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Die Flimmerbewegung

von

Otto Weiss.

Zusammenfassende Darstellungen:

Purkinje et Valentin, De phaenomeno generali et fundamentali motus vibratorii
continni  in membranis cum esternis, tum internis animalium plurimorum et
superiorum et inferiorum ordinum obvio. Commentatio physiologica. Vratislaviae
1835. 4%

G. Valentin, Die Flimmerbewegung, Wagners Handwirterbuch der Physiologie 1,
484 bis 516, 1842,

Th. W. Engelmann, Flimmerbewegung, Hermanns Handbuch der Physiologie 1,
380 bis 408, 1879.

Derselbe, Cils vibratils, Richets Dictionnaire de physiologie. C. 785 bis 799, 1898.

A. Piitter, Die Flimmerbewegung, Ergebnisse der Physiologie 1, 1 bis 102, 1903.

Unter Flimmerbewegung soll im folgenden verstanden werden die Be-
wegung der Gebilde, die man als Cilien oder Wimpern, als Membranellen,
undulierende Membranen, als Geilleln, Tentakeln, Cirren bezeichnet, soweit
diese Gebilde Anhiinge einer Zelle sind. l

I. Yorkommen.

Die Flimmerbewegung findet sich vorwiegend im Tierreich, wo sie nur
den Nematoden, Akanthokephalen und Arthropoden fehlt. Bei den Pflanzen
findet sie sich in den Zoosporen und Spermatozoen der Algen und Pilze, bei
den Spermatozoen der Characeen, Muscineen und Gefiillkryptogamen, endlich
bei den Schizomyceten.

Von Kérperstellen, an denen die Flimmerbewegung stattfindet, ist auf-
zuziihlen: Bei den Protozoen bildet der Flimmerapparat teils eine kontinuier-
liche Bekleidung des ganzen Korpers, teils ist er auf bestimmte Kérperstellen
beschriinkt. Bei den Metazoen flimmert die Oberfliche der Eier und Em-
bryonen vieler Wirbelloser, vieler Fische und Amphibien, die Epidermis von
Colenteraten und Wiirmern, Echinodermen und Mollusken, der Verdauungs-
kanal der Célenteraten, Wiirmer, FEchinodermen und Mollusken, endlich der
Fische und Amphibien. Eine kontinuierliche Auskleidung mit flimmernden
Zellen besitzt der Respirationskanal der Mollusken, Amphibien, Fische, Vigel
und Siugetiere; der Urogenitaltraktus der Vertebraten und vieler anderer
Tiere ist ebenfalls mit Flimmerepithel bekleidet. Es ist noch zu erwiihnen,
daB in der Klasse der Fische die Schwimmblase der Ganoiden einen kontinu-
ierlichen Besatz mit Flimmerzellen besitzt. Wiilhrend der Laichzeit findet
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sich beim Froschweibchen auf dem Peritoneum streckenweise Flimmerepithel
(E. Neumann?), Dasselbe kommt auch bei Siugetieren wihrend der
Brunstzeit vor (Morau?).

Bei Anneliden kiénnen die Darmepithelien Fortsiitze durch das Peritoneum
ausstrecken, das an diesen Stellen schwindet. Dann treibt die Zelle auch
an den Durchbruchsstellen Flimmerhirchen, so dall sie nun auf zwei Fronten
flimmert (Eisig?).

Auch flimmernde Sinnesorgane gibt es z. B. bei Plathelminthen.

Im menschlichen Organismus ist Flimmerepithel an folgenden Stellen
regelmiilig vorhanden; auf der Schleimhaut der Nase und ihrer Nebenhohlen,
im Triinensack und Triinenkanal, in der Eustachischen Réhre und der Pauken-
hihle, im oberen Teile des Pharynx, im Larynx von der Epiglottis an (aber
nicht an den echten Stimmbindern), in der Trachea und den Bronchien.
Ferner findet es sich im Uterus, im Ovidukt, auf dem Parovarium, der Epidi-
dymis, im Zentralkanal des Riickenmarks und in den Hirnventrikeln. Im
embryonalen Leben, und zwar in der Zeit des vierten bis siebenten Monats
flimmert der (lsophagus, die Mundhéhle und der Magen.

IT. Anatomisches.

1. Cilien.

Die Cilien sind Zellanhiinge, die in der Regel wie schlanke, glatte Hiir-
chen aussehen. Sie verjiingen sich gewdhnlich nach. dem freien Ende zu.
Ihre Dicke ist oft nicht meBbar, selten gréfier als 0,0003 mm. Die Linge
der Cilien schwankt in sehr weiten Grenzen. Sie ist z. B. beim Menschen im
Nebenhoden 0,022 bis 0,033, in der Trachea 0,003 bis 0,005 mm. Das proxi-
male Ende der Cilie ist hiufig verdickt — Bulbus der Cilie — (Engel-
mann *).

Auller diesen ,typischen“ Cilien kommen noch solche vor, die sich nach
der Spitze zu nicht verjiingen, sondern nahezu zylindrisch sind.

Von feineren Differenzierungen der Cilie ist im lebenden Zustande nichts
zu bemerken. Uber Struktureigentiimlichkeiten liegen daher nur wenig An-
gaben vor. Stuart®) und Fol®) beschreiben an Aplysia und an Mollusken-
larven Querstreifungen der Cilien. Beobachtungen von Kunstler?) und
Fisch?®) iiber Querstreifungen und kornige Strukturen sind wohl auf post-
mortale Veriinderungen zuriickzufiihren (Fischer?). Plenge?) sah Korne-
lungen an Geilieln, sowie einen Achsenfaden mit seitlichem bandférmigen
Saum. Durch Einwirkung von chemischen Agentien und von Farbstoffen
kann man Kornelungen erzeugen (Prowazek1!), Biitschli!?). Auch das Ab-

'} E. Neumann, Arch. f. mikr. Anat. 11, 854, 1875. — ¥) Morau, zitiert
nach Piitter, Erg. d. Physiol. — ¥) H. Eisig, Fauna und Flora des Golfs von
Neapel 16 (1887). — *) Th. W. Engelmann, Avch. f. d. ges. Physiol. 23, 3505,
1890. — *) A. Stuart, Zeitschr. £. wiss. Zoolog. 15, 94, 1865. — ) H. Fol, Lehrb.
d. vergl. mikr. Anat., 1906. — 7) Kunstler, zit. n. Maier, Arch. f. Protistenkunde
2, 73, 1903. — *) C. Fisch, Zeitschr. f. wiss Zoolog. 42, 47, 1885. — ) A. Fischer,
Jahrb. f. wiss. Bot. 26, 187, 1894, — ") H. Plenge, Verh. d. naturh.- med. Ver.
z. Heidelberg, N. F. 6, 217, 1899. — ) 8. Prowazek, Arbeiten aus d. zool. Inst.
d. Univ. Wien 12. — '¥) O. Biitschli, zit. n. Piitter, Erg. d. Physiol. 2, 1, 1903,
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heben einer Hiillmembran ist von Seligo!) beobachtet worden. Wie weit
diese Bilder von priiformierten Struktureigentiimlichkeiten herrithren, weil
man nicht.

Im lebenden Zustande sind die Cilien und Geilleln vollkommen homogen,
sehr stark lichtbrechend, doppelt brechend, und zwar positiv einachsig. Die
optische Hauptachse fillt mit der Lingsachse der Cilien zusammen (Engel-
mann?). Dies sind die einzigen physikalischen Eigenschaften, die uns von
den Cilien sicher bekannt sind.

2. Cilienkomplexe 3).

Abgeplattete konische Cilien, wie sie sich z B. bei den Embryonen von
Bivalven und bei vielen Protozoen (Fig. 103) finden, bestehen aus mehreren
miteinander verschmolzenen Cilien. Das
1a6t sich durch Einwirkung von Chemi-
kalien beweisen, durch die das plittchen-
artige Gebilde in einzelne Cilien ge-
spalten wird.

Ahnliche Verhiiltnisse findet man bei
den Membranellen, bei den undulierenden
Membranen, den Ruderplittchen der
Ktenophoren, auf den Schwiinzen vieler
Spermatozoen. Diese Gebilde sind aus
feinsten Iibrillen von etwa 0,0002 mm
Durchmesser znsammengesetzt, die durch
eine homogene Kittsubstanz verbunden

Fig. 103.

e g sind (Engelmann?), Kleinenberg?),
Die Membranellen der adoralen Zone von ~Schuberg®), Schneider?), Vignon?),
Btemior. Stevens?), Ballowitz!?). Die Linge

IWimperplatten. 2 Basallamelle. 3 End- . A N
faden. 4 Basalfibrille. — Nach Schuberg kann sehr betrichtlich sein, bei den

und Gruber. =

Ruderplatten der Ktenophoren betriigt sie

z B. oft mehr als 2mm. Zu bemerken ist, dall es auch homogene undu-
lierende Membranen gibt.

3. Zusammenhang der Cilien mit dem Zellkorper.

Der Zusammenhang der Cilien mit dem Zellkorper hat die Morphologen
von jeher interessiert. Es hat sich gezeigt, dall die Cilien stets mit dem
Protoplasma des Zellkérpers in Verbindung stehen. Ist eine Zellmembran
— Cuticula — vorhanden, so wird sie von den Cilien durchbohrt. Hiufig

) A.Seligo, Cohns Beitr. z. Biolog. d. Planzen 4, 145, 1887. — *) Th.W. Engel-
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 452, 1875. — ¥) Literatur bei H. N. Maier, Arch. f.
Protistenkunde 2, 73,1903. — %) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 25, 538,
1881. — ) N. Kleinenberg, Zeitschr. f. wiss. Zoologie 44, 1, 1886. — ) A. Schuberg,
Zoolog. Jahrb., Abt. f. Anat. u. Ont., 4, 197, 1891. — 7) K. C. Sehneider, Lehrb.
d. vergleichenden Histologie d.Tiere, 1902. — *) P. Vignon, Arch. d. zool. exp. et
gén. Ser. I11, 11, 371, 1901. — *) Stevens, Proc. Californ. Acad. of Sciences, IIL Ser.,
Zool. 3 (1901). — '°) E. Ballowitz, Arch. f. mikr. Anat. 32, 401, 1888; Arch. f.
d. ges. Physiol. 46, 433, 1890; Zeitschr. f. wiss. Zoologie 52, 217, 317, 1890; 60,
458, 1895.
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findet sich in dem Zellteil, der die Wimpern triigt, eine von dem iibrigen
Zellkorper verschiedene Zone, die man mit Crusta (Engelmann?) bezeichnet.
Sie ist zeitweilig fiir eine von der Zelle gesonderte Cuticula gehalten worden,
che man erkannte, dall sie nur einen Teil der Zellen bildet. Von dem
iibrigen Zellprotoplasma unterscheidet sie sich durch ihr optisches Verhalten.
Sie besteht oft aus ganz hyalinem Protoplasma, das sich scharf von dem
kérnigen Protoplasma der iibrigen Zelle abhebt. Die Crusta findet sich nicht
bei allen Flimmerzellen. Kenntnisse iiber ihre physiologische Bedeutung

Fig. 104.

Pleuronema chrysalis.

1 Nahrungsvacuole. 2 Mikronucleus. 3 Makronucleus. 4 Pulsierende Vacuole. 5 Cytopyge. 6 Cyto-
pharynx. 7 Undulierende Membran. & Peristomrand. — Nach Schewiakofi.

haben wir nicht, jedenfalls ist zum Zustandekommen der Cilienbewegungen
eine Crusta nicht unbedingt nitig. Die Art, wie die Wimpern sich in die
Zellen einpflanzen, ist neuerdings von Studnicka?) iibersichtlich dargestellt
worden. Man kann sechs Typen der Cilienimplantation unterscheiden :
1. Die schlanke Cilie verbindet sich ohne besondere morphologische Merkmale
mit dem Zellprotoplasma. In einiger Entfernung von der Implantationsstelle
zeigt sich im Zellprotoplasma eine knotchenférmige Verdickung, mit der die
Cilie in Verbindung steht, das Basalkirperchen. 2. Zu diesem anatomischen
Bilde kommt eine wirkliche Cuticula auf der Zelle, die von den Cilien, wie
erwithnt, durchbobrt wird. 3. Die Basalkérperchen liegen an der Oberfliiche.
Sie bilden eine morphologisch gesonderte Schicht, die fiir eine Cuticula ge-

') Th. W. Engelmann, Jenaische Zeitschr. 4, 321, 1868. — *) F. K. Studnicka,
Sitzungsber. d. bdhm. Akad. d. Wiss.,, math.-naturw. Kl., 1899.
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halten werden kann. 4. Die Basalkorper liegen aullerhalb der Zelle. 5. Das-
selbe Bild, nur sind die Basalkérper mit den Cilien noch durch besondere
Organe, die man als Fullstibchen oder Verbindungsstiicke bezeichnet, ver-
bunden. 6. Dasselbe Bild, nur veriindert durch die Existenz einer Cuticula.

Es kommt sehr vielfach vor, dall von den Cilien in den Zellkorper
hinein Ausliufer sich erstrecken, die sich im Zusammenhange mit der Cilie
isolieren lassen. Sie sind von Engelmann!) als Wimperwurzeln bezeichnet
worden. Diese sind optisch isotrop, nur bei den Bivalven positiv einachsig
avisotrop.  Ihre physiologische Bedeutung ist dunkel. Man hat in ihnen
Widerlager fiir die Cilien erblicken wollen. Verworn?) bemerkt, dal sie
Stoffstrafien sein kinnten, die die Cilien mit dem Zellkern in Beziehung setzen.

Auch Verbindungen der Cilien mit dem Kern hat man mehrfach beob-
achtet. Plenge?®) ist es gelungen, die Geillel der Mycetozoen im Zu-
sammenhange mwit dem Kern zu isolieren. Die physiologische Bedeutung
einer solchen Verbindung ist nicht bekannt.

4. Zahl der Cilien.

Die Zahl der Cilien, die sich anf einer Zelle befinden, ist verschieden.
Bei vielen geilleltragenden Infusorien findet sich nur ein Zellanhang, die Geiliel,
bei anderen mehrere, bei den Wimperinfusorien steigt ihre Zahl auf viele
tausend, bei den Zellen der Metazoen endlich ist die Zahl im allgemeinen
proportional der Zellengréfe; sie kann mehrere hundert Cilien auf einer Zelle
ausmachen.

5. Anordnung der Cilien.

Auch die Anordnung der Cilien ist verschieden. Sie stehen hiiufig in
parallelen Reihen einander gegeniiber oder in Quineunxform angeordnet, z. B.
bei den Kiemenepithelien der Bivalven, bei den Rotationsorganen der Rotiferen,
bei den Cilien der Vorticellen. Die Cilienstellung ist oft sehr charakteristiseh,
so dall sie z. B. bei Flagellaten- und Ciliaten-Infusorien zur Klassifikation dient.

ITI. Chemische Eigenschaften der Cilien.

Wie man erwarten kann, ist bel so winzigen Gebilden unsere Kenntnis
von ihrer chemischen Zusammensetzung aullerordentlich gering. Das Wenige,
was bekannt ist, ist so wenig charakteristisch fiir gerade diese Gebilde, dafi
wir {iber das chemische Geschehen bei ihrer Funktion hierdurch nichts erfahren
kénnen.

Die Cilien sind quellbar in destilliertem Wasser, wie alle lebenden Gebilde,
sie blihen sich bei Erwirmung iiber 55° auch dann, wenn sie sich in ein wenig
hypertonischen Lisungen befinden. Wie zu erwarten ist, geht die Quellung mit
einer Abnahme des Lichtbrechungsvermégens einher, und zugleich zeigt sich
eine Verkiirzung der Cilien, die bis zur Hilfte ihrer Linge gehen kann. In
Alkalien und Siiuren lésen sich die Cilien auf. Die Salze der Schwermetalle,
ferner Ather, Alkohol, Chromsiiure und ihre Salze, Osmiumsiure, Gerbsiiure

') Th.W.Engelmann, a.a. 0. Hier die iltere Literatur. — %) M. Verworn,
zitiert nach Piitter, 1903. — ¥ H. Plenge, Verh. d. naturh.-math. Ver. Heidelberg,
N. F., 6, 217, 1899.
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fixieren sie. Sie geben die Xanthoproteinsiiurereaktion, firben sich im toten
Zustande mit Fosin, Anilinblau und anderen das Protoplasma diffus firben-
den Farbstoffen. Sie sind also nach dem Gesagten eiweilireiche Organe.
Uber die quantitative Zusammensetzung sind wir gar nicht unterrichtet.

IV. Erscheinungsweise der Flimmerbewegung.

1. Modus der Cilienbewegung?).

Die Bewegung der Cilien besteht in einem Hin- und Herschwingen des
Hirchens um den Anheftungspunkt an der Zelle. Sind viele Wimpern auf
einer Zelle, so erfolgen ihre Schwingungen, wenigstens bei den Metazoen, in
parallelen Ebenen, die in der Regel senkrecht zur Zellenoberfliche stehen.
Stehen die Zellen in Reihen, so geschehen die Schwingungen parallel diesen
Reihen. So ist es z B. bei dem Darmepithel, dem Epithel des Atmungs-
apparates, des Urogenitalapparates und bei den Schwimmplatten der Kteno-
phoren. Die Schwingungen kénnen aber auch senkrecht zur Richtung der
Reihen erfolgen. Das finden wir z. B. bei den Nebenkiemenzellen der
Muscheln und bei den Flimmerorganen der Ridertiere.

Es kommen auch Bewegungen vor, bei denen die Cilie auller deren
Schwingen in toto sich noch schlingelt, z. B. im Nebenhodenepithel der Siiuger
(Becker?), in den Exkretionsorganen der Wiirmer (Kaiser3), bei Trichoplax
adhaerens (F. E. Schulze?). Auch isolierte (nickende) Bewegungen des
distalen Cilienendes kann man beobachten, z. B. bei Ktenophoren (Chun?),
bei Cirren von Hypotrichen (ProwazekS$).

Bei den Protozoen sind die Bewegungen aber oft nicht so einfach. Hier
bildet nach Pitter?) das Schwingen in einer Ibene die Ausnahme, so dal
also die Cilie ihre Bewegung in der Oberfliche eines Rotationskirpers ausfiihrt.

Periode des Cilienschlages. Das einmalige Hin- und Herschwingen
bezeichnet man als die Periode des Cilienschlages. Um sie niiher zu unter-
suchen, mull man zuvor die Ruhelage der Cilie bestimmen. Das geschieht
durch Lihmung der Bewegung mit narkotisierenden Mitteln. Es hat sich
gezeigt, dall die Cilien im Ruhezustande bei den verschiedenen Flimmer-
organen verschiedene Lagen haben. In der Rachenschleimhaut des Frosches
sind sie alle geneigt nach der Richtung des wirksamen Schlages, und zwar
um 25 bis 30" gegen die Senkrechte auf der Zellenoberfliche (Engelmann $),
Meist sind sie gerade, seltener konkav gegen die Richtung des wirksamen
Schlages gekriimmt. So ist es z B. bei Oligochaeten (Hoffmann?). Bei den
Mollusken hingegen finden sich stark konkav oder konvex gegen die Richtung
des wirksamen Schlages gekriimmte Cilien (Engelmann).

) Vgl. Valentin, a. a. 0.; Engelmann, Jenaische Zeitschr. 4, 334, 1868;
Arch. f. d. ges. Physiol. 11, 436, 1875; Hofmeister, Lehre von der Pflanzenzelle,
1867. Engelmann in Dietion. d. physiol,, 1898. Piitter in Erg. d. Physiol. 1903.
— *) 0. Becker, Moleschotts Unters. z. Naturl. 2, 71, 1857. — ¥) J. E. Kaiser,
Bibl. Zoologic. 6, II, 1893. — *) F. E. Schulze, Abh. d. Konigl. preus. Akad. d.
Wiss, 1891. — °) K. Chun, Fauna u. Flora des Golfs von Neapel T (1880). —
‘) 8. Prowazek, Arb. a. d. zoolog. Institut Wien 14 (1902). — 7) A. Piitter,
Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1900, Suppl,, 8. 243, — *) Th. W. Engelmann, Jenaische
Zeitschr. 4, 321, 1868, — ") R. W. Hoffmann, Zeitschr. £, wiss. Zoologie 64, 335, 1899,
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Ganz anders verhalten sich die Schwimmpléittchen der Ktenophoren
(Verworn?), sie haben eine doppelte Kriimmung. Die Basis ist stark konvex
gegen die Richtung des wirksamen Schlages, ibre Spitze konkav, aber schwiicher
gekriimmt. Im Ruhezustande sind sie entgegen der Richtung des wirksamen
Schlages geneigt. Bei Urostylis glandis gibt es zwel Formen, die als Ruhe-
stellungen gedeutet werden (Verworn?2).

Wenn die Wirkung des narkotisierenden Mittels auf die Flimmerzelle ver-
schwindet, zeigt sich bei den meisten Wirbeltieren zuerst eine langsame
Schwingung des Flimmerhaares. Dieser folgt eine weit schnellere in entgegen-
gesetzter Richtung (Rhythmus trochaicus %), und so geht es weiter, indem nun
langsame und schnelle Schwingungen alternieren. Die erste Schwingung aus
der Ruhelage erfolgt immer so, dall die Neigung gegen die Vertikale auf-
gehoben wird, die auf der Zellfliche im Anheftungspunkt der Cilie errichtet
wird. Die langsamen und schnellen erfolgen nach entgegengesetzten Rich-
tungen, aber so, dall nach einer bestimmten Richtung immer die schnelle,
in der anderen immer die langsame Schwingung erfolgt. Die Richtung der
schnelleren Schwingung ist die, in der ein Effekt erzielt wird. Die Schwimm-
platten der Ktenophoren verhalten sich anders, hier erfolgt aus der Ruhelage
zuerst die schnellere Schwingung, darauf die langsamere. (Rhythmus
jambicus 3).

Die Periode des Cilienschlages setzt sich nach dem Gesagten aus zwei
Phasen zusammen, die man Vorschwingung — Schwingung nach der wirk-
samen Richtung — und Riickschwingung nennt. Die Vorschwingung ist in
der Regel die schnell, die Riickschwingung die langsamer erfolgende. Bei
den Muscheln und Infusorien kommt vielfach plotzliches Wechseln des
Rhythmus vor.

Bei der Bewegung bleiben die Cilien entweder geradlinig gestreckt oder
sie kriimmen sich wie ein Finger (Motus uncinatus®). Auch S-férmige
Kriimmungen sind an geschidigten Froschdsophaguscilien beobachtet. Reine
Pendelbewegungen von Cilien hat Engelmann *) bei Perca fluviatilis an den
langen und starren Haaren der Hérleiste kurz vor dem Absterben gesehen.

Bewegung beim Absterben. Die Modifikationen der Bewegung, die
sich beim Absterben einstellen, hat Engelmann ) untersucht. Am lingsten
erhiilt sich in der Regel der Basalteil der Cilie, er bewegt sich oft noch, wenn
der iibrige Teil des Haares schon einer Art Totenstarre verfallen ist. In
diesem Stadium sind die Bewegungen hakenférmig. Stirbt das Basalstiick
zuerst ab, so wird die Bewegung pendelnd. Auf unsymmetrisches Absterben
fithrt Engelmann die Erscheinungen zuriick, dafl das Haar seine Bewegungs-
ebene indert. Die Bewegung wird beim Absterben langsamer. Das Schlagen
der Cilien in geschiidigten Zellen hat auch Bergel®) beobachtet. FEr hat an
den sogenannten Schmidtschen Flimmerkorpern, Resten von Flimmerzellen,
die man im Osophagusschleim von Frischen nach Pilocarpin- oder Curare-
vergiftungen findet, beobachtet, dall der Vorschwung der Wimpern von dem

1) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1891. — ) Derselbe,
Allgem. Physiol,, 1801. — *) Purkinje u. Valentin, a. a. 0. — Y Th. W. Engel-
mann, Dict. d. physiol. 1898. — ?) Derselbe, Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1867,
Nr. 42; Nederlandsch Arch. 3, 304, 1867. — °) Bergel, Arch. f. d. ges. Physiol.

78, 441, 1900,



iberleben. — GeiBelbewegung. . 673

einen Zellende her beginnt und ebenso der Riickschwung. Dieser kann bei der
ersten Cilie schon eingetreten sein, ehe die letzte ihren Vorschwung beendet hat.

Uberleben. Am ausgeschnittenen Flimmerepithel dauert die Bewegung
oft noch tagelang an, beim Menschen z. B. bis zu drei Tagen, bei Kaltbliitern
wochenlang !).  v. Sechumacher?) beobachtete, dall Flimmerepithel des
Frosches im Riickenlymphsack eines zweiten viele Wochen funktionsfihig bleibt.

Besondere Arten der Flimmerbewegung.

Von der eben geschilderten pendelartigen Bewegung verlaufen sehr ver-
schieden die Bewegungen anderer fadenférmiger Zellanhinge, der Geileln.
Im AnschluB an ihre Bewegungsformen sollen auch
die Bewegungen der Zellanhinge erwiihnt werden,
die nicht Cilien sind.

Geillelbewegung. Anatomisches. Die Geillel-
bewegung kommt vorwiegend bei den Flagellaten vor.
Die Geifleln sind fadenférmige Gebilde von sehr grofler
Feinheit. Sie sind in der Regel zylindrisch und in
ganzer Linge von gleichmiliger Dicke. Es gibt aber
auch Formen, bei denen gegen das Ende hin eine
starke Verjingung eintritt, so dall die Geiflel spitz
endigt. Oft ist die Geillel torquiert. Man findet auch
bandformige Geilleln, z. B. bei Myxomyceten, ferner
Geilleln, die mit Flimmerhirchen bekleidet sind, so-
genannte Flimmergeiieln, endlich Geileln, die als
Peitschengeilieln bezeichnet werden. Diese bestehen
aus einem dickeren Stiel, der in eine #Aullerst feine
Geiliel, die sogenannte Peitschenschnur, ausliuft. Sie
iibertrifft hdufig den Stiel an Linge um das Zwei- bis
Dreifache, z. B. bei Polyioma wevella (Loeffler?),
Fischert). Manche Geileln sollen eine klebrige
Oberfliche haben (Prowazek?), Fischer).

Modus der Bewegung. Die Bewegung der
Geilleln besteht in Sehlingelung in einer Wellenlinie
(Motus undulatus ©). Die Zahl der Schlangenwindungen,
in die sich die Geilleln aufteilen, kann bei einer und
derselben Geillel wechseln, d. h. die Liinge der Welle
variiert bei derselben Geifiel. Die Geilel kann sich
in drei und mehr Wellen teilen; sie kann aber auch
nur den Bruchteil einer Welle bilden, so dall sie also
wie ein Flimmerhaar in toto schwingt. Diese Schwin- ) )

s " I Schlundeingsenkung. 2 Pul-
gung kann in einer Ebene erfolgen, es kommt aber gierendo Vaenolen, 3 Sticma.
auch vor, dal die Geiliel den Mantel eines Kegels 2 (‘}:‘I‘L‘:’{“ﬂ“{lch’ 11\::“
durch ihre Bewegung durchliuft (Motus infundi- P EEEe

Fig. 105.

Euglena elongata,

') Vgl. Valentin, a. a. O.; Th. W. Engelmann, Jenaische Zeitschr. 4, 543,
1868. — *) v. Schumacher, Sitzungsber. d. Osterr. Akad., math.-naturw. KI., 110,
195,1901. — ®) F. Loeffler, Zentralbl. £ Bakteriol. u. Parasitenkunde 6, 209, 1889, —
‘) A. Fischer, Jahrb. f. wiss. Bot. 26, 187, 1894. — ®) 8. Prowazek, Arb. a. d.
zool. Inst. Wien 12 (1800). — ®) Valentin, a. a. O.

Nagel, Physiologie des Menschen, 1V, 43
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buliformis). Dies findet sich bei Schizomyceten. Die Wellen der Geifleln liegen
nach Biitschli!) nicht in einer Ebene, sondern bilden eine Schraubenlinie,
iihnlich wie der Vorticellenstiel. Die Geilleln sind vielfach partiell beweglich.
Hierdurch werden ihre Bewegungsformen sehr mannigfaltiz, denn es kann
einmal nur das proximale oder das
distale Geillelende (Biitschli), aber
auch jeder beliebige andere Teil der
Geillel sich kontrahieren. Hierbei
kénnen sogar Schlingenbildungen
auftreten (Seligo 2), Lauter-
born¥), Prowazekt). Die beiden
Geilielpaare von Gyromonas ambulans
sind zwiefacher Bewegungen fihig.
Einwal des gewéhnlichen Geilel-
schlages; ferner kinnen sie versteift
und wie steife, stelzenartige Extremi-
titenpaare zur Lokomotion benutzt
werden (Seligo ).
Bandgeiliel der Noktiluken.
Die Bandgeiflel der Noktiluken ist
ein protoplasmatischer breiter, flacher
i Zellenanhang. An der Seite, die dem
Peristom zuliegt, hat sie eine Rinne,

Fig. 108.

8 : S : :
an dieser Seite ist sie quergestreift
; . s und kontraktil. Die Kontraktilitit

Schema eines Suktorinms. . . .

1 Saugrbhren, Saugtentakel. 2 Ektoplasma. 3 Pul- kann in L&ﬂgﬂ- und Querrlchtung

sierende Vacuole. 4 Mikronucleus. 5, ¢ Wand- i o T = : -
7 Stiel des Gehituses, 8 Endoplasma. 9 Makro- elfo'fgen. Ihre En E_;chemungaw'else 18%
nucleus, — Nach Lang. triige, sowohl die Kontraktion als

auch besonders die Expansion.

Tentakeln der Suktorien. Die Tentakeln der Suktorien sind an
dem freien Ende offene, mit einer Zellcuticula bekleidete rohrenformige Fort-
siitze des Zelleibes. In ihrer Liingsachse werden sie von einem Kanal durch-
zogen. Sie machen hin und her pendelnde Bewegungen, deren Ursache ver-
mutlich in der Wurzel der Tentakeln liegt. Die Bewegungen kiénnen durch
Reize, z. B. Berithrung eines Beutestiickes, ausgelést werden, sie kénnen aber
auch in scheinbar spontanem rhythmischem Hin- und Herschwingen bestehen.
Zweitens koénnen die Tentakeln ihre Form dauernd verindern. Die Ver-
iinderungen kénnen bestehen in einer Kriimmung, die meist gegen benachbarte
Tentakeln gerichtet ist. Das kommt vor, wenn eine Beute an einem Tentakel
hingen geblieben ist. IEs werden aber auch viel kompliziertere Bewegungen
beobachtet. Man kann sie mit den Bewegungen vergleichen, die ein Regen-
wurm macht, dessen eines Ende fixiert ist. Auch Retraktionsbewegungen
kénnen diese Tentakeln ausfithren. Gewdhnlich werden sie dabel in den
Plasmakorper unter schraubiger Torsion eingezogen. Die Iixpansionsbewegung

") 0. Biitsehli, Protozoen. Bronns Klassen v. Ordn., 1880, — ¥) A, Seligo,
Cohns Beitr. z. Biol. d. Pflanzen 4, 145, 1887. — “) R. Lauterborn, Zeitschr. fiir
wiss. Zoolog. 60, 236, 1895. — *) 8. Prowazek, Arb. a. d. zool. Inst. Wien 12
(1900). — *) A. Seligo, a. a. O,
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erfolgt auch hier langsamer als die Kontraktionsbewegung. Eine eigenartige
Bewegungsform zeigt die Tentakel von Asellicola digitata. Hier fehlt der
Tentakelspitze die Cuticula. Dieses freie Stiick kann sich ein- und ausstiilpen.

Cirren. Cirren oder Springborsten nennt man die starren Anhiinge,
wie sie sich an den Leibern der hypotrichen Infusorien finden. Sie stehen in
der Regel still und werden nur zum Zwecke der Lokomotion bewegt. Die
Aftercirren zeigen keine Forminderung wihrend des Schlages. Der Quer-
schnitt dieser Cirren ist in der Regel dreieckig. Hierher gehéren auch
die ,sibelfirmigen” Cilien der DBeroiden. Sie umgeben die Mundéffnung

Fig. 107.
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Stylonychia mytilus,
1 Stirncirren. 2 adorale Zone. 3 vorderer zufithrender Kanal der (4) pulsierenden Vacuole, 5 dorsale
Borsten. 6 hinterer zufithrender Kanal der pulsierenden Vacuole. 7 Schwanzborsten. § Aftercirren.
9 Bauchcirren. — Nach Lang.

dieser Tiere und bewegen sich nur, wenn das Tier Beute aufgenommen hat.
Dann dienen sie als Widerhaken und hindern so die Nahrung am Herausgleiten
aus dem Munde des Tieres. Die Bewegung besteht in einem Umknicken der
Cilie an der Basis, ohne dal die Form sich indert. Kombinationen von
Cilienbewegung und Cirrenbewegung beschreibt Plate 1) bei Rotatorien. Hier
kommt sowohl der Motus uncinatus vor, als auch dieselbe Bewegungsform
wie bei den sibelférmigen Cilien der Rippenquallen.

2. Richtung des wirksamen Schlages.

Die Richtung des wirksamen Schlages ist nicht immer die gleiche. Der
wirksame Schlag erfolgt stets in derselben Richtung bei den meisten Metazoen;
bei dem motorischen Wimperapparat der Protozoen hingegen ist sie, wie
schon angedeutet, fast ausnahmslos umkehrbar. Es zeigt sich z. B. in der
Umkehr der Schwimmrichtung bei vielen Flagellaten und Ciliaten. Dasselbe
findet man an den Nebenkiemen der Muscheln ?), an den Ausstrémungs-
offnungen der Schwiimme, ferner bei den Actinien, bei den Ruderplatten der
Ktenophoren (Engelmann 9).

3. Schwingungsamplitude.

Die Schwingungsamplitude ist sehr verschieden grofi, auch bei ein und
derselben Spezies von Zellen. Sie ist gewihnlich 250 bis 50°, kann aber bis

') H. Plate, Beitr. z. Naturgesch. d. Rotat. Diss. Jena 1885, — *) Purkinje
u. Valentin, a. a. 0. — ?) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 476, 1868,

43%
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iiber 900 betragen. Die Schwingungen erfolgen um eine Lage der Cilie, die
gegen die Vertikale in dem Anheftungspunkt der Cilie nach der Richtung des
wirksamen Schlages geneigt ist. Die Amplituden der Schwingungen sind
unter gegebenen Bedingungen sehr konstant bei allen permanent schlagenden
Cilien, die nicht unter dem Einfluli einer Art nervisen Prozesses stehen.
Sehr wechselnd sind sie bei den Organismen, die sich der Wimperbewegung
zur Lokomotion bedienen. Hier ist eine sehr feine Abstufung der Schwingungs-
amplitude moglich; die Feinheit der Abstufung macht den Eindruck der
Zweckmiifigkeit.

4. Rhythmus.

Manche Cilien schlagen permanent; das findet sich bei allen Wirbel-
tieren (Engelmann 1), ferner bei den Peristomwimpern der Ciliaten. Bei
diesen Cilien ist der Rhythmus wie die Amplituden der Schwingungen unter
konstanten Bedingungen konstant. Das ist nicht der Fall bei vielen anderen
Spezies. Hier finden sich Sistierungen der Flimmerbewegungen, so bei den
Schwiimmen, bei denen es Hickel 2) beobachtete, bei dem Riderapparat der
Ridertierchen, den Schwimmplittchen der Ktenophoren, dem Wimperkranz
der Polychaetenlarven, bei den Geilleln der Flagellaten. Nur auf Reize hin
schlagen die siibelformigen Cilien der Ktenophoren %), die Sprungecirren der
Hypotrichen.

5. Periodendauer.

Die Periodendauer der Bewegung ist bei den Tierspezies konstant fiir
jede Spezies. FEinige Frequenzen seien hier aufgeziihlt: die Bandgeiliel der
Noktiluken macht 5 Schlige pro Minute (Vignal ), die lange GeiBel einer
Monasform 78 Schlige, die kurze 94, die Geilieln von Polytoma 29 Schlige,
von Fuglena viridis 2, von Oikomonas 14 pro Minute (Prowazek?). Die
Cilien von Leukandra aspera und von Sykon raphanus und ecompressus
(Bidder®) 10 Schlige pro Sekunde, die Wimpern des Froschrachenepithels
12 Schlige pro Sekunde (Engelmann 7), nach Martius ®) 10 bis 14 im
Minimum, 11 bis 17 im Maximum. Um die Schwingungsdauer festzustellen,
hat Martius eine einfache stroboskopische Methode ausgearbeitet.

6. Geschwindigkeit.

Bei einem schwingenden stiibchenférmigen, an einem Endpunkte fixierten
Gebilde kann man nicht eigentlich von einer Geschwindigkeit der Bewegung
reden, denn einmal wechselt diese mit jeder Phase der Bewegung, und aufler-
dem ist es klar, dal ein stibchenférmiges Gebilde, das um einen festen Punkt
als Drehpunkt schwingt, an seinen verschiedenen Punkten eine verschiedene
Geschwindigkeit haben mufi, Wenn man die Geschwindigkeit des Wimpern-
schlages durch die Zeit bestimmt, die die Cilie braucht, um einen Schlag

'Y Th. W. Engelmann, Herm. Handb., 1879; Diet. d. physiol., 1898, —
?) E. Hiickel, Die Kalkschwimme, 1872. — %) K. Chun, a.a.0. — *) W.Vignal,

Arch. d. physiol. norm. d. path., Ser. 2, B, 415, 1878, — ?) 8, Prowazek, Arb. a.
d. zool. Jnst. d. Univ. Wien 12 (1900). — *) G. Bidder, Quart. journ. mier. Science
D, 9, 1806. — 7) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 341, 1868. — *) Martius,

Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1884, Suppl., 8. 456.
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nach einer Richtung auszufiihren, so zeigen sich die schon erwihnten Unter-
schiede in den beiden Schlagrichtungen. So ist z. B. am Froschrachenepithel
die Geschwindigkeit des Vorschwunges fiinf- bis sechsmal so grofl wie die der
Riiekschwingung (Kraft 1). Sicher ist die Geschwindigkeit, mit der sich die
Cilie wihrend der Beugung allein oder withrend der Streckung allein bewegt,
auch nicht konstant. Niheres wissen wir indessen nicht, wie die Cilie sich
beim Schwingen von einer Nullage zur andern verhiilt.

7. Koordination 2). Isochrones und metachrones Schlagen.

Alle Cilien einer Zelle schlagen bei den Metazoen und bei vielen Protozoen
isochron, und diese Koordination wird nur kurz vor dem Tode der Zellen
aufgeldst (s. 8. 672, 673).

An den flimmernden Schleimhduten schlagen die Cilien benachbarter
Zellen mit gleicher Geschwindigkeit, aber nicht gleichzeitig in gleicher Phase;
vielmehr zeigt sich in den flimmernden Hiiuten eine wellenférmige Fort-
pflanzung der Bewegung. Diese Erscheinung zeigt sich auch bei den Flimmer-
organen der Riidertiere, bel den adoralen Flimmerkriinzen der Peri-, Hetero-
und Hypotrichen-Infusorien und am Wimperkleide von parasitierenden Ciliaten,
z. B. bei Nyctotherus und Konchophthirus. Bei den Ktenophoren liuft
die Welle gewihnlich vom aboralen Korperpol aus ab. Die Plittchen
einer Rippe schlagen metachron, und zwar so, dall die aboralen Plittchen den
adoral von ihnen gelegenen in der Schwingungsphase voraus sind. Wird die
Rippe durchschnitten, so liuft auch eine riickliufize Welle zum aboralen Pole
von der Schuittstelle aus ab. Danach schlagen beide Hilften in ihrem eigenen
Rhythmus. Berithren sich die Wundriinder so, dal die aboralen Plittchen
die adoralen beim Schlage beriithren kénnen, so kommt der alte Rhythmus
wieder zustande. Wird bei intakter Rippe ein Plittchen fixiert, so erlischt
die Bewegung an dieser Stelle. Kann dieses Plittchen aber nur geringfiigige
Bewegungen machen, ohne freilich das niichste orale Plittchen zu beriihren,
so liuft die Welle dennoch zum oralen Pole ab (Verworn 3).

Gritzner?), Just?”), Konig¥), Kraft7) haben die Reizleitung im Frosch-
rachenepitbel niilier studiert. Nennt man die Zellen, die von einem be-
obachteten Punkte aus entgegen der Richtung des wirksamen Schlages liegen,
Oberzellen, die in der Richtung dieses liegenden Unterzellen (Kraft?), so
zeigt sich, dafi die Oberzellen den Unterzellen im Vorschwung und im Riick-
schwung der Cilien voraus sind, daf also die Reizwelle im Sinne des wirk-
samen Schlages liuft. Dafl eine Reizleitung in der Richtung des Stromes
stattfindet, hat schon Griitzner aus der Zerkliiftung des Flimmerepithels in
Liingsreihen, sowie aus der Storung geschlossen, die eine lokale Schidigung
stromabwiirts hervorbringt. Es folgt auch daraus, daf lokal applizierte Reize
vorwiegend auf die Unterzellen wirken, aber nur in geringem Grade auf die

Oberzellen der niichsten Nachbarschaft, gar nicht auf die Seitenzellen,

') H. Kraft, Arch.f.d. ges. Physiol. 47, 196, 1890. — ?) Vgl. Valentin, a. a. O.;
Engelmann, Jen.-Zeitschr. 4, 475, 1868; Arch. f. d. ges. Physiol. 2, 278, 1869;

11, 477, 1875. — *) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1801. —
") P. Griitzner, Breslauer iirztl. Zeitschr. 4, 62, 1882; Festschr. £. Valentin, 1882,
— ®) A. Just, Biol. Zentralbl. 6, 123, 1886, — °©) Konig, zit. n. Kraft. —

) H. Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890.
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d. h. Zellen, die in einer senkrecht zur Richtung des wirksamen Schlages
liegenden Linie gelegen sind.

Der Ablauf der Erregungswelle erfolgt gewdhnlich in einer Ebene, die
mit der Schlagebene identisch ist; es kommt aber auch vor, dafi die Wellen-
linien senkrecht zu dieser Ebene stehen, z. B. bei den Kiemen der Muscheln.
Die Richtung, in der die Reizwelle abliult, ist immer gleichsinnig der Richtung
des wirksamen Schlages.

Der optische Eindruck der fortschreitenden Cilienbewegungen besteht
ebenfalls in dem Erscheinen einer Welle. Diese kann entgegengesetzt ab-
laufen wie die Erregungswelle. So lduft z. B. bei den Rippen der Kteno-
phoren die optische Welle gegen die Richtung des wirksamen Schlages ab,
dasselbe zeigt sich bei den Mundwimpern der Heterotrichen. Bei Ciliaten

Fig. 108,
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Wimperreihe im Profil. — Nach Verworn.

kommt es vor, dall die Wellen auf den beiden Korperseiten in entgegen-
gesetzten Richtungen ablaufen. Bei den Flimmerorganen, an denen die
Richtung des wirksamen Schlages wechseln kann, findet mit diesem Wechsel
in der Regel auch eine Umkehr der Richtung der optischen Welle statt, aber
nicht immer. Das zeigt auch, dafl es sich nur um einen optischen Effekt
handelt, der unabhingig ist von dem Ablauf des Reizes in dem Organ
(Kraft1). Eine einfache Uberlegung ergibt, wovon die Richtung der optischen
Welle abhingt.

Die Geschwindigkeit, mit der die Reizwelle fortschreitet, ist verschieden.
Bei Ciliaten betrigt sie wenige Hundertstel Millimeter in der Sekunde, bei dem
Epithel der Muschelkiemen und den Zellen der Vertebraten bis zu fiunf
Zehntel Millimeter, mehrere Millimeter an den Ruderplatten der Ktenophoren.
Sie kann in einer Richtung grofier sein als in der anderen. Bei den Kteno-
phoren z. B. ist sie grifer, wenn die Frregungen vom Mundpol herkommen;
im allgemeinen findet sich aber keine Differenz (lingelmann ?).

8. Mechanische Wirkung des Cilienschlages.

Die mechanische Wirkung des Cilienschlages besteht entweder in einer Be-
wegung des wimpernden Organs selber oder in der seiner Umgebung. Als Be-
wegungsmechanismen funktionieren die Cilien bei den Ciliaten und Flagellaten,
den Ktenophoren, den Turbellarien, Gastrotrichen, Kephalotrichen, bei' zahl-
losen Larven und Eiern, bei fast allen Samenelementen. Als Motore fiir das
umgebende Medium wirken die Cilien, z. B. bei den Ciliaten am Peristom, in
den Geillelkammern der Spongien, in den Rohren der Korallen und in vielen
anderen Organen. Sie haben die Bedeutung, dem Organismus die Nahrung
zuzustrudeln. FEine eingehende mechanische Analyse ist nur bei den Sper-
matozoen von Hensen ?) unternommen worden (vgl. dies Handbuch, Bd. 1I,

) H. Kraft, a.a. 0. — %) Th. W. Engelmann, Dict. d. physiol,, 1898, —
*) V. Hensen, Hermanns Handb. d. Physiol. 4 (1881).
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S.521). Sie gilt, ins Riumliche iibertragen, fiir die oben beschriebenen durch
Spiralbildung erfolgenden Bewegungen der Geileltriiger.

Fine exakte mechanische Analyse der Flimmerbewegung wird grofien
Schwierigkeiten begegnen. Sie zn versuchen, ist zurzeit schon deshalb nicht
angezeigt, weil die mit dem Wimperschlage an der Cilie vor sich gehenden
Formverinderungen ebensowenig wie die Geschwindigkeiten in jeder Phase
der Bewegung genau bekannt sind. Die Frage aber, wie bei der Bewegung
des nach zwei Richtungen abwechselnd schlagenden Gebildes ein Effekt nur
nach einer Richtung zustande kommt, kann man unter gewissen Annahmen
untersuchen: Die Bewegung des Wimperhaares erfolge z. B. in einer Ebene,
das Haar sei gerade und zylindrisch und mache jede halbe Schwingung mit
konstanter Geschwindigkeit. Indlich soll die Bewegung in Wasser vor sich
gehen. Diese Annahme ist herechtigt, denn jede Wimperbewegung findet im
Wasser statt, auch bei den Metazoen, deren Schleimhiute immer einen
feuchten Uberzug haben. :

Ist nun der Widerstand, den ein mittlerer Punkt der Cilie (auf einen
solchen soll sich die Betrachtung beschriinken) im Wasser findet oder, was
dasselbe ist, der Druck, den er auf das Wasser ausiibt, p, ist ferner dieser
Widerstand proportional dem Quadrat der Geschwindigkeit, wie es ja in
einem Medium von der Natur des Wassers ist, also

p=k.v?
worin % eine Konstante, so ist die bei einer halben Schwingung geleistete
Energie I, wenn s die Amplitude der Schwingung ist

E=p.s = k.s.v%

mit anderen Worten, die Energie ist proportional der zuriickgelegten Strecke
und dem Quadrat der Geschwindigkeit der Bewegung. Der Effekt N ist
mithin, wenn die Amplitude in der Zeit ¢ durchlaufen wird,
N = %5 = k.03,

d. h. der Nutzeffekt ist proportional der dritten Potenz der Geschwindigkeit.
Angewandt aufl die Bewegung der flimmernden Cilien der Froschrachen-
schleimhaut wiirde das bedeuten, dall beim Vorschwung der Nutzeffekt das
125 fache des Nutzeffektes beim Riickschwung betrage. Somit ist klar, dafl
die Richtung des schnellen Schlages auch die wirksame Richtung sein mul.

Ein sehr geeignetes Objekt zum Studium der mechanischen Wirkung auf die
Umgebung des wimpernden Organes ist die Rachenschleimhaut des Frosches.
Wenn man feine Partikel von Kohle oder chinesischer Tusche auf diese Scheim-
haut bringt, so sieht man, wie sie sich schnell nach dem Schlund zu bewegen
und in ihm verschwinden. Die Richtung, in der diese Objekte bewegt werden,
ist parallel der Ebene, in der die Wimpern schlagen, nnd gerichtet im Sinne
des schnelleren Schlages. Das ist ganz allgemein so. Bewegt sich umgekehrt
die Zelle selber durch die Bewegung der Wimpern, so geht natiirlich die
Richtung ihrer Bewegung in der Richtung vor sich, die der schuellen Phase
des \Wimpernschlages entgegengesetat ist.

Man kann als allgemeine Gesetzmifigkeit der Bewegungsrichtung an
Organen, die mit einem Flimmersaum bekleidet sind, feststellen, dal alle
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exkretorischen Apparate nach aullen flimmern, so der Atmungsapparat, der
Urogenitalapparat; nach innen dagegen flimmert der Verdauungskanal. Bei
den Ridertieren und Infusorien flimmert an der Mundéffnung ein kreis-
formiger Wimpersaum oder ein spiraliger. Durch die Flimmerbewegung wird
so eine Fliissigkeitsstromung erzeugt, die in den Leib des Tieres hinein ge-
richfet ist.

Um die Geschwindigkeit, mit der Objekte durch die Flimmerschleim-
haut bewegt werden, zu messen, hat Kistiakowsky?) einen Kokonfaden
verwandt, der an der Spitze ein Lacktropfchen trug. Dieser wurde auf die
Flimmerschleimhaut gelegt und seine Bewegung beobachtet. Calliburcés?)
und CL Bernard?) haben zur Beobachtung einen feinen drehbaren Zylinder
verwendet, dessen Drehungsachse senkrecht zur Richtung des wirksamen
Schlages lag. Der Zylinder wird durch die Flimmerbewegung gedreht. Die
automatische Registrierung dieser Bewegung ist Engelmann+) gelungen
(Flimmeruhr, Flimmermiihle). Er armierte die Achse mit einer Nadel oder
mit einem Zahnrade und lieB durch diese einen Kontakt schliefen und éffnen.
Dies geschah jedesmal, wenn die Umdrehung des Zylinders um 6° fortge-
schritten war.

Der Nutzeffekt der Flimmerbewegung ist sehr betrichtlich. Er kann
fiir einen Quadratcentimeter Schleimbhaut 6,805 g-mm pro Minute betragen,
das wiirde heiflen, dal die Zelle ihr eigenes Gewicht in einer Minute um
4,253 m hebt. Bowditeh?) hat diese Bestimmungen an der Froschrachen-
schleimhaut ausgefithrt, indem er die Schleimhaut mit Gewichten belastete.
Wyman ¢) hat spiter gefunden, dal 1 qem Rachenschleimhaut des Frosches
336 g in der horizontalen Richtung fortzubewegen vermag. JensenT) hat
auf ganz andere Weise die absolute Kraft der Flimmerzelle zu bestimmen
versucht. Er machte sich die Eigentiimlichkeit der Paramaecien, unter
gewissen Bedingungen der Oberfliche des Wassers zuzuschwimmen, zunutze,
indem er durch die Zentrifugalmaschine die Tiere am Emporsteigen hinderte.
Jensen nimmt nun an, dafll der Flimmerapparat des Tieres der Zentralkraft
gerade das Gleichgewicht halte, wenn die Tiere im Wasser weder sinken
noch steizen. So berechnet er fiir 1 mg Ciliensubstanz eine Kraft von 368 mg.
Die Voraussetzung, dafi der Wimperapparat die angegebene Leistung vollfiihrt,
ist leider unbewiesen; denn es ist nicht sicher, ob das spezifische Gewicht des
Tieres bei dem Versuche konstant bleibt; auch haben die Bestimmungen des
spezifischen Gewichtes der Paramaecien methodische Fehler (s.S.6352), so dal
man diesen Zahlen nur wenig Wert beimessen darf.

9. Elektrische Erscheinungen.

Von elektrischen Erscheinungen an der flimmernden Rachenschleimhaut
des Frosches ist zu erwiihnen, dall, wie bei allen Schleimhiiuten, die Ober-
fliche sich negativ elektrisch gegen das untere Gewebe verhilt. Die Spannungs-

1) Kistiakowsky, Sitzungsber. d. Wiener Akad. 51, 263, 1865; Th. W.Engel-
mann, Jen. Zeitschr. 4, 868, 1868. — *) J. Calliburcés, Compt. rend. 2, 638,
1858. — *) Cl Bernard, Legons sur les tissus vivants, 1866. — *) Th. W. Engel-
mann, Arch. £, d. ges. Physiol. 15, 493, 1877. — ®) H. P. Bowditch, Boston med.
and surg. Journal 1876 (zit. nach Engelmann). — °) J. Wyman, American
Natural. (zit. n. Engelmann). — 7) P. Jensen, Arch. f. d. ges. Physiol. b4, 537, 1893.
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differenz zwischen beiden kann 0,01 bis 0,07 Volt betragen. Ob die Flimmer-
bewegung selbst hiermit etwas zu tun hat, wie Engelmann!) zuniichst ver-
mutete, ist nicht sichergestellt, ja nicht einmal wahrscheinlich (Bieder-
mann?), Engelmann, 1898). Es finden sich nilmlich viele Becherzellen im
Epithel, und es ist sehr wohl denkbar, dal deren Schleimproduktion zur Ent-
stehung von Demarkationsstromen Veranlassung gibt. Auch Engelmann
nimmt an, dal die elektromotorischen Wirkungen nur zum Teil von den
Flimmerzellen herriihren kénnen.

Sonstige frei werdende Energie, etwa in Form von Wirme, ist bis jetzt
an den Flimmerzellen nicht nachgewiesen worden.

V. Bedingungen fiir die Flimmerbewegung.
1. Organische Bedingungen fiir die Flimmerbewegung.

Ursprung des Bewegungsreizes. Die meisten Cilien sind nur
in Verbindung mit dem Zellkérper kontraktil; hiervon sind jedoch auch Aus-
nahmen beobachtet worden (siehe unten). Fiir die meisten Cilien liegt der
normale Reiz zum Schlagen in der Zelle. Das kann man daraus schlieBen,
dal die Cilien derselben Zelle stets isochron schlagen, die benachbarter aber
nicht. Der Zellkern ist fiir die Bewegung nicht erforderlich, denn auch kern-
lose Zellfragmente zeigen Flimmerbewegung.

Woher der Reiz zur Bewegung stammt, liit sich nicht sagen. Man hat ver-
sucht, bei einigen Spezies dies festzustellen. Verworn?) hat vorgeschlagen, dafl
man den Minimalkomplex, der noch selbstiindiger spontaner und rhythmischer
Bewegung fihig ist, als Flimmerelement bezeichnen solle. Er hat gefunden,
da8 Cilien sich noch bewegen, wenn sie an ihrem Fuf} ein Stiickchen Protoplasma,
das Basalstiick, haben. Das hat er an Protozoen und an Schwimmplittchen der
Ktenophoren festgestellt. Peter?) hat dasselbe bei Anodonta beobachtet. Daf3
aber auch isolierte Cilien schwingen kinnen, beobachteten Ankermann ) und
Kolliker®) an Schwiinzen von Samenelementen und an Cilien von Paramaecium,
Klebs™) an abgeworfenen Geilieln von Trachelomonas, Biitschli®) bei Gleno-
idium cinctum, Schilling?) an Peridineengeifieln, Fischer1?) an der Geiliel
von Lolytoma uvella, an isolierten Geilieln von [Fuglena und an Bakterien-
geibeln. Rothert!!) sah Bewegungen an isclierten Cilien von Zoosporen der
Myxomyceten, Prowazek 12) am distalen Ende von VolvoxgeiBeln. Kalsch 15)
hat bei vielen Infusorien Bewegungen von isolierten Cilien gesehen, endlich
Mewes 14) am Schwanzende von Salamanderspermatozoen. Man kann daher
mit Pitter 1) annehmen, dal die Basalkérper nicht absolut notwendig sind

') Th. W. Engelmann, Zentralbl, f. d. med. Wiss., 1868. — ?) W. Bieder-
mann, Arch. f. d. ges. Physiol. 54, 209, 1893; Th. W. Engelmann, Dict. d,
physiol, 1898. — ®) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149, 1891. —
‘) K. Peter, Anat. Anz. 15, 271, 1899. — ®) Ankermann, Zeitschr. £. wiss. Zool.

8, 132. — °) Kolliker, Ebenda 7, 248. — 7) G. Klebs, Untersuchg. Bot. Inst.
Tiibingen 1, 233, 1881—85. — *) 0. Biitschli, Morphol. Jahrb. 10, 529, 1885, —
®) A. J. Schilling, Flora, N. R., 49, 220, 1891. — '*) A. Fischer, Jahrb. £ wiss.

Bot. 26, 187, 1894, — ') W. Rothert, Ber. d. Deutsch. bot. Ges. 12, 268, 1894. —
'¥) 8. Prowazek, Arb. a. d. zool. Inst. Wien 12 (1900); 14 (1902). — ) K. K6lsch,
Zool. Jahrb., Abt. f. Anat. u. Ont. 16, 278, 1902. — ) Mewes, zit. n. Piitter.
) A. Piitter, Erg. d. Physiol,, 1903,
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zum Schlagen der Cilie. Ob sie etwa ein kinetisches Zentrum darstellen,
weili man bis jetzt nicht. Fiir diese Natur hat sich Aigner ) kiirzlich aus-
gesprochen. Er fand die Flimmerbewegung nur an denjenigen Zellen des
Ductus cpididymidis, die Basalkdrper hatten. Dagegen haben sich ausge-
sprochen Studnicka?), Schneider?), Vignon+t), Joseph?), Holmgren °),
Lenhossek7), die keine Flimmerbewegung beobachteten, obwohl die Zellen
Basalkirper hatten. Basalkorper an Cilien, die schlagen, kommen vor bei
Anodonta (Engelmann®) und vielen anderen Mollusken, bei Echinodermen
(Frenzel?), Turbellarien (Bohmig 19), Nemertinen (Biirger 1), Enteropneusten
(Spengel?). Flimmerbewegung ohne Basalkérper sah Frenzelld) bei
Mollusken, bei Lamellibranchiern, Turbellarien, Vignon ) bei Sepia, wo es
schon Kélliker %) und Grobben %) gesehen hatten, bei Pecten Jacobiius,
bei Ciona und bei Anurella. Schneider !7) sah es bei Echinaster, Amphioryx,
Anconia und bei Spongien. Weitere Details kinnen hier nicht gegeben werden.

Aus den Darstellungen geht hervor, dall an den Cilien tragenden
Organisationen die Fihigkeit der Kontraktilitit jedenfalls den Cilien selber zu-
kommt, d. h. daB die Cilien kontraktile Substanz enthalten. Dieser Substanz
kommt auch die Fihigkeit der Reizbarkeit zu, was fir viele flimmernde
Cilien nachgewiesen ist (siehe unten).

Leitfihigkeit. Auch Leitfithigkeit fir Reize mull man annehmen.
Hierfiir spricht die wellenformige Fortpflanzung der Bewegung auf den
Schleimhiuten, die nicht durch nervésen Einflull bedingt ist, denn sie zeigt
sich auch im isolierten Zustande, mull also infolge von molekuliren Vor-
gingen in den Zellen geschehen (Engelmann!%). Dal nicht etwa die
mechanische Wirkung des Cilienschlages den Reiz weiter leitet, geht aus
folgendem hervor:

1) Auch unbewegliche Zellen leiten den Reiz (Kraft !¥).

2) Die Welle pflanzt sich auch, wie erwiihnt, bei einigen Formen senkrecht
zur Schlagrichtung fort (Engelmann 20),

3) Wenn der Kontakt der Zellen beim Absterben gelitten hat und die
Reizleitung aufhért, die Flimmerbewegung aber fortdauert, dann arbeitet jede
Zelle in jhrem eigenen Rhythmus, freilich etwas langsamer als zuvor.

4) Belebende Reize, z. B. Befeuchtung der Schleimhaut, wirken auf die
Unterzellen schon, ehe die Feuchtigkeit zu ihnen gelangt.

5) Wird die Flimmerhaut auf ein Kiistchen gelegt, durch das temperiertes
Wasser geleitet werden kann, und wird nun die ganze Haut auf mittlerer

) A. Aigner, Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss. Wien, math.-naturw. Kl., 106,
555, 1900. — *) Studnicka, Sitzungsber. d. bohm. Ak. d. Wiss. math.-naturw. Kl,,
1899. — *) K. C. Schneider, Lehrb. d. vgl. Hist. d. Tiere, 1902. — *) P. Vignon,
Arch. de. zool. exp. et gén., Ser. III, 9, 371, 1901. — *) H. Joseph, Arb. a. d.
zool. Inst. Wien 14, 1902, — °) N. Holmgren, Anat. Anz. 21, 373, 1902. —
7y Lenhossek, zit. nach H. Fuchs, Anat. Hefte 112, 373, 1902. — %) Th. W.
Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 23, 505, 1880. — ) J. Frenzel, Arch.
£, mikr. Anat. 28, 53, 1886. — %) L. Bohmig, Zeitschr. f. wiss. Zool. D1, 167,
1891. — ) O. Biirger, Ebenda 50, 1, 1890. — ') J. W. Spengel, Fauna und
Flora d. Golfs von Neapel 18 (1893). — ') Frenzel, a, a. 0. — ') P. Vignon,
a. a. 0. — ) Kolliker, 1884, — ') C. Grobben, Arb. a. d. zool. Inst. Wien
5 (1884). — V) K. C. Schneider, a. a. 0. — ') Th. W. Engelmann, Dict. de
physiol., 1898, — ') Kraft, Arch. f. d. ges. Physiol. 47, 186, 1880. — *°) Th. W.
Engelmann, Dict. d. physiol. 1898,
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Temperatur gehalten, ein mittleres Feld aber vermige einer besonderen Ab-
teilung des Kiistchens stark abgekiihlt, so wirken Reize, die auf das Oberfeld
appliziert worden sind, nicht auf das gekiithlte Mittelfeld, wohl aber auf das
Unterfeld. Das Mittelfeld muli also den Reiz geleitet haben (Kraft?).

Automatie. Den Zellen kommt auch die Fihigkeit zu, automatisch
zu schlagen. Sie tun es aber gewohnlich nicht, weil die Erregungen von den
Nachbarzellen zu schnell kommen. Die Ausgangszellen haben also die kiirzeste
Schlagperiode. Diese Tatsache ist an den Kiemen der Bivalven und an den
Ruderplittchen der Ktenophoren festgestellt worden.

Ein guter Beweis fiir die Fihigkeit der Automatie ist ferner, dafl Durch-
schneidungen der Flimmerhaut des Iroschrachens die Bewegung in den
Schnittstiicken nicht aufheben. Dasselbe hat Verworn?) bei den Kteno-
phoren gefunden. Zum weiteren Beweise der Automatie dient die Tatsache,
dal} lokale Abkithlungen, wenn sie zum Stillstand fithren, die Bewegung der
Unterzellen nicht aufheben (Kraft 3).

Nervose KEinflisse. Ob die Flimmerbewegung bei den Metazoen
durch Nerven erregt und gehemmt werden kann, ist nicht leicht zu ent-
scheiden. Die Wimperringe der Anneliden, deren Bewegungen dem Willen
der Tiere unterworfen zu sein scheinen, legen die Aunahme motorischer
Nerven fiir diese Organe sehr nahe (Engelmann). Fiir eine Art nerviser
Beeinflussung der Flimmerbewegung geben auch die Rotiferen und Vorticellen
Anhaltspunkte, deren Flimmerapparate zeitweilig ruhen kionnen. Bei den
hypotrichen Infusorien mufl man auch an eine Art nervisen Vorganges denken,
der die Cirrenbewegung auslist. Als anatomisches Substrat, das zur Leitung
dienen konnte, haben Ingelmann+t) und Maupas5) Fasern im Leibe der
Tiere entdeckt, die vom Zentrum des Korpers kommen und zu den Cirren
zichen. Bei den Vertebraten nervise Einflisse auf die Flimmerbewegung
anzunehmen, liegt kein Grund vor; denn bei ihnen ruhen die Cilien nie.
Fiir auslisende Mechanismen bei den Infusorien spricht die grolie Zweck-
miligkeit, mit der der Cilienapparat funktioniert. Engelmann vergleicht
ihn in dieser Beziehung direkt mit der Skelettmuskulatur der Metazoen.

2. Physikalische und chemische Lebensbedingungen fiir die Flimmer-
bewegung.
a) Temperatur.

Wie alle Lebensprozesse, so spielt sich auch die Flimmerbewegung in
gewissen Temperaturgrenzen ab. Sie liegen im allgemeinen zwischen - 450
und 0% Der Temperaturbereich liegt um so héher, je héher die Temperatur
ist, bei der die Bewegung gewohnlich verliuft. Bei Warmbliitern ist die
obere Grenze gewdhnlich 45¢ (Purkinje und Valentin), beim Frosch
und bei Anodonta 409, bei den Infusorien, die sich in heillen Quellen finden,
liegt sie wesentlich héher (s. S. 645). Die untere Grenze liegt bei Warm-
bliitern zwischen 6° und 129, bei Kaltblitern um 0° herum. Bei den

) Kraft, a. a. 0. — %) M. Verworn, Arch. f. d. ges. Physiol. 48, 149,
1891. — *) Kraft, a. a. 0. — *) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol.
23, 505, 1880. — *) E. Maupas, Arch. d. zool. exp. et gén., Ser. II, 1, 427, 1883.
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Organismen der Polarmeere, bei den Ridertierchen, den Infusorien liegt sie
am Gefrierpunkt der Organismen (Verworn!).

In den Grenzen der Lebenstemperatur wirkt jede Erhohung der Temperatur
beschleunigend, jede Verminderung verlangsamend auf die Flimmerbewegung
(Calliburcés?), Kistiakowsky?). Die Anderungen beziehen sich nur
auf die Geschwindigkeit, nicht aber auf Amplitude, Modus und Rhythmus
(Engelmannt). Von dieser Regel kommen aber auch Ausnahmen vor.
So beobachtete Piitter?®) bei Stylonychien, die sich in einem auf 15° bis
20" temperierten Medium befanden, dal sowohl Temperaturerhdhung wie
-Erniedrigung auf den Flimmerapparat stark erregend wirkte.

Nach den Untersuchungen von Calliburcés®) ist der Nutzeffekt der
Flimmerbewegung des Frosches bei 280 sechsmal so grof als bei 120 big 190.
Auch die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Reizwelle wiichst mit der
Temperatur, die sichtbaren Wellenliingen (s. 8. 678) werden kiirzer.

Das Temperaturoptimum liegt einige Grade tiefer als das Maximum, das
Maximum einige Grade tiefer als das Ultramaximum. Dies liegt beim Frosch
etwa bei 480 Die Warmestarre tritt nach vorheriger Zunahme der Schlag-
frequenz bei gleichzeitiger Abnahme der Amplitude ein. Die Cilien sterben
bei den Wirbeltieren in Ruhestellung (Engelmann?7), bei den Infusorien in
Kontraktionsstellung (Verworn). Der Tod durch Wiirme ist von den
gewohnlichen Erscheinungen des Absterbens begleitet: Triibung des Proto-
plasmas, Vacuolenbildung.

Durch starke Abkiithlung kommen die Cilien ebenfalls zur Ruhe (Kiilte-
starre), gewdéhnlich in entgegengesetzter Phase wie bei der Wirmestarre.
Erwirmung lillt die Bewegung wieder aufleben, wenn die Abkithlung nicht
zu stark war. Die untere Grenze liegt bei Warmbliitern am Gefrierpunkt,
ja tiefer. Is kommt offenbar sehr darauf an, daf} die Cilien nicht zu schnell
auftauen, wobei ihre Struktur leicht leidet. Infusorien kann man auf — 80
bis — 99 (Spallanzani?®), Anodontazellen bis auf — 6° (RothY), mensch-
liche Spermatozoen auf — 17° (Mantegazzal?), das Froschrachenepithel
sogar auf — 90° (Pictet 1), 1898) abkiihlen und nachher wieder beleben.

b) Wassergehalt.

Anderungen des Wassergehaltes becinflussen die Flimmerbewegung in
hohem Grade. Im allgemeinen bewirkt Vermehrung des Wassergehaltes eine
Zunahme der Geschwindigkeit der Flimmerbewegung und eine Vermehrung
des Nutzeffektes; Verminderung des Wassergehaltes hat den entgegengesetzten
Effekt (Ankermann!?), Killiker13), Roth4), Stuart’), Engelmann19).

1) M. Verworn, Allg. Physiol., 1901. — *) Calliburceés, Compt. rend. 2,
638, 1858. — %) Kistiakowsky, Sitzungsber. d. Kais. Akad. d. Wiss. Wien 51,
263, 1865. — *) Th. W. Engelmann, Hermanns Handb. d. Physiol. 1 (1879). —
®) A. Piitter, Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1899, Suppl,, 8. 243. — ) Calliburceés,
Compt. rend. 2, 639, 1858. — 7) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol.
15, 501, 1877. — ®) Spallanzani, zit. nach Engelmann. — *) Roth, Arch. f.
path. Anat. u. Physiol. 37, 184, 1867. — ') Mantegazza, Rendic. d. reale istit.
lomb. 2, 183, 1867. — ') Pictet, zit. nach Piitter. — ') Ankermann, Zeitschr.
Cf. wiss. Zool. 8, 129, 1856, — ) Kolliker, Ebenda 7, 205, 1856. — '*) Roth,
Arch. f. path. Anat. u. Physiol. 37, 184, 1867. — ') A, Stuart, Zeitschr. f.
rat. Med. 1867, 8. 288, — ') Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 345, 1868;
Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 506, 1877.



Physikalische und chemische Bedingungen: Sauerstoff. 685

Wird die Quellung oder die Wasserentziehung weit genug getrieben, so
kommt die Bewegung zum Stillstand (Wasserstarre, Trockenstarre). Sie kann
aber, wenn die Verinderungen nicht zu hochgradig gewesen sind, durch
Wasserentziehung oder -zufuhr wieder in Gang gebracht werden. Der Wasser-
zufuhr gleich wirken quellende Mittel, auch Wirme, elektrische Reize, ver-
diinnte Siiuren, Ather, Alkohol.

Man kann Zellen durch langsame Anderungen des Wassergehaltes des
umgebenden Mediums sowohl an salzreiche, wie an salzarme Medien ge-
wéhnen (s. S. 648, 649). So gewihnte Wallengren ) Paramaecien an Auf-
enthalt in destilliertem Wasser. Es zeigte sich, dalB die Erregbarkeit gegen
den galvanischen Strom gesteigert war; sie konnte nur durch Zusatz von
Natriumionen herabgesetzt werden, nicht durch Kalium-, Magnesium-, Ammo-
niumionen. Rasche Anderungen zerstéren die Cilien (Sharpey 2).

Die Wirkung isoosmotischer Lisungen auf die Flimmerbewegung haben
Gritzner®) und Weinland+4) untersucht. Weinland hat gefunden, dall
von den Haloidsalzen des Natriums am meisten das Fluorid schiidigt, die
iibrigen wirken schwiicher, mit steigendem Molekulargewicht zunebmend.
Kalisalze schidigen weniger als Natriumsalze, noeh weniger Ammoniumsalze.
Bei dem Kalium-, Rubidium-, Cisiumchlorid steigt die \Wirksamkeit mit dem
Molekulargewicht; bei den alkalischen Frden umgekehrt. Ireie Alkalien
wirken zuerst erregend, dann schidigend, Natron am stirksten. Ahnlich
wirken Sduren, am meisten Schwefelsiure, die Fettsiiuren im allgemeinen
stirker mit steigendem Molekulargewicht.

¢) Sauerstoff.

Dall die Flimmerbewegung im hohen Grade unabhiingig von der Sauer-
stoffzufuhr sein kann, beweist schon eine Beobachtung von Sharpey?), der
sah, dall die Flimmerbewegung des Iroschrachenepithels in ausgekochtem
Wasser fortbestehen kann. Dasselbe fand Bernard®) im Vakuum und in
reinem Stickstoff. Systematisch hat Kithne?) die Wirkung des Sauerstoffs zuerst
untersucht und gefunden, dal am Flimmerepithel von Muscheln die Be-
wegung der Cilien im Wasserstoff nach einiger Zeit aufhért und nur durch
Sauerstoff wieder belebt werden kann. Diese Beobachtungen wurden von
Engelmann®) dahin erweitert, dali er feststellte, dall ohne Gegenwart von
freiem oder gebundenem Sauerstoll die Bewegung lange Zeit bestehen kann,
dal also die Flimmerzellen auch fakultative Anaeroben sind. Er hat auch
gefunden, dal der Stillstand in Wasserstoff durch Einwirkung von Wirme,
von Siuren und Alkalien voriibergehend aufgehoben werden kann.

Wiihrend die Annullierung des Partiardruckes des Sauerstoffs zunichst
keine schiidlichen Folgen hat, wirkt die Erhohung schidlich. Die Flimmer-
bewegung des Froschrachenepithels erlischt bereits bei einem Drucke von
vier Atmosphiren (van Overbeek de Meyer”). Embryonen der Auster

') Wallengren, Zeitschr. f. allg. Physiol. 1, 67, 1901. — ¥) Sharpey, Todd’s

Cyelop. 1 (1835 bis 1836). — ¥) Griitzner, zit. nach Weinland. -— %) Weinland,
Arch. f. d. ges. Physiol. 58, 105, 1804, — °) Sharpey, Todd's Cyelop. 1835/36. —
) CL Bernard, Lecons sur les tissus viv. 1866. — 7) W. Kiihne, Avch. f. mikr.
Anat. 2, 372, 1866. — °) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr. 4, 369, 1868, —

®) van Overbeek de Meyer, Onderz. phys. Labor. Utrecht., Ser. 3, 6, 151, 1881.
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und von Anodonta zeigten aber bei 12 Atmosphiren noch Flimmerbewegung.
Der Lihmung der Flimmerbewegung geht eine Beschleunigung voraus.

VI. Wirkung von Reizen.

Hier sind alle die Erscheinungen ausgeschlossen, die man nicht als un-
mittelbare Wirkungen auf den kontraktilen Apparat der Cilien anzusehen
hat. Insbesondere auch die als Tropismus nnd Taxis zu bezeichnenden Er-
regungswirkungen.

a) Elektrische Reize,

Die ersten Wirkungen elektrischer Reizung sah Kistiakowsky!) am
Flimmerepithel des Froschrachens. Fr fand, dafl konstante und Induktions-
strome den Cilienschlag beschleunigen. Die Beobachtungen sind dann von
Stuart ?) bestitigt worden. Danach hat Engelmann die Wirkung der
Elektrizitit aul das gleiche Objekt systematisch untersucht. Kr fabt seine
Resultate in folgenden Sitzen zusammen 3),

»Die Wirkung elektrischer Stréme erstreckt sich nur auf die direkt durch-
stromten Zellen. Gleiche Stromdichte vorausgesetzt, findet sie auf allen Quer-
schnitten der intrapolaren Strecke gleichmiillig statt. — Nur nach plétzlichen
positiven oder negativen Dichtigkeitsschwankungen tritt Erregung ein, bei
Anwendung konstanter Strome (allgemeiner von Stromen geringerer Intensitiit)
jedoch im allgemeinen nur dann, wenn der Strom linger geschlossen blieb,
als zum Ablauf der Schwankung nitig. Die zur Erregung nétige Schliefungs-
dauer (welche grifiere Bruchteile einer Sekunde iibersteigen kann) ist um so
kiirzer, je stirker der Strom. Mit der Schnelligkeit und dem Umfange der
Dichtiglkeitssechwankung wiichst innerhalb gewisser Grenzen der Effekt. Beim
Einschleichen in einen Strom beliebiger Stirke bleibt derselbe aus (Beweis
gegen die thermische Natur der Stromwirkungen). Positive Dichtigkeits-
schwankungen wirken stiirker als negative.

Der Erfolg tritt erst nach einem Stadium latenter Reizung® ein, das,
um so kiirzer, je stiirker der Reiz, im dullersten Falle mehrere Sekunden an-
dauern kann; er wiichst dann um so steiler und héher, je kraftiger der Reiz,
durchschnittlich binnen wenigen Sekunden zu einem Maximum, auf dem er
bel anhaltender oder nach sehr starker momentaner Reizung einige Zeit ver-
harren kann, um danach allmihlich auf Null herabzugehen. Nach starker
Reizung hinterbleibt mitunter eine lingere Schwiichung.

Einzelne unwirksame Reize kionnen sich zu merkbarer Wirkung ver-
stiirken, wenn sie in nicht zu kurzen Pausen (durchschnittlich wenigstens
einige Reize in der Sekunde) aufeinander folgen. ~~ Nach Offnung herrscht
kurze Zeit erhéhte Empfindlichkeit fir Schlieflung eines entgegengesetzt ge-
richteten Stromes.

Sehr starke Induktionsschlige oder Entladungen der Flasche usw. toten
die Zellen, die dabei triibe werden, wiihrend die Cilien schriig vorniiber gebeugt
zur Ruhe kommen.“

') Kistiakowsky, Sitzungsber. ¢ Ak. d. Wiss. Wien, math.-physik. K1, 51,
263, 1865. —*) A. Stuart, Zeitschr. f. rat. Med. 1867, 8. 288. — ¥) Th. W. Engelmann,
Hermann’s Handbuch d. Physiol. 1, 1879, 8. 405. Hier die iltere Literatur.
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Die Reizwirkung erstreckt sich gewdhnlich nur auf die Frequenz und
die Amplitude der Schliige, nicht auf Modus und Rhythmus.

Diese Beobachtungen sind in allen wesentlichen Punkten von Kraft?)
bestitigt worden.

An ciliaten Protozoen sind zahlreiche Beobachtungen iiber die Wirkungen
des elektris¢hen Stromes auf die Flimmerbewegung von Verworn und seinen
Schiilern angestellt worden. Nach Ludloff?2) wirkt der Strom aul die
Wimpern von Paramaecium polar verschieden, an der Anode erzeugt er eine
kontraktorische, an der Fig. 109.

Kathode eine expanso- B
rische Erregung. Die
hieraus resultierende
Cilienstellung  erliutert
Fig. 109. Gegen diese
Deutung der Erschei-
nung haben Loeb,
Maxwell, Budgett
und Schenck?) ein- o
gewendet, dall es nicht
auf die Ein- und Aus- -
trittstellen des Stromes
in das Paramaecium,
sondern auf die physiolo- TR o
. aramaoeciton auretid.
gls{ﬂla An- und Kathode Schwinglage der Wimpern, 1. an der Anode sind sie stirker nach
ankomme, die dem kon- dem hiuteren Koérperpol gt;ll;;‘geLn&d?lolfnfl umgekehrter Korperlage.
traktilen Apparat jedes
Flimmerhaares zukommt. Man muf auch bedenken, daf die Wimpern von
Paramaecien die Fiihigkeit besitzen, die Richtung des wirksamen Schlages zu
indern. Daher ist es nicht ohne weiteres erlaubt, die Bewegung in einer oder
der anderen Richtung als Kontraktion zu deuten. Da man endlich nicht weil,
wo der Reiz am motorischen Apparat der Cilie angreift, ja nicht einmal
Niiheres tiber den Bau dieses Apparates kennt, so ist es nicht geniigend be-
grindet, das Pfliigersche polare Erregungsgesetz fiir diese kontraktilen
Organisationen zu verwerfen.

Eine Art tetanischer Erregung des Wimperapparates durch einen
Induktionsreiz beschreibt Engelmann ) fiir die Kiemenleisten der Bivalven.
Hier kriimmen sich die Cilien ,mit einem Ruck nach vorn und verharren in
dieser Stellung wie in einem Krampf, um so linger, je stiirker der Reiz war®,
Dasselbe zeigt sich bei den Wimpern, die den Mund von Stentor in einer
Spirale mingeben.

9

SN

b) Mechanische Reize.
Die iilteren Beobachtungen von Erregung des Wimperapparates durch
Druck und Erschiitterung (Steinbuch?) konnte Engelmann nicht mit
Sicherheit bestitigen. Vielmehr hielt er es fiir wahrscheinlich, dafl die Be-

') Kraft, Arch.f. d. ges. Physiol. 47, 196, 1890. — *) K. Ludloff, Ebenda 59,
525, 1895, — ¥) Loeb u. Maxwell, Ebenda 63, 121, 1806, Loeb u. Budgett,
Ebenda 65, 518, 1896. Schenck, Ebenda 66, 241, 1897, — *) Th. W. Engelmann,
Hermanus Handb., 1879. — °) Steinbuech, zit. nach Engelmann, Herm. Handb.
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schleunigung der Bewegung durch Wegschaffen von Schleimmassen, die auf
dem Epithel lagerten, bedingt sei. Kraft!) ist es gelungen, zu zeigen, dali
auch mechanische Reizung des Froschrachenepithels auf den Cilienschlag be-
schleunigend wirkt, ja den bereits erloschenen wieder beleben kann. Die
erregende Wirkung von Fremdkérpern, die man auf das Flimmerepithel
bringt, beobachtete Griitzner. An Ascidienlarven sah Schwalbe?) Still-
stand der Cilien in der Richtung des wirksamen Schlages bei Erschiitterung
der Tiere, dasselbe sah Vignon3) an den Cilien von Aplysia,

Bei den Wirkungen von Druck und Erschiitterungen von Protozoen ist
es nicht méglich zu sagen, wie weit es sich um direkte Wirkungen auf den
motorischen Apparat der Cilien handelt, sie sollen daher hier nicht niher be-
handelt werden (vgl. Verworn?), Jennings?), Plitter®).

Die Wirkung hoher Drucke auf flimmernde Organismen hat Régnard?)
untersucht und gefunden, dall bei Colpoda und bei Vorticellen das Spiel der
Cilien bei einem Druck von 300 Atmosphiiren, bei Chlamydococcus aber erst
bei 500 Atmosphiiren aufhort.

¢) Lichtreize.

Direkte Wirkungen des Lichtes auf die Cilienbewegung hat man bisher
nicht nachgewiesen, wobl aber liegen mehrere Beobachtungen vor von Be-
wegungen flimmernder Organismen, die infolge plétzlicher Belichtung auf-
treten (Fnglena viridis, Engelmann %), Plewronema chrysalis, Verworn?).

d) Chemische Reize.

Jede Art chemischer Reizung hat Verinderungen der Zellen zur Folge
und fithrt daher zum Tode der Zelle. Voriibergehend beschleunigend wirken
auf die Flimmerbewegung Alkalien und Siuren (de Quatrefages1?),
Virchow 11), Kolliker !2), Kithne *¥), Roth), Stuart!?), Huizinga 18),
Engelmann 7). Eine systematische Untersuchung haben die Wirkungen
von aquimolekularen Lisungen von Elektrolyten durch Weinland %) er-
fahren. Von kaustischen Alkalien wirkt das Natron am meisten erregend, das
Ammoniak am wenigsten; von alkalischen Erden das Calciumhydrat am
stirksten, das Baryumhydrat am schwichsten. Von anorganischen Séuren
wirkt Schwefelsiiure am meisten, am schwiichsten Phosphorsiiure. Die orga-
nischen Sauren wirken stirker mit zunehmendem Molekulargewicht. Von
Halogenen wirkt Jod am meisten, Chlor am wenigsten.

) Kraft, a.a. 0. — *) G. Schwalbe, Arch. f mikr. Anat. 5, 256, 1869. —
NP.Vignon, Arch. d. zool. exp. et gén., Ser. 8, 9, 871,1901. — ‘) M. Verworn, Arch.
f. d. ges. Physiol. 45, 1, 1889. — *) Jennings, 1891. — °) A. Piitter, Areh. f. (Anat. u.)
Physiol. 1900, Suppl., 8. 243, — ) P, Régnard, Recherches exp. s. 1. condit. phys. de la
vie dans les eaux, 1801. — *) Th. W. Engelmann, Arch. f. d. ges. Physiol. 19. —
9 M. Verworn, Allgem. Physiol., 1901, — ') de A. Quatrefages, Ann. d.
sciences nat. 1850, 8. 16. — ) R. Virchow, Arch. f. path Anat. u. Physiol. 6,
133, 1854, — '¥) A, Kolliker, Zeitschr. f. wiss. Zool. 7, 181, 1856. — ™) W, Kiihne,
Arch. f. mikr. Anat. 2, 372, 1866. — ) Roth, Arch. f. path. Anat. u. Physiol.

37, 184, 1877. — 1) Stuart, Zeitschr. f. rat. Med. 1867, 8. 288, — ') Huizinga,
Zentralbl, £. d. med. Wiss. 1868, 8. 49. — Y) Th. W. Engelmann, Jen. Zeitschr.

4, 343, 1868; Arch. f. d. ges. Physiol. 15, 508, 1877. — ') Weinland, Arch. f. d.
ges. Physiol. 38, 105, 1894,
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Ather, Alkohol und andere Narkotika 1) wirken auch auf die Flimmer-
bewegung mnach voriibergehender Erregung lihmend. Wegschaffung dieser
Mittel aus den Zellen stellt die Bewegung wieder her.

Spezifische Gifte fiir die Flimmerbewegung kennen wir nicht. Eine
Reihe von Giften, wie Veratrin, Strychnin, Atropin, Eserin, Curare, Chinin,
Morphin, wirken auf die Zellen nicht anders als indifferente Stoffe in gleicher
molekularer Konzentration. 0Ozon und Wasserstoffsuperoxyd zerstoren die
Flimmerbewegung.

YII. Theoretisches zur Protoplasma- und Flimmerbewegung.

Die Theorien des Kontraktionsvorganges sind bereits im Bd.1V, S, 541 ff. ab-
gehandelt worden, so daf hier fiuberste Kiirze geboten ist.

Aus den bis jetzt bekannten Erscheinungen der Protoplasma- und Flimmer-
bewegung liBt sich eine erschopfende Kenntnis des Wesens der Erscheinung nicht
gewinnen. Die wesentlichsten Vorstellungen tiber ihre Natur seien kurz dargestellt.

Engelmann?®) weist auf den engen Zusammenhang zwischen Kontraktilitit
und Doppeltbrechung hin: kontraktile Gebilde, auch nicht organisierte, sind doppelt-
brechend; die Anisotropie nimmt ab mit der Abnahme der Kontraktilitit. Er
kommt zu dem Resultat, daf die organisierten kontraktilen Gebilde aus elementaren
doppeltbrechenden Teilen, Inotagmen, bestehen, die im Ruhezustand gestreckt, in
erregtem kugelig sind. Dali bei den niedersten Formen kontraktilen Protoplasmas
die Anisotropie der kontraktilen Fortsiitze nicht immer nachweisbar ist, erklirt
Engelmann dadurch, daf die Inotagmen nicht gesetzmiilig angeordnet sind, wie
er es fiir die kontraktilen Gebilde annimmt, die eine Struktur besitzen. Daf aber
auch ungeformtes isotropes Protoplasma, wenn es zu radifiren Ausliufern um-
gebildet wird, Anisotropie zeigen kann, beweist Actinosphaerium, dessen Proto-
plasmastrahlen doppeltbrechend sind, wiihrend das Protoplasma nach Einziehung
der Strahlen isotrop ist.

Die Engelmannsche Vorstellung verschiebt also die Losung des Ritsels auf
die Ergriindung der Eigenschaften der Inotagmen (vgl. Bd. 1V, 8. 541{f.). Dal aber
auch durch #ufere Einwirkungen Anderungen der Form der Protoplasmakirper
(Tropfenbewegungen) erzeugt werden konnen, hiilt Engelmann fiir moglich.

In der neueren Zeit sind gerade diese Einfliisse fiir die Ursache der
Formveriinderung des Protoplasmas erkliirt worden. In der Tat zeigt der Blick auf
die Fig.110 (a.f.8.), dall die Bewegung einer Amdbe mit denen eines Oltropfens,
der auf einer Sodalésung schwimmt, viel Ahnlichkeit haben kann. Die Erscheinungen
der Forminderung von Flissigkeitstropfen an der Grenze fliissiger oder gasfirmiger
Medien sind von Quineke®) und van der Mensbrugghe*) niher untersucht und
von Berthold?®) zuerst zur Erklirung der Protoplasmabewegung herangezogen wor-
den. Spiter haben dann eine Reihe von Autoren die Zahl der Analogien zwischen
Protoplasmabewegungen und der Bewegung unbelebter fliissiger Systeme vermehrt;
erinnert sei an die Olschiiume von Biitsehli®) und an Rhumblers?) zahl-

) Literatur bei Engelmann, Handb. d. Physiol. 1, 343 bis 408, 1879; Diect.
de physiol. 1898, p. 785—799. — *) Th. W. Engelmann, Arch. £ d. ges. Physiol.
11, 482 bis 464, 1875; Handb. d. Physiol. 1, 343 bis 408, 1879. — %) G. Quincke,
Annalen d. Physik u. Cliemie 139, 1 bis 86, 1870; 238, 145 bis 194, 1877; 271, 561
bis 579, 1888; 631 bis 682, 1902; Arch. f. d. ges. Physiol. 19, 129 bis 144, 1870. —
‘) G. van der Mensbrugghe, Mém. couronn. et mém. des savants étrango. publ.
par l'acad. royale de Belgique 34 (1870); Bullet. acad. de Belgique 17 (1889). —
®) G.Berthold, Studien iib. Protoplasmamechanik. Leipzig 1886. — ¢) O. Biitschli,
Unters. iiber mikrosk. Schiume und das Protoplasma. Teipzig 1892. Arch. f.
Entwickelungsmech. 11, 499, 1901, 7) L.Rhumbler, Arch. f. Entwickelungsmech.
7,103, 1898; Erg. d. Anatomie u. Lntwickvlungsgesch. 8, 543, 1898/99; Zeitschr. f
'%llg Ph_ysml 1, 279 bis 388, 1902; 2, 183 bis 340, 1903.

Nagel, Physiologie des Menschen. IV. 44
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reiche Kombinationen von Fliissigkeiten, deren Bewegungen denen lebender Gebilde

dhnlich:sehen. Man hat auch versucht, sich iiber die Prozesse Vorstellungen zu mache:r

die das Gleichgewicht zwischen dem Protoplasma und seiner Umgebung so stiren

konnten, dali die Oberflichenspannung des lebenden Protoplasmas lokale Ver-

inderungen erfihrt und auf diese Weise Formiinderungen erzeugt werden (Ver-

worn'), Jensen?), Bernstein®) und andere). Da diese Versuche simtlich
Fig. 110.

]

Ausbreitungsformen von Oltropfen. Nach Verworn.

darauf gerichtet sind, alle Kontraktionsprozesse zu erklidren, so sei auf das theo-
retische Kapitel in dem Abschnitt Muskelphysik verwiesen. Das in diesem Kapitel
Gesagte gilt allgemein fiir kontraktile Substanzen, daher ist auch eine gesonderte
Betrachtung der Theorie iiber Bau und Wirkung der kontraktilen Substanzen in
den Flimmercilien hier nicht mehr notig.

) M. Verworn, Die Bewegung d. lebenden Substanz, Jena 1892, Vergleiche
die Kritik dieser Abhandlung von F. Scheneck, Arch. f. d. ges. Physiol. 606, 241,
1897. — *) P. Jensen, Arch. £ d. ges. Physiol. 80, 176; 83, 1, 1900; 87, 361,
1901; Erg. d. Physiol. 1, 1, 1902, — *) J. Bernstein, Die Kraft der Bewegung in
der lebenden Substanz. Braunschweig 1902.
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