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mit der von Harnack angegebeuen (einfachen oder verdoppelten)
Formel leicht in Uebereinstimmung gebracht werden konnen.

Zum Schlusse will ich die Gelegenheit ergreifen, die ange-
nehme Pflicht zu erfillen und dem hoehverehrten Herrn Prof. S al-
kowski fiir die Rathschlige, die er mir bei meiner Untersuchung
angedeihen liess, meinen innigsten Dank oOffentlich abzustatten.

Studien zur Physiologie der Flimm{erbeWegung.
Von

Max Verworn,
Dr. med. et phil,, Jena.

Hierzu 3 Holzschnitte.

« ,Nachdem die grundlegenden Arbeiten von Purkyné und
Valentin iiher die Physiologie der Flimmerbewegung eine ziem-
lich reichhaltige Litteratur hervorgerufen hatten, scheint mit den
ausgezeichneten Untersuchungen von Engelmann das Interesse
fir diesen Gegenstand fast ginzlich erschopft zu sein, denn in den
letzten 20 Jahren haben sich nur wenige Forscher zu einem ein-
gehenderen Studinw der Flimmerbewegung angeregt gefiihlt. Der
Grund dafiir ist offenbar nur in der einseitigen Entwicklung der
hentigen Physiologie zu suchen, sonst wire diese Erscheinung sehr
auffallend, weil einerseits die grosse Verbreitung der Flimmerbe-
wegung, selbst in jeder kleineren Abtheilung des Thierreiches und
zum Theil auch im PHlanzen- und Protistenreiche, der Flimmer-
hewegung eine weitgehende biologische Bedeutung verleiht und
weil andrerseits grade die Hauptfragen, niimlich die, welche sich
auf das Zustandekommen der Vorgiinge bei der Flimmerbewegung
beziehen, noch nicht beantwortet, ja zum Theil noch garnicht ge-
niigend précisirt worden sind. Letzteres gilt fiir das Problem,
das den Ausgangspunkt der folgenden Untersuchungen bildete,
fiir das Problem der Coordination der Flimmerbewegung, d. h.
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fiir die Frage, wie es kommt, dass die Wimpern einer Zelle oder
einer Epithelreihe im normalen Zustande sich villig gesetzmiissig
stets der Reihe nach, nie ausser der Reibe bewegen.

Ein Friihjahrsaufenthalt in dem durch seine reiche pelagische
Fauna bekannten Villafranca, der mir z. Th. durch die Verleibung
des Blumenbach’schen Reisestipendiums seitens der Medicini-
schen Facultit der Universitat Gottingen und einer Unterstiitzung
aus der Paul von Ritter-Stiftung von Seiten des Herrn Prof.
Haeckel ermiglicht wurde, bot mir Gelegenheit, diese Frage, der
ich schon frilher in meinen ,psychophysiologischen Protistenstu-
dien“?) niher getreten war, -weiter zu verfolgen, und zwar an einem
Object, das in vieler Beziehung fiir das Studinm der Flimmerbewe-
gung als ideal betrachtet werden kann, den Schwimmplittchen der
Ctenophoren. Herm Professor Korotneff, dem Director der Sta-
tion russe de Zoologie in Villafranca, der mir in liberalster Weise
die Mittel seines Laboratoriums zur Verfiigung stellte, mochte ich
nicht versiiumen fiir seine ausserordentliche Liebenswiirdigkeit
meinen verbindlichsten Dank auszusprechen.

I. Die Versuchsobjecte.

Als Objecte fiir die folgenden Versuche wurde bhesonders -
Beroé ovata, daneben anch Encharis multicornis und Cestus
Veneris benutzt. Wenn man von dem etwas abweichenden Bau
von Cestus Veneris absieht, sind die Ctenophoren charakterisirt
durch 8 lange, von dem aboralen, dem sog. Sinnespol nach dem
Mundpol hin verlaufende Rippen oder Reihen von Schwimmplatt-
chen, welche durch ibre Thitigkeit das Hauptmoment fiir die Lo-
comotion dieser Thiere liefern. Um die Berechtigung nachzu-
weisen, dass die an diesen Reihen von Schwimmplittchen beob-
achteten Vorgiinge ohne weiteres mit den Erscheinungen der
Flimmerbewegung identificirt werden diirfen, sci hier zuniichst
kurz an die morphologisehen Verbiiltnisse derselben erinnert?).
Die Plittchen jeder Rippe beginnen in einiger Entfernung vom
»Sinneskorper und laufen in einfacher Reihe unter einander stebhend

1) Jena, 1889 Verl. v. Gustav Fischer.

2) Genauere Finzelheiten sind mch/usehen in der \01t1efﬂnchen Mono-
graphie der Rippenquallen von K. Chun: ,Die Ctenophoren des Golfes von
Neapel und der angrenzenden Meeresabschnitte.“ Leipzig 1580,



Studien zur Physiclogie der Flimmerbewegung. 151

nach dem Mundpol (Fig. 1). Jedes Plittchen besteht aus einer
Summe von eng untereinander verbundenen Flimmerhaaren, deren
zugehorige Zellen eine Leiste, das sog. Basalpolster bilden (Fig. 2).
Die Verbindung der Wimpern untereinander ist mebr eine Ver-

/
|
|

Fig. 1. Tig. 2.

Fig. 1. Bero& ovata. Oben der Sinnespol, unten der Mundpol. 4 von oben
nach unten laufende Rippen sind sichtbar.

Fig. 2. Zwei ruhende Schwimmplitichen von Beroé in der Profilansicht.
Unten die Basalpolster aus langen cylindrischen Zellen bestehend.
Schematisch.

klebung Tals eine eigentliche Verschmelzung ihrer "Substanz zu

nennen, da sich leicht Wimpern durch mechanische Insulte, Druck

mit Deckglas oder Nadel oder durch chemische Einwirkungen
von der Masse trennen lassen. An Macerationspriiparaten consta-
tirte Chun, dass zn jeder Flimmerzelle des Basalpolsters eine
grossere Menge feiner Flimmerhirchen gehort. Die Zellen des

Basalposters sind Cylinderzellen und bilden eine einfache Lage,

wie Chun bereits im Gegensatz zu frilheren Beobachtern hervor-

hebt, und wie ich an Priparaten, die mit Pierokarmin gefirbt
wurden, bestitigen konnte. Was an den Flimmerzellen fiir den

Physiologen aber besonders wichtig ist, das ist die enorme Liinge

der Flimmerhaare. Die Pliittchen sind niimlich bei Bero& durch-

schnittlich 2 mm lang, d. h. die Wimpern iibertreffen die Linge
des Zellkorpers ungefihr um das zehnfache. Es ist erklirlich, dass
der motorische Effect dieser langen, zu kriftigen Platten verbun-
denen Wimpern ein bedeutender sein kann und ddss die Thitig-
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keit der Platten die active Locomotion der doch durchsehnittlich
5—10 em grossen Thiere allein zu besorgen im Stande ist. Diese
morphologischen Verhiltnisse mogen gentigen um zn zeigen, dass
die Rippen der Ctenophoren als ein Homologon der Flimmerepi- -
thelien aufzufassen sind, oder vielmehr als ein Flimmerepithel selbst,
das in Anpassung an die Function der Locomotionsvermittelung
sich in. eigenthiimlicher Weise entwickelt hat. Die Anordnung
der Plittchen zu einzelnen, einfachen Reihen, danu die bedeutende
Grosse derselben, welche es gestattet die Vorginge der Bewegung
makroskopisch zu beobachten und an den Plittchen makroskopisch
zu experimentiren, sowie endlich der Umstand, dass die bei allen
Flimmerepithelien so sehr listige und nie ganz vermeidliche Sehleim-
secretion hier fortfillt, sind die grossen Vortheile, welche die
Ctenophoren fiir das Studium der Flimmerbewegung bieten und
welche auch Chun bereits zu der Bemerkung veranlasst haben,
dass die Schwimmplittchen der Ctenophoren ,gewiss fiir das Stu-
dinm der Flimmerbewegung - dereinst noch die geeignetsten Objecte
abgeben“ werden. Auch ich michte die Ctenophoren allen spiteren
Experimentatoren besonders empfehlen, denn die Sechwimmplittchen
sind nicht nur in morphologischer Beziehung als Reihen von eigen-
thiimlich differenzirtem Flimmerepithel zu betrachten, sondern
zeigen auchin physiologischer Hinsicht bis in die kleinsten Ein-
zelheiten genau alle Erscheinungen der Flimmerbewegung, wie
man sie von den Infusorien bis zu den hochsten Thieren hinauf
an den verschiedensten histologischen Objecten kennt. In der
Ruhelage sind die Plittchen iiber ihrer Wurzel nach dem Mund-
pol zu umgebogen (Fig. 2), so dass sie fast parallel der Korper-
oberfliiche liegen und sich bei ihrer dachziegelformigen Anordnung
beriihren. Die Bewegung findet in der Weise statt, dass das Plitt-
chen nach dem Sinnespol zu einen energischen Schlag ausflibrt
und dann wieder in seine Ruhelage zuriickgleitet. Eine Schilderung
der feineren Verhiltnisse wird spiter folgen. Die Plittchen einer
Rippe schlagen unter normalen Verhiltnissen stets der Reike nach
in regelmissiger Aufeinanderfolge, also nicht synchron, sondern
metachron, wie ich dieses Verhiiltniss bezeichnen miehte. Die
Metachronie des Plittehenschlages erweekt den Anschein, als ob
fortwahrend vom Sinnespol aus Wellen nach dem Mundpol hin
verliefen, also im umgekehrten Sinne des Sehlages, eine optische
Srseheinung, auf die ich nicht nither ecinzugehen brauche, da sie
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von H. Kraft!) "vor kurzem an Flimmerepithelien bereits einge-
hender belenchtet' wurde. Da die Plittchen infolge ihrer Zusam-
mensetzung aus einzelnen Fibrillen in perlmutterartigem Glanze
erscheinen und je nach ihter Stellung ihre prichtigen Farben
wechseln, so bieten die iiber die 8 Rippen der zarten Thieré da-
hinlaufenden Wimperwellen einen ungemein fesselnden Anblick
und machen die Betrachtung der Ctenophoren zu einem grossen
optischen Genuss. In der Regel ist der Schlag der Plittchen
davernd rhythmisch, schneller oder langsamer, doch kommt es
auch bei normalen Individuen in bestimmten Fiallen vor, dass
spontan der Schlag einiger Plattenreihen vortibergehend ganz sistirt
resp. unregelméssig intermittirend wird. Diese Erscheinungen
haben Eimer2) dazu veranlasst, bei der Plittchenbewegung der
Ctenophoren zwei Arten zu unterscheiden, eine unwillkiirliche, re-
prisentirt durch die gewbhnliche, rhythmische und eine willkiirliche,
reprasentirt durch jene unregelmissig wechselnde Form, die be-
sonders beim Schwimmen des Thieres hiufig vorkommt. Nach
Eimers Ansicht wiirde die erstere Form der gewohnlichen Flim-
merbewegung entsprechen, wihrend hei der zweiten Form die ge-
wohnliche Flimmerbewegung von Seiten des Nervensystems in ge-
wisser Weise beeinflusst wird. Es soll an dieser Stelle die Frage
nach dem vielumstrittenen Nervensystem der Ctenophoren und da-
mit die Beeinflussung der Plittchenbewegung von einem solchen
nicht erdrtert werden, da dieselbe fiir den vorliegenden Zweck voll-
kommen indifferent ist. Fiir die folgenden Betrachtungen geniigt
es zu wissen, — worin iibrigens alle Beobachter tibereinstimmen, —
dass die gewdhnliche Plittchenbewegung an sich ohne Thitigkeit
eines Nervensystems zu Stande kommt. Aus demselben Grunde gehe
ich hier nicht auf die Frage nach der Beeinflussung der Plitt-
chenbewegung von Seiten- des sog. Sinneskorpers ein, besonders,
da ich diese Frage spiiter in einer speciellen Mittheilung zu be-
riihren gedenke. Dagegen will ich nicht unterlassen, auf eine
mechanische Beeinflussung der Plittchenbewegung von Seiten des

1) H. Kraft: ,Zur Physiologie des Flimmerepithels bei Wirbelthieren.*
In Phiigers Arch. Bd. 47, 1890.

2) Eimer: ,Versuche iiber kiinstliche Theilbarkeit von Beroé ovatus.
Angestellt zum Zwecl der Controle seiner morphologischen Befunde iiber
das Nervensystem dieses Thiercs. In Arch. f. mikr. Anat. Bd, XVII, 1880.
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darunter liegenden Gewebes hinzuweisen, weil sie wohl das einzige
storende Moment bei den Versuchen reprisentirt:

Beriihrt man nimlich eine Rippe etwas unvorsichtig, so ver-
senkt sie sich sofort in die Tiefe des Gewebes, indem die Gallert-
substanz sich zu beiden Seiten iiber ihr zusammenschliesst. Die
Bewegung der Plittchen wird nattirlich durch die mechanische
Verbindung im selben Moment sistirt. Eine Reizung des ganzen
Korpers,” etwa eine Erschiitterung kann momentan alle 8 Rippen
in die Tiefe des Gallertgewebes treten und so die Bewegung an
ibnen aufhbren lassen. Je stirker die Reizung ist, um.so voll-
stindiger ist die Bedeckung von dem sich zu beiden Seiten her-
iberwolbenden Gallertgewebe. Schwache Reizung ldsst die Reihen
nur eben merklich in die Tiefe treten, wobei aber ihre Bewegung
nichtsdestoweniger ebenfalls sistirt wird. Nach mehr oder weniger
langer Zeit, bei geringer Reizung oft sofort beginnt sich die Reihe
wieder zu heben und sobald sie wieder in ihre normale Lage
zurtickgekehrt ist, tritt auch die Bewegung wieder ein. Der
Mechanismus, der diese Retraction der Rippen in die Tiefe
des Gallertgewebes vermittelt, ist ein muskuliser. Von dem unter-
halb der Rippe im Gallertgewebe, parallel zu dieser verlaufenden
Gefiss ziehen feine, glatte Muskelfiiden senkrecht zur Rippe und

; Fig. 3a. Fig. 3 b,
Fig. 3a. Querschuitt durch eine ausgestreckte Rippe. P. Schwimmplitt
chen, K. Korperoberfliche, G. Gefiss, M. Muskelfasern.
Tig. 3b. Querschnitt durch eine retrahirte Rippe.

inseriren sich dicht unterhalb der Plittchen (Fig. 3a). Contra-
hiren sich nun diese Muskelfasern in Folge eines Reizes, so tritt
die angegebene Retraction der Reihe ein (Fig. 3b). Ausser den
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vom Gefdss zur Rippe verlaufenden, sich senkrecht an dieser an-
setzenden Fasern giebt es noch andere, hesonders Liingsfasern,
die parallel mit der Rippe dicht unter ihr verlaufen und hei Eu-
charis schliesslich auch Querfasern zwischen den einzelnen
Rippen. Die Thitigkeit dieser Fasern kommt indessen fiir die
Retraction der Rippe weniger in Betracht. Da die Ctenophoren
sehr sensible Thiere sind und da sich manche Individuen noch
durch besondere Reizbarkeit auszeichnen, so bildet diese Erschei-
nung in der That bisweilen ein storendes Moment. Ich versuchte
daher durch Anwendung verschiedener chemischen Mittel diese
storenden Muskelbewegungen auszuschliessen, ohne jedoch in dieser
Beziehung gliicklicher gewesen zu sein als Krukenberg?), als
er zur Erforschung des Nervensystems der Ctenophoren Versuche mit
verschiedenen Alkaloiden anstellte. Uebrigens kann man bei einiger
Uebung die folgenden Versuche bald so vorsichtig anstellen, dass nicht
die geringste Spur von Retraction eintritt, besonders wenn man
nicht allzu sensible Individuen zu den Versuchen pimmt. Ich fand
es 2weckmissig, die Thiere nicht gleich nach dem Einfangen zu
benutzen, sondern etwa erst einen halben oder ganzen Tag spiter.
Mir schien es, als ob dann die Reizbarkeit geringer geworden wiire.
Da es dringend nothig ist, fiir die folgenden Fragen bis zu
cellularen Verhiltnissen vorzugehen, so werden ausser den Cteno-
phoren gelegentlich auch einige bereits a. a. 0.2) von mir mitge-
theilte und neuerdings zum Theil wiederholte Versuche an ciliaten
Infusorien mit in den Kreis der Betrachtung gezogen werden.

II. Die Autonomie der Flimmerelemente ).

Der folgende Versueh ist bereits von Eimer an Beroé& ovata
ausgefithrt worden, doch sind Eimer einige Momente entgangen,
die ich noch hervorheben mochte.

Als Versuchsob /)ect dient Beroé& oder in diesem Fall noch
besser Eucharis. = Das Versuchsthier wird in ein flaches,

1) Krukenberg: ,Vergleichend-physiologische Studien«. I. Reihs,
3. Abth. 1881: ,,Der Schlag der Schwimmplittchen von Beroé ovatus®.

2) Verworn: ,Psycho-physiologische Protistenstudien. Experimentelle
Untersuchungen®. Jena 1889,

3) Als ,Flimmerelement® soll im Folgenden der Kiirze halber Jede
Wimper mit ihrem anhaftenden Protoplasma bezeichnet werden.
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nicht zu grosses Glasgefiss mit Seewasser gesetat, so dass es
horizontal - liegen muss und keine Locomotion ausfihren kann,
Die Bewegung auf den Rippen ist normal, es laufen fortwdhrend
rhythmisch aufeinander folgende Wellen vom Sinnespol kommend
nach dem Mundpol hin. Wird nun mit einer schmalen und spitzen
Lanzette etwa in der Mitte einer Rippe zwischen zwei Schwimm-
plittchen ein ganz flacher Einschnitt gemacht, resp. bei Eucharis
der schmale je zwei Plittchen mit einander verbindende Streifen
von Flimmerzellen mit der Spitze der Lanzette durchtrennt, so
tritt in der Regel in Folge des durch die Operation verursachten
Reizes eine schwache Retraction der Rippe ein, wihrend welcher die
Plattchenbewegung ganz stillsteht. Bei Eucharis lisst sich die
Operation so sanft ausfiihren, dass die Retraction ganz ausbleibt.
Hat nun die Retraction entweder nachgelassen oder ist sie ganz
ausgeblieben, so bemerkt man in dem nach dem Mundpol zu ge-
legenen Abschnitte der Rippe eine ungeheure Beschleunigung der
Bewegung: die erste Platte unterhalb der Schnittstelle ist in fieber-
haft schnellen Schiigen begriffen und ihre Schiige pflanzen sich
tiber den ganzen oralen Abschnitt der Rippe fort. Nach eciniger
Zeit (nach einigen Secunden bis zu mehreren Minuten) hort plotz-
lich diese rasende Bewegung ganz auf und der orale Abschnitt der
Rippe bleibt jetzt mehr oder weniger lange Zeit (oft nur wenige
Minuten, zuweilen eine Stunde und linger) in Ruhe. Danach
beginnen vereinzelte Wellen von der ersten Platte ausgehend auf-
zutreten, die nach und nach zahireicher werden, bis schliesslich
der untere Abschnitt ganz rhythmisch wie eine unverletzte Rippe
thiatig ist. Bei vorsichtiger Operation mit moglichst geringer Ver-
letzung des unter der Rippe gelegenen Gewebes, wie sie besonders
Eucharis leicht gestattet, geschieht es nur sehr selten, dass das
Erregungsstadium ausbleibt, und auch in diesen Fillen immer
nur nach lingerer Retraction der Rippe. Wird dagegen eine grosse
Verletzung gemacht, der Einschnitt tief ausgefihrt und mehrere
Platten zerquetscht oder zerschniften, so dauert die Retraction sehr
lange und nach ihrer Losung fehlt hiiufig das Erregungsstadium,
so dasg in dem oralen Abschnitt sofort nach der Operation fiir
liingere Zeit, zuweilen bis tiber 2 Stunden viollige Ruhe herrsehs.
Im aboralen Abschnitt tritt ebenfalls bei ganz vorsichtiger Operation
nur eine kurze, bei Eucharis mitunter gar keine Retraction ein und
die Wellen gehen nach kurzer Unterbrechung in normaler Weise
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weiter. Bei tiefer eingreifender Operation bleibt dagegen die Re-
traction und die damit verbundene Ruhe im aboralen Abschnitt hiufig
auch sehr lange bestehen. Ist in beiden von einander getrennten
Abschnitten der Reike die Bewegung wieder eingetreten, so findet sie in
jedem ,unabhiingig® und meistens in anderem Rhythmus statt, d. h.
die Metachronie ist an der Schnittstelle unterbrochen.

Man kann nun den unteren Abschnitt der Rippe mit beliebig
viel oder wenig daran hingendem Gewebe aus dem Korper ganz
herausschneiden. Nach dem Aufhoren der dadurch bedingten Re-
traction und ev. nach einem geringen Ruhestadium tritt die Be-
wegung allmihlich wieder in ganz normaler Weise ein, die Wellen
verlaufen wieder rhythmisch vom ersten Plittchen ausgehend nach
dem urspriinglich oralen Ende zu. Schneidet man jetzt von diesem
Priiparat ein kleines Stiick, etwa 3 oder 4 Plittchen enthaltend, ab,
so treten an diesem wieder genaun dieselben Erscheinungen auf wie
nach jeder tiefergehenden Durchschneidung einer ganzen Rippe.
Nach einem mehr oder weniger langen Ruhestadium, das sich bis
liber zwei Stunden erstrecken kann, setzt anfangs unregelmissig,
bald aber rhythmisch die Bewegung wieder ein und verlduft meta-
chron iiber alle 3 oder 4 Pliittchen. Von Cestus Veneris hatte
ich ein ca. 1,5—2 mm grosses Sttick mit 3 Plittchen losgetrennt,
das sich bald abrundete und nach einem Rubestadium noch ca. 2
Tage lang mit wenigen Unterbrechungen rhythmische, metachrone
Schlige der Plittchen machte, ja sogar zeitweilig dadurch Loco-
motionen ausfilhrte. -

Man kann noch weiter gehen. Es gelingt in vorsichtiger
Weise ein einzelnes Plittchen wit daranhéingendem Basalpolster
fast ganz ohne weitere histologische Elemente mit Hiilfe der Lan-
zette abzutrennen. Bei Cestus kann man sogar ein Plittchen mit
der Pincette an seiner Spitze fassen und mit sammt seinem Ba-
salpolster, fast vollig ohne anderes Gewebe ausreissen. Die Zer-
quetschung der Wimperspitze stort dabel nicht weiter. Solche iso-
lirte Plattchen, auch wenn sie nicht mit der Pincette gequetscht
sind, zeigen sehr hiufig sofort nach der Lostrennung das bekannte
Erregungsstadium, in welchem sie fieberhaft schnelle rhythmische
Schlige ausfihren und sich zuweilen auf diese Weise s#bststindig
durch das Wasser bewegen. Hiufig bleibt jedoch auch das Er-
regungsstadium aus. Jedenfalls folgt aber ein mehr oder weniger
langes Ruhestadium, das nicht selten mehrere Stunden wihrt, so
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dass man in diesen Fillen das Plittchen schon fiir todt halten
konnte, wenn nicht seine Durchsichtigkeit und sein Perlmutter-
glanz, die nur dem lebenden Plittchen zunkommen, sein Leben noch
bewiesen. Auch gelingt es stets eine gewisse Zeit nach der Los-
trennung durch Beriihren mit einer Nadel die Plittchen zu einem
Schlage zu veranlassen. Nach Ablauf des Ruhestadiums beginnen
dann einzelne durch lange Pausen von einander getrennte spontane
Schlige aufzutreten, die spiter hiufiger werden und sich bei wenig
insultirten Plattchen wieder zu einem rbythmischen Schlagen ent-
wickeln. Bei vielen isolirten Platten jedoch beschriinkt sich die
Thatigkeit auf vereinzelte Schlige. Immer aber tritt die spontane
Thatigkeit ausnahmslos stets viel spiiter auf als die durch Reize
zu erzielenden Schlige.

Schliesslich kann man sogar mit einer feinen Lanzette ein
einzelnes Plittchen der Liinge nach, d. h. parallel zur Wimper-
streifung durchschneiden und in mehrere schmale Streifen zerlegen,
die aus einer Anzahl bhasaler Zellen mit daranhingenden verklebten
Wimperhaaren bestehen. Alle diese Streifen verhalten sich genau
s0 wie ganze Platten. :

Zur Erginzung dieser Beobachtungen an Ctenophoren sei
bier an einige zum Theil bereits bekannte Thatsachen von anderen
mit Flimmerbewegung versehenen Objecten erinnert. Bei den
Sehwimmplittehen der Ctenophoren ist es nicht leicht moglich,
einzelne Flimmerzellen zu isoliren, wie es dagegen bei manchen
Flimmerpithelien gelingt. So kann man durch Zerzupfen der Kie-
men von Lamellibranchiaten nicht selten isolirte Zellen erhalten,
die nach ihrer Lostrennung die rhythmischen Bewegungen noch
lange Zeit fortsetzen.

Die Beobachtungen reichen noch weiter. Es ist mebrfach
constatirt worden, dass selbst Fetzen von Flimmerepithelzellen,
welche nur aus dem oberen, die Wimpern tragenden Theil der
Zelle bestanden, nichtsdestoweniger ihre Flimmerbewegung in der
gewShnlichen Weise fortsetzten. Am schinsten aber konnte ich
diese Erscheinung an ciliaten Infusorien beobachten. Die adoralen
Wimperstreifen der grossen heterotrichen Ciliaten sind fiir die
mikroskopische Untersuchung der Flimmerbewegung ein ungemein
glinstiges Object. Mit geeigneten, feinen Instrumenten gelang es
mir unter dem Mikroskop bei Stentor und Spirostomum Stilcke
aus diesen Periostomwimperreihen herauszuschneiden, welche ausser



Studien zur Physiologie der Flimmerbewegtng. 159

einer Anzahl von Wimpern nur einen schmalen Streifen von Pro-
toplasma ohne Kern enthielten. Solche Stiicke konnten unter
zweckmissigen Bedingungen, selbst wenn sie sehr klein waren, noch
stundenlang am Leben erhalten werden, wihrend dessen die Be-
wegung der Wimpern nach Ueberwindung eines Stadiums gestei-
gerter Thiitigkeit sich in nichts von der normalen rhythmischen
und metachronen Bewegung am unverletzten Infusor unterschied.
Auch weitere Theilungen grisserer herausgeschnittener Stiicke
waren noch moglich, die eine Anzahl von Theilstiicken des Wim-
perstreifens ergaben, von denen jedes nach Ueberwindung eines
kurzen Erregungsstadinms seine normalen Bewegungen fortsetzte
und zwar schlugen alle Stiicke in demselben Rhythmus mit ihren
Wimpern wie vorher am ganzen Infusor. Soweit die technischen
Schwierigkeiten es nieht verbieten, lassen sich die Theilungen
stets mit demselben Erfolge ausfiihren. FEine rohere Methode, die
des Zerdriickens unter dem Deckglas, liefert bisweilen noch viel
kleinere Theilstiicke als sie durch Zerschneiden zu erreichen sind,
und auch hier kapn man an Sticken, die nur noch 2-—3, ja nur
noch eine einzige Wimper besitzen, dieselben Thatsachen constatiren,

Beim Zerschneiden der Infusorien, moch hiufiger aber beim
Zerdriicken mit dem Deckglas kommt es bisweilen vor, dass die
Theilstiicke von der Wundstelle her zu zerfliessen beginnen, ein
Vorgang, den ich, da er als Endproduet einen losen Kornerhau-
fen liefert, a.a. O. als kornigen Zerfall bezeichnet habe. Der
kornige Zerfall schreitet mehr oder weniger schnell von der Wund-
fliche aus vorwirts. Beobachtet man nun bei Spirostomum
ein Theilstlick des Peristoms, welches zu zerfallen beginnt, so
findet man, dass wihrend der Zerfall langsam von der Wunde aus-
nach der Wimperreihe hin vorriickt, die Wimpern noch immer in
normaler Thitigkeit bleiben und ihre regelmiissigen, metachronen
Bewegungen fortsetzen. Die Grenze des zerfallenden Protoplasmas
ist ziemlich scharf und man kann ihr Vorriicken genau verfolgen.
Solange nur noch ein ganz kleines Streifchen unzerfallenen Proto-
plasmas an der Basis der Wimpern vorhanden ist, dauert die
Thitigkeit derselben fort. Im Moment aber, wo der Zerfall die
Pellicula, d. h. die Hussere Grenzschicht des Protoplasmas erreicht,
hort augenblicklich die Bewegung der daraufstehenden Wimpern
auf. Da die Grenze nie eine grade Linie darstellt, so erreicht sie
an einzelnen Stellen friiher, an anderen spiter die Pellicula. So

E. Piger, Archiv f. Physiologie. Bd, XLVIIL 11
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kann man an der Oberfliche hiufig die einzelnen Wimpern nach-
einander igitten in ihrer lebhaften Thitigkeit stilistehen sehen.
Mit dem Zerfall des ganzen Stiickes losen sich anch die Wimpern:
los und bleiben, ohne je wieder eine Spur von activer Bewegung:
zu zeigen, vollkommen ruhig im Wasser liegen. - Auch  durch
schnelles Zerdriicken habe ich bei Vorticella und Spirostomum
hiufig ganz plotzlich einzelne der langen Peristomwimpern vom
Korper losgerissen, die im Moment der Trennung sofort ihre Be-.
wegung einstellten. Diese seit mehreren Jahren ofter beobachteten
Erscheinungen batten in der Frage nach der spontanen Bewegungs-
fahigkeit isolirter Wimpern meine Ueberzeugung bereits gebildet,
dass den Wimpern, ebensowenig wie z. B. den Stielmyoiden der
Vorticellen eine eigene Bewegungsursache innewohne, dass sie
vielmebr Bewegungen nur im Zusammenhaage mit dem dazuge-
hrigen Protoplasma. ausfiihren konnen, d. h. dass die Ursachen
fir ihre Bewegung nicht in den Wimpern selbst, sondern im dar-
anhiingenden Protoplasma gelegen ist.

Bekanntlich hat die Frage nach der Autonomie isolirter Flim-
merhaare sich angeklammert an die 6fter beobachtete Thatsache,:
dass ‘sich Schwiinze von Spermatozosn nach ihrer Lostrennung
vom fibrigen Korper noch spontan zu bewegen im Stande -sind..
Man hat den Schwanz des Spermatozoons ohne Weiteres mit der
Geissel eines flagellaten Infusors homologisiren zu diirfen geglaubt.
Mir scheint diese Homologie mindestens nicht sicher. Zwischen
Protoplasma des Spermatozoén-Korpers und -Schwanzes besteht
entschieden keine so scharfe Differenzirung wie zwischen dem
Korperprotoplasma und der Geissel der flagellaten Infusorien. Ich
mochte mich der Ansicht Engelmanns anschliessen, der die
Schwiinze der Spermatozoén eher mit Protoplasmafiden verglichen
wissen will, wie sie z. B. als unregelmissig pendelnde Pseudopo-
dien bei manchen Rhizopoden beobachtet werden. Jedenfalls diirften
die Beobachtungen an Spermatozo&n nicht fiir die Frage nach der’
Autonomie isolirter Wimpern als entscheidend zu betrachten sein.
Da indessen die Frage immer noch nicht begraben ist und sogar:
in der neueren Litteratur noch bisweilen erscheint, so glaubte ich
bei dem fiir ibre Behandlung so ungemein geeigneten Material,
wie es die langen Wimperhaare der Ctenophoren-Schwimmplattchen
bieten, derselben noch einmal niher treten zu sollen.

In den betreffenden -Versuchen wurden lebensfrische, isolirte-
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Sehwimmpliittchen oder schmale Streifen von solchen, die in rhyth-
~mischer Thitigkeit begriffen waren, unter dem Mikroskop im offe-
nen Tropfen oder im Uhrschilchen in der Weise durchgeschnitten,
dass das Basalpolster ziemlich dicht an der Basis von der ver-
klebten Wimpermasse moglichst scharf abgetrennt wurde. Die
Folge war stets, dass die isolirten Wimpern im Moment der Durch-
schneidung jede Bewegung einstellten, wihrend die Stimpfe auf
dem Basalpolster infolge der Reizung des Schnittes hiufig in einem
besehleunigten Tempo weiter schlugen. Da man bei diesem Ver-
such mit negativem Resultat den Einwwurf machen kann, dass aus
irgend welchen anderen Griinden zufilliz im einzelnen Fall die
Thitigkeit der isolirten Wimpern ausbliebe, so habe ich den Ver-
such 'wobl fast hundert Mal wiederholt und jedesmal mit demselben
Erfolge. Hiufig sterben die isolirten Wimpern, wenn man sie auf
dem Objecttriiger ldasst, schon nach ganz kurzer Zeit, was sofort
daran zu erkennen ist, dass ihre Substanz triibe braun und un--
durchsichtig wird. Makroskopisch sehen die abgestorbenen Plitt-
chen weisslich aus und haben ihren Perlmutterglanz verloren.
Unter geeigneten Bedingungen, in viel Wasser im Uhrschilchen
gelingt es indessen, die Wimpern noeh lﬁngere'Zeit unveridndert
in ihrer normalen Beschaffenheit zu erhalten, ohne dass auch nur
eine Spur von activer Bewegung an ihnen wahrzunehmen wire.
Ist dagegen bei der Durchschneidung selbst nur ein winziges
Stiickchen Protoplasma, ein kleines Fetzchen einer Zelle an einem
Wimperbiindel haften geblieben, so schlagen die Wimpern hiiufig
noch lingere Zeit weiter. Ich erhielt bei vorsichtiger Operation
mehrmals Biindel, die aus wenigen verklebten Wimpern von ca.
1 mm Linge bestanden, an deren Basis sich ein kleines Knopfehen
von Protoplasma von ca. 0,02—0,03 mmn Durchmesser befand. Diese
Wimpern schlugen noch einige Minuten rhytmisch, wenn auch lang-
sam weiter. Nur Stiicke, die bei der Durchschneidung zu sebr in-
sultirt werden, schlagen, selbst wenn sie noch Protoplasma an
der Basis besitzen, in der Regel nicht mehr.

Wenn ich einerseits die grosse Anzahl der Versuche in Be-
tracht ziehe, welche simmilich zu dem gleichen negativen Ergeb-
niss fiihrten, und andrerseits die Gegenprobe beriicksichtige, welche
durch die hiufig beobachtete Bewegung von Wimpern mit geringer
Menge basalen Protoplasmas gegeben ist, und wenn ich endlich
noch -die zahlreichen Versuche an Infusorien ins Auge fasse, die
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ebenfalls denselben Erfolg hatten, so glaube ich mich zu dem
Schlusse berechtigt, dass isolirte Wimpern keine spon-
tanen Bewegungen mehr ausfiithren, dass also die
Ursache fiir die Wimperbewegung im Zellproto-
plasma gelegenist.

Nun wire es eine durchaus verkehrte Anschauung, wenn man
annehmen wollte, dass die Wimpern nur passiv vom Protoplasma
bewegt wiirden, ohne activ thiitig zu sein. Zur Widerlegung dieser
Ansicht gentigt es, die Formverinderungen, welche eine Wimper
resp. ein Wimperplittchen bei seiner Bewegung ausfiibrt, genauer
zu verfolgen, was grade bei den grossen Wimpern der Schwimm-
plittehen sehr leicht ist. Wie bereits bemerkt, sind die Plattchen
in der Ruhelage an ihrer Wurzel nach dem Mundpol des Thicres
hin umgebogen und liegen dachziegelformig sich bertihrend tiber
einander. Im Profil betrachtet hat das ruhende Plittchen die Ge-
stalt von Fig. 4a. Es ist eine Kriimmung von kleinem Radius
dicht iiber der Basis und eine Krlimmung in entgegengesetztem
Sinne von grossem Radius im oberen Drittel des Plittchens vor-
banden. Bei der progressiven Phase jedes Schlages streckt das
Plittchen sich nun an der basalen Kriimmungsstelle sehr energisch,
wihrend gleichzeitig durch den Wasserdruck anfangs auch die
obere Kriimmung einen grosseren Radius annimmt, so dass ein
Moment eintritt, wo das Plittchen fast gestreckt erscheint. Aber
noch ehe die extreme Lage erreicht ist, wird die obere Kriimmung
wieder grosser, ihr Radius also kleiner. Ist die extreme Lage
erreicht, so wird der Radius der oberen Kriimmung durch den
Druck des Wassers noch kleiner. Zugleich kriimmt sich das
Plattchen wieder an der Basis und wenn es dadurch in die Ruhe-
lage zuriickgekehrt ist, wird auch die obere Kriimmung wieder
kleiner, so dass das Plittchen wieder die normale Gestalt annimmt.
Die Grosse dieser Formveriinderung ist verschieden und nach ihr
richtet sich die Amplitude der Bewegung. Aus der Art dieser
Formverianderung geht deutlich hervor, dass die Bewegung der
Wimper nicht passiv zu Stande kommen kann, sondern dass in
der progressiven Phase des Schlages eine Contraction der dem
Sinnespol zugekehrten Seite der Wimpern stattfindet, die in Ge-
stalt einer Welle von unten nach der Spitze zu verliuft. In der
regressiven Phase lisst die Contraction wieder nach und zwar in
derselben Richtung. Eine Contraction der dem Mundpol zuge-
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kebrten Seite der Wimpern in der regressiven Phase des Schlages
ist aus den Formverdnderungen beim normalen Schlage nicht zu
entnehmen. Dieselbe ist auch unwahrscheinlich, da um den loco-
motorischen Effect nicht wieder aufzuheben, die Riickkehr in die
Ruhelage nothwendiger Weise langsamer geschehen muss. Aus

Fig. 4.

Fig. 4a. Gestalt eines Plittchens in der Ruhelage. Profilansicht.

Fig. 4b. Gestalt desselben in der extremen Lage der progressiven Schwin-
gungsphase. )
In den Umriss ist ein Schema der Gestaltverinderung der Reihe
beider’ Seiten des Schwimmplidttchens eingezeichnet. In der Ruhe-
lage sind die contractilen Elemente aunf beiden Seiten in gleicher
Grisse gezeichnet. Beim fchlag contrahiren sich die Theilchen auf
der dem Sinnespol zugekehrten Seite, wihrend die auf der Gegen-
seite durch die convexe Kriimmung etwas gestreckt werden.

mechanischen Griinden leuchtet ferner ein, dass die Existenz der
beiden entgegengesetzten Kriimmungen in Verbindung mit dem
wellenformigen Verlauf der Contraction von unten nach oben fiir
den Effect des Schlages- von grosser Bedeutung ist. Auf Grund
der activen Bewegung der Wimpern im Zusammenhange mit dem
Protoplasma wird man also ihr Verhiltniss zum Zellkorper in der-
selben Weise aufzafassen haben, wie etwa das der Stielmyoide
zum Korper der Vorticellen.
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-Den Thatsachen gegeniiber, die ich im Vorhergehenden zur
Constatirung der Autonomie der Theile von Flimmerorganen mitge-
theilt habe, konnte man vielleicht noch die Moglichkeit erwigen,
ob die Bewegung der Theile nach ihrer Trennung ans der Con-
tinuitit nicht lediglich Reizwirkung sei, verursacht durch den Reiz.
der Lostrennung, und dass die Autonomie nur dem unverletzten Ganzen
als solchem zukomme. Sollte dieser Einwand wirklich erhoben werden,
so lesse er sich leicht widerlegen. Einerseits ist-die Wirkung des
Reizes der Operation sowohl bei Ctenophoren als bei Infusorien
sehr deutlich zu erkennen und von der normalen Erscheinungs-
weise der Bewegung zu unterscheiden. Die Reizwirkung besteht
immer in einer bedeutenden Beschleunigung der Flimmerbewegung,
die bei Ctenophoren sogar durch eine mehr oder weniger lange
Izause, jedenfalls in Folge der Ermiidung, von dem Wiederauftreten
der normalen Bewegung getrennt ist. Andrerseits diirfte die That-
sache, dass sich kleine losgerissene Theile von Infusorien, ebenso
wie Stiicke von Ctenophoren mit nur 3—4 Schwimmplittchen unter
glinstigen Verb#ltnissen noch tiber 2 Tage, ganze Beroés, denen
der Sinnespol und damit der Anfangstheil der Plittchenreihen ab-
geschnitten ist, noch iiber 2 Wochen in normaler Bewegung am
Leben halten lassen, einen Zweifel an der Spontaneitit dieser Be-
wegungen wohl vollig beseitigen.

Il Die Metachronie der Flimmerbewegung.

Besteht auf der einen Seite Autonomie selbst der kleinsten
isolirten Theile, soweit sie ein Flimmerelement reprisentiren, so
steht derselben auf der andern Seite die Metachronie der Be-
wegung im zusammenhiingenden Organ gegeniiber. Sie steht ibr
gegentiber, denn es ist zunfchst nicht einzusehen, weshalb die
einzelnen Elemente, wenn sie doch in ihren Bewegungen antonom
sind, sich nicht regellos jedes fiir sich bewegen, sondern alle nur
in bestimmter Aufeinanderfolge. Schligt die eine Wimper oder
Platte, so schligt anch die folgende, steht die eine still, so steht
auch die folgende still. So lange nicht von der ersten Wimper
oder Platte eine Bewegung ausgeht, ist die ganze Reihe ohne Be-
wegung. Da die Elemente unmiglich im Verbande mit benach-
barten Elementen die bewegungsproducirende Ursache selbst ein-
biissen konnen, so beweist die Metachronie, dass die Autonomie
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der einzelnen Elemente im Verbande bis zu gegebener Gelegenheit
unterdriickt ist. Das Latentbleiben der Autonomie jedes Elements,
so lange sich nieht das vorhergehende Element bewegt hat, ist
aber nothwendige Vorbedingung fiir das Zustandekommen der
Metachronie. Das Problem der Metachronie enthélt demnach zwei Fra-
gen, einmal diejenige nach der Art und Weise der Unterdriickung
derAutonomieunndfernerdienach der Art und WeisederFortpflan-
zung der Bewegung von einem Flimmerelement-auf das
andere. In Bezug auf die erstere Frage hatte ich bereits 1. c.
p. 183 u. ff. die Ansicht ausgesprochen, dass sich die Aufhebung
der Autonomie nur erklirt unter der Annahme eines mechanischen
Abhiingigkeitsverhiiltnisses jedes Elements vom benachbarten, wel-
ches jede einzelne, zwischen zwei benachbarte eingesehlossene
Wimper verhindert, fiir sich allein eine Bewegung auszufiihren.
Zugleich war es mir gelungen, die Ansicht von einer mechanischen
Abhingigkeit zu stiitzen und besonders ihren Sitz festzustellen.
Macht man niwmlich an der oralen Wimperreihe eines grossen
heterotrichen Infusors (Spirostomum oder Stentor) eine dem
Eimer'schen Durchschneidungsversuche der Ctenophorenrippe ent-
sprechende Operation, indem man die adorale Wimperzone in
die Mitte nur flach einschneidet, ohne das Infusor ganz zu durch-
schneiden, so findet man, dass die Bewegung im oberen und unte-
ren Abschnitt der Wimperreihe unabhingig stattfindet,” was be-
sonders bemerkbar wird, wenn der eine Abschnitt’ seine Wimpern
in anderer Amplitude und Geschwindigkeit schlagen lisst, so dass
die Linge der Wellen dadurch von der im anderen Abschnitt
deutlich verschieden wird. Dieser Versuch zeigt, dass der Mecha-
nismus, welcher das Abhingigkeitsverhdltniss der Wimpern von
einander bedingt, in dem Basalprotoplasma der Wimpern, nieht
an einer andern Stelle des Zellkorpers gelegen sein muss.

Meine jetzigen Beobachtungen und Versuehe iiber die Fort-
pflanzung der Bewegung auf den Rippen der Ctenophoren geben
nun der Ansicht vom Vorhandensein einer solchen mechani-
schen Vorriehtung eine neue Stiitze und zeigen, dass sich die.
beiden Fragen, welche dem Problem der Metachronie zu Grunde
liegen, aus einem einheitlichen Princip beantworten lassen. Die
Vorstellung von der Art des Abhingigkeitsverhiltnisses der Wim-
pern gewinnt dadurch eine festere und pricisere Form. Ehe ich
jedoch zur Mittheilung der beziiglichen Versuche tibergehe, scheint
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es mir zweckmiissig, erst einige Wirkungen der Reize auf die Be-
wegungen der Schwimmplittchen zu besprechen.

Reizwirkungen. Die Wirkungen von Reizen auf Flimmer-
epithelien sind sechon von Kraftl) austiibrlich dargestellt worden, so
dass ich mich hier beztiglich der Ctenophorenrippen kurz fassen kann.

Beriihrt man an einer in Ruhe befindlichen Rippe bei Beroé
an irgend einer Stelle ein Plittchen momentan mit einer Nadel
und zwar nicht zu stark, damit keine Retraction eintritt, so fihrt
das gereizte Plittchen einen Schlag ans, der sich auf alle oral-
wirts gelegenen Plattchen fortpflanzt und so zur Erscheinung einer
von der Reizstelle oralwirts verlaufenden Welle Anlass giebt. Die
nach dem Sinnespole zu gelegene Strecke der Rippe bleibt dabei
in Ruhe. Beriihrt man mehrmals hintereinander, so erzielt man
mehrere Wellen, da jede Beriihrung einen neuen Schlag auslost.
Eine rhythmisch fortgesetzte Bertihrung kann auf diese Weise ganz
rhythmische Wellen erzeugen, die sich simmtlich oralwiirts fort-
pflanzen. Wird das Plittchen nicht einen Moment, sondern lingere
Zeit continuirlich beriihrt, so geriith dasselbe wiahrend der ganzen
Dauer der Beriihrung in lebhafte rhythmische Schwingungen, die
sich als ebenso viele Wellen oralwiirts fortsetzen. Bei etwas
stirkerer dauernder Beriihrung gerith die gereizte Platte in eine
formliche rhythmische Zitterbewegung. Reizt man noch stiirker, so
tritt in der Regel die oben angefiihrte Retraction der gereizten
Stelle ein, die nur bei weniger reizbaren Thieren ausbleibt. In-
dessen kann man auch die zu Retractionen geneigteren Individuen
mit einiger Geduld durch immer von Neuem wiederholte Beriih-
rung derselben Stelle schliesslich daza bringen, dass die Retraction
ausbleibt. Ist dies der Fall, so bemerkt man hiufig bei starker
Reizung, namentlich der Bagis des Pliittchens, dass nicht nur oral-
wiirts Wellen verlaufen, sondern dass sich auch Wellen in ent-
gegengesetzter Richtung fortpflanzen, indem die von der Reizstelle
aus nach dem Sinnespol gelegenen Plittchen in umgekehrter
Reihenfolge ihre Schlsige ausfiihren, so dass die Reizstelle den Aus-
‘gangspunkt zweier nach beiden Richtungen verlaufender Wellen-
systeme bildet. Die Bewegung und Formveriinderung und in Folge
dessen auch der ev. locomotorische Effect ist dabei in beiden

1) H.Kraft: ,Zur Physiologie des Flimmerepithels bei Wirbelthieren.*
In Pfliigers Archiv Bd. 47. 1890,
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Richtungen derselbe, doch pflanzen sich die Wellen nach dem
Sinnespol zu stets viel langsamer fort und verlaufen meist nicht
‘bis an das Ende der Rippe, sondern nur eine kiirzere Strecke
aufwirts. Es stimmt diese Erscheinung vollkommen mit der von
Kraft (I c.) an Flimmerepithelien der Wirbelthiere beobachteten
Reizwirkung tberein, bei denen sich auch die Beschleuvigung der
Bewegung nach aufwirts nur auf kiirzere Entfernung fortsetzt.
Die Erscheinung der riickldnfigen Wellen habe ich bei unverletzten
Thieren, welche nicht in irgend einer Weise gereizt waren, nie-
mals bemerkt. Dagegen habe ich sie bisweilen beobachtet an
operirten Thieren und an Thieren, die in Wasser von anderer
Temperatur oder Concentration gesetzt worden waren. Besondere
Neigung, als Ausgangspunkt riickldnfiger Wellen zu dienen, hat das
letzte Plittchen einer Rippe- bei operirten oder in ihrer Totalitit
gereizten Individuen. Man kann bei solchen 6fter beobachten, wie
sowohl vom Sinnespol als vom Mundpol Wellen ausgelen, die an
irgend einem Punkt zusammentreffen und hier dann gewbdhnlich
erléschen ; manchmal aber iiberwiegen die vom Sinnespol kommen-
den Wellen und laufen dann nach- dem Zusammentreffen noch bis
an den Mundpol weiter, wihrend die vom Mundpol kommenden
nach dem Zusammentreffen erloschen. Die Erscheinung der riick-
ldufigen Wellen diirfte lediglich als Reizwirkung aufzufassen sein
und scheint unter normalen Bedingungen nicht spontan vorzu-
kommen.

Wie gross die Reizbarkeit der Pliittchen ist, -erliutert die fol-
gende Beobachtung, die ich besonders hiufig an Eucharis ge-
macht habe. Wie oben mitgetheilt, schliigt einige Zeit nach einer
zwischen zwei Plittchen ausgefiihrten Continuitiitstrennung einer
Rippe der oralwirts gelegene Abschnitt derselben in einem Tempo
weiter, das von dem des anderen Abschnitts unabhingig ist. Ist
nun durch die Continuitiitstrennung keine sehr breite Wunde ge-
macht worden, so kann man, was Eimer (l. e.) bereits bei seinen
Versuchen gesehen hat, beobachten, dass nach kurzer Zeit die vom
Sinnespol kommenden Wellen wieder ungehindert iiber die Schnitt-
stelle verlaufen, dass die Metachronie der ganzen Reihe wieder
hergestellt ist, wihrend andrerseits eigene Wellen, die wihrend
des Stillstandes des oberen Abschnittes von der Schnittstelle nach
dem Mundpol verlaufen, zeigen, dass noch eine gewisse Unab-
héngigkeit in der Bewegung des unteren Abschnitts besteht. Bei
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genauerer Untersuchung des Verhiltnisses stellt sich Folgendes .
heraus. Wie bereits bemerkt, beriihren sich an der unverletzten
Rippe die dachziegelfésrmig itbereinander liegenden Plittchen. Bei
einer schmalen Continuititstrennung tritt nun bei den fortwihren-
den schwachen Korpercontractionen des Thieres nach kurzer Zeit
"ein Aneinanderriicken der beiden von einander getrennten Platten
ein, welches wieder bis zur Beriihrung der beiden Plattchen fifhrt.
Sobald die Bertihrung hergestellt ist, laufen die vom Sinnespol
kommenden Wellen wieder iiber die Schuittstelle fort. Andrer-
seits kann auch das erste Plittchen des oralen Abschnitts bei
Stillstand des oberen sélbst Ausgangspunkt eigener Wellen werden.
Riicken aber in Folge von Streckungen des Thieres die beiden
Wundrinder wieder weiter von einander ab, so ist die Metachronie
-an der Schnittstelle wieder unterbrochen. Dieses Verhiltniss kann
alle Augenblicke wechseln. Spiter indessen, hiufig schon nach
5—6 Stunden, tritt eine Verheilung der Wunde ein und die Tren-
nung der beiden Pldttchen verschwindet wieder vollkommen auf
regenerativem Wege. Alsdann verhilt sich die operirte Rippe in
jeder Bezichung wieder wie eine unverletzte. Das Verhalten
der beiden getrennten Plittchen vor der definitiven Heilung
zeigt also, dass die blosse Beriihrung des einen Plittchens darch
den Schlag des anderen geniigt, um an ersterem selbst einen
Schlag auszulosen, der als Welle dann oralwiirts verlduft. Diese
grosse Reizbarkeit fithrte mich zu der Idee, dass es durch geeig-
nete Uebertragung der Bewegung des oberen Abschnittes auf den
unteren auch bei einer sehr breiten Wunde gelingen miisse, in dem
letzteren, wenn er vorher in Ruhe war, gleichrhythmische Bewe-
gungen zu erzeugen, resp. dass es sogar moglich sein miisse, die
Bewegung von dem oberen Abschnitt einer Rippe nach dem unte-
ren, in Ruhe befindlichen Abschnitt einer anderen Rippe zu iiber-
tragen. Nun stosst eine geeignete Uebertragung der Bewegung,
d. h. eine geniigend feine Hussere mechanische Verbindung zweier
weit von einander getrennter Plittchen aunf grosse technische
Schwierigkeiten, und es gelang mir trotz grosser Geduld nur drei
Mal, dieselbe in ausreichender Weise herzustellen. Die Verbindung
wurde theils durch Schleimfiden, wie sie sich an Wunden des
Thieres bilden, theils durch feine Baumwollfasern hergestelit,
welche sich wegen ihrer Fihigkeit, leicht haften zu bleiben, unter
glinstigen Unmstiinden so anbringen lassen, dass sie bei der Be-
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wegung des oberen Plittchens einen Zug auf das untere resp. das
einer anderen Rippe ausiiben. In den Fillen, wo es gelang, diese
Verbindung herzustellen, zeigte sich denn auch in der That, dass
der vorher in Ruhe befindliche untere Abschnitt jetzt mit dem
oberen in gleichem Tempo zu schlagen begann, indem das ge-
reizte Plattchen durch seine Schlige Ausgangspunkt fiir abwirts
verlaufende Wellen wurde. Wurde die Bewegung im oberen Ab-
schnitt spontan oder durch Reizung des Sinnespols momentan
sistirt, so war auch die im unteren Abschnitt erloschen, trat sie
oben wieder ein, so geschah dies auch unten, bis allmihlich eine
Verschiebung des Fidehens und damit eine Losung der mechani-
schen Verbindung eintrat.

Die letzten Thatsachen fithren den Gang der Untersuchung
wieder auf die Frage nach dem Modus der Fortpflanzung der Be-
wegung von einem Element auf das andere zurtick. Offenbar muss
ndmlich die Erscheinung, dass die blosse Beriihrung eines Plitt-
chens durch den Schlag eines anderen mit ihm protoplasmatisch
nicht unmittelbar zusammenhiingenden geniigt, um dieses selbst zu
einem Schlage zu veranlassen, die Vermuthung sehr nahe legen,
dass die Reiziibertragung und somit die Fortpflanzung der Be-
wegung auch auf der unverletzten Rippe nur durch diese
Hdussere Reizung bei der Beriihrung zn Stande kommt. Diese
Vermuthung gewinnt noch mehr an Boden, wenn man berticksich-
tigt, dass das Princip der Bertihrung der Flimmerelemente im
ganzen Verlauf der Rippen streng durchgefiihrt ist, und dass schon
vom Sinneskdrper an, wo die Bewegung der Aufhingefedern des sog.
Otolithenkorpers den Ausgangspunkt fiir die iiber die Rippen ver-
laufenden Wellen bildet, eine lediglich durch Flimmerzellen herge-
stellte Verbindung mit dem ersten Plittchen jeder Rippe die Be-
wegungsiibertragung vermittelt. Diese Vermuthung wiirde unter
der Voraussetzung eines die Autonomie unterdriickenden Mechanis-
mus die Erscheinung der Metachronie ohne Weiteres erkliren. Es
war mir daher dringend erforderlich, diese Vermuthung durch Ver-
suche iiber die weiteren Verhiiltnisse der Bewegungsleitung experi-
mentell entweder zu beweisen oder zu widerlegen.

Die Versuche iiber die Bewegungsleitung hatten ihren Aus-
gangspunkt in der Beobachtung einer Erscheinung, die bei der
oben beschriebenen Reizretraction der Rippen eintritt. Beriihrt man
nédmlich mit einer Nadel eine in Bewegung befindliche Rippe in
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ihrer Mitte so, dass nur eine locale Retraction stattfindet, so he-
merkt man, dass die ungestort vom Sinnespol kommenden Wellen
an der Retractionsstelle erldschen, ohne auf dem oralwirts gelege-
nen Abschnitt der Rippe wieder zum Vorschein zu kommen, ob-
wohl hier nicht die geringste Retraction besteht. Durch
andauernd und voisichtigausgeiibte locale Reizung lisstsich die gereizte
Stelle lange Zeit in Retraction erhalten, ohne dass wahrend dieser
Zeit die vom Sinnespol kommenden Wellen sich unterhalb der
Retractionsstelle fortsetzten. Erst nachdem die Reizung aufgehoben
ist und die retrahirte Stelle allmithlich wieder ganz hervorgetreten
ist, so dass die Plittchen derselben nun selbst wieder mitschlagen
konnen, laufen die vom Sinnespol kommenden Wellen wieder
continuirlich #ber die ganze Rippe fort. Die erste von oben
kommende Welle, welche die Retractionsstelle wieder passiren
kann, ist auch die erste, welche den unteren Abschnitt wieder
passirt. '

Nach dieser Beobachtung sind fur das Ausbleiben der Wellen
an dem oralwirts gelegenen Abschnitt der Rippe nur zwei Ur-
sachen moglich. Entweder ist durch die mechanische Wirkung
der Retraction eine etwaige innere Leitung in den Zellen der
Basalpolster unterbrochen, so dass eine vom Sinnespol kommende
Reizwelle nicht iber die Retractionsstelle fortlaufen kann,  oder
das Stillstehen der Plittchen an sich ist die Ursache, weshalb sich
die Bewegnng nicht auf den oralen Abschnitt der Rippe fortsetat.
Die erstere Moglichkeit hat schon von vornherein wenig Wahr-
scheinlichkeil fir sich, wenn man die ungemeine Zartheit und
Weichheit des sog. Gallertgewebes, die besonders Eucharis aus-
zeichnet, berticksichtigt. Es ist nicht wohl anzunehmen, dass eine
protoplasmatische Leitung, die man sich wie eine Nervenlei-
tung vorstellt, durch diesen verschwindend kleinen Druck unter-
brochen werden soll, wihrend man von Nerven weiss, dass sie
sogar ziemlich stark gezerrt und gequetscht werden konnen, ohne ihre
Leitungsfiahigheit einzubiissen. Auch das sofortige Wiedereintreten
der Bewegung, im selben Momente wo die Retraction erloschen ist,
spricht dagegen, dass das Aussetzen der Bewegung auf einer durch
mechanischen Insult bedingten Unterdriickung einer nervenihnlichen
Leitung beruht. Indessen lisst sich auch experimentell beweisen,
dass es nicht Unterdriickung einer nerveniihnlichen Leitung ist, welche
~die Bewegung nicht weiter fortschreiten lisst, sondern lediglich
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die Hinderung des Plittchenschiages. Bei nicht allzu erregbaren
Thieren ldsst sich nimlich folgender Versuch leicht ausfithren.
Das Versuchsthier, eine Bero@, liegt in einem flachen Gefiss
und zwar so, dass man von oben gerade die Profilansicht einer
in Bewegung befindlichen Rippe hat. Fihrt man nun vorsichtig
die Spitze einer nur etwa Millimeter breiten diinnen Lanzette
zwischen zwei Plittchen ein und biegt man das eine Plittchen in
der Richtung nach dem Sinnespol soweit zuriick, wie es selbst bei
grosster Amplitude zu schlagen pflegt, so kann man seine Bewe-
gung rein Husserlich verhindern, ohne dass die leiseste Retraction
erfolgt. Die Wirkung ist nun die, dass, wenn das Plitt- -
chen vollkommen an jeder Bewegung verhindert ist,
die Wellen an dieser Stelle stehen bleiben und sich
nicht auf das nichste Plittchen fortsetzen. Der orale
Abschnitt verharrt, so lange das Pldattchen festgehal-
ten wird, in vollkommener Ruhe. Im Moment aber, wo
man das Plattchen fallen lisst, laufen aunch ungehin-
dert die vom Sinnespol kommenden Wellen wiederiiber
die ganze Rippe fort. Der Versuch gelingt bei einiger Vorsicht, so
oft man ihn auch anstellt, mit einer Exactheit, wie man sie fiberhaupt
nur wiinschen kann. Bei wenig zu Retractionen geneigten Thieren kann
man sogar das Pliittchen mit einer feinen Pincette festhalten, anstatt es
mit der Lanzette zuriickzubiegen. Fixirt man es aber, sei es durch
Pinceftte oder Lanzette nicht vollkommen in seiner extremen Lage,
go dass es noch ganz kleine Excursionen zu machen im Stande ist,
80 laufen die vom Sinnespol kommenden Wellen ungestort iiber:
dasselbe hinweg bis an das Ende der Rippe. Statt das Plittchen
rtickwiirts, d.h. nach dem Sinnespol zu biegen, kann man es auch
sanft in seine Ruhelage niederdriicken, wobei die Wellen ebenfalls,
wenn die Bewegung des Plittchens ganz gehindert wird, hier
Halt machen, wenn sie nur etwas eingeschrinkt wird, dagegen
ungehindert bis zn Ende der Rippe verlaufen. Auf beide Weisen
kann man auch leicht das Plittchen in eine solche Lage bringen,
dass es bei der Moglichkeit, sich noch zu bewegen, doch das
nichste Plidttchen nicht beriibrt resp. vom vorhergehenden nicht
berfihrt werden kann, sondern dass zwischen beiden ein ziemlich
weiter Abstand bleibt. In diesem Fall lduft ebenfalls jede Welle
wie im normalen Zustande iber die ganze Rippe hinweg. Man
kann die gegenseitige Bertihrung der Plittchen auch verhindern,
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indem man mit der Pincette nur die Spitze des Plittchens fest-
h#lt, wihrend der Basis noch genug Spielraum fiir ihre Bewegung
bleibt. Der Erfolg ist dann derselbe. Diese Versuche entscheiden
fiber die oben aufgeworfene Frage nach der #usseren Bewegungs-
leitung, indem sie zeigen, dass die Aussere Beriih-
rung der Pliattchen nicht nothig ist, um die Be-
wegung voneinemaunfdas anderezu ibertragen.

‘Wird bei reizbareren Individuen das betreffende Plittchen
nicht ganz in einer seiner extremen Schwingungslagen fixirt, so
gerith es hiufig in Folge der Reizung in schnellere Schwingungen,
"die sich alle als Wellen oralwirts fortsetzen. Es ist dies der
schon oben unter den Reizwirkungen beschriebene Fall. Auch bei
volliger Fixirung des Pliattchens, aber nur an sehr reizbaren,
namentlich eben eingefangenen Exemplaren kann man in Folge
stirkeren Niederdriickens bisweilen beobachten, dass das nichst-
folgende Plittchen in. lebhafte Schwingungen gerith, die natiirlich
auch oralwirts weiterverlanfen, aber in ihrem Rbhythmus von den
rohigen, vom Sinnespol kommenden Wellen des oberen Abschnitts
villig unabhingig sind.  Dass dies Wirkungen der darch das
Fixiren des Plittchens bedingten Reizung sind, wird ohne weiteres
klar, nachdem man die Wirkungen der Reize kennen gelernt hat;
besonders wurde oben bereits gezeigt, dass in Folge stirkerer
Reizung die Metachronie des Schlages an der Reizstelle unter-
brochen wird. ’

Wenn aus den vorhergehenden Versuchen, die an Beroé
und Eucharis angestelit wurden, folgt, dass bei dem nor-
malen Schlagen der Plittechen einer ungereizten Rippe
die Bewegung jedes vorhergehenden Plittechens néthig
ist, damit das folgende seine Bewegung ausfiihren kann,
s0 kann ich hier das abweichende Verhalten von Cestus Veneris,
der sich tiberbaupt wegen der eigenthiimlichen, durch seine lang-
gestreckte Gestalt bedingten Anordnung seiner Plittchen weniger
zu diesen Versuchen eignet, nicht unerwihnt lassen. Ich beob-
achtete nimlich mehrmals, dass trotz des Fixirens eines Plittchens
bei Cestus doeh die Wellen tiber die betreffende Stelle ungestort
hinwegliefen, eine Erscheinung, die mich um so mehr in Erstaunen
setzte, als bei dem beiden andern Formen, Beroé und Eucharis,
die Versuche ohne Ausnahme stets mit der grossten Sicherheit zu
dem oben geschilderten Ergebniss fiihrten. Ich fand indessen bald,
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dass Cestus tiberhaupt nicht zu diesen Versuchen benutzt werden
kann, und zwar aus folgendem Grunde. Man kann nédmlich bei
manchen Exemplaren dieser Form mit der Pincette ein, ja sogar
zwei Plittchen volistindig ausreissen, ohne dass die vom
Sinnespol kommenden Wellen dadurch an der betreffenden Stelle eine
Unterbrechung erfahren. Dass die Zellen des Basalpolsters da-
bei an den ausgerissenen Plittchen haften bleiben, und nicht an
der Rippe, zeigt die mikroskopische Untersnchung. Wenn also
sogar die Lostrennung der Flimmerzellen selbst die Wellen nicht
an der Fortpflanzung hindert, so kann es nicht auffallen, wenn
das #usserliche Fixiren des Plittchens keinen anderen Erfolg hat.
Jedenfalls aber geht aus dieser Thatsache hervor, dass bei Ceéstus
neben den Zellen des eigentlichen Plittchens noch eine andere
Flimmerleitung vorhanden sein muss, worauf besonders auch die
Thatsache hinweist, dass eine quere Durchtrennung der Rippen-,
basis die Metachronie sofort unterbricht. Nun ist von Chun
bereits beschrieben worden, dass neben und zwischen den
Plattchen bei jungen Exemplaren von Cestus noch continuir-
liche Streifen von Flimmerzellen bestehen. Nach dieser An-
gabe ist es mir im Hinblick auf das eben geschilderte abwei-
chende Verhalten von Cestus kanm zweifelhaft, dass anch bei
mittelgrossen Exemplaren, wie sie von mir zu den Versuchen be-
nutzt wurden, ebenfalls noch eine solche neben den Plittchen be-
stehende Flimmerleitung vorhanden ist, und dass sich eine solche,
wenn auch vielleicht rudimentir, event. selbst noch an ganz er-
wachsenen - Individiuen finden diirfte. ‘Sicherlich aber zeigt die
Méglichkeit, ein Plittchen ohne Unterbrechung der Metachronie
auszureissen, dass das Verhalten von Cestus nicht als ein Ein-
wand gegen den obigen, sich aus der Untersuchung von Beroé
und Eucharis ergebenden Schluss benutzt werden kann.

Zum Schluss mogen noch einige kurze Bemerkungen Platz
finden tiber das Verhalten der Awmplitude bei der metachronen Be-
wegung der Schwimmpléttchen einer Rippe. Bei der ungestorten
Thitigkeit einer Rippe schwingen die einzelnen Plittchen alle mit
derselben Amplitude. Wird aber ein Plittchen auf die oben be-
schriebene Weise in eine soleche Lage gebracht, dass es nur noch
mit sehr geringer Amplitude schwingen kann, so ist oralwirts von
demselben nur in den allernichsten Plittchen die Amplitude eben-
falls verringert, gleicht sich aber weiter abwiirts sehr schnell aus,
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50 dass schon dicht hinter der betreffenden Stelle die normale
Amplitnde wieder besteht, wie sie die ganze iibrige Reibe zeigt.
Diesglbe Erscheinung kann man bisweilen sehr schon beobachten
an Rippen, welche in ihrer Mitte zur Retraction veranlasst worden
waren. Wenn sich die Retraction zu 18sen begonnen hat, so kommt
ein Zeitpunkt, an welchem die betreffenden Plittchen bereits wieder
anfangen zu schlagen, aber noch nicht ibre normale Amplitude
entfalten konnen, da die noch nicht véllig verschwundene Retraction
sie noch in ihrer Bewegung einschrinkt. Wenn auch dieser Zu-
stand meist nur wenige Secunden dauert, so geniigt diese Zeit
doch, um zu sehen, wie von der Retractionsstelle aus oralwirts
gich die kleine Amplitude ziemlich schnell wieder zu ihrem nor-
malen Umfange ausgleicht, so dass von der Retractionsstelle aus
nur wenig oralwirts bereits wieder dieselbe Amplitude besteht,
wie an dem nach dem Sinnespol gekehrten Abschnitt der Rippe.

1IY. Zur Theorie der Flimmerbewegung.

Nachdem durch die im Vorstehenden mitgetheilten Beobach-
tungen und Versuche eine Reihe von Thatsachen gewonnen ist,
ertibrigt es nun, dieselben fiir die Gestaltung unserer Ansichten
von der Flimmerbewegung zu verwerthen. Die Frage, welche be-
sonders nahe betroffen wird, ist die nach der Uebertragung der
Bewegung von einem Element auf das andere, mit anderen Worten
die Frage nach dem Zuostandekommen der Metachronie. Das
Problem ist offenbar dasselbe fiir die Elemente einer einzigen
Flimmerzelle, wie sie z. B. die adorale Wimperzone der ciliaten
Infusorien reprisentirt, wie fiir die Elemente eines Verbandes von
Flimmerzellen, wie sie die Flimmerepithelien und in besonders
einfacher und ibersichtlicher Weise die Rippen der Ctenophoren
darstellen, denn an einer protoplasmatischen Verbindung der Zellen
eines Flimmerepithels wird wohl kein Zweifel bestehen. Die Er-
gehieinungen der Flimmerbewegung sind an allen diesen Objecten
dieselben.

Stellt man sich eine einfache Reihe, in gerader Linie hinter
einander angeordneter Flimmerelemente vor, gleichgltig, ob sie
einer Zelle oder einem Verbande von Zellen angehiren, so mag
das Ende, von dem die Wellen ihren Ursprung nehmen, als oberes,
das entgegengesetzte als unteres bezeichnet werden. Denkt man
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sich nun, dass vom oberen Ende eine einzelne Welle nach dem
unteren zu verlduft, so ist bisher diese Erscheinung immer so auf-
gefasst worden, als ob innerhalb der Zellen vom oberen Ende bis
zum unteren eine continuirliche Erregung verliefe, welche in jedem
Flimmerelement, das sie passirt, eine Schlagbewegung veranlasst.
Man hat sich immer mehr oder weniger klar eine ,nervenshnliche
Leitung* einer vom oberen bis ans untere Ende laufenden Er-
regung vorgestellt, deren sichtbarer Ausdruck die Schlagwelle
ist. Die Erregung wiirde dempach nur an einem Punkte, am
oberen Ende producirt und durch alle Elemente bis unten hin
fortgeleitet. Tm Hinblick auf die Thatsache der Autonomie der
Elemente macht eine einfache Ueberlegung die Unhaltbarkeit dieser
Annahme sofort klar. Die Autonomie beweist ndmlich, dass ebenso
wie im ersten Element auch in jedem anderen die bewegungserzeu-
gende Ursache, nennen wir sie Erregung, producirt wird. Es wiirde
also demnach schon nicht eine einzige von oben kommende Er-
regung sein, die bis ans untere Ende fortgeleitet wird, sondern
jedes folgende Element wiirde ebenso Ausgangspunkt fiir eine selb-
stindige, zum unteren Ende verlaufende Erregung sein. Hieraus
geht aber wieder hervor, dass auch die Fortleitung jeder Erregung
bis- ans untere Ende eine Unmoglichkeit ist, denn sonst wiirde
man eine nach unten stetig wachsende Erregung haben, die bald
eine so enorme Hohe erreichte, dass die Flimmerelemente unten
in der fieberhaftesten Thitigkeit wiren, wihrend die oberen in
rubhigem Tempo schliigen. Es ist also unter keinen Umstinden
moglich; dass die in den einzelnen Elementen producirte Erregung
bis ans Ende der Reihe fortgeleitet wird und noch weniger,
dass eine continuirliche Erregungswelle die Reihe von oben bis
unten durchliefe. Die Erregungsleitung in der Flimmerreibe darf
man sich daher keinesfalls als nervenshnlich vorstellen, dem Proto-
plasma der Flimmerzellen kann kein ausgedehnteres, kein besseres
Leitungsvermigen zukommen wie jedem anderen, nicht besonders
fir die Funetion der Leitung differenzierten Protoplasma, und
dieses im Verhiltniss zum Nerven #usserst geringe Leitungsver-
mogen diirfte hochstens dazu dienen, die kleinen Differenzen,
welche sich in der Erregung der einzelnen Elemente geltend machen,
auszugleichen. Dass iibrigens normaler Weise diese Differenzen
verschwindend sind, beweist die Thatsache, dass man die adorale
Wimperzone eines Infusors, welche eine bestimmte Geschwindigkeit
E. Pfiiiger, Archiv f. Physiologie, Bd, XLVIIL 12
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ihres Wimperschlages hat, in beliebig viele Stiicke zerlegen kann,
deren jedes mit derselben Geschwindigkeit weiterschiigt. Es
herrscht also in der normalen ungereizten Flimmerreihe im Grossen
und Ganzen an allen Punkten dauernd gleiche Erregung. Dieses
Verhidltniss erfihrt nur eine Aenderung bei localer Reizung der
Flimmerreihe, wobei das Erregungsgleichgewicht an der Reizstelle
durchbrochen wird und die Erregung sich von hier, wie bei jedem
Protoplasma, je nach ihrer Intensitiit mehr oder weniger weit ver-
breitet. Letzterer Fall ist auch realisirt in den Versuchen von
Kraft (1. ¢.), in denen er zeigt, dass eine durch Warmereize be-
wirkte starke FErregung in einem Flimmerepithel auch durch
eine kiinstlich in Ruhe oder geringer Bewegung gehaltene Partie
nach einer abwirts gelegenen, unter normalen Verhiltnissen be-
findlichen Stelle durch die protoplasmatische Leitung fortgepflanzt
werden kann,

Es sei tibrigens bemerkt, dass die Produktion der Bewe-
gungsenergie im Protoplasma jedes Elements sicherlich eine con-
tinuirliche und nicht eine rhythmische ist. Denn da aus den Ver-
guchen dauernder Reizung eines Schwimmplittchens hervorgeht, dass
auch jede continuirliche Erregung sich stets in rhythmischen Schliigen
(vgl. pag. 166) und nicht in continuirlicher Starre der Wimpern in der
Lage der progressiven Bewegungsphase dussert, ist damit der Be-
weis geliefert, dass die Ursache des Rhythmus, d. h. der periodi-
schen Rtickkehr der Wimper in die Ruhelage in der Mechanik
des Wimperschlages selbst gelegen ist. Es liegt daher kein
Grund vor zur Annahme, dass ausserdem auch noch das Proto-
plasma selbst in rhythmischer Weise Bewegungsenergie producire.

Ist man nun einerseits gezwungen, die unhaltbare Annahme
einer continuirlich von oben nach unten verlaufenden Erregung fiir
die Erklirung der Metachronie failen zu lassen, so bieten andrer-
seits die mitgetheilten Thatsachen das Material fiir eine andere,
allen Erscheinungen gerecht werdende - Vorstellung derselben. Aus
der Thatsache, dass die autonome Bewegung der Flimmerelemente
im Zusammenhange derselben unter einander verhindert ist, geht
hervor, dass ein Abhingigkeitsverhiltniss der Elemente von ein-
ander bestehen muss. Nach den Verhiiltnissen der Erregungsleitung
im Flimmerepithel ist es klar, dass diese Abhingigkeit nicht, wie
man vielleicht annehmen konnte, durch die Art der protoplasma-
tischen Leitung bedingt sein kann. Es bleibt demnach nur die
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Moglichkeit, dass das Moment, welches die Bewegung verhindert,
ein grobmechanisches ist. In der That beweisen die Einschnei-
dungsversuche der adoralen Wimperstreifen beterotricher Infusorien
die Richtigkeit dieser Vorstellung (vgl. pag. 165). Sobald der Schnitt
ausgefiihrt ist, kann sich die erste Wimper unterhalb derselben selb-
stindig bewegen, d.h. sie ist nicht mehr von der oberen abhingig, und
doch ist durch den Schnitt nur der mechanische Zusammenhang
der Wimperreihe selbst unterbrochen, wihrend die beiden durch
den Schnitt getrennten Abschnitte derselben durch den Zellkirper
nach wie vor protoplasmatisch zusammenbingen und in leiten-
der Verbindung mit einander stehen. Die Ursache der Bewegungs-
verhinderung muss demnach in einer eigenthiimlichen mechanischen
Fixirung der basalen Wimpertheile aneinander gesucht werden.
Wiirde nun dieser Mechanismus an einem beliebigen Flimmerele-
ment nach einer Seite der Flimmerreihe verschoben werden, so wiirde
das nichste Element nicht mehr in seiner Lage fixirt sein, sondern
wiirde jetzt ebenfalls Spielraum fiir eine Bewegung haben. Dieser
Fall wird bei jedem Schlage realisirt, denn es folgt bei dem Ver-
lauf einér Welle iiber eine Flimmerreihe bei ruhiger Thitig-
keit auf jede Bewegung der einen Wimper stets auch die Be-
wegung der folgenden, es muss also durch die Bewegung der vor-
hergehenden Wimper®das mechanische Hinderniss fiir die nichste
momentan aufgehoben sein. Dass es nun lediglich der mechanische
Act der Bewegung an sich ist, dariiber geben die Versuche der dusser-
lichen Fixirung von Schwimmplittchen in einer Lage, welche keine Be-
wegung gestattet, Aufschluss (vergl. pag.171 u.172). In diesem Falle
macht die von oben kommende Welle an dem fixirten Plittchen Halt,
ohne sich jenseits weiter fortzusetzen, d. h. die Bewegung eines Plitt-
chens ist nothwendige Vorbedingung fiir den Schlag des nichsten.
Wie bemerkt, gilt dies nur fiir die ungestirte normale Flim-
merbewegung. Sobald aber durch einen Reiz eine-itbernormale
Erregung an einer Stelle gesetzt wird, wird die Kraft des be-
troffenen Flimmerelements gross genug, um das mechanische Hin-
derniss zu durchbrechen, und man sieht einen Schiag der betref-
fenden Wimper, ohne dass die vorhergehende Wimper in Bewegung
gewesen wiire, einen Schlag, der sich dapn nach abwirts in Gestalt
einer Welle weiter fortpflanzt (vergl. pag. 166). Es folgt hieraus, dass
der verbindende Mechanismus kein ganz starrer sein kann, sondern
wie dies ja auch seiner protoplasmatischen Beschaffenheit nach zu
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erwarten ist, eine grosse Elasticitdt besitzt. Seine Consistenz ver-
mag nur dem Bewegungsstreben der Wimpern bei mittlerem Er-
regungszustande, wie er unter normalen Verhiltnissen besteht,
Widerstand zu leisten. Diese festweiche Consistenz des Mechanis-
mus erklart auch die Erscheinung, dass die Amplitude unter ab.
normen Verhiiltnissen, wie gezeigt wurde, in zwei benachbarten Par-
tien einer Rippe verschieden sein kann (vergl. pag. 173). Da in allen
Elementen einer Reihe der gleiche Erregungszustand herrscht, wird
unter normalen Verbéltnissen auch iiberall gleiche Amplitude sein.
Wenn aber wie bei nachlassender Retraction einer Stelle die Am-
plitude local eingeschrinkt ist, so wird es die Consistenz des
Mechanismus gestatten, dass sich abwirts von dieser Stelle die
Amplitude allmiblich wieder bhis zu der dem allgemeinen Lrre-
gungszustande entsprechenden Grisse ausgleicht (vgl. pag. 174).
Es bleibt nun noch die Frage iibrig, wie es kommt, dass die
Schlagwellen unter normalen Verhiltnissen stets vom ersten Flim-
merelement der Reihe ausgehen. Wenn jedes zwischen zwei andere
eingeschlossene Flimmerelement durch den Mechanismus an der
selbstiindigen Bewegung verhindert ist, so sind jedenfalls das erste
und das letzte Element diejenigen, welchen der geringste Wider-
stand im Wege steht, denn sie werden nur von einer Seite fest-
gehalten. Wenn also tiberhaupt irgendwo, so kann nur an diesen
beiden Stellen die in der Norm producirte Energie ausreichen, den
Widerstand zu tiberwinden. Dass nun von beiden Flimmerele-
nmenten in Bezug auf die Bewegungsfreiheit wieder das erste ent-
schieden giinstiger gestellt ist als das letztere, ist leicht begreiflich,
wenn man sich erinnert, dass die beiden Seiten einer Wimper,
welche dem Anfang und dem Ende der Reihe zugekehrt sind, fiir
die aktive Bewegung, d.h.die Formverinderung ganz ungleichwerthig
sind (vergl. pag. 162u.163). Wihrend die dem Anfang der Reihe zuge-
kehrte Seite den activen Theil reprisentirt, von dem die Initiative der
Bewegung, die Contraction ausgeht, tritt die andere Seite erst in
der zweiten Phase der Bewegung in Wirksamkeit, indem sie die
Wimper durch ihre Elasticitit in ihre Ruhelage zuriickgleiten
ligst. DBei der letzten Wimper einer Flimmerreihe ist nun die
active Seite fixirt und nur die passiv durch ihre Elasticitit wir-
kende frei, bei der ersten Wimper dagegen ist die active Seite
unbehindert, es darf daher nicht auffallend erscheinen, wenn von
ibr stets die Initiative der tiiber die ganze Reihe verlaufenden
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Wellen ausgeht. Dass néchst dem lersten Elemente dem letzten
noch eine grissere Selbstindigkeit zukommt, als den"iibrigen von
beiden Seiten eingeschlossenen, swird tibrigens durch die Thatsache
bestitigt, dass das letzte Schwimmplittchen einer Rippe nach
Operationen oder totaler Reizung des Thieres sich durch besondere
Neigung als Ausgangspunkt riickidufiger Wellen zu dienen, vor
den Plittchen inmitten der Reibe auszeichunet (vergl. pag. 167).

Somit sind alle Momente, welche zu einem vélligen Verstind-
niss der metachronen Bewegung erforderlich und ausreichend sind,
beisammen: die in jedem Element producirte Energie, die Ver-
hinderung der autonomen Bewegung bis zur gegebenen Gelegen-
heit, die Aufhebung des Hindernisses durch die Bewegung des
vorhergehenden Elements und schliesslich die ungehinderte Auto-
nomie des ersten Elements. Man wird sich demnach den Vorgang
der metachronen Bewegung folgendermaassen zu denken haben.
Die in dem ersten Element einer Flimmerreihe producirte Energie
veranlasst dieses, da es nicht an der Bewegung gehindert ist,
zum rhythmischen Schlagen. Jeder Schlag desselben giebt dem
folgenden die Moglichkeit, seine eigene Autonomie zu Hussern,
d. h. selbst einen Schlag auszufiihren, der seinerseits wieder die-
selbe Wirkung auf das niichstfolgende Element ausiibt u. s. f., so
dass jeder Schlag als Welle bis ans Ende der Reihe verlduft und
die rhythmischen Schlige des ersten Elements also ein System
rhythmischer #iber die ganze Reihe abwiirts verlaufender Wellen
erzeugen. Ob jeder Schlag auf dem Wege des basalen Mechanis-
mus ausserdem mnoch als bewegungsauslosender Reiz auf das fol-
gende Element wirkt, also direkte Veranlassung zum Schlage wird,
ist vorliufig aus den Thatsachen nicht zu entnehmen, doch ist die
Moglichkeit durchaus nicht ohne Weiteres von der Hand zu weisen.
Sicher ist in jedem Falle, dass nicht eine einzige continuirliche,
von einem Punkte aus durch das Protoplasma der Flimmerelemente
hinlaufende Erregung Ursache der metachronen Bewegung dersel-
ben ist, sonderd dass die Ursache der Bewegung jedes einzelnen
Elements in diesem selbst producirt wird. Diese Einrichtung sichert
der Bewegungsfortpflanzung in der Flimmerreibe den Vortheil, dass
der motorische Effect an allen Punkten der Reihe gleich gross ist,
und nicht wie bei rein protoplasmatischer Reizleitung mit der Ent-
fernung vom Punkte seiner Entstehung aus abnimmt.

.Um - schliesslich noch zu erwihnen, dass der durch die phy-
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siologischen Verhiltnisse geforderte Wimperbasenmechanismus auch
anatomisch nicht vollig in der Luft schwebt, will ich an einige in
neuerer Zeit beobachtete Differensirungen des an den Basen der
Wimpern gelegenen Protoplasmas erinnern, ohne damit hehaupten
zn wollen, dass die beobachteten Verhiltnisse in jeder Einzelheit
mit dem Wimperbasenmechanismus zu identificiren sind. Ein Be-
weis diirfte erst durch die Beobachtung der Function der betreffen-
den morphologischen Einrichtungen zu erbringen sein. Die in Frage
stehenden Verhiltnisse bei Flimmerzellen betreffen die in der
dussersten Protoplasmaschicht direct an der Basis der Wimpern
gelegenen Differenzirungen. Ausfiihrlicher wurden zuerst von Engel-
mannl) 1880 an verschiedenen Flimmerzellen solche an den Basen
der Wimpern im #Husseren Protoplasma gelegene Differenzirungen
beschrieben. Diese Fussstiicke dér Wimpern stellen sehr regel-
missig angeordnete, dicht aneinandergereihte kurze als Stibchen
erscheinende Bildungen vor, welche senkrecht zur Oberfliiche der
Zellkorper stehen und die Verlingerung der Wimpern in der
susseren Protoplasmaschicht bilden. Engelmann mochte fiir
die Function dieser Einrichtungen keine definitive Deutung geben.
Mir scheinen dieselben, wenigstens zum Theil, mit der neuerdings
von Biitschli?) u. A. in der Husseren Korperschicht der ciliaten
Infusorien entdeckten, dusserst feinen und regelmigsigen Waben-
structur des Protoplasmas identisch zu sein, die zu den Wimper-
papillen in unmittelbarer Beziehung steht. Zur genaueren Kennt-
nissnahme dieser Verhiltnisse muss ich auf die betreffenden Ar-
beiten selbst verweisen. Ich halte es als sehr wahrscheinlich, dass
die von Biitschli heschriebenen, sehr weit gehenden Differenzi-
rungen der Alveolarschicht als Theile eines Mechanismus aufzu-
fagsen sind, der die oben beschriebene Funection versieht, doch
bedarf es, wie gesagt, der directen Beobachtung und keiner Spe-
culation, um dariiber sicheren Aufschluss zu erlangen.

1) Engelmann: ,Zur Anatomie und Physiologie der Flimmerzellen.t
In Pfliigers Arch. Bd. 23. 1880.
"~ 2) Biitschli: ,Die Protozoén*. In Bronns Klassen und Ordnungen
des Thierreichs. Bd. 3. 1887—1889.



