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mit der yon Ha r n a e k  angegebenen (einfachen oder verdoppelten) 
Formel leicht in Uebereinstimmung gebraeht werden kSnnen. 

Zum Sehlusse will ieh die Gelegenheit ergreifen, die ange- 
nehme Pflieht zu erfUllen und dem hochverehrten Herrn Prof. S al- 
k o w s k i  ftlr die Rathsehli~ge, die er mir bei meinerUntersuchung 
angedeihen lioss, meinen innigsten Dank iiffentlieh abzustatten. 

�9 S t u d i e n  z u r  P h y s i o l o g i e  der  F l i m m e r b e w e g u n g .  

Von 

~][~tl Y e r w o r n ,  
Dr. reed. et phil., Jena. 

Hierzu 3 Holzschni~te. 

.Nachdem die grundlegenden Arbeiten yon P u r k y n ~  und 
V a l e n t i n  tiber die Physiologie der Flimmerbewegung eine ziem- 
lieh reichhaltige Litteratur hervorgerufen hatten, scheint mit den 
ausgezeichneten Untersuchungen yon Enge  lm a n n das Interesse 
ftir diesen Gegenstaud fast g~nzlich erschiipft zu sein, denn in den 
|etzten 20 Jahren haben sich nur wenige Forscher zu einem ein- 
gehenderen Studium der Flimmerbewegung angeregt geftihlt. Der 
Grund daftir ist offenbar nur in der einseitigen Entwicklung der 
heutigen Physiologie zu suehen, sonst wi~re diese Erscheinung sehr 
~auffallend, weil eiuerseits die grosse Verbreitung der Flimmerbe- 
wegung, selbst in jeder kleineren Abtheilung des Thierreiches und 
zuln Theil auch im Pflanzen- and Protistenreiche, der Flimmer- 
bewegung eine weitgeheude biologische Bedeutung verleiht und 
well andrerseits grade die Hauptfragen, niimlich die, welche sich 
auf das Zustandekommen der Vorg~nge bei der Flimmerbewegung 
beziehen, noeh nicht beantwortet, ja zum Thei] noeh garnicht ge- 
ntigend pr~cisirt w0rden sind. Letzteres gilt ftir das Problem, 
das den Ausgangspunkt der folgenden Untersuchungen bildete, 
fur das Problem dcr Coordination der Flimmerbewegung, d. h. 
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flit die Frage, wie es kommt, dass die Wimpern ciner Zelle oder 
einer Epithelreihe im normalen Zustande sich vtillig gesetzmiissig 
stets der Reihe hath, nit ausser der Reibe bewegen. 

Ein Frtihjahrsaufenthalt in dem dutch seine rsiehe pelagischs 
Fauna bekannten V i l l a f r a n e a ,  der mir z. Th. dutch die Verleihung 
des B l u m e n b a c h ' s c h e n  Reisestipendiums seitens der Medicini- 
sehen Faeultitt der Universit~it GiSttingen und einer Untersttltzung 
aus der P a u l  von  R i t t e r - S t i f t u n g  yon Seiten desHerrn Prof. 
H ae c k el ermiiglieht wurde, bot mir Gelegenheit, diese Frage, der 
ich schon frtiher in meinen ,psyehophysiologischen Protistenstu- 
dien" 1) naher gctreten war, weiter zu verfolgen~ und zwar an einem 
Object, das in visler Beziehung fUr das Studium dsr Flimmerbewe- 
gung als ideal betrachtet wsrden kaun, den Schwimmpl~tttehen der 
Ctsnophoren. Herrn Professor K o r o t n e f f ,  dem Director der Sta- 
tion russe de Zoologic in Villafranca, der mir in liberalster Weiss 
die Mittel seines Laboratoriums zur Verftigung stellte, mSchte ich 
nicht vcrs:,tumen ftir seine ausserordentliche Liebenswtlrdigkcit 
meincn verbindlichsten Dank auszusprechen. 

I. Die Versuehsobjeete. 

Als Objecte fiir dio folgenden Versuehe wurde besonders  
Be ro~  ovata ,  daneben aueh E u c h a r i s  m u l t i e o r n i s  undCos tus  
V e n e r i s  benutzt. Wenn man yon dem etwas abweiehenden Bau 
yon Ce st us V e ne r i s  absieht, sind die Ctenophoren charakterisirt 
dureh 8 lange, yon dem aboralen, dem sog. Sinnespol naeh dem 
Mundpol bin verlaufende Rippen oder Reihen yon Schwimmpliitt- 
chert, welehe dureh ihre Thiitigkeit das Hauptmoment flit die Lo- 
comotion dieser Thiere liefern. Um die Bereehtigung nachzu- 
weisen, dass dis an diesen Reihsn yon Schwimmpliittehen beob- 
aehteten Vorgitnge ohne weiteres mit den Erseheinungen der 
Flimmerbewegung identificirt wcrden dtirfen, sci hier zun~ehst 
kurz an die in o r p h .  1 o gi s c h e n Verh~iltnisse derselben erinnsrt ~). 
Dis Plattchen jcdsr Rippe begimmn in einiger Entfsrnung yore 
,Sinnesk~$rper' und laufen in einfacher Reihe unter einander stehsnd 

1) Jena, 1889. Verl. v. Gustav Fischer. 
2) Genauere Eiuzelhelten sind naehzusehen in der vortreffliehen Mono- 

graphic der Rippenqual|en yon K. C h u n: " ,Die  Ctenophoren des Golfes yon 

Neapel und der angrenzenden Mceresabsclmitte." Leipzig" 1880, 
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nach dem MundpoI (Fig. 1). Jedes Pllittchcn besteht aus einer 
Summe yon eng untereinander vcrbundenen Flimmerhaaren, dereu 
zugeh~rige Zellen eine Leiste, das sog. Basalpolster bilden (Fig. 2). 
Die Verbindung dcr Wimpern untercinander ist mehr eine Vet- 

Fig. L Fig. 2. 

Fig. 1. Bero~ ovata. Oben der Sinnespol, unten der Mundpol. 4yon oben 
nach unten laufende Rippen sind slchtbar. 

~:ig. 2. Zwei ruhende Sehwimmpli~ttchen yon Bero~ in der Profilansicht. 
Unten die Basalpolster aus langen cylindrischen Zellen bestehend. 
Schematisch. 

klebung :als eine eigentliche Versehmelzung ihrer "Substanz zu 
nennen, da sieh leicht Wimpern dureh meehanische Insulte, Druek 
mit Deckglas oder Nadel oder durch ehemische Einwirkungen 
yon der Masse trennen lassen. An Macerationspr~tparaten consta- 
tirte Chun, dass zu jeder Flimmerzelle des Basalpolsters eine 
grtissere Menge feiner Flimmerh~irehen geh~irt. Die Zellen des 
Basalposters sind Cylinderzellen und bilden eine einfache Lage, 
wie Chun bereits im Gegensatz zu friiheren Beobachtera hervor- 
hebt, und wie ich an Pritparaten, die mit Picrokarmln gef~trbt 
wurden, best~ttig'en konute. Was an den Flimmerzellea ftir den 
Physiologen abet besonders wichtig ist, das ist die enorme Liinge 
der Flimmerhaare. Die Pl~tttchen sind niimlich bei Bero~ durch- 
schnittlieh 2mm laug, d. h. die Wimpern iibertreffen die Liinge 
des Zellk~irpers ungef'tthr um das zehnfache. Es ist erkl~trlich, dass 
der motorische Effect dieser langen, zu kr~tftigen Platten vcrbun- 
denen Wimpern ein bedeutcnder sein kann und d~/ss die Thiitig- 
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keit der Platten die active Locomotion der doeh durchsehnittlich 
5--10 cm grossen Thiere allein zu besorgen im Stande ist. Diese 
morphologischen Verhliltnisse mSgen gentigen am zu zeigen, dass 
die Rippen der Ctenophoren als eia Homoh)gon der Flimmerepi- 
thelien aufznfassen sind, oder vielmehr als ein Flimmerepithel selbst, 
das in Anpassung an die Function der Locomotionsvermittelang 
sich in eigenthiimlicher Weise entwickelt hat. Die Anordnung 
der Pl~ttchen zu einzelnen, einfachen Reihen, dann die bedeutende 
Gr(isse derselben, welche es gestattet die Vorglinge der Bewegung 
makroskopisch zu beobachten and an dea Pliittchen makroskopisch 
zu experimentiren, sowie endlich der Umstand, dass die bei allen 
Flimmerepithelien so sehr lastige and hie ganz vermei dliche Sehleim- 
secretion hier fortfallt, sind die grossen Vortheile, welehe die 
Ctenophoren ftlr das Stadium der Flimmerbewegung bieten and 
welche auch Chun bereits zu der Bemerkung veranlasst haben, 
dass d{e Schwimmplattchen der Ctenophoren ,,gewiss ftir das Sta- 
dium der Flimmerbewegung dereinst noch die geeignetsten Objecte 
abgeben" warden. Auch ich miichte die Ctenophoren allen spiiteren 
Experimentatoren besonders empfehlen, denn die Schwimmpllittchcn 
sind nicht nur in morphologischer Beziehung als Reihen yon cigen- 
thUmlich differenzirtem Flimmerepithel zu betrachten, sonderu 
zeigen auch in p h y s io 1 o g i s c h e r Hinsicht bis in die kleinsten Ein- 
zelheiten genau alle Erscheinangcn der Flimmerbewegung, wie 
man sic yon den Infusorieu bis zu den hSchsten Thieren hinauf 
an den verschiedensten histologischen Objecten kennt. In der 
Ruhelage sind die Plattchen fiber ihrer Wurzel nach dem Mund- 
pol zu umgcbogcn (Fig. 2), so dass sic fast parallel der KSrper- 
oberfiache liegen and sich bei ihrer dachzieg'elf(irmigen Anordnung 
beriihreu. Die Bewegnng findet in der Weise statt, dass das Pl~itt- 
chen nach dem Sinnespol zn einea cncrgischen Schlag aasfUhrt 
und dana wieder in seine Ruhelage zurUckgleitet. Eine Schilderung 
der feineren Verh~iltnisse wird spitter iblgen. Die Pli~ttchen einer 
Rippe schlagen unter normalen Verhiiltnissen stets der Reihe nach 
in regelmBssiger Aufeinanderfolge, also nicht synchron, sondern 
m e t a c h r o n ,  wie ich dieses Verh~ltniss bezeichnen miichtc. Die 
Me tae h ron i e  des Pliittchenschlages erweckt den Anschein, als ob 
fortw~thrend yore Sinnespol aus Wellen nach dem Mundpol bin 
verliefen, also im umgekchrten Sinne des Schlages, eine optische 
Erscheil,uug, ;aft (lie ich nicht nlihcr cinz~lgehea brauche, da sic 



Studien zur Physiologie der Flimmerbewegung. I53 

von H. Kra f t  1) vor  kurzem an Flimmerepithelien bereits einge- 
hender beleuehtet wurde. Da die Pllittehen infolge ihrer Zusam- 
mensetzung aus einzelnen Fibrillen in perlmutterartigem Glanze 
erseheinen und je naeh ihrer Stellung ihre pritchtigen Farben 
weehseln, so bieten die tiber die 8 Rippen tier zarten Thiere da- 
hinlaufenden Wimperwellen einen ungemein fesselnden Anbliek 
und maehen die Betraehtung der Ctenophoren zu einem grossen 
optischen Genuss. In der Regel ist der Sehlag der Pliittchen 
dauernd rhythmiseh, sehneller oder langsamer, doch kommt es 
auch bet normalen Indi'viduen in bestimmten Fi~llen vor, dass 
spontan der Schlag einiger Plattenreihen vorUbergehend ganz sistirt 
resp. unregelmlissig intermittirend wird. Diese Erscheinungen 
haben E i m e r  2) dazu veranlasst, bet der Plilttehenbewegung der 
Ctenophoren zwei Arten zu unterseheiden, eine unwillkUrliehe, re- 
priisentirt dutch die gewShnliehe, rhythmisehe und eine willkttrliehe, 
repri~sentirt dureh jene unregelmiissig weehselnde Form, die be- 
sonders beim Sehwimmen des Thieres hltufig vorkomm~. Naeh 
E i m e r s  Ansicht wUrde die erstere Form der gewShnliehen Flim- 
merbewegung entsprechen, wiihrend bet der zweiten Form die ge- 
w(ihnliehe Flimmerbewegung yon Seiten des Nervensystems in ge- 
wisser Weise beeinflusst wird. Es soil an dieser Stelle die Frage 
naeh dem vielumstrittenen Nervensystem der Ctenophoren und da- 
mit die Beeinflussung der Pli~ttehenbewegung yon einem solehen 
nieht er~rtert werden, da dieselbe far den vorliegenden Zweek voll- 
kommen indifferent ist. F|ir die folgenden Betraehtungen genUgt 
es zu wissen, worin tibrigens aile Beobaehter tibereinstimmen, 
dass die gewi~hnliehe Pli~ttehenbewegung an sieh ohne Thiitigkeit 
eines Nervensystems zu Stande kommt. Aus demselben Grunde gehe 
ieh bier nicht auf die Frage naeh der Beeinflussung der Pltttt- 
ehenbewegung yon Seiten des sog. Sinnesk~rpers ein, besonders, 
da ieh diese.Frage sp:,tter in einer speeiellen Mittheilung zu be- 
riihren gedenke. Dagegen will ieh nieht unterlassen, auf eine 
meehanisehe Beeinflussung der Pliittehenbewegung i, on Seiten des 

l) H. K r a f t  : ,,Zur Physiologie des Flimmerepithels bei Wirbelthieren." 
In Pfliigers Arch. Bd. 47, 1890. 

2) E l m e r :  ,,Versuche fiber kiinstliche Theilbarkeit yon Bero5 ova~us. 
Angestell( zum Zweck der Controlc seiner morphologischen Befunde iiber 

das Nervensystem d~eses Thiercs. 1, Arch. f. mikr. Anat. Bd. XVII. 1880. 
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darunter liegenden Gewebes hinzuwei~en, well sie wohl das einzige 
stiirende Moment bei den Versuehea reprasentirt. 

Beriihrt man namlieh eine Rippe etwas unvorsiehtig, so ver- 
senkt sie sich sofort in die Tiefe deg Gewebes, indem die flallert- 
substanz sich zu beiden Seiten iiber ihr zusammensehliesst. Die 
Bewegung der Plattchen wird natiirlich dureh die meehanisehe 
Verbindung im selben Moment sistirt. Eine Reizung des ganzen 
Kiirpers,:'etwa eine ErsehUtterung kann momentan alle 8 Rippen 
in die Tiefe des Gallertgewebes treten und so die Bewegung an 
ihnen aufh~ren lassen. Je starker die Reizung ist, u m  so voll- 
standiger ist die Bedeekung yon dem sieh zu beiden Seiten her- 
Uberw~ilbenden Gallertgewebe. Sehwache Reizung lasst die Reihen 
nut cben merklich in die Tiefe treten, wobei abet ihre Bewegung 
nichtsdestoweniger ebenfalls sistirt wird. :Nach mehr oder weniger 
langer Zeit. bei geringer Reizung oft sofort beginnt sieh dieReiho 
wicder zu heben und sobald sie wieder in ihre normale Lage 
zurlickgekehrt ist, tritt aueh die Bewegun~ wieder ein. Der 
Mechanismus, der dlese Retraction der Rippen in die Tiefe 
des Gallertgewebes vermittelt, ist ein muskulSser. Von dem unter- 
halb der Rippe im Gallertgewebe, parallel zu dieser verlaufenden 
Gefiiss ziehen feine, glatte Muskelf:,tden senkrecht zur Rippe and 

Fig. 3 a. Fig, 3 b. 

Fig. 3 a. Quersehnitt durch eine ausgestreckte Rippe. /'. Schwimmpl~itt- 
chen~ K. KSrperoberfliiche, G. Gefiiss, M. Muskelfasern. 

Fig. 3 b. Quersehnitt durch eine retrahirte Rippe. 

inseriren sich dicht unterhalb der Plattehen (Fig. 3a). Contra- 
hiren sieh nun diese Muskelfasern in Folge eines Reizes, so tritt 
die angegebene Retraction dcr Reihe ein (Fig. 3b). Ausser den 
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yore Gef'ttss zur Rippe vcrlaufenden, sich senkrecht an dieser an- 
setzenden Fasern giebt es noch andere, besonders L~ngsfasern, 
die parallel mit der Rippe dicht unter ihr verlaufen und bei Eu- 
eha r i s  sehliesslich auch Querfasern zwisehen den einzelnen 
Rippen. Die Thiitigkeit dieser Fasern kommt indessen flit die 
Retraction der Rippe weniger in Betracht. Da die Ctenophoren 
sehr sensible Thiere sind und da sich manche Individuen noch 
dureh besondere Reizbarkeit auszeichnen, so bildet diese Erschei- 
nnng in der That bisweilen ein sti~rendes Moment. Ich versuchte 
daher durch Anwendung verschiedener chemischen Mittel diese 
st(irenden Muskelbewegungen auszuschliessen, ohne jedoch in dieser 
Beziehung' gltieklicher gewesen zu sein als K r u k e n b e r g l ) ,  als 
er zur Erforsehung des blervensystems der Ctenophoren Versuche mit 
versehiedenen Alkalo'/den anstellte. Uebrigens kann man bei einiger 
Uebung die folgendenVersuche bald so vorsichtig anstellen, dass nieht 
die geringste Spur yon Retraction eintritt, besonders wenn man 
nieht allzu sensible Individuen zu den Versuchen nimmt. Ieh land 
es zweckm~issig, die Thiere nicht gleich nach dem Einfangen zu 
benutzcn, sondern etwa erst einen halben oder ganzen Tag spiiter. 
Mir sehien es, als ob dann die Reizbarkeit geringer geworden w~ire. 

Da es dringend n(ithig ist, ftir die fblgenden Fragen bis zu 
eellularen Verhaltnissen vorzugehen, so werden ausser den Cteno- 
phoren gelegentlich auch einige bereits a. a. 0. 2) yon mir mitge- 
theilte und neuerdings zum Theil wiederholte u an ciliaten 
Infusorien mit in den Kreis der Betraehtung gezogen werden. 

II. Die Autonomic der Flimmerelemente 8). 

Der folgende Versueh ist bereits yon E imer  an B e r o ~  o v a t a  
ausgeflihrt worden, doeh sind E i m e r  einige Momente entgangen, 
die ich noch hervorheben miichte. 

Als Versuehsob~eet dient Berog  oder in diesem Fall noch 
besser E a c h  a r i s .  Das Versuchsthier wird in ein flaehes, 

1) Krukenberg: ,Vergleichend-physiologische Studien". I. Reihe, 
3. Abth. 1881: ,,Der Schlag der Schwimmpl~ittchen yon Bero~ ovatus". 

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

3) Als ,~Flimmerelement" soll im Foigenden der Kiirze halber jede 
Wimper mit ihrem anhaftenden Protoplasma bezeichnet werden. 
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nicht zu grosses Glasgefiiss nfit Scewasser gesetzt, so dass es 
horizontal liegen muss und keine Locomotion ausfiihren kann. 
Die Bewegung auf den Rippen ist normal, es laufen fortw~hrend 
rhythmisch aufeinander folgende Wellen vom Sinnespol kommend 
nach dem Mundpol hin. Wird nun mit ether schmalen und spitzen 
Lanzette etwa in der Mitte ether Rippe zwischen zwei Schwimm- 
pl~ittchen ein ganz flacher Einschnitt gemacht, resp. bet E u e h a r i s  
der sehmale je zwei Pl~ttchen mit einandcr verbindende Streifen 
von Flimmerzellen mit der Spitze der Lanzctte durchtrennt, so 
tritt in der Regel in Folge des durch die Operation verursachten 
Reizes eine schwache Retraction der Rippe ein, wahrend welcher die 
Pllittchenbewegung ganz stillstcht. Bet E u c h a r i s  li~sst sieh die 
Operation so sanft ausftihren, dass die Retraction ganz ausbleibt. 
Hat nun die Retraction entweder nachgdasseu oder ist sie ganz 
ausgeblieben, so bemerkt man in dem nach dem Mundpol zu ge- 
iegenen Abschnitte der Rippe eiue ungeheure Beschleunigung der 
Bewegung: die erste Platte unterhalb der Schnittste]le ist in fieber- 
haft sehnellen Schl~igel~ begriffen und ihre Schliige pflanzen sich 
Uber den ganzen oralen Abschnitt der Rippe fort. Nach einiger 
Zeit (hath einigen Secunden bis zu mehreren Minuten) hSrt pliitz- 
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 liinger) in Ruhe. Danach 
beginnen vereinzelte Wellcn yon der ersten Platte ausgehend auf- 
zutreten, die nach und nach zahlreicher werdeu, bis schliesslich 
der untere Abschnitt ganz rhythmisch wie eine unvcrletzte Rippe 
thatig ist. Bet vorsichtiger Operation mit miiglichst geringer Ver- 
letzung des unter der Rippe gelegenen Gcwebes, wie sie besonders 
E u c h a r i s  leicht gestattet, geschieht es nut sehr selten, dass das 
E r r e g u n g s s t a d i u m  ausbleibt, und auch in diesen Fiillen immer 
nur nach llingerer Retraction der Rippe. Wird dagegen eine grosse 
Verletzung gemacht, der Einschnitt fief ausgefUhrt und mehrere 
Platten zerquetscht oder zersehnitten, so dauert die Retraction sehr 
lange und nach ihrer Litsung fehlt hfiufig das Erregungsstadium, 
so dass in dem oralen Abschnitt soibrt nach der Operation fUr 
l~ingere Zeit, zuweilen bis liber 2 Stunden vSllige Ruhe herrseht. 
Im aboralen hbschnitt tritt ebenfalls bet ganz vorsichtiger Operation 
nur eine kurze, bei E u c h a r i s  mitunter gar keine Retraction ein und 
die Wellen gehen naeh kurzer UnCerbrechung in normaler Weise 
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weiter. Bei tiefer eingreifender Operation bleibt dagegen die Re- 
traction und die damit verbundene Ruhe im aboralen Absehnitt E4ufig 
aueh sehr lange bestehen. Ist in beiden yon einander getrennten 
Abschnitten der Reihe die Bewegung wieder eingetreten, so finder sic in 
jedem ,unabh~ngig" und meistens in anderemRhythmus statt, d.h. 
d ie  M e t a c h r o n i e  is t  an d e r  S e h n i t t s t e l l e  u n t e r b r o e h e n .  

Man kann nun den unteren Absehnitt der Rippe mit beliebig 
viel oder wenig daran h~ngendem Gewebe aus dem K~rper g.anz 
heraussehneiden. ~aeh dem Aufh~ren der dadureh bedingten Re- 
traction und ev. nach einem geringen Ruhestadium tritt die Be- 
wegung allm~hlich wieder in ganz normaler Weise ein, die Wellen 
verlaufen wieder rhythmiseh yore ersten Pl~ttehen ausgehend nach 
dem ursprUnglieh oralen Ende zu. Sehneidet man jetzt yon diesem 
Pr~iparat ein kleines StUck, etwa 3 oder 4 Pli;Lttchen enthaltend, ab, 
so treten an diesem wieder genau dieselben Erscheinungen aufwie 
nach jeder tiefergehenden Durchschneidung einer ganzen Rippe. 
~ach einem mehr oder weniger langen Ruhestadium, das sich bis 
tiber zwei Stunden erstrecken kann, setzt anfangs unregelm~tssiff, 
bald abet rhythmisch die Bewegung wieder Bin und verl~iuft meta- 
chron tiber alle 3 oder 4 Pl~ttchen. Von Ces tu s  Vene r i s  hare  
ich ein ca. 1,5--2 mm grosses Stack mit 3 Pl~ittchen losgetrennt, 
das sich bald abrundete und nach einem Ruhestadium noch ca, 2 
Tage lang mit wenigen Unterbrechungen rhythmische, metachrone 
Schlage der Pl~ttchen maehte, ja sogar zeitweilig dadurch Loco- 
motionen ausfUhrte. 

Man kann noch weiter gehen. Es gelingt in vorsichtiger 
Weise ein einzelnes Pl~ittchen mit daranh~ngendem Basalpolster 
fist ganz ohne weitere histologische Elemente mit Htilfe der Lan- 
zette abzutrennen. Bei Ces tus  kann man sogar ein Plii ttchen mit, 
der Pincette an seiner Spitze fassen und mit sammt seinem Ba- 
salpolster, fast vi/llig ohne anderes Gewebe ausrcissen. Die Zer- 
quetschung der Wimperspitze st(irt dabei nicht weitcr. Solche iso- 
lirte Pli~ttchen, auch wenn sie nicht mit der Pincette gequetscht 
sind, zeigen sehr h~iufig sofort nach der Lostrennung das bekannte 
Erregungsstadium, in welchem sie fieberhaft sehnelle rhytbmische 
Schliige ausfUhren und sieh zuweilen auf diese Weise s~bststiindig 
d u t c h  das Wasser bewegen. Hi~ufig bleibt jedoch aueh das Er- 
regungsstadium aus. Jedenfalls folgt abet ein mehr oder weniger 
langes Ruhestadium, das nieht selten mehrere Stunden w~ihrt, So 
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dass man in diesen F~llen das Pl:~tttchen schon ftir todt halten 
kiSnnte, wenn nicht seine Durchsichtigkeit und seiu Perlmutter- 
glanz, die nut dem lebenden Pliittchen zukommen, sein Leben noeh 
bewiesen. Auch gelingt es stets einc gewisse Zeit nach tier Los- 
h'ennung dutch Bertlhren mit einer 3gadel dig Pliittcben zu eiuem 
Schlage zu veranlassen. ~ach Ablauf des Ruhestadiums beginnen 
dann einzelne durch lange Pausen yon einander getrennte spontane 
Schl~ige aufzutreten, die spiiter hiiufiger werdcn und sich bei wenig 
insultirten Pl~ttcheu wieder zu einem rhythmisehen Schlagen ent- 
wickeln. Bei vielen isolirten Platten jcdocb beschritnkt sieh die 
Thi~tigkeit auf vereinzelte Schliige, Immer aber tritt die spontane 
Thatigkeit ausnahmslos stets viel spi~ter auf als die dutch Reize 
zu erzielenden Schliige. 

Schliesslich kann man sogar mit eiuer fGinen Lanzette ein 
einzelnes Pliittchen der Litng'e nacb, d. h. parallel zur Wimper- 
streifunff durchscbneiden und in mehrere scbmale Streifen zerlegen, 
die aus einer Anzahl basaler Zellen mit daranh:~ingenden verklebten 
Wimperhaaren bestehen. Alle diese StreifGn verhalten sioh genau 
so wie ganze 1)latten. 

Zur Ergi~nzung dieser Beobachtunge n an Ctenophoren sei 
hier an einige zum Theil bereits bekannte Thatsacben yon anderen 
mit Flimmerbewegung versehenen Objecten erinnert. Bei den 
Schwimmpli~ttchen der Ctenophoren ist as night leicht m~iglieh, 
einzelne Flimmerzellen zu isoliren, wie es dageffen bei manchen 
Flimmerpithclien ffelingt. So kann man durch Zerzupfen der Kie- 
men yon Lamellibranehiaten nicht selten isolirte Zellen erhaiten, 
die nach ihrer Lostrennuug die rhythmischen Bewegungen noch 
lange Zeit fortsetzen. 

Die Beobachtungen reichen noch weiter. Es ist mehrfach 
constatirt worden, dass selbst Fetzen v0n Flimmerepithelzellen, 
welche nur aus dem oberen, die Wimpern tragenden Theil der 
Zelle bestanden, nichtsdcstoweniger ibre Flimmerbewegung in der 
gewi3hnlichen Weise fortsetzten. Am schiinsten aber konnte ich 
diese Erscheinung an ciliaten Infusorien beobachten. DiG adoralen 
Wimperstreifen der grossen heterotrichen Ciliaten sind ftir die 
mikroskopische Untersuchung der Flimmerbewegung Gin ungemein 
gUnstiges Object. Mit geeigncteni fGinen Iustrumenten gelang es 
mir unter dem Mikroskop bei S t e n t o r  und S p i r o s t o m u m  Sttlcke 
aus diesen Periostomwimperreihen herauszuschneiden, welehe ausser 
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eiuer Anzahl yon Wimpern nur eiuen schmalen Streifen yon Pro- 
toplasma ohne Kern enthielten. Solche Stticke konnten unter 
zweekmiissigen Bedingungen, selbst wenn sie sehr klein waren, noeh 
stundenlang am Leben erhalten werden, wiihrend dessen die Be- 
wegung der Wimpern nach Ueberwindung eines Stadiums gestei- 
gerter Th~itigkeit sich in nichts yon der normalcn rhythmischen 
und metachronen Bewegung am unverletzten Infusor unterschied. 
huch weitere Theilungen gr~sserer herausgeschnittener Stlicke 
waren noah m~iglich, die eine Anzahl yon TheilstUcken des Wim- 
perstreifens ergaben, yon denen jedes nach Ueberwindung eines 
kurzen Erregungsstadiums seine normalen Bewegungen fortsetzte 

und  zwar schlugen alle Stllcke 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 ausfUhren. Eine rohere Methode, die 
des Zerdrtiekens uuter dem Deckglas, liefert bisweilen noeh viel 
kleinere Theilstticke als sie dutch Zerschneiden zu erreiehen sind, 
und auch bier kann man an Sttlckenl die nur noch 2--3, ja nut 
noeh eine einzige Wimper besitzen, dieselben Thatsachen constatiren. 

Beim Zerschneiden der Infusorien, noeh haufiger abet beim 
ZerdrUcken mit dem Deekglas kommt es bisweilen vor, dass die 
Theilsttleke you der Wundstelle her zu zerfliessen beginnen, ein 
Vorgang, den ich, da e r  als Endproduct einen losen Kr 
fen liefert, a. a. O. als k(irnigen Zerfall bezeichnet babe, Der 
kiirnige.Zerfall schreitet mehr oder weniger schnell yon der Wund- 
fliiche aus vorw~irts. Beobachtet man nun bei S p i r o s t o m u m  
ein Theilstti~k des Peristoms, welches zu zerfallen beginnt, so 
findet man, dass wiihrend der Zerfall langsam yon der Wunde a u s  
nach der Wimperreihe hin vorrUckt, die Wimperu noch immer in 
normaler Th~itigkeit bleiben uud ihre regelmiissigen, metachronen 
Bewegungen fortsetzeu. Die Greuze des zerfallenden Protoplasmas 
ist ziemlich scharf und man kaun ihr Vorrticken genau verfolgen. 
Solange nut noeh ein ganz kleines Streifchen unzerfallenen Proto- 
plasmas an der Basis der Wimpern vorhanden ist, dauert die 
Th~ttigkeit derselben fort. Im Moment aber, wo der Zerfall die 
Pellicula, d. h. die ~tussere Greuzschicht des Protoplasmas erreieht, 
h(irt augenblicklieh die Bewegung der daraufstehenden Wimperu 
auf. Da die Grenze nie eine grade Liuie darstellt, so erreicht sie 
an einzelnen Stellen frUher, an anderen sp~tter die Pellieula. So 

E, Pflfiger, Archly L Physiologic. Bd. XLVIII. 11 



160 Max-Verworn: 

kann man an der Oberfli~che hiiufig die einzelnen Wimpern naeh- 
einander n~itten in ihrer lebhaften Thatigkeit stillstehen sehen. 
Mit dem Zerfall des ganzen Sttickes liisen sich auch die Wimpern 
los und bleiben, ohne je wieder eine Spur yon activer Bewegung 
zu zeigen, vollkommen ruhig im Wasser liegen. Auch durch 
schnelles ZerdrUeken habe ich bei Vor t i ce l l a  und S p i r o s t o m u m  
haufig ganz pl(itzlich einzelne der langen Peristomwimpern vom 
Kiirper losgerissen, die im Moment der Trennung soibrt ihre Be- 
wegung einstellten. Diese seit mehreren Jahren 5fter beobachLeten 
Erscheinungen batten in der Frage naeh 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 sit 
vislmehr Bewegungen nur im Zusammenhange mit dem dazuge- 
hiirigen Protoplasma ausftihren kSnnen, d. h. dass die Ursachen 
fUr ihre Bewegung nicht in den Wimpern selbst, sondern im dar- 
anhiingenden Protoplasma geleffen ist. 

Bekannt|ieh hat die Frage naeh der Autonomie isolirter Flim- 
merhaare sieh angeklammert an die iifter beobaehtete Thatsaehe, 
dass "sieh Sehwiinze yon Spermatozo~n naeh ihrer LostrennuDg 
vom tibrigen K~irper noeh spontan zu bewegen im Stands sind. 
Man hat den Schwartz des Spermatozoons ohne Weiteres mit der 
Geissel eines flagellaten Infusors homologisiren zu dtirfen geglaubt. 
Mir seheint diese Homologie mindestens nieht sieher. Zwisehen 
Protoplasma des Spermatozo~a-KCirpers und -Sehwanzes besteht 
entsehieden keine so seharfe Differenzirung wie zwisehen dem 
K(irperprotoplasma und der Geissel der flagellaten Infhsorien. Ich 
m(ichte reich der Ansieht E n g e l m a n n s  anschliessen, der die 
Sehwiinze der Spermatozo~n eher mit Protoplasmafiiden vergliehen 
wissen will, wie sis z. B. als unregelmi~ssig pendelnde Pseudopo- 
dien bei manehen Rhizopoden beobachtet werden. Jedenfalls dUrften 
die Beobachtungen an Spermatozo~n nieht ftir die Frage naeh der 
Autonomie isolirter Wimpern als entseheidend zu betraehten sein. 
Da indessen die Frage immer noeh nicht begraben ist und sogar 
in der neueren Litteratur noeh bisweilen erseheint, so glaubte ieh 
bei dem ftir ihre Behandlung so ungemein geeigneten Material, 
wie es die langen Wimperhaare der Ctenophoren-Sehwimmpliittehen 
bieten, derselben noeh einmal nither treten zu sollen. 

In den betreffenden Versuehen wurden lebensfrisehe, isolirte: 
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Schwimmpl:~ttchen' oder schmale Streifen yon solehen, die in rhyth- 
miseher Thatigkeit begriffen waren, unter dem Mikroskop im offe- 
nen Tropfen oder im Uhrsehalchen in der Weiss durchgeschnitten, 
dass das Basalpolster ziemlieh dieht an der Basis yon der ver- 
klebten Wimpermasse m(iglichst seharf abgetrennt wurde. Die 
Felge war stets, dass die isolirten Wimpern im Moment der Durch- 
sehneidung jede Bewegung einstellten, wahrend die StUmpfe auf 
dem Basalpolster infolge der Reizung des Schnittes haufig in einem 
besehleunigten Tempo welter schlugen. Da man bei diesem Vet- 
such mit negativem Resultat den Einwurf maehen kann, dass aus 
irgend welehen anderen GrUnden zufaUig im einzelnen Fall die 
Thatigkeit der isolirten Wimpern ausbliebe, so habe ich den Vet- 
such wohl fast hundert Mal wiederhelt und jedesmal mit demselben 
Erfolge. Haufig sterben die isolirten Wimpern, wenn man sic a u f  
dem Objeettrager lasst, schon nach ganz kurzer Zeit, was sofort 
daran zu erkennen ist, dass  ihre Substanz trUbe braun und un- 
durehsichtig wird. Makroskepisch sehen die abgesterbenen Platt- 
then weisslich aus und haben ihren Perlmutterglanz verloren. 
Unter geeigneten Bedingungen, in viel Wasser im Uhrsehiilchen 
gelingt es indessen, die Wimpern noch langere Zei t  unverandert 
in ihrer nermalen Besehaffenheit zu erhalten, ohne dass attch nur 
eine Spur yen aetiver Bewegung an ihnen wahrzunehmen ware. 
Ist dagegen bei der Durehsehneidung selbst nut ein winziges 
StUekchen Preteplasma, ein kleines Fetzehen ehmr Zelle an einem 
WimperbUndel haften geblieben, so sehlagen die Wimpern haufig 
noeh langere Zeit welter. Ich erhielt bei vorsichtiger Operation 
mehrmals Btindel, die aus wenigen verklebten Wimpern yon ca.  
1 mm Lange bestanden, an deren Basis sich ein kleines Kn~pfchen 
yen Protoplasma yen ca. 0,02--0,03 mm Durehmesser befand. Diese 
Wimpern schlugen noeh einige Minuten rhytmiseh, wenn auch lang- 
sam welter. ),Tur Sttieke, die bei der Durehschneidung zu sehr in- 
sultirt werden, sehlagen, selbst wenn sie noch Protoplasma an 
der Basis besitzen, in der Regel nieht mehr. 

Wenn ieh einerseits die grosse Anzahl der Versuehe in Be- 
traeht ziehe, welche sammtlieh zu dem gleiehen negativen Ergeb- 
hiss fUhrten, und andrerseits die Gegenprobe berUcksiehtige, welehe 
dutch die haufig beobaehtete Be)vegung yen Wimpern mit geringer 
Menge basalen Protoplasmas gegeben ist, und wenn ich endlieh 
nooh .die zahlreiehen Versuehe an Infusoiien ins Auge fasse, die 
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ebenfalls denselben Erfolg batten, so glaube ich reich zu dem 
Sehlussebereehtigt, d a s s  i s o l i r t e W i m p e r n  k e i n e  s p o n -  
t a n e n  B e w e g u n g e n  m e h r  a n s f i i h r e n ,  d a s s  a l s o  d i e  
U r s a c h e  f t | r  d i e  W i m p e r b e w e g u n g  i m Z e l l p r o t o -  
p l a s m a  g e l e g e n  i s t .  

:Nun wiire es eine durchaus verkehrte Anschauung', wenn man 
annehmen wollte, dass die Wimpern nnr passiv vom Protoplasma 
bewegt wUrden, ohne activ th~ttig zu sein. Zur Widerlegung dieser 
Ansicht genfigt es, die Formveriinderungen, welche eine Wimper 
resp. ein Wimperpl~ittchen bet seiner Bewegung ausfiihrt, genauer 
zu verfolgen, was grade bet den grossen Wimpern der Schwimm- 
plattchen sehr leicht ist. W i e  bereits bemerkt, sind die Pliittchen 
in der Ruhelage an ihrer Wurzel nach dem Mundpol des Thieres 
hin umgebogen und liegen dachziegelfSrmig sich berUhrend fiber 
einander, Im Profil betrachtet hat das ruhende Pliittchen die Ge- 
stalt yon Fig. 4a. Es ist eine Kriimmung yon kleinem Radius 
dicht fiber der Basis und eine Krt|mmung in entgegengesetztem 
Sinne von grossem Radius im oberen Drittel des I)liittchens vor- 
handen. Bet der progressiven Phase jedes Sehlages streckt das 
Pl~ttchen sich nun an der basalen Krtimmungsstelle sehr energisch, 
w~thrend gleichzeitig dureh den Wasserdruck anfangs auch die 
obere KrUmmung einen gri~sscren Radius annimmt, so dass ein 
Moment eintritt, wo das Pliittchen fast.gestreckt erscheint. Abet 
noch ehe die extreme Lage erreicht ist, wird die obere Krtimmung 
wieder griisser, ihr Radius also kleiner. Ist die extreme Lage 
erreieht, so wird der Radius der oberen Krlimmung durch den 
Druck des Wassers noeh kleiner. Zugleich krfimmt sich das 
Pliittchen wieder an der Basis uud wenn es dadurch in die Ruhe- 
lage zurUckgekehrt ist, wird auch die obere KrUmmung wieder 
kleiner, so dass das Pl~ittehen wieder die normale Gestalt annimmt. 
Die Gr~isse dieser Formveranderung ist verschieden und naeh ihr 
richter s ieh die Amplitude der Bewegung. Aus dcr Art dieser 
Formveriinderung geht deutlieh 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 yon unten nach der Spitze zu verliiuft. In der 
regressivcn Phase lasst die Contraction wieder nach und zwar in 
derselben Richtung. Eine Contraction der dem Mundpol zuge- 



Studien zur l~hysiologiz der Flimmerbewegung. 

kehrten Seite der Wimpern in der regressiven Phase des Schlages 
ist aus den Formveriinderungen beim normalen Schlage nicht zu 
entnehmen. Dieselbe ist auch unwahrscheinlich, da um den loco- 
motorischen Effect nicht wieder auhuheben, die Rilckkehr in die 
Ruhelage nothwendiger Weise langsamer gesehehen muss. Aus 

Fig. 4. 

Fig. 4 a. Gestalt eiues Pl,ittchcns in der Ruhelage. Profilansicht. 
Fig. 4b. Gestalt desselben in der extremen Lage der progressiven Schwiu- 

gungsphase. 
In den Umriss ist eia Schema der Gestaltveriinderung der Reihe 
beider'Seiten des Schwimmpliitteheus eingezeiehnet. In der Ruhe- 
lage sind die contractilen Elemente auf beiden Seiten in gleleher 
GrSsse gezeichnet. Beim Schlag contrahiren sich die Theilehen auf 
der dem Sinnespol zugekehrten Seite, wiihrend die auf der Gegeu- 
seite dureh die convexe Kriimmung etwas gestreckt werden. 

mechanischen Grtiuden leuehtet ferner ein, dass die Existenz der 
beiden entgegengesetzten Krtimmungen in Verbindung mit dem 
wellenfSrmigen Verlauf der Contraction you unten nach oben ftir 
den Effect des Schlages- yon grosser Bedeutung ist. Auf Grund 
der activeu Bewegung der Wimpern im Zusammenhange mit dem 
Protoplasma wird man also ihr Verhiiltniss zum Zellktirper in der- 
selbeu Weise aufzufassen liaben, wie etwa das der Stielmyoide 
zum K(irper der V o r t i c e l l c n .  
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eDen Thatsachen gegentiber, die ich im Vorhergehenden zur 
Constatirung' der Autonomie der Theile yon Flimmerorganen mitge- 
theilt habe, kSnnte man vielleicht noch die MSglichkeit erwligen: 
ob die Bewegung der Theile nach ihrer Trennung aus der Con~ 
tinuitiit nicht lediglich Reizwirkung sei, vcrursacht durch den Reiz 
der Lostrennung, und dass die Antonomie nur dem unverletzten Ganzen 
als solchem zukomme. Sollte dieser Einwand wirklich erhoben werden, 
so liesse er sich leicht widerlegen. Einerseits ist die Wirkung des 
Reizes der Operation sowohl bei Ctenophorcn als bei Infusorien 
sehr deutlich zu erkennen and yon der normalen Erseheinungs- 
weise der Bewegung zu unterscheiden. Die Reizwirkung besteht 
immer in einer bedentenden Beschleunigung' der Flimm~rbewegang, 
die bei Ctenophoren sogar durch eine mehr oder weniger lange 
Pause, jedenfalls in Folge der Ermtidung, yon dem Wiederauftreten 

I. 

der normalen Bewegung getrennt ist. Andrerseits dtirfte die That- 
sache, dass sich kleine losgerissene Theile von Infusorien, ebenso 
wie Sti|cke yon Ctenophoren mit nur 3--4 Schwimmpliittchen unter 
gtinstigen Verh~ltnissen noeh tiber 2 Tage, ganze Bero~s, denen 
der Sinnespol and damit der hnfangstheii der Pliittchenreihen ab- 
geschnitten ist, noch tiber 2 Wochen in normaler Bewegung am 
Leben halten lassen, einen Zweifel an der SpontaneYt~tt dieser Be- 
wegungen wohl vSllig beseitigen. 

IlI. Die Metachronie der Flimmerbewegung. 

Besteht auf der einen Seite Au tonomie  selbst der kleinsten 
isolirten Theile, soweit sie ein Flimmerelement repr~tsentiren, so 
steht derselben auf der andern Seite die M e t a c h r o n i e  der Be- 
wegung im zusammenh~ngenden Organ gegentiber. Sie steht ihr 
gegentiber, denn kS ist zuniichst nicht einzusehen, weshalb die 
einzelnen Elemente, wenn sie doch in ihren Bewegun~en autonom 
sind, sich night regellos jedes ftir sich bewegen, sondern alle nut 
in bestimmter Aufeinanderfolge. Schliigt die eine Wimper oder 
Platte, so schliigt auch die folgende, steht die eine still, so steht 
auch die folgende still. So lange nicht yon der ersten Wimper 
oder Platte eine Bewegung" ausgeht, ist die ganze Reihe ohne Be- 
wegung'. Da die Elemente unmSglich im Verbande mit benaeh- 
barten Elementen die bewegungsproducirende Ursache selbst ein- 
bilssen kiinnen, so beweist die Metachronie, dass die 2~utonomie 
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der einzelnen Elemente im Verbande bis zu gegebener Gelegenheit 
unterdrUckt ist. Das Latentbleiben der Autonomic jedes Elements, 
so lange sich nicht alas vorbergehende Element bewegt hat, ist 
aber notbwendige Vorbedingung fur das Zustandekommen der 
Metachronie. Das Problem der Metaehronie enth~lt demnach zwei Fra- 
gen, einmal diejenige nach der Art und Weise der Unterdr t t  c k u n g  
d e r A u t o n o m i e uud ferner die naeh der Art und Weise der F o r t p fl a n- 
zung d e r  B e w e g u n g  yon  e i n e m  F | i m m e r e l e m e n t  a u f d a s  
andere .  In Bezug auf die erstere Frage hatte ieh bereits 1. e. 
p. 183 u. fi'. die Ansicht ausgesprochen, dass sich die Aufhebung 
der Autonomie nur erkl~rt unter der Annahme eines mechanischen 
Abh~tngigkeitsverhaltnisses jedes Elements veto benachbarten, wel- 
ches jede einzelne, zwisehen zwei benaehbarte eingesehlossene 
Wimper verhindert~ far sich allein eine Bewegung auszuftibren. 
Zugleieh war es  mir gelungen, die Ansieht von einer meehanisehen 
Abh~nglgkeit zu stUtzen und besonders ihren Sitz festzustellen. 
Macht man namlich an der oralen Wimperreihe eines grossen 
heterotrichen Infusors (Sp i ros tomum oder S t e n t o r )  eine dem 
E imer'sehen Durchschneidungsversuche der Ctenopborenrippe ent- 
spreehende Operation, indem man die adorale Wimperzone in 
die Mitre nur flach einscbneidet, ohne das Infuser ganz zu dureh- 
schneiden, so finder man, dass die Bewegung im oberen und unte- 
ren Abschnitt der Wimperreihe unabh~ngig stattfindet, was be- 
senders bemerkbar wird, wenn der eine Absebnitt seine Wimpern 
in anderer Amplitude und Gescbwindigkeit schlagen 1D.sst, so dass 
die L~nge der Wellen dadurch yon der im anderen Absehnitt 
deutlich verschieden wird. Dieser Versueh zeigt, dass der Meeha- 
nismus, welcher das Abhangigkeitsverhaltniss der Wimpern yon 
einander bedingt, in dem Basatprotoplasma tier Wimpern, nieht 
an einer andern Stelle des ZellkBrpers gelegen sein muss. 

Meine jetzigen Beobaebtungen and Versuche tiber die Fort- 
pflanzung der Bewegung auf den Rippen der Ctenophoren geben 
nun der Ansicht vom Vorhandensein einer solehen meehani- 
sehen Vorriebtung eine neue StUtze und zeigen, dass sich die 
beiden Fragen, welehe dem Problem der Metachronie zu Grunde 
liegen, aus einem einheitliehen Prineip beantworten lassen. Die 
Vorstellung yon der Art. des Abh~ngigkeitsverh~ltnisses der Wim- 
pern gewinnt dadurch eine festere und pr~cisere Form. Ehe ich 
jedoeh zur Mittheilung der beztiglichen Versuche tlbergehe, seheiat 



166 Max Verworn: 

es mir zweckmiissig~ erst einige Wirknngen der Reize auf die Be- 
wegungGn der Schwimmpliittchen zu bespreehen. 

Reizwirkungen. Die Wirkungen yon Reizen auf Flimmer- 
epithelien sind schon yon Kraf t  1) ausfUhrlich dargestellt worden, so 
dass ieh mich hier bezt|glich der Ctenophorenrippen kurz fassen kann. 

Bertihrt man an einer in Ruhe befindlichen Rippe bei Bero~ 
an irgend einer Stelle ein Pl~tttchen momentan mit einer Radel 
und zwar nicht zu stark, damit keine Retraction eintritt, so fUhrt 
das gereizte Pllittchcn einen Schlag aus, der sigh auf alle oral- 
w~trts gelegenen PIiittchen fortpfianzt und so zur Erscheinung einer 
yon der'Reizstelle oralw~irts verlaufenden Welle Anlass giebt, Die 
nach dem Sinnespole zu gelegene Strecke der Rippe bleibt dabei 
in Ruhe. BerUhrt man mehrmals hintereinander, so erzielt man 
mehrere Wellen, da jGde Bertihrung einen neuen Schlag ausl(Jst. 
Eine rhythmisch fortgesetzte Bertihrung kann aufdiese Weise ganz 
rhythmische Wellen erzeugen, die sich sitmmtlich oralwiirts tbrt- 
pfianzen. Wird das Plttttehen nicht einen Moment, sondern liingere 
Zeit eontinuirlich bert|hrt, so geriith dasselbe wlihrend der ganzen 
Dauer der Bertihrung in lebhafte rhythmischo Schwingnngen, die 
sich als ebenso vide Wellen oralw~trts fortsetzen. Bei etwas 
stiirkerer dauernder BerUhrung geriith die gereizte Platte in eine 
fiirmlicho rhythmische Zitterbewegung. Reizt man noeh sttirker, so 
tritt in der Regel die oben angefUhrte Retraction der gereizten 
Stelle ein, die nut bei weniger reizbaren Thieren ausbleibt. In- 
dessen kann man auch die zu Retraetionen geneigteren Individuen 
mit einiger Geduld dutch immer yon Reuem wiederholte Bertih- 
rung derselben Stelle schliesslleh dazn bringen, dass die Retraction 
ausbleibt. Ist dies der Fall, so bemerkt man h~tufig bei starker 
Reiznng, namentlich der Basis des Pl~tttehens, dass night nur oral- 
warts Wetlen verlaufen, sondern (lass sigh aueh Wellen in ent- 
gegengesetzter Riehtung fortpflanzen, indem die yon der Reizstelle 
aus nach dem Simiespol gelegenen PIiittchen in umgekehrter 
Reihenfolge ihre Schlttge ausftihren, so dass die Reizstelle den Aus- 
gangspunkt zweier naeh beiden RichtungGn verlaufender Wellen- 
systeme bildet. Die Bewegung und Formverlinderung und in Folge 
dessert auch d e r e v ,  locomotorische Effect ist dabei ' in  beiden 

1) H. Kr aft : ,,Zur Physiologle des Flimmerepithels bei Wirbelthieren." 
In Pfliigers Archly Bd. 47. 1890. 
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Richtungen derselbe, doch pflanzen sich die Wellen nach dem 
Sinnespol zu stets viel langsamer fort und verlaufen racist nicht 

b i s  an das Ende der Rippe, sondern nut eine ktirzere Strecke 
aufw~irts. Es stimmt diese Erscheinung vollkommen mit der yon 
Kraf t  (1. e.) an Flimmerepithelien der Wirbelthiere beobachteten 
Reizwirkung fiberein, bet denen sich aueh die Beschleunigung der 
Bewegung naeh aufw~irts nur auf kUrzere Entfernung fortsetzt. 
Die Erscheinung der rtiekl~iufigen Wcllen habe ich bet unverletzten 
Thieren, welche nieht in irgend ether Weise gereizt waren, hie- 
reals bemerkt. Dagegen babe 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 rtickl~tnfiger Wellen zu dienen, hat das 
letzte Pliittchen ether Rippe bet operirten oder in ihrer Totalitlit 
gereizten Individuen. Man kann bet solehen (ifter beobachten, wie 
sowohl yore Sinnespol als vom Mundpol Wellen ausgehen, die an 
irgend einem Punkt zusammentreffen und bier dann gcw(/hnlich 
erlSschen ; manehmal aber ttberwiegen die vom Sinnespol kommen- 
den Wellen und laufen dann naeh dem Zusammentreffen noeh bis 
an den Mundpol wetter, wiihrend die vom Mundpol kommenden 
naeh dem Zusammentreffen erlSschen. Die Erscheinung der rtick- 
l~iufigen Wellen dtirfte lediglich als Reizwirkung aufzufassen sein 
und scheint unter normalen Bedingungen nicht spontan vorzu- 
kommen. 

Wie gross die Reizbarkeit der Plattchen ist, erliiutert die fol- 
gende Beobaehtung, die ieh besonders hiiufig an E u c h a r i s  ge- 
macht habe. Wie oben mitgetheilt, sehliigt einige Zeit nach einer 
zwischen zwei Phittchen ausgeftthrten Continuit~itstrennung einer 
Rippe der oralwiirts gelegene Abschnitt derselbeu in einem Tempo 
wetter, das yon dem des anderen Abschnitts unabhiingig ist. Ist 
nun dureh die Continuitiitstrennung keine sehr breite Wunde ge- 
macht worden, so kann man, was E l m e r  (1. e.) bereits bet seinen 
Versuchen gesehen hat, beobachten, (lass nach kurzer Zeit die vom 
Sinnespol kommenden Wellen wieder ungehindert fiber die Sehnitt- 
stelle verlaufen, dass dis Metachronie der ganzen Reihe wieder 
hergestellt ist, wiihrend andrerseits eigene Wellen, die w~ihrend 
des Stillstandes des oberen Abschnittes yon der Sehnittstelle nach 
dem Mundpol verlaufen, zeigen, dass noch eine gewisse Unab- 
hiingigkeit ia der Bewegung des unteren Abschnitts besteht. Bet 
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genauerer Untersuchung des VerhiEtnisses stellt sich Folgendes 
heraus. Wie bereits bemerkt~ bertihren sich an der unverletzten 
Rippe die daehziegelfSrmig |ibereinander liegenden Plitttchen. Bei 
einer schmalen Continuitiitstrennung. tritt nun bei den fortw~ihren- 
den schwachen K(h'percontractionen des Thieres nach kurzer Zeit 
ein Aneinanderrticken der beiden yon eiuander getrennten Platten 
ein, welches wieder bis zur Bertihrung der  beiden Plattchen fUhrt. 
Sobald die Bertihrung. herg.estellt ist, laufen die vom Sinnespol 
kommenden Wellen wieder tiber die Schnittstelle fort. Andrer- 
seits kann auch das erste Plii.ttchen des oralen Abschnitts bei 
Stillstand des oberen selbst Ausgang'spunkt cigener Wellen werden. 
Rt|cken abet in Folge yon Streckungen des Thieres die beiden 
Wundri~nder wieder welter yon einander ab, so ist die Metachronie 
an der Schnittstelle wieder unterbrochen. Dieses Verh~tltniss kann 
alle Augenblicke wechseln. Sp~iter indcssen, haufig schon nach 
5--6 Stunden, tritt eine Verheilung. der Wunde ein und die Tren- 
nung der beiden Plattchen verschwindet wieder vollkommen auf 
regenerativem Wege. Alsdann verhiilt sich die operirte Rippe in 
jeder Beziehung. wieder wie eine unverletzte. Das Verhalten 
der beiden g'etrennten Plattchen vor der definitiven tteilung. 
zeigt also, dass die blosse Bertihrung. des einen Pliittchens darch 
den Schlag. des anderen g.entigt, um an ersterem selbst einen 
Sehlag auszulSsen, der als Welle dann oralwarts ver]iiuft. Diese 
g.rosse Reizbarkeit ftihrte mich zu der Idee, dass es durch geeig- 
nete Uebertrag.ung. der Bewegung des oberen Abschnittes auf den 
untereu auch bei eiuer sehr brciten Wunde geling.en mUsse, in dem 
letzteren, wenu er vorher in Ruhe war, g.leiehrhythmisehe Bewe- 
gungen zu erzeugen, resp. dass.es sog.ar mSglich sein mtisse, die 
Beweg.ung. voa dem oberen Abschnitt einer Rippe nach dem unte- 
rcn, in Ruhe befindliehen Abschnitt einer anderen Rippe zu tiber- 
tragen. Nun stSsst eine g.eeignete Uebertrag.ung. der Bewegung, 
d. h. eine geniig.end feine itussere mechanische Verbindung. zweier 
weir yon einander getrennter Plattchen auf g.rosse technische 
Schwierigkeiten, und es gelang' mir trotz g.rosser Geduld nut" drei 
Mal, dieselbe in ausreichender Weise herzustellen. Die Verbindung. 
wurde theils durch Schleimfiiden, wie sic sich an Wunden des 
Thieres bilden, theils durch feine Baumwollfasern herg.estellt, 
welche sich weg.en ihrer Fiihigkeit, leicht haften zu bleiben, unter 
gtinstigen Umsti~nden so anbringen lassen, dass sic bei der Be- 
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wegung des oberen Pliittchens einen Zug auf das untere resp. das 
einer anderen Rippe ausiiben. In den Fallen, w o e s  gelang, diese 
Verbindung lmrzustellen, zeigte sich denn aueh in der That, dass 
tier vorher in Ruhe befindliche untere Abschnitt jetzt mit dem 
oberen in gleichem Tempo zu schlagen begann, indem das ge- 
reizte Pllittehen dureh seine Schli~ge Ausgangspunkt flir abw~irts 
verlaufende Wellen wurde. Wurde die Bewegung im oberen Ab- 
schnitt spontan oder dutch Reizung des Sinnespols momentan 
sistirt, so war auch die im unteren Abschnitt erlosehen, trat sie 
obeu wieder ein, so geschah dies aueh unten, bis allmlihlich eine 
Verschiebung des Fiidehens und damit eine L(isung der meehani- 
sehen Verbindung eintrat. 

Die letzten Thatsaehen ftihren dew Gang der Untersuehung 
wieder auf die Frage nach dem Modus tier Fortpflanzung der Be- 
wegung von einem Element auf das andere zurtiek. Offenbar muss 
niimlich die Erscheinung, class die blosse BerUhrung eines Pliitt- 
chens dutch den Sehlag eines anderen mit ihm protoplasmatiseh 
nicht unmittelbar zusammenh~tngenden genUgt, um dieses selbst ZU 
einem Schlage zu veranlassen, die Vermuthung sehr nahe legen, 
dass die Reiztibertragung und somit die Fortpflanzung der Be- 
wegung auch auf der unverletzten Rippe nur dureh diese 
iiussere Reizung bei der Bertihrung zu Stande kommt. Diese 
Vermuthung gewinnt noeh mehr an Boden, wenn man beriieksich- 
tigt, dass das Prineip der Bertihrung der Flimmerelemente im 
ganzen Verlauf der Rippen streng durehgefUhrt ist, und dass sehon 
yore Sinnesk(irper an, wo die Bewegung der Aufh~ingefedern des sog. 
Otolithenki~rpers den Ausgangspunkt ftir die tiber die Rippen ver- 
laufendeu Wellen bildet, eine lediglich dureh Flimmerzellen herge- 
stellte Verbindung mit dem ersten Pl~tttehen jeder Rip'pe die Be- 
wegungstibertragung vermittelt. Diese Vermuthung wUrde unter 
der Voraussetzung eines die Autonomie unterdrtickenden Meehanis- 
mus die Erscheinung der Metachronie ohne Weiteres erkliiren. Es 
war mir daher dringend erforderlich, diese Vermuthung dureh Ver- 
suehe tiber die weiteren Verh~iltnisse der Bewegungsleitung experi- 
mentell entweder zu beweisen oder zu widerlegen. 

Die Versuehe tiber die Bewegungsleitung hatten ihren Aus- 
gangspunkt in der Beobachtung einer Erseheinung, die bei der 
oben beschriebenen Reizretraetion der Rippen eintritt. BerUhrt man 
niimlich mit einer :Nadel eine in Bewegung befindlicho Rippe in 
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ihrer Mitte so, dass nut eine locale Retraction stattfindet, so be- 
merkt man, dass die ungestiirt vom Sinnespol kommenden Wellen 
an der Retractionsstelle erl(ischen, ohne auf dem oralw~irts gelege- 
hen Abschnitt der Rippe wieder zum Vorschein zu kommen, ob- 
wohi  h icr  n i ch t  d ie  g e r i n g s t e  R e t r a c t i o n  b e s t e h t .  Durch 
andauernd und vorsichtig ausgetibte locale Reiz ung l~isst sich die gereizte 
Stelle lange Zeit in Retraction erhalten, ohne dass w~ihrend dieser 
Zeit die vom Sinncspol kommenden Wellen sich unterhalb der 
Retractionsstclle fortsetzten. Erst nachdem die Reizung aufgehoben 
ist und die retrahirte Stelle alhn:,ihlich wieder ganz hervorgetreteu 
ist, so dass die Pli~ttchen derselben nun selbst wieder mitschlagen 
kSnnen, laufen die vom Sinnespol kommenden Wellen wieder 
continuirlich tiber die gauze Rippe fort. Die erstc yon oben 
kommende Welle, welche die Retractionsstelle wieder passiren 
kann, ist auch die erste, welche dcn unteren Abschnitt wieder 
passirt. 

Nach dieser Beobachtung sind ftlr das Ausbleiben der Wellen 
an dem oralwlirts gelegenen Abschnitt der Rippe nut zwei Ur- 
sachen miiglich. Entweder ist durch die mechanische Wirkung 
der Retraction eine ctwaige inhere Leitung in den Zellen der 
Basalpolster unterbrochen, so dass eine vom Sinnespol kommende 
Rcizwelle nicht tiber die Retraetionsstelle ibrtlaufen kann, oder 
das Stillstehen der Pl~tttchen an~sich ist die Ursache, weshalb sieh 
die Bewegnng nieht auf den oralen Abschnitt der Rippe fortsetzt. 
Die erstere M(iglichkeit hat schon yon vornherein wenig Wahr- 
scheinlichkeit ftir sich, wenn man die ungemeine Zartheit und 
Weichheit des sog. Gallertgewebes, die besonders E u c h a r i s  aus- 
zeichnet, berticksichtigt. Es ist nicht wohl anzunehmen, dass eine 
protoplasmatische Leitung, die man sich wie eine Nervenlei- 
tung vorstellt, dureh diesen verschwindend kleinen Druck unter- 
brochen werden soll, w~ihrend man yon Nerven weiss, dass sio 
sogar ziemlich stark gezerrt und gequetscht werden kSnnen, ohne ihre 
Leitungsfiihigheit einzubtissen. Aucll das sofortige Wiedereintreten 
der Bewegung, im selbcn Momente wo die Retraction erloschen ist, 
spricht dagegen, dass das Aussetzen der Bewegung auf ether durch 
mechaniseheu Insult bedingten Unterdriickung einer nerveniihnlicben 
Leitung beruht. Indesseu 15sst sich aueh cxperimentell beweiseni 
dass es nicht Unterdrtickung ether nerveniihnlichen Leitung ist, welcho 
die Bewegung nieht wetter fortschreiten l~isst, sondern lediglich 
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die Hinderung des Pliittchenschlages. Bei nicht allzu erregbaren 
Thieren litsst sich n~,tmlich folgender Versuch leicht ausflihren. 
Das Versuehsthier, eine Bero~,  liegt in einem fiachen Gefiiss 
und zwar so, dass man von oben gerade die Profilansicht einer 
in Bewegung befindlichen Rippe hat. FUhrt man nun vorsichtig 
die Spitze einer nur etwa Millimeter breiten dtinnen Lanzette 
zwischen zwei PRittchen ein and biegt man das eine Pl~ittchen in 
der Richtung nach dem Sinnespol soweit zurtick, wie es selbst bei 
gr(isster Amplitude zu schlagen pfiegt, so kann man seine Bewe- 
gung rein ~usserlich verhindern, ohne dass die leiseste Retraction 
erfolgt. D i e W i r k u n g  ist  nun d i e ,  da s s ,  wenn das  Pl~ttt- ' 
chert v o l l k o m m e n  an j e d e r  B e w e g u n g  v e r h i n d e r t  ist,  
d i e  Wel l en  an d i e s e r  S te l l e  s t e h e n  b l e i b e n  und  s i ch  
n i c h t  a u f  das  ni ichste P l i i t t e h e n  f o r t s e t z e n .  Der  ora le  
A b s c h n i t t  v e r h a r r t ,  so l ange  das  P l i i t t c h e n  f e s t g e h a l -  
t en  w i rd ,  in v o l l k o m m e n e r  Ruhe .  Im Moment  a b e r ,  wo 
man das P I R t t e h e n  f a l l e n  li~sst, l a u f e n  a u c h  u n g e h i n -  
de r t  d i e  v o m S i n n e s p o l  k o m m e n d e n W e l l e n  w i e d e r t l b e r  
d i e  g a u z e  R i p p e  fort .  Der Versuch gelingt bei einiger Vorsicht, so 
oft man ihn auch anstellt, mit einer Exactheit, wie man sie fiberhaupt 
nut wtinschen kann. Bei wenig zu Retractionen geneigten Thieren kann 
man sogar das Pl~tttchen mit einer feinen Pincette festhalten, anstatt es 
mit der Lanzette zurtiekzubiegen. Fixirt man es aber, sei es durch 
Pincette oder Lanzette nicht vollkommen in seiner extremen Lage, 
so dass es noeh ganz kleine Excursionen zu machen im Stande ist, 
so laufen die vom Sinnespol kommenden Welleu ungestiirt fiber 
dasselbe hinweg his an das Ende der Rippe. Statt das Pllittchen 
rUckwlirts, d .  h. nach dem Sinnespol zu biegen, kanu man es auch 
sanft in seine Rnhelage niederdrtieken, wobei die Wellen ebenfalls, 
wenn die Bewegung des Pl~ttchens ganz gehindert wird~ bier 
Halt machen, wenn sie nur etwas eingescbri~nkt wird, dagegen 
ungehindert his za Ende der Rippe verlaufen. Auf beide Weisen 
kann man aueh leicht das Pliittchen in eine solche Lage bringen, 
dass es bei der M(iglichkeit, sigh noch zu bewegen, doch das 
n~ichste Pl~ttchen nicht beriihrt resp. vom vorhergehenden nicht 
berUhrt werden kann, sondern dass zwischen beiden ein ziemlich 
weiter Abstand bleibt. In diesem Fall lauft ebetafalls jede Welle 
wie  im normalen Zustande fiber die ganze Rippe hinweg. Man 
kann die gegenseitige Bertihrnng' der Pl~ittehen auch verhindern~ 
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indem man mit der Pincette nur die Spitze des Pliittehens fest- 
hiilt, wiihrend der Basis noch genug Spielraum ftlr ihre Bewegung 
bleibt. Der Erfolg ist dann derselbe. Diese Versuche entscheiden 
tiber die oben aufgeworfene Frage naeh der iiusseren Bewegungs- 
leitung, indem s i e  z e i g e n ,  d a s s  d i e  i i u s s e r e  B e r U h -  
r u n g  d e r  P l i i t t c h e n  n i c h t  n S t h i g  i s t ,  um d i e  Be- 
w e g u n g  y o n  e i n e m  a u f  d a s  a n d e r e  zu t i b e r t r a g e n .  

Wird bei reizbareren Individuen das betreffende Pliittchen 
nieht ganz in einer seiner extremen Schwingungslagen fixirt, so 
geriith es hiiufig in Folge tier Reizung in sehnellere Schwingungen~ 

d i e  sieh alle als Wellen oralwiirts fortsetzen. Es ist dies der 
sehon oben unter den Reizwirkungen beschriebene Fall. Auch bei 
viilliger Fixirung des Pliittehens, aber nut an sehr reizbaren, 
namentlieh eben eingefangenen Exemplaren kann man in Folge 
starkeren NiederdrUckens bisweilen beobachteu, dass das niichst- 
folgende Platteheu in lebhafte Schwingungen geriith, die nattlrlich 
aueh oralwlirts weiterverlaufen, abet in ihrem Rhythmus yon den 
ruhigen, yore Sinnespol kommenden Wellen des oberen Abschnitts 
vi~llig unabhiingig sind. Dass dies Wirkungen der dureh das 
Fixiren des Pliittchens bedingten Reizung sind, wird ohne weiteres 
klar~ naehdem man die Wirkungen der Reize kennen gelernt hat; 
besonders wurde oben bereits gezeigt, dass in Folge stiirkerer 
Reizung die Metaehronie des Sehlages an der Reizstelle unter- 
broehen wird. 

Wenn aus den vorhergehenden Versuehen, die an B er  o 
und E u e h a r i s  angestellt wurden, folgt, d a s s  be i  dem nor -  
m a l e n  S c h l a g e n  de r  P l i i t t ehen  e ine r  u n g e r e i z t e n R i p p e  
die  B e w e g u n g  j e d e s  v o r h e r g e h e n d e n  P l ~ t t c h e n s  nS th ig  
ist ,  dami t  das  f o l g e n d e  s e i n e B e w e g u n g a u s f t i h r e n k a n n ~  
so kann ich hier das abweichende Verhalten yon Ces tus  Vener is ,  
der sich tiberhaupt wegen der eigenthtimlichen, dutch seine lang- 
gestreckte Gestalt bedingten Anordnuug seiner Pllittchen weniger 
zu diesen Versuchen eignet, nicht unerwahnt lassen. Ieh beob- 
achtete niimlich mehrmals, dass trotz des Fixirens eines Pli~ttchens 
bei Ces tus  doch die Wellen tiber die betreffende Stelle ungestiirt 
hinwegliefen, eine Erscheinung, die reich um so mehr in Erstaunen 
setzte, als bei den beiden andern Formen, Bero~ und Euehar i s ,  
die Versuche ohne Ausnahme stets mit der gri~ssten Sicherheit zu 
dem oben gesehilderten Ergebniss ftihrten. Ich fand indessen bald, 
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dass C e s t u s  liberhaupt nicht zu diesen Versuchen benutzt werden 
kann, und zwar aus folgendem Grunde. Man kann namlich bei 
manchen Exemplaren dieser Form mit  der Pincette Gin, ja sogar 
zwei  P l i i t t e h e n  v o l l s t i i n d i g  a u s r e i s s e n ,  ohne dass die yore 
Sinnespol kommenden Wellen dadurch an der betreffenden Stelle eine 
Uuterbreehung erfahren. Dass die Zellen des Basalpolsters da- 
bei an den ausgerissenen Pl~ittchen haften bleiben, und night an 
der Rippe, zeigt die mikroskopische Untersuchung. Wenn also 
sogar die Lostrennung der Flimmerzellen selbst die Wellen nieht 
an der Fortpflanzung hindert, so kann es night auffallen, wenn 
das iiusserliche Fixiren des Pliittchens keinen anderen Erfo!g hat.  
Jedenfalls aber geht aus dieser Thatsaehe hervor, dass bei C e s t u s  
neben den Zellen des eigentliehen Plattehens noeh eine andere 
Flimmerleitung vorhanden sein muss, worauf besonders auch d ie  
Thatsache hinweist, dass eine quere Durchtrennung der Rippen-: 
basis die Metachronie sofort unterbricht. Nun ist yon Chun 
bereits beschrieben worden, class neben und zwischen den 
Pliittchen bei jungen Exemplaren yon C e s t u s  noeh continuir- 
liche Streifen yon Flimmerzellen bestehen. Nach dieser An- 
gabe ist es mir im Hinblick auf das eben gesehilderte abwei- 
ehende Verhalten yon C e s t u s  kaum zweifelhaft, dass aueh bei 
mittelgrossen Exemplaren, wie sie yon mir zu den Versuehen be- 
nutzt wurden, ebenfalls noch eine solche neben den Pl~tttehen be- 
stehende Flimmerleitung vorhandGn ist, und dass sich eine solehe, 
wenn auch vielleicht rudimentiir, Gvent. selbst noch aa ganz er- 
wachsenen Individuen finden dUrfte. 'Sieherlich abet zeigt die 
Miiglichkeit, ein Pliitteheu ohne Unterbreehung der Metachronie 
auszureissen, dass das Verhalten yon C e s t u s  nicht als ein Ein- 
wand gegen den obigen, sich aus der Untersuehung yon B e r o 
und E u e h a r i s  ergebenden Schluss benutzt werden kann. 

Zum Schluss mSgen noch einige kurze Bemerkungen Platz 
finden Uber das Verhalten der Amplitude bei der metachronen Be- 
wegung der Schwimmplattchen einer Rippe. Bei der ungestSrten 
Thiitigkeit einer Rippe sehwingen die einzelnen Pliittchen alle mit 
derselben Amplitude. Wird aber ein Pliittehen auf die oben be- 
schriebene Weise in eine solehe Lage gebraeht, dass es nur noch 
mit sehr geringer Amplitude sehwingen kann, so ist oralwi~rts yon: 
demselben nur in den allernaehsten Pli~ttehen die Amplitude eben- 
faUs verringert, gleicht sich aber weiter abw~trts sehr sehneU aus, 
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so dass sehon dieht hinter der betreffenden Stelle die normale 
Amplitude wieder besteht, wie sit die gauze Ubrige Reihe zeigt. 
Diesr Erseheinung kann man bisweilen sehr sehSn beobachten 
an Rippen, welche in ihrer Mitre zur Retraction veranlasst worden 
waren. Wenn sich die Retraction zu 15sen begonnen hat, so kommt 
ein Zeitpunkt, an welchem die betreffenden Pllittchen bereits wieder 
anfangen zu sehlagen, aber noch nicht ihre normale Amplitude 
entfalten kSnnen, da die noch nicht vSllig versehwundene Retraction 
sie noch in ihrer Bewegung einschr~inkt. Wenn auch dieser Zu- 
stand racist nur wenige Secunden dauert, so gentigt diese Zeit 
doch, um zu sehen, wie yon der Retraetionsstelle aus oralwiirts 
sich die kleine Amplitude ziemlieb schnell wieder zu ihrem nor- 
malen Umfange ausgleicht, so dass yon der Retractionsstelle aus 
nut wenig oralw~irts bereits wieder dieselbe Amplitude besteht, 
wie an dem nach dem Sinnespol gekehrten Absehnitt der Rippe. 

IV. Zur Theorie der Flimmerbewegung. 

lqachdem durch die im Vorstehenden mitgetheilten Beobaeh- 
tungen und Versuche eine Reihe yon Thatsachen gewonnen ist, 
erllbrigt cs nun, dieselben ftir die Gestaltung unserer Ansichten 
yon der Flimmerbewegung zu verwerthen. Die Frage, welche be- 
sonders nahe betroffen wird, ist die naeh der Uebertragung der 
Bewegung yon einem Element auf das andere, mit anderen Worten 
die Frage nach dem Zustandekommen der Metachronie. Das 
Problem ist offenbar dasselbe ftir die Elemente eiuer einzigen 
Flimmerzelle, wie sis z. B. die adorale Wimperzone der ciliaten 
Infusorien repr~sentirt, wie flir dig Elemente eines Verbandes von 
Flimmerzellen, wie sie die Flimmerepithelien und in besonders 
einfacher und itbersichtlichcr Weise die Rippen der Ctenophoren 
darstellen, denn an eiuer protop]asmatischen Verbindung der Zellen 
eines Flimmerepithels wird wohl kein Zweifel bestehen. Die Er- 
seheinungen der Flimmerbewegung sind an allen diesen Objeeten 
dieselbenl 

Stellt man sieh eine einfaehe Reihe, in gerader Linie hinter 
einander angeordneter Flimmerelemente vor, gleichgtlltig, ob sie 
ether Zclle oder einem Verbande von Zellen angehSren, so mug 
das Ende, yon dem die Wellcn 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 verl~uft, so ist bisher diese Erscheinung immer so auf- 
gefasst women, als ob innerhalb der Zellen vom oberen Ende bis 
zum unteren eine continuirliche Erregung verliefe, welcbe in jedem 
Flimmerelement~ das sie passirt, eine Schlagbeweffung veranlasst. 
Man hat sich immer mehr oder weniger klar eine ,,nerven~hnliche 
Leitung" einer vom oberen bis ans untere Ende laufenden Er- 
regung vorgestellt, deren sichtbarer Ausdruck die Schlagwelle 
ist. Die Erregung w~irde demnach nur an einem Punkte, am 
oberen Ende producirt und dureh alle Elemente bis unten hin 
fortgeleitet. Im Hinblick auf die Thatsache der Autonomie der 
Elemente maeht eine einfache Ueberleg'ung die Unhaltbarkeit dieser 
Annahme sofort klar. Die Autonomie beweist n~mlieh~ dass ebenso 
wie im ersten Element auch in jedem anderen die bewegungscrzeu- 
gende Ursache, nennen wir sie Erregung, producirt wird. Es w•rde 
also demnach schon nicht eine einzige yon oben kommende Er- 
regung sein, die bis ans untere Ende fortgeleitet wird, sondern 
jedes folgende Element wUrde ebenso Ausgangspunkt filr eine selb- 
st~ndige, zum unteren Ende verlaufende Erregung sein. Hieraus 
geht aber wieder hervor, dass auch die Fortleitung jeder Erregung 
bis  ans untere Ende eine UnmSglichkeit ist, denn sonst wtirde 
man eine nach unten stetig waehsende Erreg'ung haben, die bald 
eine so enorme HShe erreichte, dass die Flimmerelemente unten 
in tier fieberhaftesten Th~tigkeit wal'en, wfihrend die oberen in 
ruhigem Tempo schl[igen. Es ist also unter keinen Umst~nden 
m~glich~ dass die in den einzelnen Elementen producirte Erregung 
bis ans Ende der Reihe ibrSgeleitet wird und noeh weniger, 
dass eine eontinuirliche Erregungswelle die Reihe yon oben bis 
unten durehlieib. Die Erregungsleitung in der Flimmerreihe darf 
man sich daher keinesfalls als nerven~thnlich vorstellen, dem Proto- 
plasma der Flimmerzellen kann kein ausgedehnteres, kein besseres 
LeitangsvermSgen zukommen wie jedem anderen, nicht besonders 
f~r die Function tier Leitung differenzierten Protoplasma, und 
dieses im Verh~iltniss zum Nerven ~iusserst geringe Leitungsver- 
m~gen d[irfte hSehstens dazu" dienen, die kleinen Differenzen, 
welche sieh in der Erregung der einzelnen Elemente geltend machen, 
auszugleiehen. Dass ilbrigens normaler Weise diese Differenzen 
versehwindend sind, beweist die Thatsache, dass man die adorale 
Wimperzone eines Infasors, welche eine bestimmte Gesehwindigkeit 
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176 Max Verworn :  

ihres Wimperschlages hat, in beliebig viele Stticke zerlegen kann, 
deren jedes mit derselben Geschwindigkeit weiterschli~gt. Es 
herrseht also in der normalen ungereizten Flimmerreihe im Grossen 
and Ganzen an allen Punkten dauernd gleiche Erregun~. Dieses 
Verh~iltniss erfithrt nut eine Ae~derung bei loealer Reizung der 
Flimmerreihe, wobei das Erregungsgleiehgewieht an der Reizstelle 
durehbroehen wird und die Erregung sieh yon bier, wie bei jedem 
Protoplasma, je naeh ihrer Intensiti~t mehr oder weniger weit ver- 
breitet. Letzterer Fall ist aueh realisirt in den Versuchen yon 
K r a f t  (1. e.), in denen er zeigt, dass eine dutch Wi~rmereize be- 
wirkte starke Erregung in einem Flimmerepithel aueh dutch 
eine kUnstlieh in Ruhe oder geringer Bewegung gehaltene Partie 
nach einer abwarts gelegenen, unter normalen Verhaltnissen be- 
findlichen Stelle durch die protoplasmatische Leitung fortgepflanzt 
werden kann. 

Es sei tibrigens bemerkt, class die P r o d u k t i o n  der Bewe- 
gungsenergie im Protoplasma jedes Elements sieherlieh eine eon- 
tinuirliehe und nieht eine rhythmisehe ist. Denn da aus den Ver- 
suehen dauernder Reizung eines Sehwimmpl~tttehens hervorgeht, dass 
aueh jede eontinuirliehe Erregung sieh stets iu rhythmischen Sehli~gen 
(vgl. pag. 166) und nieht in continuirlicher Starre der Wimpern in der 
Lags tier progressiven Bewegungsphase aussert, ist damit der Be- 
weis geliefert, dass die Ursache des Rhythmus, d. h. der periodi- 
sehen Rtiekkehr der Wimper in die Ruhelage in der  M e c h a n i k  
des  W i m p e r s e h l a g e s  s e l b s t  gelegen ist. Es liegt daher kein 
Grund vor zur Annahme, dass ausserdem aueh noeh das Proto- 
plasma selbst in rhythmiseher Weise Bewegungsenergie producire. 

Ist man nun einerseits gezwungen, die unhaltbare Annahme 
einer eontinuirlieh yon oben naeh unten verlaufenden Erregung ftlr 
die Erklarung der Metaehronie fallen zu lassen, so bieten andrer- 
seits die mitgetheilten Thatsaehen das Material fur eine andere, 
allan Erseheinungen gereeht werdende Vorstellung derselben. Aus 
der Thatsaehe, dass die autonome Bewegung der Flimmerelemente 
im Zusammenhange derselben'unter einander verhindert ist, geht 
hervor, dass ein Abhi~ngigkeitsveriii~ltniss der Elemente yon ein- 
ander bestehen muss. blach den Verhi~ltnissen der Erregungsleitung 
im Flimmerepithel ist es klar, dass diese Abhi~ngigkeit nieht, wie 
man vielleieht annehmen kSnnte, dutch die Art der protoplasma- 
tisehen Leitung bedingt sein kann. Es bleibt demnaeh nut die 
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MSglichkeit, dass das Moment, welches die Bewegung verhindert, 
ein grobmechanisehes ist. In der That beweisen die Einschnei- 
dungsversuche der adoralen Wimperstreifen heterotrieher Infusorien 
die Riehtigkeit dieser Vorstellung (vgl. pag. 165). Sobald der Sehnitt 
ausgefiihrt ist, kann sieh die erste Wimper unterhalb derselben selb- 
stiindig bewegen, d.h. sie ist n ieht mehr yon der oberen abhangig, und 
doch ist durch den Sehnitt nur der meehanische Zusammenhang 
der Wimperreihe selbst unterbrochen, wahrend die beiden dureh 
den Sehnitt getrennten Abschnitte derselben durch den Zellk~rper 
naeh wie vor protoplasmatiseh zusammenhangen und in leiten- 
der Verbindung mit einander stehen. Die Ursache der Bewegungs- 
verhinderung muss demnach in einer eigenthUmliehen mechanischen 
Fixirung dcr basalen Wimpcrtheile aneinander gesucht werden. 

Wtirde nun dieser Meehanismus an einem beliebigen Flimmerele- 
ment nach einer Seite der Flimmerreihe versehoben werden, so wfirde 
des nachste Element nicht mehr in seincr Lage fixirt sein, sondern 
wtirde .jetzt ebenfalls Spieh'aum fur cine Bewegung haben. Dieser 
Fall wird bei jedem Schlage realisirt, denn es folgt bei dem Vet- 
lauf ein6r Wells tiber eine Flimmerrcihe bei ruhiger Th~tig- 
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 mechanisehe Hinderniss ftir die n~ehste 
momenmn aufgehoben sein. Dass es nun lcdiglieh der meehanisehe 
Act der Bewegung an sich ist, darUber gebcn die Versuche der ~usser- 
liehenFixirung yon Sehwimmpl~tttchen in ein er Lage, welche keine Be- 
wegung gestattet, Aufschluss (vergl. pag. 171 u. 1-72). In diesem Falle 
macht die yon oben kommende Welle an dem fixirten Plattchen Halt, 
ohne sich jenseits welter fortzusetzen, d.h. die Bewegung eines Platt- 
ehens ist nothwendige Vorbedingung ftir den Schlag des n~chsten. 

Wie bemerkt, gilt dies nur ftir die ungest~rte normale Flim- 
merbewegung. Sobald aber durch einen Reiz eine-iibernormale 
Erregung an einer Stelle gesetzt wird, wird die Kraft des be- 
troffenen Flimmerelements gross genug, um das meehanische Hin- 
derniss zu durchbreehen, und man" sieht einen Schlag der betref- 
fenden Wimper, ohne dass die vorhergehende Wimper in Bewegung 
gewesen ware, einen Schlag, der sieh dann naeh abwarts in Gestalt 
einerWelle weiter fortpflanzt (vergl. pag. 166). Es folgt hieraus, dass 
der verbindende Meehanismus kein ganz starter sein kann, sondern 
wie dies ja  auch seiner protoplasmatisehen Beschaffenheit naeh zu 
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erwarten ist, eine grosse Elastieitiit besitzt. Seine Consistenz ver- 
mag nur dem Bewegung'sstreben der Wimpern bei mittlerem Er- 
regungszustande, wie er unter normalen Verhiiltnissen besteht, 
Widerstand zu leisten. Diese festweiche Consistenz des Mechanis- 
mus erkli~rt aueh die Erscheinung, dass dis Amplitude unter ab- 
normen Verhttltnissen, wie gezeigt wurde, in zwei benachbarten Par- 
tien einer Rippe verschieden sein kann (vergl. pag. 173). Da in allen 
Elemeuten einer Reihe der gleiche Erregungszustand herrscht, wird 
unter normalen Verhaltuissen auch tiberall gleiche Amplitude sein. 
Wenn abet wie bei nachlassender Retraction einer Stelle die Am- 
plitude local eingeschrlinkt ist, so wird es die Consistenz des 
Mcchanismus gestatten, dass sich abwiirts von dieser Stelle die 
Amplitude allm~hlich wieder his zu der dem allgemeincn Erre- 
gungszustande entspreche~lden Griisse ausgleicht (vgl. pag. 174). 

Es bleibt nun noch die Frage iibrig, wie es kommt, dass die 
Schlagwellcn nnter normalen u stets vom ersten Flim- 
merelement der Reihe ausgehen. Wenn jedes zwisehen zwei andere 
eingeschlossene Flimmerelement dutch den Meehanismus an der 
selbst~,indigen Beweguug verhindert ist, so sind jedenfalls das erste 
und das letzte Element diejenigen, welchen der geringste Wider- 
stand im Wege steht, denn sie werden nur yon einer Seite fest- 
gchalten. Wenn also fiberhaupt irgendwo~ so kann nur an diesen 
beiden Stellen die in der Norm producirte Energie ausreichen~ den 
Widerstand zu Uberwinden. Dass nun yon beiden Flimmerele- 
menten in Bezug auf die Bewegungsfreiheit wieder das erste ent- 
schieden gfinstiger gestellt ist als das letztere, ist leicht begreiflieh, 
wenn man sich erinnert, dass die beiden Seiten einer Wimper, 
welche dem Anfang und dem Ende der Reihe zugekehrt sind, ffir 
die aktive Bewegung, d. h. die Formveri~nderung ganz ungleichwerthig 
sind (vergl. pag. 162u. 163). Wiihrend die dem Anfang derReihe zuge- 
kehrte Seite den aetiven Theil repriisentirt~ yon dem die Initiative der 
Bewegung, die Contraction ausgeht, tritt die andere Seite erst in 
der zweiten Phase der Beweg.ung in Wirksamkeit~ indem sie die 
Wimper dutch ihre Elasticitiit in ihre Ruhelage zurtickgleiten 
l~isst. Bei der letzten Wimper einer Flimmerreihe ist nun die 
active Scite fixirt und nur dis passiv dutch ihre Elastieit~t wir- 
kende frei, bei der ersten Wimper dagegen ist die active Seite 
unbehindert, as darf daher nicht auffallcnd erscheinen, wenn yon 
ihr stets die Initiative der fiber die gauze Reihe verlaufenden 
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Wellen ausgeht. Dass n~chst dem ~ersten Elemente dem letzten 
noeh eine grSssere Selbst~ndigkeit zukommt, als den'tibrigen yon 
beiden Seiten eingesehlossenen , owird tibrigens dureh die Thatsaehe 
best~tigt, dass das letzte Schwimmpl~ttchen einer Rippe nach 
Operationen oder totaler Reizung des Thieres sich dureh besondere 
:Neigung als Ausgangspunkt rflcklaufiger Wellen zu dienen, vor 
den Pl~ttchen inmitten der Reihe auszeiehnet (vergl. pag. 167). 

Somit sind alle Momente, welche zu einem v~lligen Verst~nd- 
hiss der metaehronen Bewegung erforderlieh und ausreiehend sind, 
beisammen: die in jedem Element produeirte Energie, die Ver- 
hinderung der autonomen Bewegung bis zur gegcbenen G elegen- 
heit, die Aufhebung des Hiadernisses durch die Bewegung des 
vorhergehenden Elements und schliesslieli die ungehinderte Auto- 
nomie des ersten Elements. Man wird sieh demnaeh den Vorgang 
der metachronen Bewegung iblgendermaassen zu denken haben. 
Die in dem ersten Element einer Flimmerreihe producirte Energie 
vemnlasst dieses, da es nicht an der Bewegung gehindert ist, 
zum rhythmisehen Scblagen. Jeder Schlag desselben giebt dem 
folgenden die M~gliehkeit, seine eigene Autonomie zu ~ussern, 
d. h. selbst einen Schlag auszufiihren, der seinerseits wieder die- 
selbe Wirkung auf das n~chstiblgende Element austibt u. s. f., so 
dass jeder Schlag als Welle bis ans Ende der Reihe verliiuft und 
die rhythmischen Schl~ige des ersten Elements also ein System 
rhythmischer tiber die ganze Reihe abwarts verlaafender Wellen 
erzeugen. Ob jeder Sehlag auf dem Wege des basalen Meehanis- 
mus ausserdem noch als bewegungsauslSsender Reiz auf das ibl- 
gende Element wirkt, also direkte Veranlassung zum Sehlage wird, 
ist vorl~ufig aas den Thatsaehen nicht zu entnehmen, doeh ist die 
MSglichkeit durchaus nicht ohne Weiteres yon der Hand zu weisen, 
Sicher ist in jedem Falle, dass nieht eine einzige continuirliche, 
yon einem Punkte aus durch das Protoplasma der Flimmerelemente 
hinlaufende Erregung Ursaehe der metachronen Bewegung dersel- 
ben ist, sonderd dass die Ursaehe der Bewegung jedes einzelnen 
Elements in diesem selbst produeirt Wird. Diese Einrichtung sichert 
der Bewegungsfortpiianzung in der Flimmerreihe den Vortheil, dass 
der motorisehe Effect an allen Punkten der Reihe gleieh gross ist, 
und nicht wie bei rein protoplasmatischer Reizleitung mit der Ent- 
i~rnung yore Punkte seiner Entstehung aus abnimmt. 

Um sehliesslich noch zu erw~hnen, dass der durch die phy- 
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siologischen Verhifltnisse geforderte Wimperbasenmechanismus aueh 
anatomisch nicht vSllig in der Luft sehwebt, will ich an einige in 
neuerer Zeit beobachtete Differenairungen des an den Basen der 
Wimpern gelegenen Protoplasmas erinnern, ohne damit hehaupten 
zu wollen, dass die beobachteten Verh~tltnisse in jeder Einzelheit 
mit dem Wimperbasenmechanismus zu identificiren sind. Ein Be- 
weis dtirfte erst durch die Beobaehtung der Function der betreffen- 
den morphologischen Einrichtungen zu erbringen sein. Die in Frage 
stehenden Verh~ltnisse bei Flimmerzellen betreffen die in der 
iiussersten Protoplasmasehieht direct an der Basis der Wim pern 
gelegenen Differenzirungen. Ausftihrlicher wurden zuerst von Eng e 1- 
m a n n  1) 1880 an verschiedenen Flimmerzellen solche an den Baser 
der Wimpern im iiusseren Protoplasma gelegene Differenzirungen 
besehrieben. Diese Fussstticke der Wimpern stellen sehr regel- 
miissig angeordnete, dicht aneinandergereihte kurze als Sti~bchen 
erscheinende Bildungen vor, welehe senkrecht zur Oberfii~che der 
Zellk(irper stehen und die Ve'rl~tngerung der Wimpern in der 
ausseren Protoplasmaschicht bilden. E n g el m a n n moehte ftir 
die Function diesel" Einrichtungen keine definitive Deutung geben. 
Mir seheinen dieselben~ wenigstens zum Theil, mit der neuerdings 
yon Bt i t sch l i  2) u. A. inde r  iiusseren KSrperschicht der ciliaten 
Infusorien entdeckten, i~usserst feinen und regelmi~ssigen Waben- 
structur des Protoplasmas identisch zu sein, die zu den Wimper- 
papillen in unmittelbarer Beziehung steht. Zur genaueren Kennt- 
nissnahme dieser Verhaltnisse muss ich auf die bctreffenden Ar- 
beiten selbst verweisen. Ich halte es als sehr wahrscheinlich, dass 
die yon B ti t s c h li  besehriebenen, sehr weit gehenden Differcnzi- 
rungen der Alveolarschieht als Theile eines Mechanismus aufzu- 
i'assen sind, der die oben besehriebene Function versieht, doch 
bedarf es, wie gesagt, des- directen Beobachtung und keiner Spe- 
culation, um darUber sicheren Aufsehluss zu erlangen. 

1) Engelmann: ,,Zur Anatomie und Physiologic der Flimmerzellen." 
In Pfltigers Arch. Bd. 23. 1880. 

2) Biitschli: ,,Die Protozo~a". lu Bronns Klassen und Ordnungen 
des Thierreichs. Bd. 3. 1887--1889. 


