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Die einzig im Tunicaten-Korper zu beobachtende Erscheinung,

daC ein anatomisch wohl gesondertes Herz abwechselnd bald in

der einen, bald in der entgegengesetzten Richtung das Blut

durch den Korper treibt, ist oft beschrieben, aber weit seltener

und nur unvollstandig experimentell untersucht worden. Einer

eingehenden Experimentaluntersuchung ist aber der periodische

Wechsel der Kontraktionsrichtung des Tunicaten-Herzens des-

halb um so mehr wert, als bei der morphologisch wohlbegrtin-

deten Gleichwertigkeit des Tunicaten- und Vertebraten-Herzens

ein physiologischer Vergleich beider noch naher liegt als die

zum Teil gut gelungeneu Versuche anderer Autoren, das Herz

eines weiter abseits stehenden Wirbellosen mit dem der Wirbel-

tiere in Parallele zu setzen.

Th. W. Engelmann, der mich vor drei Jahren in das Studium

der Wirbeltier-Herzthatigkeit einfiihrte, hat mir fiir Fragen aus

dem Gebiete der Cirkulation nachhaltiges Interesse eingepflanzt;

ich wandte es im vergangenen Sommer den Bewegungen des

Salpen-Herzens zu, die seit ihrer zweimaligen Entdeckung durch

VAN Hasselt (17) und Eschscholtz (11) wohl jeden fesseln,

der diese glashellen Planktontiere lebend untersucht.

Einen mehrmonatlichen Aufenthalt am Mittelmeer ermog-

lichte mir die Bewilligung eines Urlaubes und die Zuwendung
eines Stipendiums aus der P. von RiTTER'schen Stiftung fur

phylogenetische Zoologie durch meinen hochverehrten Lehrer

E. Haeckel, dem ich hier meinen herzlichsten Dank wiederhole.
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I. Die spontanen Herzbewegungen bei unversehrtem

Kreislauf.

A. Die Herzthatigkeit bei lebenskraftigen Tieren.

Eine genaue Kenntnis des Herzschlages im normalen Tier

ist natiirlich unentbehrlich fur die Beurteilung der spater zu

schildernden experimentell hervorgerufenen Veranderungen. Die

Vernachlass^gung dieses Ausgangspunktes hat in der That, wie

sich zeigen wird, fruher wiederholt zu Irrtiimern gefiihrt. Die

Zahl der gleich gerichteten Pulsationen bis zur jedesmaligen

Umkehr der Stromesrichtung ist ein wertvoller, weil auCerst

empfindlicher Indikator, wenn es gilt, die Wirksamkeit irgend

eines Eingriffes auf die Herzthatigkeit zu priifen. Aber diese

Pulsationszahl variiert auch spontan oft betrachtlich. Um sie

in dem eben angedeuteten Sinne eindeutig verwerten zu konnen,

ist es daher erforderlich, die Art der Variation und ihre Ab-

hangigkeit von den iiuBeren Bedingungen und der individuellen

Disposition des Tieres auf moglichst breiter Basis festzustellen.

Das ist der Sinn der folgenden Tabellen. Ihre Zahl liel5

sich nicht noch weiter reduzieren, da die Untersuchung ver-

gleichend auf 3 verschiedene Arten ausgedehnt werden sollte

:

auf Salpa africana-maxima Forsk., Cydosalpa pinnata (Forsk.)

und Salpa democratica - mucronata Forsk. Die Tabellen ent-

halten gleichzeitig Material iiber die Frequenz der Herzschlage,

tiber die, was die Salpen betrifft, nur spiirliche und korrektur-

bediirftige Angaben vorliegen.

1. Die zusammengesetzte Herzperiode.

Zur Orientierung ist hier zunachst die Nomenklatur zu er-

lautern, die im folgenden angewandt wird.

In ihrem Lehrbuch der praktischen vergleichenden Anatomie

sprechen Vogt und Yung (38, S. 281 ff.) von einem vorderen

und einem hinteren Ende des Salpen-Herzens. Das ist an sich

durchaus berechtigt, erschwert aber einen Vergleich mit dem
Ascidien-Herzen, dessen beide Enden nach denselben Autoren

vorwarts gerichtet sind. Der rein topographischen Unterscheidung

zog ich daher eine allgemeingiltigere Benennung der Herzenden

nach den Hauptkanalen vor, in die sie sich fortsetzen. Das
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vordere Ende des Salpen-Herzens sei daher das hypobran-
c h i a 1 e , das hintere das v i s c e r a 1 e Herzende genannt.

Die Kontraktionen des Herzens in der Richtung auf die Ein-

geweide (vom venosen liypobranchialen — zura arteriellen vis-

ceralen Herzende) werden nach dem Vorschlage Krukenberg's

(21, S. 158) als ad -vis cerale, die entgegengesetzten (vom

jetzt venosen visceralen — zum arteriell-hypobranchialen Herz-

ende gerichteten) als a b - v i s c e r a 1 e Herzschlage bezeichnet.

Die aufeinander folgenden gleichgerichteten Schlage bilden eine

Pulsatipnsreihe. Die sehr variable Pause, die zwischen

einer ab- und einer advisceralen Reihe liegt, also den Wechsel

der Stromrichtung einleitet, sei die W e c h s e 1 p a u s e genannt.

Als zusammengesetzte Herzperiode, die uns zu-

nachst beschaftigen wird, bezeichnen wir den Ablauf einer ab-

visceralen und einer advisceralen Pulsationsreihe nebst der einer

jedeu folgenden Wechselpause.

Zur Untersuchung wurden die Tiere in ein cylinderformiges,

mit Seewasser gefiilltes Standglas gesetzt, den Mund nach oben

gekehrt, und halb in auf-, lialb in durchfallendem Lichte beob-

achtet. Das Herz, ein kurzer,

Herzraphe

Epicard

My card

Endocard

Pericard

weiter, bogenformig gekrumm-
ter, zarter Beutel, der seine

Konvexitat („Rucken") nach

rechts kehrt, liegt auf der rech-

ten Seite der Bauchflache des

Korpers. Bei Salpa africana-

maxima nimmt es den Raum
zwischen dem Vorderende des

Eingeweideknauels und dem
Hinterende der Hypobrauchial-

rinne ein. Bei Cyclosalpa pin-

nata dagegen, deren Darm zu

keinem Nucleus aufgeroUt ist,

liegt das Herz in dem Winkel, den der Kiemenbalken mit dem
gerade nach vorn ziehenden Darmkanal bildet, ventral und

rechts neben dem Hinterende der Hypobranchialrinne.

Die muskulose Herzwand schlagt sich dorsal direkt in das

epitheliale Pericard um, ohne daB sich die Umschlagsrander

selbst beruhrten (s. Fig. 1). Der so entstehende Langsspalt

des Herzens wird durch eine Herzraphe (Van Beneden und

JuLiN, 1, p. 82) verschlossen, die zum Epicard gehort.

Fig. 1. Schematischer Querschuitt

durch das Herz einer Salpe.
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Die Zeitmessungen wurden derart vorgenommen, daB ich

Anfang und Ende jeder Pulsationsreihe, deren einzelne Schlage

gezahlt wurden, wo es notig war, auch Anfang und Ende der

Weclisclpause laut angab, wahrend der Priiparator Cialona, dessen

Zuverliissigkeit in diesem Punkte zuvor erprobt wurde, den Stand

der Sekundenuhr im Augenblicke jeder lauten Zahlung notierte.

Dreierlei bestimmt den Charakter der zusammengesetzten

Herzperiode : 1) die absolute Zahl der Pulsationen und das Ver-

haltnis dieser Pulsationszahlen in den ab- und advisceralen

Reihen ; 2) die Frequenz der Pulsationen ; 3) die Dauer der

Wechselpause.

a) Die Zahl der einander folgenden gleich gerich-
teten Pulsationen oder die absolute Lange der

einzelnen Pulsationsreihen

ist auCerst veranderlich. Eine allgemeine oder auch nur inner-

halb der Art giltige Norm laCt sich nicht aufstellen, da die

Zahl schon an einem und demselben Individuum innerhalb

weiter Grenzen schwankt. Bei Beurteilung der Verschieden-

heiten, die gleichzeitig frisch eingefangene Tiere in Bezug auf

ihre Herzthatigkeit zeigen, muB der unkontrollierbare EinfluC

aller der unbekannten Umstande in Betracht gezogen werden,

die vor dem Fang auf das Tier eingewirkt haben. Dazu kommt
offenbar noch eine von auBeren Bedingungen unabhangige i n -

dividuelle Variabilitat der Pulsationsreihen-Lange. Denn

selbst an Tieren einer und derselben Kette, die durch ihren Zu-

sammenschluB noch relativ am meisten Garantie bieten, daC sie

sich auch vor dem Fang unter annahernd gleichen Bedingungen be-

funden haben, zeigen vergleichende Beobachtungen betrachtliche

Verschiedenheiten in der Reihenliinge. Um hier eine Normal-

zahl festzustellen, ware eine groBe Statistik erforderlich, die fiir

die verschiedenen Arten, Generationen, Altersstadien und fiir

die verschiedenen Individuen den EinfluB der Jahreszeit, der

Wassertemperatur, des Sauerstoffgehaltes im Wasser, des Er-

nahrungszustandes etc. einzeln und mit auderen Faktoren kom-

biniert feststellt.

Uns kommt es hier vor allera darauf an, die spontan ein-

tretenden Veranderungen der Pulsationsreihen-Lange an ge-

fangen gehaltenen Tieren kennen zu lernen, um sie mit Sicher-

heit von denjenigen Veranderungen unterscheiden zu konnen,

Bd. XXXV. N. F. XXVIII. 1,5
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die sich als Folgen bestimmter experimenteller Eingriffe ergeben,

Es lai^t sich leicht konstatieren, daI5 ein Aufenthalt in

nicht erneuertem, also sauerstoffarmem Wasser
sehr bald eine Verlangerung der einzelnen Pulsa-
tionsreihen zurFolgehat: s. Tab. 21—23.

Da an heiCen Tagen die kleinen im Zimmer stehenden

Aquarien sich allmahlich erwarmten und Temperatur-Unterschiede

von mehreren Graden vielleicht nicht ohne EinfluC auf den Herz-

schlag sind, wurde der eben genannte Satz nur auf diejenigen

Falle ba^ert, in denen die Temperatur des Wassers so gut wie

konstant blieb. Das trifft in vollkommener Weise in den Fallen

zu, in denen schon wahrend der kurzen Zeit der Beobachtung

selbst eine allmahliche Verlangerung sowohl der ab- als der

advisceralen Reihen eintritt:

Tab. 11).

Salpa africana-maxima (gener, catenaria), 7 V2 cm lang^

bei 21 '^ C.

Abv. W.-P.
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Tab. 2.

Cydosalpa pinnata (gen. cat.), 8,2 cm lang, bei 19" C.

Tab. 3.

Salpn democratica-mucronafa (gen. solitaria), 7 mm lang, bei

21 ° C. Die Wechselpause betrug kaum 1 Sek.

Tab. 2. Tab. 3.

Abv.
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abhangigkeit seines Resultates von eventuell gleichsinnig ge-

richteten spontanen oder durch Zufalligkeiten in der Versuchs-

anordnung hervorgerufenen Schwankungen der Herzthatigkeit zu

erweisen. Der Hauptmangel der IvRUKENBERG'schen Experimente

ist der, daB dieser Punkt vernachlassigt ist, und daC sich der

Autor gleichzeitig mit der Beobachtung einiger weniger Pul-

sationsreilien begniigte, die deshalb nicht beweisend, zum Teil

direkt irrefiihrend sind, weil auf die vorlaufig unerklarlichen,

spontanen Schwankungen der Reihenlange, die am Versuchstiere

leiclit auftreten, keine Riicksicht genommen ist. Die folgenden

warnenden Beispiele solcher unerklarter Schwankungen mogen
zugleich zeigen, daC der Herzschlag der Salpen keineswegs

immer die RegelmaBigkeit aufweist, die C. Vogt (37) beobachtet

und als charakteristisch fur die ganze Gruppe hingestellt hat:

Tab. 4.

Salpa democratica - mucronata (gen. sol.), 1 cm lang, bei

21 ° C. Die Wechselpause betrug hier und in der folgenden

Tabelle nur Bruchteile einer Sekunde.

T a b. 5.

Saljm africana-maxima (gen. cat.), 4 cm lang, bei 24" C.

Tab. 4. Tab. 5.

Abv.
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Im Gegensatz hierzu eine Vorstellung von der Regel-
maBigkeit der Reihenlangen zu geben, wie sie in jeder

der 3 untersuchten Arten anzutreffen ist, dienen die folgenden

Tabellen

:

Tab. 6.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 13,2 cm lang, 8 ^2 Stunden

nach dem Fange, 20,7 C.

At
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b) Das Langenverhaltnis der ab- und advisceralen
Pulsationsreihen

ergiebt sich aus einem Vergleich der beiderseitigen Schlagzahl-

summen, die am FuBe jeder Tabelle angegeben sind. Auch hier

gilt, was vorher von der absoluten Lange der Pulsationsreihen

gesagt wurde, daB es unmoglich ist, ein NormalmaC anzugeben.

Sowolil an einem und demselben Individuum unter verschiedenen

Bedingungen als an verschiedenen Individuen unter gleichen

Bedingungen variiert das Langenverhaltnis der ab- und ad-

visceralen Reihen. Krukenberg sagt: „Das Salpenherz leistet

in dieser Beziehung das Moglichste. Es laCt sich innerhalb ge-

wisser, aber weiter Grenzen kaum ein Fall ausfindig machen,

den man nicht beobachten konnte. Von 100 ununterbrochen

folgenden advisceralen Schlagen und Einem, diesen entsprechen-

den Riickschlage einerseits, und von 100 abvisceralen Pulsa-

tionen mit einem nachfolgenden Schlage nach entgegengesetzter

Richtung andererseits werden alle Uebergange zur Beobachtung

gelangen konnen" (S. 162/163).

Diese Angabe, mit der Krukenberg zu motivieren sucht,

daC es nicht der Miihe wert sei, derartigen Erscheinungen naher

zu treten , ist stark iibertrieben , und die Geringschatzung,

die der Autor dabei den normalen Verhaltnissen des Herz-

schlages gegentiber zeigt, ist hier am wenigsten angebracht.

Schon daC das Langenverhaltnis der ab- und advisceralen Pul-

sationsreihen, wie es sich nach gewissen Eingriffen in die Cirku-

lation darstellt, in die allgemeine Frage nach den Ursachen des

periodischen Stromrichtungswechsels direkt hineingezogen worden

ist, muR den, der diese Frage fordern will, auf das Studium

der entsprechenden Verhaltnisse am unversehrten Tiere fuhren.

Die GroBe der Variabilitat in der Lange der ab- und

advisceralen Pulsationsreihen bei gleich groBen und unter

gleichen Bedingungen gehaltenen Artgenossen illustrieren die

folgenden Tabellen:

Tab. 9.

Salpa democratica-mucronata (gen. sol.), 1 cm lang, 5 Stunden

nach dem Fang, bei 21° C. Die Wechselpause betrug kaum 1 Sek.

Tub. 10.

Salpa democratica-mucronata (gen. sol.) etc., wie in Tab. 9.
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Tab 9. Tab. 10.

Abv.
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Was den Wechsel dieser Verhaltnisse an einem und dem-

selben Individuum betrifft, so berichtet Krukenberg, daB nach

langerer Gefangenschaft nicht selten ein Zur ii cktre ten der
advisceralen Pulsationen den abvisceralen gegeniiber zu

beobachten sei. Als Erganzung diene der spater in anderem

Zusammenhang mitgeteilten Fall in Tab. 23 a und b, der umge-

kehrt eine Ueberhandnahme der urspriinglich minder-

zahligen advisceralen Pulse zeigt,

c)DieFrequenz der Pulsationen in den ab- und
advisceralen Reihen.

verhalt sich bei den Salpen nach Krukenberg folgendermaBen

:

„Jeder abviscerale Schlag bedarf am normalen Tiere ungleich

langere Zeit als ein Schlag nach entgegengesetzter Richtung.

Ich sehe als Regel das Verhaltnis an, wo 12 adviscerale Schlage

15—20 Sekunden und die darauf folgenden 3—6 abvisceralen

Schlage inkl. der zwischen beiden Schlagfolgen meist bestehen-

den Pause ungefahr die gleiche Zeit gebrauchen; zu 3 abvis-

ceralen Schlagen allein bedarf das Herz fiir gewohlich 6 oder

7 Sekunden" (S. 163). 1st diese Angabe richtig, dann ware da-

mit eine physiologische Ungleichheit der beiden Puls-erzeugenden

Herz-Enden erwiesen, die fiir die Lehre vom Zustandekoramen

eines koordinierten Wechsels der Blutstromrichtung in Betracht

zu Ziehen ware.

Unterschiede in der Frequenz der ab- und advisceralen Pulse

konnen bei der Kleinheit der hier in Betracht kommenden
Zeiten nur durch zahlreiche und genau ausgefiihrte Einzel-

messungen festgestellt werden, mit den oben genannten wenigen

und oberflachlich geschatzten Zahleu Krukenberg's ist nichts

gedient. Meine den KRUKENBERG'schen widersprechenden Resul-

tate ergeben sich aus einer tabellarischen Berechnung^) und Ver-

gleichung der Zeiten, deren immer 100 ab- und 100 adviscerale

Pulsationen bediirfen. Die Zeit der Wechselpausen wurde in

alien Fallen den Pulsationszeiten mit zugerechnet; das durfte

geschehen, da die beiden Wechselpausen jeder zusammengesetzten

1) Da Bruchteile von Sekunden in unserem Fall innerhalb der

Beobachtungsfehlergrenze lagen, wurde bei der Berechnung die erste

Decimale der Endsumme als 1 zugezahlt, wenn sie mehr als 5 be-

trug, nicht berticksichtigt, wenn sie kleiner war.
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Periode eiitweder gleich lang oder ihre Differenz im Verhaltnis

zu den Pulsationszeiten so gering ist, daR sie vernachlassigt

werden kann.

Das Ergebnis meiner Beobachtungen war, daB die Fre-
quenz der abvisceralen und der advisceralen
Pulsationen im allgemeinen die gleiche ist. Als

Belege seien aus der Statistik folgende typische Falle fiir jede

der drei untersuchten Arten mitgeteilt:

Tab. 13.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 13,5 cm lang, 7 Stunden

nach dem Fang, bei 20,2o C.

Abv.
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Tab. 16.

Cyclosalpa pinnata (gen. sol.), wahrend der Gefangenschaft

geboren, 3 cm lang, bei 21 ° C.
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sie (wie es Krukenberg offenbar geschah) zufallig allein erhalt.

In diesen Ausnahmefallen ist das Tempo bald der ab->

bald der advisee ralen Herzschlage ein schnelleres.
Tab. 22a (S. 237) zeigt ein Vorherrschen der advisceralen, die

folgenden Tabellen dagegen eine groEere Schnelligkeit der ab-

visceralen Pulse:

Tab. 18.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 11,5 cm lang, bei 20,5 "^ C.

Tab. 19.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 12 cm lang, bei 20,5*^ C.

Tab. 18. Tab. 19.

Abv.
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Diese Tabelle lehrt, dafi, wahrend 100 abviscerale Pulse nur
164 Sek. brauchen, die gleiche Zahl advisceraler Pulsationen 400
Sek. in Anspruch nimmt! Diese Verlangsamung des Herzschlages

kommt, wie in den meisten Fallen, so auch bier nicbt durcb einen

verlangsamten Ablauf der einzelnen, peristaltiscben Welle, sondern
durcb Verzogerungen in der Aufeinanderfolge der Wellen zustande.

Fiir Salpa democratica-mucronata entbalt die Tab. 3 (S. 227)
ein Beispiel von Ueberwiegen der abvisceralen Pulse: 100 ab-

viscerale P. brauchen bier 51 Sek., ebenso viel adviscerale dagegen
71 Sek.

d) Schwankungen der Frequenz des Herzschlags
am Individuum.

Die respiratorische Rolle des Salpen-Blutes ist experimentell

noch nicht erwiesen worden, „es ist farblos, erleidet an der

Luft keine Farbenveranderung und konnte sehr wohl nur von

nutritiver Bedeutung flir den Organismus der Salpen sein"

(21, S. 162).

In Uebereinstimmung hiermit steht, was Krukenberg an

Salpen beobachtet zu haben glaubt, die er in nicht erneuertera

Seewasser langere Zeit gehalten hatte; er sagt dariiber: „von

dem Gesichtspunktc aus, daB der fiir die Gewebeatmung er-

forderliche Sauerstoif durch das Blut den einzelnen Zellen des

Salpenkorpers zugeleitet wird, .... hatte man glauben sollen,

daB das Herz bei eintretender Atemnot rascher schlagen ....
wiirde ; derartiges wird aber nicht beobachtet. Ein Mechanismus

wie er am Respirationsapparate der Saugetiere nachgewiesen,

durch den die Respirationsmuskeln bei Kohlensaureanhaufung

und Sauerstoifmangel im Blut zu kraftiger Thatigkeit angeregt

werden, existiert am Salpenherzen nicht" (S. 162).

Leider muB ich auch in diesera Punkte wieder Krukenberg
entgegentreten : eine Verschlechterung des At em-
was sers, wie sie sich in einem engen GefaB sehr bald ein-

stellt, hat unverkennbar neben einer VergroBerung
der einzelne n Pulsationsreihen eine betr achtliche
Beschleunigung der Herzschlage zur Folge:

Tab. 21a.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 13,5 cm lang, bei 18,3 ^ C,

eine Stunde nach dem Fange.

Tab. 21b.

Dasselbe Tier wie in Tab. 21a, bei 18,4 "^ C, zwei Stunden

nach dem Fange.
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Tab. 21a. Tab. 21b.

Abv. W.-P

Zahl Zeit in Sek.

21
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Wahrend dieses Herz nach 2-stundiger Gefangenschaft des

Tieres zu je 100 ab- und advisceralen Pulsationen 254 und 212
Sek. notig hatte, bedarf es 5^/2 Stunden spater zur gleicben Arbeit

nur 171 und 165 Sek. Piir Cyclosalpa konnte das gleiche Ver-

halten nacbgewiesen werden.

Tab. 23a.

Cyclosdlpa pinnata (gen. sol.), 8,5 cm lang, bei 21 ^ C, eine
Stunde nach dem Fange.

Tab. 23b.

Da&selbe Tier wie in Tab. 23 a, bei 22 '^ C, si e ben Stunden

nach dem Fange.

Tab. 23 a. Tab. 23 b.

Abv.
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Perioden die Frcquenz des Herzschlages eine merklich groCere
als in den ersten Perioden ist.

Die nahere Priifung, ob Sauerstoffmangel oder Anhaufung

von Kohlensaure oder anderer Stoffwechselprodukte die ge-

steigerte Herzthatigkeit hcrvorruft, hoife ich spater in Angriff

nehmen zu konnen, zugleich mit einer Untersuchung des Tem-
peratur-Einflusses, iiber den bis jetzt nur sparliche Notizen vor-

liegen (Knoll, 20).

e) Die Frequenz des Herzschlages bei den ver-
schiedenen Arten.

Aus dem Vorstehenden ergiebt sich, daB man zur Fest-

stellung der normal en Schlagfrequenz des Herzens sich an

frisch eingefangene Tiere halten muB. Krukenberg versuchte

auf dem Meere selbst zu beobachten, aber im Boote laBt sich

nicht die erforderliche Genauigkeit der Zeitmessungen erzielen.

Besser ist es deshalb, die Tiere gleich nach dem Fange im

Laboratorium zu untersuchen, nachdem man sie dort noch einmal

vorsichtig in frisch mitgebrachtes Wasser umgeschopft hat.

Die folgenden Angaben sind Mittelwerte und bezieheu sich

auf annahernd oder vollkommen erwachsene Vertreter dreier

Arten, deren beide Generationen im Spatfrtihling und Sommer
im Hafen von Messina gefangen und bei einer Wassertemperatur

von ca. 20° C beobachtet wurden. Fiir die beiden groBeren

Arten, Salpa africana-maxima (Individuen von 10— 13 cm Lange)

und Cyclosalpa pinnata (Individuen von ca. 8 cm Lange) ergab

sich eine Frequenz von 26—30 Schlagen in der Minute. Das

Herz der viel kleineren Salpa democratica-niucronata dagegen

(in ca. 1 cm langen Exemplaren untersucht) fiihrte in der Minute

durchschnittlich 107 Pulsationen aus.

Die kurzen Angaben Knoll's (20) iiber die Frequenz des

Herzschlages bei einigen Salpen sind zwar als Basis seiner Ver-

suche iiber den EinfluB von Temperatur-Steigerungen brauchbar,

konnen aber nicht als Ausdruck der normalen Schlagzahl dienen,

da er zum Teil ganz unreife Tiere vor sich hatte und iiber

Alter und Versuchs-Bedingungen (mit Ausnahme der Temperatur)

keine Notizen gemacht wurden.

Zu beriicksichtigen ist immer, daB die Bedingungen, die

den empfindlichen Herzrhythmus der Salpe beeinflussen konnen,

in ihrer Wirkung auf das frei lebende Tier vor der Gefangen-
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schaft sich nicht iibersehen lassen. Auf die Nachwirkung solcher

unkontrollierbaren Verschiedenheiten der Existenzbedingungen

sind wohl die Abweichungen zuriickzufiihren, die unter gleichen

Beobachtungsverhaltnissen an gleichzeitig eingefangenen Tieren,

ceteris paribus, zu Tage traten.

f) Die Dauer der Wechselpause

betragt am ungeschwachten Herzen der Salpa democratica-

mucronata kaum 1 Sek., bei den groBeren Arten schwankt

sie zwischen 1 und 4, ausnahmsweise 5 Sek. (s. die Tabellen).

Die den abvisceralen Pulsationsreihen folgenden Wechselpausen

sind in der Regel denen gleich, die auf die advisceralen Reihen

folgen. Nur in einem Falle (Tab. 21a) war eine merkliche

einseitige Verlangerung der letzteren bemerkbar.

2. Die einfache Herzperiode oder Pulsation.

Wahrend bei Wirbeltieren der Ursprung der Herzkon-

traktionen sich oben in den muskulosen Venen verliert, beginnt

b^i den Tunicaten, denen kontraktile GefaBansatze fehlen, die

abviscerale sowohl als die adviscerale Welle in einem ganz be-

stimmten Bezirk des Herzens selbst (s. Taf. X, Fig. 1*),

auf der sogen. Ventralflaclie, unmittelbar neben der Uebergangs-

stelle des Herzens in die Venenwurzeln. Von da greift die An-

fangskontraktion nach der Dorsalseite iiber und pflanzt sich

dann in der Langsrichtung des Herzens weiter fort. Ueber den

a) Anfang der Pulsation

giebt schon die Blutbewegung in den groBeren Ge-
faBen in der Nachbarschaft des Herzens AufschluB. Der Weg,
den die groBen Blutkorperchen nehmen, laBt sich bei der Durch-

sichtigkeit des Korpers — solange der Strom eine gewisse Ge-

schwindigkeit nicht iibersteigt — mit bloCem Auge, auf dem
Nucleus mit der Lupe sicher verfolgen.

Die Bewegung des Blutes ist keine kontinuierliche, sie

schreitet stoBweise fort. Unmittelbar vor Beginn jeder Pulsation

steht der Blutstrora einen Moment still. Eine voriibergehende

Sistierung der Herzthatigkeit ist nicht der Grund dieses Still-

standes, denn noch ehe die peristaltische Welle das entgegen-



Untersuchungen iiber den Herzschlag der Salpen. 241

gesetzte Herzende erreicht hat, setzt schon die folgende Welle

ein. Durch die Kontraktion des venosen Herzendes im Beginn

der Pulsation wird vielmehr das entsprechende Ostium stark

verengt, der Blutstrom staut sich infolgedessen, ja haufig sieht

man ihn eine kurze Strecke weit vom Herzen wieder zuriick-

weiclien, dann ist die Kontraktion des Herzendes eine besonders

kraftige gewesen. Sobald aber die Erschlaffung folgt, wird das

Blut angesogen und beim Fortschreiten der peristaltischen Welle

mit groCer Schnelligkeit in das Herz befordert. Dieser Still-

stand Oder auch RiickfluB des Blutes am venosen Herzende im

Anfang der Systole ist ebensowohl bei S. africana-maxima als

bei Cyclosalpa^ bei ab- und bei advisceralen Pulsationen nach-

zuweisen.

Betrachtet man bei advisceralen Pulsationen das venose

(also hypobranchiale) Herzende von S. afric.-maxima {cat.) oder

von Cyclosalpa pinnata (cat.) unter der Lupe bei durchfallendem

Lichte, so sieht man im Beginn der peristaltischen Welle den

Anfangsteil der ventralen Herzwand weit hinauf in das Lumen
der Venenmiindung vorgestreckt werden, Nicht immer wahrend

der ganzen Pulsationsreihe und nicht bei alien Tieren ist diese

Erscheinung in gleicher Weise ausgepragt, bei abvisceralen

Pulsationen, also am visceralen Venenende des Herzens, wo auch

die Beobachtung ungiinstiger ist, tritt sie stets weniger deutlich

zu Tage. Dieser zipfelformig in die Blutbahn einspringende

Teil des kontrahierten venosen Herzendes sei kurz der Kon-
traktions-Zipfel genannt (s. Taf. X, Fig. 1 und 3 Jc0).

Dieser Zipfel kann, wie sich an dem durchsichtigeren Herzen

von Cyclosalpa gut beobachten laBt, wahrend der ganzen ad-

visceralen Pulsationsreihe ununterbrochen sichtbar sein. A us

seiner hochsten Lage in den Venenwurzeln schlagt er beim Fort-

schreiten der peristaltischen Welle, einen Bogen von ca. 100°

beschreibend, in das Herzlumen zuriick, um im Beginn der nachsten

Systole, dem Blutstrom entgegen, wieder in die Venenwurzeln

gehoben zu werden.

Man wiirde diesen Klappen-ahnlichen Wandabschnitt fiir

einen anatomisch praformierten Herzteil halten, wenn er nicht bei

den einen Individuen schon nach jedem Herzschlag, bei anderen

erst nach der Umkehr der Blutstromrichtung, regelmafiig voll-

kommen verschwande. In letzterem Falle biegt sich der Kon-

traktion szipfel, der mit der letzten advisceralen Welle aus dem
Anfangsteil der Venen in das Herzlumen umschlagt, im Beginn

Bd. XXXV. N. F. xxvm. ^6
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der Wechselpause in die Venenmiindung zurtick, verharrt in

dieser Stellung (s. Taf. X. Fig. 1, vgl, auch Fig. 3), bis die erste

abviscerale Welle vom entgegengesetzten Herzende sich nahert

und verstreicht dann spurlos. Bei Salpa afHe.-maxima {cat.)

findet nach dem letzten advisceralen Schlag eine ganz analoge

Kontraktion des bis dahin venosen Herzendes statt.

Diese Kontraktion und das eben genannte Umbiegen des

Kontraktionszipfels in die Venen ist der letzte vergebliche Ver-

such des Herzendes, noch einen Schlag zustande zu bringen.

Man sieht iiberhaupt oft (besonders bei Cyclosalpa pinnata)

am Ende der Pulsationsreihen die Herzschlage
erschwert werden: die Anfangskontraktion am auBersten

Herzende — im Verhaltnis zur mittleren Geschwindigkeit, mit

der die Welle liber das Herz geht, an sich schon in alien

Pulsationen trage — wird stark verlangsamt und ist schlieBlich

dem unsichtbaren Widerstande, der sich ihr entgegenstellt, nicht

mehr gewachsen (vergl. van Hasselt, 17, S. 79).

In den oben genannten Fallen, in denen der Kontraktions-

zipfel wahrend der ganzen advisceralen Reihen ununterbrochen

sichtbar ist, sind wir zu der Annahme gezwungen, dafi an diesem

venosen Herzende die Erschlaffung nur eine unvollstandige ist.

Der Gruud hierfiir kann in einer derartigen Verlangsamung des

Anfanges der peristaltischen Welle liegen, daB eine neue Kon-

traktion schon einsetzt, noch ehe die Erschlaffung beendet ist.

Der eingekriimmten Gestalt des weiten Herzschlauches ent-

sprechend hat

b) die fortschreitende peristaltische Welle

auf der konvexen Riickenseite des Herzens (s. S. 224) einen

langeren Weg als auf der eingezogenen Bauchseite zu durch-

laufen. Dazu kommt, daB dorsal das Herz von dem auch seiner-

seits fixierten Pericard festgehalten wird.

In halb durch-, halb auffallendem Lichte erscheint die Kon-

traktionswelle des Salpenherzens als eine weifiliche Figur,
die fiber das sonst durchsichtige oder doch nur schwach getriibte

Herz hingleitet (s, Taf. X, Fig. 2 und 4). Sie hat altere Autoren

zu Irrtiimern verleitet, so beschreibt sie van Hasselt (17, S. 80)

als eine spiralig fortschreitende Bewegung, Costa hielt sie sogar

fiir eine bewegliche Spiralklappe des Herzens.
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Wahrend die Kontraktionswelle auf der Bauchseite des

Herzens scharf einschneidet, zerteilt sie sich breit auf der Riicken-

seite. Die halbmondformige Figur, die je nach der Richtung, in

der man beobachtet, mehr oder weniger deutlich hervortritt, be-

zeichnet die Stelle, wo das Myocard in das Pericard sich um-
schlagt. Die zwischen diesem dorsalen Teile der Kontraktions-

zone und der ventralen Furche wie eine Scheidewand quer durch

die Herzhohle sich ausspannende trube Lamelle wird von den

tief eingeschniirten, eng aneinander gepreBten Teilen der Herz-

wand gebildet. Die Kontraktionsfigur auf der fixierten Dorsal-

seite des Herzens giebt einen besseren Anhaltspunkt zur Ver-

folgung des Kontraktionsverlaufs als die langsamer fortschreitende

tiefe Einschniirung in der unruhig auf- und niederwogenden

Bauchflache des Herzens.

Schon eine Beobachtung ohne weitere Hilfsmittel lehrt, daB

die Kontraktionswelle auch an frisch eingefangenen, lebens-

kraftigen Tieren nicht immer gleichmaBig fortschreitet.

Ungefahr in der Mitte des Herzens, bald auch mehr nach dem
arteriellen Herzende zu, verlangsamt sie sich merklich, zogert

einen Moment und lauft dann mit der alten Anfangsgeschwindig-

keit schnell ab.

Auch diese Erscheinung zeigt alle individuellen Abstufungen,

bald ist sie auf den ersten Blick zu sehen (so besonders bei

Tieren, die in langerer Gefangenschaft gehalten wurden), bald

ist sie nur schwach angedeutet. Bei mehreren Individuen fiel

auf, daB die peristaltische Welle im ersten Abschnitt ihrer Bahn
glatt, im zweiten Abschnitt dagegen holperig fortschritt.

Um das ruhende Herz von Cydosalpa pinnata lauft das

weite Pericard bei der Durchsichtigkeit seines Herzansatzes

scheinbar allseitig frei herum. Naht aber die Kontraktionswelle,

dann nahert sich ihm die Herzwand bis zum Verschwimmen der

beiderseitigen Konturen (s. Taf, X, Fig. 2 und 4). Das Pericard

von S. afric.-maxima stellt keinen so geraumigen Beutel dar,

wie das der vorher genannten Art, Herz- und Pericard-Kontur

sind auf der Dorsalseite auch des ruhenden Herzens oft nicht zu

unterscheiden.

Meist sieht man vor Ablauf der einen Welle am Arterien-

ende den Anfang einer neuen Welle am Venenende des Herzens.

Die Zahl der gleichzeitig iiber das Herz fort-

schreitenden Wellen ist abhangig von der Fortpflanzungs-

Geschwindigkeit der Wellen und von der Schnelligkeit, mit der
16-^
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sie sich folgen, also von der Frequenz der Pulsationen, die wir

friiher besprochen hatten. Bei den beiden groBeren Arten sah

ich stets nur 2 Wellen gleichzeitig iiber das Herz gehen, bei

der kleinen S. democratica-mucronata konnte C. Vogt (37, S. 32)

bis zu 7 sich hintereinander reihende Einschniirungen des

Herzens fortsclireiten sehen.

Die Dauer der Einzelpulsation oder die Geschwindig-

keit des Leitungsvermogens der Herzmuskelfasern fiir den Kon-

traktionsreiz versuchte ich, bei der Unmoglichkeit einer Selbst-

registrierung des Herzens auf der beruBten Trommel, mit Hilfe

einer Zahlung von Metronom-Schlagen wahrend der Beobachtung,

und Messung der durchlaufenen Strecke sicher zu bestimmen.

Allein bei der Kleinheit der Zeitraume, die um den Wert von

1 Sekunde schwanken, ist es mir nicht gelungen, Verschieden-

heiten der Geschwindigkeit, die sich dem bloEen Auge wohl zu

erkennen gaben, zahlenmaGig festzuhalten.

Wahrend am Venenende des Herzens eine einheitliche Pul-

sation stattfindet, derart, daC maximale Kontraktionen und voll-

standige oder unvollstandige Erschlaffungen regelmaCig mitein-

ander abwechseln, sind

c) am jeweiligen Arterienende des Herzens

haufig, zuweilen regelmaCig, gemischte Kontraktions-Erscheinun-

gen zu beobachten, die — wie sich zeigen wird — mit dem
Zustandekommen des Stromrichtungs - Wechsels im Tunicaten-

korper in Zusammenhang stehen.

Wir wollen das hypobranchiale Herzende eines Kettentieres

von Cyclosalpa pinnata nach Ablauf einer advisceralen Pulsations-

reihe ins Auge fassen. Es steht geoffnet still, den Kontraktions-

zipfel in die bisherige Venenmundung vorgestreckt, die Wechsel-

pause ist eingetreten. Jetzt nahert sich vom entgegengesetzten

Herzende her die erste abviscerale Welle, der Kontraktionszipfel

verschwindet, das Herzende tritt fiir einen Moment in voll-

kommene Diastole. Die jetzt folgenden Vorgange laufen aufierst

schnell ab und sind auf einen engen Raum zusammengedrangt,

erfordern deshalb gespannte Aufmerksamkeit des Beobachters.

Unmittelbar vor dem Eintreffen des maximal kontrahierten Teiles

der ersten abvisceralen Welle sieht man das hypobranchiale Herz-

ende aktiv sich kraftig zusammenziehen. Die dadurch

erzeugte Einschniirung der ventralen Herzwand verschwindet

entweder ebenso schnell, wie sie auftrat, zugleich mit der an-
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kommenden abvisceralen Kontraktionswelle, oder sie schreitet

der letzteren bald eine minimale, bald eine deutlich meBbare

Strecke weit entgegen. Diese kurz voriibergehende Kontraktion

des jeweilig arteriellen Herzendes um die Zeit des EintrefTens

der hier endenden peristaltischen Welle sei die antiperi-
staltische Zuckung genannt.

Genau analog dem Hypobranchial-Ende verhalt sich nach

Umkehr des Blutstroms das viscerale Ende des Herzens. Hier

tritt unmittelbar vor der Ankunft einer advisceralen Welle eine

kiemenwarts gerichtete aktive Kontraktion auf.

Die antiperistaltische Zuckung erscheint bei vielen Indivi-

duen dem ungeiibten Auge als ein bloBer Lichteffekt, den die

ablaufende peristaltische Welle hervorruft, oder auch als das

Ende dieser Welle selbst. Da es nicht ausgemacht ist, daC

andere Beobachter diesem Irrtum, in den ich selbst anfangs

verfiel, entgehen , sei noch folgendes hervorgehoben : Eine

optische Tauschung konnte dadurch hervorgerufen werden, daU

der dorsale Teil der Kontraktionswelle einen langeren Weg als

der ventrale zu durchlaufen hat; die ventrale Einschniirung der

Herzwand langt etwas friiher als der dorsale Teil der Kontraktions-

zone am Herzende an und konnte so eine Kontraktion des Herz-

endes vor Ankunft der peristaltischen Welle vortauschen. Diesen

naheliegenden Einwand machen Beobachtungen am langsamer
schlagenden Herzen hinfallig. Bei Betrachtung lediglich

der Bauchflache des Herzens sieht man haufig zwischen der

peristaltischen und der ihr entgegeneilenden antiperistaltischen

Einschniirung eine Zone ruhender Herzwand liegen.

Die antiperistaltische Zuckung variiert im einzelnen
sehr. Bei den einen Individuen tritt sie immer nur vor den

ersten Pulsationen einer Reihe auf, nach einigen Schlagen ist

dann statt der Zuckung nur noch ein momentanes Flimmern

der Muskelfasern zu sehen, das schlieClich ebenfalls verschwindet.

Bei anderen gleichzeitig eingefangenen Individuen ist dagegen

die antiperistaltische Zuckung wahrend der ganzen Pulsations-

reihe, bei anderen wieder in wechselnden Intervallen zu be-

obachten. Mehrfach trat regelmaBig wahrend der antiperistaltischen

Zuckung der oben genannte Kontraktionszipfel auf, der sonst

nur am jeweilig venosen Herzende gesehen wird; er sprang im

Moment jeder Zuckung betrachtlich in das Herzlumen vor und

verschwand dann vollkommen.

Lehrreich sind jene Falle, in denen eine peristaltische Welle
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sich verspatet. Daiin verstarkt sich die antiperistaltische Zuckung

zu einer kraftigen Welle, die bis zur Herzmitte fortsclireiten

kann, um liier mit der ihr entgegenkomnienden Welle zusammen-

zuprallen.

Unter Umstanden konuen antiperistaltische Erscheinungen

die sonst so scliarf durch die Wechselpause markierte Umkehr
der Kontraktionsrichtung des Herzens ganz verwischen. So

zeigte ein erwachsenes Solitartier von Cyclosalpa pinnata (nach

9-stiindiger Gefangenschaft) gegen Ende jeder Pulsationsreihe

ein la^gsam immer starker werdendes Hervor-
treten der antiperistaltischen Zuckung am jeweilig

arteriellen visceralen sowohl als hypobranchialen Herzende. Die

Zuckungen, die mit Unterbrechungen sclion wahrend der ganzen

Pulsationsreihe sichtbar waren, verstarken sich jetzt zu anfangs

kurzen antiperistaltischen Wellen, die allmahlich bis zur Herz-

mitte vordringen, um dort mit der noch immer thatigen Peristaltik

zusammenzutreffen. In dera MaCe nun, als die A n t i peristaltik

weiter tiber die Herzmitte hinaus fortschreitet, verkiirzen sich

die peristaltischen Wellen, und so gelangt schlieUlich die erstere

zur Alleinherrschaft; ohne daB eine Wechselpause eingetreten ware,,

ist das bisher venose Herzende allmahlich arteriell geworden.

Es schien mir wiinschenswert, die im Vorhergehenden nur

an Cyclosalpa festgestellten antiperistaltischen Er-
scheinungen fiir Salpa africana-maxima zu bestatigen.
Die Beobachtung ist hier weniger giinstig, da das Herz dieser Art

durch das Blut starker getriibt wird als das von Cyclosalpa. Durch

Drehen des Standglases, in dem die Tiere mit Glasstaben wie

in einem engen Kafig, ohne irgend einem Druck ausgesetzt zu

sein, in bestimmter Stellung gehalten werden, durch geeignete

Abblendung des Lichtes und Wahl einer ca. 6mal vergroBernden

Lupe mit geniigendem Abstand muIS man sich ein vollkommen

iibersichtliches Bild des hypobranchialen Herzendes verschaffen;

das viscerale liegt dem storenden Nucleus zu nahe an,

Stellt man in der angegebenen Weise wahrend einer ab-

visceralen Pulsationsreihe das arterielle Herzende eines er-

wachsenen Kettentieres von S. afric.-maxima ein, so erkennt

man auch hier bei Ankunft einer abvisceralen Welle die anti-

peristaltische Zuckung wieder. In der Mitte der Pulsationsreihe

erscheint die Zuckung als kurzes Flimmern der Muskelfasern,

das leicht mit dem Ende der ablaufenden peristaltischen Welle

verwechselt werden kann. Aber die Kontraktion des arteriellen
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Herzendes tritt auch auf, wenn die fiir gewohnlich hier a b laufende

Welle das Herzende iiberhaupt nicht erreicht, wenn sie — wie

das am Anfang jeder abvisccralen Pulsation geschah — unter

Bildung einer tiefen Falte in einiger Entfernung vom Herzende

erlahmte. Dann ist am arteriellen Herzende statt eines kurzen

Flimmerns eine deutliche Kontraktion wahrzunehmen, die kurze

Zeit anhalt, um dann gleichzeitig mit der stecken gebliebenen

abvisceralen Kontraktionswelle zu verschwinden. Gegen Ende
der Pulsationsreihe tritt die antiperistaltische Natur der sonst

schwachen Kontraktion des arteriellen Herzendes besonders klar

zu Tage. Das Flimraern der Muskelfasern verstarkt sich, greift

weiter nach der Herzmitte iiber; von den entgegenkommenden

Wellen erreicht dann nur noch jede zweite das Ende des Herzens,

die dazwischen liegende Welle wird von der antiperistaltischen

Zuckung geradezu zuriickgeworfen. Diese Erscheinung kiindigte

regelmaEig eine Umkehr des Blutstromes an.

Die Umkehr der Kontraktion srichtung (Taf. X,

Fig. 1 und 3) des Salpenherzens geschieht derart, daB die letzte

der abvisceralen Wellen, die nicht zuriickgeworfen wurde, statt

abzulaufen, im Moment der antiperistaltischen Zuckung als

Dauerkontraktion, in Gestalt einer Einschniirung der ven-

tralen Herzwand vor dem bis jetzt arteriellen Herzende Halt

macht (Fig. 3, vgl. Fig. 1). Die von diesem Herzende selbst

ausgehende antiperistaltische Kontraktion halt gieichfalls wahrend

der Wechselpause an {ap. d). Dieser Krampf wird erst am Ende

der Wechselpause dadurch gelost, daB die antiperistaltische

Dauerkontraktion sich plotzlich verstarkt und als erste Welle

der neuen (jetzt advisceralen) Pulsationsreihe iiber das Herz

geht, ohne daC vorher ein Verstreichen der abvisceralen Dauer-

falte (abv.w) festzustellen ist. Es ist nicht sicher zu entscheiden,

ob dieser Teil der Herzwand erst nach oder schon kurz vor dem
Passieren der ersten advisceralen Welle erschlafft.

Es wurde schon oben angedeutet, daC die antiperistaltische

Zuckung keineswegs an alien Individuen zu sehen ist. Auch
da, wo sie fehlt, halt am bisherigen arteriellen Herzende die

letzte ablaufende Welle der Pulsationsreihe als Dauerkontraktion

an, auch sie verschwindet erst mit dem Einsetzen der ersten

Welle der neuen Pulsationsreihe.

Wahrend zur Zeit der Wechselpause solche Dauerkontraktionen

auftreten, tritt wahrend der iibrigen Pulsationen, wenn die peri-

staltische Welle (und event, auch eine antiperistaltische Zuckung)
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abgelaufen ist, das Arterienende des Herzens stets in kurze aber

vollstandige Diastole ein.

Genau die analogen Vorgange wie am hypobranchialen Ende
wiederholen sich (das konnte fiir Cyclosalpa, die keinen Nucleus

besitzt, festgestellt werden) nacli der Umkehr des Blutstromes

am Visceralende des Herzens.

Fassen wir noch einraal kurz die Vorgange zusammen,

die wahrend einer zusammengesetzten Periodean
den beiden Herzenden von Salpa africana-maxima und
Cyclosalpa pinnata sich hintereinander abspielen :

Das Herz im ganzen
befindet sich im

Stadium

1) Nach Abgang der letzten Welle einer ab-

visceralen Pulsationsreihe : vergeblicher

Ansatz zu einer letzten gleich gerichteten

Pulsation am visceralen Herzende (Vor-

springen des Kontraktionszipfels in die bis-

herige Venenmiindung).

2) Kurze, vollstandige Diastole dieses Endes,

wahrend am entgegengesetzten hypobran-

chialen Herzende die erste Pulsation der

advisceralen Reihe einsetzt.

3) Eine antiperistaltische Zuckung am vis-

ceralen Herzende (kurz vor dem Ablaufen
der ersten advisceralen Pulsation).

4) Gleichzeitig mit dem Ende der antiperi-

staltischen Zuckung: Ablauf der ersten

advisceralen Welle.

5) Kurze, vollstandige Diastole etc. (Vorgange

wie bei 2— 4).

Ablauf zahlreicher advisceraler Wellen.

6) Ankunft der letzten advisceralen Welle:
Dauerkontraktion dieser und der anti-

peristaltischen Zuckungswelle.

7) Uebergang dieser Dauerkontraktion in die

erste Welle der abvisceralen Pulsations-

reihe.

Ablauf zahlreicher abvisceraler Wellen.

8) Entstehen der letzten abvisceralen Welle
mit stark verzogerter Anfangskontraktion.
Forts, wie bei 1 etc.

der Wechselpause.

der Peristaltik in der

Richtung auf die

Eingeweide.

der Wechselpause.

I
der Peristaltik in der

i. Richtung von den
Eingeweiden weg.

Der Austritt des Blutes in die Arterien ist gleich

wie sein Eintritt in die venosen Ostien kein gleichmaCiger : die
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Erschlaffung des arteriellen Herzendes nach Ablauf der peri-

staltischen Welle hat bei den meist stark verlangsamt sich

folgenden Anfangspulsationen jeder Reihe einen kurzen RiickfluB

des Blutes zum Herzen zur Folge. Nach Wiederherstellung der

schnelleren Pulsfolge aber iibt diese Erschlaffung keine oder

doch nur eine schwache Saugwirkung aus, well in den sich

erweiternden Herzabschnitt sogleich von hinten her das Blut

sich ergieBt , das die nachstfolgende peristaltische Welle vor

sich hertreibt. Immerhin verursacht die rhythmische Erschlaffung

des arteriellen Herzendes einen kurzen Stillstand des Blutstromes

nach jeder Austreibung. Das gilt fiir die ab- und fiir die ad-

visceralen Schlage.

Mit Ausnahme der gleich zu schildernden Falle folgt der

peristaltischen Welle, wie wir sehen, noch ehe sie abgelaufen

ist, eine neue;

d) Pausen,

"wahrend deren die gesamte Herzthatigkeit voriibergehend ruht,

treten innerhalb einer Pulsationsreihe bei Salpa africana-maxima

nur unmittelbar nach einer Wechselpau se auf: am Anfang

sowohl der ab- als der advisceralen Reihe fallt das Herz oft

ganz regelmafiig (besonders wenn die Tiere lange gefangen ge-

halten wurden) nach jeder Pulsation in vollkommenen Stillstand,

der bei den einen Individuen kurz voriibergeht, bei anderen um
ein Mehrfaches langer als die vorhergehende Wechselpause an-

halten kann.

Nach jeder der ersten 6—8 Pulsationen einer Reihe tritt dieser

Herzstillstand oft ohne weiteres zu Tage, aber er wird sichtlich

immer kiirzer, und allmahlich stellt sich die schnellere Schlag-

folge wieder her, die dann bis zum Eintritt der Wechselpause

eingehalten wird. Veranderungen des Rhythmus sind jedenfalls

ohne feinere zeitmessende Versuche bei Salpa africana-maxima

nicht nachweisbar.

Bei Cyclosalpa pinnafa, die ebenfalls haufig die beschriebenen

Pausen am Anfang einer Pulsationsreihe zeigt, ist auch vor
der Wechselpause der Rhythmus des Herzschlages ein

anderer als in der Mitte der Reihe. Die letzten Pulsationen

sind verlangsamt, und eine Pause sucht sich zwischen sie eiu-

zuschalten. Das letztere spricht sich darin aus, daB das Herz

noch vor Ablauf der Kontraktionswelle in den bereits wieder
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erschlafften Teilen jene Einschniirungen erhalt, die fiir das still-

stehende Herz charakteristisch sind (s, unteu). Treten diese Falten,

wenn auch nur fiir einen Moment auf (die nachste Welle beseitigt

sie wieder), so ist man siclier, daC eine Wechselpause unmittelbar

bevorsteht.

Zuweilen pausiert aber gegen Ende und noch innerhalb der

Reihe die Herzthatigkeit voriibergehend: die Wechselpause scheint

eingetreten zu sein, es folgen aber zunachst noch eine, oder auch

mehrere, durch Pausen getrennte Pulsationen in der alten Richtung,

und dann *erst setzt die Wechselpause ein.

Das stillstehende Herz der untersuchten Salpen zeigt

regelmaCig an seiner Ventralflache eine oder mehrere Ein-

kerbungen i), zwischen denen sich die Herzwand bauchig vorwolbt

(s. Taf. IX, Fig. 1, 2 und 7, und Taf. X, Fig. 1 und 3). Man
darf diese Ruhefalten nicht lediglich auf ein passives Einsinken

der elastischen Herzwand zuriickfiihren. Die Thatsache, daB ganz

die gleichen Falten sich inimer da ausbilden, wo infolge von

Storungen die Kontraktionswelle stehen bleibt, daB ferner bei

langerem Sistieren der Herzthatigkeit diese scheinbar fixen Kerben

langsam fortwandern konnen, diese Thatsachen sprechen wohl

daftir, daC die Herzfalten aktiven, mittelstarken, lokalen Dauer-

kontraktionen der Muskeln ihre Entstehung verdanken.

B. Absterbe-Erscheiniiiigen.

Wenn wir spater den Einflufi gewisser Gifte zu priifen haben,

die schnell zum Tode fiihren, ist die Kenntnis der unter gewohn-

lichen Verhaltnissen an gefangenen Tieren zu beobachtenden Ab-

sterbeerscheinungen des Herzens notwendig, um von diesen letzteren

die specifischen Giftwirkungen unterscheiden zu konnen.

Eine der haufigsten Absterbeerscheinungen des Herzens be-

steht darin, daC die Koordination derBewegungen aufge-

1) Aeltere Autoren (Eschkicht, 12, S. 322; Sars, 34, S. 66)
hielten diese Einkerbvingen fiir den Ausdruck einer echten Kamme-
rung des Salpenherzens. Trotzdem schon Huxley (18, S. 591) auf

diesen Irrtum hingewiesen hatte, spukt diese „Gliederung in hinter

einander liegende Abteilurigen" noch bis in die neueste Litteratur

hinein: Knoll (20, S. 10), Kkukenbeeg (21, S. 167), M. Edwards
(29, S. 93).
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hob en wird. Beispiel: Auf eine bestinimte Zahl normaler abvis-

ceraler Pulsationeii, die der vorherrscheuden Schlagzahl entsprecheud

das Ende der Reihe hatte bezeichnen sollen, folgten bei einer Cyclo-

salpa unerwartet noch 40 weitere Pulsationen, durch Pausen ge-

trennt, wiihrend deren das Herz die charakteristischen Ruhefalten

zeigte. Dann setzte plotzlich, ohue daC die Peristaltik ruhte, die

Autiperistaltik ein: von jedeni Herzende gingen dann Wellen aus,

die beide noeist in der Mitte des Herzeus aufeinander trafen und

dort erloschen. Von diesen Pulsationen bleiben schliefilich nur die

der einen Reihe erhalten, sie gelangen bald kaum bis zur Mitte

des Herzens und werden immer schwacher. Unter der Lupe sieht

man iiber die ventrale Herzwand langsame, unregelmilfiige Be-

wegungen schleichen, so schwach, dafi es unraoglich ist, anzugeben,

woher sie kommen und wo sie enden. Umgefahr V4 Stunde

nach dem Auftreten der ersten UnregelmiiCigkeit steht das Herz

dauernd still.

Bei anderen absterbenden Kettentieren von Cyclosalpa pinnata

sind an jedem Herzende gleichzeitig schwache Dauerkontraktionen

wahrzunehmen, deren jede sich nach einiger Zeit zu einer fort-

schreitenden Kontraktionswelle vertieft. Gehen die beiden Wellen

gleichzeitig ab, dann treffen sie uugefiihr in der Mitte des Herzens

zusammen, und wahrend die Ruhefalte, in der sie enden, die

Herzmitte in schwacher Kontraktion halt, treten schon an den

beiden Herzenden die verlangerten Anfangskontraktionen neuer

Wellen auf. Geht die eine Welle fruher als die andere ab, so

endet sie meist, bald verstreichend, in der Mitte des Herzens.

Die genannten Storungen der Koordination treten bei anderen

Individuen nur einseitig auf: nach einer ganz bestimmten

Anzahl kompleter abvisceraler Pulsationen greifen anfangs schwach,

spater immer starker werdend, antiperistaltische Wellen storend

in die Peristaltik ein. Wahrend so die a b viscerale Peristaltik all-

mahlig verdrangt wird, ohne daC eine Wechselpause eingetreten

ware, folgt eine typische Wechselpause auf das Ende der ad-
visceralen Reihe. Mit auffallender RegelmaCigkeit kann so das

sterbende Herz ungefahr eine Stunde lang schlagen, um dann nach

einigen Minuten absoluter Unordnung dauernd still zu stehen.

Ebenfalls eine einseitige Veranderung des Herzschlages ist

kurz vor dem Tode in Bezug auf die Lange der Pulsations-
re ih en zu vermerken, die Vernachlassigung solcher Falle hat,

wie sich zeigeu wird, zu Irrtumern bei der Deutung von Gift-

wirkungen gefiihrt:
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Mit einer abnorm verlangerten Pulsationsreihe endete das Herz

eines Solitartieres von Cyclosalpa pinnatn. Gleichzeitig ununter-

brochen ablaufende peristaltische und antiperistaltische Wellen

waren die ersten Vorboten des Todes. Bald erloschen die advisceralen

Wellen ganz, und nun folgten ohneUnterbrechung 2415
vollkommen regelmaCige abviscerale Wellen, 38—44
in der Minute. Eine starkere Hemmung, die am lebenskraftigen Tiere

nicht hervortrat, erlitt jede Welle in der Mitte ihres Weges. Mit den

letzten 150 Schlagen trat Ermiidung ein, es zeigten sich nach jedem

Schlage fifr einen Moment die bekannten Ruhefalten, die letzten

40 Pulse waren im Gegensatz zu alien vorhergehenden keine

maximalen Kontraktionen raehr. Vergeblich suchten von Zeit zu

Zeit wahrend der langen abvisceralen Reihe antiperistaltische

Wellen vom Hypobranchialende des Herzens her durchzubrechen.

Erst als die lange Reihe zu Ende ging, drangen adviscerale Wellen

bis zur Herzmitte vor, aber schon nach ca. 70 Schlagen erloschen

sie. Die letzten langsamen und schwachen Schlage waren wieder

kiemenwarts gerichtet, dann blieb das Herz stehen.

Ein zweiterFall, an einem im Mutterleib absterbenden 9 mm
langen Embryo von Cyclosalpa beobachtet, sei hier mitgeteilt, weil

er ~ ohne daB das Tier einem operativen Eingriff ausgesetzt ge-

wesen ware — das Resultat von Experimenten bestatigt, bei denen

ein solcber Eingriff mit seinen ersten direkten Reizwirkungen nicht

zu umgehen ist. Das Interessante dieses Falles ist, daC die vielen

100 Schlage, die sich unun terbrochen gleich ge-

richtet (abvisceral) folgen, eine unverkennbare Perio-
dicitat aufweisen, einen Wechsel von langsamer und von

schneller sich folgenden Pulsen. Wir kommen auf diese Erschein-

ungen in der allgemeinen Frage iiber das Zustandekommen des

Stromrichtungs-Wechsels im Tunicatenkorper eingehend zuriick.

Nach Stillstand des Herzens dauern dieAtembewegungen
des Tieres noch eine Zeitlang fort^). Der Anteil der Korper-

muskulatur an der Cirkulation war da deutlich zu erkennen. Mit

jeder Kontraktion wurde das Blut in den benachbarten Gefafien

energisch fortgetrieben, bei der Erschlaffung der Muskeln flofi es

grolitenteils auf demselben Wege zuruck. Bis in die Nahe des

1) Knoll (20, S. 13) fand, dafi bei Tod infolge Temperatur-
steigerung umgekehrt das Herz die Thatigkeit der Muskelreifen

iiberdauerte.
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Herzens war in den groBen GefiiCen ein den Muskelbewegungeu ent-

sprechendes schwaches Steigen und Sinken des Blutes zu bemerken.

Wir mussen jetzt zu gewissen

C. Griftwirkungen,

die Krukenberg beschriebeu hat, Stellung nehmen. Denn einmal

sind die Resultate dieser Versuche mit der spater zu erorternden

Frage iiber den Anteil nervoser Centralorgane am Herzschlag der

Salpen in Zusammenhang gebracht worden, andererseits sollen hier

einige jener Falle vorliegen, in denen die Anzahl der gleichge-

richteten Schlage in sicherer Weise vergroCert oder verkleinert

werden kann. Um so bemerkenswerter sind diese Angaben, als

die Vergiftungen mit Helleborein und Nicotiu nur
die advisceralen Pulsations reihen, also nur das
hypobranchiale Herzende beeinflussen sollen. Die

hier zu Tage tretende physiologische Ungleichheit der beiden

Herzenden resp. der hier lokalisierten normalen Reizherde ware

natiirlich in der Frage nach dem Zustandekommen des perio-

dischen Richtungswechsels der Herzkontraktionen nicht gleich-

giltig. Endlich hat auch Lahille die Nicotinwirkung auf das

Salpenherz in der Frage nach den Ursachen des periodischen

Stromrichtungswechsels verwertet.

Was den ersten Punkt, den Anteil vonNervenelementen
an der Herzthatigkeit betrifift, so kommt Krukenberg (21,

S. 175) zu folgendem Endergebnis : „Die Folgen der Helleborein-

und Nicotinvergiftung . . . scheinen mir darauf hinzuweisen, dafi

die Umkehr der Pulsationen auf reflektorischem Wege erfolgt und

durch Ganglien vermittelt wird." Den Beweis fur diese Auffassung

bleibt Krukenberg schuldig; es konnte sich nach dem gegen-

wartigen Stand unserer Kenntnisse auch nur um einen entfernten

Analogie-Beweis handeln, der sich auf ahnliche liickenhafte Beob-

achtungen aus anderen Tiergruppen sttitzt. Die reflektorischen

Ganglien, die Krukenberg anniramt, sind, wie er ausdrucklich

betont (S. 166) im Salpenherzen selbst gelegen. Und doch sagt

er S. 169 iiber diesen Punkt: „So sehr ich mich bemuhte, auf

toxikologischem Wege Ganglien im Salpenherzen . . . nachzu-

weisen, so blieben doch alle meine Versuche erfolglos." Der

Autor schwankt also in seinen Schluiifolgerungen uusicher hin und

her, und leider muB hinzugefiigt werden, dafi auch die thatsach-

liche Grundlage, auf der er fuCt, haltlos ist.
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Krukenbeeg hat „Stoffe aufgefunden, durch welche die Zahl

der Pulsschlage nach ein und derselben RichtuDg einerseits ver-

mehrt und andererseits verkleinert werden kann. Ersteres gelingt

durch Helleborein, letzteres durch Nicotin." Das

a) Nicotin

soil die Zahl der advisceralen Pulse vermindern.
Ueber den Herzschlag der Tiere v o r der Vergiftung, der

bei der Tinerkannteu Veranderlichkeit der Pulsationsreihen zur

Beurteilung der Giftwirkuug iiotwendig ist, iiber die Kou-

zentration des Giftes und uber die Dauer seiner Einwirkung fehlt

jegliche Angabe. Dieser Mangel machte eine Nachuntersuchung

notwendig.

Aus einer frisch bereiteten wasserigen Nicotinlosung von

1 Proz. wurde je nach der erwiinschten Konzentration eine ver-

schieden abgestufte Mischung mit Seewasser hergestellt und dieses

Wasser vorsichtig dem Glase mit bekanntem Kubikinhalt zugefiillt,

in dem die Tiere vorher beobachtet worden waren. Das zu-

gegossene Gift wurde schon durch die euergischen Atembewegungen

des Tieres in wenigen Sekunden gleichmaCig verteilt. In dem

ersten Falle wurde auf; diese Weise das Tier in eine Giftlosung

von 1:10000 versetzt.

Tab. 24.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 10 cm lang, bei 25 " C
(Nicotinwirkung I).

Abv.
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Abv.
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Tab. 25.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 11 cm lang, bei 24° C
(Nicotinwirkung II).

Abv.
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Tab. 26.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 10 cm lang, bei 25" C
(Nicotinwirkung III).

Abv.
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Fortsetzung der Tab. 26.

Abv.

Zahl

10

t) 9

9

10

10

10

*6

6

5

6

5

6

4

4

5

4

3

3

2

3

4

3

2

4

3

2

2_

1

2

1

7

6

5

Zeit

in Sek.
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15

15

15

15

19

23

10

10

10

13
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7

3

16

5

12

12

12

12

13

13

13
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9

8

9

7

6

7

7

6

5

4

6

5

4

5

4

5

4

4

4

4
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in Sek.

4

4

13

6
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23
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17

}

17

12

16

10

10

1

1

II

10

10

9

Abv.

Zahl

4

4

2

2

2

2

2

2

2

2

1

2

2

1

2

1

2

1

2

2

2

7

2

3

1

2

2

2

2

2

1

1

1

3

Zeit

a Sek.

Adv.

Zahl
Zeit

Q Sek.

10



Untersuchungen liber den Herzschlag der Salpen. 259

Dem Nicotin entgegengesetzt wirkt nach Krukenberg das

b) Helleborein.

Dieses Gift soil die advisceralen Pulsationsreihen v e r -

m e h r e n.

Die Angaben Krukenberg's uber die Helleboreinwirkung sind

zwar in einigen Punkten; genauer als die uber den EinfluB des

Nicotics, aber weder fiir die Existenz reflektorischer, die Umkehr
der Pulsationen beherrschender Ganglien, noch fiir eine einseitige

Wirkung des Giftes auf das hypobranchiale Herzende beweisend.

Denn nur im Anfangsstadium der Vergiftung ist gleichzeitig

das Verhalten der abvisceralen Pulsationsreihe , also des vis-

ceralen Herzendes mit beriicksichtigt worden, iind aus den zwei

Zahlen, die dieses Verhalten charakterisieren
,

geht jedenfalls

so viel hervor, daB auch die abvisceralen Reihen verlangert

werden. Aus den spateren Stadien der Vergiftung jedoch, in

denen die einseitige Verlangerung der Pulsationsreihen am prag-

nantesten hervortreten soil, wird immer nur die Pulszahl einer

beliebig herausgegritfenen advisceralen Reihe mitgeteilt, die

zur Kontrolle unentbehrlichen a b visceralen Pulse sind nicht

gezahlt worden. Um sich aber ein Bild von der Giftwirkung

machen zu konnen, sind zusammenhangende Beobachtungen

notwendig.

Die folgende Tabelle illustriert die Wirkung des Helleboreins,

in der Konzentration 1 : 1000, in Seewasser gelost (Krukenberg

wandte eine Konzentration von 1—2 pro mille an).

Tab. 27.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 9^2 cm lang, bei 26,5*^0

(Helleboreinwirkung I).

Abv.
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Abv.
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Von einer schnell voriibergehenden Verkiirzung der Pulsations-

reihen abgesehen, die als mechanische Reizwirkung des Zutrichterns

der Giftlosuiig aufzufassen ist, ist unter dem EinfluC des Giftes

zunachst eine unregelraaCige Verlangerung beider
Pulsationsreihen zu konstatieren (wie in Krukenberg's

Versucli), dann ein starkes Ab sin ken der Reitienlangen, besonders

der abvisceralen Pulse. Gleichzeitig tritt von jetzt ab hier und

da Peristaltik und Antiperistaltik gleichzeitig auf, auch langere

Pausen schalten sich ein. Nach dem letzten in der Tabelle

notierten abvisceralen Herzschlage folgen sich, immer schwacher

werdend, zuweilen durch Pausen getrennt, mehrere hundert
adviscerale Schlage, wahrend deren das viscerale Herzende

unthatig bleibt. Bald horen dann diese Herzschlage ganz auf,

nur die Korpermuskeln, obwohl sehr geschwiicht, bleiben noch eine

Zeitlang thatig, dann tritt auch hier der Tod ein.

Vergleichen wir diese Befunde niit denen Krukenberg's, so

zeigt sich, daC die rein zahlenniaCigen Angaben in beiden Be-

obachtungen im allgemeinen iibereinstimmen, daB Krukenberg aber

dadurch zu einem irrtumlichen SchluC gefiihrt wurde, daC er nur

mit willkurHch gewahlten Daten arbeitete: auch er beobachtete

zunachst eine Verlangerung beider Pulsationsreihen. Die dann

von verschiedenen Individuen notierten groCen Zahlen der ad-

visceralen Pulse (240, iiber 400, iiber 1200), die auch in unserer

Beobachtung sich wiederfinden und die er irrtumlich als specifische

Helleboreinwirkung auffaCte, sind Absterbe-Erscheinungen des

Herzens, die in ganz gleicher Form auch an unvergifteten Tieren

zu beobachten sind, wenn sie nach langerer Gefangenschaft in

ungewechseltem Wasser zu Grunde gehen. Vergl. die S. 252 be-

schriebenen Absterbe-Erscheinungen.

DaC eine solche einseitige Verlangerung der einen Pulsations-

reihe, wie sie die letztgenannten Zahlen Krukenberg's belegen

sollen, keine specifische Helleboreinwirkung ist, geht ferner direkt

aus folgendem Falle hervor, der im Ubrigen analog dem zuerst

mitgeteilten verlief:

Tab. 28 s. S. 262.

Es steigt zunachst und fallt dann wieder die Pulszahl wenig-

stens in den advisceralen Reihen. Der Herztod, im einzelnen hier

nicht zahlenmaBig notiert, erfolgte aber ohne jenes einseitige
Ueberwiegen der advisceralen Pulsfolgen, gleich-

maBig an beiden Herzenden erloschen nach und nach die Kon-

traktionen. —
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Tab. 28.

Salpa africana-maxima (gen. cat.), 14 cm lang, bei 26 ^ C
(Helleboreinwirkung II).

Abv.
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Auf die Augaben Laiiille's konimen wir spater zuriick.

Die Frage nach der Beteiligung vou Ganglienzellen am Herz-

schlag wird durch die Nicotin- und Helleboreinvergiftungen in

keiner Weise erhellt. Eine Nachpriifuiig der iibrigen von Kruken-
BERG erprobten Giftwirkungen (Curare, Kampher, Atropin, Vera-

trin, Chinin, Strychnin und Muscariu) hatte wenig Interesse, da

sie keine entscheidenden Resultate ergeben haben und mit solchen

Ungenauigkeiten behaftet sind, daC die Untersuchung ganz von

neueni hiltte anfangen miissen. Und das ware fur die Fragen, die

uns hier speciell interessieren, nicht lohnend gewesen, da unsere

liickenhaften toxikologischen Erfahrungen auf dem Gebiete der

Wirbellosen noch nicht zu solchen SchluBfolgerungen berechtigen,

wie sie Krukenberg unbestimmt vorschwebten.

II. Die spontanen Herzreize,

A. Autotopie der spontanen Herzreize i).

Empfangt das Salpenherz seine Kontraktionsreize von auCen

Oder enthalt es die Reizquelle, welcher Art sie auch sein mag,

ausschlieClich in sich selbst?

1) Im folgenden wird zur Frage der Automatie des Salpen-

herzens Stellung genommen. Das Wort „Automatie" wird oft in

zweifach-verschiedenem Sinne gebraucht. Man macht damit in den
einen Fallen eine Aussage lediglich iiber den r t der Reizerzeugung

:

das Salpenherz ist automatisch thatig, wenn es die motorische

Reizquelle, mag sie diffus oder centralisiert sein, in sich selbst

enthalt. In anderen Fallen wird als automatisch in erster Linie

die Art und Weise der Reizerzeugung charakterisiert: automa-
tisch in diesem Sinne ist die Reizerzeugung im Atemcentrum des
Saugetierhirns, weil dieses Centrum im eigenen Stoffwechsel schon
den Reiz zu seiner specifischen Funktion enthalt. Reflektorisch-

werden im Gegensatz dazu diejenigen Centren genannt, die erst

durch Erregung anderer, mit ihnen verbundener Nervenelemente
in Gang gesetzt werden (Reflexcentren des Hustens, Niesens etc.).

Ein warnendes Beispiel von Unklarheit, hervorgerufen durch
Vermengung dieser beiden nicht-identischen Automatiebegriffe sind

die Angaben Krukenberg's iiber das Salpenherz : Nachdem er

S. 155 die Streitfrage aufgeworfen hatte, ob die aiternierenden

Herzbewegungen der Tunicaten „automatisch oder reflektorisch"

erfolgen, entscheidet er sich S. 161 dahin, daC das Herz der Salpen
„automatisch" thatig ist, d. h. dafi es „auch fiir den Wechsel der
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Das erstere ist mehrfacli behauptet und experimentell zu

stiitzen versucht worden, das letztere hat zuerst Todaro (35,

S. 40) vermutet. Experimentell hat Krukenberg (21) die Frage in

Angriff genommen, aber nicht beweisend, denn seine „Isolierungs"-

Versuche stehen auf schwachen Fufien.

1. Isolierung.

Krukenberg loste den Eingeweideknauel aus der Salpe heraus

und sah-dann, wie das „fast rein isolierte" Herz sowohl ad- als

abviscerale Pulsationen ausfiihrte. Eine Isolierung des Herzens

ohne BluterguC ist, wie die Erfahrung lehrt, nur nach Unter-

bindung der beiden Herzenden moglich. Ein BluterguC aus dera

Herzen hat, wie Krukenberg behauptet, sofortigen, dauernden

Stillstand der Herzthatigkeit zur Folge; die Thatsache, daB in

seinem Experiment das Herz ohne SchutzmaBregeln gegen Ver-

blutung ruhig weiter schlug, und die reservierte Ausdrucksweise

des Autors lassen es unklar, ob denn das Herz wirklich isoliert

war Oder ob es mit dem ubrigen Korper, speciell dem Lakunen-

system noch irgendwie in Zusammenhang stand.

Das Salpenherz laCt sich zwar, ohne es zu verletzen, aus

dem Korper vollig herausschneiden, aber nur bis zu einem gewissen

Grade isolieren, wenn man die natiirlichen Bedingungen seiner

Thatigkeit einigermaCen erhalten will. Herzwand und Pericard

gehoren anatomisch so eng zusammen (s. S. 224), daB eine Trennung

beider, selbst wenn sie sich reinlich ausfuhren liefie, einen starken

Eingriif bedeuten wiirde, Herz und Pericard sind ferner aus der

schliipfrigen, zahen Gallerte, in der sie eingebettet sind, ohne

Zerrung der zarten Telle nicht zu entfernen. Solche Gallerte

bildet (mit einer ihr anhaftenden Epithellamelle) an der Um-
schlagstelle des Herzens in das Pericard den AbschluB der Herz-

Richtung seiner Kontraktionen . . . die motorischen Centren in sich

selbst" tragt. S. 175^dagegen weist er ausdrticklich darauf bin,

dafi seiner Auffassung nach „die Umkehr der Pulsationen auf

reflektorischem Wege erfolgt".

Um solche verwirrende Scheinwiderspriiche zu vermeiden, ist

es zweckmaGig, den mehrdeutigen Begriff der Automatie zu spalten

und einerseits von autonomer im Gegensatz zu reflektoiischer

Reizerzeugung, andererseits von autotoper im Gegensatz etwa

zu allotoper Reizerzeugung zu sprechen.
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hohle nach auCen ; hier isolieren woUen, hieBe, das Herz dorsal

aufschlitzen.

Scbiieidet man das Herz an beiden Enden unmittelbar am
Ursprung der groBen GefiiCe scbarf ab und lost es mit der um-

gebenden Gallertmasse aus dem Korper heraus, sodaC das isolierte

Stuck einen Wiirfel von knapp 1 cm Seite darstellt, dann fangt
das Herz bald wieder regelmiiBig zu schlagen an,

wenn die erste Reizwirkung vorubergegangen ist. Ein schmales,

haarscharfes Messer, wie es bei Augenoperationen gebraucht wird,

eine extra spitze Augenscheere und eine Mausezahnpincette, um
das Tier, ohne es zu driicken, fassen zu konneu, sind die ge-

eignetsten Instrumente, denn eine Dehnung oder Quetschung kann

den Versuch vereiteln.

Das isolierte Herz| kollabiert nicht gleich vollstandig, es

bilden sich nur Dauerfalten in der ventralen Herzwand aus, die

hier wohl als lokales passives Einsinken der Herzwand aufzufassen

sind ; sie werden von den schwachen Kontraktionswellen bin und

her bewegt. Bei manchen Herzen sieht man statt einer Kon-

traktionswelle nur eine matte Bewegung liber das Herz gleiten.

Immerhin folgen sich abwechselnd, zuweilen mit groCer Regel-

maBigkeit ab- und adviscerale Pulsationsreihen (s. Tab. 29).

Wechselpausen konnen, wie das ebenfalls die Tab. 29 zeigt,

wegfallen. Folgen sich die einzelnen Pulse langsam, so schalten

sich oft, sowohl bei ab- als bei advisceralen Reihen, antiperi-

staltische Wellen zwischen die vorherrschende Peristaltik ein.

Tab. 29.

Isoliertes Herz einer Cyclosalpa pinnata (gen. cat.).

Al
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Das Langenverhaltnis der entgegengerichteten Pulsationsreihen

wechselt mit den verschiedenen Individuen: auf 3—4 abviscerale

folgten am isolierten Herzen einer Salpa africana-maxima durch-

schnittlich 60 (!) adviscerale Pulsationen , wiihrend bei einem

anderen Tiere derselben Kette folgendes Verlialtnis sich zeigte:

Tab. 30a.

Isoliertes Herz einer Salpa africana-maxima (gen. cat.)

Abv.
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nur die Reiz erzeuguiig an sich, soiidern auch ihr
alternieren der Charakter ist autotoper Natur.

Das schlieCt naturlich iiicht aus, daB, analog den Verhiiltnissen

am Wirbelticrherzen, ein hemmender oder beschleunigender, oder

in unserem Falle aucli ein die Alternation der Pulse modifizierender

EinfluC von seiten des Centralnerveusystems ausgeht. Eine Unter-

sucliung dieses Puuktes wird auch nahe gelegt durch eine Notiz

Krukenberg's (21, S. 169) uber „Beschleunigungen uudefinierbarer

Natur, die am Herzen jeder lebenskraftigen Salpe zeitweise auf-

treteu". Urn

2. die Bedeutung des Centralnervensystems fiir den Herzschlag

zu prufen, wurde das Ganglion der Salpe mit schnell folgenden

Induktions-Schliigen gereizt (du Bois-Reymond's Schlitten-Induk-

toriura, Chrom-Tauchelenient von 1 1 Inhalt) und vor, wahrend

und nach der Reizung der Herzschlag registriert. Die Reizwirkung

auf die motorischen Centren des Hirnes aufierte sich in Kon-

traktionen der Korperm uskulatur, die je nach der Strom-

starke variierten. Dabei war mehrfach zu beobachten, daC im

Moment des Beginns der Reizung mit den Wechselstromen die

ganze Reifenmuskulatur des Korpers sich gleichzeitig krampfartig

zusammenzog, dann erschlaifte und wahrend der Dauer der Reizung

in Ruhe blieb; erst im Moment des Aufhorens der Reizung verfiel

sie wieder in kurzen, aber starken Krampf mit eingeschalteten,

schnell sich folgenden unvollstandigen Erschlatiungen.

Das Ganglion wurde durch Abpraparieren des diinneu, iiber

ihm lagernden Mantelteiles etwas freigelegt; um es ruhig zwischen

den Platinelektroden zu halten, muGten die Tiere festgesteckt

werden, doch so, daB nicht die fiir die Atmung wichtigen Kon-

traktionen der Muskelreifen und Oetfnungs-Sphinkteren, sondern

nur die Ortsbewegungen verhindert wurden. Ist dann das Ganglion

zwischen die ca. 2 mm abstehenden Elektrodenenden gelagert, so

wurden zunachst dieHerzschliige des ungereizten Tieres mog-

lichst lange beobachtet, um eine geniigende Basis fiir spatere Ver-

suche zu gewinnen. Dabei sind die spontanen Schwankungen in der

Zahl der gleich gerichteten Pulsationen einer Reihe zu beachten.

Sind diese Schwankungen groC und gleichzeitig unregelraiiBig,

dann ist die groCte Vorsicht bei der Verwertung der Reizbefunde

geboten. Eine Verkiirzung der Pulsationsreihen nach Reizung des

Ganglions ist zwar nicht seiten zu beobachten, sie diirfte aber erst
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dann kausal als Folge dieser centralen Erregung aufgefaCt werden,

wenn sie sich durch die KegelmaCigkeit ihres Eintreffens, ihrer

GroCe unter gleichbleibenden Bedingungen oder durch irgend ein

anderes Kennzeichen von den vorher beobachteten spontanen

Schwankungen der Reihenlange unterschiede. Um in jedem Falle

das zur Entscheidung notige Material zusammen zu haben, darf

man sich die Miihe nicht verdrieCen lassen, eine Stunde lang, unter

Umstanden auch langer, die Herzschlage jedes einzelnen Tieres

ununterbrochen zu beobachten. Die so erhaltenen Tabellen sollen

hier nicht* wiedergegeben werden, da sie zur Selbstkontrolle wohl

notig waren, aber das Endresultat nicht modifizieren.

Von den Tabellen, die eindeutige Resultate gaben, da die

Beobachtungstiere einen konstanteren Herzschlag hatten, sei hier

eine typische mitgeteilt:

Tab. 31.

Cyclosalpa pinnata (gen. cat.), bei Reizung des Ganglions.

Reizung Abv.
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Diese Tabelle zeigt, wie alle anderen, daC durch die

Reizung des Ganglions weder die Lange der Pulsa-
tions reihen noch die Frequenz der Schliige irgend-
wie beeinfluCt wird. Audi die Wechselpausen zeigten vor,

wahrend und nach der Reiznng nicht die geringste Verschiedenheit.

Wir kommeu also zu dem SchluC, daC das Hirn der Salpen,

im Gegensatz zu dem der Wirbeltiere und vieler wirbellosen Tiere,

keine den Herzschlag modifizierenden Centren enthalt.

Wenu das richtig ist, dann miiCten auch andere als elektrische

Reize, etwa der mecbanische, in der Durchscbneidung der Nerven-

stamme gegebene Reiz wirkungslos sein. Das Ganglion ware

iiberbaupt vollkommen entbehrlich wenn nicht ein indirekter

Einflufi des Ganglions irgend welcher Art, etwa unter Verniittelung

der Muskelthatigkeit besteht, diirfte der Herzschlag hiruloser Tiere

in nichts von dem der intakteu Salpe sich unterscheiden. Macht

man mit einer Exstirpation des Ganglions diese Gegen-

probe auf die elektrischen Reizversuche, so fallt eine Erscheinung

auf, die schon ihrer Konstanz wegen bemerkenswert ist: sofort

nach Exstirpation des Ganglions sinkt, meist un-

vermittelt, die Zahl der gleich gerichteten Schlage,

die Pulsationsreihen verkiirzen sich.

Die Verkiirzung betrilit entweder gleichzeitig die ab- und die

advisceralen Reihen, wie es die folgenden Tabellen zeigen:

Tab. 32a.

Salpa afric.-maxima (gen. cat.), vor der Exstirpation des

Ganglions.

Tab. 32b.

Dasselbe Tier, unmittelbar nach Exstirpation des Ganglions

(wahrend des Eingriffes lief nur 1 zusamraenges. Herzperiode ab).

Tab. 32a. Tab. 32b.

Abv.
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Oder die Verkiirzung betrifft nur die eine der Pulsations-

reihen, wie aus folgenden Daten ersichtlich ist:

Tab. 33a.

Salpa afric.-maxima (gen. cat.), vor Exstirpation des

Ganglions.

Tab. 33b.

Dasselbe Tier unmittelbar n a c h Exstirpation des Gan-

glions.

Tab. 33a. Tab. 33b.

Abv.
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Tab. 34a.

Salpa africana-maxima (gen. solit.), unversehrtes Tier vor
dem Versuch.

Abv.
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diesem Falle sclineller in den advisceralen, langsamer in den ab-

visceralen Reihen.

Nach Ablauf der letzten Pulsationsreihe wurde nun dem Tiere

ein ca. ^/g cm lauges Stiick der Hypobranchialrinne mit
angrenzender Korperwand ausgeschnitten:

Tab. 34c.

Dasselbe Tier, unmittelbar nach Exstirpation eines Stiickes

der Hypobranchialrinne aus der Gegend des exstirpierten

Ganglions.

Abv.
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Tab. 35a.

Oydosalpa pinnata (geo. cat.), unversehrtes Tier vor dem

Vorsuch.
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Nachdem sich das Tier erholt und die Pulsationszahl der

Reihen annahernd die normale Hohe wieder erreicht hatte, wurde
jetzt das vollkommeD unversehrte Ganglion entfernt,
eine im Verhaltnis zur vorhergehenden minimale Verwundung, was
den Verlust an Korpermasse betrifft. Die unmittelbar an die vorher-

gehende sich anschlieCende

Tab. 35c

illustriert den Herzschlag nach Exstirpation des Ganglions aus

dem bereits verletzten Tier:

Abv.
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B. Ceiitralisierung oder diffuse Verteilung der Reizherde ?

Nachdem ini Vorhergehenden gezeigt wurde, daB ausschlieC-

lich in der Herzwaud selbst die KoDtraktiousreize erzeugt werden,

ist jetzt zu eiitscheiden , ob die Reizerzeugung in bestimmten

Regionen des Herzens lokalisiert ist oder ob die Fahigkeit spon-

taner Rhythmicitat alien seineu Teilen zukommt.

Ueber das Herz der Ascidien berichtet Loeb (25, S. 16).

dafi Experimeute eines Dr. Lingle folgendes Resultat ergeben

batten : Die Quelle der Herzthatigkeit ist auf zwei kleine

Regionen an den beiden Herze nden beschrankt. Beweis: „Schnitt

er diese beiden Stiicke aus dem Herzen heraus, so schlugen sie

ununterbrochen weiter, wahrend das dazwischen liegende lange

Mittelstiick nicht mehr pulsierte."

Wie verhjilt sich in diesem Punkte das Herz der Salpen?
So viel steht fest, daC im unverletzteu Tiere die peristaltischeu

Wellen ausnahmslos auch hier an den Herzenden anheben. Es

ist trotzdem nicht ausgeschlossen, daC jeder Teil der Herzwand

rhythmische Reize zu erzeugen imstande ist, dafi aber aus Griindeu

auf die wir nachher zuriickkommen, nur bestimrate Reizquellen

wirksam werden und daun gleichzeitig den Rhythmus des Herz-

schlags bestimmen.

Trennt man ein Salpenherz von den. GefaCwurzeln ab, lost

es aus dem Pericard heraus und schneidet es in Stucke, so er-

lischt zunachst jede zusammenhangende Bewegung, nur ungeordnete,

langsame, wurmartige Kontraktionen der einzelnen Fasern sind

uuter dem Mikroskop zu sehen. Die Herzstiickchen miissen vor

schnellem Absterben durch Zufliefieulassen frischen Seewassers ge-

schiitzt werden. Sie werden zu diesem Zweck am besten in das von

H. PI ZiEGLER (41) koDStruierte Durchstromungs-Korapressorium

eingeschlossen, das mir gute Dienste leistete. Die Beobachtungen

wurden dann , um jede direkte Reizwirkung der Zerstiickelung

vorubergehen zu lassen, erst nach einigen Stunden vorgenommen,

nach Abstellung des Zuflusses, um storende Einfliisse von seiten

des Wasserstroms auszuschliefien.

In dem Falle, der hier als Beleg angefiihrt sei, wurde das

Herz eines Einzeltiers von Cydosalpa pinnata in 4 annahernd

gleich groBe Stucke zerschnitten. Die Untersuchung 3^2 Stunden

spater zeigte , dafi jedes einzelne Herzstiickchen
rhythmische Zuckungen ausfuhrte. Die Zuckungen er-

18*
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griffen bald einen groBeren, bald einen kleineren Teil der Herz-

wand uiid zeigten in jedem Stiick ein anderes Tempo. In der

uns hier interessierenden Frage kommen nur die Bewegungen der

beiden mittleren Herzausschnitte in Betracht, In einer Beob-

achtuugsreihe von 200 ununterbrochen sich folgenden Zuckungen

kommen in dem einen Stucke auf je 10 Schlage:

13, 15, 15, 18, 18, 19, 17, 19, 18, 18, 18, 20, 17, 21,

19, 20, 22, 22, 24, 25 Sek.

Das jetzt stehen bleibende Herzstiick nahm nach ZufluC

frischen Seewassers seine Thatigkeit wieder auf. Eine halbe Stunde

nach der ersten Beobachtung brauchte es jetzt zu je 10 Schlagen:

20, 24, 25, 25, 26, 25, 28, 27, 28, 29 etc. Sek.

Das inzwischen beobachtete zweite Mittelstuck des Herzens

brauchte dagegen zu je 10 Schlagen:

38, 45, 52, 58, 62, 56, 56, 49, 52, 55 etc. Sek.

Der Gegensatz zwischen den hier am Salpenherzen gewonnenen

Resultaten und den oben mitgeteilten Angaben Loeb's iiber das

Ascidienherz veranlaBte mich zu einer Nachuntersuchung der

letzteren. Dem bloBgelegten, kraftig schlagenden, langen Herz-

schlauch von Ciona intestinalis L. wurde der mittlere Teil aus-

geschnitten , nachdem er zuvor an beiden Enden mitsamt dem

Pericard unterbunden worden war, Wahrend die im Korper zuruck-

gelassenen langen Endstiicke des Herzens weiter pulsierten, blieb

in der That der isolierte Teil still stehen. Wartet man aber ge-

duldig eine Viertelstunde nach der anderen ab, dann sieht man

auch hier, wie bei den Salpen, den Puis wieder erwachen. Dann

kann der isolierte Herzteil stundenlang weiterschlagen, mit einer

RegelmaCigkeit wie sie im intakten Tiere nicht groCer sein konnte.

Einige Zahlen mogen dies belegen: das ca. 4 mm lange, isolierte

Herzmittelstuck einer erwachsenen Ciona intestinalis fiihrte

hinter einander in jeder Minute

:

13, 12, 13, 13, 13, 14, 13, 14, 15, 15, 13, 15, 15, 15, 15 etc.

kraftige Zuckungen aus. Bei einem anderen Mittelstuck waren

in jeder Minute:

6, 5, 6, 6, 6, 7, 7, 6, 8, 7, 7, 8, 6, 8, 8 etc.

Zuckungen zu zahlen.

Es ist nicht notig, das Beweismaterial zu vermehren. Die

Zerstuckelungsversuche lehren iibereinstimmend, daC nicht nur

die Enden, sondern auch beliebige mittlere Ab-
schnitte des Herzens der Salpen und der Ascidien

die Fahigkeit besitzen, wirksame rhythmische
Kontraktionsreize spontan zu entwickeln.
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Diese diffuse Verteilung der Reiz(iuelleii hat den Vorteil,

daC bei einer voriibergehenden Schadigung der normal allein

wirksamen Ileizherde benachbarte Telle die Fiihrung iiber-

nehmen konnen, sie verhiiten so eine Unterbrechung der Cir-

kulation. Die hier auftaucbende Frage nach dem Zustandekoramen

einer koordinierten Bewegung der physiologisclien Teilstiicke wird

spater erortert.

C. Die Blutfullung.

1st die Blutfullung des Herzens eine Vorbedingung fiir die

charakteristische Alternation wirksamer ab- und advisceraler Reize?

Krukenberg bejaht es fur das Salpenherz: „Stach ich irgend

eine seiner drei Abteilungen (s. S. 250, Anna.) mit einer Nadel

an, so horte, wenn ein BluterguB die Folge der Verletzung war,

die Pulsation am ganzen Herzen sofort auf. Das blutleere
Salpenherz pulsierte nicht"(2l,S. 167). Diese Angabe

Krukenberg's ist in ihreni Hauptpunkt falsch. Ein Stich kann

allerdings wie jede andere MiChandlung einen Stillstand der Be-

wegung hervorrufen ; aber ein so empfindliches Gebilde wie das

Salpenherz will uicht auf diese primitive Art angezapft werden.

Man schneide mit einem Augenmesser in unmittelbarer Nahe

des visceralen Herzendes die groBen GefiiCe durch und trenne

dann vollends den ganzen Nucleus ab. Blut entleert sich augen-

blicklich, Der Grad der Blutfullung des abgetrennten Herzens

war beim Isolierungsversuch ohne Interesse; jetzt wurde jedesmal

vor und nach dem Eingriff das Herz auf diesen Punkt hin genau

kontrolliert. Die Salpa africana-maxima , in deren Herz man
unter der Lupe die groCen dichtgedrangten Blutkorperchen deutlich

wie die Flocken eines Schneegestobers durcheinander wirbeln

sieht, eignet sich dazu am besten. Nur diejenigen Herzen wurden
weiter untersucht, die sich derart verblutet batten, daB nach

dem Schnitt keine Blutkorperchen mehr zu entdecken waren. Das
Herz bleibt nach dem Eingrifi' zunachst stillstehen ; es kann trotz

der Verblutung und der Zartheit seiner Wand lange Zeit sein

normales pralles Aussehen bewahren. Nach einiger Zeit
treten sowohl ab- als advisceralePulsationen auf,

die bald rein voneinander getrennt sind, bald einzeln eingeschaltete

autiperistaltische Wellen aufweisen.

Die Kontraktionen sind im Bereich der beiden Herzenden,

von denen sie ausgehen, oft sehr schwach, nur im Mittelstuck des
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Herzens kommt es dann zur Ausbildung tiefer Einschnurungen

der ventralen Herzwand. In

Tab. 36a.

Salpa afric.-maxima (gen. cat.), vom Nucleus abgesclinittenes

blutleeres Herz, 1 Stunde nach dem Eingriflfe.

Tab. 36a

Abv.
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Die beiderlei Pulsationsreihen verhalten sicli am blutleeren

Herzen zuweileu verschiedcn; die abvisceralen Schlage konnen

^urch lange Pausen getreiint seiu, in die sich vereinzeltc adviscerale

Wellen einscbleiciien. Dann folgten zuweilen bedeutend schneller,

zahlreicher und in regelmaCigem Tempo die advisceralen Wellen,

die keine gleicbzeitige Antiperistaltik aufkonimen lieCen ; erst wenn

sie gegen Ende der Reihe sich verlangsaniten, setzten nach einer

Wechselpause oder auch direkt die abvisceralen Pulse wieder ein.

Die stundenlang anhaltenden, regelniaCigen Pulsationeu blut-

leerer Herzen, die ich beobachten konnte, beweisen, daC bei den

Salpen die Blutfiillung keine Vorbedingung fiir die
Wirksamkeit regelnaafiig abwechselnder ab- und
advisee raler Herzreize darstellt.

Fiir die Ascidien gilt dasselbe, wie ich mich an Ciona

intestinalis L., Beobachtungen Krukenberg's bestatigend, uber-

2;eugt habe.

Die Frage, ob im eiuzelnen eine Abhangigkeit des Herzschlags

vom intracardialen Druck resp. der Wandspauuung besteht, wie sie

von BiEDERMANN (3, S. 611.) fur das Schneckeuherz nachgewiesen

wurde, laCt sich am Salpenherzen, der auCersten Zartheit der

Telle wegen, nur auf primitive Weise untersuchen (s. S, 300 tf,).

D. Neuro- oder myogene Natur der spontaiien Herzreize.

Die Entscheidung dariiber, welche histologischen Bestandteile

des Herzens die Quelle der spontanen Kontraktionsreize darstellen,

wird dadurch erschwert, daC die anatomische Grundlage der Frage

nicht feststeht. Die Angaben der Autoren iiber den feineren Bau
des Tunicatenherzens widersprechen sich schon in relativ einfachen

Punkten, und diese miissen erst klargestellt werden, ehe die viel

heiklere Untersuchung der Herzwand auf Ganglienzellen und

Nervenfasern einsetzen kann.

Van Beneden und Julin (1, p. 318 ff.) sprechen dem Herzen

der Tunicaten ein Endocard ab, die Muskelfibrillen selbst sollen

die Herzhohle abschlieCen. Das wird speciell auch fiir unser

Objekt, die Cyclosalpa pinnata, augegeben. Demgegenuber be-

hauptet Lahille (23, p. 33 ff.), auf Untersuchungen an Pegea

confoederata fuBeud, daB ein unzweifelhaftes Endothel nach innen

von der Muskelschicht sich fiinde. Aber der Autor steht doch

noch unter dem Einflusse der Anschauung von Van Beneden und
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JuLiN, wenn er sich selbst widersprechend, kurz darauf angiebt^

die kontraktile Substanz der Wandzellen wtirde unmittelbar vom
Herzblut bespiilt. Ferner sei daran eriiinert, daO Todaro zwei
Schichten am Salpenherzen uiiterschieden hat, „uiio esterno, formato

da un seraplice piano di cellule rausculari striate . . ., I'altro

interne fatto da un delicatissimo strato omgeneo e trasparente di

sostanza elastica" (35, p. 38/39).

Eine eigene Untersuchung dieser Verhaltnisse an zahlreichen

Individuen beider Generationen von Cyclosalpa pinnata und Salpa

africatm-maxima ergab folgendes: Den Abschlufi der Herzhohle

bildet zu innerst ein Endocard, das nicht als Endothelium be-

zeichnet werden kann, da seine Zellen keinen endo- und epithe-

lialen Charakter haben, sondern typisches Bindegewebe bilden

(Taf. IX, Fig. 6). Der belle, gekornelte Plasmakorper der Endo-

cardzellen zieht sich in mannigfach gestaltete Fortsatze aus, bald

nehmen infolgedessen die Zellen Spindel-, bald Sternform an, bald

sind sie baumartig veriistelt u. s. w. In der centralen Plasma-

masse liegt ein heller, farbloser Kern mit dunklerem, scharfem Nu-

cleolus. AUe diese Zellen sind in eine durchsichtige, teste Zvvischen-

substanz eingebettet und lassen sich deshalb als zusammenhiingende

Lage mit Nadeln aus dem Herzen herauspraparieren. Diese diinne

Haut kann sich bei der Konservierung leicht von der Muskulatur

ablosen und in die Herzhohle einsinken; das tauscht dann hier

und da auf Schnitten ein direktes Angrenzen der Muskelzellen an

die Herzhohle vor. Van Beneden und Julin haben das Endocard

ebenfalls gesehen, aber, wie Lahille richtig vermutet hat, irrtiira-

lich fur ein Pericard gehalten. Oetfnet man aber ein Salpenherz,

breitet es aus und betrachtet es von der Innenflache, so tritt

beim Senken des Tubus stets zuerst die beschriebene Bindege-

websschicht und erst bei weiterem Senken die Muskellage des

Herzens zu Tage. Schnitte durch das Herz lassen an der Endo-

cardnatur der Zellenlage ebenfalls keinen Zweifel und zeigen

zugleich, wie leicht ohne Kontrolle auf Flachenpraparaten das

Bindegewebe mit einem Plattenepithel verwechselt werden kann,

wie es geschehen ist.

Die Herzhohle wird dadurch zuweilen betrachtlich eingeengt,

daC von der gallertigen und faserigen Masse, in die das Herz

eingebettet ist, ein Teil zwischen Endocard und Muskelwand sich

eindrangt. Vielleicht steht diese eingewucherte Masse in gene-

tischem Zusammenhang mit der „rete tendinea", die Todaro (35,

p. 39) am Embryo von Cyclosal2)a pinnata beschrieben hat.
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Im Endocard von (.'yclosalpa pinnata und S. afric.-maxima sind

haufig (zum Teil sclion bei Tieren, die noch am Stole der Mutter

hangen) eigentiimliche Cysten zii beobachten (Taf. IX, Fig. 4).

Es siud ellipsoidiscbe, ca. 50 f^c laiige, 45 a breite Korper mit

starker Hiilse und einem wurinartig zusammengerollten oder zu-

sanimengeballten, im Leben scbwach griinlichen lubalt, der grobe,

starker lichtbrechende Kiirner und ein groCeres, kernilhnliciies

Gebilde, das sich starker farbt als der iibrige Cysteninhalt, bervor-

treten liilSt. Eine niihere Untersucbung dieser Gebilde, die wohl

als Parasiten (tierischer oder ptlanzlicher Natur?) resp. als deren

Jugendformen , in jedem Falle als Fremdorganismen aufzufasseu

sind, mulite, als zu weit vom Wege abfiihrend, unterbleiben.

Das Peri card des Salpen-Herzens (Taf. IX, Fig. 5), zuerst

von ToDARO (35, S. 38) erkannt, von Van Beneden und Julin

bei der niikroskopischen Untersucbung ubersehen, bestebt aus

einem einschicbtigen Plattenepithel, das, von der Flache betracbtet,

scharfe, meist unregelmaBig polygonale Zellgrenzen zeigt. Die

Befunde an den von mir untersuchten Arten stimmen mit den

Resultaten Lahille's (23, S. 34) an Pegea confuederata iiberein.

Der Bau der Herzmuskelzellen eutspricht in typischer

Form den pbysiologischen Anforderungen, die an ein Herz gestellt

werden: einmal der Ausdauer in der Aufeinanderfolge und dann

dem scbnellen Ablauf der rbythmischen Kontraktionen. Die letztere

Fahigkeit giebt sich, wie fast iiberall im Tierreicb, so auch in

unserem Falle in einer deutlichen Querstreifuug der Muskel-

fibrillen zu erkennen (vgl. Biedermann, 4, S. 33 f.).

Was die Ausdauer der Arbeitsleistung anlangt, so haben die

vergleichenden Untersuchungen Knoll's (19, S. 633 H'.) gelehrt,

daC Iiberall ira Tierreich gerade diejenigen Muskeln, die am an-

dauerndsten in Anspruch genommen werden, die protoplasma-

reichsten Muskelfasern enthalten. Mit Recbt sieht er in dieser

Verteilung von Sarkoplasma und Fibrillen eine Stutze der ver-

breiteten Anschauung Ranvier's, daC das Sarkoplasma eine her-

vorrageude Rolle im Stoffwechsel der kontraktilen Elemente spielt.

Die Muskelzellen des Salpen-Herzens zeigen ebenfalls einen Proto-

plasmareichtum, binter dem die Ausbildung kontraktiler Substanz

sebr zuriicktritt. In diesera und den folgenden Punkten stimmen

meine Resultate mit denen von Van Beneden und Julin voll-

kommen iiberein (s. deren Taf. X, Fig. 5a u. b). Im Protoplasma

jeder Zelle liegen mehrere groCe, belle Kerne mit deutlicbera

Kernkorperchen. Die kontraktilen Fibrillen, deren jede einzelne
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die oben genannte Querstreifung zeigt, laufen einander parallel,

einseitig, an der endocardialen Flache des Sarkoplasraas entlang.

Nachdem so wenigstens in den Hauptziigen der histologische

Aufbau des Salpeu-Herzens nachgepriift ist, konnen wir uns

jetzt dera Puukte zuwenden, der hier fiir uns das meiste Interesse

hat: Sind im Herzeu oder in seiner nachsten Umgebung nervose
Elemente nachweisbar, die als Quelle oder als Regulatoren

seiner rhythmisdien Thiitigkeit aufzufassen sind? Die Unter-

suchung auf Ganglienzellen wurde am lebenden, macerierten und

auf die verschiedenste Weise fixierten und gefarbteu Material,

auf Schnitten, Zupf- und Flachenpraparaten vorgenommen. AuCer

den allgemeinen Methodeu der Konservierung niit Sublimat,

Formol, FLEMMiNG'scher, PERENYi'scher Mischung etc. und nach-

folgender Farbung mit Borax-, Para- und Pikrokarrain, Karm-

alaun, Cochenille, Hamatoxylinen und Anilinfarben, wurde die

Flussigkeit vom Rath's (Osmium- frei mit Tannin- resp. Holzessig-

behandlung), die Osmiumlixierung mit folgender Reduktion in

rohem Holzessig noch von Mahrenthal, die ebenfalls speciell

fiir Nervenelemente Wirbelloser empfohlene Osmium-Essigsaure-

Methode, die vitale Farbung mit Methylenblau, endlich die Ver-

goldungen nach Ranvier und Golgi und die bekannten Ver-

silberungsmethoden des letzteren an unserem Objekte angewendet.

Doch lege ich gerade auf die Impragnationen nach Golgi, die

ich der Vollstandigkeit halber auwandte, in unserem Falle keinen

groBen Wert, da sie bekanntlich selbst an ihrem giinstigsten Ob-

jekte, dem Gehirn, als „launisch" bekannt und negative Be-

funde fiir das Fehlen von Ganglienzellen in vielen Fallen nicht

beweisend sind. Noch weniger kennen wir fiir wirbellose Tiere

die Bedingungen fiir das Zustandekommen der gewiinschten Re-

aktion; das konnte nur durch lange, speciell auf diesen Punkt

gerichtete Untersuchungsreihen fiir die einzelnen Arten festgestellt

werden.

Waren Ganglienzellen vorhanden, so miiCten sie doch wohl

durch eine der angewandten Methoden darstellbar sein, sie wiirden

sich bei der Durchsichtigkeit der Gewebe ohne Zweifel auch am
frischen Material zu erkennen geben. Auf eine naheliegende

Tauschung mochte ich hier aufmerksam machen: ihres Sarko-

plasmareichtums wegen besitzen die kontraktilen Waudzellen des

Herzens noch eine betrachtliche Plasticitat. Nicht selten tritft

man daher nach der Praparation uuter auderen Formen Zellen

an, deren Hauptmasse sich kugelig zusammengeballt hat, wahrend
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der Rest in einen uni das Mehrfache langeren feiueii Fortsatz

ausgezogen ist. Solche Gebilde konnen zuweilen audi noch bei

mittlerer VergroCeruiig Ganglieiizellen sehr ahnlich werden.

Komnit daiin in das kugelig zusanimengeballte, oft dunkler er-

scbeinende Plasma einer der gro.Gen, hellen, blaschenformigen

Kerne mit dem dunklen Nucleolus zu liegen, daun wird die

Tiluschung eine frappante, und es bedarf der besten Systeme, um
sie als solcbe zu erkeunen.

Nervenfasern, deren autonome Erregbarkeit Engelmann (10,

S. 546 tf.) wieder betont und als die Quelle spoutaner Herzreize

nicht ohne weiteres von der Hand gewiesen hat, waren in keinem

Teile des Herzens zu finden.

Das Endergebnis unserer mikroskopischen Untersucbung des

Salpen - Herzens stimmt mit denen fruberer Autoren iiberein:

Eansom (31, S. 325 f.), Van Beneden und Julin (1, S. 321) und

Knoll (20, S. 17) habeu ebenfalls vergeblicb nach nervosen

Elementen im Tunicaten-Herzen gesucht. Und so mussen wir mit

der Sicherheit, die iiberhaupt ein negativer Befund auf rein em-

pirischem Gebiet zulaBt, den Standpunkt vertreten, daC Ganglien-

zellen und Nervenfasern dera Salpen-Herzen fehlen,

daC es die motorischen Reize ausschlieClich im

Stoffvvechsel seiner sarkoplasmareichen Muskel-
zellen selbst entwickelt.

Dieser ScbluC stebt keineswegs isoliert da. In der Physiologie

des Wirbeltierberzens hat sich bekanntlich die Ueberzeugung vom

myogenen Ursprung der Herzthatigkeit iramer mehr Bahn ge-

brochen. Zu dem Nacbweis, daC notorisch ganglienfreie Abschnitte

des Cirkulations-Systems spontan rhythmische Pulsationen des

ganzen Herzens hervorrufen konnen (Engelmann, 9, S. 120, 134),

zu dem iilteren Nacbweis Biedermann's (2, S. 259 if.), daC selbst

. Skelettmuskeln , durch Curare dera EinfluC des Nervensystems

vollig entzogen, in bestimmten Salzlosungen tagelang „mit der

RegelmaCigkeit eines schlagenden Herzens" pulsieren, zu diesen und

anderen von Engelmann (10) kritisch beleuchteten Beweisen fur

die rein muskulare Natur der bier in Betracht kommenden rhyth-

mischen Kontraktionsreize gesellt sich als ein neuer unser Befund

am Herzen der Salpen.

Wie dieser relativ komplizierte und doch so wohl koordinierte,

sich selbst regulierende Bewegungsmechanisraus arbeitet, werden

wir im folgenden weiter im einzelnen zu ergriinden suchen.
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III. Die Ursachen des periodischen Stromrichtungs-

wechsels im Tunicaten-Korper.

A. Der Kreislauf des Bliites.

Die Anordnung des GefaGsystems im Tunicaten-Korper ist

theoretisch und experinQentell von verschiedenen Gesichtspunkten

aus in die Erorterung tiber die Ursachen der periodischen Strom

-

umkehr hereingezogen worden. Wir hatten friiher gesehen, daB die

Stromunik'ehr durch rein periphere Eingritie bestimmt beeinfluCt

werden kann, ohne daC eine nervose Leitung anzuuehmen ist (Ex-

stirpation des Ganglions, S. 269 tf.) ; weiterer SchluCfolgerungen

hatten wir uns enthalten. Unsere Aufgabe ist es jetzt zunachst,

die Resultate zu priifen, die in der Frage nach der Bedeutung

des peripheren GefaCsystems fiir den periodischen Stromrichtungs-

wechsel des Blutes in der Litteratur niedergelegt sind.

Da zeigt sich, daB die Thatsachen, von denen man ausgeht,

revisionsbediirftig sind, sobald man sich nicht auf die Ascidien

beschranken will, sondern auch die Salpen

mit in Betracht zieht. Die neuesten, spe-

ciell auf diesen Punkt gerichteten Unter-

suchungen sind die von Vogt und Yung
(38, S. 281 ff.). Die beiden Autoren unter-

scheiden

:

1) Einen Korperkreislauf, der

vom vorderen Herzende ausgeht und

ebenda endet : Die Summe der in der

Kieme langsverlaufenden Hauptkanale

setzt den sog. Kiemenstrom {K) zu-

sammen, der sich vorn in der Nahe des

Ganglions gabelt. Die Gabelaste folgeu

der Flimmerschlinge und vereinigen sich

auf der Bauchseite des Korpers zum Endo-

stylstrom (E), der in das vordere Herz-

ende miindet. Kiemen- und Endostyl-

strom kommunizieren vielfach miteinander

einerseits in Bahnen, die den Muskelreifen parallel laufen, anderer-

seits vermittels des iibrigen, diffuseren MantelgefaBnetzes.

2) Der Nucleolarkreislauf geht vom hinteren Herzende

aus und endet ebenda. Die Hauptkanale {N) gehen in das

Lakunensystem des Eingeweideknauels iiber.

Fig. 2. Schema des

Blutkreislaufes der Salpen

nach den Angaben von

VoGT und Yung.



Untersuchungen iiber den Herzschlag der Salpen. 285

3) Nucleolar- uiid Korperkreislauf kommunizieron in engen

peri p here 11 Verbindungsbahneu: einraal in der Eier-

stocks- resp. Stolostromung (Fj.), die von den Kaniilchen der

letzteii Muskelreifeii sich ubzweigt, die Eikaninier resp. den Stolo

versorgt und dann in das liintere Herzende eintritt. Eine zweite

Verbindung der beiden Kreisliiufe bewerkstelligen Endbiiunichen

die voiu Nucleus und den Muskelreifen zur Egestionsoti'nung

treten {V,).

Diese Darstellung des Kreislaufs, die sich hauptsachlich auf

Beobachtungen am lebendeii Tier {S. democr.-mucron.) stiitzt, fiihrt

zu unvernieidlichen Schwierigkeiten, sobald man sich die

Thiltigkeit des llerzens vergegenwartigt : Zieht sich das Herz in

advisceraler Richtung (a— b) zusamraen, so miifite es nach der

geschilderten Anordnung der Kanale und bei deiii sicher er-

wiesenen Mangel einer Klappenvorrichtung (vergl. S. 241) sowohl

voni Kiemen- als vom Endostylstrom her das Blut ansaugen, urn

es bei der niichsten gleichgerichteten Kontraktion zum Nucleus

zu befordern. Nach dem Wechsel der Kontraktionsrichtung niiiCte

das Blut umgekehrt sowohl im Kiemen- als im Endostylstrom

vom Herzen weg in die vorderen Korperteile getrieben werden.

Thatsiichlich aber stromt es in diesen beiden Hauptkanalen stets

in entgegengesetzter Richtung, wie Vogt und Yung in Uebereiu-

stimniung mit alteren Autoren, an S. democratica-mucronata be-

obachtet haben und ich fur beide Generatiouen von S. africana-

maxima und Cyclosalpa pinnata bestatigen kann. Und zwar flieCt

das Blut bei abvisceralen Pulsationen : ira Kiemenstrom zum
Herzen, im Endostylstrom vom Herzen weg; bei advisceralen

Pulsationen : im Kiemenstrom vom Herzen weg, im Endostylstrom

zum Herzen hin.

Dieser bisher ubersehene Widerspruch der anatomischen Dar-

stellung mit der physiologischeu Forderung veraulaCte mich zu

einer erneuten Untersuchung der GefaCverteilung an

Injektionspraparaten. Mit einer PRAVAz'schen Spritze wurde dem

lebenden Herzen von S. africana-maxima und Cyclosalpa eine feiue

Aufschwemmung von Berliner Blau injiziert, die auch nach der

Konservierung der Tiere in Formol, nach sofortiger Unterbindung

des Stichkanals, die GefaCverteilung gut zur Anschauung brachte.

Die Abbildungen (Taf. IX, Fig. 1, 2 u. 7) geben den Verlauf der Haupt-

gefaCe wieder, wie es sich bei schwachen Injektionen darstellt

;

starkere Injektionen, die auch das periphere Kanalsystem fiillen,

sind — wo es auf die Hauptkanale ankommt — unzweckmaCig,
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da die Kapillaren die groBen Kanale oft so dicht uraspinnen, daU

ihr Verlauf undeutlich wird. Das iibereinstimmende Resultat der

Untersuchung, die sich auf zahlreiche Individuen beider Arten

und Generationen erstreckte, ist, daC bei den Salpen der Kiemen-

kanal nicht vom vorderen (wie der Endostylkanal), soadern vom
hinteren Herzende entspringt. Daraus erklart sich, daC in beiden

Kanaleu das Blut stets in entgegengesetzter Richtung stromt. Es

erklart sich auch, warum Vogt und Yung bei ihren Versuchen

den Kieraenkanal zu injizieren, „eine Art Widerstand" empfanden,

,,als existiere an der Herzmiinduug der KiemengefaCe ein Klappen-

apparat, dessen Existenz wir indessen nicht auf andere Weise

nachweisen konnten" (S. 281). Sie richteten eben ihre Kaniile

nach deni der Kiemenkanalmiindung gerade entgegengesetzten

Herzende. Die VoGT-YuNG'sche Darstellung der GefaCverteilung

sttitzt sich hauptsiichlich auf mikroskopische Beobachtung der

kleinen , nicht injizierbareu S. democratica-mucronata ; bei der

vollstandigen Durchsichtigkeit des Tieres, die GefilCkonturen oft gar

nicht hervortreten laCt, und bei der keineswegs einfachen Topo-

graphie der Herzregion ist der Irrtum der Autoren erkliirlich.

Auch M. Edwards (28) ist in einen ahnlichen Irrtum ver-

fallen, er laBt mit aller Deutlichkeit das Lakunennetz der Kieme

in einem GefaCe sich sammeln, das in das vordere Herzende

mundet. Dieses GefaC iibergeht er freilich ganz mit Stillschweigen

in einer spateren Bemerkung (29, S. 94) iiber diese Partie des

Kreislaufs der Salpen. Mein entgegengesetzter Befund einer

hinteren Einmiinduug der groCen KiemengefaCe in das Herz ist nur

eine Bestiitigung zahlreicher alterer Angaben, die vielfach unbe-

rucksichtigt geblieben sind, zum Teil wohl, weil sie nebenbei

manchen Irrtum enthalten: s. Eschscholtz, 11, S. 738, Taf. V,

Fig. 7. — QuoY und Gaimard, 30, Taf. VI, Fig. 8. — Saks, 34

S. 66. — Leuckart, 24, S. 44, Taf. I, Fig. 18. — Cakus, 5,

Taf. XVIII, Fig. 31. — Wagner, 39, S. 12. — Todaro, 36, S. 13,

s. auch Delage und Herouard 6, Taf. XXX, Fig. 2.

Auch iiber den Ursprung und die Hauptverzweigung der

iibrigen groCen Blutkaujile gehen die Ansichten noch auseinauder.

ToDARO (36) behauptet im Gegensatz zu seinen Vorgangeru, daB

der vom vorderen Herzende entspringende Hauptstamm sich nicht

gabelig teilt, um sich im Mantel zu verzweigen, daC er vielmehr

geradlinig zum vorderen Korperpol zieht. Meiue Injektionen haben

ergeben, dal^ gerade bei S. afric.-maxima^ die Todaro im Auge

hat, gleichzeitig sowohl eine Gabelteilung zur Mantel-Versorgung

als auch eine geradlinige, mundwarts gerichtete Fortsetzung der
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vorderen Hauptkaniilc vorhanden ist (s. Taf. IX, Fig. 1). Da die

Autoren bald nur das erstere, bald nur das letztere gesehen haben,

da feriier diese anatomischen Verhaltnisse im einzelnen variieren,

so kam os zu widersprechenden, aber sich docli nicht gegensuitig

aussclilieCenden Angaben.

ToDARO spricht ferner kurzweg von einem eiuheitlichen, die

Eiiigevveide und die Kiemen versorgenden Gefalistanim , in den

sich das hiutere Herzende der Salpen fortsetzen soil (tronco

posteriore o splancnico). Er hat die fiir den Kreislauf nicht gleich-

giltige Thatsache iibersehen, dafi ein selbstandiges Viscerobranchial-

system und ein selbstiindiger Intestinalstamm vom hinteren Herz-

ende ausgeht (s. Taf. IX, Fig. 1, 2, 3 u. 7). Dieser letztere

schlieBt die Cirkulatiou im Nucleus an die iibrigen groBen Blut-

kanale an, vollzieht also auf direktem Wege, was seine Anasto-

mosen mit dem peripheren Mantelkaualsystem (die Todaro richtig

beobachtet hat) nur indirekt bevverkstelligen.

Injiziert man auch die peripheren Kanale und verfolgt man
zur Kontrolle die Blutkorperchen auf ihrem Wege im lebenden

Tiere, dann stellt sich der Kreislauf in der Salpe (Taf. IX,

Fig. 3) folgenderniaBen dar:

1) Bei abvisceralen Pulsationen dringt das Blut aus dem
vorderen Herzende in die Hypobranchial- und die groBen vorderen

MantelgefaCe ein, Beide GefaCgruppen sind schon nahe ihrem

Urspruug aus dem Herzen durch Anastomosen verbunden (Taf. IX,

Fig. 1 und 7 rechts), in anderen Fallen entspringen aber die Mantel-

gefaCe uberhaupt nicht selbstandig aus dem Herzen, sondern gehen

als Starke Seitenaste von den Hypobranchialkanalen ab (Taf. IX,

Fig. 2 und 7 links). Aus den Hypobranchial-MantelgefiiCen wird

das Blut durch unziihlige Seiten- und Endverzweigungen im ganzen

pracardialen Korperabschnitt verteilt, es durchstromt in erster

Linie das dichte Kanalnetz des Mantels und der Muskelbauder,

versorgt die Ingestionsregion, die es in ringformig verlaufenden

GefaBen umspinnt, und tritt auf diesera Wege auch in das Lakunen-

system des Ganglions mit den Sinnesorganen und in das der

Kieme ein. Ueberallhin anastomosierende, den Korper reifenartig

umfassende Mantelkanale leiten das Blut aus den ventral und

nach vorn ziehenden Hauptstammen auch in die dorsalen und

hinteren Korperregionen. Der Teil des Blutes, der die Kieme

durchspult hat, wird in den groCen Kiemenkaualen direkt nach

hinten befordert. Aus diesen Kiemenkanalen tritt das Blut teils

unmittelbar von hinten her in das Herz zuriick, teils durch die

starken Visceralkaniile erst in den Nucleus ein, durchstromt ihn
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und gelangt danii, stark veiios gevvorden, durch die groBeii In-

testinalstamnie ebenfalls zum Herzeu.

2) Bei advisceralen Pulsationen dringt das Blut aus dem

hinteren Herzende a) durch die groBen Intestinalkanale in den

Nucleus ein und wird von da durch ein reich verzweigtes GefaB-

netz — zuni Teil auch unter Umgehung des Nucleus durch groBere

Kanale direkt — in den Mantel, zuniichst nur der hinteren Korper-

abschnitte, gefiihrt. Ein Teil des Blutes, das den Nucleus durch-

flossen hat, stromt dann in den Visceralkanalen der Kierae zu.

Ein anderer Teil dringt aus der hinteren Korperregion auf Um-

wegen in den allseitig ausstrahlenden Anastomosen des Mantels

in die vorderen Korperregionen ein. Hier findet eine Vermischung

statt mit dem Blute, das b) — ebenfalls aus dem hinteren Herz-

ende, aber direkt durch den Branchio-visceral-Strunk — in di«

groBen Kiemen kanale ausgetrieben wurde. Dieses Blut durch-

stromt die Kieme, bespiilt, am vorderen Korperende augelangt, das

Ganglion und die Sinnesorgane und gelangt von da in das allge-

nieine Kanalsystem des Mantels. Aus alien diesen Teilen stromt

es in die groBen tunicalen und hypobrauchialen Sammelkanale, um

auf diesem Wege wieder zum Herzen zuruckbefordert za werden.

Bei denjenigen Salpen, deren Eingeweide nicht aufgeknauelt sind,

ist die Blutverteilung die gleiche, man braucht im Vorhergehenden

nur das Wort „Nucleus" durch „Darm und Geschlechtsorgane",

die der Kieme parallel langsgestreckt sind, zu ersetzen. —
Wahrend nach der VociT-YuNG'schen Vorstellung der Kreis-

lauf der Salpen unvermittelt neben dem der Ascidien stand, tritt

nach der hier gegebenen Korrektur die nahe Verwandtschaft beider

Klassen auch im Blutkreislauf wieder zu Tage. Wir konnen also

das, was friihere Autoren uber die Ursachen des Stromrichtungs-

wechsels im Hinblick auf die Cirkulation der Ascidien gesagt

haben, auch auf die Salpen ausdehnen. Zuvor ist es aber notig,

die prinzipielle Uebereinstimmung des Blutkreislaufes in beiden

Gruppen durch einen Vergleich der Hauptkanale und ihres Ur-

sprungs vom Herzen darzuthun.

In der Benennung der Blutkanale ist kein einheit-

liches Prinzip maBgebend gewesen. Gauz verfehlt ist die Noraen-

klatur Lacaze-Duthier's, der sowohl die aus dem hinteren als die

aus dem vorderen Herzende austretenden Hauptkanale als Aorten

bezeichnet, also die einmal willkiirlich zu Grunde gelegte Kon-

traktionsrichtuug des Herzens nicht einmal konsequent beibehalt

(22, S. 531 tf.). Man soUte doch bei der anatomischen Bezeich-
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nung der Blutkanale bei den Tunicaten iiberbaupt nicht von Venen

und Arterien reden.

Dagegen ist es zur ersten Orientierung gewiC niitzlich, die

Hauptstiimme rein topographisch als Bauch- und Riickenkaiiale zu

unterscheiden, wie es Milne-Edwards (27, S, 4ff.) gethan bat.

Aber von den fruher baufigen Verwechselungen von Riicken-

und Baucbseite der Salpen ganz abgeseben, die genannten topo-

grapbiscben Bezeicbnungen sind auch in neuerer Zeit nicht ein-

beitlicb vervvendet worden : wabrend die einen iinter Dorsalkanal

den in der Kienie laufenden Hauptkanal der Salpen versteben,

geben andere, so Todauo (36), in Ucbereinstimraung niit Leuckart

(24), einem Ljingskanal der dorsalen Mautelfiacbe diesen Namen.

Die Bezeicbnung „Ventralsiuus" ferner wird von Roule (33) in

zweifacb verscbiedenem Sinne angewandt.

Da man rait rein topographiscben Namen nicbt auskam, bat

man einen Teil der Kanale nacb den Orgauen benannt, zwiscben

deuen sie den Strom bin und her leiten (Roule, 32, S. 115 ff.).

Das MiMcbe dieses Verfahrens liegt darin, daC es scbwerfallige

Doppelnamen notig macht, die sicb auBerdem bei einem Versucbe,

die Blutkanale der Ascidien mit deneu der Salpen in Parallele zu

setzen, mebrfacb als unzulanglicb erweisen

:

Es unterliegt keinem Zweifel, daB der groCe dors ale Kiemen-

kanal der Ascidien, der sinus visc6ro-branchial Roule's, dem Langs-

Meraenkanal der Salpen entspricht. Es ware aber unstattbaft, ihn

hier bei den Salpen als „viscero-branchial" zu bezeichnen, da er

auch niit dem Herzeu in direkter weiter Verbindung stebt, dera-

nacb rait ebenso viel Recbt cardio-brancbial oder „branchio-

cardiaque" zu nennen ware. Die letztere Bezeicbnung reserviert

aber Roule dem Laugskanal, der bei den Ascidien (und Salpen)

der Baucbseite des Kiemenkorbes (resp. der Korperwand) ent-

lang lauft.

Ini Interesse einer einbeitlichen Nomenklatur der Blutkanale
bei Ascidien und Salpen scheint es rair deshalb das Zweck-

maBigste zu sein, die Hauptbahnen nicbt nach den Organen, die sie

verbinden, sobdern, wie Vogt und Yung teilweise gethan baben, nacb

dem einen Organ zu benennen, an das sie nacb ihrem Abgang vom

Herzen unmittelbar berantreten. Deranach bezeicbne icb den in

der ventralen Mittellinie des Korpers der Ascidien und Salpen

verlaufenden Hauptkanal nicht wie Roule als sin. branchio-

€ardiaque — denn dieser Name konnte auch dem dorsal davon

gelegenen Kiemenkanal der Salpen zukommen — bezeicbne ihn
Bd. XXXV. N. F, xxvm.

j^9
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1) Canalis hypobranchi-
alis resp. die ihm entsprechen-

den Parallelstamme. (Taf. IX,

Fig. 3, Jihr.c.)

vielmehr karz als Hypobranchialkanal, da er in beiden Gruppen

aus dem Herzen direkt an die Hypobranchialrinne tritt, die er

bis zum vorderen Korperende begleitet. Die RouLE'sche Be-

zeichnuug branchio - cardiaque ist auch deshalb fallen zu lassen,

da dieser ventrale Hauptkanal gerade bei den Salpen (der Rtick-

bildung ibrer Kiemen entsprechend) in seiner ganzen Lange vom

Kiemenbalken vollig isoliert ist.

Die neu vorgeschlagenen einheitlichen Bezeichnungen der

Hauptkanale im Salpen- und Ascidienkorper sind im folgenden

(links) d^n gleichbedeutenden, in der Ascidienlitteratar verstreuten

Namen (rechts) gegeniibergestellt. Das Folgende giebt also mit

der Synonymik zugleich die wesentlichsteu bisher noch liicken-

haften Homologien des Cirkulationssystems der Salpen und As-

cidien

:

grand sinus toracique ou ventral.

( Milne-EdWABDS, 27, S. 8.)

aorte branchio-cardiaqtie. (Lac-
DuTHiERS, 22, S. 561.)

sinus ventral (im e n g e r e a
Sinne), sinus branchio -cardi-

aque, sinus branchial inferieur

ou ventral. (Roule, 32, S. 124^

33, S. 97.)

Bauchkanal

,

Endostylstrom.

(VoGT und Yung, 38, S. 313,
284 ob.)

great dorsal branchial channel.

(Hancock, 16, S. 322.J

aorte viscerale, vaisseau cardio-

splanchnique. (Lac.-Duthiees,

22, p. 539.)

aorte cardio-stomacale, sinus-

cardio - visceral. ( Roulb , 32,.

S. 126, 33, S. 97.)

Herzeingeweidekanal. (Vogt und
Yung, 38, S. 313.)

'^

sinus dorsalis. (Milne-Edwards,

27, S. 8.)

sinus viscero - branchial , sinus

branchial superieur ou dorsal.

(RouLE, 32, S. 129.)

I
Eingeweidekiemenkanal. (Vogt

I

und Yung, 38, S. 314.;

great ventral branchial channel.

I (Hancock, 16, S. 322.)

2) Canalis intestinalis
resp. die Gesamtheit der In-

testinalkanale (i. c).

3) Canalis branchialis
-|- canales viscerales"?
(br. c. -\- V. c).

I
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ad 1. Als sinus ventral im we iter en Sinne bezeichnen

RoTJLE (33, S. 97) und Laiiille (23, S. 292) den Hauptteil des

Kanalsystems, der als lokale Differenzierung das Herz entstehen

liiCt und dadurch in einen vorderen Abschnitt (unseren Can. hypo-

branchialis) und in einen hinteren Abschnitt (unseren Can. inte-

stinalis) geteilt wird.

ad 2. Die fiir den Kreislauf wichtige Unterscheidung von

Intestinal- und Visceralkanalen ist darin begrlindet, dafi zwischen

die In testinal kanale (direkt vom Herzen entspringend) und

die Branchialkanale das enge Lakunensystem der Eingeweide ein-

gesclialtet ist, wahrend die Visceral kanale (bei den Ascidien

ohne direkte Verbindung mit dem Herzen, bei den Salpen durch

den Truncus branch. - vise, an das Herz angeschlossen) und die

Branchialkanale in weiter, direkter Kommunikation miteinander

stehen.

ad 3. Dem Truncus branchio-visceralis der Salpen entspricht

nach dem gegenwartigen Stand unserer Kenntnisse kein ahnlicher

kurzer Hauptkanal. Diese Verbindung der Branchio-visceralkanale

mit dem Herzen wird bei den Ascidien nur durch Eingeweide-

lakunen vermittelt.

Ein naherer Vergleich des Kreislaufs der Salpen nach unserer

oben gegebenen Darstellung mit der des Ascidieu-Kreislaufs von

RouLE (1. c.) ergiebt eine Uebereinstimmung beider Gruppen in

alien Hauptpunkten.

In welchem Sinne ist nun der Blutkreislauf ira Tunicaten-Korper

zur Erklarung der periodischen Stromumkehi' verwertet worden ?

B. Bisherige Anschauungen iiber die Ursachen der Strom-

umkehi* im Tunicateii-KSrper 1).

1. Der Nutzen der periodischen Strom-Uml<ehrungen und Roule's

Folgerung.

Wir besprechen hier hier zunachst einen Erkliirungsversuch,

der trotz mangelhafter Durchfuhruug des Punktes, auf den er

abzielt, doch Beriicksichtigung verdient, well er an sich wertvolle

Daten enthalt.

1) Die Annahme Costa's, dafi die Umkehr des Blutstroms durch

eine abwechselnd in entgegengesetzter Richtung sich bewegende
Spiralklappe im Innern des Herzens bewerkstelligt werde, hat nur

historisches Interesse. Quoy und Gaimakd (30, S. 112) sprechen

von einer „Drehung des Herzens", aber nicht, wie Leuckart (24,

S. 42) verstand, im Sinne einer Ursache des Stromrichtungs-Wechsels,

sondern im Sinne der peristaltischen Zusammenziehungen, die auch

VAN Hasselt (17, S. 80) irrtiimlich als Spiraldrehungen aufgefaCt hatte.

19*
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RouLE (32) kommt auf Grund seiner Untersuchungen fiber

den Kreislauf der dona intestinalis zu folgendem SchluIS : Die

Blutverbinduiig zwischen den Organen wird zum Teil zwar durch

groBere Blutkanale, zum groBen Teil aber auch durch ein zu-

sararaenhangendes, Kapillar-artiges Lakunennetz mit auCerst engen

Maschen hergestellt. Das Blut verliert daher auf diesem Wege

von einem Organ zum anderen mehr Sauerstoff, als wenn es aus-

schlieClich in groCeren GefaCstammen oder Lakunen flosse; die

Organe am Ende der Bahn werden infolgedessen am sparlichsten

mit Sauerstoff bedacht. Erst eine Umkehr des Blutstroms kann

diesen Mangel wieder kompensieren, indem es den genannten

Organen jetzt auf direktem Wege frisch durchatmetes Blut zufuhrt.

Auch fur den Kreislauf der Sal pen, wie er sich nach

unseren Injektionen jetzt darstellt (s. Taf. IX, Fig. 3), ist oifenbar

die Stromumkehr fur eine gleichwertige Blutversorgung der Organe

von Wichtigkeit. Ein absolut bindeuder Beweis dafur wurde freilich

nur geliefert werden konnen durch vergleichende Analysen von

Blut, das einer und derselben Korperregion, einmal bei abvisce-

ralen, ein anderes Mai bei advisceralen Pulsationen entnommen

wird. Aber die weitgehend kapillare Natur der gesamten Blut-

bahn fordert auch bei den Salpen zu Konsequenzen heraus, die

man, solange Analysen fehlen, als erste Orientierungsversuche

gewifi gelten lassen wird.

Das Herz soil zunachst in advisceraler Richtung schlagen:

das Blut verlaCt also das Herz in den blau gezeichneten Kanalen

;

es stromt auBer durch den Nucleus auch durch die Kieme ^) und

nimmt hier reichlich Sauerstoff auf. Der O kommt direkt dera

Gehirn mit den benachbarten Sinnen und der ganzen vorderen

Mantelpartie zu gute. Dann sammelt sich das Blut allmahlich

in den roten Kanalen, auf seinem Wege dahin hat es schon

viel abgegeben: die vordere ventrale Mantelpartie erhiilt also

relativ wenig O, das Blut tritt dann, immer venoser werdend, in

das Herz zuruck und bespiilt, schlieClich stark venos, den Nucleus

und die hintere Partie des Mantels.

1) Dem Mantel der Salpen, wie N. Wagner es ohne weiteres

thut, respiratorische Funktionen zuzuschreiben, ist ungerechtfertigt.

Wir miissen in jedem Falle demjenigen Organ die Hauptrolle bei der

Respiration zusprechen, bei dem der Gasaustausch mit specifiseh

dieser Funktion angepafiten Mitteln und direkt, nicht wie im Mantel
durch die kompakte Testa hindurch, stattfindet, wenn diese Cellulose

sich iiberhaupt als durchlassig erweisen sollte.
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Bei abvisceralen Pulsationen stromt dem Herzen direkt aus

der Kieme frisch durchatnietes Blut zu, das dann in die rot ge-

zeichneten Kaniile eintritt: Jetzt erlialt also die vordere ventrale

Partie des Mantels 0-reiches Blut, wahrend Gebiro, Sinne und

vordere dorsale Mantelpartieen immer venoser werdeudes Blut er-

halten. Das Blut versorgt sich nun in der Kieme mit neuem 0,

und dieser kommt dann (Visceralkanale) unmittelbar auch dem
Nucleus und der hinteren Mantelregion zu gute, die beide vor der

Wendung des Stromes stiefnmtterlich bedacbt worden waren.

f]s ist ferner hervorzuheben, daft doch wohl auch im Tunicaten-

Korper das Blut vom Darm resorbierte Nahrstoffe aufnimmt,

die dann unter dem Drucke der Herzpumpe allenthalben durch

die Lakunenwand in die Gewebe transsudieren. Auch in diesem

Punkte ist der Richtungswechsel der Herzkontraktionen von Be-

deutung:

Bei abvisceralen Pulsationen bespult die Kieme ein relativ

nahrungsarmes Blut, denn die Nahrstoti'e, die durch die Intestinal-

kanale dem Blutstrom zugeleitet und im Hypobranchialstrora

weitergefiihrt werden, kommen in erster Linie den Mantelorganen

zu gute.

Bei advisceralen Pulsationen dagegen stromt das nahrungs-

reiche Blut durch die Visceralkanale direkt dem Kiemensystem zu.

Alle diese Verhaltnisse lassen sich tabellarisch folgender-

maCen zusamraenstellen

:

Bei abvisceralen Pulsationen
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DaC nach dem Vorstehenden die GleichmiiCigkeit der Sauer-

-stoft- und Nahrstoffverteilung im Korper nur eine Folge der

. Stromumkehr ist, scheint selbstverstandlich. Roule aber spitzt

seine Erorterung dadurch zu einem kausalen Erklarungsversuch

zu, dafi er die Notwendigkeit einer gleic hmafiigen
Sauerstoffzufuhr und die sie bedingende Kapillar-
lakuuiire Beschaffenheit der Blutbahn als unmittel-
bare Ursache, „cause directe" der charakte risti-

schen Herzthatigkeit der Tunicaten hinstellt.

Es jst kaum anzunehmen, dafi hier lediglich eine grobe Ver-

wechselung von Ursache und Wirkung vorliegt. Dem RouLE'schen

Gedankengang liegt vielmehr die an sich zwar fruchtbare An-
schauung zu Grunde, daB eine Organisation, wenn sie von Anfang

an einen Nutzen fiir das Tier hat, im Wirkungsbereiche der

naturlichen Zuchtwahl liegt, also im allgemeinen, den DARwm'schen
Prinzipien entsprechend, auf dem Wege der Selektion vervoll-

kommnet werden kann. In unserem Falle wiirde dann — wenn wir

den Gedanken einmal durchfuhren wollen — der Nutzen einer

gleichmaCigen arteriellen Blutverteilung, von dessen erstem ge-

legentlichen Auftreten ab, zugleich als eine der Ursachen anzusehen

sein, die eine Fixierung und extreme Weiterbildung der dies-

beziiglichen Kreislaufverhaltnisse im Kampfe ums Dasein allmahlich

herbeigefiihrt haben.

Aber Roule hat diese Idee so unbestimmt-skizzenhaft ge-

geben, daC sie wohl als Fragment einer angedeuteten phylogene-

tischen Hypothese, niemals aber auch nur als Versuch einer

physiologischen Erklarung der Tunicaten-Herzthatigkeit, wie sie

sich heute vor unseren Augen abspielt, gelten kann.

2. Periodische Blutdruck-Aenderungen als Ursache des periodischen

Stromrichtungs-Wechsels.

Der Entdecker des Richtungswechsels der Herzkontraktionen

bei den Tunicaten hat sich auch die Frage nach den Ursachen

dieser Erscheinung vorgelegt und glaubte sie in dem Widerstand

gefuuden zu haben, den die Blutkorperchen nach einer gewissen

Zahl gleichgerichteter Pulsationen der Herzarbeit entgegenstellen

(17, S. 80).

Auf den gleichen Gedanken ist spater Todaro (36, S. 40)

gekommen, er macht speciell die rete tendinea (s. S. 280 unten) fiir

das periodische Stocken und Wenden des Stromes verantwortlich.
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Vor ToDAiio liatte Nic. Waoner (39, S. 10 ff.) auf Gruiul seines

Studiuins vor allem des peripheren GefaCsystems der Tunicaten

die Hypothese aufgestellt, dafi Ueberfiillung der Kapillaren not-

wendig von Zeit zu Zeit eine Stroniumkehr zur Folge liabe.

Diese WAGNER'sche These istspiitervon Lahille (23, S. 290 ff.)

ohne Kenntuis der Litteratur noch einmal aufgestellt und scharfer

pracisiert worden. Wir miissen diese Anschauung trotz ihrer

Schwache eingehender beriicksichtigen, da sie der letztgenannte

Autor durch zahlreiche Experimente stiitzt, die weniger
ihrer Teudenz als deswegen beachtenswert sind,

weil sie eiueu der dunkelsten Punkte der Tuni-
caten -Herzthatigkeit zurSprache bringen (s. S. 300ff.).

Lahille giebt folgendes Schema des Blutkreislaufs im Tuni-

caten-Korper:

Herz

Ventralsinus

Stimme aller Blutkandle

in der Kieme

Dorsalsinus

Summe der Eingeweide-

Blutkandle

Fisr. 3. Schema des Blutkreislaufs der Tunicaten nach Lahille.

Voraussetzung dabei ist, a) daC die im Schema punktiert an-

gegebenen Verbindungsbahuen des dorsalen und ventralen Sinus

fiir die zu demonstrierende Anschauung anatomisch und physio-

logisch unberucksichtigt bleiben konnen; b) daC die Sumrae der

dorsalen Blutkanale kleiner ist als die der ventralen; der Dorsal-

sinus ist enger als der ventrale, in dessen Wand das Herz sich

differenziert hat. Diese Uugleichheit soil die notwendige und aus-

reichende Vorbedingung der periodischen Stromumkehr sein.

Wir wollen es auf sich beruhen lassen, daC die erste Voraus-

setzung in dieser allgemeinen Fassung, auf Grund unserer vorher

gegebenen Darsteliuug des Kreislaufs der Salpen sehr angreifbar,

und daC die zweite Voraussetzung nicht erwiesen ist. Wir wollen

Lur den Kernpunkt der
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Anschauung Lahille's

herausgreifen : er besteht in folgendero : Bei abvisceralen Pul-

sationen treibt das Herz zur Kieme mehr Blut als gleichzeitig

durch den Dorsalsinus abflieCen kann. Infolgedessen entsteht

ein Ueberdruck ira Kiemensystem, dem schliefilich das Herz nicht

mehr gewachsen ist. Gleichzeitig entsteht im Eingeweidesystem,

dem mehr Blut entzogen als zugefiihrt wird, ein Unterdruck. Beide

Faktoren bedingen nach einer Zeit stetigen Anwachsens schlieClich

eine riicklaufige, also adviscerale Blutstromung, da eine Fliissig-

keit auf-dem Weg des geringsten Widerstandes vom Orte hoheren

zum Orte niederen Druckes abfiieBt. So kommt eine periodische

Stromumkehr mit mechanischer Notwendigkeit zustande.

Nehmen wir als richtig an, dafi infolge ungeniigenden Ab-

flusses, im Innern des jeweilig arteriellen Lakunensysteras der

Blutdruck stetig wachst und nach alien Seiten hin, also auch in

der Richtung zuruck auf das Herz sich immer starker geltend

macht. Dann wird in dem Moment, in dem der Blutdruck des

iiberfullten Lakunensystems dem Gegendruck gleich wird, den das

Herz durch seine Kontraktion ausiiben kann, ein Stillstand der

Herzbewegung eintreten. Mag nun auch infolge dieser Beein-

trachtigung der Herzthatigkeit und unter der gleichzeitigen Wir-

kung des; Unterdruckes im dahinter liegenden Lakunensystem^

lediglich nach den Gesetzen der Flussigkeitsmechanik, eine ruck-

laufige Blutstromung einsetzen, so ist damit doch keineswegs ein

Grund fur eine jetzt eintretende aktive Kontraktion des

Herzens in entgegengesetzter Richtung nachgewiesen.

Ebenso wie er theoretisiert so experimentiert Lahille auch,

als ob das Cirkulationssystem der Tunicaten ein rein mechanisches

Pumpwerk ware, vom Herzen als einer physiologisch inditierenten

(23, S. 298) Triebfeder im Gang gehalten, in Rhythmus und

Schlagrichtung aber ausschlieClich abhangig vom Volumen der

Behalter und von der Schnelligkeit und Quantitat der Flussigkeit,

die in ihnen kreist.

Betrachten wir dagegen, ohne die Gesetze der Flussigkeits-

mechanik auCer acht zu lassen, die vom Autor ganz beiseite ge-

schobenen Eigenschaften des lebendigen Herzrauskels selbst,

dann filllt beim ersten gelungenen Isolierungsversuch das physi-

kalische Kartenhaus zusammen. Die Thatsache, daB ein vollig aus

dem Korper herausgelostes Herz regelmaCig ab- und adviscerale

Pulsationen ausfuhrt (S. 264 ii".) beweist, daC periodische Stromum-

kehrungen jedenfalls auch vom Herzen selbst eingeleitet werden.
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Wenn demnach aucb der Versuch, die Ursache der Strom-

umkehr ausschlieBlich im peripheren Lakuneiisystem zu lokalisieren,

verfehlt ist, so lieCeii sich doch die

Experimente und Beobachtuugen Lahille's

zu GuDSten der Auffassung verwerten, daC Blutdruckande-
rungen den St ro mri ch tung swechsel insoferu mit

bestimmen, als sie ihn je nach den Urastiinden ver-

zogeru Oder bescbleunigen.
Das einfacbste und exakteste Mittel, den EinfluC des Blut-

druckes auf die Herzthiitigkeit zu prtifen, ware eine Variierung

dieses Druckes nacb Einbinden einer Kaniile, deren fliissigen In-

halt man in verschieden abgestufter Weise auf das Innere des

Kanalsysteras vvirkeu lassen kann. Leider ist diese Methode bei

der Zartheit der Teile und der diffusen Verteilung der Lakunen-

raume, die an sich wandungslose Bindegewebslucken darstellen,

hier nicbt anwendbar.

ErsteGruppe der von Lahille herangezogenen Thatsachen.

Sie sollen folgende These beweisen : Je groCer (resp. kleiner) die

Hohlraume siud, in die das Herz Blut punipt, uni so langerer (resp.

kiirzerer) Zeit bedarf es, bis der Ueberdruck daselbst der Herz-

Energie aquivalent wird und dann eine Stromumkehr herbeifiihrt.

B e w e i s 1 : Eine frisch eingefangene Salpa africana maxima,
deren Korpermuskulatur in bestandiger Thatigkeit war und dadurch

die zum Kiemensystem gerechneten Mantelkanale komprimierte,

fuhrte 4— 8 adviscerale, aber nur 2— 4 abviscerale, also kiemen-

warts gerichtete Pulsationen aus. (Der Ueberdruck im komprimierten

Kiemensystem wuchs schneller als im nicht komprimierten Ein-

geweidesystem.j

B e w e i s 2 : Eine Salpa africana maxima, unter dem EinfluC

von Kohlensaure oder nach 4U-stundiger Get'angenschaft in unge-

wechseltem Wasser, fuhrte weniger haufige Kontraktionen der

Korpermuskeln aus. Das Kiemensystem wurde also weniger kom-
primiert, infolgedessen wuchs der Ueberdruck daselbst langsamer

als vorher: die Pulsationsreihen verlangern sich.

B e w e i s 3 : Nach Zusatz sauerstoifreichen Wassers gestalten

sich die Verhaltnisse wieder wie in Beweis 1.

Beweis 4: Die Zahl der gleichgerichteten Pulsationen bei

Individuen von Phallusia mammillata wachst (der Ueberdruck im
jeweilig arteriellen Lakunensystem steigt langsamer an), wenn das

Tier, in ungewechseltem Wasser gehalten, weniger haufig seine

Muskeln kontrahiert.

Beweis 5 : Ein Druck mit der Pincette vor dem vorderen

Herzende ruft Stromumkehr hervor.



298 L. S. Schultze,

Be we is 6 (observ. 7

—

9): Bei operativen Eingriffen beliebiger

Art kontrahiert sicli die ganze Muskulatur der Phallusien stark.

Infolgedessen starke Kompression der Blutraume, schnelleres An-
wachsen des Ueberdruckes, haufigerer Weclisel der Stromricbtung.

Zweite Gruppe von Thatsachen. Sie sollen folgende These

beweisen: Bei schnellerem Rhythmus der Pulse waclist im jeweilig

arteriellen Lakunensystem der stromumkehrende Ueberdruck

schneller als bei laugsamerer Pulsfolge. Scblagt also das Herz

schneller, so tritt der Wechsel der Stromricbtung entsprechend

haufiger ein.

Bew'eis 1 (observ. G): Phallusia mammillata, in eine Nicotin-

losung gebracbt , wechselt baufiger als vorber die Kontraktions-

ricbtung. Grleicbzeitig ist der „intervalle des contractions" jetzt

durcbscbnittlicb 6, vorber betrug er 8. Nicotin ruft also Puls-

freqiaenz bervor, und diese letztere bat einen scbnelleren Wechsel
der Stromricbtung zur Folge.

Beweis 2 (observ. 11): Lahille sab das Herz einer friscben

Phallusia seine Scblage verlangsamen, angestrengt arbeiten und
dann einen Moment still stehen. Darauf scblug es in derselben

Richtung weiter : Die forcierten Scblage und die folgende Pause
genligten, den fast scbon maximalen Ueberdruck im Lakunen-
system zu vermindern, deshalb konnte das Herz in der alten Ricb-

tung weiter schlagen.

Dritte Gruppe von Thatsachen. Sie sollen folgende These

beweisen: Nach einem Blutverlust muC, da die Quantitat der

Fliissigkeit im Kanalsystem abgenommen hat, der stromumkehrende

Ueberdruck langsamer anwachsen, muC also der Wechsel der Strom-

ricbtung seltener sein als vorber.

Beweis (in observ. 9): Bringt man einer Phallusia einen Blut-

verlust bei, so ist am folgenden Tage die Zabl der gleicbgericbteten

Pulsationen grofier als vorber.

Vierte Gruppe von Thatsachen. Sie sind nach keiner

Richtung diskutierfahig und werden uur der Vollstandigkeit halber

hier angereiht.

Observ. 10 berubt auf der Voraussetzung, daC die Zabl der

Pulsationen in der Ricbtung auf den verletzten Korperabscbnitt,
im Vergleich mit den entgegengericbteten Pulsen nach der Ope-
ration geringer ist als vorber. Die eigenen Zablen Lahille's er-

weisen diese Voraussetzung als Irrtum.

Nocb willkiirlicber als die in observ. 11 mitgeteilte SchluC-

folgerung ist die in der

observ. 12: Der weniger kontraktile Abscbnitt einer Poly-
Ci/clus-Liarve kann dem Vorbof eines Vertebratenberzens verglicben
werden. Bei den Vertebraten ist der Vorbof nach der Seite des
geringsten Widerstandes gericbtet. Daber ist aucb der vorbofabn-



Untersuchungen iiber den Herzschlag der Salpen. 299

liche Abschnitt des genannten Larvenherzens dem Teil des Kanal-

systems zugekehrt, in dem ein geringerer Druck herrscht, in diesem

Falle also nach dem Visceralteil des Kaualsj^stems, wohin die

groCere Zahl der Pulse gerichtet ist. (!)

Die in den ersten d r e i Gruppen enthaltenen Beobachtungen

Lahille's sind an sich im allgemeinen richtig, aber fUr die Tliesen,

die sie beweisen sollen, belanglos auf Grund folgender

E r f a h r u n g e n.

a) Der Blutdruck-andernde Einflufi der Muskelthatig-
keit auf die Lange der einzelnen Pulsationsreihen ist auCerst

zweifelhaft , denu an gleicbzeitig frisch eingefangenen
,

gleich

BQuskelthatigen Tieren siebt man bier die abvisceralen, dort die

advisceraleu Pulse iiberwiegen.

Andererseits siebt man an Tieren, deren Muskeltbatigkeit eine

ungleicbe ist, bei den eineu scbwacber, bei den anderen starker,

doch in beiden Fallen die gleicben Pulsationsreiben uberwiegen.

Trotzdem auf das Kanalsystem des Eingeweidesackes die

Wirkung der in der Kiemenregion konzentrierten Korperrauskeln

gleich Oder fast gleich seiu soil (23, S. 293), lehrt doch die

Erfahrung (auch die der LAHiLLE'schen Experimente !), daC nicht

nur die kiemenwarts gerichteten, sondern gleicbzeitig auch die

advisceralen Pulsationsreihen, auf die vermeintlichen Blutdruck-

anderungeu reagieren.

b) Die Mittel, die Lahille angewandt hat, um Druckaude-

rungen im Lakunensystem in bestimmtem Sinne herbeizufiihren,

betretfen sicber nicht nur den Blutdruck (wenn sie ihn iiberhaupt

betreffen), verandern vielmehr nach den verschiedensten Richtungen

bin, zum Teil tiefgreifend, die Lebensbedingungen der Versuchstiere.

Diese direkt herbeigefiihrten Veranderungen, die Lahille nicht

beriicksichtigt, habeu, wie sich im einzelnen sicber nachweisen

laBt, auch uuabhangig vom Blutdruck eine kraftige Wirkung auf

den Herzschlag:

Eine anhaltende Gefangenschaft der Tiere in stehen-

dem Wasser hat, auch ohne daG die Muskeltbatigkeit und damit

eventuell der Druck im Lakunensystem verandert wird, eine Ver-

langerung der Pulsationsreihen zur Folge. Die friiher mitgeteilten

Beobachtungen (Tab. 21-23, S. 226 oben und S. 237 f.) an Tieren,

deren Muskeltbatigkeit zu den verschiedenen Beobachtungszeiten

sich uuverandert zeigte, belegen das.
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Jede Alteration des Herzens, eine geringfugige Dehnung

Oder ein Druck auf die Nachbarteile beeinfluCt, oft stark, die

Herzthatigkeit, wie jeder erfahrt, der mit Tunicaten experiraentiert,

Lahille hat hier die direkte Reizwirkung auf das Herz und die

etwaigen Folgen einer Blutdrucksteigerung nicht auseinanderge-

halten.

Das Nicotin erhoht an sich schon, wie die friiher mit-

geteilten Versuche beweisen, die Haufigkeit der Stromumkehrungen,

indera es die Reihenlange verkiirzt. An eine Abhangigkeit der

Pulsation^reihen-Lange von der Pulsfrequenz ist im Sinne Lahille's

urn so weniger zu denken, als unsere Experiniente, wie die Ta-

bellen S. 254 tf. lehren, gerade eine Verlangsamung der Schlag-

folge mit groCerer Haufigkeit der Stromumkehrungen bei Nicotin-

vergiftung nachgewiesen haben, also gerade das Gegenteil der

IjAHiLLE'schen Voraussetzung.

c) Um den EinfluC des Blutdruckes auf die Strom-Umkehrungen

einwandsfrei prtifen zu konnen, ist es nach dem Vorhergehenden

notwendig, die Beobachtungen von der Muskeltnatigkeit des Tieres

und von dem irrefiihrenden EinfluC der bisher sorglos eingefiihrten

Hilfsfaktoren moglichst unabhiingig zu machen. Eine Verringerung

Oder Erhohung des Blutdruckes wird demnach am besten durch

Oeffnen resp. Komprimieren der GefaCe in welter Ent-

fernung vom Herzen und am unversehrten Tiere vorgenommen.

Die Beobachtung soil ferner nicht, wie es geschah, stundenlang

unterbrochen , die Muskelthiitigkeit des Tieres, wenn moglich,

unveriindert erhalten werden.

Die beim Versuch unumgaugliche Verletzung des Korpers ist

gewiC ein Faktor, der auch seinerseits, d. h. unabhangig vom Blut-

druck, den Herzschlag beeinflussen konnte, obgleich man sich bei

dem erwiesenen Mangel einer direkt nervosen Beeinflussung des

Herzens kein klares Bild von diesera Vorgang machen kann. Doch

wird im folgenden die eventuell storende Wirkung der Verletzung

dadurch aufgehoben, daC es sich in b e i d e n einander erganzenden

Versuchen um eine Verletzung (Schnittverwundung resp. Quetschung)

der gleichen Korperteile handelt.

Versuch 1), auf eine Verringerung des Blutdruckes

im Lakuuensystem abzielend, wurde fruher (S. 273) in anderem

Zusammenhang mitgeteilt. Er zeigt, dafi eine Oetfnung der Blut-

kanale des vorderen Korperendes (durch scharfes Abschneiden der

Ingestionsregion), die einen BluterguC herbeifiihrte, eine Ver-

kurzung der Pulsationsreihen, also eine erhohte Frequenz der
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Stromumkebrungen zur Folge hatte (die Kontraktionen der Muskel-

reil'eu im Moment dos Eingritis und iiach deni Eiiigrifl" waren

niclit groCer und hiiufiger als vorher).

Versuch 2: Uni eine Erhohung des Blutdruckes zu

bewirken, wurde die Ingestionsregion an derselben Stelle, wo

sie im ersteu Versuch durchschnitten wurde, mit einem Seiden-

faden fest eingeschuurt. Infolgedesseu siud jetzt die Blutkaniile

rings in der Nachbarschaft der Ligatur stark komprimiert. Tab. 37

zeigt die Wirkung auf den Herzschlag. Der Seidenfaden war schon

vor der Beobachtuug lose urn die Ingestionsgegend gelegt worden

und konnte daher schnell, und ohne das Tier auderweitig zu reizen,

zugezogen werden.

Tab. 3 7a.

Cydosalpa pinnata (gen. cat.), 6 cm lang, unversehrtes Tier,

bei 26 C.

Tab. 37b.

Dasselbe Tier gleich nach Umschniirung des Korpers ca.

^2 cm vor dem Ganglion. Kein Blutverlust, soudern Kompression

der Kanale im Umkreis der Ligatur.

Tab. 37a. Tab. 371j.

Abv.
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Zeit sich ausbildend, ebenfalls ohne daB gleichzeitige Blutdruck-

Aenderungen auzunehmen sind. Die Frage, mit welchen Mitteln

der Tunicaten-Organismus die Frequenz des Stromrichtungswechsels

bestimmt, konnen wir vorliiufig nicht beantworten.

Somit kommen wir zu dem Endresultat, daC Blutdruck-
anderungen (und andere Faktoren, deren Wirkungsweise im

einzelnen ebenfalls iioch dunkel ist) die Stromumkehrungen von

verschiedenen Seiten beeinflussen konnen, wenn sie auch nicht —
wie von verschiedenen Seiten zu beweisen versucht wurde — die

ausschlagg^bende Ursache des periodischen Stromrichtungswechsels

im Tunicaten-Korper darstellen.

C. Versuch eiiier Analyse.

Eine summarische Behandlung der Frage nach den Ursachen

des Stromrichtungs-Wechsels im Tunicaten-Korper, wie sie die

vorher besprochenen Theorien und Experiraente versuchten, hat,

wie wir sahen, nicht zum Ziele gefuhrt. Wir miissen das Problem

zunachst zerlegen, um spater eine einheitliche Vorstellung vom

Zustandekommen des periodischen Stromrichtungs-Wechsels an-

streben zu konnen.

Der Wechsel in der Kontraktionsrichtung des Herzens setzt

sich aus folgenden Faktoren zusammen: Sistierung der Peristaltik,

Wechselpause, Eintritt der Antiperistaltik.

Jede dieser drei Erscheinungen kann auf dreierlei verschiedene

Weise zustande kommen: Entweder durch Veranderungen in der

Erzeugung der spoutanen Reize, oder durch Verande-

rungen der Erregbarkeit der Muskelfasern , oder endlich

durch Veranderungen des Leitungsvermogens fiir den mo-

torischen Reiz.

Es kann demnach die Sistierung der Peristaltik

hervorgerufen sein

:

a) durch eine Ermattung der Reizquelle, die voriibergehend

bis zum vollstandigen Aufhoren der Reizerzeugung fuhren kann;

b) durch eine Herabsetzung oder Aufhebung der Erregbarkeit

des Herzendes;

c) durch eine Herabsetzung oder Aufhebung der Leitungs-

fahigkeit fiir den motorischen Reiz.

Die Wechselpause kann folgenden Umstanden ihre Ent-

stehung verdanken :
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a) Das Reizcentrum A ^) ist schon ermattet, ehe am ent-

gegengesetzten Herzende das Centrum B sich erholt hat (und um-

gekehrt).

b) Die Erregbarkeit des Herzendes A ist schon erloschen,

bevor sie am Herzende B wieder hergestellt ist (und umgekehrt).

c) Es ist — unabhiingig von einer spater zu wurdigenden

refraktaren Phase im Gefolge der letzteu peristaltischen Welle und

der antiperistaltischen Zuckung — das physiologische Leitungs-

verraogen der Herznmskeln voriibergehend erloschen.

d) Es muC aber auch in Betracht gezogen werden, dafi mog-

licherweise das Reizcentrum A an seiner Bethiitigung durch die

letzte von B kommende Welle eine Zeitlang behindert wird. Wie

sich auf Grund dessen eine Wechselpause herausbilden wurde,

braucht hier zuniichst nicht verfolgt zu werden.

Der Eintritt der Antiperistaltik kann hervor-

gerufen sein :

a) durch eine neue Kraftigung der betretienden Reizquelle

;

b) durch eine Wiederherstellung des physiologischen Leitungs-

vermogens. —
Es ware vielleicht nicht schwer, aus diesen Faktoren sich

eine oder auch mehrere Theorieen tiber den Stromrichtungs-Wechsel

ira Tunicaten-Korper zurecht zu kombinieren. Unsere Aufgahe aber

wird es sein, experimentell und auf Grund der Beobachtungen am
unverletzten Tiere zu entscheiden, welche der angefiihrten mog-

lichen Fiille als den thatsiichhchen Verhiiltnissen entsprechend

weiter verwertbar sind.

1) Verhalten des Reizcentrum s A wilhrend der
Thiitigkeit des entgegengesetzten Centrums B^).

Fiir diejenigen Falle, in denen die friiher (S. 245 if.) beschriebene

antiperistaltische Zuckung auftrat, ist zwar der Beweis

gehefert, daC wahrend der Peristaltik die Reizerzeugung zur Anti-

peristaltik nicht sistiert. Das erraattete oder absterbende Herz

1) Es ist zwar friiher (S. 275 f.) nachgewiesen worden, daB j e d er

Abschnitt des Herzens imstande ist, spontan rhythmische Kontrak-
tionsreize zu erzeugen. Aber aus Griinden, die spater (S. 315 ff.) er-

ortert werden sollen, wird am intakten Tiere nur an den beiden Herz-
enden von dieser Fahigkeit Gebrauch gemacht. In diesem Sinne
ist es zu verstehen, wenn im Folgenden von einem wirksamen
Reizcentrum A und einem ebensolchen Centrum B gesprochen wird.
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zeigte ferner klar, wie die autiperistaltische Zuckung iiber die

Peristaltik ganz allmahlich die Herrschaft gewiunen kaiin und

schlieClich bis zum Eintritt der nachsten Wechselpause allein fort-

dauert. Aber es verdient doch hervorgelioben zu werdeii , dafi

antiperistaltiscbe Erscheinungen wahrend der Peristaltik nicht iiber-

all zu seben sind. 1st in den Fallen, wo die antiperistaltiscbe

Zuckung nicbt nacbweisbar ist, die antiperistaltiscbe Reizquelle

an sicb unfabig, tbatig zu sein ?

Zur Entscbeidung dieser Frage ist eine Reobacbtung des einen

Herzeudes unter AusscbluC jeglicben Einflusses vom anderen Herz-

ende ber notwendig.

Trennt man einer Salpe, deren Herz keine antiperistaltischen

Erscbeinungen wabrend der Peristaltik zeigt, das viscerale Ende

vom iibrigen Herzen ab, so tritt zunacbst Stillstand des Herzens

ein. Ist diese direkte Reizvvirkung des Scbnittes voriiber, so

nimmt das intakt gebliebene bypobrancbiale Herzende seine Tbatig-

keit wieder auf, es folgen sicb, anfangs scbneller und kriiftiger,

spater langsanier und scbwacber z abl r ei cbe ausscblieClich
gleicb gericbtete (bier advisee rale) Pulsationen.
Scbwankte die Zabl dieser Scblage unmittelbar vor der Operation

zwiscben 20 und 3 pro Periode, so folgen sicb jetzt bis zum Tode

des Herzens iiber 100, zuweilen weit iiber 1000 Scblage in rein

advisceraler Ricbtung, obne dafi Pausen eintraten, in deneu die

Herztbatigkeit zu Gunsten einer etwaigen Antiperistaltik erloscbte.

Dafi diese Pulsationen nicbt auf eine erst durcb den Eingriff

bervorgerufene Veriinderung des beubacbteteu Reizcentruras zuriick-

zufiibren sind, beweisen — abgeseben von dera unmittelbar nach

der Operation eintretenden Herzstillstand, der als diese direkte Reiz-

wirkung des Scbnittes anzuseben ist — die nacbber mitzuteilenden

Versucbe, in denen die gleicbgericbteten Pulsationen stundenlang

und mit einer Regelmafiigkeit sicb folgen, die jeden Verdacbt auf

eine direkte Nacbwirkung der Verletzung selbst ausscbliefit.

Mebrfacb wiederbolte Experimente baben gezeigt, dafi die-

selben Erscbeinungen, die am Herzende A bei Ausscbaltung von

B zu beobacbten sind, aucb am Herzende B auftreten, weun A aus-

gescbaltet wird.

Darait ist erwiesen, dafi jedes Herzende an und fiir

sicb imstande ist, eine viel grofiere Reihe von Pul-

sationen auszufubren, als es thatsacblich ausfiihrt,

wenn beide Herzenden, in ibrem nattirlicben Zu-
sammenbang belassen, sicb gegenseitig beeinflussen.
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Weiin also an» iiitaktcn Heizen das eiiie Ende iiach einer bestimmteii

Anzahl voii Schlageu die Peristaltik einstellt, uni dor Antiperistaltik

zii weichen, so ist docli sei ne K eizquelle noch iiicht

vcrsiegt, sie wird vielmehr durch die Thatigkeit
des entgegengesetzteii Herzendes entweder gauz
oder (antiperistaltische Zuckung)zum groBtenTeil
11 ur verb in der t wirksam zu Tage zu treteii.

Fcriier zoigen die Experimente noch, daC wiihrend der Ak-

tivitat des einen Herzendes am entgegengesetzten Herzende auch

die Erregbarkeit und das Leitungsverraogen in einer der herrschen-

den entgegengesetzten Kontraktionsrichtung nicht verloren geht?

sondern nur latent bleibt.

Was ist dann aber der Grund dieser abwechselnden Unter-

driickung des einen Herzendes durch die Thatigkeit des anderen?

Eine absolute eiuseitige Steigerung der physiologischen

Leistungsfahigkeit am Ende jeder Reihe kann nicht der Grund

sein, sie miiCte ja mit jeder Umkehr des Blutstroms immer starker

werden und schlieBlich ins Unendliche wachsen. Es fragt sich

daher nur, ob eine abwechselnd eintretende und spater wieder

sich ausgleichende Herabsetzung der Reizerzeugung,
oder der Erregbarkeit oder des physiologischen
Leitungsvermogens dem jeweilig kraftigeren Herzende es

moglich macht, die Thatigkeit des anderen Herzendes zu unter-

driicken. Wie das im einzelnen geschieht, ist eine Frage, die

spater zu besprechen ware.

Eine Herabsetzung jedes einzelnen der genannten drei Faktoren

muB (wenn wir nicht die gezwungene Annahme machen wollen,

daC eine gleichzeitige Steigerung eines anderen der drei Faktoren

den Eflfekt wieder aufhebt) eine A bn ah me derPulsfrequenz
herbeifiihren. Es ist demnach festzustellen : Tritt gegen Ende

einer Pulsationsreihe am unverletzten Herzen oder in den iiber-

zahligen Pulsationen nach Abtrennung des einen Herzendes eine

Verlangsamung der Herzschlage ein?

Eine Verlangsamung der Herzschlage am Ende der Pulsations-

reihe konnte am unverletzten Tiere zwar haufig, aber durchaus

nicht immer mit Sicherheit festgestellt werden.

Deshalb ist auch hier eine e xp eri men telle Inangritlnahme

der Frage erwiinscht, denn dann lassen sich durch Ausschaltung

der antiperistaltischen Reize in der dadurch kiinstlich verlangerten

Peristaltik etwaige Verlangsanmngen sicherer und bequemer nach-

weisen.
Bd. XXXV. N, F. XXVIII, 20
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Dabei ist freilich iiuCerste Schonung des Herzens Vorbedingung,

Statt zu schneiden legt mau am besteii mit einer krunimeii Nadel

einen Seidenfadeu um das in situ befiudliche Herz, schneidet (urn

jeden Druck durch Nachbarteile zu vermeiden) dem Faden seinen

Weg im Korper bis zur Oberflache des Herzens vor und zieht

dann die Schlinge fest zu. So vermeidet man ein Oelfnen des

Herzens und einen BluterguC. Hat man auf diese Weise das eine

Herzende abgeschuurt, so tritt sofort ein meist langer und voll-

standiger Stillstand ein. Wenu sich das Herz aber erholt hat,

schlagfes viele Stunden weiter, und zwar stets nur in der Rich-

tung nach der Abschnurungsstelle, Ich habe iiber 1700 Schliige

ununterbrochen beobaehtet, ohne jemals auch nur einen Ansatz zu

einer Antiperistaltik zu benierken. Hier interessieren uns in erster

Linie die Schwankungen der Pulsfrequenz, die jetzt zu Tage treten.

Bei alien abgeschniirten Herzen, die ich auf diesen Punkt hin

untersuchte, war ausnahmslos eine bald mehr bald minder regel-

maCige aber stets unverkennbare

Periodicitat der gleich gerichteten Pulsationeu

zu beobachten: es wechselten langsamere und schnellere Reihen

miteinander ab. Diese Periodicitat laCt sich am kurzesten und

scharfsten graphisch wiedergeben.

In den Figuren I — III auf Taf. XI sind die miteinander

abwechselnden langsamen und schnelleren Pulsationsreihen der

unterbundenen Herzen dargestellt. Auf der Ordinatenachse ist die

Zahl der Pulse, auf der Abscissenachse die Zeit in Sek. abgetragen.

Die Zahlung der Sekunden beginnt immer am Anfang jeder

Reihe von neuem : Die Zahlen oberhalb der Abscissen geben also

direkt die Sekunden an, die wahrend einer einzelnen Pulsationsreihe

verstrichen.

Die Figur giebt demnach vergleichenden AufschluG

:

1) iiber die Zahl der Pulse einer Reihe (= der Hohe der

Ordinate), j,

2) Tiber die D a u e r einer Pulsationsreihe (= der Lange der

Abscisse).

3) Wenn das Verhaltnis von Schlagzahl und Zeit in jeder Reihe
dasselbe bliebe, dann ware der Winkel a dessen Tang, dieses Verhaltnis

darstellt, stets der gleiche, d. h. die Pulslinien miiCten parallel laufen.

Je mehr sich das genannte Verhaltnis andert, desto weniger parallel

werden die Pulslinien. Der Unterschied ihrer Steilheit giebt also

ein direktes Bild der Frequenz-Schwaukungen.

In Fig. I sind die abvisceralen Pulsationen eines am hypo-

branchialen Ende umschntirten Herzens von Salpa afncana-maxima
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(gen. cat.), '^U Stuiide iiach dem Eingriff, dargestellt. Die Pul-

sationeii waren schvvacli, keine ticfen EiuschuUrungeu der ventralen

Herzwand, nur wellenartige Bewegungeii liefeu vom Visceralende

des Herzciis zur Ligatur.

Dieselben Erscheinungeu sind auch am Herzen von Cyclosalpa

pinnaia zu beobachten : s. Fig. II (Solitiirtier, 4 Stundeu nacli dem
Eingriff).

Um dasselbe, was bisher nur fiir das Visceralende des Herzens

festgestellt wurde, auch fiir das entgegengesetzte Keizcentrum am
Hypobrancliialende zu illustrieren , dient Fig, III. Hier ist die

Thiitigkeit eiues am visceralen Ende abgeschnurten Herzens von

Cyclosalpa pinnata (gen. sol.), 5 Stunden nach der Operation,

dargestellt. Das Herz dieses Tieres zeigte nahe seinem Hypo-

brancliialende eine Ruhefalte. Die Pulsationen bestanden darin,

daC sich diese Ruhefalte rhythmisch vertiefte zu einer kriiftigen

Einschniirung der ventralen Herzwand, in deren Bereich die

Muskulatur ihr welliges, silberweiCes Kontraktionsaussehen an-

nimmt. Die Kontraktion halt deutlich einen Moment in maximaler

GroCe an und verstreicht dann schnell.

Die Periodicitat jedes der beiden physiologisch isolierten

Herzenden, die im Vorhergehenden festgestellt wurde, ist noch

naher zu charakterisieren : die langsameu und die schnellen Pul-

sationsreihen sind nicht nur durch den Gesamtrhythmus ihrer

Pulse unterschieden, auch innerhalb der beiderlei Pul-
sationsreih en andert sich vielmehr der Rhythmus
der Pulse in bemerkenswert verschiedener Weise,
auch in der Kraft der Einzelkontraktionen treten Verschieden-

heiten zu Tage.

Der Anfang der schnelleren Pulse ist meist schon mit

bloCem Auge erkennbar, er hebt sich durch die GleichmaCigkeit

seines schnelleren Tempos vom Ende der weniger gleichmaCigen

langsamen Pulsationsreihe deutlich ab. In einem Falle wurde das

Ende der langsamen Pulsationsreihe regelmiiCig dadurch angezeigt,

daC zwei Pulsationen sich auffallend schnell folgten, wie es inner-

halb einer Periode sonst nie zu beobachten war. Fiir die Frage der

Frequenzschwankungen innerhalb der Reihe sind natiirlich nur diese

Falle einer scharfen Trennung der beiderlei Pulsfolgen verwertbar.

Gegen Ende der schnelleren Reihe ist eine mininiale Ver-

langsamung^der Pulsfolge wahrzunehmen, die ohne besondere zeit-

messende Vorrichtungen zahlenmaCig nicht auszudriicken und nur

dem Geiibteren sichtbar ist, dann aber so regelmaCig auftritt, dafi

20*
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man auch ohne Keuntnis der Periodenlange das Ende der Keihe

vorhersagen kann. Das Ende der Reihe ist trotz dieser Verlang-

samung scharf abgeschnitten. Die letzte Kontraktion entsteht und

lauft ebenso schnell ab vvie die vorhergehenden. Jener resultatlose

Ansatz zu einer letzten gleich gerichteten Kontraktion, wie sie sich

am intakten Herzeu in einer Dauerkontraktion des bisher venosen

Herzendes am Ende der Reihe ausspricht (S. 242, 248), felilte

stets in den Fallen, wo auf diesen Punkt geachtet wurde.

Das Tempo der langsamen Pulse zeigte gerade das

umgekehrte Verhalten vvie das der schuelleren Reihe : ihre Frequenz

ist am Anfang der Reihe am kleiusten, dann steigt sie stetig bis

zum Ende der Reihe an. Die RegelmaCigkeit dieses Verhaltens

ist bemerkenswert:

Tab. 38

zeigt die Zunahme der Frequenz innerhalb jeder der langsamen

Pulsationsreihen (I—V), die (mit schnelleren Reihen abwechselnd)

vom isolierten Hypobranchialende des Herzens einer Cyclosalpa

pinnata (sol.) ausgingen.

I. II. III. IV. V.

Zahl d. Schlage 1010 9 10 10 10 6 1010 7 10 10 10 5 1010 3

die erforderliche

Zeit in Sek. "8| 57| 24 77 43 39 14 821 37| 24 77 40 40 14 77 53

Auch in der Starke der Kontraktionen traten bei

diesem besonders giinstigen Objekt konstante Unterschiede der

beiderlei Pulsationen hervor. Wahrend in der schnelleren Reihe

die Pulsationen stets sich gleich blieben , den Umstanden ent-

sprechend maximal zu nennen sind, sind in den ersten langsamen

Pulsen die Kontraktionen betrachtlich schwacher, sie gehen dem-

entsprechend auch schneller vortiber und erst allmahlich nehmen

sie mit der Frequenz auch an Kraft und Dauer zu. Eine Dauer-

kontraktion des Herzteiles, an dera die letzte Kontraktion einer

Reihe endet (am intakten Herzen stets zu beobachten, s. S. 247),

ist am umschniirten Herzen nicht vorhanden.

Die regelmaCige Periodicitat der gleich gerichteten Pulsationen

am umschniirten Herzen, die sich sowohl in der Frequenz als in

der Starke und Dauer der Kontraktionen ausspricht, und die friiher

am intakten Herzen beschriebenen antiperistaltischen Erscheinungen,

berechtigen zu folgendem SchluB : Die schnelleren Pulsa-
tionen des am visceralen(resp. am hypobranchialen)
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Ende umschniirten Herzens sind den norraalen ad-
visceraleu (resp.den abvisccralen) Pulsation sreihen

des intakten Herzens gieichz u setzen. Die lang-
samen Pulsationen des umschniirten Herzens ent-
sprechen zeitlich am intakten Herzen der Ruhe des
arteriellen Herzendes vviilirend der ausschlag-
gebenden Thiitigkeit des entgegengesetzten Reiz-
centrums am venosen Ostium.

Die langsameren Pulsatiousfoigen des umschniirten Herzens

sind demnach das Aequivalent der antiperistaltischeu
Zuckungen am intakten Tier. Dem widerspricht es nicht, daB

am normalen Herzen die antiperistaltischen Erscheinungen zu-

weileu tiberhaupt nicht, zuweilen in ihrem Rhythmus von dem der

Peristaltik abhiingig gefunden werden. Die herrschende Peristaltik,

in den Umschniirungsversuchen einseitig ausgeschaltet, kann im

intakten Organ die antiperistaltischen Erscheinungen unter Um-
stiinden ganz zuriickdrangen, unter Umstanden aber wohl auch

befordern: „Es macht den Eindruck, als ob dieser Erfolg (der

Peristaltik) auf dem mechanischen Wegraumen schiidlicher Be-

dingungen durch die Kontraktion, also auf einer Art physiologischer

Massage beruhe, Vermutlich hat dieser positive, giinstige EinfluC

immer statt und wird nur durch die gleichzeitig anwesenden nega-

tiven, ermiidenden Wirkungen der Kontraktion mehr oder weniger

verdeckt oder selbst iiberkompensiert" (Engelmann, 9, S. 148). In

unserenj Falle vviirde sich der wohlthatige EinfluC der Herzthatigkeit

selbst, wo er zu Tage tritt, schon bei schwacher Kontraktion, also

schon im nachsten Umkreise des maximal kontrahierten Teiles

der fortschreitenden peristaltischen Welle bemerkbar machen.

Die zeitmessenden Abschntirungsversuche ergeben , daC bei

dem jedesmaligen Wechsel der Kontraktionsrichtung beide Herz-

enden Veranderungen erfahren : sie zeigen einerseits eine

Herabsetzung der Leistungsfahigkeit am bisher
venosen Herzen de, andererseits eine Steigerung
der Leistungsfahigkeit des arteriellen Herzendes
zur Zeit der Wechselpause.

Um zu ermitteln, wie das Zusammenwirken dieser abwechseln-

den re- und progressiven Veranderungen eine Wechselpause und

eine Koordination der Bewegungen, d. h, eine reinhche Trennung

von Peristaltik und Antiperistaltik herbeifiihren kann, ist zu ent-

scheiden, welcher der friiher genaunten 3 Faktoren, ob die Reiz-

erzeugung, ob die Erregbarkeit oder ob das Leitungsvermogen fiir
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den Reiz, an beideu Herzenden alternierend, periodiscli herabgesetzt

und gesteigert wird.

2. DasLeitungsvermogen

der Herz-Muskelfasern fiir den motorisclien Reiz erfahrt im Verlaufe

jeder zusaramengesetzten Periode Veranderungen, die sich schon

dem blofien Auge zu erkennen geben. Die peristaltische Welle liiuft

merklicli langsamer ab um die Zeit der Wechselpause, am Ende

jeder Pulsationsreihe zeigte das Herz von Cyclosalpa pinnata eine

Starke Verlangsamung des Kontraktionsverlaufes (S. 242, 307/308).

Ferner lehrte die Beobachtung des normalen Herzschlages, dafi

— unabhangig von einer antiperistaltischen Zuckung — die letzte

Welle jeder Pulsationsreihe am arteriellen Herzende nicht wie die

vorliergehenden schnell verstreicht, sondern eine Zeitlang blockiert

wird (S. 247), da6 ferner die ersten Wellen einer Pulsationsreihe,

auch wenn keine antiperistaltische Zuckung auftritt, oft nicht bis

zum arteriellen Herzende vordringen (S. 247 oben). Diese Beob-
achtungen lehren, daB beim Nahen der Wechsel-
pause, unter Umstanden tiber ihre Dauer hinaus,

das physiologische Leitungsvermogen der Herz-
muskulatur herabgesetzt ist.

3. Die Erregbarkeit

des Herzendes und ihre Schwankungen wurden mit Hilfe elektrischer

Reizung (Dubois-Reymond's Schlitten-Induktorium) gepriift. Ueber

die Reizuug des Salpen-Herzens mit Wechselstromen sagt Ransom:

„Not only did the cui-rent not produce inhibition of the beats, but

I was unable to observe any such change in the direction of the

rhythmical contractions as was described by Dew-Smith. The

uncertainty however of the exact course of the current in this

method of procedure diminishes the value of negative results"

(31, S. 326). Die Schwierigkeit liegt thatsachlich in der richtigen

Wahl der Stromstiirke und der Elektroden. Das Salpen-Herz kann

nur in situ, wahrend das Tier sich in seinem naturlichen Element

befindet, untersucht werden. Wechselstrome, die vor dem Ein-

tauchen der Elektroden in Wasser so stark wirkten, daC die Funken

sprangen und die Schlage schmerzten, waren ohne jede sichtbare

Wirkung, sobald man die Elektrodenenden unter Wasser beriihrte.

Um einen Reiz auf das Herz im Wasser auszuubeu, bedarf es

daher starker Strome, bei deren Anwendung ein Teil der Elek-
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tricitJit auch den Tierkorper, einen im Verhjiltnis zum Wasser ja

schlechten Leiter, benutzt, bedarf es ferner moglichst wenig ein-

getauchter Elektroden, deren freie Endeu so lang siiid, daC ihre

Eboaitisolieruiig nicht mit dem Wasser in Beriihrung kommt, denn

auch bei den besten Instrumenten dringt gelegentlich Wasser ein,

das die Isolieruug aufhebt. Teh benutzte 1—2 Chrom-Tauchelemente

von je 1 Liter Inhalt, die freien Elektrodenenden wareu 3—4 era

lang. Man entfernt am besten vor der Untersuchung das Ganglion

der Salpe, uni die storenden Bewegungen der Muskelreifen auf-

zuheben (die Sphinkteren der In- und Egestionsoffnung bleiben in

Thiltigkeit), und sticht die Elektroden so in den Korper ein, daC

sie das Herz, ohne es zu drucken oder verletzt zu haben, zwischen

sich fassen.

Leider ist das Salpen-Herz zu zart, als daB es gelange, seine

Bewegungen graphisch aufzuzeichnen durch Aufsetzen eines Hebels

Oder durch Suspension nach Engelmann's Methode. Die hierbei

notigen Manipulationen greifen so tief in die natiirlichen Bedingungen

der Herzthiitigkeit ein, daB die dunne einschichtige Zellenlage,

selbst wenn sie die Kraft hatte, den Schreibhebel zu bewegen,

keine Kurve des normalen Kontraktionsverlaufes giebt. Deshalb

beschranken sich die folgenden Angaben auf das, was ohne weitere

Hilfsmittel unter der Lupe sich feststellen laCt, zunixchst iiber

die Erregbarkeit des Herzmuskels

wahrend einer Einzelpulsation.

Beide Generationen der Salpa africana-maxima und der Cyclo-

salpa, die hypobranchialen sowohl als die visceralen Enden des

Herzens, wurden untersucht,

Wir werden spater sehen, daC durch Momentanreize, die in

variierbar schneller Aufeinanderfolge einera der beiden Herzenden

appliziert werden, der Rhythmus des Herzschlags beliebig ver-

jindert werden kann. Es ist hier aber eine Grenze gegeben, iiber

die hinaus die Pulsfrequenz sich nicht steigern laBt. Folgen sich

die Reize so schnell, daC der zweite schon eintriff't, noch ehe die

durch den ersten hervorgerufene peristaltische Welle z. B. die

Herzmitte erreicht hat, dann sieht man — wenn iiberhaupt eine

Wirkung zu Tage tritt — nur eine bald schwiichere, bald starkere

lokale Kontraktion des gereizten Herzeudes, zuweilen auch eine

kurze peristaltische Welle, die aber nicht iiber das Herz weglauft,

sondern unterwegs stecken bleibt.
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In anderen Falleo hat der zweite Reiz, wenn er dem ersteu

(kunstlichen oder spontaneii) Reiz uDinittelbar auf dem FuBe folgt,

iiberhaupt keinen sichtbaren Effekt, wahrend er in eiuem etwas

spatereu Stadium, aber noch wahrend des Ablaufs der ersten

Welle appliziert, eine schnell folgende zweite Welle auslost.

Das rechtzeitige Eintreffen einer 'spontanen Kontraktion, das

bei regelraaBiger Pulsfolge (nur Herzen, die dieser Anforderung

genugten, wurden untersucht) sich mit Sicherhelt an der Hand
der Sekundenuhr voraussagen laCt, kann dadurch verhiudert werden,

daC man unmittelbar vorher eine peristaltische Welle kunstUch

hervorruft. Die spontane Kontraktion des Herzens, die kurz darauf

hatte einsetzen sollen, wird dadurch unterdriickt.

A Is Resultat der Versuche, Extrawellen in die Peristaltik eiu-

zuschalten, ergiebt sich also die Thatsache, dafi im Verlaufe
jeder einzelnen Kontraktion des Salpen-Herzens
ein Stadium auftritt, in dem die Leitungsfithigkeit
fur den motorischen Reiz und die Erregbarkeit der
Muskelfasern herabgesetzt oder ganz aufgehoben
ist. Dem entspricht am Wirbeltierherzen das zuerst von Marey

(26) beschriebene, von Engelmann (7, 8) weiter charakterisierte

refraktare Stadium.
Es ist selbstverstaudlich, daC bei dieseu Versuchen fiir jedes

Tier zuniichst die Reizschwelle festzustellen ist, um nicht mit iiber-

maximaleu Reizstarken zu arbeiteu. In welcher Phase der Einzel-

kontraktiou der refraktare Zustand der Herzmuskeln eintritt und

wie lange er anhalt, laCt sich ohne die graphische Methode nicht

naher priicisieren.

Wenden wir uns von den Verilnderungen der Erregbarkeit,

die im Gefolge der einzelnen peristaltischen Welle auftreten, zu

der Frage, ob auch

am En de jeder Reihe gleichgerichteter Pulsation en

die Erregbarkeit der Herzmuskeln sich andert.

Am ermiidenden Skeletmuskel der Wirbeltiere spricht sich

eine Abnahmc der Erregbarkeit bei gleichbleibender Reizstiirke

bekanntlich in einem allmahlichen Absinken der Kontraktionsgrofie

aus; das Herz der Wirbeltiere dagegen giebt, was die Kontraktions-

groBeanlangt, keinen MaBstab fiir die Erregbarkeit seiner Muskulatur

ab, da es sich auf einen einzelnen Reiz hin entweder maximal

oder uberhaupt nicht zusammenzieht. Dem entspricht es, daB bei
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Reizung niit verschicden starken wirksamen Stromen die Kon-

traktionsgroCe von der ileizstarke sich unabhangig erweist. Wie

verhillt sich iu dieser Beziehung das Salpen-HerzV

Nilheit man allniahlicli die l)eiden Spiralen des DuBOis'schen

Schlittens so tritt bei eiuem bestinniiten llollenabstand als prompte

Reaktion auf jede momentane Reizung eine maximale Kontraktion

des Herzens auf. VergroBert man darauf wieder den Rollenab-

stand nur um einige Millimeter, so reagiert das Herz iiberhaupt

nicht mehr. Die Reaktion tritt aber sotort beim alten Abstand

wieder auf. Und dann kann man die Rollen bis zur voUstaudigen

Deckung bringen, ohne daJB die Kontraktion des Herzens groCei-

wiirde als unmittelbar nach Ueberscbreiten des Schwellenwertes.

Die GroiJe der Kontraktion wird dadurch gemesseu, daC man
die Tiefe der ventral einschneidenden Kontraktionsfalte, d. h. den

Abstand ihres tiefsten Punktes von der Riickenwand des Herzens

unter der Lupe genau visiert.

Die KontraktionsgroBe des Herzens erweist sich

nach dem Gesagten als unabhangig von der Starke
des Reizes, indem sie schon bei minimalen Reizen
maximal ist. Es ist natiirlich nicht ausgeschlossen, dafi unter

Umstiinden kleiuste, den verschiedenen Reizintensitaten ent-

sprechende Abstufungen der KontraktionsgroBe zu Tage treten,

wenn es einmal gelingt, die letztere an unserem Objekt so exakt

zu messen, wie es an anderen Herzen die graphische Methode er-

moglicht. Hier jedoch geniigt es zuniichst, festzustellen, daC wahr-

nehmbare Schwankungen der KontraktionsgroBe, wie sie sich am
Eude jeder Pulsationsreihe otfeukuudig zeigen, durch Variierung

der Reizstarke sich nicht hervorrufen lassen.

Wir batten bei unseren Umschnurungsversuchen gesehen, daB

in einem Zeitpunkt, der am unverletzten Tiere dem Ende einer

Pulsationsreihe und dem Anfang der Unthiitigkeitsperiode des bis

dahin aktiven Herzeudes entspricht, ein betrachtliches Absinken

der KontraktionsgroBe eintritt, allmahlich steigt sie dann wieder,

um am Anfang der neuen Pulsationsreihe ihre normale Hohe wieder

zu erreichen. Diese periodischen Schwankungen der Kontraktions-

groBe sind nun auf eine Abnahnie der Erregbarkeit der be-

treffeuden Herzenden zu beziehen, da nach den vorher mitgeteilten

Versuchen Schwankungen der Reizstarke, die allein noch in Be-

tracht kamen, wie im Experiment, so wohl auch am spontan thiltigen

Herzen entsprechende Schwankungen der KontraktionsgriiBe nicht

hervorrufen.
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Nach dem gegenwartigen Stande unserer Erfahrungen ist

also die Auffassung die begriindetste, daC, wie innerhalb der

einzelnen Herzperiode (refraktares Stadium) , so aucli innerhalb

der zusaramengesetzten Periode, und zvvar am Ende jeder Pul-

sationsreihe eine Herabsetzung der Erregbarkeit des
bis dahin thatigen Herzendes stattfindet.

Ein direkter Beweis dafiir, der dadurch zu erbringen ware

daC am Ende einer Pulsationsreihe erst ein starkerer als sonst

schon wirksamer Reiz zur Einschaltung einer kiinstlichen Systole

notvvendig* ist, stoCt bei unserem Objekt auf uniiberwindliche

Schwierigkeiten. Ob die

4, Intensitat der Reizerzeugung

im Verlaufe einer zusammengesetzten Herzperiode Verande-

rungen erfahrt oder nicbt, ist schwer festzustellen. Die Frage

ist nach dem Vorhergehenden fur uns deshalb nicht brennend,

weil schon eine Herabsetzung der Erregbarkeit an den Herzenden

ein ausreichender Grund fiir die periodische Abnahme der Peri-

staltik ist.

D. Das Zustaiidekomineii der charaktcristisclien Herzthiitig-

keit der Timicaten.

Versuchen wir jetzt, auf Grund der experimentell und durch

Beobachtung des unversehrten Tieres festgestellten Thatsachen

uns eine geschlossene Vorstellung vom Mechanismus des Herz-

schlags der Salpen zu bilden. Da die Herzthatigkeit in den iib-

rigen Tunicaten-Gruppen, soweit sie bekannt ist, in alien wesent-

lichen Punkten mit der unseres Objektes ubereinstimmt, so wird

das uber die Salpen zu sagende wohl auch fiir die Ascidien und

trotz der rudimentaren Natur ihres Herzens auch fiir die Copelaten

gelten konnen.

Wir sahen, dafi in den plasmareichen Muskelzellen des Herzens

selbst die rhythmischen Kontraktionsreize sich spontan entwickeln

(S. 263—283). Die Thatsache, daC sich das Herz aus einer Summe
an sich schon und in eigenem Tempo arbeitsfahiger Zellgruppen

zusammensetzt, die Erfahrung ferner, daB weder im Herzen selbst

noch auCerhalb im Centralnervensystem irgend welche Nerven-

elemente vorhanden sind, die man als Regulatoren der komplizierten

und doch so wohl geordneten Herzbewegungen erwarten sollte,

diese Erfahrungen stelleu uns zunachst vor die Frage, wie unter

diesen Umstanden, von der Umkehr des Blutstroms ganz abgesehen,
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1. eine koordinierte Bewegung in Gestalt regel-

niiiCigsiclifolgeuder, stetsvomHerzende ausgehen-
der Pulsationen

zustande koramt ?

Drei Eigeuschaften der Muskelzellen des Salpenherzens geben

die Aiitwort darauf:

a) Die erste von ihnen besteht in dem beim Mangel von

Nervenelenienten ohue weiteres einwandfrei zu Tage tretenden

Leitungsvermogen der Muskulatur fiir den raotorischen Reiz.

Tritit der spontane (oder kiiustliche) Kontraktionsreiz die erste

Muskelzelle, so yflanzt er sich, wie zunachst allgemein gesagt

werden kann, auch auf die ubrigen Muskelzellen fort und bringt

sie ihrem Abstand von der primar erregten Zelle entsprechend

nacheinander ebeufalls zur Kontraktion.

b) Der zweite Faktor, der eine Koordination der Bewegungen

ermogliclit, ist die specielle Verteilung der Energie-
v e r h a 1 1 n i s s e im Salpenherzen.

Da ist eine Thatsache hervorzuheben, die sich schon vorher

bei den Zerstiickelungsversuclien ergeben hatte, aber hier erst

ihren rechten Platz findet: die isolierten Enden des Herzens

zeigen wie die des umschniirteu Herzens (s. S. 306 if.) ein peri-

odisches Steigen und Fallen ihrer rhythmischen Thatigkeit, lang-

same und schnelle Pulsfolgen losen sich ab. Die isolierten Mittel-

stucke des Herzens dagegen pulsieren gieichmaBig fort.

Am intakten Herzen wird also (bei gleicher Gesamtleistung

der einzelnen Herzabschnitte) jedes der Herzenden im Vergleich

zur Herzmitte periodisch leistungskraftiger und -schwiicher

werden, d. h. ceteris paribus periodisch langsamer und schneller

rhythmisch thatig sein.

c) Der dritte und wichtigste Koordinationsfaktor sind die

refraktiiren Eigeuschaften, die zeitweilige Aufhebung der

Erregbarkeit und des Leitungsverraogens der Muskelfasern, die

wir vorher auch am Salpenherzen aufgefunden hatten.

d) Welches Resultat fiir den Herzschlag hat nun ein Zu-

sammenwirken der genannten drei Faktoren ?

Gaskell (14, S. 78 tf., vergi. 15, S. 57 if.) und Mc William

(40, S. 197 tf.) haben am Wirbeltierherzen gezeigt, daB immer der

am schnellsten pulsierende Herzabschnitt den Rhythmus der Pulse

bestimrat ; neuerdings hat Loeb (25, S. 13), ohne seine Vorgilnger

zu kennen, noch einmal den gleichen Gedauken ausgesprochen.

Den Grund dieser Erscheinung sieht in Uebereinstimnmng rait
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den englischen Autoren Engelmann in den refraktaren Eigen-

schaften des Herzrauskels, er sagt: „die lahmende Wirkung,

welche erfahrungsgemafi, wie alle anderen, so auch die von den

Venenmiindungen herkommenden Kontraktionswellen vorubergehend

auf die Herzmuskelsubstanz ausiiben, muC verhindern, daC die an

den mehr stromabwarts gelegenen Stelleu, in langsamerem Tempo
sich eutwickelnden inneren Reize einen sichtbaren Erfolg haben"

(10, S. 543).

Bei ihrer Bedeutung fiir das Zustandekonimen der charakte-

ristischen *Herzthatigkeit der Tunicaten erscheint es notwendig,

sich einmal an einem Einzelfall die oben genannte Wirkung der
refraktaren Erscheinungen auf ein System ver-

schiedener eigenrhythmisch tbatiger Herzmuskel-
fasergruppen zu vergegenwartigen (vergl. die S. 311 fJ". und

S. 320 f. mitgeteilten Experimente).

In dieser Figur sincl die z ei tli cb eu Verhiiltnisse der Rhytb-
micitiit verschiedener Herzabschnitte lur einen idealen Fall wieder-

gegeben. Dargestellt ist

in I. der Eigenrhytbmus eines mittleren Herzabscbnittes

;

in 11. der jeweilig scbnellere Eigenrbythmus eines Herz-Endes;
in III der Rbytbmus des mittleren Herzabscbnittes (I.) unter dem

EinfluC der vom Herzende berkommenden schnelleren Reizfolge (II).

Die Dauer des refraktaren Stadiums ist scbraffiert angegeben.

f bezeicbnet den Moment des Eintreffens eines Reizes, der

keinen sicbtbaren Erfolg bat.

Der mittlere Herzabschnitt mogc eine Zeit lang selbstandig

pulsiert haben. Da trifft mit a der erste vom venosen Ostium

herkommende Kontraktionsreiz ein, er ist abcr im mittleren Herz-

abschnitt wirkungslos (f), da er in das refraktiire Stadium fiillt,

das im Gefolge der Kontraktion a, eingetreten ist. Nach kurzer
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Zeit triti't in der Herzniitte der uachstfolgende spontune Ueiz ((i)

von den Venenostien an. Das refraktiire Stadium der Muskulatur,

auf das der Reiz a stieli, ist jetzt voruber; der Reiz /? lost also

eine Kontraktion des niittleren Herzabschnittes aus (6,), fli^ sich

zuiii Arterienursprung fortpflanzt.

Inzwischen ist aber auch ein autogener Reiz ini Herzmittel-

stiick fjillig geworden. Dieser Reiz (b) fallt in das refraktare

Stadium der von /? ausgelosten Kontraktion und bleibt deshalb

wirkungslos. Ist dieses Stadium wieder gehoben, dann trifft den

mittleren Herzabschnitt der dritte von den Ostien kommende

Reiz (/), der ebenso wie der folgende (d) wirksam ist (c, und dX
da er (im Gegensatz zu dem dann folgenden autogenen Reiz c)

niclit rait einer refraktaren Phase zusammenfiillt.

So koramt es, daB — wie die Figiir zeigt — die schnelleren

Pulse des Herz-Endes die Herzmitte zwingen, ihren langsameren

Eigenrhythmus zu Gunsten einer einheitlichen
Schlagfolge des ganzen Herzens aufzugeben. Wir

beschriinken uns auf die Demonstration dieses einfachen idealen

Falles, da eine weitere Verfolgung des Prinzipes uns hier zu

weit abfiihren wiirde.

Nur einem Eiuwand , der nach dera Vorhergehenden nicht

unberechtigt ist, miissen wir noch begegnen : Bisher war nur von

einer zeitweiligen Herabsetzung der Erregbarkeit durch die Kon-

traktion die Rede. Die voriibergehende lahmende Wirkung der

Systole bezieht sich aber auch auf das Leitungs verm o gen
der Muskulatur, dessen Herabsetzung vorher (S. 311, 312) auch fiir

das Salpen- Herz nachgewiesen worden war. Die Frage ist deshalb

nicht abzuweisen: MuB nicht die Herabsetzung des Leitungsver-

mogens ihrerseits ein Hindernis werden fiir die Fortpflanzung des

von den Venenostien kommenden Kontraktionsreizes , so daC die

gute Wirkung im Sinne einer Koordination, die durch die vor-

iibergehende Erregbarkeitsabnahme angebahnt ist, durch die

gleichzeitige Herabsetzung des Leitungsvermogens wieder ent-

wertet wird?

Demgegeniiber muC im Auge behalten werden: Mogen auch

einige Fasergruppen der Herzmitte im Momente des Eintreffens

einer Kontraktionswelle unfahig sein, den Reiz weiter zu leiten,

so werden doch bet der Verschiedenheit der Einzelrhythmen immer

eine Anzahl Fasern das refraktare Stadium bereits iiberwunden

haben. Diese Fasern konnen zwar ohue Mithilfe der angreuzenden

Fasergruppen keine nennenswerte Kontraktion des zugehorigen
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Herzabschuittes herbeifuhren, sie konnen aber den peristaltischen

Reiz weiterleiten, dean dazu geniigt — wie zahlreiche Uiiter-

suchuDgeu am Wirbeltierherzen gezeigt habeu — schon eiue

minimale Muskelbriicke.

Aus dem Vorhergehenden eriiellt, dafi wahrend der Zeit seiuer

erhohten Energie (schnellere Reizfolge) das Ende des Herzens

den Rhythmus der Pulse alleinherrschend bestimmt. In der dann

folgenden Zeit herabgesetzter Energie wiirden die Reizquellen der

Herz-Mitte in Kraft treten konnen, wenn sich die Herzenden nicht

in so exak'ter Weise ablosten, daC das eine immer in das Maximum
seiner Leistungsfahigkeit tritt, wenn das andere erlahmt. Wie

gleichzeitig diese abwechselnde Stiirkung und Schwiichung der

Energie in den beiden Herzoiden eine periodische Stromumkehr

herbeifuhren muB, wird im folgenden untersucht.

2. Wie treten die Faktoren zum period ischen
Wechsel der Stromesrichtung zusammen?

Betrachten wir das Herz, wie es von seinera einen Ende aus

regelmaCig sich folgende peristaltische

Wellen in der Richtung von A nach B

entsendet. Dann tritt, wie wir sahen, nach einer je dem Individuum

und den auBeren Bedingungen nach wechselnden Zahl von Pul-

sationen eine Herabsetzung der Erregbarkeit und des Leitungs-

vermogens der Muskulatur des Herzendes A ein (nicht zu ver-

wechseln mit den vorher besprochenen refraktiiren Erscheinungen,

die im Gefolge jeder Einzelkontraktion auftreten). Von den Folgen

der Erregbarkeits-Abnahme interessieren uns hier in erster Linie

die den Rhythmus der Pulse betreffenden : am Ende der Pulsations-

reihe tritt eine Verlangsamung der Schlage auf (s. S. 305 unt. Halfte

u. ff.). Es ist dabei in unserem Zusammenhange gleichgiltig, ob

diese Verlangsamung lediglich durch eine Erregbarkeitsabnahme der

Muskulatur (Erhohung der Reizschwelle, liingere Zeit erforderliches

Anwachseu der ungeschwacht sich entwickelnden spontanen Reize

zu wirksamer Starke) herbeigefiihrt ist, oder ob auch die Intensitat

der Reizerzeugung selbst am Ende der Pulsationsreihe abnimmt.

Wahrend so die Peristaltik in der Richtung A—B erlahmt, hat

sich allmahlich die Erregbarkeit im Herzeude B wieder hergestellt.

Die hier sich entwickelnden spontanen Reize konnen aber (wie sich

aus der Wurdigung der refraktaren Erscheinungen ergiebt und

auch experimentell sich zeigen laCt) erst dann eine zusammen-
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11.

hangeude PulsatioDsreihc in der Richtung B— A hervorbringeii,

wenn sie sicli schneller lolgeu als die Pulsatioiien in der Kichtung

A— B. Vorber konnen wohl kurze antiperistaltiscbc Zuckungen,

aber keine tiber das Herz verlaufenden Wellen aufkonimen. Es

fiudet da gewissermaBen ein

Wettstreit der Cent r en A und B

statt urn die Vorherrschaft iiber das Herz. DaC schlieftlich imnier

der schneller arbeitende Herzabschnitt, wenn auch raunalich noch

so eug begrenzt, doch fiir das ganze Herz Rhythmus und Richtung

der Kontraktioncn bestimnit, lafit sicli als kombinierte Wirkung

der refraktaren Eigenschaften und des allgemeineu Leitungsver-

niogens der HerznQuskelfasern an demselben Diagramm veranschau-

lichen, daB uns S. 316 die Vorherrschaft der Herz-Enden beim

Zustaudekommen der Einzelpulsation ilhistrierfe

:

Fig. 5.

Nur die Bezeichnungen sind zu verandern: In I. ist die Reiz-

folge des jeweilig langsameren Herzendes, in II. die gleich-

zeitig erzeugte Reizfolge des entgegengesetzten schn elleren
Herzendes wiedergegeben. Beide Reizfolgen streiten um die Vor-

herrschaft tiber das Herz, das Endresultat ist in III. dargestellt.

Alle senkrecht untereinander stehenden Punkte der drei Zeilen

gehoren auch hier immer dem gleichen Zeitmoment an. Dauer des

refraktaren Stadiums schrafFiert.

Der erste Reiz a des schnelleren Herzendes ist unwirksam,

weil er in das refraktare Stadium fallt, das im Gefolge des wirk-

samen Reizes a von der langsamen Reihe her eintrat. Der niichste

Reiz /? aber ruft eine Kontraktion hervor, da er erst nach Ablauf

des refraktaren Stadiums fallig wird. Der jetzt folgende Reiz b

von der langsamen Reihe ist unwirksam, erst die folgenden Reize
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y und 8 von der schnelleren Reihe losen eine Kontraktion aus,

da ihnen kein refraktares Stadium in den Weg tritt, u. s. w.

Dieser absichtlich einfach gewahlte Fall zeigt, daB die

schnelleren Reizfolgen weit weniger Gefahr laufen, mit einem

refraktaren Stadium zu kollidieren als die langsameren Reizfolgen.

Die ersteren werden deshalb vorwiegend oder ausschlieClich zur

Geltung kommen.

Bindender als diese allgemein orientierenden Erwagungen

sind die folgenden Experim ent e, ausgefiihrt am Salpen-Herzen

zur Prii*fung des A bh angigkeits verhaltnisses zwi-
schen der jeweilig vorherrschenden Kontraktions-
Richtung des Herzens und dem Rhythmus der ver-

schiedenen Reizfolgen an den beiden Enden:
Einmalige momentane Reizung eines Herzendes mit Wechsel-

stroraen ruft prompt, wenn sie nicht in ein Stadium der Unerreg-

barkeit fallt, je eine peristaltische Welle hervor. Das ruhende

Herz konnte auf diese Weise in Bewegung gesetzt, und am
thatigen Herzen der Rhythmus betrachtlich beschleunigt werden.

Die starkste Beschleunigung der Herzschlage wird aber durch

Dauerreizung mit Wechselstromen hervorgerufen. Vom Moment
des ersten Stromschlusses an entsendet das gereizte Herzende

schnell sich folgende, zum Teil sich hastig iiberstiirzende Wellen.

Man hat es ganz in der Hand, durch verschieden lange anhaltende

Reizung die Lange der einen Pulsationsreihe beliebig zu variieren

;

die Zahl der gleich gerichteten Pulsationen laCt sich auf diese

Weise bis um das 60-fache der normalen vergroBern ! Solange die

Reizung, und damit die Beschleunigung der Pulse A—B anhalt,

so lange kann keine Welle vom entgegengesetzen Herzende her

durchbrechen. Reizt man kraftig das Herzende A zur Zeit der

Thatigkeit des Endes B, so wird in jedem Falle vom Moment der

wirksamen Reizung ab bis zu ihrem Aufhoren die langsamere

Peristaltik B—A vollig unterdriickt. Auf gleiche Art lafit sich

bekanntlich auch am Herzen der Wirbeltiere kiinstliche Antiperi-

staltik hervorrufen ; der Vergleich mit dem Tunicaten-Herzen ergab

sich den Autoren unmittelbar (vgl. 14, S. 79, und 25, S. 15).

Ein Beispiel von dem richtungs- und rhythmusbestimmenden

EinfluC des am schnellsten arbeitenden Herzendes sei hier aus den

Protokollen mitgeteilt: die Zahl der advisceralen Pulsationen einer

Salpa africana-maxima (cat.) unmittelbar vor der Reizung betrug

18, 19, 17, 21, 18 und 19 Schlage. Mit den dazwischen liegen-

den abvisceralen Schlagen (9, 10, 12, 11, 13 und 12) wurden in
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sumnia 179 Pulsationen in 4 Min. ausgefiihrt. Vom Momente der

eiiiseitigen Keizung (des hypobranchialen Herzendes) ab liefen da-

gegen in derselben Zeit 389 und zwar ausschlieBlich adviscerale

Wellen iiber das Herz ^).

Es liiBt sich also auch experimentell zeigen, was vorlier als

Konsequenz aus den Vorversuchen und deren Kombination im

Diagramm sich ergeben hatte: dsi& immer das am schnellsten

schlagcnde Ende des Salpen-Herzens Richtuug und Rhythmus der

Pulse alleinherrschend bestimmt.

Wir verstehen nun auch den Ausgang des Wettstreits der

beiden Herzenden : Sobald der Moment eintritt, daC die von A
ausgehenden Pulsationen langsamer werden als die sich immer
schneller folgenden Reize oder auch Pulsationsansatze bei B, dann

gewinnt nach dem im Vorstehenden begriindeten Prinzip die

Peristaltik in der Richtung B — A

die Oberhand.

Die Umschniirungsversuche hatten erwiesen, daC trotz der

jeweilig herrschenden Peristaltik die antiperistaltische Arbeits-

fahigkeit des jeweilig arteriellen Herzendes, wenn auch geschwacht,

fortbesteht (S. 305). Die vorher gewiirdigte Grundlage einer ko-

ordinierten Bewegung der einzelnen Herzabschnitte garantiert, dafi

Yom ermatteten arteriellen Herzende keine Storung der
herrschenden Peristaltik ausgeht. Bedingung ist freilich,

daC diese Peristaltik die notige Frequenz besitzt. Denn die Beob-

achtung lehrt, was ebenfalls verstandlich ist, daC bei abnormer

Verlaugsamung der herrschenden Peristaltik von dem im Stadium

der gesunkenen Energie befindlichen arteriellen Herzende her ver-

einzelte antiperistaltische Wellen durchdringen, was bei schnellerer

Pulsfolge niemals der Fall ist.

1) Bei einer einmaligen Beobachtung eines mit Wechselstromen
gereizten Herzens von /Sa//>a (spec. ?) haben auch Foster und Dew-
Smith (13, S. 386) eine Verlangerung der einen (welcher?) Pulsa-

tionsreihe gesehen. Doch sind ihre Angaben (besonders was die

Stellung der Elektroden betrifFt) zu unbestimmt, als dafi ich be-

rechtigt ware, diese eingestreute Notiz als Stiitze meiner Versuchs-
resultate anzufiihren.

Wie die kiinstliche Beschleunigung der einen Reizquelle bei

elektrischer Reizung, so liefert auch eine Reihe von Beobachtungen
am unberiihrten Tier unzweideutige Beweise dafiir, daC immer der
am schnellsten schlagende Herzabschnitt Rhythmus und Richtung
der Pulse bestimmt.

bd. XXXV. N. F. xxvm. 21
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Nach einiger Zeit spielen sich nun am Herzende B dieselben

Veranderiingen mit deraselben Effekt ab, die vorher am Ende A
zur Unterdriickung der Kontraktionen gefuhrt batten.

3) Die Wecbselpause.

Man sollte erwarten, daK nach dem Sistieren der Peristaltik

bei A (dieser Moment laBt sich bei Beobachtung lebenskraftiger

Tiere meist scharf bestimmen) ohne weiteres die bei B schon bereit

gehaltenen Reize wirksam werden. Die nachste der hier eventuell

beobachteten antiperistaltischen Zuckungen konnte sich sofort als

antiperistaltische Welle (iber das Herz fortpflanzen. Statt dessen

tritt die Wecbselpause ein. Um sie zu verstehen, mufi man sich

der Vorgange erinnern, die am bisher arteriellen Herzende zur

Zeit der W'echselpause sich abspielen (s. Taf. X, Fig. 1 und 3),

Bemerkenswert ist da vor allera, daC immer die letzte

Welle der Pulsations reihen in der Gegend des bisher

arteriellen Herzendes stecken bleibt. Ob das nur der extreme

Ausdruck jener Herabsetzung des Leitungsvermogens ist, die am
Ende jeder Pulsationsreihe zu beobachten war, oder ob die ihrer

Natur nach ganz unbekannten Prozesse der Reizerzeugung am
jetzt aktiv werdenden Herzende hier eine entscheidende Rolle

spielen, ist dunkel. Die Thatsache jedenfalls, daC der Kontraktions-

reiz der letzten Pulsation sich nicht wie der der vorhergeheuden

Pulse bis zum Herzende fortpflanzt, daB die Welle vielmehr stehen

bleibt, ist fiir das Zustandekommen der Wecbselpause von Be-

deutung. Da, wie wir sahen, zur Zeit der Kontraktion das Leitungs-

vermogen der Muskulatur herabgesetzt oder aufgehoben ist, so

bedeutet die Dauerkontraktiou der letzten peristaltischen Welle ein

Hindernis fiir die Fortpflanzung des ersten wirksamen antiperistal-

tischen Reizes. Infolgedesseu tritt zwischen beiden entgegengericb-

teten Pulsationsreihen eine kurze Pause, die Wecbselpause, ein.

Schaltet man die Peristaltik aus, wie es in den Umschniirungs-

versuchen geschehen ist, so fallt jede Verzogerung im Ablauf der

ersten Welle, die das aktiv werdende Herzende entsendet, weg

(s. S. 308 unten). Diese Thatsache spricht dafiir, daC in der That

die Dauerkontraktion der ersten Welle einer Reihe auf die

Wirkung der letzten ablaufendeu Welle der vorhergehenden, ent-

gegengerichteten Reihe zuriickzufiihren ist.

In den die Mehrzahl bildenden Fallen, in denen die Dauer

der Wecbselpause haarscharf mit den beschriebenen Kontraktions-

erscheinungen zusammenfallt, ist unsere Auffassung vom Zustande-
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kommen der Wechselpause ausreichend begriindet. Es darf aber

nicht vergessen werden, daU audi unabhiingig von refraktaren

Folgen der letzten peristaltischen Welle, besonders bei ermatteten

Herzen, nach Ablauf einer Pulsationsreihe eiue allgemeine Ab-

nahnie der Leistuiigsfahigkeit die Dauer der Wechselpause beein-

flussen kann : die Wechselpause wird dadurch stark in die Lange

gezogen, daC das eine Herzende schon erlahmt ist, noch ehe das

entgegengesetzte Ende sich erholt hat.

Fassen wir kurz die Daten zusammen, die im letzten Abschnitt

iiber das Zustandekoramen des periodischen Richtungswechsels der

Herzkontraktionen ermittelt wurden

:

1. Die unmittelbar wahrnehmbare allgemeine Fahigkeit des

Herzens, den Kontraktionsreiz von Faser zu Faser wirksam fort-

zupflanzen, die speciellen Einschrankungen dieser Fahigkeit,

die in den refraktaren Eigenschaften der Muskelfasern be-

grundet sind, bestimmte und verschieden lokalisierte Unter-
schiede in derRhythmicitat der Reizquellen, diese drei Fak-

toren bedingen, daB trotz der friiher nachgewiesenen Autonomie aller

einzelnen Herzbezirke, statt eines riiumlich und zeitlich ungeord-

neten Zuckens ein koordiniertes Zusamraenwirken aller Herzbezirke

zustande kommt in Gestalt regelmaCig sich folgender, stets von

den Herzenden ausgehender Kontraktionswellen.

2. a) Die beiden ausschlaggebenden Reizquellen an den Herz-

enden verhalten sich physiologisch gleichartig. In beiden tritt nach

einer gewissen Zeit der Arbeit Herabsetzung der Erreg-
barkeit und des Leitungsverraogens ein: das hat an

dem betreffenden Herzende zur Folge ein Sinken der Fre-

q u e n z in der Erzeugung an sich wirksamer Reize.

b) Die refraktaren Eigenschaften der Herzmuskelfasern

bedingen es nun, dafi immer dasjenige Herzende Rhythmus und

Richtung der Pulse alleinherrschend bestimmt, dessen Reizfrequenz

jeweilig am wenigsten gesunken ist, dieses Herzende tVerurteilt

also das entgegengesetzte langsamere Herzende zur Unthatigkeit.

In dieser Zeit der Unthatigkeit regeneriert sich aber

Erregbarkeit und Leitungsvermogen, wahrend beides im thatigen

Herzende gleichzeitig abnimmt. So tritt allraahlich der Moment
ein, wo die wirksamen Reize in dem bisher thatigen venosen Herz-

ende sich langsamer folgen als die im Arterienende des Herzens:

dann verhelfen wieder die refraktaren Eigenschaften der Muskel-

21*
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fasern cliesem letzteren Herzende zur Alleinherrschaft, und unter

seiner Fuhrung wendet sich der Blutstrom.

c) Die genannten physiologischen Eigenschaften des Herzens

bieten die Garantie, daC selbst bei vollig regelloser Herzthatigkeit

— wie sie abnormerweise, an geschadigten Tieren, gelegentlich

auftritt, und wie sie phylogenetisch wohl als indiiferenter Aus-

gangspunkt des charakteristischen Blutkreislaufes der Tunicaten

anzusehen ist — die Alternation der beiden wirksamen Reizquellen

sich immer von selbst wieder einstellt.

Das Salpen-Herz ist in dieser Beziehung, bei dem friiher nach-

gewieseben Mangel extra- und intracardialer Nervenelemente, ein

schoues Beispiel rein myogener Selbststeuerung eines streng

koordinierten Bewegungsmechanismus. —
Ist rait den bier abschlieCenden Untersuchungen die charak-

teristische Herzthatigkeit der Salpen oder allgeraein die periodische

Umkehr des Blutstroms im Korper der Tunicaten erklart?
Wenn man unter erklaren versteht: eine bisher unerkannte, zu-

sammengesetzte Erscheinung in einfache, bekanute Koiuponenten

auflosen, und aus dera Zusammenwirken der Komponenten das

Ganze wieder ableiten, so glaube ich, in den Hauptpunkten we-

nigstens am Ziele zu sein. Es ist selbstverstandlich, dafi jene

„bekannten Komponenten", die myogene Erzeugung spontaner

rhythmischer Kontraktionsreize , das physiologische Leitungs-

Vermogen, die refraktaren Erscheinungen der Muskelfasern und

andere Faktoren, die wir am Salpen-Herzen ermittelt und zu

wiirdigen batten, selbst wieder der Erklarung bediirftig sind. Aber

diese Probleme ragen iiber den Rahmen unserer speciellen
Aufgabe hinaus, sie liegen auf dem Gebiete der allgemeinen
Muskelphysiologie. Von dort her ist wohl der nachste Vorstofi

zur tieferen Erkenntnis auch der Erscheinung auszufuhren, die

uns bier beschaftigt hat.

Die Untersuchungen zu vorstehender Arbeit wurden zum
grofiten Teil im zoologischen Laboratorium der Universitat in

Messina ausgefiihrt. Dem damaligen Direktor, Eug. Ficalbi, und
meinem Freunde K. Kwietniewski danke ich von Herzen fiir die

freundschaftliche Aufnahme, die ich bei ihnen fand ! Wo mein

Instrumentarium nicht ausreichte, hat mir der Professor fiir

pharmakologische Physiologie, Gaglio, in liebenswiirdigster Weise

die Mittel seines Instituts zur Verfiigung gestellt ; auch ihm meinen

aufrichtigen Dank!
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Figurenerkiaruiig.

Tafel IX.

Die aus dem vorderen (hypobranchialen) Herzende kommenden
Kanale sind rot, die aus dem hinteren (visceralen) Ende ent-

springenden Kanale sind blau gezeichnet.

Die ersteren funktionieren bei abvisceralen Pulsationen als

Arterien, die letzteren als Venen. Bei advisceralen Pulsationen ist

das Umgekehrte der Fall. Roule hat in seiner Ciona-Monographie

(32, S. 124, Taf. VII) die Farbenbezeichnung nacli der jeweilig

arteriellen oder venosen B es ch af fenheit des Blutes gewahlt;

mir schien es zweckmaCiger, nach der jeweiligen Richtung des
Blutstromes zum Herzen hin oder vom Herzen weg Venen und
Arterien zu unterscheiden.

Die den Kreislauf betreffenden Figg. 1, 2 und 7 sind absichtlich.

nicht nach mehreren Praparaten kombiniert, sondern nach je einem
Praparat gezeichnet worden. Fragen, wie die, ob langs der Kiemen
stets mehrere Hauptstamme hinziehen (Fig. 1), aber oft nur einer

von ihnen bei der Injektion zu Tage tritt (Fig. 2 und 7), oder ob
in den verschiedenen Generationen und Arten thatsachlich anatomische

Verschiedenheiten in diesem Punkte existieren, solche und ahuliche

Fragen wurden als in unserem Zusammenhang nebensachlich nicht

weiter verfolgt. Die nahere Vergleichung bezog sich nur auf die im
Text erorterten Hauptpunkte.

Fig. 1. Herzregion eines Solitartieres von Salpa africana-

maxima, von der Bauchflache des Tieres geseheu, ca. 3mal ver-

grofiert. Hypobranchialrinne weggelassen.

Fig. 2. Herzregion eines Kettentieres von Cyclosalpa 2nnnata.
Orientierung wie in Fig. 1, ca. 4 mal vergr.

Fig. 3. Schema des Blutkreislaufes der Salpen, nach Injektions-

praparaten und Beobachtungen am lebenden Tier gezeichnet.

Fig. 4. Cyste aus dem Eudocard einer Cyclosalpa pinnata (cat.),

500 mal vergr.

Fig. 5. Pericard von Salpa africana-maxima, 300 mal vergr.

Flachen-Dauerpraparat.
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Fig. 6. Endocard von Salpa africana-maxima, 600 mal vergr.^

von der Flache gesehen, frisches Material.

Fig. 7. Herzregion eines jungen Kettentieres von Salpa africana^

maxima^ 2^/2 mal vergr. Orientierung wie in Fig. 1.

Tafel X.

Herzen von Cyclosalpa pinnata (cat.) in den Hauptphasen ihrer

Thatigkeit, nach dem Leben, unter der Lupe gezeichnet, ca. 10 mal
vergrofiert. Das Hypobranchialende des Herzens ist stets nach oben,

das Visceralende nach unten gekehrt. Das Tier ist halb von rechts

gesehen, so dafi das Herz gerade zwischen aufsteigendem Darm und.

der Kieme erscheint. Ein Teil der „E,ucken"-Flache des Herzens^

die Umschlagstelle der Muskulatur in das Pericard ist sichtbar.

Fig. 1. Das Herz wahrend der Wechselpause nach einer ad-

visceralen Pulsationsreihe.

Fig. 2. Fortschreitende abviscerale Welle,

Fig. 3. Das Herz wahrend der Wechselpause nach einer ab-

visceralen Pulsationsreihe.

Fig. 4. Ablaufende Ite und fortschreitende 2te (oberhalb)

adviscerale Welle.

Tafel XI s. S. 306 f.

Abkiirzungen.

ahv.iv Ende der letzten abvisceralen Welle.

adv.w Ende der letzten advisceralen Welle.

ap.d Antiperistaltische Dauerkontraktion.
^

h Bassinartige Erweiterungen der GefaCwurzeln.

hr Kieme (Branchia).

hr.C Branchialkanale (Kiemenaste des Truncus branchio-visceralis).

c Herz fCor).

ec Endocardzellen.

g Granglion.

gw GefaCwurzel.

libr. C Hypobranchialkanale.

Hhr.E Hypobranchialende des Herzens.

i. c Intestinalkanale.

ig Ingestionsoffnung.

int Intestina (Darm und Geschlechtsorgane).

K. Z Kontraktionszipfel.

n Nucleus.

2)C Pericard.

rf Ruhefalte des Herzens.

st Stolo.

t Tunica.

t. C Haupttunicalkanale.

tr.br.-V Truncus branchio-visceralis.

V.C Visceralkanale (Eingeweideaste des Truncus branchio-

visceralis.

V.E Visceralende des Herzens.

ZW Zwischensubstanz.
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Fig. I. Visceral-Ende ein£S Herzens Ton. Saipa. Africana -rrui.tirnxi (fferuccu<)

Taf.XI.

\

Fig. n. Visceral^Ende ernes Herzens van. Cydosalpa. pinnMta- (gerusoL) I

Fuj in. Jhfj)ohnuichial-Ende dues Herzens von CyclosalpcL pinnaKt (^en.soli

20 40 eO 80

Verlag von Gustav Fischer ^^ Z^txk. Lith.AnstvKWesoH.Jeiia.

Graphische Darstellung der Pulsfrequenz Schvvankungen bei gegenseitig unabhangiger

Thaligkeit der beiden AusscWaggebenden Reiz-Centren des Salpenherzens.


