kräften, 
welche die betreffende Theorie gerade nicht berücksichtigt h a t, paralysiert 
werden könnte.

Man kann  in  der N atur eben n u r sehr selten, in der Biologie aber fast 
nie etwas berechnen und konstru ieren , sondern man muß beobachten, und 
die einfachste Beobachtung zeigt, daß alle diese angezogenen G ründe nicht 
das W esentliche des Spitzenstoßes sein können, weil derselbe früher s ta tt­
findet, ehe die genannten K räfte wirksam sein können, denn man fühlt ihn 
bereits zu einer Zeit, in der das Blut den Ventrikel noch g ar n icht verlassen 
hat, nämlich b e i  B e g in n  d e r  V e n t r ik e lk o n t r a k t io n ;  dann aber dauert 
es noch eine gewisse Zeit, ehe der Druck im V entrikel so groß geworden ist, 
daß er die Semilunai klappen zu öffnen vermag.

Die Tatsache, daß der Spitzenstoß etwa 1/ 10 Sek. vor Öffnung der Semi­
lunarklappen beginnt, wurde besonders von M a r t i u s  betont und ist sicher­
gestellt :

1 . Durch gleichzeitige Verzeichnung des Spitzenstoßes und der Vor­
kam m er bei einem Menschen m it Ectopia cordis von F r a n g o is  F r a n c k 1); der 
Spitzenstoß erfolgt sofort nach der maximalen F üllung der Vorkammern.

2. Durch gleichzeitige R egistrierung des Spitzenstoßes und der Druck­
schwankungen im Ventrikel bei Tieren (beide beginnen genau gleichzeitig) 
C h a u v e a u  und M a r e y 2).

3. Durch gleichzeitige R egistrierung des Spitzenstoßes und der H erztöne 
von E d g r e n 3) beim Menschen (beide erfolgen genau gleichzeitig).

4. Durch gleichzeitige Registrierung des Spitzenstoßes und des Pulses 
beim Menschen von E d g r e n 3); der Puls t r i t t  etwas, 0,12 Sek., später auf.

Von diesen Befunden sind naturgem äß die K onstatierungen von C h a u v e a u  
und M a re y  die exaktesten, die anderen sind dafür am Menschen gewonnen.

Durch diese zeitlichen Bestim mungen w ird auch gleichzeitig die dia­
stolische Theorie des Spitzenstoßes w iderlegt, denn zu der Zeit, in  der das 
B lut in den V entrikel vom Vorhof aus einström t, m erkt man noch nichts 
vom Spitzenstoß.

W er aber jemals ein lebendes Herz frei schlagen gesehen, oder es g a r 
in  die Hand genommen, der wird von vornherein nu r schwer sich vorstellen 
können, daß der durch die Brustw and gespürte Spitzenstoß etwas anderes 
sein könne, als jener energische Stoß, den man bei jeder Systole verspürt 
(vgl. oben S. 833 f.). D ort sahen w ir, daß ein auf dem Tisch liegendes H erz 
sich un ter allen Um ständen aufrichtet, also seinen hauptsächlichsten Stoß 
immer senkrecht nach oben ausführt. Nun ist zwar allerdings der Spitzen­
stoß gegen die Brustw and im allgemeinen im Liegen sehr viel deutlicher 
fühlbar als beim Stehen, was zweifellos m it dem Gesagten zusam m enhängt.

')  F r a n g o i s  F r a n c k ,  U n cas d ’ectopie congenitale du coeur chez urie tem m e 
de 24 an s, T raveaux  du lab. de M arey 3, 311 bis 327, 1877. — *) C h a u v e a u  u. 
M a r e y ,  ibid. 1, 25, 1875. — 3) E d g r e n ,  K ardiographische und sphygm ographische 
Studien, Skand. Arch. f. Physiol. 1, 88 f., 1889.
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Daß wir aber auch beim stehenden Menschen einen Spitzenstoß fühlen, 
rü h rt daher, daß im Thorax nicht wie im freiliegenden Herzen die Schwer­
k ra ft das einzig Bestimmende is t; hier kann sich eine derartige Form ­
änderung nicht in derselben Weise geltend machen, da das Herz immer den 
durch die Umgebung bedingten Grenzen anliegen m uß, und weil die Lage 
des systolischen Herzens außerdem nicht allein durch die Unterlage, sondern 
vielmehr noch durch die Stelle bestim m t ist, an der es angewachsen is t, das 
is t aber die Stelle des E in tritts  der großen Gefäße und diese treten  an das 
menschliche Herz von hinten bzw. von oben heran. Eine derartige Fläche, 
welche etwa parallel der R ichtung der oberen Brustw irbelsäule laufen dürfte, 
ersetzt also in gewissem Sinne die U nterlage in dem angeführten Frosch­
experiment. Von dieser Fläche häng t das schlaffe, ruhende Herz wie ein Sack 
herab, und senkrecht zu dieser F läche muß sich das systolische Herz stellen. 
Es ist klar, daß dabei die Herzspitze gegen die W and des Brustkastens klopft.

All die anderen genannten U m stände, werden sich vorher oder nachher 
auch geltend machen und eventuell die mannigfachen Zacken des Kardiogramms 
bedingen. Allerdings ist der Versuch einer Analyse bis je tz t n icht gemacht.

Die Methoden zur Aufzeichnung des Spitzenstoßes sind im § 26c ge­
schildert. Über ihre M angelhaftigkeit vgl. z. B. das U rteil von F r e d e r i c q ’), 
der zum mindesten die innere Kardiographie empfiehlt.

Z e h n te s  K a p ite l .

Klappen und Herztöne.
§ 89.

Die Ventile des Herzens.

Ebenso nötig zum V erständnis der H erztätigkeit wie die Kenntnis der 
A nordnung der t r e i b e n d e n  M a sse  d e r  M u s k e lf a s e r n ,  is t eine Kenntnis 
der h e m m e n d e n  E in r i c h t u n g e n ,  d e r  K la p p e n  oder Ventile, denn sie 
allein bewirken, daß das Blut n u r in einer Richtung ström t. Ohne sie würde 
jede K ontraktion des Herzens das Blut nach beiden Seiten gleichmäßig in 
die Gefäße treiben, und es* könnte niemals zu einer kontinuierlichen Ström ung 
kommen.

E s is t n ich t notw endig, daß dieser V erschluß du rch  K lappen hergeste llt w ird. 
E r kan n  au ch  durch  eine w eitgehende K ontrak tion  der z irk u lie rten  G efäßm uskulatur 
herg este llt werden. Die A rbeit, w elche h ierbei au f den V erschluß verw endet w ird, 
kom m t dabei der V orw ärtsbew egung des B lutes n ich t zugute. E in  d e rartig e r 
M echanism us, der sich hei vielen W irbellosen befindet, a rb e ite t d ah er unökonom ischer 
als ein  m it K lappen versehenes H erz (vgl. auch im  § 2 das. ü ber das T unicatenherz  
G esagte s. S. 666).

Eine Anschauung von der W irkungsweise der Klappen erhalten wir an 
der Hand des folgenden Schemas (vgl. hierzu auch § 85).

Nach dem Stadium IV ström t Blut in den Vorhof un ter dem Druck, der 
in den Venen herrscht. Sobald der Druck im V entrikel infolge der Erschlaf-

’) L. F r e d e r i c q ,  Sur la  signification du  tracö  du choc du  coeur, Bull, de
l’academ ie de med. de Belg. 1894, p. 34; vgl. auch C entra lb l.f. Physiol. 7, 764, 1894.
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fung desselben kleiner wird, als im Vorhofe, öffnen sich die Cuspidalklappen, 
und es ström t Blut in den Ventrikel. S ta d iu m  I ( F ü l lu n g  o d e r  In f lu x ) .

D a der V en trike l sich schnell erw eitert, is t es n ö tig , daß eine größere Menge 
B lu t vorhanden  is t ,  um  ih n  sofort ausfü llen  zu können. D azu dienen die R eser­
voire de r V orhöfe, die sich infolge ih re r  K o n trak tion  schnell en tleeren  können.

Dies dauert so lange, bis der V entrikel sich zusammenzuziehen beginnt. 
F ast sofort wird dann der Druck im V entrikel größer als im Vorhofe, und es 
kommt zum Cuspidalklappenschluß. Nunm ehr sind alle Klappen geschlossen. 
S ta d iu m  II  ( A n s p a n n u n g s z e i t  o d e r  T e n s io n ).

Diese A nspannungszeit ist d adurch  bedingt, daß in  der A orta  der D ruck  zw ar 
gesunken ist, aber doch n u r  w eniger als im  V entrikel w ährend  der B uhe, weil n ich t 
genügend B lu t in die peripheren  Gefäße abfließen kann . W ährend  der A nspannungs­
zeit e rre ich t der D ruck im  V entrikel den in der A orta.

Fig. 83.
I  I I  I I I  IV

Influx Tension Efttux Detension
Füllung Anspannung Austreibung Entspannung

Die vier vorkommenden F älle  von Klappen Stellung.
---- >  bezeichnet Strömen der Flüssigkeit,
* — >  Stillstand der Flüssigkeit (weil überall gleicher Druck herrscht),
-\— >  Stillstand der Flüssigkeit (weil die Klappe durch den Überdruck geschlossen).

Stadium II und IV ist im ersten Moment dargestellt, in dem die Klappen 
ohne Ü berdruck geschlossen sind.

Dies dauert so lange, bis der Druck im V entrikel größer wird als in der 
A orta bzw. Pulmonalis. Dann öffnen sich die Semilunarklappen und das Blut 
ström t in die Gefäße. S ta d iu m  III ( A u s t r e ib u n g s z e i t  o d e r  E ff lu x ) .

Infolge dieses A usström ens steig t n u n m eh r auch  der D ruck in der A orta, wenn 
auch  w eniger als im  V en trik e l, da ja  eine größere Menge B lu t in  die peripheren  
Gefäße abfließen kann.

Dies dauert so lange, bis einerseits der D ruck in der A orta so hoch 
gestiegen ist, und andererseits der Druck in dem V entrikel durch die be­
ginnende Erschlaffung so niedrig geworden is t, daß von neuem der Druck in 
der A orta größer ist als1 im Ventrikel. Dann schließen sich die Semilunar- 
klappen, und wiederum haben wir einen Z ustand, in dem alle Klappen ge­
schlossen sind =  S ta d iu m  IV ( E n t s p a n n u n g s z e i t  o d e r  .D e te n s io ) .

W ährend  ab er in  dem  in  dieser B eziehung g leichartigen  S tadium  der Tension 
d e r D ruck stieg , so daß die Folge die E röffnung  der Sem ilunarklappen w a r , sinkt 
je tz t  der D ruck  in  der K am m er, so daß die Folge die E röffnung der Cuspidalklappen 
ist, und d am it beg inn t w ieder das S tadium  I.

Die topographische Anordnung aller vier Klappen zeigt besser als eine 
Beschreibung die schematische Fig. 84. In  der E rk lärung  zu der Abbildung 
ist auch das Nötigste über die Nom enklatur gesagt.
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In der obigen schematischen Übersicht haben wir es immer als selbst­
verständlich angenommen, daß die Klappen beim leichtesten Überdruck ge­
öffnet bzw. geschlossen werden. Das ist nun an sich nicht notwendig. Das 
Sicherheitsventil bei einer Dampfmaschine ist z. 11. so konstru iert, daß das Ventil 
in seiner geschlossenen Lage durch eine bedeutende K raft festgehalten wird,

Fig. 84. 
vorn

Sind die K lappen fre i bewegliche Ventile?

Schema der vier Herzklappen.
Hinten liegen die Eintrittsöffnungen (venöse Ostien) mit den Cuspidalklappen (Segelventile), vorn liegen 
■ die Austrittsöffnungen (arterielle Ostien) .mit den Semilunarklappen (Taschenventile). Die einzelnen 
Klappen werden als vordere, hintere, rechte, linke oder mittlere Segel —  oder Taschenklappe bezeichnet. 
Die Buchstaben in der Figur ( a  =  anterior, p  =  posterior, 8  =  sinister, d  =  dexter, m  =  medialis) 
•deuten dies an. Die C u s p i s  a n t e r i o r  t r i c u s p i d .  nennt man auch Konussegel, die C u s p i s  m e d i a l i s  

t r i c u s p i d .  nennt man auch Scheidewandsegel. Schraffiert eingezeichnet ist die ungefähre Position der 
hauptsächlichsten Papillarmuskeln.

die erst durch einen ebenso großen Innendruck überwunden sein muß, ehe 
das Ventil sich öffnen kann. Es ist nun die F rage, ob derartige E inrich­
tungen, durch welche die Klappen — sei es in geöffneter, sei es in geschlossener 
Lage —  festgehalten werden, auch im Herzen existieren. Auf diese verhältnis­
mäßig einfache F rage laufen im Grunde alle die U ntersuchungen hinaus, die 
über den Mechanismus des Klappenschlusses angestellt sind.

§ 90.
Die Sem ilunarklappen.

Die Semilunar- oder Taschenklappen sitzen zu je dreien an den arteriellen 
Ostien. Sie bilden taschenförmige Falten, die m it einem konvexen Bande an 
der A rterienw and angeheftet sind, während der andere in halbgeöffnetem Zu­
stande nahezu gerade Rand frei gegen das Lum en des Gefäßes sieht. In der 
M itte dieses Randes befindet sich eine fibröse Verdickung (Nodulus Arantii). 
Gegen diese Noduli, die nach E w a ld  *) gezähnt sind und durch deren Ineinander­
greifen der Verschluß wesentlich gefestigt werden soll, strahlen V erstärkungs­
züge von dem festgewachsenen Rande und lassen n u r ein halbkreisförmiges

' )  J . ß .  E w a ld ,  Die F u n k tio n  der Noduli Arantii, B erliner klin. W ochenschr. 
1905, Nr. 44 a.
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Feld frei, die Lunula. Über jeder Klappe befindet sich eine A usbuchtung 
der A rterie (sinus Valsalvae). Die drei Sinus bedingen eine A usbuchtung der 
gesamten A rterie, die sich auch noch weiter nach oben fortsetzt (bulbus 
arteriosus), vgl. die entsprechenden Verhältnisse in der beigefügten Fig. 85.

Das aus dem Ventrikel ausströmende Blut nimm t die Klappen mit. 
W ären sie vollkommen frei beweglich, so würden sie sich an die A rterien­
wand anlegen, und wenn dies ganz g la tt geschähe, dann fände das rück­
strömende Blut keine Möglichkeit, h in ter die Klappen zu gelangen und die 
Klappen wieder zurückzuschlagen. Dies Anlegen an die A rterienw and wird 
nun schon durch die Ausbildung der Sinus Valsalvae unmöglich gem acht, aber

wenn das Zurückschlagen nu r durch 
das rückström ende Blut hervorgebracht 
w ürde, dann müßte eben eine gewisse 
Menge Blut jedesmal in  die Kammer 
zurückfließen, ehe dadurch die Klappen 
geschlossen wären. Diese alte, auf 
G a le n  zurückführende Vorstellung h a t 
denn auch heute noch ihre V ertreter, 
nu r bem ühte man sich, nachzuweisen, 
daß hierbei die regurgitierende B lu t­
menge n u r minimal ist [vgl. W e b e r 1), 
S a n d b o r g 2) und C o l l i e r 3)].

Sollen sich aber die Klappen 
schließen, ehe ein Tropfen B lut zurück­
fließt —  und das Experim ent zeigt, daß 
kein Tropfen regurg itiert, denn die 
Klappen schließen sich nach C h a u -  
v e a u 4) gleich im Beginn der Erschlaf­
fung  — , so m ü s s e n  accessorische 
K räfte vorhanden sein, welche ihrerseits 
die Schließung bewirken. B u r d a c h 5) 
glaubte, daß dies die Form elastizität 
der Klappen sei. Die natürliche Stellung, 
in welche die Klappen von selbst zu­
rücksprängen, sei eben die Stellung der 

Schließung, doch ergab die Beobachtung, daß die Norm alstellung der Klappen, 
welche sie ohne äußere Einwirkung annehmen, die halbgeöffnete ist.

In  der W irkung eines in der Kammer entstehenden saugend wirkenden 
luftverdünnten Baumes sieht M o e n s 6) diese K raft, Diese A nsicht is t 
nicht deshalb indiskutabel, weil ein derartiger Baum nicht entsteht, sondern 
deshalb, weil seine W irkung auf die Klappen ja  doch nu r durch das Blut

' )  E. H. W e b e r ,  B rief an  H a m em jk , V ierte ljahrsschr. f. p rak t. H eilkunde 
20, 106, P rag  1848. — *) S a n d b o r g  und  W o r m - M ü l l e r ,  Pflügers Arch. 22,
415 bis 436, 1880. —  3) C o l l i e r ,  On th e  physiology of tlie  vascu lar System, 
London 1889, p. 20. — 4) C h a u v e a u ,  Sur le m om ent de l’occlusion e t cfe l ’ouver- 
tu re  des valvules sigmoides, A rch. ita l. de Biol. 12, 48, 1894; vgl. auch  Compt. rend. 
de l ’Acad. 118, 686, 1894. — 5) B u r d a c h ,  Ber. d. deutsch, ana t. A n sta lt zu 
K önigsberg 3, 27, Leipzig 1820. — 6) M o e n s ,  D er erste  W ellengipfel in  dem  ab­
steigenden Schenkel der Pulskurve, Pflügers A rch. 20, 517, 1879.

Fig . 85.

Schematischer Längsschnitt durch die 
Aortenklappen.
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verm ittelt werden könnte. Eine derartige Annahme kann also niemals das 
erklären, was erk lä rt werden soll, die N ichtregurgitation.

C e r a d i n i  (1 8 7 1 ’) machte nun auf die im Blute entstehenden W irbel 
aufmerksam als eine mögliche Quelle der Schließungskräfte und belegte 
im folgenden Jahre in einer Monographie über den Mechanismus der halb­
mondförmigen Klappen seine Meinung m it guten Gründen, zu deren Gunsten 
er treffliche Beobachtungen ausführte. Die folgenden Ausführungen sind zwar 
etwas modifiziert, gehen aber im wesentlichen auf C e r a d in i  zurück.

In einer strömenden F lüssigkeit is t der Druck nicht an allen Stellen 
derselbe. E r kann es ja auch nicht sein, sonst würde die F lüssigkeit nicht 
strömen. Is t die Ström ungsbahn nun nicht gerade, sondern weist sie Ver­
engerungen und Erw eiterungen oder auch nu r Biegungen ai}f, so ist die 
Druckverteilung eine sehr komplizierte, und es entsteht infolgedessen das, 
was man gemeinhin W irbel nennt.

Die Druck Verteilung ist nun , wenn das Blut durch die enge Spalte des 
arteriellen Ostiums (s. Fig. 86) ström t, derartig , daß der Druck an den Stellen,

Fig . 86.

Strömungserscheinungen und 
Druckverteilung in einer lokal 

stark verengerten Röhre.

die m it einem Doppelpfeil bezeichnet sind, größer 
ist als an den Stellen, die m it einem einfachen 
Pfeil bezeichnet sind.

Demzufolge wird der W irbelblutstrom  selbst 
das Bestreben haben, die Klappen zu schließen.
So lange, als noch im V entrikel gedrückt wird, 
w ird jedesmal bei dem Versuch, die Klappen zu 
schließen und der dadurch bedingten Verkleinerung 
der Öffnung,-der gesamte D ruck in der A orta ab­
nehm en, im Ventrikel aber steigen, eben weil 
dann weniger B lut hineinfließen kann.

So wird es zu einer um die Gleichgewichts­
lage hin- und herschwingenden Bewegung der 
Klappen kommen. W enn aber der Druck im
Ventrikel nachläßt, dann fällt das offenhaltende Moment fo rt und der letzte 
sich in  die A orta bewegende Blutstrom  schließt die Klappe. Sinkt der 
B lutdruck nun nicht weiter im Ventrikel, so kann diese nu r durch dynamische 
(d. h. auf Bewegung beruhende) K räfte zustande gekommene Schließung nicht 
aufrecht erhalten werden, und es kommt wieder zur Öffnung der Klappen.

Alle diese Vorgänge konnte C e ra d in i  m it Hilfe des R ü d in g e rsc h e n  
Herzspekulums (d. i. ein b reiter, m it einer G lasplatte verschlossener M etall­
r in g , der in ein arterielles Ostium des herausgeschnittenen Herzens ein­
gebunden w ird und die direkte Inspektion gestattet) auch wirklich am Herzen 
verifizieren. E r konnte nämlich zeigen:

1. daß der Gleichgewichtszustand der Klappen, in  den sie vermöge ih rer 
Form elastizität zurückzukehren bestrebt sind, der halbgeöffnete (bzw. halb­
geschlossene) ist,

2. daß eine völlige Öffnung auch während des Ausströmens aus dem 
Ventrikel nicht s ta tt h a t, und daß hierbei die freien R änder der Klappen 
deutlich vibrieren, *)

*) G. C e r a d i n i ,  II  m ecanism o delle valvole sem ilunare delle cuore, Gaz. 
med. ita l. L om üarda, M ilano 1871.
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3. daß die Klappen im Moment des Aufhörens der Ström ung sich 
schließen, um sich sofort wieder zu öffnen, falls kein dauernder statischer 
Überdruck in der A orta en tsteht 4).

Zu ähnlichen Schlußfolgerungen ist auch K re h l  gekommen, der ebenfalls 
eine frühzeitige Schließung durch W irbelströme annimmt. M a i2) h a t diese 
W irbelström e an durchsichtigen Modellen sichtbar gemacht und ebenfalls 
diese A uffassung bestätigen können.

§ 91.

D ie  S e lb s t s t e u e r u n g  d es  H e rz e n s .
(Vgl. h ierzu  auch  § 15.)

Eine oft diskutierte F rage, die innig m it der Bewegung der Semilunar­
klappen zusam m enhängt, und die wir deshalb hier wenigstens erwähnen 
wollen, is t die von der Selbststeuerung des Herzens. Schon T h e b e s i u s  
(1716 3) hatte  behauptet, daß die zurückgeschlagenen Semilunarklappen die 
M ündungen der K ranzarterien  verschließen.

B r ü c k e 4) wies dann darauf hin, daß demnach die eigenen Gefäße des 
Herzens nu r w ährend der Diastole B lut erhielten. Das in das Herzgewebe 
einströmende B lut sollte die Diastole begünstigen, das Fehlen einer Zirkulation 
aber die Systole (vgl. hierzu auch § 100 c).

Die außerordentlich rege Polemik über diesen P unk t (siehe L ite ra tu r 
bei T i g e r s t e d t )  ist zum großen Teil überflüssig, da bereits im Jahre  des 
Erscheinens der B rü c k e s c h e n  Schrift die Kontroverse so vollständig vom 
anatomischen S tandpunkt durch H y r t l 5) erledigt wurde, daß man sie als end­
gültig  aus der W elt geschafft ansehen kann: E in  V e rsc h lu ß  d e r  A r t e r i e n ­
m ü n d u n g  k a n n  d u r c h  d ie  A o r ta k la p p e n  n ie m a ls  b e w ir k t  w e rd e n .

Etw as anderes ist es, ob etwa bei der Systole des Herzens aus anderen 
Gründen die Z irkulation in den Kranzgefäßen aufgehoben wird. Dies is t in 
der T at der F a ll, und insofern ha t B r ü c k e  Recht behalten. R e b a t e l 0), 
der un ter C h a u v e a u  arbeitete, und später M a r t in  und S e d g w ic h 7) konnten 
zeigen, daß in der T at infolge der starken K ontraktion die Gefäße zusamm en­
gepreßt werden. Dabei steigt der D ruck, die Bewegung des Blutes in den 
Kranzgefäßen w ird erschw ert, es bleibt stehen oder bewegt sich selbst rück ­
wärts. Auch T a l i a n z e w s), der den Kreislauf an peripheren Ästen der 
K ranzarterien d irek t manometrisch bestim m te, sah sehr große B lutdruck­
schwankungen. l

l)  D ieser letz te  Satz is t hei C e r a d i n i  etw as anders fo rm u lie rt, ich  habe 
diese Fassung gew ählt, w eil h ierbei n ich t die bei C e r a d i n i  vorhandene B eziehung 
au f die aktive D iastole m it ins Spiel kom m t. — s) M a i ,  E in  B eitrag  zum  M echanis­
m us der A ortenklappen, Z eitschr. f. k lin . Med. 5 8  (H eft 5/6), 1906. — 3) T h e b e s i u s ,  
D issertatio  m edica de circulo sanguinis in  corde, Leyden 1716. — 4) B r ü c k e ,  
D er V erschluß der K ranzsch lagadern  durch  die A ortenk lappen , Sitzungsber. d. 
A kad. W ien, 17. Dez. 1854 und  1855. —  s) H y r t l ,  Ü ber die Selbststeuerung des 
Herzens, W ien 1855. — *) B e b a t e l ,  Reclierches experim entales sur la  circulation  
dans les a rte res coronaires, These de Paris. — 7) M a r t i n  und S e d g w ic h ,  M ean 
pressure and  th e  ch aracte rs of th e  pulse-wave in  th e  coronary  arteries o f 't h e  
h e a r t ,  Jo u rn . of physiol. 3 , 165, 1872, 1882. — 8) A. J .  T a l i a n z e w ,  Z ur F rage  
über den K re islau f in  den K ran zarte rien  des H erzens, Med. R undschau 4 5  , 506 
(russisch), 1896.
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Allen diesen Beobachtungen gegenüber weist P o r t e r 1) darauf hin, daß 
im Gegenteil jede Kontraktion durch Druck auf die Koronargefäße den B lut­
ausfluß befördert; die aus seinem Laboratorium  hervorgegangene A rbeit von 
I d a  H y d e 2) ergänzt diese Angaben dahin, daß bei Herzen (es w urden Katzen 
verwendet), die durch erhöhten Innendruck ausgedehnt sind, der Blutstrom 
abnim m t, und zwar ist diese Verminderung stärker am pulsierenden Herzen 
als am schlagenden.

§ 9 2 .
Die A trioventrikularklappen.

Die Form der einzelnen Segel der Tricuspidalis und Bicuspidalis geht 
m it einer fü r den Physiologen genügenden Deutlichkeit aus der Fig. 84 auf
S. 841 hervor. Entsprechend dem größeren Druck, den sie auszuhalten hat, ist 
die M itralis kräftiger und solider gebaut. In der F igu r sind auch die ungefähren 
Positionen der Papillarm uskeln und ihre ungefähre relative Größe angegeben. 
Genaueres mag in den H andbüchern der Anatomie nachgelesen werden. 
Physiologische Bedeutung haben diese anatomischen — übrigens recht inkon­
stanten  — Verhältnisse nicht. Am konstantesten sind noch die beiden kräf­
tigen Papillarm uskeln des linken Herzens. E rw ähnt mag werden, daß im 
allgemeinen, wie ja auch aus der F igur hervorgeht, die Muskeln so angeordnet 
sind, daß sie z w is c h e n  zwei Segeln stehen. Ihre Sehnenfäden inserieren dem­
entsprechend an den Rändern der b e id e n  benachbarten Klappen. Es ist nicht zu 
verkennen, daß diese Verhältnisse zu einem guten, sicheren Schluß der Klappen 
beitragen müssen. Und zwar inserieren diese Sehnenfäden nicht n u r an dem 
freien Rande der 'Klappen, sondern auch auf deren un terer Fläche. Es 
scheint deutlich, daß diese A nordnung den Sinn hat, zu  v e r h ü te n ,  d a ß  
d ie  g r o ß e n  C u s p id a ls e g e l  s ic h  a u s b a u c h e n ;  hierüber dürften alle 
U ntersucher einig sein, welche Rolle sie auch sonst den Papillarm uskeln zu­
schreiben. Daß hier derartige hemmende E inrichtungen vorhanden sind, 
die bei den Semilunarklappen fehlen, ha t seinen G rund einmal darin , daß 
die venösen Ostien einen größeren Druck auszuhalten haben, doch ist 
dieser Unterschied nur gering. Vornehmlich aber ist die U nterstü tzungs­
bedürftigkeit in der G rö ß e  der Segel begründet und dam it auch genügend 
erklärt. Daß aber die venösen Ostien g rö ß er3) sind als die arteriellen, darf 
uns nicht wundernehm en, wenn wir bedenken, daß das Blut in die Aorta 
un te r einem ganz bedeutenden Ü berdruck gepreßt wird, der den W iderstand 
einer kleinen Öffnung leicht besiegt; daß aber der Einfluß in den Ventrikel 
un ter einem verhältnism äßig sehr geringen Überdruck erfolgt. Deshalb 
müssen die Tore weit sein, denn anderenfalls würde ein großer Teil des 
Blutes den dann bequemeren W eg rückw ärts in die \  enen hinein wählen, 
was auch geschehen würde, wenn etwa zur Überwindung einer engen Öffnung l

l) W. T. P o r t e r ,  The influence of tlie  h eart-b ea t on th e  flow of blood 
th ro u g h  th e  w all of th e  h e a r t  (Physiol. Labor. H arv ard  School, B oston), Amer. 
Jo u rn . of physiol. 1, 145—163, 1898. — !) I d a  H. H y d e ,  T he effect of th e  ventricle 
on th e  flow of blood th ro u g h  th e  walls of th e  h e a r t  (Physiol. Lahor. H arvard  
School, B oston), Am er. Jo u rn . of physiol. 1, 215—224, 1889. — 3) D ieser Größen­
untersch ied  w ird  besonders deutlich , w enn w ir uns e rin n e rn , daß nach  den U n ter­
suchungen C e r a d i n i s  die Sem ilunarklappen niem als ganz geöffnet sind.
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ein höherer D ruck hergestellt würde. Dann wären neue Klappen rückw ärts 
an den Venen nötig gewesen. Aber diesen eventuell auch möglichen W eg 
ist die N atur n icht gegangen, und ih r W eg bedingt weite Ostien und daher 
auch kompliziertere Hem m ungseinrichtungen als sie an den arteriellen Ostien 
erforderlich sind.

Aber neben den Sehnenfäden, welche sie m it den offenbar nu r fü r den 
K lappendienst bestimm ten Papillarm uskeln verbinden, besitzen die Klappen 
eigene Muskeln. Nachdem sie schon früher R e i d 1) an Tieren gefunden hatte, 
zeigte K ü r s c h n e r 2) ,  daß auch beim Menschen zahlreiche M uskelfasern 
des Vorhofes zu der oberen Fläche der Klappensegel herabsteigen. P a l a d i n o 3) 
beschrieb dann M uskelfasern, die von der unteren Fläche der Klappen sich 
in die V entrikelm uskulatur verlieren. Da O e h l4) auch Fasern  fand, welche 
in den stärkeren Sehnenfäden der M itralis verliefen, so war die Beziehung 
der Klappen zu allen möglichen Muskelsystemen nachgewiesen. Sehr ein­
gehend h a t sich mit diesen Gebilden, die vielfach inzwischen geleugnet 
worden sind [siehe die L ite ra tu r darüber bei A l b r e c h t ' ’), S. 60 bis 70], 
A l b r e c h t  beschäftig t, der das konstante Vorkommen all der erwähnten 
Muskelzüge, bei allen Cuspidalklappen auch beim Menschen bestätigt. Als 
die wichtigsten un ter diesen F asern  sieht er die vom Atrium kommenden an, 
die er n ich t, wie die übrigen U ntersucher, fü r zufällige M etastasen oder für 
Residuen früherer Bildungen h ä lt, sondern in denen er eine selbständige 
Differenzierung sieht, die eine ganz bestimmte physiologische Funktion haben 
(s. unten). A lb r e c h t  beschreibt dann weiter die Beziehung der vom Atrium  
kommenden M uskulatur mit den basalen Chorden (es sind das diejenigen 
Sehnenfäden, welche dicht am angewachsenen Rande der Klappe inserieren 
und nicht freie Fäden bilden, sondern eigentliche V erstärkungsbänder des 
Endocards darstellen). A ndererseits aber is t eine Verbindung der basalen 
Chorden m it der K am m erm uskulatur bekannt, und somit war der W eg zu 
einer V erbindung der beiden Muskelsysteme gegeben, doch sind wir auf diese 
Verhältnisse ja  schon an anderer Stelle (s. § 76 auf S. 810 ff.) bei der Besprechung 
der innersten M uskelschicht des Herzens näher eingegangen. Nach der dort 
vorgetragenen Ansicht haben diese M uskelfasern, wenigstens zum Teil,'keinen 
mechanischen Zweck, sondern sie dienen wesentlich nu r als Verbindungsfasern 
zwischen Vorhof und Ventrikeln. Wie wichtig allerdings vitale Muskel­
kontraktionen bzw. Tonuserscheinungen fü r den präzisen Klappenschluß sind, 
geht deutlich aus der Arbeit von F u c h s 6) hervor, der gezeigt hat, daß 
ein vollkommen normales Hörz unm ittelbar nach dem Tode eine Insuffizienz 
seiner beiden A trioventrikularklappen aufweist.

Doch wie schließen sich diese K lappen? Es ist k la r, daß diese F rage 
sehr viel schwieriger zu beantw orten ist, als bei den Semilunarklappen. Diese 
sind einfache bindegewebige Gebilde, und wenn deren Form und E lastiz itä t *)

*) R e id ,  A rtikel: H eart in  Todds Cyclopaedia of A nat. and Physiol., London 
1839. — !) K ü r s c h n e r ,  Frorieps neue N otizen Nr. 316, Ju li 1840. — “) P a l a d i n o ,  
C ontribuzione a ll’ anatom ia, istologia e fisiologia del cuore, Napoli 1876. — 4) O e h l ,  
Mem. della  acad. della  scienze di Torino 20 (1861). —  5) A l b r e c h t ,  D6r H erz­
m uskel usw., B erlin, Springer 1903, S. 74. — •) R. F. F u c h s ,  Ü ber T o tenstarre  am  
H erzen , H erztonus und  funktionelle  m uskuläre  Insuffizienz der A trio v en trik u la r­
klappen, Zeitschr. f. H eilkunde 21 (1900).



genügend bekannt w äre, dann könnte man zur Not ihren Mechanismus 
ableiten; auf alle Fälle kann man ihn beobachten, da ein derartiges System 
sich m it genügender A nnäherung ebenso bewegen w ird, ob das lebende 
B lut von der Kamm er durch dasselbe hindurchgeworfen w ird , oder ob 
man m it einem Gummiball Kochsalzlösung hindurchpreßt. Es läßt sich also 
experimentell verhältnism äßig leicht behandeln. An den A trioventrikular­
klappen aber inserieren die P a p i l l a r m u s k e i n  und auch die Klappen 
selbst sind von Muskeln durchzogen. Sie brauchen sich also n icht rein passiv 
gemäß den D ruckverhältnissen zu bewegen; um eine Vorstellung von ih rer 
wirklichen Tätigkeit zu bekommen, m üßten wir vor ajlem wissen, ob die 
Papillarm uskeln sich früher, gleichzeitig oder später, als das übrige Herz 
zusammenziehen; solange wir das n icht wissen, und auf S. 820 ist auseinander­
gesetzt, daß wir es noch nicht genau wissen, können naturgem äß alle unsere 
Betrachtungen über die Funktion der Papillarm uskeln, ohne welche der 
Klappenmechanismus nicht zu erklären ist, n u r einen sehr hypothetischen 
W ert besitzen.

Hierzu kommt dann noch die eventuelle Bedeutung der K la p p e n - 
m u s k u la tu r .  Diese F asern  verm itteln offenbar, wenigstens teilweise, die 
Leitung. Vielleicht haben sie nebenbei einen mechanischen Zweck. Es ist 
ja  leicht verständlich, daß die Entdecker dieser M uskelfäserchen ihnen eine 
bedeutsame W irkung zuschrieben, wenn auch nicht alle so weit gingen, wie 
P a l a d i n o 1), der den ganzen Klappenschluß ausschließlich eine W irkung der 
Klappenmuskeln sein läßt. M ehr Berechtigung haben die Ausführungen 
A l b r e c h t s 2), der annimmt, daß die gedachten Muskeln dazu da sind, während 
der beginnenden Systole die Sehnenfäden un ter den verschiedenen Bedingungen 
der Systole und Diastole imm er straff zu spannen, jedoch ha t auch er keinen 
zwingenden Beweis dafür erbracht, daß die Tatsachen wirklich dieser annehm ­
baren Verm utung entsprechen. J o s e p h 3) dagegen nim m t an , daß die 
K lappenm uskulatur w ährend der Einström ungszeit die Segel gleichsam gegen 
den Rand hin zusammenreffe, „gleich einem Vorhang, der mittels eines Zuges 
an  mehreren durch ihn gezogenen Fäden zusam m engeschnurrt werden k an n “.

Es wurde schon mehrfach erwähnt, daß das Vorteilhafte der Herzklappen 
gerade darin liegt, daß dieselben sich rein passiv und autom atisch schließen 
und daher keine M uskelkraft nötig haben. So ist es denn nur natürlich, 
daß m an anfangs geneigt war, die Schließung als rein  passiven Vorgang auf­
zufassen. Diese A uffassung geht schon auf L o w e r  (1722 ^  zurück und blieb 
w ährend des ganzen 18. Jah rhunderts  die herrschende. E rst im Anfang des 
19. Jahrhunderts begann m an nach dem Vorgang von M e c k e l ’1), B u r d a c h 6), 
P a r c h a p p e 7) eine a k t iv e  B e te i l ig u n g  d e r  P a p i l l a r m u s k e ln  an der 
Schließung der A trioventrikularklappen zu diskutieren. K ü r s c h n e r 8) nimmt 
sogar an , daß die Papillarm uskeln nicht nur bei der Klappenschließung m it- 
wirken, sondern, daß ihre K ontraktion auch zur Entleerung des Ventrikels bei 
träg t. Diese Theorie war um die M itte des vorigen Jahrhunderts allgemein ver- *)

*) P a l a d i n o ,  1. c. S. 127. — s) A l b r e c h t ,  1. c. S. 79. — a) J o s e p h ,  
Physiologie der H erzk lappen , Y irchow s A rch. 18 (1860). — 4) L o w e r ,  T rac ta tu s 
de corde, Leiden 1722, p. 42. —  5) M e c k e l ,  H andbuch  der m enschl. A natom ie 3, 
23, 1817. — 6) B u r d a c h ,  vid. p. 842, 1. c. S. 45. — 7) P a r c h a p p e ,  Du coeur, Paris 
1848. —  8) K ü r s c h n e r ,  1. c. 1841.

A ktive B eteiligung  von M uskeln beim  K lappeuschluß. 8 4 7
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breitet — unter anderen soll auch E. H. W e b e r  nach L u c i a n i 1) (Physiologie 
des Menschen 1, 149) Anhänger derselben gewesen sein, doch konnte ich 
eine derartige Stelle nicht finden — und findet auch heute noch Anhänger. 
K a r l  S c h m id  j u n . l 2) ha t z. B. noch vor wenigen Jahren  (im wesentlichen auf 
G rund theoretischer Erw ägungen) eine ähnliche Meinung ausgesprochen; 
nach ihm ziehen die Papillarm uskeln die Segelventile in den Ventrikelinnen- 
raum  hinein, befördern dabei das Blut aus der Vorkammer in die Kammer 
und üben auf diese Weise eine Saugw irkung aus.

W ir können die m annigfachen Arbeiten und Ansichten von K re h l ,  
B a u m g a r t e n 3), S a n d b o r g  und W o r in -M ü lle r4), C h a u v e a u  und F a i v r e 5), 
H e s s e 6), R ü d i n g e r 7) und vielen anderen, weniger wichtigen, die alle in etwas 
verschiedener Weise den Mechanismus des Klappenschlusses beschreiben, n icht 
einzeln diskutieren, und möchten nu r das Gesam tresultat der mannigfachen 
U ntersuchungen an K re h l  anknüpfend dahin zusammenfassen, d a ß  d e r  S c h lu ß  
d e r  S e g e l v e n t i le  im  w e s e n t l ic h e n  p a s s iv  e r f o lg t ,  w o b e i d e n P a p i l l a r -  
m u s k e ln  n u r  d ie  s e k u n d ä r e  A u fg a b e  z u f ä l l t ,  d ie  S e g e l zu s tü t z e n  
u n d  e in  H in e in s c h la g e n  in  d en  V o rh o f  zu  v e r h ü te n ;  d ie  m e c h a n is c h e  
W i r k u n g  d e r  e ig e n t l i c h e n  K la p p e n m u s k u l a tu r  i s t  n o c h  u n k la r .

Die zweite F rage, ob ähnlich, wie bei den Sem ilunarklappen, K räfte 
existieren, welche den Klappenschluß derartig  frühzeitig bewerkstelligen, daß 
ein Regurgitieren von Blut nicht e in tr itt, läßt sich, dem komplizierteren Bau 
dieser Gebilde entsprechend, vorläufig n icht m it Sicherheit entscheiden. 
L u c ia n i  und K r e h l8) bejahen die F rage und nehmen auch hier das Vor­
handensein eines ähnlichen Mechanismus an, wie ihn C e ra d in i  für die Semi­
lunarklappen nachgewiesen hat.

§ 9 3 .

Die Herztöne.
(Vgl. § 27.)

Die Herztöne waren schon im A ltertum  bekannt, erlangten aber e rs t 
größere W ichtigkeit, als L a e n n e c 0) im Anfänge des 19. Jahrhunderts auf 
ihre Bedeutung fü r die Diagnose von H erzkrankheiten hinwies. Im wesent­
lichen blieb dann das Interesse ein klinisches und pathologisches. W as die 
normale Physiologie zu eruieren h ä tte , wäre die genaue Bestimmung des 
M o m e n te s , in  dem  s ie  e r tö n e n ,  und die E ru ierung  der U rs a c h e n ,  
w e lc h e  s ie  b e d in g e n .

In  bezug au f beide F rag en  ist sehr viel g earb e ite t, ohne zu entscheidenden 
R esulta ten  zu g e langen , w as d ah er rü h ren  d ü rfte , daß die Forscher bisher aus­
schließlich au f die V erw ertung  sub jek tiver G ehörseindrücke angewiesen w aren.

l) L u c i a n i ,  Physiol. des M enschen 1, 149, 1905. — !) K. S c h m id  j u n . ,
H erzkam m ersystole und  V enenb lu tström ung , Pflügers A rch. 97, 181 ff., 1903. —
3) B a u m g a r t e n ,  Ü ber den M echanism us, du rch  w elchen die venösen H erzklappen
geschlossen w erden, A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 1893, 8. 663. — 4) S a n d b o r g  und 
W o r m - M ü l le r ,  S tudien über den M echanism us des H erzens, Pflügers A rch. 22,
408, 1880. — 5) C h a u v e a u  u. F a i v r e ,  Gaz. mödic. de Paris 1856, p. 410. —
6) H e s s e ,  B eiträge zu r M echanik der H erzbew egung, A rch. f. A nat. (u. Physiol.)
1880, S. 328. — ;) R ü d i n g e r ,  E in  B e itrag  zu r M echanik der A orten  u n d  H erz­
klappen, E rlan g en  1857, S. 14 f. — “) K r e h l ,  D ie M echanik der T ricuspidalklappe,
Arch. f. (A nat. u .) Physiol. 1889, S. 289. — 9) L a e n n e c ,  De l ’A uscultation 2, 210ff., 
P a ris 1819.
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E r s t  die  im  § 27 g e sc h ild e rte n  M eth o d en  zu r  g ra p h isc h e n  B e g is tr ie r u n g  d er H e rz ­
tö n e  w erd en  v ie lle ic h t  im stan d e  se in , sich erere  R e su lta te  zu  sch affen . B is  je tz t  l ie g t  
a lle r d in g s  a u ß e r der B e s ch re ib u n g  d er M eth o d ik  n u r die  A n g a b e  v o n  E i n t h o v e n  
v o r ,  d er einen  d ritte n  H e rzto n  b esch re ib t. B e i d ieser S a c h la g e  e rsch ein t e in  g e ­
n au eres E in g e h e n  a u f  die  F r a g e  v e r fr ü h t . G en au ere  A n g a b e n  fin d et m an  in  den 
L e h rb ü c h e rn  d er D ia g n o stik , v g l. a u c h  die  Z u sa m m e n stellu n g  von  G i l l e t 1).

Der e r s t e  H e r z to n  scheint während des ersten Teiles der Kammer­
systole gehört zu werden und etwas verschieden lange anzudauern.

Der z w e ite  H e r z to n  wird etwa in dem Moment gehört, in dem die 
Sem ilunarklappen wieder geschlossen werden (vgl. jedoch B o c c i  und M os- 
c u c c i 2), die beide Töne beträchtlich früher ansetzen.

Die Ursachen fü r die Herztöne können sein, abgesehen von dem von 
M a g e n d ie 3) angenommenen „Klopfen des Herzens an die B rustw and“ :

1. Vitale Vorgänge, M u s k e lg e r ä u s c h e  (da jeder Muskel bei der Kon­
trak tion  einen Ton gibt).

A u s den  z e itlic h e n  V e rh ä ltn isse n  g e h t h e r v o r , daß  die S ysto le  d er V o rh ö fe  
n ic h t  g e h ö rt w erd en  k a n n  u nd daß d er M usk elto n  d e r  V e n tr ik e l n u r b eim  Z u ­
stan d e k o m m e n  des ersten  T o n es eine B o lle  spielen  k ö n n te .

2. Rein mechanisch bedingte Vorgänge, K la p p e n s c h w in g u n g e n  bzw . 
S c h w in g u n g e n  im  B lu te .

Aus den zeitlichen V erhältn issen  geh t h e rv o r, daß der Schluß der Cuspidal- 
k lappen bzw. die E röffnung der Sem ilunarklappen bei der E n ts teh u n g  des ersten 
Tones, de r Schluß der Sem ilunarklappen bei der E n tstehung  des zw eiten Tones eine 
B olle spielen könnte.

Aus sehr vielfachen ä lte ren  V ersuchen g eh t n u n  unzw eife lhaft he rv o r, daß 
d e r  e r s t e  T o n  a u c h  d a n n  g e h ö r t  w i r d ,  w e n n  e in e  B e w e g u n g  d e r  
K l a p p e n  u n m ö g l i c h  g e m a c h t  w i r d  [das L o n d o n e r  K o m i te e  (1S36"*)], 
L u d w i g  und  D o g i e l 5), K r e h l 6), K a se rn  B e k 7) u. a.

A ndererseits konnten  viele U n te rsu ch er feststellen , daß  b e i  e i n e r  B e h i n ­
d e r u n g  d e r  K l a p p e n b e w e g u n g  d e r  e r s t e  H e r z t o n  a n d e r s  a l s  n o r m a l  
k  l i n g t ,  L o n d o n e r  K o m i te e 4), B a y e r  8) ,G i e s e 9) , W i n t r i c h 10), H a y c r a f  t  “ ) u. a.

Aus diesen U ntersuchungen scheint hervorzugehen, daß d e r  e r s t e  
H e r z to n  im  w e s e n t l i c h e n  e in  M u s k e l to n  i s t ,  d e r  d u r c h  m e c h a ­
n is c h e  S c h w in g u n g e n  d e r  K la p p e n  bzw . d es  B lu te s  m o d i f i z ie r t  is t .

T a l m a 12) t r a t  d a fü r e in , daß es im w esentlichen F lüssigkeitsschw ingungen 
sind, G e i g e l 13) will um gekehrt die U rsache im  w esentlichen in  T ransversalschw in­
gungen  de r H erzw ände bzw. der K lappen sehen.

*) H. G i l l e t ,  B ythm es des bruits du coeur 16, Paris, Bueff 1894. — !) B. B o c c i  
e  A. M o s c u c c i ,  Le curve della  pressione v en tricu lare  del cuore, i card iogram m i 
e  l’audizione dei toni del cuore nel loro contem poraneo rilievo sperim entale (Physiol. 
Congr.), A rch. ita l. d. biologie 3 6 , 156, 1901. —  3) M a g e n d ie ,  T he L ancet 1, 638 
u. 666, 1835. — 4)  L o n d o n e r  K o m i te e  ( W i l l i a m s ,  T o d d  und  C l e n d i n n i n g ) ,  
B eport of th e  B ritish  Association 6, 265, 1836. — 5) L u d w ig  und D o g ie l ,  V erh. 
d . sächs. Ges. d. Wiss., m ath.-phys. Kl. 1868, S. 96. — *) K r e h l ,  Ü ber den H erz­
m uskelton, Arch. f. (A nat. u .) Phy'siol. 1889, S. 253. — 7) K ä se rn  B e k ,  Ü ber die 
E n ts teh u n g  des ersten  H erztones, Pflügers A rch. 47, 56, 1890. — “) B a y e r ,  Arch. 
d e r H eilkunde 1 0 , 1, 1869. — 8) G i e s e ,  D eutsche K lin ik  1871, 8. 393. — 
*’) W i n t r i c h ,  Sitzungsber. d. p h y sik .-m ed . Soc. in E rlangen  7, 51, 1875. — 
” ) H a y c r a f t ,  Jo u rn . of Physiol. 11, 486, 1890. —- 12) T a l m a ,  Pflügers Arch. 23, 
275, 1880. — la) B. G e ig e l ,  E n ts teh u n g  und Z ahl der norm alen  H erztöne, A rch. 
f. p a th . A nat. 141, 1 bis 28; Die E n ts teh u n g  der G eräusche in  H erz und Gefäßen, 
ebenda  1 40 , 385 bis 395; B eitrag  zu r physikalischen E rk lä ru n g  fu n k tionelle r H erz­
g eräusche , Münch, med. W ochenschr. 1896, Nr. 15.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 54
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D er Öffnung de r Sem ilunarklappen schreiben vor allem  C r u v e i l h i e r  l) , 
C e r a d in i* )  und S a n d b o r g “) einen w esentlichen Einfluß au f den ersten  H erzton  zu.

Daß der z w e ite  H e r z to n  mehr oder weniger verschwindet, wenn man 
die Bewegungen der Semilunarklappen verhindert, haben —  seitdem es das 
Londoner und Dubliner Komitee der British Association (1833) festgestellt — 
auch alle späteren Untersucher konstatieren können.

Der z w e ite  H e r z to n  d ü r f t e  d a h e r  m it  z ie m l ic h e r  S ic h e r h e i t  a l s  
e in  r e i n e r  K la p p e n to n  a u f g e f a ß t  w e r d e n ,  wobei als gleichgültig an­
gesehen w ird , ob die Klappen d irek t oder die dam it im Zusammenhang© 
stehenden Blutwirbel den Ton erzeugen.

Über die Theorie der Herztöne, vor allem des ersten Tones, vgl. auch noch 
die neueren Arbeiten von K o s s o l im o s * * * 4), Q u a in 6), I n c h le y 6) ,T r a u t w e i n 7).

Daß E in th o v e n  mit Hilfe der K egistrierung durch das Saitengalvano­
meter einen dritten  Herzton gefunden haben will, wurde schon in  § 27 erwähnt.

E l f t e s  K a p ite l .

Accessorische Herzen.
§ 94.

W ir haben gesehen, daß das Blut im Körper um getrieben wird durch 
den D ruck, welcher es bei jeder Systole des Herzens von neuem vorwärts 
drückt. Diese Kraftquelle genügt; curarisierte Tiere, denen der Thorax er­
öffnet ist, haben einen suffizienten Kreislauf, aber es kann nicht bezweifelt 
werden, daß dabei das Herz m ehr A rbeit zu leisten h a t als un ter normalen 
V erhältnissen, wenn gewisse H ilfskräfte, die auch ihrerseits eine Bewegung 
des Blutes in der Richtung des Blutstromes bewirken, das Herz unterstützen.

Eine solche Bewegung kann nur zustande kommen durch eine ab ­
wechselnde Erw eiterung und V erengerung von Gefäßen, denn jeder irgendwie 
dauernde Zustand der Gefäßwandungen würde notwendigerweise sehr bald 
zu einem stationären Zustand führen, niemals aber zu einer kontinuierlichen 
Bewegung des Inhalts. A us d ie se m  G ru n d e  k a n n  a u c h  d e r  n e g a t iv e  
D ru c k  im  T h o ra x  a n  s ic h  k e in e  B lu tb e w e g u n g  h e r v o r r u f e n  (vgl. je­
doch S. 853).

W eiter ist k la r, daß ein T ransport in irgend einer R ichtung nur dort 
zustande kommen kann , wo Ventile in der Nähe sind. Eine K ontraktion in 
einer kleinen A rterie 'z . B. ha t ebensowohl die Tendenz, das Blut nach rück­
w ärts zu tre iben , wie nach vorwärts. Daß es zu keiner eigentlichen Rück­
wärtsbewegung kom m t, liegt daran , daß die Vis a tergo eben größer ist, als

*) C r u v e i l h i e r ,  G azette med. de P aris 1841, p. 499. — *) C e r a d i n i ,
D er M echanism us der halbm ondförm igen K lappen, Leipzig 1872, 8 .60 . —  “) S a n d ­
b o r g ,  R esum e des etudes su r les bru its du  Coeur, C hristian ia  1881, p. 8. —
4) 8p . E o s s o l i m o s ,  B echerches experim entales e t nouvelles considdrations de 
liem odynam ique su r la  Physiologie du  coeur, A then  1903, p. 39, Separatabdruck .
— 5) R. Q u a in ,  On th e  m ecanism  b y  w hich  th e  first sound of th e  h e a r t  is pro- 
duced, Proc. E oy  Soc. 61, 331— 343, 1897. —  6) 0 . I n c h l e y ,  On th e  causatjon  of
th e  first sound of th e  h ea rt, B arthol. Hosp. Eep. 38 , 91— 98. — 7) J . T r a u t w e i n ,
Ü ber den Z usam m enhang der sekundären  Pulsw ellen m it dem  H erzstoß und den 
beiden H erztönen, A rch. f. d. ges. Physiol. 104, 293 bis 315, T afel 2.
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die von der G efäßkontraktion ausgelöste K raft. Es kommt also nur zu einer 
Verlangsamung, zu einer Störung des Blutstrom s an dieser Stelle. Anders 
bei den Venen. Hier sind Klappen vorhanden, und wenn diese nach den 
neueren U ntersuchungen von C a r r e l  und G u t h r i e 1) auch dem Rückstrom 
keinen u n ü b e r w in d l i c h e n  W iderstand entgegenzusetzen scheinen, so dürften 
die Venenklappen doch für normale Verhältnisse suffizient sein. W ird also 
die Venenwand zusam m engedrückt, so w ird das B lut in den Venen nu r in 
der R ichtung gegen das Herz getrieben, während es bei einem Nachlassen des 
Druckes oder bei einem Auseinanderziehen der Venenwand im wesentlichen 
von der Peripherie herbeiström en w ird, da sich beim Beginn einer Rück­
ström ung vom Herzen her sofort die nächste Venenklappe schließen würde. 
W ir sehen also, Verengerungen und Erw eiterungen im A rteriensystem  dienen 
der Blutverteilung im Körper. Verengerungen und Erw eiterungen im Venen­
system dienen der Blutbewegung im ganzen, der Rückbeförderung des Blutes 
zum Herzen.

W ir werden es hier also, wo es sich um die Hilfsherzen handelt, im 
wesentlichen m it K räften zu tu n  haben, die an den Venen angreifen. Im 
einzelnen werden wir zu behandeln haben

1 . die eigentlichen Venenherzen,
2. die W irkung des D o n d erssc h en  Druckes,
3. Körperbewegungen,
4. die sogenannte aktive Diastole.

§ 95.
Venöse Herzen.

N ur bei dem niedersten W irbeltiere, dem Amphioxus, der bekanntlich 
kein Herz h a t, kommt die Blutbewegung ausschließlich durch Gefäßkontrak­
tionen zustande; im allgemeinen ist in der Reihe der W irbeltiere die motorische 
A rbeit fast ausschließlich auf das Ilerz konzentriert. N ur die Venen haben 
ganz ausnahmsweise diese Funktionen einer früheren Zeit bewahrt.

Alle Venen, auch die des Menschen, enthalten Muskeln und kontrahieren 
sich, jedoch sind diese K ontraktionen im allgemeinen so langsam , daß sie 
einen wesentlichen B eitrag zur Fortbew egung nicht bieten können, sondern 
im Gegenteil nu r durch Vergrößerung des W iderstandes eine venöse Stauung 
hervorrufen und dann weiter dadurch, daß sie die K apazität des ganzen 
Systems ändern , einen Einfluß auf die Blutbewegung ausüben, der sich in 
dieser allgemeinen W irkung von der durch A rterienverengerung hervor­
gerufenen K apazitätsänderung nicht unterscheidet und den wir an anderer 
Stelle (vgl. § 37) besprochen haben. N ur bei einzelnen Tieren hat man 
schnell aufeinander folgende Kontraktionen der Venenwände beschrieben, die 
als wirkliche Herzen angesprochen werden können; vor allen Dingen sind hier 
die von W h a r to n  J o n e s 2) in den Venen der Flederm ausflügel entdeckten

*) A. C a r r e l  u. E . C. C. G u t h r i e ,  L a  reversion de la c ircula tion  dans les 
veines va lv u lees, Compt rend. de la  soc. de biol. 2, 518—519, 1905; De la  trans- 
p lan ta tio n  un iterm inale  des veines sur les a rte res , p. 596—597. —  *) W h a r t o n  
J o n e s ,  D iscovery th a t  th e  veins of th e  ha ts w ing (w hicli a re  fum ished  w ith  
valves) a re  endowed w ith  ry th m ica l co n tractility  and  th e  onw ard  flow of blood is 
accelerated  bv each  contraction . Philosophical T ransactions 1852, p. 131.
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Pulsationen zu erw ähnen , die genauer physiologisch von L u c h s i n g e r 1) 
und S c h if f  2) und jüngst von K a r f u n k e l 8) untersucht worden sind. Wie 
das Herz selbst, führen auch die accessorischen Herzen ihre Pulsationen un­
abhängig vom Zentralnervensystem  aus, sind dagegen in hohem Grade von 
dem in den Venen herrschenden Druck abhängig. W ie die Herzschläge bei 
starkem  arteriellen D ruck zunehmen, so nimm t die Tätigkeit dieser venösen 
Herzen bei starkem  venösen Druck zu. In beiden Fällen handelt es sich um 
eine sehr zweckmäßige funktionelle A npassung, welche geeignet ist, die ein­
tretende Stauung zu kompensieren. Über Venenpulsationen bei Säugetieren, 
insonderheit beim Menschen, vgl. K a r f u n k e l 3), S. 545.

§ 96.

Der Donders  sehe Druck.
In der P leuralhöhle herrscht ein Druck, der geringer ist als der Alveolen­

druck, und m ithin auch geringer, als der norm aliter diesem annähernd gleiche 
Atm osphärendruck. Dieser Unterschied zwischen Alveolen- und P leuraldruck 
rü h rt von der E lastiz itä t der Lungen her und ist im übrigen n u r abhängig 
von der jeweiligen G estalt und Deformation der Lunge. E r is t im m e r  vor­
handen, sowohl bei der Inspiration , als bei der forciertesten gegen einen 
äußeren W iderstand erfolgenden Expiration. In der extrem sten Inspirations­
stellung be träg t er 3 cm Hg, also etwa 1/ 6 des arteriellen Druckes, in der 
normalen Inspirationsstellung etwa 1 cm und in der Expirationsstellung 
mindestens noch 0,5 cm Hg.

F ü r  die Blutbewegung (wenigstens für die des großen Kreislaufes) 
kommt es jedoch nicht auf den D ruckunterschied zwischen dem D ruck in der 
Brusthöhle und dem in den Alveolen an, sondern h ierfür ist der Unterschied 
zwischen dem intrapleuralen und dem A tm osphärendruck maßgebend. W enn 
man nun bei geschlossener Stimmritze Expirationsbewegungen macht, oder in 
ein geschlossenes M anometer hineinatm et, so kann bekanntlich der Alveolen­
druck bis zu 25 cm Hg über den A tm osphärendruck steigen; dann beträg t 
also der Brusthöhlendruck je nach der Stellung der Lunge 22 bis 24,5 cm Hg 
mehr als der A tm osphärendruck.

Norm aler W eise jedoch kommunizieren die Luftwege frei mit der Außen­
lu f t, dann herrsch t in der Brusthöhle im m e r  ein D ruck, der niedriger 
ist als der A tm osphärendruck, und diesen D ruckunterschied bezeichnet man 
als negativen Druck der Brusthöhle —  wir wollen ihn, weil der A usdruck 
negativer D ruck sowieso nicht schön ist, als D o n d e rssc h en  Druck bezeichnen, 
denn D o n d e r s  (1853 4) ha t ihn zuerst gemessen.

Die Brusthöhle ist ein Raum, der teilweise von starren  und teilweise von 
beweglichen W andungen eingeschlossen ist. H errscht in einem solchen Raume 
ein n iedrigerer Druck als außen, so werden die nicht starren  Teile der W an­

')  L u c h s i n g e r ,  Von den V enenheizen  in  der F lu g h a u t der Flederm äuse, 
Pflügers A rch. 26, 445 bis 458, 1881. — s) S c h i f f ,  ebenda 26, 456. — 3) K a r ­
f u n k e l ,  U n tersuchungen  über die sogenannten  V enenherzen der F lederm aus, Arch. 
f. (A uat. u.) Pliysiol. 1905, S. 538. — 4) D o n d e r s ,  B eiträge zum  M echanism us 
der R esp iration  und Z irku la tion  im gesunden und  k ran k en  Z ustande, Zeitschr. f. 
ra t. Med., N. F , S. 3, 1853.



düng gemäß ihrer Biegsam keit und gemäß dem Druckunterschiede nach innen 
eingebuchtet werden, so zwar, daß beim Brustkasten die Rippen fast g a r nicht, 
die Rippenzwischenräume und das gespannte Zwerchfell ein wenig bewegt 
werden. Zu den Außenwänden der Brusthöhle gehören nun auch die W ände 
des Gefäßsystems, der Arterien, der Venen und des Herzens, tvobei der Inhalt 
des Gefäßsystems in bezug auf die Brusthöhle als Außenraum  zu betrachten 
ist. Also auch die einzelnen Gefäße werden bei einem niedrigeren Druck in 
der Brusthöhle gemäß ihrer Biegsamkeit ausgebuchtet werden und darum  
werden die dickwandigen, formelastischen A rterien, speziell die A orta sehr 
wenig erw eitert werden, m ehr schon die dünnwandigen Venen und am 
s t ä r k s t e n  d ie  W ä n d e  d e r  V e n tr ik e l  u n d  v o r  a l le m  d e r  V o rh ö fe  
w ä h r e n d  d e r  E r s c h la f f u n g  (denn dann besitzen gerade diese Gebilde eine 
außerordentlich geringe Form elastizität). Noch eins kommt hinzu. Der 
Druck w irkt natürlich proportional der gedrückten Fläche ein, und da be­
kanntlich der Gesam tquerschnitt der Thoraxarterien kleiner ist als der der 
Thoraxvenen, so werden auch aus diesem Grunde die Venen verhältnism äßig 
stärker auseinander gezogen. Daß bei forcierter Inspirationsanstrengung 
das Herzvolum beträchtlich vergrößert w ird, konnten Z u n t z  und S c h u m ­
b e r g 1) mittels Röntgendurchleuchtung direkt nachweisen.

Die Verhältnisse im kleinen Kreislauf liegen anders, jedenfalls ist soviel 
sicher, daß bei offener Glottis alle Gefäße des Brusträum es unter einem ge­
ringeren Drucke stehen, als er außerhalb des Thorax herrscht. Dieser D ruck­
unterschied pflanzt sich im wesentlichen auf den Inhalt des venösen Teiles 
der Brusthöhle fort. <

Dieser D o n d e r s s c h e  A spirationsdruck w irkt dauernd, auch bei fest­
gehaltenem Thorax. W enn d e  J a g e r 2) und m it ihm T i g e r s t e d t 3) 
dies leugnet und sag t, eine dauernde K raftw irkung durch eine statische 
Stellung sei unmöglich, so is t dies zwar —  nicht n u r scheinbar, sondern 
auch de facto — richtig. Doch liegen hier eben keine rein statischen V erhält­
nisse vor. Ein druckerzeugendes W asserreservoir kann dauernd nu r ein 
tiefergelegenes Becken speisen, wenn dauernd nachgefüllt wird, wenn also z. B. 
irgend jemand das herabgeflossene W asser immer wieder hinauf transportiert. 
So aber ist es beim Herzen: die geschilderte Verteilung des Druckes würde 
bewirken, daß eine solche Menge von Blut in die Venen des Thorax ström t, 
bis der D ruckunterschied ausgeglichen ist. Daß dieser stationäre Zustand, 
der nach dem Tode in der T at möglich ist, w ährend des Lebens nicht P latz 
greifen kann , rü h rt daher, daß bei jeder Systole wieder neues Blut in die 
A rterien hinein und aus dem Thorax hinausgeworfen wird. S o la n g e  a lso  
d a s  H e rz  s c h lä g t ,  w i r k t  d e r  D o n d e r s s c h e  D ru c k  d a u e r n d ,  a l l e r ­
d in g s  m it  w e c h s e ln d e r  S tä r k e ,  b e i j e d e r  I n s p i r a t i o n  w ird  e r  v e r ­
m e h r t ,  b e i je d e r  E x p i r a t i o n  v e r m in d e r t .

Die respiratorischen Druckschwankungen sind nach dem Gesagten leicht 
zu verstehen. Doch w ird das Phänomen dadurch kom pliziert, daß offenbar 
nicht nur mechanische Gründe diese Druckschwankungen hervorrufen, sondern

*) Z u n tz  und S c h u m b u r g ,  Ü ber physiologische Versuche m it H ilfe der 
K öntgenstrahlen , A rch. f. (A nat. u.) Physiol. 96, 550. — *) d e  J a g e r ,  W elchen 
E influß h a t  die A bdom inalrespiration  au f den arte rie llen  B lutdruck? Pflügers A rch. 
33, 46 bis 48, 1884. — 8) T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  S. 133.

G rund der dauernden  W irk u n g  des D o n  d e rs s c h e n  Druckes. 8 5 3
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daß teils m it der Atm ung synchrone, teils sehr viel langsam er verlaufende 
Druckschwankungen auf nervösem Wege hervorgerufen werden, ln bezug 
auf die mechanische Seite der F rage vgl. die ältere L ite ra tu r bei T i g e r -  
s t e d t  (S. 139), vor allem die Arbeiten von M e y e r  und K n o ll. Von neueren 
Arbeiten erwähne ich die von M o s s o 1), B in e t  und C o u r t i e r l 2) und W e r t ­
h e im e r  3).

Auch die einzelnen Systolen sind von Einfluß auf den D o n d erssc h en  
Druck, denn durch die A ustreibung der Blutmenge wird naturgem äß der 
Inhalt des Brustraum es verkleinert, die Lungen dehnen sich dementsprechend, 
und gemäß dieser Lungendeform ation sinkt der intrathorakale D ruck, d. h. 
der D o n d e r s s c h e  A s p i r a t i o n s d r u c k  w ir d  b e i  j e d e r  S y s to le  v e r ­
m e h rt .

Diese pulsatorische Schwankung des Lungendruckes ist von E r n s t 4 *) 
und B a m b e r g e r 6) an der Verschiebung des Lungenrandes, von B u i s s o n 6) 
an der Einziehung der Brustwand, von V o i t 7) an der pulsatorischen D ruck­
schwankung der L ungenluft beobachtet w orden; die Einziehung der B rust­
wand registrierte L o v e n 8) graphisch, die Schwankung der Lungenluft vom 
Nasenloch aus M o s s o 9). Diese letzterw ähnten sogenannten cardiopneuma- 
tischen Kurven haben eine große L ite ra tu r hervorgerufen, hier kann nu r dar­
auf verwiesen werden.

Diese pulsatorischen Schwankungen dürften normalerweise praktisch 
ohne große Bedeutung sein, doch darf man nicht vergessen, daß man bei 
einigen Registrierungen, z. B. bei der R egistrierung des Venenpulses und bei 
der Registrierung der Vorhofsbewegungen vom Oesophagus gerade diese 
Schwankungen m it reg istriert und zwar wie M i n k o w s k i 19) wohl m it Recht 
hervorhebt, um so stärker, eine je größere Sonde man zu diesem Zwecke ver­
wendet (s. § 26 c., S. 717).

Aber im Gegensatz zu diesen Schwankungen scheint der A spirations­
druck selbst ein notwendiges Accessorium fü r die Kreislaufbewegung zu sein, 
wenigstens wird von den schwersten Zufällen berichtet, wenn man durch 
forcierte Expiration bei verschlossener Glottis künstlich den Thoraxdruck

l) A. M o sso , Les oscillations in terförentielles de la  pression sanguine, Arcli. 
ita l. de biol. 41, 257—270, 1904. — s) A. A. B i n e t  u. J . C o u r t i e r ,  Influence de la  
respiration  su r le trace  volum ctrique des m em bres, Compt. rend. de l ’Acad. 121,
219, 1895; D i e s e lb e n ,  Influence de l ’a ttitu d e  e t de la  compression su r la  form e
du pouls cap illa ire  e t du pouls a r te r ie l , Compt. rend. de la  soc. de biol. 1895, 
p. 819. — “) E. W e r t h e i m e r ,  Sur les v a ria tions de volum e des m em bres lies ä  la 
re sp ira tion , A rch. de physiol. norm , e t pa tho l. 1895, S. 753. — 4) E r n s t ,  S tudien
über die H e rz tä tig k e it, m it besonderer B erücksich tigung  der an  H errn  C r o u x '
Fissura sterni congenita gem achten  B eobach tung , V irchows A rch. 9, S. 269. —
')  B a m b e r g e r ,  B eiträge zu r Physiologie und Pathologie des H erzens, V irchows
A rch. 9, 1856. — ") B u i s s o n ,  Quelques recherches su r la  c ircu la tion , G azette  
m ed. de P aris  1861, p. 320. — 7) C a r l  V o i t ,  Ü ber D ruckschw ankungen  im  L ungen­
raum e infolge der H erzbew egungen, Z eitsch rift f. Biol. 1 , 390 bis 391, 1865. —
8) L o v 6 n ,  N ägra  iak ttag e lser öfver n järts lag e ts  infly taude pädet inom  bröst koyen
rädande tryeset, N ord. m ed. ask. 2, N r. 19, 1870. —  *) M o s so , Die D iagnostik  des
Pulses, Leipzig 1879, S. 42 bis 65. — l0) O. M in k o w s k i ,  Die R egistrierung  der 
H erzbew egung am  linken V orhof, D eutsche m ed. W ochenschr. N r. 31, 1907; Z ur 
D eutung von H erza ry th m ien  m ittels des oesophagealen K ard iogram m s, Zeitsclir. f. 
klin. Med. 62, 371, 1907.



über den der Atmosphäre binaustreibt. Dann wird zwar in geringer, aber 
überflüssiger Weise das H ineintreiben des Blutes in den Thorax erleichtert,
—  denn durch die Herzsystole wird ein derartig  großer D ruckunterschied ge­
schaffen, daß eine Vermehrung desselben durch die Verhältnisse des Thorax­
druckes kaum  etwas ausmachen kann —  dagegen w ird dem Venenblut bei 
seiner Rückkehr zum Herzen das Eindringen in den Thorax, in welchem, wie 
oben auseinandergesetzt, un ter Umständen ein Druck herrsch t, der den nor­
malen arteriellen Druck übersteigt, in außerordentlicher Weise erschwert, und 
zwar deshalb, weil aus physikalisch sehr leicht verständlichen Gründen von 
dem un ter diesen Verhältnissen sehr viel bedeutenderen Aortendruck (Herz­
systolendruck plus Überschuß des Thoraxdruckes) unverhältnism äßig viel mehr 
als normalerweise in den außerhalb des Thoraxraum es gelegenen Arterien 
verbraucht wird; es bleibt zum R ücktransport in den Venen wenig übrig, und 
um den Kreislauf aufrecht zu erhalten, müßte das Herz einen unverhältn is­
mäßig hoben Druck erzeugen, das verm ag es nicht zu leisten, es kommt zur 
S tauung im  Körperkreislauf und angeblich zu Todesfällen: W e b e r 1) be­
rich tet von einem Oberst To w n se n d , der auf diese Weise sich scheintot machte; 
W e b e r  selbst wurde bei einem solchen Versuche ohnmächtig. Auch bei 
Leuten, die einen großen Bissen verschluckt haben und sehr schnell ohne alle 
E rstickungskräm pfe sterben, soll dies die Todesursache sein. Ebenso bei 
plötzlichen Todesfällen im Gedränge, bei denen der B rustkasten zusammen­
gedrückt wird. Allerdings wäre hierbei außerdem noch ein andauernder 
Glottisverschluß nötig. ,

§ 9 7 .

Mechanischer Druck auf die Venen
( K ö r p e r b e w e g u n g e n ,  M a s s a g e ,  A r t e r i e n p u l s ) .

Schon oben hatten wir darauf aufmerksam gem acht, daß durch Druck 
au f die Venen das B lut zum Herzen getrieben wird. D auert nun dieser Druck 
w eiter an, so wird der fernere Durchfluß durch die Vene gehemmt. U nunter­
brochener Druck hemmt also —  abgesehen von der einen initialen Förderung
—  den venösen Rückfluß, ebenso wie er den arteriellen Zufluß hem mt, nu r 
daß die dünnwandigeren Venen leichter zusamm engedrückt werden und 
daher bei einem gleichmäßigen, mäßig starken Drucke bzw. bei einer Um­
schnürung der E xtrem ität es immer zuerst zu einer Erschw erung des venösen 
Rückflusses, dam it zu einer venösen S tauung und dam it eventuell zu einer 
allmählichen Erw eiterung der Gefäße kommt. So schreibt man ja  auch häufig 
genug  zu engen Strum pfbändern eine S tauung im Venensystem und consecu- 
tive Varicenbildung zu, ebenso w irkt der Druck des schwangeren U terus auf 
die rückführenden Venen des Beines.

W ird aber nun der Druck unterbrochen, so kann Blut leicht nach­
ström en, und zwar wegen der Klappen nu r von der Peripherie her. Dies 
B lut wird bei einem wiederum folgenden Drucke neuerdings zum Herzen ge­
worfen. D u rc h  r h y th m is c h e  B e w e g u n g e n  w ird  d a h e r  d e r  V e n e n rü c k ­

')  W e b e r ,  Ü ber die A nw endung der W ellenlehre a u f  die L ehre  vom K reis­
la u f  des B lutes und insbesondere au f die Pu lslehre, Ber. d. sächs. Ges. d. Wiss., 
M ath.-phys. Kl., S. 31.

Die G efährlichkeit des hohen Alveolendruckes. 8 5 5
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f lu ß  g e f ö r d e r t ,  d u r c h  k o n t in u i e r l i c h e n  D ru c k  w ird  e r  e r s c h w e r t .  
Besonders in der unteren  E xtrem ität, wo zahlreiche und suffiziente Venenklappen 
vorhanden sind, ist dies der Fall. B eim  G e h e n  s e t z t  a ls o  d e r  M e n sch  se in  
a c c e s s o r is c h e s  H e rz  in  B e w e g u n g , und das ist nicht der unwesentlichste 
Vorteil körperlicher Bewegungen und insonderheit langer W anderungen.

Den Mechanismus dieser Vorgänge ha t besonders B r a u n e 1) un te r­
sucht. E r findet, daß bei bestimmten Stellungen die hauptsächlichsten 
Venen ganz besonders d ila tie rt, bei anderen Stellungen ganz besonders 
verengt sind, und zw ar is t das nicht etwa nur eine Folge des Muskel­
druckes, sondern auch eine Folge der A rt und Weise, wie die Venen an 
und zwischen den einzelnen Fascien und Bändern angeordnet sind, vor allem 
zeigte B r a u n e  auch, daß eine V erlängerung der Venen fast immer m it einer 
Volumvergrößerung verbunden ist. Da nun die großen Venen meist auf der 
Beugeseite liegen, w ird eine Streckung im allgemeinen m it A nspannung und 
Volumerweiterung verbunden sein, während eine Flexion das Gegenteil, also 
Volumverminderung, zur Folge hat. Auch der Einfluß aller anderen Stellungen 
ist von B r a u n e  untersucht. Im allgemeinen findet er, daß das Venensystem 
des Körpers in möglichst hohem Grade erschlafft is t ,  also einen möglichst 
kleinen Baum einnim m t, wenn sich der Körper in einer Stellung befindet, 
die an die H altung des Embryo im M utterleibe erinnert, während beim Stehen 
m it gespreizten Beinen und ausw ärts gestellten Füßen, zurückgebogenem 
Kopfe und wagerecht und möglichst weit rückw ärts gehaltenen Armen die 
höchste überhaupt erreichbare Spannung und demzufolge die w eitgehendste 
Erw eiterung des Venensystems ein tritt. Ebenso wie beim Gehen tr i t t  diese 
W irkung  bei allen Körperbewegungen auf. Sehr viele der im T urnun ter­
rich t angegebenen Freiübungen zielen wohl unbewußt darauf hin, die Stellung 
des Körpers so zu verändern, daß Stadien einer möglichsten Spannung des 
Venensystems m it Stadien einer möglichsten Erschlaffung abwechseln. Vor 
allem dürften die von I. P. M ü l l e r 2) angegebenen Freiübungen in dieser 
Beziehung als zum Teil außerordentlich vollkommen bezeichnet werden. Man 
könnte von diesem Gesichtspunkte aus naturgem äß alle Sports gruppieren, 
doch genügt das Gesagte.

Erw ähnen wollen wir nur noch, daß diese W irkung nicht nur bei aktiven 
Bewegungen, sondern auch bei passiven au ftritt. Massage und Reiten wären 
hier vor allem zu nennen.

O z a n a m 3) machte darauf aufm erksam , daß derartige interm ittierende 
Druckwirkungen auch von den pulsierenden A rterien auf die sie begleitenden 
Satellitvenen ausgeübt werden. Daß hierdurch ebenso wie durch all die bis­
her genannten F aktoren der venöse Blutstrom  gefördert werden kann , ist 
richtig. N ur handelt es sich hier nicht im eigentlichen Sinne um ein accesso­
risches H erz, weil ja  hier die wirkende K raft — der wechselnde arterielle 
Druck —  ursprünglich ebenfalls vom Herzen ausgeht.

')  B r a u n e ,  B eiträge zu r K enntnis der V enenelastiz itä t, B eiträge zu r A nat. 
u. Physio l., Festgabe fü r  C. L u d w ig ,  1874, S. 35; Das Venensystem  des m ensch­
lichen K örpers, e rläu te rn d er T ex t, 8. 1 bis 13, 1884. — s) I. P. M ü l l e r ,  M ein 
System , T ilge , K openhagen 1904. — 8) O z a n a m ,  De la  circu la tion  veineuse p a r 
influence, Compt. rend. de l’acad. d. Sciences 93, 92, 1881.
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§ 98.

A spirierende K räfte der Herzwand selbst.
(D ie  s o g e n a n n t e  a k t i v e  D ia s to le .)

Nicht nur durch die Fis a tergo, den D o n d e rssc h e n  Druck und die 
eventuellen rhythmischen Druckschwankungen peripherer Venen soll die dia­
stolische Füllung zustande kom m en, sondern auch durch a s p i r i e r e n d e  
K r ä f t e ,  w e lc h e  in  d e r  H e rz w a n d  s e lb s t  ih r e n  S itz  h a b e n . U nter 
dieser R ubrik fassen wir a,lles das zusammen, was von den verschiedensten 
Seiten un ter dem Begriff der aktiven Diastole vorgebracht ist. W ir geben 
uns keine Mühe, eine der m annigfachen genaueren Definitionen der aktiven 
Diastole zu acceptieren oder gar eine eigene- aufzustellen, weil w ir die ganzen 
un ter diesen Namen fallenden Begriffe fü r überflüssig halten. Eine Zusammen­
stellung hierüber siehe bei E. E b s t e i n 1), wo sich auch weitere L ite ra tu r 
findet. Im Altertum  glaubte man an eine A nsaugung durch allerlei mystische 
Kräfte. Dem tra t  im 17. Jah rhundert H a r v e y 2) entgegen, der die An­
saugung im wesentlichen verw arf; H a ie s 3) und H a l l e r 4) im 18. Jah rhundert 
folgten ihm. Im Anfänge des 19. Jahrhunderts versuchte man die Notwendig­
keit des Vorhandenseins der E lastizitätsansaugung aus G ründen a priori zu 
beweisen, aber C a r u s 6) erw iderte schon ganz rich tig , daß es darauf an­
käme, zu beweisen, daß dieser elastische Druck wirklich ein „ z u r e ic h e n d e r  
G ru n d  v e n ö s e r  B lu tb e w e g u n g “ , nicht aber, ob eine minimale An­
saugung eventuell m ö g lic h  sei.

So ist es auch heute noch. Alle Versuche, die aktive Ansaugung des 
Herzens zu begründen, kommen um die einfache Tatsache nicht herum, 
welche schon L. F i c k 1') konsta tie rt h a t, und die jeder leicht nachprüfen 
kann , daß das Herz bei eröffnetem Thorax durch die Venen kein Blut 
aus einem Gefäße schöpfen kann , dessen Niveau niedriger is t, als das des 
Herzens. Sofort arbeitet das Herz leer, es saugt also, wenigstens un ter 
diesen U m ständen, so gu t wie g a r nicht. Sehr richtig weisen auch schon 
B e rg m a n n  und L e u c k a r t  im Jahre  1852 in ih rer vergleichenden Anatomie 
und Physiologie darauf hin, daß die Schlaffheit der Venenwandung die U n­
wichtigkeit saugender Kräfte fü r die Bewegung des Venenblutes schlagend 
dartue, da jeder Versuch, aus einer schlaffen Röhre zu saugen, ein Zusammen­
fallen derselben bewirken muß. W enn trotzdem  in folgendem die aktive 
Diastole genauer behandelt werden wird, was allerdings unverhältnism äßig 
viel Raum beanspruchen wird (wie es oft gerade m it den unbedeutendsten 
Sachen der Fall ist), so geschieht das, weil vor allem in klinischen Kreisen 
die aktive Diastole wieder neuerdings Freunde gewinnt.

*) E b s t e i n ,  Die Diastole des Herzens, Ergebnisse der Physiol. 3 (2 ), 123, 1904.
— !) W. H a r v e y ,  E xerc ita tio  anato in ica  de m otu cordis e t sanguinis in  anim alibus, 
4°, F ra n k fu rt  1628. — 3) H a ie s ,  H äm ostatik , London 1733. — *) A. v. H a l l e r ,  
M em oire sur la  n a tu re  sensible e t irritab le  des parties  du  corps h u m ain  1, 392.
— 5) C. G. C a r u s ,  Ü ber den B lu tlau f, inw iefern  er du rch  D ruck- und S au g k iaft 
des H erzens bedingt werde, J .  F . M eckel, D eutsches A rchiv  f. Physiol. 4  (3. H eft), 
H alle und Berlin 1818, S. 413 bis 428. — 6) L u d w ig  F i c k ,  B em erkungen über 
einige V ersuche zu r E rlä u te ru n g  der M echanik des H erzens, J . M üllers A rch. f. 
A nat. u. Physiol. 1849, S. 283 bis 285.
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Die Tatsachen.
Die tatsächlichen Feststellungen, die tro tz  des Gesagten zu der Annahme 

einer aktiven Diastole verführt haben, sind
1. D ie  T a t s a c h e  d es  V e n e n p u ls e s  [ G ü n th e r  (1828 ])]. Dieser be­

weist Schwankungen des Druckes und da dieselben nur in den dem Thorax 
näheren Venen auftreten, gewisse zeitweilige Beschleunigungen, die im Thorax 
ihre Ursache haben und die m an, wenn man will, als Ansaugung bezeichnen 
mag (wie auch die dikrote Talwelle des Arterienpulses einer A nsaugung ent­
spricht). Eine praktische Bedeutung braucht diese Ansaugung darum  nicht 
zu haben. Daß sie zudem vom Herzen herrühre, ist gar nicht erwiesen.

2. D ie  T a t s a c h e ,  daß ein frisch ausgeschnittenes, in  Kochsalzlösung 
gelegtes H e r z  s i c h  b e i  j e d e r  D i a s t o l e  w i r k l i c h  f ü l l t  [ J a m e s  
J o n s o n 2) und C h a s s a ig n a c 3)] beweist in der T at eine gewisse Ansaugung, 
doch da es hierbei im wesentlichen nur die Reibung zu überwinden gilt, 
ist die notwendige K raft eine ganz minimale oder könnte es doch zum 
mindesten sein. Noch weniger beweisend sind die Versuche von E. F i c k 4), 
der am to tenstarren  Herzen konsta tierte , daß man mittels rhythm ischen 
Zusammendrückens und W iederloslassens Blut hindurchpum pen kann , denn 
daß das t o t e n s t a r r e  H erz  Form elastizität besitz t, braucht nicht bewiesen 
zu werden, sondern die F rage ist zu entscheiden, ob solche den e r s c h la f f t e n  
oder besser gesagt den e r s c h la f f e n d e n  V e n tr ik e ln  zukommt.

3. Die schon früher behauptete, von G o ltz  und G a u le 5) mittels 
ihres Ventilmanometers aber zuerst einwandfrei festgestellte Tatsache, daß 
im I n n e r n  d e s  H e r z e n s  a u c h  b e i  e r ö f f n  e t em T h o ra x  e in  um  
m e h r e r e  C e n t im e te r  H g  n i e d r i g e r e r  D r u c k  h e r r s c h t  a ls  d e r  A tm o ­
s p h ä r e n d r u c k .  Die Tatsache des verm inderten Druckes, die seitdem 
von de J a g e r 6) ,  R o l l e s t o n 7) , v o n  F r e y  und K r e h l 8) zum Teil m it 
besseren M ethoden ebenfalls nachgewiesen werden konnte, darf als sicher­
gestellt angesehen werden. Diese Feststellung ist fraglos uogemein bedeut­
sam , allerdings ist n u r erwiesen, daß solch niedriger Druck an irgend einer 
Stelle und in irgend einem noch so kurzen M oment vorkommt. Es ist 
also fraglich , ob diese Druckschwankung nicht nur der Ausdruck lokaler 
W irbel ist, und ob er nicht so kurz dauernd ist, daß er durch keine irgendwie 
nennenswerte Blutbewegung hervorgerufen werden kann , sondern n u r die 
Summation derselben durch eine VentileinschaltuDg m erkbare Resultate hervor­
ruft. Da nun im Versuche, wie wir oben gesehen haben, tatsächlich eine 
solche Blutbewegung in den Venen nicht nachweisbar ist, sind wir gezwungen, 
uns das G o l tz  und G a u l e  sehe Phänomen in einer derartigen Weise zu

*) G ü n t h e r  bei G. W e d e m e y e r ,  U ntersuchungen  über den K reislauf des
B lutes usw., H annover 1828, S. 180. — *) J a m e s  J o n s o n ,  A. P . W. P h i l i p ,  Some 
observations re la tin g  to  th e  powers of c ircu la tion  e tc ., M edico-chirurgical trans- 
actions 2 (133), 397, London 1823. — s) E . C h a s s a i g n a c ,  D issertation  su r la  
tex tu re  e t le däveloppem ent des Organes de la  c ircu la tion  sanguine, Paris, 17. Ju n i 1836.
4) 1. c. — 5) G o l tz  und  G a u le ,  Ü ber die D ruckverhältn isse  im  In n ern  des
H erzens, Pflügers A reh . 17, 100 bis 120, 1878. — 6) J . d e  J a g e r ,  Ü ber die Saug­
k ra f t  des H erzens, Pflügers A rch. 30, 491 bis 510, 1883. —  7) H. D. R o l l e s t o n ,
Observations on th e  endocardical pressure Curve, Jo u rn . of th e  pliysiol. 3, 235—262,
1887.— 8) v. F r e y  u. K r e h l ,  U ntersuchungen  ü b er den Puls, d u  B o is  A rch. 1 8 9 0 , S. 31.
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erklären. Außerdem hat schon M o e n s 1) darauf hingewiesen, daß es 
sich hierbei möglicherweise nicht um einen Zustand w ährend der Diastole, 
sondern während der Systole handelt. Ob die d e  J a g e r  sehen Einwände 
hiergegen berechtigt sind, bleibe dahingestellt, da die U ntersuchungen von 
F r e y  und K re h l  zu beweisen scheinen, daß M oens U nrecht hat. Hiernach 
scheint es im Gegenteil, als ob das Druckminimum kurz vor den Schluß der 
Cuspidalklappen zu liegen kom m t, und es dürfte vielleicht verm utet werden, 
daß der tiefe Druck bereits m it den Klappenschlußwirbeln in V erbindung steht.

4. Die Tatsache, daß ein Froschherz bei der Diastole einen entgegen­
stehenden Druck von etwa 0,1cm  Hg überwindet (M osso  und P a g l i a n i 2) , 
und daß ein Hundeherz selbst einen Druck von 0,2 cm H g, im Mittel 
0,13 cm Hg überwindet ( S t e f a n i 3). Die Versuche von S t e f a n i  sind 
in  der Weise angestellt, daß m ittels einer Pericardialfistel F lüssigkeit in den 
Pericardialraum  gepreßt und dadurch der auf dem Herzen lastende Druck 
erhöht wurde. Dabei wurden allmählich die Pulse kleiner, der A ortendruck 
sank und der venöse D ruck stieg. In dem Moment, in dem dann die Z irku­
lation überhaupt versagte, w ar der Pericarddruck um durchschnittlich 
0,13cm  Hg höher als der venöse D ruck, und diesen Druck nennt S t e f a n i  
den diastolischen Druck. Leider findet sich in der mit etwa 70 Kurven aus­
gestatteten  zusammenfassenden A rbeit S t e f a n i s  keine einzige K urve, die 
gerade diese fundam entale Tatsache illustrierte , und doch wäre eine Kurve 
gerade hier wünschenswert; denn da nur die Zahlen angegeben sind, bei der 
die Zirkulation gerade aufhört, weiß man nicht, un ter welchen Bedingungen 
dies Aufhören zustande kommt. Sicher ist nur, daß dies durchaus keine 
norm alen Bedingungen sind, und viel wichtiger als die S te fa n isc h e  Angabe 
wäre es, zu wissen, ob etwa der venöse Druck dauernd und eben vor allem 
un ter normalen Bedingungen geringer war als der pericardiale. Aber wäre 
dies selbst so, so wäre das noch kein Beweis für die A nsaugung, denn bei 
einem peristaltischen Fortschreiten der Muskel welle kann m an sich sehr wohl 
vorstellen, daß das Blut auch ohne Ansaugung durch das Herz getrieben 
werden kann , auch wenn in der Pericardhöhle dauernd ein höherer Druck 
herrscht als in den Venen. Nun ist aber gerade für den Vorhof das Vor­
handensein einer derartigen peristaltischen K ontraktion behauptet worden, 
wonach sich eben zuerst die M uskulatur der venösen Einwindungsstellen 
sph ink terartig  kontrahiert. Außerdem hat F r a n g o is  - F r a n c k  4) darauf 
hingewiesen, daß aus seinen schon im Jahre  1877 publizierten Versuchen 
hervorgeht, daß die U nterdrückung der Zirkulation dann e in tritt, wenn die 
Vorhöfe m it ihren schlaffen W änden vom Pericarddruck kom prim iert werden, 
und daß demnach hierbei die diastolische Saugwirkung gar nicht in F rage 
komme. Diese Einwände widerlegen die A nschauung, als ob S te f a n i  w irk-

*) A. M o e n s ,  D er erste  W ellengipfel in  dem absteigenden Schenkel der 
Pulskurve, Pflügers A rch. 20, 517 bis 533, 1879. — *) A. M o sso  e P a g l i a n i ,  C ritica 
sperim entale  della a ttiv itä  diasto lica del cuore, G iorn. d. reale Acc. di med. di 
T orino  39, 290, 324, 1876; R e fe ra t von J . R o s e n t h a l  im  Zentralb l. f. d. med. Wiss. 
1877, S. 294 bis 296. — 3) S t e f a n i ,  Cardiovolum e pression pericard ique e t activitö  
de  la  diastole, Experiences du  Prof. A. S t e f a n i ,  Avec deux planches, Resum e de 
l ’au te u r, A rch. ita l. de biol. 18, 119— 155, T urin  1893. — 4) F r a n g o i s - F r a n c k ,  
Nouvelles recherches su r les accidents causes p a r  la  compression du coeur dans le 
pericarde, Compt. rend. de la  soc. de biol. 1897, p. 91—93.
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lieh den diastolischen Druck gemessen habe, sprechen aber an sich nicht gegen 
das Vorhandensein einer diastolischen Saugwirkung. Doch wie dem auch sei, 
abgesehen auch von all diesen Einwänden, beweisen die S te f  an ischen  Versuche 
doch höchstens, daß sich in einem Herzen, das von außen m it einem Druck 
von 2 bis 3 cm Hg zusammengepreßt w ird , einige elastische Spannungen en t­
wickeln, die es wieder in den ausgedehnten Zustand zurückzubringen versuchen. 
Ob derartige elastische Spannungen auch dann vorhanden sind, wenn das Herz 
nicht zusamm engedrückt, sondern im Gegenteil durch den D o n d erssc h en  Druck 
ausgedehnt wird, darüber besagen die S te f a n  ischen Versuche gar nichts.

Der Versuch, den L u c ia n i  noch 1904 x) wieder beschreibt, wonach sich 
in einer horizontalen Glasröhre, die m it dem Ventrikel verbunden ist, aspira- 
torische Bewegungen bem erkbar machen, beweist natürlich ebensowenig, wie 
die unter Nr. 1 angeführten Versuche, denn auch hier ist nur eine K raft not­
wendig, welche im stande ist, die Heibung zu überwinden. In einer neuer­
lichen N achprüfung konnte auch v o n  d e n  V e ld e n 2) weder an dem iso­
lierten noch an dem im Kreislauf schlagenden Herzen irgend eine aktive 
Saugwirkung der Kammern konstatieren.

Auch beim Menschen wollen manche eine aktive Diastole beobachtet 
haben; so ha t z. B. v. S m o le n s k i in den Kardiogrammen, welche v. Z ie m sse n  
an dem freiliegenden Herzen der K a th a r in a  S e r a f in  gewonnen, die Beweise 
fü r eine aktive Diastole sehen wollen; doch ist zu berücksichtigen, daß man 
über die tatsächliche D eutung derartiger Kardiogramm e durchaus noch nicht 
einig ist, so daß so weitgehende Schlußfolgerungen verfrüht erscheinen.

In neuerer Zeit ha t die Frage nach der aktiven Saugwirkung des 
Herzens auch das Interesse der K liniker erreg t [vgl. hierüber K r e h l 3)].
D. G e r h a r d 4) und W . M a th e s 5) haben sich gegen die Annahme einer 
nachweisbaren aktiven Diastole ausgesprochen, während B r a u e r 6) sich fü r 
eine aktive Diastole ausspricht.

§ 9 9 .
Theoretische Deutungen.

Dies ist alles, was für die aktive Diastole bzw. die aktive A nsaugung 
durch das Herz ins Feld geführt werden kann. Abgesehen von diesem 
W enigen ist der übrige Inhalt der so außerordentlich großen L ite ra tu r n u r 
Diskussion ü b e r  diese Tatsachen, E rklärungsversuche, die wir im folgenden 
kurz erwähnen wollen.

Fassen wir jedoch vorher noch einmal zusammen, was wir nach dem 
Gesagten als tatsächlich festgestellt ansehen können. Neben all den anderen 
K räften, welche einen Rückfluß zum Herzen garantieren  (Vis atergo, D o n d e r s -  
scher Druck und accessorische Herzen), ist auch wohl eine geringe A nsaugung 
der Herzwände selbst vorhanden, muß schließlich vorhanden sein, denn dem

*) L u c i a n i ,  P h y s io lo g ie  d e s  M e n s c h e n , I n s  D e u ts c h e  ü b e r t r a g e n  v o n  S. B a g -  
l i o n i  u n d  H . W i n t e r s t e i n ,  1. L i e f e r u n g .  G . F i s c h e r ,  J e n a  1904 . —  *) v . d . 
V e l d e n ,  V e r s u c h  ü b e r  d ie  S a u g w ir k u n g  d e s  H e rz e n s ,  Z e i ts c h r .  f. e x p e r im . P a th o l .  
3 , J u l i  1906. —  8)  K r e h l ,  P a th o lo g is c h e  P h y s io lo g ie ,  L e ip z ig  1 8 9 8 , S. 6 ff. —
*) D . G e r h a r d ,  Z u r  L e h r e  v o n  d e r  S a u g k r a f t  d e s  H e r z e n s ,  V e rh .  d . 23 . K o n g r .  
f .  i n n e r e  M ed . 1906, S . 299 . —  4)  M a t h e s ,  Z u r  L e h r e  v o m  K r e is la u f  in  d e r  P e r ip h e r i e ,  
D e u ts c h .  A r c h .  f .  k l in .  M ed . 89, 3 8 1 , 1907. —  6) B r a u e r ,  U n te r s u c h u n g e n  a m  
H e rz e n ,  K o n g r .  f .  i n n e r e  M ed ., L e ip z ig  1904.
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diastolischen Herzen muß doch — abgesehen von allen anderen eventuellen 
G ründen —  eine gewisse Form elastizität zukom men, das frisch heraus­
geschnittene, erschlaffte H erz , das man (breit eröffnet) in Kochsalzlösung 
wirft, nim m t, wovon man sich leicht überzeugen kann , immer eine Stellung 
an, welche dem gefüllten Herzen entspricht. Also eine gewisse Form elastizität 
ist vorhanden, doch ist sie minimal, un ter normalen Bedingungen, wie aus 
den L u c ia n isc h e n  Versuchen recht eigentlich her vorgeht, kann aber während 
der Totenstarre [L. F i c k 1)] recht bedeutend werden und auch un ter er­
höhtem Außendruck [ S t e f a n i 2)] merklich gesteigert werden. Ob man diese 
kaum  merkliche A spiration etwa als aktive Diastole bezeichnen will, ist 
schließlich Geschmacksache, aber diejenigen, welche von einer eigentlichen 
aktiven Diastole sprechen, meinen dam it nicht diese kaum merklichen Spuren, 
sondern sie stellen sich vor, daß der wesentlichste Anteil an der Rückström ung 
eben durch diese A spiration zustande kommt. Da nun aus dem bisher Ge­
sagten deutlich hervorzugehen scheint, daß die ansaugende K raft keine sehr 
große sein kann , so dürfte es ziemlich unwichtig, vor allem auch fruchtlos 
sein, zu entscheiden, welcher von den folgenden Ursachen die hauptsächlichste 
Bedeutung zukommt. Alle die zu nennenden Gründe üben unzweifelhaft 
eine geringe W irkung im Sinne der Aspiration aus, da aber die Summe aller 
dieser W irkungen nu r gerade an der Grenze des eben Merklichen zu stehen 
scheint, b raucht nicht jedesm al gesagt zu werden, daß die einzelnen W irkungen 
minimal sein müssen.

Einige ganz unmögliche Hypothesen lassen wir im folgenden fort. Vgl. 
eventuell darüber E b s te in .  Ebenso lassen wir alle K ritik  fo rt, sowohl unsere 
als die der Autoren — es genüge, anzugeben, daß meist jeder, der eine der 
folgenden Ansichten v ertritt, nachzuweisen versucht, daß die Gründe der anderen 
nu r schwache und kaum  m erkbare W irkungen hervorrufen — , wir lassen 
diese gegenseitige K ritik fo rt, trotzdem  gerade hierin vielleicht das W ert­
vollste der einzelnen Arbeiten beruht.

Man kann nun die Einteilung nach den wirksamen Ursachen vornehmen 
und kom m t dabei zu folgendem Schema, wobei wir allerdings den von den 
Autoren jedesmal gewünschten G rad der A ktiv ität (worauf E b s t e i n  z. B. 
ein Hauptgewicht zu legen scheint) nicht berücksichtigen, denn wenn einer 
z. B. sagt, es sei eine passive E lastizität, und der andere, es sei eine lebendige 
E lastizität, so ist das dasselbe, nu r der zweite d rückt sich ein wenig unklarer aus. 
Ü berhaupt könnte es aus der L ite ra tu r scheinen, daß der Begriff „ a k t i v “ ein 
recht vieldeutiger ist.

A k t i v e
D i a s t o l e

d u r c h  M u s k e l­
k r ä f t e  

d u r c h
e la s t is c h e  K r ä f te

P a s s i v e
D i a s t o l e

d u r c h  D r u c k ­
u n te r s c h i e d e

a n d e r e  K r ä f t e

/  a k t iv e  E r s c h la f f u n g  
1 W ir k u n g  v . A n ta g o n is te n  

/  in  F a s e r n  \
1 in  M u s k e ln  )

/  vis a tergo \
( D o n d e r s s c h e r  D r u c k /

I  B lu t in je k t io n  i n  d ie  H e rz -  
J w a n d

I Z e r r u n g e n  in  d e m  s ich  
b e w e g e n d e n  H e r z e n

E x p a n s i o n s d i a s t o l e  
A n t a g o n i s t e n d i a s t o l e  

a k t iv e  o d e r  p a ss iv e  
E l a s t i z i t ä t s d i a s t o l e

r e i n  p a s s i v e  D ia s to le

E r e k t i o n s d i a s t o l e  

m e c h a n i s c h e  D i a s t o l e

) F i c k ,  1. c. —  *) S t e f a n i ,  1. c.
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Hierbei ist der Begriff der A ktiv ität in der Weise gefaßt, daß d arun te r 
diejenigen K räfte zusammengefaßt werden, deren E ntstehung auf die V entrikel­
wand zurückgeführt werden kann , die E r e k t io n s d ia s t o l e  ist danach aber 
eine passive, denn ihre Ursache liegt in dem einströmenden Blute, n icht in  
der Ventrikelwand selbst.

Im folgenden soll diese systematische Einteilung nicht verwendet werden, 
sondern die mannigfachen Ansichten der Autoren sollen so zusamm engefaßt 
werden, wie es am bequemsten ist.

a) D i l a t a t o r i s c h e  F a s e rn .
(E x p a n s io n s -  u n d  A n ta g o n is te n d ia s to le .)

Die älteste A nsicht is t, daß die A spiration durch Muskelfasern erfolgt, 
die so angeordnet sind, daß ihre K ontraktion eine E rw eiterung des Ventrikels 
bedingt. Meist werden hierfür die longitudinalen Fasern in Anspruch ge­
nommen. G a le n o s 1) glaubte dies und V e s a l2) folgte ihm hierin. Im 
18. Jah rhundert versuchten CI. P e r r a u l t 8) und G. E. H a m b e r g e r 4), 
diese Lehre gegenüber der A utorität H a l l e r s  zu verteidigen. Im 19. Ja h r­
hundert h a t nur S p r i n g 8) sich g la tt zu der alten G alenschen  A nsicht 
bekannt. Von den Franzosen wurden allerlei andere Fasern  als Dila­
tatoren  vorgeschlagen, von B r ä c h e t 8) die „fibres rayonnantes“ , von 
F i l h o s 7) die „fibres contournees in te rnes“ und von C h o r io l8) die Spiral­
fasern des Herzens. K r e h l 0) und v. F r e y 10) neigen mehr der Ansicht 
zu, daß die Longitudinalfasern im G runde D ilatatoren seien, nur beschreiben 
sie es etwas anders, wobei sich ihre Vorstellungen m ehr denen der E lastiz itä ts­
verfechter nähern. Gemeinsam ist beiden, daß die zirkulären Fasern des 
Triebwerkzeuges die Ring- und Sphinkterm uskulatur eher erschlaffen als 
die longitudinalen Fasern. Dann sollen die durch die zirkulären Schichten 
vorher zusamm engepreßten Longitudinalfasern auseinander springen und 
dem Ventrikel dabei eine bestimmte G estalt geben, eben deshalb, weil sie 
selbst noch kontrah iert sind. Hierbei ist der Gedanke maßgebend, der ja  
auch bei der F rage nach den Gefäßerweiterern wiederkehrt, daß kontrahierte 
Muskelfasern, weil sie einen größeren Q uerschnitt haben, auch einen größeren 
Querschnitt um randen müssen, ebenso wie man m it beispielsweise 20 5 P fg -  
Stücken, von denen man eins an das andere leg t, nu r einen kleineren Kreis 
einschließen kann, als m it 20 genau gleichartig angeordneten 10 Pfg.-Stücken.

*) G a l e n o s ,  G a le n s  W e r k e  ( ü b e r s e tz t  v o n  C h .  D a r e m b e r g )  1 ,  4 0 2 f f . ,  P a r i s  
1854. —  s)  V e s a l i u s ,  D e s  c o rp o r is  h u m a n i  f a b r i c a  V e n e ti is  1568. —  8)  C I. P e r r a u l t ,  
M e c a n iq u e  d e s  a n im a u x  3, 230— 231. —  4)  G . E .  H a m b e r g e r ,  P l iy s io lo g ia  m e d ic a  
s eu  d e  a c t io n ib u s  c o rp o r is  l iu m a n i  e tc . ,  J e n a e  1 7 5 1 , p .  54 . —  5)  M . A . S p r i n g ,  
M e m o ire  s u r  le s  m o u v e m e n ts  d u  c o e u r  e tc .  I n : M e m o ire s  d e  l 'a c a d e m ie  r o y a le  . . .  
d e  B e lg iq u e  33, B ru x e l le s  1861. —  *) J .  L . B r ä c h e t ,  S u r  l a  c a u s e  d u  m o u v e m e n t  
d e  d i l a ta t io n  d u  c o e u r ,  P a r i s  (D is s .)  1813, N r .  18, p . 1 8 ; P h y s io lo g ie  e le m e n ta i r e  d e  
l ’h o m m e  1, 118— 120, 2. A u s g a b e , L y o n  1855. —  7)  J .  B . F i l h o s ,  C o eu r , P h y s io lo g ie  
e t  p a th o lo g ie  e tc .,  P a r i s  1833, N r .  132, p . 8 u .  9. —  8)  C h o r i o l ,  C o n s id e ra t io n s  s u r  
l a  s t r u c tu r e ,  le s  m o u v e m e n ts  e t  le s  b r u i t s  d u  c o e u r  (T h e s e ) ,  P a r i s  1841, N r .  82, p . 14. 
—  9)  L . K r e h l ,  B e i t r ä g e  z u r  K e n n tn is  d e r  F ü l l u n g  u n d  E n t l e e r u n g  d e s  H e rz e n s ,  
L e ip z ig  1891, —  10)  M . v . F r e y ,  D ie  U n te r s u c h u n g  d e s  P u ls e s  u n d  i h r e  E r g e b n is s e  
in  g e s u n d e n  u n d  k r a n k e n  Z u s tä n d e D , B e r l in  1892.
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Es ist nicht daran zu zweifeln, daß dieser Mechanismus, wenn er s ta tt hätte, 
sehr angebracht wäre, doch wissen wir eben nicht, ob wirklich die Kreisfasern 
früher erschlaffen als die Longitudinalfasern.

b) D ie  E l a s t i z i t ä t .
(Elastizitäts- und mechanische Diastole.)

Die Elastizität spielt sicher eine gewisse Rolle, und dies dürfte  auch 
wohl von niemand geleugnet w erden, nur darüber, wie groß diese Rolle ist, 
gehen die Meinungen auseinander. Das Hauptgewicht auf die E lastizität ge­
legt hat zuerst V ie u s s e n 1), dann H o p e  * 2). Am schärfsten form uliert h a t diese 
Ansicht M a g e n d ie 3), der sagte, das H e rz  i s t  e in e  D r u c k p u m p e  d u r c h  
s e in e  K o n t r a k t i h i l i t ä t ,  u n d  e in e  S ä u g p u m p e  d u r c h  s e in e  E l a s t i z i t ä t ,  
wobei er das hübsche Bild gebrauchte, das Herz füllt sich m it Blut, wie ein m it 
einem Loch versehener zusamm engepreßter Gummiball sich beim Loslassen 
m it W asser füllt. L. F i c k 4) machte die E lastiz itä t fü r seine Resultate am 
leichenstarren Herzen verantwortlich. G o ltz  und G a u le 6) erklärten  auf 
diese Weise ihre Versuche und machen besonders auf die E lastiz itä t der 
Aortenwurzel aufm erksam , welche bei der Erschlaffung des Herzens sich 
erweitern und dabei eine A ufrollung der an ihr befestigten Spiralfasern be­
wirken soll (?). R o l l e t 6) macht darauf aufm erksam , daß der Verkürzung 
der Schlagadern bei dem Zustandekomm en der Diastole eine gewisse Be­
deutung zukommt. d e  J a g e r 7) schließt sich ebenfalls der E lastizitäts­
hypothese an, und endlich wollen wir noch erwähnen, daß auch C a r p e n t e r 8) 
nichts anderes tu t,  denn daß er nebenbei die E lastiz itä t wiederum durch 
molekulare Abstoßung zu erklären sucht, ist hier ja gleichgültig. Auf 
ziemlich unklaren Vorstellungen über E lastiz itä t scheinen die Ansichten von 
B i c h a t 9) und B o u i l l a u d 10 *) zu beruhen. B ic h a t  m eint, die Ausdehnung 
sei ein vitaler Vorgang, was richtig  sein mag aber doch n u r dann eine Be­
deutung haben kann , wenn eben die A usdehnung irgendwie erhebliche 
K räfte freimacht. B o u i l l a u d  spart sich überhaupt alles Nachdenken und 
spricht von lebendiger E lastizität. Auf E lastizität scheinen auch die An­
sichten R o s e n b a c h s 11) über den diastolischen Tonus hinauszulaufen. Un-

*) V i e u s s e n ,  T r a i tö  n o u v e a u  d e  l a  s t r u c tu r e  e t  d e s  c a u s e s  d u  m o u v e m e n t
d e  c o e u r .  T o u lo u se  1715. —  s) J .  H o p e ,  A  t r e a t i s e  o n  t h e  d is e a s e s  o f  t h e  h e a r t  a n d
g r a n d  v e ss e ls ,  L o n d o n  1 8 8 3 , p . 2. —  3) M a g e n d i e ,  H a n d b u c h  d e r  P h y s io lo g ie  
2; n a c h  d e r  d r i t t e n ,  v e r m e h r te n  u n d  v e rb e s s e r te n  A u s g a b e  a u s  d e m  F r a n z ö s is c h e n
ü b e r s e tz t  u n d  m i t  A n m e r k u n g e n  u n d  Z u s ä tz e n  v o n  C. F .  H e u s i n g e r ,  E i s e n a c h  
1 8 3 6 ; P h e n o m e n e s  p h y s iq u e s  d e  l a  v ie  2, P a r i s  1839. —  4) L . F i c k ,  B e m e r k u n g e n  
ü b e r  e in ig e  V e rs u c h e  z u r  E r l ä u t e r u n g  d e r  M e c h a n ik  d e s  H e r z e n s  ( J .  M ü l l e r ,
A rc h .  f .  A n a t .  u . P h y s io l .  u s w ., J a h r g .  1849). —  5)  G o l t z  u n d  G a u l e ,  Ü b e r  d ie  
D r u c k v e r h ä l tn is s e  im  I n n e r n  d e s  H e rz e n s ,  P f lü g e r s  A rc h .  1 7 ,  100 b is  1 2 0 , 1878. —
6)  R o l l e t  in  H e r m a n n s  H a n d b u c h  5 (1 8 7 2 ) . —  7)  J .  d e  J a g e r ,  Ü b e r  d ie  S a u g ­
k r a f t  d e s  H e r z e n s ,  P f lü g e r s  A r c h .  30, 491 b is  510, 1883. —  “) W. B . C a r p e n t e r ,
P r in c ip le s  o f  h u m a n  p h y s io lo g v  1 ,  5 ,  L o n d o n  1855. —  °) X . B i c h a t ,  A llg e m e in e
A n a to m ie ,  a n g e w a n d t  a u f  d ie  P h y s io lo g ie  u n d  A r z n e iw is s e n s c h a f t ,  ü b e r s e tz t  v o n
C. H . P f a f f .  I I .  T e i l ,  e r s te  A b te i lu n g ,  L e iu z ig  1803. —  *") J .  B o u i l l a u d ,  D ie
F l i n k h e i t e n  d e s  H e rz e n s  1, ü b e r s e tz t  v o n  A . F . B e c k e r ,  L e ip z ig  1836. —  “ ) R o s e n ­
b a c h ,  G r u n d r iß  d e r  P a th o lo g ie  u n d  T h e r a p ie  d e r  H e r z k r a n k h e i t e n ,  1897.
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k lar erscheinen auch die Ansichten G e r m e s * 1). H. H e r z 2) schließt sich 
an R o s e n b a c h  an.

Auf die Bedeutung des Endocards m it seinen zahlreichen elastischen 
Fasern für eventuelle elastische W irkungen w ird von K r e h l 3) m it Recht 
hingewiesen. Auch m acht er auf die E lastiz itä t der arteriellen Klappen 
und Ostien aufm erksam , dieselben werden wahrscheinlich bei der Systole 
komprimiert, kehren aber bei der Erschlaffung in ihre geöffnete Lage zurück 
und eröffnen dadurch gleichzeitig die an ihnen sitzende weiche und schlaffe 
M uskulatur. Daß dies in der Tat eine gewisse Rolle spielt, geht aus seinen 
Versuchen deutlich hervor.

c) D ie I n j e k t i o n s e n t f a l t u n g  d e s  H erze n s .
(Erektionsdiastole.)

Die erektive E ntfaltung  des Herzens ist seinerzeit zuerst von E r n s t  
B r ü c k e  (1855 *) behauptet worden. E r stellte sich bekanntlich vor (vgl. § 91,
S. 844), daß während der A ustreibungszeit durch die zurückgeschlagenen 
Sem ilunarklappen die Öffnungen der Coronararterien verschlossen würden 
und daß deshalb während der Systole auch kein B lut in die A rterien des 
Herzens fließe. W enn dann während der Diastole das Blut von neuem in 
die Coronargefäße d ring t, wird das Herz durch den Druck der Flüssigkeit 
geöffnet, gleichsam entfaltet und zwar weil das entwickelte Herz mehr in 
seine Gefäße aufnehmen kann , als das zusammengezogene. W enn nun auch 
die B r ü c k e s c h e  Lehre von der Selbststeuerung des Herzens durch den 
Semilunarklappenverschluß der Coronargefäße heute als fallengelassen be­
trach te t werden darf, so haben doch die neueren U ntersuchungen [vgl. K l u g 5), 
R e b a t .e l6), P o r t e r 7) und H y d e 3)] ergeben, daß tatsächlich, wenn auch 
aus anderem Grunde, während der Diastole m ehr Blut in die Coronargefäße 
einzuströmen scheint, und es wäre daher eine gewisse E ntfaltung  nicht 
undenkbar; doch kann sie kaum groß sein, denn während D o n d e r s 9) 
sie bei der Injektion der Herzwände durch die Coronargefäße beobachtete, 
konstatierte O e h l10) das Gegenteil, d. h. eine D rucksteigerung im Innern des 
Ventrikels bei sta rker Injektion der Gefäße. In neuerer Zeit hat v. V in ts c h -  
g a u 11) die M uskelfasern des Sinus coronarius fü r Mensch und Kalb beschrieben

*) L . G e r m e ,  E tu d e s  s u r  l ’a c t iv i t e  d e  l a  d ia s to le  d e s  v e n t r ic u le s ,  s u r  so n  m e c a -  
n is m e  e t  ses a p p l ic a t io n s  p h y s io lo g iq u e s  e t  p a th o lo g iq u e s ,  C o m p t. r e n d .  d e  l ’a c a d .  d e  
S c ie n c e  120, 110— 111, 1895. —  s)  H .  H e r z ,  A k t iv e  D i la ta t io n  d e s  H e rz e n s ,  D e u ts c h ,  
m e d . W o c h e n s c h r .  1900, N r .  8 u . 9. —  8)  L . K r e h l ,  B e i t r ä g e  z u r  K e n n tn i s  d e r  
F ü l l u n g  u n d  E n t l e e r u n g  d e s  H e rz e n s ,  L e ip z ig  1891. —  4) E . B r ü c k e ,  S i t z u n g s b e r .  
d .  k a is e r l .  A k a d .  d . W is s . ,  m a t h . - n a t u r w .  K l. 19, 1 8 5 5 ; D e r  V e r s c h lu ß  d e r  K r a n z ­
s c h la g a d e r n  d u r c h  d ie  A o r te n k la p p e n ,  W ie n  1855 ; V o r le s u n g e n  ü b e r  P h y s io lo g ie
1 ,  2. A u f la g e ,  W ie n  1875. —  5)  K l u g ,  Z e n t r a l b l a t t  f ü r  d ie  m e d . W iss . 1876, 
S . 133 b is  134. —  *) R e b a t e l ,  R e c h e r c h e s  e x p e r im e n ta le s  s u r  l a  c i r c u la t io n  d a n s
le s  a r te r e s  c o r o n a i r e s ,  D is s . ,  P a r i s  1872. —  7) W . T . P o r t e r ,  A  n e w  m e th o d  f o r  
t h e  s tu d y  o f  t h e  i n t r a c a r d i a l  p re s s u re  c u rv e  ( J o u r n .  o f  e x p e r i tn .  m e d ic in e  1, 8, 
1896. — 8)  H y  d e ,  T h e  e f fe c t  o n  t h e  v e n t r i c le  flo w  o f  b lo o d  t h r o u g h  t h e  w a lls  
o f  t h e  h e a r t ,  A m e r .  J o u r n .  o f  P h y s io l .  1, 215 , 1898. —  *) F. C. D o n d e r s ,  P h y s io ­
lo g ie  d e s  M e n s c h e n  1 ,  4 2 , ü b e r s e tz t  v o n  T h e i l e ,  L e ip z ig  1859. —  10) O e h l ,  
M a n u a le  d i  f is io lo g ia  2, 6 0 , M ila n o  1868. —  “ )  M . v . V i n t s c h g a u ,  E in ig e  B e ­
m e r k u n g e n  ü b e r  d ie  p h y s io lo g is c h e  B e d e u tu n g  d e r  M u s k e lf a s e r n  in  d e r  W a n d  d e s  
sinus communis venarum cardiacarum, A rc li .  f .  d . g e s . P h y s io l .  69, 79 b is  96, 1896.
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und aus ihrem Zusam menhang m it der V orhofsm uskulatur geschlossen, daß 
sie sich bei der Vorhofssystole kontrahieren und durch B lutstauung im Herz- 
fleische im Sinne einer Selbststeuerung wirken. Im übrigen scheint gerade 
dieser Teil der B rü ck e sc h en  Lehre wenig Beachtung gefunden zu haben. 
F i c k 1) und R o l l e s t o n 2) haben sich ihr uu ter anderen angeschlossen.

d) D ie L u c ia n is c h e  „ a k t i v e “ D ia s to le .
E tw as absolut anderes bezeichnet L u c ia n i  m it aktiver Diastole. E r 

legt besonders W ert darauf, daß unter dem Einfluß des Vagus eine starke 
Ansaugung, wie er sich ausdrückt, ein tritt.

Das Phänomen, von dem er spricht — die Volumzunahme des Herzens 
— ist unbestreitbar richtig. Es ist eine jedem Experim entator bekannte 
Tatsache, daß sich während der Vagusreizung das Herz stärker füllt als in 
der Norm. Es beruht dies einmal darauf, daß infolge der Verlangsamung in 
den längeren Pausen m ehr venöses Blut hineinfließt als normalerweise. Schon 
in § 45 war darauf aufmerksam gem acht worden und an dem Kurvenbeispiel 
in Fig. 45 auf S. 689 gezeigt worden, daß hierauf die Vergrößerung des Pulses 
zum Teil beruht. Außerdem hat aber auch H e n d e rs o n  a) darauf hingewiesen, 
daß während der V agusreizung die Systolen keine maximalen, sondern um 
20 bis 30 Proz. kleiner seien als in der Norm. W ie dem auch sein mag, 
es ist schwer einzusehen, was diese V aguswirkung überhaupt mit der A ktiv ität 
oder Passivität der Diastole zu tu n  hat. W enn man schon einen Schluß 
daraus ziehen wollte, so wäre es der, daß ein Vorgang, der durch eine 
Hemmung — und die V aguswirkung aufs Herz wird doch allgemeinhin als 
Hemmung aufgefaßt —  vergrößert w ird, kein aktiver, sondern ein passiver 
Vorgang ist. Jedenfalls erscheint diese Schlußfolgerung eher richtig als die 
entgegengesetzte.

Aus dem in diesem Kapitel Gesagten dürfte mit Sicherheit folgen: D as 
H e rz  an  s ic h  i s t  e in e  D ru c k p u m p e ,  k e in e  S ä u g p u m p e .

Z w ö lf te s  K a p ite l.

Die Arbeit des Herzens.

§ 100.

Lun eine K raft zu m essen, muß man die beiden Faktoren kennen, in 
welche man jede Energie zerlegen k a n n : den In tensitätsfaktor und den 
K apazitätsfaktor. Die In tensität w ird bei der H erzkraft durch die Größe des 
angewandten Druckes repräsen tiert, der K apazitätsfaktor durch die Fläche, 
welche drückt, u. z. lehrt die Physik, daß die Größe einer K raft proportional 
dem Produkt aus Druck und Fläche anzunehmen ist. Es erscheint dies auch 
sehr plausibel, denn je größer der Druck und je größer die zu drückende

*) A . F i c k ,  Der Kreislauf des Blutes, Berlin 1872. —  *) H .  D. Kolleston, 
Observations on the endocardical pressure Curve, Journ. of physiol. 3, 2 8 3 , 1887.

* —  3)  H e n d e r s o n ,  T h e  v o lu m e  c u rv e  o f  t h e  v e n t r ic le s  o f  t h e  m a m m a l ia n  h e a r t  
e tc .,  A m e r .  J o u r n .  o f  p h y s io l .  16, 325, 1906.

N a g e l ,  Physiologie des Menschen. I. 55
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Fläche ist —  desto größer muß auch die K raft se in , die diese W irkungen 
hervorruft. Es ist daher kein Zufall, daß der erste, der den B lutdruck maß, 
— S te p h a n  H a i e s 1) (vgl. S. 697) —  auch die H erzkraft zu bestimmen ver­
suchte, und zwar wollte er d irekt die drückende Fläche in die Rechnung ein- 
setzen, indem er den Binnenraum  des Herzens ausgoß und die Oberfläche 
dieses Ausgusses durch Belegen m it kleinen Papierstückchen maß. Dieser 
V ersuch, dessen Prinzip ganz korrekt scheint, mußte scheitern, erstens, weil 
es äußerst schwierig is t, die Größe dieser sehr zerklüfteten Fläche zu be­
stimmen, zweitens, weil sich die Größe dieser Fläche während der Kon­
traktion  außerordentlich ändert und d ritten s, weil die anatomisch bestimmte 
Fläche g ar n icht der drückenden Fläche entspricht. — Manche Teile (z. B. die 
Papillarmuscheln) werden im Gegenteil wahrscheinlich ged rück t; außerdem 
is t , wie wir gesehen, n icht das ganze Herz gleichzeitig tätig . Solange wir 
aber nicht die Größe der drückenden Fläche (f ) kennen , können wir auch 
die Kraft, mit der gedrückt wird, n icht berechnen, denn es ist diese

H erzkraft (K) =  Druck (p )m al Fläche ( f ) ....................1)

Die K raft in teressiert uns aber auch erst in zweiter L inie, denn es ist leicht 
einzusehen, daß es dieselbe W irkung  ausübt, ob ich die halbe Fläche mit der 
ganzen K raft oder die ganze Fläche m it der halben K raft drücke — ob zehn 
Menschen einzeln je einen schweren Stein fortschieben, oder ob die zehn 
Menschen zusammen dadurch zehn hintereinander gestellte Steine fortschieben, 
daß sie alle den letzten Stein schieben —  die A rbeit, welche geleistet ist 
bleibt dieselbe. Im ersteren Falle wäre die K raft überall gleich einer 
M enschenkraft und die Fläche wäre —  10, im zweiten Falle ist die Kraft 
=  10 und die Fläche =  1.

S te p h a n  H a ie s  war der einzige, d er, wenn auch vergeblich, versucht 
h a t , die K r a f t  des  H e rz e n s  zu messen. W enn 18 Jahre später, worauf 
zuerst H e id e n h a i n 2) aufmerksam gemacht h a t , P a s s a v a n t 3) , der unter 
dem Einflüsse der großen M athematikerfamilie B e r n o u i l l i  stand, eine D isser­
tation über die H erzkraft geschrieben hat, so dürfen wir nicht vergessen, daß 
P a s s a v a n t  jene Größe berechnet h a t, die wir heute als A rbeit bezeichnen.

Die Arbeit (M) ist nun proportional dem P rodukt aus der K raft mal 
dem Wege (s), welchen diese K raft (K ) zurücklegt, also

A  =  K .s .
Daß wir die A rbeit berechnen können, ohne die K raft zu k ennen , beruht 
darauf, daß wir K  durch die rechte Seite der Gleichung 1 ) ersetzen können, 
w ir erhalten dann

A —  p . f.S.

Nun ist aber das P roduk t aus der drückenden Fläche (f ) mal dem Wege (s), 
den diese drückende Fläche zurücklegt, gleich dem Volumen, welches die 
A rbeitsleistung des Herzens verschoben hat; das ist aber das Schlagvolumen 
des Herzens (F ) .

*) Stephan Haies, Statical essays 1733 . — s) Heidenhain, historische 
Notiz, betreffend die Berechnung der Herzarbeit, Pflügers Arch. 52, 4-15, 1897. —  
8) Passavant, de vi cordis, Disp. anatom. select. 7 ed. Alb. v. Haller, Göttingen 
1751.
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W ir erhalten also die Gleichung für die
H erzarbeit (A) =  B lutdruck (p) X  Schlagvolum ( F )  . . .  2)

W enn also gegen den Druck (p ) das Schlagvolumen ( F )  verschoben ist, so 
ist dazu die Arbeit A  nötig gewesen.

Es ist wohl zu beach ten , daß in dieser Gleichung die Zeit nicht vor­
kommt und daß F  nur Schlagvolumen, nicht aber das Herzvolumen bedeutet; 
wenn also F r a n k  ') in seinem V ortrag über die Arbeit des Herzens sagt, wir 
müssen „die drei Variabein Volumen, Druck und Zeit in ihren Beziehungen 
zueinander kennen“ , so ist das erste , da F r a n k  darun ter „das Volumen 
des Herzens (die Größe seines Inhalts)“ versteh t, falsch und das letzte über­
flüssig, da die Zeit nu r fü r die Berechnung der kinetischen Energie von 
Belang ist, diese aber von F r a n k  (1. c. S. 7 des Separatabdrucks) ausdrücklich 
n icht berücksichtigt wird.

Nach der obigen Formel 2 ) ist nun die H erzarbeit stets berechnet worden, 
auf welchem Wege auch immer die einzelnen Verfasser zur Aufstellung 
dieser Formel gekommen sind. Der erste , der dies ta t ,  w ar, wie schon er­
wähnt, P a s s a v a n t .

E r  berechnete die A rbeit des linken Ventrikels als P rodukt aus dem bei 
jeder Systole entleerten Blutgewichte in die Höhe, bis zu welcher das Blut 
aufsteigen würde, wenn dasselbe ohne W iderstand entleert würde. Als Schlag­
volumen (richtiger Schlagmasse) nimm t er nicht ganz 50 g ( P / j l J n z e ) ,  als 
B lutdruck ungefähr 19 cm Hg (eine Blutsäule von acht Fuß) an. Danach 
würde das linke H erz, das P a s s a v a n t  allein berücksichtigt, pro Schlag in 
unseren heutigen Einheiten gemessen, eine Arbeit von 

0,19. 13 ,6 .0 ,05  =  0,13 mkg
leisten , also 0,16 mkg pro Sekunde; rechnen wir dazu noch die A rbeit des 
rechten Ventrikels, so erhalten wir 0,21 mkg pro Sekunde. Es is t interessant, 
wie annähernd richtig  die Angabe ist, zu der wir beute wieder zurückkehren, 
nachdem im ganzen vorigen Jah rhundert viel größere W erte angegeben sind, 
wobei im allgemeinen angegeben w ird, daß R. M a y e r  der erste gewesen sei, 
welcher die Arbeit des Herzens nach richtigen G rundsätzen berechnet habe.

Der erste , der gegen die hohen Zahlen der H erzarbeit (es waren bis zu 
1 mkg pro Sekunde angegeben) protestierte , w ar H o o r w e g 2). Da er ein 
sehr kleines Sekundenvolumen annim m t (vgl. S. 750), so kommt er auch zu 
einer pro Sekunde verrichteten Arbeit von nur 0,1 mkg (d. i. 0,0014 Pferde­
kraft).

Zwei Jahre später publizierte Z u n t z 3) seine Versuche, am Pferde das 
Schlagvolumen zu bestim m en, und betonte bei dieser Gelegenheit ebenfalls, * II.

*) F r a n k ,  D ie  A r b e i t  d e s  H e r z e n s  u n d  ih r e  B e s t im m u n g  d u r c h  d e n  H e r z ­
i n d i k a t o r ,  V o r t r a g  g e h a l te n  in  d e r  G e s e l ls c h a f t  f ü r  M o rp h o lo g ie  u n d  P h y s io lo g ie  
z u  M ü n c h e n  a m  29. N o v e m b e r  1898. B e r ic h te  d e r  G e s e l l s c h a f t  1898, I I I .  V g l. a u c h  
d e s s e lb e n  V e r fa s s e r s  V o r t r a g :  „ D ie  W ir k u n g  v o n  D ig i ta l is  a u f  d a s  H e r z “ , e b e n d a  1897,
II. —  !) H o o r w e g ,  Ü b e r  d ie  B lu tb e w e g u n g  in  d e n  m e n s c h l ic h e n  A r te r ie n .  P f lü g e r s  
A rc h .  46, 188, 1890. —  3)  Z u n t z ,  D ie  E r n ä h r u n g  d e s  H e r z e n s  u n d  ih r e  B e z ie h u n g  
z u  s e in e r  A rb e i t s le is tu n g .  D e u ts c h e  m e d . W o c h e n s c h r .  1892, N r .  6. D a s  d e r  A r b e i t  
z u g r u n d e  l ie g e n d e  T a t s a c h e n m a te r i a l  i s t  1898 in  d e r  A r b e i t  v o n  Z u n t z  u n d  H a g e ­
m a n n ,  S to f fw e c h s e l d e s  P f e r d e s  b e i  B u h e  u n d  A r b e i t  ( B e r l in ,  P a r e y ,  1 8 9 8 ; s. a .  
L a n d w ir t s c h a f t ! .  J a h r b ü c h e r  27, E r g ä n z u n g s b .  III, 1898) w ie d e rg e g e b e n .
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daß die H erzarbeit kleiner se i, als man gemeinhin annahm. Seine sehr 
exakten Versuche (vgl. S. 749) geben gleichzeitig auch Aufschluß darüber, 
tvie sich die H erzarbeit des ruhenden und tätigen Menschen zum Gesamtstoff­
wechsel bzw. zur Gesam tarbeit verhält. F ü r alle diese Beziehungen sind 
seine Versuche und Ausführungen grundlegend und haben durchaus klärend 
gew irk t, während als tatsächliche Grundlage fü r eine Berechnung der Herz­
arbeit des Menschen einerseits alle jene Arbeiten heranzuziehen sind, welche 
das Schlagvolumen bestimm t h ab e n , also insonderheit die Arbeiten von 
Z u n tz ,  T i g e r s t e d t ,  L o ew y  u. a. (vg). hierzu § 41 bis 44), als anderer­
seits jene A rbeiten, welche den B lutdruck in der A orta kennen lehren; hier­
für sind besonders die Arbeiten von H ü r th le  und T ig e r s t e d t  maßgebend 
(vgl. Kap. V).

Ehe wir nun daran gehen, auf G rund des von den genannten Forschern 
beigebrachten M aterials die Größe der H erzarbeit zu berechnen, müssen wir 
zwei Einwendungen erw ähnen, die gegen die Berechtigung, die H erzarbeit 
gleich dem P roduk t aus Schlagmasse mal B lutdruck zu setzen, gemacht werden 
können.

Die bisherigen Überlegungen wären nämlich n u r dann einwandsfrei, 
wenn das Blut so langsam gegen den entgegenstehenden Druck verschoben 
würde, daß, nachdem die gedachte Arbeit geleistet ist, kein weiterer Energie­
verbrauch mehr stattfindet. InW irklichkeit aber h a t gleichzeitig die verschobene 
Blutmenge eine bestimm te Geschwindigkeit erlangt, also auch eine bestimmte 
kinetische Energie. Daß eine Vernachlässigung dieses Betrages nicht ohne 
weiteres angängig sein kann , wird uns sofort k la r, wenn wir bedenken, daß 
in der bisher betrachteten Form el nur der Druck und das Volumen vorkommt. 
Wenn dies also wirklich die ganze Herzarbeit darstellen w ürde, so wäre es 
gleichgültig, ob das Herz Blut oder beispielsweise Quecksilber von gleichem 
Volumen beförderte. In  W irklichkeit aber gehört natürlich ein größerer 
Arbeitsaufwand dazu, um Quecksilber fortzupum pen, als um Blut fo rtzu­
pumpen. Dieser Unterschied kommt zum A usdruck, wenn man m it T i g e r ­
s t e d t ') und Z u n t z 2) auch die kinetische Energie berücksichtigt, denn 
diese ist gleich dem halben P rodukt aus dem Q uadrat der Geschwindigkeit und 
der M a sse ; dieser Teil der aufzuwendenden Energie ist also etwa 13 mal so 
groß, wenn es sich um Quecksilber handelt, als wenn es sich um Blut handelt.

Der zweite Einw and stam m t von F r a n k ,  der ganz richtig  ausführt, daß 
wir eine theoretisch richtige Kenntnis von der A rbeit des Herzens eben nur 
dann haben können, wenn wir wirklich wissen, welche K raft und welcher 
W eg verschoben wird. Dies kann man sehr leicht angeben, wenn die K raft 
konstant ist. W enn aber, wie beim Herzen dadurch , daß Blut in  die Aorta 
gepum pt wird, der Druck in der Aorta steigt und dam it der W iderstand, der 
zu besiegen is t , wächst, dann kann man zu einem einwandsfreien R esultat 
nur kommen, wenn man fü r jeden Moment einzeln bestim m t, welche K raft 
vorhanden ist und welcher W eg zurückgelegt wird, und dann diese vielfachen 
kleinen Arbeitsanteile summiert, d. h. wenn man das tu t, was man, m athem a­
tisch ausgedrückt, Integration nennt.

')  T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  de r Physiologie des K reislaufs, Leipzig 1893, S. 153.
— !) Z u n tz ,  1892, 1. c.



Dieser Einwand ist an sich nicht originell und ist von der Technik aus 
auch längst berücksichtigt.

Ähnlich wie beim Herzen liegen z. B. die Verhältnisse auch bei einer 
Dampfmaschine; auch hier ist die Kraft, welche den Kolben bewegt, variabel, 
denn die Spannung des Dampfes wird während und durch die Expansion 
verändert. Um trotzdem die Arbeit, die am Kolben geleistet wird, bestimmen 
zu können, ha t schon der geniale J a m e s  W a t t  einen R egistrierapparat an­
gegeben, der Indikator genannt w ird und dessen P rinzip darauf beruh t, daß 
der D ruck, der in jedem Augenblick im Zylinder herrsch t, auf eine Schreib­
fläche aufgeschriehen wird, die sich selbst proportional der Verschiebung des 
Kolbens bewegt.

Dieses Registrierungsprinzip hat nun 0. F r a n k 1) auf die Bewegung des 
Herzens übertragen und entsprechend den viel kleineren Verhältnissen außer­
ordentlich verfeinert. E r schreibt die Drucke und die Volumkurve des 
Herzens und kom biniert die beiden Kurven mechanisch dadurch, daß er einen 
und denselben L ichtstrahl erst auf einen Spiegel fallen läß t, der von dem 
druckmessenden A pparat bewegt w ird und dann auf einen dazu senkrecht 
gestellten Spiegel, der von dem Volumschreiber des Herzens bewegt wird. 
Durch jede D ruckänderung w ird also der L ichtstrahl in einer bestimmten 
R ichtung verschoben und gleichzeitig wird er durch jede Volumänderung in 
der dazu senkrechten R ichtung verschoben. L äßt man nun den L ichtstrahl 
auf eine weiße Fläche bzw. photographische P latte  fa llen , so wird von dem 
sich bewegenden L ichtstrahl eine Fläche um schrieben, deren Größe der vom 
Herzen geschaffenen potentiellen Energie proportional ist.

Diese vollkommen einwandsfreie und an sich ausgezeichnete Methode, 
die sich aber nach des Verfassers eigenen Angaben nur für das heraus­
geschnittene Herz eignet, kann jedoch deshalb nicht den folgenden Betrach­
tungen zugrunde gelegt w erden, weil F r a n k  nu r den A pparat beschrieben, 
aber keine tatsächlichen Angaben gemacht hat, die zur Berechnung der Herz­
arbeit eventuell verwendet werden könn ten , wrie denn die Methode vor­
nehmlich geeignet erscheint , um Änderungen der H erzarbeit un ter dem E in­
flüsse gewisser Schädlichkeiten zu bestimmen. An anderer Stelle hebt er je­
doch im Anschluß aii ähnliche Untersuchungen hervor 2), daß es falsch sei, den 
mittleren (oder auch den durchschnittlichen) B lutdruck in die Rechnung ein­
zusetzen, wie es alle früheren U ntersucher getan hätten. F ü r die Berechnung 
der H erzarbeit kommt nu r der Druck in Betracht, welcher während der Aus­
treibungsperiode herrscht. Der durchschnittliche D ruck dieser Periode könnte 
eher verwendet werden; der m it den gewöhnlichen Methoden gemessene 
B lutdruck ist aber notwendig k leiner, denn zu seiner Bestimmung wird ja 
auch jene Zeit m it verw endet, in  welcher die A ortaklappen geschlossen sind 
und in welcher der Druck langsam immer weiter sinkt. Der auf G rund des 
m ittleren Blutdruckes bestimmte A rbeitswert des Herzens is t also theoretisch 
zu klein, und zwar um desto mehr zu klein, je langsam er das Herz schlägt; doch 
kom m t praktisch dieser U m stand wenig in B etracht, denn diese ganze Kor­
re k tu r , die nur wenige P rozent betragen k an n , liegt völlig in der Fehler- *)

D er H erz ind ikato r von T r a n k .  8 6 9

*) 0. Frank, 1898, 1. c. — !) Derselbe, Zur Dynamik des Herzmuskels, 
Zeitschr. f. Biolog. 32, 422 f., 1895.
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grenze; wenn man den m ittleren B lutdruck s ta tt 15 cm Hg mit 16 cm Hg 
ansetzt, so wäre der eventuelle Fehler weitaus überkompensiert.

W ir werden also, da alle bezüglichen Daten ja  nur approxim ativ gegeben 
sind , unbeschadet der Genauigkeit ebenso wie Z u n tz  und T ig e r s t e d t  den 
mittleren Blutdruck als Basis der Berechnung benutzen können, und zwar 
werden wir, da es ja  nicht sowohl auf die A rbeit im Herzen selbst ankommt, 
sondern auf die Erlangung eines ungefähren W ertes fü r die nützliche Arbeit, 
die das Herz am Blute le iste t, den m ittleren A ortendruck, gegen den das 
Herz das B lut verschiebt, einsetzen, und nicht etw a, wie F r a n k  es tu t ,  den 
Binnendruck des Herzens, gegen den sich daß Herz selbst verschiebt.

In bezug auf die Größe des Resultates m acht das kaum einen U nter­
schied, aber es erscheint prak tischer, den A ortendruck zugrunde zu legen, 
weil sich dieser nicht in so hohem Maße ändert als der V entrikeldruck, die 
Annahme eines m ittleren A ortendruckes also auf alle Fälle einen geringeren 
Fehler bedingt, wie denn überhaupt im Vergleich m it den Druck sch wank ungen 
in der Dampfmaschine die relativen D ruckänderungen in der A orta klein 
sind, so daß es überhaupt nicht ohne weiteres geboten erscheint, den Indi­
kator der Dampfmaschine auch beim Herzen nachzuahmen.

Im folgenden soll nun die potentielle Energie, welche sich in der 
Erzeugung des Blutdruckes betä tig t und die kinetische Energie, welche 
sich in der E rzeugung der Blutgeschwindigkeit äußert, einzeln berechnet 
werden ')•

Über die Berechtigung der Formel für die potentielle Energie is t das 
Nötigste schon gesagt. F ü r die Berechnung der kinetischen Energie kommt 
nur die Arbeit in B etrach t, welche jedesmal dem im Herzen als ruhend an ­
zunehmenden Blut die Geschwindigkeit erte ilt, welche es im Anfangsteil der 
A orta besitzt. Zwar w ird, wie bekannt, bei jedem Herzschlag die gesam te 
Blutsäule bis zum A nfang der Kapillaren beschleunigt, aber dies kommt doch 
n u r so zustande, daß dabei die potentielle Energie des Blutdruckes zur E r­
zeugung kinetischer Energie in peripherer gelegenen Gebieten verw andt wird. 
Als Aortengeschwindigkeit muß naturgem äß die maximale Geschwindigkeit 
eingesetzt werden (die Aortengeschwindigkeit wechselt bekanntlich bei jedem 
Puls zwischen Null und einer gewissen endlichen Größe). Hier bedarf es

t ll
keiner In tegration , denn die Formel E  =  — v2 besagt ja  nu r, daß an dem

Körper (»i), der sich m it der Geschwindigkeit (v) bewegt, die durch die Form el 
ausgedrückte Arbeit geleistet is t, wann und auf welchem Wege, ist dabei l

l) Eine selir viel detailliertere Formel, die aus sieben einzelnen Summanden 
besteht, findet sich bei 0. Frank, Die Grundform des arteriellen Pulses, Zeitschr. 
f. Biol. 37, 511, 1899 (vgl. auch ebenda 32, 423, 1895). Konsequenzen hat die Auf­
stellung dieser komplizierten Formel nicht gehabt. Frank selbst rechnet nicht 
weiter mit ihr. Xur die elastischen Summanden des Herzens werden berücksichtigt. 
Doch auch dies scheint zum mindesten überflüssig, sind doch auch diese Kräfte 
durch Herzarbeit — und zwar durch vorausgegangene Vorhof- bzw. Ventrikel­
systolen — erzeugt worden. Die Berücksichtigung dieser Faktoren — wie übrigens 
auch der anderen Frankschen Summanden — hätte nur dann eine Berechtigung, 
wenn man den Zustand am Ausgang des Capillarsystems nicht als einen stationären 
Gleichgewichtszustand auffassen wollte, was er doch offenbar in praktischer Be­
ziehung ist.



gleichgültig; mit anderen W orten : die Formel ist eben selbst schon als ein 
In tegral aufzufassen.

Die im Herzen umgesetzte Energie w ird, abgesehen von dem für die 
chemischen Prozesse selbst notwendigen Anteil, zur H ervorbringung folgender 
Leistungen verbraucht:

Es w ird bei jedem Herzschlag
1. das S ch lag v o lu m en  ( F )  gegen den (mittleren) A ortendruck (p) ver­

schoben,
2. der S ch lagm asse  (M) eine gewisse Geschwindigkeit (v) e r te i l t1),
3. W ärme erzeugt,
4. E lektrizität erzeugt.
Die Wiirme- und E lektrizitätserzeugung interessieren hier bei einer rein 

mechanischen Betrachtung nicht. Die in E lek trizität umgewandelte Energie 
ist zudem äußerst gering; die in W ärme umgewandelte Energie ist etwa 
doppelt so groß als die für die gesamte mechanische Arbeit notwendige.

Die mechanische Energie können wir aus folgenden Daten berechnen: 
Schlagvolumen ( F )  =  60 ccm (vgl. S. 751) 

Schlagmasse (Af) =  64 g r ( =  F . s ) 2) 
m ittlerer A ortendruck (p ) =  15 cm kg (vgl. S. 774) 

maximale Aortengeschwindigkeit (v) =  öOcm/sec (vgl. S. 747) 

ad 1. Die zur Herstellung des B lutdruckes notwendige Energie ist gleich 
K raft mal Weg.

Die K raft wird in Dynen pro Flächeneinheit ausgedrückt und ist mithin, 
da der Druck 15 cm Quecksilber (spezifisches Gewicht desselben =  13,6) 
beträgt,

K  pro Quadratcentim eter =  1 5 .1 3 ,6 .9 8 1  =  200 000 Dynen
pro Quadratcentimeter.

Der W eg, der gegen bzw. durch diese K raft zurückgelegt w ird, ist 
w =  60 cm. Denn 60 ccm ist das Schlagvolumen, und da als Querschnitt 
1 qcm angenommen worden is t ,  muß als W eg 60cm  angenommen werden. 
Da es fü r die Betrachtung gleichgültig is t ,  ob wir die genannte W eglänge 
bei 1 qcm Querschnitt annehmen oder einen kürzeren Weg bei größerem 
Querschnitt.

W ir erhalten also fü r die gesamte D ruckenergie:
Ep =  K .w  =  200 0 0 0 .6 0  =  12 0 0 0000  Erg. 

ad 2. Um der Masse von 64 g eine Beschleunigung von 50cm /sec zu geben, 
brauchen wir eine K raft von

i i f j

Eh =  — » 2 =  3 2 .2 5 0 0  - 800 0 0  Erg.

Zählen wir dazu noch die geringe Energie, welche dazu nötig is t , um dem 
H erzen, das 3 5 0 g  wiegt (und ev. noch einer ebensolchen Masse von um ­
liegenden O rganteilen), die geringe Beschleunigung von höchstens etwa 
8  cm sec zu erteilen, so erhalten wir hierfür *)

*) Auch dem Herzen selbst, sowie einigen Organteilen der Umgebung, besonders 
L u n g e n p a r t i e n ,  wird eine gewisse Geschwindigkeit erteilt, die hierzu nötige Energie 
ist a b e r  äußerst gering (s. a. f. S.). — !) s gleich spezifisches Gewicht des Blutes =  1,06.

Die tatsäch lichen  G rundlagen der B erechnung . 871



8 7 2 N um erischer W ert d e r H erzarbeit.

hiE k  =  -  vi =  3 5 0 .6 0  =  20000  Erg,
* 2

so daß wir also die gesamte kinetische Energie

E k =  100000  E rg
setzen können.

Dies ist nu r die Arbeit des linken V entrikels; hinzu kommt die A rbeit 
des rechten Ventrikels und der Vorhöfe. Nach den Untersuchungen von 
C h a u v e a u  an Pferden, die wohl deshalb die besten sind , weil sie m it dem 
geringsten operativen Eingriff vorgenommen sind , beträg t der Druck in der 
Pulmonalis 1ji bis */3 (0,25 bis 0,33) des Aortendruckes.

Z u n tz  m eint daher, daß man kaum fehl geht, wenn man an der Arbeits­
leistung des linken Ventrikels noch */3 des W ertes als Arbeit des rechten 
Ventrikels einschließlich der kleinen Arbeit der beiden Atrien hinzurechnet. 
Die potentielle Energie des rechten Ventrikels würde also etwa =  4 000000  E rg  
zu setzen sein..

Die kinetische Energie, die in dem rechten Ventrikel erzeugt w ird , ist 
dagegen größer als die im linken Herzen erzeugte, denn da der Querschnitt 
der A rteria pulmonalis kleiner ist als der Q uerschnitt der Aorta (nach R ä u b e r s  
Kalibertafel is t der Pulm onalquerschnitt etwa nu r 3/i des A ortenquerschnitts), 
muß sich das Blut im Anfangsteil des kleinen Kreislaufs m it größerer Ge­
schwindigkeit bewegen als in der A orta, und zwar etwa l ^ m a l  so schnell; 
folglich ist die kinetische Energie etwa l'/ama-l so groß, da dieselbe m it dem 
Q uadrat der Geschwindigkeit wächst; sie be träg t also etwa 150000 Erg.

W ir erhalten also:

potentielle Energie des linken Herzens 1 2  000 000 I „
, ,  ( 16 000 000 Erg„ „ „ rechten „ 4 000 000 ) 8

kinetische „ „ linken „ 1 0 0  0 0 0  |  OfioOOO
„ „ „ rechten „ 150 000 ( ”

16 250 000 Erg.

Man sieht a lso , die kinetische Energie be träg t nur etwa 1 ' / 2 Proz. der 
potentiellen Energie.

Da der Rechnung das Schlagvolumen bei 72 Pulsen pro Minute zugrunde 
gelegt war, beträg t die gesamte mechanische Arbeit pro Sekunde

E , =  ^  ^60 '^ 2  =  19 500 000 E rg  pro Sekunde.

Das entspricht etwa einer A rbeitsleistung von 0,2 kgm pro Sekunde.
T ig e r s t e d t  l) schätzt die Gesam tarbeitsleistung des menschlichen Herzens 

auf 0,14 bis 0,29 kgm , H e r m a n n 2) auf 0,28 kgm (früher auf etwa 0,9), 
H o o rw e g  auf 0,10 kg.

Um eine Vorstellung von der Größe dieser Arbeit zu bekommen, mag 
erw ähnt sein, daß dieselbe Energie dazu nötig w äre, um alle vier Sekunden 
ein Gewicht von einem Kilogramm von der Erde auf einen mittelhohen Tisch

')  T i g e r s t e d t ,  L ehrbuch  S. 153 u. 154. — s) H e r m a n n ,  L ehrbuch  der
Physiologie, Herl in 1896, 8 .87 .
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zu heben, oder, wie H e r m a n n 1) sich ausdrückt, das Herz wäre imstande, 
sich selbst in einer Stunde um 4000 m zu erheben. Es ist dies 1/ i00 Pferde­
k raft und etwa 1/h0 jener Arbeitsleistung, die ein k räftiger Durchschnittsm ensch 
eine längere Zeit hindurch, also an einem Tage rund acht Stunden, zu leisten 
im stande ist. Da das Herz jedoch auch während der Ruhezeit weiter schlägt, 
beträg t die mechanische H erzarbeit des Menschen ungefähr V17 seiner über­
haupt möglichen Arbeitsleistung, wenn wir die Beobachtung auf Tage ausdehnen.

F ü r  größere Zeiten sind es ganz beträchtliche Arbeitswerte, die das Herz 
in unermüdlicher Tätigkeit schafft.

Z e i t e n

M e c h a n i s c h  e 
A r b e i t s l e i s t u n g  

des  H e r z e n s  
in Tonnenmetern

G e s a m t l e i s t u n g  
d e s  H e r z e n s  

(einschl. der Wärme­
produktion) 
in Kalorien

p ro  S tu n d e  ...................................... 0,7 5
p ro  T a g .......................................... 17,3 120
pro  J a h r  .......................................... 6 300,0 45 000
p ro  M e nschen lebe n  (80 J a h r e ) 500 000,0 3 500 000

W enn die gesamte A rbeitsleistung von einer halben Milliarde M eterkilo­
gram m , die das Herz eines Menschen im Laufe eines Lebens von 80 Jahren 
dadurch, daß es etwa 31 Milliarden Mal pulsiert (pro Tag bekanntlich fast 
genau 1 0 0 0 0 0 mal), leisten kann , in einer einzigen A nstrengung verausgabt 
w ürde, beispielsweise durch Heben eines entsprechenden Gewichtes, so wäre 
die gesamte Territorialarm ee des Deutschen Reiches dazu kaum  imstande.

Die dreimal so große Gesamtarbeitsleistung des Herzens wäre imstande, 
einen Eiswürfel von 3,5 m K antenlänge zum Schmelzen zu bringen.

Oben war berechnet worden, daß die mechanische A rbeit des Herzens 
etwa 2 Proz. dessen beträgt, was ein normaler Mensch in einer gleichen Zeit 
leisten k an n , wenn wir die Zeit nicht gar zu kurz w ählen, um momentane 
Höchstleistungen auszuschließen.

Nun beträg t aber in W irklichkeit die H erzarbeit immer einen größeren 
Prozentsatz, weil bei jeder Arbeitsleistung der Skelettmuskeln auch das Herz 
eine größere Arbeit leisten muß, um das nötige Blut bzw. die Nahrungsstoffe 
hin- und die Abfallstoffe wegzuschaffen. In  sehr ausgedehnten Versuchen 
am Pferd und am Hunde ha t nun Z u n tz  mittels chemischer M ethoden, auf 
die hier nicht eingegangen werden kann , gezeigt, daß zwar die Herzarbeit 
nicht ganz so sta rk  ste ig t, wie die gleichzeitig geleistete M uskelarbeit —  sie 
braucht es n icht, weil der Sauerstoff des Blutes vom intensiv arbeitenden 
Muskel besser ausgenutzt wird — , daß aber doch die H erzarbeit immer an­
nähernd etwa 3 bis 10 Proz. der gesamten K örperarbeit beträgt. Gemessen 
wurde dies an dem SauerstoffverbrauchT Interessant ist hierbei der Umstand, 
daß das Herz nur etwa 1 Proz. der gesam ten Muskelmasse des Körpers aus­
macht, so daß also der Herzmuskel das Mehrfache anderer Muskeln verbraucht 
und dementsprechend auch das Mehrfache leistet.

>) Daselbst S. 87. Hermann nimmt einen größeren Arbeitswert für das Herz 
an. Legen wir die angenommenen Zahlen zugrunde, beträgt die Höhe nur 2100m.
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Z u n tz  macht weiter m it Kecht darauf aufm erksam , daß die nachge­
wiesene Fähigkeit des H erzens, seine Arbeitsleistung in jedem Augenblick 
beliebig und fü r längere Zeit zu vergrößern , eine wesentliche E rk lärung  für 
die Möglichkeit der Kompensation hei Klappenfehler bietet.

In der E inleitung (s. S. 661) ist gesagt worden, daß der Kreislauf des 
Blutes eine E inrichtung vorzustellen scheint: Wie der Stoffwechsel in einem 
Organismus möglich ist. Dort war dieser Satz aus einer vergleichenden Be­
trach tung  des Kreislaufes in den verschiedenen Tierklassen hergeleitet.

In den eben genannten Zahlen, die — so ungenau sie auch im einzelnen 
sein mögen —  sicherlich für das Verständnis der Funktion und der Bedeut­
samkeit des Kreislaufes ausschlaggebend sind, sehen wir diese Ansicht be­
stätigt. Diese Zahlen fassen in gewissem Sinne alles zusammen, was wir 
über den Kreislauf w issen, denn sie zu berechnen, ist eben nu r möglich ge­
wesen durch die detaillierte Erforschung von Druck und Geschwindigkeit des 
Blutes, von Größe, Bewegungsart und Rhythmus des Herzens und wird, wie 
aus den Bemerkungen auf S. 869 über den m ittleren Druck hervorgeht, in 
genauerem Maße nur möglich sein, wenn w ir die exakte Form der Pulskurve 
in die Berechnung m it hineinzuziehen verstehen — und diese Zahlen zeigen 
in ausgesprochenstem Maße d ie  A b h ä n g ig k e i t  d e r  m e c h a n is c h e n  
A r b e i t ,  d ie  im  K r e is la u f  g e l e i s t e t  w ird  v o n  d e r  G rö ß e  d e s  g e ­
s a m te n  S to f fw e c h s e ls .  Mehr als jedes andere Organ ist das Herz, das 
die wesentliche A rbeit des Kreislaufes leistet, m it der Größe des Stoffwechsels, 
d. h. also m it der In tensität des Lebens überhaupt verknüpft; den leisesten 
Änderungen folgt es fast momentan in weitgehendstem Maße. In einer Be­
trach tung  über die Mechanik des Kreislaufes is t kein P la tz , diese innige 
Verknüpfung zwischen d e r  G rö ß e  d e r  „ V i t a l i t ä t “ e in e s  O rg a n is m u s  
u n d  s e in e r  H e r z e n e r g ie  eingehender zu schildern, aber das mag gesagt 
werden, daß ein gutes Stück W ahrheit der populären Anschauung zugrunde 
liegt: der Mensch sei dann tot, wenn das Herz nicht mehr schlägt.
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Dreißig Jahre sind gerade verflossen, seit L. Hermann sein 
großes Handbuch der Physiologie herausgab, das uns allen unent­
behrlich geworden ist und es noch lange bleiben wird. Wenn ich es 
jetzt unternehme, ein neues Sammelwerk über Physiologie den Fach­
genossen vorzulegen, so bin ich wenigstens darin  der Zustimmung 
vieler sicher, daß es keine überflüssige Arbeit war, wieder einmal 
unter Zusammenfassung der Kräfte mehrerer Forscher das jetzige 
Wissen auf physiologischem Gebiet festzulegen. Viel Neues haben die 
Jahre, die seit dem Erscheinen des Hermannschen Buches dahin­
gingen, uns gebracht; die Anschauungen über manche Dinge haben 
sich von Grund aus geändert, auf manchen Gebieten ist die erregte 
Erörterung zur Ruhe gekommen und hat einer verhältnismäßigen Klar­
heit Platz gemacht. Neue Forschungsmethoden und neue Forschungs­
gebiete sind uns erschlossen worden; ein modernes Lehrbuch muß an­
sehnliche Kapitel über Gegenstände enthalten, die man noch vor 20 
bis 30 Jahren kaum mit einem Worte berührte.

Fast noch wichtiger als für den Fachphysiologen erschien mir die 
Schaffung eines neuen Handbuches der Physiologie für die Vertreter 
der .Nachbargebiete. Der Zoologe, der Anatom, der Pathologe, Neu­
rologe, Psychologe, Psychiater, der Ophthalmologe, sie alle kommen 
häufig genug in die Lage, sich über die Stellung der Physiologie zu 
dieser oder jener Frage genauer unterrichten zu wollen, als es aus den 
für Studierende geschriebenen Lehrbüchern geschehen kann. Die 
physiologischen Zeitschriften und die monographische Fachliteratur 
sind nicht leicht genug zugänglich; ein größeres Handbuch ist in 
solchem Fall das erwünschte Hilfsmittel.

Diese Erwägungen veranlaßten mich, als die Verlagshandlung 
Friedr. Vieweg & Sohn an mich mit der Anregung zur Herausgabe 
eines Handbuches der Physiologie heran trat, diesem Plane lebhaftes 
Interesse entgegenzubringen und den Versuch zu machen, ob ich unter
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den Fachgenossen die entsprechende Unterstützung fände. Ein Sammel­
werk mit Beteiligung nicht zu weniger Autoren konnte von vornherein 
nur in Betracht kommen, wenn die einigermaßen gleichwertige Durch­
arbeitung der verschiedenen Gebiete gewährleistet sein sollte.

Ich hatte das Glück, in Deutschland und im Auslande hervor­
ragende Forscher zur Mitarbeit bereit zu finden, und so unternahm 
ich die Herausgabe des Werkes, von dem nunmehr nur noch die 
Schlußlieferung des vierten Bandes und ein in Aussicht genommener 
Ergänzungsband ausstehen.

Das Werk soll eine Zwischenstufe bilden zwischen unseren ver­
schiedenen Lehrbüchern für Studierende und den umfangreichen Dar­
stellungen der Physiologie, wie sie das französische Dictionnaire de 
Physiologie gibt und wie sie sich aus dem verdienstvollen Werke von 
Asher und Spiro, den „Ergebnissen der Physiologie“, in gewissem 
Sinne entwickeln wird. Vollständigkeit der Literaturzitate muß Werken 
der letzteren Art Vorbehalten bleiben, das Handbuch dagegen soll eine 
von zuständiger Seite getroffene Auswahl aus dem vorhandenen 
Material an veröffentlichten Untersuchungen bieten, die wichtigsten 
Werke zitieren und demjenigen, der tiefer in das Studium der Physio­
logie eindringen will, die Wege ebnen. Inwieweit uns dies gelungen 
ist, werden die Fachgenossen zu entscheiden haben.

So manches wird an einem derartigen Buche auszusetzen sein. In 
erster Linie wird die Anordnung des Stoffes nicht jedermanns Beifall 
finden. Doch ich getroste mich der Nachsicht der Fachgenossen, denen 
es allen bekannt sein wird, daß es eigentlich unmöglich ist, das 
Gesamtgebiet der Physiologie in einer wirklich befriedigenden Weise 
einzuteilen, und nun gar noch, wenn es sich um die Verteilung des 
Materials an eine größere Zahl von Mitarbeitern handelt. Mannigfache 
Gründe, deren Erörterung nicht hierher gehört, nötigten zuweilen, ein 
Gebiet der Physiologie zu teilen, den einen Teil diesem, den anderen 
jenem Autor zur Bearbeitung zu übergeben, während es am wünschens­
wertesten gewesen wäre, das ganze Gebiet ungeteilt in einer Hand zu 
lassen. Auch Hermann hat ja seinerzeit die gleiche Schwierigkeit 
gefunden, wie er in seinem Vorwort erwähnt. Immerhin habe ich 
mich bemüht, das einzelne Arbeitsgebiet, wo irgend möglich, so abzu­
grenzen, daß es sich zu einem abgeschlossenen Ganzen rundete. Dies 
schien mir wichtiger und für Autor wie Leser befriedigender, als wenn 
das Hauptaugenmerk darauf gerichtet worden wäre, zu vermeiden, daß 
ein und derselbe Gegenstand in verschiedenen Kapiteln, von verschie­
denen Autoren besprochen und verschieden beurteilt wird.
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Die Reihenfolge, in der die einzelnen Kapitel sich aneinander­
schließen, war in vielen Fällen durch den sachlichen Zusammenhang 
ohne weiteres gegeben. In anderen Fällen, wo man über die zweck­
mäßigste Art der Aneinanderreihung im Zweifel sein konnte, habe ich 
äußere Gründe entscheiden lassen, die Reihenfolge des Eingangs der 
Manuskripte, den Umfang der einzelnen Kapitel usw.

Einer der Forscher, die sich zur Mitarbeit bereit erklärt hatten, 
J. Munk, schied durch frühzeitigen Tod schon aus unserem Kreise 
aus, ehe die erste Lieferung erschienen war; Paul Schultz starb, ehe 
er seine Bearbeitung der Physiologie der glatten Muskeln fertigstellen 
konnte. Diese und andere Umstände wirkten zusammen verzögernd 
auf den Fortschritt des Werkes und nur durch mehrfache Umstellung 
der Kapitelfolge und durch Ersatz einzelner Mitarbeiter durch andere, 
die hilfreich in die Lücken traten, wurde es möglich, das Handbuch 
seinem nunmehr bevorstehenden Abschluß entgegenzuführen. In 
manchen Punkten mußten wir dabei von dem ursprünglichen Plane ab­
weichen, um die Herausgabe der einzelnen Teile des Buches sich nicht 
zu sehr verzögern zu lassen.

Die Physiologie des M enschen soll das Handbuch behandeln; 
die Untersuchungen an Tieren sollten nach unserer Verabredung nur 
insoweit herangezogen werden, als das Tier bei den Versuchen gewisser­
maßen für den Menschen substituiert gedacht ist. Das geschieht nun 
bekanntlich in sehr vielen Fällen, große Abschnitte stützen sich fast 
ausschließlich auf Tierversuche. Nur die eigentliche vergleichende Phy­
siologie, so interessante Ergänzungen sie vielfach geboten hätte, mußten 
wir, von einigen speziellen Fällen abgesehen, beiseite lassen, um das 
Werk nicht allzu sehr anschwellen zu lassen. Das Prinzip, die Physio­
logie des Menschen in den Vordergrund zu stellen, hat mich auch 
bei der Bemessung des relativen Umfanges der einzelnen Kapitel ge­
leitet, die in einzelnen Punkten von der in vielen Lehrbüchern 
üblichen abweicht. Denjenigen Kapiteln wurde mehr Raum gegeben, 
die für die Kenntnis der Lehensvorgänge im menschlichen Organismus 
besondere Bedeutung haben und demnach den Arzt am nächsten be­
rühren. Einzelne Kapitel freilich sind stark über meine Veran­
schlagung hinaus angewachsen.

Eine Eigentümlichkeit der durch Zusammenarbeit vieler ent­
standenen Werke ist und bleibt ja immer die Ungleichartigkeit in der 
Darstellung der einzelnen Gebiete. Daß diese Ungleichartigkeit sich 
auch auf rein Äußerliches erstreckt, ist in gewissem Sinne bedauerlich, 
aber wohl kaum zu vermeiden. Das Maß der Literaturangahen und
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der nötigen Abbildungen bemessen die einzelnen Autoren bekanntlich 
sehr verschieden. Der Herausgeber kann hier nur ungefähre Anhalts­
punkte geben, nicht aber seine eigenen Grundsätze durchführen. Hin­
sichtlich der Abbildungen habe ich im allgemeinen auf Sparsamkeit 
mit solchen Figuren hinzuwirken gesucht, die, ohne das Verständnis 
des Textes wesentlich zu fördern, mehr nur zur Dekoration gedient 
hätten. An wirklich instruktiven Abbildungen aber ist nicht gespart 
worden. Die Verlagshandlung hat in dieser wie in jeder anderen Hin­
sicht ein weitgehendes Entgegenkommen bewiesen und dem Heraus­
geber die nicht immer ganz leichte Aufgabe in verschiedener Richtung 
nach Möglichkeit erleichtert. Ich benutze gern diese Gelegenheit, der 
Verlagshandlung Friedr.  Vieweg & Sohn auch an dieser Stelle 
meinen wärmsten Dank zu sagen.

Zu herzlichem Dank bin ich den Herren Mitarbeitern verbunden, 
die sich bereit finden ließen, gemeinsam mit mir dieses neue Hand­
buch der Physiologie zu verfassen. Möchte es uns gelungen sein, ein 
Werk zu schaffen, das vielen gute Dienste leistet.

Rostock, im Februar 1909.

Wilibald Nagel.
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J. Henle’s Grundriss der Anatomie des Menschen.
In v ie r t e r  Auflage neu bearbeitet von 

D r. F r . M e rk e l, Professor der Anatomie in Göttingen.

Sin. petros. 
inf.

Sin. transv.

Sin. occip.
Sin. sagitt. sup.

Der Atlas ist auch in  einzelnen Lieferungen zu beziehen und zwar: 1. Heft.
Osteologischer Teil (Knochen). [56 S.] M 2,40. —  2. H eft. Syndesm ologischer 
Teil (B änder). [S. 57 bis 92.] M 1,20. — 3. H eft. M yologischer Teil (M uskeln). 
[S. 95 bis 158.] M 2,50. —  4. u. 5. H eft. In tegum en tum  com m une und Splanchno- 
logischer Teil (H au t und E ingew eide). [8. 159 bis 262.] M 4,50. —  6. u. 7. H eft. 
S innesapparate und N eurologischer Teil (Nerven). (8. 263 bis 412). M 7,— . —  
8. H eft. A ngiologischer Teil (Gefäße). [8. 413 bis 474.] M 1,60. —  9. H eft. (A nhang.) 
B ilder aus der topograph. P räp a ra tio n  der Nerven und Gefäße. [S. 475 bis 498.J M 1,80.

1901. Zw ei B ände (Text u. Atlas) in Lex.-Form. Jeder Band e in z e ln  käuflich. 
Preis pro Band gell. Marli 14,—, geb. in Hlbfrz. Mark 10,—.

Sin. petros. 
sup.

Sin. sagitt. sup. 
Sin. sagitt. inf.

Sin. sphenopariet.

Sin. tercav. 
post.

Sin. cavern.
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Nach der Textausgabe von D arem berg neu durchgesehen von 

W A L T H E R  P R I E B O E S ,
bisherigem Assistenten am Institu t für Pharmakologie und physiologische Chemie zu Rostock.

Mit einem Vorwort von Prof. Dr. R. R O B E R T  zu Rostock.

Mit einem Bildnis, 26 Textfig. u. 4 Taf. 1906. (XLII u. 862 S.)

P re is  M ark 18, — , geb u n d en  in  H albfranz Mark 2 0 ,— .

Wiener medizinische Wochenschrift: Der vornehm e K lassiker der M edizin aus 
röm ischer K aiserzeit lieg t in  einer neuen, sehr schönen, sehr so rgfältig  bearbe ite ten  
und kom m entierten  A usgabe vor uns. F r i e h o e s ,  de r Schüler von K o b e r t ,  h a t die 
S c h e l l e r s e h e  Ü bersetzung vom Ja h re  1846durchgesehen und  k o rrig ie rt, eingehende, 
m it A bbildungen nach an tiken  In stru m en ten  und  D enkm älern und m it anatom ischen 
F ig u ren  versehene K om m entare geliefert und N am en- und  S achreg ister in deu tscher, 
late in ischer und g riech ischer Sprache ausgearbe ite t, welche den trefflichen  C e ls u s  
w ieder zu einem  N achschlagebuche m achen d ü rften . K o b e r t  leitet das W erk, 
eines der schönsten seiner Schule, das u n te r  se iner Ä gide en tstanden  ist, m it einem  
akadem ischen V o rtrage  ü b er C e ls u s  ein. E r  schließt: „Alles in  allem m üssen w ir 
sagen, daß w ir in  dem  W erke des C e ls u s  ein  hochin teressan tes K om pendium  der 
M edizin besitzen, welches jed er M ediziner einm al zur H and nehm en sollte, aus dem 
aber auch N ichtm ediziner vieles schöpfen können .“ W ir m einen nun, daß sowohl 
der ju n g e  Ä skulapschüler wie auch  der A rz t diesen neuen C e ls u s  im m er w ieder 
zur H and nehm en sollten, um A nregung, V ertie fung  ih res  W issens und Könnens 
und auch B elehrung  zu gew innen. W ir  w iederholen es: B elehrung! W ie b au t 
sich in  diesen ach t B üchern  ein lückenloses System  der m edizinischen D isziplinen 
auf, das in der H auptsache noch h eu te  g ilt! M an beachte z. B. n u r C e l s u s ’ d iä te ti­
sche V orschriften  und seine P rophylaxe! W ir  m üssen uns h ier d am it begnügen, 
auf den Celsus red iv ivus aufm erksam  zu m achen; die große philologische A rbeit, 
die F r i e h o e s  neben de r pharm akologischen und allgem ein m edizinischen gele istet 
ha t, d ü rfte  ihm  noch den speziellen Dank der A rchäologen und k lassischen P h ilo ­
logen e in tragen . W ir Ä rzte m üssen ihm  an e rs te r  Stelle herzlichst d afü r danken, 
daß e r  uns den trefflichen  Kollegen w ieder näher g e b rac h t, daß e r uns einen 
m odernen C e ls u s  geschenkt hat.
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