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Einleitung.

Um die hier gestellten Probleme richtig erfassen zu konnen,
wollen wir vorerst das rein Gestaltliche in den Kreis unserer Be-
trachtungen ziehen. Der Satz: Besondere Funktion auf Grund
besonderer Struktur, ebenso dessen Umkehrung, die dem Be-
griffe der funktionellen Anpassung in vitalem und mecha-
nistischem Sinne noch niher kommt und die Existenz einer durch-
gingigen lebendigen Elementarstruktur nur in physikalisch - chemi-
scher Hinsicht, also als kolloidalen Zustand des Plasmas gelten
li6t, sei auch hier der leitende Gedanke, da die Beurteilung der
Zellorgane nur auf diesem Wege fruchtbare Ergebnisse zeitigen
wird. Gerade der Nephridialapparat der Protisten ist in dieser Be-
ziehung ein dankbares Untersuchungsobjekt, da uns hier die kolloidalen
Umwandlungserscheinungen der lebenden Substanz, die Okonomie
der vitalen Arbeitsteilung in augenfilliger Weise entgegentritt; die
ihm zufallende Hauptaufgabe ergibt sich notwendigerweise aus den
inneren und &uferen Verhiltnissen und dann auch aus dem Mangel
einer anderen, gleichwertigen Vorrichtung. Hier ist es nun, wo die
weitere Forschung anschliefen muf, um die angeschnittenen Ge-
dankenginge folgerichtig zu Ende zu fithren und nur die Inkonsequenz
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dlterer Beobachtung hat ihre Fragestellung auf ein anderes Geleise
geschoben und sich damit der Méglichkeiten einer, in unserem Sinne,
restlosen Klirung der in Betracht kommenden Vorginge beraubt.
Dies ist offensichtlich aus der scheinbaren Unmoglichkeit einer er-
folgreichen Weiterspinnung der Theorien auf Grund des vorhandenen
Tatsachenmaterials zu verstehen. Die Fortschaffung der Stoffwechsel-
endprodukte aus dem Organismus ist eine selbstverstindliche For-
derung aller vitalen Vorgéinge; in welcher Weise das bei den ver-
schiedenen Lebensformen geschieht, ist dann schon die Frage der
spezifischen Energien, im engeren Sinne die Frage der be-
treffenden Entwicklungsstufe, auf der sich der Organismus befindet
und damit kommen wir bereits auf das Gebiet der tkonomischen
Determinierung, der Arbeitsteilung. Gerade die unbedingte Not-
wendigkeit der diskontinuierlichen Excretion bei den Protisten schien
bisher das unldsbare Ritsel und man war wohl oder iibel gezwungen
anzunehmen, daf alles nur im Interesse der Ausscheidung von Stoff-
wechselgiften geschehe. Man hat die natiirliche Okonomie bona fide
und aus Analogie auch hier als etwas UnumstdBliches hingenommen
und die physikalisch-chemischen Zusammenhénge der einzelnen Funk-
tionskomponenten in das grofBe Reservoir der vitalen Vorsehung und
Zweckmifigkeit geworfen und als gegeben betrachtet. Auf diese
Weise war natiirlich ein genaues und gewissenhaftes Beschreiben
der morphologischen Verhéltnisse ganz zwecklos, da es nicht dazu
beigetragen hat, das Wesen der Sache in ein geeignetes Licht zu
riicken. Wohl eben, weil der Kern des Problemes so offen daliegt,
ist er bisher tibersehen worden, denn schon das Vorhandensein
einer determinierten Wasseransammlung im Plasma
bietet die Beantwortung der Frage selbst. Nach den Gesetzen
der Osmose und Ultrafiltration ergibt sich daraus mit unbedingter
Konsequenz das diskontinuierliche Funktionieren der pul-
sierenden Vakuolen. Wir wollen die Hauptaufgabe derselben etwas
niher ins Auge fassen. Zum Zustandekommen einer in vitalem
Sinne zweckmafigen Excretion miissen wir vor allem dem Plasma
eine Elektivitdt zusprechen, die es ermoglicht, bestimmte
Stoffe an bestimmten Stellen anzuhdufen. Diese Elektivitit
laft sich am besten mit der Kolloidalstruktur des Plasmas
erkliren, da die auf diese Weise ineinandergeschachtelten osmotischen
Systeme auf hindurchwandernde Stoffe siebend und sondernd wirken.
Die Diffusion wird daher zu einem wichtigen Arbeits-
mittel der plasmatischen Funktion. Damit ist aber durch-
aus noch nicht gesagt, daB Hyaloplasma und Enchylem (um uns der
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gebriuchlichen Nomenklatur anzuschliefen) stets dieselbe Konstitution
aufweisen wiissen, es wird auch hier innerhalb gegebener Grenzen
ein Variieren nach den Gesetzen der funktionellen Anpassung statt-
finden. Diese Veréinderungen beziehen sich nun grobtenteils auf die
Diffusibilitit und die Fiahigkeit, gewisse Substanzen aufzuhalten,
andere hingegen durchzulassen. Wir fassen alle diese Anderungen
einer funktionellen Anpassung mit Hinblick auf die physikalisch-
chemische Struktur des Plasmas als vitale Elektivitat zu-
sammen und wir konnen dieselbe als ein Hauptkriterium aller
lebendigen Systeme auffassen. Die einzelnen Glieder der Entwick-
lungsreihe charakterisiert nun der verschiedene Grad der funktio-
nellen Arbeitsteilung. Die urspriingliche lebende Substanz miiften wir
uns demnach omnipotent vorstellen. Dies ist aber ein Nonsens,
da eben schon mit dem Entstehen derselben eine Anpassung an die
Umgebung stattfindet, die sich in Form einer physiologischen Diffe-
renzierung kundgibt. Schon die einfachste Amibe scheidet das
Generative streng vom Somatischen und selbst das Somatische zer-
fallt wieder in Assimilations- und Dissimilationsbezirke. Die ciliaten
Infusorien stehen nun in der Entwicklungsreihe der Protisten an
oberster Stelle, weisen somit schon eine ganz enorm differenzierte
Organisation auf. Daher wird es verstindlich, daB uns der Funk-
tionscharakter der Zellorgane in vieler Beziehung an den der hoheren
Metazoen gemahnt.

In folgendem soll nun die diskontinuierliche Excretion ver-
schiedener Protistenformen mit deren Nephridialapparat in Zusammen-
‘hang gebracht werden und das Wesen der pulsierenden Vakuolen auf
Grund spezifischer, funktioneller Anpassung entspringender Struktur,
vom physikalisch-chemischen Standpunkte aus behandelt werden.

Bevor wir jedoch niher auf diese Fragen eingehen, mogen aus
oben angefithrten Griinden die morphologischen Befunde verschie-
dener Forscher in natiirlicher Reihenfolge besprochen werden.

Schon MoBrus betrachtet die kontraktilen Vakuolen als unbe-
stindige temporare Bildungen, als Wasserblaschen im fliissigen Proto-
plasma, die von keinerlei membranartiger Hiille umgeben sind; diese
Ansicht konnte nur in einer Zeit aufkommen, die in physikalisch-
chemischer Beziehung noch sehr unbestimmte Vorstellungen besag.
Es wurden daher keinerlei prinzipielle Unterschiede zwischen den
Nahrungs- und kontraktilen Vakuolen angenommen, obwohl dazu im
Widerspruche stand, da ein wechselseitiges Zusammenfliefen beider
Bildungen nie beobachtet werden konnte. Die Lage der pulsierenden

Vakuolen im Corticalplasma wurde aus ihrer Unbeeinflufbarkeit
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durch Plasmastromungen geschlossen. Sie liegen daher peripher, stets
knapp unter der Pellicula. Die Berichte iiber die Vielzahl der
Vakuolen bei manchen Formen (bis zu 100 und dariiber) erscheinen
hochst unglaubwiirdig und beruhen wahrscheinlich auf einer Mysti-
fikation. Die Variabilitit der Vakuolenzahl ist bei manchen Ciliaten
sicher vorhanden, ich selbst beobachtete sie bei Paramaecium caudatum,
sie diirfte aber trotzdem zur Seltenheit gehdren; Opalinen, besonders
Anoplophrya zeigen mit wachsender GroBe Vermehrung der kontrak-
tilen Vakuolen.

Jedenfalls steht die Zahl, die Griofle und die Frequenz der
Vakuolen zur Intensitdt des intracellularen Stoffwechsels
in direkter Proportion. Daraus koénnen wir ersehen, wie lebhaft die
Umsetzungen gerade bei den Ciliaten erfolgen; zu dieser frequenten
Excretion trigt allerdings die zur Atmung notwendige groe Wasser-
menge bei, da die Liosungskonzentration des darin enthaltenen Sauer-
stoffes verhéltnismiBig gering ist.

Nun seien gleich die beiden Hauptarbeiten besprochen, die das
Wesentliche des Excretionsapparates von Paramaecium caudatum
Esrens. in den Kreis ihrer Betrachtungen ziehen und in deren Sinne
ich teilweise meine Untersuchungen fortsetzte.

Als erster versuchte Kmainsky?) auf Grund einer neuen histo-
logischen Methode den Nephridialapparat von Paramaecium auf seine
tektonischen Feinheiten nidher zu priifen. Die Neuartigkeit seiner
Untersuchungstechnik beruht in der Hauptsache in den Fixierungs-
methoden, die er an dem genannten Untersuchungsobjekt zur An-
wendung brachte. Zum Studium der Strukturverhiltnisse fixierte er
die Individuen in Brom - Bromwasser, dem er eine Behandlung mit
AgNOQ, folgen lief; um nun nicht die histologischen Feinheiten in-
folge unregelmifig ausfallender AgBr-Niederschlige im Plasma zu
vernichten, wurden die Versuchstiere vor der Fixierung 3—6 Stunden
bei 30° C im Thermostaten gehalten. Nach dieser Behandlung bildet
das AgBr im ganzen Zelleib einen duflerst fein dispersen Niederschlag,
in den kontraktilen Vakuolen findet hingegen fast keine Ausscheidung
statt. Die so behandelten Tiere wurden nun in feine Schnitte zerlegt.

Die Vorziige der genannten Methode liegen hauptsichlich in der
unverdnderten KErhaltung der verschiedenen Pulsations-
stadien; auch die Bruchfestigkeit erleichtert ein giinstiges Mikro-
tomieren.

Keamsky findet nun die Vakuolen im Diastolenstadium in pro-
ximaldistaler Richtung abgeplattet; die Pelliculareinsenkung bei der

) Arch. f. Protistenk. Bd. 21.
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Systole konnte durch die vorhandene Schrigstellung der Trichocysten
einwandfrei nachgewiesen werden. Auch die Papilla pulsatoria
ist auf seinen Schnitten gut sichtbar. Mit zunehmender Erweiterung
der Invaginatio pulsatoria wichst dieselbe in horizontaler und
vertikaler Richtung und wenn die pulsatorische Einsenkung beinahe
voriiber ist, bleibt die Papille erhalten. Sie bildet einen duBeren
Vorsprung, der sich iiber die allgemeine Pellicularoberfliche erhebt.

Die Papilla pulsatoria besteht in der Hauptmasse aus der Pelli-
cula, die an dieser Stelle unmittelbar die kontraktile Vakuole be-
deckt. Das Austreten des Diastoleninhaltes nach auBen kann nur
bei einem bestimmten Grade der Spannung der pulsatorischen Papille
erfolgen. Die kontraktile Vakuole von Paramaecium zihlt KHAINSKY
zum zweiten Typus der pulsierenden Vakuolen, nimlich zu den-
jenigen, die Zufithrungskanile besitzen; nach ihm laufen die-
selben dicht unter dem Corticalplasma in radidrer Richtung von der
eigentlichen Vakuole; ihre Zahl schwankt zwischen 8 und 10. Bei
starker Vergroferung zeigen diese Kanile vakuoldre Struktur; ebenso
ist wihrend der Diastole die Vakuolenblase von sehr zahlreichen
kleinen Nebenvakuolen umgeben. Eine besondere Struktur der um-
gebenden Plasmamassen konnte der genannte Verfasser nicht nach-
weisen.

Von ganz anderen Gesichtspunkten trat v. GELEI®) an die Frage
heran. Durch die Forschungsergebnisse des californischen Gelehrten
REeEs ®) angeregt, versuchte er zunidchst, durch rein theoretisch-ent-
wicklungsgeschichtliche Erwigungen beziiglich der Excretionsvor-
richtung bei den Protisten zu einem allgemein geltenden Resultate
zu gelangen. Sein Gedankengang war etwa folgender. Die bei allen
hoheren Protozoen im Dienste der Lebenserscheinungen stehenden
komplizierten Eiurichtungen erlaubten, zwischen Protozoen- und
Metazoenorganisation Vergleiche anzustellen. ,Wir konnten diese
sonst iberall geltende Parallele bloB beziiglich des Exkretions-
apparates nicht ziehen, obwohl dieses Organ schon bei den Amdben
in Form der kontraktilen Vakuole als allererste somatische Diffe-
renzierung des Protozoenkdrpers auftritt. Gerade wegen dieses frithen
Auftretens des genannten Organes wire es zu erwarten, daf im
Laufe der phylogenetischen Entfaltung eben dieses Gebilde die hochste
Differenzierung erreicht. Wir wuften dagegen bei den Ciliaten bis
jetzt nur soviel, daB an die kontraktile Vakuole sich hier Radial-
kanile anschlieBen. Die Bedeutung dieser Bildung ist aber immer

%) Biol. Zentralbl. Bd. 45 1925.
3) Univ. Californ. Publ. Zool. Bd. 20 (14).
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durch die Annahme der Autoren abgeschwicht worden, die ihnen
morphologisch-anatomisch Bedeutung absprach und sie blof als nicht
vorgebildete Organe, das heilt als temporire Bildungen gelten lieB.

v. GerEr gibt nun in seiner Arbeit einen vorldufigen Bericht
iber das Verfahren, das ihn praktisch zur Bestitigung des Theoreti-
schen und zugleich Neuen fiilhrte. Nach Osmiumfixierung kam
zuerst Alaun-Kaliumbichromat und nachher Ammon. molyb-
danat-Beize mit S.-Fuchsin-Toluidin und S.-Fuchsin-
Lichtgriin Doppelfirbung zur Anwendung. 2-u Schnitte fiihrten
ihn dann zu folgenden Resultaten: Das Excretionsorgan von Pura-
maecium besteht aus drei Hauptpartien, dem Nephridialporus
mit Ausfiihrkanal (Urethra) und Verschlufiklappe, der
Blase und den Radialkanédlchen, die ebenfalls drei Teile, den
terminalen und eigentlichen Nephridialkanal, die Ampulle (Bil-
dungsvakuole der Autoren), und den Einspritzkanal erkennen
lassen. Der Nephridialporus bzw. die zwei liegen zwischen den-
selben Lingsfeldern zwei oder drei parallellaufender Cuticulalinien
und jeder einzelne Porus ist von einem dicken cuticularen Ring be-
begrenzt. Uber die VerschluBklappe weif der Verfasser nur so viel
zu sagen, daB sie ein diinnes protoplasmatisches Gebilde ist; ob sie
zerreiBt oder aufklappt, konnte er nicht feststellen. Die Vakuole
selbst ist von einer feinen Membran umgeben, die selbst in ent-
leertem Zustande unter der Pellicula nachweisbar ist, das um-
gebende Plasma besitzt keine besondere Differenzierung. Die Haut
der Vakuole setzt sich in die der Radialkindle fort, wird hier etwas
dicker, um schlieflich in das sog. Nephridialplasma iiberzu-
gehen. Dieses durch seine fiarberischen und besonderen Struktur-
eigenschaften hervorragende Plasma umbhiillt den terminalen Teil der
exkretorischen, spitz ausgezogenen Kanile, so dal diese das Aus-
sehen von Lampenbiirsten erhalten. Das Nephridialplasma besitzt
ausgesprochen radidre Struktur, die ihm ein moosartiges Aussehen
verleiht. Der Verfasser vergleicht dieses Plasma mit den #hnlich
gearteten Teilen (Stidbchenepithel) der hoheren Tiere. Xbenso
charakterisiert er die Rolle der anderen Abschnitte. Die distale
Hauptpartie der Radialkanilchen entspricht den tubuli contorti
hoherer Metazoen; ihr Kanallumen ist nur wenig erweiterungsfihig,
woraus sich die Weiterleitung des Excretionswassers in die Ampulle
ergibt. Diese entspricht den Nierenkelchen, wo ebenfalls die Ex-
kretionsfliissigkeit gesammelt wird, um durch den Einspritzkanal
(Ureter) in die Blase befordert zu werden. Der Verfasser beriihrt
die Frage der Elektion von Vorblase und Einspritzkanal im Ver-
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gleich mit den HENLE- Schleifen hoherer Tiere. Die Sammelblase,
also die eigentliche Vakuole besitzt im Gegensatz zur Harnblase
eine nicht kontraktile Wandung.

In den physiologischen Betrachtungen kommt der Verfasser nicht
iiber die Frage der diskontinuierlichen Excretion hinaus, betont nur,
daB der osmotisch arbeitende Apparat im Interesse der vitalen Pro-
zesse pulsierend arbeitet.

Am Schluf seiner Arbeit 146t er sich zu etwas zu weitgehenden
Folgerungen hinreiflen, die hier jedoch, da sie nicht zur Sache ge-
horen, weggelassen werden sollen. Nur auf den schon beriihrten
Vergleich mit den exogen arbeitenden Nephridien hoherer Metazoen
sei nochmals hingewiesen, da der Excretionsapparat von Paramaecivm
tatsdchlich nicht mit den endogen (Flimmerepithel) arbeitenden
Protonephridien verglichen werden kann.

Wenden wir uns nun am SchluB der Frage und Problemstellung
vorliegender Arbeit zu. KEs ist keineswegs meine Absicht gewesen,
die Befunde der angefiihrten Forscher nachpriifen zu wollen, da ich
die folgenden Ergebnisse schon vor geraumer Zeit in Form von
Notizen niederlegte. Nichtsdestoweniger schlieBe ich mich gern den
scharfsinnigen und geistvollen Diagnosen der erwihnten Autoren an
und hoffe, nur im Suchen des rechten Weges temperierend und aus-
gleichend gewirkt zu haben.

Als Hauptfrage:

Warum erfolgt die Excretion durch die pulsieren-
den Vakuolen periodisch?

Als Anschluffrage:

Welche Eigenschaften besitzen die an der Excre-
tion beteiligten Membranen?

Als Nebenfragen:

Ist die Vakuolenmembran eine stindige oder tem-
pordre Bildung?

Wodurch wird der Excretionsporus in der Systolen-
periode verschlossen?

I. Anatomie.

Bevor wir uns dem Thema zuwenden, moge einiges iiber Material
gesagt sein. Als Reprédsentanten des ersten Vakuolentypus+?) wurde

4) Unter dem ersten Typus versteht man den ohne, unter dem zweiten den
mit Zufithrungskanilen.
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eine Form der Familie Peritromina, Gastrostyla ENGELM. gewihlt,
da sie durch ihr massenhaftes Auftreten in Heuaufgiissen gut zur
Untersuchung geeignet war. Ihre Kulturempfindlichkeit ist gering,
so daB selbst bei wochenlanger Ziichtung in derselben Infusion keine
Degenerationserscheinungen bemerkt werden konnten. Zu dieser
Eigenschaft kommt noch der Mangel einer ausgebildeten Cuticular-
und Corticalplamaschicht, groBe Resistenz gegen heterogene Fixierungs-
agentien und bei geeigneter Behandlung auch eine gewisse Bruch-
festigkeit, die beim Mikrotomieren wertvoll ist. Als Vertreter des
zweiten Vakuolentypus kam Paramaecium coudatum EHRENB., das
Kaninchen der Protozoophysiologie in Anwendung. Die zur Unter-
suchung zweckdienlichen Eigenschaften dieser grofen Form sind so
allgemein bekannt, daf es mir erspart bleibt, niher auf dieselben
einzugehen. Alle Versuchskulturen wurden, da es sich ja um keine
physiologischen Feststellungen handelte, in gewohnlichen Heunauf-
giissen gehalten, die eine fiir die Erndhrung der Ciliaten ent-
sprechend zusammengesetzte Bakterienflora entwickeln. Um eine
stindige gute Durchliiftung der Kulturen zu bewerkstelligen, wurden
diese in flachen Glasschalen gehalten. Die Entnahme erfolgte unter
Beriicksichtigung der negativen Geotaxis der Individuen; erschien zum
Mikrotomieren eine groSe Menge Tiere auf ein kleines Volumen
Flissigkeit erwiinscht, so wurden die geotaktisch angereicherten
Infusionen noch zentrifugiert.

Die Lebendbeobachtung erfolgte meist unter dem Deckglase,
um stirkere VergriBerungen verwenden zu konnen. Da die Tiere
infolge ihrer heftigen Bewegungen oft schwer zu untersuchen waren,
kam einerseits der Deckglasdruck, andererseits die leider sehr un-
berechenbare Thigmotaxis zuhilfe.

Zur Vitalfirbung der azidophilen Granula der Nahrungsvakuolen
bei Paramaecium wurde Neutralrot in den gebriduchlichen Ver-
diinnungen (1:10000, 1:100000) herangezogen; Methylenblan
im selben Verdiinnungsgrad eignete sich oft zur Darstellung allerlei
chromophorer Bestandteile im Ento- und Corticalplasma gut, doch
fand ich Gemische von gleichen Teilen Neutralrot, Neutral-
violett, Methylenblau und Toluidinblau in den angegebenen
Verdiinnungen empfehlenswerter, da die spezifiscnen Merkmale der
Plasmakorper durch die elektive Farbstoffspeicherung
besser hervortreten. Die Wandungen der pulsierenden Vakuolen
und die der Zufiihrungskanile bei Paramaecium konnten auf keine
Weise in vivo farberisch dargestellt werden, wohl aber gelang die
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submortale Tinktion gewisser Korperchen®) in den Wandungen und
der membranogenen Zone der pulsierenden Vakuolen.

Als Fixierungsagentien kam je nach der Bestimmung des
Priparates Brom, HgCl, oder KCy—K,Cr,0,-Gemische®) in An-
wendung.

Mikrotomiert wurden hauptsichlich solche Objekte, die mit Brom
oder HgCl, vorbehandelt worden waren. Die Individuen wurden in
simtlichen Fliissigkeiten zentrifugiert, iiber Xylol in Paraffin ein-
gebettet, um schlieBlich in 15—20 u starke Schnitte zerlegt zu
werden.

Die Schnittpraparate wurden fast aunsschlieBlich mit Methylen-
blau-Ammoniakgemischen ?) gefirbt, und zwar mit einem Gemische
der rot- und blaustichigen Variante ®). Die bei alkalischer Auf-
bewahrung von Methylenblaulosungen auftretende Polychromasie
ging teilweise in metachromatische Effekte iiber, die besonders
zur Férbung des Nephridial- und Membranplasmas geeignet
erschienen. Totalpriparate firbte ich, da bei diesen auf eine gewisse
Durchsichtigkeit der Pellicula geachtet werden muBte, mit Fuchsin-
Lichtgriingemischen, denen geringe Mengen Athylither zugesetzt
war, um die lipoiden und lipoidverwandten Zellderivate besser hervor-
zuheben.

Die von Kmainsky nach der Bromfixierung angewandte AgNO,-
Behandlung lief ich aus Griinden der histologischen Konservierung
fort. Die Individuen wurden nur sorgfiltiger in den verschiedenen
Alkoholstufen gewaschen, um eine moglichst gleichmifige Farbbar-
keit zu erhalten.

Vorerst wollen wir uns iiber die in histologischer Hinsicht grund-
legenden Unterschiede von Membranen unterrichten, die einerseits
Nahrungs- und Excretkorper, andererseits Wasseransamm-
lungen im flissigen und gelatinierten Protoplasma (Corticalplasma)
umhiillen.

Es ist eine Tatsache, daB dort, wo fliissiges Entoplasma mit
dem Wasser in Berithrung kommt, infolge der kolloidalen Beschaffen-
heit des ersteren, Oberflichenschichten gebildet werden, die
vom Charakter der chemischen Konstitution der verschiedenen
Phasen abhingen. Dies ist zwar schon lange bekannt, doch noch

5 Howwranp, R. B, Experiments on the contractile vacuole of Amoeba ver-
rucosa and Paramaecium caudatum. J. Exper. Zool. Bd. 40 H. 2 1924

) Forrner, H., Zeitschr. f. wiss. Mikrosk. Bd. 42 1925.

7) Ibid. Bd. 42 1925.

%) WawLsey, ibid. Bd. 43.
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nicht in seiner vollen Bedeutung fiir die Erscheinungen der Ernih-
rung, besonders die der Protisten, gewiirdigt worden. Die iiblichen
Vorstellungen von der Nahrungsaufnahme der Ciliaten laufen etwa
auf Folgendes hinaus. Die durch die Peristombewimperung zu-
sammengetriebenen Nahrungskorper werden mit Hilfe der undulie-
renden Membranellen im Cytopharynx gegen das am Ende desselben
befindliche ,nackte“ Entoplasma wie in einen Sack hineingestrudelt.
Beim Auftreffen auf dessen Oberflichenschicht buchtet es sich infolge
von Beriithrungsreizen aus, um schlieBlich die sich ansammeln-
den Partikelchen durch Abschniirung in das Entoplasma zu fithren.
Diesen Vorgang besser verfolgen zu konnen, verfiel schon Prowazek °)
daraunf, die Untersuchungstiere vital zu firben. Neutralrot war der
.geeignete Farbstoff. Bei diesen Forschungen konnten nun gewisse
Granulationen nachgewiesen werden, die nach NIERENsTEIN 1) fiir
das Wesen der Verdauung von Bedeutung sind und als acidophile
Granula bezeichnet wurden. In Taf 11, Fig. 1 ist das Ende des
Cytopharynx eines Paramaeciums mit Neutralrot gefirbt dargestellt.
Wir sehen das ganze umgebende Protoplasma mit feinsten roten
Piinktchen erfillt, die sich an der Oberfliche des Entoplasmasackes
zu erheblich groferen Granulis verdichten. Diese besitzen nun die
Fahigkeit der Farbstoffspeicherung und sind ihrem chemi-
schem Verhalten nach sauere Zellderivate. Auf Taf 11, Fig. 2,
3 und 4 sind nun verschiedene Stadien der Loslésung vom Cyto-
pharynx abgebildet. Wir sehen die auf der Vakuolenoberfliche sich
ansetzenden, winzigen roten Korperchen allméhlich zu groBen, intensiv
rotgefirbten Granulis zusammentreten; durch die stindige Zufuhr
dieser kleinen Kornchen wird der Granulabelag oft so dicht, wie es
auf Taf. 11, Fig. 4 zeigt. Diese Anreicherung kommt meiner Ansicht
nach folgendermaBen zustande. Die, durch Adsorptionskriafte
an der Grenzflidche von Schlundwasser und Entoplasma ent-
standene Haptogenmembran ibt auf die kleinen, iiberall im
Protoplasma vorhandenen Mikrosomen (in rein morphologischem Sinne)
eine Attraktionskraft aus, derzufolge sie sichin der Grenzmembran
anreichern. Die Zusammenballung zu groferen Aggregaten vollzieht
sich nun unter dem direkten FKinflusse der Oberflichenspannung.
Wie aus Textfig. 1 hervorgeht, werden die in der Membran liegenden
Koérnchen ihrer differenten Grofe zufolge gegencinander getrieben;
und zwar attrahieren die groBeren die kleineren Korner; je ndher

%) Beitrige zur Protoplasmaphysiologie. Biol. Zentralbl. Bd. 21 1901.
10) Beitrige zur Erndhrungsphysiologie der Protisten. Zeitschr. f. allgem.
Physiol. 1905.
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sich dieselben beieinander befinden, desto intensiver wirkt die An-
ziehung. Sobald sie sich direkt berithren, verschmelzen sie zu
den erwihnten Granulis. Nun beginnt auch der Vereinigungsproze8
mit der Membran selbst. Es ist dies der Moment, in welchem die
Fermentkorper in das Innere der schon angesiduerten Nahrungs-
vakuole dringen. Wenn wir nun die Beschaffenheit der Nahrungs-
vakuolenmembran zusammenfassend
charakterisieren, kommen wir zu
dem Ergebnisse, daff zwischen den
Fermentkorpern und der Grenz-
schicht Wasser-Entoplasma gewisse
Beziehungen bestehen miissen, die
bei Nichtvereinigung eine der-
artig vollkommene Durchdringung
beider Komponenten ermoglichen.
Auf Taf. 11, Fig. 5, 6 und 7 sind
mit Methylenblau-Ammoniak ge-
firbte Schnitte von Nahrungs-
vakuolen in aufeinanderfolgenden
Stadien dargestellt; zur besseren
Ubersicht ist die Abbildung etwas
schematisiert. Weiter unten wollen
wir dann die in Frage kommenden Grenzschichthypothesen in zell-
physikalischer Hinsicht ndher betrachten.

Nun haben wir die notigen Anhaltspunkte beziiglich der
Nahrungsvakuolenmembran beisammen, um mit denjenigen der Kon-
traktionsvakuolen Vergleiche anstellen zu konnen, die uns in den
Stand setzen, theoretisch die in Frage kommenden Oberflichen-
konstitutionen niher zu beleuchten.

Der erste Vakuolentypus sei der entwicklungsmechanischen
Momente wegen vorausgenommen. Als Vertreter desselben wurde,
wie schon bemerkt, Gastrostyle ExeErm. untersucht.

Auf Taf. 11, Fig. 8 sehen wir ein Habitusbild der Vakuole
dieser Form im Diastolenstadium. Die die Vakuole umschlieBende,
in dunkelblauvioletten Farbenttnen erscheinende Zone ist unschwer
als das Gerersche Nephridialplasma zu erkennen. Die Diastolen-
blase selbst ist hier Reservoir und Wasserzufithrungsmechanismus
gleichzeitig. Durch einen in der Pellicula deutlich sichtbaren
dunkelbegrenzten Ring, dem Excretionsporus erfolgt bei geniigender
Spannung der Verschlufmembran die Systole. Es ist nun interessant
festzustellen, wodurch der Verschluf des Porus stattfindet; bei sorg-

)

Textfig. 1.
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filtiger Lebendbeobachtung konnen wir wahrnehmen, wie bei
der Entleerung der Diastolenblase das umschliefende Nephridial-
plasma konzentrisch zusammenliuft. Die Bildung der Primér-
anlage der folgenden Vakuole findet in betrdchtlichem Ab-
stand von der Exkretionsstelle statt (der Abstand betrigt etwa
einen halben Diastolendurchmesser. Hierdurch wird es mehr als wahr-
scheinlich, daB die, die Vakuole direkt umschlieBende Membran eine
temporéire Bildung ist, die nach erfiillter Aufgabe den Excretions-
porus verschlieft. Da hierzu natiirlich nur ein verhiltnisméBig
Kleiner Teil benotigt wird, wird der UberschuB vom umgebenden
Plasma resorbiert.

Wir miissen uns also im Inneren der zusammengeschobenen
Nephridialplasmamasse ein membranogenes Zentrum denken, das
bei geniigend grofier Wasserspeicherung in demselben in Aktion
tritt. Theoretisch ist dies gar nicht so unvorstellbar, wie es auf
den ersten Augenschein hin aussieht. Wir miissen uns nur ver-
gegenwirtigen, was unter einer Wasseransammlung im Plasma zu
verstehen ist; physikalisch-chemisch genommen ist dieselbe nichts
anderes, als ein grob disperses Kolloidsystem, in dem das Disper-
soid, hier das Excretionswasser, in iberwiegender
Menge vorhanden ist. Durch dieses MiBverhiltnis von Dispersoid
und Dispersionsmittel wird die Oberflichenspannung so beeinfluft,
daB ein Ineinanderplatzen
der durch Lamellen der anderen
Phase getrennten Wasserriume
stattfindet und somit ein Hohl-
raum entsteht, an dessen Grenze
zum umgebenden Plasma sich
die Emulsionswaben in Form
eines Alveolarsaumes an-
lagern. Nun ist die Primir-
anlage zur Bildung einer, wie
wir spiter sehen werden, nur
teilweise impermeablen Grenz-
membran gegeben; denn eine
Wasservakuole kann nur dann
bestehen, wenn sie entweder vom Nephridialpiasma oder von
einer impermeablen Membran umschlossen wird.

Wie aus Textfig. 2 zu ersehen ist, sind die Verhiltnisse oft etwas
komplizierter, als beschrieben wurde. Prinzipiell besteht aber doch
keine Unterschiedlichkeit, da sich die Mehrzahl der wasserfiihrenden

Flg 2. Vergr. ca. 1200 X.
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Hohlriume zu einem einzigen vereint. Ubrigens ist das dargestellte
Bild durchaus nicht die Norm, meist ist nur eine Vakuole mit
blindsackartigen Ausbuchtungen vorhanden, wie Textfig. 3 in fiinf
aufeinanderfolgenden Stadien zeigt; e ist im Momente der Excretion,
wo der Porus in vivo oft gut sichtbar ist. Das physikalisch-chemi-
sche Zustandekommen dieser Erscheinung ist im IIL. Kapitel ein-
gehend behandelt. Nachdem wir an diesem primitiven Typus schon
alle histologisch wichtigen Merkmale des Excretionsapparates kennen
gelernt haben, gehen wir zu der physiologisch héher entwickelten
Form, dem Nephridialapparate von Paramaecium iber. Es ist iiber-
fliissig, eine reihenfolgerichtige Kontraktionsbeschreibung abzugeben,
da dies ohnehin schon in der Einleitung geschehen ist.

e
Textfig. 3. Vergr. ca. 800 X.

Mit den sog. Bildungsvakuolen werden wir uns zunéchst
zu beschiftigen haben, da sich hier der zur Bildung der Vakuole
wichtigste Vorgang abspielt. In morphologischer Hinsicht stellen
Zufithrungskanile etwa 10—30 u lange, spitz ausgezogene, im ent-
leerten Zustand unter dem Corticalplasma kaum sichtbare, spalten-
ghnliche Bildungen dar, deren Ausschnitt je nach dem Grade der
Dehnung, die sie erleiden, rund bis schlitzférmig sein kann. Auf
Taf. 11 Fig. 9 sehen wir auf beiden Seiten der Diastolenblase je
einen sehr schrig von der Schnittebene getroffenen Kanal. Die
nicht ganz regelmifige Beschaffenheit seiner Wandungen rithrt von
der Behandlung mit den verschiedenen Agenzien her und hat keine
besondere Bedeutung. Hingegen fillt uns die, bei den nach der
Methylenblau- Ammoniakmethode behandelten Schnitten, intensiv
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dunkelblauviolette Umsidumung des Kanallumens auf. Es
ist zweifellos das GeLer'sche Nephridialplasma, da die Diastolen-
blase diese Bildungen nicht erkenneun li8t. Es verlduft ohne allzu-
scharfe Grenzlinie ins umgebende Plasma und reicht, wie Taf. 11
Fig. 10 zeigt, nicht bis zum zentralen Teil der Nephridialkanile.
Wie eine mantelartige Hiille umgibt es den mittleren und ter-
minalen Teil derselben, erreicht keiue besondere Méchtigkeit und
steht mit dem Corticalplasma in

R keinem nachweisbaren Zusammen-
= hang; die Dehnbarkeit des mittleren

und terminalen Teiles ist gegeniiber

% dem zentralen, der Ampulle, gering,
“. doch findet beim Wasserdurchtritt

immerhin eine Dehnung auf das
4—6fache ihrer urspriinglichen Weite
— . statt, wohingegen die Ampulle oft
auf das 30 fache ihres, im entleerten
Zustand angenommenen Volumens
. anschwillt. Die von v. GeELer auf
_— " Guund seiner Firbemethoden (siehe
d Einleitung) festgestellte Radidr-

struktur des Nephridialplasmas

Q konnte mittels der Methylenblau-
: Ammoniakfirbung nicht nachge-

e wiesen werden; dies ist wahrschein-

‘ lich durch die, in diesem Falle von
4)’ der starken Alkalitit des Farbstoffes
¢ herrithrenden Quellung bedingt. Nun

betrachten wir den. Teil, den der

eben genannte Forscher als Einspritz-
"=© kanal oder Ureter bezeichnet. Histo-
g logisch fallt er in keiner Weise auf

Textfig. 4. und eine Membranverdickung ist

nicht mit unbedingter Sicherheit nachweisbar. Erst bei der Tatig-
keit erkennt man, daB es sich hier um besondere Verhiltnisse
handelt. Textfig. 4 zeigt uns die fortlaufenden Verdnderungen eines
solchen Zufiithrungskanales in schematischer Darstellung. a fiihrt
ihn uns knapp vor dem Maximum der Diastole vor Augen; er ist
vollig entleert. Kurze Zeit vor der Systole sehen wir ihn in &
terminal anschwellen. Nun setzt sich die peristaltische Welle
fort, bis das gesamte Excretionswasser in die Ampulle befordert ist.
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b ist auch das Stadium, in dem der zentrale Teil von der Dia-
stolenblase abreiffit. Wenn nun die Spannung in der Ampulle
einen gewissen Grad erreicht hat, wird die Hemmungszone durch-
brochen, wobei sie sich etwa auf ein Drittel des Vorblasenvolumens
ausdehnt; dieser Vorgang spielt sich mit so ungeheuerer Schnellig-
keit ab, daB er schr schwer zu beobachten ist; um ihn nun doch
der Untersuchung zuginglich zu machen, wurden Morphinlésungen
in groBer Verdiinnung zugesetzt (1:1000 und mehr). Nun lie§ sich
folgendes feststellen. Die in ungefirbtem Zustande nicht wahr-
nehmbare Tropfchenansammlung, die die bis zur Hochst-
spannung angeschwollene Ampulle (Textfig. 4 c—f) kallottenartig
umhiillt, dehnt sich im Momente der Durchbrechung der Hemmungs-
zone rasch aus, um die aus den Enden ausgetretene Wasserblase
als Membran zu umgeben. Bei der gegenseitigen Beriithrung der
von 7—10 Seiten vorschieBenden membranogenen Sdckchen
vereinigen sich dieselben
augenblicklich zu einer
einzigen Vakuole, der hier-
mit neugebildeten Diastole
(Fig.5). Nachdem der Inhalt
simtlicher Ampullen in die-
selbe entleert ist, reifit
sich die Hemmungszone von
derselben ab und der Vor-
gang beginnt von neuem.
Nur noch einige Worte iiber
die membranogenen
Granula. HowranD ®) konnte
feststellen, daf sich die
Wandungen der kontrak-
tilen Vakuole von Para- Textfig. 5.

mécien aus  Tropfchen

konstituieren, die durch Verfliissigung kleiner Granulae ent-
stehen. Diese Granulae scheinen nun an den Kalotten der Ampulle
besonders dicht aufzutreten, wodurch die Annahme einer membrano-
genen Zone gerechtfertigt erscheint. In Taf. 11 Fig. 11 ist die
submortale Farbung derselben mit Alizarinblau vorgenommen;
wir sehen deutlich die blaugriin schimmernde Anhdufung von kleinen,
tropfendhnlichen Koérperchen. Nun konnen wir zu den Membranen
der Nahrungsvakuolen eine Parallele ziehen. Wéhrend es sich bei
diesen um zwei ganz gesonderte Bildungen, nimlich den Alveolar-
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saum und die acidophile Granula handelt, die sich infolge von
Oberflichenkriften auf demselben anlagert, um dann durch die
Oberflichenspannung durch denselben hindurchzuwandern, konnen
wir im Falle der pulsierenden Vakuolenmembran eine gewisse Ein-
heitlichkeit der Bildung annehmen, die darin besteht, daf zwischen
den Tropfchen und Phasenlamellen der Grenzalveolarschichte
gewisse, charakteristische Verwandtschaftsheziehungen bestehen, die
ein Verschmelzen derselben gestatten. In Textfig. 6 ist der Ideal-

a Textfig. 6. b

schnitt durch die Wandung der pulsierenden Vakuole ¢ und die
Membran der Nahrungsvakuole b kurz nach deren Abschniirung vom
Cytopharynx gezogen. Wir konnen einerseits die Kompaktheit,
andererseits die Zweiphasigkeit des Aufbaues konstatieren.
Wenn wir nun nach der Beschaffenheit der membranenbildenden
Substanzen fragen, gelangen wir auf hypothetisches Gebiet. Die
ysLipoidhypothese“ Overron’s!!) betrachtet die Lecithine
und Cholesterine als hauptsichlich am Membranaufbau beteiligte
Substanzen, wihrend Rurranp, TrRauBE und KiLEBs (ebenda) eiweiB-
dhnliche Stoffe und Kohlehydrate annimmt. Fir die hier
betrachteten Grenzschichten mochte ich mich hier der ersten
(Overron’s) Annahme zuneigen, doch wage ich nicht apodiktisch
fiber deren Natur zu urteilen. Hier offnet sich eben noch ein ge-
waltiges Forschungsgebiet, das uns bei geeigneter Beleuchtung noch
viele tiefe und weite Blicke in den Kosmos der vitalen Vorginge er-
offnen wird.

Das weitere Schicksal der Diastole ist in wenigen Worten dar-
getan; sobald sie zu geniigender Grofie angewachsen ist, vereinigt
gich ihre Membran mit dem, den Excretionsporus verschlieBenden
Rudiment der vorangegangenen Diastolenmembran und bildet
auf diese Weise die Papilla pulsatoria (Taf. 11 Fig. 9 u. 10). In
Fig. 10 ist das Uberbleibsel der teilweise zusammengepreBten
Diastolenhaut deutlich zu sehen.

Nun moge noch eine kurze Ubersicht der hauptsichlichsten
Merkmale beider besprochenen Vakuolentypen gegeben sein, bevor
wir uns dem physiologischen Teil der Probleme zuwenden.

1) A. Mever, Physiologische und morphologische Analyse der Zelle. Jena 1922,
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Die Unterschiedlichkeit beider, prinzipiell gleichgearteten Ne-
phridien, besteht im Grade der speziellen Differenzierung und daher
Arbeitsteilung. Wéihrend beim ersten Typus die Vakuolenmembran
direkt vom Nephridialplasma umhiillt ist und somit permeabel
fir die Excretionsstoffe sein muf, sind beim zweiten Typus fiir
Sonderung und Speicherung des letzteren besondere, getrennt funk-
tionierende Vorrichtungen vorhanden. Aus diesem Grunde diirfen
die Membranen des ersten niemals mit denen des zweiten Typus
verwechselt werden, da es sich einerseits um elektive Ultra-
filtrationsschichten, andererseits um blofe Determinie-
rungsfldchen handelt.

Ich hoffe hiermit die charakteristischen Merkmale beziiglich
der Morphologie der Ciliatennephridien in hinldnglicher Weise her-
vorgehoben zu haben, um nun an eine Betrachtung der physiologi-
schen Seite des Problems mit Erfolg herantreten zu konnen.

II. Excretionsmechanik.

Nachdem wir uns die morphologischen und histologischen Eigen-
schaften des Excretionsapparates zu eigen gemacht haben, wollen
wir denselben nun von physikalisch-chemischen Gesichtspunkten aus
betrachten und vom Gestaltlichen zum Funktionellen eine Briicke
schlagen.

Die Aufgabe des vorliegenden Nephridialapparates besteht in
erster Linie in der Fortschaffung des durch Diffusion durch die
gesamte freie Pellicularoberfliche eingedrungenen Wassers, welches
den gelosten Atemsauerstoff in den Protoplast gelangen 148t. Nach
iibereinstimmender Angabe vieler Forscher diirfte derselbe schon in
und knapp unterhalb des Corticalplasmas veratmet werden. Auf
welche Weise dies geschieht, kénnen wir uns folgendermaBen vor-
stellen. Nach den Forschungen von Orro Warsuke!?) erfolgt die
Atmung durch die Wirkung zweier Komponenten: 1. der unspezi-
tischen Oberflachenkriafte, die ihr Zustandekommen gewissen
Plasmakolloiden zu verdanken haben, an deren Oberfliche der
0, dank der physikalisch-chemischen KEigenschaften dieser Korper
verdichtet wird, und 2. den spezifischen, aktiv (in chemischem
Sinne wirkenden Katalysatoren, deren O, iibertragenden Bestandteil
der genannte Gelehrte im Eisen fand, das in ungeheuer kleinen

12) Uber Eisen, den Sauerstoff iibertragenden Bestandteil des Atmungsfermentes.
Ber. d. deutsch. chem. Ges. Jahrg. 58 1925.

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. LVI. 21
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Quanten zur Wirksamkeit gelangt; niemals reagiert molekularer
Sauerstoff ohne Eisen im lebendigen Organismus.

Ist nun das Diffusionswasser auf diese Weise seines Sauerstoff-
gehaltes beraubt, wird ein notwendiger Teil an das Entoplasma
abgegeben, wihrend das Ubrige in und knapp unterhalb des Cortical-
plasmas infolge der hier vorhandenen Anlagerung hydrophiler
Kolloide festgehalten wird. Durch das stindig nachdiffundierende
Wasser steigt nun auch der Innendruck des Protoplasten fort-
wihrend. Um nun eine Excretion desselben zu ermoglichen, miissen
Vorrichtungen vorhanden sein, die es auf dem Wege der Ultra-
filtration von der Interfilarfliissigkeit der Zelle sondern. Um
Irrtiimer zu vermeiden, sei bemerkt, daf hier unter Interfilarfliissig-
keit wibrige Losungsphasen im Plasma, die Salze, Zucker, EiweiBe
und andere Stoffe enthalten, verstanden werden. Zum geringsten
Teil 1) hat die Vakuole das mit der Nahrung eingestrudelte Wasser
zu entleeren, das also nur auf dem Wege der Cyklose durch das
Entoplasma zu derselben gelangen kann. Diese Tatsache recht-
fertigt um so mehr die Annahme einer notwendigen Ultrafiltration,
da hier von keiner, durch die vielleicht reversiblen Kolloide des
Corticalplasmas bedingten Wasserscheidung gesprochen werden kann.
Wir miissen demnach die Elektivitat des vorliegenden Nephridial-
organes in diejenigen Partien verlegen, denen wir morphologisch,
histologisch und physiologisch die Aufgabe der Ultrafiltration
zuschreiben. Bevor wir auf die Frage der diskontinuierlichen
Exkretion eingehen, wollen wir die in Betracht kommenden Mem-
branen niher ins Auge fassen. Uber deren firberisches Verhalten
wurde bereits berichtet, so daf wir jetzt die physikalisch-chemischen
Eigenschaften im Anschluf an das Vorangegangene zu betrachten
haben.

Wie ich schon in einer meiner fritheren Arbeiten '4) erwihnt
habe, #ndern sich die Grenzmembranen der Vakuolen fliissigen In-
haltes bei Einwirkung heterotoner Losungen. In normalem Zu-
stande besitzen alle von den pulsierenden Vakuolen und deren Zu-
fiilhrungskanilen gebildeten Grenzmembranen die Fahigkeit, bei
bloBer gegenseitiger Berithrung ineinander iiberzugehen, zu ver-
schmelzen. Sobald jedoch die osmotischen Druckverhiltnisse in
irgendwelcher Beziehung geindert werden, geht diese, fiir den Ex-
cretionsmechanismus so aufierordentlich wichtige Eigenschaft verloren,

13) v. Gerel fand, daB ein Zehntel des durch die Vakuolen ausgeschiedenen
‘Wassers vom Peristom stammt.
14) Biol. Zentralbl. Bd. 45 1925.
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und das geordnete Zusammenstromen bzw. Verschmelzen der in der
membranogenen Zone gebildeten Nephridialsdckchen kann
nicht mehr stattfinden, daher erweckt ein derartig gestorter Apparat
den Eindruck aneinander voriibergleitender Tropfchen unreinen
Quecksilbers. Dieses Verhalten membranumschlossener Wasser-
ansammlungen im Protoplasma gestattet uns Riickschliisse beziiglich
der Permeabilititsfaktoren der Membranen zu ziehen und damit
kommen wir der Frage der Diskontinuitit der Excretionsvorginge
nicht nur ndher, sondern konnen die logischen Konsequenzen zu
ihrer vollstindigen Klirung ziehen.

Die alle freien Wasseransammlungen im Protoplasten
umschliefenden Membranen miissen notwendig die Eigenschaft
der volligen Impermeabilitdat fir Wasser und demnach
natiirlich auch fiir alle wédfrigen Losungen besitzen. Denn
sonst wiirden die auf irgendeine Weise zustande gekommenen
Wasserabsonderungen von den iibrigen loslichen Bestandteilen des
Protoplasmas sofort infolge von osmotischen Gesetzen verschwinden,
die besagen, daB die verdiinntere Losung durch eine semipermeable
Wand hindurch zur konzentrierteren Losung wandert. Aus dem
Vorhandensein einer Vakuole iiberhaupt geht also zwingend
deren Grenzmembranbeschaffenheit hervor; denn daf der
Vakuoleninhalt aus so konzentrierten Losungen, die ein derartiges
osmotisches Gefille nicht aufkommen liefen, bestiinde, ist unmoglich,
da das Protoplasma auf diese Weise in kiirzester Zeit aller wasser-
loslicher Stoffe beraubt sein wiirde. Aus diesen Griinden ist, da
der Protoplast stets das System der konzentrierteren Losung dar-
stellt, unter normalen Druckverhiltnissen nur eine allgemeine
Diffusionsrichtung moglich: nédmlich die von auBen nach innen!
Die Excretion kann also zum Schutze der vitalen Turgeszenz
nicht auf osmotischem Wege erfolgen.

Wenn das auf osmotischem Wege in den Zellkorper eingedrungene
Wasser kontinuierlich entleert werden wiirde, miifte in der
Pellicula eine Stelle vorhanden sein, deren Membran-
eigenschaften denen der iibrigen AuBenhillle entgegengesetzt
geartet ist. Dies ist natiirlich aus physikalisch-chemischen
Griinden nicht moglich, da die Diffusionsrichtung in den Protoplast
eben durch hohere Konzentration der Interfilarfliissigkeit (in an-
gefithrtem Sinne zu verstehen) bedingt ist.

Um nun doch eine Excretion zu erméglichen, wird das im Proto-
plast sich ansammelnde Wasser solange gestaut, bis es imstande

ist, den von aufien wirkenden Druck zu iiberwinden. Dann erfolgt
21%
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die Sprengung der Papilla pulsatoria. Um den Druck der gesamten
Plasmamasse ausniitzen zu konnen, umgibt sich die Vakuole mit
einer impermeablen Membran, auf deren freier Oberfliche dann
sich die rein mechanischen Druckkrifte auswirken.

Nun ist auch leicht zu verstehen, warum die pulsatorische
Papille von der vorangehenden Diastolenmembran gebildet
wird. Zum Verschlusse freier Offnungen im Zellkérper kommen
immer nur solche Membranen in Betracht, die fiir Wasser im-
permeabel sind oder doch keine grofiere Permeabilitdt
als die gesamte ibrige Pellicula besitzen, da es sonst bald zu einer
Sprengung der Zelle kommen wiirde.

Obwohl das Vorhandensein einer determinierten Wasser-
ansammlung im Plasma allein schon geniigt, die Impermeabilitit
der dieselbe umschlieBenden Membran
zu beweisen, seien noch einige Momente
angefithrt, die eine unbedingte Be-
statigung dieser Tatsachen bringen.

Wie sich experimentell feststellen
lie, verhielten sich die aus Individuen
ausfliefenden Vakuolen, welche in
hypertonischen Losungen zerdriickt
wurden (Textfig. 7), so, daB eine vollige
Undurchlissigkeit der sie umschliefen-
den Hautchen unbedingte Forderung
war. Ebenso fiarbte sich der Inhalt
der pulsierenden Vakuolen bei Be-
handlung mit verschiedenen mole-
kulardispersen Farbstoffen niemals,
da dieselben eben nicht durch deren
Wandungen hindurchgelangen
konnen.

Es eriibrigt sich nun noch. die fest-
gelegten Faktoren im allgemeinen und
speziellen auf die Funktion der pul-
sierenden Vakuolen mit und ohne Zutiihrungskanélen zu iibertragen.
Wie schon im ersten Kapitel dieser Arbeit gesagt wurde, kam als
Untersuchungsobjekt fir den ersten Typus der Ciliadennephridien
Gastrostyla Exeerm. in Anwendung. Da diese Form kein durch-
gehendes Cilienkleid besitzt, lassen sich die subpellicularen KEr-
scheinungen gut becbachten. In Textfig. 8 und 9 sind die ver-
schiedenen Pulsationsstadien dieser Vakuolen im Grund- und Aufrif

Textfig. 7. Vergr. ca. 300.
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gezeigt. Das Nephridialplasma umschlieft, da Zufithrungs-
kanile fehlen, die Vakuolenblase selbst, deren Membran,
wie schon beschrieben, der der Bildungsvakuolen bei Paramaecium
dhnlich ist, mit dem Unterschiede, daB die Elastizitidtsverhiltnisse

Textfig. 8. Textfig. 9.

anders geartet sind, da es sich hier nicht um ein Zuleitungsorgan,
sondern ein Reservoir handelt. Einige Zeit nach der Systole sehen
wir ein kleines unregelmifiges Gebilde auftreten, das in proximal-
distaler Richtung stark abgeplattet erscheint und das erste Stadium
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der Wasserdeterminierung (Textfig. 8a u. 9a) darstellt.
Durch den steigenden Innendruck des Protoplasten wichst es nun
langsam heran, indem sich der seitlich abzweigende, sehr flache
und unscharf begrenzte Hohlraum weiter ausdehnt, doch ferner vom
Nephridialplasma umhiillt bleibt, wihrend der Uberzug desselben
iilber die nun schon als Diastolenblase gut erkennbare zentrale
Ansammlung immer dimner wird. Wir haben also auch hier eine
Art von Zufiihrungskanilen vor uns, mit dem Unterschiede, daf eine
Trennung von dem eigentlichen Wasserreservoir durch besondere
Differenzierungen fehlt. Am Schlusse der Diastole hat sich die Vakuole
vollig abgekugelt und ist, wie Textfig. 8e zeigt, von Nephridial-
plasma umhiillt. Nun erfolgt eine Entleerung durch den vorgebil-
deten, wenn auch primitiven Porus, der in lebendem Zustande als
kleines dunkelbegrenztes Ringelchen sichtbar ist. Ist die Exkretion
voriiber, bleibt noch eine Zeit hindurch eine Invaginatio pulsatoria
erhalten, die manchmal auch gar nicht verschwindet. Die Pause
zwischen erfolgter Systole und Beginn der néichsten Diastole ist mit
der Prozefdauer selbst verglichen, verhiltnismaBig lang. Der Grund
hierfir wird uns weiter unten klar werden.

Die Vorgidnge beim zweiten Typus der pulsierenden Vakuolen,
also denjenigen, die Zufiihrungskanile besitzen, sind prinzipiell vom
ersten nicht verschieden. Hier haben wir es mit eben schon weiter
entwickelten, in der Arbeitsteilung vorgeschritteneren Apparaten zu
tun. Wir haben gesehen, daf schon wihrend dem Endstadium
der Diastole die terminalen Enden der Nephridialkanilchen an-
zuschwellen beginnen; dies ist durch den hohen Druck bedingt,
der durch den Verdringungsraum der noch nicht entleerten Diastole
so gesteigert wird, daf das Wasser auf dem Wege der Ultrafiltration
durch die vom Nephridial- oder ebensogut vom Filterplasma um-
gebenen Zufithrungskanile hindurchgepreft wird. Nun erfolgt mit
der Sprengung der pulsatorischen Papille die Systole. Der Druck
fallt etwas, so daf die wenig erweiterungsfihigen terminalen Enden
der Bildungsvakuolen infolge ihrer Wandungselastizitdt das
in ihnen enthaltene Wasser in den metaboleren Teil der Ampulle
dringen; das durch die Pellicula stindig nachdiffundierende Wasser
steigert nun wieder den Innendruck, so daB wieder bis zum Ver-
einigungsmomente der membranogenen Sickchen die Ultrafiltration,
d. h. die Volumzunahme der Ampulle fortgeht. Schlieflich ist der
Druck in derselben so gewaltig angewachsen, daf die Hemmungs-
zone durchbrochen wird und die membranogenen Plasmazellen
bzw. Papillen sackartig in das Entoplasma vorschiefen, mitein-
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ander verschmelzen, sich gegen die Invaginatio pulsatoria
dehnen, um sich dort mit dem Rudimente der vorangegangenen
Diastolenmembran zu vereinigen; da das in der eigentlichen
Vakuole angesammelte Wasser nicht wieder in die Bildungsvakuolen
zuriickgeprefit wird, dafiir sorgt die Hemmungszone, die, je héher
der Druck in der Diastolenblase ansteigt, desto fester schlieft, und
die ihrer funktionellen und wie schon erwihnt, ihrer histologischen
Beschaffenheit nach ein Riickschlagventil darstellt. Sobald die
Kommunikation zwischen Diastolenblase und den Radial-
kandlen unterbrochen ist, beginnen die terminalen Teile
derselben anzuschwellen und der Prozef beginnt von neuem. Nun
ist auch die lange Pause, die bei den Vakuolen vom ersten Typus
zwischen zwei Excretionsperioden liegt, leicht zu erkliren. Wiahrend
beim ersten Vakuolentypus die noch nicht entleerte Diastolenblase
durch ihr nicht unbetrichtliches Volumen den Druck im Zellinnern
so steigert, daB die zur Ultrafiltration bendtigte Energie vorhanden
ist, ist beim ersten Typus der Vakuolen durch die Entleerung der
Blase selbst ein starkes Abfallen des inneren Druckes der Zelle die
Folge, so daB erst durch das in den Protoplasten nachdiffundierende
‘Wasser die zur Bildung der Primiranlage bendtigte Spannung ent-
steht, was natiirlich einige Zeit in Anspruch nimmt. Wenn wir
alles, was physiologisch in den Bereich des Nephridialapparates der
Ciliaten fillt, znsammenfassen, ergibt sich folgendes Grundschema,
das uns bei allen Nephridien genannter Art, in verschieden weit-
gehender Differenzierung und Arbeitsteilung, je nach ihrem Platze
in der phylogenetischen Reihe, unverédnderlich entgegentritt.
,Das auf dem Diffusionswege in den Protoplast ge-
langende Wasser wird in den Corticalplasmaschichten
durch kolloidale Absorptionsvorginge des in ihm geldsten
Sauerstoffes beraubt, um dann teilweise zur Deckung des
vitalen Wasserbedarfes an das Entoplasma abgegeben
zu werden. Der groBere Teil muf nun zum Schutze der
vitalen Turgeszenz wieder aus dem Zellkorper fortgeschafft
werden. Die Sonderung des Wassers geschieht nun auf dop-
peltem Wege: 1. Durch Absorption und Abgabe von rever-
siblen hydrophilen Kolloiden, die durch chemische Vorgénge
die entsprechenden Uménderungen erfahren, 2. durch eine, den Innen-
druck als Energiequelle beniitzende Ultrafiltration. Auf
jede dieser Art findet eine Sonderung von Stoffwechsel-
endprodukten, iiberflissigem Wasser und den lebenswich-
tigen Substanzen der Interfilarmasse statt, man kann also beiden
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Wegen die Elektivitat zusprechen. Diese, auf diese Weise im
fibrigen Protoplasma determinierten Wasseransamm-
lungen konnen nun nicht auf osmotischem Wege aus dem
Zellkorper entfernt werden, da unter normalen Verhiltnissen nur
eine Diffusionsrichtung vorhanden ist, die aus dem um-
gebenden Medium in den Protoplasten verliuft. Deshalb wird der
AuBendruck rein mechanisch iitberwunden und da dies aus
schon bekannten Griinden der vitalen Turgeszenz nicht stindig
geschehen kann, und sonst der ungespeicherte Innendruck nicht zur
Uberwindung des AuBendruckes ausreicht, so findet an bestimmten
Orten eine Wasserakkumulation so lange statt, bis der gesamte,
auf deren impermeabler Umhiillung lastende Plasma-
druck die, mit einer impermeablen Lamelle iiberspannte Papille
sprengt, welche teilweise dem Rudiment der vorangegangenen
Diastolenmembran entspricht. Der Vakuoleninhalt wird nun
gleichsam von der gesamten Plasmamasse nach aufen ge-
dringt.

Dies ist das Prinzip, nach dem alle vakuolendhnlichen KExcre-
tionsvorrichtungen der Protozoen geartet sind und je nach dem
Platze auf der phylogenetischen Entwicklungsreihe werden wir von
den einfachsten somatischen Differenzierungen der Amdében bis
zum komplizierten Nephridialorgan der Ciliaten gelangen.

Zum Schlusse mogen noch einige Worte iiber den oxydativen
Stoffwechsel der vakuolenfreien Meeresbewohner gesagt
werden. Da hier das Atemwasser nicht in den Protoplast (oder
gegeniiber den vakuolenfithrenden, siiBwasserbewohnenden Formen
doch nur in verschwindend kleinem MaBe) gelangen kann, muf die
freie Oberfldche der Individuen, die sonst in tieferen Schichten
liegenden sauerstoffabsorbierenden kolloidalen Fermente
tragen, um sich so auf dem direkten Wege den ndtigen, im Wasser
geldst vorhandenen Sauerstoff zufiihren zu kénnen. Wie M. ZurLzER *°)
gezeigt hat, konnte durch geeignete langsame Uberfithrung vakuolen-
filhrender Amodbenformen in Meerwasser die pulsierende Vakuole
zum Verschwinden gebracht werden. Da die Individuen voll-
kommen lebensfihig blieben, muB angenommen werden, daf
der Sitz der Atmungsfermente nicht an bestimmte Orte
im Zellkorper gebunden ist, sondern je nach Bedarf in oder unter
die freie Zelloberfliche verlegt werden kann.

18) Der Einfluf des Meerwassers auf die pulsierende Vakuole. Arch. f. Ent-
wicklungsmech. Bd. 29 1910,
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‘Wir haben also gesehen, in welcher Weise die Nephridial-
apparate der Protisten funktionieren und daf eben auf Grund
der kolloidalen Emulsionsstruktur der lebenden Substanz
nicht im histologischen, sondern im rein physikalisch-chemi-
schen Sinne die Stoffwechselendprodukte und das iiber-
schiissige Wasser an bestimmten Stellen gesammelt, um dann als
Abfall aus der Zelle entfernt zu werden.

Zusammenfassung.

Die pulsierenden Vakuolen der Protisten arbeiten zum
Schutze der vitalen Turgeszenz periodisch. Dies geht
aus dem Vorhandensein einer Wasseransammlung im
Protoplasma fiberhaupt hervor, da eine solche nur bestehen kann,
wenn sie von einer fir Wasser und wisserige Losungen im-
permeablen Membran umgeben ist.

Da die Diffusionsrichtung infolge der Konzentrations-
verteilong in den Protoplasten fithrt, kann das Wasser
nicht auf osmotischem Wege ausgeschieden werden. Da
nun im Interesse der vitalen Turgeszenz der Zelleib nicht
stindig offen gehalten werden kann, wird das sich darin
ansammelnde Wasser solange gestaut, bis es imstande ist,
den Auflendruck rein mechanisch zu iberwinden.

Wie aus der Untersuchung am lebenden und gefdrbten
Objekt eindeutig hervorgeht, ist die Membran der pulsie-
renden Vakuolen eine temporire Bildung, die nach erfilllter
Aufgabe den Excretionsporus in der Systolenperiode ver-
schlieft. Alle am Excretionsvorgang beteiligten Grenz-
schichten haben die Fadhigkeit unter normalen Umstén-
den bei blofer Beriihrung miteinander zu verschmelzen.

Prag, 21. Juni 1926.

Tafelerklirung.

Flg 1—4 und Fig. 7 wurden aus zahlreichen Skizzen nach der Natur zusammen-
gestellt. Die iibrigen Zeichnungen gelangten mit Hilfe des ABBr'schen Zeichen-
apparates zur Ausfithrung,

Fig. 1. Sich abschniirende Nahrungsvakuole (Paramaecium caud.). B.L.=
Basallamelle, U.M. = undulierende Membran, Neutralrot. 1800)X.

Fig. 2. Vorgeschritteneres Stadium der Abschniirung. B.L. —Basallamelle,
U.M. = undulierende Membran, Neutralrot. 1800 <.
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Fig. 3. Vollkommene Loslésung vom Cytopharynx, Neutralrot. 1800 .

Fig. 4. Nahrungsvakuole kurz nach der Abschniirung von Cytopharynx mit
auffallend reichlichem Granulabelag, Neutralrot. 1800 <.

Fig. 5—17. Schnitte durch Nahrungsvakuolen in aufeinanderfolgenden Stadien.
A.Gr. = acidophile Granula, Methylenblau-Ammoniak. 2300 <.

Fig. 8. Gastrostyla ExeeLm. Diastole der pulsierenden Vakuole. NPl =
Nephridialplasma, E.p. = Excretionsporus, Methylenblau-Ammoniak. 1200 .

Fig. 9. Paramaecium caudat. Diastolenstadium der pulsierenden Vakuole,
Schnitt 2 u. N.Pl. = Nephridialplasma, Methylenblau-Ammoniak. 2000 <.

Fig. 10. Systolenstadium derselben Form, Schnitt 2 w. N.Pl. = Nephridial-
plasma, Methylenblau-Ammoniak (Invaginatio pulsatorial). 2000X.

Fig. 11. Membranogene Zone und Sickchen der Bildungsvakuolen bei Para-
maecium. Mbg.Gr. = membranogene Granula, submortale Farbung mit Alizarinblau.
2300 .
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