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Einleitung.

Das Studium der Muskelfunktion ist seit altersher auf eine fir das Ver-
standnis der diesbezliglichen komplizierten Erscheinungen sehr ungliickliche
Weise unter die Anatomie und die Physiologie geteilt. Wa&hrend man auf
anderen Gebieten zwischen der Lage eines Organs und dem groberen und
feineren Bau desselben einerseits und seiner Funktion andererseits unter-
scheidet und die Untersuchung der vorliegenden Probleme nach dieser Scheide-
linie unter Anatomen und Physiologen teilt, hat man, was die Bewegungs-
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Organe, Muskeln und Gelenke und die Funktion derselben betrifft, ein anderes
Verfahren erwahlt. Was besonders den Muskel und seine Funktion betrifft,
so war die Teilung bis jetzt die, dass sowohl der Bau des Muskels im weitesten
Sinne als auch gewisse, sehr wesentliche Seiten der Funktion von Anatomen
behandelt wurden, wéhrend gewisse andere Seiten der Funktion der Physio-
logie zufielen. Die gewodhnliche Teilung der Lehre von der Muskelfunktion
sieht so aus:

I. Allgemeine Muskelphysiologie

Allgemeine Muskelmechanik.

. 1
I, SPe2|eIIe Muskelphysmlogle ( Spezielle Muskelmechanik.

Der allgemeine Teil wird von Physiologen behandelt und fallt der Physio-
logie zu, wahrend der spezielle Teil, der auch Bewegungslehre genannt wird,
mit oder ohne mathematischen Beistand von Anatomen behandelt wird.
Etwas Verkehrteres wére kaum denkbar; sogar die Nomenklatur ist irre-
leitend. Wenn eine Disziplin in einen allgemeinen und einen speziellen Teil
geteilt wird, pflegt der allgemeine Teil die Grundlage zu enthalten, auf welcher
der spezielle Teil aufbaut. Davon ist aber hier gar nicht die Rede. Die Bewegungs-
lehre behandelt das mechanische Verhaltnis des Muskels, indem sie die Muskel-
kraft als eine Kraft betrachtet — ohne Ricksicht auf ihren Ursprung. Weshalb
man dieser Disziplin den Namen Physiologie gegeben hat, muss unentschieden
bleiben; die Hauptsache ist die, dass Physiologie und rationelle Mechanik
zwei verschiedene Wissenschaften sind, die bisweilen mit Erfolg Zusammen-
arbeiten konnen, die aber ihre Arbeit nicht in der Weise teilen kénnen, dass
die eine da anféngt, wo die andere aufhort. Die Probleme, welche flr die
spezielle Muskelphysiologie vorliegen, kénnen auch nicht von Anatomen allein
behandelt werden, weil sie sich nicht mit Hilfe von anatomischen MeMen
l6sen lassen. Die Aufklarungen der anatomischen Handbiicher uber die
speziellen Funktionen des Muskels bekunden- es deutlich genug, dass man
auf diesem Weg nicht weiter kommt. Dies soll nicht den Anatomen zum
Vorwurf gereichen; man kann es nur anerkennen, dass sie es zu schatzen
verstanden, dass auf diesen Gebieten gewisse Probleme vorliegen — eine Tat-
sache, welche die Physiologen, denen die Arbeit natirlich zuféllt, in der Regel
génzlich (bersehen haben. In der allgemeinen Muskelphysiologie hat man
jetzt eine fruchtbare Arbeit mit den thermisch-chemischen Erscheinungen
in dem Muskel angefangen; man hat mit anderen Worten begonnen, sich mit
den Vorgangen zu beschéftigen, auf denen die Muskelkontraktion beruht,
aber die Muskelfunktion selbst in dem lebenden Organismus lasst man liegen;
man operiert stets mit Einzelkontraktion und tetanischer Kontraktion, iso-
metrischer Zuckung und isotonischer Zuckung, obwohl diese Begriffe als Be-
zeichnung firr besondere funktionelle Ausserungsformen schon ldngst ihren
Sinn verloren haben, weil die Grundlage, auf welcher sie aufgebaut, hinféllig
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geworden ist; aber eine Frage wie die willkirliche Muskelkontraktion lasst
man praktisch dusser Betracht, obwohl dieselbe einen hervorragenden Platz
beanspruchen darf. Die einzige Aufklarung, die man in den Handbichern
tUber diese wichtige Funktion findet, ist die, dass die willkirliche Kontraktion
tetanisch ist — und gerade diese Aufkldrung wéare — genau besehen — ent-
behrlich. Aber wie kommt es, dass man imstande ist, eine langsame Bewegung
auszufuhren? Ja, darlber liegt nichts vor. Es geht nicht einmal aus der
Literatur hervor, dass man dariiber im klaren ist, dass ein wichtiges und
schwieriges Problem hier vorliegt. Die Physiologie kann nicht, ohne sich
selbst zu amputieren, diese Aufgaben fortwahrend von sich schieben, sie
melden sich mit immer grdsserer Starke und nur mit Hilfe von physiologischen
Methoden und von physiologischen Gesichtspunkten aus lassen sie sich Idsen.
Es hat den Anschein, als ob sich eine Tendenz geltend macht, die spezielle
Muskel- und Gelenklehre, die Bewegungslehre, als eine selbstédndige Disziplin,
ein eigenes Grenzgebiet zwischen der Anatomie und der Physiologie, aus-
zuscheiden, das waére &usserst unglicklich, weil man im Widerspruch mit
den natdrlichen Verhaltnissen dadurch ein einzelnes Funktionsgebiet isolieren
wirde, statt dasselbe in seinem Zusammenhang mit den (brigen Funktionen
des Kdorpers zu behandeln. Es gibt ein natlrliches Grenzgebiet zwischen
Anatomie und Physiologie, namlich die Histologie, und dieses lasst sich nicht
andern, weil man letzten Endes Struktur und Funktion nicht trennen kann;
man nimmt aber nicht ungestraft die Funktion eines einzelnen Organsystems
aus der Physiologie heraus. Abgesehen von einzelnen Brocken steht in den
physiologischen Handbuichern nichts Uber die grossen Veranderungen, die
ein kraftiger Gebrauch der Bewegungsorgane in der Funktion anderer Organe
mit sich fuhrt. Zu einer Zeit, wo die Leibestibungen in der Gesellschaft
eine Rolle spielen wie nie zuvor, werden die Arzte vergeblich in der Physio-
logie nach Anleitung suchen, wenn die mannigfaltigen individuellen Fragen
aufgeworfen werden, welche die Praxis auf diesen Gebieten darbietet. Diese
ganze Lage ist unhaltbar fir die Physiologie; die Physiologen kdnnen nicht
auf die Dauer Aufgaben abweisen, die nach der Natur der Sache ihnen zu-
fallen. Die Arbeit muss, in L"Jbereinstimmung mit dem Verhéltnis auf anderen
Studiengebieten, so geteilt werden, dass

1. das Verhéltnis des Muskels zum Skelet, seine Ubrigen topographischen
Relationen, seine Form und grobe Architektur — und in groben Ziigen seine
Geféssversorgung und Innervation in der deskriptiven Anatomie behandelt
werden;

2. seine feinere Architektur, beruhend auf der Form der contractilen
Elemente und dem Verhéltnis derselben zu den Umgebungen, die innere
Struktur der contractilen Elemente, die feinere Vascularisation und Inner-
vation der Histologie zufallen, wéhrend sowohl

3. die Muskelfunktion, allgemeine Muskelphysiologie, als auch die
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Funktionen der Muskelsynergien, spezielle Muskelphysiologie als rein physio-
logische Fragen betrachtet und behandelt werden missen.

Die Physiologie soll in der Anlage ihrer Arbeit ebensowenig wie andere
Wissenschaften rein praktische Verhdltnisse vor Augen haben;, sitf soll aber
andererseits nicht ihrer natirlichen Abgrenzung Gewalt antun, um auch die
geringste Verbindung mit praktischen Problemen zu vermeiden.

Die gegenwadrtige Arbeit, deren Gegenstand die Muskelfunktion ist,
wird die Konsequenz aus der oben angefiihrten Auffassung ziehen.

Der Muskel.

Der Bau des Skeletmuskels.

Da man — auch in Féllen, wo em solcher nicht nachgewiesen ist — einen
gewissen Zusammenhang zwischen der Struktur eines Organes und der Funktion
desselben annehmen muss, wird es natrlich sein, die Behandlung der Muskel-
funktion mit einer kurzen Erwéhnung

. . _Perimysium
von dem Bau der Muskeln einzuleiten, 777 W Texternum
um so mehr, als derselbe in gewissen
Punkten von besonderer Bedeutung Q7"7>Muskelbindel

von den Histologen recht stiefmutter-
lich behandelt ist.

Ein Skeletmuskel besteht (ty-
pisch) aus einem Muskelbauch, die 4 — Perimysium
contractile Substanz enthaltend, und
zwei Endsehnen, mittels deren er an o
dem Skelet befestigt ist. Was Aus- - G g
nahmen von dieser Regel und Varia-
tionen innerhalb des Typus betrifft,
sei auf die deskriptive Anatomie A e
verwiesen.

Der Muskelbauch ist von einer Nervenquerschnit
Starken BindegewebShU“e’ dem Peri' Abb. 1. Menschenmuskel, Querschnitt. (Nach Stéhr.)
mysium, umgeben, von wo Binde-
gewebesepta ausgehen, die allméhlich die Muskelmasse in grébere und feinere
Bundel teilen (Abb. 1); die kleinsten Bindel bilden eine verh&ltnisméssig
geringe Anzahl von Muskelfasern, umgeben von und unter sich verbunden mit
einem feinen Bindegewebe, dem Endomysium. Wenn man im allgemeinen von
der Faserlange eines Muskels spricht, so denkt man an die Lange der kleinen
Bundel (Fasciculi).

Die quergestreifte Muskelzelle, die Muskelfaser, ist das histologische
Element des Muskelgewebes. Es ist eine fadenférmige Zelle, von einer struktur-
losen Membrane, Sarcolemma, umgeben, an deren Innenseite man zahlreiche,

7 — Muskelspindel
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Hunderte, vielleicht Tausende, ovale Kerne findet, von einer geringen Menge
kdrnigen Protoplasmas umgeben. Innerhalb vom Sarcolemma trifft man
dann die contractile Substanz, bestehend aus zahlreichen feinen Faden, Myo-
fibrillen, in einer homogenen protoplasmatischen Masse, dem Sarkoplasma, ein-
gelagert. Das Verhéltnis zwischen der Menge von Sarkoplasma und Fibrillen
ist variierend; bei mehreren Tieren findet man zwei recht ausgeprégte Muskel-
typen, der eine ausschliesslich aus sarkoplasmareichen Fasern bestehend,
der andere aus sarkoplasmaarmen, unmittelbar kennbar an der Farbe, indem
die ersteren stark rot, die letzteren blass sind. Bei dem
Menschen und bei dem in der Muskelphysiologie am hdufig-
sten verwendeten Versuchstier, dem Frosch, gibt es keinen
solchen Unterschied, indem die beiden Arten von Fasern
in demselben Muskel gemischt auftreten. Was die Form
und die Dimension der Muskelfasern betrifft, sind die
Aufklarungen, welche die Myologie bringt, durchaus unbe-
friedigend; namentlich da die Arbeiten der letzten Jahre
innerhalb der Muskelphysiologie gezeigt haben, dass diese
Fragen fir das Verstdndnis der Muskelfunktion entschei-
dende Bedeutung gewinnen konnen. Es gibt vielleicht ver-
zweigte Muskelfasern, z. B. in der Zunge (Abb. 2); aber in
der Regel ist die Muskelzelle einfach sehr langgestreckt
zylindrisch (fadenférmig) oder, gewiss am h&ufigsten, lang-
gestreckt konisch oder peitschenférmig (Fr. C. C. Hansen);
schliesslich mag sie sich nach beiden Enden hin zuspitzen,
ist also spindelférmig. Wenn ein einzelner Untersucher
meint, in den eigentlichen Skeletmuskeln verzweigte Zellen gefunden zu
haben, welche M- und N-férmige Figuren bildeten, so darf man getrost be-
haupten, dass diese Resultate von einer misslungenen Préparation des be-
treffenden Muskels herrihren. Die Fasciculi lassen sich keineswegs leicht
auseinanderpfliicken; bei unvollstandiger Zertrennung erh&lt man sehr leicht
die erwéhnten Figuren, und nur, wenn man auf die Schwierigkeit acht gibt,
wird man diesem Irrtum entgehen. Dergleichen Irrtiimer verursachen jedoch
keinen nennenswerten Verdruss; weit schlimmer ist es, wenn die Ublichen,
am meisten verwendeten Handblcher ganz irreleitende Auskiinfte enthalten.
So findet man in dem grossen Handbuch von Baiweleben angegeben
(Heidenhain), dass die Muskelfasern immer abgerundet enden, dass sie eine
Lange von 12 mm haben und dass man also nur in Muskeln, deren Fasciculi
mehr als 12 mm lang sind, mehr als eine ,,Faserlange” erwarten darf. Die
Dicke wird als 9—60 m angegeben. Es ist moglich, dass es Muskeln gibt, bei
denen diese Zahlen Giltigkeit haben; aber im allgemeinen sind sie ganz un-
richtig. Dasselbe gilt von der Angabe in Stshrs Handbuch (Schultze) die
Lé&nge betreffend, wo es heisst, dass sie zwischen 5,3 und 12,3 mm variiert. Ein
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Durchschnittswert ist zu unsicher, als dass man denselben in Bruchteilen von
Millimetern angeben konnte und in mehreren Muskeln haben, selbst bei dem
Menschen, die kleinen Biindel eine kiirzere Lénge als 53 mm. Die ein wenig
alteren Handbiicher behandeln die Sache etwas sorg-
faltiger. So gibt in Quains Handbuch Schafer an:
Die Fasern enden in Fasciculi, von ihrem Sarcolemma
umgeben und mit den umliegenden Fasern verbunden.
Ausser wenn eines der beiden Enden der Faser an der
Sehne befestigtist, enden beide

wie beschrieben und die Faser

wird dann etwas spindelférmig.

Die Lange ubertrifft — M. Sar-

torius ausgenommen — selten

1,5 engl. Zoll (etwa 38 mm) und

die Dicke variiert zwischen

1/10—1/wo mm. Ditlevsen ge-

langt zu ganz entsprechenden

Resultaten. Es gibt nattrlich

auch auf diesem Gebiete Spe-

zialliteratur; diese hat aber

&usserst geringes luteresse,

weil die betreffenden Verfasser

sich der Tragweite des Pro-

blems nicht bewusst waren

und deshalb in der Regel rein

deskriptive Gesichtspunkte zu-

grunde legten und die Auf-

gabe ganz zuféllig begrenzten.

Einige Verfasser geben so die

,Dicke* der Faser an, ohne

etwas Uber ihre Form anzu-

H H : Abb. 3. Muskelbiindel und Abb. 4. Endigung einer
geben,anderemteressmren sich isolierte Fasern. Die Ein- Muskelfaser im Bindel.
ausschliesslich fur dieMaximal-  trittsstellen der Nervenfasern (Nach Lindhard.)

" . sind markiert.
lange der Faser usw. Eine (Nach Bardeen.)

Ausnahme bildet Bardeen,

der eine vorzigliche Beschreibung von M. obliquus externus abdominis bei ver-
schiedenen Saugetieren gibt. Seine Resultate gehen aus Abb. 3 hervor. Mayeda
fand, dass die Faserdicke bei verschiedenen Wirbeltiergattungen variierte
— sowohl innerhalb der einzelnen Gattung als auch von Gattung zu Gattung —
aber so, dass die Minimaldicke Uberall dieselbe zu sein schien, wahrend die
Maximaldicke in der Weise variierte, dass sie in folgender Reihenfolge abnahm:
Fische, Lurche, Reptile, Sdugetiere, Vogel. Mayedas Resultate bedirfen
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jedoch einer ndheren Bestatigung, indem er fiir die beiden letzten Tierklassen
nur je einen Vertreter untersuchte. Der Verfasser fand ferner, indem er
48 Fasern eines 26 mm langen M. sartorius beim Frosch (R. esculenta) mass,
dass die Faserdicke in grossen Zigen mit zunehmender L&nge wuchs. Nach
Lindhards Untersuchungen an R. esculenta sind die Fasern im M. gastro-
cnemius von sehr ungleicher Lange, indem die untersten Fasern nur eine Lange
von 1—1,5 mm erlangen, wéhrend die obersten etwa 2,7 mm messen und die
mittleren, welche die Hauptmasse betragen, etwa 4,6 mm. Die Form ist ab-
gestumpft konisch und die Querschnittareale, berechnet nach der Dicke ein

129.

.

Abb. 5. Kleines Muskelbliindel um Sartorius des Frosches. Dicke in (Nach Lindhard.)

wenig von den Enden der Fasern gemessen, verhalten sich durchschnittlich
wie —‘r’g—% neinem M. sartorius wurden die folgenden Masse gefunden:
Langster Faszikel........cccoovvvviinciciisccs e,

Durclischnittslange des Faszikels............
Durchschnittslange von 117 Fasern

Die Mehrzahl dieser Fasern war peitschen- oder lanzenférmig (Abb. 4),
einzelne waren nach beiden Enden hin zugespitzt. Die Faserlange ist oft
sehr ungleich, in einem 26 mm langen Muskel fanden sich z. B. Ldangen
zwischen 52 und 24,0 mm, was mit sich fuhrt, dass keine ausgesprochen
schwachen Partien im Muskel auftreten. Die Dicke der Faser kann durch
zwei Masse angegeben werden, von denen das eine in der Nahe des dicken
befestigten Endes genommen wird, das andere in der N&he der Spitze, indem
man jedoch von dem fadenférmigen Teil der Zelle absieht. Das Resultat von
solchen Messungen kann in der untenstehenden Tabelle ersehen werden,
enthaltend die Faserlange in Millimeter, die Richtung der Faser (Pfeil) und
die Dicke in /z angegeben. Samtliche Fasern entstammen einem 26,4 mm
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langen Faszikel. Ein paar von den dicksten sind vielleicht Doppelfasern, die
sich nicht trennen liessen; dieses ist wenigstens sicher dort der Fall, wo die
Dicke auf 184/z angegeben ist.

*

Lange in mm . 13,5 14,8 255 15,1 18,2 13,1 14,4 21,5
- <— - <— <— <- <— <—
Dicke in/i . . . 9—104 46—122 9—101 49—107 9—61 21—80 46—168 24—128
Lange in mm . . 14,1 17,1 23,3 12,0 10,0 21,1 14,0 12,8
<- - -> <— <- —> —> >
Dicke in/i . . . 28—104 15—113 9—52 18—184 12—101 12—70 9—107 9—144

Innerhalb des Faszikels sind die Fasern
oft sehr ineinander verwickelt (Abb. 5).

Betrachtet man den Bau der einzelnen
Faser, wird man Myofibrillen gleichmassig
im Sarkoplasma verteilt finden oder in
distinkten Biindeln, Sarkostylen, gesammelt,
die sich im Querschnitt als wohlabgegrenzte
polygonale Figuren, CoiiNiiEiMsche Felder,
zeigen (Abb. 6). Die Muskelfibrille ist
guergestreift, d. h. sie zeigt abwechselnd
dunkle und helle Giirtel, auf einem Unter-
schied in der Lichtbrechung beruhend

R

Abb. 6. Querschnitt einer Muskelfaser. CoHNHEiMsche  Abb. 7. Muskelfaser mit Kontraktionswelle.
Felder zeigend. (Nach Schafer.) (Nach Schafer.)

(Abb. 7), indem die hellen Gurtel einfache Brechung zeigen, die dunklen
Doppelbrechung. Da die hellen und dunklen Girtel in samtlichen Fibrillen
einander genau entsprechen, hat die ganze Faser unter dem Mikroskop ein
quergestreiftes oder geflammtes Aussehen. Die dunklen Girtel sind nicht
homogen, indem die doppelbrechende Substanz als langgestreckte pris-
matische Korper geformt sind, sarcous elements (Bowman), die in einer
geringen Masse von einfach brechender Substanz eingelagert sind. Quer
durch die hellen Girtel geht eine recht distinkte Membran, die Grundmembran
oder Krauses Membran, die nach neueren Untersuchungen (Haggqvist)
Bindegewebefarbung zeigt und sich durch die Dicke der ganzen Faser fort-
setzt, um in das Endomysium uberzugehen. Krauses Membran darf jedoch
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nicht als eine Platte betrachtet werden, sondern als eine gefensterte Mem-

brane oder als eine Art Reticulum, durch welches die Sarkostylen unge-

brochen passieren. Durch geeignete Préparationsmethoden kann man die

Grundmembran auflésen und die Faser in eine Reihe von Scheiben teilen

(discs of Bowman). Daraus folgt, dass die von Tiegs gedusserte Ansicht,

die darauf beruht, dass die KitAUSEschen Membranen von nervosem Cha-

rakter seien und eine fortgesetzte Spirale durch die Lange der ganzen Faser

bilden, nicht richtig sein kann. Der Irrtum rihrt gewiss von einer rein

optischen Tauschung her. Von verschiedenen Seiten hat man Zweifel erhoben:

diese feineren Bildungen, namentlich die Fibrillen, reelle, auch in der

lebenden Zelle anwesende Strukturelemente

— oder sind sie kunstliche Produkte, ent-

standen durch die Manipulationen, die die

Fasern durchgemacht haben, Fixation, Far-

bung usw.? Was die Fibrillen betrifft, ist

ein Zweifel kaum berechtigt, ihre Anwesen-

heit ist an dem lebenden Muskel erkennbar,

und wenn man einen Froschmuskel zwei

Stunden in gewohnlichem Wasser kocht und

danach die einzelnen Fasern isoliert, lasst

sich —wenn das Sarcolemm zerrissen wird —

Abb. 8. Muskelcapillaren vom castro- di€ fibrillare Struktur sehr leicht erkennen

cnemius des Pferdes. (Nach Krogh) ynd in mehreren Fallen wenigstens wird es

moglich sein, die einzelnen gquergestreiften

Fibrillen zu isolieren. Der Umstand, dass die ganze Faser oft weniger regel-

maéssig quergestreift ist, deutet ebenfalls entschieden darauf, dass diese Eigen-

schaft an kleinere Einheiten geknupft ist, deren gegenseitige Lagerung sich bis

zu einem gewissen Grade verschieben kann. Diese Auffassung dirfte unter

den Untersuchern der neueren Zeit auch die allgemeine sein (vgl. Hurthles
Untersuchungen, woriiber spéter Genaueres).

Was das Bindegewebe des Muskels betrifft, so ist es sicher, dass dieses
mit der contractilen Substanz sehr intim verbunden ist. Nach den jungsten
Untersuchungen von Haggqvist muss angenommen werden, dass die Sehnen-
fibrillen sich nicht (wie friher angenommen) in den Muskelfibrillen fortsetzen,
ebensowenig wie Sehnenfasern an das die Muskelfaser umgebende Sarco-
lemm gekittet sind, sondern dass die Sehnenfibrillen in das Bindegewebe
des Muskels tibergehen, also in das Peri- und Endom.ysium. Da dieses anderer-
seits in intimer Verbindung mit den KRAUSESchen Membranen steht, liegt die
Maglichkeit nahe, dass die durch den Kontraktionsprozess entstandenen
Spannungen durch das Bindegewebsstroma des Muskels zu den Endsehnen
Uibertragen werden. Andererseits muss man eine betréchtliche Verschiebbarkeit
der Bindegewebselemente unter sich annehmen, indem die Formverande-
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rungen des Muskels bekanntlich sehr gross sein konnen. 'Wenn der Muskel
imstande ist, sich zu weniger als seiner halben L&nge zu verkirzen, muss
die Nachgiebigkeit des Bindegewebes in der Richtung senkrecht auf die
Verkirzungsrichtung bedeutend sein, wahrend eine passive Ausspannung
bis zu wenigstens 1,5mal Ruheldnge, welche stattfinden kann, ohne dass der
Muskel dauernden Schaden leidet, grosse Verschiebungen in der Zugrichtung
voraussetzen muss, da das Bindegewebe, das die Hauptmasse des Perimysiums

Abb. 9. Muskelgefasse. (Nach Spalteholz.)

bildet, einen hohen Elastizitatskoeffizienten hat, also nicht elastisch ist in
dem gewohnlichen Sinne dieses Wortes. Diese Verhaltnisse sind jedoch noch
nicht entworren; man hat es kaum genligend zu schétzen verstanden, dass
ein wichtiges Problem auf diesem Gebiete vorliegt.

Die Frage der Gefassversorgung des Muskels wird hier behandelt auf
der Grundlage der von Spalteholz und von Krogh gegebenen Darstellung.
Aus kleineren Arterien parallel mit den kleinen Biindeln in dem interstitiellen
Bindegewebe entspringen querlaufende, stark verzweigte Gefasse, deren einzelne
Zweige sich schliesslich in zwei Blndel von Capillaren teilen, die ihrerseits in
aufwarts- bzw. abwartsgehender Richtung parallel mit den Fasern laufen

(Abb. 8 u. 9), so dass diese sich im Querschnitt von einem Kranz von
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 23
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nicht als eine Platte betrachtet werden, sondern als eine gefensterte Mem-
brane oder als eine Art Reticulum, durch welches die Sarkostylen unge-
brochen passieren. Durch geeignete Préparationsmethoden kann man die
Grundmembran auflésen und die Faser in eine Reihe von Scheiben teilen
(discs of Bowman). Daraus folgt, dass die von Tiegs gedusserte Ansicht,
die darauf beruht, dass die KRAUSESchen Membranen von nervosem Cha-
rakter seien und eine fortgesetzte Spirale durch die L&nge der ganzen Faser
bilden, nicht richtig sein kann. Der Irrtum rdhrt gewiss von einer rein
optischen Tduschung her. Von verschiedenen Seiten hat man Zweifel erhoben:
sind diese feineren Bildungen, namentlich die Fibrillen, reelle, auch in der
lebenden Zelle anwesende Strukturelemente
— oder sind sie kunstliche Produkte, ent-
standen durch die Manipulationen, die die
Fasern durchgemacht haben, Fixation, Far-
bung usw.? Was die Fibrillen betrifft, ist
ein Zweifel kaum berechtigt, ihre Anwesen-
heit ist an dem lebenden Muskel erkennbar,
und wenn man einen Froschmuskel zwei
Stunden in gewohnlichem Wasser kocht und
danach die einzelnen Fasern isoliert, l&sst
sich —wenn das Sarcolemm zerrissen wird —
Abb. 8. Muskelcapillaren vom Gastro-  01€ fibrillare Struktur sehr leicht erkennen
cnemius des Pferdes. (Nach Krogh) und in mehreren Fallen wenigstens wird es
moglich sein, die einzelnen gquergestreiften
Fibrillen zu isolieren. Der Umstand, dass die ganze Faser oft weniger regel-
maéssig quergestreift ist, deutet ebenfalls entschieden darauf, dass diese Eigen-
schaft. an kleinere Einheiten geknupft ist, deren gegenseitige Lagerung sich bis
zu einem gewissen Grade verschieben kann. Diese Auffassung dirfte unter
den Untersuchern der neueren Zeit auch die allgemeine sein (vgl. Hurthles
Untersuchungen, worlber spéater Genaueres).

Was das Bindegewebe des Muskels betrifft, so ist es sicher, dass dieses
mit der contractilen Substanz sehr intim verbunden ist. Nach den jingsten
Untersuchungen von Haggqvist muss angenommen werden, dass die Sehnen-
fibrillen sich nicht (wie friher angenommen) in den Muskelfibrillen fortsetzen,
ebensowenig wie Sehnenfasern an das die Muskelfaser umgebende Sarco-
lemm gekittet sind, sondern dass die Sehnenfibrillen in das Bindegewebe
des Muskels (bergehen, also in das Peri- und Endom.ysium. Da dieses anderer-
seits in intimer Verbindung mit den KRAUSESchen Membranen steht, liegt die
Maoglichkeit nahe, dass die durch den Kontraktionsprozess entstandenen
Spannungen durch das Bindegewebsstroma des Muskels zu den Endsehnen
Ubertragen werden. Andererseits muss man eine betrachtliche Verschiebbarkeit
der Bindegewebselemente unter sich annehmen, indem die Formverande-
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runden des Muskels bekanntlich sehr gross sein kénnen. -Wenn der Muskel
imstande ist, sich zu weniger als seiner halben L&nge zu verkiirzen, muss
die Nachgiebigkeit des Bindegewebes in der Richtung senkrecht auf die
Verkirzungsrichtung bedeutend sein, wéhrend eine passive Ausspannung
bis zu wenigstens 1,5mal Ruhelédnge, welche stattfinden kann, ohne dass der
Muskel dauernden Schaden leidet, grosse Verschiebungen in der Zugrichtung
voraussetzen muss, da das Bindegewebe, das die Hauptmasse des Perimysiums

Abb. 9. Muskelgefasse. (Nach Spatteholz.)

bildet, einen hohen Elastizitatskoeffizienten hat, also nicht elastisch ist in
dem gewohnlichen Sinne dieses Wortes. Diese Verhaltnisse sind jedoch noch
nicht entworren; man hat es kaum genligend zu schétzen verstanden, dass
ein wichtiges Problem auf diesem Gebiete vorliegt.

Die Frage der Gefassversorgung des Muskels wird hier behandelt auf
der Grundlage der von Spalteiiolz und von Krogh gegebenen Darstellung.
Aus kleineren Arterien parallel mit den kleinen Biindeln in dem interstitiellen
Bindegewebe entspringen querlaufende, stark verzweigte Gefasse, deren einzelne
Zweige sich schliesslich in zwei Bindel von Capillaren teilen, die ihrerseits in
aufwarts- bzw. abwartsgehender Richtung parallel mit den Fasern laufen

(Abb. 8 u. 9), so dass diese sich im Querschnitt von einem Kranz von
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 23
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Capillaren umgeben zeigen (Abb. 10). Gegeneinander gerichtete Capillarenbiindel
von zwei benachbarten Arterien vereinigen sich zu kleinen querlaufenden Venen,

Abb. 10. Muskelfasern und Capillaren.
Querschnitt. (Nach Krogh.)

die ihrerseits in langslaufende Gefésse
minden. Die Durchschnittsldénge der
Capillaren wird von Krogh auf 0,5 mm
geschétzt; ihre Durchschnittsweite zeigt
sich in den Praparaten sehr variierend,
u. a., weil der Durchmesser der Gefésse
in dem arbeitenden Muskel grdsser war
als in dem ruhenden; ausserdem zeigten
aber die Versuche das eigentimliche Ver-
héltnis, dass die Capillarenweite durch-
schnittlich kleiner war als die Durch-
messer der Blutkdrperchen. Bei dem
Frosch fand man so die Capillarweite
variierend zwischen 2,1 und 10,5/z in
injiziertet! Muskeln, Durchschnittszahl

fir ruhende Muskeln 4,4/z, wéhrend die Masse der Blutkdrperchen 22 X 15
X 4z betrugen. Bei dem Meerschweinchen waren die entsprechenden Zahlen
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Abb. 11. Capillaren mit roten Blutkérperchen.

(Nach Krogh.)

flr die Capillaren 1,7—10 /z,
durchschnittlich 3,«, wahrend die
Blutkorperchen 7,2 x 7,2 X 2/z
massen. Wahrend der Arbeit
vergrosserte sich die Weite der
Capillaren, doch nicht besonders
stark; der Durchschnittsdurch-
messer ergab sich in dem Dia-
phragma des Meerschweinchens
als nur 5/z. Um Capillaren von
dieser Weite passieren zu kdnnen,
mussen die Blutkérperchen eine
recht bedeutende Umformung
durchmachen. Ist die Capillar-
weite nur ein wenig Kleiner als der
Durchmesser der Blutkdrperchen,
werden diese sich einfach nach
der Flache zusammenbiegen kon-
nen; ist die Capillarweite aber

sehr klein, genugt dieses nicht und das Blutkdrperchen verlangert sich in
Form eines Wiirstchens (Abb. 11); in einem solchen Falle geschieht die Passage
der Blutkdrperchen selbstverstdndlich sehr langsam. So weit die anatomi-
schen Verhéltnisse. Kroghs Untersuchungen haben jedoch ihre wesentlichste
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Bedeutung auf funktionellem Gebiete. Man hat friiher gerpeint, dass in dem
aktiven Muskel eine einfache Erweiterung der Capillaren Stattfande; Krogh
hat aber festgestellt, dass eine solche nicht imstande sein wiirde, die vor-
liegenden Versuchsresultate, hinsichtlich der Sauerstoffversorgung des Muskels
wahrend der Arbeit zu erklaren; es misste in dem Muskel einen Mechanismus
geben, der die Diffusionsbedingungen wesentlich beeinflusste und es gelang
denn auch — besonders mit Hilfe von Vitalinjektion von Tusche in Verbin-
dung mit mikroskopischen Untersuchungen der Muskeln in Ruhe und wéhrend
der Arbeit — Krogh festzustellen, dass der Zusammenhang der folgende ist:
Wenn der Muskel in Ruhe ist, ist nur eine geringe Anzahl Capillaren offen —
wenn dagegen der Muskel arbeitet, 6ffnet sich eine immer gréssere Anzahl,
bis das Maximum erreicht ist. Da die Capillaren sich in allen Fallen in dem
betrachteten Querschnittareal recht regelméssig verteilt zeigten, wurde es
moglich, dieselben unter verschiedenen Verhéltnissen mit hinreichender
Genauigkeit auszuzéhlen. Die kleinste Anzahl offene Capillaren, welche man
also findet, wenn der Muskel in absoluter Ruhe ist, lasst sich schwierig fest-
stellen, namentlich fur Muskeln von Warmblitern, indem selbst Reize, die darin
liegen, dass man den entbldssten Muskel der Einwirkung der Luft aussetzt
oder die stark leuchtende Mikroskoplampe verwendet, die Anzahl schnell
zum Steigen bringen; wenn aber der Muskel unmittelbar nach der Entbléssung
direkt beobachtet wurde, fand man die Capillaren regelmassig verteilt mit
Zwischenrdumen von etwa 0,2 mm. Wenn man den Muskel reizt (im gewohn-
lichen Sinne des Wortes), steigt die Anzahl enorm. Untenstehende Tabelle
gibt eine Ubersicht Uber die Verhaltnisse.

Anzahl Capillaren  Capillaroberfliche Capillarvolumen

pro mm? in cm2 fir cm3 M. in % von M.-Vol.

Frosch, Ruhe................ 10 1,3 0,015
Ruhe.........ccceeuee. 90 12,0 0,14
Arbeit.............. 325 70,0 1,20
Meerschweinchen, Ruhe . . . 31 3,0 0,02
Ruhe . . . 85 8,0 0,06

Arbeit . . . 2500 360,0 5,50

Maximum 3000 750,0 15,00

Die zuerst angefiihrten Ruhewerte sind diejenigen, die in dem erwéhnten
Muskel in situ werden gelten missen, die folgenden sind Resultate einer Aus-
zahlung, welche also — aus oben angefiihrten Griinden — immer zu hohe Werte
gibt. Man wird bemerken, dass das Volumen der Capillaren — selbst bei maxi-
maler Blutzufuhr zu dem Muskel, wenn man auf einem Quadratmillimeter von
einem Muskelquerschnitt 3000 Capillaren nachweisen kann — nur 15°/0>.dei’
Muskelsubstanz betragt; bei kraftiger Arbeit nur 5,5%. Die in der dritten
Kolonne angefiihrte Capillaroberflaiche ist jedoch nicht notwendig aus

23*
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Ricksicht auf die Sauerstoffzufuhr, sondern muss ihre Begrindung in der

Rucksicht auf andere Stoffe suchen, die schwer diffundieren. Die Regulierung

des Kreislaufes im Muskel scheint teils durch das Nervensystem, teils mit
Hilfe von Hormonen stattzufinden.

Ist aber die Gefassversorgung des Muskels von Wichtigkeit fir die Funk-

tion, so gilt dies nicht weniger von der Nervenversorgung. Eine genauere

Behandlung des Verhaltnisses zwischen dem

Nervensystem und der Muskelfunktion im

allgemeinen wére hier nicht an ihrem Platz,

indem die hierhergehérigen Probleme zum

Teil nicht in den Rahmen der gegenwartigen

Abhandlung passen, zum Teil in spéteren

Kapiteln eine natirlichere Erwéhnung

finden werden. Hier sollen nur die anato-

misch-histologischen Verhaltnisse im Muskel

Abb. 12. (Nach Frohsb und Frankel). Abb. 13. Motorische Endplatte. (Nach Kuhne.)

Am natdrlichsten fangt man mit der somatisch-motorischen Innervation
an. Wie es Abb. 12 zeigt, die von Frohse und Frankel genommen ist, teilen
sich die grésseren motorischen Nervenzweige in kleinere, die an mehreren Stellen
in den Muskel eintreten, um sich danach in dem intramuskuldren Bindegewebe
weiter zu teilen (siehe auch Abb. 3). Den sog. nervisen Aquator, der in der
Literatur Ober die elektrische Reaktion der Muskeln eine gewisse Rolle gespielt
hat, kennt man in der Histologie nicht. In dem intramuskuldren Verlauf des
Nervs oder bereits bevor der Muskel erreicht ist, scheint eine Verzweigung
des Achsenzylinders stattzufinden, wie denn auch zwischen den einzelnen
Nervenzweigen eine rege Auswechslung von Nervenfasern stattfindet; es
bildet sich mit anderen Worten ein Plexus, von dem feine Zweige zu den einzelnen
Muskelfasern ausgehen. Wenn der Nervenzweig die Muskelfaser erreicht, die
er innervieren soll, wird die HENLESche Scheide sich in das Endomysium ver-
lieren, wéhrend die Markscheide verschwindet und die SCHWANNSsche Scheide
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in das Sarcolemm Ubergeht. Nur der Achsenzylinder passiert'diirch diese Mem-
bran, um sich unmittelbar danach in der sog. motorischen Endplatte (Abb. 13)
zuerst in grobere Fibrillenblindel (Nervengeweih, Kuhne) (Abb. 14), dann
in ein ganz.feines fibrillares Netzwerk zu teilen, wo die Fibrillen Hinge und
Schleifen bilden; sie scheinen an kein Strukturelement geknlpft, weder in
der Endplatte noch in der Muskelfaser selbst. Die motorische Endplatte ist
ein selbstandiges Organ, das aus einem nervdsen

Teil, der obenerwahnten Nervenverbreitung, und

einem muskuldren Teil (Sohlenplatte, Kuhne)

besteht; letzterer besteht aus embryonaler Mus-

kelsubstanz, worin eingelagert mehrere grosse

ovale Kerne mit einem oder zwei Nucleoli, etwas

modifizierte Muskelkerne sind. (In bezug auf

Einzelheiten sei auf die grossen Arbeiten von

W. Krause, Kuihne, Arndt, Boeke u. a. ver-

wiesen.) Dies steht in Ubereinstimmung mit

dem, was man von der Entwicklung dieser

Organe weiss. Boeke, der in neuester Zeit dem

Studium der Endplatten eine sehr grosse Arbeit

gewidmet hat, gibt folgende Darstellung ihrer

Entwicklung: Der motorische Nerv wachst in

die embryonale Muskelplatte, ehe die einzelnen

Muskelfasern differenziert sind; aber die End-

platte zeigt sich erst viel spéter. Der Nerv bildet

ein Netzwerk, dessen starkere Zweige die Muskel-

fasern durchqueren, deren Querstreifung nun

deutlich ist und deren Kerne damit anfangen,  u, 14 motorische Endplatte,
die urspringliche zentrale Lage zu verlassen NervenVerbreitung. (Nach Kihne)
und gegen die Peripherie zu wandern; das

Sarcolemm ist noch nicht gebildet. An dem Nervenzweig treten nun
ebensoviele kleine Verdickungen auf, wie es Fasern gibt (Abb. 15) und aus
diesen entwickeln sich dann Kkleine Fibrillennetze (Abb. 16), die gleichsam
von dem Nerv fortwandern, so dass sie zuletzt nur durch einen ganz
dinnen Stiel mit dem Stamm verbunden sind. Gleichzeitig wird die
Sohlenplatte aus embryonalem Protoplasma gebildet und die Kerne wandern
in dieselbe hinein, um allméhlich zu den fir die fertige motorische Endplatte
charakteristischen Kernen umgebildet zu werden (Abb. 17). Wird die Ver-
bindung mit dem Nervenstamm durchschnitten, degeneriert der nervose
Teil der Endplatte, wahrend der muskuldre Teil jedenfalls lange Zeit fort-
besteht; man sieht dann neue kollaterale Zweige 'des Nervenstammes gegen
die alte Sohlenplatte hin wachsen, indem diese auf die hervorwachsenden
Nervenfibrillen einen chemotaktischen Einfluss auszuiiben scheinen (Tello,
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Boeke). Ausser der Nervenverzweigung und der Sohlenplatte mit ihren
Kernen haben verschiedene Untersucher gemeint, andere, feinere Struktur-
elemente zu finden, deren Anwesenheit in dem lebenden Organ jedoch nicht
als unzweifelhaft gelten darf, und deren funktionelle Bedeutung &usserst
problematisch ist. Diese Bildungen — sie seien als Kunstprodukte zu betrachten
oder nicht — haben aber dadurch ein gewisses Interesse, dass sie — nach dem,
was man angibt — auch in dem elektrischen Organ bei gewissen Fischen vor-
kommen. Dass die Endplatte als ein selbstandiges Organ aufgefasst werden
muss — verschieden sowohl vom Nerv als auch vom Muskel — geht aus
mehreren Umsténden hervor. Erstens aus der bereits erwahnten Entwicklung

Abb. 16. Abb. 17.
Abb. 15—17. Entwicklung der motorischen Endplatte. (Nach Boeke.)

dieser Organe, ferner durch eine Betrachtung der Degenerationserscheinungen,
welche die Nervendurchschneidung begleiten (Tello, Boeke) und schliesslich
auch daraus, dass sie von Curare geldhmt werden, welches Gift eine spezifi-
sche Wirkung auf die Endplatte zu haben scheint (vgl. jedoch Hartree-Hill).

Im Laufe der Zeit hat es Diskussion gegeben (ber die motorischen End-
platten, ihre Lage, ihren Bau und ihre Bedeutung. Es handelt sich ja um sehr
kleine Organe, die in sehr starker Vergrdsserung in fixiertem und geférbtem Zu-
stand untersucht werden, unter Verhaltnissen also, wo es nicht nur unsicher ist,
ob das, was man sieht, naturlich vorkommende oder kiinstliche Bildungen sind,
sondern wo auch das Gesichtshild selbst eine Diskussion veranlassen mag.
In der Hauptsache ist man jedoch allmahlich zur Einigkeit gelangt. Motorische
Endplatten kennt man bei S&ugetieren, Vogeln, Reptilien und Fischen, bei
denen sie hauptséchlich dieselbe Form haben, der einer Linse &hnlich. Die
Grosse scheint in keiner direkten Relation zu der Grosse des Tieres zu stehen,
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scheint sich aber einigermassen nach der Dicke der Muskelfasern zu richten.

Bei dem Menschen ist der Durchmesser 40—60//. Bei Amphibien gibt es keine
Endplatten von der beschriebenen Form; aber der motorische Nerv endigt

in einer weiten Verzweigung unter dem Sarcolemm (Abb. 18)V An diese

Nervenverzweigungen sind jedoch grosse, zerstreute Kerne geknupft, deren

jeder von einer geringeren Protoplasmamenge

umgeben ist, welche dem Kern in der Sohlen-

platte der gewohnlichen Endplatte genau zu

entsprechen scheinen. Es wird kaum erforder-

lich sein, diesen Bildungen einen besonderen

Namen zu geben, da sie sowohl morphologisch

als funktionell den Endplatten gewdhnlicher

Form homolog sein dirften. Wahrend bei

anderen Tierformen jede Muskelfaser in der

Regel nur eine Endplatte hat, soll es bei

Lurchen oft zwei oder mehr solche geben.

Jungst hat Agduiir in gewissen Féllen pluri-

segmentére Innervation von Muskelfasern bei

Sdugetieren (Katze, Kaninchen) gefunden;

aber die Frage von der plurisegmentéren Inner-

vation ist immer noch recht unsicher, indem

zahlreiche Untersucher (Cattell und Stiles,

Katz, Samo.tloff und Wassiljewa, Stevens

und Karrer, Mc Cattel, Quednau, Uyeno)

nicht auf physiologischem Wege sichere Wir-

kungen derselben haben nachweisen konnen

(vgl. doch Ilintner 1930). Ferner ist man

daruber geeinigt, dass die Endplatte unter

dem Sarcolemm gelegen ist, oder unter einem

Telolemma (Kuiihne) von mehreren zusammen- _ _
. ) . Abb. 18. Motorische Endplatte beim
hangenden Membranen gebildet und nicht — Frosch. (Nach Kihne.)

wie es Krause annahm — epilemmal. Wo die

aussersten Nervenverzweigungen zu finden sind, dariiber gehen die Ansichten
aber noch auseinander.

Boeke (und mit ihm einzelne andere) behauptet, dass es dusser dem all-
gemein angenommenen Nervennetz in der Sohlenplatte ein anderes, noch
feineres Netz in dem Sarkoplasma unter der Endplatte gebe — ja, man hat
sogar gemeint, die Neurofibrille endige in der isotropen Substanz in der Myo-
fibrille — oder die KnAusEschen Membranen bildeten eine fortgesetzte Nerven-
spirale (Langelaan, Tiegs). Diese Annahmen sind aber von vornherein
zum Teil in dem Grad unwahrscheinlich, dass sehr triftige Grinde vorliegen
mussen, ehe man sich auf einen solchen Gedankengang einlasst — zum Teil
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positiv unrichtige. Niemand wird leugnen, dass die motorische Endplatte ein
selbstédndiges und eigentimliches Organ ist; aber wozu sollte dieses dienen,
wenn die Neurofibrille weit davon in der Muskelsubstanz endigte, wenn mit
anderen Worten die Endplatte kein Terminalorgan ware, sondern ein ,,Etwas*
ohne Seitenstiick in dem Organismus, sozusagen mitten auf den Leitungs-
drahten angebracht? Und was wiirde man durch ein sekundéres Fibrillennetz
in der Muskelsubstanz erreichen? Die kleinsten contractilen Elemente,
sarcous elements, finden sich in ungeheuren Mengen durch die Lé&nge der
ganzen Faser, und wir haben keine
Kenntnis von einer derartigen Nerven-
verbreitung, dass es mdglich wadre,
jedes einzelne derselben zu innervieren.

Abb. 19. Querschnitt durch Muskelfaser und Abb. 20. Muskelfaser mit motorischer Endplatte.
Endplatte. (Nach Boeke.) (Nach Boeke.)

Und fur jede Faser gibt es in der Regel nur eine Endplatte. Das sekundére
Netz hat dberhaupt keinen physiologischen Sinn — es konnte natdrlich
trotzdem da sein; aber die Griinde, welche flr eine solche Annahme vorliegen,
sind sehr schwach. Sieht man Boekes ausgezeichnete Bilder durch, findet
man ein einziges Bild von einem Querschnitt durch Faser und Endplatte und
dieses zeigt nicht, dass Neurofibrillen zwischen Muskelfibrillen eindringen
(Abb. 19); man findet ferner reine Profilbilder, wo es keine Andeutung eines
solchen Eindringens gibt. Dagegen l&sst sich nicht leugnen, dass andere Bilder
anscheinend ein Nervennetz unter der Endplatte aufweisen; dies ist aber in
einigen Fallen unzweifelhaft, in anderen Fallen wahrscheinlich nur auf eine
schiefe Projektion zuriickzufuhren (Abb. 20). Langsbilder der Muskelfaser-
kdnnen Gberhaupt nicht als Beweismaterial dienen; dies kdnnen nur Quer-
schnitte und von denen liegt einer vor, der das Gegenteil zeigt. Man sollte gewiss
diese ganze Auffassung als unerwiesen und unwahrscheinlich aufgeben. Wenn
es — wie von Agduhr u. a. nachgewiesen — plurisegmentére Innervation
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von einzelnen Fasern gibt, so muss dies als ein Ausdruck-fir den Umstand
gelten, dass die betreffenden Fasern in mehrere Synergien eingehen, die von
verschiedenen Segmenten der Medulla spinalis innerviert werden; bei der
Lage der Endplatten kann man keine Veranstaltung zur Befdrderung des
Reizprozesses im Muskel vermuten.

Die allgemeine Regel ist, dass jede Muskelfaser eine Endplatte hat, und
dass dieselbe von einem verhaltnisméssig soliden Telolemma gedeckt ist und
dadurch von Nachbarendplatten und Nachbarfasern isoliert, wogegen sie
durch keine Grenzmembran von dem Sarkoplasma der Muskelfaser getrennt
ist, wenn diese Substanz auch als von der Sohlenplatte der Endplatte ver-
schieden gelten muss, wie denn auch die Kerne der Endplatte und der Faser
morphologisch verschieden sind.

Der Umstand, dass ein Nervenzweig zu jeder Muskelfaser fuhrt, be-
deutet indessen nicht, dass eine Muskelfaser durch einen Impuls von dem
Zentralnervensystem zu isolierter Kontraktion gebracht werden kann. Die
Annahme kat keine Wahrscheinlichkeit fiir sich, dass eine Nervenzelle partiell
in Wirksamkeit treten konnte — und andererseits unterliegt es keinem
Zweifel, dass die Anzahl der motorischen Nervenzellen in der Medulla be-
deutend kleiner ist als die Anzahl der Muskelzellen in der von dort aus
innervierten Skeletmuskulatur. Ein sicheres Wissen von diesen Verhalt-
nissen hat man zwar nicht; es gibt aber doch Untersuchungen, die gewisse
Schlusse erlauben. So hat Tergast gezeigt, dass derselbe kleine Nervenzweig
Muskelfasern innervieren kann, die im Muskel weit voneinander gelegen
sind, ein Verhaltnis, welches in mechanischer Hinsicht kaum ohne Bedeu-
tung ist.

Tergast untersucht verschiedene Muskeln mit den dazugehdrigen Nerven;
er bestimmt die Anzahl von Muskelfasern auf einem Querschnitt durch die
Mitte des Muskels und zéahlt die Anzahl der ,,NervenrGhren“ an der Stelle,
wo der Nerv in den Muskel eintritt. Zweifellos wird er in der Weise die
Anzahl von Muskelfasern zu klein finden, ein Verhdltnis, auf welches er
selbst aufmerksam macht ohne jedoch — wie es scheint — (ber dessen Trag-
weite im klaren zu sein. Andererseits findet er unzweifelhaft in den meisten
Fallen eine zu grosse Anzahl Achsenzylinder, indem die Aufteilung derselben
angefangen hat, ehe der Nerv in den Muskel eintritt. Daraus folgt, dass er das
Verhdltnis Nervenfasern-Muskelfasern zu gross angibt — oft gewiss mit einem
recht betrachtlichen Fehler. T. findet bei Untersuchung der &usseren Augen-
muskeln bei dem Schaf das erwéhnte Verhdltnis = 1 : 6—7; in dem Biceps
des Hundes 1 : 83, in einem einzelnen Falle 1 ; 125; im Sartorius ist das
Verhaltnis 1 :40—60. Es ist kaum wahrscheinlich, .dass es zwischen den letzt-
erwéhnten Muskeln einen solchen Unterschied gebe — dagegen ist es wahr-
scheinlich, dass der Fehler, durch die Methode veranlasst, immer grdsser wird,
je langer der Muskel im Verhéltnis zur Dicke ist. Bors hat das Verhiltnis
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zwischen der Anzahl von Nerven- und Muskelfasern in den Augenmuskeln und
in M. semitendinosus beim Menschen untersucht; er fand in

M. rectus lat. oculi................. 27 214 Fasern, in

N. abducens........cccecevirvennnne 4689 Achsenzylinder, Verhaltnis 1: 5—6, in
M. semitendinosus................ 65 710 Fasern, und in seinem

NEeIrV... e 1382 Achsenzylinder, Verhaltnis 1:50;

auch Bors zéhlt Achsenzylinder an der Eintrittsstelle des Nervs und weiss
sehr wohl, dass die Zahl zu hoch ist. N. abducens hatte bei seinem appa-
renten Ursprung 1862 F&den, welche in obige Rechnung eingetragen das
Verhdltnis 1 : 7 ergeben wirden. Die Hauptsache ist jedoch die Frage, ob es
ihm gelungen ist, die einzelnen Muskelzellen zu isolieren, oder ob das, was
er ,,Fasern” nennt, in Wirklichkeit Fasciculi sind. Nach Angaben von Adrian
und von Porter und Hart findet man in dem M. tenuissimus der Katze, einem
9—15 cm langen, sehr dinnen Muskel, Muskelzellen, deren durchschnittliche
Lange 1,7 cm ist (1,3—2,5), wéhrend ein Querschnitt etwa 1000 Fasern enthélt.
Der dazugehorige Nerv enthélt 50—100 Achsenzylinder, von denen %—2/3 Ms
motorisch gelten, was ungeféhr das Verhéltnis 1 : 165 ergibt.

Die verhéltnisméssig hohen Werte fur den Quotienten, die sich in den
alteren Angaben finden, rihren gewiss von Schwierigkeiten her, die damit
verbunden sind, die einzelnen Muskelzellen zu isolieren; wenn man die Abbil-
dungen betrachtet, die die Abhandlungen begleiten, gewinnt man jedenfalls
einen sehr lebhaften Eindruck von der Grisse dieser Schwierigkeiten. Wenn
man mit Hilfe von neueren Aufklarungen tber die Dimensionen der Muskel-
zelle und Uber die Anzahl von Achsenzylindern in den betreffenden Nerven
eine  Uberschlagsberechnung versucht, wird man deshalo — erwartungs-
geméss — einen viel niedrigeren Quotienten finden.

Die gewdhnlichen Angaben von der Anzahl von Zellen in dem Riicken-
mark scheinen in dieser Hinsicht nicht verwertbar (siehe z. B. Djérup),
dagegen gibt es einige Angaben U(ber die Zahl der Achsenzylinder in den
vordersten Nervenwurzeln des Halsmarkes (Ingbert), die insofern als ver-
wendbar angesehen werden mussen, als von dieser Partie des Rickenmarks
keine sympathischen Nervenfasern ausgehen. Es gibt ferner in der anatomi-
schen Literatur Angaben (ber das Gewicht des Muskels und zum Teil auch
Uber die Lange der Muskelbiindel, mittels deren man die Anzahl von Muskel-
fasern berechnen kann, wenn man die Dimensionen derselben kennt. Wir
finden natdrlich in diesem Punkte einige Unsicherheit; aber andererseits
kann man doch zweifellos die Grdssenordnung feststellen. Wenn man die
von Ingbert gefundenen Zahlen fiir die Anzahl von Nervenfasern einer Uber-
schlagsberechnung zugrunde legt und wenn man die von Frohse und Fraenkel
und was die Muskeln betrifft, die von diesen Verfassern nicht erwahnt sind —
die von Theile angegebenen und hinreichend korrigierten Muskelgewichte
verwendet und ferner die Lange der Muskelfaser als 5 cm, ihre Durchschnitts-
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dicke als 60k festsetzt, dann findet man, was die Oberextremitédten betrifft,
dass jeder motorischen Vorderhornzelle 2,75 X 102 Muskelfaser entspricht.
Die Zahl ist natiirlich etwas unsicher; teils sind die Dimensionen der Muskel-
faser unsicher, es gibt zweifellos sowohl langere als kirzere Fasern in der
betreffenden Muskulatur und die verhéltnismassige Anzahl derselben l&sst
sich nicht berechnen und ist nicht bekannt; teils sind die Muskelgewichte
selbst bei Froiise und Fraenkel mit Fehlern behaftet und schliesslich gilt
dasselbe von der Anzahl der Nervenfasern, wo das Verhaltnis durch eine
eventuelle plurisegmentdre Innervation noch verwickelter wird. Es ist ferner
schwierig, mit Sicherheit zu entscheiden, welche Muskelbundel von den unter-
suchten Spinalwurzeln innerviert werden, indem mehrere der mitgerechneten
Muskeln zweifellos auch von Nachbarsegmenten in der Medulla Nervenfasern
erhalten, wahrend umgekehrt Nervenfasern von den von uns betrachteten
Ruckenmarkssegmenten zu Muskeln gehen, die in der Aufz&hlung nicht mit-
aufgenommen sind. Trotz all diesen Fehlerquellen hat man doch allen Grund
zu vermuten, dass die angegebene Zahl in bezug auf die Grdssenordnung
richtig ist. Damit sei jedoch nicht behauptet, dass die Verteilung von Muskel-
fasern pro Nervenzelle innerhalb des untersuchten Gebietes eine gleichmaéssige
sei; im Gegenteil, es muss angenommen werden, dass man — wie schon bei
Tergast erwahnt — einen funktionellen Unterschied findet — in der Weise,
dass es in den Muskeln, die das Vermdgen besitzen, fein koordinierte Bewe-
gungen auszufiihren, nur eine kKleinere Anzahl Muskelfasern gibt, die von einer
einzelnen Nervenzelle innerviert sind, wahrend umgekehrt das Innervations-
gebiet der Nervenzelle in den gréberen Muskeln bedeutend grdsser ist.
Eccles und Sherrington haben neuerdings (1930) diese Frage von funk-
tionellen Gesichtspunkten aus angegriffen, indem sie die Grosse der funktio-
nellen Einheiten (motor-units) in gewissen Muskeln bei der Katze bestimmten.
Eccles und Sherrington zahlen zuerst die Achsenzylinder in den zugehdrigen
motorischen Nerven so nahe wie moglich deren Ursprung vom Rickenmark,
nachdem die afferenten Nervenfasern mittels Exstirpation der betreffenden
Spinalganglien zur Degeneration gebracht worden waren. Dann bestimmen
sie die maximale isometrische Spannung der betreffenden Muskeln und erhalten
danach durch Division die maximale Spannung der motorischen Einheit. Die
Zahl der Nervenfasern gibt direkt die Anzahl von motorischen Einheiten.
Es wird ausdriicklich bemerkt, dass die Achsenzylinder sich zu teilen beginnen
und dass ein Austausch von Fasern zwischen den Nerven vor sich geht mehrere
Zentimeter bevor die Nerven die Muskeln erreichen. Wenn man die Dimen-
sionen der Muskeln und der Muskelzellen bei der Katze nicht kennt, kann
man natiirlich nichts tber die Anzahl der Muskelzellen, die von einer einzigen
Nervenzelle innerviert werden, sagen; wenn aber die maximale Spannung pr.
motorische Einheit im Gastrocnemius med. auf 30 g, in Ext. long. digit. nur
auf 8,6 g angegeben wird, scheint dies unzweifelhaft darauf zu deuten, dass
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die Anzahl von Muskelzellen, die von einer Nervenzelle besorgt wird, in den
grossen Muskeln bedeutend grosser ist als in den Kleinen.

Ausser den somatisch-motorischen Nerven findet man in der Skelet-
muskulatur zahlreiche andere Nerven; so beschreibt Boeke marklose Nerven-
fasern, die in kleinen Endplatten endigen, die morphologisch den oben be-
schriebenen ganz dhnlich, aber bedeutend kleiner sind. Die Lage ist nicht
konstant, indem sie oft unmittelbar neben den motorischen sind, oft in grosserer
Entfernung von denselben. Die Bedeutung dieser Nerven ist nicht ganz klar;
man hat die autonome Innervation der Muskelfaser sowohl mit dem Tonus
als auch mit der Ermidung des Muskels in Verbindung gebracht, und Arbeiten
aus Ashers Laboratorium aus den letzten Jahren zeigen unzweifelhaft, dass
die autonome Innervation die Ermidungsfrage betreffend, von entscheidender
Bedeutung ist. Diese wird in einem spateren Kapitel naher besprochen.

Es gehen ferner VVasomotoren zu den Geféassen des Muskels und schliess-
lich treffen wir in dem Muskel verschiedene Receptoren bzw. Proprioceptoren
nebst deren afferenten Nervenbahnen. Der Muskel ist in derselben Weise
empfindlich sowohl gegen Beriihrung als auch gegen Schmerz. In den meisten
Skeletmuskeln, jedenfalls in den Extremitatsmuskeln finden sich eigenttimliche
Bildungen (,,Muskelspindel*), die von den meisten Forschern fir Proprio-
zeptoren angesehen werden. Diese bestehen aus einer oder aus wenigen Muskel-
fasern, gewdhnlich recht dinn und ohne deutliche Querstreifung, ein-
geschlossen in einer verhaltnismassig dicken Bindegewebsscheide mit Lymph-
spaltraumen; die Bindegewebsscheide scheint jedoch an den Enden in das
nachste Endomysium gleichméssig Uberzugehen. Eine oder mehrere Nerven-
fasern perforieren die Bindegewebsscheide und bilden Spiralwindungen um
die Muskelfasern, worauf sie sich in zahlreichen Verzweigungen auflésen —
ungefahr wie in den motorischen Endplatten — und in kleinen plattenformigen
Erweiterungen endigen. Auch an den Sehnen findet man sensitive Nerven-
verbreitungen (,,Sehnenspindel*), welche weite Verzweigungen an den Sehnen-
bindeln bilden, um danach in &hnlichen kleinen Verdickungen zu endigen,
wie man sie in den Muskelspindeln findet. Die afferenten Nerven betragen
nach Sherrington etwa 1/3 von der Nervenversorgung des Muskels, und es
unterliegt keinem Zweifel, dass sie als regulierende Faktoren eine ausser-
ordentlich grosse Rolle fur die Muskelfunktion spielen, indem sie teils den
Kontraktionsprozess in dem betreffenden Muskel selbst werden begrenzen
konnen, teils reflektorisch auf den Kontraktionszustand anderer Muskeln
einwirken. Der addquate Reiz fir diese Organe scheint in allen Féllen in den
verénderten Druckverhéltnissen usw. des aktiven Muskels selbst gesucht
werden zu missen.

Die Funktion der motorischen Endplatte.

Wenn man auch, wie oben erwdahnt, die motorische Endplatte als ein
selbstdndiges Organ betrachten muss, so wird doch — da sie intramuskuldr
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gelegen ist, und da anzunehmen ist, dass ihre Funktion in mdglichst enger
Verbindung mit der Funktion der Muskelfaser steht — eine etwas genauere

Abb. 24. Gymnotus electricus. (Nach Sachs.)

Abb. 25. Pferd von Gymnoten angegriffen. (Nach Sachs.)

Lntersuchung ihrer Bedeutung in dieser Verbindung notwendig sein; dies
um so mehr, als die Endplatte unter anderen Kapiteln der Physiologie noch
nicht Gegenstand der Behandlung war.

Vor rund 100 Jahren entwarf Alexander von Humboldt den Ge-
danken, dass die motorischen Nerven Elektrizitat produzierten, die wiederum
der adéquate Reiz fur die contractile Substanz der Muskelfaser ware (— peut-
etre — chaque contraction de la fibre musculaire est precedee par une decharge
du nerf —); die Hypothese scheint indessen in der Physiologie keinen Eingang
gefunden zu haben. Etwa ein halbes Jahrhundert spéter (1863) tauchte der
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Gedanke wieder auf, indem W. Krause unabhéngig von v. Humboldt eine
ahnliche Ansicht dusserte. Krause meinte, wie bereits erwahnt, dass die
motorische Endplatte epilemmal angebracht sei
und dass man deshalb zur Erklarung einer Wechsel-
wirkung zwischen der Endplatte und der contrac-
tilen Substanz annehmen misse, es gingen von der
Endplatte elektrische Strome aus, welche die
Muskelsubstanz beeinflussten. Diesmal erregte die

Abb. 26. Entwicklung des elek- Abb. 27. Entwicklung des elek- Abb. 28. Elektrische ,,Platte”
trischen Organs von Raja batisl.  trischen Organsvon RojabatisIl.  von Raja radiata voll entwickelt.
(Nach Ewart.) (Nach Ewart.) (Nach Ewart.)

Hypothese ein nicht geringes Aufsehen und eine sehr kréftige Opposition, nament-
lich von Seiten der Physiologen (E. du Bois-Reymond), so dass die sog. ,,Ent-
ladungshypothese” schon etwa 1890 als unwahrscheinlich und Gberflissig
aus der Diskussion ausgeschaltet wurde. Durch Untersuchungen Uber die
Aktionsstrome des Muskels (wortiber spéter) von Henriques und Lindhard
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Abb. 29. Entwicklung des elektri-
schen Organs von Raja batis I11.
(Nach Ewart.)

etwa 1920 wurde die Frage wieder aktuell und die
erwdhnte Hypothese meldete sich wieder unab-
héngig von der friheren Erorterung der Frage
(Lindhard 1924). Die Hypothese, dass die End-
platte ein Organ sei, welches Elektrizitat produziere,
hat sich also immer wieder bei den Autoren ein-
gestellt, die die Frage bearbeiteten, wie die con-
tractile Substanz in dem Muskel gereizt werde.
Dass dieser Gedanke nicht nur entstehen, sondern
auch viel Kritik Uberdauern konnte, beruht es u. a.
darauf, dass wir in den elektrischen Organen bei
gewissen Fischen Bildungen kennen, die mit den
motorischen Endplatten ganz homolog sind, sowohl
morphologisch als entwicklungsméssig betrachtet.
Man teilt die elektrischen Fische in zwei Gruppen,
die stark elektrischen und die schwach elektrischen.
Die erstere umfasst drei Formen; in zwei von
diesen Féallen (Torpedo, Gymnotus) sind die elek-
trischen Organe von der Skeletmuskulatur aus
entwickelt (Abb. 21), wéhrend sie in dem dritten
Falle (Malapterurus) in der Haut entwickelt sind
(Abb. 22 u. 23) — ob von den Muskeln oder Driisen
kann nicht entschieden werden, da die Entwick-
lungsgeschichte dieses Tieres nicht bekannt ist. Es
handelt sich in allen diesen Féllen um sehr starke
Entladungen, so sollen grosse Gymnoten (Abb. 24
u. 25) eine Spannung von 866 Volt oder vielleicht
sogar mehr leisten kdnnen (Eisenfeldt). Diese
stark differenzierten Organe haben aber nicht das
grosste Interesse, wenn ihr Bau auch vollstdndig
dem entspricht, was man bei den schwach elektri-
schen Formen findet; an diese letzteren knlpft sich
namlich das besondere Interesse, so dass ihre Ent-
wicklung in neuerer Zeit eingehend untersucht
wurde. Namentlich aus Ewarts Untersuchungen
des schwach elektrischen Organs bei der Gattung
Raja geht hervor, dass sich dieses aus der Skelet-
muskulatur entwickelt in der Weise, dass eine
bisher normale Muskelfaser sich an dem Ende zu
verdicken anféngt (Abb. 26), wo die motorische

Endplatte sich befindet; gleichzeitig wéchst die Endplatte stark, wéhrend
das andere Ende der Muskelfaser unverdndert bleibt (Abb. 27). Allmahlich
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setzt sich diese Entwicklung in der Weise fort, dass diei motorische End-
platte mit dem n&chsten Teil der Muskelsubstanz einen dicken, keulen-
formigen Kopf bildet, wahrend der Rest der Faser sich in einen diinnen

Stiel vermindert (Abb. 28 u. 29). Auf dieser Stufe stockt die Entwicklung
bei einigen Formen, wéahrend sie bei z. B. R. batis, die anscheinend die
hochste Stufe der Reihe wvertritt, sich in der Bildung von einer Elektroplax
(der Name von Ballowitz gebildet analog nach Myeloplax) fortsetzt, das
ganz dem stark elektrischen Organ bei z. B. Torpedo gleicht (Abb. 30).
Die vollentwickelte elektrische Platte besteht aus einer obersten Schicht,
der stark vergrdsserten motorischen Endplatte, worin sich der Nerv, der
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 24
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sich in zahlreiche Endéste geteilt hat, zwischen den charakteristischen grossen
ovalen Kernen verbreitet, darunter gibt es eine fibrillare Schicht, die wahr-
scheinlich als die letzten Reste des
j obersten Teiles der Muskelfaser zu
betrachten ist, indem sie bei ge-
wissen Formen, z. B. bei Mormy-
rus, mikroskopisch nachweisbare
Muskelsubstanz enthélt;, darunter
folgt wieder eine protoplasmatische
Schicht, vom Sarcolemma gebildet
und zahlreiche grosse Kerne ent-
haltend, modifizierte Kerne der
Muskelfaser. Mitten unter der Platte
hangt eine ganz dinne Faser, hier
und da Spuren von Querstreifung
aufweisend, die Hauptmasse der
friheren Muskelfaser. Bei den stark
Abb. 31. Ansicht durch zwei elektrische Platten von elektrischen Fischen schwindet nach
Gymnotus. (Nach Ballowitz.) und nach die ganze intermediére
Faserschicht, und man hat dann
als eine Art Reminiszenz nur den Spalt, worin sie gelegen, welcher sich, wenn
die Platte gehdrig préapariert wird, auf der Schnittflache als die sog. PACiNische
Linie ergibt (Abb. 31). Es liegt
kein Grund vor, auf die einzelnen
Formen néher einzugehen, da die
Verschiedenheiten prinzipiell un-
wesentlich sind. Wir haben in allen
Fallen eine Protoplasmamasse, wo
der Nerv endigt und welche die fir
die motorische Endplatte charakte-
ristischen Kerne enthalt; auch
andere Strukturelemente sind in
dieser Protoplasmamasse beschrie-
) ) i ben und entsprechende sind in den
Abb. 32. Lé&ngsschnitt durch das elektrische Organ .
von Raja batis. (Nach Ewart.) motorischen Endplatten gefunden;
diesen scheint aber, insofern sie
Uberhaupt als reelle Bildungen zu betrachten sind, keine wesentliche funk-
tionelle Bedeutung zugeschrieben werden zu kdnnen. In einigen Féllen sieht
man, dass die Nervenverbreitung in der elektrischen Platte dieselbe Form
hat wie in der Endplatte; aber in anderen Féllen vermag man nicht der
Nervenverbreitung zu folgen, nachdem der Nerv seine Markscheide verloren
hat. Das interfibrillire Bindegewebe des Muskels entwickelt sich zu kleinen
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Kammern, welche die elektrischen Platten umgeben (Abb. 32). In den Wanden
verlaufen Gefasse und Nerven und der Teil der Kammer, der nicht von der
elektrischen Platte eingenommen wird, ist mit Flissigkeit gefallt (Abb. 33).
Gewohnlich ist die verhéltnisméssig grosse protoplasmatische Masse" nach der
einen oder nach beiden Seiten in kirzere oder langere Papillen ausgezogen,
welche Kerne enthalten, wodurch die Erndhrung der Protoplasmamasse ver-
meintlich erleichtert wird. In
den meisten Féllen wird das elek-
trische Organ durch die Spinal-
nerven innerviert, welche die
urspringliche Muskelsdule ver-
sehen. Eine Ausnahme bildet
jedoch Malapterurus, dessen elek-
trisches Organ, wie erwahnt, in
der Haut entwickelt ist; bei dem-
selben werden die elektrischen
Platten einer Kdorperhalfte von
einer einzigen, sehr grossen
Nervenzelle des Zentralnerven-
systems innerviert.

In bezug auf die morphologi-
sche Ubereinstimmung zwischen
motorischen Endplatten und elek-
trischen Platten ist die Sache
schon langst im klaren. Der
Russe Babuchin, einer der fiih-
renden Forscher auf diesem Ge-
biete, schreibt schon 1870: ,,....
dass die elektrischen Organe
eigent"ch Muskeln Sind, auS  Abb. 33. Elektrische Platte von Gymnotus. (Nach Sachs.)
denen nur die Muskelsubstanz
entfernt ist und umgekehrt; die Muskeln sind elektrische Organe, in welchen
unter allen elektrischen Platten Muskelfasern eingeschoben sind.“ — ,Die
elektrischen Platten und die motorischen Endplatten sind in morphologischer
Hinsicht identisch.” Was die Funktion betrifft, stellt sich das Verhaltnis
dagegen ganz anders, was damit zusammenhéngt, dass man die Funktion
der elektrischen Platte nicht ganz richtig aufgefasst hat. Die Forscher, die
tber diese Fragen gearbeitet haben, meinten stets — und scheinen immer
noch zu meinen, dass der wirksame Teil der elektrischen Platte (bzw. der
Endplatte) die Nervenverbreitung sei; diese Auffassung ist dermassen domi-
nierend, dass man die Benennung motorische Endplatte oft von der Nerven-
verbreitung allein verwendet, zum grossen Nachteil der Funktion der

24*



372 J. Lindhabd: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

Entwirrung. Nirgends hat man auf den muskuléren Teil des Organs, die
Sohlenplatte (bed, sole) Gewicht gelegt, sie galt gewdhnlich als gleichgltig
oder sogar schddlich. Bubdon Sanderson und Gotcii bezeichnen dieselbe
als ,,a supporting structure”, du Bois Reymond nennt sie ,,zweckwidrig®,
weil sie einen Widerstand vertritt zwischen ,,der eigentlichen Endplatte”
(d. h. der Nervenverbreitung) und der contractilen Substanz. Man sah
die motorische Endplatte als ausschliesslich dem Nervensystem angehorig
an. Ewabts, spater auch Boekeh Untersuchungen der Entwicklung haben
gezeigt, dass dieses unrichtig ist, dass die elektrische Platte, wie auch die End-
platte, teilweise muskuldren Ursprungs ist, und es wird sich denn auch als
unmoglich ergeben, irgendwelchen Sinn mit der Funktion der elektrischen
Platte zu verbinden, wenn man an das Nervensystem allein denkt. Sicher
ist es, dass die nervosen Achsenzylinder keine energieproduzierenden Organe
sind. Die funktionelle Stoffwechselvermehrung der Nerven ist so schwach,
dass sie erst vor kurzem mit Sicherheit nachgewiesen wurde, und dass keine
starken elektrischen Strome durch den Nerv geleitet werden, das hat die
Untersuchung der sog. Aktionsstrome dargetan. Die Achsenzylinder sind
leitende Organe und alles deutet darauf, dass der Prozess, der in den leitenden
Elementen stattfindet, unter sehr geringer Energieentwicklung verlauft, deren
Intensitat, wenn die Achsenzylinder sich verzweigen, in den einzelnen Zweigen
natlrlich nicht grésser wird, sondern Kkleiner werden muss. Ranvier zieht
denn auch die Konsequenz daraus, indem er behauptet, dass die Elektrizitat
in den Nervenzellen produziert wird, die die elektrischen Organe innervieren.
Auch diese Erklarung ist nicht haltbar; es ist mehr als schwierig zu verstehen,
wie es zugehen koénnte, dass in zwei Nervenzellen soviel Elektrizitat produziert
und aufgespeichert wirde, dass sie, in der Haut eines Malapterurus verteilt,
einen Shock von 200—300 Volt geben konnte. Du Bois-Reymond nennt
denn auch Ranviers Theorie ,,vollig sinnlos**; er vermag aber keine andere
an ihre Stelle zu setzen; er scheint am ehesten zu der Ansicht zu neigen, dass
es sich um eine Art Demarkationsstrom handelt, indem man irgendwie die
Endplatte als ,eine Art von Querschnitt“ des Nervs betrachten muss. Aus
naheliegenden Griinden wird es Uberflissig sein, diese Theorie zu erfrtern;
besser als die von Ranvieb ist sie jedenfalls nicht. Ballowitz u. a. haben die
Aufmerksamkeit auf verschiedene Bildungen gelenkt, die man in der elektrischen
Platte zu finden meinte (spater — wie erwéhnt — auch in der Endplatte),
und denen man in mehreren Fallen das Pradikat ,elektrisch“ gab, soweit
man es beurteilen kann, ausschliesslich wegen ihres Vorhandenseins in den
elektrischen Organen. Hierher gehort ,,Palisadenstruktur®, gewiss dieselbe
Erscheinung, die auch ,elektrische Stdbe“ genannt wird oder — von der
Flache aus gesehen — Bolis Punktierung, alles etwas, das, auch nach der
Meinung der betreffenden Untersucher, am ehesten an das Telolemma geknupft
ist, wonach man aber als ultimum refugium gegriffen hat, weil man zu
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verstehen begann, dass die Nervenfasern fiir die starken elektrischen Ladungen,
deren Wirkungen man sah und fihlte, nicht verantwortlich gemacht werden
konnten; die Palisadenstruktur z. B. ist viel stdrker ausgesprochen in dem
schwach elektrischen Organ bei R. circularis als bei den stark elektrischen
Fischen. Ballowitz hat friher ein fibrillares Netzwerk in dem Rf6toplasma
der Sohlenplatte beschrieben; aber auch dieses verdankt nur seine vermut-
liche Existenz, dass es mit elektrischen Kréften in Verbindung gebracht wurde.
Das Protoplasma der Sohlenplatte sei nun aber homogen oder fibrillar, es
bleibt jedenfalls die einzige Substanz, die mit einer Elektrizitdtsproduktion
in Verbindung gesetzt werden kann. Wéhrend die Nervenverzweigung selbst
in Form und Ausdehnung bei allen mit elektrischen Organen versehenen Fisch-
arten variiert und Ubrigens auch in den motorischen Endplatten bei ver-
schiedenen Tierklassen, treffen wir in allen Fallen denselben Bau der Sohlen-
platte; diese besteht immer aus einer Protoplasmamasse, welche grosse ovale
Kerne mit Nucleoli enthalt; ferner hat nur diese Substanz eine nennenswerte
Masse und schliesslich geht, insofern man es beurteilen kann, die Leistungs-
fahigkeit des elektrischen Organs einigermassen parallel mit der Entwicklung
der Sohlenplatte und eben nicht mit der Verbreitung der Nervenverzweigung.
Schon Babuchin, der wie alle anderen die Nervenverbreitung als das Essen-
tielle betrachtet, macht darauf aufmerksam, dass die Stérke des elektrischen
Schlages, dessen das Tier fahig ist, mit der Entwicklung des nichtnervdsen
Teils des Organs variiert. Derselbe Verfasser lenkt ebenfalls die Anfmerk-
samkeit darauf, dass ein junger Malapterurus, obwohl er die volle Anzahl
von elektrischen Platten hat, einen weit schwécheren Schlag leistet als das
erwachsene Tier und behauptet, dass die Starke des Schlages von der gesamten
Masse des Organs abhéngig ist; diese ist aber praktisch ausschliesslich durch
die Entwicklung der Sohlenplatte bestimmt. Bei dem starksten der elektri-
schen Fische, Gymnotus, der Schldge von =800 Volt leisten kann, finden
wir auch eine sehr volumingse Sohlenplatte mit einer relativ sehr massigen
Innervation. Mit den Einwéanden, die sich vom morphologischen Gesichts-
punkte aus dagegen erheben liessen, die motorische Endplatte als eine mehr-
kernige Riesenzelle zu betrachten, welche die Funktion hat, Elektrizitat zu
produzieren, ist es nicht weit her; selbst der Umstand, dass die Endplatte bei
den Amphibien Uber ein grosseres Areal der Faser zerstreut ist, ist prinzipiell
ohne Bedeutung, da man ja dieselben histologischen Elemente auch bei diesen
lieren wiederfindet. Von physiologischer Seite wurden aber gegen diese
Auffassung einige Einwénde erhoben, zu denen man Stellung nehmen muss,
wenn auch mehrere derselben jetzt kein Interesse haben. E. du Bois-Reymond
hob seinerzeit hervor, die Entladungshypothese miisse verlangen, dass die
contractile Substanz der Muskelfaser ebenso leicht von quergehenden elektri-
schen Stromen gereizt werden konne, wie von Strémen, die in der Langs-
richtung der Faser verlaufen — ferner meinte er, man misse annehmen,
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dass mehr als eine Faser bei der Entladung gereizt werden wirde. Letztere
Annahme muss jedoch als unberechtigt angesehen werden; es steht der An-
nahme nichts entgegen, dass Sarcolemma und namentlich Telolemma imstande
sein werden, die Endplatte so zu isolieren, dass die Wirkung der Entladung
auf die individuelle Faser beschrankt wird. Was den anderen Punkt betrifft,
so zeigte schon Sachs, dass es sich tatséchlich so verhielt, dass die Muskel-
faser ebenso leicht von quergehenden wie von ldngsgehenden Stromen gereizt
wurde. Es gelang ihm brigens auch, eine einzelne Faser zu reizen und dasselbe
ist spater u. a. Pratt und Eisenberger gelungen; es handelt sich jedoch hier
um direkte Reizung.

Der ernsthafteste Einwand gegen die Theorie wurde ebenfalls von E. du
Bois-Reymond vorgebracht und ausserdem von Burdon Sanderson und
Gotch, namlich der, dass das elektrische Organ nicht wie die motorische
Endplatte von Curare geldhmt wird. Verschiedene Untersuchungen haben
jedoch gezeigt, dass es mdglich ist, die elektrische Platte mit Curare zu l&hmen.
So gelang es Sachs, sogar grosse Gymnoten zu paralysieren, wie denn auch
Boll, Steiner, Marey und Ranvier Wirkung der Curareinjektion auf Tor-
pedo gefunden haben. Eine bestimmte Dosis kann nicht angegeben werden,
was einen nicht wundern darf, da Curare eine recht inkonstante Droge ist;
soviel scheint jedoch sicher zu sein, dass sehr grosse Dosen erforderlich sind,
um die elektrische Platte zu 1&hmen. Mit Riicksicht auf die sehr grosse Masse,
die ein Elektroplax im Vergleich mit einer motorischen Endplatte ausmacht,
war dies jedoch nur zu erwarten, namentlich da auch die L&hmung der
normalen Skeletmuskulatur bei diesen Tieren verhaltnisméssig grosse Curare-
dosen erfordert. Hierbei verdient hervorgehoben zu werden, dass es Sachs
nicht gelang, durch Injektion von Strychnin auf Gymnoten weder Muskeln
noch das elektrische Organ in eigentlichen Tetanus zu versetzen.

Andererseits gibt es auch in physiologischer Hinsicht in mehreren Punkten
leicht nachweisbare Ubereinstimmung zwischen der elektrischen Platte und
der motorischen Endplatte. Fuji hat gezeigt, dass das elektrische Organ bei
Astrape japonica, wenn es bis zur Ermidung gereizt wird, sich ganz wie ein
muder Muskel verhalt, ferner ist die Richtung der Leitung in dem elektrischen
Organ dieselbe wie in der motorischen Endplatte. Fur die elektrischen Organe
gilt ndmlich Pacinis Regel, dass der Strom immer von der Seite der Platte,
wo der Nerv eintritt, zu der entgegengesetzten 1duft. Nur Malapterurus bildet
scheinbar eine Ausnahme, indem der Nerv von hinten in die Platte eintritt,
wahrend der Strom in der Richtung von vorn nach hinten lauft. Es zeigt sich
indessen, dass der Stiel, woran sich der Nerv befestigt, isoliert durch die
hintere Schicht der Platte verlauft, um sich in die vordere zu verlieren, mit
welcher der Stiel auch im Bau Ubereinstimmt.

Uberwiegend wahrscheinlich ist es deshalb, dass das Essentielle der motori-
schen Endplatte die Sohlenplatte ist und dass diese eine mehrkernige Riesenzelle
ist, welche die Funktion hat, Elektrizitdt zu produzieren.
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finden hier keine ausfuhrliche Behandlung, da bei dem jetzigen Standpunkt
unseres Wissens nur einzelne der in dem Muskel vorkommenden Stoffe mit der
Muskelfunktion in direkte Verbindung gebracht werden kénnen. Die’se werden
spéter genauer erwéhnt werden; tbrigens sei, was die allgemeinen chemischen
Verhéltnisse betrifft, auf die Handbiicher der physiologischen Chemie ver-
wiesen.

Der Muskel besteht aus 70—80°/0 Wasser und 30—20°/o Trockensubstanz,
hauptséchlich Proteinen. Das Muskelprotein wird in folgender Weise her-
gestellt. Unmittelbar nachdem das Tier getotet ist, werden die Geféasse des
Muskels mit einer passenden Salzlésung durchspiilt, um das Blut zu ent-
fernen, darauf wird der Muskel so schnell wie mdoglich zerschnitten und bei
einer Temperatur von — 10° gefroren. Bei einer Temperatur von 0° wird
der gefrorene Muskel in einer hydraulischen Presse gepresst, wodurch eine
Flissigkeit, das Muskelplasma, gewonnen wird, welches ganz schwach alkalisch
reagiert pH = 7,3 — 7,4. Handelt es sich um Muskeln, die unmittelbar vor
der Préaparation bis zur absoluten Ermiidung gearbeitet hatten, so ist die Reak-
tion wegen der enthaltenen Milchsdure etwas sauer, pH = 6,8. Es soll jedoch
mdglich sein, dieselben Stoffe, die sich in Muskelplasma von Sdugetiermuskeln
finden, auszuziehen, indem man die gehackten Muskeln mit einer 0,9°/oigen
NaCl-Auflosung behandelt. Das Plasma bleibt bei 0° lange unverandert, beim
Erwérmen wird es koagulieren, verhaltnismassig frah, wenn es von Frosch-
muskeln herrdhrt, verhéltnismassig spat, wenn es von Muskeln von Warm-
blitern herriihrt. Die Koagulation, von der man annimmt, dass sie auf enzy-
matischen Prozessen beruht, resultiert in der Bildung eines Koagels oder eines
flockigen Bodensatzes, indem die Plasmaproteine Myosin und Myogen sich
in die unléslichen Stoffe Myosinfibrin bzw. Myogenfibrin verwandeln. Wenn
man das Plasma stehen l&sst, bildet Myogen zuerst ein lésliches Myogenfibrin,
das sich bereits in den frischen Froschmuskeln findet; dieser Stoff geht dann
bei fortgesetztem Stehenlassen zu dem unléslichen Myogenfibrin ber. Vor-
liegende Versuche deuten darauf, dass Myosin und Myogen wirklich die Proteine
sind, die sich in der lebenden Muskulatur finden.

Myosin ist ein Globulin, das bei 46—51° koaguliert, wahrend Myogen,
dessen Koagulationstemperatur bei 55—65° liegt, als ein Albumin betrachtet
werden muss. Das l6sliche Myogenfibrin  dagegen, das eher Globulin-
charakter hat, koaguliert schon bei 35—40°.

In dem Filtrat der auskoagulierten Plasmaproteine, Muskelserum, gibt
es in ganz kleinen Mengen ein paar Proteine, denen man besondere Namen
gegeben hat, obwohl alles darauf deutet, dass sie- mit den entsprechenden
Stoffen im Blutserum identisch sind und wahrscheinlich aus Lymphe her-

rihren, die man — als man die Gefésse des Muskels durchspiilte — nicht hat
entfernen koénnen.
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Wie die spezifischen Muskelproteine zwischen der isotropen und der
anisotropen Substanz in der Myofibrille verteilt sind, lasst sich nicht ent-
scheiden, da man keine Methoden besitzt, mit denen man die beiden Sub-
stanzen trennen konnte.

In dem Sarkoplasma der Muskelfaser findet sich der Farbstoff Muskel-
hdmoglobin, welcher dem Farbstoff des Blutes zwar ahnlich, mit demselben
aber nicht identisch ist, indem sein Spektrum abweichend ist, wie denn auch
seine Spaltungsprodukte andere sind als die des Hdmoglobins. Wieviel Muskel-
h&moglobin es in den Muskeln gibt, 1&sst sich nicht mit Sicherheit entscheiden;
die Menge ist verschieden bei verschiedenen Tierformen und die Angaben,
die man in der Literatur findet, weichen sehr voneinander ab. Was die Hunde-
muskeln betrifft, scheint die Himoglobinmenge zwischen 5 und 100/*) zu liegen.

Den Teil des Muskels, welcher ibrig bleibt, wenn das Plasma ausgepresst
ist, hat man Muskelstroma genannt. Dieses enthélt namentlich die binde-
gewebsartigen Substanzen des Muskels, also besonders Proteine; ferner u. a.
auch Lecithin.

Ausser Proteinen enthalt der Muskel etwa 1°/0Fett (abgesehen von dem in
dem Bindegewebe abgelagerten, dessen Menge naturlich inkonstant ist), haupt-
séchlich Triglyceride. Ferner findet sich Glykogen, dessen Menge von dem zir-
kulierenden Zucker abhéngt, indem man bei hohem Blutzuckergehalt Glykogen-
ablagerung in der Muskulatur nachweisen kann. Fir Menschenmuskeln rechnet
man mit einem durchschnittlichen Glykogeninhalt von etwa 0,5 °/0.

Wenn man Muskelgewebe mit kochendem Wasser extrahiert, kann man
eine Reihe Stoffe ausziehen, teils N-haltige, teils N-freie, deren Bedeutung
fir den Organismus, speziell mit Ricksicht auf die Muskelfunktion in den
meisten Féllen noch unklar ist, und die tbrigens in sehr kleinen Mengen vor-
kommen. Solche Stoffe sind Kreatin, Karnosin, Glutathion und Hypoxanthin,

welche alle N-haltig sind, ferner Inosit und Milchsdure, welche N-frei sind.
CH2-N(CH3) — C = NH

Kreatin (Methylguanidinoessigsaure) | | , dessen Ur-
COOH NH?

sprung unbekannt ist, kann Wasser abspalten und bildet dann das in dem
Harn vorkommende Kreatinin. Diesen Stoff setzte man schon lange mit
der Muskelfunktion in Verbindung, indem man meinte, dass die Kreatin-
menge in arbeitenden Muskeln zunehme, namentlich solle die autonome Inner-
vation des Muskels in dieser Richtung wirken, wie denn auch von Stoffen,
deren Wirkung einer Reizung der autonomen Nerven analog ist, eine vermehrte
Kreatinmenge hervorgerufen werden soll. Seit kurzem ist die ganze Kreatin-
frage in eine neue Phase getreten, indem man — worliber spéter genauer
berichtet wird — eine labile Kreatinphosphorsdureverbindung nachgewiesen
hat, welche wéahrend der Muskelkontraktion in ihre zwei Komponenten ge-
spalten wird und also wahrscheinlich mit den Prozessen, die in dem aktiven
Muskel stattfinden, in Verbindung stehen muss.
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Was das Dipeptid Karnosin, /?-Alanylhistidin, und dasTripeptis Glutathion
betrifft, hat man kein sicheres Wissen — von dem letzteren hat man jedoch
vermutet, dass es bei der Sauerstoffaufnahme in den Geweben als Katalysator
eine Rolle spielen soll.

Ob Hypoxanthin (6-Oxypurin)

I OH
C
H-N-C : O
HO 1 HC Cll + OH

CH10OH

I+ OH

irgendwelche direkte Rolle fur die Muskelfunktion spielt, weiss man ebenso-
wenig. Embden hat ferner Adenylsdure isoliert, welche bei Abspaltung von
NH3 zu Inosinsdure Ubergeht; aber auch die Bedeutung dieser Stoffe ist noch
zweifelhaft (vgl. jedoch S. 464).

Anders verhalt es sich mit der Milchsdure. Es handelt sich hier um die sog.
Paramilchséure (a-Oxypropionsaure) CH3 1 CHOH 1 COOII, welche wahrend des
Kontraktionsprozesses des Muskels in verhaltnismassig grossen Mengen gebildet
wird und die mit dem normalen Kontraktionsprozess eng verbunden scheint.
Auch die Milchsdure wird deshalb in einem spateren Kapitel genauere Er-
wéhnung finden.

Die anorganischen Bestandteile des Muskels sind hauptsdchlich die
positiven lonen I<+, Na+, Cat++, Mg++ und die Anionen CI* und 112PO4*,
Die Anwesenheit von Na, K und Ca-lonen scheint eine notwendige Voraus-
setzung fir den normalen Verlauf des Kontraktionsprozesses. Auch das
Phosphat-lon spielt eine hervorragende Rolle. Phosphorsdure kommt in dem
Muskel vor, teils als Ortophosphorsdure, teils als Pyrophosphorséure, als
Kreatin- bzw. Argininphosphorsdure, als Hexosemono- und -diphosphorsdure
und schliesslich in Adenyl- und Inosinséure; die zuletzt erwéhnten Stoffe
scheinen jedoch als Phosphorséaureverbindung keine Rolle zu spielen. Die
untenstehende Tabelle (Embden) gibt eine Vorstellung von der quantitativen
Zusammensetzung des Muskelgewebes.

Muskelnvon Saugetieren.

Feste Stoffe.......ccooiiiciciccc 20,00—28,00
WVASSEN ... 72,00—80,00
Unorganische Salze.........cccoovniniinnineninnnnn. 1,00— 1,50
Organische Stoffe.........ccoeiiiiicnenne 20,70—26,30
Proteine.......cccoooeiccceeeee e 16,50—20,90
Kreatin und Kreatinin............ 0,27— 0,58
Karnosin und Karnitin..........cccccoveneee 0,39— 0,60
Purinkorper.........ciiicsiisiceet. 0,07— 0,23
Harnstoff...........cccccoiiic, 0,04— 0,14
AMINOSAUIEN....c.cveviirierieeee s 0,10— 0,70

Glykogen.........covviicniiicnic Spurem — 7,70
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Man sieht, dass die Menge der erwahnten Stoffe bedeutend variiert, und
die Variationen konnen nicht alle auf einen Unterschied im Wassergehalt
zuriickgefuhrt werden.

Die physikalischen Eigenschaften des Muskels.

Die Muskeln sind mehr oder weniger deutlich rot (Muskelhdmoglobin),
von einer halbweichen Konsistenz, welche bei Ermidung teigartig wird.
Das spezifische Gewicht ist 1058. Die Muskeln sind elastisch. Ausser dem
elastischen Bindegewebe sind sie das einzige Gewebe des Organismus, welches
diese Eigenschaft hat, wenn man das Wort im gewdhnlichen alltaglichen
Sinne verwendet. Wie andere elastische Kdorper hat der Muskel eine Gleich-
gewichtsstellung oder Ruheldnge, die Ldnge, welche der Muskel annimmt,
wenn er sich selbst Gberlassen wird, die L&nge, welche der Spannung 0
entsprichtL  Wenn ein Muskel, der sich in seiner Gleichgewichtsstellung
befindet, eine FormVeranderung erleidet, wird er wieder zu der Gleichgewichts-
stellung zuruckstreben; aber die Krafte, die dabei wirksam sind, werden
verschieden sein, je nachdem die Formverénderung in der einen oder in der
anderen Richtung geschieht, je nachdem sie gross oder klein ist, je nachdem
der Muskel sich in Ruhe oder in Aktivitat befindet usw. Eine der Konstanten,
durch welche man gewdhnlich einen elastischen Korper charakterisiert, ist

der Elastizitatskoeffizient E, den man aus der Gleichung E = LP erhalt,
wo L die Lange einer Stange mit dem Querschnitt A bedeutet, durch Deh-
nung mit dem Gewicht P um das Stick ! verlangert. Wenn A =1, wird E
= die Kraft sein, die eine Stange so viel dehnt, dass die Verlangerung = die
urspringliche Lange wird. Diese Grosse lasst sich fir die Muskeln nicht mit
irgendwelchem Vorteil angeben, weil sie so stark mit den Versuchsbedingungen
variiert, dass eine konkrete Zahl sehr leicht illusorisch wird. Der Elastizitats-
koeffizient fir einen quergestreiften Muskel variiert — nach dem, was an-
gegeben wird — zwischen 0,001 und 0,1. In einem Versuch mit einem Teil
eines Menschenmuskels (Sartorius) fand man bei

kg mm
Belastung - -_-. 0 10 67,8
. ... 0001 b= 792 erlangerung _ ., .ss E — 00004
Lange
......................... 16 1 = 1355 . = 1,000, E = 0,090

1 Die Ruhelénge darf nicht mit der Lange des Muskels in einer der freien Gewohnheits-
stellungen des Korpers verwechselt werden; die Muskeln sind in dem lebenden Kérper immer
Uber ihre Gleichgewichtsstellung hinaus gespannt, sie sind im Besitze von Tonus, welcher durch
das Nervensystem aufrechterhalten wird, was sich dadurch zeigt, dass sie sich verlangern,
wenn der Nerv durchschnitten wird. Umgekehrt wird sich der lebende Muskel in situ um etwa
30°/0 der Faserlange verkirzen (Zchakaia), wenn die Sehne durchschnitten wird. Der Muskel
hat in den Gewohnheitsstellungen des Koérpers die der Stellung entsprechende ,habituelle
Lange*.
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Die grosse Variation ist jedoch insofern weniger wesentlich,-als die Frage,
die fiir das Verstdndnis der Muskelfunktion die alles Uberwiegende Rolle spielt,
die von dem Verhaltnis zwischen dem Elastizitatskoeffizienten bei dem ruhenden
und bei dem aktiven Muskel ist. Von Interesse ist ferner die Elastizitét
mit Racksicht auf die Ldangsrichtung des Muskels, wéhrend Elastizitats-
verhéltnisse in den anderen Dimensionen jedenfalls noch nicht von nachweis-
barer funktioneller Bedeutung sind.

Man hat die Belastung bestimmt, welche notwendig ist, um einen Muskel
zu zerreissen; so wird fir den Sartorius des Frosches 6000 g pro Quadrat-
zentimeter angegeben; diese Grdsse hat aber nur geringes funktionelles Interesse.
Dagegen ist die Elastizitatsgrenze nicht festgestellt. Fir Eingelenkmuskeln
werden Zahlen um 80°/o, fur Mehrgelenkmuskeln um 150% Verlangerung als
Maximum angegeben. Versuche von Doi konnten jedoch darauf deuten,
dass eine Dehnung des ruhenden Muskels Uber etwa I,5mal die Ruhelénge
hinaus funktionell unglinstig wirkt. Fur den aktivenl Muskel liegt die
Elastizitatsgrenze offenbar verhaltnisméassig hoher, indem ein aktiver Muskel,
dessen Ruhelédnge nur etwa die Halfte von der des ruhenden Muskels betragt,
ohne Nachteil zu derselben Lange wie dieser gedehnt werden kann.

Die Elastizitat des Muskels ist insofern vollstandig, als er, wenn die
deformierende Kraft zu wirken aufhort, ganz zu seiner urspriinglichen
Lange zurtickkehrt; aber diese Rickkehr geschieht nicht gleichmadssig; der
Muskel hat, wie andere organische Objekte, ausgesprochen elastische Nach-
wirkungen. Wenn der Muskel von einem angehdngten Gewicht gedehnt wird,
erreicht er nicht sofort seine definitive, der betreffenden Belastung entsprechende
Lange, sondern das letzte Stlick der Dehnung geschieht verhaltnismassig sehr
langsam. Wenn der Muskel wieder entlastet wird, so zeigt es sich ebenfalls,
dass er nicht sofort seine urspringliche Lange einnimmt, das letzte kleine
Stick der Verkurzung geht sehr langsam vor sich. Diese Nachwirkungen
(Nachdehnung bzw. Nachschrumpfung) sind eine Art Sicherheitsventil fir
den Organismus, da die Spannungen, deren der Muskel maximal féhig ist,
so gross sind, dass sie fir die Integritat sowohl der Muskeln als der Knochen
eine bedeutende Gefahr involvieren wiirden, wenn die Elastizitatsgrenze der
Muskeln plotzlich erreicht wiirde. Die Nachwirkungen sind fir den Muskel
unzweifelhaft hauptsachlich auf Verschiebungen zwischen den verschiedenen
Strukturelementen zuriickzufuihren.

Wenn man mittels der bekannten physikalischen Methoden den Elastizi-
tatskoeffizienten eines Muskels bestimmen will, muss man dafur Sorge tragen,
dass die in den Formeln angegebenen Versuchsbedingungen soweit als mdéglich
erfullt sind, und wenn dieses unmoglich ist, muss man (berlegen, ob es

1 Unter einem aktiven Muskel ist hier und in dem Folgenden zu verstehen: ein Muskel,
der sich unter Einwirkung von Reizen befindet, also ein Muskel im Kontraktionszustande ohne
Ricksicht darauf, ob er verkirzt ist oder nicht.



380 J. Lindhard: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

zuldssig ist, von den Unstimmigkeiten abzusehen oder nicht. Der Muskel ist
nicht homogen und l&sst sich nicht homogen machen. Es fragt sich nun, ob
man die physikalischen Formeln auf einen solchen Korper verwenden kann.
Der Muskel hat eine so komplizierte Struktur, dass es durchaus unmdglich
ist, die verschiedenen Strukturelemente in seine Berechnungen einzutragen;
man muss ihn hinnehmen, so wie er ist. Da indessen Physiker und Techniker
mittels der gewohnlichen Methoden den Elastizitatskoeffizienten fir Holz
bestimmen, das ebenfalls ein kompliziert gebautes organisches Obijekt ist,
wird man von Seiten der Physiker kaum dagegen etwas einwenden kénnen,
dass man den Elastizitatskoeffizienten fiir den Muskel in toto in einer der
gewohnlichen, aus der Physik gekannten Weisen bestimmt. Dagegen kann
man nicht, wie es Steinhausen versucht hat, die Versuchsresultate korri-
gieren — nach Betrachtungen iber den Bau des Muskels, partielle Kontraktion
u. dergl. ohne in das Gebiet der reinen Willkir zu geraten. Wenn man
nicht von der Struktur absehen kann, sind physikalische Methoden (ber-
haupt unanwendbar. Diesen konsequenten Standpunkt nahm Blix ein,
der nicht glaubte, von den elastischen Nachwirkungen absehen zu konnen.
Andererseits darf man natirlich durch die Wahl von unzweckméssigen Ver-
suchsobjekten die Verhdltnisse nicht noch komplizierter machen; Muskeln
mit besonders verwickelter Struktur oder Form; semipennate, multipennate
Muskeln sind fir Versuche tber die Elastizitat nicht anwendbar. Verschiedene
Verfasser haben hervorgehoben, dass der Muskel &usser der elastischen Eigen-
schaft auch die kontractile hat, und dass diese beiden Eigenschaften deshalb
immer in ihrem gegenseitigen Verhéltnis betrachtet werden missen. Auch
dieses ist unrichtig. Da der aktive Muskel einen anderen Elastizitatskoeffi-
zienten hat als der ruhende, muss man natlrlich Sorge tragen, wéhrend des
Versuches den ruhenden Muskel nicht durch die Methodik zu reizen; sorgt
man aber dafir, den Versuch nicht durch fremde Eingriffe zu komplizieren,
so hat weder die Kontraktilitéat des Muskels noch seine lbrigen Eigenschaften
irgendwelchen Einfluss auf die Versuchsresultate. Man muss also dafir
sorgen, dass durch die Versuchsanordnung selbst nicht der Muskel zur
Kontraktion gereizt wird. Dreser macht darauf aufmerksam, dass er oft bei
plotzlicher Belastung und besonders hdufig bei plétzlicher Entlastung des
Muskels das Auftreten von fibrillaren Zuckungen in demselben bemerkt hat.
Brix hat dhnliche Erfahrungen gemacht. Man muss namentlich befiirchten,
dass die starken und plotzlichen Rucke als Reizungen wirken; Methoden,
wie die z. B. von Steinhausen und von Gasser und Hill verwendeten,
koénnen also gefahrlich sein. In Steinhausens Fall werden evtl. Kontrak-
tionen in dem ruhenden Muskel jedoch das Resultat nicht kompromittieren
konnen, und was Gasser und Hills Fall betrifft, so ist das Resultat bereits
aus anderen Grinden unbrauchbar. Ferner muss der Muskel, wenn man
seine Elastizitatsverhaltnisse bestimmen will, in einer Art Gleichgewicht-
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zustand sein, d. h. seine verschiedenen Strukturelemente missen sich unter
sich zurechtgezogen haben. Es ist vergebliche Arbeit, wenn Gasser und
Ilinn die Spannungsvariation bei plotzlich eintretenden Langenverédnderungen
untersuchen. Versuche dieser Art konnen keinen Begriff Uber die,Elastizitéts-
verhaltnisse des Muskels geben. Die physikalischen Methoden, die im vor-
liegenden Falle zur Verwendung kommen kénnen, sind Dehnung und Torsion.
Gewohnlich sagen Torsionsversuche nichts tber die Elastizitat in der L&ngs-
richtung aus; da man aber mit einem konstanten Rauminhalt des Muskels
rechnen darf, wird in diesem Falle ein konstantes Verhaltnis zwischen dem
Elastizitatskoeffizienten bei Dehnung und bei Torsion bestehen, und es wird
deshalb bei Muskelversuchen gleichgiiltig sein, welche der beiden Methoden man
verwendet. Man hat behauptet, dass man den Elastizitatskoeffizienten des
Muskels nicht durch Torsionsversuche bestimmen konne, weil der Muskel
in dem lebenden Korper nie torquiert werde; wieder eine Vermischung von
Physik und Physiologie, welche die Ldsung der Frage triibt. Auch Torsions-
versuche sind verwendbar, wenn sie richtig ausgefiihrt werden. Dass man bei
Torsionsversuchen nicht nur Schwingungszeiten, sondern auch die entspre-
chenden Muskellangen messen soll, misste doch eigentlich selbstverstandlich
sein; nichtsdestoweniger wurde dieser grobe technische Fehler wiederholt
begangen. Die Ursache, dass man seit bald 100 Jahren auf diesem Gebiete
eine grosse experimentelle Arbeit niedergelegt, ohne Uber die Resultate zur
Einigkeit gelangt zu sein, ist offenbar in diesem Mangel an Klarheit in bezug
auf den Ausgangspunkt und die Natur der Aufgabe zu suchen, eher als in der
Schwierigkeit der Probleme.

Die klassischen Versuche, die Elastizitatsverhdltnisse bei dem ruhenden
und dem aktiven Muskel zu bestimmen, stammen aus dem Jahre 1846 und sind
E. Weber zu verdanken, welcher Dehnungsversuche verwendete. Weber
bestimmte die Ausdehnbarkeit des Muskels oder die Verlangerung, welche
der Muskel zwischen zwei L&ngengrenzen bei Belastung mit 1g erreicht.
2’ i p-, wo | und Ij die Ladnge vor und nach der Belastungsver-
mehrung mit dem Gewichte px— p sind. Die Resultate zeigten, dass der
Langenzuwachs bei konstanter Vermehrung der Belastung immer Kkleiner
wurde, dass also der Elastizittskoeffizient wuchs; sie zeigten ferner, dass
der kontrahierte Muskel dehnbar war, d. h. dass sein Elastizitatskoeffizient
niedriger war als der des ruhenden Muskels. Weber gibt an, dass diese
Resultate durch Torsionsversuche (deren Technik nicht n&her beschrieben ist)
kontrolliert und bestatigt wurden, indem die Schwingungszeit fir den kontra-
hierten Muskel sich als vermehrt erwies, obwohl derselbe sowohl kirzer als
auch dicker war als der ruhende. Wie schon erwéhnt, wurden gegen die Ver-
wendung der Dehnungsmethode tberhaupt Einwdnde erhoben, weil die elasti-
schen Nachwirkungen eine exakte L&ngsmessung unmdglich machten, da die
Lange sich mit der Zeit verdndere. Dieses ist selbstverstandlich richtig; auf
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diesem Wege wird man kaum zu exakten Resultaten gelangen; andererseits
scheinen aber — nach den vorliegenden Aufklarungen — die L&ngenverénde-
rungen, um welche es sich handelt, klein zu sein im Verhaltnis zu der ganzen
L&ngenverdnderung, und es scheint ferner, dass sie hauptsdchlich innerhalb
weniger Minuten verlaufen, so dass jedenfalls die bedeutenden Verénderungen
in den Elastizitatsverhaltnissen des Muskels, welche stattfinden wenn der
Muskels gereizt wird, keineswegs von den Ungenauigkeiten verschleiert werden
koénnen, welche die elastischen Nachwirkungen verursachen. Zwar wurde
von Beck nachgewiesen, dass die Dehnungskurve fiir den aktiven Muskel
verschieden wird, je nachdem der Muskel vor oder nach der Reizung belastet
wird; dies erklart sich aber leicht, wenn man bedenkt, dass der Verfasser
ein fir solche LTntersuchungen ganz ungeeignetes

Objekt verwendet hat, n&mlich den Gastro-

cnemius des Frosches. Der Faserverlauf im

Gastrocnemius ist von der Zugrichtung des

Muskels ganz verschieden und variiert ferner in

der Beziehung stark mit dem Kontraktions-

zustande, wozu kommt, dass die Faserlangen

so verschieden sind, dass die langsten Fasern

6mal langer sind als die kirzesten. Man darf

nicht erwarten, dass die Wirkung einer gegebenen

Belastung dieselbe werde — ob man nun von

Abb. 34 der einen oder der anderen Ausgangsstellung
Elastometer. (Nach Steinhausen) 085 Muskels ausgeht und deshalb ist Becks Ver-
suchen kein Wert beizulegen. Alles in allem

muss man behaupten, dass die Dehnungsmethode in allen Féllen in der
Hauptsache dieselben Resultate gegeben hat, wie die von Weber gefundenen.
In den spéteren Jahren hat man mittels eines von Bethe angegebenen
Elastometers Untersuchungen uber die Muskelelastizitat angestellt, namentlich
hat Steinhausen eine bedeutende Arbeit gemacht, um die Fehlerquellen
dieses Apparates zu finden und zu beseitigen. Kurz beschrieben besteht das
Elastometer aus einem Winkelhebel, an dessen einem (horizontalen) Zweig
das eine Ende des Muskels befestigt ist, der andere (vertikale) Zweig wird
von einem schwingenden Hammer mit (im Verhéltnis zu dem Hebel und dem
Muskel) sehr grosser Masse angeschlagen (Abb. 34). Wenn der Hammer den
Hebel trifft, wird der Muskel gedehnt werden, und sein elastischer Widerstand
wird bewirken, dass der Hammer zuriickgeworfen wird. Aus der Zeit, wéhrend
welcher der Hammer mit dem Hebel in Beriihrung ist, was der halben Schwin-
gungszeit entspricht, lasst sich der Elastizitatskoeffizient des Muskels berechnen.

In der Bewegungsgleichung des Hammers r—w—a+/z gp- + ax = 0 bedeutet

x die Koordinate zu einem gegebenen Punkte in der Bahn des Hammers,
m die Masse des Hammers, t die x entsprechende Zeit, /z eine Reibungs-
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konstante und a die elastische riickwirkende Kraft des Muskels fiir die Aus-
spannung 1; a ist wiederum abh&ngig von dem Elastizititskoeffizienten nach der

folgenden Gleichung a = —y-, in welcher g, wenn der Muskel als regelmassig
parallelepipedisch betrachtet werden darf, durch y ersetzt werden kann,

wo v das Volumen des Muskels ist. Wenn die Zeit t auf elektrischem Wege
auf einem Kymographion registriert wird, braucht man fiir den Muskel nur
v und ! zu messen. Die Methode hat nun einen sehr wesentlichen Nachteil:
Wenn der Muskel passiv gespannt ist, wird das Resultat der ,,Elastometrie*
nur ein Ausdruck fur die Spannung des Muskels, nicht aber fir seine Elastizitat.
Diesem Nachteil hat Steinhausen abgeholfen, indem er die Spannung des
Muskels mdglichst genau mittels einer Gegenspannung kompensierte, einer
Kautschukschnur, welche in einer dem Muskelzug entgegengesetzten Richtung
wirkt. Eine solche Kompensation ist zweifellos berechtigt, vorausgesetzt, dass
die Kautschukschnur die geniigende L&nge hat, so dass ihre Spannung wéhrend
des Versuches praktisch dieselbe bleibt. Nach Steinhausens Formeln soll
die Stosszeit t proportional mit der L&nge des Muskels abnehmen, wenn der
Elastizitatskoeffizient derselbe bleibt. Dieses ist aber nicht der Fall; die Ver-
suche zeigen, dass der Elastizitatskoeffizient abnimmt, wenn der Muskel
gereizt wird. Der Versuch des Verfassers, dieses Resultat wegzuerkldren,
kann — wie erwdhnt — nicht angenommen werden, weil man dadurch in die
reine Willklr geréat. Das vorliegende Objekt, der aktive Muskel, hat den Ver-
suchen zufolge einen niedrigeren Elastizitatskoeffizienten als der ruhende
Muskel; Steinhausens Untersuchungen geben dasselbe Resultat wie Webers
Versuche. Spater hat Richter andere Fehlerquellen des ballistischen Elasto-
meters nachgewiesen und dieser Apparat scheint tGberhaupt nicht zur weiteren
Verwendung geeignet; aber Steiniiausens Untersuchungen scheinen hin-
reichend unterbaut, seine Hauptresultate sind vor Vergessenheit zu bewahren.

Eine Methode, welche bei Elastizitatsuntersuchungen oft verwendet
wurde, ist die Torsionsmethode. Man bestimmt dann die Torsionselastizitat
und nicht die Elastizitat in der L&ngsrichtung; da aber diese beiden Eigen-
schaften, wie schon erwdéhnt, in einem konstanten Verhaltnis zueinander
stehen, ist dieser Umstand ohne Bedeutung fur den Hauptzweck der Unter-
suchungen, nédmlich die Bestimmung des Verhaltnisses zwischen den Elastizi-
tatskoeffizienten des ruhenden und des aktiven Muskels. Mehrere der vor-
liegenden Versuche erweisen sich als unbrauchbar, teils weil man nicht die
Lange des Muskels gemessen hat, teils weil man Muskeln verwendet hat,
die wegen ihrer Form und ihres Baues nicht geeignet sind, teils weil man sie
zu stark belastet hat; wenn man aber das ganze vorliegende Material betrachtet,
so zeigt auch dieses, insofern es brauchbar ist, dass der Elastizitatskoeffizient
des aktiven Muskels niedriger und bedeutend niedriger ist als der, den man bei
dem ruhenden Muskel findet. Diese Methode wurde kirzlich von Lindhard
und Maoller verwendet, welche Torsionsversuche am Sartorius des Frosches
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ausfihrten. Der Muskel war wahrend des Versuches mit 0,363 g belastet;
die eine Elektrode einer Induktionsrolle war zu der Klemme des Myographen
gefuhrt, die andere zu einem Glas Wasser, in das ein 0,04 mm dicker Kupfer-
draht herunterhing, welcher an dem freien Ende des Muskels befestigt war
(Abb. 35). Die L&nge des Muskels liess sich mit einer Genauigkeit von = 0,1 mm
schnell messen? die Schwingungszeit wurde von zwei Gehilfen direkt
beobachtet und mit der Stoppuhr gemessen. Die Durchschnittszahl der
beiden Messungen wurde verwendet; der Fehler (berstieg
nicht = 0,1 Sek. Da eine Schwingung mehrere Sekunden
dauert, und da man in der Regel mehrere Schwingungen
wird beobachten kénnen, ohne dass sich die Lénge des
Muskels messbar verdndert, ist es moglich, den Fehler
in der Zeitbestimmung auf eine sehr geringe Grosse zu
reduzieren. Die Versuchsserie begann mit einem Versuch
an dem ruhenden Muskel und endete in der Regel eben-
falls mit einem Ruheversuch, um festzustellen, dass die
notwendigen Manipulationen, die Reizung und die ver-
laufene Zeit die Ausgangswerte nicht beeinflusst hatten.
Dieses war normal nicht der Fall, dagegen zeigte es sich
wiederholt, dass Verdnderungen in dem Elastizitatskoeffi-
zienten und Verdnderungen in der L&nge des Muskels
L0035 ﬁa‘gﬂer)_ nicht gleich schnell zurlickgingen, dass also eine gewisse
Zeit erforderlich ist, ehe der Muskel nach der Aktivitat

seinen urspringlichen Gleichgewichtszustand wiedergewinnt.
Der Elastizitatskoeffizient E lasst sich aus folgender Gleichung berechnen:

2 1+k 16/rll
t=— " J/A : (€]

in dieser Formel bezeichnet t die Schwingungszeit, k eine Kontante, | die
Lange, | das Tragheitsmoment und r den Radius des Muskels. Mehrere dieser
Grossen kdnnen aber nur schwierig oder gar unmdglich mit Sicherheit gemessen
werden, und man muss die Formel deshalb modifizieren. Bezeichnet man
durch Indices 1 und 2 den ruhenden bzw. den aktiven Muskel, so hat man,
indem das Volumen des Muskels wéhrend der Kontraktion praktisch kon-

stant bleibt:
1 r?

Fuhrt man nun diese Indices in Gleichung (1) ein und setzt man statt r dessen
durch Gleichung (2) bestimmten Wert, so erhélt man durch Division
Ej _ t .Jj3 _vyj
B2 t2 I3 @
. e . .
indem a = B Man kann also Er = j.2 bestimmen, wenn man in den Ver-

suchen ! und t misst, was sich — wie breits erw&hnt — mit verhaltnisméssig
grosser Genauigkeit tun lasst.
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Die angewandte Formel setzt voraus, dass der Muskel zylindrisch ist;
diese Forderung erfillt der Sartorius nicht, und es zeigt sich denn auch, dass
die Resultate recht stark variieren. Dieses gilt sowohl von Lindhard und
MO11ers Versuchen als von den in entsprechender Weise ausgefuhrten Ver-
suchen von Schenck und Mitarbeitern. Lindhard und Moller haben des-
halb in spéateren Versuchen nicht den ganzen Muskel verwendet, sondern sie
haben die Randpartien weggeschnitten und nur den zentralen, im Quer-
schnitt anndhernd zirkuldren Teil des Muskels Gbrigbehalten. Wenn man
diesen Teil des Muskels massig reizt, wird er nicht nennenswert deformiert
werden, sondern seinen zirkuldren Querschnitt behalten. Solche diinne Muskel-
biindel werden aber selbst von einem geringen Gewicht in messbarem Grade
passiv gespannt werden konnen; man kann dann mit einer gewissen An-
ndherung die L&nge des unbelasteten Muskels 10 durch Einfuhrung einer

Korrektion bestimmen mittels der Formel | —I0= [?, wo | die gemessene

Lénge ist, wenn die Konstante k auf anderem Wege bestimmt wird. Unten-
stehende Tabelle zeigt das Resultat einer Serie von Torsionsversuchen.

Anzahl Léange Dauer einer 13 h X 100 Versuchs-
Schwingungen cm Schwingung Sek. V) 1 bedingungen
3 3,24 4,58 1,623 100,0 1,000 Ruhend
1 2,92 6,10 0,670 90,2 0,412 Aktiv
1 2,74 6,70 0,458 84,6 0,282
1 3,14 5,60 0,988 96,9 0,609
1 3,24 5,35 1,188 100,0 0,732
3 3,24 4,68 1,553 100,0 0,957 Ruhend

In diesen Versuchen wurde von der Dampfung abgesehen, da der Einfluss
desselben auf die Schwingungszeit <2 °/o betragen wiirde. Auch Steinhausen
hat die geringe Bedeutung dieses Faktors hervorgehoben. Abb. 36 zeigt Er
den korrigierten Werten von | als Abscisse entsprechend.

Von A. V. Hill wurde gegen die Torsionsmethode tberhaupt der prin-
zipielle Einwand erhoben, dass das Resultat von der Elastizitat des Muskels
unabhéngig ware. Wenn die Fasern bei einer gewissen Spannung spiral-
formig umeinander gewunden wirden, missten Kraftkomponenten entstehen,
die, unabhé&ngig von der Elastizitdt, den Muskel in Schwingung bréchten.
Wenn dieses richtig ist, so mussen, worauf Hill aufmerksam macht, | und t
proportional sein, also | muss konstant sein. Dazu ist zu bemerken: 1. dass

ein Muskel nicht so gebaut ist wie es Hlill annimmt, 2. dass y nicht konstant

ist, wie es Hill annimmt, sondern eine Funktion von t, wie Abb. 37 zeigt.
Das Resultat von Torsionsversuchen mit passenden Kautelen an geeig-
neten Objekten ausgefiihrt, zeigt demnach, dass der Elastizitatskoeffizient des
Muskels bei dem aktiven Muskel kleiner ist als bei dem ruhenden. Versuche mit
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 25
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dem Sartorius des Frosches zeigen, dass der Elastizitatskoeffizient bis zu etwa
30°0 des Ruhewertes abnimmt, wenn der Muskel bis zu etwa 70°0 seiner
urspringlichen Lange verkirzt wird.

Es gibt in Wirklichkeit nur eine einzige Versuchsreihe, deren Resultate
entschieden in entgegengesetzter Richtung gehen, namlich eine Reihe Versuche
von Gasser, und Hill. Gasser und llill verwendeten bei ihren Versuchen

ul

a

Abb. 37. (Nach Lindiiakd und Moller.)

eine 25 cm lange, 2 cm breite und 0,1 cm dicke Stahlfeder, deren eines Ende
an einen Stander befestigt war, und deren anderes Ende mit einem Schreib-
stift versehen war, der auf einen russigen Zylinder schreibt. Ein Doppel-
praparat vom Sartorius war mit dem einen Ende an eine Unterlage befestigt,
wéhrend das andere mittels eines Drahtes an der Feder befestigt war ,,at a
point determined by experiment to be Optimum®. Die Feder wurde in Schwin-
gung gebracht, so dass sie um ihre Gleichgewichtsstellung schwang und man
bestimmte den Einfluss des Muskels auf die Amplitude der Schwingung teils
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in ruhendem, teils in kontrahiertem Zustande. Das ganze'System fihrt also
unvolistandig geddmpfte Schwingungen aus — nach der Formel:

in welcher Gleichung m die Masse des Systems, d. h. die Masse der Feder,
ii den Da&mpfungskoeffizienten und k den Elastizitatskoeffizienten bedeutet,
indem man in der Verbindung von dem Muskelpraparat absah. Nur die
relativen Werte wurden als von Interesse betrachtet.

Die Verfasser finden als Resultat der Versuche eine enorme Vermehrung
sowohl der D&mpfung als des Elastizitatskoeffizienten. Dazu ist zu bemerken,
dass die Feder, wie es Abb. 38 zeigt, wenn der Muskel gereizt ist, wegen der
verénderten Lange des Muskels
um eine neue Gleichgewichts-
stellung schwingt, ferner, dass
die Schwingungen nicht sym-
metrisch um die Gleichgewichts-

Stellung erfolgen, sondern in

hohem Grade asymmetrisch

sind, was (worauf zuerst Stein-

hausen die Aufmerksamkeit

gelenkt hat) nur bedeuten kann,

dass der Muskel in einer solchen

Weise an der Feder befestigt Abb. 38. (Nach gasseb und hill)
gewesen ist, dass die Schwin-

gungen nicht mehr um die Befestigung der Feder im Stander als Fixpunkt
erfolgen, sondern um einen anderen Punkt der Feder, wahrscheinlich den,
an welchem der Muskel befestigt ist. Wenn aber der feste Punkt, um den die
Feder schwingt, in den zwei zusammengehdrigen Versuchen nicht derselbe ist,
darf man die Resultate nicht vergleichen, weil es sich um Federn von ver-
schiedener Lange und mit verschiedener Schwingungszahl handelt. Der Sinn
der Bemerkung der Verfasser, dass der Muskel an dem ,,optimalen” Punkt
der Feder befestigt war, ist nicht leicht zu erraten; unzweifelhaft hatte man
ihn an das freie Ende der Feder befestigen sollen.

Von den Resultaten, die Gasser und Hill in der Weise erlangt haben,
kann man deshalb ganz und gar absehen. Dieses um so mehr, als Stein-
hausen, indem er die Versuche so einrichtete, dass der gereizte Muskel nicht
die Ausgangsstellung der Feder verdnderte, Gasser und Hills Versuchs-
resultate nicht bestitigen konnte, sondern den Elastizitatskoeffizienten fast
unverandert fand. Schliesslich fanden Hogben und Pinhey unter Verwendung
derselben Technik eine geringe Verkleinerung von dem Elastizitatskoeffizienten
des Muskels. Kiinftige Untersucher werden gewiss klug daran tun, andere
Methoden zu verwenden.

25*
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Wenn die Elastizitatsverhéltnisse des Muskels hier verhaltnisméssig aus-
fuhrlich behandelt wurden, so ist die Ursache die, dass die fir den Muskel
charakteristische Eigenschaft, die Kontraktilitdt, die man friher als eine
ganz besondere ,,Fahigkeit” auffasste, offenbar auf Elastizitatsveranderungen
zurlckzufiihren ist; der aktive Muskel hat einen niedrigeren Elastizitats-
koeffizienten und eine kirzere Ruheldnge (Gleichgewichtszustand) als der
ruhende. Die Verdnderung der Elastizitatskonstanten geschieht sozusagen
momentan unter Einwirkung von Reizen. Es ist klar, dass ein Muskel, der
sich mit der Lange 10 in Ruhe befindet, sich verkiirzen wird, wenn er plétzlich
die Ruhelénge Ix << 10 annimmt, indem er seiner neuen Gleichgewichtsstellung
zustrebt, oder er wird, wenn die Verkilrzung von &usseren Kraften gehindert
wird, eine gewisse Spannung entwickeln. Und diese Eigenschaften: die Fahig-
keit zur Verkirzung und die Fahigkeit, Spannung zu entwickeln, hat man
Kontraktilitdt genannt. Die fir den Muskel charakteristische Eigenschaft,
wodurch er von anderen elastischen Kdrpern abweicht, ist also die, dass er
unter Einwirkung von Reizen plétzlich seine Elastizitatskonstanten verandert
und als ein neuer elastischer Korper auftritt (A. V. Ilill). Dieses ist der Aus-
gangspunkt flr unsere Betrachtung der Muskelfunktion.

Die Muskelfunktion.

Die Untersuchung von der Muskelfunktion zerfallt nattrlich in zwei
Abteilungen, ndmlich die Untersuchung von dem Reiz und dem Reizprozess
und die Untersuchung von der Reaktion des Muskels auf den Reiz, wenn es
auch — wegen der intimen Verbindung zwischen diesen — unmdglich sein
wird, sie vollig auseinanderzuhalten.

Der Reiz und der Reizprozess.

Man lernt gewdhnlich, dass der Muskel direkt gereizt werden kann,
d. h. der Reiz wird an dem Muskelbauch selbst appliziert, oder indirekt, d. h.
durch den motorischen Nerv. Dazu muss jedoch bemerkt werden, dass der
Reiz zu den Muskelfasern im letzteren Falle von den motorischen Endplatten
ausgeht und dass der Reiz, den diese aussenden, und der der adaquate
Reiz des Muskels ist, weder an Art noch an Stiarke mit dem Nerven-
impuls, welcher in dem motorischen Nerv verlduft, identisch zu sein braucht.
Indirekt kann der Muskel also nur adaquat gereizt werden; direkt dagegen
kénnen auch inadaquate Reize zur Verwendung kommen, der Muskel kann
sowohl auf mechanischem, thermischem, chemischem als auch auf elektrischem
Wege gereizt werden. Die drei erstgenannten Reizformen haben jedoch nur
ein sehr beschranktes Interesse, weil man sie nur einmal oder wenige Male
wird verwenden konnen, ehe der Muskel dauernden Schaden nimmt; der
elektrische Reiz dagegen eignet sich zur fortgesetzten Verwendung, teils weil
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er in entsprechenden Dosen dem Muskel nicht schadet, teils weil-er sich verhalt-
nisméassig leicht mit passender Genauigkeit dosieren lasst, Hinzuzufiigen ist
jedoch die einschrankende Bemerkung, dass kein artifizieller Reiz — wenn es
genaue Anpassung an die fiir den Muskel vorliegende physiologische Aufgabe
gilt — mit dem physiologischen Reiz verglichen werden darf.

Ehe wir auf die Erwadhnung der verschiedenen Reize naher eingehen,
wird es notwendig sein, zu ein paar Fragen Stellung zu nehmen, welche die
Verbreitung und die Verhéltnisse des Reizes im Muskel im allgemeinen be-
treffen und deren Beantwortung fir unsere Auffassung der Muskelfunktion
Uberhaupt sehr weitreichende Konsequenzen zur Folge hat. Die erste
betrifft die Isolation der Muskelfasern unter sich, welche fir die Verbreitung
des Reizes im Muskel bestimmend ist; die andere Frage betrifft den adédquaten
Reiz, Uber dessen Ursprung und Natur die Meinungen sehr auseinandergehen.

Das ,,Alles-oder-nichts“-Prinzip.

Im Jahre 1905 wies Keith Lucas durch Versuche an Froschmuskeln,
die mit einem kontinuierlich anwachsenden Reiz direkt gereizt wurden, nach,
dass die Verkirzungskurve des Muskels nicht gleichmadssig, sondern treppen-
formig anstieg. Der Verfasser schloss daraus, jede neue Stufe der Kurve
musse bedeuten, dass eine neue bisher nicht gereizte Gruppe von Fasern in
Wirksamkeit trete. Da die HOhe der Stufen nicht von der wachsenden Stérke
des Reizes beeinflusst wurde, indem die Hohe der Kurve dieselbe blieb bis pl6tz-
lich ein neuer Sprung auftrat, schloss der Verfasser weiter, dass die Spannung
der Fasern, die Uberhaupt wirksam waren, maximal sei. Im Jahre 1909 zeigte
derselbe Verfasser, dass der Froschmuskel sich in derselben Weise verhalte,
wenn er durch seinen Nerv gereizt werde. Der Verfasser verwendete M. cuta-
neus dorsi, einen kleinen Muskel, der nur 150—200 Fasern enthalt, und der
durch einen Nerv innerviert wird, welcher in der Regel 9 markhaltige Fasern
enthalt. Das Tier, nebst dem Muskel, war in Ringers Flussigkeit angebracht.
Der Muskel war mit einem Hebel verbunden, der einen Spiegel trug; die
Registrierung geschah photographisch. Der Muskel wurde mittels Platin-
elektrode am Nerv gereizt. Verwendet wurde ein genau kalibriertes Induk-
torium, welches ein gleichméssiges Steigen der Reizstiarke ermdglichte. Aus
diesen Versuchen schloss Keith Lucas, dass der Skeletmuskel jedenfalls bei
dem Frosch demselben Gesetz folge, dem sog. ,,Alles-oder-nichts*-Prinzip,
dessen Gultigkeit fur das Myokard schon friiher nachgewiesen war. Diese
von Keith Lucas erhobenen Fragen gehoren unstreitig zu den fundamentalen
Fragen innerhalb der Muskelphysiologie, Fragen, zu denen man Stellung nehmen
muss, ehe man die schon vorliegenden experimentellen Resultate beurteilen
kann, und deren Tragweite man verstehen muss, ehe man neue Versuche
plant. Deshalb wirkt es sehr eigentlimlich, diese fur die Muskelphysiologie
revolutionierenden Fragen in Darstellungen dieses Gegenstandes mitten unter
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allen traditionellen eingewthnten Vorstellungen behandelt zu sehen, scheinbar
ohne dass man den Versuch gemacht hétte, die verschiedenen Auffassungen
miteinander in Ubereinstimmung zu bringen. Keith Lucas» Resultat, das
ubrigens von vornherein unangreifbar scheint, hat eine Reihe von Arbeiten
hervorgerufen, in denen die Frage von der Giltigkeit des ,,Alles-oder-nichts-
Gesetzes und ihre Konsequenzen von verschiedenen Gesichtspunkten aus
behandelt werden.

Man hat aber in allen diesen Arbeiten von vornherein den Fehler be-
gangen, nicht in gehdriger Weise zwischen den Versuchsergebnissen und den
Schlussfolgerungen Keith Lucas zu sondern. Die Versuchsergebnisse besagen,
dass die Verkirzungskurve des Muskels immer diskontinuierlich ansteigt oder

fallt, auch wenn die Reizkurve

einen  kontinuierlichen  Verlauf

aufweist; aber diese Erscheinung

mag in mehreren Weisen — min-

destens zwei — erklart werden.

Erstens ist es mdglich, dass die

Muskelfaser das ,,Alles - oder-

nichts-“ Gesetz befolgt, wie von

Abb. 39. Trepperlllffcrrr]ni’a?nlsso;traktionskurve. Keith Lucas angenommen wurde,

( ' zweitens ist es aber auch mog-

lich eine stufenweise Reaktion des Muskels zu erhalten, selbst unter der Vor-
aussetzung, dass die einzelne Faser zu unendlich vielen Kontraktionsstufen
fahig ist, wenn man annehmen darf, dass der Reiz, welcher die Muskelfaser
in Aktivitat versetzt, von der motorischen Endplatte ausgeht und immer
dieselbe Starke hat, unbeeinflusst von der Starke des Nervenreizes. Es ist
zur Zeit nicht moglich, zwischen diesen beiden Alternativen endgiiltig zu
entscheiden, und es ist nicht abzulehnen, dass vielleicht alle beide realisiert
sind. Es haben sich in der allerjungsten Zeit scheinbar sehr grosse Schwierig-
keiten fur die ,,Alles-oder-nichts*“-Reaktion der Muskelfaser erhoben; anderer-
seits ist die zweite Erklarung nattrlich nur brauchbar, wenn der Muskel durch
seinen Nerv gereizt wird. Es ist aber, wie wir spater sehen werden, die all-
gemeine Auffassung, dass, wenn nicht besondere Vorsichtsmassnahmen vor-
liegen, dann wird immer, also auch in den Fallen, wo der Reiz ,,direkt” appli-
ziert wird, die Reizung durch die intramuskuldren Nervenzweige erfolg'en. Im
folgenden Kapitel werden Griinde dafiir gegeben, dass die motorische Endplatte
das physiologische Reizorgan der Muskelfaser ist. Wenn es sich zeigen sollte, dass
die Muskelfaser nicht das ,,Alles-oder-nichts*-Gesetz befolgt, wahrend anderer-
seits die stufenweise Reaktion des Muskels als Tatsache betrachtet werden
darf, so ist dies ein sehr schwerwiegendes Argument zugunsten der in dieser
Arbeit verfochtenen Theorie der Funktion der motorischen Endplatten. Wir
werden im folgenden auf die diesbeziigliche Literatur etwas néher eingehen.
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Schon im Jahre 1913 fand Mines bei Reizung des Sartorius-des Frosches
durch dessen Nerv eine sehr schone Bestitigung des ,,Alles-oder-nichts*-
Gesetzes sowohl bei zunehmender als bei abnehmender Reizstirke (Abb. 39)
und in den folgenden Jahren erhielt das Gesetz durch Versuche der Ameri-
kaner Pratt und Eisenberger eine weitere Bestdtigung. Bereits,in seinen
vorlaufigen Versuchen (1917) fand Pratt bei Untersuchungen am Frosch,
dass ein kontinuierlich wachsender Reiz eine diskontinuierlich steigende
Verkiirzungskurve gab, dass fortgesetzter konstanter Reiz eine stufenweise
fallende Muskelkurve gab, und dass eine kontinuierlich abnehmende Reizstérke
ebenfalls zu einer diskontinuierlich fallenden Muskelkurve fuhrte. In einer
grosseren Arbeit haben Pratt und Eisenberger (1919) diese Resultate

Abb. 10. Porenelektrode. (Nach Pratt.) Abb. 41. Versuchsanordnung von Pratt
und Eisenberger (schematisch).

bestétigt gefunden und haben ferner eine ausfihrliche Beschreibung der Ver-
suchstechnik gegeben. Die Verfasser reizten eine einzelne Muskelfaser mittels
einer Porenelektrode (Abb. 40), einer gebogenen, recht dickwandigen Capillar-
rohre, welche am einen Ende zugeschmolzen war und danach so abgeschliffen,
dass eine Offnung mit einem Durchmesser von wenigen Mikron entstand. Der
Frosch, dessen Muskel entbldsst war, war in Ringers Flussigkeit gebracht,
wo auch die eine Elektrode angebracht war; die Porenelektrode war gleich-
falls mit Ringers Flussigkeit gefillt und mit Hilfe eines Mikroskops an
einer einzelnen Faser angebracht. Wenn ein Strom durch die Elektrode und
die Praparatschale gesandt wurde, trat auf dem Ubergang zwischen der mikro-
skopischen Offnung der Porenelektrode und der grossen Flissigkeitsober-
flache des Prédparates ein so grosser und plétzlicher Unterschied an Strom-
dichtigkeit auf, dass die Muskelfaser gereizt wurde. Die Bewegung der Muskel-
faser oder der Muskelfasern wurde auf photographischem Wege registriert.
Mittels eines Blumensprays wurde fein verteiltes Quecksilber tber das Praparat
zerstaubt, wo es also wie kleine Kugelchen auf den Muskelfasern lag. Fiel
konzentriertes Licht auf eine solche kleine Hg-Kugel, welche auf der aktiven
Faser lag, erhielt man einen stark leuchtenden Punkt, dessen Bewegung auf
dem photographischen Papier registriert wurde (Abb. 41). Mit Ricksicht auf
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den angewandten Induktionsstrom hatten die Verfasser ebenfalls solche Vor-
sichtsmassregeln getroffen, dass sie imstande waren, eine kontinuierliche
Steigerung der Stromstarke hervorzubringen. Es zeigte sich nun bei den
Versuchen, dass die 1lg-Kugel bei gleichméssiger Vermehrung der Stromstérke

Abb. 42. Obere Kurve: Muskelkontraktionen. Untere Kurve: Reizstromstérke.
(Nach Pratt und Eisenberger.)

sich nicht gleichméssig, sondern sprungweise bewegte, was die Verfasser
in der Weise erklarten, dass der Strom, der anfangs nur eine einzelne Faser
reize, nach und nach stark genug werde, um auf andere Fasern (berzugreifen,
und zwar auf alle diejenigen, die in unmittelbarer Berlihrung mit der zuerst

Abb. 43. Stufenweise Kontraktions- und Ermudungskurve. (Nach Pratt und Eisenberger.)

gereizten seien; in dem Augenblick, wo diese Fasern von dem Reiz getroffen
wiirden, bewege sich die Hg-Kugel in einem Sprung. Wahrend der exzitierende
Strom immer verstarkt werde, vergehe wieder eine kleine Zeit, bis der néachste
Satz von Fasern in den Prozess miteinbezogen werde, was eine neue Bewegung
der Hg-Kugel bewirken misse usw. (Abb. 42). Die Resultate waren (brigens
in Ubereinstimmung mit den zuerst verdffentlichten, auch die Ermidungs-
erscheinungen betreffend (Abb. 43).

Porter und Hart sind (1923) durch Versuche an dem Tenuissimus der
Katze zu denselben Schlussen gelangt. Der Muskel wurde in situ freigelegt
und mit Ringers Flissigkeit bedeckt. Die Kontraktion wurde mittels eines
Hebels mit Spiegel registriert, dessen Bewegung auf einem Kymographion
mit lichtempfindlichem Papier photographiert wurde. Der Muskel wurde
teils durch den efferenten Nerv (mittels eines Induktionsapparates), teils
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reflektorisch durch N. tibialis posterior gereizt. Als Resultat erhielt man sehr
schone Treppenkurven von ausgesprochenem ,,Alles-oder-nichts“-Charakter,
welche sowohl bei direkter Reizung des Nerv-Muskel-Praparates als bei
Reflexreizung dieselben Stufen aufwiesen (Abb. 44).

In einer spateren Arbeit (1929) nimmt Porter denselben Standpunkt
ein. Porter zeigt, dass eine Erhthung der Kontraktionskurve des Muskels
(M. tenuissimus, dezerebrierte Katze), auf welche Weise sie hervorgebracht
sein moge, immer stufenweise fiir sich geht, niemals aber kontinuierlich.
Die Steigerung der Kontraktionskurve wahrend der tonischen Starre wies
dieselben Stufen auf wie die, welche man bei kunstlicher Reizung des Nerv-
Muskelpraparates erhielt.

Auch Forbes (1922) und Toda (1930) schliessen sich Keith Lucas'
Gesichtspunkten an. Toda (Riessers Laboratorium) hebt noch die sehr
wichtige Tatsache hervor, dass auch
der Stoffwechsel des Muskels das
»Alles-oder-nichts“-Prinzip befolgt.

Auch von anderen Seiten wurde
die Gultigkeit des ,,Alles-oder-nichts*-

Gesetzes bestétigt. So haben Jinnaka

und Azuma von dem M. cutaneus dorsi _ _

des Frosches Kontraktionskurven er- A0 & oo e R oy o™
halten, welche schon ausgesprochene

Stufen zeigen, indem sie die Reizdauer verlédngerten, wahrend die Potential-
differenz unverdndert blieb. Lapicque findet eine Bestitigung des Gesetzes
in dem Umstande, dass die Muskelkontraktion mit der Reizdauer zunimmt
— bis zu einem gewissen Grenzwert, der in allen Fallen derselbe ist wie der,
welcher verlangt wird, wenn der Reiz seinen Schwellenwert hat. Der
Verfasser erwdhnt ferner, dass das Intensitatsintervall zwischen der Reiz-
schwelle und dem Reizmaximum verschieden ist, je nachdem der Muskel
direkt oder indirekt gereizt wird. Fixiert man bei indirekter Reizung die
Schwelle auf 100, so wird das Maximum im ersteren Falle 400—500 sein,
im letzteren Falle bedeutend herabgesetzt werden, bis auf 130—140. Wenn
man statt der gewohnlichen einzelnen, mehrere Kathoden am Muskel anbringt,
wird das Maximum betréchtlich herabgesetzt werden.

Es sind jedoch nicht alle Untersucher zur Ubereinstimmung gelangt.

Hartree und Ilil1 haben den Sartorius des Frosches mit einer Reihe
von Induktionsschldgen von zunehmender Starke untersucht und eine stufen-
weise Steigerung der maximalen Spannung gefunden bis zu einem gewissen
Niveau, wo sowohl die Spannung als auch die Form der Spannungskurve
von stérkeren Reizen unbeeinflusst sind. Bis dieses Niveau erreicht ist, ver-
andert die Spannungskurve immer ihre Form, indem die Steigung unverandert
bleibt, wahrend der Fall bei zunehmender Spannung steiler wird. Was die
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Warmeentwicklung betrifft, so stieg auch diese stufenweise bis zu einem Niveau,
dem Spannungshiveau entsprechend, wenn aber die Reizstarke danach immer
noch vermehrt wurde, bewirkten die supramaximalen Reize in etwa % der
Falle eine Verminderung der Warmeentwicklung; wéhrend der Quotient
H/T 1 mit der Stdrke der Reizung zunimmt, durchschnittlich 26%, bis das
Niveau erreicht ist, wird dieser Quotient sich also in gewissen Fallen wieder-
um bis zu 15% des maximalen Wertes vermindern konnen. Die Verfasser
schliessen daraus, dass der Muskel nicht dem ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetz folgt,
weil dieses voraussetzt, dass der Quotient H/T konstant ist. Die Verfasser
zeigten ferner, dass Muskeln, die mit Curare behandelt waren, sich abweichend
verhielten, indem sowohl die Wéarmeentwicklung als die Spannung bei diesen
mit der Reizung gleichmé&ssig stiegen, ohne die charakteristische Treppen-
kurve zu bilden. Aus diesen Versuchen lassen sich aber mit Ricksicht auf
die Gultigkeit des ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetzes keine Schliisse ziehen. Wenn
die Muskelfasern nicht durch die ganze Lange des Muskels verlaufen, was sie
in der Regel nicht tun, und wenn der Muskel partiell gereizt wird, so dass die
gereizten Fasern nicht innervierte Fasern passiv spannen, so lassen sich
die von Hartree und Ilill gefundenen Unregelmassigkeiten erklaren unter
der Voraussetzung, dass 10/E0 > 1/E, wo | und 10 die Ruheldnge einer ruhenden
bzw. einer gereizten Faser sind, wahrend E und Eo die respektiven Elastizitats-
koeffizienten sind; wahrend die Forderung von Konstanz von H/T in Erful-
lung geht, wenn 10/E0 = 1/E.

Nun haben, wie schon friher angefiihrt, Lindhard und Moller gezeigt,
dass Eo < E, und dass Eo schneller abnimmt als 10 und damit ist also die oben
gegebene Voraussetzung fir die Gultigkeit des ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetzes
herbeigeschafft. Bewiesen ist natiirlich damit nicht, dass das Gesetz wirklich
gilt, aber es ist dargetan, dass Hartree und Hills Einwénde nicht als Beweis
des Entgegengesetzten gelten. Was die Wirkung der supramaximalen Reize
betrifft, so lassen sie sich zweifellos durch Ermidung des Muskels erkléren,
und diesen Einwand koénnen Hartree und Ilill nicht abweisen. Unter allen
| mstdénden wird das ‘““Alles-oder-nichts*“-Gesetz nicht von den Versuchen
berthrt, wenn man es so formuliert, dass die Muskelfaser, wenn sie mit einem
einzelnen Reiz gereizt wird, entweder eine konstante, von dem Reiz unab-
héngige Spannung entwickelt oder aber gar keine (Ilitn). Was die Verhélt-
nisse bei Curarisierung betrifft, muss hinzugefiigt werden, dass Hartree und
Ilin1 ebenfalls gezeigt haben, dass 0,25% Curare in einer Einzelzuckung die
Wérmeentwicklung um 25% vermehrt, die Spannung dagegen nur um 8%,
wéhrend der ganze Kontraktionsprozess verlangert wird. Curare scheint
ferner das Leben des Muskels zu verldngern. Daraus folgt, dass ein curarever-
gifteter Muskel durchgédngig verdndert ist, und dass die Reaktion eines solchen
Muskels also nicht auf einen normalen Muskel Ubertragen werden dirfen.

1 H=Warme, T = Spannung.



Das ,,Alles-oder-nichts*“-Prinzip. 395

Versuche an ganzen Muskeln sind jedoch als Grundlage fur ein ent-
scheidendes Urteil Uber die Glltigkeit des ,,Alles-oder-nichts"-Gesetzes un-
geeignet, es ist fur diesen Zweck unvermeidlich, dass man — wie Pratt und
Eisenberger — mit einzelnen Muskelfasern arbeite. In den letzten Jahren
sind denn auch mehrere Versuchsreihen solcher Art erschienen. 'So haben
Fischl und Kahn betreffs der verzweigten Muskelfasern in der Membrana
basiliyoidea des Frosches gefunden, dass diese Fasern sich bei steigender Reiz-
starke immer mehr kontrahierten. Zu dieser Behauptung muss bemerkt
werden, dass Fischl und Kahn wohl die Kontraktion isolierter Fasern beob-
achtet haben (vorausgesetzt, dass die verzweigten Fasern wirklich einzelne
Fasern und nicht ganz kleine Faserbiindel
sind), sie haben aber nicht einzelne Fasern
gereizt und solche Resultate sind schon
deshalb von sehr beschranktem Wert.

Die Lange der Fasern ist auf etwa 4 mm
angegeben, die Verkirzung betragt aber
nur wenige Mikron und wird immer von
variierenden Spannungen der Membrane
beeinflusst. Hintner (1930) hat denn
auch nicht die Resultate Fischl und
Kahns bestatigen konnen. Nun hat aber
Gelfan (1930) dasselbe Objekt mittels
der PiiATTSchen Technik untersucht und ﬁ:ﬁen“ﬁﬂuf;;‘f;’;‘é"f'Z‘ila;"gt:zf:’{}n:'gfhff)
hat Resultate erhalten, die unbedingt
dem ,,Alles-oder-nichts“-Gesetz widersprechen, und die nicht ohne weiteres
wie Fischl und Kahns Resultate von vornherein abzulehnen sind. Und
noch spéter haben Brown und Sichel (1930) eine sehr schéne Unter-
suchungsreine an isolierten Muskelfasern durchgefuhrt, die zwischen zwei
Glasnadeln ausgespannt wurden; die Versuchsresultate dieser Verfasser gehen
wie die Gelfans entscheidend dem ,,Alles-oder-nichts“-Gesetz entgegen (vgl.
Abb. 45). Zu demselben Resultat ist in allerjingster Zeit (1931) auch
Asmussen gelangt (in noch nicht verdffentlichten Versuchen in meinem
Laboratorium). Asmussen verwendete ein technisches Verfahren ahnlich wie
das von Brown und Sichel, indem er eine isolierte Faser vom Sartorius
des Frosches zwischen einer festen und einer beweglichen Nadel ausspannte
und die Bewegungen der letzten photographisch registrierte. Die Muskel-
faser wurde direkt mittels Platinelektroden gereizt. Pratt (1930) darf die
Resultate Gelfans nicht bestreiten, stellt aber nochmals fest, dass der
Muskel unter normalen Bedingungen das ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetz befolgt.
Obwohl verschiedene altere Versuchsresultate wie auch die neuere von Hintner
nicht in befriedigender Weise erklart werden konnen, wenn man das ,,Alles-
oder-nichts"-Gesetz aufgibt, sprechen doch die recht zahlreichen neuen
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Untersuchungen an einzelnen, isolierten Muskelfasern eine so eindeutige
Sprache, dass es schon jetzt gerechtfertigt scheint, auf dieser Grundlage
festzustellen, dass die quergestreifte Muskelfaser des Frosches nicht dem ,,Alles-
oder-nichts“-Gesetz entsprechend reagiert.

Untersuchungen auf anderen Gebieten haben ganz verschiedene Resultate
aufzuweisen. Zahlreiche Untersuchungen an den peripheren Nerven, auf die
wir hier nicht néher eingehen kénnen, sprechen z. B. dafir, dass das ,,Alles-
oder-nichts*“-Prinzip im Bereiche des Nervensystems Giltigkeit hat, dagegen
haben Versuche an Driisen von Mansfeld, Hecht und Kovacs keine Be-
statigung dieses Gesetzes liefern konnen.

Wenn der Muskel dem ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetz entsprechend auf den
Reiz reagiert — und bis jetzt wurden keine unabweisbaren Einwande gegen
diese Auffassungen erhoben — dann muss man — es sei das ,,Alles-oder-
nichts“-Gesetz fir die Muskel/aw glltig oder nicht — annehmen, dass eine
Vermehrung der Kontraktionshdhe des Muskels nur dadurch zustande kommen
kann, dass neue Neurone in den Reizprozess miteinbezogen werden. Wenn
der von den motorischen Endplatten ausgehende Reiz nur einen Stérkegrad
hat, oder wenn die Muskelfaser nur einen Kontraktionsgrad hat, dann beruht
eine hohere Kontraktionsstufe des Muskels auf einer weiteren Verbreitung
des Reizprozesses im Muskel, nicht aber auf einer Verstarkung des Reizes der
einzelnen Faser. Deshalb muss man annehmen, dass der Muskel im lebenden
Korper immer partiell innerviert wird. Ein Muskel kann also héchstens so viele
Kontraktionsstufen aufweisen als die Zahl der Neurone, die an der Inner-
vation des Muskels beteiligt sind. Was den isolierten Muskel betrifft, liegen die
Verhdéltnisse viel komplizierter; darauf werden wir spater zurickkommen.

Der Reiz.

Beginnen wir mit einer Betrachtung des natlrlichen Reizes des Muskels,
der dem lebenden Muskel in situ durch das Nervensystem zugefihrt wird,
so sprechen die vorliegenden Untersuchungen dafiir, dass dieser Reiz in
der motorischen Endplatte gebildet wird und von derselben ausgeht. In
einem vorhergehenden Kapitel wurden Griinde dafur gegeben, dass die
Funktion der Endplatte mit Uberwiegender Wahrscheinlichkeit die ist,
Elektrizitdt zu produzieren und verschiedenes, nicht zum wenigsten das
Verhaltnis des Muskels zu kinstlichen Reizen, deutet darauf, dass der von
der Endplatte ausgehende Reiz elektrischer Natur ist, wéhrend es anderer-
seits als sicher gelten muss, dass der in den betreffenden Nerven verlaufende
Nervenimpuls nicht elektrischer Art ist, wenn er auch von elektrischen Er-
scheinungen begleitet wird. Schon die verhdltnisméssig sehr geringe Leitungs-
geschwindigkeit im Nerv spricht entscheidend dagegen. Fernere Bestitigung
der Annahme, dass der adaquate, von der Endplatte’ausgehende Reiz elektrischer
Natur ist, findet man in den sog. Aktionsstromen der Muskeln.
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Der Aktionsstrom.

Der Aktionsstrom wird gewohnlich als eine Reaktion von Seiten des
Muskels, d. h. der Muskelfaser aufgefasst. Elektrische Erscheinungen im
Muskel wurden zuerst von Bernstein entdeckt; es war aber,-Hermann,
welcher Anfang der 1870er Jahre die Theorie von den Aktionsstromen des
Muskels aufstellte, so wie sie unangefochten bis auf die allerjiingste Zeit
stehen geblieben und so wie sie immer noch von den meisten Physiologen ver-
fochten wird. Hermann stellte (1878) fest, dass eine elektrische Welle sich
mit der Schnelligkeit der Kontraktionswelle tber den gereizten Muskel hin
bewege, indem jede gereizte Partie des Muskels im Verhéltnis zu einer ruhenden
negativ elektrisch werde. Schon Hermann machte jedoch darauf aufmerksam,
dass der elektrische Prozess nicht an die Kontraktions-, sondern an den Reiz-
prozess geknipft war, indem er auch in erschépften Muskeln, welche sich
nicht mehr zu kontrahieren vermochten, Aktionsstrome beobachtet hatte.

Das Instrument, das allmahlich bei allen Untersuchungen (ber den
Aktionsstrom fast alleinherrschend geworden ist, ist das Saitengalvanometer
in der von Einthoven angegebenen Form. Dieses besteht aus einer leitenden
Saite aus versilbertem Quarz oder aus Platin, deren Dicke 1—2 bhis wenige Mikron
ist, in einem stark magnetischen Felde ausgespannt. Wird ein Strom durch die
Saite gesandt, wird sich diese nach der einen oder der anderen Seite des Feldes
bewegen, je nach der Richtung des Stromes, entsprechend der Regel, dass die
Kraftlinien um die Saite in der Richtung des Uhrzeigers verlaufen, wenn man
in der Richtung des Stromes die Saite entlang sieht und dass sich die Saite
dorthin bewegen wird, wo diese Linien den Kraftlinien des Magnetfeldes
entgegengehen, welche zwischen den Polen des Magnets von N zu S verlaufen.
Im Galvanometer finden sich zwei sehr starke Elektromagnete etwa 2 mm von-
einander entfernt; die Polflache selbst ist lang (etwa 10 cm) in der Richtung
der Saite, schmal in der Richtung senkrecht darauf. Beide Magnete sind
durchbohrt in einer Richtung senkrecht auf die Saite; durch die eine Offnung
wird mittels eines Beleuchtungsmikroskopes Licht gesandt, in der anderen
ist ein Projektionsmikroskop angebracht, so dass die Saite sich als ein mar-
kierter linearer Schatten auf der photographischen Platte zeigt, auf der ihre
Ausschldge registriert werden und die sich wéahrend der Aufnahme hinter
einem engen Spalt senkrecht zur Bewegungsrichtung gleichmassig in der
Richtung der Saite bewegt.

Auch das Capillarelektrometer ist verwendet worden, namentlich in England;
aber dieses Instrument scheint in mehreren Beziehungen betrachtlich hinter
dem Saitengalvanometer zurtickzustehen, wenn es auch in anderen Punkten
diesem Uberlegen ist. Etwas Ahnliches gilt von einem friiher verwendeten
Instrument, namlich Bernsteins Differentialrheotom, mittels dessen der
Aktionsstrom stiickweise oder besser punktweise aufgenommen wurde, worauf
die Kurve zwischen den festgelegten Punkten interpoliert wurde.
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Die Ableitung von dem Muskel zu dem Galvanometer geschieht in der
Regel mittels polarisationsfreier Elektroden. Diese kdnnen verschiedene Formen
annehmen. Gewohnlich verwendet man eine Glasrohre, deren eines Ende
mit einem Klumpen von plastischem Ton (in einer NaCl-Loésung geknetet)
geschlossen ist, oder mit einem Kork mit einem baumwollenen Docht, mit
NaCl-Ldsung durchnésst; die Rohre wird darauf mit einer gesattigten Ldsung
von ZnSO4 gefiillt, worin eine Zn-Stange angebracht ist, welche die Polschraube
tragt. Wenn es sich um Elektroden handelt, die auf der Haut angebracht
werden, kann das untere Ende der Réhre glockenformig erweitert und mit
einer Blase oder mit Pergamentpapier geschlossen werden, wiederum mit einem
flachen Wattetampon gedeckt, der in NaCl-Ldsung getaucht ist. Was die Reiz-
elektrode betrifft, so wird man, wenn es sich um Muskel-Nervenpraparate

handelt, fast immer Platinelektroden
verwenden konnen, indem Polari-
sationserscheinungen nur ausnahms-
weise (bei konstantem Strom) eine
Rolle spielen durften. Bei percutaner
Reizung von Muskeln oder Nerven
Abb. 4G. Frosch. Nervenmuskelpraparat. An der des lebenden Individuums, muss
Sehne des Muskels ist ein baumwollener Faden .
angebunden. Ableitung vom unteren Ende des [Man Elektroden von einer solchen
Muskels und vom Baumwollf_aden. Der Nerv wird Grosse und von einem solchen Ma-
durch Induktionsstrome gereizt. (Nach Henriques
und Lindhard.) terial verwenden, dass eine Beschadi-
gung der Haut vermieden wird. Ge-
wohnlich verwendet man eine sehr grosse (indifferente) Elektrode, welche auf
dem Ricken oder im Nacken angebracht wird und eine kleinere (differente)
Elektrode Uber dem Muskel oder dem Nerv; man kann sich aber — worauf
wir spater zurickkommen werden — auch auf andere Weise einrichten, je
nach dem Ziel, das man sich gestellt hat.

Wenn man einen Muskel beschédigt, z. B. indem man ein Stlick davon
wegschneidet und namentlich wenn man danach das Gewebe auf der Schnitt-
flache zertrimmert, wird man, wenn man zu einem Galvanometer ableitet,
indem man die eine Elektrode auf der unbeschadigten Flache des Muskels
anbringt, die andere auf dem sterbenden Gewebe der Schnittflache, die Ent-
deckung machen, dass das Galvanometer einen permanenten Ausschlag gibt.
Photographiert man den Ausschlag der Saite, erhdlt man eine monophasische
Kurve, welche zeigt, dass der Strom in der Leitung von der unbeschadigten
Oberflache durch das Galvanometer zu der Schnittfliche geht. Dieses ist der
sog. Demarkationsstrom (Hermann). Reizt man nun das frische Ende des
Muskels mit einem einzelnen Induktionsschlag, erhadlt man gleichfalls einen
monophasischen Strom, der indessen so verlauft, dass die obere Ableitungs-
elektrode im Verhéltnis zum Querschnitt als negativ gelten muss. Arbeitet
man dagegen mit einem unbeschadigten Muskel, wird man, wenn man mittels
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polarisationsfreier Elektroden von zwei Stellen des Muskels zum Galvano-
meter ableitet und dem Muskel danach einen einzelnen Reiz beibringt, eine
diphasische Kurve finden, deren erste Phase dieselbe Richtung hat wie
im oben erwéhnten Falle, wogegen die andere Phase die entgegengesetzte
Richtung hat (Abb. 46). Reizt man den Muskel rhythmisch,.,so erhalt
man eine fortgesetzte Reihe von diphasischen Schwingungen, die jedenfalls

AWAVAWWA

Abb. 47. Obere Kurven: Elektromyogramme. Untere Kurven: Reizfrequenz. (Nach Henriques und
Lindhard.)

innerhalb gewisser Grenzen dem Rhythmus des Reizes entsprechen (Abb. 47).
Auch die willkirliche Innervation veranlasst elektrische Erscheinungen und
diese scheinen voéllig identisch mit denjenigen, welche die kinstliche rhyth-

Abb. 48. Beugehangstellung. Ableitung vom M. brachialis. (Nach Henriques und Lindhard.)

begleiten (Abb. 48); man hat daraus den Schluss gezogen, dass die willkir-
liche Innervation rhythmisch ist und dass der Rhythmus der Kurve ein
Ausdruck fur den Rhythmus in den motorischen Zentren ist.

Zur Erklarung dieser Erscheinungen sind von vornherein jedenfalls zwei
Theorien moglich. Die eine ist die von Hermann aufgestellte, welche spater
in erster Reihe von Piper aufgebaut und erweitert wurde; man koénnte sie
der Kiirze wegen die Wellentheorie nennen, weil sie behauptet, dass ein
diphasischer Aktionsstrom ein sicheres Zeichen dafiir ist, dass im Muskel ein
vorwartsschreitender gleichartiger Prozess vor sich geht. Die andere ist die
von Henriques und Lindhard angefihrte Hypothese, dass die diphasische
Kurve auf einer lokalen Potentialveranderung beruht, zuerst in der einen
und danach in der anderen Richtung, was nicht involviert, dass in beiden
Phasen derselbe Prozess zugrunde liegt. Letztere Hypothese I&sst sich
nach dem vorliegenden Versuchsmaterial nicht von vornherein abweisen,
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nichts steht der Auffassung entgegen, dass eine diphasische Kurve in der
angegebenen Weise entstanden sei. Entsteht nun unter der einen Ableitungs-
elektrode ein negatives Potential, so muss in der Galvanometerleitung ein
Strom erscheinen, welcher dieselbe Richtung hat wir der, welcher erscheinen
wirde, wenn eine Negativitatswelle unter der Elektrode passierte. Wenn
Starling hervorhebt, dass die gereizte ,,negative” Stelle des Muskels in Wirk-
lichkeit elektropositiv ist, indem der Strom im Muskel von der gereizten Stelle
zu einer nicht gereizten Stelle geht, wie der elektrisch? Strom in einer Leitung
von Kupfer zu Zink geht, wéhrend
er in dem Element selbst von Zink
L -r B r B zu Kupfer geht, weil Zink im Ver-
héltnis zu Kupfer positiv ist, so
setzt er eben das voraus, was er
beweisen sollte. Es liegt nichts
vor, was den Verfasser von vorn-
herein berechtigen konnte, den
Muskel als ein galvanisches Ele-
ment zu betrachten. Wir werden
im folgenden auf die beiden er-
wahnten Theorien etwas néher
eingehen, indem wir vorlaufig von
einer dritten Theorie absehen, von
Tsciiirjeff aufgestellt und dahin
zielend, dass die diphasischen Ak-
tionsstrome Kunstprodukte seien,
Abb. 49. Entstehung des diphasischen Aktionsstroms. deren_Auftreten_ von Var“?rendem
(Nach Fulton.) elektrischem Widerstand im Mus-

kel herriihre.

Was nun zuerst die Wellentheorie betrifft, so muss die diphasische Kurve,
welche man findet, wenn man von zwei Stellen eines aktiven Muskels ableitet,
nach Hermann als aus zwei monophasischen Kurven zusammengesetzt auf-
gefasst werden, indem zuerst die eine Ableitungsstelle im Verhdltnis zur
anderen negativ wird, wonach letztere, wenn der Prozess unter die andere
Elektrode gelangt ist, im Verhéltnis zu der ersteren negativ wird (Abb. 49).
Man fasste die ,,Negativitatswelle* auf als von einem nervisen Aquator am
Muskel, worunter man den Querschnitt des Muskels verstand, wo der motori-
sche Nerv in denselben eintritt, ausgehend, und von dort aus sich nach beiden
Enden des Muskels verbreitet. Vom ersten Anfang an hat man es als ein
Dogma festgestellt, dass der ,,Aktionsstrom® ein untriigliches Zeichen sei,
dass im Muskel eine vorwadrtsschreitende elektrische Potentialverdnderung
vorgehe, an die contractile Substanz selbst gekniipft. In der Einleitung zu
seiner Monographie Uber die Aktionsstrome des Skeletmuskels stellt Piper



Der Aktionsstrom. 401

fest: ,,Erhdlt man aber doppelphasische Stréme, so beweist dies, dass eine
Kontraktionswelle in der Muskelsubstanz zuerst den Querschnitt der oberen,
dann den der unteren Ableitungselektrode passiert hat.” Starling hebt
ausdriicklich hervor, dass der doppelphasische Aktionsstrom nicht 'davon
herrihrt, dass irgendwo im Muskel eine Potentialverdnderung geschehe —
zuerst in der einen, dann in der anderen Richtung, sondern dass ,,a diphasic
change is thus also a sign of a propagated change*. Wir werden spéter auf die
sehr wenigen Verfasser zuriickkommen, die das Dogma nicht haben akzep-
tieren koénnen. Es handelt sich ndmlich um ein Dogma. Man hat keineswegs
gezeigt, dass die Sache sich so verhalt wie behauptet wird, ja man hat auch
nicht den Versuch gemacht, dies darzutun. Von vornherein lasst es sich nicht
abweisen, dass eine lokale Schwankung in dem elektrischen Potential zuerst
in der einen, dann in der anderen Richtung eine diphasische Kurve von der-
selben Form wie die des Aktionsstromes veranlassen konnte. Dazu kommen
aber andere und noch wesentlichere Einwaénde, die sich gegen die Theorie
erheben lassen. Wenn die Theorie richtig ist, misste man, wenn man den
Abstand zwischen den Ableitungselektroden und dem Zeitunterschied zwischen
den Gipfelpunkten der diphasischen Kurve kennt, die Geschwindigkeit aus-
rechnen konnen, mit der die Potentialveranderung vorwartsschreitet. Wenn
man aber dies versucht, zeigt sich, worauf schon Piper aufmerksam machte,
dass die Resultate um mehrere hundert Prozent voneinander abweichen,
mit anderen Worten, dass der Zeitunterschied zwischen den Gipfelpunkten
der diphasischen Kurve praktisch von dem Abstand zwischen den Elektroden
unabhéngig ist. Da die erwéhnten Messungen mit grosser Genauigkeit aus-
gefihrt werden kénnen und da die Geschwindigkeit der ,,Welle* unter keinen
Umstdnden besonders gross sein kann, misste eigentlich dieses Resultat
allein die Theorie unmdglich machen, um so mehr, als die Erkl&rungsversuche,
die man gemacht hat, keineswegs zur Klarung beitragen. Piper hat die auf-
fallende ,,Unabhédngigkeit des Gipfelabstandes in der Stromkurve von der
Elektrodendistanz* dadurch erkldren wollen, dass die Reize in gewissen Féllen
in dichten Schwarmen auftraten, in anderen Féllen in zerstreuten Schwarmen
(salvenméssig bzw. pelotonfeuermadssig, Briucke). Dazu ist zu bemerken,
dass eine grissere oder kleinere ,,Zerstreuung* der Reize zwar die Form der
Stromkurve &ndern kann, nicht aber ihre Gipfelpunkte umstellen, welche
unter allen Umstanden dem Zeitpunkt entsprechen mussen, wo die dichteste
Partie des vermutlichen Schwarmes, bei einem symmetrischen Schwarm also
der Schwerpunkt, die betreffende Elektrode passiert. Ubrigens kann man sich
jedenfalls nicht ohne Schwierigkeit vorstellen, wie ein einzelner artifizieller
Reiz einen ,zerstreuten Schwarm“ von Reizen in dem Muskel veranlassen
kénnte und noch grdssere Schwierigkeit bereitet die Vorstellung, dass derselbe
S0 beschaffen waére, dass er die Messungsresultate nennenswert stéren kdnnte.
Dazu kommt noch der Umstand, dass es im Muskel nichts gibt, was man einen
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 26
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~nervosen Aquator” nennen konnte. So etwas liess sich mdglicherweise noch
zu Hermanns Zeit behaupten, es ist aber schon ladngst dargetan — durch
direkten Nachweis der Nervenverzweigung in den Muskeln —, dass es keine
Innervationszone gibt, was — da die L&nge der Muskelfaser im Vergleich
mit der des Muskelbauches in der Regel sehr klein ist — auch nicht zu erwarten
war. Die Rede von einem nervisen Aquator fir eine Muskelgroppe hat lber-
haupt keinen Sinn. Zwar ist es mdglich, z. B. indem man Dickeverande-
rungen registriert, einen vorwartsschreitenden Kontraktionsprozess in iso-
lierten Muskeln nachzuweisen; aber ein solcher Nachweis lasst sich, wie von
Starling hervorgehoben, nur ausfiihren unter Verwendung von direktem
Reiz an denervierten Muskeln. Eine Betrachtung der fortgesetzten rhyth-
mischen Reizung &andert nichts an der Sache. Eine regelmassige Aktions-
stromkurve willkirlich innervierter Muskeln hat denselben Rhythmus, ob die
betreffenden Muskeln kurz oder Jang sind (Piper und mehrere andere). Da
es keine Interferenzerscheinungen gibt, und da eine diphasische Schwankung
unmittelbar in die andere tbergeht, folgt hieraus (was auch Piper annahm),
dass jede Faser nur eine Negativitatswelle enthélt, und dass eine neue Welle
an einem Ende anfangen muss, in demselben Augenblick, in dem die vorher-
gehende am anderen Ende auslduft. Daraus folgt wiederum, dass die Fort-
pflanzungsgeschwindigkeit in der Muskelsubstanz mit der Lange der Fasern
direkt proportional sein muss. Schon dies klingt nicht besonders wahr-
scheinlich; die Muskeln kénnen aber mit kiinstlichen Reizen gereizt werden,
und in dem Falle wird der Rhythmus sowohl in langen als in kurzen Muskeln
derselbe sein und, innerhalb einer gewissen Grenze nach oben, derselbe wie der
Rhythmus des Reizes. Daraus folgt wiederum, dass die Muskeln selbst im-
stande waéren, die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Negativitatswelle zu
regulieren, teils nach der Faserlange, teils nach dem Rhythmus einer von aussen
kommenden Einwirkung. Dies ist so unwahrscheinlich, dass die Beweislast
demjenigen obliegen muss, der eine solche Behauptung aufstellt.

Dies ist in Kirze die gewohnliche Auffassung von dem Aktionsstrom des
Muskels und dessen Konsequenzen. Obwohl es an und fir sich Gberfliissig
scheinen musste, liegen jedoch auch mehrere experimentelle Data vor, welche
unstreitig die L nmoglichkeit dartun, das Dogma von der vorwartsschreitenden
Welle in dem Muskel aufrechtzuerhalten. Tschirjew hat gezeigt, dass man
Elektromyogramme von gewdohnlichem Aussehen bekommen kann, wenn man
im Muskel, statt der L&nge nach, in die Quere ableitet. Weber (Nauheim)
hat von verschiedenen Punkten desselben Muskels zu drei Galvanometern
abgeleitet und hat Kurven gefunden, die mit der VVorstellung von einer Negativi-
tatswelle durchaus unvereinbar sind. Henriques und Lindhard haben
gezeigt, dass es die Form des Aktionsstromes nicht beeinflusst, ob man beide
Ableitungselektroden am Muskel anbringt, oder ob man die eine (oder beide
Elektroden) mehrere Zentimeter auf ein Stlick feuchten Bindfadens ausriickt,
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mit dem das eine Ende des Muskels an den Hebel des Myographen befestigt
ist, wenn der Muskel durch seinen Nerv gereizt wird und wenn man sich in
gehoriger Weise gegen Uberleitung des Reizes gesichert hat, Henriques und
Lindhard haben ferner durch Versuche an Menschen gezeigt: wenn die ciiie
Ableitungselektrode an den aktiven Muskeln angebracht wird, so mag man die
andere an jeder beliebigen Stelle des Korpers anbringen, ohne dass dieses den
Aktionsstrom nachweisbar veranderte. Sollen diese Versuche sich mit der
»Wellentheorie* vertragen konnen, so muss die ,,Kontraktionswelle®* sich in
jeder beliebigen Richtung durch jedes beliebige Gewebe des Korpers fort-
pflanzen kdnnen, ferner durch Baumwollenfaden und &hnliche Stoffe, welche
weder reizbar noch contractil sind — im gewdhnlichen Sinne des Wortes.
Die Behauptung durfte demnach berechtigt sein, dass das Dogma von einer
in dem Muskel vorwartsschreitenden Exzitationswelle sowohl logisch als
experimentell widerlegt ist — so grundlich, wie es in der Wissenschaft selten
unbewiesenen Behauptungen zuteil wird.

Der diphasische Aktionsstrom ist indessen eine Tatsache und hat als
solche Anspruch auf eine Erklarung. Wenn es keine propagierende elektrische
Veranderung im Muskel gibt, so muss es eine lokale Potentialverdnderung
geben — zuerst in der einen Richtung und in der Regel unmittelbar danach
in der entgegengesetzten Richtung. Eine solche PotentialVerdnderung ver-
breitet sich in leitenden Medien mit der Schnelligkeit des Lichtes und es ist
also verstandlich, dass wenn die eine Elektrode Uber dem aktiven Gewebe
angebracht ist, so mag die andere an jeder beliebigen Stelle angebracht sein,
wenn es nur leitende Verbindung gibt, ohne dass dies die Form der ab-
geleiteten Kurve beeinflusste. Die Abstande, die hier in Betracht kommen,
sind unter allen Umsténden in dieser Verbindung ohne Bedeutung. Die néchste
Frage wird dann diese: Wo im Muskel geschieht die Potentialveranderung?
Die einzigen Verfasser, die sich eingehender mit dieser Frage beschéftigt
haben, sind Henriques und Lindhard, indem Tschirjew, wie erwahnt,
den Aktionsstrom Uberhaupt als ein Kunstprodukt betrachtet, herriihrend
von variierendem, elektrischem Widerstand im Muskel.

Da Nervenimpulse, wie schon friher bemerkt, nicht elektrischer Natur
sein dirften, und da die peripheren Nerven Uberhaupt nicht als energie-
produzierende Organe gelten kénnen, bleiben als Auswahl vermeintlich nur
zwei Alternativen; die Potentialveranderung muss entweder in der contractilen
Substanz der Muskelfaser stattfinden oder in der motorischen Endplatte.
Noch gibt es keine direkten, experimentellen Data, nach welchen man zu
diesen Fragen Stellung nehmen kdnnte; man hat aber Versuchsresultate, die
auf indirektem Wege eine Losung des Problems im Auge haben. Von mehreren
Seiten wurde gezeigt, dass Curare die motorischen Endplatten ganz besonders
angreift, ferner, dass Aktionsstrome in curarisierten Muskeln nicht nachzu-
weisen sind. Ebenfalls wurde in zahlreichen Versuchen gezeigt, dass der

26*
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Aktionsstrom in ermideten Muskeln ausbleibt, oder dass die Ausschldge sehr

klein und unregelméssig werden (Abb. 50).

Daraus lassen sich aber keine
sicheren Schlisse ziehen,
indem evtl, die geldhmte
oder ermidete Endplatte
durch Blockierung der
Uberleitung von Reizen
vom Nerv zum Muskel,
ganz naturlich das Ent-
stehen evtl. Potentialver-
anderungen in der Mus-
kelsubstanz wird ver-
hindern koénnen. Hen-
riques und Lindhard

Abb. 50. Willkirkontraktion. Ableitung von den Unterarmflexoren. haben aber gezeigt, dass

a vor, b nach Ermidung der Muskeln. (Nach Henriques und

lindhard.)

man, bei schneller Ermu-
diing der Muskelsubstanz

ohne Mitwirkung des nervosen Apparats des Muskels, durch willkurliche Inner-
vation Aktionsstrome von gewdhnlicher Form und Amplitude erhélt. Dies ist

Abb. 51. Willkurkontraktion. Ableitung von den Unterarms-
flexoren. a vor, b nach Anlegung von einer Martin-
schen Expulsionsbinde. (Nach Henriques und Lindhard.)

maoglich, indem man den Muskel
uberlastet oder doch sehr stark
und anhaltend belastet, z. B.
indem man mit gebogenen
Armen in einer Reckstange
hangt; man wird dann sehen,
dass der Muskel der Belastung
nachgibt, lange Zeit ehe man
eineVeranderung in der Aktions-
stromkurve nachweisen kann
(Abb. 48). Und noch deutlicher
zeigt sich dies, wenn man
durch Anbringung einerMartin-
schen Binde die Muskeln asphyk-
tisch macht, was sich sehr leicht

ausfuhren lasst, z. B. an den Unterarmflexoren. Nach ganz wenigen kraftigen will-
kirlichen Kontraktionen werden die Muskeln dann so ermudet sein, dass man
kaum vermag, die Hand von der Unterlage zu heben, wogegen die Aktions-
strome nicht von dem Eingriff beeinflusst werden (Abb. 51). Ubrigens hat, wie
oben erwahnt, schon Hermann beobachtet, dass ,,erschopfte Muskeln Aktions-
strome leisten kdnnen, nachdem sie ihre Kontraktionsfahigkeit verloren haben;
mitgeteilt wird aber nicht, in welcher Weise die Muskelsubstanz erschopft
wurde. Schliesslich ist es Henriques und Lindhard gelungen, durch direkte



Der Aktionsstrom. 405

Reizung der Muskelsubstanz in dem Gastrocnemius des Frosches' kréftige
Muskelkontraktion hervorzurufen, ohne dass dadurch nachweisbare Aktions-
strome in dem Muskel entstanden (Abb. 52). Diesem Resultat hat man viel
Skepsis entgegengebracht, was erklérlich ist, wenn man weiss, wie viel
leichter es ist, Aktionsstrome in einem Muskel hervorzurufen als dieselben zu
vermeiden. Ein Versuchsresultat kann man aber nicht annullieren, bloss weil
irgendein Untersucher ausserstande ist, den Versuch nachzumachen. Wovor
man sich hier namentlich hiten muss, ist natlrlich Uberleitung des Reizes,
indem man in diesem Falle nicht — so wie wenn die Reizung durch den Nerv
geschieht — imstande ist, sich von vornherein zu sichern. Adrian und Owen
haben versucht, Henriques und

Lindiiards Resultat in diesem

Punkt zu entkréaften. Die Ver-

fasser arbeiteten mit denervierten

Muskeln, besonders mit Sartorius.

Nun ist es in der Regel schwierig

oder unmoglich, nach einem Re-

ferat zu entwirren, welche Fehler

wahrend der Versuche begangen

wurden; aber nach den Angaben

der Verfasser und nach ihren Ab-

bildungen zu beurteilen dirfte es

keinem Zweifel unterliegen, dass ) ) ) )

. . . . . Nerven durch Induktionsstréme, b direkte Reizung
sie ihre Reize registriert haben.  des Muskelbauches. (Nach Henriques und Lindhard.)
Hierzu kommt ferner, dass dener-

vierte Muskeln ein sehr geféhrliches Untersuchungsobjekt sind, weil man nicht
weiss, wann und wie lange die Denervation effektiv ist. Von mehreren Unter-
suchern (Tello, Boeke, Langley) wurde nachgewiesen, dass Degeneration und
Regeneration auf variierende Weise ineinander eingreifen, und namentlich, dass
die Regeneration weit friher einsetzt als wahrscheinlich von Adrian vermutet
wird. Henrigues und Lindhard haben, indem sie Adrian und Owens Versuche
nachmachten, ,,Aktionsstrome* an Kadavermuskeln erhalten. Ferner behauptet
Adrian denselben Standpunkt in einer Abhandlung, in welcher er das VVerhaltnis
zwischen der Intensitat des Reizes und des Aktionsstromes behandelt, indem
er bei Vermehrung des direkten Reizes zu einem Muskel eine stufenweise
Steigerung von der Amplitude der Aktionsstromkurve finden will. Der
Verfasser sieht im Resultat eine Bestatigung der Gultigkeit des ,,Alles-oder-
nichts*“-Gesetzes. Der Muskel ruht auf einer grossen indifferenten Elektrode
und der Verfasser reizt eine einzelne Faser mit einer PRATTSchen Porenelektrode,
indem er vom anderen Ende des Muskels durch nichtpolarisationsfreie Elek-
troden zu einem EINTHOVENSchen Saitengalvanometer ableitet. Die Reizung
besteht in Induktionsschléagen, deren Starke variiert wird, indem man den
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Widerstand in dem primaren Stromkreis variiert. Aus der Abhandlung geht
nicht hervor, dass der Verfasser irgendwie versucht héatte, sich zu sichern,
weder gegen Uberleitung des Reizes noch gegen Reizung von den Endplatten
des Muskels, wozu um so mehr Anlass gewesen wére als die meisten neueren
Verfasser darauf aufmerksam machen, dass die Reizung eines nicht curari-
sierten Muskels wahrscheinlich immer mit dem intramuskuldren nervisen
Apparat als Zwischenglied geschieht; ebensowenig hat er sich vergewissert,
dass es aktive Fasern zwischen den Ableitungselektroden gibt — was er selbst
anderswo als durchaus notwendig betrachtet. Adrian geht augenscheinlich
von der gewohnlichen unrichtigen Voraussetzung aus, dass der M. sartorius
aus durchgehends zylindrischen Fasern bestehe. Die Resultate, die Ubrigens
nicht so eindeutig sind, wie es der Verfasser offenbar meint, haben deshalb
kein grosseres Interesse. In einer spateren Arbeit hat Adrian in verschiedenen
Punkten seine Ansichten geéndert; der Verfasser nimmt jetzt an, dass Hen-
riqgues und Lindiiards Beobachtungen, deren Richtigkeit er nicht mehr
leugnet, so zu erkldren sind, dass keine aktiven Fasern zwischen den beiden
Elektroden waren. In dem Falle entstehen, seiner Auffassung nach, keine
Aktionsstrome. Henriques und Lindhard haben indessen, wie oben erwahnt,
den Aktionsstrom nachweisen kdnnen, wenn beide Ableitungselektroden auf
einem feuchten Baumwollenfaden in Verbindung mit dem Muskel angebracht
waren. Adrian vermischt in einer sehr unglucklichen Weise stets Aktions-
strome und Demarkationsstrome; es wurde nie nachgewiesen, dass diese
beiden irgend etwas miteinander zu tun héatten, und solange dies nicht der
Fall ist, soll man sie getrennt behandeln. Adrian und Owen wollen im Gegen-
satz zu Piper behaupten, dass der Aktionsstrom immer diphasisch sein muss,
wenn die eine Ableitungselektrode auch ausserhalb des Muskels angebracht
ist, wenn sie nur in leitender Verbindung mit diesem ist. Die Verfasser be-
grinden nicht diesen Standpunkt und man versteht auch kaum, wie dies sich
tun liesse. Fir die meisten wird ein diphasischer Strom von Muskelbauch und
Sehne abgeleitet gerade ein Beweis sein, dass der Aktionsstrom nicht auf
einem vorwaértsschreitenden Prozess im Muskel beruhen kann, ein Standpunkt,
welcher vor kurzem von Judin behauptet wurde, welcher meint, dass Super-
position ausgeschlossen ist, wenn die eine Elektrode an der Sehne angebracht
wird; in dem Falle ist die zweite Phase des Aktionsstromes ,,demselben Punkt
des Muskels zuzuschreiben, der die Ursachen der ersten Oszillation ist“. Judin
zieht jedoch nicht die Konsequenzen aus dieser Auffassung. Ausgehend von der
Aktionsstromkurve fiir ermidete Muskeln haben Henriques und Lindhard
die Vermutung ausgesprochen, dass die erste Phase des Aktionsstromes einer
Entladung der Endplatte zu verdanken sei, von dem Reiz hervorgerufen,
wéhrend die zweite Phase auf einem Restitutionsprozess beruhen solle. Nach
Henriques und Lindhard findet man in Féllen, wo der Muskel sehr ermudet
ist, dass die zweite Phase des ,,Aktionsstromes” unvollstandig wird und zuletzt
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ganz verschwindet, wahrend man noch imstande ist, recht kréftige Galvano-
ineterausschlédge in der Richtung der ersten Phase hervorzurufen (Abb. 53).
Man muss also annehmen, dass die beiden Phasen des Aktionsstromes ganz
verschiedenen Prozessen zuzuschreiben sind; aber im (brigen sind diese Prozesse
noch ganzlich unbekannt. Diese Annahme findet bis zu einem gewissen Grade
Bestétigung in Judins Untersuchungen. Judin findet, dass der Aktionsstrom
bei hoher Temperatur monophasisch wird, wéhrend er bei niedrigerer Tempera-
tur ausgesprochen diphasisch ist; der Verfasser schliesst daraus, dass die zweite
Phase von einem Prozess mit einem hohen Temperaturkoeffizienten herriihren
muss. Soviel scheint jedenfalls aus den mitgeteilten Kurven hervorzugehen,
dass die beiden Kurven des Aktionsstromes mehr oder weniger voneinander
unabhéngig sind, was natdrlich nicht zu erwarten wére, wenn es sich in beiden
Fallen um denselben Prozess handelte; tibrigens scheinen die Kurven zu zeigen,

Abb. 53. Frosch. Nerv-Muskelpraparat. Ableitung vom Muskel nach langer dauernder Reizung durch
Induktionsstrome. (Nach Henriques und Lindhard.)

dass namentlich die erste Phase von Temperaturverdnderungen beeinflusst
wird, indem ihre Intensitat bei steigender Temperatur stérker steigt als die
der zweiten Phase, wodurch asymmetrische, pseudomonophasische Kurven
entstehen. Auch dieses Verhéltnis vertragt sich nicht mit der Annahme einer
»Welle*, welche zuerst die eine, dann die andere Ableitungselektrode passiert.
Da diese Theorie aus vielen Grunden ganz unhaltbar ist, und da das Resultat
der vorliegenden Untersuchungen sich unzweifelhaft als Resultat von elektri-
schen Entladungen in den motorischen Endplatten erkldren l&sst, muss man
annehmen, dass der von der Endplatte entsandte adaquate Reiz fir die Muskel-
substanz elektrischer Natur ist; diese Ansicht findet eine wesentliche Bestati-
gung in dem Umstand, dass es, wie friiher erwéhnt, aus morphologischen
Grunden Uberwiegend wahrscheinlich ist, dass die Endplatten elektrizitéts-
produzierende Organe sind. Die hier angefuhrte Auffassung des Aktionsstromes
als ein Resultat von der Wirksamkeit der Endplatten findet ferner Bestati-
gung durch Fujis Untersuchungen, wortiber in einem spéteren Abschnitt
das Nahere. Der Nervenimpuls, dessen Energie, nach allem Vorliegenden,
sehr klein ist, hat demnach die Aufgabe, die elektrische Entladung in der
Endplatte hervorzurufen. Diese vertritt dagegen eine verhaltnisméssig be-
deutende Spannung; nach Burdon-Sanderson und Gotch gibt der Sar-
torius des Frosches, wenn er durch den Nerv gereizt wird, eine e. m. f. von
0,026 Daniell oder etwa 30 Millivolt. Gotch hat spéter den Demarkationsstrom
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als 0,05 und den Aktionsstrom als 0,06 Daniell bestimmt. Wahrend der
noch unbekannte Umsatz in dem Nerv, den wir den Nervenimpuls nennen,
wahrscheinlich so beschaffen ist, dass die stattgefundenen Verdnderungen
sehr schnell zuriickgehen und dass sie fast reversibel sind, indem die Wé&rme-
entwicklung sehr gering ist und die Ermidungserscheinungen erst sehr spat
eintreten, sind die Verhéltnisse fur die Endplatte also ganz anders, indem
wir hier eine bedeutende Energieentwicklung finden, welche eine verhaltnis-
maéssig lange Regenerationszeit verlangt. Wenn der Aktionsstrom bei kiinst-
licher Reizung des Muskels durch dessen Nerv dem Rhythmus des Reizes
folgen kann bis 250 Reizungen pro Sekunde, so muss die Zeit, welche vom
Anfang einer Entladung bis zum Anfang der ndchsten verlduft, 0,004 Sek.
betragen und da die Entladung selbst wahrscheinlich momentan geschieht, gibt
die Zahl also die Refraktéarperiode an, d. h. die Regenerationszeit der Endplatte.

Abb. 54. Ein einzelner maximaler Ruck. Ableitung: Oberarmflexoren. (Nach Henriques und Lindhard.)

Trotz der bis jetzt unentschiedenen Fragen von der Natur und dem Ur-
sprung des sog. Aktionsstromes kann dieser doch wichtige Aufklarungen
geben, unter anderem Uber den willkurlichen Reiz zum Muskel. Erstens geht
aus den Elektromyogrammen hervor, dass der willkirliche Reiz rhythmisch
ist. Man kann durch willkiirliche Muskelkontraktion nicht einen einzelnen
diphasischen Galvanometerausschlag hervorrufen. Selbst gelibte Versuchs-
individuen haben durch einen einzelnen Ruck mit maximaler Schnelligkeit
ausgefihrt nicht eine Kurve mit weniger als 4—5 diphasischen Ausschldgen
leisten kénnen (Piper), und in der Regel wird man die doppelte Anzahl finden
(Abb. 54). Ferner gibt die Kurve in Verbindung mit einer Zeitregistrierung
Aufklarung Uber den Eigenrhythmus des willkirlichen Reizes. Auf diesem
Punkt stésst man indessen auf neue Schwierigkeiten. Wenn die Galvano-
meterkurve immer regelmassig wére, liesse sich der Rhythmus des Reizes
natirlich sehr leicht feststellen; dies ist aber bei weitem nicht der Fall. Wenn
man im allgemeinen eine Versuchsperson beauftragt, ihre Muskeln zu kontra-
hieren, wird die Kontraktion je nach dem Naturell des Betreffenden mehr
oder weniger energisch geschehen, sie wird aber nur selten maximal werden
und es zeigt sich dann, dass die Kurve mehr oder weniger unregelmassig wird;
die beiden Phasen werden asymmetrisch liegen und die Abstédnde zwischen den
Gipfelpunkten des Ausschlages konnen sehr verschieden werden (Abb. 55).
Solche Kurven konnen keine Aufklarung tber den Rhythmus des Reizes
geben; wahrscheinlich beruhen sie, wenn man sie mit den Kurven vergleicht,
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die man erhalt, wenn der Muskel mit einem artifiziellen rhythmischen Reiz
gereizt wird, auf der Interferenz zwischen verschiedenen rhythmischen par-
tiellen Reizen und konnen deshalb nicht den Rhythmus in dem einzelnen
»Wellensystem* wiedergeben. Piper und andere haben zwar gemeint, zwischen
»llauptwellen* und ,,Nebenwellen* unterscheiden zu konnen, und da'durch
zu einem Resultat gelangen zu kdnnen; dieses Verfahren muss jedoch als so
unsicher bezeichnet werden, dass man sich desselben lieber nicht bedienen
soll, und dies um so mehr, als es fast immer maoglich sein wird, sich regelmassige
Kurven zu verschaffen, wenn man mit geeigneten Muskeln oder Muskel-
gruppen arbeitet. Es hat sich namlich gezeigt, dass die Aktionsstromkurve
regelmdssig wird, wenn man maximale Muskelkontraktion verwendet (Piper,
Henriques und Lindhard, Haas, Waciiholder und Altenburger), und

Abb. 55. Untermaximale Willkurkontraktion, a Hund, b Mensch.

unter diesen Umstanden muss es, wie schon erwéhnt, berechtigt sein, davon
auszugehen, dass die Kurve den Rhythmus des Reizes wiedergibt, indem man
unter diesen Umstanden annehmen darf, dass samtliche Endplatten innerhalb
der wirksamen Synergie synchron und in derselben Phase ,,schwingen®. Piper
fand als Resultat seiner umfassenden Untersuchungen, dass die am leichtesten
zuganglichen Muskeln mit einem Rhythmus innerviert wurden, welcher 50 di-
phasischen Schwingungen pro Sekunde entspricht. Diesen ,,50er Rhythmus*
betrachtete Piper als charakteristisch fur die willkirliche Innervation, wenn
er auch meinte, denselben nicht in allen Fallen wiederfinden zu kdnnen; dies
kam aber gewiss ausschliesslich daher, dass er nicht in allen Fallen imstande
war, sich regelmadssige Kurven zu verschaffen und dass die Deutung der unregel-
massigen, wie bereits erwéhnt, immer recht willkirlich ausfallen muss. Hen-
riques und Lindhard haben mittels regelmassiger Kurven fur die Muskeln
der Oberextremitat einen Innervationsrhythmus gefunden, welcher von 40
bis 65 variiert, also in guter Ubereinstimmung mit Piper. Die Verfasser
fanden, dass der Rhythmus bei derselben Versuchsperson und fir dieselbe
Muskelgruppe unter alltdglichen Verhéltnissen so stark variierte, dass er
sowohl evtl, individuelle Variationen als evtl. Variationen im Rhythmus bei
verschiedenen Muskeln oder Synergien verschleierte. Da der Rhythmus fir
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die Innervation von den Muskeln der Oberextremitat immer etwa 50 Impulse
pro Sekunde betrdgt, und da andererseits die Endplatten dem Rhythmus
eines kinstlichen Reizes zwischen 0 und etwa 250 pro Sekunde folgen, muss
man annehmen, dass der Rhythmus der willkirlichen Innervation von dem
Rhythmus in den motorischen Zentren bestimmt wird, dagegen nicht von
einem evtl. Eigenrythmus in den Endplatten. Von physiologischer Seite
liegt nichts vor, was einen solchen wahrscheinlich machte. Wenn Forbes,
Ray und Griffith meinen, auf einen Rhythmus von 300—600 pro Sekunde
in dem willkdrlichen motorischen Reiz schliessen zu kénnen, so wird es kaum
erforderlich sein, diese Zahlen besonders ernst zu nehmen. Die Grundlage,
auf welcher die Verfasser bauen, ist so speziell und so wenig durchgearbeitet,
dass man nahere Untersuchungen abwarten muss. Was die Muskulatur der
Unterextremitaten betrifft, so sind die Aufklarungen sehr mangelhaft, was
daher kommt, dass es ausserst
schwierig scheint, sich regel-
massige Kurven fur diese zu
verschaffen. Der Grund da-
zu ist wahrscheinlich wiede-
Abb. 56. Reizung des N. medianus durch Induktionsstréme. rum der’ dass man Cber die
Ableitung: Unterarmflexoren. (Nach Henriques u. Lindhard) Muskulatur der Unterextre-
mitdten bei weitem nicht
dieselbe willkurliche Herrschaft hat wie tber die der Oberextremititen. Mog-
licherweise wird man durch Ubung regelméassige Kurven zuwege bringen kénnen
sie liegen aber bis jetzt nicht vor. Solange sie noch nicht da sind, muss man
in seinen Ausserungen Uber den Rhythmus der betreffenden motorischen
Zentren sehr vorsichtig sein, da es nicht von vornherein gegeben ist, dass dieser
derselbe ist wie fir die Oberextremitaten.

In Elektromyogrammen, die bei maximaler Kontraktion aufgenommen
wurden, sei es, dass diese von einem Nervenimpuls herriihrt, oder von einem
kinstlichen elektrischen Reiz, findet man oft eine eigentiimliche Periodizitat,
ein Steigen und Sinken an Intensitdt, wodurch die ganze Kurve eine fort-
gesetzte Stundenglasform erhalt, deren ,,Einengungen“ aufeinander folgen
mit Intervallen von etwa 0,1 Sek. (Henriques und Lindhard) (Abb. 56).
Handelt es sich um willkirliche Innervation, sind die Einengungen oft von
Interferenzerscheinungen begleitet. Da die Periodizitat sowohl bei der Inner-
vation als bei Verwendung von kiinstlichem Reiz gefunden wird, muss man
annehmen, dass sie von Verhaltnissen in dem Muskel selbst abhéngig ist.
Wenn man die Periodizitat nur bei der Innervation fande, kdnnte sie moglicher-
weise auf einem verschiedenen Rhythmus des Reizes zu verschiedenen Muskeln
beruhen, evtl, auf einem Unterschied im Rhythmus bei bleichen und roten
Fasern; bei kunstlichem Reiz aber muss man davon ausgehen, dass der Rhyth-
mus Uberall derselbe ist, dem Rhythmus des Reizes entsprechend. Nach der
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oben auseinandergesetzten Theorie von der Natur der Aktionsstrome muss
man deshalb annehmen, dass die Periodizitat von einem regelmassigen Wechsel
in der Anzahl der reagierenden Endplatten herriihrt (Abb. 57). Ein solcher
Wechsel mag von Ermudung verursacht sein, ein Verhéltnis, auf welches
wir spater zurickkommen werden. Die Periodizitdt wurde auch von anderen
Verfassern beobachtet, so von Piper, welcher eine dhnliche Kurve abbildet
und ausdriicklich darauf aufmerksam macht, dass sie bei maximaler Kon-
traktion entstanden ist. Auch de Meyer hat die Erscheinung beobachtet;
er bezeichnet solche Kurven als ,,regulierement irreguliere®. Wenn es richtig
ist, dass die Periodizitat von einer regelméssigen Schwingung in der Anzahl
der reagierenden Endplatten herriihrt, so muss man annehmen, dass es eine
entsprechende rhythmische Variation in der Spannung des Muskels gibt,
und vieles deutet darauf, dass

dies wirklich der Fall ist. Es ist

allgemein bekannt, dass der sta-

tisch kontrahierte Muskel Laut-

erscheinungen veranlasst, den

sog. Muskelton, welcher durch

einfache Auskultation zu beob-

achten ist. Der Ton, den man

auffasst, ist jedoch wahrschein- Abb. 57. (Nach Henriques und Lindhard.)

lich nicht der Grundton des

Muskels, sondern ein von der Paukenhohle als Resonator verstéarkter Oberton.
Der Muskelton l&sst sich weder aus den elektrischen Entladungen noch aus den
chemischen Umsétzen im Muskel erkléren, sondern muss auf rhythmischen
Veranderungen mechanischer Natur beruhen; diese sind aber nicht immer so
gross, dass man sie mittels der gewohnlich verwendeten Methoden registrieren
kann. Wenn man seine Muskeln maximal kontrahiert, wird man aber sehr
schnell ein periodisches Zittern fiihlen (und sehr oft auch sehen kdnnen),
welches wéhrend der Kontraktion immer deutlicher wird; daltere Verfasser
(llorsley und Schafer, Griffiths u. a.), welche die mechanischen Oscil-
lationen im Muskel wahrend der Kontraktion registriert haben, haben denn
auch rhythmische Variationen nachgewiesen, und diese hatten eben eine Fre-
guenz von etwa 10 pro Sekunde. Es ist deshalb hdchst wahrscheinlich,
dass diese Variationen dieselben sind wie die, welche man in den Elektromyo-
grammen wiederfindet und dass man ihr Auftreten, wie Henriques und
Lindhard vermutet haben, als eine Ermiidungserscheinung betrachten muss.
Symons beschreibt &hnliche periodische Schwingungen namentlich in er-
mudeten Muskeln; diese Perioden sind jedoch von viel l&ngerer Dauer als die
von Henriques und Lindhard nachgewiesenen. Schliesslich hat Martha
Fraenkel gefunden, dass nach Tetanus periodische Kontraktionen auf-
treten, die sie mit der Periodizitat wahrend Ciieyne- Stockes -Respiration
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vergleicht; es ist aber nach der vorliegenden kurzen Mitteilung nicht mdglich,
sich eine Meinung zu bilden, wo die erwahnten Erscheinungen hingehdren.

Vor kurzem hat Paul Weiss eine Theorie vorgebracht, die nach der
Meinung des Verfassers geradezu eine vollige Neuorientierung in bezug auf
die Funktion des Nervensystems bedeutet; da diese Theorie auch in das
Gebiet der Muskelfunktion eingreift, und zwar besonders auf einige der
Punkte, mit denen wir uns hier beschéftigen, wird es notwendig sein, eine kurze
Ubersicht tber die Theorie zu geben und dieselbe mit einzelnen Bemerkungen
zu begleiten. Der Verfasser transplantiert ganze Extremitdten von jungen
Salamandern, so dass er eine Oberextremitdt neben einer Unterextremitat
zum Einheilen bringt und vice versa. Er findet danach, dass das transplan-
tierte Glied imstande ist, koordinierte Bewegungen auszufihren und dass
dieses sich ,vollig identisch wie die nebenstehende Ortsextremitat® bewegt.
Dieses ist jedoch nur mdglich, wenn man bei der Transplantation einige der
motorischen Nerven, die zu der tibrigens normalen Extremitat gehen, beschédigt,
diese werden dann namlich in der Weise regenerieren, dass die Achsencylinder
sich an der beschédigten Stelle teilen und die so entstandenen Zweige, die sich
allméahlich noch wiederholt teilen, sowohl in die ,,Ortsextremitat* als in das
Transplantat auswachsen, wo sie in vollig zuféalliger und regelloser Weise
Muskeln innervieren, die sie unterwegs treffen. Der Verfasser hat waéhrend
der Bewegungen des Tieres Bilder aufgenommen, welche zeigen sollen, dass
die beiden Extremitaten, die normale und die transplantierte, identische
Bewegungen machen; er schliesst hieraus, dass der ganze Koordinations-
mechanismus peripherisch ist, dass jeder Muskel eine eigene ,,Erregungs-
konstitution“ besitzt, d. h. er reagiert nicht auf jeden beliebigen Reiz, sondern
nur auf einen solchen, der eine ganz besondere, fiir den betreffenden Muskel
charakteristische Form hat. Will das Zentralnervensystem mit einem Muskel
Verbindung herstellen, so muss es diesen bestimmten Reiz verwenden, alle
anderen bleiben ohne Wirkung. Auf inaddquate, kiinstliche Reize dagegen kann
der Muskel immer reagieren. Nur in der Weise l&sst sich die Bewegung des
Transplantats erklaren, indem es gegeben ist, dass dieselbe zentrale Nerven-
zelle wegen des vollig planlosen Umherwachsens der Nervenfaser wahrend der
Regeneration mit ganz verschiedenen Muskeln der beiden Extremitaten in
Verbindung treten muss und die betreffende Nervenzelle musste dann eine
vollig inkoordinierte Bewegung verursachen, wenn nicht die Muskeln, deren
Mitwirken in dem gegebenen Augenblick nicht wiinschenswert ist, mittels
ihres Regulationsmechanismus imstande waéren, diesem Mitwirken fernzu-
bleiben.

Der Verfasser scheint die Ansicht zu hegen, dass die Innervation der
Skeletmuskulatur ganz zufallig ist, im allgemeinen davon abh&ngig, wo ein
zufalliger Nervenzweig hinwéchst. ,,Mit der Ontogenese hat also die Regene-
ration gemein, dass es dem Zufall Gberlassen bleibt, an welchem Muskel eine
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Nervenfaser zu endigen kommt*“; wahrend der Regeneration,-w¢ die Anzahl
von Nervenfasern sich vermehrt und wo diese sich in zufalliger Weise zer-
streuen, kann also die zentrale Zelle mit ganz zufélligen Muskeln in Verbin-
dung kommen. Erstens muss man dagegen einwenden, dass der Ausgangs-
punkt selbst unrichtig ist; die Innervation der Skeletmuskulatur®ist nicht
zufallig; zweitens durfte es zweifelhaft sein, ob der Verfasser imstande ist,
einer bestimmten Nervenfibrille von einem Muskel zu einer Zelle im Zentral-
nervensystem zu folgen. Wenn dies sich nicht tun lasst, weiss er berhaupt
nicht, ob die Innervation zuféllig ist oder nicht. Ferner sind die Bilder des
Verfassers flr denjenigen, der gewohnt ist, Bewegungen zu beobachten, nichts
weniger als liberzeugend und veranlassen verschiedene Fragen: Was meint der
Verfasser mit dem Ausdruck ,.identische Bewegungen“ einer Ober- und einer
Unterextremitéat ? Die Muskulatur ist verschieden in den beiden Extremitaten,
die Bewegungsbahnen der Gelenke ebenfalls. Wie geht es mit dem Transplantat,
wenn die ,,Ortsextremitat” passiv bewegt wird? Wenn die Skeletmuskulatur
in bezug auf den Reiz verschieden eingestellt ist, wie kommt es dann, dass
die Muskeln im Transplantat plotzlich dieselbe Einstellung gewinnen, wie die
sie gar nichts angehenden Muskeln der ,,Ortsextremitat*“? Dazu kommt die
sich selbst widersprechende Annahme, dass die Muskeln nur auf eine ganz
bestimmte Form des adéquaten Reizes reagieren sollten, wéhrend sie blindlings
jeder beliebigen Form von inaddquaten Reizen gehorchen sollten. — Oben
wurden Grunde fir die Annahme gegeben, dass der Rhythmus der Bewegung
von den betreffenden Nervenzentren bestimmt ist — ebenfalls fiir die Auf-
fassung, dass der addquate Reiz elektrischer Natur ist, und diese Griinde
werden von den sehr mangelhaft durchdachten Versuchen des Verfassers nicht
beeinflusst. Wenn Verzar und Weiss (1980) diese ,,hazardierte” Theorie zu
unterstiitzen versuchen, indem die Verfasser an einem zufallig gefundenen
Froschteratome experimentierend scheinbar dhnliche Resultate erreicht haben,
muss dazu eingewendet werden, dass ein solches Teratom gar nichts mit den
operierten Tieren Weiss» zu tun hat, weshalb die Resultate nicht verglichen
werden kodnnen.

Vor einigen Jahren behauptete de Meyer, dass es dusser Demarkations-
strdmen noch eine dritte Form von elektrischen Erscheinungen in dem Muskel
gebe, die besonders an die Formverénderung des Muskels geknlpft sein sollte
und die der Verfasser deshalb als Deformationsstrome bezeichnete. Nach der
Auffassung des Verfassers beruht ein monophasischer Strom entweder auf
Versuchsfehlern oder darauf, dass die eine Elektrode ausserhalb des Muskel-
bauches angebracht ist, z. B. an der Sehne. Der Aktionsstrom ist immer
diaphasisch; wenn mehr Schwingungen auftreten, sind die letztem ein Ausdruck
des Deformationsstromes. Diese ganze Auffassung ist jedoch gar zu wenig
begriindet, als dass es notwendig wére, sich eingehender damit zu beschaftigen.
Namentlich bleibt der Verfasser eine Erklarung schuldig, wie reine diphasische
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Kurven dann (berhaupt auftreten kdnnen; er behauptet zwar, dass solche
besonders bei isometrischen Kontraktionen vorkommen sollten; es gibt aber
eine genugende Anzahl von Versuchen, welche zeigen, dass isometrisch kon-
trahierte Muskeln auch drei- oder vierphasische Kurven geben kénnen. Der
Verfasser hebt ausserdem hervor, dass der Deformationsstrom sich zeigt,
nachdem der diphasische Strom abgelaufen ist, oder doch so spat, dass er die
zweite Phase des Aktionsstromes deformiert, indem der Aktionsstrom haupt-
séchlich in der Latenzperiode des Muskels verlduft. Wie sich dies verhalt,
darauf werden wir spater zuriickkommen; Einthoven hat die Auffassung
vertreten, dass der Aktionsstrom und die mechanische Reaktion gleich-
zeitig beginnen, und dies ist vielleicht jedenfalls anndhernd richtig, hindert
aber nicht, dass der Aktionsstrom abgelaufen ist, lange Zeit bevor die mecha-
nische Reaktion ihr Maximum erreicht hat — im Gegenteil —, und es wird
dann de Meyer schwer fallen, ein so friihes Auftreten und Ablaufen des De-
formationsstromes zu erklaren.

Allers und Scheminzky beschreiben einen Verstarker, der es ermdglichen
soll, die elektrischen Erscheinungen im Muskel telephonisch aufzufassen. Die
vorlaufigen Resultate gehen darauf aus, dass sowohl die Hewegnngsvorstellung
als die innere sprachliche Kundgebung der Absicht (die Versuchsperson wieder-
holt energisch fur sich: ,,Ich will die Faust ballen*) sich im Telephon wie ein
»Knattern* anhoren, die Muskelkontraktion selbst dagegen wie ein ,,Rau-
schen”. Das sog. ,,Knattern* hdrt man jedoch nicht nur vor, sondern auch
wéhrend und nach der Kontraktion; sein Rhythmus entspricht schatzungs-
weise einer Frequenz von 20—25 pro Sekunde. Bis auf weiteres muss es als
ganz unsicher gelten, wie diese Beobachtungen zu erklaren sind; die Verfasser
selbst machen gar keinen Versuch in der Beziehung, kindigen aber fort-
gesetzte Untersuchungen an. Wenn Jacobson (1930) behauptet, Aktions-
strome auf Grund reiner Bewegungsvorstellungen registrieren zu kdénnen, so
muss eine solche Erscheinung unzweifelhaft auf cerebral bedingten verstarkten
Tonus zurtickgefuhrt werden.

Artifizielle Reize.

Wenden wir uns zu den kinstlichen, ,,inadéquaten*, Reizen, so kann, wie
schon berthrt, nur von direkter Reizung des Muskels die Rede sein, indem
jeder Reiz, der am Nerv appliziert wird, in der Endplatte in den fir den
Muskel addaquaten Reiz umgesetzt wird. Die kinstlichen Reize zerfallen
wiederum in zwei scharf getrennte Gruppen, einerseits thermische, chemische
und mechanische Reize, andererseits elektrische Reize. Die Verwendung von
Reizen der ersteren Gruppe bedeutet immer eine L&sion des Muskels, fur die
chemischen Reize oft eine sehr tiefgehende Anderung in den Permeabilitats-
verhéltnissen des Muskels und einen verdnderten Typus der mechanischen
Reaktion. Die Verwendung dieser Reize hat deshalb ein sehr beschrénktes
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Interesse, indem sie entweder nur vereinzelte Male an dem einzelnen Muskel
verwendet werden kénnen oder gleich solche Anderungen in der. Konstitution
des Muskels bewirken werden, dass seine Reaktion als abnorm und nur indirekt
verwendbar gelten muss, wenn es sich darum handelt, die normalen Lebens-
&usserungen des Muskels klarzulegen. Die elektrischen Reize dagegen,,wenn
innerhalb zweckmaéssiger Grenzen verwendet, schaden, insofern man es beurteilen
kann, dem Muskel Uberhaupt nicht, sei es, dass man sie an dem isolierten
Muskel verwendet oder percutan am Muskel in situ. Insofern man imstande
ist, die Muskelsubstanz mit Umgehung der Endplatten zu reizen, kann also
auch dieses Verhaltnis als Bestatigung der oben angefiihrten Auffassung
dienen, dass der in der Endplatte auftretende Prozess elektrischer Natur sei
und den adaquaten Reiz fir die contractile Substanz der Muskelfaser bilde.
Wenn der ,,kiinstliche* elektrische Reiz dem physiologischen Reiz unterlegen ist,
so ist es natlrlich, dies auf technische Unvollkommenheiten der Reizungs-
methoden zurtickzufiihren; innerhalb der Grenzen, wo man die Technik
beherrscht, scheint die Reaktion des Muskels auf den elektrischen Reiz voll-
kommen natirlich und die Unannehmlichkeiten, denen man bei der percutanen
Verwendung an lebenden Individuen ausgesetzt werden mag, scheinen alle
auf der unumgénglichen Reizung der Haut zu beruhen, welchem Organ gegen-
Uber eine kréftige elektrische Entladung immer als ein Insult gelten muss.

Es wird natlirlich sein, zuerst den elektrischen Reiz zu betrachten. Hier
begegnet uns sofort die Schwierigkeit, dass es in den meisten Féllen schwierig
oder unmoglich sein wird, die Wirkung des Reizes zu lokalisieren. Zwar kann
man, wie es Pratt und Eisenberger, spéter auch andere, gezeigt haben,
eine einzelne Muskelfaser reizen; im allgemeinen wird man aber, wenn man eine
elektrische Entladung durch einen Muskel sendet, der Gefahr ausgesetzt sein,
dass der Reiz auch die motorischen Endplatten trifft, und wenn dies geschieht,
werden die Verhéltnisse in unlbersehbarer Weise kompliziert; namentlich
wird es natdrlich in diesem Falle Uberhaupt keine Mdéglichkeit geben, auf das
Verhéltnis zwischen der Stirke des Reizes und dem Umfange der Reaktion
des Muskels zu schliessen. Diese Komplikation ist in Wirklichkeit recht nahe-
liegend und schwer vermeidbar, was erklart, dass ganz besondere Vorsicht
in bezug auf den Reiz erforderlich ist, um eine mechanisch nachweisbare
Kontraktion eines Muskels zu erlangen, ohne gleichzeitig den ,,Aktionsstrom*
hervorzurufen. Man kann in verschiedener Weise versuchen, den nervésen
Apparat des Muskels (Nervenenden -f- Endplatten) &usser Funktion zu setzen;
eine sichere und in allen Fallen verwendbare Methode gibt es aber nicht.
Man kann die motorischen Nerven eines Muskels durchschneiden; die intra-
muskuldren Nervenzweige werden dann in der Regel innerhalb verhaltnis-
massig weniger Tage degenerieren — es mag aber auch einige Wochen dauern;
auch die Endplatte wird degenerieren, sie wird aber nach verhdltnismassig
kurzer Zeit — und vor der Regeneration der Nervenfasern — wieder funktions-
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fahig werden. So gibt Tello an, dass Degeneration von Nervenfasern und
Endplatten 12—14 Stunden nach Durchschneidung der Nerven beginnt und
mit Resorption in den Endplatten im Laufe von 2—3 Tagen endet, in
den Nervenfasern in 2—3 Tagen bis zu 1 Monat. Bei dem Kaninchen erreichen
die regenerierten Nervenfasern den Muskel wieder 21/2 Monat nach der Nerven-
durchschneidung. Boeke fand bei Versuchen an etwa 150 Versuchstieren
(Katzen, Kaninchen, Igeln), welche von wenigen Stunden bis zu 4%/2 Monat
nach der Durchschneidung der motorischen Nerven zu verschiedenen Muskeln
untersucht wurden, dass die Neurofibrillen 3—4 Tage nach der Operation
degeneriert waren, wonach auch die Endplatte degenerierte. Nach 11/2 Monat
waren die Endplatten vollig regeneriert in der Zungenspitze, zuweilen auch in
Mm. intercostales; andererseits mag es 2—3 Monate dauern, ehe man die
Endplatten in beginnender Regeneration findet. Die Nerven wachsen immer
in die alten Bahnen hinaus, und in der Regel kommt die alte ,,Sohlenplatte”
wieder in Funktion. Wenn neue nervise Endverbreitungen durch kollaterale,
vorbeilaufende Nervenzweige entstehen, scheint die alte ,,Sohlenplatte*
chemotaktisch auf diese zu wirken. Es geht aus diesen Untersuchungen hervor,
dass es sich unmoglich mit Bestimmtheit aussagen lasst, ob der muskulare
Teil der Endplatte — in dieser Verbindung der wesentliche — funktionsfahig
ist oder nicht (vgl. Adrians Resultate). Weit sicherer wird es sein, Curare zu
verwenden; dort stdsst man aber auf den sehr wesentlichen Nachteil, dass
dieser Stoff die chemisch-physikalische Konstitution des Muskels veréndert
(Hartree und Hill), so dass man keineswegs als gegeben annehmen darf,
dass ein curarisierter Muskel auf direkte Reize normal reagiert, was in mehreren
Fallen das Verfahren unverwendbar macht. Auch eine kréftige Anode an der
Stelle angebracht, wo der Nerv in den Muskel eintritt, muisste die Endplatte
blockieren kdnnen; dies wird aber kaum die einzige Wirkung derselben sein.
Man muss also immer, und ganz besonders, wenn — wie bei Versuchen an
Menschen — andere Gewebe zwischen die Elektrode und die Muskeln ein-
geschaltet sind, die Mdglichkeit vor Augen haben, dass die motorischen End-
platten, selbst bei direkter Reizung des Muskelbauches, in den Prozess mit-
einbezogen werden konnen.

Verschiedene Untersucher wurden jedoch auch im Laufe der Zeit auf die
hier besprochene Schwierigkeit aufmerksam und versuchten, dieselbe zu
Uberwinden. Sachs untersuchte die Reaktion der Muskelfaser auf elektrische
Reize, teils in der Querrichtung des Muskels appliziert, teils in seiner Langs-
richtung. Der Verfasser verwendete eine Elektrode mit 4 Spitzen als Winkel-
spitzen in einem Quadrat mit 3 mm Diagonale angebracht. Diese konnten
mittels einer PoiiLschen Wippe je zwei und zwei von demselben Strom akti-
viert werden. Die Elektrode wurde auf der ebenen Oberflache eines Muskels
angebracht (an der dusseren Seite des Perimysiums), so dass zwei zusammen-
gehorige Spitzen in der Langsrichtung der Faser standen, die beiden anderen
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also in der Querrichtung. Der Muskel wurde mittels eines Schlitteninduktoriums
gereizt und die Stérke des Reizes wurde durch den Rollenabstand bestimmt.
Der Minimalzug der Muskelfaser wurde direkt beobachtet. Bei diesen Ver-
suchen fand der Verfasser, dass es ohne Zweifel moglich war, die Muskel-
substanz direkt zu reizen; sie erforderte aber dann eine bedeutend hohere
Stromstarke als bei Reizung durch den Nerv. Wéhrend der ersten Versuche
zeigte es sich, dass der Muskel viel leichter gereizt wurde, wenn der Strom
im Muskel in der Langsrichtung verlief, als wenn er in die Quere ging; aber
dieser Unterschied verschwand, wenn man mit curarisierten Muskeln arbeitete,
oder wenn die Nervenleitung im Muskel mit einer kréaftigen Anode dicht bei
dem Muskel am Nerv angebracht, blockiert wurde. Der Verfasser versuchte
ferner, den ganzen frei aufgehangten Muskel in der Querrichtung zu reizen
und — mit demselben Abstand zwischen den Elektroden — in der Langs-
richtung. Die Versuche gaben anfangs dasselbe Resultat wie die friiheren Ver-
suche, ndmlich, dass der Muskel sich bei Strdmen in der Langsrichtung in der-
selben Weise verhielt wie bei Stromen in der Querrichtung; aber die Ver-
héltnisse &nderten sich nun schnell zugunsten der Querrichtung, was der Ver-
fasser dem Umstand zuschreiben wollte, dass die oberflachlichen Fasern schneller
als die tiefer liegenden unter der Einwirkung der Luft Schaden nd&hmen (begin-
nendes Eintrocknen, Anfeuchtung mit inadaquaten Flussigkeiten usw.). Diese
Versuche, die augenscheinlich mit sehr grosser Sorgfalt angestellt sind, zeigen
also, dass selbst ganz schwache Reize auf der Oberflaiche des Muskels im-
stande sind, Nervenzweige in der Muskelsubstanz zu beeinflussen.

Happel, der nach der von Happel und Betiie angegebenen Methode
mit nicht curarisierten Sartorii arbeitet, findet, dass der Muskel sich bei
direkter und bei indirekter Reizung durchaus gleich verh&lt und schliesst
daraus, dass die Reizung der contractilen Substanz in beiden Féllen in der-
selben Weise stattfindet — ndmlich durch den intramuskuléren Nerven-
apparat. Fischer, der zur Untersuchung der isometrischen Kontraktion
dieselbe Methode benutzt, erhélt, wenn er nicht curarisierte Muskeln ver-
wendet, als Resultat, dass die Kontraktion, sowohl bei indirekter Reizung
als auch bei direkter Reizung, von der Stelle ausgeht, wo der Nerv in den
Muskel eintritt. Rosner fand unter anderem, dass die weissen Muskeln bei
chemischer Reizung (gesattigter NaCl-Losung) schneller reagierten als die
roten, wenn die Muskeln in normalem Zustand untersucht wurden — wurde
der Versuch an curarisierten Muskeln gemacht, war die Wirkung auf die
beiden Arten von Muskeln die gleiche, und zwar ganz minimal. Schenk fand
bei direkter Reizung vom Gastrocnemius eines einseitig curarisierten Frosches,
dass ein Reiz, der auf der nicht curarisierten Seite maximale Kontraktion gab,
auf der curarisierten Seite Uberhaupt gar keine Reaktion aufwies. Dasselbe
Resultat erreichte man, wenn man das Curare durch eine Anode an der Ein-
trittsstelle des Nervs ersetzte. Wenn Langley meinte, in Verbindung mit dem

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie. 33. 27
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nervosen Apparat eine besonders reizbare Substanz im Muskel zu finden,
und wenn Hofmann, der mit denervierten Muskeln arbeitete, die contractile
Substanz in der Ndhe der Endplatte fur besonders reizbar hielt, so beruhen
diese Annahmen unzweifelhaft darauf, dass die Degeneration des nervdsen
Apparates (einschliesslich der Sohlenplatte der Endplatte) nicht vollstandig
gewesen ist.

Die Stromformen, die als Reiz fir die Skeletmuskulatur in Betracht
kommen, sind nach Brinck-Eliassen  galvanischer Strom, faradischer
Strom, sinusoidaler Wechselstrom und
Kondensatorentladung (bzw. Konden-
satoraufladung) durch den Korper,
welche letztere in doppelter Weise ge-
schehen mag, indem man entweder
verschiedene Kondensatoren zu der-
selben Spannung oder denselben Kon-
densator zu verschiedenen Spannungen
aufladen kann. Der galvanische Strom
ist jedoch nicht zur fortgesetzten

Kondensator
Abb. 58. Metronomabbrecher nach Brinck Abb. 59. Reizung durch Induktionsstrom. Unten:
Etiassen. Oszillograinme. Sekundarer bzw. priméarer Strom

(Nach Brinck Eliassen.)

Reizung verwendbar, teils weil er als Reiz wirkt, sowohl wenn der Strom
geschlossen, als wenn er getffnet wird, teils weil er, wenn seine Passage durch
den Korper Uber eine sehr kurze Zeit hinaus dauert, Polarisationserschei-
nungen verursacht, welche die Resultate stérend beeinflussen kénnen und
schliesslich weil er auf den OiiMschen Widerstand des Korpers einwirkt; es
hat sich gezeigt, dass die Stromstarke, bei tbrigens gleichen Versuchsbedin-
gungen, wenn man einen konstanten Strom von steigender Spannung durch
den Korper leitet, nicht mit der Spannung proportional ansteigt, und die
Zahlen zeigen, dass der Widerstand abnimmt. Diese Schwankungen konnen
sehr bedeutend sein und es ist klar, dass Verdnderungen im Widerstand die
Resultate kompromittieren miissen, besonders die Resultate der vergleichenden
Messungen an Menschen. Der sehr grosse Widerstand, den die trockene Haut
darbietet, lasst sich vermindern, wodurch auch die zuletzt erwahnte Fehler-
quelle vermindert wird, indem man feuchte Elektroden verwendet, wie man
ihn denn auch durch \\ echselstrome betrachtlich herabbringen kann; damit
sind aber natlrlich die anderen, obenerwéhnten Nachteile nicht beseitigt.
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Abb. 58—62 geben nach Brinck Eliassen schematische Versuchs-
aufstellung und Oszillogramme wieder, den Ubrigen erwahnten Stromformen

entsprechend. Diesen gemeinsam st
die Verwendung eines Metronomunter-
brechers, dessen Einrichtung aus Abb. 58
ersehen wird und keiner n&heren Er-
klarung bedarf. Abb. 59 zeigt die Auf-
stellung fur faradischen Strom. Der
Rollenabstand wird in Millimetern an-
gegeben; um Offnungsfunken zu ver-
meiden, ist, wie die Abbildung es zeigt,
ein Kondensator angebracht. Wie aus
den Oszillogrammen zu ersehen ist, wird
nur der Offnungsstrom als Reiz von Be-
deutung sein und der faradische Strom
wird deshalb wie eine Reihe von sehr
kurzdauernden gleichgerichteten Strom-

Abb. 60. Reizung durch sinusoidalen
Wechselstrom. (Nach Brinck Eliassen.)

schlagen wirken; man muss deshalb die Polaritat der Elektrode beriicksich-

tigen.
der Induktionsstrom wird 30mal in
der Minute ein- und ausgeschaltet,
so dass die Reizungsperiode 1/i Sek.,
das stromfreie Intervall 13/4 Sek.
wird; rein praktisch wird man des-
halb von den Polarisationserschei-
nungen absehen kdnnen. Dasselbe
gilt von dem als Abb. 60 abgebilde-
ten Apparat zur Erzeugung von
sinusoidalem Wechselstrom. Der
Strom wird von zwei diametral ent-
gegengesetzten Punkten der Anker-
bewicklung genommen und die
Starke des Reizes variiert man hier
mittels eines Schiebwiderstandes;

Abb. 61.
konstanter Spannung.

Fir den abgebildeten Apparat war die Frequenz 20 pro Sekunde und

Reizung durch Kondensatorentladung mit
(Nach Brinck Eliassen.)

die Oszillogramme zeigen einen Rhythmus von 40 Schwingungen pro Sekunde.

Abb. 58 gibt ein einfaches Schema fur Kondensatorentladungen. Brinck
Eliassen fand indessen die so skizzierte Aufstellung ungiinstig und fand es
zweckmassiger, Kondensatorau/Zudung durch die Versuchsperson zu verwenden.
Abb. 61 zeigt die Versuchsaufstellung, wenn man Kondensatoren mit ver-
schiedener Kapazitat zu derselben Spannung aufladet, wéhrend eine Auf-
stellung wie Abb. 62 Aufladung eines einzelnen Kondensators mit steigender
Spannung erlaubt. Die Kondensatorentladung bzw. -aufladung muss als die

27*
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rationellste Form von kurzen elektrischen Reizen gelten, indem sowohl die
angewandte Elektrizititsmenge als die Energiemenge sich leicht berechnen
und reproduzieren lasst. Die Zeit der Entladung ist kirzer als sowohl fara-
dische als auch sinusoidale Stromschldge und man kann von der Polaritat
absehen. Die angewandte Elektrizitdtsmenge Q kann man aus der Formel
Q — CV berechnen, wo C die Kapazitdt und V die Spannung ist; wéhrend
man die Energiemenge aus der Formel E = J2 CV2 erhdlt. Die 4 Oszillo-
gramme Abb. 59 zeigen Stromschldge von Kondensatoren, deren Kapazitat
sich wie 1 : 2 : 3 : 4 verhdlt; dasselbe Verhéaltnis wird man also wieder finden,
wenn man die respektiven Elektrizitdtsmengen und Energiemengen betrachtet.
Abb. 60 zeigt 4 Oszillogramme der Ent-

ladung desselben Kondensators mit

steigender Spannung, welche sich wie

1:2:3:4 verhélt, auch in diesem

Falle wird also Q in demselben Verhalt-

nis wachsen, wahrend die respektiven

Energiemengen sich wie 1:4:9:16

verhalten werden. Wenn man diese

oder ahnliche Aufstellungen zu Versuchen

an Menschen verwendet, muss die Rei-

zung der Muskeln also durch die Haut

Abb. 62. Reizung durch Kondensatorentladung ~ 9€SChehen, und dieses verursacht, dass
mit  konstanter 'éi‘f’j;‘f:f-) (Nach Brinck  dje Frage von der Form und der Aus-
' dehnung der Elektroden eine bedeutende

Rolle erhalt. Bei den gewodhnlichen elektrischen Untersuchungen von Muskeln
und Nerven verwendet man in der Regel eine grossere (indifferente) Elek-
trode von 100 gcm, welche auf dem Ricken, Nacken oder Brustbein der
Versuchsperson angebracht wird und eine kleinere (differente) Elektrode
von 3 gcm, welche lber dem betreffenden Muskel oder Nerv angebracht
wird. Beide Elektroden sind mit einem Stoff bekleidet, der Wasser aufsaugen
kann. Bei diesem Verfahren muss man jedoch damit rechnen, dass man
ausschliesslich die motorischen Nerven reizt; die differente Elektrode wird
bei der Untersuchung des einzelnen Muskels auf dem motorischen Punkt
des Muskels angebracht, d. h. Gber der Stelle, wo der Nerv in den Muskel
eintritt, oder Uber einem zufalligen oberflachlich gelegenen grosseren intra-
muskuldren Nervenzweig; es handelt sich also um indirekte Reizung des
Muskels. Brinck Eliassen verwendete bei seinen Untersuchungen (ber die
Empfindlichkeit des Muskels eine 25 X 40 cm grosse Ruckenelektrode und
eine ahnliche Elektrode 60 X 80 cm, auf der die Unterarme der Versuchs-
person ruhten. Beide Elektroden bestanden aus Bleiplatten; die Ricken-
elektrode war mit nassem Frottestoff bekleidet, welcher gegen die Haut gehalten
wurde, indem die Versuchsperson sich gegen die Riickenlehne des Stuhles
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zuriicklehnte; die Armelektrode war ebenfalls bekleidet und jiuf dem Boden
einer flachen Schale mit Wasser von passender Temperatur angebracht,
worin also die Unterarme herabgesenkt waren (Abb. 63). Der Stromverlauf
im Korper lasst sich natirlich nicht im einzelnen verfolgen, man kann nicht
wissen, wo die Stromdichte am grossten ist; wenn aber die Stellung des Korpers
symmetrisch ist und wenn es in den Extremitdten keine nachweisbaren Ab-
weichungen von der Norm gibt, so darf man annehmen, dass die Stromdichte
an symmetrischen Stellen der beiden Extremitéten die gleiche ist. Bei anderen
Versuchen wurden an der Versuchsperson frei herabhdngende Arme verwendet,
die bis zur Mitte der Unterarme in laues Wasser, welches die andere

Abb. 63. Versuchsaufstellung nach Brinck Eliassen. Siehe Text.

Elektrode bildete, herabgesenkt waren. Die Riickenelektrode war, wie oben
erwéhnt, angebracht oder mit Wollbinden um den Thorax befestigt. Auch
bei diesen Aufstellungen kann man nicht mit Sicherheit entscheiden, ob
der Muskel direkt oder indirekt gereizt wird; dies lasst sich aber, selbst
wenn man mit isolierten Muskeln arbeitet, in der Regel nicht entscheiden,
solange der nervise Apparat des Muskels intakt ist.

Wenn man die Effektivitdt und den Wert verschiedener Stromformen als
Reize untersuchen soll, verwendet man den Muskel als Indicator, und man
muss sich dabei erinnern, dass die Reaktion des Muskels in einem gegebenen
Falle nicht nur von dem Reiz abhdngig ist, sondern auch von dem Zustand
des Muskels in dem Reizungsaugenblick, seiner grdsseren oder Kkleineren
Empfindlichkeit gegen den Reiz. In jungster Zeit ist (ber diese Frage
eine bedeutende Literatur erschienen; dieselbe scheint aber keine entsprechende
Klarung der Frage bewirkt zu haben, sondern eher eine Isolation, einen hohen
Grad der Spezialisierung, wodurch teilweise die Verbindung mit anderen ver-
wandten Fragen verloren gegangen ist.
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Die Resultate von Brinck Eliassen» Versuchen, bei denen man mittels
den obenerwadhnten Versuchsaufstellungen und unter Verwendung der er-
wéhnten Stromformen die Reaktion der Armmuskeln auf die Reize beob-
achtete — teils durch Palpation, teils durch Inspektion — zeigten erstens
eine recht bedeutende individuelle Variation in bezug auf den Minimalreiz
und in bezug auf die Schwelle der verschiedenen Muskeln, abgesehen von den
verwendeten Stromformen; zweitens fand man bei demselben Individuum
eine einigermassen festliegende Reihenfolge der reagierenden Muskeln, aber
gleichzeitig fand man oft sehr betréchtliche Unterschiede zwischen den Schwel-
lenwerten fir symmetrische Muskeln der beiden Arme und diesen Unterschied
an Reizbarkeit fand man auch bei Versuchen mit mehrtdgigem Zwischenraum
und unter Verwendung von verschiedenen Stromformen. Andere in ver-
schiedener Weise variierte Versuche zeigten ferner, dass die Empfindlichkeit
des Muskels mit seinem Ausspannungsgrad so variierte, dass die Empfindlich-
keit in passiver maximaler Verkirzung am grdssten, in passiver Ausspannung
am kleinsten war. Diese Untersuchungen bilden eine hdchst notwendige
Ergénzung der klinischen Elektrodiagnostik (vgl. auch Spengler 1930).

Wenn man in geeigneter Weise einen galvanischen Strom von passender
Starke durch einen Muskel 6ffnet oder schliesst, so wird dieser im Offnungs-
und im Schliessungsaugenblick reagieren, aber nichtwahrend der Strom konstant
ist. Dies bedeutet jedoch nicht, dass der Muskel nicht von einem konstanten
Strom beeinflusst wird, indem dieser, wie schon erwéhnt, eine stark polari-
sierende Wirkung auf den Muskel hat, welche ihn als ,,Zeitreiz**, (d. h. dauernde
rhythmische Reize) disqualifiziert. Wéhrend anscheinend keine entscheidenden
Untersuchungen Uber die Energiemenge vorliegen, die durch die Reizung dem
Muskel zugefiihrt werden soll, um eine Reaktion zu erhalten, haben namentlich
franzgsische Verfasser eine sehr grosse Arbeit ausgefiihrt, um gewisse kon-
stante Relationen zwischen der angewandten Elektrizitdtsmenge, Spannung
und Dauer des Stromes zu bestimmen, diese Grossen sind verbunden durch die
Gleichung Q = a + bt (Weiss), wo Q die Elektrizititsmenge ist, t die Dauer
der Entladung und a und b Konstanten sind. Der schwéchste Strom, der unter
Voraussetzung von momentanem Stromschluss und unendlicher Dauer im-
stande ist, einen Muskel oder Nerv zu reizen, wurde von Lapicque Rheobase
genannt; ,,\Voltage rheobasique“ ist also die Spannung des Schwellenstroms,
die Minimalzeit des Schwellenstroms wurde von Gildemeister Hauptnutzzeit
genannt. Am hdufigsten verwendet wurde jedoch keiner dieser unmittelbareren
Ausdriicke, sondern die kompliziertere Grosse Chronaxie, von Lapicque defi-
niert als die Minimalzeit fir einen Strom, dessen Starke die doppelte Rheobase

ist. Diese Grosse soll identisch sein mit dem Verhaltnis  in der obenstehenden

Gleichung. Lassalle geht von der Formel i = ai1fLjJ aus, wo i die Strom-
starke bedeutet, a Rheobase, T Chronaxie und t die Zeit, und er gelangt von
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hier aus zu einer Formel fir die Reizbarkeit E = —.  wo die Buchstaben
dieselbe Bedeutung haben wie oben. Spater verwendet Lassalle immer
kompliziertere Ausdriicke. Nernst stellt auf rein theoretischem Wege die
Formel i ]/1 = eine Konstante auf und weist nach, dass diese Gleichung an-
nahernd von Weiss' und Lapicques Versuchsresultaten befriedigt wird. Nernst
weiss aber sehr wohl, dass das von ihm aufgestellte Gesetz nur beschrénkte
Geltung hat. Ebbecke geht von der Gleichung Q =V Cs = k aus, wo Cs

die Kapazitat des ganzen Systems bedeutet, auch als -g- = Zu

schreiben, indem CA die Kapazitdt des Kondensators ist, wahrend CB die
Kapazitdt des untersuchten Praparates ist. Ebbecke erhdlt dann V =

, was der von lloorweg-Weiss gegebenen empirischen Formel V =

+ b entspricht, die dadurch einen physikalischen Sinn gewinnt. Ebbecke

meint, dass Nernsts Formel, welche unter dem Fehler leidet, dass sie nicht
die Struktur des Objekts beriicksichtigt, in der N&he vom Energieminimum
doch anndhernde Geltung hat. Unbeschadet des theoretischen Wertes aller
dieser Formeln muss es bis auf weiteres dahinstehen, ob sie sich mit Vorteil
in der Physiologie verwenden lassen. Bourguignon hat Tabellen ausgearbeitet,
in denen die Skeletmuskeln nach ihrer Chronaxie in Gruppen gesammelt
werden und hat Gberhaupt in dem praktischen Teil der Frage eine sehr grosse
Arbeit geleistet. Nach den obenerwahnten Untersuchungen von Brinck
Eliassen scheint die Berechtigung dieser Gruppierung jedoch mehr als zweifel-
haft; der Unterschied zwischen Bourguignons Gruppen ist weit kleiner als
die Unterschiede in der Reizbarkeit symmetrisch gelegener Muskeln, die in
Brinck Eliassens Arbeit nachgewiesen wurden und die von Bourguignon
angegebene Genauigkeit scheint bei weitem das zu Ubertreffen, was die kli-
nische polare Methode leisten kann. Auch Kramer, der Brinck Eliassens
Arbeit nicht kennt, meint, dass Chronaxie kein erschopfendes Charakte-
ristikum fiir die Reizbarkeit des Muskels ist und dass dasselbe zum Teil von
Gildemeisters Nutzzeit gilt. Er nimmt an, dass es tberhaupt nicht einen
einzelnen Ausdruck gibt, welcher in dieser Beziehung anwendbar ware. Den-
selben Gesichtspunkt finden wir bei Fulton und nicht zum wenigsten bei
Brinck Eliassen. Wenn Lapicque behauptet, dass der Muskel und der Nerv
dieselbe Chronaxie haben, so ist dieses Resultat von vornherein unwahrschein-
lich und es wird offenbar allgemein angenommen, dass Lapicque das Muskel-
gewebe nicht direkt beeinflusst hat, sondern dass er intramuskulére Nerven-
zweige gereizt hat.

A. V. Hinl hat, indem er auf Nernsts theoretischen Untersuchungen
baut, eine allgemeinere Formel aufgestellt, welche die Relation zwischen dem
schwachsten reizgebenden Strom (Rheobase) i, und der kiirzesten Dauer dieses

Stromes (Hauptnutzzeit) t, ausdriicken soll, ndmlich i = , in welcher
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Formel 2, <kund O drei dusserst komplizierte Konstanten sind. Eingehende
Untersuchungen von Jinnaka und Azuma haben indessen gezeigt, dass jeden-
falls O eine sehr variierende Grosse ist. Man hat allméhlich angefangen,
diese Fragen mathematisch zu behandeln, was unzweifelhaft, um Resultate
von physiologischem Interesse zu geben, weit zuverldssigere Ausgangspunkte
verlangt, als diejenigen sind, welche die vorliegenden Versuche darbieten. Der
\\ eg, den man jetzt geht, fihrt nur zu immer mehr und immer verwinkelteren
Konstanten, mit anderen Worten zur Pseudowissenschaft.

Keith Lucas und Mines haben den Einfluss der Temperatur auf diese
Grossen nachgewiesen; sie fanden, dass die Reizung des abgekiihlten Gewebes
bei langdauernden Stromen weniger Stromstarke verlangte; diese Wirkung
wurde aber bei der Verwendung von kurzdauernden Strdmen ganz oder teil-
weise maskiert, indem das abgekiihlte Gewebe bei der Verminderung der
Dauer eine unverhaltnisméssig starke Vermehrung der Stromstérke verlangt;
sie fanden, dass der Sartorius der Krote bei Reizung der Muskelfasern mit
schwacherem Strom reagiert, als notwendig war, wenn man die Nervenfasern
reizte, vorausgesetzt, dass die Dauer des Stroms hinreichend lang war, wah-
rend die Nerven von schwécheren Stromen gereizt wurden als die Muskel-
fasern, wenn die Dauer abnahm. Keitii Lucas meint durch ,relating the
liminal current-strength to the current-duration*, mit anderen Worten indem
er die ,,Hauptnutzzeit“ bestimmt, in einem Nerven-Muskelpréparat eines
Frosches drei Substanzen mit verschiedener Reizbarkeit unterscheiden zu
kénnen. Der Verfasser nennt diese Substanzen a, B und y-Substanz, und er
nimmt an, dass die a-Substanz, die durch die ganze L&nge der Muskelfaser
verteilt ist, nicht mit Curare beeinflusst werden kann; die y-Substanz, die
an den Nerv geknupft ist, wird leichter gereizt als a und wird von kleinen
Curaredosen geldhmt. Die R- Substanz findet sich dort, wo die Nerven in dem
Muskel endigen; diese Substanz reagiert unglaublich schnell, sie wird nicht
in dem Grade von Curare beeinflusst wie y, aber mehr als a. In einer spéteren
Arbeit gibt der Verfasser fir die ,,Hauptnutzzeit* folgende Werte an:

A-Substanz im Sartorius...........eeveeeene. 0,0009 Sek.
Nervenfasern zum Sartorius..........ccceeeevenene. 0,003
Muskelfasern im Sartorius — .......ccceceeevvivinenen. 0,02

Jinnaka und Azuma haben Keitii Lucass Resultate nicht bestatigen
kdnnen, wenn sie mittels Porenelektroden mit einzelnen Fasern arbeiten. Die
Verfasser nehmen an, dass die Diskontinuitat in Keitii Lucass Kurve darauf
beruht, dass der Strom wahrend der Passage durch den Muskel deformiert
wird.

Zu erwdhnen sind noch die polaren Wirkungen des elektrischen Reizes.

Das bekannte PFLUGERsche Zuckungsgesetz l&sst sich mittels des folgenden
Schemas illustrieren, welches keiner n&heren Erklérung bedarf:
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Stromrichtung
Stromstarke aufsteigend absteigend

Schliessung Offnung Schliessung Offnung

*%

Schwach.........ccceuua. + + )
Mittelstark.................... 4 + +
Stark....cceeeeceeeienne 4- +

Pflugers Gesetz gilt fiir Muskeln, die durch ihren Nerv gereizt werden;
es soll aber nach Untersuchungen von v. Bezold auch fir direkte Reizung
des Muskels gelten; auch andere Versuche missen in derselben Richtung
gedeutet werden. Diese Frage ist aber gewiss bei weitem nicht geklart;
teils sind die vorliegenden Versuchsresultate miteinander unvereinbar, teils
hat man. sich vor Reizung der intramuskuléren Nervenverbreitungen nicht
hinreichend gehitet. In Brinck Eliassens oben zitierter Arbeit gibt sowohl
rhythmisch-faradischer Strom als Kondensatoraufladung polare Wirkungen.
Bei schwécherem Strom ist der Unterschied aber nicht bedeutend, indem
sowohl der minimale Reiz als die Reihenfolge der Muskeln fiir beide Strom-
richtungen ungefahr gleich ist, wie denn auch der Unterschied zwischen sym-
metrisch gelegenen Muskeln auf der rechten und auf der linken Seite unver-
andert ist. Bei starkerem Strom dagegen tritt der Unterschied ziemlich stark
hervor; man findet dann nicht nur eine geédnderte Reihenfolge fur die ein-
zelnen Muskeln, sondern die unwillkirlichen Bewegungen der Extremitéten,
welche durch die starken Stromschldge entstehen, erhalten in den zwei Fallen
einen verschiedenen Charakter. Brinck Eliassen nimmt an, dass dieser
Unterschied auf elektrotonisclien Erscheinungen beruhen muss, indem die
Polarisation bei den angewandten Stromformen wahrscheinlich keine Rolle
spielt.

Nagy von Regeczy, welcher behauptet, dass Pfliugers Gesetz auch dann
Geltung hat, wenn der Muskel mit Induktionsstromen gereizt wird, findet
Schwierigkeiten, wenn der Muskel curarisiert wird, meint aber doch, dass die
Reizung bei der Anode schwécher ist als bei der Kathode. Happel, welcher
Offnungsinduktionsschldge durch die ganze Lange des Muskels verwendet,
findet nur nachweisbare polare Wirkung, wenn er schwache Strome ver-
wendet (nicht curarisierte Muskeln), wéahrend Fischer nur Wirkung der Kathode
auf den curarisierten, isometrisch angebrachten Sartorius findet, sei es, dass
er schwache oder starke Reize verwendet.

Was die Ubrigen artifiziellen Reize betrifft, kénnen wir uns kurz fassen.
Waéhrend ein mechanischer Reiz gelegentlich anwendbar sein mag, wenn es
sich um indirekte Reizung handelt, ist er rein praktisch immer unanwendbar
an dem Muskel selbst, und etwas ganz Entsprechendes gilt von thermischen
Reizen. Bei einer gewissen Temperatur, verschieden nach der Art des Tieres,
geht der Muskel in eine Art von permanenter Kontraktion, Wé&rmerigor, Uber,
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welche indessen nicht direkt die normale Physiologie angeht, indem sie den
Tod des Muskels bedeutet. Was die chemischen Reize betrifft, kennt man
&hnliche Verhdltnisse. Es ist z. B. mdglich, Rigor hervorzurufen, wenn man
den Muskel mit Chloroform behandelt; in anderen Fallen wird man auf chemi-
schem Wege Kontrakturen, anhaltende Kontraktionen hervorrufen kénnen,
welche indessen nicht den Tod des Muskels bewirken, sondern schwinden,
wenn die Beeinflussung aufgehoben wird. Riesser, der diese Frage ein-
gehend behandelt hat, teilt die kontrakturerzeugenden Reize in mehrere
Gruppen, unter welchen man die Behandlung des Muskels mit Ldsungen
von Sauren oder Ammoniak, Coffein oder Chinin erwahnen muss; es scheint
indessen, dass man in allen diesen Fallen die Wirkung auf eine S&urewirkung
zurtckfiuihren kann, wodurch der Zustand, der in dem Muskel entsteht, eine
gewisse Anknupfung an den normalen Kontraktionsprozess erhalt. Andere
Stoffe wie Acethylcholin, Nicotin, Rhodan, Veratrin nebst Physostigmin und
Guanidin wirken als Reiz auf den Muskel und bewirken entweder Kontraktur,
protrahierte Kontraktionen oder fibrillire Zuckungen. Von vielen dieser
Stoffe gilt es aber, dass ihre Wirkungen uns auf das pathologische Gebiet
fuhren, indem sie die Permeabilitatsverhaltnisse des Muskels verandern, von
anderen, dass sie genauer betrachtet auf die Nervenenden wirken und nicht
direkt auf die Muskelsubstanz. In gewissen Féllen trifft man offenbar diese
beiden Wirkungen kombiniert, so in Versuchen von Verzar und Peter,
wo Aldehyd und Glycerin als Reize verwendet werden. In anderen Féllen
(Kunkel) hat man gefunden, dass die Muskeln unter dem Einfluss von Physo-
stigmin oder Veratrin an Gewicht zunahmen oder abnahmen, ein Verhaltnis,
das wahrscheinlich ebenfalls mit abnormen Permeabilitatsverhdltnissen in
Verbindung gesetzt werden muss.

Nicht nur komplizierte Stoffe, wie die oben erwéhnten, beeinflussen den
Muskel; man kennt eine Reihe von anorganischen lonen mit ausgesprochener
\\irkung auf die Muskelsubstanz, indem sie teils die Reizbarkeit beeinflussen,
teils direkt reizend wirken. So wird die Reizbarkeit von Variationen der
H-lonkonzentration beeinflusst; bei schwachen kurzdauernden Reizen wird
ein Muskel durch eine Reaktion pH = 9,5 sehr schnell gelahmt, wahrend die
Reaktion pH = 4,5 nur geringe Wirkung hat; umgekehrt wird die alkalische
Reaktion sich bei langdauernden rhythmischen Reizen als weit weniger hem-
mend erweisen als die saure Reaktion (Neugarten). Besonders bedeutungsvoll
sind jedoch die anorganischen Kationen. Das Na-lon ist durchaus notwendig
flr die Muskelfunktion; die normale Muskelkontraktion verlangt die An-
wesenheit von wenigstens 0,12°/0 NaCl oder &quivalenten Mengen von anderen
Na-Salzen. Andererseits wirken reine NaCl-Auflésungen giftig; ein Muskel,
der in reiner NaCl-LOsung gereizt wird, zeigt eine stark protrahierte Zuckungs-
kurve. In ganz kleinen Dosen 0,02°/0 wirkt Kalium tonusverstarkend, in ein
wenig grdsseren Dosen ldhmend; in noch hoheren Dosen bewirkt Kalium
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Kontraktur. Das Ca-lon wirkt als Antagonist der beiden vorhergehenden und
ist in kleinen Mengen unentbehrlich, wahrend es in grosserer’ Konzentration
wie diese schadlich wirkt, sogar in hoherem Grade. Auf diesen Gebieten sind
aber die Untersuchungen noch bei weitem nicht abgeschlossen.

In einer Beziehung hat es den Anschein, als ob die inadédquaten-Reize
eine Sonderstellung einnehmen; man kann jedenfalls mittels eines mechanischen
oder eines chemischen Reizes unter gewissen Bedingungen lokale ,,Kontrak-
tionsfoci“ im Muskel hervorrufen, sichtbar abgegrenzte Partien, innerhalb
deren der Muskel sich im Aktivitatszustand befindet. Man hat friher diese
partielle Kontraktion als eigentimlich fir die hier erwdhnten Reize hervor-
gehoben — im Gegensatz zu dem adéquaten Reiz, der immer eine universelle
Kontraktion von wechselnder Stirke bewirken sollte. Wenn das ,Alles-
oder-nichts*-Prinzip fur den Skeletmuskel gilt, was wir nach dem vorher-
gehenden annehmen mdissen, ist aber jede nicht maximale Kontraktion als
partiell anzusehen, und der Unterschied zwischen einer submaximalen nor-
malen Kontraktion und einer mittels, z. B. eines mechanischen Reizes hervor-
gerufenen circumscripten Verdickung muss dann der sein, dass wéhrend im
letzteren Falle der Reiz eine grossere oder kleinere Anzahl von Muskelfasern
trifft, die sich unmittelbar nebeneinander befinden, die Fasern, die bei
einer adéaquaten partiellen Reizung in Wirksamkeit treten, in einer solchen
Weise in dem Muskelbauch verteilt sind, dass die Kontraktion sich als
total darstellt. Diese Auffassung wird nicht nur durch allgemeine Beobach-
tung, sondern auch durch friher erwahnte histologische Untersuchungen
Uber die Nervenverbreitung im Muskel bestétigt.

Die Latenzzeit des Muskels.

Ungefahr seit dem Jahre 1850 hat man gewusst, dass von dem Augenblick
an, wo ein Muskel gereizt wurde, bis sich das erste Zeichen mechanischer
Reaktion zeigte, eine messhare Zeit verlief; diese Zeit nannte man die Latenzzeit.

Die Latenzzeit wurde graphisch bestimmt, indem man einen isolierten
Muskel in einem Myograph aufhangte, und ihn mit einem einzelnen Reiz,
in der Regel einem Induktionsschlag, reizte und die Verkirzung registrierte —
oder, wenn diese infolge der Versuchsaufstellung selbst ausgeschlossen war,
die im Muskel entstandene Spannung (sog. isotonische bzw. isometrische
Versuchsaufstellung). Abb. 64 zeigt eine kombinierte isotonische und iso-
metrische Aufstellung und Abb. 65 die nach einem einzelnen Reiz registrierte
isotonische Kurve. Der Abstand a—b, die Zeit, welche zwischen dem Rei-
zungsaugenblick und dem Augenblick verlaufen ist, wo der Schreibstift die
Grundlinie verlésst, ist die gesuchte Latenzzeit, deren Dauer — in Sekunden
gemessen — man bestimmen kann, wenn man die Umdrehungsgeschwindigkeit
des Kymographions kennt, oder wenn man von einem Chronographen parallel
und gleichzeitig mit der Muskelkurve eine Zeitkurve aufschreiben l&sst. Eine
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etwas &hnliche Kurve erhdlt man, wenn man die isometrische Spannung im
Muskel registriert. Es ist klar, dass man in dieser Weise nicht das Zeitintervall
zwischen der Reizung der Muskel/aser und dem mechanischen Prozess in der-
selben finden kann, dazu ist die Methode erstens zu grob, und zweitens umfasst
sie eine ganze Reihe von verschiedenen Prozessen, die die Muskelfaser nicht
direkt angehen. Die Methode ist in verschiedener Weise verfeinert worden,

Abb. 64. Kombinierter Spannungs- und Langenschreiber. (Nach Blrix.)

indem man statt der Verkirzung die Dickeverdnderung des Muskels registriert

hat, ebenso wie man optische Registrierung statt der mechanischen eingefuhrt

hat, und schliesslich hat man gemeint, die Schwierigkeiten dadurch vermeiden

zu kénnen, dass man sowohl den Reiz als den Aktionsstrom optisch registrierte

— diesen letzteren betrachtet man als das erste nachweisbare Zeichen von der

Reaktion der Faser. Auch davon abgesehen, dass man damit die urspriingliche

Definition verlasst, ist dies nicht

zul&ssig; wenn es auch bis jetzt

nicht direkt bewiesen wurde,

dass der Aktionsstrom ein Aus-

schlag eines in der motorischen

Endplatte verlaufenden Prozesses

ist, so ist doch dieses eine so

naheliegende und wohlbegriin-

Abb. 65. Einzelkontraktionskurve. (Nach beddard.) dete Annahme, dass man nicht

mehr davon absehen darf. Wenn

einzelne Verfasser, Forbes, Ray und Griffith, Lapicque, so weit gehen,

dass sie den Aktionsstrom des Nerven als Reiz fir die contractile Substanz

des Muskels betrachten, und also volistandig von der Existenz der End-

platte absehen, eines morphologisch wohl definierten, sowohl zum Muskel

als zum Nerv gehorenden Organs von nicht ganz geringer Grdsse, (wenn

mit dem Achsencylinder und der Muskelfaser verglichen), so kann dies nur

als ein Zeichen aufgefasst werden, dass die Betreffenden die Verbindung mit
der Physiologie verloren haben und in der Technik stagniert sind.

Die &lteren Untersucher scheinen sich allméhlich dahin geeinigt zu haben,



Die Latenzzeit des Muskels. 429

dass die Latenzzeit 3—4 a betragt. Gad behauptete 1879, dass'die Latenzzeit
der Faser hochstens 40 betréagt. R. Tigerstedt untersuchte (1885) in einer
grossen und sorgféltigen Arbeit die Variation der Latenzzeit unter weschelnden
Versuchsbedingungen. Er gibt die Latenzzeit fir Gastrocnemius eines.\Vinter-
frosches bei 14—19° mit 4 g Belastung als 5 a an — bei Temperaturen (ber
20° ist sie jedoch nur 4 a — und schéatzt die spezielle Latenzzeit des Nerven-
apparates auf 1—2 a. Tigerstedt findet eine kiirzere Latenzzeit bei ,,weissen*
als bei ,,roten* Muskeln. Die Blutversorgung bleibt ohne Einfluss auf die
Latenzzeit, dagegen ist diese von der Temperatur abhéngig, derart dass sie
bei steigender Temperatur abnimmt. Bei schwacher Reizung eines nicht
curarisierten Muskels findet der Verfasser bisweilen maximale Kontraktion
nach einer langeren Latenzzeit, was er als ein Zeichen dafir auffasst, dass es
sich um Reizung intramuskulérer Nerven handelt. Tigerstedt weiss sehr wohl,
dass innerhalb der Latenzzeit bereits zahlreiche Fasern mechanisch wirksam
sind; und er behauptet in Ubereinstimmung damit, dass die Latenzzeit der
Faser kirzer ist als die Latenzzeit des Muskels und betrachtet erstere als
identisch mit der Latenzzeit des Aktionsstromes. Diese Beobachtung hat
prinzipielle Bedeutung. Wenn es, so wie Tigerstedt es beobachtet hat, Muskel-
fasern gibt, die innerhalb der Latenzzeit des Muskels mechanisch wirksam
sind, so bedeutet dies, dass die einzelnen Muskelfasern nicht dieselbe Latenzzeit
haben kodnnen, ein Verhaltnis, dass man nicht dusser Betracht lassen darf,
wenn man ein Verstdndnis der Erscheinung anstrebt (vgl. Fujis Unter-
suchungen). Burdon Sanderson schétzte 1895 die Latenzzeit ungefahr auf
denselben Wert wie Tigerstedt, indem er damit rechnet, dass der Aktions-
strom sich im Laufe von 1a nach der Reizung zeigt und die mechanische
Reaktion etwa 3,5 0 spater. Durig gab 1901 die Latenzzeit des Froschmuskels
bei 14—19° als 3—4a an. Wieser (1915) verwendet den Aktionsstrom als
Indicator. Er findet bei Ermidung die Latenzzeit verlangert und zeigt, dass
die Verspatung hauptséchlich in der Endplatte stattfindet. Schon friiher gab
es jedoch Verfasser, welche die Existenz einer Latenzzeit schlechthin leugneten,
so unter anderen Nagy von Regeczy (1888), welcher meinte, dass die Latenz-
zeit ausschliesslich auf einer mangelhaften Technik beruhe; spéatere Forscher
haben die Definition der Latenzzeit aufs neue gedndert, indem sie vorzugsweise
das Intervall zwischen dem Aktionsstrom und der mechanischen Reaktion
untersucht haben, so Einthoven und de Jong (1926), welche zu dem Resul-
tat gelangen, dass dieses Intervall sehr klein ist. Nach Cowper und Eccles,
welche dasselbe Intervall bestimmen, fangt die mechanische Reaktion, wenn
man sich eines friktionslosen Myographen bedient, 1 a nach dem Anfang der
elektrischen Reaktion an. Bei Betiie und Flappel (1923), welche mit einer
interessanten, von ihnen selbst ausgearbeiteten Methode arbeiten, wird die
Latenzzeit als durchschnittlich 2—7 a angegeben. Alle diese Versuche, die
mit einer stets verbesserten Technik ausgefiihrt sind, geben die Grdssen-
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Ordnung flr die summarisch und etwas verschieden definierte Latenzzeit;
man hat aber hier keinen Versuch gemacht, das Problem eingehender zu
analysieren. Dies wurde in den letzten Jahren von anderen Untersuchern
versucht. Fulton, der in einer Reihe von Arbeiten die Frage behandelt hat,
teilt die Latenzzeit in 4 Perioden (vgl. Abb. 66 und 67) — namlich 1. die Zeit
fur die Nervenleitung; der Verfasser reizt den Nerven in 3 cm Abstand vom
Muskel und schétzt die Nervenleitungszeit auf 1 o; das Intervall zwischen dem
Reizungsaugenblick und dem Beginn des Aktionsstromes ist durchgehends
4 o, woraus folgt, dass 2. die Verspatung in der Endplatte (the end-plate delay)
30 ist. Darauf folgt 3. die eigentliche Latenzzeit (true latency), die Zeit nach
dem Beginn des Aktionsstromes, wo die mechanischen Verhdltnisse noch
unverandert sind. Diese Zeit schétzt Fulton auf 1,5—2 0. und sie ist unab-

hé&ngig von der Registrierungsmethode.

Schliesslich 4. die rigide Phase, die

jedoch nur unter besonderen Bedin-

Abb. 66. Die verschiedenen Phasen der Latenzzeit Abb. 67. (Nach Fulton.)
des Muskels. (Nach Fulton.)

gungen nachgewiesen werden kann. Wenn man den Versuch so einrichtet,
dass der Muskel wéhrend der Entspannung nach der ersten Reaktion auf
einen zweiten Reiz reagiert, so wird die Verldngerung 1,5—2,0 a nach dem
Beginn des zweiten Aktionsstromes aufhdren (die wahre Latenzzeit), wonach
der Muskel 4—5a ,,rigid* wird, ehe die Verkirzung beginnt. Fulton meint,
dass das rigide Stadium den | nterschied erklare, den man in der Latenzzeit
findet, er ist durch die Verkirzung und durch die Dickeveranderung bestimmt.

Fultons Arbeiten enthalten eine Grundlage fir eine Diskussion der
Latenzzeit, aber auch nicht mehr. Fulton betrachtet ndmlich in Wirklichkeit
die motorische Endplatte als nicht existierend, indem er eine verspatete Lei-
tungsgeschwindigkeit in den feineren Nervenzweigen fur den Teil der Latenz-
zeit verantwortlich macht, den er selbst ,,end-plate delay” nennt, und eine
Hypothese, welche nicht auf der anatomischen Dreiteilung; Nerv-Endplatte-
Muskel baut, ist von vornherein unannehmbar. Von der Auffassung heraus,
der wir hier wiederholt Ausdruck gegeben haben, missen wir die Latenzzeit
des Muskels untereinteilen 1. in die Zeit, welche von dem Augenblick ver-
lauft, wo der Nerv gereizt wird, bis der Nervenimpuls die motorische End-
platte erreicht, 2. die Zeit, welche zwischen der Reizung der Endplatte und der
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elektrischen Entladung (Aktionsstrom) verlauft, die Latenzzeit der-Endplatte,
3. das Zeitintervall zwischen der elektrischen Entladung und 3ef Elastizitats-
verdnderung in der contractilen Substanz, die Latenzzeit der Muskelfaser,
und schliesslich, wenn man will, 4. die Zeit, welche beansprucht wird, bis die
Folgen der Elastizitatsverdnderung sich als Form- bzw. Spannungsyerénde-
rung des Muskels zeigen. Die klassische Definition der Latenzzeit umfasst
alle diese vier Perioden; es wiirde aber gewiss ein klares Verstdndnis der Er-
scheinung bedeutend erleichtern, wenn man jedenfalls die letzte Periode
ausschaltete, die sich schwerlich von allgemeinen Gesichtspunkten aus mit
Vorteil behandeln lasst; auch die erste Periode hat nicht mit dem Muskel
selbst etwas zu tun, und die zweite ist eine spezielle Frage, die ihr selbstdndiges
Interesse hat, weil sie mit den Prozessen zusammenhdngt, die in der End-
platte vorgehen, und die unzweifelhaft sowohl von denen, die in der Nerven-
faser vorgehen, als auch von denen, die in der Muskelsubstanz stattfinden,
verschieden sind, und die sich jedenfalls nicht von vornherein mit diesen
identifizieren lassen. Es wadre gewiss vorteilhaft, die Latenzzeit des Muskels als
das Intervall zwischen der Reizung der Muskelfaser und der mechanischen
Reaktion derselben, unsere Periode 3. zu definieren, welche so ziemlich Ful-
tons 3. Periode ,true latency* entspricht. Das Intervall, welches Fulton
»~end-plate delay* nennt, und welches die Zeit von dem Reizungsaugenblick
bis zum Beginn des Aktionsstromes vertritt, abgerechnet die Zeit fir die
Nervenleitung (auf 30 m pro Sekunde geschétzt) durch eine bekannte Distanz,
durchschnittlich 3 0, sucht der Verfasser als in Wirklichkeit auf einer stark
verspateten Nervenleitung in den feineren Nervenzweigen beruhend zu er-
klaren, eine Verspatung, welche auch andere (Fuji, Forbes, Ray und Grif-
fith) nachweisen konnten, indem er den Aktionsstrom als eine Reaktion in
der contractilen Substanz betrachtet. Diese Erklarung ist aus mehreren Griinden
ganz unhaltbar. Erstens, weil sie aus der Luft gegriffen ist; nie hat man in
anderer Weise eine so enorme Verspatung der Leitung in intakten Nerven
nachgewiesen, weil der Achsenzylinder dinner wurde; und es ist dusserst
zweifelhaft, ob es eine solche gibt; das ,,Alles-oder-nichts“-Prinzip gilt fir
die Nerven, und man muss also die Nexvenfibrillen als selbstdndige leitende
Organe betrachten. Ferner ist die Erklarung unbrauchbar, weil sie ganz und
gar ein tatséchlich anwesendes Organ ausschaltet, ndmlich die Endplatte,
die, welche Funktion man ihr Gbrigens zuschreiben mag, jedenfalls von dem
Reizprozess passiert werden muss, ehe dieser die Muskelsubstanz erreichen
kann, und schliesslich ist die Erklarung unmdglich, weil Fulton selbst, unter
anderen einen ganz verschiedenen Temperaturkoeffizienten fur die Nerven-
leitung und fur ,end-plate delay” angibt. An diesem letzten Punkte findet
man (brigens divergierende Ansichten, indem Fulton fir ,,end-plate delay*
einen niedrigeren Q10 als fur die Nervenleitung angibt, wahrend umgekehrt
Samojloff den Temperaturkoeffizienten fur den Umsatz in der Endplatte
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bedeutend hoher bestimmt hat als fir die Nervenleitung; von vornherein
muss Sajiojloffs Angabe als die wahrscheinlichere gelten; die Hauptsache
ist aber, dass man einen verschiedenen Temperaturkoeffizienten findet. Die
Frage: welche chemischen Prozesse in der Endplatte vorgehen, ist noch un-
geldst; ihre Latenzzeit wird aber nicht weit von 3 o0 sein. Diese Zeit gilt jedoch
nur fur frische Muskeln, sowohl Fulton als Wieser und Fuji finden sie bei
Ermidung bedeutend vermehrt.

Nach der Betrachtung, die wir schon friher geltend machten, wird es
aber kaum ganz korrekt sein, die Latenzzeit der Endplatten ganz summarisch
dem Anfang des Aktionsstromes anzurechnen; es ist nicht wahrscheinlich, dass
die Reaktion der Endplatten durchaus gleichzeitig geschieht — ebensowenig

Abb. 68. Elektrisches Oszillogramm bei Astrape japonica. (Nach Fuji.)

wie es wahrscheinlich ist, dass die Reaktion so lange Zeit beansprucht wie die
erste Phase des Aktionsstromes, d. h. fur willkirlich maximal innervierte
Muskeln etwa 10 a, was eine andere Grdssenordnung ist als die, welche man
erwarten musste, wenn man den Aktionsstrom als den physiologischen Reiz
der Muskelfaser betrachtet. Fuji, der mit dem isolierten elektrischen Organ
von Astrape Japonica arbeitet, macht diese Betrachtung geltend in bezug
auf die elektrischen Platten. Wenn Fuji das isolierte elektrische Organ
direkt reizt, beginnt die elektrische Entladung etwa 7a nach dem Reiz-
augenblick, wéhrend der Gipfelpunkt der Kurve etwa 12 0 nach der Reizung
erreicht wird (Abb. 68 und 69). Die Zeit bis zum Beginn der Kurve vertritt
nun nach Fuji die Latenzzeit fur die erste reagierende Elektroplax, wahrend
die Ordinaten der Kurve, welche E. M. F. angeben, ein Mass fir die Anzahl
reagierender Platten geben. Der Fusspunkt der Gipfelpunktordinate, die mo-
dale Latenzzeit, entspricht also der gréssten Anzahl gleichzeitig reagierender
Platten. Fuji geht davon aus, dass die Latenzzeiten der einzelnen Platten
sich nach dem GAussschen Feblergesetz verteilen, doch mit einem gewissen
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Vorbehalt, indem er darauf aufmerksam macht, dass die Kufve notwendiger-
weise schief werden muss, weil keine Reaktion vor dem Reiz kommen kann.

Abb. 69. Schematische Darstellung der Abb. 68. (Nach Fuji.)

Abb. 70. Analyse des Oszillogramms Abb. 69. (Nach Fuji.)

Er findet die Form der Kurve durch die Gleichung der exponentiellen Fehler-
kurve ausgedriickt

y = Ae~b' X,
deren Anfangspunkt er nach —x0 versetzt, und worin er log x fur x sub-
stituiert, wodurch er

y = Ae“ b"log’ —
*0

erhalt. Diese Gleichung gibt eine sehr schone Ubereinstimmung zwischen den
beobachteten und den berechneten Punkten auf der von Fuji mittels eines
Oszillometers photographisch registrierten Entladungskurve. In gewissen
Fallen entsteht aber eine Nichtlbereinstimmung zwischen den abwarts-
Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 28
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steigenden Zweigen der beobachteten und der berechneten Kurve, was, wie
der Verfasser zeigt, wahrscheinlich auf einer sekunddren Entladung im Organ
beruhen muss, von der Brechung des Reizstromes herrihrend (Abb. 70).
Der lebende Fisch gibt immer eine Entladungskurve mit zwei Maxima —
darauf beruhend, dass die erste Entladung wie ein Reiz fiir das Organ selbst
zuriickwirkt.

Wenn die Hypothese richtig ist, dass die elektrischen Platten als sehr
grosse motorische Endplatten aufzufassen sind, und dass die beiden Organe
dieselbe Funktion haben, so muss, in Ubereinstimmung mit dem, was Gber die
Aktionsstrome des Muskels oben angefuhrt wurde, die elektrische Entladung
bei Astrope der ersten Phase des Aktionsstromes entsprechen; die beiden
Kurven miissen zu demselben Typus gehdren. Da neuere Untersuchungen
wie erwahnt immer mehr darauf deuten, dass die eigentliche muskulére Latenz-

zeit ausserst kurzdauernd ist, muss ferner
in bezug auf die sog. Einzelkontraktions-
kurve des Muskels eine ganz entsprechende
Betrachtung geltend gemacht werden
konnen, sei es, dass die Kurve ,iso-
metrisch” oder ,,isotonisch* aufgezeichnet
ist. Im ersten Falle wird die Ordinate,
die die Spannung vertritt, — wie E. M. F.
in Fujis Kurven — ein Mass fiir die
Anzahl reagierender funktioneller Ein-
heiten sein, wahrend im letzteren Falle
die Verkirzung des Muskels eine damit
analoge Bedeutung haben sollte; das zuletzt erwéhnte Verfahren gibt jedoch
weniger eindeutige Resultate, indem wir es hier mit einer Kombination von
Spannung und Verkirzung zu tun haben. Da wir aber in bezug auf den
Muskel nicht nur mit einer gewissen Tragheit in dem registrierenden System
zu rechnen haben, sondern auch mit einer — bedeutend grosseren — Tragheit
in dem Muskel selbst, wird die Form der Kurve natirlich in allen Fallen
nicht dieselbe werden.

Abb. 71 zeigt die erste Phase des Aktionsstromes nach Keith Lucas;
die Kurve ist nach einer Capillarelektrometermessung konstruiert. Mit Hilfe
von zwei Punkten mit derselben Ordinate kann man in der von Fuji an-
gegebenen Weise die Konstanten dieser Kurve bestimmen. Auch die Kor-
rektion der modalen Latenzzeit lasst sich mit passender Sicherheit berechnen.
Mittels der so bestimmten Konstanten sind die Ordinaten auf eine Reihe von
Punkten mit bekannter Abszisse berechnet. Die berechneten Punkte fallen,
wie man sieht, mit fast volliger Genauigkeit auf die Kurve, wenn man von
dem untersten Teil des abwartssteigenden Zweiges der Kurve absieht, wo die
Abweichung recht bedeutend ist. Die Kurve ist aber in diesem Abschnitt
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aller Wahrscheinlichkeit nach deformiert — aus demselben Grunde wie die
von Fuji vorgelegten Kurven, nadmlich wegen sekundarer Entladung, und
das Verhéltnis wird dadurch noch komplizierter, dass es nicht mdglich ist,
mit Bestimmtheit anzugeben, wo die zweite Phase des Aktionsstromes einsetzt.
Die Grosse der sekundaren Entladung l&sst sich also nicht bestimmen — so
wie es bei Fujis Kurve der Fall war; trotz diesem Nachteil muss man aber
berechtigt sein, festzustellen, dass die beiden Kurven zu demselben Typus
gehéren. Abb. 72 zeigt eine Einzelkontraktionskurve eines ,,weissen“ Muskels
nach Pembrey. Der Muskel bewegt in diesem Falle einen Hebel, der eine
verhéltnisméssig bedeutende Tragheit besitzt, was unter anderem aus den
Extraschwingungen hervorgeht, welche die Kurve abschliessen. Man darf
deshalb nicht eine so vollige Ubereinstimmung zwischen der empirischen
Kurve und einer mit Hilfe von Fujis Formel berechneten Kurve erwarten
wie in dem obenerwéhnten Falle. Wie aus

Abb. 71 hervorgeht, liegen jedoch in dem

nicht deformierten Teil der Kontraktions-

kurve die berechneten Punkte sehr nah,

beinahe auf der Kurve.

Die Ubereinstimmung zwischen Fuijis
Kurve und der ersten Phase der Aktions-
stromkurve ist eine wesentliche Bestatigung
der Dichtigkeit von Fujis Auffassung
der Latenzzeit, einer Auffassung, welche
ubrigens auch mit Tigerstedts Beob-
achtungen Ubereinstimmt; die Uberein-
stimmung zwischen den beiden Kurven ist ferner eine Bestitigung der von
Henriques und Lindhard ge&dusserten Hypothese hinsichtlich des Ursprunges
des Aktionsstromes aus den motorischen Endplatten.

Das Intervall, das Fulton ,true latency” nennt, fallt definitionsméssig
mit dem zusammen, was wir oben die Latenzzeit der Muskelfaser nannten;
die von Fulton angegebene Zeit ist aber unzweifelhaft zu lang. Fulton
macht auf mehrere Fehlerquellen aufmerksam; er unterschatzt aber gewiss
die Fehler, die die Methode selbst mit sich fihrt, und diese neigen eben
zu einer verlangerten Latenzzeit. Untersuchungen von Einthoven, de Jongh
und von Cooper und Eccles scheinen denn auch zu zeigen, dass das
Intervall zwischen elektrischer und mechanischer Reaktion von &usserst
kurzer Dauer ist. Andererseits hat Fulton ebenso unzweifelhaft recht,
dass es ein Intervall gibt, dass noch niemand gezeigt hat, dass die zwei
Reaktionen gleichzeitig beginnen. Man konnte hinzufiigen: da mit Gber-
wiegender Wahrscheinlichkeit anzunehmen ist, dass die elektrische Entladung
in der Endplatte geschieht, wéhrend die mechanische Verdnderung in der
Muskelfaser geschieht, und da die erstere Reaktion normal eine VVoraussetzung

28*
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der letzteren ist, wird dieses Resultat gewiss auch nicht in der Zukunft
erschittert werden.

Die von Fulton bestimmte Latenzzeit der Faser muss aus zwei Griinden
zu lang sein. Wie friher erwdhnt, bestimmt Fulton die eigentliche Latenzzeit,
indem er registriert, wie schnell ein gegebener Reiz den Muskel in seiner Bewe-
gung anhalten kann, wenn er sich nach der Reaktion auf einen vorhergehenden
Reiz in seinem Verlangerungsstadium befindet. Ein solches Verfahren ist
nicht befriedigend. Erstens muss wegen der Tragheit der bewegten Teile von
dem Augenblick an, wo der neue Reiz zu wirken beginnt, bis die Bewegung auf-
hort, eine gewisse Zeit verlaufen, und innerhalb dieser Zeit erhélt man keine
nachweisbare Richtungsdnderung der Kurve. Dazu kommt, dass der Augen-
blick, in dem die Bewegung aufhort, an der Kurve nicht deutlich markiert
wird. Betrachtet man Fultons Kurven, so muss man zugeben, dass es unmdog-
lich ist, mit Sicherheit anzugeben, wo die Stockung stattfindet, noch weniger
ist es moglich, das Rigiditatsstadium genau abzugrenzen; und S0 muss es
notwendigerweise sein. Wenn der Muskel nur aus einer Faser bestédnde, so
miusste die Kurve plotzlich wenden — in demselben Augenblick, wo die ab-
wartsgehende Bewegung des Schreibstiftes aufhtrte. Da es sich indessen
um viele Fasern handelt, die nicht durchaus gleichzeitig innerviert werden,
gibt es eine Mdglichkeit fur ein Rigiditatsstadium, oder eher fur eine weniger
scharfe Wendung der Kurve; und Fultons Kurven zeigen nichts anderes.
Zweitens ist aber die erste mechanische Veranderung, welche in der Muskel-
faser stattfindet, keine Verkirzung, sondern die Elastizitats\Veranderung,
welche eine Voraussetzung der Verkirzung ist, und diese zeigt sich &usser
in der kleineren Ruhelédnge auch und vor allem in einem verminderten Elastizi-
tatskoeffizienten, indem der Verkirzungsprozess immer einer gewissen Zeit
bedarf, um die Tragheit der bewegten Teile zu Uberwinden, ehe die Form-
veranderung sich manifestieren kann. Ein verminderter Elastizitatskoeffizient
verursacht aber, wenn die Faser belastet ist, eine Verldngerung derselben,
und eine Verlangerung wird in Fultons Versuchen den Zeitpunkt fir die
Stockung des Schreibstiftes verzdgern und also eine langere Latenzzeit vor-
tduschen. Die wirkliche Latenzzeit ist deshalb weniger als die 1,5—2 o, die
Fulton angibt, wieviel weniger geht nicht aus den vorliegenden Versuchen
hervor. Fir Muskeln von Sdugetieren geben Fulton und Liddel die Dauer
von allen vier Phasen der Latenzzeit als 4—5 0 an, von denen 1 o auf ,,end-
plate delay*, 0,5—0,6 o auf die eigentliche Latenzzeit und 2—3 o auf das
Rigiditatsstadium fallen.

Die Annahme, dass die essentielle, zuerst auftretende mechanische Ver-
anderung der unmittelbare Ausdruck der Reizung, die Elastizitatsverdnderung
sei, wird in verschiedenerWeise in den vorliegenden Versuchen bestétigt. Schon
E. Weber beobachtete, dass ein Uberlasteter Muskel durch Verlangerung
reagiert (WEBERSches Paradoxon). Gad fand ebenso, dass eine Verldngerung
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des Muskels der Kontraktion vorausging, und erklarte die Erscheinung als ein
Zeugnis, dass der Muskel infolge der Reizung ,,dehnbarer* wurde. AuchFiscHER
erwahnt eine vermehrte ,,Dehnbarkeit“ in der Latenzperiode. Bethe und
Happel gelangen bei ihren Versuchen zu demselben Resultat. Sie verwenden
als Versuchsobjekt den curarisierten Sartorius des Frosches und also direkte
Reizung und geben an, dass die Kontraktionswelle sich mit einer Geschwin-
digkeit von 2,1 m/sek. durch den Muskel verpflanzt. Der Muskel wird in
Girtel eingeteilt, indem man mit passenden Zwischenrdumen eine Reihe ganz
feiner dunkler Seidengespinste darum anbringt. Die Reaktion des Muskels
wird mittels eines besonderen, von den Verfassern konstruierten Apparates
photographisch registriert. Die Photogramme werden vergrdssert und ver-
messen, und man bildet danach Differenzkurven, welche zeigen, wie sich jeder
einzelne Muskelgiirtel verhélt. Bethe und Happel finden nun, dass wenn
man das freie Ende des Muskels reizt, so erhalt man immer eine unmittelbar
nachweisbare ,,Anfangsdepression* der Kurve; reizt man dagegen das befestigte
Ende oder die Mitte des Muskels, zeigt sich dieses Resultat erst in der Differenz-
kurve; aber auch in diesem Falle ist sie also vorhanden. Die Verfasser scheinen
zu der Ansicht zu neigen, dass die ,,Depression” darauf beruht, dass die
gereizten Muskelpartien die nicht gereizten Teile des Muskels ,,dehnen*.
Wie sich dies mit den vorliegenden Untersuchungen tber die Elastizitat ver-
tragen sollte, oder wie eine solche Dehnung sich rein mechanisch gesehen aus-
fahren liesse — dariiber sprechen sich Bethe und Happel nicht aus. Es
diirfte doch naherliegend sein, diese Erscheinung mit der Elastizitatsverédnde-
rung in Verbindung zu setzen. Wenn ein belasteter Muskel plétzlich einen
niedrigeren Elastizitatskoeffizienten hat, wird er sich verldngern; ob die
Verlangerung deutlich sichtbar wird, beruht auf verschiedenen &usseren Um-
stdnden, die andere in der Regel nur schwierig werden reproduzieren konnen.
Man wird deshalb bei der Behauptung beharren missen, dass Bethe und Hap-
pels Resultate anscheinend eine solche Annahme bestatigen, und dass sie sich
jedenfalls nicht in der von den Verfassern angegebenen Weise erklaren lassen.
Der eigentliche und entscheidende Beweis, dass die Elastizitatsveranderung
die primdre mechanische Reaktion ist, liegt indessen in den thermischen
Verhéltnissen des Muskels, die spéater eine eingehendere Behandlung finden
werden.

Bis jetzt war nur von einem einzelnen Reiz die Rede, wenn mehrere
Reizungen aufeinander folgen, muss ein evtl. Unterschied in den Latenzzeiten
auf evtl. Verdnderungen in dem Zustand des Muskels beruhen, indem die
Reaktion, wie friiher erwahnt, von zwei Faktoren abhangig ist: dem Reiz
und dem Muskel. Man hat, sowohl fiir den Nerv als fiir den Muskel, von einem
Refraktarstadium gesprochen, einem kurzen Intervall,’ welches auf eine normale
Reaktion folgt, innerhalb dessen der Nerv oder der Muskel fir neue Reize
unempfindlich wéren. Das Refraktarstadium ist nicht von konstanter
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Dauer, sondern variiert mit der Temperatur wie auch mit der Reizstérke
(Seiichi). Nach Untersuchungen von Forbes, Ray und Griffith gibt es
jedoch bei dem Nerv keine Refraktérperiode in dem Sinne, dass der Nerv
fir Reize unempfénglich wdare; man kann das Intervall zwischen zwei
Reizen bis gegen 0 vermindern und doch eine Wirkung des zweiten Reizes
erhalten; es dauert aber eine gewisse Zeit, ehe die entsprechende Reaktion
(der Aktionsstrom) sich zeigt; es soll mit anderen Worten eine Refraktér-
periode in bezug auf die Reaktion geben, aber nicht in bezug auf die Reiz-
barkeit. Die Verfasser konstatierten ferner, dass die Nervenleitung fir den
zweiten Reiz langsamer ist als fur den ersten. Was den Muskel betrifft, so
finden Forbes, Ray und Griffith eine merkbare Verspatung des Aktions-
stromes, welcher auf den zweiten Reiz folgt und in noch hoéherem Grade
auf den dritten Reiz. Diese Verspatung kann, nach der Auffassung der
Verfasser, nicht ausschliesslich auf einer verspateten Nervenleitung beruhen,
sondern muss einer Refraktarperiode bei dem Muskel zugemessen werden.
Diese Auffassung verlangt indessen, dass man annehmen muss — entweder,
dass der Nervenimpuls eine gewisse Zeit nach seiner Ankunft im Muskel
wirken kann, oder, dass er irgendeinen Prozess auf dem Ubergang zwischen dem
Nerv und dem Muskel veranlasst. Dies deutet nach der Meinung der Ver-
fasser darauf, dass die Reizung der Muskelsubstanz durch den Aktionsstrom
des Nervs bewirkt wird. Eine solche Annahme folgt jedoch nicht mit Not-
wendigkeit aus den Versuchsresultaten, und sie ist ausserdem aus mehreren
Grunden widersinnig. Weit wahrscheinlicher ist die Annahme, dass in der
Endplatte eine Verspatung des Reizprozesses geschieht, mit anderen Worten,
dass die Latenzzeit derselben verlangert wird. Fuji erwahnt ndmlich dieselbe
Erscheinung; er findet, wenn er das elektrische Organ durch den Nerv reizt, nach
jedem Reiz eine kurzdauernde ,,Ermidung®, ,,temporary fatigue*, charakteri-
siert durch eine verlangerte modale Latenzzeit und eine verminderte Intensitat
der Entladung. Ferner weiss man aus Untersuchungen iber den Aktions-
strom des Muskels, dass dieser, wenn man kinstlichen Reiz verwendet, bis zu
einem Rhythmus von etwa 250 pro Sekunde ,,mitfolgen” kann, was bedeuten
sollte, dass die Latenzzeit der Endplatte etwa 0,004 Sekunden ist. Wie die con-
tractile Substanz selbst sich in der Beziehung verhalt, 1&sst sich nach den vor-
liegenden Versuchen gewiss nicht entscheiden; aber verschiedene Versuchs-
resultate scheinen darauf hinzudeuten, dass zwischen der direkten und der
indirekten Reizung des Muskels ein Unterschied besteht, so dass es bei direkter
Reizung jedenfalls in den meisten Fallen mdglich ist, eine Muskelfaser in einem
permanenten Aktivitatszustande zu halten (Eisenberger), wahrend dies
nicht moglich ist, wenn die Reizung indirekt geschieht, indem die Latenzzeit
der Endplatte bei fortgesetzter Reizung verlédngert wird, wéhrend gleichzeitig
die elektrische Entladung, die als Reiz fir die Muskelsubstanz dient, an In-
tensitat abnimmt.



Die Latenzzeit des Muskels. 439

Man unterscheidet in der Muskelphysiologie zwischen Ejnzelkontraktion,
worunter man die mechanische Reaktion des Muskels auf einen einzelnen Reiz
versteht, und tetanischer Kontraktion oder Tetanus, d. h. der Reaktion des
Muskels auf einen rhythmischen Reiz; eine Sonderung, die — ebenso wie die
Teilung in die beiden Kategorien isometrische und isotonische Kontraktion —
unzweifelhaft sehr viel dazu beigetragen hat, das Verstdndnis der Erschei-
nungen, die sich an die mechanische Reaktion des Muskels kniipfen, zu ver-
z6gern und zu erschweren, indem man diese Bezeichnungen fur eine variierte
Versuchstechnik als Ausdriicke physiologisch verschiedener Reaktionsformen
aufgefasst hat. Von vornherein berechtigt nichts zu der Annahme, dass eine
Reihe gleicher Reize eine voneinander verschiedene Wirkung haben sollten,
vorausgesetzt, dass der Zustand des Muskels derselbe bleibt. Wenn die Dauer
der einzelnen Reaktion langer ist als die refraktire Periode bei einer Muskel-
faser, so wird es mdglich sein, durch rhythmische Reizung eine solche Faser
in einem permanenten, mehr oder weniger oszillierenden, Zustand von Aktivitat
zu halten, bis ihre Hilfsquellen erschopft sind, also bis sie ermidet; daraus
folgt aber nicht, dass nach dem 20. Reiz etwas anderes in der Faser geschieht
als nach dem ersten. Von vornherein ist es eine unberechtigte Annahme, dass
ein erster Reiz dazu dienen sollte, Spannung in der Muskelfaser zu entwickeln,
die folgenden aber dazu dienen sollten, diese Spannung zu erhalten, wenn man
unter den Ausdriicken Entwicklung und Erhaltung physiologisch verschiedene
Prozesse versteht; und es ist ferner dusserst unwahrscheinlich, dass eine solche
Betrachtungsweise richtig sein kann — eine Frage, auf die wir spéter zurlck-
kommen werden. Ob ein rhythmischer Reiz andere Wirkung auf die Muskel-
faser hat als eine Reihe von gleichartigen isolierten Reaktionen hervor-
zurufen — das muss auf der Latenzzeit, auf der Refraktarzeit und auf dem
Rhythmus des Reizes beruhen. Anders, wenn es sich um den Muskel als Ganzes
handelt. Dieser besteht, wie schon friher erwahnt, ausser aus Muskelfasern
auch aus Bindegewebsstroma, in dem die contractilen Fasern eingelagert
sind, und mit dem sie eng verbunden sind. Die Verbindung zwischen Fasern
und Bindegewebe ist so intim, und die Verteilung der unter physiologischen
Verhéltnissen gleichzeitig reagierenden Fasern eine solche, dass man bei
direkter Beobachtung des Muskels unmoglich sehen kann, ob die Reaktion
partiell oder total ist. Unter diesen Verhaltnissen kann selbst bei isometrischer
Versuchsanordnung in der Wirkung des oder der ersten Reize und der folgenden
ein scheinbarer Unterschied entstehen, indem das Bindegewebe infolge der
ersten Reizungen sich in einer der Spannung und der L&nge des Muskels
entsprechenden Anordnung zurechtzieht, welche danach bei fortgesetzter
Reizung dieselbe bleibt, vorausgesetzt, dass der Rhythmus des wirksamen
Reizes schneller ist als die Zeit, welche eine Faser braucht, um maximale
Reaktion zu erreichen — ohne Rucksicht darauf, ob die einzelne Faser imstande
ist, in permanenter Aktivitat zu beharren oder nicht. Ist der Rhythmus des
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Reizes langsamer, wird der Muskel nicht seine Spannung bzw. seine L&nge
konstant halten koénnen, sondern rhythmische Variationen von grésserer oder
geringerer Intensitat werden eintreten.

Verschiedene Untersuchungen (ber Ermidung und (ber maximale
Arbeit, auf die wir spater zuriickkommen werden, scheinen zu zeigen, dass
der Muskel bei Reizung mit maximalen Reizen nicht in permanenter Aktivitat
beharren kann, sondern, nachdem die maximale Spannung erreicht ist, augen-
blicklich bis zu einem gewissen Grade entspannt wird, oder nach der Aus-
flhrung von maximaler Arbeit erst nach einer verhéltnismassig langen Ruhezeit
einer Reaktion von derselben Grosse féhig ist. Dies sollte bedeuten, dass
die Empfindlichkeit der Endplatte gegen Reize infolge eines maximalen
Reizes bedeutend herabgesetzt werde, oder dass die einzelne Faser nicht
imstande sein sollte, sich in permanenter Aktivitat zu halten. Eisenbergers
Untersuchung scheint jedoch zu zeigen, dass dieses letztere nur ausnahmsweise
der Fall sein kann, wenn der Verfasser auch darauf aufmerksam macht, dass
es ihm in gewissen Fallen unmdglich war, eine Muskelfaser solange in Aktivitat
zu halten, dass es moglich wurde, sie in diesem Zustande zu photographieren.

Die vorliegenden Untersuchungen deuten also darauf, dass die Latenzzeit
der Muskel/aser sehr kurz ist, fir Froschmuskeln vielleicht 0,001 Sek., fur
Séugetiermuskeln weniger, ferner, dass die Refraktarperiode fir die Muskel-
substanz noch kurzer ist als die Latenzzeit, so dass es jedenfalls bei direkten
Reizungen der Muskelsubstanz mdglich ist, dieselbe in einem permanenten
Aktivitatszustande zu halten.

Die Reaktion des Muskels auf den Reiz.

Reizt man einen Muskel mit einem wirksamen Reiz, beginnt in einer
grosseren oder geringeren Anzahl von den Fasern desselben eine Reihe physi-
kalisch-chemischer Prozesse, die sich teils durch Warmeentwicklung zu erkennen
geben, teils in ihrem Verlauf durch direkte chemische Untersuchungen ver-
folgt werden konnen, und deren Ergebnis die mechanischen Verénderungen
im Muskel sind, die die auffalligste physiologische Funktion desselben, die
Muskelkontraktion bedingen.

Die thermischen und chemischen Prozesse sind nattrlich in der Haupt-
sache unter sich so eng verbunden, dass es nicht mdglich ist, sie auseinander-
zuhalten, wenn es gilt, zu einem Verstandnis dessen zu gelangen, was in dem
Muskel geschieht. Dennoch wird es zweckméssig sein, rein beschreibungs-
maéssig die Trennung zu bewahren: sowohl von einer thermischen als von einer
chemischen Reaktion zu sprechen, indem die Untersuchungsmethoden, welche
zur Verwendung kommen, wenn man eins der zwei Gebiete genauer erforschen
will, recht verschieden sind — und weil, was die Einzeluntersuchungen betrifft,
die Aufklarungen, die man sich auf jedem dieser Gebiete von den experimen-
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teilen Arbeiten verspricht, ganz unabhangig von dem anderen"zuwege gebracht
werden. Fir die mechanischen Verénderungen ist das Verhaltnis umgekehrt;
sie sind alle sekundér, auf den thermisch-chemischen Reaktionen im Muskel
beruhend; da aber die mechanischen Erscheinungen wegen ihrer besonderen
Natur oft als Indicatoren fir die ersteren verwendet werden, lasst sich rein
beschreibungsmassig bei der Erdrterung der zugrundeliegenden Erscheinungen
eine Erwéhnung derselben nicht vermeiden. Da aber die mechanischen Ver-
héltnisse rein deskriptiv in ihren H&auptziigen wohlbekannt sind, wird dies
der Darstellung kaum unuberwindliche Schwierigkeiten bereiten.

Die thermische Reaktion des Muskels.

Die Aufstellung des Energiesatzes, d.h. die Formulierung des Gesetzes von
der Erhaltung der Energie, veranlasste um die Mitte des vorigen Jahrhunderts
die Untersuchungen uber die W&rmeproduktion in dem aktiven Muskel, und
die Versuche bezweckten in mehreren Féllen direkt eine Untersuchung von
der Gultigkeit oder Nichtgtltigkeit des Energiesatzes innerhalb der organischen
Natur. Die wichtigsten Arbeiten auf diesem Gebiete bis zum Jahrhundert-
wechsel sind teils Zeitschriftartikel, teils grossere Monographien, von Heiden-
hain, Danilewsky, A. Fick und Schenck; besonders Ficks Arbeiten waren
es, auf denen spatere Forscher weiter bauten. Dass alle diese Arbeiten jetzt
in der Hauptsache lediglich geschichtlichen Wert haben, beruht, abgesehen von
den technischen Verbesserungen des Instrumentariums, darauf, dass die Unter-
suchung Uber die thermischen Verhdltnisse der Muskeln durch A. V. Hills
Entdeckung von der Restitutionswérme einen ganz neuen Weg einschlug.

In seinen ersten Arbeiten auf diesem Gebiete (aus den Jahren 1910—14)
stellt Hinn fest, dass die Wérmeentwicklung nicht die Ursache der Muskel-
kontraktion sein kann, weil sie sich in vielen Fallen fortsetzt, lange nachdem
die Kontraktion aufgehtrt hat. Die Warmeentwicklung geschieht in zwei
Phasen — der Kontraktion, bzw. der Restitution entsprechend. Der Verfasser
versuchte dann, sich in der Frage zu orientieren — mittels einer im Verhaltnis
zu den Vorgéngern bedeutend verfeinerten Technik, um deren Vollendung er
in den folgenden Jahren stets bemiht blieb. Hills Apparatur besteht aus
einer Muskelkammer, wozu man eine starke, weite Glasrohre verwenden kann,
in der der Muskel angebracht ist, an eine Ebonitplatte befestigt; in der Regel
verwendet Hill zu seinen Versuchen ein Doppelpraparat von dem Sartorius
des Frosches, gelegentlich daneben auch andere Muskeln. Die Kammer ist
mit einem Deckel oder einem Kork geschlossen, wodurch Leitungen von den
elektrischen Apparaten fuhren, durch welche der Muskel gereizt wird; der
Strom wird in der Langsrichtung durch den ganzen Muskel gesandt. Eben-
falls ist es moéglich, den Muskel mittels eines Fadens mit einem Myographen
in Verbindung zu setzen, wodurch man die entwickelte Spannung oder die
entwickelte Arbeit messen kann. Der Muskel ist von einem Thermoelement
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umgeben, von wo Leitungsdrahte zu einem sehr empfindlichen Galvanometer
fiihren. Das Thermoelement selbst hat im Laufe der Zeit viele Anderungen
erfahren; es besteht aber in allen Fallen aus zusammengelGteten Metall-
drahten, so gebogen, dass mehrere Reihen von Lotstellen entstehen, teils mit
dem Muskel in Berlhrung, teils von demselben entfernt. Die einzelnen L6t-
stellen sind mit einer dinnen Schicht von Schellack Uberzogen und dadurch
voneinander und von der Muskelsubstanz isoliert. Die Muskelkammer kann
durch zu- und abfuhrende Rohren mit Ringerflissigkeit oder mit verschiedenen
Luftmischungen gefullt werden, und wenn die ganze Aufstellung in einem
Dewargefass angebracht wird, ist es méglich, ldngere Zeit hindurch die Tem-
peratur konstant zu bewahren, in der spatesten Form des Apparates sogar
innerhalb von 0,001°. Das verwendete Galvanometer ist von verschiedenem
Typus gewesen; friher war es ein empfindliches Paschen-Galvanometer; in
der letzten Apparatbeschreibung Hills wird ein Zernicke (Zd) - Galvanometer
von der Firma Kipp in Delft empfohlen, ein Apparat von dem sog. ,,moving
coil“-Typus, indem der Verfasser jedoch gleichzeitig darauf aufmerksam
macht, dass ein Apparat von dem ,,moving magnet“-Typus vorzuziehen.ist,
wenn es gilt, grosse Empfindlichkeit und grosse Geschwindigkeit zu erreichen.
Die Grisse der Galvanometerausschlage wird kalibriert, indem man Stréme
von bekannter Warmewirkung durch tote Muskeln (Muskeln durch Chloroform
getotet) leitet. Auch die Kalibrierungsweise variiert jedoch in den verschiedenen
Arbeiten.

Hill arbeitet, wie erwahnt, in der Regel mit dem Sartorius des Frosches;
wenn er ausnahmsweise andere Muskeln verwendet und dadurch zu anderen
Resultaten gelangt, hebt er wiederholt die Moglichkeit hervor, dass die
Abweichung auf einen Unterschied in der Struktur der betreffenden Muskeln
zurtickgefuhrt werden konne; es ist aber ein Fehler, den wir in allen Muskel-
arbeiten Hills wiederfinden werden, dass er nie versucht, weder sich noch
dem Leser klarzumachen, wie die Muskeln gebaut sind, mit denen er arbeitet,
und welche Bedeutung, vom mechanischen Standpunkte aus, der anatomischen
Struktur der Muskeln beigemessen werden muss. Hill verwendet sowohl
einzelne als auch rhythmische Reize und in der Regel gestattet er dem
gereizten Muskel nicht, sich zu verkirzen, weil die Reaktion dadurch kom-
pliziert wird.

Schon friih (1911) stellte nun Hil fest, dass das Verhéltnis T/H und nicht
das Verhéltnis W/PIL konstant ist und charakteristisch fir die Reaktion des
Muskels unter variierenden Versuchsbedingungen. Der mechanische Wirkungs-
grad, in der gewohnlichen Weise definiert, hat deshalb kein theoretisches
Interesse mehr; den wirklichen Nutzeffekt muss man aber definieren als:

Potential energy thrown into an active muscle by excitation.
Total chemical energy liberated as heat.

1 T = Spannung, W — Arbeit, H = Totale Warmeentwicklung.
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Was die entwickelte Warme betrifft, so findet Hitn 1913, -dass die erste
Phase der Wérmetonung, die, welche dem Verlauf der mechanischen Ver-
&nderungen, der Entwicklung von Spannung und der darauffolgenden Ent-
spannung entspricht, unabhé&ngig von der Sauerstoffzufuhr geschieht- die
zweite Phase dagegen, welche wenigstens ebensogross ist wie die erste, bleibt
vollig aus, wenn der Muskel sich in einer N2-Atmosphére kontrahiert. In der
ersten Phase bildet sich nach Hill Milchséure aus einem ,,precursor*, dessen
Energie wahrscheinlich etwa 10% grosser ist als die der Milchséure. Da die
Energie des Glykogens nur 3% grosser ist als die der Milchsdure, kann dieser
Stoff deshalb als Muttersubstanz der Milchsdure nicht in Betracht kommen.
In der Restitutionsphase wird dann bei Sauerstoffverbrauch und Entwicklung
von Kohlensdaure die Muttersubstanz der Milchséure wieder aufgebaut. Hill
bestimmt experimentell die potentielle Energie als % TI, wo T die nach einem
einzelnen Reiz entwickelte maximale Spannung ist und ! die Lange des Muskels;
in Warmeeinheiten ausgedriickt erhdlt man % TI X 10 4/4,26 Calorien. Bei
niedriger Spannung und massiger Reizung findet man fur Sartorius T1/6H=0,91,
wenn H die initiale Warmeentwicklung bedeutet. Die Restitutionswarme mit-
gerechnet wird deshalb fir den Sartorius der Nutzeffekt gegen 50%. Fir den
Semimembranosus fand Hill viel kleinere Zahlen. Das Verhdltnis T/H ist
nur innerhalb eines gewissen L&ngenintervalls konstant, ungefdhr der Lange
des Muskels in situ entsprechend; bei passiver Ausspannung des Muskels
kann das Verhéltnis vermindert werden.

Iinn stellt fest, worauf bereits Fick — wenn auch von ungeniigenden
Voraussetzungen aus — aufmerksam machte: wenn der gereizte Muskel
maximale Spannung erreicht hat, ist er ,merely a new elastic body*, dessen
potentielle Energie sich zu Arbeit verwenden lasst oder zu Wé&rme degenerieren
kann, ohne dass dies den Energieumsatz des Muskels bertihrt. Aber (brigens
nimmt Hil1 sehr deutlich Abstand von Fick, gegen den er ,,several destructive
criticisms both experimental and theoretical“ richtet. Er wirft unter anderem
Fick vor, dass dieser mit von vornherein ausgespannten Muskeln und mit
isotonischen Kontraktionen arbeitet, die Uber die in dem Muskel entwickelte
mechanische Energie durchaus keine Auskunft geben. Ferner kennt Fick
natdirlich nicht die Restitutionswérme. In einer der spéteren Abhandlungen
dieser Periode geht Hill auch auf die Warmeentwicklung bei rhythmischer
Reizung ein. Fir Einheit von L&nge und Einheit von Spannung ist die Energie-
entwicklung bei einem einzelnen Reiz, wie bereits friher erwahnt, % gern oder

% X V421 x 10-1 = 3,9 X 10-6 gm-Calorien.
Zur Erhaltung der potentiellen Energie wahrend 1 Sek. ist aber 15 X 10-6 cal
erforderlich, die Restitutionswérme nicht eingerechnet. Um wahrend 1 Sek.
potentielle Energie in dem Muskel zu erhalten, braucht man durchschnittlich
im ganzen 6—7mal soviel Energie als um dieselbe Spannung zu entwickeln,
was nach Hills Meinung sonderbar mit dem hohen Wirkungsgrad kontrastiert,
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den man fir denselben Muskel findet, wenn er mit einem einzelnen Reiz
gereizt wird. — In diesen ersten Resultaten findet sich fast alles, was die
myothermischen Untersuchungen Uberhaupt geliefert haben; gleichzeitig
findet sich aber hier auch der erste Keim verschiedener irriger Betrachtungen,
welche die spateren Arbeiten schwéchen.

Im Jahre 1920 und in den Jahren unmittelbar danach erschien eine
neue Serie Arbeiten von Hill gemeinschaftlich mit Hartree Uber die ther-
mische Reaktion des Muskels. Mit einer allmahlich sehr verbesserten Technik
unterwerfen Hartree und Hill besonders die initiale Warmeentwicklung
einer genaueren Untersuchung und finden nach einer eingehenden Analyse
der Galvanometerkurven, dass 3 Phasen auseinandergehalten werden missen,
namlich 1. eine plotzliche und starke Warmeentwicklung, der Entwicklung

Abb. 73. Initiale Warmebildung im Muskel. Ordinate: Calorien per Gramm Muskel.
(Nach Hartree und Hill.)

von potentieller Energie entsprechend. Diese Phase dauert, ohne Rucksicht
auf die Dauer des Reizes, 0,2 Sek. 1. geht nun gleichmassig in 2. Uber: eine
in der Zeiteinheit geringere Warmeentwicklung, proportional mit der Zeit,
wahrend welcher der Muskel gereizt wird und mit der Reizung aufhdrend.
Nach einer kiirzeren oder langeren Pause, welche von der Temperatur abhéngig
ist und mit Sicherheit nur bei niedrigen Temperaturen festgestellt werden
kann, kommt dann 3., eine neue, plotzliche, starke Warmeentwicklung, der
Entspannung des Muskels entsprechend; die absolute Grdsse dieser Phase
wachst mit der Dauer des Reizes bis zu einer gewissen Grenze, um danach
konstant zu bleiben. Dazu kommt schliesslich als eine vierte Phase in der
Warmeproduktion des Muskels die Restitutionswarme, welche sich, wie bereits
erwdhnt, Gber Minuten erstreckt, so dass die gesamte Restitutionswarme,
von derselben Gréssenordnung und ungeféhr von derselben Grosse wird wie
die initiale M &rmeentwicklung. Wir finden also in der Wé&rmeproduktion
des Muskels 4 Phasen, gekniipft resp. an Entwicklung von Spannung, Erhaltung
von Spannung, Entspannung und Restitution. Abb. 73—74 zeigen die initiale
W armeentwicklung nach Hartree und Ilill. Das hier erwdhnte experimen-
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teile Material in Verbindung mit Material aus Untersuchungen (ber die
mechanische Reaktion des Muskels wird nun von verschiedenen Gesichts-
punkten aus theoretisch bearbeitet, um, wenn moglich, den unmittelbaren
thermischen und mechanischen Ausdruck fur die im Muskel stattfindenden
chemischen Prozesse zu finden. Die Wéarmeentwicklung fir die Massen-
einheit H/m erreicht augenblicklich eine bedeutende Grésse und nimmt darauf
in den folgenden gleichlangen Perioden ab, bis sie konstant wird. Fur einen
kurzdauernden Reiz ist diese Grosse bedeutend grosser bei niedriger als bei
hoher Temperatur, wéhrend lénger dauernde Reize bei hoher Temperatur
grossere Warmeentwicklung ergeben als bei niedriger Temperatur. Bei einer
Reizdauer von 0,017 Sek. ist H/m unabhéangig von der Temperatur. Verwendet
man die Temperatur als Abszisse,
so werden die Kurven aber schnell

geradlinig. Die Grosse =+ 9™ wo 1 70 1 I L

300y <wi

x die Reizdauer ist, hat zwischen 11
0 und 15° einen Q0 von 28.
Hartree und Hill schliessen
hieraus, dass die Energieentwick-
lung in den protrahierten Kon-
traktionen von chemischen Pro-
zessen herrihrt. Die Grdsse H/TI
ist fur einen einzelnen Reiz un-
abhangig wvon der Temperatur,
was zeigt, dass T der fundamentale
Ausdruck fur die mechanische
Reaktion des Muskels ist. 11/T1
wird schnell eine lineare Punktion von x. Betrachtet man die Warme-
entwicklung im Verhéltnis zu der potentiellen Energie und zur Reizdauer,
so findet man, dass sowohl H als TI/H, wenn x sehr schnell wéchst, eine
lineare Funktion dieser Grosse werden, aber die Abweichungen von der
geraden Linie anfénglich ziemlich gross sind. Die Verfasser schliessen
hieraus, dass Id aus zwei Faktoren besteht, deren einer mit x proportional
ist. Der Muskel hat zwei Funktionen: Entwicklung von potentieller Energie
(dynamische Funktion) und Erhaltung einer gewissen Spannung (statische
Funktion); da unter gewissen Bedingungen praktisch die gesamte frei-
gemachte Energie das Stadium potentielle Energie passiert, ehe sie als
Warme auftritt, kann man Il = bx + E schreiben, wo b eine Konstante
ist von der Temperatur abhéngig. Die Versuche zeigen, fir grosse Werte
von X, H/m — bx -f- Konstante, woraus sich b berechnen l&sst und hieraus
wiederum (H/m—bx). Aus den Versuchen kennt man ebenfalls TI/m und
bis zu einem gewissen Wert von x ergeben sich diese Grdssen als pro-
portional und die Konstante als unabhéngig von der Temperatur. Man

schiedener Reizdauer. (Nach Hartree und Hill.)
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hat dann = l_q[Pl/?nb)i =755,

was der Konstante % in Hills Ausdruck fir die potentielle Energie so nahe
liegt, dass man schliessen darf, dass (H/m — bx) fir kleinere Werte von X
ein Ausdruck fur die potentielle Energie ist. Der Ausdruck 1/6 Tl galt fir
Reizung mit einem einzelnen Reiz; man darf aber wahrscheinlich damit
rechnen, dass (H/m — bx) auch fur Reize von langerer Dauer gilt. Fur kleine
Werte von x zeigt sich die freigemachte Energie fast ausschliesslich als poten-
tielle Energie, wahrend sie flr grossere Werte von x fast ausschliesslich zur
Erhaltung von Spannung verwendet wird. Hartree und Hill suchen nun
fir die mechanische Energieproduktion des Muskels einen Ausdruck, welcher
die Zeit beriicksichtigt, und bleiben bei der Grdsse ,,Tension-time* stehen,
welche jedoch anfanglich nicht ganz mit H proportional ist. Graphisch wird
»rension-time* durch das Areal der sog. isometrischen Spannungskurve ¥ Tdt
vertreten. Die Grosse F Tdt/m/1 ist linear in bezug auf Xx; sie ist bei niedriger
Temperatur am grossten flr einen einzelnen Reiz, bei héherer Temperatur
dagegen am grossten fir rhythmische Reize. Hartree und Hill machen
wiederholt darauf aufmerksam, dass ,, Tension-time* dasselbe ist wie ,,momen-
tum*, welches seinerseits dasselbe ist wie Bewegungsmenge, also = Masse
X Geschwindigkeit. Ausser diesen Grossen untersuchen Hartree und Hill
unter anderem den Temperaturkoeffizienten und den Richtungskoeffizienten der
Mechanogramme, und es gelingt ihnen dadurch unter anderem festzustellen,
dass die chemischen Prozesse, die wahrend der Kontraktion des Muskels und
wahrend der Entspannung desselben stattfinden, verschieden sein missen.

In einer Arbeit von 1925 weist Hill nach, dass das Verhéltnis T/Il ein
Maximum hat, welches der Ruhelédnge des unbelasteten Muskels entspricht,
von wo es nach beiden Seiten hin abnimmt, um bei einer Verkirzung oder
einer Verlangerung von 40—50% Null zu werden. [1lill behauptet ferner,
dass, wenn W das theoretische Arbeitsmaximum des Muskels ist, an dem
L&ngespannungsdiagramm gemessen, so hat das Verhaltnis W/Il (wo Il die
totale initiale Warmeentwicklung bezeichnet) der L&nge des unbelasteten,
ruhenden Muskels entsprechend, den Wert 1,22 und wéchst noch mit zu-
nehmender Lénge des Muskels. Hill findet in den hier erwahnten Versuchen
den Quotienten TI/H =5 in einer Einzelkontraktion oder in einem kurz-
dauernden Tetanus; er setzt dann 11100 = 0,2 T100 . 1200, wo T100 die Spannung
ist, welche i00, d. h. der Ruheldnge entspricht, woraus

Wioo/Hioo = 1,22.
Hini findet diesen Wert nicht unwahrscheinlich, indem er meint, in der Energie-
gleichung die Restitutionswérme mitrechnen zu missen, welche er in diesem
Zeitpunkt auf 1,5mal die initiale Warme schétzt. Wird diese mitgerechnet,
erhalt man den Nutzeffekt = 0,49; der maximale Wert fir den Nutzeffekt
wird nach dieser Berechnungsweise 0,90, woraus erhellt, dass gegen eine
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Bestimmung der theoretisch maximalen Arbeit mit Hilfe vom’'Langespannungs-
diagramm vom physikalisch-chemischen Standpunkt aus kein Einwand erhoben
werden kann. Hirl ist hier in Ubereinstimmung mit seinen friilhesten Ansichten,
indem er behauptet (1912), es gebe im Muskel ein ,,ready store“ von Energie
in physikalisch gebundener Form, welches entladen werde, wenn der Muskel
gereizt wird und mit Hilfe von der Oxydationsenergie in der Restitutions-
phase wieder aufgebaut werde. Er ist ebenfalls in Ubereinstimmung mit
den spater von Burk (1928) in diesem Punkte gedusserten Ansichten. Burk
behauptet nédmlich, indem er sich auf Entropieberechnungen stitzt, dass
die freie Energie bei der Glykogen-Milchsdurespaltung bedeutend grdsser sei
(1,5—2mal) als die entsprechende Warmetonung. Burk meint jedoch, wie
spater Hartree und Hill, dass die durch Degeneration der Spannung im
Muskel entwickelte Wé&rme ein besseres Mass fir die mechanische Leistungs-
fahigkeit des Muskels ist als das Langespannungsdiagramm.

Diese Untersuchungen trugen unzweifelhaft zu der Zeit in hohem Grade
dazu bei, nicht nur ein Interesse fir die Frage aufzubringen, sondern auch
die Begriffe festzustellen und kommenden Untersuchungen das Problem
zurechtzulegen.

Berticksichtigt wurden bisher im wesentlichen nur die Verhéltnisse bei
Muskeln, wo die Verkiirzung verhindert wurde — von der Betrachtung aus,
dass die eigentliche Funktion des Muskels die Entwicklung und die Erhaltung
der Spannung sei, wéhrend die Verkiirzung und die daraus folgende Arbeit
als sekunddre Erscheinungen zu betrachten seien, indem Hill, wie bereits
erwéhnt, nachgewiesen hatte, dass die Wé&rmeentwicklung, sobald die maximale
Spannung im Muskel erreicht war, unabhéngig von der Verkiirzung sei. Die
Frage von der Wérmeentwicklung wéhrend der Arbeit wurde aber in Hills
Laboratorium mit der dort verwendeten Technik wieder aufgenommen —
als Resultat erschienen 1924 (iber diesen Gegenstand zwei Abhandlungen
von Fenn.

Fenns Arbeiten wirken, nicht zum wenigsten weil sie dem HiLLschen
Laboratorium entstammen, etwas desorientierend und nichts weniger als
zuverlissig. Fenn erwahnt zuerst, dass friihere Verfasser in Ubereinstimmung
mit Weber den gereizten Muskel als einen neuen elastischen Korper betrachtet
hétten; eine Ausnahme bilde Fick, dem sich der Verfasser deshalb anschliessen
musse. Hills Name wird in dieser Verbindung tberhaupt nicht erwéhnt.
Wenn man weiss, dass Hill in friheren Arbeiten eben festgestellt hat, dass
der gereizte Muskel wie ein neuer elastischer Korper wirkt, und dass er Fick
sehr scharf kritisiert, obwohl dieser dieselbe Betrachtung vertreten hat, wirkt
diese Arbeit aus Hills Laboratorium etwas Uberraschend. Fenn erwahnt
anderswo, dass er und Hill zu verschiedenen Resultaten gelangt seien, was
er dem Umstande zuschreibt, dass er (Fenn) mit Sartorius arbeite, wéhrend
Hitt mit Gastrocnemius gearbeitet habe. Diese Behauptung ist, wie aus
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dem vorhergehenden erhellen wird, positiv unrichtig; Fenn nimmt aber weiter
an, der Unterschied in den Resultaten bei Verwendung der zwei genannten
Muskeln konnte auf anatomischen Verhéaltnissen beruhen; Hinl soll die ver-
schiedene Faserldnge in diesen Muskeln als ein wesentliches Moment erwahnt
haben. Auch dies wirkt ganz sonderbar; teils untersucht weder Fenn noch
Hirtr den Bau der Muskeln, mit denen sie arbeiten, teils sprechen sie Ver-
mutungen aus Uber Verhéltnisse, welche, nach ihren eigenen Voraussetzungen,
in dieser Verbindung ganz irrelevant sein missen. Dies alles bewirkt, dass
man der Untersuchung des betreffenden Verfassers ein gewisses Misstrauen
entgegenbringt.

Fenn gelangt zu dem folgenden Resultat: die Warmeentwicklung (H)
ist kleiner, wenn die Verkirzung eines Muskels verhindert wird, als wenn die
Verkiirzung stattfindet; und der Zuwachs in H bei der Verkirzung ist einiger-
massen proportional mit der ausgefiihrten Arbeit (W). Die vergrosserte Wéarme-
entwicklung tritt auf, nachdem der Reiz aufhort. Wenn der Muskel eine
Reihe von Gewichten von zunehmender Grosse durch eine kleine konstante
Hoéhe hebt, wird der Zuwachs in H ungefdhr 2,3 X Zuwachs in W sein —
also proportional mit der Spannung (T). H wéchst ebenfalls, wenn ein kon-
stantes Gewicht durch zunehmende Hohen gehoben wird. Wenn ein Muskel
sich gegen einen trdgen Hebel verkirzt, wird mehr Wérme freigemacht als
wahrend der Kontraktion bei konstanter Lange. Der Energieliberschuss wird
etwa 1,3 X W betragen. Der Nutzeffekt fir den isolierten Sartorius ist,
wenn die Restitutionswarme mit in Betracht gezogen wird, nur 10—20%.
Die Energieentwicklung in einer Faser mag variieren, infolge mechanischer
Verhéltnisse im Muskel, welche auftreten, nachdem der Reiz aufgehért; der
Sartorius gilt als Vertreter einer einzelnen Faser. Fenn verwendet an mehreren
Stellen den Ausdruck, der Muskel ,.entdecke®, nachdem die Kontraktion
angefangen, dass er nun arbeiten misse, und diese Entdeckung beeinflusse
den Energieverbrauch. Fenn nimmt nach Hartree und Hill die Gleichung
H — bx + E auf, die er in E = A + Bt umschreibt, wo E die totale Energie-
entwicklung bei konstanter L&nge ist, A die entwickelte Spannung und Bt
der Erhaltungsfaktor. Diese Gleichung wird nun zu E = A4-Bt-|-k-W
erweitert. Mit Ruicksicht auf einige seiner Resultate bemerkt Fenn: It is
too soon to speculate upon the meaning of these facts. Dass dies fir Fenn
selbst zutrifft, geht aus folgendem Passus hervor: The conception of an
increase in energy liberation associated with the performance of work fits
in well with the experiments of Ciiauveau, who found a greater oxygen-
consumption in going upstairs than in going down the same stairs back-
ward at the same rate. Here the tension-time curve must have been the
same in both cases. Es scheint demnach, dass Fenns Vorstellungen von
der Muskelarbeit einer sehr griindlichen Revision bediirfen. Fenns Resultate
wurden vor kurzem (1928) mit Hilfe der neueren Methodik von Hartree
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und Hill nachgeprift. Hartree und Hill arbeiten mit dem Sartorius
des Frosches und verwenden den von Levin und Wymann angegebenen
Apparat zur graphischen Darstellung von Ldangespannungsdiagrammen.
Der Muskel wird in allen Féllen ,by the small initial tensioh’(2—3 g)*
zu seiner ursprunglichen L&nge zurlckgefihrt. Hartree und Ilill geben
in dieser Arbeit zum erstenmal gewisse allgemeine Regeln, die man ihrer
Meinung nach bei myothermischen Versuchen befolgen muss. Einige Male
haben sie mit Semimembranosus gearbeitet, aber mit ,schlechtem® Resul-
tat. Wenn man mit Hilfe der myothermischen Methoden ,intelligible and
reliable data“ erlangen will, muss man mit dinnen Muskeln arbeiten,
widrigenfalls wird die Sauerstoffversorgung des Muskels inadaquat und lokale
Kontraktionsfoki werden in dem Muskel auftreten; ferner wird die ,,resting
heat production“ so gross werden, dass sie zwischen Punkten an und ausser-
halb der Thermosaule Temperaturunterschiede verursacht; schliesslich werden
Temperaturausgleich und Wé&rmeleitung so langsam stattfinden, dass die
Galvanometerausschldge nicht die wirkliche Durchschnittssteigerung der
Temperatur im Muskel vertreten. Der Muskel muss ferner parallele Fasern
haben und von gleichartigem Querschnitt sein. Die Resultate werden offenbar
unrichtig, wenn man mit grossen Muskeln arbeitet — dagegen ,,apparently
reliable and intelligible®, wenn man mit kleinen Muskeln arbeitet. Die myo-
thermischen Methoden lassen sich also leider nicht an allen Muskeln schablonen-
massig verwenden; um zuverldssige Resultate zu erlangen muss man kleine
Sartorii verwenden, widrigenfalls wird man Fehlern ausgesetzt sein, die nur
der sehr gelibte Beobachter zu entdecken vermag. Nach dieser ziemlich spéat
erworbenen Kenntnis von der Beschrankung der Methode gelangen dann
Hartree und Hill zu Resultaten, die in mehreren Beziehungen von ihren
friheren Resultaten abweichen. Wir geben hier teilweise Tabelle 4 wieder.
Die Zahlen sind gern.

(b) Relaxation heat, isometric . . + + 39V2 (29*/,-51) = 43% of total initial heat
(d) WOrK. ..o . 25 (16V/,—34)

(f) Relaxation heat, work . . . . . 17 ( 5*/,-33)

(9) Efficiency.....ccomceeeennnnnne. v 22va (19 —29)

(h) Excess energy/work................ .. 069 (0,22—0,97)

(Db-(d + F) o v —=21» (- 16*/,- + g)

Die erste Zahlenkolonne gibt die Durchschnittszahl von 9 Versuchen
an, die Zahlen in () die Grenzwerte. Hartree und Hill meinen selbst,
dass die grosse Variation in (i) von Versuchsfehlern und ,,ambiguity in calcu-
lation* herrihrt, verlassen sich aber doch auf die Durchschnittszahlen, die
sie weiteren Betrachtungen zugrunde legen. Als Resultat der Versuche stellen
Llartree und Hill fest: wenn ein Froschmuskel rhythmisch gereizt wird,
findet grossere Warmeentwicklung statt, wenn der Muskel eine Arbeit aus-
fahrt, als wenn er Spannung entwickelt, wéhrend die L&nge konstant bleibt
(Fenn); diese extra Wéarmeentwicklung nimmt mit der Reizdauer zu. Wenn

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 29
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der Muskel mit einem einzelnen Reiz gereizt wird, ist die Wéarmeentwicklung
davon unabhédngig, ob der Muskel eine Arbeit ausfiihrt oder nicht. In allen
Fallen vermindert sich die dritte Phase der Warmeentwicklung mit einem
der Arbeit entsprechenden Betrag. Eine Arbeit, nachdem die maximale
Spannung erreicht ist, d. h. wahrend der Entspannungsphase, hat nie eine
extra Warmeentwicklung zur Folge. Von Fenns Resultaten bleibt nur dies
ubrig, dass eine extra Warmeentwicklung wéhrend der Arbeit auftritt, wenn
der Muskel mit einem rhythmischen Reiz gereizt wird, und wenn die Arbeit
im Verkiirzungsstadium des Muskels ausgefiihrt wird, d. h. ehe die Spannung
ihr Maximum erreicht hat. Hartree und Hill stellen ferner fest, dass die
Reaktion des Muskels auf einen einzelnen Reiz ausschliesslich von Verhélt-
nissen bestimmt wird, die vor der Reizung oder im Reizungsaugenblick vor-
handen sind, dagegen nicht von spéteren Begebenheiten beeinflusst wird,;
dass die dritte Phase der Warmeentwicklung und die Arbeit derselben Quelle
entstammen, ndmlich der potentiellen Energie, welche man durch diese Wé&rme-
entwicklung messen soll, indem die La&ngespannungsdiagramme eine doppelt
so grosse Energie vertreten wie die Warmeentwicklung in der dritten Phase
und deshalb kein Mass fir die potentielle Energie sein kénnen. Die Kontrak-
tion riahrt von der Vergrdsserung eines unbekannten ,Intensitatsfaktors”
her, welcher wéhrend der Ausfiihrung von Arbeit abnimmt, den man aber
durch fortgesetzte Reizung, ,d.h. durch fortgesetzte Freimachung von
mechanischer Energie” aufrechterhalten kann. Deshalb (!) vertreten die
L&ngespannungsdiagramme nicht die theoretisch-maximale Arbeit, &dusser
wenn es sich um Reizung mit rhythmischen Reizen handelt, und wenn die
Verkirzung langsam geschieht. Dieses letzte soll nicht bestritten werden;
aber dariiber waren doch alle schon langst einig.

1923 verodffentlichten Hartree und Hill Versuche, aus denen hervor-
gehen sollte, dass es auch unter anaeroben Verhéltnissen eine verspatete
Warmeentwicklung, ,,delayed anaerobic heat*, gebe, welche sich fortsetze
viele Minuten nachdem die Kontraktion aufgehdrt hat. Nachdem diese Versuche
unter variierenden Versuchsbedingungen von mehreren Untersuchern bestatigt
worden waren, hat Hill in einer seiner letzten Arbeiten (1928) — in Ver-
suchen, welche eine Serie Einzelkontraktionen umfassen — festgestellt, dass
es keine anaerobe protrahierte Wéarmeentwicklung gibt. Die friheren Irrtiimer
beruhen wahrscheinlich auf dem Umstand, dass die anaerobe Warmeent-
wicklung des Muskels in Ruhe, nachdem der Muskel gereizt gewesen, nicht so
unbetrachtlich grosser ist als vor diesem Zeitpunkt. Anderseits haben Hartree
und Hill in einer gleichzeitigen Arbeit nachgewiesen, dass es nach einem
kurzdauernden Tetanus eine protrahierte anaerobe \Warmeentwicklung gibt,
welche nur 1—2 Minuten dauert, also viel kurzer als urspriinglich angenommen,
die aber doch 5—46°/0 der initialen Warme betragt. Eine Erklarung dieser
Erscheinung versuchen Hartree und Hill nicht; sie meinen, man musse
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teils an Phosphatspaltungen denken, teils — und vielleicht namentlich —
an die Folgen einer Uberexcitation, da Meyerhof nachgewiesen habe, dass
unter diesen Verhdltnissen eine verspétete Milchsdurebildung vorkommen
kénne. Zu diesen Untersuchungen muss bemerkt werden, dass es &usserst
unwahrscheinlich ist, dass ein Muskel in einer so fundamentalen ‘Beziehung
verschieden reagieren sollte, je nachdem er mit einer Reihe von Einzelreizen
oder mit einem rhythmischen Reiz gereizt wird. Aller Wahrscheinlichkeit
nach ist eins dieser Resultate unrichtig, und vermutlich ist die protrahierte
Wérmeentwicklung nach der Einzelkontraktion in gewissen Féallen so gering,
dass sie Hills Aufmerksamkeit entgangen ist. Hills Annahme, dass die
protrahierte, anaerobe Warmeentwicklung auf einer von der Reizung ver-
ursachten Vermehrung der Warmeentwicklung in dem ruhenden Muskel
beruhen solle, wurde von Meyerhof bestritten, der durch Calorimeterver-
suche nichts dergleichen hat nachweisen konnen. Hill hat danach seine
Erklarung dahin gedndert, dass die verspétete anaerobe Wéarme einem ver-
minderten Dampfdruck und einer daraus folgenden Kondensation von Wasser-
dampf zu verdanken sei. Untersuchungen von Blaschko (1930) zeigen indessen,
dass auch diese Erklarung nicht haltbar ist. Blaschko stellt fest, dass es
eine reelle protrahierte Wérmeentwicklung gibt, welche etwa 10°/o der initialen
Warmeentwicklung betragt, und welche 3—4Minuten dauert. Nach Blaschko
beruht diese Warmeentwicklung wahrscheinlich auf einem bis jetzt unbekannten
chemischen Prozess. Ferner hat Snyder (1930) die protrahierte anaerobe
Warmeentwicklung auch bei glatten Muskeln nachgewiesen. Die Frage: ob
die Erscheinung auf supramaximaler Reizung beruht, dirfte keine grosseren
Schwierigkeiten bereiten konnen — eine solche misste man doch mit der
notigen Sorgfalt vermeiden konnen. Solange aber dieser Zweifel nicht aus
der Welt geschafft ist, lohnt es sich kaum, Uber das Problem eingehender
nachzudenken.

In diesen letzten Arbeiten hat Hill schliesslich den Quotienten
ffi—heat = 2*07 und den Quotienten TI/H = 6,16 bestimmt, variierend

zwischen den Grenzen 4,34 und 8,30. H bedeutet hier die totale initiale
Warmeentwicklung.

Als Endresultat scheint aus den myothermischen Versuchen hervor-
zugehen, dass die Wéarmeentwicklung des Muskels in 4 Phasen zerfallt, von
denen die drei ersten, welche zusammen das ausmachen, was man die Kon-
traktionswarme oder die initiale Wé&rmeentwicklung nennen kénnte, unter
aeroben und anaeroben Verhdltnissen gleich sind, wahrend die vierte, protra-
hierte Phase, die Restitutionswéarme, nur unter aeroben Versuchsbedingungen
auftritt. Die Kontraktionswarme und die Restitutionswarme sind ungefahr
von derselben Grosse. Ferner, ist das Verhéltnis TI/H, wenn die Verkirzung
des Muskels verhindert wird und wenn die Lange der Ruheldnge des unbelasteten

29*



452 J. Lindhard: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

Muskels entspricht, etwa 6, wahrend das Verhaltnis W/H, an den Lénge-
spannungsdiagrammen gemessen und ungefahr der Ruhelédnge des Muskels
entsprechend, den Wert 1,22 hat und bei passiver Ausspannung des Muskels
noch mehr wachst. H bedeutet in beiden Fallen die totale initiale Warme-
entwicklung. Wird der Muskel rhythmisch gereizt, so wird — wenn es dem
Muskel gestattet wird, wéhrend der Kontraktionsphase zu arbeiten — die
Warmeentwicklung sich vermehren.

Vor kurzem (1928) hat E. Fischer mit Hilfe der HiLLschen Technik
diese Versuche wiederholt. Etwas eigentlich Neues hat Fischer nicht zutage
gefordert, seine Konstatierung, dass die Warmeentwicklung unter dbrigens
gleichen Verhaltnissen bei direkter Reizung grosser ist als bei indirekter
Reizung, hat nur ein versuchstechnisches Interesse. Dasselbe gilt eigentlich
auch von Fischers Kalibrierungsversuchen; diese spielen aber anderseits
eine so grosse Rolle fir die myothermischen Methoden tberhaupt, dass das
Resultat sehr beachtenswert ist. Die Schwierigkeiten, welche sich einer wirk-
lich exakten Kalibrierung des Registrierapparates darbieten, sind offenbar
weit grosser als friher vermutet und man hat sie gewiss noch nicht Uber-
wunden. In einer spateren Arbeit (1930) hat Fischer seine Untersuchungen
auch auf Saugetiermuskeln ausgedehnt (M. rectus abdominis bei der Maus),
in der Hauptsache mit demselben Resultat. Der mechanische Wirkungsgrad
ist jedoch am grdssten fur die S&ugetiermuskeln, was nach Fischer auf einen
Unterschied in bezug auf die innere Reibung in den betreffenden Muskeln
zurtickgefuhrt werden muss.

Diese Arbeiten, welche hier ziemlich ausflhrlich referiert wurden, zeigen,
dass die ganze Frage noch etwas unsicher liegt; zwar scheinen, wie oben
hervorgehoben, gewisse Erscheinungen in den Hauptziigen festgelegt, die
Resultate variieren aber so stark untereinander, die Kurvenanalysen waren,
worauf wir spéter zuriickkommen werden, scharfer Kritik ausgesetzt und
die Auffassung war im Laufe der Zeit so schwankend, dass man sich noch
nicht auf die Soliditdt der Grundlage verlassen darf. Die Untersuchungen
sind offenbar sehr schwierig und mit grosser Vorsicht zu beurteilen, und man
darf sich nicht dartiber wundern, dass die Fortschritte langsam und unregel-
massig geschahen; anderseits kann man sich aber nicht von dem Gedanken
befreien, dass die betreffenden Untersucher mehr erreicht hatten, wenn sie
mit mehr Kritik gearbeitet hatten. Hill und seine Mitarbeiter hatten — man
mochte sagen — das Ungliick, dass ihre Resultate fast vollig mit den Resul-
taten der gleichzeitigen chemischen Untersuchungen ubereinstimmten, was
die Kritik einschléferte und der Aufmerksamkeit ganz bestimmte Richtungen
gab, bei gleichzeitiger Verschleierung der inneren Unstimmigkeiten. Es wdre
unzweifelhaft glinstiger gewesen, wenn man es sich zur Regel gemacht hatte,
jedenfalls einen Versuch zu machen, Ubereinstimmung zu erreichen, oder
doch wenigstens einen verniinftigen Grund der Nichtiibereinstimmung zwischen
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den zu verschiedenen Zeiten erreichten Resultaten nachzuyeisen. In allen
diesen Versuchen besteht ein auffallendes Missverhaltnis zwischen der Genauig-
keit, welche die Versuche, besonders die Versuchstechnik, beanspruchen und
den oft sehr stark divergierenden Resultaten, welche sich daraus ergeben;
ein Missverhdltnis, das auch auf den Leser wirken muss und bewirken
wird, dass er kinftigen Untersuchungen auf diesen Gebieten eine gewisse
Skepsis entgegenbringt. Es l&sst sich nicht bestreiten, dass sehr wichtige
Versuchsbedingungen bis auf die allerletzten Jahre unerwéhnt blieben,
und dass die Versuchsobjekte selbst, die Muskeln, mit einer gewissen sum-
marischen Oberflachlichkeit behandelt wurden. Man weiss gar zu wenig von
ihrem Bau und auch nicht die elementarsten Ricksichten hat man auf
die Bedeutung genommen, die die Struktur des Muskels unstreitig fiir seine
mechanische und thermische Reaktion haben muss. Der allerwesentlichste
Grund, dass die HiLLSche Schule 1929 nun eben den Punkt erreicht hat, wo
Hirr 1909 anfing, ist aber vielleicht die Teilung der Muskelfunktion in die
Fahigkeit, Spannung zu entwickeln und Spannung zu erhalten, welche die
myothermischen Kurven veranlasst haben. Es mag vielleicht wie paradox
klingen, es scheint sich aber wirklich so zu verhalten, dass Hartree und
Hitn durch ihre verbesserte Methodik auf Abwege geraten sind.

Um uns diese Frage klarzumachen, missen wir die beiden ersten Phasen
der initialen Wéarmeentwicklung (s. Abb. 73—74) und die von Hartree und
Hitl gegebene Erklarung derselben noch einmal betrachten. Wie bereits
friher erwéhnt, folgt unmittelbar auf den Reiz oder auf den Beginn des Reiz-
prozesses eine plotzliche starke Warmeentwicklung, welche bei langerer Reiz-
dauer schnell der Zeit proportional wird. Dies fihrte dazu, dass man eine
Gleichung aufstellte, die Formel H = bx + E, wo H wie gewdhnlich die
Warmeentwicklung bedeutet, b einen Zahlenfaktor, welcher die konstante
Spannung vertritt, x die Reizdauer und E die potentielle Energie. Diese
Gleichung ist Ubrigens, wie bereits erwahnt, von Fenn akzeptiert, der jedoch
das Glied kW hinzufligt und sie ist ferner von Abramson angenommen, welcher
eine Gleichung gibt von der Form U = kx + k2 TZ + k3 Tr, wo U die totale
Energieentwicklung ist, T die Spannung, Z die Reizdauer und kx, k2, k3
Konstanten, wahrend r den Ausspannungsgrad des Muskels ausdrickt.
Hartree und Hill heben ausdriicklich hervor, dass die chemische Energie,
wenn es sich um kurzdauernde Reize handelt, fast ausschliesslich zur Ent-
wicklung von potentieller Energie gebraucht wird, wahrend bei Reizen von
langerer Dauer die freigemachte chemische Energie fast ausschliesslich zur
Erhaltung von Spannung verwendet wird. Dieses Glied der Gleichung, das
Erhaltungsglied, nannten Hartree und Hill ,tension-time* und sie identifi-
zierten es mit ,,momentum*, d. h. Bewegungsmeiige und bestimmten es
graphisch als das Areal der isometrischen Spannungskurve, ¥ Tdt. Hier
begegnet uns, wie eine Betrachtung von den Dimensionen der in die Gleichung
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eingehenden Grdssen lehren wird, der fundamentale Fehler der erwé&hnten
Verfasser. Da die Warmeentwicklung und die potentielle Energie dieselbe
Dimension haben, ndmlich I2m t~2, wiirde die oben angefiihrte Gleichung zu
der Gleichung I2mt-2 = Imt-1 fihren, indem die Grdsse auf der rechten
Seite des Gleichheitszeichens die Dimension von ,,tension-time* ist; und diese
Gleichung kann nicht richtig sein. Der Fehler ist in allen erwéhnten Féllen
derselbe, indem Fenns Glied kW dieselbe Dimension hat wie H und dies gilt
ebenfalls fur Abramson, indem, in dem Glied k3 Tr, T eine Kraft bedeutet
und r einen Weg. Die Ursache, dass Hartree und Hill diese Konsequenz
ihrer Erklarungsversuche tibersehen haben, ist gewiss eine doppelte. Es handelt
sich erstens um das Verstandnis des Ausdruckes Erhaltung. Wie schon friher
bertihrt ist es unlogisch, von vornherein davon auszugehen, dass die Muskel-
faser auf zwei aufeinanderfolgende gleiche Reize in verschiedener Weise reagiere;
wenn die Reize Wiederholungen sind und wenn die Faser unverdndert ist,
muss auch die Reaktion qualitativ und quantitativ dieselbe bleiben. Nun
ist die Faser in dem Zeitpunkt, wo sie von dem zweiten Reiz getroffen wird,
nicht unveréndert, indem sie sich infolge des ersten Reizes in Aktivitat
befindet; der Umstand, dass in der Faser ein teilweise reversibler chemischer
Prozess ausgeldst ist, zwingt aber jedenfalls nicht zur Annahme einer wesent-
lich modifizierten Reaktion infolge eines spateren Reizes von derselben Natur.
Hierzu kommt, dass die mechanischen Erscheinungen, die man beobachtet,
und auf denen man seine Auffassung baut, sekundérer Natur sind und von
mehreren Faktoren abhdngen. Ein stationdrer Zustand konnte in mehreren
Weisen entstanden sein. Man konnte annehmen, dass der erste Reiz in irgend-
einer Weise eine Spannung hervorriefe, welche durch andere Prozesse von
den folgenden Reizen in Gang gesetzt, am Riickgang verhindert wiirde. Eine
solche Annahme ist aber von vornherein so unwahrscheinlich, dass man von
dieser Moglichkeit absehen darf. Eine andere Madglichkeit ware die, dass der
erste Reiz eine Spannung im Muskel verursachte, indem er — um ein Bild
zu verwenden — in einer oder der anderen Richtung einen Strom von lonen
verursachte, worauf diese wieder verschwanden, indem sie in eine neue Reak-
tion eingingen, welche nattrlich nicht so schnell zu verlaufen brauchte wie
die erste, wéhrend die folgenden Reize die Wirkung hatten, die Reaktion in
einer solchen Weise zu erhalten, dass der Strom gleichmassig wirde, d. h.,
dass stets ebensoviele lonen bei der Anfangsreaktion entstdnden wie bei der
Schlussreaktion verschwénden. In einem solchen Falle wiirde es sich um
Erhaltung im eigentlichen Sinne handeln; ein solches Resultat wirde aber
den Versuchsresultaten von Riesser und anderen widersprechen, welche
gezeigt haben, dass die Wéarmeentwicklung direkt proportional der Reiz-
frequenz ist. Schliesslich ware es aber auch mdglich, dass ein rhythmischer
Reiz eine Reihe von gleichartigen, kurzdauernden Prozessen hervorriefe, die —
wenn man fur das rechte Verhaltnis zwischen der Dauer der Reaktion und
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den Intervallen des rhythmischen Reizes sorgte — einen- kontinuierlichen
Prozess darstellen kdnnten. Auch in diesem Falle liesse es sich verantworten,
den Ausdruck: Erhaltung von Spannung zu verwenden; es wird aber ander-
seits nicht ratsam sein, das Wort in dieser Weise zu verwenden, weil es sehr
leicht Missverstdndnisse veranlassen wird. In dem zuletzt erwéhnten Falle
ist die Wirkung von allen Reizen dieselbe und es gibt keinen Unterschied
zwischen Entwicklung und Erhaltung von Spannung, ,die permanente
Spannung ist eine Interferenzerscheinung. Handelt es sich um einen Muskel,
nicht um eine Faser, wird der rhythmische Charakter des Kontraktions-
prozesses — wegen der Reibung zwischen den verschiedenen histologischen
Elementen — moglicherweise noch mehr verschleiert. Der Muskel besteht
ja namlich, wie bereits mehrmals erwéhnt, zum Teil aus contractilen Elementen,
deren Elastizitatsverhéltnisse sich bei Reizung dndern, eng — jedoch nicht
unverschiebbar — mit nicht contractilen Elementen verbunden, die von den
motorischen Nervenimpulsen, nicht dagegen von dusseren Kraften direkt
beeinflusst werden.

Alle vorliegenden Untersuchungen deuten nun darauf, dass die zuletzt
erwahnte Mdoglichkeit die in der Natur verwirklichte ist, dass die Kontraktion
ein rhythmischer Prozess ist, der nur wegen der Unzulénglichkeit der Regi-
strierungsmethode einen anscheinend permanenten Charakter annehmen kann,
ein Verhaltnis, auf das wir spater zurickkommen werden. Das gegenseitige
Verhéltnis zwischen der Dauer der isolierten Reaktion und des Intervalles
in dem rhythmischen Reiz ist entscheidend fir den mehr oder weniger
»permanenten* Charakter der Reaktion. Die vorliegenden Untersuchungen
zeigen deutlich, dass die einzelne Reaktion sehr kurzdauernd ist, dass man
den Reiz in schnellem Rhythmus wiederholen muss, um zu einer ,,permanenten*
Reaktion zu gelangen. Dies heisst aber wiederum, dass der Muskel durch
Entwicklung von Spannung reagiert, und dass diese Spannung, wenn sie nicht
augenblicklich in Arbeit umgesetzt wird, in Wéarme degeneriert. Der Muskel
kann nicht Spannungsenergie aufspeichern. Die sog. Erhaltung von Spannung
besteht in einer Neubildung in schnellem Rhythmus; der Ausdruck Erhaltung
ist zwar brauchbar, man darf aber die besondere Bedeutung nicht aus den
Augen verlieren, da man sonst, wie es Hartree und Hills Arbeiten zeigen,
der Gefahr ausgesetzt ist, in Missverstandnissen zu endigen. Ist aber der
Rhythmus konstant, so ist, wie es Hartree und Hill nachgewiesen haben,
unter gewohnlichen Bedingungen und innerhalb gewisser Grenzen, auch
die Warmeentwicklung selbstverstandlich proportional mit der Reizdauer.
Daraus folgt indessen nicht, dass zwischen der Warmeentwicklung und
der Reizdauer eine kausale Verbindung bestehe; die Warmeentwicklung ist
in Wirklichkeit, wie von Riesser und Schneider, Nagaya und Bohnen-
kamp u. a. hervorgehoben, proportional der Anzahl von Reizen. Wenn
Hartree und Hill eine solche naheliegende Betrachtungsweise nicht
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verwendet haben, so ist der Grund unzweifelhaft der, dass sie anscheinend
mit ihren Versuchsresultaten unvereinbar ist, die, wie bereits erwéahnt, eine
sehr starke Warmeentwicklung aufweisen, der Entwicklung von Spannung
nach dem ersten Reiz oder den ersten Reizen entsprechend, welche einen
deutlichen Gegensatz bildet zu der spateren, in der Zeiteinheit bedeutend
geringeren ,,Erhaltungswarme®. Der andere und wesentlichste Grund aber,
dass Hartree und Hill zu unrichtigen Schliissen gelangten, ist gewiss der,
dass sie sofort feststellten, die erste Phase der Warmeentwicklung sei ein
Ausdruck fur die Entwicklung potentieller Energie, ohne (berhaupt nach
anderen Ursachen fir dieselbe zu suchen (oder eher fir den Teil davon,
welcher Uber die ,,Erhaltungswéarme* hinausgeht). Kann man eine Ursache
finden, dass im Muskel wahrend der beginnenden Kontraktion Wérme ent-
wickelt wird, welche mit den infolge des Reizes in der Faser stattfindenden
physikalisch-chemischen Prozessen nichts zu tun hat, so wird es mdglich sein,
die ganze thermische Reaktion des Muskels unter einen sowohl logisch als
physiologisch einheitlichen Gesichtspunkt zu bringen.

Um dieser Frage nadher zu riicken, missen wir zu der Frage von der
Struktur des Muskels zurtickkehren. Wenn die Muskelfasern regelmassige
zylindrische Stabe waren, welche durch die ganze L&nge des Muskelbauches
verliefen, so liesse sich die 1. Phase der Kontraktionswérme in den HiLLSchen
Versuchen nur schwierig erkldren. So verhalt es sich aber bekanntlich nicht.
Wie in einem friheren Kapitel erwldahnt, sind die Fasern im Sartorius des
Frosches in der Regel kiirzer als der Muskelbauch und sie sind nicht zylindrisch,
sondern langgestreckt konisch oderpeitschenférmig; hieraus folgt, wie anderswo
von Lindhard erwahnt, dass die Muskelfaser sich wahrend der Kontraktion
deformieren wird, wenn die Lange des Muskels auch konstant bleibt. Wenn
eine konische Faser sich kontrahiert, indem man ihre L&nge unverdndert
halt, wird das dicke Ende dicker und das diinne Ende diinner werden, wahrend
irgendein Querschnitt, dessen Lage man durch Berechnung bestimmen kann,
unveréndert bleibt, vorausgesetzt, dass die Bewegung der Faser nicht in anderer
Weise gehemmt wird. Dieser unverénderte Querschnitt wird sich gegen das
dicke Ende der Faser hin verschieben, und die Grdsse der Verschiebung
lasst sich unter der soeben erwahnten Voraussetzung berechnen. Nicht die
Grosse der Verschiebung hat aber in dieser Verbindung das grosste Interesse,
sondern ihre Ursachen und ihre Konsequenzen. Die Muskelfaser ist durch
die KRAusEschen Membranen in eine sehr grosse Anzahl scheibenférmiger
Abschnitte (Bowmans discs) geteilt, und jeder einzelne derselben verandert
sich bei der Verkirzung des Muskels so, dass die Scheibe niedriger wird und
ein grosseres Querschnittareal erhélt, wéhrend die FormVerdnderung, wenn
der Muskel passiv gespannt wird, in der entgegengesetzten Richtung geht.
Die Kraft, mit der das einzelne ,,Muskelfach*, wenn der Muskel gereizt wird,
seiner neuen Gleichgewichtsstellung zustrebt, ist direkt proportional dem



Die thermische Reaktion des Muskels. 45"

Querschnitt der Muskelfaser und sie ist ferner innerhalb physiologischer
Grenzen eine mittelbarere Funktion der passiven Ausspannung der Faser,
so dass die Spannung bei zunehmender Ausspannung zunimmt. Wenn die
Faser gereizt wird, was vermutlich durch ihre ganze Lé&nge gleichzeitig
geschient — eine um so wahrscheinlichere Annahme, als der physiologische
Reiz aller Wahrscheinlichkeit nach elektrischer Natur ist —, werden also
samtliche ,,Facher” eine kirzere Ruheldnge annehmen, und es wird eine
Spannung entstehen, welche den Querschnittarealen der verschiedenen ,,Facher
proportional ist. Da diese am dicken Ende der Faser am grdssten sind,
werden die ,,Facher* sich hier verkirzen, wahrend sie am dinnen Ende,
vorausgesetzt also, dass die Lange der Faser konstant bleibt, passiv ausge-
spannt werden, und diese Bewegung wird sich fortsetzen, bis eine neue Gleich-
gewichtsstellung erreicht ist. Wenn die FormVerénderung beginnt, hat die
Faser also uberall dieselbe Spannung auf der Querschnitteinheit, wenn die
Formveranderung vollendet ist, bat die Faser Uberall dieselbe Spannung auf
dem Querschnittareal ohne Riucksicht auf die Grosse desselben und diese
Spannung muss der Spannung des unver-

anderten Querschnittes gleich sein. Das ] —
dicke Ende der Faser, das sich also ver- Abh 75-
kirzt, wird dadurch verminderte poten-

tielle Energie erhalten, wéhrend das verldngerte diinne Ende vermehrte
potentielle Energie erreichen wird. Ware nun diese Energievermehrung ebenso-
gross wie die Verminderung in dem verkurzten Teil der Faser, so wirde die
FormVeranderung der Faser ohne irgendwelche Wérmeténung vor sich gehen.
Dies ist aber nicht der Fall; das dicke Ende wird mehr an potentieller Energie
verlieren, als das diunne Ende gewinnt und die Differenz wird sich als eine
positive Warmetdnung zeigen.

Denkt man sich 2 véllig elastische Koérper mit der Ruheldnge 1, aber
mit verschiedenem Querschnitt, so dass die Spannung, wenn sie beide zu der
doppelten Ruhelédnge gedehnt werden, 1 bzw. 2 wird, so wird, wenn sie im
Punkte O gesammelt werden (s. Abb. 75), um danach losgelassen zu werden,
der eine sich verkirzen und der andere sich verlangern, bis die Spannung
uberall dieselbe ist. Dies lasst sich in der Gleichung 1 -|- x = 2 (1 — x) oder
X = % ausdricken. Da die Spannung proportional mit der Ausspannung
vorausgesetzt ist, wird also auch in diesem Falle der Zuwachs zu der
Ausspannung, bzw. der Verkirzung, a = /3. Die Energie, die der dinne

a

Korper gewonnen hat, kann man durch die Grisse Ex = F (I + x) d X aus-
0

driicken, oder in unserem Beispiel Ex = |x + % _ Y5 ' wahrend die Ver-

minderung an potentieller Energie fur den dickeren Korper in derselben

Weise ausgedrickt E2 = F(1 —x) d x wird oder E2 = 2 (x — | "= s
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Der Energieverlust, welcher also als Warme auftritt, wird dann in dem
gewahlten Beispiel E = E2— Er =

Wenden wir uns von diesem zufélligen Beispiel zur Betrachtung einer
Muskelfaser, welche ebenfalls als ein vollig elastischer Koérper gilt, so werden
wir entsprechende Verhaltnisse finden. Wir wahlen als Beispiel eine Faser
von der Gestalt eines regelméssigen abgestumpften Kegels, deren Lénge
20 mm ist und deren Durchmesser an den beiden Enden 1: 10 bzw. 1: 60 mm
ist. Wird diese Faser bis zu x/s ihrer ursprunglichen Ruhelénge verkirzt, so
wird sie immer noch die Gestalt eines abgestumpften Kegels haben; aber

der Radius in jedem Querschnitt
winkelrecht auf die Achse des
urspriinglichen  Kegels ist durch
1 3 zu multiplizieren (s. Abb. 76).
Dehnt man nun die kontrahierte
Faser zu ihrer ursprunglichen
Lénge, wird die Gestalt sich ver-
andern, indem ein Umdrehungs-
korper entsteht, dessen halbe
Kontur auf Abb. 77 gezeigt ist.
Es ergibt sich, dass jeder Quer-
schnitt, wenn man von der ur-
spriinglichen Faser ausgeht, bei
isometrischer Kontraktion in der
Richtung nach dem dicken Ende
der Faser verschoben wird, indem

Abb. 77. (Nach Lindhard und Moller.) einige ,,Facher* niedriger werden,

andere hoher; unter diesen wird
man ein Fach finden, dessen Querschnittareal unverdndert bleibt und dieses
wird maximale Verschiebung erleiden. In dem betrachteten Beispiel wird
dieser unverénderte Querschnitt 58 mm von dem dinnen Ende liegen und
er wird sich waéhrend der Kontraktion 56 mm gegen das dicke Ende der
Faser bewegen. Also wird, wie bereits angedeutet, die isometrisch kontra-
hierte Faser eine Arbeit ausfiihren und diese wird als vermehrte potentielle
Energie am dinnen Ende der Faser nur teilweise wieder gewonnen, der
Energieverlust, der also als Wéarme auftreten wird, lasst sich berechnen
als die Differenz zwischen der Arbeit, die es kostet, die kontrahierte Faser
in der obenerwahnten Weise zu dehnen und der Arbeit, die es kosten wirde,
wenn die kontrahierte Faser in einer solchen Weise passiv ausgespannt
wirde, dass sie ihre Kegelgestalt bewahrte. Wird die Berechnung aus-
gefuhrt, so findet man flr die betrachtete Faser die Differenz

D = 2,13 X 10-6 Cal
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Der Rauminhalt der Faser ist V = 6,26 X 10_5ccm und njan erhélt also
dieWarmeentwicklung pro Kubikzentimeter Muskelsubstanz Q = 0,034 Cal./ccm.
Fir eine andere Faser, deren Lange 15 mm ist und deren Durchmesser
an den Enden 0,11 bzw. 0,05 ist, erhdlt man in entsprechender Weise
D = 0,83 X 10-»Cal v
V = 7,89 X 10~5cm3
Q = 0,0105 cal/cm3.

Die maximale Spannung ist in diesen Beispielen auf 6 kg pro Quadrat-
zentimeter geschéatzt; wenn man diese auf die Halfte herabsetzt, muss man
auch das Endresultat durch zwei dividieren.

Dies ist, wie man sehen wird, eine bedeutend grossere Warmeent-
wicklung als die erste Phase in dem von Hartree und Hill gegebenen Bei-
spiel (s. Abb. 73). Darlber braucht man sich aber nicht zu wundern. Die
Warmeentwicklung muss mit der Gestalt und den Dimensionen der Faser
variieren und in konkreten Fallen muss sie immer geringer werden als berechnet,
weil die Spannung nicht momentan entwickelt wird und weil die Muskelfaser
von ihren Umgebungen nicht unabhangig ist, sondern, wie mehrmals erwahnt,
durch die KRAusEschen Membranen an das intrafasciculare Bindegewebe
befestigt, welches natirlich der Bewegung einen wachsenden Widerstand
leisten muss. Wie gross dieser Widerstand werden kann, das lasst sich nach
den vorliegenden Versuchsresultaten nicht entscheiden; er ist aber da, so viel
ist jedenfalls sicher. Sicher ist es auch, dass nur sehr wenige Muskelfasern
auch nur annéherungsweise zylindrisch sind und man darf deshalb mit Sicher-
heit feststellen, dass — wenn die Verkiirzung des Muskels auch verhindert
wird — am Anfang der Kontraktion eine positive W&armetonung auftreten
wird, welche mit den gleichzeitig verlaufenden chemischen Prozessen in der
Faser in keiner direkten Verbindung steht.

Diese Warmetdnung ist von einer solchen Grdssenordnung, dass man
unmoglich davon absehen kann und dass man leicht versteht, weshalb die
Wérmeentwicklung in der Zeiteinheit in Hartree und Hills 1. Phase grosser
ist als in der folgenden. Damit ist zwar die Richtigkeit dieser Erklarung
nicht dargetan; man ist aber berechtigt zu behaupten, dass Hartree und Hills
Erklarung ihrer Versuchsresultate positiv unrichtig ist, dass die hier erwahnten
Verhéltnisse eine Warmetonung bewirken (immer in derselben Richtung ver-
laufend und wahrscheinlich von der gesuchten Grdssenordnung), dass die
hier verfochtene Ansicht den vorliegenden Versuchsresultaten Sinn und
Zusammenhang verleiht, und dass man deshalb bis auf weiteres annehmen muss,
dass die Warmeentwicklung im Kontraktionsstadium des Muskels nur teil-
weise von chemischen Prozessen in der Faser herrihrt, wahrend ein anderer
Teil der Warmeentwicklung auf mechanischen Verhdltnissen beruht. Wir
haben also in Hartree und Hills 1. Phase eine Warmeentwicklung, die
gewiss grossenteils auf der Deformation der Faser beruht, in der 2. Phase
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eine Warmeentwicklung, die in erster Reihe von chemischen Umsdtzen her-
rihrt, die aber jedenfalls in den meisten Fé&llen wahrscheinlich vermehrt
ist, teils wegen einer Reihe von kleinen Deformationen derselben Art, aber
von weit Kleinerem Umfange als die erste (bei dem sog. ,,vollstdandigen Tetanus*
sind sie unzweifelhaft minimal) — teils vermehrt sich die Warmeentwicklung
in dieser Phase auch infolge einer teilweisen Degeneration der Spannungs-
energie in Warme. Wie gross die Vermehrung in dem einzelnen Falle wird,
sich nicht bestimmen; das langt von den vorliegenden Versuchsbe-

der Temperatur und dem Rhythmus des

Reizes. Schliesslich haben wir in der

3. Phase eine Steigerung der Kurve,

indem die ganze potentielle Energie als

Warme auftritt. Daraus folgt indessen

nicht, dass man in der 3. Phase ein

brauchbares Mass fur die entwickelte

potentielle Energie héatte. Die von

Hartree und Hill verdffentlichten

Kurven sind nach bestem Vermdgen

konstruiert, beanspruchen aber nicht,

ein genaues zeitliches Bild der Wé&rme-

tonung im Muskel zu geben. Die ver-

schiedenen Phasen gehen gleichmaéssig

ineinander Uber und die — auch in

den besten Versuchen — sehr diver-

gierenden Resultate zeigen, dass die

einzelnen Abschnitte der Kurven sich

nicht in den Details quantitativ ver-

wenden lassen. Amberson (1930) be-

tont besonders, dass Hill und llartrees Kurvenanalysen keine eindeutigen
Resultate geben, und dass namentlich die 3. Phase ziemlich unzuverl&ssig
werden muss und Hills Verteidigung der Methode durfte kaum ganz
befriedigen. Die 3. Phase der Wa&rmetonung ist jedoch nicht die, welche
das grosste Interesse hat. Es beruht namlich auf einem Missverstandnis,
wenn Hartree und Hill meinen, die 3. Phase und nicht das Lé&nge-
spannungsdiagramm sei das wirkliche Mass fir die im Muskel entwickelte
potentielle Energie. Das Areal der L&ngespannungskurve J Tdl wvertritt
rein definitionsméssig das theoretische Maximum der mechanischen Energie;
und dies Verhdltnis &ndert man nicht mit Hilfe von Versuchsresultaten.
Ubrigens sprechen aber auch andere Griinde gegen eine Verwendung der
3. Phase der Warmeténung als Mass fur die Energie; sie tritt nicht in
allen Féllen als eine isolierte Wé&rmetonung auf (s. Abb. 78) und es lasst
sich, wie unter anderen von Hill hervorgehoben, nicht vermeiden, dass ein
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Teil der freigemachten Warmeenergie reabsorbiert wird, um in dem Muskel
selbst verwendet zu werden; schliesslich zeigen Versuche von Hartree und
Hinn, dass man, wenn die Reizdauer vermehrt wird, zuerst eine Vermehrung
und danach wiederum eine Verminderung der 3. Phase der initialen Wé&rme-
ténung findet und dies vertragt sich jedenfalls nicht mit der Annahme, dass
dieser Teil der entwickelten Wé&rme von der Degeneration einer konstanten
Menge von Spannungsenergie herriihrte. Solange die Lange der Faser un-
veréndert bleibt, wird die Warmeentwicklung infolge der Deformation jedenfalls
innerhalb gewisser Grenzen mit dem Ausspannungsgrad des Muskels variieren,
so dass sie mit der Muskellange abnimmt und wéchst, ebenso wie sie sich
unzweifelhaft nach dem Rhythmus des Reizes richtet, so dass sie abnimmt,
wenn der Rhythmus vermehrt wird. Wenn es dem Muskel ermdglicht wird,
sich zu verkiirzen, muss die Warmeentwicklung grosser werden, als wenn die
L&nge unverdndert bleibt, im letzteren Falle geschieht am Anfang der Kon
traktion eine Anpassung von der Form der Fasern an die vorliegenden
Versuchsbedingungen und diese wird sich, wenn sie erst eingesetzt hat — wie
bereits angedeutet — zwischen den einzelnen Reizen in keinem besonderen
Grade andern konnen; wenn der Muskel sich dagegen verkirzt, muss die Faser
nach jedem neuen Reiz ihre Form an eine neue L&nge des Muskels anpassen
und wenn die L&ngenveranderung zwischen zwei Reizen auch nur gering ist,
kann die Summe der Verdnderungen recht bedeutend werden. Die Wé&rme-
entwicklung muss ebenfalls mit der Belastung des Muskels wachsen. Ander-
seits gibt es anscheinend keinen vernunftigen Grund zu der Annahme, dass
wahrend der Entspannung des Muskels eine Warmeentwicklung von diesem
Ursprung stattfande. Betrachten wir die Reaktion des Muskels auf einen
einzelnen Reiz, so gilt fur die Entspannungsperiode natirlich dasselbe; wahrend
der Entwicklung der maximalen Spannung werden sich aber mehrere Um-
stande geltend machen. Wenn es dem Muskel gestattet wird, sich zu ver-
kirzen, wird seine Spannung geringer werden, als wenn er in seiner urspring-
lichen L&nge festgehalten wird und die Formverénderung der Faser wird
also gegen eine niedrigere Spannung stattfinden, anderseits wird der Umfang
der FormVerdnderung grésser werden und diese beiden Faktoren werden also,
was die Warmeentwicklung betrifft, nach entgegengesetzten Richtungen
wirken. Nichts steht natirlich der Annahme entgegen, dass der Einfluss
dieser beiden Faktoren sich ausgleicht; wahrscheinlicher ist es wohl aber,
dass eventuelle Unterschiede innerhalb der sehr geraumigen Fehlergrenzen
der myothermischen Methoden verschwinden werden.

Als Resultat des oben Auseinandergesetzten finden wir demnach, dass
wahrend des Kontraktionsprozesses wegen der Form der Muskelfaser ein
Energieverlust stattfindet, welcher als eine positive Warmetonung auftritt,
und dass diese nach allem Vorliegenden von einer solchen Gréssenordnung
ist, dass sie mit Leichtigkeit die auffallend starke Wéarmeentwicklung in der
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1. Phase der Warmettnung wird erkléren konnen — wie auch den Umstand,
dass der Muskel im Kontraktionsstadium mehr Warme entwickelt, wenn er
im Verkirzungsstadium eine Arbeit ausfihrt, als wenn seine Lange wahrend
der Kontraktion unverandert bleibt. Es ist ferner ersichtlich, dass die hier
erwahnten Verhdltnisse eine sehr ernstliche Komplikation bedeuten missen,
wenn man bei plétzlicher Entspannung oder plétzlicher Dehnung eines aktiven
Muskels die thermischen Verhaltnisse untersucht, und dazu kommt noch eine
Komplikation, von dem Bindegewebestroma des Muskels herriihrend, dessen
Elastizitatsverhaltnisse weit weniger bekannt sind als die der Muskelfaser.
Selbst die Betrachtungen, die von Levin und Wyman angestellt werden
und die es versuchen, samtliche Muskelelemente zu beriicksichtigen, sind zu
unbestimmt und haben mit dem histologischen Bau des Muskels zu wenig
Beziehung, um reelle Bedeutung zu haben. Man darf gewiss getrost behaupten,
dass alle vorliegenden Versuche dieser Art wertlos sind, und dass wiederholte
Versuche, vorlaufig wahrscheinlich auch erfolglos bleiben werden. Ander-
seits zeigen diese Versuche, wie von vornherein auch zu erwarten, dass eine
merkbare Zeit vergeht, ehe der innere Gleichgewichtszustand im Muskel
wieder hergestellt ist, wenn dieser durch eine plétzliche Langenveranderung
gestort worden ist. Uberhaupt darf man sich gewiss keine neuen Aufklarungen
von Bedeutung von den myothermischen Versuchen versprechen, deren Gebiet
durch die zuletzt veroffentlichten Untersuchungen aus dem HiLLschen Labora-
torium sehr stark eingeengt wurde; anderseits darf man aber dartiber nicht
vergessen, dass diese Methoden in Hills Hand bereits Resultate von epoche-
machender Bedeutung ergeben haben.

Die chemische Reaktion des Muskels.

Die Untersuchung der chemischen Prozesse, welche sich an die Funktion
des Muskels knipfen, sind nicht ganz neu; erst die beiden letzten Dezennien
haben jedoch die Arbeit in Schwung gebracht. Eingeleitet wird diese Periode
durch Fletcher und Hopkins' Arbeit Uber die Verhéltnisse der Milchsaure
im Muskel unter aeroben und anaeroben Versuchsbedingungen. Fletcher
und Hopkins waren nicht die ersten, welche auf die Milchsdurebildung im
Muskel aufmerksam wurden, diese kannte man in Wirklichkeit schon langst,
sie waren es aber, welche zuerst, mit Hilfe von einigermassen zuverldssigen
Methoden, die Frage einer rationellen Behandlung unterwarfen; sie waren
namentlich darauf aufmerksam, dass man bei den gewdhnlich verwendeten
Manipulationen sehr leicht den Muskel reizen und dadurch Milchs&urebildung
hervorrufen mag. Dies vermeiden sie, indem sie die frisch ausgenommenen
Muskeln in eisgekiihltem 96°/0 Alkohol bringen, um sie danach mit Sand
zu zerreiben. Die Milchsaure bestimmten sie als Zink-Sarkolaktat durch
Wadgung oder colorimetrisch mit Hilfe von Thiophen. Fletcher und Hopkins
gelangten durch diese Untersuchungen zu dem folgenden Resultat: Frisch
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ausgenommene, unbeschédigte Muskeln enthalten sehr wenig Milchséure,
vielleicht nur was von unvermeidlicher Reizung wahrend der Praparation
herriihrt, wahrend Beschadigung jeder Art eine stark vermehrte Milchsaure-
bildung verursacht. Wird der Muskel unter anaeroben Bedingungen gereizt,
entwickelt er Milchsdure, solange der Reiz dauert; in einer Sauerstoff Atmosphére
bildet der Muskel dagegen keine Milchsdure, jedenfalls erst nach langeren
Perioden. Die durch Arbeit hervorgerufene Ermidung ist mit Milchsaure-
bildung verbunden. Die Milchsaurekonzentration bei Ermidung erreicht
jedoch nur etwa die Hélfte der Konzentration, in welcher die Milchsdure
bei Wérmestarre vorkommt. Wenn ein ermideter Muskel in eine Sauerstoff-
atmosphdre gebracht wird, verschwindet ein Teil der im voraus gebildeten
Milchsaure, anfangs schnell, dann langsamer. Die Milchsduremenge, welche
bei Wéarmerigor gebildet wird, ist konstant und &ndert sich nicht, wenn der
Muskel auch im voraus einmal oder mehrmals ermiidet und danach in O2
restituiert war.

Es hat sich zwar gezeigt, dass nicht alle diese Resultate vor einer Kritik
bestehen konnen, sie enthalten aber trotzdem die Grundlage, auf der spatere
Forscher weitergebaut haben.

In seinen friheren Arbeiten versuchte A. V. Hill, Fletcher und
Hopkins' Resultate mit seinen eigenen myothermischen Versuchen in Uber-
einstimmung zu bringen. Das gelang nicht. Hill stellte fest, dass die Milch-
sdure aus einem ,,precursor” gebildet werden misse, welcher 10°/0 mehr Energie
enthalten msse als die Milchsdure und da Glykogen nur etwa 3°/0 mehr Energie
enthalte, koénne dieser Stoff also nicht die Muttersubstanz der Milchséure
sein. Ahnliche Uberlegungen fithrten mit Notwendigkeit dazu, dass der Stoff,
aus dem die Milchsdure entstand, Uberhaupt kein Kohlehydrat sein kdnne.
Auch das von Fletcher und Hopkins nachgewiesene Milchsauremaximum
erschwerte eine plausible Erklarung des Auftretens der Milchsdure in dem
Muskel.

In diesem Stadium der Entwicklung irrten sich also die englischen
Forscher und die Forscher, welche sonst auf diesen Gebieten arbeiteten, kamen
auch nicht weiter. Dies gilt z. B. von Parnas, dessen Technik offenbar unge-
nigend war. Parnas findet so, dass die Sauerstoffaufnahme in der Restitu-
tionsphase der verschwundenen Milchséure entspricht, wéhrend die Warme-
ténung nur der Halfte der Verbrennungswéarme der Milchsdure entspricht.
Dies gilt ebenfalls vonWacker, welcher sich eine Arbeits- und eine Restitutions-
phase vorstellte — erstere durch Sdurebildung, Neutralisation und CO2-
Produktion charakterisiert, letztere in der Regeneration von der Alkalescenz
unter O2-Aufnahme bestehend. Die chemischen Erscheinungen wahrend der
Muskelkontraktion waren indessen gar zu wenig bekannt, als dass ein solcher
Versuch gelingen konnte. Meyerhof war es, welcher auf diesen Gebieten
die Bahn brach und sehr schnell nahm er innerhalb der Muskelphysiologie
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die flhrende Stellung ein, die er immer noch behauptet. Meyerhofs Arbeiten,
welche sich Uber nur 10 Jahre erstrecken, sind nun der feste Punkt in der
Lehre von der Muskelfunktion; und dies beruht darauf, dass der Verfasser
sich nicht auf die rein chemischen Untersuchungen in dem Klassischen Sinne
des Wortes beschrankt, sondern seine Arbeiten auch auf die Gebiete der
physikalischen Chemie ausgedehnt hat, wie er denn auch bisweilen rein physi-
kalische Methoden verwendet hat. Und dies beruht wiederum darauf,
dass er imstande gewesen, stets allgemeine biologische Gesichtspunkte anzu-
wenden; im Gegensatz zu mehreren Arbeitsgenossen hat er es verstanden, dass
biologische Aufgaben sich nicht von einseitigen chemischen oder physikalischen
Standpunkten aus Idsen lassen.

Meyerhof wurde durch das Studium der Alkoholgérung auf das Gebiet
der Muskelphysiologie gefiihrt; eine Abhandlung aus 1918 handelt von dem
Vorhandensein des Co-Enzyms der Alkoholgarung in dem Muskelgewebe. Man
(Harden und Young) hatte gefunden, dass ldngere Zeit hindurch dialysierte
Presshefe die F&higkeit verlor, Zucker zu vergdren, aber diese F&higkeit
wiedergewann, wenn man ein wenig von dem eingedampften Dialysat zu-
setzte. Es misste also in der Hefe ein thermostabiles, dialysierbares Co-
Enzym geben. Denselben Stoff konnte Meyerhof im Muskelgewebe nach-
weisen. Grob zerschnittene Muskeln konnten nach langdauernder Auswasse-
rung nicht respirieren; wenn man aber Presshefe oder Muskelextrakt zusetzte,
konnte man sie aufs neue respirieren machen. Den Respiration«- und Garungs-
prozess konnte man in einer Reihe von Punkten unter gemeinsame Gesichts-
punkte bringen. In den folgenden Arbeiten beginnt deshalb Meyerhof eine
Untersuchung der Respiration des Muskels, indem er sich teils auf Fletcher
und Hopkinss Untersuchungen stiitzt, teils auf Untersuchungen von Laquer,
welcher gezeigt hatte, dass der Muskel in alkalischen Losungen mehr Milch-
saure bilden konnte als in sauren. Ausserdem hatten Embden und Laquer
eine Hexosediphosphorsdure gefunden\ welche sie als Zwischenglied zwischen
Kohlehydrat und Milchséure betrachteten, weil dieser Stoff bei Zusatz zu
einem enzymhaltigen Muskelpressesaft die spontane Milchséurebildung be-
deutend vermehrte.

Es gelang nun Meyerhof in wenigen Jahren die Hauptziige im Atmungs-
prozess des Muskels zu entwirren und nachzuweisen, dass der Prozess, der
wahrend der Kontraktion stattfindet, nur in quantitativer Hinsicht von dem

1 Wenn Embden die Hexosephosphorsaure oder die Hexosephosphorsauren, welche
bei dem Kohlehydratstoffwechsel des Muskels als intermedidre Produkte auftreten (siehe spater)
,Lactacidogen“ nannte, so diirfte dies unzweckmassig sein, weil ein solcher Terminus sehr leicht
einen Namen, d. h. eine Bezeichnung fiir ein mehr oder weniger wohldefiniertes Objekt vorschiitzen
wird. Es ware gewiss besser gewesen, wenn man sich begniigt hatte, wie Hitl von einem
»precursor“ zu sprechen oder einen ahnlichen unbestimmten Ausdruck zu verwenden. Der-
selbe Fehler wurde Ubrigens in den letzten Jahren von Eggleton wiederholt, welcher den
ungliicklichen und uberflissigen Ausdruck ,,Phosphagen® eingefiihrt hat.
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Atmungsprozess verschieden ist. Meyerhof fand, dass rufende wie auch
arbeitende Muskeln anaerob Milchsdure bilden, welche mit Entwicklung von
Wérme und CO2 wieder verschwindet, wenn man O? zufuhrt. Die Respiration
verdndert sich nicht, wenn die O2-Spannung zwischen 60 und 100°/0 variiert
wird; dagegen wird sie kleiner in atmospharischer Luft, weil die O*-Diffusion
unter diesen Umstédnden der begrenzende Faktor wird. Die Zerteilung der
Muskeln bewirkt eine enorme Vermehrung des Respirationsprozesses, nament-
lich bei Zusatz von Muskelextrakt, der mittels K2HPO#4 isotonisch gemacht
ist; die Sauerstoffaufndhme mag dann bis 12mal so gross werden wie in dem
intakten Muskel. Unter anaeroben Bedingungen wird CO2 nicht gebildet, da-
gegen bildet sich CO? in der Oxydationsphase, dem Sauerstoffverbrauch ent-
sprechend, so dass der respiratorische Quotient den Wert 1 erhalt. Ebenfalls
wird die Respiration von Hexosediphosphorsaure stimuliert und namentlich von
Glycerinphosphorséure. Im letzteren Falle entspricht die CO2-Bildung ungefahr
l/a des O2-Verbrauches; der respiratorische Quotient ist also sehr niedrig,
etwa 0,3. Gleichzeitig wird fur jedes verbrauchte Molekil O2 ein Molekil
H3PO4 abgespaltet, und diese Abspaltung wird, wie der Oxydationsprozess
selbst, von Blauséure gehemmt.

Auch die Anwesenheit von anderen Stoffen vermag auf den respirato-
rischen Quotienten einzuwirken. Fletcher und Hopkins' Milchsduremaximum
ergab sich als ein Kunstprodukt, darauf beruhend, dass die zunehmende
Saurekonzentration die Milchsdurebildung hemmt. In ruhenden Muskeln
findet sich, verschiedenen Angaben nach, 20—30 mg-% Milchsdure. In einer
Glykokollésung, pH = 8,7, A = — 0,33, horte die Milchsdurebildung erst
bei 0,353°/0 auf, beim Zusatz von 2,5°/0 Phosphat erhielt man eine Totalum-
bildung des Glykogens, 1,285°/0 Milchséure entsprechend. Es gibt also kein
eigentliches Milchsduremaximum. Dagegen hat es sich gezeigt, dass Phosphate
fur die Milchs&urebildung notwendig sind und nicht durch andere ,,Puffer”
ersetzt werden konnen. Eine Ubereinstimmung zwischen den chemischen
und myothermischen Untersuchungen wurde jedoch erst begriindet, als es
Meyerhof gelang, nachzuweisen, dass die Milchsdure nicht aus ,,Lactacidogen*
gebildet wird, sondern aus Glykogen und dass der Teil von der Milchsédure,
der nicht in der Restitutionsphase verbrennt, Uber Hexosephosphorséuren
wieder zu Glykogen aufgebaut wird. Wéhrend der Restitution findet man
das durchschnittliche Verhaltnis = 4. jedoch unter
verschiedenen Versuchsbedingungen recht bedeutend variierend. Der ruhende
Muskel bildet also Milchsdure anaerob und diese verschwindet wieder, wenn
der Muskel in eine O2-Atmosphére gebracht wird; die anaerob gebildete Milch-
sdure ist aber mehrere Male so gross wie diejenige, welche der in demselben
Zeitraum unter aeroben Verhaltnissen verbrauchten O2-Menge entsprechen
wirde.

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 30
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Die Untersuchungen gehen von nun an in streng quantitativer Richtung
und die friiheren Untersuchungen werden von dem neuen zusammenfassenden
Gesichtspunkte aus kontrolliert und revidiert. Hier werden nur ein paar
Beispiele angefuhrt, um die Genauigkeit zu zeigen, mit der man den Kohle-
hydratumséatzen im Muskel zu folgen vermag. So findet man in einem der
Versuche Meyerhofs:

Vor der Restitution Nach der Restitution

mgr pr. gr M. mgr pr. gr M. Differenz

Glykogen.......cccooeveiinninnne 3,37 4,75 + 1,38
Andere Kohlenhydrate . . . 2,01 1,66 —0,35
5,38 6,41 + 1,03

Milchsaure. ... 2,56 0,44 —2,12

Im ganzen wurde wahrend des Versuches 1,20 mg O? aufgenommen,
welche Menge 1,12 mg Milchsdure oder Zucker verbrennt; von den 2,12 mg
Milchsdure ist also 1,0 mg verschwunden und hat 1,03 mg Kohlehydrat gebildet.

Ist der Ermudungsprozess reversibel, so muss man haben: Anaerobe
Wérme + Oxydationswéarme in der Restitutionsphase = Warmeproduktion
bei Ermidung in 02 = Verbrennungswarme des verschwundenen Kohle-
hydrats. Meyerhof findet:

a) Reizung bis zur Ermidung anaerob + 1,8 mgr Milchséure + 0,72 Cal.
b) Restitution in 02 — 0,35 ccm = 0,50 mgr O2 — 1,8 mgr Milchsdure +1,0 Cal.

Im ganzen wird also 1,72 Calorien gewonnen. Bei Verbrennung von Kohle-
hydrat gibt 0,35 ccm O2 1,75 Calorien; die Ubereinstimmung ist also erstaun-
lich gut.

Meyerhof illustriert den Umsatz wahrend der Kontraktion und der
Restitution durch folgende Gleichungen:
Anaerobe Phase: A (C6H1005) n + 4 HaO -» 4 C6HIa06 -» C6H120, + 6 C3H603,

Aerobe Phase: C6H1206 + 6 C3H603 + 6 Oa-> 6 COa + 6 H20 + (3 C6H1206-> A (C6H1005) n

+ 3 H20),
oder, wenn man Hexosediphosphorsdure als Zwischenglied annimmt,

C6 H12 06 + 6 C3 He O3 + 6 H3PO4 + 6 Oa-> 6 CO, + 6 HaO +
(3 Ce H10 04 (HgPO4) 2 -+1 (C, H10 05) n + 3 HaO + 6 H3PO4).

Meyerhof nimmt an, dass die Milchsaure am Anfang der Kontraktion an
»Verkirzungsorten“ explosiv gebildet wird, wodurch ein Prozess mit einer
bedeutenden freien Energie ausgeldst wird, welcher die Elastizitatsverhaltnisse
des Muskels verdndert. Die Milchsédure wird danach in irgendeiner Weise
nach ,,Ermidungsorten” weggezogen, von wo sie bei der Entspannung ver-
schwindet. Wenn derselbe Prozess im Ruhezustande verlaufen kann, so beruht
dies darauf, dass die Milchs&dure dann in einem so langsamen Tempo gebildet
wird, dass sie Zeit hat, von den ,Verkirzungsorten* weg zu diffundieren,
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ohne dass irgendwelcher Kontraktionsprozess ausgeldst wirde. Das Ver-
schwinden der Milchsdure ist in mehreren Beziehungen von Bedeutung, teils
okonomisch, indem das Glykogen neugebildet wird, teils dadurch, dass es
die Entspannung des Muskels bedingt, teils schliesslich, weil die Milchsdure
die Reizbarkeit des Muskels fir elektrische Reize herabsetzt. Die Empfind-
lichkeit des Muskels gegen chemische Reize scheint dagegen nicht von Milch-
sdure beeinflusst zu werden.

Was den Mechanismus der Glykogenspaltung betrifft, so ist es Meyerhof
gelungen, den dabei wirksamen Enzymkomplex einigermassen zu isolieren,
indem er die stark abgekihlten Muskeln zerquetscht und eine passende Menge
mit untergekihltem Wasser extrahiert. Wenn der Extrakt zentrifugiert wird,
sind die Enzyme in der Ldsung in derselben Konzentration enthalten wie
in den Muskeln, und Kohlehydrate gibt es nicht. Die Enzyme erh&lt man
dann als Pulver, wenn man mit Acetone fallt und mit Ather auswascht.
Meyerhof teilt die Kohlehydrate in vier Gruppen — nach der Leichtigkeit,
mit der sie sich zu Milchséure spalten lassen. 1. Rohrzucker und Galaktose,
welche nicht von den Enzymen beeinflusst werden, 2. Mannose, Glykose
und Fructose, welche von besonders wirksamen und besonders aktivierten
Enzymen gespalten werden, 3. Glykogen, Starke und die Spaltungsprodukte
Amylopektin, Amylose, Di- und Trihexosane, welche mit fast konstanter
Geschwindigkeit in passenden Lésungen gespalten werden und schliesslich
4. Gérungshexosediphosphorsdure, welche selbst von Enzymen gespalten
wird, die Glykogen gegeniiber ohne Wirkung bleiben, oder die durch Dialyse
der Co-Enzyme beraubt sind. Dieser Stoff ist es, welcher am ehesten dem
EMBDENSschen ,,Lactacidogen® entspricht.

Untersucht man nun die Milchsdurebildung von Glykose in phosphat-
haltigen, aktivierten Ldsungen von Muskelextrakt, so wird man finden, dass
gleichzeitig mit der Milchséurebildung eine Esterifizierung von Phosphorsaure
stattfindet und in der Ldsung wird llexosediphosphat auftreten, welches
allméhlich in Milchsdure und Phosphorséure gespalten wird. Dieses Hexose-
diphosphat ist jedoch nicht der Stoff, der unmittelbar durch die Zucker-
spaltung entsteht — zuerst tritt ein weniger stabiles Hexosemonophosphat
auf (in bezug auf die Enzymwirkung jedoch zur 3. Gruppe gehdrig), welches
allmahlich in das stabilere Hexosediphosphat tbergeht. Unter allem Vor-
behalt kann man also die Glykolyse so illustrieren:

2 C6H1206 + 2 H3PO4 =
2 C,HUO6(H2PO4) + 2 H20
2 C3H603 + C6H1004(H2PO4) + 2 H20.

Auch der Mechanismus der Kohlehydratsynthese wurde in Meyerhofs
Laboratorium genauer untersucht. Indem man in die Aa. iliacae von Fréschen
Kanulen einlegte und die Unterextremitdten mit milchsdurehaltiger, bzw.
nichtmilchsdurehaltiger Ringerfliissigkeit perfundierte — Versuche, die man

30*
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2—3 Stunden hindurch fortsetzen konnte —, gelang es, nachzuweisen, dass
die Muskeln in der Unterextremitét, denen mit der Perfusionsflissigkeit Milch-
séure zugefiihrt wurde, Kohlehydrat bildeten, speziell Glykogen, indem zahl-
reiche Versuche dargetan haben, dass der Inhalt durch Kohlehydrate von ein-
facherem Bau keine nennenswerte Verdnderung erlitt. Wenn man auch bei
Versuchen mit ganzen Extremitéten mit verhaltnisméssig weiten Fehlergrenzen
rechnen muss, so muss doch zugegeben werden, dass die Resultate unzweifel-
haft sind. Es gelang indessen, indem man mit isolierten Muskeln arbeitete,
sowohl die Fehlergrenzen einzuengen als auch die Grosse der Ausschlage zu ver-
mehren. Meyerhof verwendete symmetrische Muskeln, besonders kleine Gastro-
cnemien, in der Weise, dass der eine Muskel in gewohnliche Ringerfliissigkeit
gebracht wurde, wéhrend der andere in Ringer -f- Milchsdure (oder einem
anderen Stoff, dessen Wirkung auf die Kohlehydratsynthese man unter-
suchen wollte) gebracht wurde; in der Regel verwendete man 2—3 Muskeln
in jedem Satz. Die Muskeln wurden in der von Fletcher und Hopkins
angegebenen Weise sorgfaltig prapariert. In Kontrollversuchen wurde nach-
gewiesen, dass symmetrische Muskeln in bezug auf die Respiration nur ganz
wenige Prozent voneinander abweichen, wie denn auch innerhalb von 5°/0
ihr Kohlehydratinhalt tGbereinstimmt. Es zeigte sich nun, dass ein Zusatz
von Na-Lactat die Atmung des Muskels um 50—100°/0 vermehrte. Dass es
sich tatsachlich um eine Wirkung des Lactats handelte und nicht um eine
Vermehrung der Respiration wegen einer hoheren H-lonenkonzentration, ging
aus Kontrollversuchen in Ringerphosphatlésung mit variierendem pH hervor,
indem diese immer eine mit der steigenden H-lonenkonzentration abnehmende
Respiration zeigten. Versuche von Vellinger und Reiss deuten ubrigens
darauf, dass selbst bedeutende Milchsduremengen nur eine geringe Verschiebung
von pH in dem Muskelgewebe selbst bewirken. Die Versuchsresultate zeigten
immer eine Kohlehydratsynthese von 10—15°/0 des anwesenden Kohlehydrats
und diese Zahl muss, nach der ganzen Versuchsanordnung, als ein Minimum
gelten, indem die stark vermehrte Oxydation in den Milchsduremuskeln einen,
im Verhéltnis zu dem, was im Kontrollmuskel geschieht, vermehrten Abbau
von Kohlehydrat bewirken muss. Der Oxydationsquotient, d. h. das Ver-

haitms werbrannte Milchsaureaquivalent €rSab sich als mlt dem tbereinstimmend,
was man friher gefunden hatte — teils wahrend der Restitution nach Arbeit,
teils bei Restitution nach Anaerobiose im Ruhezustdnde, bei normaler Ruhe-
respiration in zerschnittenen Muskeln mit und ohne Sauerstoffzufuhr und
in dem lebenden Tiere nach Ermiidung, durchschnittlich 4,33, eine Zahl,
welche in groben Ziigen ebenfalls mit dem Resultat von Hills myothermi-
schen Versuchen Ubereinstimmt. Es dirfte nach diesen Versuchsresultaten
festgestellt sein, dass der Restitutionsprozess von einer spezifischen Wirkung
des Lactats herrihrt, den Oxydationsprozess im Muskel zu vermehren. Die
vermehrte Oxydation bewirkt wiederum die Kohlehydratsynthese.
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Von der Betrachtung aus, dass Oxydationsenergie die'VVoraussetzung
fir die Kohlehydratsynthese ist, hat Meyerhof mit der hier angedeuteten
Methodik eine Reihe von Stoffen untersucht, um den eventuellen Einfluss
derselben auf die Respiration des Muskels und auf die Kohlehydratsynthese
zu prifen. Es zeigte sich, dass Stoffe wie Glykose, Fructose, Alanin, Asparagin,
Glycerinphosphorsdure und viele andere ohne irgendwelche Bedeutung fir
die Synthese waren; positive Wirkung hattecm dusser der Milchsaure — nur

ein einziger Stoff, nd&mlich Brenztraubensdure CO . In n/40 —n/100 Ldsungen

COOH
vermehrte Brenztraubensaure die Respiration des Muskels um 50—150%,

und gleichzeitig fand eine Kohlehydratsynthese statt — wenigstens von der-
selben Grosse wie die in Lactatlésungen vorkommende. Wahrend der Kohle-
hydratsynthese, welche wahrscheinlich entweder direkt unter Wasseraufnéhme
stattfindet oder mit Acetaldehyd als Zwischenglied nach den folgenden Formeln:
2 C3H403 + 2 H20 — C6H1206 + O2 oder
3 C3H403 + 30 = 3 C2H4O + 3 CO2 + 3 0 = C§H1206 + 3 CO2,

geschieht eine Reduktion, was die Bildung einer entsprechenden (berschiissigen
Menge von CO? bewirkt und was erklart, dass der respiratorische Quotient =1
wird, gewdhnlich etwa 1,2. Auch anaerob wird eine kleinere Menge extra
CO?2 gebildet. Man kennt jedoch den Prozess nicht bis auf den Grund, indem
eine geringe Menge Brenztraubensdure verschwindet, von der man keine
Rechenschaft geben kann. Da der Reduktionsprozess pro Kubikzentimeter
Sauerstoff ungefahr dieselbe Warmemenge absorbiert wie bei Oxydation von
Glykogen gebildet wird, ist es mdglich, durch einen Extraverbrauch an Sauer-
stoff sehr grosse Mengen Brenztraubensdure umzubilden, ohne dass sich dies
in der Warmetdnung nennenswert zu erkennen gébe. Dieselben Resultate,
die der Froschmuskel gibt, kann man auch erreichen, wenn man Warmbluter-
muskeln verwendet. Wenn die Muskeln von warmblitigen Tieren (Ratten)
in phosphathaltiger Ringerldsung angebracht werden, wird auch eine Ammo-
niakbildung stattfinden, welche zeigt, dass etwa 15% des Totalstoffwechsels
auf Kosten des Proteins geschieht. Die Ammoniakbildung wird in einer
N2-Atmosphére stark herabgesetzt, wie sie denn auch bedeutend abnimmt,
wenn man Glykose, Milchséure oder Brenztraubenséure zusetzt. Aminoséuren
dagegen sind ohne Wirkung.

Die Milchsiure und die Brenztraubensdure wirken aber nicht nur auf
die Respiration des Muskelgewebes. Diese Stoffe vermehren ebenfalls in
hohem Grade den respiratorischen Umsatz in der Leber bei warmblitigen
Tieren, und diese wird dann, ebenso wie die Muskeln, Kohlehydrat syntheti-
sieren. Infolge Geigers Untersuchungen ist die Leber sogar die Resynthese
betreffend das wichtigste Organ im lebenden Organismus. Es gibt indessen
einen wichtigen Unterschied zwischen dem Muskel und der Leber, indem die
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Respiration des Lebergewebes, im Gegensatz zu der des Muskelgewebes, auch
von Aminosduren beeinflusst wird. Meyerhof sieht darin eine Erkldrung von
der sog. spezifisch dynamischen Wirkung des Proteins, indem die desami-
nierten Aminosauren in Anwesenheit von Sauerstoff mit Milchsdure und Brenz-
traubensaure als Zwischenglied zu Kohlehydrat synthetisiert wurden. Diese
Untersuchungen haben aus dem Grunde ein nicht geringes Interesse, weil sie
zeigen, dass das im Blute zirkulierende Lactat, so wie es bei anstrengender
Muskelarbeit vorkommt, nicht notwendigerweise wie ein Abfallprodukt eliminiert
wird, sondern sowohl von ruhenden Muskeln als auch von der Leber zu Kohle-
hydrat synthetisiert werden kann, mit demselben Oxydationsquotienten wie
demjenigen, der wahrend des Restitutionsprozesses in den arbeitenden Muskeln
selbst vorkommt. Markowitz, Mann und Bollman haben gezeigt, dass, wenn
man dehepatisierten Hunden 1 g oder mehr Glykose pro Kilo und Stunde
gibt, man eine deutliche Vermehrung des Glykogeninhalts der Muskeln findet.
Diese Vermehrung bleibt aus, wenn auch das Pankreas der Versuchstiere ent-
fernt ist, kann aber wieder auftreten, wenn die Tiere kurz nach der Operation
grosse Dosen Insulin erhalten.

Mit Rucksicht auf das Verhéltnis der Milchsdure zu den mechanischen
Verdnderungen in dem Muskel hat Meyerhof verschiedene ,,Koeffizienten*
aufgestellt, die jedoch — wegen der sekunddren Natur der mechanischen
Funktionen, schwerlich auf grosseres Interesse z&hlen konnen — vielleicht
mit Ausnahme von ,dem isometrischen Koeffizienten*. Der isometrische
Koeffizient, d. h. die Summe von isometrischen Spannungen in Kilogramm
pro Langeneinheit (Zentimeter) verursacht von Einheit der Milchsdurebildung,
d. h. Bildung von 1 mg Milchsdure, nimmt ersichtlich mit zunehmender
Ermudung ab, so nimmt sie von 123 in einer Reizperiode zu 83 in der n&chsten
ab. Ferner soll er zeigen, dass bei fortgesetzter Reizung ein folgender Reiz
nicht dieselbe Wirkung hat wie ein vorhergehender. Dieses letztere kdnnte
auf ganz anderen Verhaltnissen beruhen, wie bereits bei der Behandlung der
thermischen Reaktion erwahnt wurde. Abgesehen von prinzipiell unwesent-
lichen Unterschieden in der Auffassung von dem Lé&ngespannungsdiagramm
wird Meyerhof, was die mechanischen Verhéltnisse des Muskels betrifft,
in allem Wesentlichen schnell mit Hill einig. — Der ,,Arbeitskoeffizient*,

welcher das Verhaltnis ausdrickt, hat kaum irgendwelche

Berechtigung. Der nach Meyerhof bestehende Zusammenhang zwischen
Arbeit und Milchséurebildung kann nach Untersuchungen von Nagaya
(Riessers Laboratorium) vor einer Kritik nicht standhalten, indem Meyerhof
in seinen Versuchen den Rhythmus und die Starke des Reizes nicht konstant
gehalten hat. Nagaya, der mit Gastrocnemien von Frdschen arbeitet, auf-
gehéngt in Ringerlésung mit Zusatz von n/1000 KCN, l&sst nur die Belastung
variieren. Er findet, dass die Milchsédure und die Phosphorsédure sich gleich
verhalten, obwohl die Milchsure aus dem Glykogen stammt, wéhrend die
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Phosphorsédure recht verschiedenen Ursprungs sein kann, beide Stoffe wachsen
linear mit der Reizdauer (und also mit der Anzahl von Reizen). Die Saure-
bildung wéchst bis zu einer Belastung von 100 g, wo sie um 100% gewachsen
ist, verglichen mit dem Wert bei 10 g Belastung; gleichzeitig ist die Arbeit
um 500% gewachsen. Lasst man die Belastung noch mehr wachsen, eriilhmt die
Séurebildung ab, obwohl die Arbeit immer noch zunimmt. Weit deutlicher
zeigt sich aber das Verhaltnis in Versuchen am Froschherzen. Wenn man
in dem isolierten perfundierten Herzen, das unter anaeroben Bedingungen
arbeitet, unter Beibehaltung eines konstanten systolischen Drucks den dia-
stolischen Druck variiert, so variiert die Arbeit dem diastolischen Drucke
parallel und die Milchséurebildung verhalt sich in derselben Weise.. Halt man
dagegen den diastolischen Druck konstant, wahrend man den systolischen
Druck variieren lasst, so bleibt trotz bedeutender Variationen in der Arbeit
des Herzventrikels die Milchsdurebildung konstant. Diese Versuchsresultate
sind in Ubereinstimmung mit Starlings Versuchen (ber den Sauerstoff-
verbrauch des Herzens, welcher ebenfalls mit der diastolischen Fillung variiert,
aber nicht mit der Grosse der Arbeit. Bohnenkamp, Eismayer und Ernst
finden in Ubereinstimmung damit, dass der Sauerstoffverbrauch des Herzens
bei derselben Temperatur und demselben Rhythmus des Reizes von der Anzahl
von Reizen direkt abhéngt.

Diese in den Hauptzugen referierte Auffassung von dem Kohlehydrat-
stoffwechsel wéhrend der Muskelkontraktion wurde in den letzten Jahren von
Meyerhof und seinen Mitarbeitern durch zahlreiche Versuche begriindet
und konsolidiert, wie sie denn auch sonst bestatigt wurde, so durch Versuche
von Woodrow und Wigglesworth und von Slater, welcher glaubte, auf der
Grundlage einer verbesserten Bestimmung der Verbrennungswérme des Gly-
kogens eine Ubereinstimmung zwischen den myothermischen und den chemi-
schen Versuchsresultaten feststellen zu kénnen, indem er das folgende Schema
fur die Vorgange wahrend der Kontraktion aufstellte:

Kontraktionsphase: ~ Glykogen -> Lactic acid;
Lactic acid + mechanism of contraction -> mechan. response

Na2HPO4 NaH2PO4
Entspannungsphase; Lactic acid + -» Na-lactat +
NaHCO3 H2CO03
NaH2PO4 Na2HPO4
Anaerob Restitution: + Na-Protein -> -+ H-Protein.
H2C03 NaHCO3

Die Kritik braucht in diesem Falle nicht auf Einzelheiten einzugehen;
es wird genuigen, auf die Untersuchungen der letzten Jahre zu verweisen,
aus denen hervorgeht, dass die Glykogen-Milchsaurespaltung nicht der einzige
energieerzeugende Prozess ist, welcher wahrend der. Kontraktionsperiode des
Muskels verlauft. Uberhaupt muss, unter Hinweis auf das im vorhergehenden
Kapitel angeflhrte, hervorgehoben werden, dass die myothermischen Unter-
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suchungen, abgesehen von den grossen fundamentalen Linien, sich nicht zur
Bekraftigung der chemischen eignen. Die Versuche der spéteren Jahre haben,
was den Kohlehydratstoffwechsel des Muskels betrifft, keine prinzipiell
neuen Gesichtspunkte gebracht; sie wurden grossenteils direkt von der Kritik
veranlasst, die von verschiedenen Seiten, aber namentlich von der Embden-
schen Schule, gegen Meyerhofs Ansichten erhoben wurde. Embden und
seine Mitarbeiter greifen besonders auf einem bestimmten Punkte an; sie
behaupten, dass die Milchsdurebildung sich lber die Kontraktionszeit hinaus
erstrecke, und dass die Milchsdure deshalb nicht in kausale Verbindung mit
der Kontraktion gebracht werden kénne, sondern eine begleitende Erscheinung
sein misse. Eventuell betrachtet man die Milchsdure als einen in irgendeiner
Weise mit dem Entspannungsprozess verbundenen Stoff. Nach allem Vor-
liegenden muss man aber annehmen, dass Meyerhofs Auffassung, welche
auch von Untersuchungen von Roaf bestétigt wird, richtig ist, indem die
EMBDENschen Resultate in anderer Weise zu erkléaren sind. Meyerhof hat
nachweisen konnen, dass der Oxydationsprozess in einer Mehrzahl von
Embdens Versuchen nicht vollstandig sein kann, ebenfalls, dass in gewissen
Fallen bei hypermaximaler Reizung ein kontrakturédhnlicher Zustand im
Muskel eintreten mag, welcher mit protrahierter Milchsaurebildung verbunden
ist. Hier, wie auch bei mehreren anderen Gelegenheiten, habe ich den Eindruck,
dass man in Embdens Laboratorium hinter Meyerhof dann zurticksteht, wenn
es gilt, dessen Versuchsbedingungen zu beherrschen und die Fehlerquellen zu
beachten und zu verhuten, die nicht rein chemischen, sondern physiologischen
Ursprungs sind.

Wie aus dem oben Auseinandergesetzten hervorgehen wird, sind wir
durch Meyerhofs Untersuchungen Uber den Kohlehydratstoffwechsel des
Muskels so ziemlich ins klare gekommen. Dies bedeutet aber nattrlich nicht,
dass wir auch im selben Grade ein Verstdndnis der Muskelkontraktion gewonnen
hatten. Es ist vielleicht sogar zweifelhaft, ob wir diesem Verstandnis UGber-
haupt ndher getreten sind. Wir wissen noch nicht, ob nur die durch die
Glykogen-Milchsdurespaltung freigemachte Energie von Interesse ist, oder ob
vielleicht die Milchs&ure als solche bei dem Umsatz von chemischer zu mecha-
nischer Energie eine Rolle spielt, oder ob moglicherweise die stimulierende
Wirkung der Milchséure auf den Respirationsprozess die Hauptsache ist.
Vermutlich ist die Milchsaure ein Stoff, welcher wéahrend des Kontraktions-
prozesses normaliter eine Rolle spielt — aber welche? Die Milchséure ist,
wie wir es spater sehen werden, nicht notwendig fur die Muskelkontraktion.

Wahrscheinlich ist man wegen der scheinbaren Ubereinstimmung zwischen
den Resultaten der myothermischen und der chemischen Untersuchungen zu
der Auffassung gelangt, dass die Aufklarung der ganzen Frage von der Muskel-
kontraktion unmittelbar bevorstande, und dies hat unzweifelhaft bewirkt,
dass die ganze Untersuchung des Kohlehydratstoffwechsels mit so grosser
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Energie und so gutem Erfolg durchgefiihrt wurde; anderseits "hat aber diese
Auffassung wie Scheuklappen gewirkt, welche die Aussicht nach allen anderen
Richtungen hin unmdglich machte. Dass es sich so verhélt, das zeigen die
Untersuchungen der letzten Jahre (ber die labilen Phosphorsaureester. Erst
1927 haben Eggleton und Eggleton und Fiske und Subbarow die Aufmerk-
samkeit auf einen Stoff, oder vielleicht eher auf einige Stoffe, gelenkt, die
bisher tbersehen wurden, obwohl sie offenbar eine in mehreren Beziehungen
bedeutende Rolle spielen. Diese Stoffe haben in ein paar Jahren eine fast
ebenso umfangreiche Literatur veranlasst wie die gesamte Milchsdureliteratur.
Eggleton und Eggleton nannten leider ihren neuentdeckten Stoff ,,Phos-
phagen*, wéhrend Fiske und Subbarow, welche gleichzeitig mit den englischen
Forschern und unabhédngig von ihnen mit denselben Problemen arbeiteten,
dariiber im klaren waren, dass es sich um eine Kreatinverbindung handelte.
Es muss jedoch gleich hervorgehoben werden, dass auch auf diesem Gebiete
Meyerhof sehr schnell die Fuhrung Ubernahm, und dass bei weitem der
grosste Teil unseres physiologischen Wissens von diesen Stoffen aus seinem
Laboratorium stammt (Meyerhof, Lohmann, Nachmannsohn).

Der Inhalt der Muskeln an unorganischem Phosphat ergibt sich nun
als 20—25 mg Phosphor pro 100 g Muskel entsprechend und nicht, wie friiher
(u. a. von Embden) angenommen, 90—100 mg-%. Der Unterschied beruht
darauf, dass die friher verwendeten Methoden eine Spaltung von labilen
Phosphorséureestern bewirkten, deren Phosphorinhalt sich deshalb als unor-
ganisches Phosphat zeigte. Die hier besprochenen labilen Verbindungen ent-
halten etwa 75% von der gesamten Phosphormenge des Muskels; im Gegen-
satz zu der Hexosephosphorséure sind sie bestandig in Muskelpresssaft (Martino).
Die roten Muskeln enthalten mehr Phosphor als die weissen, dagegen enthalten
die letzteren mehr labilen Ester als die ersteren.

Wie bereits von Fiske und Subbarow nachgewiesen, handelt es sich
in erster Reihe um eine Kreatinphosphorsdure von der Formel:

Im allgemeinen nimmt man an, dass 30% von dem Kreatin des Muskels an
Phosphorsdure gebunden ist; wenn man aber einen Muskel in eine Ldsung
bringt, wo die PO4-Konzentration hoher ist als in dem Muskel selbst, so
wird nicht nur der PO4-Inhalt desselben, sondern auch sein Kreatinphosphor-
saureinhalt zunehmen, so dass man bis zu 95% des Kreatins esterifizieren
kann. Diese Verbindung l&sst sich, nach Meyerhof, in der Skeletmuskulatur
aller Wirbeltiere (inkl. Amphioxus) nachweisen, dagegen ist sie bei den wirbel-
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losen Tieren durch eine andere, zuerst aus Krebsmuskeln isolierte Verbindung
ersetzt, die sich &usser in quergestreiften Muskeln auch in gewissen glatten
Muskeln findet, deren Funktion der der quergestreiften analog ist. Dieser
Stoff unterscheidet sich von dem obenerwdhnten dadurch, dass Kreatin
durch Arginin ersetzt ist. Die Formel wird also:

C=NH
NH
(623
chnh!
COOH

Es handelt sich in beiden Fallen um Guanidinphosphorséure, indem die Phos-
phorsdure an NH2 in der Guanidingruppe geknupft ist.

Eine Spaltung der Guanidinphosphorséauren kann in den lebenden Muskeln
stattfinden, nach Meyerhof aber auch in enzymhaltigen Muskelextrakten.
Die Spaltung findet bei schwacher saurer Reaktion statt (pH = 6 —7),
wéhrend der urspriingliche Stoff bei alkalischer Reaktion (pH = 7,5—29)
aus den Spaltungsprodukten wiederaufgebaut wird. Eine Reaktionswérme
ist nicht nachweisbar. Werden dagegen die Uber das Ba-Salz rein hergestellten
Sauren mit Hilfe von S&uren oder Enzymen hydrolysiert, so findet man eine
Warmetdnung, welche fiir die Kreatinverbindung etwa 12 000 g cal pro Molekiile
betragt. Auch durch andere Prozesse in vitro ist die Warmetdnung erreich-
bar; man muss also schliessen, dass die in dem lebenden Muskel vorkommenden
genuinen Verbindungen, sich in bezug auf Spaltung oder Synthese anders
verhalten als die isolierten Stoffe. Meyerhof nimmt daher von seiner friher
gedusserten Ansicht Abstand, dass die Guanidinphosphorsauren zur Warme-
tonung wahrend der 1. Phase der Muskelkontraktion wesentlich beitragen
sollte.

In spéteren Arbeiten hat Meyerhof jedoch diese Auffassung wieder
modifiziert. Von Meyerhof und Lipman wird 1930 nachgewiesen, dass die
Kreatinphosphorsédurespaltung bei einer Reaktion pH = 8 —9 ohne Reak-
tionsveranderungen verlauft, wahrend, bei einer Reaktion pH = 6, 0,75 Aqu.
Base pro Molekiile freigemacht wird. Mit Hilfe von der Reaktionsverschiebung
lasst sich daher nachweisen, dass die Kreatinphosphorsdurespaltung tatséach-
lich in dem angenommenen Umfang im Muskel stattfindet. Bei gewohnlicher
physiologischer CO2-Spannung zeigt es sich nun, dass die Reaktion des Muskels
erst nach 100—150 Einzelzuckungen anféngt, sich in saurer Richtung zu
verandern und bis dieser Zeitpunkt erreicht ist, kann also mit Hilfe von S&ure
keine Neutralisation von den Proteinen des Muskels stattfinden. Dies erklart,
weshalb man die Spaltungswérme der Kreatinphosphorsaure nicht fruher
hat nachweisen konnen, indem dieselbe als die Entionisierungswarme der
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Proteine aufgefasst wurde, die so ziemlich von derselben Grosse ist, die aber
also erst in einem spéteren Zeitpunkt auftritt, wenn die von der Kreatin-
phosphorséurespaltung herriihrende Warmeproduktion minimal geworden ist.
Aus einer friheren Arbeit aus Meyerhofs Laboratorium geht hervor, dass,
wenn der Muskel gereizt wird, gleichzeitig mit der Glykogenspaltung eine
Spaltung der Kreatinphosphorsdure vorkommen wird; abgesehen von dem
Umstande, dass die bei der Spaltung von Hexosephosphorséure freigemachte
Phosphorséure zum Aufbau von Kreatinphosphorséure verwendet werden
kann — und umgekehrt —, scheinen aber diese Prozesse Ubrigens nichts
miteinander zu tun zu haben. Ebenso wie eine Resynthese von Glykogen
stattfindet, wird auch eine Resynthese der Kreatinphosphorsdure stattfinden;
aber wahrend der erste dieser Prozesse streng aerob ist, kann der andere in
einem nicht geringen Umfange anaerob verlaufen. Eine genauere Unter-
suchung der Zeitverhdltnisse bei der Kreatinphosphorséurespaltung in Ver-
bindung mit den pharmakologischen Verhaltnissen derselben deutet darauf,
dass die Spaltung dieses Stoffes im Gegensatz zu der Milchsdurebildung nicht
an die Muskelkontraktion im eigentlichen Sinne, sondern an den Reizprozess
im Muskel geknipft ist (Meyerhof, P. Eggleton), indem das Verhaltnis
zwischen der Kreatinphosphorsdurespaltung und der Glykogenspaltung,
welches am Anfang der Kontraktion 2 ist, sehr schnell gegen 0 sinkt. Wird
ein curarisierter Muskel gereizt, so wird die Milchsdurebildung unverandert
normal stattfinden, wahrend die Kreatinphosphorsiurespaltung auf etwa 1/3
des Normalen sinken wird. Degeneration des Nerven wird eine entsprechende
Wirkung haben und noch starker wirkt L&hmung des Nerven mit Tetramethyl-
ammoniumchlorid, wodurch der Prozess fast ganz aufgehoben wird. Meyerhof
scheint geneigt, diese Erscheinungen mit Lapicques Chronaxie in Verbindung
zu bringen, eine Betrachtung, die jedoch weniger Interesse hat.

In Versuchen aus dem Jahre 1930 haben Meyerhof, McCullagh und
Schulz aufs neue den calorischen Quotienten der Milchséaure bestimmt, d. h. die
Anzahl g-Calorien, welche freigemacht wird, wenn 1 g Milchsdure anaerob
gebildet wird. Man findet hier, wie in friiheren Versuchen, Zahlen, welche in
den meisten Fallen zwischen 370 und 380 (360—395) liegen. Diese Wérme-
ténung erklart sich unter anderem aus der Spaltungswarme bei Spaltung
von gequollenem Glykogen in geldste Milchsédure, von Meyerhof immer
auf 180 cal geschatzt, und der Reaktionswéarme der Milchs&ure mit den Muskel-
proteinen, die man, alle Verhéltnisse in Betracht gezogen, auf 105 Calorien
schatzen kann. Ubrig sind also, wenn man mit den hoheren Zahlen fiir den
calorischen Quotienten rechnet (395), immer noch etwa 100 Calorien, die
unerklarlich sind. Slater hat die Spaltungswérme-Glykogenmilchsdure auf
274 Calorien geschatzt, also ungefahr 100 Calorien'hther als die Zahl, die
Meyerhof verwendet. Wenn man diese Zahl zugrunde legt, bleibt kein
unerklérter Rest (brig; Meyerhof meint aber nicht, dass Slaters Zahl
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vor einer Kritik standhalten kann. Slater verwirft die friheren Angaben
von der Verbrennungswarme des Glykogens, indem er behauptet, dass die
Dehydration des Glykogens nicht vollstdndig gewesen sei, so dass Stoiimann
und Schmidt, welche die Verbrennungswarme des Anhydrids bestimmt haben,
zu niedrige Werte bekommen hétten. Daflr meint nun Meyerhof, dass
Slaters Entfettungsprozess nicht unangreifbar sei. Die von Meyerhof
und Meier angestellten Versuche, kontrolliert durch die Bestimmung der
entwickelten CO2, geben denn auch Resultate, welche den friiher gefundenen
Werten néher liegen als Slaters Zahl.

Erst 1930 ist die Frage von den chemischen Verdnderungen in dem
Muskel wéhrend der Kontraktion und dem Verhéltnis derselben zur Energetik
der Kontraktion von einem neuen Gesichtspunkte aus von E. Lundsgaard
aufgenommen, der nachweisen konnte, dass es bei vergifteten Froschen mdg-
lich war, Muskelkontraktionen hervorzurufen, ohne dass in den betreffenden
Muskeln Milchsaure gebildet wurde. Da diese Versuche, auch mit Riicksicht
auf das Verstdndnis der normalen Muskelkontraktion, von nicht geringer
Bedeutung werden durften, finden sie hier eine ausfuhrlichere Erwé&hnung.

Lundsgaard vergiftet Frosche mit Monojodessigsdaure (0,4 mg vom
Na-Salz pro Gramm Kdorpergewicht) und findet, dass die ganze Muskulatur
des Tieres in ein Rigiditatsstadium (bergeht, welches nicht, jedenfalls nicht
unmittelbar, den Tod des Tieres zur Folge hat. Das Eintreten der Rigiditat
setzt Muskelaktivitat voraus, deshalb tritt sie nicht bei tief urethanisierten
oder curarisierten Fréschen auf. Wenn man den Nerv zu z. B. einem Hinter-
bein durchschneidet und danach den Frosch vergiftet, so wird sich die Rigiditat
Uber das ganze Tier verbreiten mit Ausnahme von dem geldahmten Bein.
Reizt man danach die gelahmte Extremitét durch den durchschnittenen Nerv,
so wird, nach einer kurzen Reihe von scheinbar normalen Kontraktionen,
auch die Muskulatur derselben in Starre tbergehen.

Am interessantesten bei der Monojodessigsdurevergiftung ist indessen
nicht die Tatsache, dass Rigor eintritt — dieser Zustand l&sst sich experi-
mentell in vielen Weisen hervorrufen —, sondern Lundsgaards Beobach-
tung, dass der zugrundeliegende chemische Mechanismus in mehreren Be-
ziehungen von dem das normale Kontraktionsbild veranlassenden abweicht.
Lundsgaard entfernte schnell eine Extremitdt sowohl eines normalen als
auch eines vergifteten Tieres; von den entfernten Extremitdten nahm er
wieder so schnell wie mdglich ein Stick der Femurmuskulatur, welches in
flissige Luft gelegt wurde, worauf der Milchsdureinhalt bestimmt wurde.
Der Rest der Tiere wurde, nachdem sie getttet waren, zwei Stunden hindurch
bei 40° in den Thermostat gebracht, worauf wieder eine Probe der Muskulatur
genommen wurde, welche auf Milchséure analysiert wurde. Das Resultat
dieses Versuches war das folgende:
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Milchséure
normaler Muskel vergifteter Muskel

Frischer MUSKElL.........cccooveiiieeeceeeee e 57 mg-% 39 mg-%
Nach 2 Stunden im Thermostat bei 40°................ 649 mg-% 27 m™N%

Eine Untersuchung von Kaninchenmuskeln gab ein entsprechendes Resultat
und die Versuche zeigen also, dass die Starre nicht von Milchséurebildung
herrihren kann, und dass auch die postmortale Milchsdurebildung in den
vergifteten Muskeln aufgehoben ist.

Lundsgaard stellte darauf Arbeitsversuche an, sowohl mit normalen
als mit vergifteten Froschmuskeln. Sowohl an einem normalen als an einem
vergifteten Frosch entfernte er den einen Gastrocnemius, welcher in fliissigerer
Luft gebracht und auf Milchsdure analysiert wurde. Darauf wurde der
andere Gastrocnemius an dem vergifteten Frosch, nachdem man ihn mit
40 g belastet, mit 2 Induktionsschlédgen pro Sekunde durch den N. ischiadicus
gereizt und die Kontraktionszeit wurde registriert, bis der Muskel in Starre
Uberging. Der andere Gastrocnemius an dem normalen Frosch wurde darauf
in derselben Weise gereizt, bis er eine entsprechende Arbeit ausgefiihrt hatte,
wonach die Milchsdure in den zwei Arbeitsmuskeln bestimmt wurde. Drei
solche Versuche gaben das folgende Resultat:

Normale Muskeln Vergiftete Muskeln
Ruhe _ ... 17,9 27,1 40,0 14,9 14,0 25,0 mg-% Milchsaure
Nach Arbeit . 77,1 74,5 100,0 15,4 10,0 16,9 ,,

Aus diesen Versuchen geht hervor, dass eine Arbeit, die in normalen Muskeln
mit einer Milchsdurebildung von 50—60 mg-°/0 verlduft, in den vergifteten
Muskeln Uberhaupt nicht von Milchsdaurebildung begleitet ist. Lundsgaard
bestimmt nun in entsprechenden Versuchen &usser Milchsédure auch Ortho-
phosphorsaure und Kreatinphosphorsdure ad modum Eggleton und findet:

Milchséaure Orthophosphorsdure  Kreatinphosphorsaure

Ruhe, normale.................... 25 mg-% 21 61 mg-% Phosphor
vergiftete................ 16 29 57
Arbeit, normale 84 29 46
vergiftete................ 15 28 o

Bestimmung von Hexosephosphorsdure nach Embden und Jost gab ferner
in zwei Versuchen mit vergifteten Muskeln

Buhe.......iecienn 11,0 | 4,6 mg-% Phosphor
/AN g o 1=] | P 46,7 ‘ 355 . -

Und schliesslich findet man fiir die verschiedenen Phosphatfraktionen in dem
zuletzt angefuhrten Falle folgende Zahlen:
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Orthophosphorsaure +

Hexosephosphorsaure Kreatinphosphorsaure Pyrophosphorsaure
Ruhe......... 4,6 70,8 26,2
Arbeit.......c..... 35,5 30,0 22,8

Lundsgaard stellt danach fest: die ruhenden vergifteten Muskeln ver-
halten sich wie die normalen, doch ist der Milchsdureinhalt in der Regel ein
wenig geringer. Wéhrend der Aktivitat dagegen bildet der vergiftete Muskel
keine Milchséure; anderseits verschwindet alle Kreatinphosphorséaure, z. T.
auch die Pyrophosphorsédure und die dadurch freigemachte Phosphorséure
findet man als Hexosephosphorsdure. Auf der Grundlage von anderen Ver-
suchen stellte Lundsgaard ferner fest, dass Monojodessigséure in bezug auf
Crustaceenmuskeln dieselbe Wirkung wie auf Wirbeltiermuskeln austibt, so
auch, dass dieser Stoff imstande ist, die Vergarung von Glykose zu verhindern.
Wie Monojodessigsaure verhalten sich auch Monobromessigséure (Lundsgaard)
und Fluoriden (Lipmann). Was die Reaktion der vergifteten Muskeln betrifft,
wird die bei der Reizung initiale alkalische Reaktion nicht in saure Reaktion
ubergehen, sondern die Alkalescenz wird allmahlich zunehmen (Meyerhof
und Lipmann).

Die Resultate von diesen Versuchen durften keinem Zweifel unterliegen.
Auf dieser Grundlage stellte nun Lundsgaard die Hypothese auf, dass es
normaliter der Kreatinphosphorsaurespaltungsprozess ist, welcher die fir die
Muskelkontraktion erforderliche Energie liefert, dass die Resynthese der
Kreatinphosphorséure die in den vergifteten Muskeln nicht anaerob vorgehen
kann, mittels der bei der Glykogen-Milchsdurespaltung freigemachten Energie
geschieht, und dass schliesslich Glykogen mittels der Oxydationsenergie in
der Restitutionsphase wieder aufgebaut wird. In fortgesetzten Arbeiten
in Meyerhofs Laboratorium hat diese Theorie spéter Bestatigung gefunden.
Meyerhof, Lundsgaard und Blaschko haben gefunden, dass der iso-
metrische Warmekoeffizient bei der Kreatinphosphorsdaurespaltung in den
vergifteten Muskeln, -"ie Summe von g X—=Cm MuskeUange , den-

selben Wert hat wie der isometrische Koeffizient in normalen, milchsaure-
produzierenden Muskeln, wenn man mit 380 Calorien pro Gramm Milchsdure
rechnet. Ebenfalls ergibt sich das Verhdltnis "Nicairnvwa~mess  als net

Hirls Angaben ubereinstimmend und dasselbe gilt fir die Einzelzuckung.
Hill findet den Quotienten o == wabnaeT” zwischen 3,2 und 84

variierend. Meyerhof, Lundsgaard und Blaschko finden fir eine Reihe
normaler Muskeln dieses Verhéltnis durch die Zahl 3,5 ausgedriickt, wah-
rend sie als Durchschnittszahl von vier Versuchen mit vergifteten Muskeln
3,85 finden. Sie ziehen hieraus den Schluss, dass die Kreatinphosphorsédure-
spaltung in den vergifteten Muskeln wenn nicht die einzige, so doch die
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wesentlichste Energiequelle ist, und sehen hierin eine Bestétigung der von
Lundsgaard geéusserten Ansicht. Untersuchungen von Ochoa scheinen
jedoch zu zeigen, dass ein Beweis dafir, dass die Energiemenge, die nicht
durch die Glykogen-Milchséurespaltung gedeckt wird, von der Kreatin-
phosphorsdurespaltung herrtihrt, nicht vorliegt. Andererseits hat sFischer
mittels der HiLL-HARTREESchen Methodik gezeigt, dass die jodessigsdure-
vergifteten Muskeln dieselbe initiale Warmeténung mit derselben Phasen-
verteilung wie normale Muskeln aufweisen. Nur die Restitutionswarme fehit.
Lundsgaards Hypothese verdient unzweifelhaft Beachtung; unbeantwortet
bleibt aber immer noch eine Reihe von Fragen, zu denen man durchaus Stel-
lung nehmen muss, ehe man die Hypothese bekréftigen oder entkréften kann.
Bei dem vorliegenden Material ist es wahrscheinlich nicht ausgeschlossen, dass
der energieerzeugende Prozess in normalen Muskeln mit Kreatinphosphorséure-
spaltung eingeleitet und mit Glykogen-Milchsaurespaltung fortgesetzt wird, um
eine vorliegende Mdglichkeit zu erwédhnen. In den vergifteten Muskeln bildet sich
bei der Kreatinphosphorsédurespaltung kein anorganischer Phosphor, sondern es
bildet sich Hexosediphosphorsaure, ein Stoff, der auch bei der normalen Muskel-
kontraktion vorkommt und der unter den vielen, bei der Glykogen-Milch-
saurespaltung vorkommenden, intermedidren Produkten dasjenige ist, das
sich am leichtesten in Milchs&ure spalten l&sst. Wenn sowohl in dem normalen
als in dem vergifteten Muskel chemische Prozesse stattfinden, welche die
Bildung von Hexosediphosphorsaure verursachen, so steht man nicht auf
festem Boden, bis man versteht, was die Anwesenheit dieses Stoffes bedeutet.
Wenn die Glykogen-Milchsdurespaltung 180 Calorien pro Gramm Milchséure
gibt, so konnen die drei Viertel dieser Milchsdure fir 135 Calorien zu Glykogen
resynthetisiert werden, welche Energiemenge man also durch Verbrennung von
dem Testierenden einem Viertel der Milchsdure aufbringen misste. Diese Ver-
brennung gibt indessen etwa 950 Calorien und es dirfte sehr unwahrscheinlich
sein, dass die Glykogensynthese mit einem viele Male geringeren Nutzeffekt
verlaufen sollte als die Kreatinphosphorséduresynthese. Dazu kommt ferner,
dass die anaerobe protrahierte Warmeentwicklung nicht bericksichtigt wird,
ebensowenig wie die von Burk gedusserten Ansichten Uber die Entropie-
verdnderungen des Systems. Hill hat einmal die Ansicht ausgesprochen,
es finde sich im Muskel ein ,ready stére“ von Energie, wahrscheinlich in
physikalischer Form, bei der Reizung entladen und in der Restitutionsphase
neugebildet. Madglicherweise lasst sich diese Betrachtung nicht aufrecht-
erhalten; ganz sicher aber wird man mit der Energetik der Muskelkontraktion
nicht zurechtkommen kdnnen, wenn man sich nur an die Kontraktionsphase
halt; solange man die Restitutionsphase nicht in seine Betrachtungen mit-
einbezieht, befindet man sich auf schwankendem Boden.

Man wird gewiss hinzufligen missen, dass zwei Fragen — wie es
V. Weizsacker hervorgehoben hat — auseinandergehalten werden missen,
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ndmlich 1. woher stammt die Energie, die in dem Muskel in Spannungs-
energie umgesetzt wird? und 2. wie geschieht der Umsatz von chemischei-
zu mechanischer Energie? Die obenerwédhnten Untersuchungen beriicksich-
tigen nur die erste dieser beiden Fragen.

Ehe wir die Frage von der Rolle der Phosphorverbindungen wahrend
der Muskelkontraktion verlassen, muss erwahnt werden, dass man schon vor
Jahren auf die — man mdchte sagen spezifische — Bedeutung dieser Stoffe
far die Muskelfunktion aufmerksam war. So hat Embden bereits wahrend
des Weltkrieges im grossen Stil Versuche angestellt, welche zeigen sollten,
dass Phosphate das Arbeitsvermdgen des Menschen vermehrten. Diese Ver-
suche, welche zuerst an einem einzelnen Mann, spater an ganzen militirischen
Abteilungen angestellt wurden, kdnnen indessen nicht in Betracht kommen.
Teils ist die Bestimmung der Grosse der Arbeit gar zu unsicher, teils wird
es — trotz aller Vorsichtsmassregeln — kaum mdglich sein, Suggestion aus-
zuschliessen.  Spater hat Poppelreuter mit ,Recresal, d. h. primdrem
Natriumphosphat, &hnliche Versuche angestellt und ist zu dem Resultat
gelangt, dass die Wirkung am stérksten war, wenn es sich um geistige Arbeit
handelte, am schwéchsten fir die schwere Muskelarbeit; dazwischen liegt
das Resultat fir leichtere gewohnheitsmassige Arbeit. Fir weibliche Arbeit
fand der Verfasser eine durchschnittliche Arbeitsvermehrung von wenigstens
10°/0. Auch Freeman hat eine Wirkung der Phosphate auf das Froschherz
feststellen konnen. Diese Fragen sind indessen noch bei weitem nicht abgeklért.

Was die Frage nach der Chemie der Muskelkontraktion betrifft, so ist
die augenblickliche Lage die, dass man seine Aufmerksamkeit auf zwei kom-
plizierte Prozesse konzentriert: die Spaltung von Glykogen in Milchséure
und die Spaltung von Kreatinphosphorséure in noch unbekannte intermediére
Produkte. Das Glykogen wird wéhrend der Restitutionsphase des Muskels
wieder aufgebaut, indem doch etwa ein Viertel der gebildeten Milchséure
verbrennt. Die Kreatinphosphorsédure wird ebenfalls resynthetisiert; aber
wéhrend die Glykogensynthese streng aerob ist, geschieht die letztere Synthese
in ziemlich grosser Ausdehnung auch unter anaeroben Verhaltnissen.

Wenn es auch vielleicht richtig ist, dass die beiden erwéhnten Spaltungs-
prozesse die fur die Muskelkontraktion wesentlichsten sind, so kann man doch
nicht davon absehen, dass zahlreiche andere chemische Prozesse in dem Muskel
stattfinden, nicht zum wenigsten wahrend der Kontraktion. Und fir jede
neue Entdeckung von Reaktionen oder von vorkommenden Stoffen muss
eine genaue Untersuchung derselben und eine eingehende Besprechung ihrer
eventuellen Bedingungen stattfinden, indem man, wie aus der oben gegebenen
Auseinandersetzung hervorgehen wird, noch bei weitem nicht damit rechnen
darf, das Wesentlichste gefunden zu haben. Die Entdeckung der Kreatin-
phosphorsaure vor wenigen Jahren réat in der Beziehung zur gréssten Vorsicht.
Neulich hat Meyerhof gefunden, dass in stark ermideten Muskeln die
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Gefrierpunktdepression etwa 30°/o grosser war als die, welche man auf Grund
bekannter Spaltungsprozessen erklaren konnte. Es tauchen denn auch immer
neue Stoffe auf und neue Ansichten werden laut. So ist aus Embdens Labo-
ratorium eine Reihe von Abhandlungen gekommen, welche zeigen, ganzandere
Stoffe als die, Milchsdure seien an die Muskelkontraktion geknlipft. Embden
hat Adenylséure: Phosphorséure-d-Ribose-Adenin,

Ho H H H H H3NC = N

H20P ~-O-C-C-C- C— C——rmm rN-C CH
| OH OH | AN-N-
SR ; W— |

als Normalbestandteil von Skeletmuskeln nachgewiesen und findet, dass
diese S&dure unter Abspaltung von NH3 in Inosinsdure : Phosphorsdure-d-
Ribose-Hypoxanthin, tbergeht,

HOH H H H OH-C =N
HIOP-O-C-C-C —C—c———N-C 9Jh
OH OH | CAN—C-N
O

Werden gehackte Muskeln in NaHCO3-L4dsung aufgeschlemmt, bildet sich
NH3 und setzt man dazu das Na-Salz der Adenylsdure, wird die NH3-Bildung
vermehrt, der Abspaltung eines von den 5 N-Atomen der Adenylsdure ent-
sprechend. Reizung bis zur Ermidung bewirkt ebenfalls eine Vermehrung
der NH3-Bildung. Embden rechnet deshalb Lactacidogen und Adenylsdure
zu ,,Téatigkeitssubstanzen*, aus welchen durch Reizung ,,Verkirzungssub-
stanzen“ entstehen; dagegen betrachtet er die Milchsdure als eine ,,Er-
schlaffungssubstanz®.  Anderseits spricht P. Eggleton Adenylsdure und
Inosinsdure jede Bedeutung als Phosphorsdureester ab und hegt gewisse Zweifel
in bezug auf die Anwesenheit dieser Stoffe in lebenden Muskeln. Auch Pabnas
und seine Mitarbeiter sind zu dem Resultat gelangt, dass, wenn man einen
Froschmuskel durch seinen Nerv reizt, so nimmt die Adenylséure ab, wahrend
die Inosinsdure zunimmt und &quivalente Mengen von NH3 werden abge-
spalten. Bei reichlicher Sauerstoffzufuhr bleibt jedoch die Adeninspaltung
weit hinter der NH3-Bildung zuriick, welche unter diesen Umstdnden mit der
entwickelten Energie proportional ist. Die NHS-Bildung ist wohl nicht rever-
sibel. Dies stimmt nicht ganz mit anderen Untersuchungen aus demselben
Laboratorium Uberein, nach welchen die NH3-Bildung von der Anwesenheit
oder der Abwesenheit von Sauerstoff unabhéngig sein sollte. Ubrigens behaup-
tet Parnas, dass Embdens Auffassung im grossen und ganzen nicht richtig sein
kann, indem die Adenylsdure, wenn sie die Muttersubstanz des gebildeten
NH3 sein sollte, fast allen Purinstickstoff des Muskels enthalten muisste. Die
Frage von der Bedeutung der Muskeladenylsdure fur die Muskelkontraktion
scheint jetzt in Meyerhots Laboratorium geldst zu sein. Meyerhof, Lohmann
und Meier haben nachgewiesen, dass Glykogenspaltungen, wenn das Enzym

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 31
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sorgfaltig gereinigt ist, dusser Co-Enzym Zusatz eines Komplements ver-
langen, das sich nicht in autolysiertem Muskelextrakt findet, das sich aber
als schwer losliches Ba-Salz aus frischem Muskelextrakt herstellen l&sst und
spétere Untersuchungen von Lohmann haben dargetan, dass dieses Komple-
ment, das bei der Spaltung von allen Kohlehydraten notwendig ist und das
mit dem spezifischen kinasen&hnlichen Aktivator, der die schwer vergarbaren
Hexosen der Milchsduregarung zugéanglich macht, nicht verwechselt werden
darf, eben Adenylpyrophosphorsdure ist. Parnas betrachtet tbrigens NH3
als eine sehr wesentliche Substanz im Muskel, er meint jedoch nicht, dass
die Energie aus diesem Stoff stammt, welcher eher fiir den Ubergang der
chemischen Energie zu mechanischer Energie von Bedeutung sein durfte.
Parnas spricht von einem NH3-bildenden System, dem er grosse Bedeutung
fir die Muskelfunktion Gberhaupt beilegt. Er findet in ruhenden Muskeln
ungefahr entsprechende NH3-Zahlen wie Gad-Andresen (Kroghs Labora-
torium) ; Zerreibung der Muskeln in einem Maorser verursacht aber eine fernere
starke NII3-Bildung, ,traumatische Ammoniakbildung“ genannt, welche durch
Borax und NaFl aufgehalten werden kann, dagegen wéchst die NH3-Bildung
merkwdrdigerweise bei niedriger Temperatur; Frosche, die bei —2 bis —5°
gefroren wurden, haben mehr NH3 in ihren Muskeln als normale. Nach den
vorliegenden Arbeiten wird man schwerlich die Zuverlassigkeit und Zweck-
méssigkeit der Versuche in technischer Hinsicht beurteilen k&nnen, man
kann nur im allgemeinen darauf aufmerksam machen, dass die vorliegenden
Ammoniakbestimmungen in dem Blut und in den Muskeln, was die Resultate
betrifft, so stark voneinander abweichen, dass weitergehende Theorien auf
dieser Grundlage nur mit der grossten Sorgfalt aufgebaut werden kénnen. Von
Gad-Andresen wurde nachgewiesen, dass NH3 in isolierten Muskeln aus
Harnstoff gebildet werde, und dass dieser Prozess sehr schnell verlaufe, so
dass die praformierte NH3-Menge, wenn es eine solche gebe, jedenfalls sehr
gering sein misse und schliesslich ist es, nach Untersuchungen von Henriques
und Gottlieb, wahrscheinlich, dass NH3 im Blute Gberhaupt nicht praformiert
vorkommt. Ferner gibt es in Parnas’ Resultaten nicht ganz wenige Unwahr-
scheinlichkeiten und — wie bereits erwahnt — auch Widerspriiche, wodurch
es noch schwieriger wird, seinen Untersuchungen grosseren Wert beizulegen,
um so mehr, als sie mit keiner vorliegenden Arbeitshypothese vereinbar
scheinen. Dieses gilt teilweise auch von Embdens Untersuchungen; Termini
wie ,,Lactacidogen®, , Tatigkeitssubstanz* usw. fordern in keinem Punkt und
in keiner Weise unsere Einsicht in die hier behandelten Probleme. Dass man
durch kinstliche Manipulationen mit einem so komplizierten Objekt wie ein
Skeletmuskel viele verschiedene chemische Verbindungen herstellen konnte
und auch kunftig wird herstellen kénnen — das ist gar nicht merkwirdig
und hat unzweifelhaft auch ein chemisches Interesse; als losgerissene Erschei-
nungen sind aber diese Befunde ohne physiologisches Interesse, solange man
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nicht sicher weiss, ob die betreffenden Verbindungen in- dem lebenden
Muskel praformiert vorkommen oder nicht. P. Eggleton nimmt in der
Beziehung eine sehr reservierte Stellung ein. Typisch ist in der Beziehung
eine Abhandlung von Viale, der, besonders wahrend einer forzierten, Arbeit
und wéhrend einer Arbeit Dei niedriger Temperatur, in anaerobe’n Mus-
keln Alkohol nachgewiesen haben will. Der anaerobe Muskel kann deshalb,
nach Viale, bei Alkoholgédrung CO2 produzieren. Nun sind alle die geschick-
testen Untersucher dartber einig, dass anaerobe Muskeln nicht CO2 produ-
zieren und damit fallt die ganze Grundlage und Begrindung von Viales
Arbeit weg. Man darf sich auch nicht damit trdsten, dass diese mihsam
ausgefuhrten, zufalligen Einzeluntersuchungen sich dereinst zu einem Ganzen
werden zusammenfassen lassen — dazu sind die vorliegenden Versuchs-
bedingungen gar zu unbestimmt definiert, ebenso wie sie sich, auch nur einiger-
massen sicher, nur schwer reproduzieren lassen.

Die mechanische Reaktion des Muskels.

Mit Bezug auf die friher auseinandergesetzten Standpunkte missen
wir annehmen, dass die primare mechanische Reaktion des Muskels die Elasti-
zitatsveradnderungen sind, von denen die Verdnderung der Ruhelénge die
auffalligste ist. Auch Meyerhof geht, wie oben erwéhnt, davon aus, dass
die veranderten Elastizitatsverhéltnisse das unmittelbare Resultat der chemi-
schen Umséatze im Muskel sind. Man darf als gegeben annehmen, dass die
chemischen Verénderungen in Verbindung mit der eigentimlichen Struktur
des Muskels die Ursache der verdnderten Ruheldnge sind, aber wie die Wechsel-
wirkung zwischen diesen beiden Faktoren stattfindet, ist noch eine offene
Frage, die durch die vorliegenden ,,Kontraktionstheorien“ ihrer Ldsung nicht
ndher gebracht sein dirfte; und es wird gewiss auch nicht mdglich sein, den
Kontraktionsmechanismus der Muskelfaser nach den vorliegenden Unter-
suchungen auch nur einigermassen sicher zu beurteilen.

Geht man die vorliegenden Theorien kritisch durch, muss man natirlich
erst daruber im klaren sein, wovon man spricht. Das Wort Kontraktion
wird, wie schon berihrt, mehrdeutig verwendet; hier wird es aber (und das
sollte gewiss die Regel sein) fur die normale physiologische Aktivitat des
Muskels verwendet. Einen ganz &hnlichen Standpunkt hat lbrigens Engel-
mann eingenommen, ohne dass man in der Literatur eine Wirkung seiner
Argumente verspirt. Man kann also auch dann von Kontraktion sprechen,
wenn der Muskel nicht kirzer wird, ja, wenn er sich verlangert, indem die
Langenverénderung u. a. von der Belastung des Muskels abhéngt und ander-
seits kann der Muskel sich verkiirzen, ohne dass man mit Recht von Kontrak-
tion sprechen kann. Warmerigor z. B. ist nicht Kontraktion, plastischer
Tonus ebensowenig. In der Physiologie ist es gar nicht ungewdéhnlich, dass
pathologische Prozesse in normale Verhéltnisse Klarheit bringen; auf dem

31



484 J. Lindhard: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

jetzigen Standpunkt der Muskelphysiologie wird man aber gewiss daran gut
tun, seine Aufmerksamkeit nicht zu sehr zu zerstreuen, sondern sich auf
physiologische Verhaltnisse zu beschrénken, d. h. auf Verédnderungen, welche
eine verminderte Ruheldnge des Muskels und einen verminderten Elastizitats-
koeffizienten bewirken, Verdnderungen, welche von Nervenimpulsen oder
elektrischen Reizen hervorgerufen werden und welche reversibel sind. Ausser-
dem muss man aber verlangen, dass die aufgestellten Theorien den Bau des
Muskels gehorig berlcksichtigen. Theorien, welche mit konstruierten oder
frei erfundenen Muskeln operieren, kann man sofort ad acta legen und dasselbe
gilt, wo man Stoffe supponiert, welche nie in dem Muskel nachgewiesen sind.
Zu diesen Kategorien gehort unter anderem die von Langelaan aufgestellte
Theorie, welche voraussetzt, dass Nervenfibrillen und Sarkoplasma ein Kon-
tinuum bilden, dass die Myofibrillen durch 3 Membransysteme in wirfelférmige
Abschnitte aufgeteilt sind, wéhrend Sarkoplasma durch 4 Membransysteme
in Oktaeder aufgeteilt werden. Auf einer solchen Grundlage lasst sich zwar
vieles ausrechnen und ermitteln, man nenne das aber ja nicht Physiologie.
Clark macht darauf aufmerksam, dass ein Bindel Rontgenstrahlen, welche
einen Krystall passieren, in einer charakteristischen Weise zerstreut werden
und auf der photographischen Platte ein eigentumliches Bild geben (Laue-
Photogramm). Dasselbe Bild erhdlt man, wenn solche Strahlen totenstarre
Muskeln passieren, dagegen nicht bei lebenden entspannten Muskeln. Clark
denkt sich deshalb, dass die Kontraktion darin bestehen konnte, dass fllssige
Krystalle unter Einfluss der Milchséure fest wirden. Garner baut seine
Theorie auf der folgenden Grundlage: wie der Muskel, wenn er aus maximalem
isometrischem Tetanus plotzlich losgelassen wird, seine Spannung verliert,
so wird eine Schicht von aliphatischen monobasischen S&uren auf Wasser
plotzlich gebrochen werden, wenn das H&utchen (ber eine gewisse Grenze
hinaus belastet wird, also usw.; den Rest kénnen wir auf sich beruhen lassen.

Berticksichtigen wir den Bau des Muskels, der bereits in einem friiheren
Abschnitt behandelt wurde; hier nur einzelne Zusétze im besonderen Hinblick
auf die funktionelle Seite der Sache. Man muss sich also erinnern, dass der
Muskel aus grésseren Biindeln besteht, aufgebaut aus Fasciculi, welche wieder-
um aus Fasern oder Muskelfaden bestehen; diese verschiedenen Einheiten
sind untereinander verbunden durch Bindegewebe, das eine gewisse Ver-
schiebung gestattet. Die Formverédnderungen — aktive oder passive —, die
der Muskel ohne Schaden erleiden kann, zeigen, dass die Verschiebungen
recht bedeutend werden konnen, ein eigentliches Mass fiir ihre Ausdehnung
kann man aber nicht geben, ebensowenig wie sich die Grosse der Reibung
feststellen lasst. Dagegen kann man unter Hinweis u. a. auf Haggquists
und auf Lindhard und Meéllers Untersuchungen behaupten, dass einem
gegebenen Spannungszustand im Muskel ein bestimmter Gleichgewichts-
zustand zwischen diesen untereinander verschiebbaren Teilen entsprechen
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muss, und dass jede Storung dieses Gleichgewichtszustandes neue Verschie-
bungen bewirken muss, bis ein der verdnderten Spannung entsprechender
neuer Gleichgewichtszustand etabliert ist. Ferner weiss man, dass die Muskel-
fasern in der Regel nicht wie Umdrehungszylinder geformt sind, sondern
dass sie konisch, spindelférmig oder peitschenférmig sind, was — wie bereits
erwahnt — nicht nur Verladngerung oder Verkiirzung, sondern auch andere
Formveranderungen der Faser ermdglicht, und dass diese eine positive Warme-
tonung veranlassen koénnen. Auch dieses Verhaltnis muss man in Betracht
ziehen, wenn man mit ganzen Muskeln arbeitet. In den sog. thermoelastischen
Versuchen mit Muskeln, wo man einen Muskel plotzlich passiv ausspannt,
oder wo man einen gespannten Muskel sich plétzlich mehr oder weniger ver-
kiirzen lasst (Gasser und Hill, Wyman u. a. m.), spielen alle diese Verhalt-
nisse eine Rolle, und solche Versuche geben deshalb tberhaupt keine Auf-
klarung Gber den in den eigentlichen contractilen Elementen verlaufenden
Prozess. Die aus solchen Versuchen gezogenen Schliisse haben keine Ver-
bindung mit den Problemen, die man untersuchen wollte. Solange man nicht
irgendwie imstande ist, entweder die genannten Gréssen: Reibungswarme,
Deformationswérme usw. in Rechnung zu bringen oder eine Versuchsordnung
zu finden, wodurch man die Schwierigkeiten umgeht, wird man den Auf-
kldrungen, die man bei Versuchen mit ganzen Muskeln Uber die Energetik
des. Kontraktionsprozesses erhdlt, keinen grdsseren Wert beilegen kdnnen.
Die Muskelfaser enthélt Fibrillen — einzeln oder mdglicherweise in Bindeln,
Sarkostylen, in Sarkoplasma eingelagert. Die Fibrillen, die wahrscheinlich
ungebrochen durch ein kirzeres oder langeres Stiick der Faser verlaufen,
indem man annehmen muss, dass sie die KRAUSEschen Membranen passieren
(Hurthle, Haggquist), bestehen aus abwechselnden Schichten isotroper
und anisotroper Substanz. Da die Z-Membran quer durch die isotrope Schicht
geht, besteht also jedes Fach in der Mitte aus anisotroper Substanz, an beiden
Enden aus isotroper Substanz. Die Hohe des Faches ist bei Hydrophilus nach
Hurthles Untersuchungen durchschnittlich 6  (4—8), wovon die isotrope
Substanz etwa r/a betrdgt. Die anisotropen Abschnitte der Fibrillen zeigen
sich also in der Faser als parallele Stébe, durch mehr oder weniger Sarko-
plasma getrennt. Nach ubereinstimmenden Beobachtungen von sehr geschickten
Untersuchern wie Bowman, Engelmann, Hurthle bewirkt eine Reizung des
Muskels, dass die doppelbrechenden Stabe kiirzer und dicker werden, sich der
Kugelform n&hern; damit hort aber auch die Einigkeit auf, indem von den
neueren Untersuchern Engelmann behauptet, dass die doppelbrechenden
Elemente aus der isotropen Substanz Wasser aufnehmen, wéhrend dies von
Hurthle geleugnet wird, der hervorhebt, dass der isotrope Gurtel unverandert
bleibt oder sich ein wenig verlangert, indem er gleichzeitig auf die gegebenen
Dimensionen verweist, die eine Wasseraufnahme aus den isotropen Elementen
ganz illusorisch machen wirden. Huarthle arbeitet mit lebenden frischen
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Muskeln, von denen er in Ruhe und bei Kontraktion, sowohl bei naturlichem
als bei polarisiertem Licht, kinematographische Bilder aufnimmt. Nach der
vorliegenden Literatur zu urteilen scheinen Harthles Arbeiten zu den zuver-
lassigsten und objektivsten zu gehdren, indem der Verfasser in der Regel
nicht mehr schliesst, als wozu seine Untersuchungen berechtigen. Hurthle
verwendet also lebendes Material und betont sehr stark, dass man in allen
Fallen, wo sich ein Muskel normal betragt, dasselbe mikroskopische Bild erhalt,
wéhrend Muskeln, die sich aus irgendwelchem Grunde nicht normal verhalten,
gewohnlich atypische Bilder zeigen. Wenn es sich um funktionelle Verande-
rungen handelt, kénnen deshalb fixierte und geférbte Objekte nicht verwendet
werden.

Man wird gewiss feststellen diirfen, dass die eigentlichen aktiven Elemente
im Muskel die doppelbrecbenden Stébe sind, und dass diese wahrend der
Kontraktion kirzer und dicker werden. Engelmann behauptet im allgemeinen,
dass Kontraktilitat, wo und in welcher Form sie auch vorkommen mag, immer
an die Anwesenheit von doppelbrechenden einachsigen kleinen Teilchen
gekniipft ist, deren Achse mit der Verkirzungsrichtung zusammenfallt. Bei
der Ontogenese treten Kontraktilitdit und Doppelbrechung gleichzeitig auf
und bei der Entwicklung der elektrischen Organe aus den Muskeln bei
Fischen (Raja), verschwinden die beiden Eigenschaften ebenfalls gleichzeitig.
Engelmann behauptet ferner, dass die Doppelbrechung wahrend der Ver-
kirzung verschwindet und hebt als — zwar nicht besonders berzeugende —
Analogie hervor, dass angespannter Kautschuk doppelbrechend ist, wahrend
Kautschuk in ruhendem Zustande isotrop ist. Dagegen hat indessen Bern-
stein eingewendet, dass die verminderte Doppelbrechung wéhrend der Ver-
kirzung des Muskels, welche auch v. Ebner feststellen konnte, von dem
Umstande herriihre, dass bei der Verkirzung und Verdickung des Muskel-
faches eine geringere Menge doppelbrechender Substanz unter das Objektiv
gelange; ein Einwand, der aber nach dem vorliegenden Material nicht berech-
tigt sein durfte. Engelmann macht ferner darauf aufmerksam, dass wahrend
die Kontraktilitdt in Muskeln, Cilien usw. an das Protoplasma und dessen
Strukturelemente geknupft ist und von chemischen Verdnderungen in dem-
selben herriihrt, die Kontraktilitdt bei gewissen Pflanzen (Mimosa, Oxalis
u. a. m.) auf elastischen Spannungsverdnderungen in festen Zellenwénden
beruhe und nur indirekt von dem abhé&ngig ist, was in dem Protoplasma
geschieht. Beide Erscheinungen stimmen darin Uberein, dass sie von Reizen
hervorgerufen werden, deren Energie viel geringer ist als die mechanische
Energie, die sie auslosen. Nach v. Weizsacker muss man, woriber jetzt
gewiss alle einig sind, zwischen einem Kontraktionsmechanismus im eigentlichen
Sinne und einem Restitutionsmechanismus unterscheiden. Ersterer besteht
wiederum aus wenigstens 2 Teilen, ndmlich aus einem, welcher Energie
produziert, und einem, welcher diese in mechanische Energie transformiert,
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indem man mit geeigneten Methoden Wé&rmeproduktion uqd mechanische
Reaktion unterscheiden kann. Wahrscheinlich ist die Transformation in
mechanische Energie an die histologischen Strukturelemente geknipft; aber
wie dies geschieht, das ist also eine offene Frage.

Die obenerwdhnten histologischen Beobachtungen scheinen entschieden
auf eine Wasserverschiebung im Muskel zu deuten; ob aber diese in der Muskel-
fibrille stattfindet, oder in der Faser, oder (was unwahrscheinlich sein dirfte)
zwischen contractilen Elementen und Bindegewebe — darlber liegt nichts
Entscheidendes vor. Doch muss man wohl Huarthle zugeben, dass intra-
fibrillare Wasserverschiebungen die Sache nicht befriedigend erkléren. Bis
jetzt galt es als eine Tatsache, dass der aktive Muskel kiirzer und dicker werde,
aber sein Volumen unverandert behalte. Neuere Beobachtungen scheinen
jedoch zu zeigen, dass sich diese Auffassung nicht ohne weiteres aufrecht-
erhalten lasst, wenn die vorliegenden Versuchsresultate auch ziemlich von-
einander abweichen. So gibt Milroy an, dass der Muskel, wenn er gereizt
wird, Wasser aufnimmt, das er wahrend der Restitutionsphase wieder abgibt.
Steggerda hat gefunden, dass Froschmuskeln, die in Ringerlésung von ver-
schiedener Konzentration rhythmisch gereizt werden, 7—8°/0 an Gewicht
zunehmen, und dass die Muskelfaser, wenn an Wasseraufnahme gehindert,
ihr Arbeitsvermdgen fast plotzlich verliert. Anderseits findet Versfelt, dass
das Volumen vom Gastrocnemius des Frosches bei Kontraktion um 0,000372(/0
vermindert wird, er betrachtet aber diese Volumenverdnderung als sekundér,
als eine Folge der im Muskel entstandenen Spannung, indem eine solche Ver-
minderung sich durch einen vermehrten dusseren Druck auf 0,1 Atmosphare
erklaren lasst. Auch Ernst, der ebenfalls mit dem Gastrocnemius des Frosches
arbeitet, findet Volumenverminderung, die doch nicht auf Wasserverschiebung
beruht; er betrachtet dieselbe als essentiell und sucht auf dieser Grundlage
eine Kontraktionstheorie auszuarbeiten. Ernst weist eine Volumenver-
minderung nach, welche 0,02 ccm pro Gramm Muskel betrégt, sowohl durch
direkte VVolumenmessung als auch indirekt durch Bestimmung des spezifischen
Gewichtes und er findet sie sowohl bei isotonischer als bei isometrischer Ver-
suchsanordnung, ,.falls der Muskel richtig ausgespannt, genligend gross und
lebensfrisch war*. Der Verfasser findet bei Untersuchung uber die Latenzzeit
der VolumenVeranderung ferner, dass die Volumenverdnderung die primére
Erscheinung sein muss, indem sie kiirzere Latenzzeit hat als die Kontraktion.
In anderen Versuchen will Ernst einen Parallelismus nachgewiesen haben
zwischen der Volumenverminderung und dem Aktionsstrom (was Ubrigens
nicht aus den mitgeteilten Kurven hervorgeht) und er gelangt danach zu dem
Hauptresultat, dass die VolumenVerminderung eine Elektrostriktion sei, ver-
ursacht durch die Neubildung von lonen, was ebenfalls den Aktionsstrom
und die mechanische Reaktion verursachen durfte. Dadurch seien ,die drei
kardinalen Erscheinungen: mechanische Leistung, Aktionsstrom und Volumen-
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Verminderung einheitlich zu erklaren. Die ganze Arbeit, welche in 8 Abhand-
lungen samt einem ,,Nachtrag” vertffentlicht ist, macht einen sehr unzusammen-
hadngenden Eindruck, und die Versuchstechnik des Verfassers scheint nicht
zuverlassig zu sein; er findet z. B. eine Latenzperiode fir die Muskelkontraktion,
die die jetzt angenommene mehrfach Uberschreitet.

Es gibt in der Literatur 3 ,klassische” Kontraktionstheorien, namlich
die Oberflachenspannungstheorie, die Quellungstheorie und die osmotische
Theorie.

Die Oberflachenspannungstheorie, deren eifrigster Vorkdmpfer Bernstein
war, stitzte sich teils auf die histologischen Untersuchungen, indem diese
Theorie die Umformung der anisotropen Elemente wahrend der Kontraktion
am besten erkléart, teils auf Untersuchungen der Muskelkontraktion bei ver-
schiedenen Temperaturen, indem Bernstein fand, dass die maximale Spannung
im Muskel in einer Einzelkontraktion bei niedriger Temperatur hoher war
als bei hoher Temperatur, was mit dem bekannten Verhaltnis Ubereinstimmt,
dass die Oberflachenspannung mit steigender Temperatur abnimmt. Nun
hat indessen Hill gezeigt, dass das Verhaltnis H/TI konstant ist und unabhéngig
von der Temperatur, wodurch das letzte Argument wegféllt. Ferner hat
Ilinn, indem er von der bei einer maximalen Kontraktion entwickelten Milch-
sduremenge ausgeht, gezeigt, dass die Anzahl von Milchsduremolekiilen zu
klein ist, um die mechanischen Erscheinungen zu erklaren, es sei denn, dass
man eine Oberflachenspannung voraussetzt, welche weit grdsser ist als die
aus der Physik bekannten. Hil1 findet durch eine Uberschlagsrechnung, dass
die Milchséure, welche freigemacht wird, wenn eine 1 cm lange Muskelfaser
eine Spannung von 1 Dyn entwickelt, 1,46 X 10-11 g ist, 10u Molekiilen
entsprechend, die, in einer monomolekularen Schicht verteilt, eine Oberflache
von etwa 2,1 x 10 _4qcm bilden wirden. Wenn die mechanische Reaktion
auf einer in der Weise entstandenen Oberflachenspannung beruhen sollte,
misste man einen Oberflachenspannungskoeffizienten von 4800 Dyn/qcm
voraussetzen oder 230mal die Oberflachenspannung zwischen Olivendl und
Wasser. Wenn man auch andere Stoffe als die Milchs&ure in Betracht ziehen
muss, SO muss gewiss zugegeben werden, dass die alte Oberflachenspannungs-
theorie hinféllig ist.

Die Quelhmgstheorie (Imbibitionstheorie), welche von Engelmann for-
muliert ist, behauptet, dass organische Korper, welche in Wasser quellen,
kirzer und dicker werden. Dies demonstrierte Engelmann durch Versuche
mit verschiedenen Objekten wie tote, getrocknete Muskeln, Kautschuk,
Violinsaiten usw. Engelmann arbeitet besonders mit e-Violinsaiten, mittels
deren er ,, Kordogramme® aufnimmt, die in der Form sehr an Muskelkontrak-
tionskurven erinnern. Diese Verhdltnisse Ubertragt der Verfasser auf die
Muskelkontraktion. Es wurde indessen von Bernstein nachgewiesen, dass
die Verklrzung der e-Saite bei Imbibition auf dem Umstande beruhte, dass
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dieselbe gewunden war; nichtgewundene Saiten von demselben Material
werden bei Wasseraufnahme dicker, aber nicht kiirzer. Ferner war die Ver-
kiirzung der Saite in Engelmanns Versuchen nur gering, gar zu Klein, als
dass man sie mit der Verkiirzung des Muskels vergleichen kénnte. Die Theorie
wurde spater modifiziert, indem man Quellung der Proteine annahm, wenn
der isoelektrische Punkt derselben nach der sauren Seite berschritten wurde.
Sollte man die Theorie verwenden, so misste aber die Hauptmasse von
den Proteinstoffen des Muskels einen Sduregrad annehmen, welcher den
isoelektrischen Punkt des Myogens Uberschritte, der bei pH = 4,7 liegen sollte
— was viele Male mehr Sdure erfordern wiirde als die tatsachlich wahrend
der Kontraktion auftretende. Wéhlisch meint Gbrigens, dass nur Kollagen
in S&urelosung quellen kann, und dass die auf diesem Wege hervorgerufene
Kontraktur deshalb ein anderer Prozess ist als die natlrliche Muskelkon-
traktion.

Die osmotische Theorie, noch 1908 von Zuntz als befriedigend betrachtet,
wurde spéter von Meyerhof ganz ausgeschaltet, wie sie denn auch sehr
scharf und in wesentlichen Punkten von Bernstein Kritisiert wurde; Bern-
stein macht unter anderem darauf aufmerksam, dass die vermutliche Auf-
nahme von Wasser in die anisotropen Fibrillenabschnitte, wodurch diese
kiirzer und dicker werden sollten, nur unter besonderen Bedingungen eine
Verkiirzung sollten verursachen kdnnen. Ein stabférmiger Korper, welcher
Wasser anzieht, wird durchgehends dicker werden, aber nicht kirzer; nur
wenn die Wand in L&ngsfalten liegt, oder wenn die Korperchen nur in der
Querrichtung elastisch sind, wird die Dickevermehrung von einer Verkirzung
begleitet sein. Diese letzte Behauptung l&sst sich jedoch nicht aufrecht-
erhalten. Wenn man in einen dinnwandigen, mit Wasser gefillten und an
beiden Enden geschlossenen Kautschukschlauch Wasser injiziert — z. B.
mittels einer Morphiumspritze —, so wird sich das Schlauchstiick verkdrzen,
indem es sich gleichzeitig in der Querrichtung erweitert. Die Erscheinung
ist von einem gewissen Verhaltnis zwischen der Elastizitat in den beiden
Richtungen bedingt. Meyerhof behauptet, dass die osmotische Theorie
Hurthles Untersuchungen widerspricht, indem dieser das Volumen der
eigentlichen c'ontractilen Elemente als unverdndert betrachtet, wahrend die
Theorie ein vermehrtes Volumen erfordert. Hurthles Ausserungen iber
diesen Punkt werden indessen die Theorie schwerlich vernichten koénnen.
Hurthle begeht den Fehler, in seiner Volumenbestimmung der anisotropen
Stdbe und der Zwischenrdume ausschliesslich die direkt gefundenen Maasse
dieser Kdrperchen zu verwenden; teils sind diese sehr klein (fur Quermaasse
ist die Grossenordnung /z-10-1), teils sind die Maasse unsicher, weil die
betreffenden Konturen nicht scharf sind und nicht scharf werden kénnen.
Die Kontrolle, welche mdglich wére, wenn man die grosseren, aber weit
sichereren Maasse wie Faserdicke und HoOhe der Facher verwendete, hat der
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Verfasser unterlassen. Wenn wir bei der Volumenberechnung diese Maasse
verwenden, wird diese die folgende Gestalt annehmenl:

Ruhe Kontraktion
Faserdicke..........cccooccnncnnnccncees 62,70 106,20p.
Querschnittsareal.... 3070,00 8855,00 nl
Hohe des Faches........cccooeevivcvciviiecnenns 5,95 2,84/r
Anisotrope Scheibe...........cccoevveirnnne. 5,26 1,94 —2
Isotrope Scheiben................... 0,70 0,90 —2
Volumen des Muskelfaches................ 18270,00 25150,00 /<3
Anisotropes Volumen............ccccceeeuee. 16150,00 17175,00 —
Isotropes Volumen..........cccovevvivriennn. 2150,00 7970,00 —

Es zeigt sich also eine Vermehrung des Volumen des ganzen Faches von
38°/0, des Volumen der anisotropen Scheibe wvon reichlich 6%, wéhrend
das Volumen der isotropen Scheibe um 270% vermehrt ist. Was die anisotrope
Scheibe betrifft, stimmen also Hurthles Berechnungen erstaunlich gut. Es
findet sich jedoch eine kleine Vermehrung des Volumens, und dazu kommt,
dass die isotrope Substanz in der anisotropen Scheibe nach Harthles Berech-
nungen an Volumen vermindert ist, was ganz unzweifelhaft mit seinen Bildern
Ubereinstimmt. Dies wird bewirken, dass die Vermehrung der anisotropen
Substanz grosser ist als berechnet, fir die isotrope Substanz dagegen kleiner.
Ferner muss man aber annehmen, dass die isotrope Schicht, besonders was die
kontrahierte Faser betrifft, breiter scheint, als wenn die Grenze zwischen
den beiden Schichten eben ware, und da auch ein kleiner Fehler in der HOhe
der isotropen Scheiben, wegen des verhaltnisméssig kleinen VVolumens dieser
Substanz in der ruhenden Faser eine sehr grosse Rolle spielen wird, so darf
man gewiss behaupten: 1. dass das ganze Fach an Volumen zugenommen hat,
2. dass die anisotrope Substanz ebenfalls an Volumen zugenommen hat, wenn
auch vielleicht weniger, und 3. dass die isotrope Substanz vielleicht auch,
jedoch nicht mit Sicherheit, als vermehrt gelten durfte, weil man die Ver-
schiebung dieser Substanz im Verhdltnis zu der anisotropen in der dicken
anisotropen Schicht nicht kennt und nicht mit Sicherheit messen kann.
Meyerhofs eigentlicher und, nach seiner Auffassung, die Theorie vernich-
tender Angriff setzt indessen nicht auf diesem Punkt ein. Meyerhof macht
darauf aufmerksam, dass die Theorie nicht imstande ist, quantitativ zu erkléaren,
wie die tatsachlich nachgewiesene mechanische Reaktion des Muskels zustande
kommt. Bernstein hat behauptet, dass die osmotische Theorie unter gewissen
bestimmten Voraussetzungen die Muskelfcra/t erklaren koénnte; dieses, sagt

1 Harthie: 1 c. p. 47, Tabelle 5.

2 Diese Maasse sind notwendigerweise weniger genau als die beiden zuerst angefiihrten.
Als Durchschnitt schatzt Hurthle die isotrope Substanz auf 1/6 von der Hohe des Faches. Wird

dieses Verhaltnis in die Rechnung eingefihrt, erhalt man fir die respektiven VVolumina in Ruhe
2260 und 16 040/i2, was jedoch natirlich nicht das Hauptresultat verriicken kann.
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Meyerhof, sei nicht unwahrscheinlich, indem man durch passende Wahl
von Grosse und Anordnung der Rdume, in denen die neuen Molekile ent-
stehen, einen sehr grossen osmotischen Druck erreichen kdnne. Es handelt
sich aber um die osmotische Arbeit. Meyerhof berechnet diese aus derjformel:
A =n RT 2,3 X log Cjl/c4;

hierin bedeutet n die Anzahl von Molekilen, R die Gaskonstante, T die
absolute Temperatur, cx und c2 die molare Konzentration, resp. am Anfang
und am Ende des Prozesses. Mdglicherweise vermehrt sich die Arbeit, wegen der
van der WAALSScher Kréfte, in mehr konzentrierten Ldsungen, was jedoch
kaum eine Rolle spielen wird. Indem er die wahrscheinlichen Werte fur cx
und c2 einfihrt, findet Meyerhof eine osmotische Arbeit, welche nur etwa
ein Funftel der registrierten mechanischen Arbeit betrédgt, abgesehen also
von der mechanischen Energie, die durch innere Reibung im Muskel verloren
geht und ebenfalls abgesehen von der wachsenden Verdinnung der Milch-
sdure in den anisotropen Elementen. Es durfte aber vielleicht zweifelhaft
sein, ob diese Kritik ganz berechtigt ist. Die Arbeit, die der gespannte Muskel
wéhrend seiner Verkirzung ausfihrt, ist keine osmotische Arbeit, sondern
eine elastische Arbeit, eine Betrachtung, die Meyerhof selbst anderswo
geltend macht und die nach dem Resultat von Hills letzten Versuchen
als gerechtfertigt betrachtet werden dirfte. Wenn deshalb, wie Bernstein
u. a. behauptet, und wie Meyerhof zum Teil zugegeben hat, die osmo-
tische Theorie erkldren kann, wie auf der Langeneinheit eine hinreichend
starke Spannung entsteht, so ist diese Theorie ausreichend, indem die theore-
tisch maximale Arbeit damit bestimmt ist. Fir die energetische Balance
ist es gleichgltig, ob der gespannte Muskel eine Arbeit ausfihrt oder nicht.
Auch Burks Untersuchungen tber die Entropie missen in Betracht gezogen
werden und schliesslich darf man nicht vergessen, dass es nicht berechtigt
ist, nur das Kontraktionssystem selbst zu berlcksichtigen; die vollstdndige
Energierechenschaft verlangt, dass auch die Restitutionsphase, die Oxydations-
energie, in die Berechnungen miteinbezogen wird. Wenn aber die vorgebrachte
Kritik sich auch in gewissen Punkten widerlegen lasst, so muss man ander-
seits zugeben, dass die osmotische Theorie in ihrer jetzigen Gestalt ebenso-
wenig wie die Ubrigen hier erwédhnten Theorien erkléren kann, wie die ver-
énderte Ruheldnge des Muskels entsteht. Diese ist indessen eine Tatsache,
mit der wir im folgenden rechnen missen.

Als eine vierte beachtenswerte Theorie muss eine von Meyerhof aus-
gesprochene Hypothese erwdéhnt werden, die der Verfasser ,,Gelatinierungs-
theorie“ benennt. Diese Hypothese beruht auf einer Idee von Hill, welcher
sich denkt, dass wéhrend der Kontraktion eine Deionisierung von Muskel-
protein stattfindet, wodurch die Oberflachenspannung zunimmt und die iso-
elektrischen ,,Verkilrzungsproteine” in einen gallertartigen Zustand (ibergehen,
was mit der von Gasser und Hill in anderer Verbindung geédusserten Auf-
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fassung von dem Muskel als einem elastischen Netzwerk in einem viscosen
Medium (bereinstimmen sollte. Die zuletzt erwdhnten Versuche missen
indessen aus friher erwdhnten Griinden fir verfehlt gelten, und Meyerhof
hebt hervor, dass die Theorie sich nur unter der Voraussetzung durchfiihren
lasst, dass der isoelektrische Punkt fir ,,Verkiirzungsprotein“ dem Neutrali-
tatspunkt bedeutend néher liegt als der isoelektrische Punkt fur die brigen
Proteine, wahrscheinlich bei pH = 6 oder ein wenig hoéher. Nun haben
Woeohlisch und Sciiriver gezeigt, dass der isoelektrische Punkt fur Myosin,
wenn man mit (N114)2SO4 fallt, bei pH = 5,4 liegt, bei Dialyse mit Wasser
Ph = 5,0, wahrend der isoelektrische Punkt fur Myogen, das den Haupt-
bestandteil des Muskelproteins bildet, bei pH = 4,4 liegt. Die Verfasser
meinen aber Ubrigens, dass ihre Resultate die besprochene Theorie bestétigen
konnen, indem man sich denken kann, dass Myosin, das in den Myofibrillen
vorkommen soll, seinen isoelektrischen Punkt dort sollte erreichen konnen.
Man muss sich dann die Milchsdure als ausldsende Substanz denken, Myosin
als Verkiirzungssubstanz und Myogen als Puffer. Am Ende handelt es sich
aber auch in diesem Falle um eine Oberflachenspannungstheorie, und die
Oberflachenspannung allein kann nach A. V. Hills Untersuchungen nicht die
mechanischen Erscheinungen erklaren.

Schliesslich erwéhnen wir ganz kurz eine vor kurzem ausgesprochene
Theorie, deren Mdglichkeiten sich noch nicht Uberschauen lassen, teils weil
die Theorie selbst noch unfertig ist, teils weil sie sich auf Gebieten bewegt,
die zu den allerletzten Errungenschaften der Biologie gehoren. Kurt
H. Meyer, der Naegelis alte Hypothese aufgenommen: dass die Organismen
nicht direkt aus Molekilen aufgebaut seien, sondern aus Molekiilaggregaten,
von Naegeli Micellen benannt, erstrebt nun eine genauere Erforschung
der terra incognita, welche zwischen dem Molekil und dem histologischen
Element liegt. Nach Kurt Meyer hat man bereits recht gute Einsicht in
den Bau eines Stoffes wie Cellulose. Was diesen Stoff betrifft, bilden die
Molekile lange Ketten, zu Bundeln, Micellen, verbunden. Diese Ketten, die
an sich abgeschlossene chemische Einheiten bilden, die aber Gbrigens nicht
gleich zu sein brauchen, und die in den Micellen der Cellulose in einer Anzahl
von 30—100 vorkommen, nennt Meyer ,,Hauptvalenzketten*. Bei Solvation
und Desolvation bleiben diese Hauptvalenzketten unveréndert, dagegen ver-
andert sich die gegenseitige Verbindung in der Micelle, welche in ,,chemischen
Brucken* zwischen den Nebenvalenzketten bestehen mag. Kurt Meyer
betrachtet nun als begriindet die Annahme, dass Proteinstoffe aus langen
Hauptvalenzketten aufgebaut sind, bestehend aus Aminosauren durch Peptid-
bindungen verbunden. Die Hauptvalenzketten der Proteinstoffe hatten eine
Lange von 300—500 A, 80—150 Aminosaureresten entsprechend, die unter
den erwéhnten BindungsVerhdltnissen eine durchschnittliche L&nge wvon
35 A hatten. Wenn man die durchschnittliche Dicke auf 25 A2 schatzt,
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enthalt also eine Faser des Stoffes mit einem Querschnitt- von 1 mm nicht
weniger als 4,102 Hauptvalenzketten. Je l&nger die Hauptvalenzketten sind
und je mehr aneinander vorbeigeschoben, desto stérker wird der Stoff; deshalb
ist z. B. Cellulose ein sehr starker Stoff, wéhrend ein krystallinischer Stoff
wie Rohrzucker eine verhaltnismassig niedrige Bruchgrenze hat; indem die
Micellen hier aus Hauptvalenzketten bestehen, die alle in derselben Ebene
endigen. Die Kohasionskraft der Micellen nimmt bei Quellung ab, weil das
Quellungsmittel zwischen die Micellen eindringt, eventuell in sie hinein;
solange aber keine Lésung eintritt, bewahrt der Stoff eine gewisse Kohésions-
kraft. In bezug auf die Proteinstoffe werden die Aminosdureketten in saurer
oder alkalischer Ldsung gestreckt sein, in neutraler Losung, undissoziiert oder
als amphotere lonen, dagegen gekrimmt. Amphotere Elektrolyte haben bei
dem isoelektrischen Punkt gekrimmte, bei einer davon abweichenden Re-
aktion mehr oder weniger gestreckte Ketten. Muskelproteinstoff enthalt
nun, im Gegensatz zu z. B. Ligamenten, viele Aminoséuren (Glutaminsdure,
Arginin, Lysin), welche vielwertige amphotere Elektrolyte sind. Bei dem
isoelektrischen Punkt werden sich die Hauptvalenzketten derselben krimmen
und die Verkirzung des Muskels bewirken; wird diese gehindert, entsteht
eine gewisse Spannung. Kurt Meyer sucht durch Uberschlagsrechnungen
zu zeigen, dass die Theorie auch quantitativ genugt, um die Muskelkontraktion
zu erklaren. Dies bestreitet H. H. Weber, der darauf aufmerksam macht,
dass man bei der gewthnlichen Ruhewasserstoffionenkonzentration, pH — 7,4,
nicht damit rechnen darf, dass alle Ketten vollig gestreckt sind, und dass
Meyers Theorie deshalb die Verkirzung des Muskels nicht quantitativ erklaren
kann. Meyer beantwortet diesen Einwand, indem er darauf verweist, dass
man nicht durchaus anzunehmen braucht, dass die Reaktion tberall im Muskel
die gleiche sei, sondern dass es sehr wohl mdglich ist, dass sie in doppel-
brechenden Elementen eine andere’ ist als in dem ganzen Muskel. Meyer
hebt aber noch einmal hervor, dass seine Theorie noch im Werden be-
griffen ist.

Es muss also zugegeben werden, dass man sich auf Grund des bis jetzt
vorliegenden Materials keine zuverldssigen Aufschliisse ber das Wesen der
primdren mechanischen Verdnderungen im Muskel zu bilden imstande ist.

Verschiedene ,,Kontraktionsformen*,

Die Konsequenz aus dem Gesichtspunkt, dessen Durchfuhrung in dieser
Arbeit angestrebt wird: dalR die primdre mechanische Reaktion des Muskels
die Elastizitatsveranderung sei, welche sich als eine verminderte Ruhelénge
und ein verminderter Elastizitatskoeffizient zeige, ist die, dass der Muskel
als solcher nur eine Funktionsform hat, aus welcher sich die Erzeugung von
potentieller Energie ergibt, als Spannung der Lé&ngeneinheit ausgedrickt.
Diese potentielle Energie l&asst sich aber in dem Organismus flr verschiedene
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Zwecke verwenden, und darauf beruht es, dass man die bekannten, will-
kirlichen ,,Kontraktionsformen® aufgestellt hat: konzentrische, exzentrische
und statische Kontraktion. Verschiedene Versuchsanordnungen haben Bezeich-
nungen wie isotonische und isometrische Kontraktion mit sich geflhrt, mit
Einzelkontraktion und tetanischer Kontraktion kombiniert, und schliesslich hat
man von besonderen Zustdnden Ausdriicke wie ,,Tonus*, ,,Sperrung*, ,,passive
Muskelkraft“ verwendet, um einige der bekanntesten Termini anzufiihren.
Wenn man voraussetzungslos isolierte Erscheinungen betrachtet, so wird es
oft recht zuféllig sein, unter welchen Gesichtspunkten diese aufgefasst werden,
und hat man erst zwei Erscheinungen als gleichartig oder als wesensverschieden
aufgefasst, so sucht man unwillkirlich, spatere Beobachtungen seinem Bewusst-
heitsinhalt in einer solchen Weise einzuverleiben, dass die urspriingliche Auf-
fassung bestehen bleibt. Deshalb spielt die erste Auffassung eine so ausserordent-
lich grosse Rolle fur die spatere Gesamtauffassung. Betrachtet man das ,,Kon-
traktionsvermogen* des Muskels als etwas Spezifisches, als eine bis auf weiteres
unerkl&rliche chamaleontische Eigenschaft, wo die Mannigfaltigkeit der dusseren
Form durch die obenerwédhnten Bezeichnungen illustriert wird, so werden ver-
schiedene Untersucher auf den verschiedenen, von den Bezeichnungen ange-
gebenen Linien Weiterarbeiten kdnnen, ohne jemals auch die geringste Fihlung
mit einander gewinnen zu kénnen. Betrachtet man dagegen das ,,Kontraktions-
vermogen“ als eine Konsequenz von geédnderten elastischen Eigenschaften,
so wird, wenn man an dieser Betrachtungsweise festhélt, der Unterschied
zwischen den verschiedenen Ausserungsformen nur scheinbar sein, und die
verschiedenen Untersucher werden wéhrend der kunftigen Arbeit stets in
gegenseitiger Ubereinstimmung sein.

Dies gilt jedoch natirlich nur, insofern die erwéhnten Bezeichnungen
sich Uberhaupt als Ausdruck fir physiologische Erscheinungen aufrecht-
erhalten lassen, und dies l&sst sich nur in beschranktem Umfange tun. Es
unterliegt natirlich keinem Zweifel, dass Einzelkontraktion und Tetanus sich
als zwei recht verschiedene Erscheinungen zeigen, und es ist deshalb erklar-
lich, dass man dafir verschiedene Bezeichnungen eingefiihrt hat; es ist aber
nicht zweckmassig, weil verschiedene Bezeichnungen eine verschiedene Beur-
teilung der beiden Erscheinungen verursachen, welche das Verstdndnis der-
selben erschwert. Eine eingehendere Untersuchung zeigt, dass es zwischen
diesen beiden Kontraktionsformen keinen Wesensunterschied gibt; wir finden
alle Ubergange von einer Reihe Einzelkontraktionen durch mehr oder weniger
ausgesprochene Wellenlinien zu der gleichméssigen Tetanuskurve, und wir
finden, dass die Prozesse, die mit der Kontraktion in Verbindung stehen,
so z. B. die Milchsdureproduktion, in bezug auf den Umfang von der Anzahl
von Reizen abhangig ist. Die tetanische Kontraktion ist deshalb als eine
Interferenzerscheinung aufzufassen, dadurch entstanden, dass Einzelkontrak-
tionen in einem so hastigen Rhythmus aufeinanderfolgen, dass eine Reaktion
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nicht abgelaufen ist, ehe die andere einsetzt. Einen Unterschieden der Kontrak-
tionshéhe — friher als einer der essentiellen Unterschiede betrachtet — gibt
es nicht; es handelt sich hier um rein technische Fragen; bei angemessener
Versuchsanordnung lasst es sich nachweisen, dass die Héhe der Einzelko..ntrak-
tion fir einen gegebenen Muskel dieselbe ist, wie die bei fortgesetzter Reizung
gefundene. Wenn Cattell und Edwards finden, dass ein Muskel unter hohem
Druck sich bei Einzelkontraktion und tetanischer Kontraktion wesensver-
schieden verhalte, so kann dies nur auf VVersuchsfehlern beruhen, welche sich
ihrerseits leicht aus der unzweckmassigen Versuchstechnik der Verfasser er-
kléaren lassen. Man kdnnte nun fragen: wenn es sich so verhélt, ist dann die
tetanische Kontraktion eine Erscheinung, welche an den Muskel als ein Ganzes
geknupft ist, auf der besonderen Struktur desselben beruhend, oder ist es mog-
lich, Uber die Einzelkontraktion hinaus eine fortgesetzte Spannung auch der
einzelnen Faser zu bewirken? Sicher ist es, dass ein Muskel — jedenfalls unter
gewissen Bedingungen — in anscheinend permanenter Kontraktion beharren
kann, bei submaximaler Reizung l&dnger als bei maximaler Reizung; es liegen
sogar Versuche vor, welche darauf deuten, dass die typische tetanische Kon-
traktionskurve Uberhaupt nicht erreichbar ist, wenn man maximale Reize
verwendet. So fand Hofmann unter gewissen Bedingungen bei Vermehrung
der Starke des Reizes einen Fall in der tetanischen Kontraktionskurve,
wéhrend eine Herabsetzung der Intensitat des Reizes eine hdoher liegende
stabile Kurve bewirkte. Dies zeigte sich besonders bei leicht curarisierten
Muskeln. Die Ermudungskurven aus Versuchen mit Mossos Ergometer zeigen
gleichfalls, dass die Verkiirzung bei maximaler Reizung vom Anfang des Ver-
suches gleichméssig abnimmt, und schliesslich kann man in den friiher erwahnten
Versuchen von Hansen und Lindhard und unter gewissen Voraussetzungen
auch in Luptons Versuchen mit Hills Rad der Wirkung eines Ermidungs-
faktors bis auf Kontraktionszeiten von einem Bruchteil einer Sekunde nach-
spuren. Eisenberger, welcher die Kontraktion der einzelnen Faser bei direktem
Reiz und direkter Beobachtung untersuchte, konnte indessen, wie bereits
erwéhnt, feststellen, dass auch die Muskel/aser imstande ist, in Tetanus zu
gelangen, er teilt aber nicht mit, wie lange die Faser in kontrahiertem Zustande
zu beharren vermochte, und konnte bei der angewandten Methodik nicht
entscheiden, ob die entwickelte Spannung sich konstant halte; aber es zeigte
sich jedoch in einigen Fallen, dass es nicht moglich war, eine scheinbar ganz
normale Faser so lange in kontrahiertem Zustande zu halten, dass man sie
photographieren konnte, was man wohl so erkléren darf, dass die Kontraktions-
zeit ausserst kurz war — und nach allem Vorliegenden muss angenommen
werden, dass auch der Tetanus der Faser eine Interferenzerscheinung ist.
Anderseits zeigen alle vorliegenden Untersuchungen, dass der physiologische
Reiz rhythmisch ist, so dass eine reine Einzelkontraktion immer ein Kunst-
produkt ist, was natrlich nicht ausschliesst, dass man durch Untersuchung
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der Einzelkontraktion wichtige Aufklarungen Uber die physiologischen Ver-
haltnisse des Muskels erhalten kann — und besonders nicht, wenn man darauf
beharrt, dass es keinen wesentlichen physiologischen Unterschied zwischen
den beiden Kontraktionsformen gibt.

Was den Tonus betrifft, so kann man nicht annehmen, dass der normale
Tonus der Muskeln von statischer Kontraktion wesensverschieden. ist, wenn
der Reiz fir den Muskel auch in den 2 Fallen auf verschiedenen Bahnen ver-
laufen sollte. Zu diesen Fragen werden wir spéter zurtickkehren. Betrachten
wir die Probleme ,,Sperrung” und ,,passive Muskelkraft*, so gilt von diesen
entweder, dass sie unbedingt jeder physiologischen Berechtigung entbehren,
oder, dass man sie jedenfalls auf der vorliegenden Grundlage nie héatte auf-
stellen sollen. Was erstens den Sperrungsmechanismus betrifft, so sollte dieser
sich dadurch zeigen, dass der Muskel wie ein ,,Sperrhaken* wirkt, d. h., dass

der Muskel l&ngere Zeit hindurch ohne

nachweisbaren Stoffverbrauch imstande

ist, eine kirzere L&nge zu behaupten als

die habituelle L&nge des nicht inner-

vierten Muskels. Die Definition ist jedoch

unsicher; Plaut z B. betrachtet Sper-

rung gleich isometrische Kontraktion. Die

Sache liegt nun so, dass man bei niedri-

geren Tierformen sehr wohl einen solchen

Abb. 79, Mechanismus  kennt. Das Kklassische

(Nach v. Uexkart und Seromberger)  Stydienobjekt fir diese Erscheinung ist

einer der Schliessmuskeln der Muscheln.

Die Mdglichkeit lasst sich deshalb nicht von vornherein abweisen, dass es

in der Skeletmuskulatur der Wirbeltiere einen entsprechenden Mechanismus

geben konnte, und die Versuche, einen solchen nachzuweisen, missen dem-

nach an und fir sich als berechtigt gelten. Betrachtet man aber die vor-

liegenden, an Menschen angestellten Versuche, so ist es ebenso sicher, dass sie

alle als génzlich unbefriedigend abgelehnt werden missen. So auch die Ver-

suche von v. Uexkull und Stromberger. Die Verfasser verwenden einen
Apparat, wie in Abb. 79 gezeigt.

Ein Hebel, der in einer Gabel aufgehdngt und mit einem Zahnrad ver-
sehen ist, durch einen Sperrhaken zu stoppen, trdgt am einen Ende eine Waag-
schale, worauf man Gewichte anbringen kann, am anderen einen Ring, woran
die Versuchsperson zieht, und weiter vom Aufhéngepunkt entfernt ein Pendel,
dessen Gewicht 1/2 kg auf der Schale aufwiegt. Die Versuchsperson innerviert
nun ihren ,,Sperrmuskel” so, dass sie z. B. 10 kg auf der Schale aufwiegt.
Dieses lasst sich ausfiihren ohne einen eigentlichen Zug am Ring, was sich
darin zeigen muss, dass der Experimentator durch einen ganz kleinen Druck
am Aufhdngepunkt ded Pendels das Gewicht heben kann. Man kann aber
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auch das Pendel schwingen lassen und dadurch den Zug variieren, der gegen
die Waagschale ausgetibt wird. Es zeigt sich dann, dass der Sperrmuskel ,,zu-
sammengeschoben“ wird, wenn die Schwingung des Pendels die Versuchs-
person unterstiitzt, wogegen eine geringe Ubersperrung wahrend der ent-
gegengesetzten Schwingungsphase des Pendels eine Verlangerung des Sperr-
muskels verhindern wird. Diese Erklarung des Versuches ist jedoch keineswegs
Uberzeugend. Wenn die Versuchsperson durch einen Zug am Ring die Waag-
schale aufwiegen soll, muss sie die Fingerbeuger, die Ellenbogenbeuger, die
Strecker des Schultergelenks und die Einwartsrotatoren des Schulterblattes
innervieren. Die beiden zuletzt erwdhnten Synergien bestehen zum Teil aus
sehr langen Muskeln und sie haben alle, besonders wenn sie gespannt sind,
einen niedrigen Elastizitatskoeffizienten. Das Schulterblatt ist nur mit Hilfe
von den Muskeln an das Skelet befestigt. Naturlich muss es in diesem ganzen
System ein Federn geben und l&sst man die Versuchsperson ihre Muskeln
kontrahieren, bis sie dem aufgehéngten Gewicht das Gleichgewicht hélt, indem
man einschérft, die Spannung in den Muskeln konstant zu halten, so wird
man, wenn das System ein wenig aus dem Gleichgewicht gebracht wird, einige
wenige elastische Schwingungen sehen, worauf der urspringliche Gleich-
gewichtszustand eintritt. Wenn man dagegen der Versuchsperson einscharft,
das Gewicht nicht sinken zu lassen, so wird sie, jedesmal wenn die Waagschale
von dusseren Kréaften ein wenig gehoben wird, mitfolgen, indem die Muskel-
spannung nach der verénderten Lange eingestellt wird. Hat die Versuchs-
person nur ein einziges Mal so etwas versucht, wird sie mit der grossten
Leichtigkeit und Sicherheit den kleinen Bewegungen folgen kénnen; an Zeit
fehlt es nicht. Dieses bedeutet aber nicht, dass es in den Skeletmuskeln des
Menschen einen Sperrmechanismus gibt, demjenigen entsprechend, den man aus
dem Schliessmuskel der Muscheln kennt. Stoffwechselversuche, die tUber das
Essentielle in dem Wesen der Sperrung aufkldren kénnten, ndmlich dass sie
einen im Vergleich mit der statischen Kontraktion dusserst geringen Energie-
verbrauch erfordert, wurden nicht unternommen; man wird sich aber schwerlich
vorstellen koénnen, dass man ohne nennenswerten Energieverbrauch imstande
waére, einem Gewicht von 10 kg, dessen Momentarm derselbe ist wie der der
wirksamen Muskeln, das Gleichgewicht zu halten. Nun hat Lehmann vor
kurzem den Versuch gemacht darzutun, dass es in der Muskulatur der Unter-
extremitat einen Sperrmechanismus geben, welcher ohne Energieverbrauch
eine statische Arbeit leisten kénne, d. h. eine Spannung erhalten kénne 0,48 kg
pro Quadratzentimeter Muskelquerschnitt entsprechend. Da die sog. absolute
Muskelkraft sehr verschieden angegeben wird und da der physiologische Quer-
schnitt desselben Muskels bei verschiedenen Individuen mit mehreren 100°/0
variiert, hat die angefiihrte Zahl natirlich weniger Interesse. Die Haupt-
frage ist die: Gibt es einen Sperrmechanismus oder gibt es keinen. Diese
Frage kann man aber nicht mit Hilfe von Lehmanns Versuchen entscheiden.

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 32
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Lehmann hat sich nicht dagegen gesichert — und kann sich nicht dagegen
sichern, dass ,,unbefugte“ Muskeln wahrend der ,,Arbeit* eingreifen. Jede
Muskelarbeit von auch nur einigermassen ansehnlicher Grosse erfordert eine
umfassende Fixationsarbeit, wenn man die Bewegung auf bestimmte Gelenke
lokalisieren soll und die Grosse dieser Fixationsarbeit 1&sst sich nicht bestimmen,
es sei denn, dass man den mechanischen Nutzeffekt der Muskelarbeit und die
Grosse der Arbeit kennt und davon ausgehen darf, dass es keinen Sperr-
mechanismus gibt. Diese ,,Extraarbeit” ist es, welche alle Arbeitsversuche
und alle Versuche, den mechanischen Nutzeffekt der Skeletmuskulatur zu
bestimmen kompliziert. Hansen und Lindhard haben bei anderer Gelegen-
heit Versuche gemacht, welche die Rolle zeigen, die die Extraarbeit spielen mag,
wenn die physikalisch definierte Arbeit gering ist. Die Versuche wurden mit
Hills Rad (worlber spater) ausgefihrt, welches eine genaue Bestimmung
der geleisteten Arbeit erlaubt; der respiratorische Stoffwechsel wurde ad
modum Douglas bestimmt. Indem sie den mechanischen Nutzeffekt ohne
Ricksicht auf die Extraarbeit von den experimentellen Daten aus berechneten,
erhielten Hansen und Lindhard die Grdéssenordnung 1°/0, was also bedeutet,
dass die Extraarbeit, die in diesen Versuchen darin bestand, den Korper
in bezug auf den Zug des Armes zu stabilisieren, viele Male grisser gewesen ist
als die am Ergometer ausgefiihrte Arbeit. Was nun Lehmanns Versuche
betrifft, so ist es von vornherein gegeben, dass die darin vorkommende statische
Arbeit sich durchaus nicht ohne Extraarbeit ausfiihren lasst, unter anderem
wird es notwendig sein, das Becken fiir Drehung in der Sagittalebene um die
Haftlinie zu fixieren, die Wirbelsdule gegen Rotation usw. Und Uber all dies
hat sich Lehmann scheinbar keine Gedanken gemacht. Dazu kommt, dass
Lehmanns geradlinige Kurven nicht anerkannt werden konnen; die Resultate
der vom Verfasser unter Atzlers Leitung friiher ausgefiihrten Versuche, die
ebenfalls eine Extraarbeit umfassen, aber von einer anderen und ebenso
unbekannten Grosse, konnen nicht ohne weiteres auf den vorliegenden Fall
Ubertragen werden. Die Form der Kurven wird von dem Verhéltnis zwischen
der Arbeit und der Extraarbeit abhdangen miissen und dieses Verhaltnis variiert
mit der Art und der Intensitat der Arbeit (vgl. Em. Hansen). Ebensowenig
koénnen die Versuche von Beck (1930) das Vorhandensein eines Sperrmechanis-
mus beweisen.

Ist aber der Sperrmechanismus bis auf weiteres nur ein unbegriindetes
Postulat, dann gilt dies nicht weniger von der Distinktion zwischen ,,aktiver
und ,,passiver® Muskelkraft. Die Idee ist A. Betiie zu verdanken und da die
Abhandlung, in der sie ausgesprochen wird, bereits in mehreren Fallen auf die
Autoritat des Verfassers hin zitiert wurde, wird es notwendig sein, derselben
etwas mehr Aufmerksamkeit zu widmen als unter anderen Umstdnden er-
forderlich wére. Betiie behauptet, ,,dass die Kraft, welche unsere Muskeln
bei maximaler willkirlicher Innervation aufzubringen imstande sind, geringer
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ist als diejenige, welcher sie bei passiver Inanspruchnahme unter den gleichen
Bedingungen das Gleichgewicht halten kénnen*. Die Beobachtungen, auf
denen Bethes Auffassung beruht, sind — wie von Hansen, Hvorslev
und Lindhard nachgewiesen — alle auf andere Weise zu erkléarep..und sie
konnen deshalb die Problemstellung nicht rechtfertigen. Waren nun die
Versuche von Bethe unter zuverldssigen Versuchsbedingungen angestellt,
so ware dies eine verhéltnismassig untergeordnete Sache, die Versuchsresul-
tate wirden sehr schnell die Unhaltbarkeit der Ausgangspunkte dargetan

a stabile Stellung; b nichtstabile Stellung.

haben; aber leider sind die Versuche in technischer Hinsicht so un-
befriedigend, dass das Resultat ein ganz anderes wird, als bei Versuchen mit
einer besseren Technik ausgefiihrt der Fall gewesen ware, was einwandfrei
aus Hansen, Hvorslev und Lindhards Versuchsresultaten hervorgeht.
Versuche an lebenden Menschen erfordern gewisse Riicksichten; unter andern
muss der Korper, wenn die Versuchsperson mit ihren Muskeln einen maxi-
malen Zug ausfiihren soll, gehérig stabilisiert sein (Abb. 80); wenn ein harter
Griff bewirken wird, dass man das Gleichgewicht verliert, so unterldsst man
eben diesen harten Griff. Dieses Verhdltnis ist aber in Bethes Versuchen
unberiicksichtigt gelassen. Ferner missen, wenn man durchaus ,aktive*
und ,,passive” Kraft vergleichen will, selbstverstandlich das oder die betref-
fenden Gelenke in beiden Versuchen genau dieselbe Stellung einnehmen.
Da die Momentsumme der wirksamen Synergie in bezug auf eine gegebene
Gelenkachse mit der Stellung des Gelenkes variiert, ist ein Vergleich zwischen
32
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»aktivem“ Zug in einer Stellung des Gelenkes und ,,passivem® Zug in einer
anderen Stellung unzuldssig. Betiie meint nicht, dass kleinere Veranderungen
des Flexionswinkels des Ellenbogens von nennenswerter Bedeutung fur die
Grosse des Zuges sein werden. Wenn man aber die von Hansen und Lind-
hard herbeigeschafften Spannungskurven mit den BRAUNE-FisciiERschen
Momentkurven zusammenhdlt, wird es sich zeigen, dass die Flexionswinkel
nicht ganz — wie Bethe behauptet — zu vernachléssigen sind. Wenn die
Bewegung ruckweise geschieht, so dass der Muskel plétzlich ein wenig ver-
langert oder verkirzt wird, werden Spannungsvariationen entstehen konnen,
welche Betiies Resultate erkldren konnten (vgl. u. a. Gasser und Hills
sog. thermoelastische Versuche); da aber Bethe selbst darauf geachtet

Abb. 81. Abductionsbewegung im Schultergelenk. Die Zeichen + und ; bedeuten, dass die betreffenden
Muskelportionen sich der Synergie anschliessen bzw. von derselben ausgeschaltet werden.
(Nach Hoorslev.)

hat, dass eine ruckweise Bewegung zu vermeiden ist, darf man wonhl
davon ausgehen, dass so etwas nicht stattgefunden hat. Drittens Ubersieht
Bethe, dass eine Synergie, z. B. der Extensoren des Schultergelenkes, natiir-
lich in jeder beliebigen Stellung des Gelenkes existiert, dass aber der konkrete
Inhalt dieser Synergie wahrend der Bewegung im Gelenke unaufhorlich wechselt
(Abb. 81). Man kann deshalb nicht im allgemeinen davon sprechen, dass die
»Extensoren® in einer Stellung des Gelenkes starker passiv ausgespannt seien
als in einer anderen; die Synergie umfasst in den zwei Stellungen verschiedene
Muskeleinheiten. Versuche, die solche entscheidenden Versuchsbedingungen
vernachlassigen, gelten im allgemeinen als wertlos und Bethes Versuche
bilden keine Ausnahme von der allgemeinen Regel. Die Schlisse, die der
Verfasser auf dieser Grundlage zieht, kdnnen deshalb auch nicht aufrecht-
erhalten werden. Es handelt sich in allen Versuchen Betiies — eine technisch
verantwortliche Ausfiihrung der Versuche vorausgesetzt — um willkiirliche
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maximale statische Kontraktion der betreffenden Synergie und niemand —
wahrscheinlich auch nicht Bethe — wird die Behauptung wagen, dass eine
solche in mehr als einer Weise hervorgerufen werden koénne. Trotzdem ver-
sucht Bethe in einer spateren Arbeit den Begriff, ,,passive Muskelkraft®,
zu verteidigen. Dies ist doch nicht mdglich, ohne die Definitionen zu &ndern.
Bethe bezeichnet nun die ,,passive Muskelkraft* als eine mit den Spannungs-
variationen bei plétzlichen Langenveranderungen analoge Dehnungsresistenz,
wie sie unter anderen von Gasser und Hill nachgewiesen worden ist. Man
muss sich aber daran erinnern, dass die Spannungsvariationen bei pl6tz-
lichen L&ngenverdnderungen in beiden Richtungen, je nach der Richtung der
Langenveranderung, verlaufen. Zweitens, dass sie schnell voriibergehende,
auf inneren Gleichgewichtsstorungen im Muskel beruhende Vorgange sind.
Drittens muss behauptet werden, dass diese Spannungsvariation nicht eine
Neuentdeckung ist und dass fiir Bethe kein Grund vorliegt, diese im
voraus bekannten Erscheinungen mit einem besonderen Namen zu bezeichnen.
Ebensowenig darf man ,,passive Muskelkraft“ mit Sperrung verwechseln. Ob
Sperrung vorliegt oder nicht l&sst sich nur durch Stoffwechselversuche ent-
scheiden, und solche Versuche liegen in Bethes Untersuchungen nicht vor.
Die Versuche, die Bethe in seiner letzten Arbeit veroffentlicht, haben keinen
Zweck. Stemmen der Beine besagt nichts Uber die Muskelspannungen und
Muskelfcra/f heisst Spannung, weder Moment noch Arbeit. Hochsprung und
Tiefsprung kénnen deshalb nicht in dieser Beziehung als Beispiele verwendet
werden. Die Hohe des Sprunges beruht auf der Geschwindigkeit mit der
der Korper den Boden verlésst, nicht auf den Spannungen in den Muskeln,
dafur verwendet man bei Hochsprung eben den letzten Teil der Kontraktions-
bahn der Muskeln, in welchem wie bekannt die Spannung ihren relativ
geringsten maximalen Wert hat usw. Die Sonderung zwischen aktiver und
passiver Muskelkraft ist deshalb ein Missgriff, der nur dazu Dbeitrégt, eine
schon unzweckmassige Terminologie noch mehr zu verschlechtern.

Die Versuche, die angestellt wurden, und die Betrachtungen, die man
geltend machte, um einen Wesensunterschied zwischen konzentrischer und
exzentrischer Kontraktion nachzuweisen, sind ebenso unhaltbar. Von ver-
schiedenen Seiten (Johansson, Kroman u. a.) hat man behauptet, dass die
arbeitenden Muskeln, wenn man z. B. seinen Arm mit gleichméssiger Ge-
schwindigkeit zur horizontalen Stellung hebt und ihn darauf mit derselben
gleichméssigen Geschwindigkeit wieder senkt, wahrend der Senkung des
Armes dieselben Spannungen in denselben Zeiten durchlaufen werden wie
wahrend der Hebung des Armes und die Arbeit also dieselbe werden wird.
Auch nicht der Umstand, dass Johansson (und nach ihm Abramson) von
diesem Gedankengang aus einen fabelhaft hohen Wirkungsgrad fur exzen-
trische Arbeit fand, scheint Bedenken erregt zu haben. Nichtsdestoweniger
ist die Betrachtung unrichtig. Man vergisst, oder man tbersieht, dass wenn ein
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Muskel sich z. B. 2 Minuten mit gleichmdssiger Geschwindigkeit kontrahiert,
so ist dieser Prozess aus einigen Hunderttausenden von ganz kurzdauernden
accelerierten Prozessen zusammengesetzt. Eine Muskelfaser bei 37° braucht
vielleicht ein paar Hundertstel einer Sekunde, um sich zu verkirzen oder um
Spannung zu entwickeln. Und sie kann nur in einer Richtung Spannung
entwickeln. Wenn wir innerhalb eines so kurzen Zeitraumes, dass die Muskel-
spannung als eine konstante Kraft gelten kann, das Verhéltnis bei Hebung
oder Senkung des Armes untersuchen, wenn wir ferner den Arm als einen in
vertikaler Richtung freibeweglichen Koérper betrachten, und wenn wir die
Muskelsynergie zu einem einzelnen vertikalen Muskel simplifizieren, dessen
Faserrichtung mit der Zugrichtung zusammenfallt, so kénnen wir im all-
gemeinen behaupten (Lindhard 1915), dass der Arm sich unter dem Einflisse
einer Resultante R = M — P, bewegt, wenn M die Muskelspannung ist und
P die Schwerkraft. Wenn v die Acceleration der Resultante, g die der Schwer-
kraft ist, so erhalten wir wéhrend der Bewegung aufwaérts die Muskelspannung
Mc = m (g + v), wenn m die Masse des Armes ist. In der entsprechenden Phase
wéhrend der Senkung des Armes hat die Resultante die Richtung gewechselt,
wéhrend die Richtungen der beiden Komponenten unveréndert sind, und man
erhélt nun den exzentrischen Muskelzug Me, bestimmt durch Me = m (g — v),

was wiederum Me = Mc |- j_ ~ ergibt. Hieraus ersieht man, dass fir0 < v < g

immer Me < Mc ist; die Senkung des Armes geschieht dann mit einer Ge-
schwindigkeit, welche kleiner ist als die Fallgeschwindigkeit. Fir v = g ist
Me = 0, d. h. die Senkung geschieht mit der Geschwindigkeit des freien Falles;
ist v < g, sowechselt Mo das Vorzeichen, was bedeutet, dass der Muskelzug in
der Richtung der Schwerkraft stattfinden muss, wenn die Geschwindigkeit,
womit der Arm gesenkt wird, die Fallgeschwindigkeit tbertreffen soll. Und
schliesslich finden wir fir v = 0 auch R =0, und man hat dann Me = Mc
= M§ = P, d. h. die Muskelspannung halt der Schwerkraft das Gleichgewicht
oder mit anderen V orten: der Muskel arbeitet statisch. Die hier ausgesprochene
Ansicht hat den Vorteil, dass sie mit der direkten Beobachtung Ubereinstimmt ;
es wird in der Beziehung geniigen, daran zu erinnern, dass es viel schwieriger
ist, den Korper in gebogenen Armen zu heben als ihn mit derselben Geschwindig-
keit von dem Beugehang wieder zu senken, und dass der Unterschied mit der
Geschwindigkeit wéachst. Dieselben Betrachtungen lassen sich in bezug auf
die Arbeit durchfuhren, und wenn dies auch kein prinzipielles Interesse hat,
soll es doch hier angedeutet werden, aus Rucksicht auf die noch oft aus-
gesprochene unhaltbare Auffassung der exzentrischen Muskelarbeit. Wenn
der Arm sich mit der Geschwindigkeit u aufwarts bewegt, fuhrt die resultierende
Kraft R in der Zeit 4 t eine Arbeit A = mv X u Jt aus;, wenn diese auf die
beiden Komponenten, die Muskelkraft und die Schwerkraft, verteilt wird,
erhélt man fir die Muskelkraft Amo = (mg  mv) u Jt und fir die Schwer-
kraft At = —mg X ud t. Findet die Bewegung abwaérts ebenfalls mit der
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Geschwindigkeit u statt, so findet man in entsprechender Weise Ame =
_ (mg—mv)uJtund At=mg X udt. Das numerische Verhéltnis zwischen

der exzentrischen und der konzentrischen Arbeit wird also Ame = A®c g+ v-

Die Erdrterung dieser Formel wird dieselbe werden wie in dem zuerst er-
wahnten Fall. Da die Bewegung abwaérts in der dem Muskelzug entgegen-
gesetzten Richtung geschieht, wird die exzentrische Arbeit des Muskels in
physikalischer Hinsicht negativ; die Funktion des Muskels ist aber Spannungs-
energie zu produzieren und diese Funktion wird natiirlich nicht davon berihrt,
wie die produzierte potentielle Energie in dem Organismus verwendet wird.
Hat der Muskel eine gewisse Menge Spannungsenergie produziert, so ent-
scheiden rein &ussere Verhaltnisse, ob diese Spannung in positive oder negative
Arbeit umgesetzt wird, oder ob dem Muskel mdglicherweise eine statische Wir-
kung zuteil wird.

Schon vor mehreren Jahren protestierten verschiedene Forscher gegen
eine Sonderung zwischen statischer und dynamischer (oder, wenn man will,
isometrischer und isotonischer) Muskelfunktion. Im Jahre 1895 schreibt v. Kries,
dass er keinen Wesensunterschied zwischen isotonischer und isometrischer
Kontraktion zugeben kodnne, indem auch letztere eine Formverénderung
des Muskels bewirken misse. Auch Blix behandelt in einer seiner Arbeiten
diese Frage; er druckt sich so aus (1895): ,,Wenn ein an beiden Enden be-
festigter Muskel gereizt wird, so bleiben fiir eine oberflachliche Betrachtung
die dussseren Konturen unverdndert. Doch verdndern die einzelnen Muskel-
segmente ihre Form, indem einige sich verkirzen, wéhrend andere sich ver-
langern, weil die Muskelkraft nicht Gberall dieselbe ist und nicht in demselben
Augenblick uberall dieselbe Entwicklung erreicht hat.”

Da indessen die statische und die dynamische Muskelfunktion in dem
Organismus verschiedene Aufgaben haben, und da die Muskeln mit Ricksicht
auf Bau und Anordnung oft fiir eine einzelne dieser Aufgaben besonders
geeignet scheinen, dirfte es zweckmassig sein, die statische und die dynamische
Muskelfunktion getrennt zu behandeln, und zwar um so mehr, als die beiden
Erscheinungen auch physiologisch verschieden definiert sind und zum Teil
unter dem Einfluss verschiedener Faktoren variieren.

Mechanismus der Muskelkontraktion.

Ehe wir zu diesen speziellen Fragen tbergehen, wird es indessen natirlich
sein, zu versuchen uns klarzumachen, was wéahrend der Kontraktion im
Muskel geschieht, indem die friher erwahnten Kontraktionstheorien aus-
schliesslich die Vorgange in der Muskelfaser haben erklaren wollen. Die zuletzt
erwéhnte Frage ist noch nicht geldst; wenn sie aber auch geldst ware, so wére
die Muskelkontraktion als solche damit nicht erklart, weil diese dusser von den
primaren Prozessen in den einzelnen Fasern auch von der Struktur des Muskels
und von dem Reizprozess abhédngig ist. Auch nicht dieses Problem wird man
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mit Hilfe der vorliegenden Untersuchungen lésen kénnen, da man in der
Regel demselben keine Aufmerksamkeit gewidmet hat, und in seinen Unter-
suchungen die beiden Fragen: Faserkontraktion und Muskelkontraktion
nicht geniigend auseinandergehalten hat. Die Frage von diesem gréberen
Mechanismus der Muskelkontraktion kann in verschiedener Weise angegriffen
werden, indem man teils den isolierten Muskel wird untersuchen konnen
(naturlich mit Hilfe von kinstlichem Reiz), teils den Muskel in situ (den man
teils mit artifiziellen Reizen, teils auf physiologischem Wege wird beein-
flussen konnen). Im letzteren Falle handelt es sich also um die sog. willkirliche
Muskelkontraktion, worunter zu verstehen ist: jede Kontraktion eines Muskels
in situ von physiologischen Reizen veranlasst, ohne Rucksicht auf den Ursprung
derselben; man braucht in dieser Verbindung nicht zwischen willkirlicher
und reflektorischer Bewegung zu sondern, indem der Unterschied zwischen
diesen beiden Bewegungskategorien lediglich auf den Innervationsprozess féllt,
waéhrend der Prozess, welcher in dem Muskel selbst stattfindet, in beiden
Fallen wahrscheinlich derselbe ist, da das Neuron, das in direkter Verbindung
mit dem Muskel ist, dem Reflexbogen und der ,,willkirlichen® Bahn gemein-
sam ist. Obwohl die willklrliche Kontraktion die komplizierteste und deshalb
unzuganglichste Erscheinung sein durfte, wird man doch aus den oben-
erwdhnten Griinden in der Literatur fast ausschliesslich darliber brauchbare
Aufklarungen finden kénnen; auch fir den isolierten Muskel lassen sich jedoch
natirlich mit relativ grosser Sicherheit gewisse Schliisse ziehen.

Reizt man einen isolierten Muskel mit einem einzelnen wirksamen Reiz,
so erhélt man eine Einzelkontraktionskurve, deren Aussehen unter wechselnden
Versuchsbedingungen variieren mag; so wird sie bei hoher Temperatur héher
und kirzer dauernd als bei niedriger, ihre Hohe nimmt mit wachsender Be-
lastung ab und mit zunehmender Ermiidung wird sie niedriger und protra-
hierter, namentlich wird ihr absteigender Zweig, welcher die Entspannungs-
periode vertritt, langer und zuletzt unvollstdndig werden, indem sie nicht
mehr das urspringliche Niveau erreicht. Aber, wie schon friiher erwéhnt, findet
man nie ein Plateau zwischen dem auf- und absteigenden Zweig der Kurve.
Wiederholt man dagegen einen Reiz von passender Starke rhythmisch in
einem passenden Rhythmus, wird man eine Kurve erhalten, die anfangs dem
aufsteigenden Teile der Einzelkontraktionskurve gleicht, dann aber in eine
mit der Grundlinie parallele gerade Linie bergeht, deren Lage unverdndert
bleibt, bis die Reizung aufhort, oder bis der Muskel ermiidet. Mehr als dies
hat man bis vor kurzem nicht durch kinstliche Reizung der Muskeln erreichen
kdnnen, ob nun diese isoliert waren oder in situ verblieben. Wie schon friher
erwahnt, gibt es keinen prinzipiellen Unterschied zwischen diesen beiden
Kurven, indem die kontinuierliche Kurve nur durch Interferenz einer Reihe
von Einzelreaktionen wird entstanden sein konnen. Charakteristisch fir
diese Kurven ist es, dass die Reaktion innerhalb von einem Bruchteil einer
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Sekunde ihr Maximum erreicht; die langsame, allmahliche Verkirzung,
wie man sie typisch bei der willkirlichen Kontraktion trifft, hat man bisher
nicht nachmachen kénnen. Vor kurzem ist es jedoch Grace Briscoe gelungen
(1927, 1928) durch kinstliche Reizung blutdurchstrémter Muskeln ..in situ
Muskelkontraktionen von ganz &hnlicher Form wie die willkurlichen zu er-
halten. Briscoe verwendete in seinen ersten Versuchen das Diaphragma der
Katze mit intaktem Thorax. Der linke Phrenicus wurde durchschnitten
und der Verfasser suchte dann mittels eines kinstlichen Reizes an dem durch-
schnittenen Nerv symmetrische Kontraktion der beiden Halften des Dia-
phragma hervorzurufen. Dass dies tatsichlich gelang, geht aus Abb. 82 hervor.

t

Abb. 82. a Kontraktionskurven; b die beiden Kurven in a zusammengestellt. (Nach Grace Briscoe.)

Als Reiz wurde rhythmisch-faradischer Strom mit einem Rhythmus von
95—100 pro Sekunde verwendet. Die sekundédre Rolle wurde nun auf den
Schwellenwert des Reizes eingestellt und sie wurde danach mit der Hand ein
Stuckchen vorwaérts bewegt und darauf nach der Ausgangsstellung zuriick,
im Takt mit den Kontraktionen der unbeschadigten Diaphragmahalfte. Es
zeigte sich, dass das Diaphragma wahrend der natiirlichen Bewegungen nicht
vollig entspannt wurde (Tonus); auch dies liess sich mittels des kunstlichen
Reizes nachmachen, indem man es nur unterliess, die sekundare Rolle ganz
nach der urspringlichen Stellung zuriickzufuhren. In der letzten Arbeit
wurden diese Versuche auch auf die Extremitatmuskeln ausgedehnt, und von
der Betrachtung aus, dass die naturliche Kontraktion am leichtesten an Muskeln
nachgemacht wird, die wie das Diaphragma eine regelmassige rhythmische
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Funktion haben, verwendete der Verfasser Gastrocnemius und Tibialis bei
Katzen und Froschen, Muskeln, die namentlich beim Gehen und Schwimmen
verwendet werden. Die Methode war durchaus dieselbe wie in dem zuerst
erwahnten Falle: Indirekte Reizung mit rhythmisch-faradischem Strom. Der
Verfasser stellte tbrigens fest, dass der Rhythmus des Reizes ohne Bedeutung
sei, wenn er nur ein gewisses Minimum Ubersteige. Verwendet wurden sub-
maximale Reize, so dass nur etwa ein Viertel von der Bewegungshahn des
Muskels ausgenutzt wurde. Der Verfasser meint, dass er mit der angewandten
Technik ,,asynchronous multi-fibre Summation“ erreicht, und dass maximale
Kontraktionen nur selten willkiirlich Vorkommen werden.

Diese Resultate sind in guter Ubereinstimmung mit dem, was man auf
anderem Wege hat feststellen kénnen. Henrigques und Lindhard haben
Aktionsstrome von den Ellenbogenbeugern wahrend eines ganz kurzdauernden
maximalen Zuges an einer Trapezstange registriert (Abb. 54). Es zeigte sich
auch in diesem Falle, dass die Bewegung mit einer Reihe von submaximalen
asynchronen Reizen eingeleitet und abgeschlossen wird, wéhrend in dem sehr
kurzdauernden Maximum die Reize zu sdmtlichen Fasern synchron waren.
Auch Wachholders umfassende Untersuchungen uber die willkirliche Inner-
vation fuhren zu Ubereinstimmenden Resultaten. Demnach muss man berech-
tigt sein anzunehmen, dass die konzentrische Muskelkontraktion dadurch
zustande kommt, dass eine immer grossere Anzahl von Muskelfasern innerviert
wird, wahrend umgekehrt die exzentrische Kontraktion einer stetigen Ver-
kleinerung des Innervationsgebietes zu verdanken ist. Schliesslich kann
wéhrend statischer Kontraktion die Innervation unveréndert bleiben. Dies
gilt aber nur unter der Voraussetzung, dass die Kontraktion schnell verlauft,
d. h. dass die Dauer weniger ist als eine Sekunde. Dauert der Prozess l&nger,
so wird das Verhaltnis komplizierter und die experimentellen Resultate gewahren
keine direkte Bestatigung mehr, obwohl immer noch einen gewissen Anhalt.

Untersuchungen mit Hilfe von Ilills Rad von Hansen und Lindhard,
auf die wir spater zurtickkommen werden, zeigen, dass wahrend der Muskel-
kontraktion sehr schnell ein Ermidungsfaktor auftritt, der sich bei fort-
gesetzter Kontraktion immer mehr geltend macht. Die Wirkung lasst sich
ohne Zweifel auf Kontraktionen von kirzerer Dauer als 1/2 Sek. zurtickfihren
und man muss hieraus schliessen, dass, wenn eine gegebene Spannung im
Muskel langere Zeit unverdndert erhalten werden soll, entweder das Gebiet
der Innervation erweitert werden muss oder verschiedene Gruppen von
Fasern mussen in der Weise alternieren kdnnen, dass eine Gruppe von Fasern
in Wirksamkeit tritt, indem eine andere aufhort. Ein solcher Gedanke ist in
Wirklichkeit recht naheliegend und wird in hohem Grade von Versuchen von
Porter (1929) gestiitzt. Friher erwdhnte Versuche von Pratt und Eisen-
berger zeigen denn auch eine stufenweise fallende Ermudungskurve, wenn
die Stérke des Reizes konstant bleibt. Wenn ein Wechsel zwischen verschiedenen
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Fasersdtzen oder -gruppen vorliegt, muss man also annehmen- dass das Inner-
vationsgebiet wahrend eines permanenten Kontraktionszustandes grosser ist
als notwendig ware, wenn die einzelne Faser imstande waére, ldngere Zeit
hindurch in permanenter Kontraktion zu verharren. Versuche Gber Ern"iidung,
die in den spateren Jahren in Ashers Laboratorium angestellt wurden, scheinen
diese Betrachtung zu bestdtigen. Die Versuche sind an normalen blutdurch-
stromten Muskeln in situ ausgefuhrt unter Verwendung von elektrischem
Reiz; sie zeigen alle einen kurzdauernden initialen Fall in der Kontraktions-
hohe, worauf diese konstant wird (Abb. 83). Die Versuche umfassen sowohl
Froschmuskeln als Muskeln von S&ugetieren. Die Frage wird nun, wie ein
solcher Wechsel zwischen verschiedenen Fasergruppen stattfinden kann. Es
konnte vielleicht naheliegend scheinen, bei einer Fasergruppe an samtliche
von einem einzelnen Neuron innervierte Fasern zu denken. Eine solche
Vorstellung lasst sich jedoch nicht aufrechterhalten. Untersuchungen uber die
Aktionsstrome zeigen, dass zentral bedingte Ermiidung nicht innerhalb der
hier in Betracht kommenden Zeitrdume auftritt —

die sehr schnell auftretende Ermidung muss peri-

pherischen Ursprungs sein. Wenn nicht alle inner-

halb des ,Aktionsradius“ des Reizes befindlichen

Fasern sich kontrahieren, so muss dies deshalb

wahrscheinlich darauf beruhen, dass die Erregbarkeit

der Fasern flr den Reiz verschieden ist. Da man

nach den obenerwdhnten Untersuchungen annehmen muss, dass die Inner-
vation bei der willkiirlichen Kontraktion nicht momentan mit voller Stérke
einsetzt, sondern sukzessiv ihr Gebiet erweitert, ist es insofern keine not-
wendige Annahme, dass nicht alle Fasern in dem ruhenden Muskel in
einem gegebenen Augenblick dieselbe Erregbarkeit haben; die Wahrschein-
lichkeit spricht aber dafiir, dass die Erregbarkeit verschieden ist. Wieder-
holte Untersuchungen haben gezeigt, dass Milchsdure die Erregbarkeit
des Muskels elektrischen Reizen gegeniiber herabsetzt, dass Milchsdure-
anhdufung die Ermidung begleitet, und dass diese Funktionsstérung sich
wieder heben lasst durch Zufuhr von Sauerstoff, der das Verschwinden der
Milchséure bewirkt. Wir wissen ferner aus Krogiis Untersuchungen, dass
der Kreislauf in dem ruhenden Muskel durch eine verhaltnismassig geringe
Anzahl von Capillaren geschieht, wogegen man wahrend der Muskelarbeit
eine sehr grosse Anzahl Capillaren offen findet; andererseits deuten Unter-
suchungen uber statische Muskelarbeit (Lindhard 1920) darauf, dass der
Kontraktionsprozess selbst eine bedeutende Hemmung der Zirkulation in
dem arbeitenden Muskel verursachen kann, und Versuche von Dolgin und
Lehmann (1929) scheinen sogar zu zeigen, dass der Kreislauf in dem maximal
kontrahierten Muskel praktisch ganz aufgehoben sein kann. Dolgin und
Lehmann untersuchten, wie schnell Ermidung eintrat bei maximalem und
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submaximalem Druck mit der Hand auf ein CoLLiNsches Dynamometer,
teils mit, teils ohne gleichzeitige Kompression der Arteria brachialis. Es
zeigte sich, dass die Ermidung bei maximaler Kontraktion gleich schnell
eintrat, sei es, dass die Arterie komprimiert war oder nicht; bei submaximaler
Kontraktion dagegen trat die Ermudung schneller ein, wenn die Arterie kom-
primiert wurde, als wenn die Zirkulation frei war. Schliesslich wird man sich
erinnern, dass sich in dem ruhenden Muskel Milchsdure bildet, wie in dem
arbeitenden, nur ist der Prozess quantitativ verschieden. Es findet sich aber
doch in dem ruhenden, isolierten Froschmuskel etwa 20 mg-°/0 Milchsaure.
Es ist deshalb nicht von vornherein sicher, dass alle im Reizmoment innerhalb
des Aktionsradius des Reizes befindlichen Fasern eo ipso reagieren, sondern
es ist sehr wohl mdglich, dass sie innerhalb eines grdsseren Gebietes werden
alternieren mdissen, indem sie wechselweise unter den Horizont des Reizes
verschwinden. Es wird natirlich in dieser Verbindung daran zu erinnern sein,
dass wenn man gemeint hat, dadurch feststellen zu kénnen, dass die motorischen
Endplatten der primare Angriffspunkt der Ermidung seien, dass ein Muskel
sich auf direkten Reiz zu kontrahieren vermag, nachdem er durch seinen
Nerv bis zur absoluten Ermiidung gereizt ist, so ist dieser Schluss unhaltbar,
indem der von der Endplatte ausgehende Reiz doch eine gewisse beschrankte
Intensitit haben muss, die keine Uberschreitung erméglicht, sei es, dass der
Nerv mit physiologischen oder artifiziellen Reizen gereizt wird; und wenn die
Schwelle einer Muskelfaser wegen beginnender Ermudung hoher wird als
diese Grenze, so wird es also unmdglich sein, durch indirekte Reizung mit
derselben in Verbindung zu kommen, wenn die Endplatte auch normal funktio-
niert, wahrend sie noch auf einen direkten Reiz reagiert, dessen Stirke man
nach Belieben vermehren kann. Die Reizung durch die Endplatten 1&sst sich
an Umfang vermehren, aber — was die einzelne Endplatte betrifft — nicht
an Intensitdt. Wenn die Betrachtung, die hier geltend gemacht wird, jedenfalls
in ihren Hauptzigen richtig ist, so muss man ferner annehmen, dass eine
Kontraktion um so kiirzere Zeit wird konstant bleiben kénnen, je mehr Fasern
beteiligt sind. Solange das Innervationsgebiet unveréndert bleibt, braucht
man nicht anzunehmen, dass die Grosse desselben (welche von der Belastung
abhéngt) eine Rolle spielt, da der Rhythmus, in dem der Wechsel zwischen den
einzelnen Fasergruppen stattfindet, ebensowenig wie das Verhaltnis zwischen
aktiven und inaktiven Fasern innerhalb des Gebietes von der Grosse desselben
wird beeinflusst sein kdnnen; je kleiner aber das Gebiet ist, desto langer lasst
sich, wenn man bisher ruhende Neurone in den Reizprozess miteinbezieht,
eine konstante Spannung im Muskel aufrechthalten. Daraus folgt ferner,
dass man die maximale Kontraktion nur so lange wird aufrechterhalten kénnen,
wie die einzelne Faser in permanenter Kontraktion zu beharren vermag,
d. h. sehr kurze Zeit, wahrscheinlich nur einen Bruchteil einer Sekunde. Natir-
lich ist es moglich, dass es zu der Zeit, wo der maximale Reiz einsetzt, Fasern
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gibt, deren Schwelle so hoch ist, dass sie nicht von dem Reiz beeinflusst werden,
sondern erst von dem nadchsten Impuls getroffen werden;' es ist aber dann
wahrscheinlich, dass gleichzeitig wenigstens ebenso viele ausfallen werden,
und man darf deshalb nicht erwarten, dass die maximale Muskelkraft bei
willkirlicher Innervation der Anzahl von Fasern entsprechen wird, die man
willkdrlich zu innervieren vermag; wahrscheinlich wird sie etwas kleiner sein.
Andererseits spricht Verschiedenes dafuir, dass man in der Regel nicht imstande
ist, willkurlich alle seine Muskelfasern zu innervieren, sondern dass die will-
kurlichen corticalen Zentren nur mit einer gewissen Prozentzahl derselben
Verbindung haben, abhéngig von dem Vermdogen des Individuums zur ,,moto-
rischen Konzentration* und vom Trainingszustande. So ist es eine wohl-
bekannte Tatsache, dass Menschen unter dem Einfluss von psychischen Affekten,
z. B. Angst, eine bedeutend grossere Muskelkraft entfalten konnen als die-
jenige ist, deren das betreffende Individuum ,,mit dem besten Willen“ unter
ruhigen Verhaltnissen fahig wére — ein Verhéltnis, das wohl unter demselben
Gesichtswinkel zu betrachten ist wie die Neigung anderer zentralen nervisen
Prozesse zur ,lrradiation”. Eine eingehendere Auseinandersetzung dieser
Verhéltnisse kommt aber der eigentlichen Muskelphysiologie nicht zu. Wahrend,
wie bereits erwahnt, die submaximalen Kontraktionen wahrscheinlich auf
rhythmischen Reizen beruhen, welche die verschiedenen Muskelbindel in
einer solchen Weise angreifen, dass sie zwischen den von den verschiedenen
Neuronen innervierten Fasergruppen Phasenverschiebungen hervorrufen, ist
die maximale Innervation synchron. Man findet deshalb auch, dass der maximal
kontrahierte Muskel sich in einem zitternden Zustande befindet, welcher sehr
schnell in einen sichtbaren — mit der wachsenden Ermidung immer deut-
licheren — Tremor (bergeht. Ob derselbe mit der in der Aktionsstromkurve
auftretenden, von mehreren Untersuchern bemerkten Periodizitat mit Perioden
von etwa 0,1 Sek. in Verbindung steht, lasst sich augenblicklich nicht ent-
scheiden, wenn auch vieles flr diese Auffassung spricht.

Handelt es sich um kiinstlichen Reiz und um blutdurchstrémte Muskeln
in situ, so darf man annehmen, dass die Verhdltnisse prinzipiell dieselben
sind wie bei willkurlicher Innervation. Namentlich im Hinblick auf Briscoes
Resultate muss man erwarten, dass evtl. Verschiedenheiten ausschliesslich
einer noch mangelhaften Technik in bezug auf die artifizielle Reizung zu ver-
danken sind. Es muss jedoch angenommen werden, dass es zu jeder Zeit
moglich sein wird, mittels eines kinstlichen Reizes mit samtlichen Muskel-
fasern in Verbindung zu kommen, insofern die Schwelle derselben nicht hoher
liegt als der von der Endplatte ausgehende Reiz. Auch dieses stimmt mit der
allgemeinen Erfahrung, indem man unzweifelhaft durch kinstlichen Reiz
imstande ist, stirkere Muskelkontraktionen her-vorzurufen als diejenigen,
deren das betreffende Individuum bei maximaler willkirlicher Innervation
fahig ist (vgl. Reid).
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Was die isolierten Muskeln betrifft, so sind die Verhaltnisse vorlaufig
unubersehbar. Man kann sich kaum vorstellen, wie in denselben zwischen
verschiedenen Fasersétzen ein regelmdssiger Wechsel stattfinden kodnnte; aber
andererseits muss ein solcher Wechsel bis zu einem gewissen Grade mdglich
sein, solange und insofern es eine Mdglichkeit gibt, den aktiven Fasern Sauer-
stoff zuzufuhren. Fir die isolierten Muskeln kommt aber noch ein Verhaltnis
in Betracht, das ndmlich, dass es unter diesen Umstanden unter Verwendung
von direktem Reiz mdglich ist, nicht nur das Gebiet des Reizes zu variieren,
sondern auch seine Intensitat in bezug auf die einzelne Faser, und dass es deshalb
mdoglich wird, Fasern zu beeinflussen, die nicht mehr auf einen Reiz von der
Stérke reagieren, die die Endplatte aussendet. Auf diesem Wege muss man
unzweifelhaft die Erklarung der abweichenden Reaktionen suchen, die man
bisweilen erh&lt, wenn man einen Muskel mit supramaximalen Reizen reizt.
Wenn es auch Félle gibt, wo man regelmaéssige tetanische Kurven bei direkter
maximaler Reizung isolierter Muskeln erhéalt, muss man auch in diesen Fallen
annehmen, dass die Regelmaéssigkeit auf einem Zusammenspiel zwischen dem
Rhythmus und der Stérke des Reizes, der Sauerstoffversorgung bzw. der
Empfindlichkeit der Muskelfaser gegen den Reiz beruht. Und dieselben Fak-
toren missen dafur verantwortlich gemacht werden, wenn hypermaximale
Reize eine noch héhere tetanische Kurve verursachen. Man kann zwar den
intramuskularen Verlauf des Reizstromes nicht verfolgen, man kann die Reiz-
barkeit der Fasern nicht schatzen und man ist ausserstande den Insuffizienz-
grad der Sauerstoffversorgung zu bestimmen. Es ist nichtsdestoweniger nicht
zu leugnen, dass das Zusammenspiel zwischen diesen verschiedenen Funktionen
in kurzen Zeitraumen eine regelmassige Reaktion von Seiten des Muskels geben
kénnte. Man darf deshalb von solchen Versuchen nicht schliessen, dass
die Muskelfasern das ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetz befolgen sollten. Die bis
jetzt vorhandenen Versuche scheinen zu zeigen, dass, selbst in dem Falle wo
eine Gradation der Reaktion der Faser mit Sicherheit nachgewiesen ist
(Gelfan, Brown und Sichel, Asmussen), doch der maximale Reiz der Faser
von einer sehr niedrigen Gréssenordnung ist im Vergleich mit den sehr kréftigen
direkten Reizen, die in den oben erwahnten Versuchen verwendet wurden.
Es wurde zwar, wie schon friher erwahnt, das Verstandnis und die Erklarung
der physiologischen Muskelfunktion nicht beeinflussen, wenn auch die Muskel-
Zaser verschiedene Kontraktionsstufen darbieten konnte. Der Muskel wirde
auch in diesem Falle das ,,Alles-oder-nichts*“-Gesetz befolgen kénnen unter
der Voraussetzung, dass der von der motorischen Endplatte ausgehende Reiz
konstant ist. Die stufenweise Kontraktion des Muskels als Folge eines kon-
tinuierlich anwachsenden Reizes setzt nicht mit Notwendigkeit die ,,Alles-
oder-nichts!’-Reaktion der Faser voraus, sie fordert wie friher erwahnt nur
eine unveranderliche Reaktion der motorischen Endplatten.

Die hier erwéhnte Auffassung von dem Mechanismus der Muskelkon-
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traktion ist in voller Ubereinstimmung mit der oben angefiihrten Ansicht in
bezug auf die verschiedenen Kontraktionsformen. Wenn .ein kontrahierter
Muskel einer gewissen Belastung das Gleichgewicht halt (statische Arbeit),
so wird, wenn das Reizgebiet vergrossert wird, das Kontragewicht sich heben
(konzentrische Arbeit), wird dagegen das Reizgebiet verkleinert, ~o,*wird das
Gewicht sich senken (exzentrische Arbeit); aber der Prozess, der in den Fasern
stattfindet, ist selbstverstandlich in allen Féallen derselbe.

Eine abweichende Auffassung von dem Mechanismus der normalen
Muskelkontraktion wurde vor kurzem von G. Leiimann geltend gemacht.
Diese geht darauf aus, dass die willkiirliche Bewegung der alternierenden
Wirksamkeit zweier antagonistischer Muskelgruppen zu verdanken sei, so
dass die Bewegung von der einen Synergie in Gang gesetzt wird, um gleich
danach von der anderen gebremst zu werden. Dieser Wechsel zwischen den
Synergien ist gesetzlich bestimmt und folgt der Formel:

F = KyU,
wo F der Rhythmus ist, K eine Konstante und « die Winkelgeschwindigkeit
der Bewegung. Die Konstante K variiert individuell und scheint abhéngig
von der Ubung der Versuchsperson. Wird die Bewegung mittels des Gesichtes
kontrolliert, wird sich die ,, Treppenkurve® abflachen, der Rhythmus bleibt
aber unverandert. Die Belastung ist ohne Einfluss, wogegen sich K bei ein-
tretender Ermidung sehr bedeutend vermindert.

Diese a priori &usserst unwahrscheinliche Hypothese wird also durch
Lehmanns Versuche unterstiitzt, diese sind aber ihrerseits mit einer Methodik
ausgefihrt, die man nicht anerkennen kann, wenn es gilt, nattirliche Bewegungen
zu untersuchen. Die Versuchsperson fiihrte im 1. Interphalangealgelenk des
3. Fingers der rechten Hand isolierte Bewegungen aus, indem das Metacarpo-
phalangealgelenk fixiert war. Die Hand ruhte in einer bequemen Stellung
auf einer Unterlage. Verwendet wurde optische Registrierung. Der Ver-
fasser behauptet, dass man gewohnt sei, selbst recht grosse Bewegungen in
diesem Gelenke mit Sicherheit und Prézision auszufuhren. Mit dieser Auf-
fassung durfte er so ziemlich allein stehen. Die meisten werden unzweifelhaft
das Gegenteil behaupten, ndmlich dass man rein praktisch im mittleren Ge-
lenke des 3. Fingers nie isolierte Bewegungen ausfiihrt, und dass man nicht
imstande ist, solche Bewegungen in naturlicher Weise auszufuhren. Nicht
nur werden sich koordinatorische Schwierigkeiten einfinden, sondern es gibt
Nachteile rein anatomischer Natur, indem die Strecksehne des dritten
Fingers bekanntlich durch Juncturae tendinum mit der Strecksehne des
2. und 4. Fingers verbunden ist. Lehmann héatte kaum eine ungliicklichere
Wahl treffen kénnen. Alle seine Bewegungen sind Kunstprodukte und missen
als solche beurteilt werden. Dafir spricht unter anderem auch die von dem
Verfasser selbst hervorgehobene Tatsache, dass die antagonistische Wirksamkeit
ausserordentlich stark eingeschrankt wird, wenn man der Bewegung mit den
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Augen folgt. Die ausgefuihrten Bewegungen gehdren offenbar zu der Kategorie,
die Wachholder u. a. ,Vversteifte Bewegungen* nennen; als Paradigmata
von naturlichen Bewegungen sind sie durchaus unverwendbar.

Auch Wagner hat in ein paar grossen Abhandlungen die Frage von dem
Mechanismus der willkirlichen Bewegung behandelt. Wagner beginnt damit
festzustellen, dass die zentrale Regulierung (Steuerung) der Skeletmuskulatur
in dieser Verbindung das grosste Interesse hat, und diese besteht wiederum
aus einer Regulierung der Muskelkraft und einer Regulierung der Lé&nge
der Muskeln. Die Kraft wird von dem Sehnenreflexapparat reguliert, der
»das Tatigkeitsbild der Muskeln auf dem Querschnitt“ beherrscht und der
immer die Aufgabe hat, das Gleichgewicht zwischen Kraften (Muskelkraft —
dusseren Kréften) herzustellen. Die primédre Wirkung der zentralen Impulse
von den Vorderhornzellen scheint dagegen immer auf eine isotonische L&ngen-
veranderung der Muskeln auszugehen und also auf eine Anderung in der Stellung
der Extremitat. Erst sekundadr, nach einem Umwege durch die Peripherie,
entsteht eine Anderung der Muskelkraft. Wagner meint, dass es maglich ist,
einen Apparat zur Kraftregulierung und einen Apparat zur Langenregulierung
recht scharf abzugrenzen. — Die Versuche, auf denen diese Theorien aufgebaut
sind, wurden mittels eines Apparates ausgefiihrt, der néher beschrieben wird
und der Ldangen-Spannungsdiagramme aufzeichnen kann. Die Versuchs-
person arbeitet mit der Ellenbogenmuskulatur mit dem Arm in horizontaler
Stellung, weshalb man von dem Einfluss der Schwerkraft absehen darf.
Fur jede Bewegung der Extremitat gilt dann folgende Gleichung:

wo P die Muskelkraft ist, M das Tragheitsmoment auf die Anheftung des
Muskels bezogen, K die Reibung, E der Elastizitatskoeffizient, x der Weg
in der Richtung der Abszissenachse und t die Zeit. Der Verfasser endet
mit einem Schema, das den Einfluss all dieser Grossen auf die Bewegung
zeigen soll.

Wagners wesentlichster Fehler ist der, dass er ohne irgendwelches
Zwischenglied direkt von nervisen (oder psychischen) Erscheinungen zu den
groberen mechanischen springt; alles, was man von dem Bau des Muskels und
der Physiologie der Muskelfaser weiss, betrachtet er als nicht existierend und
seine Resultate sind auch darnach. Sein Hauptresultat dirfte, in eine schlichtere
Sprache Ubertragen, das wohlbekannte sein, dass die sog. willkiirlichen Bewe-
gungen mit Hilfe von zentralen Impulsen in Gang gesetzt werden, in bezug
auf Kraft und Form aber mit Hilfe von afferenten Impulsen von den Sinnes-
werkzeugen und von Propriozeptoren in Muskeln und Gelenken reguliert
werden. Dieses wurde in anderer Weise dargetan und Wagners Versuche
bringen in der Beziehung kaum etwas Neues oder Wertvolles.
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Die statische Muskeltatigkeit

hat die Aufgabe, die Gelenke zu fixieren, in denen die Bewegung in einer
gegebenen Situation nicht winschenswert ist. Ein Teil des Korpers wird
dadurch in eine ungegliederte feste Masse verwandelt, welche fiir die Muskeln,
die dynamisch arbeiten sollen, Fixpunkte abgeben kann, indem der"eine der
beiden konstituierenden Knochen in den Gelenken, wo die Bewegung statt-
finden soll, dadurch verhaltnisméssig festgelegt werden kann.

Als Mass fur die statische Muskeltatigkeit verwendet man in der Regel
das Moment des Muskels in bezug auf die Gelenkachse oder die Gelenkachsen,
welche der Muskel passiert. Das Moment ist bekanntlich das Produkt Kraft
X Momentarm, d. h. der senkrechte Abstand zwischen der Achse und der
Kraftrichtung; die Grosse des Moments wird gewdhnlich in kg/cm angegeben.
Um die statische Leistungsféhigkeit eines Muskels in einer gegebenen Situ-
ation beurteilen zu kénnen, muss man also die Muskelspannung und den
Momentarm kennen. Nun dirfte es eine sehr schwierige Aufgabe sein, die
Spannungen der Muskeln in konkreten Féllen zu bestimmen. Wenn es sich
um submaximale Spannungen handelt, so kann man diese zwar unter gewissen
Voraussetzungen in einzelnen Stellungen bestimmen, man kann aber nicht
eine Variationskurve fir eine gegebene submaximale Spannung konstruieren,
weil sich diese nicht reproduzieren lasst. Erreichbar ist dagegen eine recht
zuverl&ssige Vorstellung von der maximalen Muskelspannung und der Variation
derselben mit der Bewegung im Gelenk unter ndher definierten Bedingungen.
Es ist klar, dass die maximale Kraft, die eine Muskelfaser zu entfalten vermag,
unter ubrigens gleichen Verhaltnissen, von dem Querschnittareal der Faser
abh&ngen muss. Betrachten wir einen Muskel oder eine Synergie, so wird also
die maximale Spannung derselben mit der Summe aus den Querschnitt-
arealen der Fasern proportional sein; wenn diese gleich gross sind, wachst die
maximale Spannung proportional mit der Anzahl der Fasern. In der Regel
sucht man das Querschnittareal des Muskels oder der Muskelportion zu be-
stimmen, indem man seinen Schnitt senkrecht auf die Faserrichtung legt
{physiologischer Querschnitt im Gegensatz zum anatomischen Querschnitt,
der sich auf die L&ngsachse des Muskels bezieht). Merkwirdigerweise hat
sich eine Diskussion erhoben, wie man den Querschnitt eines Muskels, wie z. B.
des Gastrocnemius, berechnen sollte, indem einige Verfasser behauptet haben,
dass nur die Fasern mitzahlen dirfen, die von einem einzelnen Schnitt ge-
troffen wiirden, senkrecht auf die Faserrichtung gelegt. Eine solche Betrach-
tung lasst sich jedoch nicht aufrechterhalten und sie fallt von selber weg,
wenn man das Querschnittareal aus Lange und Gewicht berechnet. Ubrigens
wird man leicht einsehen, dass der physiologische Querschnitt in speziellen
Fallen dem anatomischen gleich werden kann, dass.er aber nie Kleiner als
dieser werden kann; dagegen kann er in gewissen Féllen sogar bedeutend
grosser werden, namlich wenn die Faserldnge kirzer wird als die Lange des

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 33
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Muskelbauches und wenn die Fasern in dem Muskelbauch zwischen Sehnen-
septa verlaufen.

Die Bestimmung des physiologischen Querschnitts hat man in ver-
schiedener Weise ausgefihrt; man hat einen Schnitt durch den Muskel gelegt,
womdglich senkrecht auf sémtliche Kleinblndel und hat die Grosse der Schnitt-
flache bestimmt, indem man den Muskel mit Hilfe von einem Stempel, dessen
Stellung an einer Skala abgelesen werden konnte, in einen Ausschnitt eines
Brettes hineinzwéngte, oder indem man die Schnittfliche mit einer Farbe
Uberstrich und darauf auf Papier Abdriicke nahm; das Areal wurde dann
durch Planimetrie oder durch Wagen bestimmt. Die einzige praktisch ver-
wendbare Methode scheint jedoch die zu sein: die Lange der Kleinblndel
zu messen, den Muskel zu wagen und danach den Querschnitt nach der Formel

T= ny~05g~ zu berechnen, wo der Zahlenfaktor 1,058 das spezifische

Gewicht des Muskelgewebes ist. Wird V in Gramm angegeben, die Durch-
schnittsldnge der Biindel in Zentimeter, erhdlt man also T in Quadratzenti-
meter; das ganze Verfahren ist aber so unsicher, dass man jedenfalls ganz
von dem spezifischen Gewicht absehen kann. Wenn man aber davon aus-
gehen kann, dass das intra- und interfasciculare Bindegewebe in verschiedenen
Muskeln ungefahr denselben Teil des Areals einnimmt (mit einer volligen
Ubereinstimmung kann man natirlich nicht rechnen), so kann man den in
der Weise berechneten Querschnitt zum Vergleich zwischen verschiedenen
Muskeln verwenden, jedenfalls insofern diese zu derselben Synergie gehéren.
Dagegen ist es nicht sichergestellt, dass man die gefundenen Grdssen zum
Vergleich zwischen den Muskeln der Ober- bzw. Unterextremitéten verwenden
kann, indem man u. a. auch mit einem evtl. Unterschied in der Kontraktions-
kraft bei verschiedenen Fasern (roten und weissen Fasern) rechnen muss und
die Verteilung derselben in den einzelnen Muskeln nicht kennt. Da diese
Bestimmung des Querschnittes sich nicht an lebenden Individuen ausfiihren
lasst, haben die absoluten Zahlen kein Interesse, indem Messungen am Kadaver
ausgefihrt, fir die einzelnen Muskeln eine Variationsbreite von mehreren
100% gezeigt haben; folglich kann man auch nicht die maximale Spannung
auf der Querschnittseinheit angeben, wenn die Spannung an dem ganzen
lebenden Muskel bestimmt wird. Franke hat versucht, Messungen an lebenden
Muskeln mit Kadaveruntersuchungen zu kombinieren, indem er am Kadaver
den grossten anatomischen Querschnitt eines Armmuskels bestimmt hat
(also nicht den physiologischen Querschnitt) und am entsprechenden Ort den
Umfang des Armes gemessen hat, worauf er an dem entsprechenden Ort an
einem lebenden Arm den Umkreis misst und den Querschnitt des lebenden
Muskels ausrechnet, den er als proportional mit dem Umkreis des Armes
bezeichnet. Frankes Versuchsresultate scheinen jedoch zu zeigen, dass das
Verfahren nicht besonders zuverldssig ist, wenn auch zugegeben werden
muss, dass die tbrige Versuchstechnik fir die Resultate mitverantwortlich ist.
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Franke findet folgende Spannungen in Kilogramm fir- die Querschnitts-
einheit (qcm):

Versuchsperson Versuehsperson Versuchsperson
| 11 IIII1

Triceps..... 16,8 17,9 19,8
Biceps.....cooeeiniiicicn, 11,4 12,4 8,9
Brachialis..........cccccccc.... 12,1 12,5 9,7

Von vornherein muss es als dusserst unwahrscheinlich gelten, dass Unter-
schiede, wie die hei Versuchsperson 111 gefundenen reell sein sollten.

Die Spannung, die der Muskel durch seine Endsehne entfalten kann,
die Muskelresultante, ist — dusser von dem Querschnittareal — auch von dem
Winkel zwischen der Richtung der Sehne und der Fasern, d. h. der Richtung
der Fasciculi abhangig. Man wird leicht sehen, dass wenn die Spannung des
Muskelbiindels P ist, so ist die Spannung in der Endsehne P cos v, wenn v
der spitze Winkel zwischen der Faserrichtung und der Richtung der Sehne ist,
der sog. Ansatzwinkel. Wahrend also ein schrdger Verlauf der Fasern einen
grosseren physiologischen Querschnitt ermdglicht, verursacht er andererseits
eine Verminderung der maximalen Spannung in der Zugrichtung, welche mit
dem Ansatzwinkel wéachst, bis die Muskelresultante fiir v = 90° Null wird.

Wiinscht man den maximalen Wert der Muskelresultante fiir die Einheit des
Querschnitt ausgedriickt, so ist man auf Untersuchungen an ausgeschnittenen
Muskeln angewiesen, indem man dann die maximale Spannung als das Gewicht
bestimmt, das der Muskel eben nicht zu heben vermag, und danach in der
oben angegebenen Weise den Querschnitt bestimmt und schliesslich den
Ansatzwinkel misst. Die so gefundenen Zahlen kann man jedoch'nicht ohne
weiteres auf das lebende Individuum Qbertragen, bei lebenden Wesen muss
ndmlich die maximale Spannung, wenn sie eine physiologische Bedeutung
haben soll, als die der maximalen Innervation entsprechende Spannung auf
der Querschnitteinheit definiert werden und es ist nicht gegeben, sondern
— wie bereits erwahnt — vielmehr dusserst unwahrscheinlich, dass das lebende
Individuum eine ebenso umfassende Innervation einer gegebenen Synergie
leisten konnte, wie diejenige, die man auf kinstlichem Wege an den aus-
geschnittenen Muskeln erreicht.

Wenn man von der immer dusserst unsicheren Querschnittsbestimmung
absieht, ist es indessen mdglich, unter gewissen wahrscheinlichen Voraus-
setzungen die Spannung eines Muskels bei dem lebenden Individuum zu
bestimmen. Versuche in dieser Richtung wurden von verschiedenen Unter-
suchern angestellt, so hat Reijs einen Apparat konstruiert, den er Tonometer
benennt, und der die Muskelspannung oder eher die Spannungsvariationen
in einer gegebenen Synergie bei maximaler Spannung der Muskeln, verschie-

denen Stellungen des betreffenden Gelenkes entsprechend, zeigen soll. Die
33
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Versuchsperson dreht ein Rad, dessen Achse mit der Gelenkachse zusammen-
fallt, durch Druck gegen einen Handgriff in konstantem Abstand von der
Achse und beeinflusst durch eine Schnur einen Zeiger, der mit einem bedeu-
tenden Gewicht belastet ist, so dass dieser einen Ausschlag macht, dessen
Grosse man an einem Gradbogen ablesen kann. Der Druck gegen den Hand-
griff ist proportional dem Sinus des Ausschlagwinkels des Zeigers. Er ist auch
proportional mit der Momentsumme der betreffenden Muskelgruppe; da
aber die Momentarme der Muskeln wéhrend der Bewegung variieren, kann
man auf diesem Wege keine Auskunft Uber Muslcelspannungen erhalten,
weder absolut noch relativ, selbst wenn der Apparat empirisch kalibriert wird.
Diese Untersuchungen scheinen deshalb ohne irgend-
welches Interesse. Franke, der mit einem sehr
komplizierten, von Bethe und Franke konstruierten
Apparate arbeitet, bestimmt zuerst die Spannungen,
die die Ellenbogenbeuger bzw. -Strecker in ver-
schiedenen Stellungen des Gelenkes gegen eine kali-
brierte Feder auszuiben vermdgen. Franke be-
stimmt dann mit Hilfe von Rontgenaufnahmen und
Messungen am Kadaver Momentarme und Muskel-
querschnitt in der obenerwdhnten Weise und gelangt
auf diesem Wege zur Muskelspannung auf der Quer-
schnittseinheit. Das ganze Verfahren ist, wie bereits
erwahnt, trotz aller angewandten Sorgfalt &usserst
unsicher; abgesehen von den problematischen Quer-
schnittsmessungen muss besonders die Bestimmung
Abb. 84. (Nach Abramson) des Momentarmes an lebenden Wesen ausgefiihrt
als eine sehr schwierige Aufgabe betrachtet werden,
indem sie selbst am Praparat ausgefihrt mit sehr grosser Unsicherheit
behaftet sein dirfte.

Abramson verwendet ein &hnliches Verfahren zur Berechnung von Span-
nungsvariationen in den Ellenbogenbeugern bei konstanter Belastung der
Hand, indem er die Gleichung aufstellt:

APgmw, T=F2 ¥

In dieser Gleichung, welche sich auf horizontale Stellung des Armes
bezieht, wo die Hand in horizontal-sagittaler Richtung belastet ist, bedeutet
T die Muskelspannung, F die Belastung, o den Abstand von Schulter zu Ellen-
bogen, u den Abstand von Ellenbogen zu Hand, d von Schulter zu Hand,
1 die L&nge des Muskels und h seinen Momentarm in bezug auf die Ellenbogen-
achse, a und b sind die Abstdnde der beiden Befestigungspunkte von der
Achse, wéhrend ip der inwendige Winkel zwischen Ober- und Unterarm ist
(Abb. 84). Die Variationen der Muskelspannung wahrend der Bewegung im

'ipz"Fé-"éY'sm p oder, indem h =
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Gelenk werden also ausschliesslich von dem Verhdltnis 1/d bestimmt werden.
Der Verfasser verwendet selbst die zuerst erwahnte Formel, indem er Standard-
werte fur o, u und h einsetzt und nur den Abstand d und < y) misst. Er findet
in dieser Weise eine Spannungsvariationskurve fir jeden einzelnen Muskel in
der betreffenden Synergie unter der Voraussetzung, dass der Muskel allein
wirkte. Absolute Werte fir

die Spannung kann er

mittels der hier angefiihrten

Daten nicht bestimmen.

Hansen und Lind-
hard verwenden ein von
den erwéhnten Methoden
wesensverschiedenes Verfahren, indem sie die maximale Arbeit der Muskel-
synergie, in casu der Ellenbogenbeuger bestimmen und danach die maximalen
Spannungen in den respektiven Muskeln berechnen. Das Verfahren war das
folgende (siehe Abb. 85).

Der Arm wurde horizontal abduziert und 90° auswarts rotiert gehalten,
auf einem Tisch ruhend ungeféhr in Schulterhéhe. Die Hand fasste um einen
Handgriff 11, in einer starken Schnur festgemacht, deren anderes Ende an eine
feste Achse F befestigt war
und worin ein CoLLiNSches
Dynamometer D eingeschaltet
war. Indem man die Lé&nge
der Schnur in passenderWeise
variierte, wurde eine Reihe
maximaler Ziige ausgefihrt,
deren Grdsse am Dynamo-
meter abgelesen wurde. Auf
Abb 85 bedeutet ferner \V; Abb. 86. (Nach Hansen und Lindhard.)
den Flexionswinkel, A die
Ellenbogenachse, an den Abstand von dieser zum Zentrum des Hand-
griffes. Wenn die Héhe von A und F Uber der Tischplatte bekannt war und
wenn die HOhe von Il durch jeden Zug bestimmt wurde, konnte man auf
einem Bogen Papier graphisch der Bewegung der Hand folgen und die Zug-
richtung und die L&nge des Zuges bestimmen. Mit Hilfe von diesen Daten
war man imstande, die maximale Spannungskurve zu konstruieren mit der
durchlaufenen Distanz als Abszisse und das Areal der Spannungskurve, welches
die theoretisch maximale Arbeit vertritt, konnte man dann mit dem Plani-
meter ausmessen (Abb. 86).

Wenn man das Arbeitsdiagramm in Verbindung mit den Flexionswinkeln
im Ellenbogen, sowie ferner den relativen Querschnitt der Muskeln und
die respektiven Verkirzungen kennt, kann man die maximalen Muskel-
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Spannungen und ihre Variationen wéahrend der Flexionsbewegung im Gelenk
berechnen. Waéhrend, wie bereits erwéhnt, die absoluten Muskelquerschnitte,
wenn es gilt, die Muskelspannung zu bestimmen, als so unsicher gelten missen,
dass sie unverwendbar sind, liegt bei dem relativen physiologischen Quer-
schnitt die Sache anders, indem man davon ausgehen darf, dass das relative
Kraftverhaltnis zwischen den zu derselben Synergie gehérenden Muskeln,
und speziell wenn es sich um ein Gelenk mit gebundener Bewegung handelt,
annéhernd konstant ist. Den relativen Querschnitt, fur die Ellenbogenmuskeln,
kann man in Braune und Fischers Tabellen finden und dasselbe gilt von den
L&ngenverdnderungen. Diese lassen sich, wie wir spater sehen werden, mit
weit grosserer Sicherheit bestimmen als die Momentarme und die vorliegenden
Durchschnittswerte fur Menschen von gewohnlicher Grosse und gewodhnlichem

Abb. 87. A Brachialis; x Bicops; O Ext. carp. rad. long.; = Pronator teres; 4- Brachio-radialis.
(Nach Hansen und Lindhard.)

Koérperbau mussen deshalb als in konkreten Féllen verwendbar gelten, wenn
auch natdrlich unter allem Vorbehalt. Wenn wir weiter annehmen, dass die
maximale Spannung auf der Querschnitteinheit bei allen zu derselben Synergie
gehdrenden Muskeln dieselbe ist und dass — ebenfalls innerhalb derselben
Synergie — das Verhéltnis zwischen der grossten Anzahl von Fasern, die das
Individuum gleichzeitig zu innervieren vermag und der totalen Anzahl von
Fasern ein konstantes ist, konnen wir uns, wie bereits erwahnt, mit dem rela-
tiven Muskelquerschnitt begniigen und man erhélt dann, wenn man die maxi-
male Arbeit W, fur einen gegebenen Ausschnitt der Bewegung kennt, die
folgende Gleichung:
Wi = cfqjVijtj + q2v2t2 +.......... ),

wo ¢ eine Konstante ist, wahrend ¢, v und t bzw. Querschnitt, Verkiirzung
und Spannung auf der Querschnitteinheit in den einzelnen Muskeln bedeuten.
Und dieser Ausdruck gibt wiederum, indem Q = t2 —............ , fur den Anteil

des einzelnen Muskels an der Arbeit wx = X gxvx und flir die Total-
spannung in dem betrachteten Muskel Tx = . Ist die Arbeit in kgm gegeben
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und die Verkiirzung in m, so erhadlt man die Spannung in kg'. Abb. 87 zeigt
die auf diesem Wege gefundenen Spannungskurven fiir die Synergie, welche
den Ellenbogen beugt.
Zur Bestimmung der Spannungskurve eines Zweigelenkmusfeels ver-
wendete Hvorslev den grossen
Muskelkomplex Quadriceps ex-
tensor cruris, der bekanntlich
aus dem  Zweigelenkmuskel
Rectus femoris und den Ein-
gelenkmuskeln Vasti  besteht.
Festgespannt an einem Apparat,
der anderswo detailliert be-
schrieben ist (Hvorslev), flhrte
die Versuchsperson eine Reihe
maximaler Muskelkontraktionen
aus, indem in jeder einzelnen
einer Reihe von Stellungen, in
denen das Huftgelenk einen
gegebenen Flexionswinkel ein-
nahm, von —10 bhis + 45°
Variierend’ eine Serie Kontrak- Abb. 88. Flexionswinkel des Kniegelenks: Obere Kurve 60°,
tionen mit variierter Flexion  mittlere Kurve 30°, untere Kurve 12,5°. (Nach Hvorslev.)
des Knies ausgefuhrt wurde
(Flexionswinkel 0—105°). Die Grosse des Zuges wurde auf einem Dynamo-
meter abgelesen, in eine starke Schnur eingeschaltet, die an einem Uber-
liegenden Querbalken in der Weise befestigt war, dass der Winkel zwischen

Abb. 89. Fornd der Spannungskurve eines Zweigelenkmuskels. (Nach Hvorslev.)

Schnur und Crus stets 90° war. Mittels der gekannten Momentarme und
nach Korrektion fir das Gewicht von Crus und Fuss wurde der direkt
abgelesene Zug zur Quadricepssehne (bergefiihrt. Zeichnet man nun fir
jeden der untersuchten Flexionswinkel im Knie eine Kurve, indem man
die korrigierte, zur Sehne (Ubergefiihrte Spannung in kg als Ordinate und
die auf anderem Wege gemessene Verkirzung von Rectus femoris als
Abszisse verwendet, so erhalt man eine Reihe von Kurven, die, auf dieselbe
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Grundlinie eingezeichnet, so liegen werden, dass sie eine Art von Treppen-
kurven bilden, wo jedoch die verschiedenen Stufen etwas Ubereinander
hinverschoben sind (Abb. 88). Da indessen die maximale Spannung des
Rectus, einer gegebenen Lénge desselben entsprechend, wahrscheinlich unver-
andert ist, muss der Ordinatenunterschied von Punkten mit derselben Abszisse
in den verschiedenen Kurven von einer verschiedenen Spannung der Vasti
herriihren. Durch allméhliches Addieren oder Subtrahieren dieser Differenzen
wird man eine Kurve erhalten kénnen, deren Form die Spannungsrariationen
des Rectus femoris innerhalb des untersuchten Gebietes wiedergibt (Abb. 89).

Die gefundenen Spannungen beziehen sich indessen, wie oben erwahnt,
auf die Sehnen, nicht auf die Muskelbindel und da die Faserrichtung in diesen
grossen Muskeln, die alle semipennat oder bipennat sind, merkbar von der
Zugrichtung der Sehnen abweicht, mussen die gefundenen Spannungen durch
Division durch cos v in die Richtung der Faszikel umgerechnet werden, indem
v der Ansatzwinkel ist. Diese Korrektion, welche mit dem Verkiirzungsgrad
variiert, kann eine nicht un-
bedeutende Grdsse erreichen.

Die obenerwadhnten Ad-
denden oder Subtrahenden geben
direkt die Spannungsvariationen
der Vasti. Wenn man in einer
willkiirlichen Stellung der beiden

Abb. 90. (Nach Hvorstev.) Gelenke die Spannung in der
Quadricepssehne  auf Rectus
femoris und Vasti ..verteilt* Verhéltnis zum physiologischen Quer-

schnitt dieser Muskeln und unter Beriicksichtigung ihrer Faserrichtung, so
erhdlt man in einem Punkt in jeder der beiden Variationskurven die
absoluten Spannungen und die absoluten Spannungskurven lassen sich nun
bequem konstruieren.

Schliesslich ist es auch mdglich, dass man eine Korrektion fir die Reibung
im Gelenk einfihren muss. Die Reibung in den organischen Gelenken wird
im allgemeinen fur so gering angesehen, dass bei allen vorkommenden normalen
Belastungen des Gelenkes davon abgesehen werden kann. Nun handelt es
sich in dem vorliegenden Falle um maximale Spannung sehr grosser Muskeln
und, was das Kniegelenk betrifft, um ein Gelenk von sehr kompliziertem Bau,
dessen Fldachen inkongruent sind und dessen Knorpelbekleidung deshalb
wéhrend der Bewegung sehr deformiert wird. Unter diesen Verhdltnissen
wird auch eine nur geringe Reibung zwischen den Beriihrungsflachen einen
Einfluss gewinnen kdnnen, von dem man nicht ganz absehen darf, was die
untenstehende Uberschlagsrechnung zeigen wird.

In Abb. 90a bedeutet Tx den Zug der Quadricepssehne unter dem Kbnie,
T2 die Spannung der Sehne oberhalb des Knies unmittelbar bevor die Bewegung
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beginnt. In Abb. 90b denkt man sich ein einzelnes Bogenelement, ds, beein-
flusst von den Kréften Tx und T2 — Tx + dT und von der Reibungskraft
Iz Nds, wo /t den Reibungskoeffizienten bedeutet und Nds den Druck, den ein
Sehnenelement auf die Flache ds auslibt, wirkend langs der Tangente gegen
die Bewegung gerichtet. Ferner bedeutet <p den Winkel zwischen der’Tangente
und einer festen Achse, r den Krimmungsradius der Flache. Hieraus ergibt

sich, dass wenn die Spannung in zwei Punkten, den Winkeln ¢t und 2 ent-
sprechend, Tj bzw. T2 ist, so ist T2 =Tx (P’ _T1). Setzt man in einer
gegebenen Stellung des Gelenkes Tj = 662 + 5 kg, so wird fir /i = 0,06 und
¢ = 105° die Grosse c*v = 1,116, woraus T2 = 739 kg. Der gewdhlte Wert
fur /z ist die Héalfte des Reibungskoeffizienten fir Rindsleder als Stempel-
packung mit Ol oder Seife als Einfettungsmittel; man sieht aber leicht, dass
auch ein noch kleinerer Wert fur /z nach-
weisbare Veranderungen in der Form der
Spannungskurve wird verursachen konnen.

Hat man die Muskelspannung be-
stimmt, so wird die nachste Aufgabe die
Bestimmung des Momentarmes. 0. Fischer AP 9 BEYITmUn0 der Momentarme.
hat, wo es sich um Stellgelenke handelt,
ein Pappmodell benutzt (Abb. 91). Ein Armmodell von Pappe, wo die
Knochen eingezeichnet sind, ist in dem Stellgelenke G beweglich; in den
Befestigungspunkten eines Muskels A und B werden zwei Pappstreifen mit
der Lange AG und BG befestigt und diese werden in C vereinigt mittels
eines Stiftes, der in einem Schlitze eines Millimetermasstabes, in G angebracht,
gleitet. Die Muskelresultante wird dann die eine Diagonale im Viereck AGBC,
wahrend der Masstab die andere wird. Der Stift C gibt dann den doppelten
Momentarm der Muskelresultante an. Wenn indessen sdmtliche Masse des
Modells in halber Grosse sind, wird die bei C abgelesene Zahl den wirklichen
Momentarm direkt in Millimeter angeben.
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Hvorslev hat die Momentarme fir die Schultermuskeln am Préparat
bestimmt, teils durch Messung, teils durch Berechnung. In Abb. 92 bezeichnet
B das Zentrum des Schultergelenkes, AC einen Muskel, ABC also einen Plan,

den Muskel und die Humerus-

achse AB enthaltend. Der

Humerus bewegt sich in dem

senkrechten Plan ABD und BE

ist also der gesuchte Moment-

arm. Man misst nun ein fir

allemal AB und ferner in jeder

einzelnen Stellung, welche

untersucht werden muss, BC

und AC, letztere Grosse lasst

sich, wenn in einer Stellung

gemessen, auf einer Kurve

Abb. 93. Momentkurven der zwei ersten Deltoideuspertionen fur dle Léngenverénderungen
bei Flexion im Schultergelenke. (Nach Hvorslev.) des betreffenden Muskels aus-
messen, wenn eine solche

bekannt ist. Schliesslich wird ZI CAD gemessen, wonach man die ubrigen
Stucke der Figur berechnen kann. Es ist klar, dass namentlich das zuletzt

Abb. 94. Momentflache des Rectus femoris bei gleichzeitiger Flexion im Knie- und Huftgelenke,

erwahnte Mass recht unsicher werden muss und dass diese Unsicherheit
auch das Endresultat wird beeinflussen miussen.

Braune und Fischer bestimmten mittels einer Reihe von Einzelmes-
sungen eine Momentkurve fur jeden einzelnen Muskel in der untersuchten
Synergie typischen Bewegungen im Gelenk entsprechend (Abb. 93). Handelt
es sich um einen Zweigelenkmuskel, so kann man sich indessen nicht mit einer
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Darstellung im Plan begnugen, man kann aber dann eine Momentfldche kon-
struieren, indem man die Momentarme senkrecht auf einem Plan absetzt in
Punkten, welche durch die Stellung der zwei betreffenden Gelenke bestimmt
sind, wie aus Abb. 94 hervorgehen wird.

Man kann sich Ubrigens mittels einer schematischen Figur eine Vor-
stellung bilden von den Variationen des Momentarmes wahrend einer gegebenen
Bewegung im Gelenk. O mag in Abb. 95 die Projektion von z. B. der Achse des
Ellenbogengelenks sein, Fx und F2 der obere bzw. der untere Ansatz eines
Muskels im Plan des Papieres gelegen und OFX > OF2 Wenn OFX fest liegt,
wird F2 wahrend der Bewegung einen Kreis beschreiben mit Radius OF2,
und der Momentarm, der Abstand von O zu F1F2, erreicht dann sein Maximum
OF2 in der Stellung des Gelenkes, wo FXF2 Tangente des Bewegungskreises wird.
(Wenn OF2 > OFX, wird dies nicht geschehen kénnen; der maximale Moment-
arm wird dann OFX, einer Stellung entsprechend durch OFf = OF2sinu

Abb. 95. Variation des Momentarmes eines Ellenbogenbeugers wahrend Bewegung des Gelenkes.

bestimmt, wo u der Winkel zwischen OF2 und FXF2 ist) Betrachtet man die
Muskelresultante m als konstant, so erhalt man, wenn OF2FX = u, die
Komponente der Resultante in der Bewegungsrichtung a = m sinu. Die
drehende Komponente a wird also mit Au im 1. Quadranten wachsen, um
danach wieder abzunehmen. Die Muskelresultante wird ferner in der Richtung
F20 wirken mussen mit einer Komponente b = m cos u, welche also zusammen-
haltend auf das Gelenk wirkt, diese wird fir A u = o gleich m, wéhrend
b = o0, wenn u = 90°; geht u in 2. Quadranten Uber, wechselt b das Vor-
zeichen. Da die maximale Spannung im Muskel, wie bereits erwahnt,
wéhrend der Bewegung im Gelenk nicht konstant ist, indem die Spannung
mit der Lange des Muskels variiert, muss man also die Variation des Momentes
durch Kombination der Spannungskurve mit der Kurve fir den Momentarm
bestimmen.

In der Literatur herrscht immer noch Uneinigkeit Gber die rechte Be-
zeichnung fir die statische Muskeltétigkeit, indem man den Ausdruck statische
Muskelarbeit als unlogisch abgelehnt hat, weil der Begriff Arbeit voraussetze,
dass eine Kraft durch eine gewisse Distanz wirke; da aber das Wort Arbeit
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in den meisten Kultursprachen mehrdeutig verwendet wird und in den meisten
Fallen ohne Rucksicht auf die physikalische Definition der Arbeit, wird es die
Begriffsverwirrung kaum vermehren, dass man das Wort in der hier bespro-
chenen Verbindung verwendet, namentlich, wenn man dafur sorgt, immer das
Adjektiv statisch hinzuzufiigen und in Féallen, wo ein Missverstandnis moglich
ware, eine Umschreibung zu verwenden. Da die Entwicklung von potentieller
Energie in der Gestalt einer gewissen Spannung auf der Langeneinheit als die
primdre mechanische Funktion des Muskels gelten muss, wahrend die Arbeit im
physikalischen Sinne ein sekundéres Resultat ist, so kann leicht sowohl die Dar-
stellung als auch das Verstandnis der hierher gehérigen Fragen erschwert werden,
wenn man das Wort Arbeit nicht in Verbindung mit der statischen Funktion
des Muskels verwenden darf. Dies um so mehr, als der mechanische Nutz-
effekt des Muskels physiologisch durch die statische Arbeit definiert ist. A. V.
Hill hat, wie friher erwéhnt, vorgeschlagen, den mechanischen Nutzeffekt
des Muskels als das Verhéltnis zwischen der infolge der Reizung im Muskel ent-
standenen Spannung auf der L&ngeneinheitund der totalen Warmeentwicklung
zu bezeichnen, weil man in der potentiellen Energie den unmittelbarsten Aus-
druck der chemisch-physikalischen Prozesse in der contractilen Substanz habe,
wahrend die Arbeit, nach Hills Auffassung, unter anderem in hohem Grade
von der Geschwindigkeit der Kontraktion abhangig ist. Das Prinzip ist
gesund, aber die praktische Durchfiihrung desselben bereitet gréssere Schwierig-
keiten, als von Hill vorausgesehen. Hill fand im gunstigsten Falle fiir den
Sartorius des Frosches einen Nutzeffekt von 40—50°/o, eine Auffassung, der sich
auch Meyerhof anschloss. Bei Verwendung des M. semimembranosus als
Versuchsobjekt fand man die Zahlen bedeutend niedriger — unzweifelhaft
nur eine Folge der Architektur dieses Muskels, eine Frage, mit der sich
aber Hiln nicht beschaftigt hat. Spatere Untersuchungen sowohl von Hill
als von Fenn ergaben viel niedrigere Werte fur den Wirkungsgrad, ohne dass
man versucht hatte, die Unterschiede zu erklaren. Unter allen Umstanden
wird es sehr schwierig sein, den so definierten Nutzeffekt zu bestimmen, selbst
an isolierten Muskeln, teils wegen der mit der Bestimmung der Warmeent-
wicklung verbundenen Schwierigkeiten, teils wegen der Schwierigkeit, den
Ansatzwinkel zu bestimmen; und bei dem lebenden Individuum wird das
Verhéltnis dadurch noch komplizierter, dass die Spannungsbestimmungen
— wenn sie sich Uberhaupt durchfuhren lassen — sowohl sehr schwierig als
auch recht unsicher sind. Dazu kommt die letzte, aber nicht geringste Schwierig-
keit: in konkreten Fallen von willkirlicher Kontraktion zu bestimmen, welche
Muskeleinheiten Uberhaupt téatig sind. Bei den augenblicklich zur Verfligung
stehenden Hilfsmitteln gibt es deshalb kaum eine Mdglichkeit, den Nutzeffekt
der statischen Arbeit bestimmen zu konnen.
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Tonus.

Es wurde schon angedeutet, dass der normale Muskeltonus zur statischen
Muskeltatigkeit gerechnet werden muss. Uber diese Frage liegt eine sehr
umfangreiche Literatur vor, in der man sich aber nur mit grosser Miihe orien-
tieren kann, weil Tonus unginstigerweise eine ,,Rumpelkammerbezeichnung*
geworden ist, welche sehr heterogene Bestandteile umfasst, von denen mehrere
auf dem pathologischen Gebiete zu Hause sind. Was den normalen Tonus
des Skeletmuskels betrifft, so hat man sich nicht dartber einigen konnen,
inwiefern derselbe durch Impulse von dem somatischen oder von dem auto-
nomen Nervensystem aufrechterhalten wird. Untersuchungenvon Liljestrand
und Magnus scheinen jedoch zu zeigen, dass der Tonus durch Impulse von
dem propriozeptiven System reflektorisch aufrechterhalten wird und Spiegel
gelangt in seiner grossen Tonusmonographie ebenfalls zu dem Resultat, dass
die tonische Innervation nur quantitativ von der willkirlichen verschieden
ist und zu demselben Resultat gelangt man, wenn man Grace Briscoes
friiher erwdhnte Versuche betrachtet. Ebensowenig im klaren ist man uber
die Grosse des Energieverbrauches beim Tonus; letzterer scheint jedoch von
derselben Gréssenordnung zu sein wie derjenige, der wéhrend der eigentlichen
Muskelkontraktion stattfindet. Die Versuche, die andere Resultate vor-
tauschen, lassen sich kaum aufrechterhalten; schon vor vielen Jahren machte
Loewy darauf aufmerksam, dass der Ruhestoffwechsel bei intelligenten Ver-
suchspersonen niedriger erscheinen konne, wenn die Versuchsperson alle
Muskeln willkdrlich entspanne, als wenn sie schlafe. Eine Tonusschwingung
kann also in einem Stoffwechselversuch deutlichen Ausschlag geben —
Tonus willkirlich auf Null herabzubringen, davon ist aber natirlich nicht
die Rede. Eine Berechnung der Grosse der Herzarbeit zeigt, ebenso wie
neuere Untersuchungen Uber die Respirationsarbeit (Liljestrand), dass diese
Funktionen in Ruhe in dem post-absorptiven Stadium nur wenige Prozent
der freigemachten Energie in Anspruch nehmen, und wenn gewisse Exkretions-
organe auch naturlich wahrend ihrer Téatigkeit immer noch Energie ver-
brauchen, so kann man doch nicht bezweifeln, dass der wesentlichste Teil
des Standardstoffwechsels auf die Skeletmuskulatur zu beziehen ist. Diese Auf-
fassung, nach welcher der Tonus also als eine schwache statische Kontraktion
aufzufassen ist, wird schliesslich durch Meyerhofs Untersuchungen bestétigt,
indem dieser, wie bereits erwahnt, nachgewiesen hat, dass der Kohlehydrat-
stoffwechsel des Muskels wahrend der Kontraktion von seinem Stoffwechsel
in Ruhe nur quantitativ verschieden istlL

1 Sollten die Untersuchungen spater Bestatigung finden, welche zeigen wollen, dass es
besondere ,, Tonusfasern“ in den Skeletmuskeln gebe, evtl, ganze ,,Tonusmuskeln*, muss man
der Physiologie solcher Muskeln ein eingehendes und umfassendes Spezialstudium widmen,
welches das Tonusproblem mdglicherweise von einer ganz neuen Seite wird beleuchten kdénnen.

Bis auf weiteres muss man sich aber auf diesem Punkte, wie auch in bezug auf die ,,Sperrung*,
abwartend verhalten.
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Man kann die tonische Spannung in der Muskulatur nachweisen, indem
man die betreffenden motorischen Nerven durchschneidet; das Durchschneiden
verursacht ndmlich eine Entspannung und eine Verlangerung der denervierten
Muskeln. Durchschneidet man bei bewahrter Innervation die Insertions-
sehne eines Muskels, so wird sich umgekehrt der Muskel verkirzen; aber diese
Verkirzung beruht jedenfalls nicht ausschliesslich auf tonischer Spannung,
vielleicht nicht einmal hauptsachlich. Verschiedene Muskeln verhalten sich
in der Beziehung offenbar verschieden, indem einige in ihrer physiologisch
kiirzesten Lange noch uber ihre Ruheldnge in nicht innerviertem Zustand
hinaus gespannt sind und sich also, ohne Ricksicht auf die Innervation, ver-
kirzen werden, wenn die distale Sehne durchschnitten wird, wahrend andere
augenscheinlich unter physiologischen Verhéltnissen ihre Ruhelédnge einnehmen
kdnnen, auch bei fortdauernder tonischer Innervation. So kann man in einer
natlirlichen stehenden Ruhestellung sehr leicht Patella von Seite zu Seite
verschieben, ein Zeichen, dass die Spannung in der Quadricepssehne gleich
Null ist. Dies zeigt indessen nicht, dass der Muskel nicht tonisch verkirzt
ist. Bringt man die betreffenden Gelenke in die entgegengesetzte extreme
Stellung, werden die Muskeln immer elastisch gespannt sein. Zchakaia
(Beritoffs Laboratorium) hat die elastische Ausspannung gewisser Muskeln
— teils Eingelenk-, teils Zweigelenkmuskeln — bei maximaler Bewegung in
den betreffenden Gelenken untersucht und hat gefunden, dass die absolute
Verkirzung, die ein Muskel erféhrt, wenn seine distale Sehne durchschnitten
wird, von der Faserldange abhéngt, die relative Verkiirzung dagegen merkwurdig
konstant ist und etwa 30°/0 von der grossten Lange der Fasern betréagt.
Die Architektur des Muskels scheint also in der Verbindung keine Rolle zu
spielen. Die Versuche wurden an spinalen Katzen ausgefihrt an gewissen
Schenkelmuskeln, nachdem der N. cruralis durchschnitten war. Die Gelenke
der Unterextremitat wurden zuerst in eine solche Stellung gebracht, dass die
zu untersuchenden Muskeln ihre kleinste L&nge erreichten, darauf wurde,
ohne den Muskel zu reizen, die distale Sehne dicht bei dem Ansatz durch-
schnitten. Nun brachte man die Gelenke vorsichtig in die entgegengesetzte
extreme Stellung und mass den Abstand zwischen den Schnittflachen, ferner
bestimmte man die Faserldnge in der passiv ausgespannten Stellung. Die
Differenz zwischen der kleinsten und der grdssten Lange der Fasern in Prozent
der letzteren ausgedruickt gab fir vier verschiedene Préparate die folgenden
Zahlen:

Sartorius lateralis Vastus externus Rectus femoris
28,2 31,5 28,0
28,7 30,2 30,0
29,3 30,0 27,5

26,5 27,3 30,0
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Das sog. WEBER-FiCKSche Gesetz besagt, dass ein Muskel in mdglichst
starker Verkirzung in situ halb so lang ist wie in mdglichst grosser Verlange-
rung unter denselben Bedingungen. Dies hatte absolute Geltung fir Ein-
gelenkmuskeln, wahrend fir den Zweigelenkmuskel die kleinste L&nge halb
so gross wére wie die habituelle Lange des Muskels. Betrachfen wir in den
oben mitgeteilten Versuchen den Eingelenkmuskel, Vastus externus, so scheint
das WEBER-FicKsche Gesetz nicht zu gelten; man darf aber nicht vergessen,
dass die Faserrichtung in einem solchen Muskel nicht der L&ngenrichtung
des Muskels parallel ist; das Verhéltnis zwischen der Verkirzung der Faser
und der Verkirzung des ganzen Muskels wird dann von dem Ansatzwinkel
abhé&ngen und absolut gemessen wird sich die Faser weniger verkiirzen als
der Muskel als ein Ganzes. Bei dem Zweigelenkmuskel lassen sich die Ver-
héltnisse schwieriger beurteilen; das rationellste Verfahren durfte jedoch
unter allen Umstdnden das von Zchakaia verwendete sein: eine Messung
der Verkiirzung von der Faser (dem Faszikel) selbst.

Unter allen Umstanden zeigen diese Messungen die Unmdglichkeit einer
Bestimmung der tonischen Spannung in einem Muskel, d. h. der Spannung,
die von der tonischen Innervation herriihrt, wenn man nicht die Spannung
kennt, die durch passive Dehnung des nicht innervierten Muskels ent-
steht. Die tonische Innervation verursacht, wenn man Tonus als mit statischer
Kontraktion identisch betrachtet, eine kirzere Ruheldnge und einen nied-
rigeren Elastizitatskoeffizienten, die Wirkung dieser Innervation misst man
aber an dem Spannungsrmtersc/iied zwischen dem tonisch innervierten Muskel
und dem nicht innervierten Muskel unter Ubrigens denselben Versuchsbedin-
gungen. Die vorliegenden Tonusmessungen scheinen diese Frage nicht gehorig
zu bericksichtigen.

Die habituelle Lange der Muskeln ist eine Grosse von bedeutendem
physiologischen Interesse, indem sie entscheidend ist fur die habituelle Stellung
der Gelenke innerhalb der Grenzen, die die anatomischen Verhéltnisse tbrigens
erlauben, und dadurch fir die individuelle Funktion, die man die ,,Haltung*
des Korpers nennt. Zwar ist die Bedeutung der Haltung fir das Individuum
kaum auf dem physiologischen Gebiete zu suchen, sondern eher auf dem
sozialen; da sie aber von physiologischen Verhéltnissen bedingt ist, kann man
sie auch in der Physiologie nicht dusser Betracht lassen. Die habituelle L&nge
eines Muskels, in konkreten Fallen teils von der Ruheldnge des Muskels in
nicht innerviertem Zustande, teils vom Tonus abhéngig, ist eine veranderliche
Grosse, die sich mit Hilfe von dusseren mechanischen Kréften (gymnastischen
Ubungen) beeinflussen lasst. Unterwirft man einen Muskel einer anhaltenden
Ausspannung oder bringt man ihn 0Ofters in einen kurzdauernden passiven
Spannungszustand, wird seine habituelle Lange' allmé&hlich grosser werden.
Wie dies geschieht, ist noch eine offene Frage, vieles spricht jedoch dafr,
dass es sich hier nicht um tonische Veranderungen handelt, sondern um
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bleibende Verénderungen im Muskelstroma. Eine starke passive Ausspannung
eines Muskels ist mit Schmerzgefiihl verbunden, welches mit der Vergrdsserung
der habituellen L&nge allméhlich verschwindet und da die Schmerznerven
nicht in der contractilen Substanz endigen, sondern in dem Bindegewebe,
deutet dieses Verhéltnis auf das Bindegewebe als Sitz der Verénderung. Hat
umgekehrt ein Muskel Ofters Gelegenheit zur maximalen Verkiirzung oder
wird er haufig passiv zu seiner kirzesten Lange gebracht, so wird sich seine
habituelle Lange verkleinern und ein solcher Muskel wird die Bewegung eines
Gelenkes nach gewissen Richtungen hin betréchtlich erschweren konnen
(passive Insuffizienz). Auch diese Erscheinung deutet auf das Muskelstroma
als den Sitz der Verdanderung, indem die contractilen Elemente wegen ihres
niedrigen Elastizitatskoeffizienten kaum ein so bedeutendes Hemmnis fir
die Bewegungen des Gelenkes wirden verursachen kénnen wie man es tat-
séchlich nachweisen kann. Aber anderseits ist es nicht ausgeschlossen,
dass die Veranderung von begleitenden Tonusverdnderungen akzentuiert
werden mag.

Die Muskelarbeit.

Nach der Definition der Arbeit, kann die maximale Arbeit, deren ein
Muskel in einer einzelnen Kontraktion fahig ist, ausgedriickt werden als das
Areal der Kurve fir die maxima!le Spannung, mit der Verkiirzung als Abszisse

gezeichnet; man hat also A= FT dl, wo T die maximale Spannung ist, an
I
der Spannungskurve abgelesen, Ix und 12 die grosste bzw. die kleinste Lange

des Muskels. Will man den mechanischen Nutzeffekt der Muskelkontraktion
in Ubereinstimmung mit der von Hil 1 gegebenen Definition berechnen, so muss
man, wie es auch I\/Itla'yerhof und vor ihm A. Fick getan haben, von der

angegebenen Grosse _f'Tx dl subtrahieren, wo Tx die maximalen Spannungen
i.
bedeutet, die der nicht innervierte Muskel durchlauft, wenn er sich, nach

passiver Ausspannung von 12 zu Ix, verkirzt. Die Verkirzung des Muskels
ist in diesen Formeln als die Verkiirzung des ganzen Muskelbauches, resp.
der Sehne bestimmt, indem man von der Elastizitat der Sehne absehen kann.

Diese Formeln geben keine Auskunft (ber die Spannung in oder die
Verkiirzung von dem einzelnen Muskelbiindel, die gew6hnlich von der Spannung
oder der Verkirzung an der Sehne gemessen verschieden sein werden, indem
diese Grossen von dem Ansatzwinkel abhdngen und also wahrend der Bewegung
mit demselben variieren. Wenn in Abb. 96 SSX die Zugrichtung der Sehne ist,
SLX = Ix und SL2 = 12 die Lange eines Faszikels mit Ursprung in S am Anfang
und am Ende der Kontraktion, F ein Faszikel, dessen Ansatzwinkel am Anfang
und am Schluss vx bzw. v2 ist und dessen Lange gleichzeitig von FLX = 1/
bis FL2 = 12' variiert, so wird, wenn die Spannung in der Sehne und im
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Faszikel Sx von Tj bis T2 variiert, die Spannung im Faszikel F von (()SV

bis | variieren und man erhalt dann die von diesem wahrend der Kon-
*1 T . *%
osv dlI'. Wenn T konstant ist; " erhalten

1 ,
1

wir fur das schrag verlaufende Bindel F, A =T / cosv dI', wéhrend die

Arbeit, welche von einem Faszikel S in der Richttljng der Sehne ausgefiihrt
wird, durch A = T (lj —12) ausgedrickt werden kann. Die Arbeit ist jedoch
in beiden Fallen natirlich dieselbe. Es ist tberfliissig, wenn Strasser und
andere die Behauptung beweisen wollten,
dass die Arbeit, welche ein Muskel ausfiihrt,
wenn er ein gegebenes Gewicht einen ge-
gebenen Weg bewegt, von der Faserrichtung
des Muskels unabhdngig sei, da diese Grgsse

Abb. 97. Gastrocnemius des Frosches. Seitenansicht,
a ruhend, b maximal kontrahiert. (Nach Lindhard.)

nicht in die Definition der Arbeit eingehe; ausserdem ist Strassers Beweis
hinfallig, indem er voraussetzt, dass der Ansatzwinkel wéahrend der Kontraktion
unverandert bleibe. Eine solche Voraussetzung lasst sich verteidigen, wenn die
Verkiirzung im Vergleich mit der Lange der Faser gering ist; dieser Fall liegt
aber nicht vor; die maximale Verkiirzung von isolierten Muskeln betragt
mehr als die Halfte der Ruheldnge. Man braucht Gbrigens nur einen Blick
auf Abb. 97 zu werfen, welche den Gastrocnemius des Frosches in Ruhe und
bei maximaler Verkirzung zeigt, um zu sehen, dass der Winkel zwischen der
Zugrichtung und der Faserrichtung in den zwei Féllen sehr verschieden sein
muss. Wenn die Arbeit aber auch von der Faserrichtung unabhéngig ist, so
gilt dasselbe nicht von der Spannung, welche das Muskelbiindel leisten muss,
und dies wird eine Rolle spielen kénnen, wenn die Anspriiche an die Span-
nung maximal werden.

Um fir einen gegebenen Muskel das theoretische Maximum der Arbeits-
leistung bestimmen zu kdnnen, muss man also die maximale Spannungskurve
und die maximale Verkiirzung kennen. Die Spannungsbestimmungen wurden

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 34
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llvorslev mittels der oben skizzierten Methode fur dieselben Muskelportionen
15,8 bzw. 22,5 cm fand. Die &lteren Untersuchungsresultate — insofern sie
die Muskeln der Schulter betreffen — kann man deshalb getrost ausschalten.
Die Hauptsache ist aber die, dass es mittels der vorliegenden Methoden mog-
lich ist, die L&ngenveranderungen der Muskeln mit ziemlich grosser Genauig-
keit zu bestimmen, und dies gilt nicht nur von den verhaltnismassig wenigen
untersuchten typischen Bewegungen, indem man, worauf llvorslev aufmerk-
sam macht, von den vorliegenden Resultaten aus imstande ist, die Langen-
verdnderungen auch in dazwischenliegenden Stellungen der Extremitat zu
berechnen. Aus den Versuchen geht hervor, dass, wenn sich der Humerus von
der sagittalen zur frontalen Ebene bewegt, indem der Winkel mit der Lotlinie
konstant bleibt, so ist die L&ngenver-
anderung eines Vor- oder Ruckfihrers
mit dem Winkel proportional, den die
senkrechte Ebene durch den Humerus in
der betrachteten Stellung mit der Sagittal-
ebene bildet. Wenn die Lange des Muskels,
wenn sich der Humerus in der Sagittal-
ebene befindet, It ist, wahrend sie, wenn
sich der Humerus in der Frontalebene
befindet, mit derselben Neigung gegen die
Lotlinie, 12 ist, so ist die Lange, wenn die
senkrechte Ebene durch den Humerus
mit der Sagittalebene den Winkel v bildet,

Abb. 100. Arbeitssammler nach A. Fick i ih Ha gg)i)V
H Bremse; Hi Muskelhebel; m Zugrichtung i B i i
des Muskels. Bis jetzt waren wir nur auf die

Bestimmung der theoretisch maximalen
Arbeit bedacht — mit Hilfe von Spannungsbestimmungen und Messung von
Langenverénderungen; aus verschiedenen Grinden, die wir im folgenden
genauer betrachten werden, wird aber dies Maximum in praxi nie erreicht.
Die praktisch ausgefiihrte Arbeit kann man auf verschiedene Weise bestimmen.
Arbeitet man mit isolierten Muskeln, ist die einfachste Bestimmung der Arbeit
die, den Muskel mit einem bekannten Gewicht zu belasten und darauf die
Kontraktionshéhe zu messen, was sich mittels einer der gewohnlichen mecha-
nischen Registrierungsmethoden mit ziemlich grosser Genauigkeit ausfiihren
lasst. Handelt es sich um einen symmetrisch gebauten Muskel, dessen Gewicht
m ist, und hebt er wahrend seiner Kontraktion das Gewicht p durch die
Distanz h, so ist die ausgefiihrte Arbeit a = h (p + m/2). Es ist indessen
selbstverstandlich, dass diese Arbeit bei weitem nicht die maximale ist, und
dass man das Maximum nie wird erreichen kbnnen, wenn man mit einem
konstanten Gewicht belastet, indem der Muskel am Anfang der Kontraktion
ein grosseres Gewicht héatte heben konnen, wéhrend er sich am Ende der
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Kontraktion noch mehr hatte verkirzen kdnnen, wenn die Belastung kleiner
gewesen wadre.

Zu dem Zwecke: die wahrend einer oder mehrerer Muskelkontraktionen
ausgefuhrte Arbeit zu bestimmen hat man verschiedene Apparate 'konstruiert.
Wenn es wiinschenswert war, die Arbeit aus einer Reihe von Muskelkontrak-
tionen zusammenzuzdhlen, verwendete Fick einen von ihm selbst angegebenen
»Arbeitssammler* (Abb. 100). Der Apparat besteht aus einer leicht drehbaren
Achse, auf welcher konzentrisch 2 zylindrische Scheiben mit verschiedenem
Durchmesser festgemacht sind. Die Belastung ist Uber der kleineren ange-
bracht, wéhrend die grossere in Verbindung mit einem beweglichen Arm, H,
als Bremse dient. Ferner ist an die Achse ein Hebel-
paar befestigt, auf welches der Muskelzug ubertragen
wird, so dass sie, wenn sie gehoben werden, indem
sie das Bremsrad bewegen, die Belastung mitfihren,
wahrend sie sich beim Senken unabhé&ngig von der
Belastung bewegen. Um eine grissere Arbeit mit
konstanter Belastung zu erreichen unter Verhélt-
nissen, die sich den Bedingungen néherten, unter
denen die Muskeln in dem lebenden Organismus
arbeiteten, hat man den Muskel an einem Winkel-
hebel ziehen lassen. Ein solcher ist von A. Fick
konstruiert und beschrieben (Abb. 101). Der Muskel
ist mit Hilfe von einem sehr langen Faden in a
befestigt, die Belastung in b. Man wird leicht
sehen, dass das Moment der Belastung wahrend . \vinkethebel nach
der Bewegung stets abnimmt und Null wird, wenn A. Fick.

b senkrecht (ber der Achse steht. Auch nicht auf

diesem Wege kann man jedoch ideelle Verhéltnisse erreichen, indem der
Momentarm der Belastung mit dem cos des Winkels zwischen ¢—b und einer
horizontalen Linie durch ¢ abnimmt, wahrend die Spannungskurve des Muskels
eine andere Form hat. Fick hat auch auf anderem Wege versucht, das Problem
von der maximalen Arbeit wahrend der Muskelkontraktion zu I8sen, indem er
den Muskel an einem Hebel mit einem grossen Tragheitsmoment ziehen liess
(Abb. 102). Wenn der Muskelzug nahe der Achse angreift, um welche sich
der Hebel dreht, wird der Muskel wéhrend seiner Verkiirzung stets maximal
belastet sein. Eine solche Versuchsanordnung ist spater von Doi in A. V. Hills
Laboratorium und danach in einer etwas gednderten Form auch von Hill zu
Versuchen an Menschen verwendet worden. Hill liess die Versuchsperson an
einem schweren Schwungrad ziehen und die betreffende Muskelsynergie wurde
also mit dessen Tragheitsmoment belastet. Der Apparat, der im Prinzip aus-
gezeichnet ist, wurde spéter durch Verwendung von automatischer Zeitregistrie-
rung in verschiedener Weise von Lupton verbessert; er hat aber auch in der
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von Lupton verwendeten Form den Fehler, dass das Tragheitsmoment zu klein
ist. Abb. 103 zeigt ein ,,Hills Rad*, so wie es von Hansen und Lind-
hard verwendet wurde; dieser Apparat
unterscheidet sich von dem urspring-
lichen HiLLschen nur dadurch, dass er
ein weit grosseres Tragheitsmoment hat.
Er besteht aus einer eisernen Scheibe
mit einem schweren Bleikragen ver-
sehen, die um eine horizontale Achse
rotieren kann, die an beiden Enden in
Kugellagern lauft. Am einen Lager ist
ein Zahlwerk angebracht, das — ohne
nennenswerten Widerstand zu leisten —
die Umdrehungen zahlen kann, indem
20 Achsenumdrehungen x/2 Umdrehung
von dem Zeiger des Z&hlwerkes ent-
spricht. Auf der Achse des Rades ist
eine  Anzahl konzentrischer Scheiben
mit verschiedenem Radius angebracht.
Wenn man eine mit einem Griff ver-
sehene Schnur um eine dieser Scheiben
legt, indem ein Ohr am anderen Ende der Schnur um einen kurzen, im
Rand der Scheibe angebrachten Zapfen gelegt wird und die Lénge der

Abb. 103.

Schnur so angepasst wird, dass sie in dem Augenblick frei wird, wo die
Kontraktion zu Ende ist und wenn man dann, indem man den Arm in
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Schulterhéhe ruhend auf einem Tische anbringt, ohne den Oberarm zu
bewegen bei maximaler Flexion im Ellenbogen einen maximalen Zug am
Griff unternimmt, so kann man die von den Ellenbogenbeugern tatséchlich
ausgefiihrte Arbeit bestimmen, indem man A=cr2 hat, wo r dip®Anzahl
von Achsenumdrehungen pro Sekunde unmittelbar nach beendigter Kon-
traktion bedeutet, ¢ eine von dem betreffenden Apparat abhéngige Kon-
stante. Will man die Kontraktionszeit wissen, so lasst sich diese entweder
mittels einer Stoppuhr bestimmen oder elektrisch registrieren, indem man
sich so einrichtet, dass ein Stromkreis, worin ein Markiermagnet einge-
schaltet ist, am Anfang und am Ende der Kontraktion kurzgeschlossen
wird. Diese beiden Zeitpunkte kann man also auf einem Kymograpbion
markieren, welches gleichzeitig die Zeit registriert.

Hinl geht von folgenden Betrachtungen aus: Wenn man mit einer Kraft
F an einer Scheibe mit dem Radius a zieht, so dass man die Winkel-
geschwindigkeit co erreicht, so hat man, wenn | das Tragheitsmoment des
Rades ist:

1”’dt'=a’F oder 17 at-=F

Da a* J“ der linearen Acceleration fur einen Punkt in der Peripherie der

Scheibe gleich ist, wird die Kraft, mit der die Schnur am Rade zieht, gleich
der Kraft, die einem frei aufgehdngten Korper mit der Masse 1/a2 dieselbe
Acceleration verleihen wirde. Diese Grosse 1/a2 nennt Hitl deshalb das
Massenéquivalent (equivalent mass). Da die Grisse des Massendquivalentes
bei der Beurteilung der vorliegenden Versuchsresultate eine gewisse Rolle
spielt, werden zur Vergleichung hier die Massenaquivalente in Kilogramm fir
Hills eigenen urspriinglichen Apparat und fiir den oben abgebildeten mit-

geteilt.
Hill 579, 308, 189, 66,4, 35,1, 21,8, 1355, 113.
Hansen und Lindhard 5849, 1197, 507, 235, 134, 87, 60.
Die bei einer Kontraktion ausgefihrte Arbeit ist gleich der Bewegungs-
energie, die das Rad empféngt; man hat also:
A=1/210A

Diese Formel zeigt, dass die Arbeit nur mit der Winkelgeschwindigkeit
variiert; man kann deshalb, wie bereits erwahnt, die Arbeit durch er? aus-
driicken, wo r die Anzahl von Achsenumdrehungen pro Sekunde ist, welche
Grosse man mittels des Zahlwerkes bestimmen kann.

Mit Hilfe von diesem Apparat ist es mdglich Hills ,,maximum realisable
work® zu bestimmen, d. h. die maximale Arbeit, die man tatsachlich auszufiihren
vermag — mittels irgendeiner fiir die Versuche geeigneten Muskelsynergie,
unter wechselnden Bedingungen, namentlich mit Ricksicht auf Kontraktions-
dauer und Belastung. Wenn es gilt, den Energieumsatz wéhrend der Arbeit
zu bestimmen, ist dieser Apparat dagegen, wegen der sehr verbreiteten



536 J. Lindhard: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

»Fixationsarbeit, welche die ganze Versuchsanordnung notwendig macht,
nicht geeignet. Bei der Bestimmung des Stoffwechsels wahrend der Muskel-
arbeit und des mechanischen Nutzeffekts der Muskelarbeit in dem gewdhn-
lichen Sinne dieses Wortes soll man nach ganz anderen Prinzipen gebaute
Apparate verwenden, indem man versuchen muss, die unvermeidliche ,,Fixa-
tionsarbeit* im Vergleich mit der auf der Arbeitsmaschine abgelesenen Arbeit
so klein wie mdglich zu machen. Von solchen Arbeitsmaschinen gibt es
mehrere, unter denen das von Krogh angegebene Fahrradergometer die beste
sein durfte [vgl. Em. Hansen (1927)]. Diese Frage gehort indessen nicht in
den Rahmen der eigentlichen Muskelphysiologie und findet hier keine ein-
gehendere Behandlung. Die Verwendung von Hills Rad hat noch eine
Begrenzung, auf die man aufmerksam sein soll. Man kann nicht, wie es Hill
versucht hat, mittels dieses Apparates die theoretisch maximale Arbeit be-
stimmen; wenn aber das theore-
tische Maximum auf anderem
Wege bestimmt ist, kann Hills
Rad ausgezeichneteAufklarungen
Uber die Verhdltnisse geben,
welche den Unterschied zwischen
dem theoretischen und dem tat-
séchlichen Arbeitsmaximum be-

dingen.
Hinr selbst meint indessen,
Abb. 104. (Nach A. V. Hin1, modifiziert.) dass man die theoretisch maxi-
male Arbeit Wo als Asymptote
einer Kurve bestimmen kann, die mit dem tatsdchlichen Arbeitsmaximum
als Ordinate und dem Massendquivalent als Abszisse gezeichnet wird
(Abb. 104). Die beiden Grossen: die theoretisch maximale Arbeit, Wo,
und die tatsachliche maximale Arbeit, W, sind dann durch die Gleichung
Wo— W = k/t verbunden, wo k eine von der Viscositit abhdngige Konstante
bedeutet und t die Kontraktionsdauer in Sekunden. Er bildet nun zuerst seine
Gleichung in M = KW/(W0 — W)2 um, wo M das Massendquivalent ist und
wo K eine neue Konstante = k2/2 12 ist, indem ! die Lange des Zuges bedeutet.
Er ,,nimmt an“ K = 100,2 und Wo = 11,18. Wenn er dann diese Grodssen
in die Gleichung einsetzt und die Kurve zeichnet, so zeigt es sich, dass die
beobachteten Punkte genau auf diese fallen. Und dadurch ist der Kreis
geschlossen. Nun kann bekanntlich eine ganz kleine Anzahl von Punkten,
die dicht nebeneinander liegen, auf Kurven mit verschiedenen Gleichungen
eingepasst werden; welche Gleichung die richtige ist, das wird sich erst zeigen,
wenn die Grenzen erweitert werden. Hill kann auf der Grundlage seiner
Versuche nicht die Gleichung der Kurve bestimmen, er kann aber ein paar
Konstanten so bestimmen, dass er innerhalb der betrachteten kurzen Strecke
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Ubereinstimmung zwischen beobachteten und berechneten Werten erreicht.
Natirlich kann er auch nicht Wo als Asymptote einer Kurve bestimmen,
die er nicht kennt. Hansen und Lindhard haben in der friher erwéhnten
Weise die theoretisch maximale Arbeit fir die Ellenbogenbeugey- bestimmt
und ausserdem das aktuelle Maximum durch eine Reihe von Versuchen an
einem Rad Hills, dessen grosstes Massendquivalent, wie oben angefihrt,
etwa IOmal grosser war als das grosste, das man auf Hills urspringlichem
Apparat erreichen konnte. Es zeigte sich nun, wenn man in Hills Gleichung
W = Wo — k/t die gefundenen Zahlen fir Wo, W und t einsetzte, dass k
mit der Kontraktionszeit variierte, so dass sie mit zunehmenden Werten von
t wuchs. Die folgende Versuchsreihe kann das Verhaltnis illustrieren:

Vp. E.H.; Wo = 14,1 M t w k
60 0,50 7,40 3,35
87 0,625 7,75 3,97
134 0,74 8,63 4,04
235 0,97 9,82 4,14
507 1,475 10,41 5,45
1197 2,17 10,96 6,82
5849 5,08 11,54 12,88

Eine ganz entsprechende Variation von k findet man in Luptons Ver-
suchsreihen, wenn man fir Wo einen Wert annimmt, welcher grosser ist als
derjenige, der durch die Versuche selbst bestimmt ist, was nach dem vorher-
gehenden eine absolute Forderung sein muss. Wie man sieht, wdachst k gegen
das Ende der Reihe sehr stark — gerade das Gegenteil von dem, was man
erwarten misste, wenn es sich um einen Viscositatsfaktor handelte. Nichts
verbietet natirlich die Annahme viscoser Widerstdnde im Muskel wahrend
der Kontraktion; aber so wie der HiLLsche Viscositatsfaktor in die Diskussion
eingefiihrt wurde, hat er nicht zur Klarung der Frage beigetragen, im Gegen-
teil. Es wurde namlich nie prazisiert, wo in dem Muskel der viscose Wider-
stand zu suchen sei. Manches deutet darauf, dass Ilit1 und mit ihm mehrere
andere denselben auf die contractile Substanz in den Muskelfasern verlegen,
was unter allen Umstédnden durchaus unberechtigt ist; aus Versuchen mit
ganzen Muskeln lasst sich nicht darauf schliessen, was in der Beziehung in
der einzelnen Faser stattfindet. Man tate gewiss, worauf wir gleich zuriick-
kommen werden, besser daran, das Wort Viscositdt in dieser Verbindung
zu vermeiden. Eins ist aber sicher: die nachgewiesene Variation der Grosse k
in Hills Gleichung muss in anderer Weise erklart werden. Hansen und
Lindhard nehmen auf Grund ihrer Versuche an, dgss wahrend der Kontrak-
tion sehr frih fibrillare Ermidung auftritt, deren Natur vorlaufig unbekannt
ist, die aber, wie Ermidung im allgemeinen, sehr wohl auf einer herabgesetzten
Reizbarkeit der betreffenden Faser beruhen konnte. Eine solche Annahme
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sein, welche durch den Anfangspunkt geht. So kann man graphisch die
optimale Kontraktionsdauer bestimmen.

Dolgin fand bei einer Untersuchung der Beugemuskeln des 3. Fingers
mittels eines modifizierten Mosso-Ergographen, wenn er statische Phasen
in der Kontraktion vermied und die zuerst auftretenden Ermidungserschei-
nungen als Kriterium verwendete, eine optimale Kontraktionsdauer von 0,5 bis
0,75 Sek., mit wachsender Belastung etwas zunehmend, Zahlen also, welche
mit Hansen und Lindhards Resultaten sehr wohl (bereinstimmen, dagegen
nicht mit der Vorstellung von einer fortwahrend steigenden Arbeitsleistung
bei vermehrter Kontraktionszeit.

Dass die Lange des Muskels mit Ricksicht auf die Arbeit, die wahrend
der Kontraktion ausgefihrt werden kann, eine Rolle spielt, das folgt aus der
Definition der Arbeit. Die Arbeit wachst aber nicht proportional mit der
Ausspannung des Muskels, sie erreicht, wie von Doi nachgewiesen, ein
Maximum — einer Lange von etwa lIl/2mal die Ruhelédnge entsprechend —
und nimmt darauf wieder ab. Das Verhéltnis W/TI ist jedoch unabhéngig
von der passiven Ausspannung des Muskels. Andere Untersucher sind zu
ahnlichen Resultaten gekommen (Lehmann, Gorkin).

Auch die Temperatur scheint hierbei eine Rolle zu spielen. Was die
Einzelkontraktion betrifft, so verlduft diese bei hoher Temperatur schneller
als bei niedriger, ein Verhaltnis, das nicht ohne Bedeutung ist, wenn es gilt,
mittels eines rhythmischen Reizes einen gleichmassigen Kontraktionszustand
hervorzurufen, indem dieser verlangt, dass die Intervalle zwischen den
einzelnen Reizen nicht langer seien als die Zeit, welche der Muskel braucht,
um zur maximalen Verkirzung zu gelangen. Doi bestimmt mittels eines
Bnx-Myographen bei verschiedenen Temperaturen die L&nge und Spannung
eines isolierten Froschmuskels und findet, dass die optimale L&nge kleiner
und die maximale Spannung grosser ist bei einer niedrigeren Temperatur
als bei einer hoheren.

) Maximale isometrische
Temperatur Lénge

Spannung
5° 26 mm 185 g
15° 27 mm 150 g

Bei starken Anspannungen kehrt sich das Verhéltnis um, wahrscheinlich
weil die Elastizitatsgrenze Uberschritten wird und die Struktur des Muskels
Schaden nimmt. Fir das Froschherz ist das Verhdltnis entsprechend; das
Herz erreicht optimale Fillung schneller bei niedrigerer Temperatur als bei
hoherer.



Die Muskelarbeit. 541

Temperatur Fallung Spannung
5» 0,03 ccm 48,8 mm Hg
15° 0,06 ccm 41,3 mm Hg

Wagner findet ebenfalls, dass die Muskelkraft wachst, wenn man den
Froschmuskel langsam bis 3—7° abkihlt. Wenn man aufwérmt und aufs neue
abkuhlt, ist die Muskelkraft grosser als vor der Aufwédrmung; wenn man
abkihlt und darauf aufwarmt, ist die Muskelkraft kleiner als vor der Ab-
kiihlung. Diese Variationen nehmen mit der Zeit ab, so dass die Muskelkraft
gegen einen Durchschnittswert neigt. Der Verfasser betrachtet als wahr-
scheinlich, dass die Muskelkraft des lebenden Tieres innerhalb eines sehr
weiten Temperaturgebietes unabhéngig von Temperaturschwankungen ist.
Nach Kisuo, der mit Meerschweinchenmuskeln arbeitet, wird die Gipfelzeit
bei abnehmender Temperatur anwachsen, weil die Kontraktionshthe mit
steigender Temperatur zunimmt. Menschel und du Mesnil de Rochemont
finden an Menschen, dass die Muskeln bei lokaler Abkiihlung von Hand und
Unterarm bis 4—5° sehr schnell arbeitsunfahig werden; dieser Zustand l&sst
sich indessen bessern, wenn man Salicylpraparate oder Alkohol eingibt. Es
handelt sich aber in einem Falle wie diesem unzweifelhaft um reine Kreis-
laufstorungen, aus denen man schwerlich auf eine Einwirkung der Tempe-
ratur auf die contractile Substanz schliessen kann.

Um die Arbeit vergleichen zu kénnen, die verschiedene Versuchspersonen
am Inertieergometer ausfiihren, hat Hitr die Einfihrung einer ,,Starke-
konstante” vorgeschlagen, so dass die Starkekonstante z bedeutet, dass die
betreffende Versuchsperson imstande ist, der Masse /zm dieselbe Geschwindig-
keit mitzuteilen, die eine Standardversuchsperson der Masse M mitzuteilen
vermag. Eine Versuchsperson, welche die Stérkekonstante 0,5 hat, wird bei
einer Belastung von 50 kg eine Arbeit von gerade soviel Halbkilogramm-
meter ausfihren koénnen wie die Arbeit, in Kilogrammmeter gemessen, die
ein Standardindividuum bei 100 kg Belastung ausfihren kann. Zu dieser
Betrachtung gelangte Hill durch Untersuchungen der Dimensionen der
betreffenden Grdssen in einer nicht genauer angegebenen Weise. Dasselbe
kann man aber erreichen, wenn man das Verhaltnis zwischen den Stiicken
bestimmt, die die beiden untersuchten Arbeitskurven auf einer geraden Linie
durch den Aufgangspunkt des Koordinatensystems abschneiden, wenn die
Kurven mit dem Massenédquivalent als Abszisse und der ausgefiihrten Arbeit
als Ordinate gezeichnet werden (vgl. Abb. 104). Wenn man diese Unter-
suchung auf andere Muskelgruppen ausdehnen kann als auf die Flexoren des
Ellenbogens, so wird sie gewiss interessante Aufkl&-rungen (ber das normale
wechselseitige Kraftverhéltnis der verschiedenen Synergien geben konnen
und maoglicherweise dadurch einen Fingerzeig, wie man die Korperiibungen
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am besten ordnet, so dass man die ganze Muskulatur eines Individuums
starkt, ohne das natirliche Gleichgewichtsverhéltnis zwischen den einzelnen
funktionellen Muskelgruppen zu verrticken.

Der mechanische Wirkungsgrad.

Eine Frage, welche von alters her eine bedeutende Rolle innerhalb der
Muskelphysiologie spielt, ist diese: Welchen Nutzeffekt hat ein Muskel als
Arbeitsmaschine betrachtet? Diese Frage hat ohne Zweifel in praktischer
Hinsicht eine ausserordentliche Bedeutung; in der Formulierung gebiihrt aber
die Beantwortung nicht der Muskelphysiologie im engeren Sinne, sondern der
angewandten Muskelphysiologie, der Arbeitsphysiologie. Innerhalb dieses Ge-
bietes kann man die Frage wiederum verschieden formulieren (vgl. Em. Hansen,
1927), je nachdem man auf die allgemeine physiologische Bedeutung der-
selben, auf das sozial-hygienische oder auf das rein praktische Gebiet ein
besonderes Gewicht zu legen winscht. Man konnte sich naturlich denken
— eine solche Betrachtung ist in Wirklichkeit recht naheliegend —, dass man
mit der Frage anfinge: Nutzeffekt des Kontraktionsprozesses und von dort
aus durch die Stufenfolge: Muskelfaser, Faszikel, Muskel, Synergie dazu
gelangte, den Nutzeffekt des ganzen Organismus bestimmen zu konnen;
dieser Weg scheint aber leider gegenwaértig weniger gangbar als der umgekehrte.
Das eigentliche physiologische Problem: Nutzeffekt des Kontraktionsprozesses
wurde urspringlich in der friiher angefiihrten Weise klar und deutlich von
Hirnr formuliert, also als das Verhéltnis zwischen potentieller Energie und
totaler Warmeentwicklung einer Einzelkontraktion. Dies ist im Prinzip
richtig; nur muss man von der totalen Warmeentwicklung den Anteil der-
selben abziehen, welcher auf mechanischen Ursachen beruht. Und dies er-
schwert natirlich die Verwendung der Formel in konkreten Féllen, weil
letztere Fraktion variabel ist und sich deshalb nicht ein fur allemal bestimmen
lasst; man kann sie auch nicht in dem einzelnen Falle bestimmen, ohne dass
es notwendig wird, den Muskel zu téten und danach ist sogar eine sehr grosse
Arbeit erforderlich, um auch nur ein anndherndes Resultat zu erreichen.
Diese fur eine physiologische Betrachtung einzige haltbare Grundlage kann
also gegenwadrtig nicht herbeigeschafft werden. Wenn dies einmal mdglich
wird, wird man den Nutzeffekt des Faszikels finden koénnen, welcher gleich
dem Nutzeffekt der Fasern wird, fiir innere Reibung im Faszikel und anato-
misch bedingte Hemmungen korrigiert, von dort gelangt man weiter zu dem
Nutzeffekt des Muskels, indem man wieder Faktoren wie Reibung und
Hemmung beriicksichtigen, ausserdem aber auch fir den Ansatzwinkel der
Faszikel mit der Sehne korrigieren muss. Erst wenn dies alles ins reine
gebracht ist, kennt man den mechanischen Wirkungsgrad des Muskels. Aus
dem fraher Auseinandergesetzten folgt unmittelbar, dass man rein physio-
logisch nicht von dem Nutzeffekt einer tetanischen Kontraktion sprechen darf,
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ausser von dem Gesichtspunkte aus, dass sie aus einer Reihe von Einzel-
reaktionen besteht, deren Nutzeffekt man kennt. Wenn Hartree und Hill
meinen, dass der Nutzeffekt der Initialphase 26 + 2°/0 ist und unabhé&ngig
von der Temperatur und der Reizdauer, wahrend Hill in anderen 'Versuchen
unter glinstigen Bedingungen bis zu 91°/0 gelangt ist, so zeigt dies deutlich die
Unzulénglichkeit der experimentellen Hilfsmittel, es zeigt aber ganz sicher
auch, dass die betreffenden Untersucher in der ganzen Frage unrichtig orien-
tiert sind. Dass es sich so verhalt, wird zum Uberfluss bestatigt durch eine
der letzten variierenden und einander widersprechenden Formeln fir den
Nutzeffekt, aufgestellt von Hartree und Hill 1928,
= I-k(t—<0)
a(l + bt)

In dieser Formel bedeutet E den Nutzeffekt, k einen Viscositatsfaktor,
welcher nie bestimmt wurde, nicht einmal klar definiert und die man gegen-
wartig nicht bestimmen kann, t ist die Reizdauer, eine Grosse, den mit der
Frage von dem Nutzeffekt nichts zu tun hat, a ist die Energie, welche not-
wendig ist, um eine Kontraktion von der Stdrke 1 hervorzurufen, eine bis
heute gédnzlich unbekannte Grosse, man weiss nicht einmal, in welcher Form
diese Energie in der Muskelfaser vorkommt und also auch nicht, wie man
suchen soll; b ist eine solche Zahl, dass a b die Menge Energie wird, die pro
Sekunde freigemacht werden muss, um die Kontraktion aufrechtzuerhalten,
also der Erhaltungsfaktor, von dem wir friiher behaupteten und begriindeten,
dass er von dem Prozess nicht wesensverschieden sein kénne, der Spannungs-
energie entwickelt; schliesslich bedeutet ¢ die Zeit, wahrend welcher die Kon-
traktion fortdauert, nachdem der Reiz aufgehort hat. Weiter wird man sich
kaum wvon der Physiologie entfernen konnen. Das Ganze ist ein arith-
metischer Zeitvertreib mit einer verhaltnismassig kleinen Anzahl Versuchs-
resultaten und einer im Verhdltnis dazu imponierenden Anzahl génzlich
unbekannter, zum Teil hypothetischer Grdssen. In der Frage von dem Nutz-
effekt des Kontraktionsprozesses stehen wir jetzt in physiologischer Hinsicht
durchaus ohne eigentliches Wissen; was wir Uberhaupt von dem Nutzeffekt
wissen, ruhrt von geeigneten Arbeitsversuchen mit Menschen her.

Training.

Unter Training verstehen wir in dieser Verbindung ein fortgesetztes
methodisches Einuben gewisser Bewegungen zu dem Zweck, die Sicherheit,
Kraft und Ausdauer des Organismus auf motorischem Gebiet zu vermehren.
So definiert ist Training indessen ein sehr weiter Begriff, welcher nur teilweise
in den Rahmen der Muskelphysiologie eingeht. Wéhrend des Trainings arbeitet
man nicht ausschliesslich mit seinen Muskeln, sondern auch mit seinem Nerven-
system, indem Eindbung und Verfeinerung der nervésen Koordination ein
sehr wichtiges Glied des Trainingsprozesses ist. Aber noch eins: eine andere
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und wesentliche Seite des Trainings besteht in mdglichst guter Anpassung
der respiratorischen und zirkulatorischen Funktionen an die vorliegende Auf-
gabe. Betrachtet man das Problem in grossen Ziigen, so kdnnte man vielleicht
behaupten, dass die Sicherheit der Bewegung von dem Nervensystem ab-
hénge, die Ausdauer von den Respirations- und Kreislauforganen, wéahrend
allein die Kraft auf der Muskulatur beruhe. Auch in dem zuletzt erwéhnten
Falle wird aber das Nervensystem unzweifelhaft eine Rolle spielen, indem die
Erfahrung zu zeigen scheint, dass das willkirlich beherrschte Innervations-
gebiet wéhrend des Trainings erweitert wird, und da — nach dem vorher-
gehenden — die Muskelkraft wahrscheinlich nicht nur auf der Masse der aktiven
Fasern und deren physiologischem Zustand beruht, sondern in erster Reihe
auf der Anzahl derselben, konnen wir auch nicht bei dem eigentlichen Muskel-
training das Nervensystem dusser Betracht lassen.

Das Muskeltraining im strengstem Sinne, das Einiiben einer gegebenen
Muskelsynergie zu grdsserer mechanischer Leistungsfahigkeit, ist wohl das am
wenigsten untersuchte Glied des Trainingsprozesses, obwohl man diese Seite
der Sache auch mittels kinstlicher Reizung einzelner Muskeln untersuchen
kann, indem man davon ausgehen darf, dass es sich nur darum handelt, den
Muskel zur Kontraktion zu bringen und dass die Weise, in der dies geschieht,
gleichgultig sein muss. Man ist jedoch darin einig, dass wahrend des Trainings
die Masse der contractilen Substanz sich entweder dadurch vermehren wird,
dass die einzelne Faser an Masse zunimmt oder dadurch, dass die Anzahl
von Fasern sich vermehrt — letztere Mdglichkeit wird von mehreren Histo-
logen als die wahrscheinlichere betrachtet. Auch auf physiologischem Wege
hat man geglaubt, Vermehrung des Muskelproteins in Verbindung mit Fett-
verlust feststellen zu konnen (Koiilrausch). In der letzten Zeit hat man
sich auch flr das Training auf rein chemische Untersuchungen gelegt, so
haben Palladin und Fordmann nach mehrtagiger kinstlicher Reizung des
Biceps bei Kaninchen eine reelle Vermehrung des Kreatininhaltes des Muskels
gefunden; allméhlich ebenfalls eine Vermehrung des Glykogeninhalts. Diese
Veranderungen dauerten jedoch nur wenige Tage. In Embdens Labora-
torium haben Embden und Habs die Wirkung von kinstlichem Training
untersucht. Man verwendete auch in diesem Falle den weissen M. biceps
beim Kaninchen, indem der andere Muskel desselben Tieres als Kontrolle
verwendet wurde. Der Muskel wurde bis 6 Wochen hindurch 3—5 Minuten
taglich durch Faradisation durch N. ischiadicus gereizt und das Tier wurde
3—4 Tage nach dem letzten Versuch getdtet. Mit Riicksicht auf Palladin
und Fordmanns Beobachtungen, welche ubrigens erst spéter erschienen,
wére es vielleicht zweckmassiger gewesen, das Tier in einem friheren Zeit-
punkte zu toten. Die Untersuchung ergab, dass Training den Inhalt des Muskels
an Trockensubstanz, an Totalstickstoff und an gelostem Stickstoff vermehrte,
wahrend der Fettinhalt vermindert war. Der trainierte Muskel enthielt ferner
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mehr Glykogen und bildete mehr Milchséure. Der Unterschied im Glykogen-
gehalt in dem trainierten und dem nichttrainierten Muskel konnte bis 17%
betragen. Ferner war der trainierte Muskel syntheseféhiger, vermochte mehr
Glykogen wieder aufzubauen. Schliesslich nahm der trainierte Hpskel eine
rétlichere Farbe an, wegen eines grosseren Inhaltes an Myochrom (Muskel-
hamoglobin); er n&herte sich im Aussehen den roten Muskeln und wurde wie
diese ausdauernder. Spéter hat Ilabs das Vermdgen zerschnittener Muskeln zur
Glykogensynthese untersucht und gefunden, dass sich dieses Vermdgen
bei trainierten Muskeln langer behauptet als bei nichttrainierten. Wenn
Wakabayasiii findet, dass das Glykogen bei nichttrainierten Ratten selbst
bei einer geringen Muskelarbeit schnell und vollstandig schwindet, wéhrend
es sich bei trainierten Tieren lange behauptet, so muss man dieses Resultat
wahrscheinlich unter demselben Gesichtspunkte sehen wie Habss Beobach-
tungen. Fomin hat jlngst eine Vermehrung des Kaliumgehalts des Muskels
wéhrend des Trainings nachgewiesen. Der Verfasser meint sogar nachweisen
zu konnen, dass, wenn er bei einem Hund einen Muskel in der einen Pfote
trainiert, so wirde dieser Muskel einen grdsseren Kaliumgehalt aufweisen als
der entsprechende Muskel in der anderen Pfote. Die hier erwéhnten Unter-
suchungen scheinen zu zeigen, dass die Muskeltatigkeit, auch wenn rationell
betrieben, in dem Muskel selbst nachweisbare Spuren hinterl&sst; fortgesetzten
Untersuchungen auf diesem Gebiete muss man deshalb mit Interesse ent-
gegensehen.

Ermudung.

Auch die Ermidung ist eine der Erscheinungen, die nur teilweise unter
die Muskelphysiologie im eigentlichen Sinne gehdren. Ermudung ist ein sehr
weiter Begriff, den man — unbestimmt definiert — auf den lebenden Organis-
mus als ein Ganzes verwenden kann, ebenso wie man — ohne ndhere Bestim-
mung — von psychischer Ermiidung als Gegensatz zur somatischen sprechen
kann. Die somatische Ermidung l&sst sich ihrerseits mit mehr oder weniger
Sicherheit auf einzelne Organsysteme oder Organe lokalisieren und damit
befinden wir uns auf den Gebieten der Physiologie, auf Gebieten, wo man
mittels geeigneter Methoden anfangen kann, den Ursachen der Ermidung
und ihren besonderen Manifestationen nachzuforschen — mit gegriindeter
Hoffnung, durch solche Untersuchungen zu einer effektiven Prophylaxe oder
zu einer rationellen Beriicksichtigung einer bereits entstandenen Ermiidung
gelangen zu kdnnen.

Nun ist der Organismus bekanntlich eine funktionelle Einheit und es
wird deshalb in der Regel unmdglich sein, die Ermidung genau auf ein einzelnes
Organsystem zu lokalisieren. Denken wir, was in dieser Verbindung am natir-
lichsten sein dirfte, an die Bewegungsorgane, so wissen wir, dass die Bewe-
gungsfunktion ein Zusammenwirken verlangt, nicht nur zwischen Nerven-

Asher-Spiro, Ergebnisse der Physiologie 33. 35



546 J. Lindhard: Der Skeletmuskel und seine Funktion.

System und Bewegungsorganen im engeren Sinne, Muskeln und Gelenken,
sondern auch ein Mitwirken, eine vermehrte Aktivitat der Atmungs- und
Kreislauforgane und dass der Zustand dieser Organe in vielen Féllen fur die
nervise oder muskuldre Leistungsfahigkeit des Organismus entscheidend wird.
Wo man die Wurzel des Ubels in dem konkreten Falle wird suchen miissen,
dariiber lassen sich keine allgemeinen Regeln geben. Halten wir uns an das,
was man im allgemeinen als Muskelermiidung betrachtet, so ist die Frage auf
das Nerven- und Muskelsystem begrenzt und man versteht dann unter Ermiidung
eine voriibergehende Herabsetzung des Arbeitsvermdgens, welche ohne besondere
Gegenmassregeln zuriickgeht, wenn die arbeitenden Organe eine kiirzere oder
langere Zeit in Ruhe gelassen werden, je nach der Intensitdt der Funktions-
herabsetzung. M ie lange es dauert, ehe die ermiideten Organe vollig restituiert
sind, darlber lasst sich im allgemeinen noch nichts Entscheidendes sagen,
und dies bedingt die grosse praktische Bedeutung des Ermiidungsproblems.
Es unterliegt ndmlich keinem Zweifel, dass die reversiblen Ermudungserschei-
nungen unmerkbar in bleibende pathologische Verdnderungen ubergehen.
Hyperfunktion mag eine persistierende, immer zunehmende Hypofunktion
veranlassen und dieses fur das Individuum verhdngnisvolle Verhéltnis wird
dadurch bewirkt und begunstigt, dass die Bewegungsorgane aufs neue kraftig
in Gebrauch genommen werden, ehe die letzten Nachwirkungen einer vorher-
gehenden Ermidung abgelaufen seien. Es ist vor allem Durigs Verdienst,
die hervorragende soziale Bedeutung dieser chronischen Ermiidung nach-
gewiesen zu haben und die Gefahren des sog. TAYLORismus und &hnlicher
Arbeitssysteme hervorgehoben zu haben. Auch Atzler und seine Arbeits-
genossen widmeten diesen Fragen eine eingehende rationelle Behandlung;
Probleme wie diese gehdren aber in die Arbeitsphysiologie, nicht in die eigent-
liche Muskelphysiologie.

Auch nicht die Funktion des Nervensystems gehort in die Muskelphysio-
logie; da es sich aber auch nicht mittels physiologischer Methoden immer mit
Sicherheit entscheiden lasst, ob die Ermidung auf die motorischen Neurone,
auf die Endplatte oder auf die contractile Substanz des Muskels lokalisiert
ist, und da die betreffenden Untersucher nicht immer dartiber im klaren waren,
dass eine Sonderung zwischen den einzelnen Gliedern der Reihe: Neuron,
Endplatte, Muskel, eine dringende Notwendigkeit ist, wenn man nicht auf ein
Verstandnis der Erscheinung verzichten will — so ist es, bei einer Behand-
lung der vorliegenden Untersuchungen ber die Muskelermidung, notwendig,
seine Aufmerksamkeit auch auf das Nervensystem zu richten. Nach den
vorliegenden Untersuchungen darf man annehmen, dass die nerviése Ermidung
im eigentlichen Sinne des Wortes, also Ermudung in den Neuronen, ihren
Sitz in den nervisen Zentren hat, indem die leitenden Organe, die Achsen-
zylinder oder eher die Neurofibrillen, sowohl im Verhdltnis zu den Zentren als
im Verhéltnis zu den motorischen Endplatten eine so hohe Ermiidungsgrenze
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haben, dass man bei Ermidungsuntersuchungen von diesen ganz absehen
kann. Die zentrale Ermidung, in ihrer chronischen oder subchronischen
Gestalt unter dem Namen von Ubertraining in der Sportwelt wohlbekannt
und gefurchtet, manifestiert sich als versagendes Koordinatiojjsvermdgen,
nicht nur so, dass das Zusammenspiel zwischen den einzelnen Muskelgruppen,
welche an einer komplizierten Bewegung teilnehmen, unsicher und tastend
wird, sondern auch in der Weise, dass die einzelnen Muskeleinheiten innerhalb
derselben Synergie mit verschiedener Phase eintreten. Aus Untersuchungen
Uber die Aktionsstrome geht hervor, dass die Innervation zu einer gegebenen
Synergie bei maximaler Kontraktion synchron ist, die Kurve wird regel-
massig wie bei Verwendung eines rhythmischen elektrischen Reizes; wenn
man aber die maximale Kontraktion bis zur Ermidung fortsetzt, zeigt es sich,
dass die Aktionsstromkurve unregelmassig wird wie bei submaximaler Kon-
traktion und zuletzt ganz ungeordnet. Umgekehrt zeigt es sich, dass man die
contractile Substanz bis zur Reaktionslosigkeit ermiiden kann, ohne dass
dies die Form und Amplitude des Aktionsstromes veranderte (Henriques
und Lindhard); in einem solchen Falle wird vermeintlich weder Neuron noch
Endplatte ermidet sein kdnnen. Man hat zu zeigen versucht, dass die End-
platte der primére Angriffspunkt der Ermidung sei; die Resultate sind aber,
wie bereits erwéhnt, nicht beweiskraftig, weil man nicht weiss, ob dieselben
sich nicht aus einer erh6hten Schwelle in der contractilen Substanz erkléren
lassen, eine Annahme, die aus anderen Grinden nahe liegen dirfte; anderer-
seits kann man aber nicht die Mdéglichkeit ausschliessen, dass der physiologische
Reiz in den betreffenden Versuchen an Intensitat abgenommen hatte. Er-
midung in der Endplatte muss sich, nach dem friher Auseinandergesetzten,
durch eine herabgesetzte Amplitude fur den Aktionsstrom zu erkennen geben;
Uber dies Verhdltnis gibt es aber gewiss keine Untersuchungen, da man in der
Regel den Aktionsstrom nicht mit der Funktion der Endplatte in Verbindung
gesetzt hat. Augenblicklich wird es kaum méglich sein, etwas Entscheidendes
tber den priméren Angriffspunkt der Ermidung zu sagen — derselbe wird
wahrscheinlich mit den Versuchsbedingungen variieren (vgl. Henriques und
Lindiiards Versuche).

Zu Versuchen Uber die Ermudung kann man fast jede Arbeitsmaschine
verwenden, welche Messung von Arbeit oder von Muskelspannung gestattet.
Einer der bekanntesten Apparate ist Mossos Ergograph (1890), der in
Mossos eigenen grundlegenden Arbeiten verwendet wurde und noch in
vielen Fallen verwendet wird. Der Apparat scheint zur Registrierung der
muskuldren Ermuadungserscheinungen wohl geeignet, dagegen ist er unver-
wendbar, wenn es gilt, den Energieumsatz zu bestimmen, weil die Arbeits-
steigerung des Stoffwechsels im Vergleich mit dém Ruhestoffwechsel in allen
Fallen zu gering sein wird. Der Apparat (Abb. 105) besteht bekanntlich
aus einer horizontalen Unterlage, auf welcher die Dorsalseite der Hand ruht;

35
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um den 3. l'inger ist eine Hilse angebracht, woran eine Schnur befestigt ist,
welche horizontal Uber eine Rolle verlauft und an deren herabhdngendem Ende
man Gewichte verschiedener Grosse befestigen kann. Die Arbeit besteht

nun darin, durch Flexion im Grundgelenk des Fingers das angehdngte Gewicht
zu heben, dessen Bewegung graphisch registriert wird. In den letzten Jahren
erschien aus Ashers Laboratorium eine Reihe Arbeiten von llolliger

Schmid, Witsciii, Guerra, Ackermann u. a. m., in denen mittels einer,
wie es scheint, vorzuglichen Technik das Entstenen der Muskelermidung an
Tieren untersucht wird (Abb. 106). Man arbeitet teils mit Froschmuskeln,
teils und besonders mit Saugetiermuskeln (Kaninchen); gewdhnlich ver-
wendet man Gastrocnemius und das Tier ist mit einer grossen gurtelférmigen
indifferenten Elektrode versehen, welche um den Kérper angelegt wird, wéhrend
die differente nadelformige Elektrode auf den N. ischiadicus angebracht wird.
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Man verwendet als Reiz teils eine Reihe einzelner Induktionsschlége, teils
eine Serie ganz kurzdauernder rhythmischer Reize. Bei Reizung mit einzelnen
Induktionsschlagen gelangt man zu Ermidungskurven von der aus Mossos
Versuchen bekannten Form. Mosso stellte fest, dass man bei Verwendung
von maximalen Reizen die Kontraktionshhe mehr oder weniger deutlich
geradlinig abnehmend findet (Abb. 107). Die Héhe der Kurve hangt von der
Lénge des freien Intervalls ab, indem sie zunimmt, wenn man das Intervall
kirzer macht, bei grosseren Intervallen abnimmt, um, wenn ein gewisses
Intervall erreicht ist, langere Zeit hindurch konstant zu bleiben. Die oben-
erwahnten Verfasser fanden, wenn sie kurzdauernde rhythmische Reize ver-
wendeten, anfangs einen ganz kurzdauernden Fall in der Kontraktionshéhe
des Muskels, worauf diese stundenlang konstant blieb oder, wenn das Intervall
zwischen den einzelnen Tetani unter eine gewisse Grenze hinunterging, langsam

Abb. 107. Ermudungskurven bei maximaler Kontraktion individuelle Verschiedenheiten zeigend.
(Nach Mosso.)

bis zur volligen Ermidung abnahm. Dieser kritische Wert fir den Rhythmus
des Reizes war bei hoher Temperatur niedriger als bei niedriger Temperatur,
er schien aber (brigens in verschiedenen Versuchen etwas variierend. In den
meisten Versuchen ist der Rhythmus des Reizes angegeben, dagegen nicht die
Lé&nge des reizfreien Intervalls; dieses hat offenbar im Verhaltnis zu der ganzen
Periode variiert. Es wird hervorgehoben, dass wenn der Reiz 4/5 der Periode
beanspruchte, das freie Intervall 1/5 dann konnte eintretende Ermidung zurtick-
gehen, wenn das Intervall ohne Verénderung des Rhythmus verlédngert wurde.
In den meisten Versuchen galt der Rhythmus: 1 Reiz jede 3. Sekunde als
Grenzwert in bezug auf Ermidung, diese Grenze lasst sich aber in mehreren
Féallen verrlcken, so dass der Muskel sich unermiidet zeigt, wenn er eine langere
Periode hindurch mit einer Frequenz von 1 pro Sekunde gereizt wurde. Man
legt grosses Gewicht auf den Umstand, dass ein Muskel, der bei einem gegebenen
Rhythmus bis zur Ermidung gereizt wurde, bei einer gewissen niedrigeren
Frequenz des Reizes mit zunehmender Kontraktionshthe reagiert (Abb. 108).
Die Reaktion zeigt sich, sobald die Frequenz verdndert wird und man hat
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daraus Anlass genommen, den Begriff ,scheinbare Ermidung® einzufihren,
eine Bezeichnung, welche nicht zweckméssig scheint. Die Muskelermiidung
in den besprochenen Fallen ist unzweifelhaft ganz reell; dass die Ermidung
zuruckgeht, wenn der Rhythmus des Reizes herabgesetzt wird, bedeutet
gewiss einfach, dass die aktiven Fasern nun die fir die Restitution erforderliche
Zeit gewinnen. Man ist auch kaum auf die Reizstarke genugend aufmerksam,
oder auf die Maoglichkeit, dass ein schnellerer Rhythmus eine grossere Ver-
breitung des Reizes im Muskel verursachen mag. Beritoff, aus dessen Labora-
torium ebenfalls verschiedene Arbeiten (ber die Muskelermiidung bei intakter
Zirkulation vorliegen, findet so, dass die Amplitude des Aktionsstromes in
gewissen Féllen zunimmt, wenn der Rhythmus des Reizes vermehrt wird,
und bedeutet dies, wie man wohl vermuten muss, eine grossere Verbreitung
des Reizes, so steht es nur schlecht um die betreffenden Ermudungsunter-
suchungen. Auch nicht der von Beritoff aufgestellte Begriff ,partielle

Ermidung” ist ein Gewinn fir die Muskelphysiologie. Beritoff experimen-
tierte mit einem Froschmuskel ,,mit plurisegmentérer Innervation* und fand,
dass, wenn man durch eine Nervenwurzel den Muskel bis zur Ermiidung gereizt
hatte, er nur eine geringe Funktionsherabsetzung zeigte, wenn man zur
Reizung einer anderen Nervenwurzel uberging. Der Muskel liess sich restitu-
ieren, nicht nur bei vollstandiger Ruhe, sondern auch in grosser Ausdehnung,
wenn er durch eine andere Nervenwurzel gereizt wurde. Die Erkl&rung dieser
Erscheinung dirfte ganz einfach die sein, dass die plurisegmentére Inner-
vation nur einen kleineren Teil von den Fasern des Muskels betrifft. Man
kann also sehr wohl von partieller Ermiidung eines Muskels sprechen, dagegen
nicht von partieller Ermudung einer Faser. Uber den Umfang der pluri-
segmentdren Innervation hat es einige Uneinigkeit gegeben, physiologisch be-
trachtet kann sie aber, was den Umfang betrifft, von keiner grisseren Bedeu-
tung sein. Reid hat (1928) in einer grosseren Arbeit die Ermudungserschei-
nungen untersucht, teils in Versuchen mit Menschen, teils auch in Tierver-
suchen mittels kanstlicher Reizung. Der Verfasser teilt verschiedene Beob-
achtungen von Interesse mit, seine Arbeit als ein Ganzes verliert aber an
Wert, weil — man mochte sagen: wie gewohnlich +— ein fester Arbeitsplan
fehlt, von welchem heraus die erreichten Resultate beurteilt wiirden. Reid
findet, im Gegensatz zu verschiedenen, namentlich &lteren Forschern, dass
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Reizung des Muskels in situ durch den Nervenstamm eine wenigstens ebenso
kréftige Wirkung gibt wie die maximale willkirliche Innervation, in vielen
Fallen sogar eine stirkere. Darin hat Reid unzweifelhaft recht, und ebenso
unzweifelhaft ist es nutzlich, dass diese Tatsache festgestellt wird." Bei lang-
dauernder Ischdmie ruhender Muskeln findet Reid kein Zeichen von Blockierung
der Uberleitung von Reizen, bis der Muskel sein Kontraktionsvermdgen ver-
loren hat. Bei Serien von Einzelreizen gibt es kein Zeichen von peripherischer
Hemmung, sei es, dass die Zirkulation intakt ist oder bei Ischamie; bei fort-
gesetzter Faradisation findet man aber in beiden Féllen Zeichen eines myo-
neuralen Blockes. Der Verfasser meint jedoch nicht, dass dies der Fall sein
muss, wenn der Reiz willkirlich ist, weil der willkirlich ermiidete Muskel
auf einen kunstlichen Reiz auf den Nervenstamm reagiert. Dieses beweist
indessen nichts, da Reid sich, nach seinen eigenen Resultaten, nicht dagegen
sichern kann, dass der artifizielle Reiz Neurone trifft, mit denen die Versuchs-
person nicht willkdrlich in Verbindung kommen kann. Reid meint feststellen
zu konnen, dass sowohl Ermidung nach willkirlicher Innervation als Er-
mudung in ischdmischen Zustdnden und bei statischer Muskelarbeit zentralen
Ursprungs sind. Diese Resultate sind jedoch von keinem grdsseren Interesse,
da Reid anscheinend nichts von den KreislaufVerhaltnissen bei statischer
Arbeit weiss, und da man nichts von dem Grade der Ischdmie weiss; seine
Grundlage fur die Annahme, dass in gewissen Féllen reflektorische muskuldre
Hemmungen auftreten sollten, wirkt deshalb nicht Gberzeugend.

Die obenerwéhnten Untersuchungen wurden an blutdurchstromten
Muskeln angestellt; E. Labhardt hat indessen gezeigt, dass man an aus-
geschnittenen Muskeln entsprechende Resultate erreichen kann, ja, dass man
sogar imstande ist, den letzteren noch bessere Arbeitsbedingungen zu ver-
schaffen als den ersteren. Labhardt verwendet eine optimal gepufferte,
phosphat- und zuckerhaltige Losung, durch welche stets Sauerstoff geleitet
wird, und welche stets erneuert wird. In einer solchen Losung ermdiidet der
Muskel (Sartorius des Frosches) nicht nach 12 000 Kontraktionen mit Zeit-
intervallen von 1 Sekunde. Wenn man statt des Sauerstoffes atmosphérische
Luft zur Durchliftung verwendet, ermidet der Muskel dagegen bei Reizung
jede zweite Sekunde. Diese Versuche unter vielen anderen zeigen die ungeheuere
Bedeutung der Sauerstoffversorgung fir den arbeitenden Muskel. Dieselbe
scheint noch nicht all den Untersuchern eingeleuchtet zu haben, die mit der
Muskelphysiologie arbeiten, was Arbeiten von Zuraniew und Feldman und
von Kudrjawzew zeigen; Arbeiten wie diese sind ohne irgendwelchen Wert.
Dass die Zirkulationsverhéltnisse firr die Restitution entscheidend sind, zeigen
auch die interessanten Arbeiten von E. Weber. (1914), welcher nachweist,
dass man eine schnellere Restitution von ermudeten Muskeln erreicht, wenn
man Pausen einschaltet, in welchen man mit einer anderen Muskelsynergie
arbeitet, als wenn man Pausen mit absoluter Ruhe einschaltet. Dariiber
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braucht man sich aber nicht zu wundern, wenn man bedenkt, dass A. V. Hill
und nach ihm mehrere andere nachgewiesen haben, dass die Restitution des
Muskels nach der Kontraktion von der Anwesenheit von Sauerstoff bedingt
ist. Es wirkt deshalb ein wenig desorientierend, wenn Scheinfinkel behaupten
will, dass dies fir das Froschherz nicht der Fall sei. Diese Versuche bedirfen
unzweifelhaft einer genaueren Priufung.

Wahrend man also dariiber einig zu sein scheint, dass die Starke und der
Rhythmus des Reizes fir das Eintreten der Muskelermiidung von entschei-
dender Bedeutung sind, so ist die Rolle, die man der Grgsse der Belastung
fruher in der Beziehung zuschrieb, jedenfalls zweifelhaft. Schon Leber (1863)
behauptete: der Einfluss der Arbeit auf den Zeitpunkt des Eintretens der
Ermidung ist zweifelhaft oder jedenfalls untergeordnet und moderne Arbeiten
von Bohnenkamp u. a. und aus Riessers Laboratorium bestétigen diese
Auffassung, welche man (Ubrigens als eine einfache Konsequenz der eigen-
tumlichen Reaktionsform des Muskels betrachten muss. Dies gilt natlrlich
nur unter der Voraussetzung, dass man den Reiz nicht mit der Belastung
variiert.

Muskelermiidung zeigt sich nun nicht nur in einer verminderten Kon-
traktionshéhe, wie im vorhergehenden erwéhnt, sondern manifestiert sich auf
mechanischem Gebiete auch in einer verédnderten Konsistenz der ermideten
Muskeln, die sich eigentimlich teigartig anfihlen und ferner in einer Ver-
anderung der Form der Kontraktionskurve. Wenn man einen ermideten
Muskel mit einem einzelnen Induktionsschlag reizt, so findet man bei einem
Vergleich mit der Einzelkontraktionskurve fir einen frischen Muskel eine
langere Latenzzeit, eine langsamere Steigerung zu einer niedrigeren Kon-
traktionshéhe und ein noch mehr protrahiertes Entspannungsstadium,
welches zuletzt darin resultiert, dass der Muskel in den Pausen zwischen
den einzelnen Reizen nicht mehr seine urspringliche Lange erreicht. Der
Muskel wird ferner weniger empfindlich gegen Reize, der Schwellenwert
steigt zuerst voriibergehend, spéter fir eine langere Zeit.

Was die chemischen Verdnderungen betrifft, so findet man in dem arbei-
tenden, und namentlich in dem ermideten Muskel eine Verminderung des
Glykogengehaltes, welche jedoch verhdltnisméssig gering ist und das Ent-
stehen der Ermidung nicht erkléren kann (Kobayashi u. a.). In dem normalen
blutdurchstromten Muskel findet man kaum vermehrten Milchsduregehalt;
bei Funktionierung von langerer Dauer, aber ohne merkbare Ermudung des
Muskels gibt Burgi den Milchséuregehalt als 0,032% an, wogegen der vollig
ermuidete Muskel 0,049—0,065% Milchsaure enthalten kann. In einem iso-
lierten Muskel, der bis zur Ermidung gereizt wird, kann man dagegen zu
0,35% Milchsdure gelangen. Schon vor Jahren hat man (Wahl) bei ermudender
Muskelarbeit vermehrte Kreatininausscheidung im Harn gefunden. Von
grosserer Bedeutung scheint es jedoch, dass Embden und Jost, spater auch
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Schmidt gezeigt haben, dass der ermiidete Muskel die Fahigkeit verliert,
aus anorganischer Phosphorsdure und Kohlehydrat Hexosephosphorséure zu
bilden, eine Erscheinung, die man wahrscheinlich auch mit der Entwick-
lung der Totenstarre in Verbindung setzen darf.

Im Laufe der Zeit wurden verschiedene Theorien ber die Ursachen der
Ermudung aufgestellt. Vor etwa 20 Jahren meinte man, auf der Spur zu sein,
indem die friher erwahnten Untersuchungen von Fletcher und Hopkins
wie auch einige von den friiheren Untersuchungen A. V. Hills darauf deuteten,
dass die Ermidung auf Milchsdureanhdufung im Muskel zuriickzufuihren sei.
Dass bei Versuchen an isolierten Muskeln zwischen dem Milchsduregehalt
und der Ermiidung ein gewisser Parallelismus besteht, ist gewiss nicht zu
bezweifeln, damit ist aber Uber das Kausalitatsverhéltnis nichts gesagt, und
die obenerwéhnten Versuche von Burgi deuten wie mehrere andere das Gegen-
teil an. Augenblicklich wird es kaum mdoglich sein, die Theorie von der Milch-
sdure als Ursache der Ermidung aufrechtzuerhalten, wahrscheinlich ist aber
die Ursache auf chemischem Gebiete zu suchen und die Chemie der Muskel-
kontraktion ist gegenwartig in einer so starken Entwicklung begriffen, dass
man berechtigt ist, eine Losung auch des Ermidungsproblems auf diesem Wege
zu erhoffen. Die Theorie, die vor einigen Jahren von Weichart gedussert
und in einer Reihe von Arbeiten behauptet wurde, darauf ausgehend, dass
die Ermiidung einem im Muskel wéhrend dessen Funktion gebildeten schad-
lichen Stoff, Kenotoxin, zu verdanken sei, dirfte jetzt ausschliesslich histori-
sches Interesse haben.

Die bis auf weiteres réatselhafte autonome Innervation der quergestreiften
Muskelfasern hat veranlasst, dass zahlreiche Untersucher versuchten, eine
Verbindung zwischen dieser und der Muskelfunktion zu finden und besonders
dieselbe mit dem versagenden Funktionsvermdgen, der Ermudung in Ver-
bindung zu setzen. Vor einigen Jahren meinte Orbeli, eine solche Verbindung
nachweisen zu konnen; seine Versuchsresultate wurden der Ausgangspunkt
fur eine grosse Reihe von Untersuchungen, im besonderen von Ashers Labora-
torium. Diese letzten zeigen unzweifelhaft, dass der Sympathicus einen nicht
zu unterschatzenden Einfluss auf die Skeletmuskulatur ausiibt, deren Mechanis-
mus jedoch noch nicht aufgeklart worden ist. Es kann andererseits nicht
verneint werden, dass mehrere Untersucher entgegengesetzte Ansichten ver-
treten. Wenn wir die diesbezigliche Literatur durchmustern, so hat Marti
gefunden, dass Durchschneiden der hinteren Spinalwurzeln den Zeitpunkt
fur das Eintreten der Ermidung nicht unbetrachtlich verschiebt und dass Gift-
stoffe, welche den Parasympathicus reizen, dieselbe Wirkung haben, wéhrend
Schneider und Schmid bei Exstirpation des Sympathicus tberhaupt keine
Wirkung finden. Maibach findet wie Orbeli an normalen blutdurchstromten
Muskeln eine deutliche restituierende Wirkung auf ermiidete Muskeln bei
Reizung des sympathischen Grenzstranges (Abb. 109); Miciiol, Ciiarlet
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und nicht Fallung mit Alkohol gibt, sondern welcher Millons Reaktion gibt.
Ein solcher Extrakt vermag bei Injektion die Entwicklung einer beginnenden
Ermudung aufzuhalten oder die Ermidung mehrere Stunden zu Uberwinden
und diese Wirkung beruht nicht auf dem Phosphatgehalt des Extraktes,
sondern wahrscheinlich auf einem aus der Thymus stammenden organischen
Stoff. Fortgesetzten Untersuchungen auf diesem Gebiete muss man mit
grossem Interesse entgegensehen.

Die hier erwdhnten Versuche, die mit mehr oder weniger Erfolg ver-
sucht haben, das Ermudungsproblem mit dem endokrinen System in Ver-
bindung zu bringen, sagen indessen nichts ber die ndchsten Ursachen der
Ermiudung, tber den muskuldren Mechanismus der Ermudung.

Versuche, die diesen wichtigen Punkt im Auge haben, wurden in aller-
jlingster Zeit in Wien angestellt. 1929 zeigte v. Gulacsy, dass man einen
Froschmuskel, der mittels einer Reihe von gleichgerichteten Stromschlégen,
Kondensatorentladungen oder Offnungsinduktionsschlagen bis zur vollstiandigen
Ermidung gereizt wurde, wieder reagieren machen koénne, wenn man den
Strom wendete, mit dem der Muskel gereizt wurde. Didse Erscheinung erklart
sich nicht durch eine Betrachtung der Struktur des Muskels oder als eine
Folge von Polarisation, sondern man muss dieselbe als eine lokale Permeabili-
tatsveranderung betrachten, welche als eine vermehrte Durchldssigkeit bei der
Reizkathode und eine Verdnderung in entgegengesetzter Richtung bei der
Anode auftritt. Die Veranderungen sind, wie bereits erwéhnt, lokal und durfen
nicht mit den Permeabilitdtsveranderungen verwechselt werden, die infolge
des Reizprozesses oder wegen S&urebildung auftreten. Stark ermiidete Muskeln
konnen nach mehreren Wendungen des Stromes schnell restituiert werden,
wenn man gleichzeitig mit dem rhythmischen Reizstrom einen subminimalen
Gleichstrom durch den Muskel leitet, so dass die Anode dieses Stromes mit der
Reizkathode zusammenfallt.

Die Frage wurde eingehender behandelt von Scheminzky und Scheminsky,
ferner von Heller, von Stiasny und von Kann, wodurch die ersten Resultate
bestétigt und vertieft wurden. Ausgeschlossen scheint es, dass die Wirkung
der StromWendung auf eine Beeinflussung nicht vorher gereizter Fasern zuriick-
gefuhrt werden konnte. Die Wirkung ist proportional mit der ausgefiihrten
Arbeit; bei zum ersten Male eintretender Ermiidung nach schwachen Reizen
ist sie gering und wird, wenn man den Muskel durch Verstarkung des Reizes
wieder ermidet, bedeutend grosser. Die Wirkung ist ebenfalls proportional
mit der Anzahl gereizter Fasern und nicht mit der Anzahl nicht gereizter.

Die Ermudung beginnt bei der Kathode, wo die Permeabilitat vermehrt
wird. Die Permeabilitatsveranderung scheint unabhéngig von dem eigent-
lichen Kontraktionsprozess, dagegen abhéngig von der Elektrizititsmenge,
welche durch den Muskel geht, was darauf deutet, dass auf inneren Grenz-
flachen physikalisch-chemische Veranderungen, stattfinden evtl. Quellung und
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Entquellung. Die Stromwendung gibt genau dieselbe Wirkung, wenn der
Muskel durch einen tetanisierenden gleichgerichteten Reiz oder durch einen
faradischen Strom bis zur Ermidung gereizt wird, sei es, dass diese Reize
kontinuierlich sind oder intermittierend. Wenn es mdglich ist, den Muskel
durch Reizung mit einem Wechselstrom zu ermiden, so beruht dies darauf,
dass die Permeabilitdtsverdnderung an den beiden Polen nicht dieselbe In-
tensitat hat, indem die Anodenwirkung hinter der Kathodenwirkung zurlck-
steht.

Es scheint, dass man mit diesen Untersuchungen ein sehr fruchtbares
Arbeitsgebiet betreten hat, welches dadurch noch mehr Interesse gewinnt,
dass man, wie in einem vorhergehenden Abschnitt genauer begriindet, ver-
muten darf, dass der physiologische, von der Endplatte ausgehende Reiz der
Muskelfaser elektrischer Natur ist.

Ich danke Herrn Professor Dr. Aug. Krogh fir kritische Durchmuste-
rung des Manuskriptes und Herrn Dr. E. Hohwii Christensen fir Beihilfe
mit der Korrektur.


















