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Einleitung. 
Die Flimmerbewegung, unter  der man die verschiedenen ~ormen der 

Bewegung yon GeiBeln und Wimpern~zusammenfaBt, t r i t t  im Tierreich 
bei lsoherten Ze]len auf und ~ei solchen, die einem Verbande angehSren. 
Die erste Gruppe, die der isolierten Fliminerzellen, wird im Tierreieh ver- 
trbten dureh viele Protozoen, durch die Gameten gewisser niederer und 
dureh die m~nr~lichen Keimzellen der meisten hSheren Tiere; zur zweiten 
Gruppe ~ehSren die Zellen des GeiBel- und Flimmerepithels und daneben 
noeh die I~dividuen gewisser Flagellatenkolonien. Ohne Zweifel ist die 
FHmmerbewegung zuerst bei isoliertenZellen entstanden, ,und zwar-be- 
reits auf phylogenetisch sehr friiher Stufe, in jenem Zeitpunkt, als zum 
erstenmal die Zellen yon der passiven zu r  Eigenbewegung iibergingen. 
Erst  viel sp/~ter, erst nach dem Entstehen ~/ielzelliger Formen, konnte 
Flimmerepithel auftreten und dieses diente anfangs (Flimmerlarven, 
Turbellarien) noeh dem gleichen Zweek, eine Eigenbewegung zu ver- 
mitteln. D~e Verlagerung des Flimmerepithels in inhere Hohlrfiume des 
KSrpers, wo es jetzt  nieht mehr der Eigenbewegung, sondern der Er- 
zeugung yon FliissigkeitsstrSmungen parallel zur KSrperoberfl~ehe dient, 
ist sicherlich erst sp~teren Datums. 

Die ~limmerbewegung umfaBt d~eWimper- ( = Cilien-) und die GeiBel- 
bewegung unter sich. Der urspriingliehste und darum much einfaehste 
Unterschied beider Bewegungen ist der, dab GeiBeln in geringer (1 bis 
wenige), Cilien in relativ groBer Anzahl pro Zelle vorhanden sind. Als 
charaktbristische Typen wird meistens der eingeiBlige Flagellat dem 
vielwimprigen Infusor gegeniibergestellt und bei Betrachtungen nicht 
spezieller Art  erseheint es, durehaus erlaubt,  sich auf dies~ beiden Typen 
zu beschr~nken. Ein mit der versehieden gr'oBen Zahl der wimpernden 
Organelle verbundener weiterer Untersehied liegt darin, daB die GeiBeln 
die Wimpern an Gr6Be fibertreffen und ein drit ter ist dadurch gegeben, 
dab im allgemeinen die Bewegung der Wimpern eine rudernde ist, w/~h- 
rend die der GeiBeln zumindest den Anschein einer Rotat ion erweckt. 
Die GeiBelbewegung mag im Gegensa~ zu der der Cilien als die kompli: 
ziertere Bewegungsart erseheinen; dies liegt wohl weniger dar~n, dab uns 
aus der ~nschauung vom Boote her die Ruderbewegung die vertrautere 
ist, als vielmehr in dem Umstand, dab im dreidimensionalen Raum ver- 
laufenda Bew6gungen unserer V0rstellung Weniger zug~nglich sind als die 
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in einer Ebene verlaufende Ruderbewegung. M~t Wahrscheinlichkeit 
aber ist anzunehmen, dal3 ausgehend yon ein- oder weniggeiBligen Orga- 
nismen fiber den Weg yon holomastigaceenartigen Formen sich die kurz- 
wimprigen Ciliaten herausgebildet'haben. 

Unsere heutige Kenntnis yon der Flimmerbewegung hat in jfingster 
zeit dutch GRAY (,,Ciliary Movement", Cambridge 1928) eine Zusammen- 
fassung effahren, die zwar im Hinblick auf den geringen Umfang des 
Buches (162 Seiten) nicht in jeder Beziehung Anspruch auf u 
keit machen kann, aber doch allen Teflfragen in gleichwertiger und ge- 
nfigender Weise gerecht wird. In dieser Zusammenstetlung fallt auf, dal3 
der Fragenkomplex der Mechani]c der Cflien aul3erordentl.ieh geringen 
Raum einnimmt : fiber die Mechanik der rudernden Cflienbewegung wird 
fast nichts gesagt, fiber die der Geil3elbewegung sind nur einige Mtere, 
ziemlieh rohe Uberlegungen angeffihrt, die im wesentliehen auf den Ver- 
gleich der Geil3elbewegung mit der eines Propellers oder einer Schiffs- 
schraube hinauslaufen, und die beiden in dem weiteren Abschnitte 
,,efficiency of cilia" behandelten Spezialf~lle betreffen bereits nicht mehr 
die Cilienbewegnng, sondern diejenlge eines kleinen Objekts (Volvox), 
ohne Rficksieht darauf, dab dieses die Kraft zur Fortbewegung aus der 
Bewegung flimmernder Anh~nge bezight. I~ der Tat ist fiber die Me- 
ehanik der F~limmerbewegung sehr wenig bekarmt. Eine ex~kte Analyse 
der rudernden Wimperbewegung ist noch nicht versucht worden, fiber die 
Mechanik der rotierenden Geil3eln liegen nur die Modellversuehe METZ- 
~]~RS vor, die indessen, worauf bereits der Physiker P~A~DTL hingewiesen 
hat, infolge Nichtbeachtung einer wichtigen physikalischen Gesetz-. 
m~13igkeit (Modellregel) keine zwingenden Riickschlfisse auf die GeiI3el- 
bewegung zulassen. Die Ursache unserer Unkenntnis in diesen Fragen 
]iegt in der Kompliziertheit der Zugrundeliegenden hydrodynamischen 
Probleme. Es ist derzeit unmSglich, sagt GRAY, ,,to obtain any real 
insight into the efficiency of cilia as propulsive units. The whole subject 
is beset with complex hydrodynamicM problems which are, as yet, 
unsolved". Die folgenden Untersuchungen, die eine Kombination yon 
Beobachtungen, Berechnungen und Modellversuchen darstellen, sollen 
einen Weg anbahnen, auf dem diese Lficke in unseren Kenntnissen aus- 
gefiill~ werden kann. 

Nach ME~ZNER unterscheidet man bei der Flimmerbewegung zweck- 
m~13igzwisehen,,~ul3erer" und ,,innerer" Mechanik : die aul3ereMechanik 
handelt yon der Art und Weise, wie durch die Bewegung der flimmern- 
den Organelle (Flimmern, Gefl3eln) eine Verschiebung zwischen beflim- 
mertem Objekt und umgebendem Medium zustande kommt, ohne die 
Frage zu beriihren, dutch welche Kr~fte prim~r~ yon der Zelle her, die 
Wimpern oder GeiBeln selbst in Bewegung gesetzt werden. Aufgabe der 
,,inneren" ~Iechanik ist es, diejenigen intraplasmatisehen Prozesse zu 

26* 
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analysieren, dutch die die Bewegung der Geil~eln und Cilien retativ 
zur Zelle zustande kommt. Diese Unterscheidung zwischen innerer und 
~uBerer Mechanik entspricht durchaus einer Betrachtungsweise der Hy- 
dro- oder A erodynamik, wo man z. B. die Bewegung einer Schiffs- 
sehraube oder eines Propellers durch irgendwelche Kr~fte voraussetzt, 
ohne sich um die spezielle Art der Kr~fte (Motoren), durch die dieseBe- 
wegung fiberhaupt zustande kommt, zu kfimmern. Die folgenden Be- 
trachtungen beschr~nken sich auf die ~uflere Mechanik der Cilienbe- 
wegung und gehen nur dort, wo aus der ~ul~eren Mechanik sich Rfick- 
schlfisse auf die innere ergeben, auf diese ein. 

Den Herren Professoren der Physik, H o ~ N N - H ~ , l l e ,  BETz-GSt- 
tingen, MX~TIENSS~-Kiel und Sc~ILT,~-Leipzi~, bin ich fiir Auskiinfte 
in ]?ragen des hy.dr0dynamisehen Widerstandes zu grol~em Danke ver- 
pflichtet. 

�9 l. Die G~rundfrage in der Mechanik mikroskopiseher Cilien (Ruder). 
a) Allgemeine Formulierun~. 

Dutch Bewegung eines an einem K6rper 'befestigten Ruders in einer 
Fliissigkeit wird entweder,~venn der KSrper durch ~uBere K ~ f t e  relativ 

o zur Fliissigkeit festliegt, eine 
gf ~ _ j  FliissigkeitsstrSmung hervorge- 

2' ~ rufen, oder es wird sic~ der KSr- 
3 ~ . ~ /  per~ werm er in der Flfissigkeit 

frei beweglich ist, relativ zu die- 
r  ser ~bewegen. Sehl~gt (Abb. ~1) 

d a s  an K befestigte Ruder r 

t ~ 1 3 dauernd (relativ zu K) im~Sinne ' 
/~ des Pfeiles 11, so werden im 

ersten Falle (K festliegend) die 
yon r getroffenen Fliissigkeits- 

Xbb. 1. teilchen direkt bewegt und da- 
durch, dab diese Bewegungsieh 

auf benachbarte Teilehen fibertrs entsteht ein Flfissigkeitswirbel 
(2 2' 2"), der yon r ab (in der Zeichnung) naeh links oben ge~ichtet ist. 
Umgekehr~ wird der KSrper, wenu er frei beweglieh ist, sich irffolge der 
einseitigen Ruderung entgegengesetzt, im Sinne des Pfeiles 3 naeh rechts 
~nten bewegen. Im ersten Falle geht die ]3ewegungsenergie des Ruders 
in die der Flfissigkeit, im zweiten Falle in die des bewegliehen KSrpers 
fiber 2. Beide .F(~Ile sind "vom mechanischen Gesich~punlc~ e~nander grund- 

1 Der Riickschlag mSge aul3erhalb der Fliissigkeit vor sich gehen. 
u Bzw. gen~uer: Zum gr6Bten Tell in die Bewegungsenergie des KSrpers, 

w~hrend der Rest FliissigkeitsstrSmungen erzeugt. 
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sdtzlich gleichwertig, man kann sich im ]olgenden au/ einen von ihnen be- 
schrdnken und hierbei  erweist sich der Fall des ffeibeweglichen K6rpers 
als zweekm~Biger, einmal, weft er zoologisch das grSBere Interesse besitzt 
und ~ndererseits'deshalb, weil Geschwindigkeiten und Bewegungen an 
sch~'immenden KSrpern leichter meBbar sind als die gleichen GrS•en bei 
mikroskopischen FliissigkeitsstrSmen. 

D i e  rudernde Wimperbewegung unterscheidet sich yon der iibliehen 
Ruderbewegung an Booten in zwei wesentlichen Punkten:  erstens be- 
sitzen die Ruder mikr0skopische Dimensionen und zweitens geht der 
Rficksehlag des Ruders nicht auBerhalb, sondern ebenso wie der Hin- 
schlag (wirksame Schlag) im Wasser vor sich. Als dritter, aber weniger 
bedeutender Unterschied kommt hinzu, da~ die Wimpern stets in sehr 
groBer Zahl - -  bei eiuem mittelgrol~en holotriehen Infusor sind es etwa 
10000 - -  vorhanden sind. Diese Unterschiede bedingen es, dab man 
keineswegs die fiblichen Effahrungen und Gesetzm~Bigkeiten des Ru- 
derns auf die Wimper-bewegung iibertragen d~rf, vielmehr mul~ zdn~chst 
die Grund/rage beantwortet  werden: ob und unter welchen Bedingungen 
dutch dauernd im Wasser be/indliche Ruder von milcroslcopischer Dimension 
ein Vortrieb, d. h. eine Verschiebung des Rudertrggers bewir]ct werden lcann. 

b) Die bisherige Ansicht. 

Die Antwort, die man bisher auf diese Frage gab und die im wesdnt- 
lichen auf Uberlegungen yon O. WEiss zurfickgeht, wurde kiirzlich yon 
GELLHORN (1925) im ,,Handbueh der normalen und pathologischen 
Physiologie!~ in folgendenS~tzen wiedergegeben: ,Werm aueh eine exakte 
mechanische Analyse der Wimperbewegung noch nicht gelungen ist, so 
kann man unter gewissen Annahmen sieh doeh eine Vorstellung yon dem 
Nutzeffekt der Cil~enbewegung machen (W]~ISS). Wenn die Wimper: 
bewegung in einer Ebene erfolgt, das Haar gerade ist und die halbe 
Schwingung mit konstanter Geschwindigkeit vor sich geht, so ist in 
Wasser der Widerstand p eines mittleren Punktes des Flimmerhaares 
dem Quadrat der Geschwindigkeit proportional: 

p= ~.v~; 
hierin bedeutet ]c eine Konstante. 

Die bei einer halben Schwingung geleistete Energie E betr~gt, wenn 
die Amplitude s ist :' 

E -~ p . s  = ]c.s .v  2. 

Wird dieAmplitude in der Zeit t zurfickgelegt, so ist der 1Nutzeffekt N 

N = p . s  ~. lc.va. 
t 

Der Nutzeffekt ist also proportional der dri t ten Potenz der Ge- 
schwindigkeit, und hieraus folgt, da die Geschwindigkeit der progres- 
siven Periode etwa 5real so schnell wi~ die der regressiven ist, dal3 der 
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Nutzeffekt der Vorschwingung 125mal grhBer als der der Rfickschwingung 
ist. So wird die Fortbewegung von Partikelchen, die auf das Flimmer- 
epithel aufgelegt werden, in der lCichtung der progressiven Phase ebenso 
wie die Tatsache verst/s dal~ die mittels Wimpersehlags sich be- 
wegenden Zellen entgegen der sehnellen Phase vorw/~rtsschreiten." 

Diese Ausffihrungen erweeken den Eindruck, als ob der Vortrieb, den 
"eine Wimperzelle durch eine einzelne Cilie beim wirksamen Schlag er- 

h/s unter den angegebenen Bedingungen 125mal grhl~er w/~re als die 
dureh den Riickschlag bewirkte Versehiebung in entgegengesetzter 
Richtung. Derartiges trifft" jedoeh nieht zu, denn abgesehen yon dem 
Umstande, dab im obigen das Wort Nutzeffekt in einem vom iibliehen 
abweiehenden Sinne gebraueht wird sind in der W ~ s - G E L L ~ o ~ s c h e n  
Rechnung zwei Eehlex enthalten: einmal ist das zugrunde gelegte Wider- 
standsgesetz, die Proportionalit/~t des Widerstands mit dem Quadrat 
der Gesehwindigkeit, auf die Ruder mikroskopiseher Dimension nieht an- 
wendbar und weiter erstreckt sich die Bereehmmg lediglich auf die Be- 
wegung der Wimper selbst, yon dem wesentlichen aber, vonder dutch die 
Wimperhewegung der Flfissigkei~ erteilten Verschiebung bzw. (ira Falle 
des frei bewegliehen Khrpers) yon einem diesem erteilten Vortrieb ist 
fiberhaupt nieht die Rede. 

Vor der Richtigstellung dieser Berechnungen ist es nhtig, fiber das fiir 
die Wimperbewegung zutreffende Widerstandsgesetz Klarheit zu ge- 
winnen. 

c) Das Widerstandsgesetz. 

Der Widerstand W, den ein in einer Flfissigkeit sieh bewegender 
Khrper erfi~hrt, h~ngt yon folgenden Grhflen ab: 

1. Von der Form und Grhl3e des sich bewegenden Khrpers, 
2. yon der Diehte (~) und der Z~higkeit (#) der ~lfissigkeit, in der 

sieh der Khrper beweg$. Der Quotient v = ~ wird als kinematische 
r 

Z/~higkeit bezeichnet, 
3. yon der Relativgeschwindigkeit v des Khrpers gegenfiber der 

Flfissigkeit. 
Ist nun 1 eine geeignet gewi~hlte miStlere Linearausdebnung des sich 

bewegenden Khrpers und bezeichnet man den Ausdruek 
= lv~-I (1) 

als die REYNOLDSsche Zahl, so gelten die Gesetze: 
Solange ~ klein gegenfi.ber 1 bleibt, ist der Widerstand des Khrpers 

(unter sonst gleichbleibenden Bedingungen) proportional ~.ur Geschwin- 
digkeit v (SToKEssches Gesetz), ffir Werte ~ 1" jedoch proportibnal zum 
Quadrat der Gesehwindigkeit (NEWTOSsches Gesetz). In dem noch 
wenig erforschten Ubergangsgebiet zwischen den Gfiltigkeitsbereichen 

* Bis zu gewissen Maximalwerten. 
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beider Gesetze finder ein allm~hlicher Ubergang zwischen der Pro~ 
portionalit~t zu v 1 und v 2 start. 

])a v fiir Wasser yon 20 o etWa den Wert 0,01 hat, so folgt aus .(1), dab 
das SToKEssche Gesetz nur auf Bewegungen sehr kleiner KSrper, auf sehr 
langsame Bewegungen oder auf Bewegungen in sehr z~hen Flfisslgkeiten 
anwendbar ist. Bei der Ableitung dieses Gesetzes macht man zur Voraus- 
setzung, dab die bei solchen Bewegungen auftretenden sehr kleinen Tr~g- 
heitseHekte so gering sind, dab sie vernachl~ssigt werden dfirfen. Es sind 
indessen stets, aueh bei Flfissigkeitsbewegungen mit sehr kleinen ~R- 
Zahlen, Tr~gheitseffekte vorhanden und ihre Vernachl~ssigung .macht 
sich namentlich dann geltend, wenn man Bewegungsvorg~nge betrachtet,  
deren ~-Zahlen nahe an 1, also an der Grenze des Giiltigkeitsbereichs des 
STOKBsschen Gesetzes liegen. Deshalb hat  OSEB)Z (39) am STOKESschen 
Gesetz eine Korrektur  angebracht, die den geringen Tr~gheitseffekten 
l~echnung tr~gt. Die STOKESsehe Formel ffir den Widerstand (W) einer 
Kugel yore Radius a, die sich in einer Fliissigkeit mit der Geschwindig- 
keit v bewegt, 

W =  6~va~lv (2) 
modifiziert sich nach OS~BN zu 

3 
W =  6evatLv (1 -[- ~ ) ,  (3) 

wo ~R die RBu Zahl 2 a v v  -1 bedeutet. Aus einem Vergleich der 
Formeln (2) und (3) erkennt man, dag bei REY~oLnssehen Zahlen 0,1 
0,01 bzw. 0,001 die Abweichungen zwischen den Widerstandswerten 
beider Gesetze 4%, 0,4% bzw. 0,04% betragen, so dag also bei ~-Zah!en 
unter 0,05 voile Giiltigkeit des SToKEsschen Gesetzes zu erwarten ist. 
Ganz neuerdings in diesem Sinne angestellte Versuche (45) an fallenden 
Kugeln in einem ~-Bereich zwischen 0,05 und 1,5 (!)t = 2 a w  -1) er- 
gaben gleichm~l]ige ~bereinstimmung zwischen den empirischen und 

d e n  nach OSBEN errechneten Widerst~nden in einem Bereich bis !R = 1, 
wg.hrend die nach STOKES errechneten W-Werte bei 9t ~ 0,20 hinter den 
empirischen um so mehr zuriickhlieben, je gr6Ber die Rv.u 
Zahlen wurden. UnterhMb ~ = 0,20 stimrnten ira' Rahmen der ex- 
perimentellen Fehlerbreite die STOKEsschen und OsEEz~schen Werte mit- 
einander und mit den empirischen iiberein. 

Die unter Anwendung der OsBB~schen Korrektur  yon LAME (28) a uf- 
gestellte Formel ffir den Widerstand eines senkrecht zu seiner_Achse be- 
wegten Zylinders, die auf die Bewegung der nahezu zylindrischen Cilien 
anzuwenden w~re, lautet  

W = F ~ v 2 . c w = . F ~ v 2 '  " 4~ ~ (1,3~39--lognat ~) ' (4)- 
Worin _F die Projektion des Zylinders auf eine zur Bewegungsrichtung 
senkrechte Ebene, ~ die Dichte der Fliissigkeit bedeutet und ~R als 
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a v ~-1 (a = Zylinderradius) defininert ist. Diese Formel ist ffir ~ = 0,1 
noch durchaus mit  der Erfahrung im Einklang (so ergab sich fiir ~ ~ 0,1 
anstelle der  theoretisehen Beizahl c w = 34,8 der experimentelle Wert  34) 
und erst bei Werten yon ~ = 0,5 sind Abweichungen yon etw~ 25% zu 
erwarten. 

Um die Anwendbarkeit  der STOKV, s-OsEE~schen Formeln prfifen zu 
kSnnen, miissen zun~ehst die GrSl~en der auftretenden ~-Z~hlen er- 
mit tel t  werden. Ftir die Wimpern der Infusorien kann man eine mit t lere 
L~nge yon 10--15/~ annehmen (15 # etwa die obere Grenze bei normalen 
Cilien) ; die Dicke einer Wimper  betr~tgt etwa 0,2--0,6 #, im Mittel viel- 
leicht 0,3 /4 wobei die Seh~tzungen ffiiherer Autoren (:B~dTSCtrLI) mi t  
neueren Befunden an mikrotomierten Ciliaten fibereinstimmen (vgl. die 
GELEIschen Abbildungen fiber Paramevium-L~n'gssehnitte mit dem yon 
WETZET, an Flaehschnitten. ermittel ten Cilienabstand yon etwa 1~/5 #)*~ 
Nimmt  man an, dal~ beim wirksamen Sehlag die Cilien ausgestreckt blei- 
ben, so ist der yon der Wimperspitze bei einer Sehlagamplitude yon 120 ~ 
durchmessene Weg gleich 2/317~, wo 1 die L~nge der Wimper bedeutet.  
Nach METZ~ER (32) sehlagen die (~esonders kr~ftigen) Peristomcilien 
der Ciliaten (z. B. Paramecium) 28real, die K6rpercilien nur 10--11real 
pro Sekunde; da (vgl. LUDWIG 30) die Peristomcilien am ruhenden Tier, 
die K5rpercilien aber am bewegten Tier ihre grSl]te Aktivit~t  entfalten, 
die METz~Rschen Resultate aber offenbar am ruhenden Tier gewonnen 
wurden, kann man auch fiir KSrpercilien etw~ 30 Schl~ige pro Sekunde 
annehmen, woffir aueh andere weiter unten angeffihrte Griinde spreel~en. 
Da im Mittel der Hinschlag mit  3mal so gro]er  Sehnelligkeit wie der 
Rficksehlag vor sieh gehen dfirfte, so brauehte der Hinsehlag'nur 1/~ de r 
Schlagdauer, also etwa ~/120 Sekunde. Die somit bei der rudernden 
Wimperbewegung auftretende HSchstgesct{windigkeit, und das ist die- 
jenige der Wimperspitze beim ttinschlag, betr~gt v -= Weg: Zeit - 
2/3/z.120 -- 251 l, was fiir l -~ 10 bzw. ~ 15# die Werte v = 0,25 bzw. 
0,38 cm/see ergibt. Berechnet man nun nach der ffir die Os]~Nsche 
Gleiehung (4) mal~gebenden Formel ~ = av~-~ die Kennzahlen, so er- 
h~lt man ffir eine mittlere Ciliendicke von 0,3 # in Wasser yon 200 bei~ 
einer Geschwindigkeit v = 0,25 cm/sec den Wert  0,000015.0,25.100 = 
0,0004, bei v = 0,38 den Wert  0,0006, im Mittel also etwa 0,0005. Weft in 
den folgenden Untersuchungen die Widerstandsformel (4) niemals zur 
Berechnung aes Absolutwertes des Cilienwiderstand benutzt,  s0ndern 
lediglich die Widerst~r/de der gleichen Cilie bei verschiedenen Geschwin- 
digkeiten (Hin- und Rficksehlag) verglichen werden, so interessiert hier 
nur die diesbezfigliche Abweichung vom STo~Essehen Gesetz. Nennen 

* Nur die hier nicht in Betracht kommenden Geil~eln gewisser Bakterien 
(N~t'~L~-~) haben geringere Dicke bis zu 0,025 #, wo sie dann allerdings nur bei 
bester ultramikroskopischer Apparatur sichtbar sind. 
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wir v2 die ungef/ihre Maximalgeschwindigkeit mit  der Kennzahl ~s = 
0,0005, vl die 10mal kleinere Geschwindigkeit mi t  ~1 = 0,00{}05, so ver- 
halten sieh die entsprechenden Widerstande W1 : W, 

nach STOXES . . . . . . . . . . . . . . . .  wie l : 10, 
nach 0SEES (Formel 4) . . . . . . . . . . .  wie 1 : 12,7, 
nach NEWTON (quadr. Widerstandsgesetz ). . wie 1 : 100, 

ja selbst bei 100mal grSl~eren Kennzahlen (~1 = 0,005,'~2 = 0,05) er- 
geben sich nach OSEEN erst Verhhltnisse W~ : W2 = i : 21 s tar t  1 : 10 
bei STOKES und 1 : 100 bei NEWTOn. Weft die mitt leren Geschwindig- 
keiten der Wimperbewegung kleiner sind als obige Werte ffir Maximal- 
gesehwindigkeiten, weil ferner zwischen Vor- und l%iieksehlag niemals so 
groSe Differenzen wie 1': 10 auftreten, sondern hSchstens wie 1 : 5, im 
Mittel abet  wie 1 : 3, so sind die Abweichungen vom STOxESschen Gesetz 
im allgemeinen noch wesentlich kleiner als die Unterschiede yon ~/~o 
gegen 1/1~:~, ja man kSnnte yielleicht sogar vermuten,  dab fiir so extrem 
kleine REYNOLDssche Zahlen das reine STOKESsche Gesetz eine bessere 
Angleiehung an die Wahrheit  darstellt  als das OsEE~sehe (dhs ja aueh 
bloB eineApproximation ist), wie denn auch in denFormeln (2, 3) fiir den 
Widerstand der Kugel die Abweiehungen beider. Gesetze berei ts 'bei  ~-  
Zahlen = 0,1 nunmehr 0,4% betragen und bei noch kleineren ~-Zahlen 
praktiseh verschwinden. Dieser Vermutung steht andererseits die Tat-  
saehe gegeniiber, dal~ laut Erfa~hrung bei schlanken KSrpern die tuvbu- 
lente Bewegung bei kleinereri REY~OLDSschen Zahlen (~ = etwa 1000) 
auftr i t t  a]s bei /~quivalent grol]en Kugeln (~ = 3000), woraus man 
schlieSen kann, dal~ bei langen dfinnen Zylindern sieh st/~rkere Ab- 
weiehungen yore STOKESseher/ Gesetz zeigen als bei Ku~eln gleieher 
REY~OLDSscher Zahl. I m  Bereich so kleiner ~-Zahlen aber, wie sie bei 
der Flimmerbewegung vorliegen, spielt dieser Umstand kaum mehr eine 
l%olle, wie die Erfahrung zeigt: Ftir ~ = 0,01 wurde (siehe oben) das 
OSEE~sche Gesetz best/itigt gefunden und in den Versuchen P~ZlBI~A~S 
(41) mit  rot ierenden'St~ben (Stabl~nge = 5--10 em, Stabdieke = 0,43 
bis 0,60 em, # = etwa 3,5; St/tbe in der Mitre horizontal aufgehs 
Winkelgesehwindigkeit = 0,01--0,08) mit  relativ hohen REY~OLDSschen 
Zahlen sowie in den eigenen, im folgenden angefiihrten Modellversuchen 
ergab sich direkte Proportionalit/~t zwischen Kraf t  und Geschwindigkeit 
und somit (ira R a h m e n  der experimentellen Fehlerbreite) keine Ab- 
weiehung vom STOKESschen Gesetz, - -  Umgekehrt  g ib t  es nach unten 
hin bei immer kleiner werdenden REYNOLDSschen Zahlen erst dann eine 
Grenze fiir die Giiltigkeit des SToXEsschen Gesetzes, wenn die Dimen- 
sionen des bewegten K6rpers auf die Gr613enordnung der ffeien Weg- 
1/~nge ~n Gasen herabsinken, an die die bei der Wimperbewegung auf- 
t retenden GrSBen aber l~ngst nicht heranreichen. 

Der Nachweis, dab fiir die wimperbewegung das qnadratische Wider- 
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standsgesetz keinesfalls zutrifft, wurde ~o genau geffihrt, weil, yon einer 
kleingedruckten Bemerkung, GI~AYs (18) abgesehen, in der bisherigen 
zoologiseken Literatur sich stets nur das quadratisehe Widerstandsgesetz 
vorfindet, - -  ausgenommen die auf eine Arbeit METZNERS (34) beziigliche 
Zusehrift des Physikers PlCA~DTL (,,Sicher ist nut, dal~ alle Widerst~nde 
bier proportional der ersten Potenz der Geschwindigkeit sind, und da~ 
alle Erkls die einen Widerstand proportional dem Quadrat der 
Geschwindigkeit zugrundelegen, entschieden fehlerhaft sind"),  die ili- 
dessen bisher yon biologischer Seite (vgl. GELLHOR_N) nicht beaehtet 
wurde. 

d) Der Vortrieb dutch starre, stets im Wasser be/indliche Ruder yon 
mikroskopischer Dimension.  

Wir nehmen (Abb. 2 )e inen  bewegliehen KSrper K mit zwei sym- 
metriseh angeordneten synchron schlagenden Wimpern. Jede Wimper 
bewege sich mit der konstanten Winkelgeschwindigkeit o)~ yon 1 nach 2 

10 ! 

2 ~  

ft 

/( 

Abb. 2. 

(wirksamer Schlag) und mit der geringeren 
Geschwindigkeit ~o~ zurfick (Riickschlag) ; 
gesucht ist der Vortrieb ( =  die vortrei- 
bende Kraft), der durch diese Ruderbe- 
wegung d em KSrper erteilt wird. Dieser 
Vortrieb wird im folgenden berechnet 
a) fiir das N'EWTO~sche, fi) ffir das STO- 
KEssche und y) ffir das nach Osv, wN korri- 
gierte STo~:Essche Gesetz. 

a) Das Element des Wim perzylinders 
bei P, d~, dessen Entfernung vom An- 
heftungspunkt der Wimper ~ betragt, er- 
leidet nach dem quadratischen Wider- 
standsgesetz, wenn es sich mit der Ge- 
schwindigkeit r~ol bewegt, in jedem Mo- 
ment des Schlags einen Widerstand, 

dW1 = kl:~c~ d~:, (5) 
die ganze Wimper (Ls l) somit einen Widerstand 

1 
k 

�9 J = 3 _ o j  1 ~7s. ( 6 )  
2 

0 

Hierffir l~l~t sich, welm vl = ~01 l die Geschwindigkeit der Wimperspitze 
ist, auch schreiben 

k 2 
W1 = ~ Iv  r (7) 

Von W~ wird als Vortrieb die in die Bewegungsriehtung a fallende Kom- 
ponente P P '  (Abb. 2), also der Anteil W1 cos ~0 nutT.bar und der gesamte 
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durch den Vorschlag, desseli Dauer T1 sei, dem K6rper gegebene Im- 
puls ist 

T, 

o, = o o s  (S) 
0 

Betrggt nun die gesamte Schlagamplitude yon 1 nach 2 2a, so ist 

t----- TI( q0) ~ I + ~  

T1 
dt = ~ d ~ f  

+a 
, ~ fT1 b T~v~ sin~ also Q1 = ~  e v l j ~ ; c o ~ . d c f  = ~ l  �9 ,~ : (9) 

und der durchschnittliche Vortrieb beim Hinschlag ist 
k ~ sin lvl. ~., (10) 

worin bei kleinen Schlagamplituden der Ausdruck sin a gleich 1 gesetzt 

werden kann, so da~ (10) mit (70 identisch wird. 
Entsprechend gilt fiir den mit der Geschwindigkeit 0)2 wghrend der 

Zeit T2 vor sich gehenden Riickschlag 
/ c .  _ ~ s i n  a 

Q~ = ~t ' r~ v~ . - - j - .  (11) 

Well nun einerseits die einzelnen Wimperschl~ge sehr schnell aufein- 
anderfolgen, weft andererseits beim wirklichen Objekt zahlreiche meta- 
chron schlagende Cilien vorhanden sind und daher jede Phase des Vor- 
und Rfickschlags gleichzeitig vertreten ist, so kann das bewegte Objekt 
den einzelnen Impulsen einer vor- un4 rfickschlagenden Wimper nicht 
folgen, sondern es kommt w~hrend der Gesamtschlagdauer T -- Tx + T2 
ein mittlerer Vortrieb zustande, der gleich ist 

W Q1-  Q2 T (12) 

Wegen ( l l ) k a n n  daftir auch geschrieben werden 
W - -  b l s ina/  ~ ) 

oder, well vl T1 ---- v~ T~ nichts anderes als der yon der Wimperspitze 
durchlaufene Weg, also gleich 2 la ist, 

2 1 ~ . 
�9 W = ~/~ -T sin a (vl -- v2) ; (14) 

hieraus folgt, dab em positiver Vortrieb zustande kommt, solange 
vl ~v2 ist, solange also der Vorschlag schneller als der t~iickschlag er- 
folgt. 

Nimmt man analog den Ausffihrungen GEL~o~z~-Wv, xss' die Ge- 
schwindigkeit beim Rfickschlag 5real so langsam als beim Vorschlag, also 
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vl = 5 v~ an, so ist zwar nach (7) der Vortrieb beim Vorsehlag 25mal und 
die sekundliche Leistung 12Omal grSBer als beim f~iiekschlag, weft aber 
dureh den 5mal l~nger dauernden i~iickschlag Zeit verlorengeht und 
w/~hrend dieser Zeit ein negativer Vortrieb erzeugt wird, so ist es ver- 
st~ndlich, dab der mittlere Vortrieb (12) zum Vortrieb wi~hrend des 
Sehlags (10) sich verh~lt wie 2 : 15. Versteht man unter Nutze / / ek t  im 
fibliehen Sinne das Verh~ltnis zwisehen Nutzleistung und Gesamtauf- 
wand, so gibt die folgende Untersuchung eine Vorstellung yon der unge- 
f~hren GrSBenordnung des Nutzeffekts einer Wimperbewegung der be- 
sprochenen'Art:  Es wurde hier durch dell Vorschlag eines Ruders und 
dessen 5mal so langsamen Riicksehlag innerhalb des Wassers in jedem- 
Moment ein mittlerer Vortrieb yon der Gr6Be W erzeugt; man kann sich 
diesen Vortrieb nun auch erzeugt denken durch ein gleichgroges Ruder, 
das mit bestimmter Geschwindigkeit v* ,,hin"schl~gt, dann im Mo- 
ment, wo es den Hinschlag beendet hat, durch irgendwelch e (augerhalb 
des Systems liegende Kri~fte) aus dem Wasser genommen und auBerhalb 
desselben mit ~-groBer  Geschwindigkeit in die Anfangslage zurtickge- 
bracht wird, so dab ohne Pause, ohne zwischengeschaltetenRfickschlag, 
Hinsehlag auf ltinsehlag folg, t. Eine solche riickschlaglose Wimperbe- 
wegung, die natiirlich nur Ms Gedankenexperiment mSglich ist, soll im 
folgenden im Gegensatz zur gewShnliehen als ,,ideale" Wimperbewegung 
bezeichnet werden. Dann ist der durch eine solche Wimperbewegung be- 
wirkte Vortrieb nach (10) gleich 

k , 2  s i n  r~ 
W * =  g l v  " a (15) 

Soll nun dieser ,,ideale" Vortrieb W* gleieh dem (lurch die normale Be- 
wegung bewirkten Vortrieb W sein, so muB die Geschwindigkeit der 
idealen W.imperbewegung betragen 

TI 
v* = vl (vl -- v.z), (16) 

wie sich durch Gleiehsetzung yon (13) und (15) ergibt. Im Falle vl = 5 v2 
ist darm 

2 
v* = ~/~vl.  (17) 

Bei einer mit solcher Geschwindigkeit vor sieh gehenden idealen Wimper- 
bewegung ist demnach die Verschiebungswirkung auf den l~udertr~ger 
die gleiehe wie bei der gew6hnlichen Wimperbewegung. Berechnen wir 
nun weiter denofiir die Hervorbringung dieser Wimperbewegung n6tigen 
Energieaufwand und bezeichnen wir mit L denjenigen, der fiir die ge- 
wShnliehe, mit L* den, der fiir die Hervorbringung der idealen Wimper- 
bewegu .ng notwendig ist, so ergibt sieh wegen 

Leistung = Vortrieb (Widerstand) �9 Geschwindigkeit 
naeh (5) 
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d L *  = d W * .  r~o* = lcr~o*2dr.r~o * = ,kr3to .3 .  d~. (18) 
1 

k 3 (19) 

0 

und entsprechend (19) gilt ffir den Vorschlag der gewShnlichen Wimper- 
bewegung 

k 
LI  = u lye ,  

]r a 
ffir den Riickschlag L2 = ~ l  v 2 

und die ,,mittlere Leistung ~ beim gewShnhchen Rudern betr~gr daher in 
jedem Moment 

L -- L~ T~ + L2 T~ = 1 (v~ Tx + v~ Te). (20) 
T 

Fiir unseren Fall des 5mal so langsamen Rfickschlags wird somit der 
Quotient 

L* 13 }/a6 3,5. (21) 

Dies bedeutet: Obwohl ideale und gewShnliche Wimperbewegung den 
gleichen Vortrieb erzeugen, d. h. die gleiche~Nutzleistung erzielen, ist doch 
der Leistungsaufwand bei der gewShnlichen Bewegung 3,5mal grSBer als 
bei der idealen, es wird also bei jener ,,~nnStigerweise '~ das 3,5fache der 
notwendigen Energie verbraucht. Der Nutze~fekt der gewShnlichen Be- 
wegung mul~ daher ~ / 8 : ~ ,  d. h. ~ 2 8 %  sein. Weil in Wirklichkeit yon 
der vorw~rtstreilJenden Kraft  ein wesentlicher Bruchteil durch Ver- 
wirbelung (siehe welter unten) im Wasser verlorengeht, weil ferner da- 
dutch, dal~ nicht Mle Cilien "parallel schlagen, Kraft '  verlorengeht und 
well ferner bei der Umwandlung der chemischen in mechanische Energie 
ein Energ i e , , v e r lu s t "  in Form .yon W~rme zu vermu~en ist, so wird der 
wit]cliche Nutze] /ekt  einer nach denl NEWTo~-Gesetz verlaufenden Wim- 
perbewegung mit starren Wimpern w~sentlich kleiner ats 28% sein, er 
wird vielleicht hSchstens 10% betragen. 100- -28  ---72% der aufge- 
wendeten Energie gehen im vorliegenden Falle ffir die Lokomotion ver- 
loren, weil bei dem angegebenen Rudermechanismus der Riickschlag des 
Ruders innerhalb des Wassers effolgen mul~. 

fl) Ffir den Fall des STOKEsschen Gesetzes gclten durchaus die 
.gleichen Uberlegungen, nur dai~ (vgl. Glei'chung 5) der Widerstand des 
Zylinderelements proportional zur ersten Poten'z der Geschwindigkeit- 
ist. Dann ergeben sich die folgenden Gleichungen, die korrespondierend 
zu denen des Abschn.itts a bezeichnet sind: 

d W ~  = k r ~ .  d~: (5') 
~k ~ k 

WI = ~*Oll  -7- ~ l V l  (6 ' ,  7 ' )  
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k s in  e~ 
Q1 = ~ lTx vl .  ~ (9') 

k / s i na (  ) 
W = ~ - -  v l T I - - v 2 T 2  = 0 ,  (13') 

d.h. beim SToKrsschen Gesetz ergibt sich, ungeachtet des Unterschieds der 
Rudergeschwindigkeit b~eim Vor- und tliickschlag, iiberhaupt kein Vortrieb ; 
eine Ruderbewegung  dureh s tarre ,  daue rnd  im Wasser  befindliehe R u d e r  
ist bei  Gf l t igke i t  dieses Gesetzes nicht  mSglich. 

7) Gil t  das nach  O s ~ r  modif iz ier te  SToxEssche Gesetz,  so modi- 
f izier t  sich die Fo rme l  (13') un te r  Rfieksieht  auf  (4), wenn  m a n  ffir Hin-  
und  Rficksehlag je eino mi t t l e re  (konstante)  REY~OLDssche ZaM ~1 
bzw. !)t2 ann immt ,  zu 

w k l s i n a  ( 1 1 ) 
2 T ~ vx T~ 1 , 3 0 9 - - 1 o g n a t ~ l -  1 , 309 ' - - l ogha t~"  (22) 

N i m m t  m a n  wiederum v~ = 5 v2, also ! ~  = 5~z  an und  verwende t  ffir 
~ den ' oben  gewonnenen mi t t l e ren  W e r t  0,0005, so wird 

W ' -  k 1 sina 
2 T -~ vxTx.0 ,01721.  (23) 

SchlieSt m a n  hieran  die gleichen Uber legungen  fiber die ungef/~hre GrSl~e 
des Nutze f fek t s  wie im Fal le  des N~wTo~sehen  Gesetzes a n ,  so gel ten die 
Gleichungen : 

W* k . , sin a 1 (24) 
= ~- tv  ~ " 1,309"lognat~* ' 

wo ~ : ~ *  = v~ : v*.  ( 2 5 )  

Soll W* gleieh W sein, so folgt  du rch  Gleichsetzen von  (23) und  (24) 

~v*_=_.T,  0,01721 - (1,309 - -  lognat  !}t*). (26) v~ T- 
Wegen  (25) und  well T = 6  T1, gil t  

V* 0,017~1 
v~ 6 

-v~ = 0 ,00660.  3,87 - -  log ~o ~ ,  (28) '" 

& g  

eine Gleichung, d ie  dureh 
vl = 29v* (29) 

befr iedigt  wird. 
Ffir  den. sekundlichen Energ!eaufwand  bei der idealen Wimperbe-  

wegung gel ten d a n n  die Beziehungen 

dL* = rco*-kre~* 1 1,309-- lognat ~* " dr (30) 
k a u 1 k iv .e  1 

L* = ~ l  e~* �9 1 ,309_lognat~  * = ~ ,o 1,309--1ognat~* ; (31) 

en tsprechend bei der  gewShnlichen WimPerbewegung  ffir den Hinsehlag 

L1 --  -3- 1,309~__]-ognat ~ (32) 
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und ffir den Rfickschlag 

Le --~ ~ lv 2 1,309-- lognat~ z " "(33) 

Die mittlere Leistung bei tier gewShnlichen Wimperbewegung ist somit 

L=L1TI+L~T2  k 1 (v~T1 1 �9 ~T~ 1 " ) 
T -- ~ T 1,309 --]~ognat ~1 -~- v2 1,30,9-- lognat ~2 

k 1 �9 
= ~ .  ~ vl T1 (vl. 0,11236 ~ v~. 0,09515) (34) 

und das Verh~ltnis L : L* wird 

L~ = ~-. v. ~ vl- 0,11236 + ve. 0,09515 1,309 -- lognat 9t* 

---- _~\0'112361 v~ ( + 0,01903) .12,3 -~ ~ .0 ,1314 .12 ,3  : ca. 226; (35) 

d" h. im Gegensatz zum reinen Gesetz yon STOKES ist nach, dem yon 
Os~N modifizierten SToKEsschen Gesetz zwar ein Vortrieb durCh 
dauernd ]m Wasser befindliche starre Ruder mSglich, jedoch ist Iiir den 
angeffihrten Fall (vl : 5 v2) der Nutzeffekt einer solchen Bewegung we- 
sentlich kleiner als 1/ee6, d. h. wesentlich kleiner als 0,44% ; seine GrSl~e 
~dfirfte sich in Anbetracht der oben (Fall a) angeffihrten weiteren Energie- 
,,verluste" auf 0,2% stellen oder noch geringer sein. Auch bei anderer 
Rudergeschwindigkeit (Vorschlag 3--10real schneller als der Rfick- 
schlag) entfernt sich der Nutzeffekt nicht yon dieser GrSl~enordnung, da 
er eine gewisse (berechenbare) obere Grenze niemats fiberschreiten kann. 

Zusammen/assend lCi[3t sich sagen: ~Bei Geltung des quadratischen 
Widerstandsgesetzes fiihrt eine Wimperbewegung durch starre, gerade, 
dauern4 im Wasser befindliche Ruder solange zu einer Verschiebung des 
Rudert~gers,  solange die Geschwindigkeit des Hinschlags grSl~er als die 
des Rfickschlags ist, 'doch ist der ~utzeffekt einer ~solchen :Bewegung be- 
reits klein; so gehen bei einem 5maIlangsamerenRiicl~schlag bereits 72% 
der aufgewendeten Energie durch den Riicksch]agmechanismus verloren. 

~Bei der Cilienbewegung kommt jedoch nicht das quadratische~" sondern 
das SToKEssche Gesetz (mit oder ohne Korrektur nach Os E~ ) , i n  Frage. 
Bei dem reinen SToK]~sschen Gesetz kommt elne Vers.chiebung des Ru- 
der~rs ~iberhaupt nicht, bei dem n~ch OS]~E~ korrigierten Gese~z nut  
bei einem ~u~zeffekt yon weniger als ~/e% zustande, d. h. eine Wimper- 
bewegung mit starren Cilien ist nicht m6glich. Auch ist hier, da beim 
S~oxEssctien Gesetz der Widerstand ein reiner ReilJungswiderstand ist, 
der beim quadratischen Gesetz mSgliche Fall ausgeschlossen, d~I~ dutch 
den gleich schnellen Hin- und Rfickschlag gew51bter Ruderfl~chen eine 
Verschiebung erzielt wird. ~m Einklang mi~ dieser T~sache, d~B durch 
starre Wimpern keine Verschiebung des zu bewegendenObjekts mSglich 
ist, steht es, dal3 nach den iibereinstimmenden Beobaehtungen aller 
neueren Autoren die Cilie sich nicht als s~arres Gebilde verh~lt, sondern 
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in ausgestrecktem Zustande dem Vorschlag und ihrer Anheftungswand 
sich anschmiegend den Rfickschlag vollzieht. Es wird daher Aufgabe 
des folgenden sein, nach einem kurzen Bericht fiber die vorliegenden 
Beobaehtungen am lebenden Objekt den Mechanismus eines solchen 
Wimperschlags mit formver~nderlichen Wimpern zu untersuchen. 

2. Der Wimperseh lag  am lebenden Objek t .  
Die ~lteren Autoren .(z. B. KRAFT, VERWOR~), die die Flimmerbe- 

wegung studierten, besehreiben den Wimperschlag als den Hin- und Her- 
schlag einer mehr oder weniger geradlinigen Wimper, mit einer Schlag- 
~mplitude yon ~:ndestens 900, wobei die Wimper in ihrer Mittellage etwa 
senkrecht auf ihrer Anheftungsmembran steht 1. Doch bereits in der 
Arbeit yon W~LIAMS (1907) fiber den Schlag der Cilien von P ro so -  
branchierlarven findet man deutliche Hinweise auf das Vorhandensein 
eines ,,angeschmiegten Ri~ckschlags", d. h. eines Riieksehlags, bei dem die 
Cilie mehr parallel zur Anheftungsmembran liegt und bei dem infolge- 
dessen der Abstand zwisehen basalem und freiem Cilienende'ziemlich bis 
wesentlich kleiner als die L~nge der Cilie ist. Abb. 3c gibt die Befunde 
vonWI~IA~S imSchema wieder : der l%fickschlag vollziehr sich yon 1 fiber 
die angeschmiegte Stellung 2 nach 3, der Hinschlag yon 3 naeh 1 (weiteres 
siehe Abbildungserkl~rung) e. 

Alle neueren Autoren, die mit stroboskopischen Methoden oder mit 
Dunkelfeldbeleuehtung arbeiteten ode~ dureh Verdickung des Mediums 
den Flimmersehlag verlangsafiaten, besehreiben fibereinstimmend einen 
,,angeschmiegten" Rtiekschlag in deutlichster Auspr~gung : GRAY (1922) 
ffir die Frontalcflien yon Mytilus (Abb. 3a), M~TzN~ (1923) ffir die 
Cilien der Spermatozoiden. yon Adiantum (Farn, Abb. 3b), KRIJGSMA~ " 

(1925) ffir die rudernd sieh bewegendeGeii~el vonMonas (Abb. 3d, e, f, g, h) 
und sehlieBlich GnL~I (1926ff.) ffir Infusorien (vgl. Abb. 21 ; auf die t~e- 
funde G~L~IS wird im 4. Kapitel  genauer eingegangen). 

KI~IJGSMA~ und G~L~I gehen auf die Mechanik des Cilienschlags in 
obigem Sinne fiberhaupt nicht ein. M]~TZN~R, der in allen Arbeiten das 
quadratisehe Widerstandsgesetz ffir den Cilienschlag zugrunde legt und 
darin bereits yon PRA~DTL korrigiert wurde, betrachtet  den an~eschmieg- 
ten Rfickschlag quasi als gfinstige Begleiterseheinung und sprieht ihm 
nur in den F~llen wesentliche Bedeutung zu, wo die Rfickschl~g- gleich 
der Vorschlagdauer ist, wo also ffir starre Cilien auch b ~m  quadratischen 

1 ~iir den hiervon etwas abweichenden ,,hakenfSrmigen Modus" der alteren 
Autoren, bei dem die Cilie" sich in i~hn~cher Weise hin- und herbewegt, wie man 
den Zeigefinger krtimmt und wieder ausstreck~, ist wesentlich, dab die Cilie beim 
Riickschlag alle phasen des tIinschlags wiederum durchl~uft, dab also beim Riick- 
schlag keine Anschmiegung im Sinne des folgenden stattfinden soll. 

2 Andeutungen einer Versehiedenheit yon Vor- und Riieksehlag bereit's in 
Abbildungen ~on VERWdR~ (49) (vgl. Z. B. in I-IARTMANN Abb. 134~ S. 158). 
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Widerstandsgesetz kein Vortrieb erzeugt w/irde. Nur G~AY spricht in 
einem einzigen Satz eine Ansicht aus, die gleichsinnig mit dem Ergebnis 
des vorigen Kapitels ist: , ,In the case of those cilia whose form during 
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Abb.  3. a) Wimperseb lag  der  Fronta le i l i en  yon  Mytil~es 
n a e h  GRAY (1--6 Vorsehlag,  7 - -7 '  Rtiekschlag).  b ) W i m p e r -  
schlag der  Cilien yon  Adian tum-Sperma tozo iden  nach  
M:~TZNER (1--1 '  Vorschiag ,  2 - - 2 '  Riieksehlag).  e) Schlag-  
a m p l i t u d e  der Ctenophoren-Ruderp l~ i t t chen  [nach GRAY). 

t ! d) und e) Ri iekseh lag  (1 - -1)  u n d  Vorsch lag  (2 - -2)  der  Geii3el 
y o n  Monas  bei  schnel ler  Vorw/t r t sbewegung.  f) u n d  g) 
Desgl.  bei  l a n g s a m e r  Vorw~irtsbewegung.  h) Desgl .  (nu t  
Ri ickschlag)  bei  sehnel ls ter  Vorw~irtsbewegung.  i) Sehlag 
der Wimpern von Prosobraneh ie r l a rven  (naeh WILLIAMS) ; 
(Vorschtag y o n  3--1 ,  R i i cksch lag :  I - - >  2, a l lm~hl iches  

Strecken ~ 4 - - >  3). 

~7 

the recovery stroke is approximately the same as during the effective 
s~roke it is doubti~fl whether any sustained directional work could be 
performed even if the effective stroke were more rapid than the recovery 
stroke" (GRAY 1928, S. 33). 

Z. f. vergl .  Phys io log ic  Bd.  13. 27 
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Die SQhlagamplitude ist in allen bisher 5eobachteten Fi~llen ziemlich 
groB (bis 180~ mit einem Minimum, das vielleicht durch die M~,Tz~wR- 
schen Befunde an den Adian~um-Spermatozoiden dargestellt ist; als wei- 
teres Beispie ! sei nach G u Y  (1928, Abb. 47) dig Schlagamplitude yon 
Ctenophorenpl~ttchen in Abb. 3 i wiedergegeben 1. 

Das Verh~ltnis zwischep Vor- und Riickschlagdauer ist nach K ~ F T  
i1890) beim Flimmerepithel der Rachenschleimhaut des Frosches 1 : 5, 
nach METZ~V,~ bei stfllstehenden IrSusorien im Mittel 1 : 2, nach GELEI 
am bewegten Urozentrum 1 : 5, beim bewegten Parame'cium, wie sich 
aus Befunden GWLEIS schliel~en l~[~t, 1 : 2 bis 1 : 3. 

Die R~helage der Wimper, d. h. diejenige Lage, in der sie bei Sch~; 
digung des ZellkSrpers verschie~tener Art  ocler bei Narkotisierung zur 
Ruhe kommt, ist in den meisten Fallen die Endstellung des wirksamen 
Schlags (ENov, L ~  1868 fiir das WimperepRhel des Frosches, Frontal- 
cilien yon Mytilus nach GRAY, Cilien der Prosobranchierlarven nach 
WILLIES);  nach G~AY sollen allerdings die Latero-Frontalcilien yon 
Mytilus, ebenso die Velarci~ien yon Vorticella (?) und die Ruderpl~tt-  
chen der Ctenophoren, die fiir die Wimperbewegung im hier behandelten 
Sinne allerdings kaum mehr in Betracht kommen, a m  Ende des Riick- 
schlags zur Ruhe kommen, wobei in die~en F~illen nach GRAY die Ruhe- 
8~ellung als die]enige de/inier~ ist, in der die Cilien wghrend lcleiner Schlag- 
pau3en verharren (!). 

3. Die Mechanik der Bewegung  formver~nder l icher  Wimperm 
a) Problemstellung. 

Im ersten Abschnitte wurde gezeigt, dal~ fiir die Wimperbewegung 
das STOKES- bzw. STOKEs-OSEENsche Widerstandsgesetz Geltung hat  
und dab infolgedessen dutch eine Bewegung yon starren und dauernd im 
Wasser befindlichen Wimpern keine oder fast keine Nutzleistung, d. h. 
keine Verschiebung des Rudertri~gers erzielt werden kann. Im Einklang 
damit stehen die Beobachtungen der neueren Autoren, da]~ tats~ciilich 
bei der rudernden Wimperbewegung die Cflie sich nicht als starres Ge- 
bride verh~lt, sondern in ausgestreckter Gestalt den Hinschlag und, dem 
KSrper sich anschmiegend, den Riickschlag vollzieht2 Daft ein solcher 

Rudermechanismus eine Nutzleistung (Verschiebung) erzielen Icann, ist 
allerdings z~n~ichst noch eine Vermut.ung und bedar/ des Beweises: E8 wird 
sich im /olgenden datum han'deln, diesen Beweis zu ]i~hren ~encl gleichzeitig 
soll versuch~ werden, unge/iihr die Gr6fienordnung des NutzeHek~s einer 
solchen Ruderbewegung zu bestimmen. Es stellt ja der Cilienapparat des 
K51"pers eine Maschine dar und das wesentliche Kriterium flit die Be- 

1 ]3eim Flimmerepithel der Wirbeltiere scheint die Amplitude im allgemeinen 
kleiner zu sein als bei den Wimpern der Zellen yon Wirbellosen. 
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urteilung einer Maschine ist die GrSBenordnung ihres Nutzeffektes; denn 
weft der sekundliche Energievorrat der Flimmerzelle ein beschr~nkter ist, 
ist, wie bereits im Falle des OsEw~schen Gesetzes erkennbar war, nich~ die 
Tatsache, dal] fiberhaupt eine Nu~zleistung mSglich ist, das wesentliche, 
sondern yon ausschlaggebender Bedeutung ist die Frage, bei welchem 
Gesamtleistungsaufwand sic mSglich ist und ob die Zelle diese Gesamt- 
leistung fiberhaupt aufbringen kann. SchlieI31ich wird es sich im folgen- 
den noch darum handeln, die]enige Ruderbewegung zu ermitteln, die unter 
den naturgegebenen JBedingungen den gr6[3ten Nutze]]ekt besitzt und die 
datum am zweclcnwi[3igsten ist, und zu untersuchen, wie nahe der beobachtete 
diesem ,,theoretisch besten " Rudermechanismus kommt. 

Es schien in diesem Untersuchungsabschnitt geboten, sich nicht auf 
Berechnungen zu beschr~nken, sondern - -  da Beobachtungen und 
direkte Experimente bei diesem Fragekomplex nicht mSglich sind - -  
die Berechnungen durch genaue Modellversuche zu stfitzen. Zwar ist 
die direkte Nachahmung des ,,angesehmiegten" Wimperschlags durch 
das M0dell nicht mSglieh, doch genfigt es durchaus, ihn in Einzelkompo- 
nenten zu zerlegen und bezfiglich dieser Komponenten die Berechnungen 
mit den Ergebnissen von Modellversuchen zu vergleiehen. Gelingt cs so, 
die Berechnungen fiber die Einzelkomponenten experimentell zu veri- 
fizieren, dann kann man hinterher wiederum die einzelnen Vorstellungen 
fiber die Komponenten zusammenfassen und hat somit die Theorie des 
Wimperschlags auf experimenteller Basis fundier~. 

Die f01genden Untersuchungen nehmen (wie in Abschnitt 1) ihren 
Ausgang yon dem Schlag eines Ruders, das sich an einem relativ zur 
Flfissigkeit ruhenden KSrper befindet und gehen ers~ sparer zur Wimper- 
bewegung am bewegten Objekt fiber, Die erste Aufgabe besteht zunachst 
in der Darlegung der Grundlage und Technik der Modellversuche. 

b) Prinz@ielles i~ber M odellversuche. 

Aus den hydrodynamischen Grundgleiehungen ffir reibende Flfissig- 
keiten 1~1~ sich ein ,,Gesetz der mechanischen _~hnlichkeit yon Flfissig- 
keitsbewegungen" (~hnlichkeitsgesetz) ableiten, welches besagt, dab 
zwei Flfissigkeitsbewcgungen nur dann mechanisch ~hnlich sind, d~l~ also 
z. B. bei der Bewegung eines KSrpers gegen eine Flfissigkeit nur dann die 
gleichen ~u wie in einem andercn Fa]le Geltung haben, 
wenn die REY~OLDsschen Zahlen beider Bewegungen die gleichen sind. 
Erst hierdurch gewinnt die REYNOLDssche Zahl ihre groBe Bedeutung, 
indem sic Aussagen gestattet fiber die ,,Tragweite yon Einzelversuchen", 
~'~ber die ,,Ubertragbarkeit yon Messungsergebnissen auf nicht gemessene 
F~lle". Das -~hnlichkeitsgesetz bildet somit die Grundlage ffir jedcn 
~Iodellversuch: Macht man yon eincr Wimper (15 # lang, 0,3 tt dick) ein 
~Iodell in 10000fachem MaBstabe (15 cm lang, 3 mm dick), so sind nur 

27* 
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dann Rfickschlfisse bezfiglich des Widerstands yore Modell auf das Ori- 
ginal erlaubt, wenn die beiden I~EY~OLDSschen Zahlen einander gleich 

sind. Is t  !R= av7 die ~-Zahl des Originals, ~ '  = a'v'~_ diejenige des ~[0- 

dells, so l~Bt sich dafiir, weft das Cilienmodell der wirldichen Ci~ie geo- 
metrisch ~hnlich sein soll, auch schreiben 

=, vT v 'T"  (36, 36') 

worin 1 die Linearausdehnung der Cilie, T ihre Schwingungszeit und l' 
und T' die analogen GrSl~en beam Modell bezeichnen sollen. Besitzt nun 
das ~odel l  10000faehe GrSBe, ~st also l' = 10000 1 und wollte man in bei- 
den FMlen die gleiche Fliissigkeit benutzen (v ---- v'), so mfil~te 

T'= ~ ' \ l ]  T =  IOOOO0O00T (37) 

sein, d. h. eine einmalige Wimperschwingung, die in Wirklichkeit in 
1/3o Sekunde vor sich geht, mfil~te im Modell etwa 1000 Stunden dauern. 
Um nun im ~r almehmbare Experimentiergeschwindig- 
keiten yon etwa T' = 10--20 Sekunden zu erhalten, muI~ man, wie aus 
der durch Gleichsetzen yon (36) und (36') entstandenen Beziehung 

v '  = ~. ~ .  v (38) 

hervorgeht, im Modell Fliissigkeiten verwenden, deren kinematisehe 
Zi~higkeitv 1330000-bis I60000mal gr6Ber Ms die desWassers ist und die 
um so z~her sein miissen, je langsamere Cflienschl~ge man nachahmt 
(bei T---- 1/10 Sekunde w~re v'----106 v). Nun liegt allerdings, vom 
hydrodynamischenGesichtspunkt,  die betrachteteCilienbewegung mit ten 
im Geltungsbereich des STOK~S~ bzw. SToKEs-Osv, v, Nschen Gesetzes, d. h. 
weir entfernt  yon dem Bereich der l :nahen REu Zahlen, yon 
wo ab das SToKEssche allm~hlieh in das quadratische Widerstandsgesetz 
fibergeht; man braucht  daher, da ffir die Geltung des S~oK~s-0s~,v,~schen 
Gesetzes beim wirkliehen Wimpersehlag dureh die sehr kleinen ~R-Zahlen 
volle Gew/~hr geleistet ist, nur dafiir Sorge zu tragen, dal~ es auch beim 
Modell noeh v011e Giiltigkeit hat :  d.h. die REY~OLDSschen Zahlen des 
Modells brauchen, worauf  bereits I~A~])TL (40) hingewiesen hat, in 
diesem speziellen Falle nicht exakt gleieh denen des Originals zu sein, sie 
diirfen im vollen Bereiehe des S~oK~ssehen Gesetzes, also Yon beliebig 
kleinen Werten bis zu etwa 0,1 als vorsichtig gew~hlter oberer Grenze, 
variieren, und deshalb k6nn'te man (P~A~D~) im obigen Falle als 
Modellsehwingungszeit getro~t ~/~0o des theoretischen Wertes T' neh- 
men. Von dieser ~6glichkeit  (der Verkiirzung der Sehwingungszeit) wird 
indesSen in den folgenden Versuehen kein Gebrauch gemacht. - -  In  ge- 
wissen AusnahmefMlen ist die strenge Giiltigkeit des )~hnlichkeitsgesetzes 
in Frage gestellt; solche ~ l l e  t re ten ein a) wenn yon inkompressiblen 
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Fliissigkeiten (Wasser) auf kompressible (Luft) geschlossen wird, b) wenn 
die Widerstandsverh~ltnisse an der freien Oberfl~ehe der Flfissigkeiten 

' versehiedene sind, e) bei verschiedener , ,Rauhigkeit" des'  bewegten 
K6rpers. Da e nur ffir sehr groBe ~-Zahlen, b nur ffir an der Flfissig- 
keitsoberfl~che bewegte Objekte (Sehiff) in Frage kommt  und a in un- 
serem Falle nicht s ta t that ,  ist ffir die Nachahmung der Wimperbewegung 
die Gfiltigkeit. der ~hnliehkeitsregel siehergestellt. 

c) Die ~Iodellapparatur. 
Bei den Modellversuchen fiber die Bewegung eines feststehenden 

Ruders (d. h. eines an einem relativ zur Flfissigkeit fixen K6rper  be- 

. . . .  ? 

Ye 
u n ~ g,.. , ., | 

~2  ~ ,  " 

Abb.  4. Schema der Ruderappara tu r .  

~estigten Ruders) wurde folgender Apparat angewendet (Abb. 4) :"An dem 
Stat iv $1 ist der Horizontalarm A durch die Universalschraube U in jeder 
Stellung lest  fixierbar. An A ist senkrecht zur L~ngsrichtung yon A das 
Hohlstfick H befestigt, in dem das T-Stfick T unter m6glichst geringer 
Reibung drehbar ist. An dem unteren Ende yon T ist durch eine Klemm- 
schraube das Ruder  R (Draht, Blechstfick) befestigbar. Der Horizontal:  
a rm yon T tr~gt eine Reihe yon kleinen 0ffnungen; an der nach Bedarf 
zweckm~l~igsten werden zwei Seidenfiiden nl und nz befestigt;  nl l~uft 
genau horizontal fiber die Pr~zisionsrolle rx und t r~gt  die Wagschale 
Wx, ne desgleichen fiber re nach We. Die Stfieke arl nnd are sind je unge- 
f~hr 80 cm lang. Das Ruder R taucht  in die Flfissigkeit (siehe unten) ein, 
die das Gef~l~ G (22)< 29 • 12 cm) bis x/e cm unter  dem Rande ffillt. 
Beim Ruderversuch steht stets das Ffihrungsstfick H genau ]otrecht, der 



418 W. Ludwig: 

Querarm des T-Stficks also genau horizontal. Wird die Wagschale W1 
fiberbelastet, so dreht sich das Ruder R in der ZFliissigkeit im Sinne des 
Pfeiles 1, ist We iiberbelastet, nach 2. - - Z w e i  weitere Stative $2 und $3 
tragen die horizontale Skala K, deren Nullstrich o genau oberhalb der 
L~ngsachse yon A liegt. Auf diesem Nullstrich ist die senkrechte ~adel  v 
genau so angebracht, dal~ bei einer Ruderbewegung das der ~Skala zu- 
gewendete Ende x des Horizontalstabs yon T in einem Abstand yon etwa 
1/2 mm an  der Nadel vorbeigleitet. Nach dem gleichen Gesichtspunkt 
sind die weiteren :Nadeln yl und ye angebracht, so dab der Schwingungs= 
winkel a -~ Y2 w v  --= v w y l  -~etwa 36 o betr~gt. In  ge~issem ikbstand 
yon yl und Y2 befinden sich noch die weiteren ~adeln  zl und z2, der 
Winkel y 2 w z 2  -= y l w z l  betr~gt wiederum etwa 36 ~ Diese ffinf Nadeln 
dienen folgendem Zweck: Sotl sich im Versuch das Ruder in der Richtungr 
des Pfeiles 1 bewegen, so wird die Wagschale 1 iiberbelastet und das der 
Skala zugekehrte Ende x des T-Stabs gleitet der Reihe nach an den Na- 
deln z~ y2 v yl zl vorfiber. Stets zeigt beim Beginne des Versuchs der hor~- 
zontale Stab des T nach ze, oder besser nach einem Punkte,  der zwischen 
z2 und dem diesseitigen Ende der Skala liegt. Der Anfangsteil der 
Sehwingung bis zum Momente, wo x an ye voriibergleitet, dient als ,,An: 
lauf" und wird nieht beriicksichtigt; beim Vorfibergleiten an y~ und yl 
wird mit der Stechuhr gestoppt und somit die ffir die Durchlaufung dieser 
Amplitude yon 720 nStige Zeit ermittelt.  Auf diese Weise werden die 
Sehwingungszeiten bestimmt, die sich bei verschiedener Belastung der 
Wagschale und den] gleichen R~ider oder bei Rudern verschiedener Form 
und GrSl]e ergeben. 

Der ganze Apparat  wurde unter  dem Gesichtspunkt angefertigt, dab 
die Reibung des Apparats 1. mSglichst gering und 2. bei allen Ruderge- 
schwindigkeiten mSglichst gleich groB war. Zun~chst erwies es sich im 
Hinbliek auf die Stabilit~t des Apparats als zweckm~Big, beide Wag- 
schalen (Eigengewicht ----5,3g) d a u e r n d  mit 20 g zu belasten, damit 
dauernd die Schniire nl n~ einigermai~en gespannt blieben und auf den 
Rollen r~ re ein gewisser Druck lastete. Beziiglich der Eigenreibung des 
Apparats ergab sich, dab der T-Stab mit dem Ruder  d a n n  gedreht 
wurde, wenn die Uberbelastung einer Wagschale mehr als 53/a--6 g be- 
trug, gleichgiiltig, ob sich das Ruder durch Luft,  Wasser, Gtyzerin oder 
noch viskSsere Fliissigkeiten bewegte. Daraus folgte (und dies wurde 
sp~ter aufs genaueste best~tigt gefunden), daI~ die Kraf t  yon 6 g stets 

.zur  Uberwindung der Eigenreibung verbraucht wird, so dab z. B. bei 
Uberbelastung einer Wagsehale mit 60 g 6 g attf Kosten der Reibung 
in Abzug gebracht  werden miissen, w~hrend der Rest yon 54 g fiir die 
Uberwindung des l~uderwiderstands in Frage kommt. �9 

Schwierig. war die Suel~e nach einer geeigneten Ru(~erfliissigkeit. 
Denn diese sollte einen solehenGrad,vonViskosit~it besitzen; dab 1. bei 
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einem Cflienmodell yon 10000facher GrSl~e bei den experimentell prak- 
tischsten Schwingungszeiten yon 10--60 Sekunden die R•Y•OLDSsche 
Zahl ungef~hr die gleiche w~re wie bei der natfirlichen Wimperbewegung 
und dab 2. die zu einer solchen Ruderbewegung notwendigen Kr~fte 
(Wagschalenbelastungen) einigermal~en grol~ gegeniiber der ffir die Eigen- 
reibung verbrauchten Kraft (6 g) w~ren, l~aeh verschiedenem Probieren 
mit Glyzerin-, Schellack- und DextrinlSsungen wurde eine solehe Fliissig- 
keit in einem k~uflichen Sirup gefunden, der vollkommen homogen war 
und ungef~hr die Konsistenz leiehtflfissigen tIonigs hatte. Seine kine- 
matisehe Z~hig~zeit, deren genauer Wert ffir das folgende ohne Bedeutung 
ist, war ungef~hr 10000--15000, d.h. 1--11/2Millionen real grSl~er als 
die des Wassers und 10mal zither als die z~heste bisher zu Versuc.hs- 
zwecken angewandte Flfissigkeit (LADENBURG, Ann. Physik. 22, 23; # = 
1300) ; der/z-Wert des Sirups wurde aus dem Widerstand eines durch die 
Fliissigkeit bewegten Zylinders nach der 0s~E~schen Formel bereehnet, 
ein Vergleich der Widerstandswerte eines l%uders in Sirup und Glyzerin 
liel~ ungef~hr auf den gleiehen Wert schlieBen. ~ Die RwYZ~OLDSsche Zahl 
der i~odellbewegung war entweder gleich oder (meistens) 10mal kleiner 
als die der Originalbewegung; denn nach (37) folgt 

T ' =  0,01 
1000~" 108 T, 

woraus fiir T =  1/lO bis 1/120 sich T ' =  10 bis 0,8 Sekunden ergibt, w~h- 
rend die wirklichen Sehwingungszeiten 50--6 Sekunden betrugen, lffaeh 
den Ausfiihrungen des vorigen Absehnitts (b) sind, weft der Geltungs- 
bereieh des SToK~sschen Gesetzes nach unten hin keine Grenze besitzt, 
diese Abweichungen der REY~OLDSschen Zahlen ohne Belang. 

Als Ruder wurden entweder (Abb. 5b) I)rs yon 2 mm Dicke und 
7--15 em Ls verwendet, die den natfirlichen Cilien geometrisch unge- 
fs s waren, oder Ruder gus starrem, 1/2 mm dickem Bleeh yon 
der in Abb. 5a dargestellten Form. Experimente mit dieser zweiten 
Ruderart waren deshalb angenehmer und exakter, weft das T-Stfick des 
Rudertrs mit der Befestigungsschraube iiir das Ruder sich stets 
aul~erhalb der Fliissigkeit befand, so dal~ schnelles und sauberes Aus- 
wechseln der Ruder mSglich war. - -  Bei Versuehen mit I)rahtrudern 
mul~te der Widerstand des sieh um seine Aehse drehenden unteren Teils 
des T-Stiieks (Abb. 5b) mitberiicksichtigt werden, der indessen, wie sich 
ergab, gegenfiber dem Widerstand des Ruders selbst auBerordentlich 
klein war. Bei den Plattenrudern war andererseits neben dem Wider- 
stand des eigentlichen Ruders (schraffiert) der des vertikalen Verbin- 
dungsstiieks (punktiert) mit in Betracht zu ziehen, doeh ls sich dieser 
genau mit in Rechnang setzen. Da die Versuche zeigten, dal~ zwischen 
den an I)raht- und Plattenrudern gefundenen Gesetzm~l]igkeiten kein 
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Unterschied vorhanden  war, wurden einwandfreien Exloerimentierens 
halber fiir die Hauptversuche  nur  P la t t enruder  verwendet .  

0 

I 

.7- 

1 

fZ 

Y 
�9 I 

b 

Abb. 5. a) Plattenruder;  R =  OA. b) Stabruder. 

d) KontroUe der Apparatur .  

Die Versuchsmethodik  bes tand  in folgendem: •ach Einsetzen eines 
bes t immten  Rude r s 'wurde  die linke oder rechte Wagschale mi t  einem 
bes t immten  Ubergewicht  belastet.  Die dutch  dieses Gewicht  ausgeiibte 
K r a f t  setzte  das T-Stfick samt  dem Ruder  in Bewegung u n d  gemessen 
wurde die Zeit, die das Ruder  zur  Durchlaufung der Ampl i tude  2 a  (72 ~ 
benStigte. Es gait nun  zun~chst  festzustellen, mi t  welcher Genauigkeit  
der A p p a r a t  arbeitet,  d. h. welche Schwankungen  innerhalb yon  Ver- 
suchsreihen mi t  gleichem Gewicht und  gleichem Rude r  attftraten. 
Tabelle 1 gibt  dariiber Auskunft .  

In dieser und den folgenden .Tabellen bedeutet tJ das auf die Wagschale 
gelegte Gewicht, ,,No" zeigt die Verwendung eines ~ormalruders an, das (Abb. 5 a) 
ungefiihr folgende Ausdehnungen hatte: h = d = 1 cm, _R = 10 cm, r o = 1,8 cm, 
H = 3 c.m. ,,rl" bedeutet Belastung der linken Wagsch~l e, so dal~ der Hebelarm 
~x yon rechts nach Rinks, das l~uder yon links n~6h rechts wanderte; ftir,,/r" gil$ 
das Umgekehrte. In. jeder .Tabeile folgt zeitlich aUf jede Schwingung lr die un- 
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mittelbar daneben stehende Schwingung rl, hierauf die als zweite angefiihrte 
Schwingung lr usf. Die Stoppuhr gestattete Ablesung yon 0,2 Sekunden; die 
angefiihrten Zeiten miissen daher in der zweiten Dezimale eine gerade Ziffer auf- 
weisen; wo dies in den Tabellen nicht der Fall ist, hatte sich ausnahmsweise tier 
Zeiger der Uhr zwischen zwei Teilstriche eingestellt. 

Aus der Tabelle 1', in der der Mittelwert jeder Beobachtungsreihe, 
dessert mitt lerer Fehler sowie dieser in Prozenten des Mittelwerts ange- 
geben is t ,  folgt, dab tier mitt lere Fehler kleiner ist als 1/2% des Mittel- 
werts. Daraus ist auch erkennbar, dab die Unsicherheit tier Einzelbe- 
s t immung (a) kleiner ist als die Ablesegenauigkeit yon 0,2 Sekunden. - -  
Zwischen den Sehwingungszeiten lr und rl bei gleichem Ruder  und 
gleiehem Gewieht kSnnen Verschiedenheiten auftreten,  die konstant  sind 
und deren Ursaehe in der , ,asymmetrischen" Reibung ermit tel t  wurde, 

Tabelle 1. 
V. 2. V. 3. 50g •, ~o. 

V. 1. 30g ~, No. 18,5 ~ 

31,8 33,0 
32,0 32,6 
31,8 32,8 
31,4 32,6 
31,4 32,2 
31,6 32,2 

31,67 32,57 
~- 0,09 + 0,12 

f=  0,3 % 0,4 % 

Ir 

28,0 
27,8 
27,8 
27,6 
2870 
27,8 
27,8 
27,8 
0,0 

28,0 
28,0 

27,86 
+ 0,04 

0,13% 

Apparatgenauigkeit. 
30 g U, No. 

20,20 C. 

28,6 
28,2 
28,6 " 
28,6 
28,2 
28,7 
28,4 
28,2 
28,6 
28,6 
0,0 

28,47 
• 0~06 

0,2% 

18,6 19,0 
18,8 19,1 
19,0 19,0 
18,7 19,0 
18,6 18,8 
18,8 19,0 
18,8 19,0 
18,8 19,0 
18,8 18,8 
18,8 18,8 

18,79 !8,95 
_+ 0,03 _+ 0,03 

O,2% 0,2% 

die der Rudertr/~ger T i m  Fiihrungsstiick H erf/~hrt., Durch frische 
Olung konnte diese Differenz stets behoben werden, doch ist sie des- 
halb ohne Bedeutung, well sie fiir die gesamte Versuchsdauer kon:  
s tant  bleibt und weil nut  die Daue rn  gleichsinniger Schwingungen 
verglichen wurden. 

Die Temperatur  des Sirups war bei allen Haupi;versuchen etwa 
20 o C, da diese stets zur gleichen Tageszeit vorgenommen wurden; ge- 
samte Sehwankungsbreite 19--21 o. W/~hrend tier Dauer einer Versuehs- 
reihe (2--3 Stunden) blieb sie vollkommen konstant .  - -  I m  5brigen nahm 
wie beimWasser  mit  steigender Temperatur  die Viskosit/~t tier Flfissigkeit 
ab, die Schwingungszeit daher gleichfalls ab (Tabelle 2)." 
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TabeUe 2. Einftufl der Temperatur. 
12 Uhr : 18,00 C . . . . . .  rl = 20,93 _~ 0,05 Ir = 20,87 ~- 0,05 
16 Uhr : 21,20 C . . . . . . .  'rl  = 16,76 _~ 0,035 lr = 16,80 • 0,056 

Ein weiterer zu beachtender Punkt  war die M6glichkeit der a l l  
m~hlichen Bildung einer s tarker  visk6sen t t a u t  an der Oberfl~che der 
Flfissigkeit als Folge yon Verdunstung. Blieb deft Sirup einige Zeit 
(12 Stunden) nicht oder ungenfigend bedeckt, so war solches der Fall. 
Es ~uBert sich in verl~ngerter Schwingungsdauer beim ersten Versuch 
und allm~hlicher Abnahme der Schwingungszeit im Laufe der Versuchs- 
reihe trotz gleichen Ruders und gleichen Gewichts (Tabelle 3, V. 4, 5). 
Rfihrt  man zu Beginn des Versuchs die oberfl~chliche Flfissigkeit durch: 
einander, so ha t  die Flfissigkeit die normale Konsistenz wiedergewonnen, 
was aus der Konstanz der Schwingungszeiten hervorgeht  (Tabelle 3, 
V. 6, 7; nach der ersten Schwingung wurde umgeriihrt) ; man beaehte den 
Sprung in den Schwingungszeiten. SchlieBt man nach Beendigung der 
$~glichen Versuch~reihe die Flfissigkeit luftdicht ab, so t r i t t  keine Bildung 
einer verdickten Oberfl~chenhaut ein. 

Tabelte 3. Oberfl~chenhaut. 
v.4. 20g U, ~Vo. 

1 Tag Pause. 

rl lr 

54,2 57,6 
53,8 57,2 
53,4 56,4 
0,0 55,0 

52,0 53,8 
51,4 53,6 

~V. 5. 50 g U, No. 
2 Tage Pause. 

lr '1 rl 

18,4 18,6 
18,6 0,0 
18,4 0,0 
18,0 18,0 
18,0 18,0 
17,8 17,4 
17,4 17,4 
17,4 _ 0,0 

Abnahme Abnahme 
2,8 L 1,2 L 1,2 

V. 6. 50 g U, No. 
1 Tag Pause. 

l~" ~'~ 

22,6 
20,4 20,2 
20,4 20,4, 
20,4 20,4 
20,2 20,4 
20,~ 20,2 

20,36 20,32 
_+ 0,03~ + 0,045 

V. 7. 50 g •, No. 
4 Stunden Pause. 

17,2 

16,8 16,8 
(16,4) 16,6 
16,8 16,8 
16,8 17,0 
16,8 16,6 
16,6 0,0 

U m  die Schwingungszeiten zweier verschiedener Ruder  zu vergleichen, 
ist es nStig, nach Bes~immung der Schwingungszeit des ersten den Tr~- 
ger T saint Ruder  aus der Fliissigkeit herauszunehmen, das erste Ruder  
ab- und d as zweite anzumontieren und je tz t  den R~dertr~ger saint zwei- 
tern Ruder  genau ir~ die gleiche Lage wie vordem zuriickzubringen. U m  
die br einem solehen" Ruderwechsel unvermeidlichen Fehlerquellen zu 
best immen, wurde das gleiche Ruder  mehrmals  ab- und wieder an- 
montier t  und jeweils die Sehwingungszeiten bei gleiehen iibrigen" Be- 
difigungen ermittelt .  Tabelle 4, die den ers~efl derartigen Versuch wie- 
dergibt, zetgt, dab "bei dreimaliger neuer Montierung die auftretenden 

16,76 
+ 0,035 

16,76 
_~ 0,07 
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Dif ferenzen in  den  Schwingungsze i ten  0 bis  3,1%, im Mi t t e l  1,75% be- 
t r u g e n ;  a l le  we i t e ren  Versuehe abe r  l iefer ten,  infolge zunehmende r  
(Ybung, ger ingere  Abweichungen .  Tabe l le  5 g ib t  die  u n m i t t e l b a r  h in ter -  
e inander  gemessenen Schwil igungszei ten  dre ie r  pral~tisch gleichgroBer 
R u d e r  (Normal ruder )  wieder .  Die  Abweiehungen  der  Sehwingungsze i ten  
b e t r a g e n  im Mi t t e l  1,60%. D a  fas t  al le fo lgenden Versuche auf  e inen 
V e r g l e i e h  der  Schwingungsze i ten  versch iedener  R u d e r  h inaus laufen ,  i s t  
d ieser  W e r t  y o n  wesent l icher  Bedeutung .  Bei  sehr  vors ich t iger  Sch~tzung 
l~Bt s ieh sagen,  daft, so]ern nicht andere Fehlerqudlen hinzukommen, ]eder 
Schwingungswert au] 2% genau ist, was bei" einer durchschnittlichen 
Schwingungsze~t Yon 20 Sekunden eine Unsicherheit yon nut 0,4 Sekunden 
bedeutet. 

Tabelle 4. Ruderwechsel. 
V. 8. lr r l  

1. Montiertmg . . . . . . . . .  18,79 -[- 0,03 18,95 -4- 0,03 
2. ,, . . . . . . . . .  19,2 ~ 0,00 1,90 t 0,00 
3 .  , ,  . . . . . . . . .  18,6 ~ 0,00 18,6 :[: 0,00 
Fehler 2 gegen 1 . . . . . . .  r . . 2,1% 0,0% 

,, 3 ,~ 1 . . . . . . . . .  - -1 ,1 , ,  - -2 ,1 , ,  
,, 3 ,, 2 . . . . . . . . .  --3,1 , ,  --2,1 ,, 

Durchschnit~licher Fehler bei 6 Ve~suehen . . . . . . .  1,75%. 

V. 9, 

Tabelle 5. Ruderweehsel. 
Ir rl 

1. Ruder . . . . . . . . . . . . .  20,8 21,2 
20,8 21,0 
20,7 21,2 

20,77 • 0,03 21,13 q- 0,05 

2. Ruder . . . . . . . . . . . .  00,0 21,6 
21,0 21,6 
21,0 21,4 

21,00 ~: 0,00 21,53 ~ 0,05 

3. Ruder . . . . . . . . . . . .  0 0 , 0  ~ 21,0 
20,4 21,0 
20,4 21,0 
20,6 00,0 

. 20,47 i 0,05 21,00 ~= 0,00 

l%hler 1 gegen 2 . . . . . . . . .  1,2% ],9% 
,, 1 ,, 3 ~ . . . . . . . . .  1,4 ,, 0,6% 
,, 2 ,, 3 . . . . . . . . . .  2,1,,  2,5 ,, 

Durchschnittlicher l~ehler . . . . .  1,6% 1,6% 

ei Criilt&flceit des SToKEsschen Gese~zeS beam Modell. 

1~aeh der  E r m i t t l u n g  der  Genau igke i t  des A p p a r a t s  fo lgt  als  zwei~e 
Aufgabe  festzustel len,  ob im Modellversueh,  wie zu e rwar ten  ist ,  das  
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SToKEssehe Gesetz gilt und welche Abweichungen im Sinne von OSEE~ 
sich dabei ergeben. Vor dieser Prfifung ist es, zugleich als Grundlage ffir 

r . . . . . .  Z 

I 

i 
i 

!I_ 

A 
P 8 

/ 

Abb. 6. Wirkungsschema der Ruderapparatur. 

alle weiterenVersuche, zweck- 
m~Big, sich die Wirkungs- 
weise des Apparats yore me- 
chanischen Gesichtspunkt aus 
klarzulegen. Abb. 6 gibt den 
Grundril~ des App~rats im 
Schema- wieder. 0 sei die 
Drehungsaehse des Ruders, 
O C  der Arm, an dem die Zug- 
kraft  des Fadens angreift, Z 
der Mittelpunkt der Rolte, 
fiber die der Faden l~uft. 
Wir betraehten zun~ehst den 
Widerstand eines Fl~chen- 
ruders (Abb. 5a ) ,  und zwar 
nur des eigentlichen Ruders 
(schraffiert) ohne das (punk- 
tierte) Zwischenstfick. A B  ( ~  

W' a' in Abb. 4) stellt dieses 
Ruder im Aufril~ dar. Neh- 
men wir nun Ms Vorausset- 
zungen, die erst verifiziert 
werden sollen, an, dal~ 1. das 
relne STOKEssehe Gesetz Gel- 
tung babe und dal~ 2. der 

Widerstand einer Ruderfl~che bei Bewegung senkrecht zu dieser pro- 
portional zur GrSge der Ruderfl~che sei, so folgt (Abb. 6) : 

Der Widerstand des Ruderelements d r bei P ,  das yon 0 den Abstand 
und daher die Geschwindigkei~" r o) in Richtung des "bei P gezeichneten 
Pfefles besitze, erleidet nach dem S~oKEsschen Gesetz den Widerstand 

d W  -~ c . r c ~ . d F ,  (1) 
wo c ein Proportionalit~tsfaktor u~d d F  die GrSBe dieses Ruderelements 
bedeutet;  d~ d F  - ~  h .  dr~ ist (Abb. 5a), so ist weiter gleich 

d W  -= c h ~  . ~d~: (2) 
u n d d e r  Widerstand des ganzen Ruders ist in jedem Moment gleieh 

R 

= c h ~ o  ~ o (3) 

Dieser Widerstandskraft entgegen wirkt ,(Abb. 6) die Zugkraft ~ des 
v0n C ns Z gespannten Fadens. Der Rudertr~ger fungiert als ~ebel,  
beziiglich dessen gelten mu~ 
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Wide r s t and  • Wide r s t andsa rm = Zugkraf t  X. Zugkra f t a rm,  d. h. 

j " ( c h ~ d ~ ,  r) = O T ,  (4) 3 
? ' o  

wo 0 T senkrecht  auf  C Z  s teht  und  gleieh i s t  (Abb. 6) 0 C.- 5os (~ --  g) =- 
Q cos ( ~ - - g ) .  N u n  ist der Winkel  ~, da  C Z  (siehe oben) e twa 80 cm lung 
ist, s tets  kleiner als ~/2 o, so dab er gegen ~0 vernachlfi.ssigt werden kann .  
Dann  geht  (4) fiber in 

R 3 _ r 3 
chco o _ ~ q  cos~f (5) 3 

u n d  daraus  folgt 
1 ch R 3 - r ~  �9 1 

(6) - -  = _ _ ~  ~ 

~J 2, e 3 " cos qc 
N u n  ist die Winkelgesehwindigkei t  w definiert  als 

dq0 
c~ --  dr'  

also ist t = F ~  und  die zur Durchsehwingung einer A m  )litude 2 a nStige 

Zeit  T wird gleich 
§  

Daraus  folgt nach (6) 
§  

= & 2, j oo~,~ = 3 ,,," ~ (R~ - r,~) ~.  2 tang 45 o § .. (8) 

I n  dieser Gleichung ist  auf  den Widers tand  des eigentlichen Ruders  
(schraffiert),  n icht  aber  auf  den des Verbindungsstf icks Riieksicht  ge- 
nommen .  Bezieht  m a n  diesen in die Rechnung  mi t  ein, so ergibt  sich 
aus (4) s t a t t  (5) die Gleichung 

8 3 RS ra ~ r] 3 rO c e o H - - - -  + c e o h - - -  3 - =  ~ o  cos(f  (9) 

und  daraus  folgt f fir T 

T =  3~'~c 1 [H(r~_rao) .q_h(RZ r3o)].2tang(45oq_. 2)" (10) 

I n  dieser Gleichung is~ c ein (beim SToKa~sschen Gesetz) Iiir alle Versuche 
kons tan te r  Proport ional i t&tsfaktor ,  ~ und a sind Kon~tan te  des Appara t s ,  
h, H,  R, r o u n d  rl Abmessungen  des Ruders .  Der  Ausdruck  H ( r ~  - - r ~ )  
= C enth~l t  nur  Mal~grSl~en des Verbindungsstf icks,  die ffir alle Versuche 
gleich gew~hlt  werden kSnnen, so dal~ C eine K o n s t a n t e  wird. 

Ffir das gleiche Ruder  und  fiir verschiedene Zugkr~f te  folgt aus (10) 

T1 : Te = Z2 : Z1, (11) 
es verhalten sich also beim reinen SToKEsschen Gesetz d~e Sc]zwingungs- 
zei ten ~tmgekehrt wie  die Zugh~rgi/te. Tre ten  aber  Abweichungen im Sinne 
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yon  OSV, E~ auf, so fallen die ta ts~chl ichen Schwingungszei ten bei ver- 
grSBerten Zugkr~f ten  gr6Ber, bei verkle iner ten Zugkr~f ten kleiner  als d ie  
nach  (11) zu e rwar tenden  aus. 

Tabelle 6 gibe die ta ts~chl ichen Exper imente  wieder.  

Hierin bedeuten die Zahlen der ersten SpMte die Wagschalenbelastungen 
in Gramm; nach Abzug yon 6 g fiir die Eigenreibung des Apparats erh~lt man 
die jeweflige Zugkraft ~. Die theoretischen Werte fiir die Schwingungszeiten 
wurden nach Gleiehung (1!) erhalten, wobei in jedem Versuch die empirische 
Schwingungszeit fiir den Wer~ 30 g als Ausgang diente. Die Klammern bei Dif- 
ferenzwerten yon 0,1 Sekunden deuten an, dab diese kleiner sind als das Ge- 
nauigkeitsmaB der Uhr. Als Ruder wurden Normalruder verwendet. Tempe- 
rar 20,2--20,5 o. 

Dri ickt  m a n  in  Tabelle 6 den in  jeder Zeile a ngegebenen I)ifferenzwe/~' 
i n  P rozen ten  der zugeh6rigen Schwingungszei t  aus, so erhs m a n  bei 
V 11 u n d  12 1%, bei V 13 0,6 u n d  bei V 10 0,4% als Mittelwert ,  d. h .  

Tabene 6. STox~gsches Gese~z fiir Plattenruder. 

Belastung Schwingungszeit Schwingungszeit . Differenz 
~ empirisch berechnet 

V. 10. 

V. 11. 

V. 12. 

V. 13. 

2O g 
30 ,, 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ,, 

20 ,, 
30 ,, 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ;, 

20 ,, 
30 ,, 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ,, 

20,, 
30 ,, 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ,, 

48,6 
28,6 
20,4 
15,6 
12,6 
10,6 

46,6 
28,0 
19,8 
15,2 
12,2 
10,4 

51,0 
29,8 
21,0 
16,2 
12,8 
10,8 

49,8 
29,2 
20,8 
15,8 
12,8 
10,8 

49,0 
28,6 
20,2 
15,6 
12,7 
10,7 

48,0 
28,0 
19,8 
15,3 
12,4 
10,5 

51,1 
29,8 
21,0 
16,2 
13,2 
11,1 

50,0 
29,2 
20,6 
15,9 
12,9 
10,9 

_ - - 0 , 4  

0,0 
0,2 
0,0 

(--0,1i: 
(--0,1) 

--1,4 
0,0 
0,0 

(--0,1) 
--0,2 

(--0,1) 

(--0,1) 
0,0 
0,0 
0,0 

--0,4 
--0,3 

--0,2 
0,0 
0,2 

(--0,1) 
(--o,1) 
(--0,1) 

die  empir~schen  S c h w i n g u n g s z e i t e n  weichen  von .  den  nach  dem re lnen  

SToKEsschen  Gesetz berec.hneten u m  weniger  als  1% ab, was  eine auf ler-  

ordent l ich  gute U b e r e i n s t i m m u n g  zw i schen  Theor i e '  u n d  F,r]ahrung be- 
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deutet. Merkliehe Abweiehungen im Sinne yon Os~v.~ ergaben sieh nieht,  
man k6nnte h6chstens die Differenz yon 0,8% in der ersten Zeile des V 10 
oder die der ersten Zeile des V !1 als solehe deuten, doch ist der erstere 
Wert  zu klein, als daI~ man auf ihn Gewicht legen k6nnte, die letztere 
aber verinutlich durch einen zuf~lligen Fehler verursach~. 

Einen Versuch fiber Stabruder gibt Tabelle 7 wieder. Der als Ruder  
verwendete Draht  hat te  eine L~nge yon 124 m m  und war etwas weniger 
als 2 m m  dick. Die Abweichungen zwi~chen Theorie und Effahrung sind 

Tabelle 7. STox~ssches Gesetz ftir Stabruder. 

Belastung l Schwingungs- Schwingungs- Differenz 
in g zeit zeit berechnet Differenz in % 

] 

V. 14a. 
100 lr 15,8 • 0,00 15,8 0,0 0~0 
80 20,4 • 0,00 20,1 " (0,3) 1,5 
60 27,6 • 0,2 27,5 (0,1) 0,4 

V. 14b. 
100 15,0 • 0,00, 15,0' 0,0 0,0 
130 11,1 • 0,07 11,0 0,0 0,0 

V. 14c. 
i00 r115,8 • 0,00 15,8 i 0,0 0,0 
80 20,1 • 0,07 20,1 [ 0,0 0,0 
60 27,4 _+ 0,00 27,5 (--Off) 0,0 

hier noch geringer, sie berechnen sich im Mittel zu 0,27%, betragen in 
Wirklichkeit aber 0% ; da die einzigen Differenzen in Zeile 2 und 3 often- 
bar dureh eine gewisse St6rung (zufiillig vergr~iBerte Reibung des Appa- 
rats) verursacht sind, wie aus dem Vergleich mit  den zugeh6rigen rl- 
Werten (Zeile 6--8)  erkennbar ist. 

/) Ein/lufl der V~andung des Versuchsge/gifles. 

Alle Widerstandsformeln und auch das S~oKEssche Gesetz sind abge- 
leitet ffir die Bewegung eines KSrpers in einer c<)-ausgedehnten Flfissig- 
keit. Geht die Bewegung aber in einer begrenzten, in ein Gef~l~ einge- 
schlossenen Fltissigkeit vor sich, so wirkt" die Gef~l~wandung hemmend 
auf die Bewegung der Flfissigkeit, so dal~ der Widerstand des bewegtcn 
K6rpers und daher im vorliegenden Falle auch die Schwingungszei~ des 
l~uders grislier als die erwartete ausf~tlt. Die Bedeutung des Einflusses 
der Gef~l~wand ist deshalb im vorliegenden Falle yon geringer Bedcutung, 
well einerseits keine Absolut-, sondern nur Vergleichswerte bes t immt 

Tabelle 8. Variabilit~t am Rande. V. 15 (50 g U, No; 21,2~ 
lr" 16,8 (16,4) 16,8 16,8 16,8 16,6:16,76 ! 0,03~ f=0,2 % 
rl: 1_6,8 16,8 16,8 17,0 16,6 - -  : 16,8_ • f=0,34% 



428 W. Ludwig: 

werden  und  alle Versuche im gleichen Gef/~B s t a t t f i nden ,  u n d  weft an-  
dererse i t s  de r  EinfluB des Gef/s u m  so gor inger  wird ,  je  v isk6ser  die  
da r in  bef indl iche  Fl f i ss igkei t  ist .  I m m e r h i n  erschien es m i t  R t i cks ich t  
darauf ,  dab  die  wi rk l iche  W i m p e r  an  der  K S r p e r w a n d  befes t ig t  ist ,  yon  
In te resse  zu un te rsuchen ,  ob sich im Model lversuch Unte r sch iede  er- 
geben,  wenn,  wie bisher ,  das  R u d e r  sich e twa  in der  Mitre  oder  wenn es 
sich a m  R a n d e  des GefgBes bef indet .  I m  le tz te ren  Fa l l e  miiBte sich eine 
gr6Bere Schwingungsze i t  als im e r s ten  Fa l l e  ergeben.  Tabe l le  9 zeigt,  dab  

Tabelle 9. Sehwingungszeit am Gef~Brand. 
V. 15 (50 g b ~, 180) lr  r l  

Gef/~Bmit~e . . . . . . .  , . .  20,36!0,035 20,32_0,045 
An den Gef/iBrand geriickt . . 20,874-0,05 20,934-0,05 
Differenz der 1Kittelwerte . . . 2,5% 3% 

V. 16 (30 g t), 21 ~ lr  r l  
Gef/~Brand . . . . . . .  : .  30,32=L0,045 30,664-0,21 
In die GefaBmitte geriickt . . . .  30,004-0,00 30,534-0,05 
Differenz der Mittelwerte . . . 1% 0,4% 

diese E r w a r t u n g  auch zutriff~, doch s ind  die Diffefenzen nur  unbedeu tend ,  
die  du rchschn i t t l i che  Differenz be~rug nur  1,7%. Zugleich i s t  aus  dieser  
u n d  aus  Tabe l le  8 zu ersehen,  dab  die  Uns icherhe i t  (a) der  E inze lbes t im-  
mung  a m  R a n d e  e twas  gr6Ber sein k a n n  als in  der  Mi t re  (V. !5  u n d  16), es 
abe r  n ich t  zu sein brauch~. Tabe l le  10 zeigt,  dab  auch  fiir das  a m  R a n d e  
bef indl iche  R u d e r  das  SToKEssche Gesetz ohne Abweichung  Gi i l t igkei t  
bes i tz t .  Die  Abweichungen  der  theore t i schen  yon  den empi r i schen  Wer-  
t en  s ind  b ie r  p r a k t i s c h  gleich 0. 

Tabelle 10. S~ox~.s-Gesetz am Gef/~l]rand. V. 17 (21,1 ~ No). 

B e l a s t u n g  

20 g 
30 ,, 

30 g 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ,, 

20 g 
30 ,, 

Schwingungszeit  

54,1 4-0,2 
31,4 

30,32~:0,045 
21,1 4-o,1 
16,4 " 
13,4 
11,4 

rl 
' 55,3 4-0,25 
I 32,0 i 

30,664-0,21 
21,8 ~0 ,00  
16,8 
13,6 
11,6 

30 g 
40 ,, 
50 ,, 
60 ,, 
70 ,, 

I Schwingungszeit  
I berechnet  

53,83 
31,4 

Pause) 
30,32 
21,3 
16,5 
13,4 
11,4 

54,9 
32,0 

(Pause) 
30,66 
21,64 
16,7 
13,6 
11,5 

Differenz 
f 
I 

(o,oo) 
0,00 

O,OO 
--O,1 

(--0,1) 
0,00 
0,00 

(o,o) 
O,O0 

0,00 
0,16 

(0,1) 
0,00 

(0,1) 
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g) Der Widerstand verschieden langer Ruder. 

Die zweite der im vorletzten Abschnitt (e) aufgestellten und noch zu 
verifizierenden Forderungen war die, dal3 der Widerstand eines senk- 
reeht zu seiner L~ngsachse beweg'ten Ruders um so grS•er sei, je l~nger 
das Ruder ist. Ffir die wirkliehe Wimper folgt dann aus Gleichung (3), 
in der wir R --~ l = Wimperl~Lnge und ro ~ 0 setzen k6nnen, 

1 
W = ~ c h ~ . l  2, (12) 

d. h. der Widerstand der mit der Geschwindigkeit ~o schwingenden 
Wimper oder der durch diese Bewegung dem Wimpertr~ger erteilte Vor- 
trieb ist proportional zum Quadrat der Wimperl~nge. 

Fiir den Modellapparat Iolgt bei Verwendung eines Stabruders 
(Abb. 5a), bei dem ebenso wie bei der Wimper ro ~ 0 ist, aus GIeichung(8) 
bei gleicher Wagschalenbelas~ung 

T1 : T2 = R~ :R~, (13) 
ffir das Plat tenruder entsprechend aus (10) unter Berficksichtigung des 
Verbindungsstficks 

T1 : T2 = IV + h (R~ -- r~)] : EC + h (R~ -- r~)~, (14) 

wobei ffir beide verglichenen Ruder alle Mai~grSl~en aul3er R1 und Re 
gleich sein sollen und C = H (r~ - - ro  a) bedeutet (rl --~ ro + d). 

Die Tabellen 11 und 12 zeigen fi ir  Plattenruder, wie genau die em- 
pirischen mit den bereehneten Werten fibereinstimmen, die auftretenden 
Differenzen liegen durchaus innerhalb derjenigen Fehlerbreite yon im 
Mitre1 1,75 bis maximal 3%, die sich im Abschnitt d als unvermeidlich 
beim Ruderwechsel ergab. - - F f i r  Stabruder, bei denen erst durch Ver- 
gleich zweier Schwingungswerte der Einflui~ des in die Fliissigkeit ein- 
tauchenden unteren Endes des T-Stabs eliminiert werden mul3, ergibt 
sich ~hnliche 13bereinstimmung. 

Die Beziehung (12), welche aussagL dab der dutch eine Wimper be- 
wirkte Vortrieb bei gleieher~ s0nstigen Bedingungen proportionM zum 
Quadrat der Wimperl~nge ist, l~I3t eine erste M6glichkeit erkelmen, 
dutch die auch beim SToKEsschen Gesetz eine produlctive Wimperbewegung 
m6glich ist: n~imlich dadurch, daft die W,~mper beim Ri~cl~schlage sich kon- 
trahiert, d. h. ihre L~nge im Verh~.ltnis zum.Vorschlag verkiirzt. Nimmt 
man beispielsweise an, die Wimper verkiirze sich beim Riickschlag um die 
Hglfte, so wfirde bei gleichbleibendem Wimpervolumen ihr Durchmesser 
aufs #2fache steigen; nehmen wir nun an, was in Ann~herung richtig ist, 
dai3 der Widerstand eines Zylinders mit dem Durehmesser h]/2 ]/2Inal 
so groB wie der eines gleich langen Zylinders yore Durchmesser h ist, so 
ist der durch den Rtickschlag (Geschwindigkeit co~) bewirkte Vortrieb 
nach (12) unter Berficksichtigung einer Uberlegung des ersten Kapitels 
gleich 

Z, f. vergl. Physiologic Bd. 13. 28 
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V. 18. 

1. 

2. 

3. 

4. 

Tabelle 11. Verschiedene Ruderl;4nge. 
Plattenruder, r o _ 18 ram, h = 10 mm, d = 10 mm, H = 30 mm. 19,5o.) 

R 
in mm 

99 

88,5 
F 

I 

69 

S c h w i n g u n g s z e i t  emloiris 'ch 
l r  

4O 

40 g 

30 g 

40 g 

30g 

40 g 

J 

30 g 

22,2 
22,2 
22,2 

22,2~:0,00 

17,2 
17,1 
17,2 

17,1~7~ 0,03 
24,2 , (24,3) 

12,0 ' 
12,0 
12,0 

12,0___0,00 

17,2 
17,0 
17,0 
00,0 

17,0710,05 (17,0)' 

8,0 
�9 0,0 
8,2 �9 �9 

8,-1~0,07 

11,9 
11,9 
11,9 

I1,9~0,00 (11,5) 

' S c h w i n g u n g s z e i t  e m p i r i s c h  

22,2 
22,2 
22,4 

'22,27-}- 0,05 

17,2 
17,0 
17,0 

17,07• 0,05 
24,0 (24,18) 

!2,2 
12,3 
12,4 

12,3~:0,06 

18,0 
18,0 
17,8 
17,8 

17,9+0/05 (17,43) 

8,2 
'8,4 
8,2 

8,27• 

12,4 
12,0 
12,2 

12,2!0, I1  (11,72) 

T e m p i r i s c h  T . D i f f e r e n z  " T e m p i r i s e h  T D i f f e r e n z  
b e r e c h n e t  b e r e c h n e t  

1. ~ 22,2 -4-0,00 22,2 0,0 22,27• '22,27 0,0 
2. '  17,1;+0,03 16,65 0,5 [ 17,07+0,05 16,7  (0,3) 
3. 12,o -Y-o,oo 12,1 (--o,1) } 12,3 -Y-o,oo 12,1 (0,2) 

4~ ,8,1 ~-0,07 8;13 0,0 [ . 8,27~0,05 8,16 t (0~1) 
(Die hinter den 30 g-Mittelwertdn angegebenen eingeklammerte~n Z~hlen sind 

diejenigen SchwingungSzeitwerte, die sich nach dem S~oK~s-Gesetz aus den 40 g- 
~Werton fiir eine Belastung yon 30 g errechnen lassen.) 



Zur Theorie der Flimmerbewegung (Dynamik, Nutzeffekt, Energiebilanz). 431 

Tabelle 12. Verschiedene Ruderl~nge. 
V. 19. (Plattelrruder ro = 18 mm, h = 10 mm, d = 10 mm, H = 42 mm. 21,2o.) 

1~  

2. 

3. 

4 .  

5. 
6. 

I 
I /~ tJ- Schwingungszeit empirisch Schwingungszeit empirisch 
! in mm b" ~l 
i 

i 

98 t 

88,5 

75 

64 

49 
28 

40 g 
50 ,, 
50 ,, 
40 ,, 
30 ,, 
40 ,, 

�9 40g  
30 ,, 
30 ,, 
20 ,, 
20 ,, 
20 ,, 

23,0 
17,7 ~0 ,05  (17,7) 
13,47• 0,05 
17,8 (i7,43) 
15,8 +0 ,09  
11,2 (1 ] , 1 5 )  

(Pause) 

11,074-0,05 
15,6 4-0,17 (15,68) 
10,554- 0,05 
18,8 4-0,00 (18,1) 
1 1 , 0 7 +  0 , 0 5  
etwa 4,7 

23,0 
17,6 4-0,00 (17,7) 
13,574-0,1 
17,6 (17,56) 
16,48_+0,08 
11,4 (11,6) 

11,454-0,0o 
16,3 :J:0,07 (16,22) 
11,3 4-0,00 
18,8 +0 ,09  (19,37) 
11,374-0,03 
etwa 4,9 

1~  

2. 
3. 
4. 
5. 
6. 

50 g 
50 ,, 
30 ,, 
30 ,, 
20 ,, 
20 ,, 

Schwingungszeit 
empirisch 

lr 

17,7 + 0,05 
13,47+ 0,05 
15,6 --15,8 
10,55• 0,05 
11,07~: 0,05 
4,7 

Schwingungs- 
zeit berechnet 

lr 

17,7 
13,55 
15,65 
10,48 
11,07 
4,65 

Differenz 

0,00 
(0,1) 
0,0 
0,0 
0,0 
0,0 

�9 Schwingungszeit 
empirisch 

rl 

17,6 --17,7 
13,57J- 0,1 

! 16 ,3  --16,5 
! 11 ,3  • 0,0 

11,37~ 0,03 
! 4,9 

c ~ -  sin a t z" 

' f e rne r  de r  d u r e h  den  H i n s e h l a g  b e w i r k t e  V o r t r i e b  g le ieh  

_c h sin a lu (16) 

u n d  der  m i t t l e r e  V o r t r i e b  i s t  

W - -  W1T1--W~T~T - -  2TCh sinua c~ - -  co2~T2~ . (17) 

N e l i m e n  wi r  n u n  "die G e s c h w i n d i g k e i t  des  Vorsch lags  g le ich  der  des ,  
T 

Rf i cksch lags  an ,  so dab  col = w~ = co u n d  T I  = T~ = ~ -  wi rd ,  so fo lg t  

aus  (17) , 
w - - c h s i n u l ~ (  ) 

4 ~,. co ~ 4 - } /2  (18) 

u n d  die  d u r c h s c h n i ~ l i c h e  L e i s t u n g  i s t  

L - -  L1T~ T + L2T~ = ~ l~cogT1 + ~ eo~T2 = ~ c o ~ l  s 8 + . (19) 

E r s e t z t  m a n  n u n  / ihnl ich  wie  i m  e r s t e n  K a p i t e l ,  d iese  R u d e r b e w e g u n g  

d u t c h  Pine , , ideMe"  r f icksch lag lose  W i m p e r u n g  eines R u d e r s  y o n  der  

28* 
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L/inge l, die den gleichen Vortrieb W erzeugt und mit der Geschwindig- 
keit to* vor sich geht, so berechnet sich co* aus 

chain(, i: 
t o  4 = - - - -  

4 a 2 

,zu w *  - -  4 ' - - 1 ' ~  S co. (21) 

ir L* folgt aann 
ch 3 ~/ 

und der Quotient L : L* wird 

L 8 + (2- 
L~ = 4 i4-~ V 2) ~ - etwa 5,6. 

Man erkennt daraus, dab der , ,Nutzeffekt" einer solehen Wimper- 
bewegung, bei der sich die Wimper w~hrend des Rfickschlags auf die 
H~lfte verkiirzt, zwar auch noch keinen sehr hohen Wert darstellt (denn 
100 (1 - -  1 : 5,6) ~ 78% der aufgewendeten Energie gehen immer noch im 
Riicksehlag verloren) ; und der ,,wirkliche Nutzeffekt" dfirfte kaum 
grSBer als 10% sein, immerhia aber w~re eine solche Bewegung fiir die 
Wimperzelle noch ertr~glich. In  Wirklichkeit aber hat, soweit bis jetzt  
Beobachtungen vorliegen, eine solche Verkfirzung in keinem Falle start, 
es ist auch nicht wahrseheinlich, dab sie irgendwo in der Natur  vertreten 
ist. Der Grund ist offenbar darin zu suchen, dab auf noch einfachere 
Weise eine gleich wirksame Bewegung erzielt werden kann. 

h) ~Der Widerstand der Wimper  be~ /Bewegung senkreeht und parallel zu 
ihrer Achse. 

Eine produktive Wimperbewegung kommt bei Giiltigkeit des STOKES- 
schen Gesetzes n u t  dann zustande, wenn, ohne Riicksicht auf d~e 
Schlaggeschwindigkeit, der Widerstand der Wimper beim Vorschlag 

grSBer als "beim Rfickschlag ist. Es gibt zwei 
" M6glichkeiten, durch die solches bewirkt werden 

/ k6nnte. Da die eine der beiden, die Verk/irzung 
> der Wimper (vgl. Abschnitt g), in Wirklichkeit 

nicht statthat,  bleibt nur die andere iibrig, die 
/4 darin besteht, dab die Wimper nicht wie beim 

) Hinschlag senkreeht (Abb. 7a), sondern parallel 
(Tb) oder schief (7e) zu ihrer Achse durchs Wasser 

a b v bewegt wird. Es wurde im zweiten Kapitel ge- 
Abb. 7. zeigt, dab diese M6gliehkeit bei der wirklichen 

Wimperbewegung in Form des ,,angesehmiegten" 
Riickseh_lags vertreten ist. Voraussetzung fiir diese zweite MSglichkeit 
aber is~, dab der Widerstand eines parallel oder sehief zu seiner Achse 
dureh das Wasser bewegten Zylinders kleiner ist als wenn der Zylinder 
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sich senkreeht zu ihr durchs Wasser bewegt. Diese Voraussetzung be- 
daft erst eines Beweises, sie ist, da beim SToK~sschen Gesetz der 
Widerstand ein reiner Reibungswiderstand ist, keinesfalls selbstver- 
st~ndlich, an.dererseits interessiert hier vor allem der genaue numeri- 
sche Wert, um wieviel /i~r die Dimensionen der Wimper oder ihres Mo- 
dells der Widersland beim Ubergang yon der senlcreehten i~ber die schie]e 
nach der parallelen Bewegung abnimmt. 

Fiir diese Berechnung kann man Formeln yon OB~RBECK und GA~s 
heranziehen. Diese Autoren haben den Widerstand yon Ellipsoiden bei 
Giiltigkeit des reinen SToxEsschen Gesetzes rechneriseh ermittelt. Ver- 
l~ngerte Rotationsellipsoide, bei denen die Rotationsaehse wesentlich 
l~nger Ms die andere Achse ist, haben die Form yon (beiderseits zuge- 
spitzten) St~behen, abgeplattete Rotationsellipsoide, bei denen die 
Rotationsachse klein gegenfiber der anderen ist, die Form (gegen den 
Rand zu dfinner werdender kreisf~rmiger) Scheibem Nach G~-~s ist der 
Widerstand eines solehen Stabes bei Bewegung senkreeht zu seiner Achse 
gleich z 

W~ ---- 61v~L 2 v~n-~' (23) 

worin # den Viskosit~tskoeffizienten der Flfissigkeit, 1 die Stabl~nge be- 
deutet und O n ein komplizierter Ausdruck ist, der auBer Zahlen nur Lgnge 
und Breite (b) des Stabes erh~lt und ffir lange donne St~be (1 ~ b) gleieh 
wird 

3 (2 lognat ~ + 1). (24) 

Der Widerstand des gleichen Stabes bei Bewegung parallel zu seiner 
Achse ist nach GANS gegeben dureh 

l 1 
Wt = 6~r~ ~ v & -  , (25) 

wo for tange donne St~be gilt 

c~l := ~-3 (2 lognat ff~ -- 1). (26) 

Demnach verhalten sich bei langen diinnen St~ben 

W,:W~=fYz:6n-~ 2 (2 lognat ~ -  1):(2 l o g n a t ~  + 1) 

- -  l > ~ b  . 2 :  1 ,  (27) 

und dieses Verh~ltnis wird, wie angedeutet, falls l genfigend grol~ gegen- 
fiber b ist, gleich 2 : 1, d. h. der  Widerstand des Stabes bei Bewegung par- 
allel zu seiner Achse betr~gt nur die Hglfte desjenigen bei darauf senk- 
rechter Bewegung. Dieser Gesetzmgl~igkeit liegt als einzige Voraus- 
setzung Geltung des SToKEsschen Oesetzes zugrunde und d~ for d~s 
Modell und ebenso fiir die wirkliche Wimper - -  hier eventuell yon un- 
wesentliehen Abweiehungen abgesehen - -  dieses zutrifft, so muf~ auch 
hier IV t ~ etwa 1/e W~ sein. 
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Ftir die Wimper diirfte sogar, da sie am freien Ende zugespitzt ist und das 
andere Ende sich an der Bewegung nicht beteiligt, fiir die Berechnung des abso- 
luten Widerstands die GANSSChe Formel geeigneter sein als die Os~m~sche (4, in 
Kapitel 1), um so meEr, als hier vielleicht (vgl. ohen) das S~oK~ssche Gesetz eher 
zutrifft als das nach 0sr.E~ korrigierte. Die Abweichungen der nach diesen beiden 
Formeln berechneten Widerstiinde sind verhMtnismi~$ig seer gering, sie betragen 
0--100%, wie die folgenden Zahlen zeigen: 

l b ~ 1 : b WOsEEN g'GANS 

O,001 0,00003 0,0004 33 : 1 0,34- 10 -5 0,68 10 -5 
0,2 0,02 0,1 10:1 7,0 .10 -4 7,2 10 -4 
1,0 0,02 0,1 50:1 3,4 �9 10 -3 2,4 10 -a 

Im iibrigen werden absolute Widerstandswerte bei den folgenden uber- 
legungen nicht verwendet. 

Es gilt also zun~chst, im Modellversueh zu verifizieren, dab bei langen 
dfinnen St~ben W z ~ etwa 1/~ Wn ist. Nun  ha t  GA~S zu den fiir St~bchen 
gfiltigen Formeln (23) bis (27) die analogen ftir Scheiben (abgeplattete 
Rotationsellipsoide) aufgestellt und ffir diese lautet  die der St~behen- 
gIeichung (27) entsprechende Beziehung zwischen W l und Wn 

: ~ ~)  = - 2 ~ - ~  ~" (2 7 t) 

tIierin bedeutet b die Breite (Durehmesser) und d die. Dieke der Seheibe 
und die Bezeiehnungen sind so zu verstehen, dal3 W~ den Widerstand bei 
Bewegung senkreeht (~ in Ahb. 8e), W l denjenigen bei Bewegung parallel 
Bar Plat tenebene bedeutet  ( / in  Abb. 8e). Ffir sehr dfinne Pla t ten wird 
nach (27') W. : W~ ---- 1,5 ans ta t t  gleieh 2 im Falle der St/~behen. 

Da  mi t  dem Modellapparat die Plattenbeziehung (27') leiehter veri- 
fizierbar ist als die analoge Beziehung (27) fiir St~behen, wurde die 
Gtiltigkeit "jener zuerst gepriift. 1Vfan befestigt am T-Stabe (Abb. 8a), 
dessen unteres Ende in die Fliissigkeit taueht  (aa ~ Flfissigkeitsober- 
fl~ehe), ein Ruder  der in der Abb.  dargestellten Form:  Das Verbin- 
dungsstiick X tr~gt eine Pla t te  P,  die entweder (l) horizontal liegt und  
beim , ,Rudern" sieh auch horizontal bewegt oder vertikal  s teht  (n) und 
dann mi t  der Breitseite voran dureh file Fliissigkeit bewegt wird. I m  
ersten Falle erleidet das Plat tenruder  P den Widerstand Wl, im zweiten 
Falle W n und bezeichnet man das Verh/~ltnis W~ : Wn ~- 7, so muB auf 
Grund yon (14) gelten, falls man den Widerstand des sieh um seine Achse 
drehenden basalen Endes des T-Tr/~gers vernaehl/~ssigt: 

DC' . a a DC,' (ABa_AEa)]  = T,~:Tz, (28) [ABS + ~ ; ( A B  -- A E  )I : [AB3 + - f f~  7 

worin T n und T z die entspreehenden Sehwingungszeiten bedeuten. Eine 
experimentelle Priifung dieser Formel gibt Versuch V. 20. 

V. 20. A B =  5 3 m m ,  A E =  2 3 m m ,  A C ~  10mm;  C ' D =  48 mm,  
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Dicke des Bleches 0,5 mm. T Z : 11, 22 • 0,05, T n -~  16,0 ! 0,0. Es 
ergibt sieh aus (28) ~ ~-- 0,64 an Stelle eines theoretischen Wertes yon 
etwa 0,67. 

Dureh ein Ruder  yon der Form 8 b kann man den sehr geringen Ein- 
flui3, den die Reibung des T-Stabes ausiibt, vermeiden. Entsprechende 
Versuche mit  einer Platte,  die gleichgroB derjenigen des V.20 war, lie- 
ferten fiir den Wert  0,71 an Stelle des theoretischen Wertes 0,67 (V. 21). 
Versuehe mi t  kreisrunden Plat ten (Abb. 8e), die am genauesten der 
GANsschen Formel entsprechen, ba t ten  ein ~hnliehes Ergebnis. 

Da diese Versuche, f t i r .Plat ten den Weft  W z : W n e x p e r i m e n t e l l  zu 
bestimmen, zu sehr g u t e r  ~bere ins t immung mi t  der Theorie gefiihrt 
haben, ist die Vermutung berechtigt, dai~ die ganz analog ffir St~bchen 
abgeleitete Formel in gleich genauer Weise den tats~chlichen Sachverhalt  
wiedergibt. Die direkte experimentelle Best immung des Verh~ltnisses 
W~ : W n Ifir St~bchen stSl~t bei dem zur Verfiigung stehenden Appara te  
auf Schwierigkeiten: Geht man hier analog wie bei den Pla t ten  vor 
(Abb. 8d), so da~ beim Ruderversuch der gegen X rechtwinklig geneigte 
Stabteil P einmal in ]otrechter Lage (n) und einmal in wagreehter 
Lage (1) sich durch die Fliissigkeit bewegt, so wird durch ersteren Versuch 
zwar W n ermittelt ,  da P hier mit  der Breitseite voran durch die Flfisgig- 
keit wandert,  im letzteren Falle aber steht, da die Diagonale A B  l~nger 
als der Arm A C  ist, B C  schief an Stelle parallel zur For~bewegungs- 
richtung. Der Widerstand in letzterem Falle (l) muI3 daher grSBer als 
der nach der GA~sscherL Formel bereehnete ausfallen und dies best~tigt 
auch der Versueh : 

V. 22. Mal~grSl3en (vgl. Abb. 8d): A C  ~ 81,5 ram, C B  ~ C B '  ~-- 

CD ~- 54 mm, A D  also gleich 135,5 mm. Stabdicke ~ 2 -4- 0,05 mm. 
Tempera tur  --~ 20,0 ~ Schwingungszeiten (lr) : 

T1 : ganze L~nge (AD)  : 21,6 ~: 0,00 (Widerstand W1) 
T2: gebogen wie A C B '  : 14,9 • 0,07 (Widerstand Wo ~-  Wn) 

T3: gebogen wie A C B  : 11,95 • 0,03 (Widerstand Wo -~ W~) 
To : Arm X allein : 4,8 • 0,0 (Widerstand Wo). 

(Nach Formel 13 erg~be sich aus T1 : To ~ 135,5 a : 81,53 ffir To der 
Wert 4,73 an Stelle des experimentellen Wertes 4,8 Sekunden, d. h. 
v511ige Ubereinstimmung innerhalb der Ablesegenauigkeit der Uhr.) - -  
Es berechnet sich aus (Wo-~ Wn) : W1 ~ 14,9:21,6  W n ~ 1170950, 
weiter aus (Wo ~- Wz) : W1 ---~ 11,95 : 21,6 W1 ~-- 834150 und man erhi~lt 
ftir ~ ~-- W l : W n den experimentellen Weft  0,712, der gegeniiber dem 
theoretischen 0~64 um 0,07 (11%) zu hoch ist. 

Man kann aber, da Formel (27') fiir Plat ten durch das Exper iment  
best~tigt wurde, schliel~en, daI~ gleiches, auch ffir die St~ibchenformel (27) 
r Fall wfire. Aus (27) kann dann, was im folgenden Abschnitt  ge- 
schieht, ohne wei tere Vorausse t zungen  der Widerstand yon schie/  zur 



Zur Theorie der Flimmerbewegung (Dynamik, Nutzeffekt, Energiebilanz). 437 

Fltissigkeit bewegten St~bchen berechnet werden und die so erhaltener~ 
l%rmeln sind durch das Experiment  priifbar. St immen dann die experi- 
mentellen mit  den theoretischen Werton fiberein, .so bedeutet  dies zu- 
gleich rfiekwirkend eine Verifizierung der zugrunde gelegten Gleichung 
(27). Von diesem Gesichtspunkt ~us wird der Versuch V. 22 nochmals 
betrachtet  werden. 

i) D e r  W i d e r s t a n d  der W i m p e r  bei B e w e g u n g  schie/  z u  ihrer  Achse .  

Fiir die BeCegung eines St~behens schief zu seiner L~ngsaehse gelten 
naeh GANS folgende Beziehungen: 
,Wirkt auf das St~bchen S (Abb. 9) 
mit  der L~ngsachse l eine Kraf t  ~ ,  
so dab ~ mit  l den Winkel ~ ein- 
schliel~t, so resultiert eine Bewegung 
des St~bchens in der Richtung D mit  
der Geschwindigkeit v, wobei ~ mit  l 
den Winkel ~ einschlief~t und v~ > ~v 
ist. In  umgekehrter Ausdrucksweise 
kann m a n  auch sagen: Bewegt sich 
S mit  der Geschv~indigkeit v in der 
Richtung ~ durch eine Flfissigkeit, so 
ist dabei ein Widerstand zu fiberwin- 
den, der gleich K ist und der mit  l 
den Winkel ~ einschliel~t. Zerlegt 
man sowohl v als auch K in Kompo- 
nenten l~ngs I und n, so erh~lt man 

Ks = K cos 
V l = VCOS(f  

5 
\ 

] " ! ~ &  I ", 

Abb. 9. Widerstand eines sehief zur FlfisNgkeit 
bewegten St~bchens nach GANS. 

K n  = K sin 
Vn = v sin of. (29) 

Unter  Benutzung dieser Beziehungen folgt aus (23) 

Kl  = K c o s ~  = 3 ~ t l ~ z - l v z  ----- 3 z ~ t l c ~ - l v c o s c f  (30a) 

K+ = K sin 0 -= 3 Ic~t l~n -1 vn = 3 z ~ l  l~n- lV  sin el. (30 b) 

Hieraus berechnet sich K, d. h. der vom St~bchen bei Bewegung in der 
Richtung ~ erlittene Widerstand zu 

" ~/c~ sin ~ r (31) 
W = K = 3 z t ' ~ t v l / ~  -4-- " 

V +P+ J'+]~ 
Bezeichnet man nun wiederum das Verhi~ltnis W+: W n  = •n : 3+ ---- ?, so 
geht (31) fiber in die endgfiltige Formel (der Ausdruek 3~#r -1 ist 
fortan als Konstante  c zusammengefaBt): 

W = c l v  I/sin2 cf + 72cosecf. (32). 

Bewegt sich das St~bchen in der Richtung V um das Stfick ds ,  so leistet 
es dabei die Arbeit 
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dA = Wds .oos ( , 9 - - c f )  = c v } ~ - ~ c f  + 7~cos2~T.cos(& - ~ ) ds .  (33) 
Hieria wird, wie GA~s gezeigt hat, der Winkel ~ --~T nie sehr grol3, sein 
Maximalwert betri~gt ftir St~bchen 19 ~ 28', fiir Plat ten (wo eine analoge 
Formel gilt) 11 ~ 32'. Der cos dieses Winkels lieg~ demnach immer zwi- 
schen 1 und 0,94 bei St~behen bzw. zwischen 1 und 0,98 bei Platten. 
Wegen dieser im Mittel sehr geringen Abweichung yon 1 kann der Faktor  
cos (z~--~) in (33) vernaehl~ssigt werden. 

Die Giiltigkeit der fiir die Beurteilung der Wimperbewegung wich- 
tigen Beziehung (32) wurde zuerst am Plattenruder zu verifizieren ver- 
sucht. Dabei war die Apparaturanordnung eine solehe, dal~ die Ergeb- 
nisse unmittelbar auf die wirkliche Wimper ~ngewendet werden k0nnten. 

0 

: �9 I ~ l  
i . v ~-~' . . . . . .  

Abb. 10, &bgebogenes Ruder .  

B 

5" 

,0 

n~ n~ 
�9 ( ,~ ) 

5 $ 

�9 Der t~udertr~ger, dessen unteres Ende in-Abb. 10a wiedergegeben ist 
(Drehungsaehse 00'), tr~gt ein Ruder der abgebildeten Form. Das 
eigentliehe Ruder R is$ von dem Tragstiiek T in einem bestimmten 
WinkelV~ seitlieh abgebogen, yore Tragstiick befindet sich der punktierte 
Teil V (Verbindungsstiiek) noeh innerhalb der Fliissigkeit. Abb. 10b gibt 
das gleiche Ruder beim Bliek yon oben wieder (p ist der Hebelarm des 
Rudertr~gers, an dem die zu den Wagsehalen ziehenden Fi~den nl und n~ 
ansetzen). Da es sieh hier um den Widerstand yon Plat ten handelt, muB 
die fiir St~behen giilCige Gleiehung (32) durch die 'analoge Platten- 
gleichung 

W --- cbv ~cos2~f -t- 7~ sin~ef (32') 
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ersetzt werden, worin b ein LinearmaB der Platte (Durehmesser) und 
wiederum den Quotienten Wz: W n (vgl. Abb. 8 e) bedeutet. 

Die experimentelle Priifung der Beziehung (32') bestand darin, dab die 
Schwingungszeiten yon Rudern ver- 
glichen wurden, die sich nur durch die 
GrSl3e des Winkels fl, (Abb. 10), d. h. 
durch den Grad der Abbiegung yon 
der Geraden, unterschieden, w~hrend 
Belastung, Sehwingamplitude und alle 
anderen GrSl3en bei diesen Versuehen 
konstant  b!ieben. Es ist daher die 
n~ehste Aufgabe, auf Grund yon (32') 
die Abh~ngigkeit der Sehwingungszeit 
T veto Abbiegewinkel fl des Ruders 
zu bestimmen. In  Abb. 11 ist i~hnlieh 
wie in 10 der Ruderapparat  im Schema 
nochmals dargestell~ (Bliek yon oben) : 

Das Element des Ruders bei P yon 
der L~nge d~ und der HShe h, bewegt 
sich bei einer Sehwingung des gesam- 
ten Ruders mit .der Gesehwindigkeit 
D in der Riehtung a, die senkreeht auf 

steht. Es erleidet hierbei naeh (32') 
einen Widerstand 

< nz / lzl > 3  

Abb. 11. Schema der Widerstandsverh[tltnisse 
am abgebogenen Ruder. 

d W  = c h v d r  I/cos2 v -i- 72sin2v �9 (34) 
Hierin ist v = ~ ~o und nach Umformnng des Wurzelausdrueks l~13t sich 
schreiben 

d W  ----- c h w  .~dr ]/1 --  (1 -- 72) sin s ~ (35) 

und der Widerstand des ganzen Ruders A B  (zun~chst ohne Rficksicht 
auf das Verbindungsstfick) ist, falls man zur Vereinfachung 

1 --  7 ~ = ~ (36) 
setzt, gleich 

B 

w = ch of  3/1 - s in*vdr .  (37) 
A 

Nach dem Hebelgesetz (vgl. S. 425) mul~ gelten 
B 

A 
und daraus folgt 

B 1 
-- 3 e ooscp. ! ]/1 -- ~ s i n 2 v d r  (39) 

A 
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.Das hierin auf der rechten Seite auftre~ende Integral  soU im folgenden 
kurz als I bezeiehnet werden. Ffir die Schwingungszeit ergibt sieh nacb 

I 
Formel (7) + ~ + 

T = /d~f to chI f dq~ 

so dab also bei Versuchen m~t zwei verschiedenen Winkeln fll und flz 
die Schwingungszeiten unter sonst gleichen Bedingungen (8, ~, a, Ruder- 
grSBe) sich verhalten wie die zugeh5rigen Integrale I :  

T1 : T~ = I1 : I~. (40) 

/5  

O0 
I i I i i .l 

15 ~ 3 0 o  r o 8 0  ~ 75o J O o  

Abb. 12. 

Es erfibrigt sieh also nur noeh, die Integrale I zu berechnen. Aus einer 
planimetrisehen Beziehung (Abb. l l) folgt 

r 0 s ln)#  
= - =  , ( 4 1 )  

s i n  

aus der weiteren planimetrischen Beziehung. 

: sin e = ro : sin v 
ergibt sich 
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ro sinfldv (42) dE - -  s i n 2  

und durch Einsetzen yon  (41) und  (42) in den Ausdruck  fiir I erht~lt man  
t 

~ ~ s i n ~ v d v .  I (43) 

Da der Integrand yon (43) im I.nterva]it ~ ~ ~ ~ konvergiert, kann man 

den Wurzelausdruck des Integranden nach der Binomialreihe ent- 
wickeln, diese gliedweise integrieren und erhiilt schliel~lich fiir I 

I =  - - r  o 4 + l S O ) g v +  1 - -  c o t g v + ~ - c o t g  s ,  

da( 1 5 )  5 d '  I t  
- -  ~ 1 + ~ s i n v c o s v  5~2cosvs in3v. . .  . (44) fl 

Ffir verschiedene Werte  yon  7 n immt  diese Formel  folgende Gestalten an :  

7 = 1; I = _ roS sinSfl(cotgv + 1/s cotgSv) (44a) 

7 = 2/s ; I = --  r] sin s fl (0,0453 v + 0,722 cotg v + 1/s cotg s v 

- -  0,00676 sin v cos v . . . )  (44 b) 

7 = V2; I = _ ro s sin s/3 (0,0881 v + 0,625 cotg ~ q- 1/s cotg 3 v 

--  0,0175 sin v cos v . .  -) (44 c) 
7 = 0; I == _ ro s sinZ/3 (0,1709 v + 1/2 cotg v + 1/s co tg s v 

- -  0,0459 sin v cos v . . . )  (44d) 

Fiir den Fall  y =- 0 1/~]t sich der Ausdruck  (43) auch' direkt integrieren zu 

7 = 0; I = I/s (s s -  ro3), (44e) 
so da~ diese Gleichung, die dieselben Werte  wie (44d) ergeben mul~, als 
Prfifstein fiir die Giite der Ann~herung (44) verwendet  werden kann.  
Ein  Versu~h (V.~3) ha t t e  folgendes Ergcbnis.  

V. 23. Ma~gr6Ben (Bezeichnungen vgl. Abb.  10): O'C = 15 ram, 
CA---- 1 0 m m ,  A B ~ - - 7 0 m m ,  h~-- 1 0 m m ,  a C ~ - - 4 2 m m ;  Tempera tur  
= 21,'0~ U =- 50 g. - -  Die folgenden Zahlen (Tab. 13) geben die 
Schwingungszeiten bei verschiedenen Winkeln wieder, wobei, da die, d-  
Werte  keine kons tan ten  Abweichungen gegen die !r-Werte zeigten, jeweils 
das ari thmetisdhe Mittel aller Schwingungswerte genommen wurde. 

Tabelle 13. Schiefe Ruder. V. 23. 

= 0  ~ 
fl = 18o~1 o 
fl = 34o--1 o 
fl = 41 o ,  I o 
fl = 57o ,1  o 
fl -- 62 o ,  1 o 
fl - 900 

19,27• 
18,844-0,03 
18,31_+0,05 
17,1910,04 
14,59,0,06 
13,49, 0,06 
9,85,0,04 

I I  

18,16 
17,73 
17,20 
6,08 

13,48 
12,38 
8,74 

I I I  

17,96 
17,53 
17,01 
15,90 
13,33 
12,24 
8,64 
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Tabelle 14. 

= 0 0 

fl = 150 
fl = 30 o 
fl = 450 
fl = 600 
fl = 75 o 
fl = 900 

I 
7 = 0  nach  44e 

17,96 
17,3 
16,67 
15,0 
12,9 
10,67 
8,41 

H 
~ = 0  nach  44d  

i7,96 
17,4 
16,68 
15,1 
12,91 
10,67 
8,49 

H I  

7=2/3 

17,96 
17,62 
16,71 
15,26 
13,44 
11,34 
9,3 

I v  
7--1  

17,96 
17,65 
16,78 
15,66 
14,04 
12,1 
10,12 

In  Tabelle 14 sind fiir versehiedene Winkel die zugehSrigen Werte 
l:r~ nach den Formeln (44a, b, d, e) berechnet. (Die Wer~e ffir ? ~  1/2 
sind denen fiir ? ~ 2/3 fast  gleieh und daher weggelassen.) Ein Vergleieh 
der Spalten I und I I  zeigt die ~quivalenz der Formeln (44d) und (e )und  
somit die Giite der Ann~herung (r 

U m  die experimen~ellen Werte der Tabelle 13 mit  den theoretischen 
der Tabelle 14 vergleiehen zu kSnnen, muB zun~ehst yon ersteren die 
durch das Verbindungsstiick bewirkte Verl~ngerung der Sehwingungs- 
zeit (T  v) subtrahiert  werden. T v bereehnet sieh aus der Gleiehung 

[(953 - -  253) + (25 a - -  15a) �9 4,2] : [(253 - -  153) �9 4,2] = 19,27 : Tv 
zu 1,11 und die um diese GrSBe verminderten experimentellen 
Sehwingungswerte finden sich in Spalte I I  der TabeUe 13. Aus diesen 
Werten (T ' )  berechnen sich die mit  denjenigen der Tabelle 14 vergleieh- 
baren Werte T" aus der Proport ion 

T '  : T"  = 17,96 : 18,16 

und die daraus erhaltenen T"-Wer te  sind in Spalte I I I  der Tabelle 13 
aufgefiihrt. 

Tr~gt  man  die theoretischen (Tabelle 14) und die reduzierten em- 
pirisehen Wer~e (Tabelle 13 I I I )  in ein Koordinatensystem ein (Abb. 12), 
so ist zuni~ehst zu erkennen, dab mit  Riicksicht auf die bei derartigen 
Versuehen unvermeidlichen-Fehlerquellen die empiri'schen gut  mi~ den 
theoretischen fibereinstimmen (1 em Ordinate = 1 Sekunde) und dal~ 
jene im allgemeinen in der N~he der fiir ? = 1/~ bzw. ? --- ~/3 erreehneten 
Werte  liegen. Welter aber geht aus einem Vergleieh der theoretisehen 
Wer~e allein hervor,  da]3 die GrSl~e yon ? die Sehwingungszeiten nut  ge- 

.ringgradig beeinfluBt, selbst bei dem maximalen Abbiegwinkel yon 90 ~ 
betr~gt  der Untersehied in den Sehwingungszeiten zwischen den beiden 
Ex t remen  ? = 0 und ? = 1 nur 20%. Dieser Umstand  finder seine 
Erkli~rung in folgendem : ? =  0 bedeutet ,  dal~ (Abb. 13a) der Widerstand 
eines beliebig gekrfimmten ( a b e r  nirgends irgendwie riickgebogenen) 
Ruders OA (0 = Drehungsaehse) gleieh dem eines geradlinigen Ruders 
ist, d a s i n  O beginnt und in A endet. Wenn nun bei Gfiltigkeit eines be- 
liebigen ?-Wertes  zwischen 0 u n d ' l  der Widerstand eines gebogenen 
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Ruders nicht wesentlich yon demjenigen differiert~ der sich fiir 7 = 0 er- 
gibt, so bedeutet  dies, dal~ die Widerstands- (oder die Sehwingungs- 
zeits)-verminderung bei abgebogenem Ruder im wesentliehen darauf 
zurfickzuffihren ist (Abb. 13b), dal~ der Ruderendpunkt beim abgeb0- 
genen Ruder um so weniger yon der Drehungsachse entfernt ist, je 
starker es gebogen ist. Wenn also bei der Wimperbewegung durch Ver- 
biegung des Ruders beim Ri~clcschlag (,,angeschmiegter Ri~ckschlag") eine 
Widerstandsverminderung bewirkt wird, so kommt diese in erster Linie 
daldurch zustande, daft die Wimperspitze jetzt weniger welt veto Anhe/. 
tungspunlcte absteht als beim Hinsch~ag ; in zweiter Linie erst tritt noch eine 
weitere Widerstandssenlcung dadurch ein, daft tier umgebogene Wimperteil 
sich nicht mehr senkrecht zur Fli~ssiglceit bewegt und daher einen geringeren 

,4 

A 
A I 

i ' 

o 

A.bb. 13. 

Widerstand er/~ihrt. - -  P~ANDTL hat  am Ende seiner'Zuschrif~ (40) den 
ersten Punkt  berei~s a!s Vermutung ausgesprochen: . . . . .  Vermutung, 
d a B . . ,  eine um so gr61]ere Versehiebungswirkung dureh ein seitlich 
herausgestreektes Organ erreieh~ wird, je weiter ab vom K6rper  die Be- 
wegung ausgefiihrt wird . . . diese Auffassung l~]~t sieh, wie ich glaube, 
aueh ~heore~iseh verstehen. Die Entscheidung durch zweekm~Big ange- 
stellte Versuehe diirfte nieht allzusehwer sein." 

Auf Grund der obigen Bereehnungen l ~ t  sieh das Ergebnis des V. 22 
(reeh~winklig abgebogenes Stabruder) auf seine Exak~heit priifen 
(Abb. 8d). Da fiir das umgebogene Stabende BC (2 mm dick, 54 mm 
lang) 7 den Wert 0,64 ----~e~wa 2/3 annimmt, bereehne~ sich naeh (44b) 

8 zfi 0,44248; der gleiehe Ausdruck fiir~das Stiiek BC der Ausdruek I : r o 
lautet  fiir das Stabende in'der Lage CD 

1 3 5 3 -  81,58 
3 .81 ,58  -~ 1 , 1 9 9 ,  
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das Verh~ltnis beider ist 0,37. Andererseits ergibt sich aus 

[ T ( A C B )  - -  T(AC)]  : [ T ( A D )  - -  T(AC)]  = (11,95 ~ 4 , 7 3 ) :  (21,6 
- -  0,73) -: 0,41, 

es s teht  also dem empirischen Wert  0,41 der theoretische 0,37 gegeniiber, 
was eine Abweichung yon 10% bedeutet.  

]r Der Widerstand beliebig gebogener Ruder (Wimpern).  

Die Ergebnisse des Abschnittes i ges ta t ten es, den Widerstand be- 
liebig gebogener Ruder  zu berechnen wie auch ohne Berechnung Wider- 
s tand und Sehwingungszeit solcher Ruder  ungef~hr gegeneinander ab- 
zusch~tzen; dieses illustriert Versuch V. 24 am Stab- und V. 25 am 
Plattenruder.  

~ .  24. Die verwendeten Stabruder  sind in Abb. 14a formgetreu, aber 
verkleinert  wiedergegeben; die L~nge des Drahtes  betrug in allen sechs 

l > r  

H ~r 
a 

/ ( 
/~r ~ V I g 

Abb.  14. a) S tabruder .  b) P la t t en ruder .  

l 

zI7 

b 

2v 

F~llen 127 mm,  die Luftlinie Oa in I 127 ram, in I I - - V I  91 m m  (0 = 
Drehungsachse). Tempera tur  = 18 ~ U = 50 g. Die experimentellen 
Schwingungszeiten sind in Tabelle 15 aufgefiihrt. 

Tabelle 15. Verschiedene S t a b r u d e r .  

Schwingungsze i t  Schwingungsze i t  
Ir rl 

I ~  

II.  
I II .  
IV. 
V. 

gI.  

f 
34,65-t- 0,07 
17,3 i0 ,04  
15,87-t-0,05 
16,4 ~0,00 
14,8 :J: 0,00 
12,6 :]: 0,00 

35,00 ! 0,00 
17,52i0,04 
16,2 • 
16,6 ~0,00 
15,0- J=0,O0 
12,6 • 

Uber  die Sehwingungszeiten dieser Ruder  lassen sieh folgende Ver- 
mutungen ausspreehen: Die Sehwingungszeiten Ir und rl werden, da beim 
SToK~sschen Gesetz der Widerstand ein reiner oder fast  reiner Reibungs- 

) r  

V 
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widerstand ist, einander gleich sein oder nur minimale Differenzen zeigen. 
Die Sehwingungszeit der Ruder I I - - V I  wird bedeutend kleiner ~ls die des 
Ruders i sein, da dieses viel weiter v o n d e r  Schwingungsachse absteht. 
Zwischen den Schwingungszeiten I I  und I I I  ist nur ein geringer Unter- 
schied zu erwarten, doeh wird der Wider- 
stand yon I I  grSl]er als der yon I I I  sein, 
weft einerseits bei I I  der distale Ruder- 
absehnitt  (Aa) im Mittel welter yon 0 
abliegt als bei I I I  und weft aul3erdem im 
Mittel bei I I  ein grSBerer Ruderteil senk- 
reoht zur Bewegungsriehtung liegt als bei 
I I I .  Tabelle 15 zeigt, dab diese Vermu- 
tungen sich best~tigen. 

Tabelle 16. Verschiedene 
Plattenruder. 

I.  

II. 
III. 
IV. 
V. 

Schwingungszeit 
Ir 

21,06!0,1 
10,1 =L 0,05 
~,8 +0,05 
8,45~'0,04 
7,6 • 

F~r Plat tenruder gelten die gleichen Uberlegungen. Ein entsprechen- 
der Versuch ist in Tabelle 16 wiedergegeben (Abb. 14b). 

4. Der ,,innere Wirkungsgrad (Nutzeffekt)" der Cilienbewegung. 
a) Problemstellung. 

Die Uberlegungen des 3. Kapitels hat ten den Zweek, Formeln aufzu- 
stellen, mittels derer der Widerstand beliebig geformter Ruder berechnet 
werden kann, und diese Formeln dureh das Experiment zu verifizieren. 
Die weitere Aufgabe besteht darin, die so gewonnenen Hilfsmittel auf 
die tats~chliehe Wimperbewegung anzuwenden. 

Ein einmaliger Wimperschlag setzt sich aus einem Vorsehlag und 
einem Riiekschlag zusammen. Beim Vorschlage (Abb. 15, 1-->2), der mit 
konstanter Gesehwindigkeit 
vor sich gehen mSge, erleidet 
die Wimper in j edem Moment 
den gleichen Widerstand W1. 
Hiervon wird der Bcuehteil 
W'I = W1 cos~ fiir das aus 
Wimper plus Fliissigkeit be- 
stehende System nutzbar : 

~ J  1 2 

g'~: " ~- a 

Abb. 15. 

. entweder (Fall des unbeweglichen Wimpertr~gers - -  Flimmerepithel) 
bewirkt er eine Versehiebung der an K angrenzenden Wassermassen 
in der Riehtung a (Fliissi'gkeitsstrom) oder (Fall des unbewegliehen 
Wimpertr~gers - - I n fu so r )  umgekehrt eine Verschiebung des Wimper- 
tr~gers in der Riehtung a'. Die auf W' 1 senkreehte Komponente von W1 
geht fiir die Lokomotion ,,verloren", sie ~iul~ert sich als Druck oder 
Zug auf die Zellmembran, an der die Wimpern angeheftet sind, und 
kann aueh im Fall des beweglichen Wimpertr~gers zu dessen Bewegung 
nicht beitragen, weil hier im allgemeinen zu jeder Wimper auf der Gegen- 
seite des KSrpers eine spiegelbildlieh angeordnete und auch spiegel- 

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 13. 2 9  
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bildlieh sehlagende sich befindet. Da bei diesem Vorsehlag die Wimper 
die gr5Bte Kraft entfalten, d. h. den grSl~tenWiderstand linden soll, muB 
sie sich ausgestreckt durch das Wasser bewegen, was b ei dieser Uber- 
legung bereits beriieksiehtigt wurde. 

Hat der~rorsehlag die Dauer T1, so betr~gt der gesamte dutch diesen 
Vorsehlag ausgeiibte Impuls 

T1 

el =jw  eos dt. (1) 
0 

Ganz entspreehend wird dureh den Riiekschlag der Wimper, der die 
Dauer T2 fiaben m6ge, ein Impuls Q2 ausgefibt; seine GrSl3e i~l~t sich in �9 
prirmipiell gleicher Weise wie die yon Q~ bereehnen, nur ist weft beim 
Riicksehlag der Widerstand der Wimper dauernd weehselt, die wirkliche 
Berechnung sehwieriger und komplizierter. Da der l~iiekschlag ent- 
gegengesetzte Riehtung wie der Vorschlag besitzt, wird gleiehes such fiir 
die beiden Impulse zu vermuten sein, und werm Q1 und Q2 deren nume- 

�9 risehe Werte bedeuten sollen, so wird der gesamte durch den einmaligen 
Wimpdrsehlag (vor q-riickw~rts) ausgeiibte Impuls die GrSl~b QI--Q~ 
haben; es wird also dureh den Rfieksehlag eirL Tell dessen, was der Vor- 
schlag geleistet hat, wieder aufgehoben. Daher lautet die wesentliehe 
Forderung tier einen zweckmdz'[3igen Ri~ckachlag, daft der dutch ihn ausge- 
~bte Impuls einen m6ylichst kleinen Wert besitzt. Wird Q1 = Q2, so 
kommt keine Nutzleis~mng zustande. 

Wfirde ein beweglieher Wimpertr~ger, dessen Wimpern synchron 
sehlagen, allen Einzelimpulsen Folge leisten k5nnen, so ware seine Be- 
wegung keine gleiehm~Bige, er wiirde sieh vielmehr av~hr~nd des Vor- 
sehlags ein Stiiekehen nach vorn, ~ h r e n d  des folgenden Riiekschlags ein 
kleines Stiiekehen nach riickw~rts bewegen und such fiir. den nur ange- 
deuteten Fall, dal3 der Riickschlagimpuls gleich Null w~re, wfirden Be- 
wegungselemente mit Ruhepausen abweehseln. DaB derartiges in Wirk- 
lichkeit nieht der Fall ist, h~t sein~n Grund vor allem darin, dal~ die sehr 
zahlreiehen (10 000 und mehr) ~Wimpern eines Infusors meSachron sehlagen, 
so dal~ jede Phase des Schlages gleichzeitig und mehrmals vertreten ist; 
wei.ter aber ist zu vermuten, dal~ auch im Falle synehroneia Sehlages das 
Tier den Einzelimpulsen kaum Folge leisten k6nnte, es wiirde sieh so ver- 
halten, als ob ein dauernd konstanter Impuls ausgeiibt wiirde. 

Es gib~ allerdings unter'gewissen Umst~nden eine MSglichkeit, die, 
wie ich glaube,, die einzelnen Impulse erkennen l~13t. Wenn ein Para- 
mecium innerhalb einer sehr diehten Bakterienpopulation festliegt, um 
Nahrung einzustrudeln, so haften allzumeist viele seiner KSrperwimpern 
thigmotaktisch lest, der Rest bewegt sieh sehwach und unkoordiniert. 
Nut die Peristomcilien entfalten eine ]ebhafte T~tigkeit, sie rufen den 
zum ~unde gerichteten Nahrungsstrom hervor. An einem derart lest- 
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liegendenTier l~Bt sieh bei starker VergrSBerung erkennen, dab derZell- 
kSrper dauernd an Ort und Stelle ,,vibriert", d. h. eine Zitterbewegung 
ausfiihrt, derenAusschl~ge allerdings ziemlieh gering sind. DieZahl der 
Vibriationen pro Sekunde l~Bt sich' dureh direkte Beobachtung nieht fest- 
stellen, doch ist ihre Zahl nicht sehr groB, weil die Zitterbewegung noch 
deutlieh als solehe erkennbar ist. Da nun die Peristomcilien besonders 
groB und allen iibrigen KSrpereilien an Leistungsf~higkeit bedeutend 
iiberlegen sind (-- bei der normalen Fortbewegung des Tieres sind sie 
nieht beteiligt --), auBerdem als einzige yon allen synchron sehlagen, so 
diirfte hierin die Ursache dieserZitterbewegung zu erblicken sein, indem 
das dureh einen Hinsehlagimlouls etwas nach vorn geriicktQ Tier, das im 
iibrigen aktiv oder passiv festliegt, wghrend des nun folgenden Riick- 
schlags in seine Anfangslage zuriiekkehrt. Auch bei infolge gewisser 
Gifte absterbenden Tieren, bei denen die Peristomcilien als einzige und 
mit etwas verminderter Intensitgt weiterschlagen, ist diese Zitterbe- 
wegung an passiv festliegenden Tieren beobachtbar. 

Von diesemSonderfall abgesehen, bewirken die Cflien in ihrer Gesamt- 
heit in jedem Moment eine konstante Kraft (Vortrieb), die pro Cilie 
gleich ist K = (Q1 - Q~): T, (2) 
wo T die Gesamtschlagdauer bezeichnet. Bedeutet welter A1 die Arbeit, 
die die Cilie beim Vorschlage leistet, und A~ diejenige des Rficksehlags, 
so betr/~gt, wiederum im Hinblick auf die Tatsache der 10000 metachron 
schlagenden Cilien, die im Mittel yon einer Cilie produzierte Leistung 
(= die yon einer Cilie pro Zeiteinheit 13roduzierte mechanische Energie) 

L = (A1 + A~): T. (3) 
Dieser Leistungsbetrag ist aber bedeutend gr6Ber als die lqutzleistung der 
Cilie, d. h. diejenige Leistung, die der Bewegung des Wimpertr/igers oder 
der Erzeugung eines bestimmt gerichteten Fliissigkeitsstroms zugute 
kommt. Denn eine ,,ideale" (riickschlaglose) Wimperbewegung im Sinne 
des 1. Kapitels, die die gleiche Nutzleistung (den gleiehen Vortrieb) her- 
vorbringt wie die wirkliehe Wimperbewegung, verbraueht eine Gesamt- 
leistung yon dor Gr5Be L*, die bedeutend geringer als Lis t .  Das Ver- 
h/~ltnis L* 

0 = ~- (4) 

soll fortan als ,,innerer Wirkungsgrad (Nutzeffekt)" der Cilie bezeichnet 
werden. Auf den tats~chlichen Wirkungsgrad (Nutzeffekt) der Cilien- 
bewegung, der noch geringer als ~ ist, wird erst am Ende dieses Kapitels 
eingegangen werden. 

Im folgenden werden die Gr6Ben Qx, Q,; A1, A~; K, L, Z* und schlieB- 
lich ~ berechnet und zwar zun/~chst ffir den Fall eines unbewegliehen und 
dann fiir den hier besonders interessierenden Fall eines bewegliehen 
Wimpertr/~gers. 

29* 



448 W. Ludwig: 

b) Der innere Wirkungsgrad der Cilie am ruhenden Cilientriiger. 
Es w~re schwer, allein auf Grund der Bilder (Abb. 3), die die Wimper- 

bewegung dem Beobachter bietet, den Wimperschlag in Form mathe- 
matischer Gleichungen zu beschreiben. Man kann aber auch von anderer 
Seite an dieses Problem herangehen und fragen: Welches ist die zweck- 
m~Bigste ~rt,  eine Wimper, die am Ende des wirksamen Schlags 
(Abb. 16a, b) in der Lage .2 angekommen ist, wiederum in die Lage 1 
zurfickzufiihren, so dab dureh diesen Riickschlag m6glichst wenig Energie 
verbraucht und gleichzeitig ein m5glichst geringer ~iicktrieb Q2 erzeugt 
wird? Vor Beantwortung dieser Frage muB die Amplitude des zu be- 
trachtenden Wimperschlags festgesetzt sein, wir wollen uns hierbei auf 
die beiden in Abb. 16a, b dargestellten F~lle beschr~tnkem Ein Riick- 
schlag, der ohne Zweifel geringe Energie ve(braucht und gleichzeitig den 
kleinsten Vortrieb produziert, w~re dadurch gegeben, dab (Abb. 16a) die 
Wimper yon der Endlage 02 aus sich allm~hlich gegen 0 zuriickzieht, bis 
sie vollkommen versehwunden ist, und hierauf yon 0 aus in der l~iehtung 
gegen 1 sich allm~hlich wieder vorstreckt, doch ist ein solcher l~iick- 
schlag ffir die Wimper ,,techniseh" nicht m6glich. Ein weiterer Rfick- 
schlagmpdus, der zwar nicht unbetr~chliche Energie verbraucht, aber, 
solange der Wimpertr~ger stillsteht, mtr geringen Vortrieb erzeugt, ist in 
Abb. 16e angedeutet: der yon der Wimper iiberwundene Widerstand 
enth~lt in jedemMoment nur eine kleine zur basalenMembran parallele 
Komponente und hat deshalb nur eine geringe Verschiebungswirkung 
zur Folge. Doeh aueh diese Art des l~iickschlags ist weder irgendwo be- 
obachtet noch fiberha~pt als fiir die Wimper ausffihrbar anzusehen. Eia 
drifter l~iickschlagmodus aber, der yon dem letztgenannten nicht we- 
sentlich verschieden ist, liefert Bilder, die den beim natfirlichen Objekt 
beobachteten gleichen, zugleich scheint er der ffir die Wimper adaqua- 
teste zu sein und setzt keine ungewShnlichen Anforderungen an deren 
innere Struktur. Man kann ihn folgendermaBen interpretieren: Beim 
wirksamen Sehlag (Abb. 16a) mug die Wimper ein gewisses Mag v0n 
Starrheit besitzen, um durch den yon der Fliissigkeit ihr entgegen- 
gesetzten Widerstand nicht verbogen,zu werden. Nimmt man an: die 
Wimper verliere im ~oment, w0 sie die Endlage (2 in 16a, b) erreicht hat, 
alle diese Starrheit, sie werde vollkSmmen schlapp, etwa ~ie im Modell 
ein unelastiselier, z. B. aus Stoff gefertigter Sehlauch; tier l~iickschlag 
vollziehe sieh so, dab sie yon der Basis her ihre Starrheit allm~hlich wie- 
dergewinnt, und im selben MaBe in ihre Ausgangslage 1 zuriickkehrt, wie 
man es im Modell naehahmen kann, indem man (Abb. 16d) einen starren 
Stab in der Riehtung der Ausgangslage der Wimper in den ttohlschlauch 
einfiihrt oder wie es sich noeh einfacher an einem anderen Modell demon- 
strieren l~l~t (Abb. 16e): auf einem zur Papierebene parallelen (hori- 
zontalen) Brett ist in 0 eine feine schwere Kette befestigt, die bei der 
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Verschiebung auf dem Brett ebenso einen Reibungswiderstand erf~hrt 
wie eine Wimper in einer Fliissigkeit und die gleichfalls als vollkommen 
unstarr und unelastisch gelten kann. Wird sie durch Verschiebung eines 

/ 

LI 

.a 

% 

d 

in der Abbildung durch S wiedergegebenen Stabes in ihre Ausgangslage 
gebrach~, so sind die sukzessiv aufeina~derfolgenden Gestalten der Kette 
die gleichen wie die des Schlauchs in Abb. 16d oder wie sie fiir die wirk- 
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liche Wimper vorzustellen w~ren. In Abb, 17a und b sind die einzelnen 
Phasen eines solehen Riiekschlags fiir die beiden oben gew~hlten Schlag- 
amplitudentypen wiedergegeben. Man erkennt, dab die Wimper w~hrend 
des Riickschlags die beiden am Ende des Abschnitts i als wesentlich auf- 
ges~ellten Bedingungen erfiillt, dab der Riiekschlag sieh soweit als mSg- 
lich in der N~ihe der Anheftungswand der Wimper vollzieht und dab die 
Bewegungsrichtung des umgebogenen Wimperteils last v6Uig parallel zur 
L~ngsrichtung der Wimper vor sieh geht, wobei der erlittene Widerstand 
der geringste ist. In diesen Abbildungen wurde vorausgesetzt, dab die 
Wimper bei Beginn des Riiekschlags ihr e Starrheit vollkommen verliert; 

B in Wirklichkeit wird dieses nicht zu erwarten sein, 
es wird ein gewisser Rest von Starrheit verbleiben 
und daher an den Punkten I, I I  usw. nicht wie in 
der Zeiehnung ein scharfer Winkel, sondern ein Kreis- 
bogen mit um so grSBerem Radius zu erwarten sein, 

~ je gr6Ber der Rest der Starrheit ist, den die Wimper 
�9 ~, noeh besitzt. �9 Aueh diesem karm z. B. im Ketten- 
o~x,\ modell noch Reehnung getragen werden, indem man 

/ vg l  A b b  16e und am Vorderende des S abes S 
\ ~ ' . ~ \ \  einen kleinen Zylinder Z befestigt. Die dann ge- 
~ ~ ~ -  \ \  wonnenen Riiekzugsbflder 
~ ~ .  sind: wie aus den Abbildun- 

~ ~ ~ . Z . ~ ~ ~  ~. .  gen leieht vorstellbar ist 
z ~ _ ~  (Abb. 17e, d), durehaus die 

o $ �9 
der Ruder~eiBel von Mona8 

Abb. 17., a) Angesehmiegter Rfleksehlag, Amplitude 90o 
(Schema). beschrieben hat, sie sind 

durehaus ~hnlich den Rfiek- 
zugsbildern yon GRXY und Mv.TZ~ER. Denn deren Zeiehnungen sind, 
wie aus der Beobachtungsmethode verst~ndlich ist, nicht genau nach 
dem Objekt entworfen, sie geben lediglieh die vom Beobachter gewon- 
nenen Eindriicke wieder, was unter anderem aus einem gewissen Fehler 
der Abbildungen (Abb. 3) hervorgeht, indem die gezeiehneten L~ngen 
der Wimper in den Zwischenphasen zwischen Anfangs- und Endlage 
gr6Ber sind als diejenigen am Anfang und am Ende. Es ist naeh' alle- 
dem durchaus wahrseheinlich, dab der tats~ehliehe Schlag der Wimper 
naeh dem geschilderten Modus vor sieh geht, und die Voraussetzungen, 
die sich daraus ffir die innere Struktur der Wimper ergeben, und auf 
die sparer noch eingegangen wird, lassen sich kurz ctahin zusammenv 
fassen: die Wimper verh~lt sieh als nicht eigenbewegliches Gebilde, sie 
besitzt beim Hinschlag infolge eines gewissen Turgordrucks ein ge- 
wisses MaB von Starrheit, das Unverbiegbarkeit w~hrend des Hin- 
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schtags garantiert; kurz vor und noch im Moment des beendeten Hin- 
schlags nimmt diese Starrheit, vermutlich yon der Basis her, plStzlic h 

0 
Abb. 17. b) Angeschmiegter Riickschlagj Amplitude 120o (Schema). 

Abb. 17e. 

Abb. 1'/d. 
Abb. 17. c) und d) die Form einer mehr bzw. wcniger biegsamen Wimper beim angesehmiegten 
P~iicksehlag (theDretisch konstruierte Kurven!), ale Gegenstiick zu den empirischen Kurven der 

Abb. 3. 

stark ab, die Wimper wird in ihrer ganzen L~nge schlapp. Dann wird 
das basale Ende in die Ausgangslage zuriickgedreht und in dieser Lage 
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festgehalten und der weitere Wimperrfickzug ist eine ein~ache Folge 
des yon der Basis her allm~hlich wieder zunehmenden Turgordrucks bis 
zum ursprfingliehen Werte. 

Der in den Abb. 17a, b wiedergegebene Rfickschlagmodus ist mathe- 
matisch durchaus erfaflbar; es ist hierbei zweckm~13ig, zun~chst den Fall 
17 a (Amplitude 90 ~ in Angriff zu nehmen. 

a) Fall der Abb. 17a (Amplitude 90~ Die in Abb. 17a yon der Wim- 
perspitze beschriebene Kurve  ist ~ladurch charakteris ier t  dab das 
StOck PP'  = r der in P u n t e r  dem Winkel ~ zur X-Achse an die Kurve  
errichteten Tangente plus dem Sbfick OP'= h in allen Punkten g]eieh 
der Wimperl~nge ist. Daraus berechnet sich die Gleichung der ,,Rfiek- 
zugkurv.e d~r Wimperspi tze"  zu 

dy 1 
y -- x - ~ -  x --  Xcos~ ~- 1. (5) 

Sie lautet  in anderer Darstellung 

x = --  r cos cf (6 a, b) 
y ---- 1 - - r - - r s i n c f  

und stellt den Quadranten eines Kreises dar, der in A die X- und in B 
die Y-Achse berfihrt. 

Ffir die L~nge des Stfiekes r ergibt sich aus Abb. 18a 

sin(90~ cf - -  dcf): dcf ~- r :  dh 

und wegen h ----~l--r 
r 

folgt dr ---- -- r d cf 

und daraus d'urch Integrat ion 

Geht man jetzt  zur Berechnung yon Qz undQ~ fiber, so folgt, wenn Tz 
die Sehwingungszeit des mit  der konstanten Geschwindigkeit mz vor sich 
gehenden Vorschlags bedeutet  (vgl. Kapi tel  1) 

c rcozdr sinefdcf---- c ~ j  slncfacf = ~ (8) 
0 0 0 

Beim.Rfickschlag verschiebt sich wahrend der Drehung vom Winkel q~ 
zum Winkel ~ + dq0 das Stfick NP1 der Wimper in die Lage N P'~ P~, 
diese Verschiebung setzt sich zusammen: aus einer (Drehung des Stfickes 
NP~ in die Lage NP'~ und der Verschiebnng des Stfiekes P~ P1 nach 
P~ P~. Der Wert  der ersten Komponente  ist gegen den der zweiten oo 
klein und kann daher gegen diesen vernachl~ssigt werden. Bei der somit 
ffir die weitere Betrachtung allein verbleibenden Verschiebung P~P1 
- ~  P'2 P'~ geht das Element tier Wimper  bei P in die Lage P '  fiber. I n  
Abb. 18b ist die Umgebung von P vergrSl3ert gezeichnet. P erleidet beim 
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~bergang nach P '  einen Widerstand, dessen Richtung (vgl. Kapitel  3, 
Abschnitt  i) ungef/~hr mit  der Richtung PP'  iiber~instimmt und dessen 
Gr61~e in der Abbildung durch die Strecke P 1 wiedergegeben ist; hiervon 
kommt  die in die Richtung aa fallende Komponente  P 1'  als Vortrieb 

I 

o 
Abb. 18 a. 

p /  

a ~  ~ a  
Abb. 18 b. 

Abb. 18. a und-b)  Wirkungsschemata des angeschmiegten Riickschlags. 

in Betracht.  Um P 1' zu berechnen, zerlegt man zweckm~l~ig zuvor t u 1 
in Komponenten:  in die auf der L/~ngsrichtung der Wimper  senkrecht 
stehende Komponente  P 3 und in die in die Wimperl/~ngsachse fallende 
Komponente  P 2 ; dann ist 

P I '  = P 2 ' - - P 3 '  
oder dW cos (1PI') = dWz cos ~ --  dW,~ sin 

und ffir den Gesamtimpuls folgt 
T2 r T~ r 

0 0 0 0 
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Berechnungen ergeben: 

T~ r 2h r 2 e f ~  

0 0 0 0 

2 J. 
0 

entsiorechend folgf~ ffir QI, welm 
ds ds . d ~  = ~o21 

die Geschwindigkeit bedeutet, mit  der das distale Wimperende auf der 
Riickzugskurve dahingleitet, 

T~ T2 

. 0  0 

= 7c12 f-Wcotg(~. + ~)cos cp d9 = 7c12(~--1)=el2.0,8805,,11, 
o 

worin fox y der Wert ~/3 eingesetzt wurde, der einem Lgngen-Dicken- 
verh~ltnis yon 10--15 zu 0,3 en~spricht. 

(23 ist somit gleieh 
5 - - r ~  

Q2 = Qz - Q .  = c l  ~ = c l . o ,31  (12) 

und da die Richtungen yon QI und Q2 entgegengesetzt sind, berechnet 
sich nach (2) der mittlere Vortrieb des ganzen Schlags (vor + riick- 
w~rts) zu 

c l  2 ~ r - 2  cl 2 
K =  cF(0,5--0,31) = T 6 -- T 0,19. (13) 

Nach Berechnung dieses mittleren Vortriebs ergibt sich als n/s Auf- 
gabe die Bestimmung 4er mittleren Leistung. Die Arbeit, d ie  - -  beim 
Vorschlag - -  das Wimperelement d~ bei der Drehung der Wimper um 
den Winkel d9  leistet, is~ 

d d A  = c~o~ .d t .dq~ .  

Der Gesamtarbeitsaufwand ffix den Hinschlag ist demnach gleich 

f (f) o A = c w l  ~ d v  . d g =  -61acoxzv=ceoxla '0 ,5236.  (14) 
0 0 

I~er Riickschlag der Wimper ist in Verschiebu.ngen yon Wimper- 
elementen des Typus P =-> P '  (Abb. 18b) z erlegbar. Bezeichnet man die 
Strecke P P '  absolut gemessen als d S ,  so fgllt nach dem fr0_her Gesagten 
die Richtung des yon P bei der Verschiebung erlittenen Widerstands bis 
,auf vernachl&ssigbare Abweichungen mit  der yon d S  zusammen. Die 
yon P bei dieser Verschiebung geleistete Arbeit ist dann glei'ch 
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d d A  = d W.  dS,  

wo d W de n  Absolutwert des Widerstands bedeutet. Zerlegt man d W 
( =  P1  in Abb. 18b) in Komponenten l/ings und senkrecht zur Wimper- 
achse: 

P 2  = d W  cos 
P 3  = d W  sin ~, 

desgleichen dS in Komponenten:  

P 4  = d S  cos v. 

P 5  = d S  sin v, 
so gilt 

d d A  = d W .  d S =  V~dW cos v .  d S  cos v + d W  sin v .  d S  sin v 

= ~ddA~ + d d A ~ ,  
worin ddA~ die Arbeit bedeutet,  die aufgewendet werden muff, um P 
in der Liingsrichtung der Wimper nach 4 zu verschieben, und d d A  n 
diejerfige, die I6r die Verschiebung yon P senkrecht zur Lgngsrichtung 
der Wimper nstig ist. Die gesamte Rtickzugsarbeit A ist demnach 
gleich 

A = f f ~ d d A ~  + d d A ~ .  (15) 
Nun sind alle Differentiale d d A  t u n d  d d A  n positiv und fiir solche 
GrSffen gilt der Ss dab 

d. h. wenn man 

Az=f fddA~ (16a) 

und A,~ =JfddA,~ (16b) 

setzt, so liegt das gesuchte Integral (I5) zwischen den Grenzen A s + A  n 
und " z ., ~Az "-k An ,  vermuflieh n/~her bei letzt~rem. 

Die beidenInt~grMe (16a) und (16b) lassen sieh leieht berechnen; 
es ist 

d d A n  =crw2  d~ . rdcp 

0 0 0 0 

C $ 
= 3 co, l (1 - -  l ognat  2) = c~o2 P -  0 , 1 0 3 .  

d A z = T c r v d s  

r 

0 

=~'clSco~ cotg ~ + ~- d 9  = )'clSw2 lognat 2 = cl*~o2 0,46. 
0 
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Demnaeh liegt A2 zwischen den Grenzen 0,563 cl 3o92 und 0,473 cl 3 cos, 
n~her bei letzterem, ist also etwa gleieh 

Am = 0,5 cl 3 c~2, (17) 

d. h. es sind bei gleicher Geschw~ndigkeit im Vor- und Ri~ckschlag die ]i~r 
beide nStigen Arbeitsau/wdnde etwa gleich gro[3. 

•ach (3) wird die mittlere Leistung beim Gesamtschlage gleich 
L el 8 

= T- (0,52 ~o1+0,50 co.,). (18) 

Die Berechnung des Nutzeffektes geschieht durch Vergleich der tat, 
s~chlichen mit einer ,,idealen" Wimperbewegung. Ffir eine solche rfick- 
schlaglose Bewegung ist eine sehr kleine Schlagamplitude am vorteil- 
haftesten: dann steht die Wimper fast w~hrend des Gesamtsehlages 
senkrecht zur Anheftungsmembran, die auf diese senkrechte Kompo- 
n ente des yon der Wimper erlittenen Widerstands wird aul~erordentlich 
klein und praktiseh kann der ganze Wimperwiderstand als Vortrieb 
nutzbar werden. Eine solche Wimperbewegung hat einen (,,inneren") 
Nutzeffekt yon 100%. Bei den frfiheren Nutzeffektberechnungen 
(Kapitel ld, Kapitel 3g) hatten wir ffir die tats~chliche Wimperbe- 
wegung eine Sehlagamplitude 2 a angenommen, ohne den Winkel a einen 
numerischen Wert zu erteilen. Es war in jenen F~llen daher geboten, bei 
der Berechnung des Nutzeffektes anzunehmen, dal~ die Schlagamplituden 
yon wirklicher und idealer Wimperbewegung einander gleich seien; denn 
wenn die der tats~chlichen Bewegung grSl~er als die der idealen w~re, 
so bedeutet dies zwar einen weiterenEnergieverlust, der aber eine Mleinige 
Folge dieser vergrSl~erten Amplitude ist, sich leicht vermeiden l~I~t und 
mit dem Wimpermechanismus keinen inneren Zusammenhang besitzt. 
In den folgenden F~llen war die !%stsetzung eines numerisehen Wertes 
der Schlagamplitude Notwendigkeit; ein ,,angeschmiegter" Riiek- 
schlag ist bei sehr kleinen Amplituden fiberhaupt nicht mSglich. I)eshalb 
muI3 man hier, um den wahren ,,inneren '~ Nutzeffekt im oben definierten 
Sinne zu erhalten, die tats~chliche Wimperbewegung (Amplitude 900 
oder 120 ~ mit einer idealen vergleichen, die geringe Sehlagamplituden 
und daher einen Nutzeffekt yon 100 oder fast 100% besitzt. Dann erh~lt 
man einen Nutze//ekt, der exalct gleich ist dem Verhdltnis des#nigen 
Energiebetrags, der bei zwecIcm~i[3igster Wimperung den gleichen Vortrieb, 
also die gleiche Nutzleistung hervorbrdchte, zum Betrage der tatsdchlich 
au/gewendeten Energie. 

Sei die Geschwindigkeit des Vorschlags n-real grS~er als die des 
Riickschlags, also 

~01 ~ lb COs, 

so folgt, wenn T~, T~, T die gleiehe Bedeutung wie friiher besitzen 

T =  (n+])  T~. 
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Weiter  ist 
7i ~ (n+ 1) 

~~ 2 T  

und, den erhal tenen We~t ffir 1 : T in (13) eingesetzt, ergibt sich 

2 t01 72 K =  ~ c~ �9 0,19. (19) 
�9 \ 

Der Vortr ieb der idealen mi t  der Gesehwindigkeit  o)* vor  sich gehenden 
Wimperbewegung ist bei kl6inen Schlagampli tuden gleich dem v o n d e r  
Wimper  erl i t tenen Widers tand und  daher (vgl. Kapi te l  1) gleich 

W* = ~- l ~ co* (20) 

und  dutch  Gleiehsetzen von (19) und  (20) folgt 
~o* = 0,76 

7r (n+l)  col. (21) 

Gleichung (18), in analoger Weise durch Einsetzen des Ausdrucks ffir 
1 : T umgeformt ,  ergibt  

L =  2 cl 3 (0,52 n+  0,5) ~ (22) 
7r (n+ 1) 

Der Wer t  von  L* ist naeh Gleiehung (31) des 1. Kapitels  (der dor t  auf der 
rechten Seite stehende Bruch fgllt  hier weg) gleich 

L* = ~ l 8 eo *~ 

und  unter  Berficksichtigung yon  (21) wird 

0,763 n (23) 
= L* : L = 6~ ."  (n + 1) (0,52 n + 0,5) 

Daraus  l~l~t sich errechnen, da~ ~] ffir n = etwa 1 einen Maximalwert  be- 
sitzt, der gleich ist 

~ma~ ----1,5%. (24a) 
F i i r n  = 3 ergibt  sich 

r]3 = 1,2% . (24b) 
und  fiir n = 5 

75 ---- 0,83%. (24e) 

fl) Fal l  der Abb.  17b (Amplitude 120o). I n  diesem Falle ist der Vor- 
trieb w~hrend des Vorschlags gleich 

Tt l ' :z 

Ql:/(cfr"~ OOS~d~=~-g2f3~ J--TI. CO8 ( ]gd~  = - -  C ' 2 ~  : - G ' 2  " 0 ' 8 6 6 "  ( 2 5 ) '  

0 0 3 

I)ie Rfickzugskurve (Abb. 17b) ist auch hier ein Kreis, Halbmesser  = 
l c o t g a ;  die Ls des umgebogenen Wimperendes  r bereehnet  sich 
planimetr isch zu 

r = 1 cotg r t ang  ~ + q~ 2 ' 
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worin ~ jetzt  (und fortan, im Gegensatz zum Winkel der Gleichung 25) 
den Winkel bedeutet, den die Kurventangente mit  der x-Aehse ein- 
schlieBt. Fiir den Rfickschlag ergibt sich als Vortrieb 

T, T2 

O l = ~ + v c o s c f d t = ~ r  cos (f ~ -~  d t d s  dcp- 
0 0 
+ a  

Cji a + qv = 7 eotg a tang ~ cos el. l cotg a d ef 
- - a  + a  

~ / t  c ~ +  cp , , , , . .  = T e l  ~ cotg 2 ang ~ c o s  c?a cp =(mr  a =  30 ~ 0,816 e / 2. (20) 

Fiir Qn folgt, zun/~ehst ohne Einsetzen der Integrationsgrenzen ffir die 
Zeit 

-~ sin cfdt 
0 

c ~ cotg ~ a f t a n g  ~ ~, + ~ . ----~ 1 J - y -  sm ~f d of. (27) 

Hierzu ist anzumerken, dab eo~ die Winkelgeschwindigkeit bedeutet, mit 

der beim R/ickschlag der Winkel 2 a---~- w&hrend der Zeit T2 durch- 
[ ' T 2 ~  , 

l~,messen wird:\ Integriert man in (27)getrennt fiber die Zeiten \|0 bis -~) and 

( ~ b i s  T~), d .h .  getrennt fiber die beiden H~lften des Rficksehlags (zu- 
] 

erst bis zur Stelle, wo die Wimper parallel zur Anheftungsebene liegt, 
und v on da ab welter bis zum Ende des Rficksehlags), so e rh/s man 

[t 

f sin cl ~ 0 , 0 4 1 -  Qn (1. H~lfte) c ~ 2 ~ ~0drf c/~. 0,001 = - ~  1 eotg a tang ~ = �9 
0 

= c'l ~. 0,040 
Q~ (2. H~lf~e)= 0,001 cl ~ = vernaehl~ssigbar. 

Da die Riehtung yon Qt immer die gleiehe ist, auBerdem in der ersten 
H~Ifte die Richtungen yon Qt und Qn fibereinstimmen, ergibt sieh 

0~ = (0,316 q- 0,04) cl~= 0,356 cl ~. (28) 
Daher ist 

K=0,866T0,356 el2= cl~ ~-  0,51. (29) 

Die ffir den Vorschlag aufgewendete Arbeit Ax ist 
2 ~  1 

0 0 

Die ffir den Rfiekschlag notwendige Arbeit A2 liegt zwisehen den Grenzen 
' 2  2 

(A t + An) und ]fA~ + An, n~her an dieser; es ist 
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-[-c~ 

a+q0 Al=fTcrvds=Tc/l cotg a tang - ~ - . l  cotg a .  co;i cotg ad~p 
- I - a  

, f ,  a + ~  = 7cl 3 cotg 3 ~ o2j  ~ang ~ d ~ = 0,993 cl a to~. 
- - r  

+ a  r + a  + a  

"'- - - a  0 I ~  ' I ~  

= el3 ~'2 0,0797 ; 

A2 liegt also zwischen 1,073 und  0,996 c l 3 o ' ~ ,  n/~her bei diesem, ist also 
e twa gleich 

A 2 = c l S w ' ~  . 1 (31) 

und die mitt lere Leis tung L wird 

L A~+ A 2 cl  3 = ~ -  = ~ -  (0,7 to1 + w'2). (32) 
t 

N i m m t  man  wiederum T2 = n T~, also o~ = 2 n o~ ~, so wird 
2~ (n+ 1) 

t~  - -  3 T 

u n d  K - -  3% c l  2 .  0,51. 
2u (n+ l )  

Durch  Gleichsetzen yon  K und W* folgt:  

~o*-- 1,53 
(n + 1) ~o,. 

Daraus  ergibt sich 
L *  = c l31 '53 '  ~ 

3 ~  ~ ( n +  1) ~ (33) 

: L - -  4.0,51 ~ n und  ~ = L* . 
. ( n + 1 ) ( 1 , 4 n + l ) "  (34) 

Aus (34)folgt ffir ~ ein Maximum bei n = 0,85 und man  erh~lt die GrOBen 

" (n = 0,85) ~max = 6,9% (35 a) 

(n = 3) ~3 = 4,7% (35 b) 
( n =  5) , ~  = 3,5%. (35 c) 

L 

c) D i s k u s s i o n  t ier E r g e b n i s s e .  

Die Ergebnisse des vorigen Abschni t t s  zeigen zun/~chst, dab bei der 
rude~nden Wimperbewegung eine Schlagampli tude vom Typus  fl einen 
bei weitem gr6Beren Nutzeffekt  liefert und  darum zweckm~Biger ist 
als eine solche des Typus  a. Es ha t  dieses seinen Grund vorzugsweise 
darin, dab bei einem Schlag v o n d e r  Ar t  fl die Cilie zu Beginn und  am 
Ende  des Schlags der basalen Anhef tungsmembran  stark gen/~hert isb und  
dab sie daher auch w/~hrend des Riickschlags diese angeschmiegte Lage 
beibehal ten kann,  wie bei einem Vergleich der Abb.  17a und  b deutl ich 
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erkennbar ist. Es w~re daher - -  und die Rechnung wiirde solehes be- 
st~tigen - - e i n  Schlagmodus mit um so grbBerem Nutzeffekt behaftet, j e 
grbBer seine Amplitude ist (Maximalwert 180~ Dem steht aber die be- 
reits oben erw~hnte Tatsache gegenfiber, dab in ~Wirklichkei~ die Um- 
biegewinkel an den Stellen I; I I  usw. (Abb. 17a, b) nieht so scharf wie in 
dieser Abbildung zu erwarten sind, sondern dab an deren Stelle kleine 
Kreisbogen t r e t en . - -Verg le i eh t  man die Beobachtungs-Befunde unter- 
einander, so zeigt der Schlag der Frontalwimpern von Mytilus (G~AY, 
Abb. 3a}, eine Amplitude yon fast "180 ~ aber keine scharfen Umbiege- 
winkel; doch ist die ,,Anschmiegung" w~hrend des Rfickschlags so groB, 
dab hierbei kaum ein kleinerer ~utzeffekt  zu erwarten ist als der ~fir den 
Typus fl erreehnete. Eine Amplitude yon gleiehfalls fast 1800 zeigen die 
Befunde yon G~LV, I (vgl. dieses Kapitel, Abschnit t  e) an Infusorien- 
wimpern; hier ist der Rfiekschla~. gegenfiber dem bisherigen etwas modi- 
fiziert, die Umbiegestellen aber sind ziemlieh seharf. Eigene Beobach- 
tungen an ~twas gequetsehtenInfusorien (Prorodon), bei denen der Cilien- 
sehlag sich allm~hlieh verlangsamt, lieBen mit Sicherheit eine sehr groBe 
Sehlagamplitude yon mehr als 1200 erkennen und wenn aueh diese Be- 
obaehtungen nieht an vbllig normalen Tieren gewonnen wurden, so ist 
doeh kaum anzunehmen, dab die so hoehgradig autonomen ciiien amge-  
sehgdigten Tier ihre Sehlagamplitude gegenfiber dem normalen ver- 
grb~erten. Ein Wimpersehlag vom Typus fi, aber mit kleinerer Ampli- 
tude, finder sieh nach KRAFT .aueh beim Wimperepithel der Raehen- 
sehleimhaut des Frosehes; doch liegen die Untersuehungen K~A~Ts so 
lange zurfiek, und so kurz n~eh dem Zeitpunkt, yon dem ab die Flimmer- 
bewegung zum erstenmal untersueht wurde, dal~, wie sehr seine Befunde 
unsere Kenntnisse fiber gewisse Punkte  (Metaehronie) zweifellos auch ge- 
fbrdert haben, die meisten Einzelheiten als iiberholt zu betrachten sind 
und dab man fiber den Sehlag der einzelnen Cflie nur so viel iibernehmen 
ka~n, dab der Schlagtypus ein soleher der Abb. 17b i~  und dab der Vor- 
sehlag ungefghr die ffinffaehe Gesehwindigkeit des Rfieksehlags besitz~. 
Aueh die Befunde yon WILLIAMS (1907) an den Cilien von Gastropoden- 

o 

iarven (Abb. 3i) zeigen bereits eine ziemlieh groBeAmplitude vom Typus fl 
und nur die M~TzN~,~sehen Beobachtungen an einem pflanzliehen Ob- 
jekt  eine solche, die einen Ubergang zwisehen den Sehlagarten a und 
darzustellen, seheint. Alle neueren Beobaehtungen an  zoologischen Ob- 
jekten zeigen also fibereinstimmend eine Ciliensehlag des Typus/~ mit 
einer Schlagamplitude, die grbBer ats oder mindestens gleich 120 ~ ist. 

Die Or6Be des Nutzeffekts setzt sieh aus den Werten Q1, Q2, A1 
und A~ zusammen und der Nutzeffekt is t  um so hbher, je kleiner die 
Werte Q2 und A2 sind. Liegen die Zeitdauern T1 und T2 des Vor- und 
Rfickschlags einmal fest, so sind - -  und dies ist eine Folge des S~OK~,S- 
sehen Gesetzes - -  die GrbBen Q1 und Q2 unabhgngig v o n d e r  Gesehwindig- 
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keit des Sehlags, d. h. unabh~ngig davon, ob die Gesehwindigkeit w/~h- 
rend der gesamten Dauer des Vet- oder 1%iickschlags konstant oder variabel 
ist. Nieht unabh~ngig davon aber sind die Arbeitsgr6Ben A1 und As. Es 
wird sich daher eine weitere Ersparnis an Energie und dadurch eine wei- 
tere Erh6hung des Nutzeffekts erzielen lassen, wenn man unter Beibe- 
haltung der Werte T1 und T2 die Gesehwindigkeit w~hrend des Sehlags 
selbst derart variiert, dab Vet- und l~iicksehlag das Minimum an Energie 
verbrauehen. Fiir den Vorschlag, we der yon der Wimper erlittene Wi- 
derstand in jedem Moment der gleiehe ist, folgt aus dieser Forderung im 
Einklang mit d~:r bisherigen Armahme konstante Sehlaggesehwindigkeit. 
Beim l~/iekschlag aber nimmt veto Beginn gegen Ende des Sehlags der 
Wimperwiderstand dauernd ab, hier ist es zweekm~Big, wenn die Ge- 
sehwindigkeit anfangs, solange noeh fast die ganze Wimper zurfiekge- 
zogen wird, klein und gegen Ende, we der gr6Bt e Teil der Wimper die 
Endlage berei~s erreieht hat, grol] ist. Es linden sich zwar keine Angaben 
hierfiber in der Literatur, trotzdem aber ist es sehr wahrseheinlieh, dgB 
die Gesehwindigkeit am Ende des Sehlags, we der Widerstand nur noeh 
einen geringen Bruehtefl des anfi~nglichen ausmaeht, gr6Ber als bei Be- 
ginn des Sehlags ist. Dieser Energieersparnis steht ein Energiemehrver- 
br~uch gegenfiber, bedingt dadureh, dab die Wimper keine scharfen Um- 
sehlagspunkte besitzt. Beide Energiebetr/ige sind yon nieht sehr hoher 
Gr6Benordnung und darum kann man wohl annehmen, dab sie sieh gegen- 
seitig auiheben und dab der oben bereehnete Nutzeffekt dem tats~ch- 
lichen nahe kommt, ihn zumindest abet nieht fibertrifft. 

Die oben angeffihrten Nutzeffektwerte, bei denen wir uns im folgen- 
den auf den rentableren Fall des AmplitudentylJus fl beschr/inken wollen, 
sehwanken betr/~ehtlich mit der relativen Riieksehlagsgesehwindigkeit. 
Es hat dies seinen Grund in folgendem: Um einen gewissen Vortrieb Q 
zu erzeugen, kann eine Cilie entweder, wie bei der idealen Wimperbe- 
wegung, sofort naeh Beendigung des Hinschlags einen neuen beginnen 
oder zwisehen je zwei Rficksehl/~ge eine Pause einsehalten, die, wie im 
Falle der tats/~ehliehen Wimperbewegung, dureh einen l~/ieksehlag ~ mit 
negativem Vortrieb ausgefiillt werden kann. Nimmt man zun/~ehst ein- 
mal~ die einfaehere M6gliehkeit an, dab der 1%ficksehlag zwar eine gewisse 
Zeit braueht, aber keinen Rfiektrieb erzeugt, so bedeutet das Gesagte 
ffir den Fall eines mit einer groBen Zahl N yon Wimpern versehenen In- 
fusors: es sehlagen entweder alle Wimpern gleichzeitig und sie beginnen 
sofort naeh Beendigung eines Hinsehlags einen neuen (ideale Bewegung) 
oder es sehl/~gt nut ein gewisser Bruchteil N : (n -~ 1) gleiehzeitig naeh 
vorn, die fibrigen befinden sieh auf dem 1%fickschlag und dieses ist, falls 
der Rfieksehlag keinen l~fiektrieb erzeugen soil, das gleiehe als wenn sie 
in der Erzeugung eines Vortriebes pausieren. Betr~gt die Dauer des Vor- 
sehlags das n-faehe der l~iieksehlagsdauer, so sehl~gt in jedem Moment 

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 13. 30 
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nur der Bruchteil N:  (n ~- 1) der Cilien nach vorn. Setzt man der Ein- 
~achheit halber kleine Schlagamplituden voraus, so ist im ersten Falle 
(ideale Bewegung) der gesamte Vortrieb in einem Moment 

W = N1/2cl2co, 
im anderen Falle (Schlagpausen) dagegen 

W'--  37 
n + 1 1/2v12t~'; 

sollen beide Impulse einander gleieh sein, so muB eo-~ (n~-1)co '  sein 
und die ffir diese Bewegungen aufzuwendenden Leistungen-sind 

L h r. 31a~o 2 

L ' =  37 c 8 1)~o~2, 
n + I ' E  l ( n +  

d .h .  L'---- (n + 1)L. 
Jedes Einschieben yon Pausen verursacht daher, ohne daft die Nutz- 
leistung (der Vortrieb) steigt, einen Mehrau/wand an Energge. Nun erzeugt �9 

h]mh n " bei der tats~c "J e Wmaperbewegung die Wimper beim Vorschlag einen 
Vor- und beim Rfickschlag einen Riicktrieb und es sind, wenn der ge- 
samte Schlag die Dauer T haben sell, die Werte des Vor- und Riicktriebs 
Unahhgngig yon der speziellen Schlaggesehwindigkeit. Deshalb wird bei 
der zweckm~Bigsten Sehlagart die Vor- in einem solehen Verh~ltnis zur 
Rfieksehlagdauer stehen, dab die Gesamtlei~tung ein Minimum wird. 
Dies is t  der Fall, wenn der Leistungsaufwand fiir den Vorschlag A~ : T1 
gleieh dem fiir den Rfiekschlag A2 : T2 wird, es muB sich dann ver- 
halten 

A1 :A2 -~ T2:T1 (36) 
und eben dieses Verh/~ltnis hat  bei demjenigen Werte n start, fiir den sich 
im vorherigen Abschni t t 'der  Wert ~max ergab. Wenn die  Wimper den 
Riickschlag bedeutend langsamer ausfiihrt als es der Zeit entspricht, die 
sich aus (36) ergibt, so ist dieses und die damit verbundene Senkung des 
Nutzeffektes darauf zuriickzuffihren, dab der Riickschlag, weft er veto 
,,intraplasmatischen" Gesichtspunkt aus  der bedeutend kompliziertere 
Vorgang ist, auch l~ngere Zeit benStigen muB., Erst  im n/~chsten Ab- 
schnitt wird untersucht werden, wie nahe das wirkliche Verh~ltnis n dem 
bestmSglichen kommt. 

Die Nutzeffektwerte des Falles fl, 6~9 bis 3,5%, sind zwar absolut 
ni(drig im Vergleich zu den Werten, wie wir sie beim Wirbeltiermuskel 
oder an den meisten veto Mensehen erfundenen Maschinen linden. Sie 
sind trotzdem aber relativ hoch, wenn man mit anderen leistungsf~higeren 
Schlagmodis Vergleiche zieht. So ergeben sich z. B. : 

1. NEWTON-Gesetz; Ampl. 120~ co~ ~-3eo2 (Fall Kap. ld).'~ =18 ,4% 
2. STOKEs-Ge~etz; Ampl. 120~ ~1 = 3c~; Wimper beim 

Riickschiag auf die H~lfte verkiirzt (Fall Kap. 3g) '~ ----- 6,7% 
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3.. STOKES-Gesetz; Ampl. 120~ ~1 = 3 ~2; angeschmiegter 
Riiekschlag ~ ----- 4,7 % 

In diesen drei Fallen wurden gleiche Verhaltnisse (Amplitude~ Riiek- 
schlagsgeschwindigkeit) wie beim angeschmiegten Riieksehlag voraus- 
gesetzt und man erkennt, daB zwar die natfirliehe Wimperbewegung noch 
iei weitem nicht denjenigen Effekt erreieht, wie er beim N~WTO~sehen 

Widerstandsgesetz m6glieh ware, dab er aber fast (mehr als 2/3 ) so h0eh 
ist wie bei einer Bewegung, bei der die Wimper sieh beim Rficksehlag auf 
die t talfte verkiirzt. 

Zusammen]assend lg/3t sich sagen: Eine Wimperbewegung, die eine . 
l~utzleistung hervorbringen soll, ist nur mSglieh, wean ein,,angeschmieg- 
ter"  Riicksehlag statthat. Fiir diesen sind groBe Schlagamplituden 
(1200) zweekms und alle neuen Beobaehtungen an zoologisehen Ob- 
jekten zeigen einen solehen Befund. Die Wimperbewegung wird um so 
leistungsfs wenn dm Riieksehlaggesehwmdlgkelt m6ghehst so groB 

..wie die des Vorschlags ist. Wenn solehes in der Natur irgendwo nicht 
der Fall zu sein sehiene : wenn der Vorschlag sehneller als der Riiekschlag 
erfolgte, so miiSte der Grund hierfiir darin gesueht werden, dab vom Ge- 
sichtspunkt der intraplasmatisehen Vorg/~nge der Riieksehlag der, be- 
deutend kompliziertere Vorgang ist, der aueh 1/~ngere Zeit benStigt. 

d) Der innere Wirkungsgrad der C~lie am bewegten Cilientr(~ger ( Typus des 
In/usors). 

D i e  Formeln (29) und (32) des vorigen Absehnitts bedeuten: voll- 
ffihrt eine Wimper, die an einem unbewegliehen Wimpertr~ger befestigt  
ist, in einer ruhenden Flfissigkeit einen Vor- und unmittelbar darauf  
einen Rfickschlag, so erleidet die Wimper in jedem Moment des Schlags 
einen anderen Widerst~nd and der durchschnittliche Wert der in die 
Richtung der Anheftungsmembran der Wimper fallenden Komponente 
dieses Widerstands, die als Vortrieb nutzbar werden k6nnte, ist gegeben 
dureh K (Formel 29), der durchschnittliche Wert der yon der Wimper 
bei diesem Sehlag aufgebrachten Leistun~ durch die Gr61~e L in (32). 
l~[an kann diese Gr6Ben auch noch anders interpretieren: an einem mit 
roller Gesehwindigkeit sich fortbewegenden Infusor, dessen Wimpern 
(Anzahl 10 000) metaehron sehlagen, ist j ede Phase des Ciliensehlags mehr- 
reals und gleich oft vertreten; denkt man sich dieses Infusor in einem Mo- 
ment p15tzlich erstarrt, so wird in dem Moment, vr es die frfihere Be- 
wegung wieder aufnimmt, auf das Infusor eine Kraft  ausgeiibt, die pro- 
porfional zu N K  ist, wo N die Zahl der Ci}ien und K (Formel 29) den 
fiber die Cilien genommenen Mittelwert des yon ihnen bewirktenVortriebs 
bedeutet. U n d  die yon dem Infusor zur Bewegung aller Cilien in diesem 
Moment ausgefibte Leistung ist N L (32). Betrachtet man aber das 
gleiehe Infusor in einem bestimmten Moment, w0 es sich in roller Be- 

30* 
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wegung befindet, so andern sieh die Gr61~en K und L in bestimmter 
Weise, die durch das Schema der Abb. 19 illustriert wird. Das Infuser 
besitzt eine geradlinige Lokomotionsgesehwindigkeit ~, in der Zeichnung 
naeh rechts gerichtet. Beim wirksamen Schlag, fiir den wir der Einfaeh- 
keit halber kleine Sehlagamplituden voraussetzen wollen, schl~gt die 
Wimper nach links (19a), wobei die Wimperspitze (relativ zum Wimper- 

< --~ 

e~ b 
Abb.'19. Geschwindigkeitsschema fiir den bewegten Rudertr~ger. 

tr~ger) eine Geschwindigkeit V1 besitzen mul3, die grS~er als ~ ist, um 
iiberhaupt eine positive Versehiebungswirkung naeh reehts erzielen zu 
kSnnen. Die Absolutgesehwindigkeit der Wimperspitze gegen das Wasser 
ist V1 - -  ~, der yon ihr erlittene Widerstand und daher aueh der durch sie 
bewirkte Vortrieb muI~ proportional zu dieser Differenz sein und da der 
Sehlag die Dauer T1 besitzt, ist der durch den Vorschlag der Wimper- 
spitze bewirkte !mpuls 

Q1 = (V1 - ~)' T1 = V1 T1 -- ~ T1 (37) 

(und~ gleiches wie ~tir die Wimperspitze gilt fiir die ganze Wimper). 
Beim l~iickschlag, der mit der Gesehwindigkeit V2 (Wimperspitze rela~iv 
zum Wimpertr~ger) vor sich geht, ist die Absolutgeschwindigkeit gegen 
das Wasser (Abb. 19b) V2 + ~, der ausgefibte Impuls also gleieh 

Q2 = a(V2 + b). T~ = aV~ T~ + a~ T~, (38) 

worin a ~  1 einen Zahlfaktor bedeuten sell, der dcm Umstande Rech- 
hung tr~gt, daB.beim l~iickschlag infolge Anschmiegung der Wimper ihr 
Widerstand kleiner ist Ms beimVorschlag, da anderenfalls eine Bewegung 
]a iiberhaupt nicht m6glich w~re. ~ M a n  erkennt aus (38), dal~ derRiick- 
sehlagimpuls um den Betrag a~ T2 gr6Ber als beim ruhenden Cflien- 
tr~ger ist, entspreehend dem Umstand, dal~ die Riicksehlaggeschwindig- 
keit  der Cilie gegen das Wasser um die GrSl~e ~ vermehrt ist. Aus dem 
gleichen Grund wird auch die Riickschlagarbeit A2 vergr61~ert sein und 
beide Gr6Ben 'bewirken nach den Ausfiihrungen des vorigen Abschnitts 
eine Senkung des dort erhaltenen Nutzeffektwertes. Umgekehrt ist der 
Vorschlagimpuls Q~ (37) um den Betrag ~ T1 vermindert, weil die V0r- 
sehlaggesehwindigkeit yon V~ auf V~ - -  ~ gesunken ist: dies hat eine wei- 
tere Senkung des Nutzeffekts zur Folge; aus dem gleichen Grunde aber 
ist auch die Vorsehlagsarbeit gesunken, was den Nutzeffekt erhSht, so 
da~ man als Durchsehnitt beim beweglichen Wimpertr~ger einen Nutz- 
effektwert erwar~en kann, der kleiner als der im vorigen Abschnitt er- 
haltene ist. Der l~utzeffekt sell im folgenden nicht wie bisher dutch 
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exakte Reehnung ermittelt werden (da hierffir die genauen Voraus- 
setzungen fehlen), es wird lediglich versuch~, seinen Weft  ungef~hr abzu- 
sch~tzen. Zuvor ist es nStig, e~nige Sonderfragen zu be~ntworten. 

Aus der einleuchtenden Tatsache, dal~ der Vorschlagimpuls grSBer Ms 
der Rfieksehlagimpuls sein mul3 (Q~ ~ Q2), folgt die Beziehung 

V1T1 -- ~TI >aV~T2  -t-o~T2 
und wenn man bedenkt, dai~ V1TI~-- V2T2 ist und T ~ : n T 1  an- 
nimmt, so l~I~t sich die letzte Gleichung umformen in 

1 - - q  < v~ $ ~: ~ .  (39) 

Da man fiir a aus den Gleichungen (25) und (28) den Weft 0,356 : 0,866 ~-- 
etwa 2/5 erh~lt, wird z. B. ffir u ~ 1 der Bruch der rechten Seite ~ a/7 , 
flit n ~  1 noch kleiner : es muI~ also nicht nur, was ja fiberhaupt Voraus- 
setzuag ist, 0 ~ V1 sein, sondern die Fortbewegungsgeschwindigkeit des 
Tieres kann fiberhaupt im hSchsten Falle nut  einen gewissen Bruchteil 
der Hinschlaggesehwindigkeit der Wimper (relativ zum Tier) betragen 
(die hier erhaltenen Zahlwerte, z. B. a/7, sind strenggenommen nur ffir 
die Wimperspitze errechnet, sie dienen mehr der Illustration und erheben 
keinenAnspruch, dan ffir die ganzeWimper gfiltigen nahe zu kommen). 

Eine n~chste Frage dient der Erl~uterung des Bewegungszustandes, 
in dem ein sehwimmendes Infusor sich befindet. Ffir Paramecium z. B. 
betr~gt die HSchstgeschwindigkeit, die es nur in sehr gereiztem Zu- 
stande erreicht, 3 mm/sec, das sind 15 KSrperl~ngen pro Sekunde, die 
normale Sehwimmgeschwindigkei t ist etwa 1/2--1/a so grolL Stellt ein 
mit solcher Geschwindigkeit schwimmendes Paramecium plStzlich die 
T~tigkeit seiner Cilien ein, so wird es sich vermSge der seinem KSrper 
innewohnenden kinetischen Energie noch eine Strecke welt dutch das 
Wasser bewegen bis as zur Ruhe kommt. Diese ,,Auslaufstrecke" hat  
bereits GRAY (18) allgemein berechnet, sie betr~gt  

MV~ 
S ~-- Wide r s t and  des Paramecium bei der Geschwindigkei t  V o ' 

worin M die Masse des Tieres und V0 die Geschwindigkeit bedeutet, die 
es in dem Moment, wo as die Cilient~tigkeit einstellt, besitzt. Setzt man 
in diese Formel die aus LvDwlG (29) entnehmbaren numerischen Werte 
ein, so geht sie fiber in 

0,46.10 -~. Vo 2 _ 0,00015em = 1,5~1. 
S =  3uL~,aiVo 

Die Auslaufstrecke betr~gt demnach bei der ttSchstgeschwindigkeit nur 
1 l/e, bei der ge~75hnlichen Geschwindigkeit nur z/e #, d. h. ein Para- 
mecium kommt, sowie es den Cilieflschlag einstellt, zur Ruhe. So wird 
z.B.,  verst~ndlich, wie ein Paramecium bei der Fluchtreaktion (JE~- 
NI~Gs) yon der  Geschwindigkeit - - 3  ram/see in die Geschwindigkeit 
-~- 3 ram/see hinfiberwechseln kann. Diese kurze Auslaufstreeke besagt 
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in Ubereinstimmung mit dem friiheren, dab ffir dem STOKESschen Gesetz 
unterworfene Tiere Wa~ser ein sehr z~hes Medium bedeutet, das Infuser 
bewegt sich darin so, wie ein Mensch in sehr dickem Sirup schwimmen 
wfirde: die Lokomotionsgeschwindigkeit, die es in einem gewissen Moment 
besitzt, ist die atleinige •olge der Ci!ient(~tigkeit in diesem Moment, es tri t t  
nicht wie beim Boot eine Eigengeschwindigkeit des Bootes hinzu, die die 
Folge der Cilient~tigkeit in den vorangehenden Zeitmomenten ist. 

Eine weitere Frage betrifft das Verh~ltnis des Widerstands des Tieres 
zu dem der Ruder. T.heoretisch ist es mSglich, jeden K6rper dureh jedes 
Ruder fortzubewegen, also z. B. aueh einen Ozeandampfer dutch ein 
Paar gewShnlieher Ruder. In  diesem Falle ist das Verh~ltnis des ge- 
samten Ruderwiderstands zu dem des Rudertr/~gers aulterordentlieh 
klein, im Falle eines gut gebauten und mit vielen sehr leistungsf~higen 
Rudern versehene n Rennboots hingegen sehr grofL Der Widerstand des 
Parameeium.K6rpers bereehnet sieh naeh GA•s (Temperatur 20 e) zu 

= 3zL~)~ID = 8,8.10-'D = PD, (40) 

der VV'iderstand einer Paramecium.Wimper(LRnge 10#), die smh mit der 
Gesehwindigkeit v senkrecht zu ihrer L/~ngsrichtung durch das Wasser 
verschiebt, betr~gt 

W' = 3 z v l ~ a v  = 2,74.10-5 v. (41) 

Sehl/~gt die Wimper um ihr basales Ende mi t  der Winkelgesehwindigkeit 
o~, so dab die Wimperspitze einen Kreisbogen mit der Gesehwindigkeit 
l ~o v beschreiht, so ist der yon ihr erlittene Widerstand nur halb so 
groB wie W' in (41), also gleieh. 

W" = 1,34.10-%. (42) 

Nimmt man welter eine Sehlagamplitude yon 120 ~ an, so ist der Bruch- 
tell dieses Widerstands, der beim Schlag im.Mittel in die Riehtung der 
Wimperanheftungsmembran f~llt und dem Paramecium-Widerstand 
entgegengeriehtet ist, gleieh 

120 ~ 

w,' f 1,1 .1o-o . t43/ W =  ~ - j - - s i n ~ d f p =  2~ 
30 ~ 

Die Anzahl der Cilien eines Paramecium betr~gt etwa 10000 ~. Aus den 
G~L~isehen Befunden (Absehnitt e) geht hervor, dab beim Paramecium 
der Riiekschlag etwa die dreifaehe Zeit des Vorschlags dauert, es sind 

1 Am genauesten wurde die Cilienzahl yon WETZEL (1925} ffir ein rein ellip- 
soides Prorodon von 160 # L~nge und 68 tt Breite bereehnet. Es ergab si6h bei 
einem mittleren Cilienabst~nd yon 1,5 # die Zahl 11 600; das normal grol]e Para- 
mecium (LuDwIG 1928) hat K6rperdimensionen yon 200 : 67 #, seine Oberfl/~ehe 
ist also etwas gr6Ber als die yon Prorodon, der Cilienabstand betragt naeh WETZV.L 
in der KSrpermitte 1--11/6 tt, in der vorderen und hinteren Partie etwas mehr. 
Die Cilienz~hl dfirf~e daher e~was grS]er ~ls "12 000 sein, w~s mit der Sehatzung 
yon $ 0 ~ r  10 000--14 000 iibereins~imm~. D~ die eigentlichen Peristom- 
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daher 2500 Gilien im Vorschlag begriffen und der mittlere Widerstand 
dieser Cilien ist 

~W ~ 2500W" = 285.10-4v 

und es ergibt sich ein Verh~ltnis 

W 8,8 ~ 0,031 ~, 
-~ = ~ = 2 s ~  " u  = 

(44)  

-" welches besagt, dab das Paramecium mit sehr leistungsfiihigen Rudern 
versehen ist. 

Der Nutze//ekt der Cilienbewegung am bewegten Objelct stellt das Ver- 
hiiltnis der durch die Fortbewegung des cilienlosen Parameeium-K~)rpers 
dargestellten Leistung (lgutzleistung) zu der in dem Moment yon der Ge- 
samtheit, der Cilien verausgabten Energie (Gesamtaufwand) dar. Die 
Nutzleistung hgngt ab yon der Geschwindigkeit des Paramecium gegen 
das Wasser (0), der Gesamtaufwand yon den Gesehwindigkeiten vl und v2 
der Cflien und der erste Schritt bei der Berechnung des Nutzeffekts be- 
steht  darin, zu ermitteln, welche Geschwindigkeit v einem Paramecium 
erteilt wird, wenn die Cilien beim Hin- bzw. giicksehlag die Geschwin- 
digkeiten vl bzw. v~ besitzen. Beim Rennboot {Abb. 20e), dessen Ruder 
nur peril)her ins Wasser tauchen, und deren 'Gesamtwiderstand den des 
Bootes bedeutend fibertrifft, liegt der im Wasser ,,fix" bleibende Punkt  
der R.uder ganz am Ruderende (Abb. 20a), die Gesehwindigkeit des 
Bootes gegen das Wasser ist, absolut genommen, fast gleich der der 
Ruderspitze gegen das Boot. I-Iat,aber (Abb. 20b) das Boot einen den der 
I~udar bedeutend iibertreffenden Widerstand, so liegt der fixbleibende 
Punkt  ganz in der Niihe der guderbasis. In diesen beiden F~illen war 
vorausgesetzt, dal~ (Abb. 20e) nur die guderendflgehe sich im Wasser be/ 
finder. Ungfinstiger liegen die Verhiiltnisse bei der Wimperbewegung, wo 
die ganze Wimper dauernd yon Wasser umgeben ist. Ist  dann (Abb. 20 d) 
M die Anheftungsmembran der Wimper (Paramecium-Oberflgche) und 0 
der  relativ fixbleibende Punkt,  so mu~ nach dem Prinzip der kleinsten 
Wirkung in jedem Moment der Widerstand des Wimperteils 0 1 gleich 
dem des Teils 0-2 sein, wobei zu bedenken ist, da~ am Punkte 2 yon 0 2 
sowohl der vom Paramecium-KSrper der Vorw~rtsbewegung entgegenge- 
setzte Widerstand als auch der durch die gleichzeitig auf dem Riick- 
schlag begriffenen Wimpern ausgefibte Rticktrieb anzugreifen zu denken 
ist. Sind beide klein, so wird 0 ungef~hr in der Mitre der Wimper oder 
nur wenig gegen das basale Ende hin verschoben liegen und dies l~i~t sich 
aueh am lebenden Objekt demonstrieren. TStet man ein Paramecium 
vorsichtig (1.ange Absterbedauer), so treten bald nach Beginn der Ab- 

cilien an der L0komotion nicht mitbeteiligt sind, ebenso die Cilien des Yorder- und 
l~Iinterendes hierzu nichts beitragen, erscheint der Wert 10 000 als ziemlich ge- 
nauer und nicht zu hoher Schatzwert. 
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sterbeerscheinungen an der Oberfl/~che des K6rpers die seit langem be- 
kannten Tropfen hyalinen Plasmas aus, die bisweilen eine oder mehrere 
Wimpern mit sich reiBen k6nnen (Abb. 20c). Eine einzelne Wimper 
schl~gt dann, solange sie noch mit dem Basalkorn, ihrem vermutlichen 
motorischen Zentrum, versehen ist, in dem Sinne normal welter, dab ein 
Riickschlag auf einen Hinschlag folgt, doch ist in vielen F~llen der Rfick- 

1 7 

Abb. 20. a) Bewegung eines Bootes mit  leistungsf~higen Rudern;  b) Bewegung eines Bootes mit  
nichtleistungsf~ihigen Rudern ;  c) Parameeiu+n, die auf dem hyalinen Plasmatropfen befindliche 
Cilie n immt  beim $chlag abweehselnd eine der beiden gezeiehneten SteIlungen an (teil~eise nach 

A~V]~RDES) ; d) t tuderboot  quer;  e) Ruderschlag (Schema). 

sehlag nicht mehr ein,,angesehmiegter", sondern das Spiegelbild des Vor- 
sehlags. Dabei ist der Widerstand des basalen, yore Fixpur~t O ab ge- 
reehneten Teils gegenfiber dem des distalen Tells nur um den geringen 
Widerstand vermehrt, den das Basalkorn bei der Bewegung im Plasma 
erfiihrt und daher liegt der Fixpunkt O knapp unterhalb der H~lf~e der 
Wimperl~nge zwischen dem Halbierungspunkt der Wimper und dem 
Beginn des unteren Drittels. Es sei erwi~hnt, dab bereits ALVEgD~S ge- 
legentlleh (1, Abb. 36) auf solche Beobachtungen hingewiesen hat. An 
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einem (in der I-Iauptsache ffir das Studium der Unterschiede yon syn- 
und metaehronem Schlag konstruierten) Bootmodell, das mit 6 gegen- 
fiber dem Bootswiderstand sehr leistungsf~higen, bei Bewegung in sehr 
viskSsen Flfissigkeiten dem S~oKEsschen Gesetz gehorchenden Rudern 
versehen ist, konnte gleiches beobaehtet werden. 

In Abb. 20d soll 12 eine Paramecium-Wimper am Beginn, 1' 2' die- 
selbe Wimper am Ende des ttinschlags bedeuten. Weft im Laufe dieses 
Schlags als dessen Folge das Paramecium mit der Geschwindigkeit ~ um 
die Strecke 22' nach reehts riickt, ist 0 derjenige Punkt  der Wimper, den 
wir als Fixpunkt  bezeichnet batten. Ist  1 die Li~nge der Wimper, so sei 
seine Entfernung yon 1 pl(p ~ 1), seine Entfernung yon 2 demnach 
( 1 - - p )  l. Es handelt sieh darum, die Lage des Punktes 0, d. h. den 
Wert  p zu bestimmen. 

Naeh dem frfiher Gesagten muB gelten: ])er Widerstand, den der 
Wimperteil 0 1 in einem Moment des Hinsehlags erleidet, mug gleich 
sein dem Widerstand des Wimperteils 0 2 plus dem yore Paramecium- 
KSrper der ~erschiebung 22' entgegengesetzten Widerstand Wp, der im 
Punkte  2 angreift, plus dem durch die gleiehzeitig rfickschlagenden Cilien 
ausgeiibten I~ficktrieb R, der mit Wp gleichgeriehtet ist und den man 
sich gleichfalls in 2 ansetzend denken kann. Es muB also sein: 

W (01)= W (02)-i- Wp + R ;  (45) 

hierin ist nach (40) Wp = P~ und D ist die Gesehwindigkeit, mit der sich 
das Paramecium w~hrend der Zeit T1 um die Strecke 22' (Abb. 20d) ver- 
schiebt; ~ ist demnach gleich 

t~ = l (1 -- p) ~oi 3 ~/3 (46) 
2 7 r  ' 

worin wl die Winkelgeschwindigkeit des Hinschlags bedeutet .  Beim 
Rfickschlag (Abb. 17b) versehiebt sich die Wimper +__ parallel zur Para- 
meclum.Oberfls die Geschwindigkeit, mit der das Wimperende in 
Abb. 17b (bei ruhendem Cilientr~ger)dahinglitt, war v : 1 cotg a-ro~ = 

/ ~ w e ;  im Falle des bewegten Cilientr~gers wird der Kreisbogen von 1 

nach 2 in 17b, den dis  Cilienende beschreibt, bedeutend flaeher, weft, 
w/~hrend sieh dieses yon 1 nach 2 bewegt, das Paramecium selbst welter 
schwimmt. Man kann in Ann~herung annehmen, dab der w~hrend der 
Rfickschlagdauer Te vom Cilienende zurfickgelegte Weg gleich ist der 
geradlinigen Entfernung 1 -~  2 in Abb. 17b plus 3real der Entfernung 
in Abb. 20 d, weft ja alas Paramecium w~hrend der Rfickschlagdauer, die 
das Dreifaehe der Vorschlagdauer betr~gt, um das Dreifache yon 
weiterrfiekt. ])ann wird die Gesehwindigkeit des Cilienendes gleich 

3 V~ D'---- [l~3+3(1--p)l~]=~-l~o2[l+3(1--p)]. 
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Fiir den sekundlichen Rficktrieb hat te  sich beim ruhenden Cilientr~ger 
naeh (28) ergeben 

Q~=  -T~ (0,316 + 0,04) c72; 

hierin kann man im Sinne obiger Ann~herung beim bewegten Cilientrdger 
die Normalkomponente (0,04 c l ~) vernachl~tssigen uad erh~lt aus der 
Proportion 

Q '  
=v:v, 

den sekundlichen Rficktrieb beim bewegten Cilientr~iger zu 
2 vt C 9 

(Qz-Y:=O, 316cl  - ='- -"  .2 0,316 to2 ~I + 3  (1 --p)]. \ TJ  v 2 , - 
Gleichung (45) geht dann fiber in 

N 3 I".~ f N _ ~ l ~ ( l _ p ) 2 ~ + p ( l _ p ) h , ~ . . 2 . ~  - 4 - "  2 (1 p)2 a,1 =: - i  " 

3 c 9 ~1 [1 + 3 ( l _ p ) ]  (47) - P y N  2- l ~ .  0,316 -3 

und daraus berechnet sich 
p = 0 , 7 5 2  

1 -- p---- 0,248; 

der Fixpunkt  liegt also etwa am Beginne des unteren Viertels der Wimper. 
Es ist von Interesse zu bemerken, dab bereits aus der Absch~ttzungs- 
formel (39) ffir n ---- 3 sieh v ~ a/n v, also p ~ 0,73 ergibt. 

Die in einem Moment ausgefibte Gesamtleistung ist 

Z L  =~ L (01)+ L (02)+ Lz  + L (R), (48) 

wenn die Bezeichnungen analog wie in (45) gew~hlt sind. Die Nutz- 
leistung ist hiervon allein Lp und daher wird 

Lp (49) 
= L (01) + L (02) + Lp + L (R) 

Hierin ist 

L (R) = 4- N \% / 

und (A2~' bereehnet sich (well bei A~. der Anteil der normalen Kompo- 
\ T J  

nente fast Null ist) aus der Proportion 

( -~A. ( A , y =  ~ :  r  (50) 
% / "  ~, T, ] 

Dann geht (48) fiber in 

o Z . L =  N ~ ~ . ~ ( l p )  toI+ 4-.3- 2 , ]  

+ 4.N.4.3 c l a l  3eo~[1+3(l_p)22 

und fttr ~ erh~It man aus (49) 
r~ =0 ,15%.  (5D 
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e) Dislcussion der Erge6nisse. Die Be/unde von GELv, I. 
Der in (51) e~haltene Wert yon ~7 ist auBerordentlich, fast unwahr- 

scheinlich gering. Da, wie vorausgeschickt worden war, die Bereehnungs- 
weisen, die auf ihn ffihrten, im Gegensatz zu den fffiheren, nur den Cha- 
rakter yon Uberschlagsrechnungen haben, die noeh verschiedene I-I~rten 
und Unzul~nglichkeiten aufweisen, kann man sich nicht auf den Wert 
U ~ 0,15% pr~zisieren, sondern darf vorsichtigerweise nur schliel~en, dab 
der Nutze//Jct der Cilienbewegung am bewegten CilientrSger ~eden/alls 
Icleiner oder h6chstens gleich 1% ist; jedoch auch ein solcher Wert ist aul~er- 
ordentlich niedrig und es ist zweckm~Big, an dieser Stelle nochmals zu 
fiberlegen, ob vielleicht fiir die zugrunde gelegten Bereehnungen Ab- 
straktionen vorgenommen wurden, die im Laufe der Reehnung auf einen 
zu niedrigen Wert des Nutzeffektes h~tten fiihren kSnnen. 

Zun~ehst ist ein mSglicher Einwand zu beseitigen, der auf die Ab- 
weiehungen vom SToK~sschen Gesetz im Sinne yon OSEE~ Bezug fiat. 
.Wir hatten am Ende des ersten Kapitels das Ergebnis erhatten, dab bei 
Berficksichtigung der OsE~sehen  Korrektur  am STOKEssehen Gesetz 
sich aueh bei starren Wimpern (Vorsehlag fiinfmal so sehnell wie der 
Riickschlag) ein Nutzeffekt yon etwas weniger als 1/2% ergibt und bat ten 
dort weiter ausgefiihrt, dab eine so unSkonomische Bewegung fiir die 
Wimperzelle kaum ausfiihrbar sein dfirfte. Man k5nnte darin einen 
Widerspruch zu dem oben erhaltenen u-Wert yon 0,15% erblicken u n d  
vermuten, da~ die nachtr~gliche Beriicksiehtigung der Os~ENsehen 
Korrektur diesen Nutzeffektwer~ nieht unwesentlich erhSht. Dies trifft  
aber nieht zu: denn der im 1. Kapitel erhaltene ~-Wert ist ein ,,innerer 
Nutzeffekt am ruhenden Cilientr~ger" im Sinne des 4. Kapitels und daher 
mit den dort erhaltenen Werten Ua : 4,7% bei n ~-- 3 und ~5 ~ 3,5% bei 
n ~-- 5 in Beziehung zu setzen; und diese wiirden auch bei Berfieksich- 
tigung der OSEENschen Korrektur um ein geringes erhSht, doch sieher 
um weniger als ~/2%, so dal~ beim bewegten Cilientr~ger die Os~E~sehe 
Korrektur vollkommen unwesentlieh wird. Bei diesem wird au~erdem, 
wie aus dem Schema der Abb. 19 ersiehtlich ist, die Differenz zwischen 
den absoluten Schlaggeschwindigkeiten der Wimper (gegen das Wasser) 
bei Vor- und Riiekschlag so gering, daI~ die OsE~Nsche Korrektur  voll- 
kommen gegen 0 zusammenschrumpft. 

Ein zweiter Punkt,  der e inen zu niedrigen Wert yon U verursaehen 
kSnnte, ist ein zu kleiner Wert fiir den Absolntwiderstand der Para- 
mecium-Wimper (Formel 41), bei dessen Berechnung die GA~ssehe St~b-  
chengleichung zugrunde gelegt wurde; indessen kommt auch dieser Punkt  
nieht in Frage, denn bei Anwendung der OsE~Nschen Formel ffir den 
Zylinder ergibt sieh ein noch geringerer Betrag fiir diesen Widerstand, 
wie aus der Tabelle auf S. 434, Zeile 1 ersichtlieh ist. 

Ein drittes' Moment jedoch, infolgedessen Nichtberiicksiehtigung die 
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oben bereehneten Nutzeffektwerte zweifellos etwas zu niedrig ausfielen, 
liegt in der bereits auf S. 461 erw/~hnten Tatsaehe, da~ bei der wirklichen 
Wimperbewegung die Schla~geschwindigkeit vermutlich vom Beginne 
gegen Ende des l~iicksehlags zunimmt; im Falle des unbeweglichen 
Cflientr~gers war dies kaum wesentlieh, beim bewegten Cflientr~ger je- 
doch, wo der Riiekschlagwiderstand bedeutend erhSht ist, kann es we- 
sentlich werden und den Nutzeffekt nieht unbetr~chtlieh in die HShe 
sehrauben, keinesfalls aber so sehr, da~ er den Wert yon 1/e% fiber- 
schritte. 

Die Art der bei der •utzeffektberechnung (am bewegten Cilien- 
tr~ger) vorgenommenen Approximationen ist yon relativ sehr geringem 
Einflu]; man kSnnte durch Rechnung zeigen, dal~ auch 4- bei allen 
Approximationen, die fiberhaupt in Betracht kommen, der ,,fix" blei- 
bende Punkt der Wimper sich nur um sehr geringe Betr~ge yon der 
Grenze des basalen Viertels der Wimper entfernt. 

Zu bedenken ist noeh eine weitere Tatsache (auf die Herr Prof. HOFF- 
MANN~Halle reich hinwies, wofiir ich aueh an dieser Stelle meinen ver- 
bindlichsten Dank aussprechen mSehte): Die vorstehenden Berech- 
nungen und (~berlegungen bezogen sieh ausnahmslos auf die einzelne 
Wimper. Beim metaehronen Wimperschlag sind, wie aus den iiberein- 
stimmenden Beobachtungsbefunden (vor allem G~L~I) hervorgeht, stets 
nur wenige (meist 2--3) au/einander/olgende Wimpern im Hinschlag be- 
griffen, deren Abstand distalw~rts ein relativ groBer ist. Beim Riick- 

.schlag aber, wo etwa 4--10 Wimpern - - w e n n  auch infolge der Meta- 
ehronie nieh~ in der gleiehen Sehlagphase - -  sieh gleiehzeitig riickw/~rts 
bewegen, ist der Umstand zu bedenken, dal~ eine jede ,,folgende" Wimper 
sich quasi im Sehatten der vorhergehenden bewegt. Stehen nun die 
Wimpern relativ eng (z. B. Paramecium als nahe der unteren Grenze: 
Wimperdicke 0,3 #, Wimperabstand 1,2/~), so besteht die MSgliehkeit, 
dal~ die riickschlagenden Wimpern sieh mit dem zwisehen ihnen befind- 
lichen Wasser ,,koppeln" und das Ganze, Wimper plus Wasser, als 
,,plastiseher" KSrper sich rfickw/~rts bewegt. In diesem Falle w~re zwei- 
fellos der Widerstand der Wimpern beim l~iickschlag ein geringerer, als 
wenn man jede Wimper als gesondert .schlagend betraehtet. Dieser Fak- 
tor wird sicherlich in manchen F~llen zu beriieksichtigen sein, grog ist 
seinEinflu~ auf denEndwert desNutzeffektes allerdings kaum, wie unter 
anderem aus den unmittelbar ~olgenden Uberlegungen bezfiglich der 
G~Lwischen Ar;sichten herVorgeht. Beschr~nkt man sich, wie es hier ge- 
sehieht, auf die ffir biologisct/e Zweeke geniigende Angabe, dal~ der Iqutz- 
effekt tier Flimmerbewegung sehr klein, kleiner als, oder hSchstens gleich 
1% ist, so ist hierin in allen Fgllen der etwaige E~n/lu/3 einer solchen Kop- 
pelung zwischen Wasser und Wimper beim Ri~clcschlag miteinbegri/]en. 

Wesentliche Beachtung verdienen schliei31ich noeh die Befunde yon 
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GV.L~I. Diesem gelang es dureh eine-besondere Technik, das gesamte 
Wimperkleid yon Infusorien so plStzlich zu fixieren, dab der Schlagzu- 
stand, den die einzelne Wimper in diesem Moment innehatte, im Pr~- 
parat erhalten blieb. G~L~IS Befunde sind deshalb die einzigen, die uns 
fiber das Verh~ltnis yon Vor- und Riieksehlaggeschwindigkeit beim be- 
wegten Objekt AufschluB geben kSnnen. Denn wenn GELEI fand, dab in 
einem in der Richtung des Hinschlags gelegten Sehnitt yon Urozentrum 
je zwei aufeinanderfolgende Cilien im ttin-, die n~chsten aeht im Rfiek- 
schlag begriffen sind usw., so bedeutet das, dab der Rfickschlag ffinfmal 
so langsam wie der Vorschlag vor sich geht, daB, wie GEnii  sagt, ,,der 
Vorschlag ffinfmal so sehnell ausgeffihrt wird, als die Vorbereitung dazu 
dauert"  (GEL~I 14). Und ahnliehes wie ffir Urozentrum l~Bt sich aueh 

a n  Paramecr ablesen, das Schlagzeitenverh~ltnis betr~gt 
hier ungef~hr 1 : 2 bis 1 : 3. - -  Weiter aber land G~nv.~ als Abweichung 
y o n  allen unseren bisherigen Annahmen, dab der Rfiekschlag bei In- 
/usorien nicht in der gleiehen Ebene wie der Vorschlag effolgt, sondern 
dab die Wimper hierbei seitlich abweieht, d. h. wenn in Abb. 21 dureh- 
weg M die Paramecium-Oberfl~ehe und E die Ebene des Hinsehlags be- 
zeiehnet, so erfolgt zwar der Vorschlag durehweg in E (Abb. 21a), beim 
Rfickschlag aber biegt die Wimper, wobei sie sich gleichzeitig der Mem- 
bran M ,,anschmiegt", derart seitlieh ab, dab in der Ebene E nur etwa die 
in die Abb. 21e dargestellten basalen Wimperteile liegen. ~fir dieses seit- 
liehe Abbiegen gibt G~LEI zwei Grfinde an: einmal st6ren die beim Rfiek- 
sehlag abbiegenden Cilien die hinschlagenden nicht, was sonst der Fall 
w~re (Abb. 21f), ,,andererseits bewegen sich diese Cilien in einem neutra- 
len Medium, das fiir die Fortbewegung gar nieht ausgenutzt werden kann, 
da Wasser in dem Cilienkleid immer mitgeschleppt wird, und in der Weise 
ist ihre Reibung in diesem Medium kein Verlust ffir das Tier". Hierzu 
l~Bt sich folgendes bemerken: Es ist zun~ehst fast vollkommen gleich- 
gfiltig, in welcher Ebene der Rfickschlag ausgeffihrt wird. Bewegt sich 
z. B. bei einem Boot das hinsehlagende Ruder __+ in der Horizontalen, so 
kann es sich beim Rfickschlag, vorausgesetzt, dab dieser im Wasser vor 
sieh gehen sell, wiederum in der Horizontalen oder in einer vertikalen 
Ebene (zun~chst gegen unten) zurfiek bewegen: die in die Fahrtr ichtung 
des Bootes fallende R/iektriebkomponente ist in beiden F~llen die gleiche, 
nur die ,,verlorengehende" Normalkomponente drfiekt im ersten Falle 
seitlich auf das Boot, sucht es im zweiten l%lle naeh oben zu heben. Ganz 
~hnlieh ]iegen die Umst~nde bei der Cilienbewegung (Abb. 21d und e), 
bei der die , ,Normal"komponenten jetzt  sehief s tat t  senkrecht zur Para- 
mecium-Oberfl~che stehen und eventuell (bei der Sehraubenbewegung) 
teilweise ausgenutzt werden kSnnen. G~nEI meint aber welter, dab das 
Paramecium yon einer relativ zum Tierlc6rper dauernd ruhcnden Schivht 
kapillar~/estgehaltenen Wassers umgeben ist (Abb. 21f), die vom Para- 
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mecium bei seiner Bewegung st~ndig mitgeschlepp~ wiirde. W~re dies der 
Fall, wiirde sich also das Paramecium ~ der es umgebende kapillare 
Wasserman~el dauernd als Ganzes bewegen, dann wiirde allerdings beim 
Riickschlag kein Rficktrieb ausgeiibt - -  vorausgesetzt, dal~ der ganze 
Riickschlag innerhal.b dieses i~Iantels vor sich ginge ~ ,  Q2 wiirde -~ 0, die 

/ / / .... 

6 

e 
J 

3 
Abb. 21. a)--~) Schemata zum Wimperschlag d.er CUiaten nach  den  Befunden yon GET,~I. In a)--b) 
bedeutet  die h0rizontale Ebene M~ die Parameeiumoberfl~che~ die darauf  senkrechte  Ebene ffihrt 

die Bezeichnung ~.  

Riickschlagarbeit w~re so grog wie die yon uns ffir den Fall des unbeweg- 
lichen Wimpertr~gers berechnete: alles in allem erggbe sich dann beim 
bewegten Tier ein Wesentlich hSherer Nutzeffekt, er betrfige 1,2%, ~alls 
man nieht in Betracht zieht, da~ in diesem Falle beim Vorschlag nur der 
distale, aus dem kapfllaren Wasserman~el herausragende Cilienteil vor- 
~rieberzeugend wirk~, bei Beriicksichtigung dieses Moments zu etwa 
knapp 1%. 
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Das Vorhandensein einer solchen~kapillaren Schieht, wie GELEI sie an- 
nimmt,  ist indessen rein hypo~hetiseh; gewiB w~re sie vorhanden,  wenn 
das Tier (z. B. an  einem Faden) mi t  unbewegliehen parallel gerichteten 
Cflien durch das Wasser gezogen wiirde, in Wirklichkeit  aber wird das 
zwisehen den Wimpern  befindliche Wasser so lebhaft  durcheinander-  
gestrudelt,  dal~ die Exis tenz einer basalen ruhenden Schicht sehr in Frage  
gestellt ist, zumindest  dfirfte sie kaum so hoeh sein, dab der gesamte 
Rfickschlag sieh darin vollziehen kSnnte.  Es ist hierbei noeh die Tatsache 
zu ~ bedenken, da~ zur Deckung seines sekundlichen Sauerstoffkonsums 
das Paramecium einem' Wasse rquan tum allen Sauerstoff entziehen muir, 
das das 0,3- bis 8fache des Paramecium-Volumens betr~igt, dal~ dieser 
Sauerstoffentzug an  der Paramecium-Oberfl~ehe vor sich geht,  so dal~ es 
yon  diesem Gesiehtspunkt  aus notwendig erscheint, dal~ dauernd  neue 
Wassermassen die KSrperoberfl~che passieren, ein Umstand ,  der zu- 
mindest  gegen die Exis tenz einer dicken Zone adh~rierten Wassers 
sprieht. - -  So wesentlich ein Entscheid  dieser Frage  ffir die Berechnung  
eines genauen Nutzeffektwertes  w~re, fiir die vorliegenden Bet rachtungen  
t r i t t  die ]~edeutung eines solchen Entscheides zurfick, wenn man  sieh mi~ 
der ungef~hren Angabe  begnfigt, dab der N u t z e f f e ~  kleiner als 1%, im 
Mitre1 vielleieht gleich 1/2% ist;  denn sein Wer t  liegt beim wirklichen 
Wimpertr~ger  ohne Zweifel unterhalb  des oben erhaltenen Maximalwerts  
yon  etwa 1%, weil ein ruhender  Wassermantel  yon  soleher Dicke, daI~ 
der gesamte Rfickschlag darin Pla tz  f~nde, sehr unwahrscheinlieh ist, 
andererseits der Minimalwert  yon  0715% etwas zu niedrig gegriffen er- 
scheint. 

In einem Punkte weisen die Befunde G]~LEIS eine Unstimmigkeit auf, die 
namentlieh die Deutung der Abbildungen erschwert. Bei der normalen Vorw~irts- 
bewegung schwimmen alle Param~cien mit Ausnahme des seltenen P. calkinsi 
Woo. in linksgewundener Sehraubenlinie (linksgewunden,. wenn beim Bliek in 
Richtung der Schraubenachse ein die Schraubenlinie durehlaufender und'dabei 
yore Beschauer sich entfernender Punkt sieh entgegengesetzt dem Sinne des Uhr- 

*zeigers zu drehen scheint). Hieraus folgt, dal3 jedes Oberfl~ehenteilehen des Para- 
mecium nach links vorn fortschreitet und dab somit der wirksame Sehlag der 
Cilien yon links vorne naeh rechts hinten gerichtet sein mull Die Wellenk~mme 
und Wellentaler (=  die dutch die einander benaehbarten synchronschlagenden 
Cilien gebildeten Reihen) miissen daher, wie auch GELEI angibt, senkreeht zur 
Schlagrichtung verlaufen, d.h. in diesem Falle, gleichgfiltig yon welcher Seite 
man das Tier betrachtet, yon links unten nach rechts oben. GELEI gibt aber genau 
entgegengesetztes an (Verlauf yon rechts oben nach links unten, 13, S. 207), glei- 
ches geht aus seinen Abbildungen (13, Abb. 1; 14, Abb. 4, 5, 6, 7 usw.) hervor, 
w~hrend eine Ubersichtsphotographie (Abb. 3 in 14) unter 29 Tieren 5 mit einem 
Verlauf re--li und 5 mit li--re erkenncn l~{~t (der Rest der Tiere ist verschwommen 
reproduziert). Da es sehr unwahrscheinlich ist, dab das G]:L~I zur Verfiigung 
~tehende Paramaecium.Material dauernd aus einer Rasse invers (=  in rechtsge- 
wundener Schraubenlinie) sich drehender Tiere bestand, wie ich solehe einmal an 
Colpidien beobaehten konnte (Verh. dtsch, zool. Ges. 1929), bleibt nur die An- 
nahme iibrig, das die yon G~.L~.I fixierten Tiere ira Moment der Erstarrung sich im 
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Zustande einer heftigen Fluchtreaktion befanden, wie eine solche ja bei jeder 
starken Alteration der Zelle zu erwarten ist: dann schwimmen sie in ~'echtsgewun- 
dener Spirale riickwiirts, die Wellenk/~mme miissen yon links nach oben rechts 
unten verlaufen, der Schlag der Cilien aber ist yon links hinten nach rechts vorne 
gerichtet und nieht, wie G]~L~I angibt, yon rechts vorne nach links hinten. Es mill]- 
ten dann alle Pfeile in G]~L~.zs Abbildungen umgekehrt werden (z. B. in 13), auch 
die Deutung der Totalbilder wird eine andere (wozu noch kommt, dab nach brief- 
licher Mitteilung G]:L~IS in den Abb. 4, 7 und 8 yon 14 die Bezeichnungen links 
und rechts zu vertauschen sind). Das Wesentliche an GEL]~IS Befunden: das Ver- 
h/~ltnis der Vor- zur Riickschlagdauer, das Anschmiegen und das seitliche Ab- 
biegen der Wimpern beim Riickschlag bleiben durch all dieses unangetastet, un- 
sicher aber bleibt bis zur K1/~rung des obigen Dilemmas die Deutung der Abbil- 
dungen, die Form der Wimpern beim Riickschlag im speziellen, die Seite, nach der 
sie ausbiegen u. a. ; mSglieh ware schliel]lich noch, dab bai der Fluchtreaktion der 
Cillenschlag ein anderer ist als bei der normalen Bewegung. 

I m  Falle des ruhenden Ciliengr/~gers war oben errechnet worden, dab 
ein maximaler Nutzeffek~ sieh dann ergibt, wenn die Leistungsaufw~nde 
fiir Vor- und Rfiekschlag einander gleich werden undes  wurde das Resul- 
ta t  erhalten, dab im op~imalen Falle die Rfiekschlagdauer das 0,85fache 
derjenigen des Vorsehlags be.tri~gt. Beim bewegten Cflientr/~ger ver- 
sehieben sich diese Verh~ltnisse jedoch betr~chtlieh, weil jetzt (Abb. 19) 
die Rfickschlagarbeit bedeutend erh5ht, die des Vorsehlags vermindert 
ist, jetzt ist ein Zeitenverh~ltnis zu erwarten, bei dem die Rfiekschlag- 
dauer ein Vielfaches der Vorsehlagdauer be~r~gt. Fiir den Fail des Para- 
mecium berechnet sich das Verh~ltnis T~ : T~ zu 1 : 2--3,  in Uberein- 
stimmung mit der Erfahrung. Es mag dahinges~ellt bleiben, ob diese 
Ubereinstimmung Zufall ist. Wenn wie bei Urozentrum und vielleicht 
in anderen F/~llen das Verh~ltnis 1 : 5 betr~gt, so kSnnte immerhin noch 
zu vermuten sein, dab der Riiekschlag der Wimper als der kompli- 
ziertere Vorgang ein Viel'faches der fiir den'  Vorschlag nStigen Zeit 
brauehen muB. Jeden/alls verdient d~e Tatsache, daft beim Paramecium das 
Verhgltnis zwischen Vor- und Ri~clcschlagdauer das optimale ist, Beach~ung. 

]) Ri~clcschliAsse aqz/ die gnnere Mechanil~ der Wimper. Die Theorien der 
Cilgenbewegung. 

Die ,,innere" Mechanik der Cilienbewegung umfaBt nach METZ~ER 
diejenigen intraplasmatischen Vorg~nge, die die Ursache davon sind, dab 
eine Citie sich iiberhaupt bewegt. Wiewohl dieser Tell in der Mechanik 
des Cilienapparats zweifellos der schwieriger zu analysierende ist, weft 
fiir eine Erkl~rung auf direktem Wege weder der experimentelle Eingriff 
noch Bereehnungen eine Handhabe bieten kSrmen, wurde ihm doeh in 
der bisherigen Literatnr welt mehr Beachtung gesehenkt als der/iuBeren 
Meehanik. Alle Ansichten, die als ,,Theorien der Cilienbewegung" yon 
den verschiedensten Au~oren au~gestell~, ziti~rt oder verwoffen wurden, 
betrafen allein die innere Meehanik. Von allen diesen Theorien ver- 
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dienen nur drei eine ernstliche Wiirdigung., die ,,hydraulische" Theorie 
Sc~FE~s  (1891), die Ansicht Hv, rD~,~axr~s (1907) und die Hypothese 
GRAYS (1928). 

SCalaRS Theorie als die ~ltes~e ist zugleich die primitivste, wiewohl 
sie vielleicht (siehe welter unten) yon allen der Wahrheit am n~chsten 
kommen dfirfte. In  etwas dras~ischer Darstellung lautet sic so: Die 
Cilien sin4 hohle, yon einer elastischen Membran umschlossene Aus- 
stfilpungen des ZellkSrpers; durch rhythmisches ,Ein- und Auspumpen 
fliissigen Ityaloplasmas in diese hohlen Forts~tze wird die Cilienbe- 
wegung verursacht, etwa so, wie ein in der l~uhelage gekrfimmter Gummi- 
schlauch nach Einpressen yon Wasser sich streckt und sieh wieder zu- 
sammenkrfimmt, wenn man das Wasser austreten l~I]t. Es ist hierbei 
selbstverst/~ndliche Begleiterscheinung, daB, nachdem das Hyaloplasma 
in den Cilienschlauch eingepumpt wurde, der Fliissigkeitsdruek in dessen 
Inneren grSBer ist als im l~uhezustand; und es ist welter zu verstehen, 
daB, je nachdem welche elastischen Eigensehaften man im einzelnen der 
Cilienwand zuschreibt, man ebensoviel verschiedene Bewegungsmodi er- 
warten kann. Sc~]~]~ sieht im besonderen aueh den Zustand zugunsten 
seiner Theorie an, dab man keinerlei wesentliche Struktur im Inneren der 
Cilie entdeeken konnte. Die wesentlichen Punkte der Sc~FERsehen 
Theorie sind (nach G~Au 1. ,,DAB die Elastlzit~t der Cilie eine wesent- 
liehe l~olle spielt." 2. ,,DAB der wirksame und der l~iieksehlag aktive 
Prozesse sind." Wesentlich ist ferner die Grundidee der ganzen TheOrie, 
da[3 die Cilien passiv, vom Zellk6rper her bewegt werden, also nicht eigen- 
beweglich sind. Kaum ver.einbar mit SC~FERS. Theorie ist  allerdings die 
Tatsaehe, daI] die Cilien ihren Sehlag umkehren bzw. naeh verschiedenen 
Riehtungen schlagen kSnnen. 

Die Theorie SC~FERS wurde bald yon allen mal]gebenden Autoren 
(zun~chst yon PffTT~),  haupts~chlich wohl wegen der Prirditiviti~t ihres 
Vorstellungsinhalts, abgelehnt und alle folgenden Ansichten (Einzel- 
heiten vgl. GRAY) gehen mehr  oder weniger auf die Ansicht I-IEIDEI~- 
~A~S zurfick, demzufolge die Cilien im Gegensatz zu SC~FE~ eigenbe- 
wegliche Organelle darstellen: d. h. die Cilie besitzt, entweder innerhalb 
der sie umkleidenden Membran oder in der AuBenfl/~che des sie dureh- 
setzenden Achsenfadens, kontraktile Stellen oder Stellen besonders 
hoher Kontraktionsf~higkeit~ durch spontane Kontraktion und Wieder- 
erschlaffung dieser Stellen kommt die Eigenbewegung der Cilia zustande. 
Obwohl diese Theorie in ~allen ihren zahlreiehen Modifikationen und 
Interpretat ionen viel unklarer blieb als Sc~F~Rs Hypothese, wurde sie 
doch, ohne irgendwie durch Tatsachen wesentlich gestiitzt sein zu 
k6nnen, allgemein akzeptiert. 

Eine letzte Theorie wurde yon GRAY 1928 in seinem Buche ,,Ciliary 
Movement" aufgestellt. GRAY geht yon der einfachen Tats~ehe aus, dab 

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 13. 31 
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sich ein gerader Streifen Papiers, werm man ihn einseitig befeuchtet, so 
zusammenkriimmt, dal3 die feuchte Seite auBen liegt. Ffirdie Wimper- 
bewegung nimmt G~Ar Analoges an: In der Ruhelage ist das Wasser 
gleichm~13ig in ihr verteilt; wandert es plStzlich dadurch, dal~ eine Seite 
die Majorit~t der Wassermolekiile anzieht, auf diese Seite, so kommt eine 
Bewegung der Cflie zustande, wobei diese wasserreichere Seite aul3en 
liegt. Ist die Ruhelage der Wimper die Anfangslage des wirksamen 
Sehlags, so w'are der Riiekschlag die Phase .der ungleiehen Wasserver- 
teilung, w~hrend des Hinsehlags verteilt sich das Wasser wieder gleich- 
m~I3ig fiber die ganze Cilie. Ist die Ruhelage das Ende des wirksamen 
Sehlags, so ist das Umgekehrte der Fall. Ffir die Ursaehe einer solch 
asymmetrisehen Wasserverteilung deutet G~AY rag eine kolloidehemi- 
sche MSglichkeit an. 

Alle diese Theorien nehmen meines Erachtens keinen Bezug auf die 
spezielle Schlag/orm der Cilie ; insbesonder8 nicht darau/, daft die Cilie beim 
Hinschlag anders ge/ormt ist als beim Ri~clcsch~g. Besehr~nkt man sich 
auf die Bewegung der Wimpern bzw. fi~erhaupt auf jede Art rudernder 
Bewegung, so steht meines Erachtens d~e ~hnlichkeit der tatsgchlichen 
R~ckschlags/orm (Abb. 3) mit der yon uns theoretisch ]construierten 
(Abb. 17c, d) au[Jer allem Zwei/el. Beriieksiehtigt man ferner noeh, 
da] der theoret~sehe auch der vom energetisehen Standpunkt zweck- 
m~Bigste ist und, wie mir scheint, aueh yon Seiten der Wimper ,,leicht" 
ausgeftihrt werden kann, so gewinnt die Vermutung viel an Wahrschein- 
liehkeit, dal3 der tats~chliche Sehlag nach dem gleichen Mechanismus wie 
der oben betrachtete theoretisehe zustande kommen mui3. 

Zwei Fragen sind bei einer Erkl~rung des Wimperschlags auseinander- 
zuhalten: 1. Wodureh kommt beim Riickschlag im Gegensatz zum Hin- ' 
sehlag die angeschmiegte Form zustande? 2. Wodurch kommt der Hin- 
lind Hersehlag (ohne Rficksicht auf die Form der Wimper) zustande ? 
Zur ersten Frage ist die Tatsache vorauszuschieken, daI3 bei einem yon 
einer schwer dehnbaren Membran umsehlossenen Gel infolge weiterer 
Quellung (Wasseraufnahme) eine Volumzunahme eintreten kann, die 
sieh als Druck auf die es umsehlieBende Membr~n ~uBert. Im Zustand 
erh5hter Quellung ist der ,,Turgot" der Cilie hoch, naeh-Entquellung ist 
der Turgor verringert, die Cilie wird schlapp und soweit biegbar, als es die 
Elastizit~t dec Membr~n und der noch vorhandene Turgor des Innengels 
gestatten. Die Form des angeschmiegten Ri~ckschlags /~lirt zu der Forde- 
rung, dab (Abb. 22 u) w~hrend des Hinschlags bis kurz vor seinem Ende 
der Turgor der Cilie hoch ist, dab er kurz vor dem Ende plStzlieh ziemlich 
rasch zu einem Minimum absinkt und da{~ dann allm~h~ch, yon der 
Basis her, di~ Cilie ihren friiheren Turgor wiederum erreicht. Kolloid- 
chemisch steht innerhalb sehr kleiner Volumina, wie es die Cflien sind, 
einer relativ schnellen Turgor~nderung niehts im Wege. - -  Die Beant- 
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wortung der zweiten Frage n~hert sieh in gewissem Sinne der Hypothese 
GRAYs, nut folgt meines Erachtens aus den Befunden fiber den ange- 
schmiegten Riieksehlag mit ziemlicher Sicherhei~, daft die Ursavhe ]i~r 
die Bewegung der Cilien allein an'deren Basis sitzt: Sei (Abb. 22a) 1 die 

y 

Abb. 22. 

Stellung der Cilie am Beginn des Hinsehlags und tritt in al Wasser dutch 
Entquellung aus, so bewegt sich die Cflie naeh 2; erlangt die Stelle al 
wiederum ihren normalen Turgordruek, so wfirde die Cilie wiederum in 
ihre Ausgangsstellung 1 zurfickkehren; da sie aber inzwischen (zumindes~ 
in der basalen H~lf~e) schlapp geworden ist, so wird nur das basale Ende 
zurfickgebogen, bleibt in dieser Stellung und das freie Ende wird dureh 
die allm~hliche Zunahme des Turgordrucks yon der Basis her nach dem 
Schema der Abb. 17c, d und 16e allm~hlieh ,,nachgezogen". Abb. 23 

A B C D ~ '  f 

'Abb. 23. Schema des inneren l~Iechanismus der Wimperbewegung. Die punktier ten Pfeilc gebcn  
die l~ichtung Iortschreitender Entquellung~ die ausgezogenen die /ortschreitender Quellung an. 

illustriert das Gesamte an einem Schema (die punkCierten Teile bedeuten 
die Steile hohen Turgordrueks) : 

A. Cilie vor Beginn des Hinsehlags. Gleiehm~{3ig hoher Turgordruek. 
B. Einsei~ige Entquellung am basalen Ende. Die Cilie bewegt sich 

nach reehts. Hinschlag. 
C. Ende des Hinsehlags. Die Entquellung sehreitet yon der Basis 

her gegen die Spitze der Wimper fort (Wimper wird yon der Basis her 
sehlapp). 

D. Durch Quellung der Cilienbasis Wird diese in die Ausgangslage 
zurfickgedreht. 

E. und F. Die' Wimper wird dadureh, dal~ der Turgordruck, ton der 
Basis gegen die Spitze zu, allm~hlich zunimmt, in die Ausgangslage ,,zu: 
rfiekgezogen", was die charakteristisehen Stadien des angeschmieg~en 
Riicksehlags erzeug~. 

31" 
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Das schwierigste Moment in der Erkl~rung der inneren Wimper- 
meehanik ist wohl die Tatsache, dab die Wimper naeh einer bestimmten 
Seite hin schl~gt. Die vorstehende Interpretation nimmt als dessen Ur- 
sache einseitige EntqueHung der Cflienbasis an. Man mul3 hierzu, was 
G~Au in durehaus ungeniigender Weise tu t ,  in Betraeht ziehen, dab 
die Cflien, namentlich die der Cfliaten, naeh den verschiedensten Seiten 
hin sehlagen kSnnen (ALvE~Da~S und LUDWIG) : z. B. im Falle des Para- 
mecium nach re, chts-hinten bei der normalen Bewegung; naeh links- 
hinten bei der Bewegung in sehr viskSsen Medien (rechtsgewundene 
Sehraubenbahn); naeh rechts-vorn bei der Fluchtreaktion; naeh links- 
vorn bei konjugierenden Paaren nach ALV]~DES und im einzelnen je 
nach Bewegungsgesehwindigkeit variierend zwischen rein tangentialem 
(links-reehts) und rein longitudinalem Sehlag (-vorn-hinten). Bei der vor- 
stehenden Interpretation, die eine ]3ewegung der Cilien yon der Basis her 
zugrundelegt, bereitet diese MSglichkeit des Sehlagweehsels geringe 
Sehwierigkeiten; sie ffihrt allein zu der Forderung, dal~ die basale Stelle am, 
an der einseitig der Turgor der Cilie abnimmt, weehselt. Die aul~erordent- 
lich komplizierten und bisher nur ungeniigend bekannten (vermutlich 
nervSsen) Fibrillensysteme, die die Cilienbasis umspinnen, und viele 
andere Differenzierungen der Pellicula, dfirften wohl im einzelnen die 

'Sehlagriehtung der Cilie bestimmen. - -  Die Abweiehung des ange- 
sehmiegten l~iickschlags im Sinne yon G~L~I bedeutet zwar eine geringe 
Komplikation aller Vorg~nge, beriihrt das Wesen des hier skizzierten 
Sehlagmeehanismus jedoeh meines Eraehtens kaum. 

Well in dieser Darstellung die Wimper als nicht eigenbewegliehes Ge- 
bride (im Sinne yon H~ID]~N~tAr~r) erscheint, sondern als yon der Basis 
her dureh fortschreitende Quellung oder Entquellung bewegt zu be- 
trachten ist, gewinnt diese Hypothese mit der von Scraper eme gewisse, 
wenn alieh vielleicht nur ~ul~erliehe ti_hnlichkeit. 

5. Kurze Rekapitttlation des bisherigen Inhalts ohne Verwendung 
~ mathematischer Hilfsmittel. 

Da heutigentags die Mathematik noch kaum zum allgemeinen Riist- 
zeug des Zoologen gerechnet werden kann, erseheint es angebraeht, die 
Ausfiihrungen der vorhergehenden Kapitel unter Vermeidung jeder Art 
yon Berechnnng in Kiirze noehmals darzulegen. Es lassen sich zwar ~auf 
solehe Weise alle bisherigen Gedankeng~nge anschaulieh zur Darstellung 
bringen,.Zahlenwerte aber, die getable im vorliegenden Falle ein wesent- 
liches Moment der Ergebnisse bedeuten, kSnnen ohne Berechnung nicht 
gewonnen werden, sie mul~ man aus den vorangehenden Kapiteln in 
dieses heriibernehmen. 

a) Widerstandsgesetze: Man hat ~ experimentell festgestellt, ,dal~ der 
Widerstand eines in einer Fliissigkeit bewegten KSrpers entweder genau 
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oder nahezu proportional zur ersten Potenz (S~oxEssehes Gese~z) oder 
zur zweiten Potenz (Nv, wroNsches Gesetz) der Geschwindigkeit ist, je 
nachdem ob der Ausdruek 

(die sogenannte REY~OLDSsche Zahl) klein gegen 1 odor wesentlich 
gr5Ber Ms l 'ist (in der Formel bedeuten a eine geeignet gewghlte Linear- 
ausdehnung des KSrpers, t) seine l~elativgesehwindigkeit gegen die 
Ylfissigkeit, v deren kinematisehen Reibungskoeffizienten). In der um- 
gebung yon ~ = 1 finder ein allm~hlieher U-bergang zwisehen beiden Ge- 
setzen start. Dav ffir Wasser von mittlerer Temperatur ungef~hr den 
Wert 0,01 hat, kommt das STox~ssehe Gesetz nur fiir Bewegungen sehr 
kleiner Objekte, ffir sehr langsame Bewegungen oder ffir Bewegungen in 
sehr z~hen Flfissigkeiten in Frage. Das S~o~ssche Gesetz bedeutet das 
absolute Versehwinden aller Tr~gheitseffekte zugunsten der Reibungs- 
effekte in dem System KSrper/Flfissigkeit. Da indes bei allen Bewegungen 
eines KSrpers in einer Flfissigkeit, wenn aueh zuweilen nur sehr kleine, 
Tr/~gheitseffekte zu erwarten sind, hat O s ~  das SToxw.ssehe Gesetz in 
einer Weise modifiziert, die einen winzigen Sehritt des ".Ubergangs zum 
quadratischen Widerstandsgesetz bedeutet (Os~E~sehes Gesetz). --- Es.' 
l~Bt sich zeigen, dab aueh ffir die schnellsten Wimperbewegungen ~ welt 
unter 1 bleibt, so dal~ das STOKWssche Gesetz mit oder ohne Osv.~sche 
Modifikafion zutreffen muB. Gewisse Befunde spreehen daffir, dab alas 
reine Gesetz yon STOXV, S das ffir die Bewegung der Wimpern ad~quatere 
zu sein scheint. 

b) Starre Wimpern. Beim Sehlag einer geraden starren Wimper naeh 
riiekw~rts wird in jedem Moment auf den KSrper, an dem sie befestigt 
ist (,,Cflientr~ger"), eine vorw~rtstreibende Kraft, ein ,,Vortrieb" aus- 
geiibt (Wx) ; ist die Vorschlagdauer T~, so ist (bei AuSerachtlassung yon 
Nebenumst~nden) der dureh don Vorsehlag auf den Cilientr/~ger ausge- 
iibte Gesamtimpuls W~ Tx ; entsprechend wird durch den Riickschlag ein 
entgegengesetzter Impuls We'T2 erzeugt und da W~ und W~ direkt, T~ 
und T2 aber umgekehrt proportional zur Schlaggesehwindigkeit sind, 
muB W1 T1 ~-- W2 T2 sein, der Vorsehlagimpuls ist gleieh dem Riiek- 
schlagimpuls, und das Resultat ist, daft bei der Bewegung starter Cilie~ 
keine Nutzleistung erzielt werde~ kann, auch wenn die Geschwindigkeit 
des Vorschlags beliebig gr6/3er als die des Ri~ckschlags ist, - -  sofern das 
reine SToxnssehe Gesetz Geltung hat. Spricht man dem nach O s ~ r  mo- 
difizierten Gesetz Giiltigkeit zu, so ist allerdings der Vorsehlagimpuls um 
einen Bruehtefl grSBer als der des Riickschlags, doeh ist dieser Betrag so 
winzig, daB allein dureh don Riieksehlag mehr als 991/2% der durch den 
Vorschlag erzielten Nutzleistung wieder zuniehte gemacht wiirde, sodaB 
sieh letzten Endes ein so geringer Nutzeffekt (vermutlich weniger als 
0,1%) erg~be, dab bei einer n,ur auf diesem Prinzip basierenden Wi_mper- 
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bewegung infolge des der Zelle zur Verftigung stehenden beschr~nkten 
Energlequantums keine wesentlichen Leistungen hervorgebracht werden 
k6nnten. Eine weitere (in gleieh geringem Ma~e durch die OsEENsche 
Korrektur beeinflul3te) Folge des SToKEsschen Gesetzes ist es, da{3 im 
Gegensatz zum quadratischen Widerstandsgesetz auch beim Hin-und 
Herschlag eines beliebig abet konstant geformten Ruders Vor-und Riiek- 
trieb einander gleich sind. 

c) Angeschm~egter Ri~ckschlag. Eine leistungsf~hige Wimperbewe- 
gung nach dem Ruderprinzip ist naeh alledem nur mSglich, wenn die 
Wimper w~hrend des Rtickschlags eine andere Form als beim Vorsehlag 
besitzt, d. h. wenn sie formver~nderlich ist. In der Tat haben alle 
neueren Beobachtungen dieses best~tigt: w~hrend die Wimper beim Hin- 
schlag vollkommen ausgestreckt ist, schmiegt sie sich beim Riickschlag 
ihrer Anheftungsmembran in einer fiir alle Wimpern einheitlichen und 
charakteristischen Weise an (Abb. 3). Auf das Vorhandensein dieses an- 
geschmiegten Riickschlags wurde indessen bisher (eine Bemerkung 
G~AYs ausgenommen) kein Gewicht gelegt. 

d) Mechanilc /ormverdnderlicher W~mpern. Solange der Rfickschlag 
der Wimper nieht wie beim Ruderboot aul3erhalb, sondern im Wasser sieh 
vollziehen mul3, erzielt er einen Rficktrieb, der dem durch den Vorschlag 
bewirkten Vortrieb entgegenwirkt und fiir den Wimpertr~ger einen~Kraft - 
verlust bedetftet. Zweck des angeschmiegten Riicksehlags ist daher, 
einen mSglichst kleinen Riiektrieb zu erzeugen. Da sieh bei ihm die 
Wimper nicht senkreeht, sondern sehief und unter veri~nderlichem 
Winkel dutch das Wasser bewegt, ist fiir die Bereehnung des Riick- 
triebs Voraussetzung, zu wissen, weiehen Widerstand eine Wimper ~e i 
Bewegung in einer Fliissigkeit in einer Richtung, die sehief zu ihrer 
Li~ngsachse ist, erfi~hrt. Dieser Widerstand wurde berechnet und die Er= 
gebnisse dutch ModeUversuche zu best~tigen versucht. Ein Modell der 
Bewegung eines Systems KSrper/Fliissigkeit in ver~ndertem MaBstabe 
hietet nur dalm die Garantie, dal3 die gleiehen Widerstandsgesetze gel- 
ten, welm die Rv.Yl~OLDssehen Zahlen (siehe oben) yon Original- undMo- 
deUbewegung die gleichen sind. Da das Modell einer Cilienbewegung etwa 
in 10000fachem Ma~stabe angefertigt werden mul~, ist, um gleiche Rv, Y- 
NOLDSsche Zahlen zu erhalten, die Verwendung einer sehr viskSsen Flfis- 
sigkeit als Medium notwendig (was sieh umgekehrt auch so deuten l~13t, 
dab fiir Obj ekte yon den Dimensionen einer einzelnenZelle Was ser ein sehr 
z~hklebriges Medium bedeutet). Eine solche Fliissigkeit wurde in einem 
k~uflichen Sirup gefunden, dessen Viskosit~t etwa 1--1z./~ Millionen real 
gr613er als die des Wassers ist. Der Mechanismus des Apparats bestand 
darin, dab das ,,Rudermodell", einder Cflie geometriseh ~hnliches Draht- 
sttick oder ein schmaler Blechstreif, in dieser Fliissigkeit dutch Zugkr~fte 
hin- und herbewegt wurde; gemessen wurden die Zeiten, die bei versehie- 
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denen Zugkr~ften ein bestimmtes Ruder zur Durehsehwingung eines be- 
stimmten Winkels brauchte. Die Eigenfehler des Apparats erwiesen sieh 
also als aul~erordentlieh gering,, das STox~,ssche Gesetz gait bis auf weni- 
ger als 1% genau. In gleieher Weise lieferten Versuche mit verschieden 
langen Rudern, mit solchen, die parallel und senkrecht zu ihrer L~ngs- 
richtung durch die Fliissigkeit bewegt wurden und sehlieBlieh auch Ver- 
suehe mit verbogenen, schief durch die Fliissigkeit sich bewegenden Ru- 
dern Ergebnisse, die bis auf im Mittel 3% mit den, berechneten iiberein- 
stimmten. Als wesentliehes Resultat ergab sieh, teilweise als Best~tigung 
einer Vermutung PRA2~DT~, dab die Wimper beim ,,angesehmiegten" 
Riiekschlag deshalb einen Riiektrieb erzeugt, der kleiner als der dureh 
den Vorsehlag bewirkte Vortrieb ist, weft sie 1. im Mittel weniger welt 
yon ihrer Anheftungsmembran absteht und weil 2. der Widerstand der 
zylindeff6rmigen Cilie geringer ist, wenn sie sich parallel als wenn sie 
sich senkreeht zu ihrer L~ngsaehse durehs Wasser bewegt. Doeh ist 
dieser letzr Untersehied relativ gering, es betr~gt in ~-bereinstimmung 
mit der Erwartung der Widerstand bei Parallelversehiebung etwa 2/8 
dessen, der sieh bei Senkrechtversehiebung ergibt. 

e) Der ,,innere Wirkungsgrad (Nutze~]ekt)'! tier Cilienbewegung. Auf 
Grund dieser letzten Resultate ist derjenige Vorsehlag am zweek- 
m~l~igsten, bei dem die Wimper sich ausgestreckt, in ganzer L~ng e 
durehs Wasser bewegt, und derjenige Rtieksehlag am zweekm~l~igsten, 
bei dem die Wimper einerseits sieh mSgliehst wenig yon ihrer Anhef- 
tungsmembran entfernt und bei dem zweitens ein mSgliehst groBer~Teil 
der Wimper sieh mSgliehst parallel zu ihrer L~ngsaehse durchs Wasser 
bewegt. Dieser so geforderte optimcde ( Vor- und) Riiekschlag ] iihrt unter 
Beri~eksichggung der nicht unbegrenzten Verbiegbarkeit der Wimper zu 
einer in den Abb.17 c, d wiedergegebenen Schlag.]orm, die in allen charakte- 
,ristisehen Eigenseha/ten mit der tatsiichlich beobachteten i~bereinstimmt. 
Fiir einen solehen .Schlag l~l~t sieh mit ziemlieher Genauigkeit der durch 
den Vorsehlag ausgeiibte Gesamtimpuls Q1, der dureh den Riickschlag 
ausgeiibte ' Gesamtimpuls Q~ sowie die fiir Vor- und Riieksehlag benStig- 
ten Leistungsaufw~nde A1 und As berechnen. Da die einzelnen Wimper- 
sehl~ge mit gro]]er Sehnelligkeit aufeinanderfolgen, vor allem aber des- 
halb, weft beim fast stets metaehronen Schlag der Cflien alle Phasen des 
Vor- und Riicksehlags gleichzeitig mehrms und gleieh oft vertreten 
sind, kommt dureh die Wimperbewegung ein, dauernder konstanter 

mittlerer Vortrieh zustande, der gleich ist der durch die Gesamtsehlag- 
dauer dividierten Differenz zwischen Vor- und Riicksehlagimpuls. In 
gleicher Weise ist zur Aufrechterhaltung der Wimperbewegung in jedem 
Moment ein Leistungsatffwand/5 erforderlieh, der gleich ist der durch die 
Gesamtsehlagdauer dividierten Summe der Arbeitsaufw~nde ftir Vor- 
find Rficksehlag. Denkt man sieh an Stelle der tatsachhchen eine (nut 
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im Gedankenexperiment mSgliche) ,,ideale" Wimperbewegung, die so be- 
schaffen ist, dab die Wimper sogleich nach Vollendung eines Hinschlags 
ohne zwischengeschalteten Rtickschlag einen neuen Hinschlag beginnt, 
und ws man die GeschwindigkeR des Vorschlags dieser idealen Wim- 
perbewegung so, dal~ der durch ihn bewirkte Vortrieb W* gleich d e m  
mittleren Vortrieb W der tatss Wimperbewegung ist, so w~re zur 
Aufrechterhaltung einer solchen idealen Wimperbewegung ein Leistungs- 
aufwand L* efforderlich, der zweifellos bedeutend kleiner als der tat- 
ss Leistungsaufwand L ist. Das Verhiiltnis zwischen beiden 
GrSI~en, ~ ~ L* : L ~ 1, wird als ,,innerer" Nutzeffekt der Cilienbe- 
wegung bezeichnet; er ist das Verhs des MindesEleistungsaufwands 
(wie er sich nur bei einer theoretiscti mSglichen Bewegung erg~be) zum 
wirklichen Aufwand, wenn in beiden l~l len die gleiche Nutzleistung (der 
gleicheVortrieb) erzielt werden soll. Die GrSl~e dieses Nutzeffektes ergibt 
sich fiir einen in einer ruhenden Fliissigkeit unbeweglich festgehaltenen 
Cilientrs zu 6,9% dann, wenn der Rfickschlag um ein geringes schneller 
als der Vorschlag erfolgt (Maximalwert yon ~); dauert der Riickschlag 
die drei- bzw. fiinffache Zeit des Vorschlags, so sinkt der Nutzeffekt auf 
4,7 bzw. 3,5%. Diese NuEzeffektwerte mSgen vielleicht niedrig erschei- 
nen, sie sind es aber nichE, wenn man vergleicht, dal~ der .NuEzeffekt der- 
selbe isE wie bei einer Bewegung, bei der die Wimper beim Rfickschlage 
sich auf (eine Kleinigkeit mehr als) die Hs ihrer L~nge verkfirzt. 
Drei Faktoren sind die Ursache dieses relativ geringen Nutzeffektes: ein- 
real hebt  der durch den Rfickschlag bewirkte Rficktrieb einen groBen 
Teil des Vortriebs auf, zweitens ist auch ffir den mit negativen Erfolg 
verbundenen Riickschlag Energieaufwand nStig und drittens verursachen 

�9 Vorschl~ge, die den gleichen Vortrieb erzeugen, um so h6heren Energie- 
aufwand, je l~ngere Pausen zwischen zwei Vorschl~ge eingeschaltet sind, 
weshalb der Nutzeffekt um so niedriger ist, je l~nger diese - -  bier durch 
den Rfickschlag ausgefiillten - -  Pausen sind. 

Betrachtet  man die gleichen Verh~ltnisse am bewegten Cilientr~ger 
(schwimmendes Infusor), so hat eine we~tere Senkflng des Nutzeffektes 
statE. Denn bier ist mal~gebend fiirodenVor- bzw. Riicktrieb die Absolut- 
geschwindigkeit der Wimper gegen das Wasser. Es ist also, weft der 
Rtickschlag ,,gegen das Wasser" vor sich geht (d. h. weft die Absolutge- 
schwindigkeiE der Wimper  beim Riickschlag gleich ihrer Relativge- 
schwindigkeit gegen den Wimpertrs plus dessen Fahrtgeschwindig- 
keit ist), der Riicktrieb und zugleich der  ffir den Riickschlag erforderliche 
Energieaufwand erhSht: Welter aber kommt ein drit ter bisher unbeach- 
te%er Punkt  in Frage, beziiglich dessen die rudernde Wimperbewegung 
gegeniiber der Ruderbewegung an einem Boot im Nachteil ist. Waren es 
zuni~chst die beiden Tatsachen, dai3 einmal hier der Rfickschlag imWasser 
vor sich gehen mul~, dal~ zweitens der Rfickschlag infolge des hier herr- 
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schenden SToKEsschen Gesetzes einen bedeutend wesentlicheren Tell des 
Vortriebs zerstSrt als wenn das quadratische Gesetz g~lte,, so komm~ 
hinzu, dab im Gegensatz zur gewShnlichen Ruderbewegung hier nicht 
nur die Endsehaufeln des Ruders, sondern das ganze Ruder sich im 
Wasser befindet. Beim leistungsf~higen Rennboot liegt ~- die Ruder- 
spitze still im Wasser, eine Bewegung des Ruders im Wasser yon wesent- 
lichem AusmaBe kommt fiberhaupt nicht zustande; beim schwimmenden 
Infusor aber werden, w~hrend der cilienlose gedachte KSrper sich nach, 
vorne bewegt, zugleich auch alIe Ruder im Wasser bewegt. Beide Um- 
st~nde bedingen es, daB jetzt das Optimum des Nutzeffektes bei einem 
Schlagverh~ltnis liegt, bei dem der Riiekschlag ungef~hr die zwei- bis 
dreifache Zeit des Vorschlags dauert, ein Verh~ltnis, das beim Para- 
mecium z.' B. tats~chlieh vorhanden ist. Der so erhaltene Nutzeffekt 
(,,Nutzeffek~ am bewegten Cflientr~ger") ist sehr gering; der rechnerisch 
erhaltene Wert yon 0,15% kann aus gewissen (oben angefiihrten) Griin- 
den etwas zu niedrig sein, zweifellos abet betr~gt der Nutzeffekt weniger 
als 1, im Mittel vielleicht 1/2%. Selbst fiir den yon GELEI angenommdnen 
unwahrscheinlichen Fall, dab an der Cilienbasis eine so dicke Schich~ 
kt~pillar adh~rierten, relativ zur Zelle dauernd ruhenden Wassers vor- 
handen w~re, dab der Riickschlag sich vollkon~men innerhalb dieser 
Schicht vollziehenkSnnte, wiirde derNutzeffekt 1% nichtiiberschreiten.-- 
Fiir das Flimmereptthel, d. ]5. ftir den unbeweglichen, einen Wasserstrom 
erzeugenden Cilientr~ger, ist ein hSherer Nutzeffekt zu ~;ermuten, der 
j edoch eine GrSBe yon 2--3% nicht iiberschreitet. 

f) Theorie der C'~l~enbewegung. Alle bisherigen Theorien der Flimmer- 
bewegung sind allgemeine Theorien, die nur die MSglichkeit einer Wim- 
perbewegung iiberhaupt erkl~ren wollen, nicht aber deren spezielle Form 
beriicksichtigen, die also z. B. der Tatsache, daB die Form des l:[in- yon 
der de~ Riickschlags verschieden ist, nicht gerecht werden. Die ~hnlich- 
keit des ~ats~chlichen Wimperschlags mit dem als theoretisch optimal 
konstruierten (Abb. 17c, d) gibt AnlaB zu einer Hypothese, wie in m6g- 
lichst einfaeher Weise die tats~chliche Wimperbewegung erkl~rbar w~re. 
Diese ttypothese ist in Abschnitt f des vorangeh.enden Kapitels dargelegt. 

g) D~e weitercu Fragestellungeu: Die Tatsache eines Nutzeffektes yon 
weniger als 1, yon im Mittel vielleicht nur 1/2%, gibt AnlaB zur Frage, ob 
und wieso die Wimperzelle fiberhaupt in der Lage ist, eine so unSko-. 

~nomische Bewegung energetisch zu bestreiten. Das n~ehste Kapitel zeigt 
~tir den Fall des Parameciums, dab der Infusorienzelle ein Energievorrat 

z u r  Verfiigung steht, der die fiir Flimmerbewegung durchschnittlich 
ver~usgabte Energiemenge um das 100fache fibertrifft. Im iibern~chsten 
Kapitel wird untersucht werden, ob dieser hohe Energie,,konsum" der' 
Zelle eine prim~re Eigenscl~aft der Zelle ist oder eine Anpassung an die 
Flimmerbewegung bedeutet. 
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6. Der Energiebedarf  der Fl immerbewegung im Rahmen des 
Energiehaushalts  der Flimmerzelle (Typ des Infusors).  

a) Problemstellung. 

Der auBerordenttich geringe Nutzeffekt der Wimperbewegung yon 
weniger als 1%, der sich im Falle der beweglichen Wimperzelle (Typus 
Paramecium) ergab, l~Bt sogleich die Frage auftauchen, ob denn eine 
Flimmerzelle sich eine derart unSkonomische Bewegung fiberhaupt 
leisten kann; d. h. es ist zu ,untersuchen, welehe Rolle die fiir die Loko- 

2 
motion verausgabte Energle~im gesamten Energiehaushalt der Flimmer- 
zelle spielt. Man mul~ sich auch hierbei wiederum auf den Fall des Para- 
meciums beschr~nken, da nut bei diesem Objekt die fiir~ eine solche 
Uberlegung erforderlichen Daten mit hinreichender Genauigkeit be- 
kannt sind. Die wesentlichen yon diesen Daten habe ich bereits vor 
zwei Jahren bestimmt (LvDwiq 29), sie kSnnen, zum Tell mit kleinen, 
neuen Erkenntnissen entspreehenden _~nderungen versehen, yon dort 
fibernommen werden. 

Der Energiewechsel der Flimmerzelle bietet im Schema das folgende 
Bfld: 

Bewegungs- 
fiir Flimmerschlag ~ produzierte meeha--- fl arbei~ A L 

verat~sgabt ~x -~  nisehe Energie zi .~ Verfiigbare E/~ 
Energie "~ anderweitig verausgab~ Ex 

Energie- 
selbstver- 

brauch des 
Motors A x 

Die Energie, die der Zelle aus den in ihrem Innern sich vollziehenden 
Oxydations- oder sonstigen Prozessen pro Zeiteinheit zuflieBt, sei E; sie 
wird zum Teil (EA) ffir Flimmerschlag, zum Teil (Ex) anderweitig ver- 
ausgabt; wir erhalten 

E ---- EA + E x  (1) 

und der Betrag E A ist es, den wit im folgenden bestimmen wollen. 
Die Energie E, also auSh E A wird im Zellinnern a~s chemisehen Pro- 

zessen frei.. ])er Betrag E A wird umgewandelt in mechanische Energie, 
die in der Bewegung der, Cilien zum Ausdruck kommt, und bei dieser 
Umwandlung yon chemischer in mechanische Energie besteht durchaus 
die MSglichkeit eines Energie,,verlusts", indem die aus E A gewonnene 
mechanische Energie A nur einen Bruehteil yon E A darstell~, w~hrend 
der Rest E A - - A  (als durch diese Upawandlung notwendig mit- 
bedingte Begieiterscheinung) in Form nicht welter nutzbarer W~rme 
oder Elel~trizit~t frei wird und fiir den Energiehaushalt der Zelle verloren- 
geht. Ist 

A =VoE~ (7~ < 1), (2) 
so w~re 7o ein Nutzeffektwert, den wir als den ,,thermodynamischen" 
bezeichnen wollen; ihn kann man fiir Paramecium nicht bestimmen, er 
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kann maximal 100% betragen und ist auch als ziemlich hoeh zu erwarten, 
wenn man Befunde an anderen Objekten, z. B. am Wirbeltiermuskel, 
zum Vergleich heranzieht. 

Die Arbeit A der Cflien wird, wenn man yon der Nahrungsstrudelung 
absieht, allein ftir die Fortbewegung des Tieres verwendet. Der dureh die 
Gesamtheit der Cilien darge~_~llte Motor arbeitet, wie im 4. Kapitel fest- 
gestellt wurde, mit einem '!~utzeffekt yon ~ 1%, d. h. der Betrag A, 
zerf/~llt in ~wei Teile 

" A = A~ + AM, (3) 
yon denen 

Az = vA 

die dutch die Bewegung des eflien- (-motor) losen Paramecium dargestellte 
Energie und A M den Energieselbstverbrauch des Motors bedeutet, der 
mehr als das 100faehe yon A L ausmacht. 

Die vier Gr6Ben 
E die der Zelle zur Verfiigung stehende Energie, 
E a die hiervon fiir Flimmerung verausgabte Energie, 
A die mittels dieser produzierte mechanische Energie, 
A L der Restbetrag hiervon, der naeh Abzug des Energieselbs{ver- 

brauchs des Motors der Lokomotion des Tieres zugute kommt, 
stehen in der gegenseitigen Beziehung 

E > Ea ~ A  > A~. 

b) Ds Gr6fle der dem Paramecium pro Sekunde zur Ver/i~gung stehenden 
Energie'~ E. 

Fiir die Bestimmung der einem Infuser zur Verfiigung stehendcn- 
Energie ben6tigt man die Kenntnis des 02-Konsums, des respiratorischen 
Quotienten und den Nachweis des Fehlens anderer Energieqtlellen, z. ]3. 
anaerober Atmung. Da die Atmungsintensit~t der Infusorien mit steigen- 
der Temperatur zunimmt, sell fiir alle folgenden Bestimmungefl eine 
mittlere ~Normaltemperatur" yon 20 o zugrunde gelegt werden. Der 
Sauerstoffkonsum des Paramecium wurde, wie ich fxiiher zusammen- 
gestellt habe (1. c.), bisher yon N~c~wLEs, ZWEIB~IYM und KALMIYS mit 
drei verschiedenen Methoden bestimmt, sie ergeben einen Mittelwert yon 
0,0000037 Jr 0,0000007 ccm 02 pro Stunde und Tier bei 20 o im Mittel, 
was bei Beriicksichtigung der mannigfachen Beei~luBbarkeit der Atmung 
durch ~iuBere Faktoren (LEIc~SENI~ING) sowie bei Ber/icksichtigung de'r 
verschieclenen AtmungsgrSi]e verschieden groBer Tiere (vgl. Bs 
eine gute l~lbereinstimmung bedeutet. Inzwischen hat KALI~VS seine 
kapillarrespirometrisehe Methodik verfeinert (24), nochmals den 03- 
Konsum yon Paramecium bestimmt und einen dem friiheren (I~ALMUS, 
schen) fast gleiehen Mittelwert yon 0,000005 ecm/h (25) erhalten. Nun 
ist der O,-Konsum yon Paramecium in weitgehendem MaBe yon dem 
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O2-Partialdruck des umgebenden Mediums unabh/~ngig, wie LUND ge- 
zeigt ha t  und was neuerdings A ~ s o ~  best/~tigte, und Wenn bei in sehr 
kleine Lebensr//ume eingeschlossenen Paramecien die Atmungsinten- 
sit//t allm/~hlieh sinkt, so muB dies auf einen sekund/~ren EinfluB der 
kleinen Lebensr/~ume zuriickgefiihrt werden 1. Da f.erner nach ZW~I- 
BAVM der O~-Verbraueh - -  die Konjugationsperioden ausgenommen - -  
durch Monate konstant  ist, kann ein Oe-Verbrauch yon 0,000004 ecru pro 
Stunde und Tier bei 20 ~ als hinreichend gesicherter und nieht zu hoch be- 
rechneter Mittelwert gelten~. - -  Die C02-Produktion des Paramecium 
wurde von B~m~A~ best immt.  Die von ihm gefundene, yon einem Para. 
mecium pro Stunde abgegebene C02-Menge ist, volumetriseh gemessen, 
etw~ 10real kleiner als der yon uns erhaltene mittlere Sauerstoffwert, 
doeh konnte ich (1. e.) zeigen, dab bei Redukt ion der Versuehs- 
bedingungen B~'~ATS auf diejenigen der Oe-Versuche BXR~ATS COe- 
Werte mindestens mehr als verdreifaeht werden mfissen. So w/irde sieh 
ein respiratoriseher Quotient (R. Q.)yon ~ 0,3 ergeben, der mi t  dem yon 
WACHENDOR]~ f/Jr Colpid~um gewo~nenen yon 0,35 =k 0,011 iiberein- 
s t immt  und den PfiTT~,R (]~ediglieh auf Grund yon W~tCHENDO~]~S Ver- 
suehen) auf unvollkommene Oxydation der aufgenommenen Nahrung 
zurfickfiihrte. Indessen shad fiir eine solehe Annahme im iibrigen keine 
Anhal tspunkte  vorhanden, andererseits liegen WACHv.~DO~FFS Versuche 
ziemlieh lange zurfiek, seine Versuchsmethodik is~ an der heutigen ge- 
messen ziemlich primit iv und enth~lt vor allem einen wesentliehen, un- 
kontrollierbaren Faktor,  als  nieht zu gleicher Zeit am gleichen Tier O~- 
~Konsum und CO~-Abgabe gemessen wurde. Deshalb bes t immte  ieh d e n  
�9 R. Q. naeh der erst k/irzlieh (1928) ver6ffentlichten Methode yon UT,L~IC~r 
und Rtr~A~a) (48), die es als einzige gestattet ,  am gleiehen Objekt. in 
einem Versueh O~-Konsum und CO~-Produktion mi t  groBer Genauigkeit 
(mittlerer Fehler des R. Q. 0,25--0,50%) zu messen. Herr  U~,L~IC~r stellte 
mir in entgegenkommender Weise seinen Original'apparat in betriebs- 
fertigem Zustand zur Verfiigung (der folgende Versuch wurde zwischen 

x Vergleiche K ~ v s  sowie die unten angegebenen Werte bei Bes~immung 
des R.Q. ; entweder wird der S~uerstoffkonsum durch angereicherte Stoffwechsel- 
produkte herabgedriickt oder, was nach den Ergebnissen yon K~L~US wahrschein- 
licher ist, sind in den kleinen Lebensr/gumen mit absolut kleiner Menge gel6sten 
Sauers~offs die Tiere, die zur Deckung ihres Sauers~offbed~rfs ein recht betrachV- 
liches Oe-haltiges Wasserv01um ben6tigen (Lvl)wxo 1928), um diesem allen Sauer- 
stoff~zu entziehen, hier nieht in der Lage, sich geniigende Mengen ,,unverbrauch- 
ten" Wassers herbeizustrudeln, wahrscheinlich desh~lb, weil die lgachdiffusion 
des O~ aus dem Gasraum zu langsam effolgt; ich hare  daher yon den Kapillar- 
respiromeSer- nut diejenigen Versuche fiir wirklich einwandfrei, die sich anf Tiere 
beziehen, die sich nur kurze Zeit in der gleichen Fliissigkeit aufgehalten haben. 

Zusatz bei~der Korrek~ur: HAYv, s (diese Z., 13, 1930) land neuerdings 
einen Ou-Wert, de rnur  ~/a des hier gqn~nnten betrag~. Vgl. die Ful}noge am 
Ende dieses Kapite]s! 
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zwei andere Atmungsversuche eingeschaltet). Etwa 50000 Parameeien 
(P. caudatum) einer Reinkultur yon einer mittleren L~nge yon 200 
wurdengeotaktisch und durchZentrifugieren gereinigt und dann durch ein 
Bad in einer N~hrlSsung (J~NK~RS LSsung -~ Spur sterilen Biokleins) in 
6 eem der gleiehen LSsung iiberffihrt. Hiervon wurde 2 cem para- 
mecienfreie LSsung abpipettiert, sie kamen als Kontrolle znr Be- 
stimmung etwaiger Atmung der N~hrl5sung in den Apparat I, die iibrigen 
4 cem mit den Parameeien wurden zu gleichen Teilen auf Apparat  I I  
und I I I  verteilt, IV diente zur Kontrolle der Apparatur. W~hrend der 
ersten halben Stunde lief der Apparat leer, w~hrend der zweiten und 
drit ten halben Stunde wt~rden Atmungsintensit~t und R. Q. bestimmt. 
Die Atmung der N~hrlSsung war w~hrend der zweiten halben Stunde 
Null, w~hrend der drit ten fast Null. Die Atmung betrug 20 Einhei- 
ten1 i n  der zweiten und 16,5 in der drit ten halben Stunde ~, zeigte 
also eine geringe Abnahme (vgl. oben). Der R. Q. ergab sich aus I I I  
zu 0,95 mit einer maximalen, wahrseheinlieh aber viel geringeren Feh- 
lerbreite yon 0,05. Der Zusta~d der Paramecien am Ende' des Ver- 
suehs zeigte nichts Auffallendes. Dieser Versueh rut  dar, dal~ ffir Para- 
meeien der normale R.Q.,  wie er bei normalen Stoffwechselprozessen 
zu erwarten ist, zutrifft (in diesem Versueh wurde vermutlieh in der 
Hauptsaehe Glykogen veratmetS). - -  Die M5gliehkeit anaerober At- 
mung wurde ffir Parameeien yon Pt)TTER dadureh konstatiert, dal~ er 
sie mehrere Tage in Oe-freiem Medium unterhalten konnte, falls der 
Lebensraum genfigend gro~ wa~. KALMUS, der anf~nglieh die anae- 
robe Atmung widerlegt zu haben glaubte, zog neuerdings seine :Ein- 
w~nde zuriiek und pfliehtete P~TT~R bei. Seit diesem wurden fiber 
die Frage keine Untersuehungen mehr angestellt. Im normalen Milieu. 
bei hinreiehende~ Sauerstoffzufuhr ist anaerobe A.tmung neben der 
aeroben im Hinblick auf den relativ sehr hohen O~-Konsnm des Para- 
mecium sehr unwahrseheinlich. Man kann diese MSglichkeit daher 
auBer aeht lassen, fiberdies wfirde, da wir den Wart der verfiigbaren 
Energie keinesfalls fiberseh~tzen wollen, ein eventuelles Plus an Energie 
dutch anaerobe Atmung das folgende nieht beeintr~chtigen. - - D a  1 g 03 
bei den Oxydationsprozes~en im Mittel 3;33 ~ 0,04 Calorien liefert, hat 
ein Parameciu~n pro Stunde 0,000004.0,001434 �9 3,33 ~ 2,10 -8 Calorien 
zur Verfiigung, es ist E -~ 2,10 • Cal/h. 

1 = Manometerausschlag infolge der durch Umsetzen yon 02 und COe be- 
dingten Druck~nderungen. 

~ In der dritten halben Stunde ,;atmete" die N~hrlSsung eifl wenig; ohne Be- 
~ficksichtigung dieser ,,Atmung" ware das Verh~ltni~ der Atmung der Para- 
mecien in der zweiten und dritten halben Stunde 20:18 start 20: 16,5. 

3 EMERSO~ land ganz kiirzlich (1929) in ~bereinstimmung hiermit bei 
Amoeba 19roteus einen R.Q. yon etwa 1. 
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c) Die Gr6fle der dureh die Bewegung des cilienlosen Paramecium 
dargestellten Energie : A .  

Darunter verstehen wir diejenige mechanische Energie, die durch 
die Bewegung des Paramecienk6rpers repr/~sentiert wird, also die- 
jenige Arbeit, die man aufwenden refill're, um dureh /~ul]ere Kr~fte 
(z. B. an ei~lem Faden) ein cilienloses Paramecium l~ngs seiner Schwimm- 
bahn dahinzuziehen. Bei Bewegung mit konstanter Gesehwindigkeit 
ist diese Arbeit pro Sekunde gleieh dem vom Paramecium zu fiber- 
windenden Wasserwiderstand real der Sehwimmgesehwindigkeit: A = 
W.b.  Da die Bewegung des Paramecium noeh unter das SroK]~ssche 
Gesetz fiillt, bereehnet sich W nach Formel (40) des 4. Kapitels zu 

W =  8 ,8 .10-~ .  (4) 
Die Maximalgeschwindigkeit, mit der sich ein Paramecium l~ngere 
Zeit (mindestens 1 Stunde) ohne "Pausen bewegen kann, wurde yon mir 
(1. e.) zu fast 3 ram/see (---- 15faehe KSrperl~nge pro Sekunde) bestimmt, 
in Ubereinstimmung mit dem gelegentlieh von BOZLV.R beobaehteten Wert 
von~2,7 mm/see. Die durchsehnittliche Qeschwindigkeit im normalen Le- 
ben (bei Beobaehtung yon Parameeien innerhalb eines Heuaufgusses) 
betr~gt nur 1 mm/sec oder wenigex; in einer detritusfreien N/~hrlSsung 
bewegt es sich in ungereiztem Zustand ungef~hr mit der Gesel~windigkeit 
1,5 mm/see fort (vgl. M~TZN~R 35:1,3 ram/see). Biologiseh yon Inter- 
esse sind nur die beiden ersten Gesehwindigkeitswerte: 3 ram/see maxi- 
mal und 1 mm/see als ungefi~hrer Durehsehnltt des t~gliehen Lebens. 

Weft die Sehwimmbahn eines Pararr~ecium in Wirklichkeit keine Ge- 
rade: sondern eine Schraubenlinie darstellt, ist die veto Paramecium 
zur ~Tberwindung des Wasserwiderstands aufzuwendende Kraft  etwas 

grSBer als W in (4) ; hierzu ist zu bedenken, dab jede Sehraubenliniedurch 
Kombination zweier Rotationsbewegungen entstanden gedaeht werden 
kann: einer Rotation des Paramecium um seine L~ngsachse und einer 
Bewegung des (nieht rotierenden) Paramecium in !einem Kreis veto 
Radius r, wobei es dem Kreismittelpunkt stets die gleiche ~ K6rperseite 
zuwendet. Je gr6Ber r, Um so steiler und enger ist die Schraubenlinie. 
Nun ist  der bei der Sehraubenbewegung zu /iberwindende Widerstand 
offenbar kleiner als die Summe der Widerst~nde, die nStig w~re, wenn 
beide Komponenten der Sehraubenbewegung (Kreis und Rotation) ge- 
trennt ausgefiihrt wfirden. Als KompromiB zwischen beiden kann man, 
wenn ein Paramecium pro vierfach kSrperlanger Vorw~rtsbahn sich ein- 
mal um seine L~ngsaehse dreht, annehmen, dab jedes Oberfl~chenele- 
ment die gleiehe Schraubenlinie yon vieffaeh kSrperlanger GanghShe und 
yon der Weite des gr6Bten K6rperdurehmessers besehreibt, woraus sieh 
der durch die Sehraubenbalm bedingte Zuschlag zu etwa 25% ergibt. 
Daraus berechnen sich ffir W (Formel 4) die Werte : 
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Dma x ~ 0,3  c m / s e c  Wma~ --~ 8,8" 10 -~ 0,3~ 1,25 -~ 0,00033 Dyn (5) 
1~ ~ 0,1 cm/sec W ~ 8,8.10 -~ 0,1.1,25 ~ 0,00011 Dyn, 

wozu bei Bewegung in horizontaler Bahn noeh die zur Uberwindung des 
Eigengewichts notwendige Kraf t  yon 0,00002 Dyn hinzutrit t  (vgl. 
LvDwIG 1. e.). 

Ich habe bereits friiher Versuche unternornmen, urn diesen theo- 
retischen Wert  experimentell ZU best~$igen. Ich berechnete damals den 
Widerstand ~eines Paramecium, das bei 200 mit ruhenden Cilien gerad- 
lini~ mit der Geschwindigkeit 0,3 cm/sec durch das Wasser bewegt wird 
und erhielt den Wert W1 = 0,0006454 Dyn (bei Beriicksichtigung der 
Sehraubenbahn 0,0008 Dyn). Ieh b estimmte ferner die Fallgeschwindig- 
keit yon durch Sublimatimpr~gnation kfinstlich schwerer gemachten 
Paramecien in Wasser (20 ~ und erhielt aus der Proportion 

W2:G= ~:to 
(to = Fallgesehwindigkeit, G = (~bergewieht des Paramecium in der 
l~lfissigkeit) einen zur geradlinigen Geschwindigkeit e ~ 0~3 crn/see ge- 
hSrigen W-Wert yon 0,00035/)yn. J)rittens schliei~lich rechnete ich die 
gE~$ENschen Befunde urn: Dieser gewann einen Wert ffir die M~aximal- 
kraft  des Paramecium, indem er die maximale Zentrifugalkraft be- 
stimmte, der die im allgemeinen negativ geotaktischen und daher auch 
antizentrifugalen Paramecien noch zu widerstehen vermSgen. J~csE~r 
numerischer Wert  ffir diese Kraf t  ist aber unrichtig, da er das spe- 
zifische Gewicht der Tiere mittels einer fehlerhaften Methode be- 
stimmte, worauf zuerst BRESSLAV aufrnerksam machte. Korrigiert man 
diesen Faktor  nach den Angaben vori B~SSLAV und LEO~TJ~V, und re- 
duziert die TiergrSSe auf einen Normalwert, so ergibt sich Wa = 
0,0002 Dyn. Doch ist diese entgegen der Zentrifugalkraft ausgeiibte 
Kraft  jedenfalls n'ur ein Tell der Gesamtkraft, d a d  as Tier sich gleich- 
zeitig noch bewegt, liefert aber eine untere Grenze, oberhalb der der Wert  
ffir die ~Yfaximalkraft liegen rnul~. - - D e r  erste oben erhaltene Wert (W1) 
ist indessen infolge eines Rechenfehlers genau um das Doppelte zu hoch 
(dieser Fehler ist die l~olge eines Mil~verst~ndnisses bezfiglich der GA~s- 
schen Bezeichnungsweise in dessen Formel W-~ 67~av~-~ ~; denn GA~s 
benennt mit ,,Aehse" des ,,St~bchens", worunter er die abgeplatteten 
R0tationsellipsoide versteht, nur die groi3e Halbachse a, w~hrend ich 
1. c., wo ich die GA~ssche Arbeit im Original nicht einsehen konnte, fiir 
a den Wert der ganzen Ellipsoidachse einsetzte). ~ Demnach lauten die 
drei nach voneiriander unabh/ingigen ~r erhaltenen Werte fiir (ten 
Widerstand eines Paramecium bei Maximalgeschwindigkeit: 

W1 = 0,000 323 I)yn (theoretisch) 
W~ ----~0,000 35 Dyn (experimentell) 
Wa > 0,0002 ~ y n  (exp. Weft fiir die untere Grenze yon W), 

die die Sicherheit der obigen Annahmen in genfigender Weise dar tun  
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Aus Formel  (5) ergibt sieh dann 

Amax = Wmax" Dmax ~--- 0,00033" 0,3 = 0,000 1 Erg/sec 
A,~ = W �9 D = 0,00011 �9 0,1 = 0,000011 Erg/see 

~und pro Stunde folgt  

Amax/h 3600- 0,0001 Erg/h ---- 0 ,86.10 -11Cal/h 
A,Jh = 3600.0 ,000011 Erg/h =- 0,95 �9 10-12Cal/h. (6) 

I m  Vergleiche mi t  E erh/~lt man das Ergebnis, dab 

Amax den 2 300. Teil yon B und 
A,~ den 20000. Teil von E 

betr/~gt. Selbst wenn also der totale Nutzeffekt der Flimmerbewegung 
nur etwa 1/2% betr/igt, wfirde 

bei Maximalgeschwindigkeit E~ den 12,5. Tell, 
im t~glichen Durchschnit t  E x den 100. Tefl 

der zur Verfiigung stehenden Energie ausmaehen ;" d. h. es 1/~Bt sich der 
yon mir fr/iher (i. c.), obwohl ich damals den geringen l~utzeffekt der 
Flimmerbewegung noch nicht kannte, aufgestellte Satz aufreehterhalten, 
daft die/iir Flimmerung verausgabte Energie, die ]a im Durchschnitt kaum 
mehr als den 100. Teil der ver]iigbaren ausmacht, im Energiehau~halt 
"der Ciliatenzelle keine Rolle spielt. So wird es verst/~ndlich, dab Infusorien 
aueh bei dauerndem Hungern ihre normale Bewegungsgeschwindigkeit 
tagelang aufreehterhalten k6nnen und dab bei nieht hungernden In -  
fusorien die Flimmerbewegung vermutlieh iiberhaupt nieht zum Still- 
stande k o m m t  (HoDGv. u. ALXI~S)1 

Bei der nieht eigenbeweglichen Flimmerzelle (Flimmerepithelzelle) ist 
der Nutzeffekt grSBer als beim Infusor zu erwarten, aueh ist die mechani- 
sehe Leis tung relativ zur Zellgr6Be geringer, weft nur ein Bruchteil der 
Zelloberfl~ehe, der wohl immer  kleiner als I/s ist, yon "Wimpern bedeckt 
ist. Die meehanische Leistung dieser Zellen ist daher, wie man aueh 
rechneriseh zeigen k6nnte, auBerorden~lieh gering und die Zellen sind 
aueh bei einem O~-Konsum, wie er normalen Metazoenzellen entsprieht, 
imstande, diese Leistung zu vollbringen. 

I m  n/~ehsten Absehnit t  soll kurz die Frage aufgeworfen werden: I s t  
im Falle der eigenbeweglichen Flimmerzelle der hohe Sauerstoffkonsum 
eine Anpassung an die Flimmerbewegung, indem parallel mit  tier Aus- 
bildung dieser Bewegung als l~olge yon deren sehr hohem Energiebedarf 
die GrSBe der Sauerstoffaufnahme allm/~hlich stieg oder i s t e i n  relativ 
sehr hoher Sauerstoffl~onsum eine natiirliehe yon der Flimmerbewegung 

1 Zusatz bei der Korrektur: Falls (unter steter Riicksicht auf die bei In- 
fusorien zu erwartenden Schwankungen) der HAYEssche Wert ffir den Sauerstoff- 
konsum (s. Fullnote sub b) dem tatsachlichen Mittelwert naher kommen diirfte, �9 
wtirden die obigen Zahlen sich vermindern auf den 3. Tell bzw. den 25. Teil. 
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unabh~ngige Eigensehaft all dieser eigenbewegliehen Zellen, so da~ yon 
Seiten des Energiehaushalts der Zelle der Entstehung einer so unSko- 
nomisehen Bewegung, wie es die Flimmerbewegung ist, niemals Hinder- 
nisse im Wege standen ? 

7. Ist der hohe Energiekonsum der Flimmerzelle eine Anpassung 
an die Flimmerbewegung? 

Diese Frage ist negativ zu beantworten; man kann sie f/Jr den Fall 
des ciliatenlnfusors durch denNachweis entscheiden, dab der Sauerstoff- 
konsum dieser Zellen ein solcher ist, wie er ohne Anpassung an besondere 
VerhSltnisse, allein auf Grund der absoluten GrSBe der Zelle, zu erwarten 
ist. Wie yon verschiedenen Seiten, vet  allem yon PffT~V.R, gezeigt worden 
ist, ist der Sauerstoffkonsum verschiedener Tiere ungef~hr der respira- 
torischen OberflSche proportional, bei kleinen Formen, die dureh die 
Haut  atmen, daher proportional zur KSrperoberfl~che. Beschr~nkt man 
sieh zun~chst auf den Bereich dieser kleinen hautatmenden und daher 
gleiehzeitig wasserlebenden Tiere, so ist bei geometriseh ungef~hr ~hn- 

~liehen Formen der sekundliehe Sauerstoffkonsum und daher auch die pro 
Sekunde der Zelle zur Verfiigung stehende Energie dem Quadrat elner 

L/nearausdehnung a des Tieres proportional; die KSrpergewichte aber 
verhalten sieh wie die dritten Potenzen dieser Linearausdehnung. Nimmt 
man welter an, was in der ~a tu r  im Durchschnitt ungef~hr aueh realisiert 
ist, dab die Lokomotionsgeschwindigkeiten einander geometriseh ~hn- 
lich sind, d. h. dab bei diesen kleinen Tieren die pro Sekunde durch- 
schwommenen Wege im Mittel ungef~hr das gleiehe Vielfaehe der KSr- 
perl~nge betragen, So ist, da 1tir diesen Tierbereich (mit Tieren yon etwa 
1 mm als oberer Grenze) noeh das STOKESsehe Gesetz Giiltigkeit hat, die 
durch die Lokomotion pro Sekunde dargestellte Leistung gl.eieh 

L--~ K . v ~ cave; 

die durch die Lokomotion dargestellte Leistung und daher auch die 
sekundlieh flit Lokomotion verausgabte Energie ist also der dritten 
_Potenz von a proportional. 

lgach diesen drei Gesetzm~Bigkeiten lassen sieh aus den Stoffweehsel- 
konstanten des Paramecium diejenigen eines hypothetischen, 100mal 
kleineren, sonst aber dem Paramecium geometrisch ~hnlichen Lobe- 
wesens berechnen. Diese Konstanten sind in der Tabelle auf Seite 494 
wiedergegeben. 

Vergleieht man die theoretischen Werte der dritten Spalte, die ffir ein 
hypothetisches Tier yon 1/100 Paramecium-L~nge bereehnet sind, mit 
den entsprechenden Wer ten  eines diesem ungef~hr gleieh groBen Bak- 
r so zeigt sigh aul3erordentlich groI~e Ubereinstimmung in den 
Gr5Benordnungen der erhaltenen Wertepaare. (Die Zahlwerte der 

Z. f. vergl. Physiologic Bd. 1.3. 3 2  
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L~nge 

Gewicht 

O~-Konsum 

Zur Verfiigung stehende 
Energie 

Bewcgungsarbeib 

Bewegungsarbeit in % 
der zur Verfiigung stehenden ~ 

Energie 

Zur Bewegung bei einem 
Nutzeflekt yon 1/2 % ver- 
ausgabte Energie in % der 
zur Verfiigung stehenden 

Bewegungswiders~and in 
Vielfaohen des absoluten 

KSrpergewiehts 

Teilungsrate 

r 
.Paramecium 

(experimentell) 

0,02 cm 

0,46 ~ 10--6 g 

4.10 -6 eom/h = 
30% des KSrper- 
gewichts pro Tag 

2.10 -s Cal/h 

1,1 �9 10 -5 Erg/sec 

0,005% 

Mikro-Paramecium Bac. subtil is 
(100 • kleiner, h:Fpo- nach AI~(~EI~EI~ 

thetisch) (experimentell) 

0,0002 cm 0,00021 cm 

0,46.10 -12 g 1,8.10 -1~ g 

3000% d.KSrper- 2980% d. KSrper- 
gewichts pro Tag gewichts pro Tag 

2.10 -1~ Cal/h 2.10 -I~ Cal/h 

1,1.. 10-11Er~sec 3- 10 -11 Erg/sec 

" 0 ,00005% 0,00012% 

1% lhoo % 

0,24 24 

lmal pro Tag 
Ge- 

nerationsdauer 
14,4 Min. 

1/3 ? 0/0 

15 

vierten Spalte wurden yon A~GERER experimentell gewonnen, mit Aus- 
nahme des Os-Konsums; fiir diesen wurde der yon POTTER erhaltene und 
auf die Oberfl~che des Mikro-Paramecium reduzierte Wert des Sauer- 
stoffkonsums des Bacterium /luerescen8 non lique/aciens eingesetzt; 
beziiglieh der Teilungsrate vgl. unten.) Es zdgt sich~ daft mit abnehmender 
K6rperg~;6[3e die/is Lokomotion zu verausgabende Energle:im VerMiltnis 
zu der zur Ver/i~gung stehenden immer kleiner und kleiner wird, so daft ~ene 
gegeni~ber dieser auch be~ 5uflerst ger~ngem Nutze/lekt,de s Bewegungsmecha- 
nismus i~berhaupt keine Rolle mehr spielt. A ndererseits sinkt das Eigenge wicht 
der Zelle schneller als der be~ der ~okomption zu i~berwindende Widerstand, 
so daft dieser W~derstand gegeni~ber dem :Absolutgewicht der Zelle'am so gr6fler 
ist, ]e kleiner diese wird. Abb. 24 gibt diese Verh~ltnisse graphisch wieder. 

L~Bt man, wieder vom normalen Paramecium ausgehend, das Tier 
grSBer werden, so wird bald (bei einer KSrpergrSl]e yon wenigen Milli-, 
metern) ein Punkt  erreicht, wA die gesamte sekundlich zur Verffigung 

6 6 -  

nerationsdauer 
etwa 20 Min. 
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stehende Energie nicht mehr f i r  die Lokomotion mlt einer Geschwindig- 
keit, die das ~/inffache der KSrperl~nge pro Sekunde betr/igt, ausreicht, 
die Bewegungsgeschwindigkeit muB sich yon hier ab, relativ zur K6rper- 
linge gemessen, bedeutend verlangsamen. Bei welter zunehmender 
K6rpergrSBe, wobei allmihlich das quadratische Widerstandsgesetz in 
Aktion tritt und die fiir Lokomotion zu verausgabende Energie jetzt mit 

., ~f'~r~..~# 

S, 

/ , s  ~- 

1. 
# 

Zoj #er Zi)eer~usde~unj ~es ~ers 
Abb, 24. Die Energiekonstanten kleiner Zellen ira gegenseitigen u 

der vierten start mit der dritten Potenz der K6rperl/~nge w/~chst, tritt 
bei einer Gr6Be yon wenigen Zentimetern der Punkt ein, wo die gesamte 
zur Verfiigung stehende Energle auch zur langsamen Fortbewegung nicht 
mehr ausreich~, yon bier ab muB die Ausbildung besonderer respira- 
torischer Fl~chen in Form yon K6rperanh~ngen oder -einsttilpungen be- 
ginnen. 

Andererseits betrEgt {vgl. die vorletzte Zeile der Tabelle) bei Para: 
mecium die zur ~berwindung des Bewegungswiderstands ausgeibte 
Kraft ~/, des-K6rperabsolutgewichts und weil das spezifische Gewicht 

32* 
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des Paramecium nach L~o~TJ~V mit etwa 1,05 zu veranschlagen ist, 
ungef~hr =0/4 = das ~iinffaehe des relativen KSrpergewichts im Wasser ; 
da im Maximalfall ein _Paramecium dreimal so schnell schwimmen kann 
als in der Tabelle zugrunde gelegt wurde, betr~gt aueh die Maximalkraft 
das Dreifaehe der dort angenommenen und daher alas 15fael~e des rela- 
riven Eigengewiehts. Wird das Tier allmahlieh grSBer, so w~ehst sein 
Gewieht um eine Potenz sehneller als die Oberfl~che und daraus folgt, 
da$, vorausgesetzt die Annahme, da$ die Leistungsf~higkeit yon 1 qmm 
yon Cilien bedeckter Oberfl~ehe nieht wesentlieh mehr steigerbar ist, 
bald ein Punkt eintreten mu$, bei dem die Maximalkraft gleich groB dem 
relativen Tiergewicht im Wasser ist, yon wo ab also ein freies Sehwimmen 
nicht mehr mSglieh is~.: Hierauf hat bereits tt~ss~ and vor allem B~ESS- 
Lxv unter' I-Iinbliek auf die Turbellarien aufmerksam gemaeht. Jenes 
GrenzmaB der KSrpergrSSe, yon dem~ab die schwimmende Bewegung 
(lurch die kriechende abge15st werden mul~, liegt, wie BR~SSLAV be- 
rechnete, innerhalb des GrSBenbereichs der Turbellarien, bei einer KSr- 
perl/~nge yon noeh nieht 1 cm. 

Bei immer kleiner werdenden ~ormen, bei denen die ffir Lokomotion 
0 

verausgabte Energie gegeniiber der zur Verffigung stehenden nieht ins 
Gewieht fMlt, und bei denen aul~erdem die ffir den ,,Erhaltungsstoff- 
weehsel" nStige Energiemenge, die ja inX allgemeinen proportional zum 
Volumen angenommen werden mu$, keine Rolle mehr spielt, bleibt die 

' Hauptmenge der Energie fibrig: sie wird verwendet zur Bestreitung des 
Waehstums. Je kleiner das Tier, um so grSBer muB daher die Gesehwin- 
digkeit seines Wachstums sein. Zieht man yon der t~gliehen Gesamt- 
energie E die t/igliehe Lokomotionsarbeit A ab und ferner zur Bestreitung 
des t~gliehen Erhaltungsstoffweehsels ffir jede Volumeinheit des Kfirpers 
den Energiebetrag a, ,,so verbleibt fiir das Waehstum eine t/~gliche 
Energiemenge E - - A - - a v  und die Waehstums-= Yortpflanzungs- 
geschwindigkeit pro Tag, d. h. die pro Tag neugebfldete KSrpersubstanz 
in Bruehteilen des normalen KSrpergewieht ist in willkiirliehen Einheiten 
gleieh" E - A - ,~ v 

~) 

Diese Gleichung, die ich mit Erfolg einer Erkl~rung des Populations- 
ablaufs yon Protistenpbl)ulationen zugrunde legte (LvDwIr Biol. genera- 
lis 4), ergibt aufGrund einer Teilungsrate yon z'/x pro Tag bei Para.  
mec~um eine Generationsdauer yon 14,4 Minuten fiir ein linear 100real 
kleineres Bakterium (vgl. die letzte Spalte der Tabelle), die der GrSBen- 
ordnung nach mit tier tats~chlichen Generationsdauer fibereinstimmt. 

Diese ~be_rlegungen mSgen gezeigt haben, daft der hohe Energie- 
.lconsum der Cil~atenzelle ke~ne Anpassung  an d~e .~l~mmerbewegq~n~l dar- 
stellt, dab vielmehr bei so kleinen Formen die Lok-omotionsarbeit einen 
absolut so kleinen Energiebetrag darsteUt, dab dieser, im Hinbliek auf 
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die nattirlich zur Verfiigung stehende Energiemenge, aueh durch Mecha- 
nismen yon sehr geringem Wirkungsgrad noch bestritten warden kann. 

Die vom Flimmerepithel ausgeiibte Leistung wurde yon WY~A~ 
(zitiert nach E~GELMA~ 1879), BOWDITCH (1876), M~XW~LL (1905) 
und GRAY bestimmt durch Messung der Geschwindigkeit, mit der eine 
Last (z. B. ein Platinpl~ttchen) vom Flimmerepithel weiter befSrdert 
wurde. Fiir das F~pithel der Rachen- bzw. 0sophagussehleimhaut des 
Frosches ergab sich nach MAXW]~LL (in Ubereinstimmung mit den 
iibrigen Befundan) eine Leistung von etwa 10 gmm/Min fiir den Quadrat~ 
zentimeter Flimmerepithel, eine Leistung, die nach GRAY (1928) unab- 
hgngig yon der GrSl]e des verwendeten Gewiahtes ist. GRAY zeigte welter 
an M~ilus-Epithel, daB, wenn mit steigender Temperatur der Sauarstoff- 
konsum des Epithels wiichst, direkt proportional hierzu auch die ,,Ak. 
tivitat" der Cilian und die yon ihnen ausgeiibte Laistung zunimmt. Be- 
zieht man die Leistung yon 0,0001 Erg/see, die die Fortbewegung einas 
(cilienlos gedachten)Paramecium mit maximaler Lineargesahwindig- 
keit repr/isentiert, auf die Oberfl~che des Paramecium (~ etwa 2,7. 
10 ~ qem), so erh/~It man fiir 1 qcm Paramecium-Flache einen Vergleichs- 
wert yon 0,22 gmm/Min, der sich nach IIinzurechnung des im Hinbliek 
auf die Sahraubenbewegung nStigen Zuschlags yon etwa 25% a u f  
0,28 gmm/Min erh6ht, dann aber immer noch nur den 36. Tail der Lei- 
stung des Flimmerepithels ausmacht. Hierzu ist abar zu bedenken, dag 
bewegter und unbewegter Cilientrgger nicht ohne weiteres miteinander 
verglichen werden diirfen: Es ist mit Wahrscheinliehkeit anzunehmen, 
dab bei der Fortbewegung einer Last durch das Flimmerepithel dar (an- 
gesehmiegte) Riickschlag der Cflien die Last kaum naeh hinten verschiebt, 
es ist weiter zu vermuten, dab die Gesamtheit der Cflien eines Para- 
mecium nicht gleiehmi~Big an der Lokomotion betefligt ist, wie man es 
im Falle des Flimmerepithels annehmen muB. SehlieBlich wurde oben 
wahrscheinlich gemacht, dab der Nutzeffekt der Cflienbewegung am be- 
wegten Cilientrager geringer als beim Flimmerepithel ist, so dab untar 
Zusammenrechnung aller dieser Umstande die vonder  Paramecium- 
Oberflache ausgefibte Gesamtleistung nicht wesentlich hinter der einer 
gleiehgroBen Flimmerepithelflaehe zuriickbleiben diirfte; eventuell kame 
noch hinzu, dag die Sahlagkraft der Frosch- bzw. Mytilus-Wimpern grSl~er 
aL~ die der Infusorienwimpern sefn k6nnte. Der Sauerstoffkonsum des 
Flimmerepithels wurde yon  GRAY, jedoeh nur in relativen Werten be- 
stimmt, so dab Anhattspunkte fiir den Absolutverbrauch fehlen. Immer- 
hin scheint sich ans den GRAYschen Werten entnehmen zu lassen, dab 
dieser ziemlich hock ist. Wenn beim Siiugetier das Gewieht des taglieh 
aufgenommenen Sauerstoffs z. B. nur 1% des K6rpergewichts betr/igt, so 
verteilt sieh dieses Quantum auBerordentlich unregelmagig auf die ein- 
zelnen O~gane, gewisse yon ihnen, wie Hirn und Nieren, konsumieren 
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50 bis mehr als 100% ihres Eigengewichts an 09 im Tag, andere, wie 
Skelettsubstanz und Auge, auBerordentlich wenig. Beim Paramecium 
betr~gt die t~glieh verbrauehte Sauerstoffmenge etwa 30% des KSrper- 
gewiehts, der hiervon fiir Flimmerbewegung verausgabte Bruchteil spielt 
fiberhaupt keine Rolle. Beim Flimmerepithel, bei dem der yon Cilien 
bedeekte Tell der Zelloberfl~che nur etwa 1/6, meist infolge der zylin- 
drischen Form der Zellen einen noeh geringeren Teil der gesamten Zell- 
oberfl/~che ausmacht, bei dem auBerdem der l~utzeffekt der Bewegung 
ein hSherer ist, ist, relativ zum Zellvolumen gemessen, die ffir Flimme- 
rung verausgabte Energie zweifellos kleiner als beim Paramecium, so dab 
der normale Sauerstoffverbrauch einer aktiver Metazoenzelle zwelfellos 
aueh f fir eine Flimmerzelle ausreiehend sein dfirfte. Untersuchungen 
fiber diese Frage sind im Gange. 

Zusammen/assend li~]3t s~eh sagen, daft die durch die Flimmerung pro. 
duzierte mechanische Energie, absolut gemessen, sowohl beim bewegten 
wie beim unbeweglichen Cilientr(iger yon aul3erordentlieh Icleiner Gr6flen. 
ordnung ist; selbst w enn der Mechanismus, der sie produziert, mit aufler- 
ordentlich geringem NutzeHelct arbeitet, bedeutet die ]i~r Flimmerung zu 
vera~tsgabende Energie keineu wesentlichen Falctor in der Energiebilanz der 
Zelle, we~l sowohl dem einzelliged Tier wie der a]ctiven Metazoenzelle 
nati~rlicherweise ein (zum Teil sogar viel) hSherer Energiebetrag zur Ver- 
/i~gung steht. 

8. Bemerkungen zur Gei~elbewegnng. 
Wiewohl fiber die Bewegung der GeiBeln keine Untersuchungen an- 

gestellt wurden, erscheint es auf Grund der Ergebnisse der vorhergehen- 
den Kapitel erlaubt, gewisse allgemeine Aussagen fiber die'Mer der 
GeiBelbewegung zu maehem Man kann sich hierbei wiederum auf den 
einfachsten Typus, auf den des eingeil~ligen Flagellaten besehr~nken. 
~ifi soleher schwimmt bei der normalen Sehraubenbahn in einer gemeiner/ 
Sehraubenlinie und dies setzt voraus (vgl. LvDwm), dab im Mittel in je- 
dem Moment der dutch die Geil~el auf den KSrper ausgefibte Impuls 
gleieh groB ist und relativ zur Zelle auch gleiche Riehtung besitzt. Der- 

-artiges ist aber nur mSglich, wenn die Bewegung der Geil~el eine periodi- 
sehe ist, d. h. wenn die GeiBel nach einer - -  absolut gemessen sehr kurzen 
Zeit - -  in die gleiche Stellung, die sie vordem innehatte, wiederum zu- 
rfickkehrt, und yon solehen periodischen Bewegungen gib t es zwei Arten: 
a) rotierend, wobei die GeiBel eine unver~nderliehe Form besitzt und um 
eine ~: in die KSrperl~ngsachse fallende Riehtung rotiert; der ,,Licht- 
raum" einer solchen Bewegung mu{3 rotationssymmetrisch sein; b) nicht 
rotierend, wobei die Geil~el formver~nderlich ist, gewisse Formver~nde- 
rungen (z. B. Schl~ge) ausffihrt, naeh deren Vollendung sie jeweils in die 
Ausgangsl~ge zurfickkehrt; hierbei ist der Schwingraum im Mlgemeinen 
asymmetrisch geformt. 
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Die bisherige Einteilung der versehiedenen Arten der Gei~elbe- 
wegung, wie eine solche z.B. zuletzt yon METZ~E~ in den ,,Tabulae 

�9 Biologicae" gegeben wurde, is~ eine rein deskriptive, zugleieh unphysi- 
ka!isehe. Sie lautet : 

A. Bewegung • in einer Ebene: Ruderwirkung. 
a) Sehwankende Bewegung (Modus vacfllans VALENTI~): bei Mastig- 

amSbem 
b') PeitsehenfSrmige Bewegung (Modus flagelliformis BI~CKER): bei 

Flagellaten gelegentlich. 
B.. Bewegung rotierend: Umsehwingen eines im Quersehnitt kreis- 

~Srmigen oder ovalen' Sehwingungsraumes, PropeUerwirkung. 
a) TriehteffSrmige Bewegung (Modus infundibiliformis VALENTr~): 

l~lagellaten, MastigamSben. 
b) Propellerbewegung: direkt (Flagellaten) oder indirekt (Spirillen). 
e) SehraubenfSrmige Bewegung (Modus eochleariformis): Spiro- 

ch~ten, 
wobei die im Absehnitt B afifgefiihrten Modi nach METZNER die be- 

vorzugten sein sollen. 
Phy$il~alisch gibt es vier M6glichkeiten, auf Grund derer auf einen 

GeiBeltrggcr durch eine GeiBel ein Impuls ausgeiibt werden kSnnte. 
A. Rotationsbewegungen: 
a) Rotierende Sdhraube (B~dTSCHLI). Da] dieser Modus, die Rotation 

eine~ schraubenfSrmig-starr gedaehten Gei~el, beim quadratisehen wie 
beim ST oKEsschen Gesetz fiach 
den yon der Schiffsschraube 
und vom P~r0peller her be- 
kannten Gesetzm~l~igkei~en 
einen Vortrieb erzeugen kann, 
bedarf keiner ErSrterung. Be- 
obachtet wurde ein solcher 
Modus nie, wohl abet wurde 
yon den ersten Autoren (haupt- 
s~ehlich Bt~TSC~LI), die die 
Geil~elbewegung studierten, 
ein soleher postuliert, vorzugs- 
weise wohl deshalb, weft er 
tier einzige yon der Erfahrung 
(Schiffssehraube usw.) her be- 
kannte Modus war. 

b) Zentri/ugalventilator (Um- 

st b 
Abb. 25. 

schwingen einer Rotationsfl~che durch eine starre Geiftel als Leitlinie 
nach METZ~ER). Im einfachsten Falle (Abb. 25a) rotiert eine gerade 
Geiflel auf einem Kegelmantel; erteflt den Fltissigkeitsteilehen, auI die 
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sie bei ihrem Umschwunge auftrifft, eine Tangentialbeschleunigung, 
so dal~ im Schwingraum (V) ein Flfissigkeitsdefizit auftritt ,  das sich da- 
durch ausgleieht, dal~ yon vorn her (durch die Kegelbasis) oder yon 
hinten her (Pfeile 22') Yliissigkeit nuchstrSmt. Wfirde, was bei be- 
stimmtem 0ffnungswinkel des Kegels der Fall ist, das Wasser in der 
Hauptsache yon vorn nachstr5men, so w~re dies gleichbedeutend mi t  
einem auf den Geil~eltrgger ausgefibten nach vorn  gerichteten Zug. 

]3. Nicht rotierende ]3ewegungen: 
a) Ruderbewegung (Ur~Et~LA, KRIJGS~_A_W) : Ein ]3ewegungsmodus, tier 

durchaus dem der Wimperbewegung entspricht und an Hand  der Ab- 
bildung fiber Rudergei/]eln (Abb. 3 d, e, f, g, h) bereits er5rtert wurde. 

b) Schl~ingelnde Bewegung (undulatory movement nach G~AY, beob- 
achtet aueh yon K~IJGS~AN): Verschiebt sich die im Stadium 1 der 
Abb. 25b eingezeichnete ,,Welle" allm~hlich gegen die Spitze der Wire- 
per, so besitzt der yon ihr fiberwundene Widerstand stets eine nach vorn 
gerichtete. Komponente, verursacht demnach einen Rficktrieb auf den 
Geil3eltr~ger; wandert die Welle yon der Spitze gegen die ]3asis, so kommt 
ein Vortrieb zustande; start einer k~innen mehrere sukzessiv aufeinander- 
folgende Wellen vorhanden sein, sie k5nnen auch r~umlich die Geii~el um- 
wandern. 

Bei den rotierenden ]3ewegungen ergibt sich insofern eine Schwierig- 
keit, als die Geil~el an dem basalen Ende mit dem Geil~eltr~ger lest ver- 
wachsen ist. Im Falle der Schraubenbewegung is~ eine ,,Rotation" nur  
in dem Sinne m5glich, dal~ eine ,,Kontraktionslinie die Gei/3el um- 
wandert"  (]3~TSCr~LI), ein hypothetischer Mechanismus, den man z. ]3. 
so nachahmen kann, dal~ man einen Gummischlauch fiber eine Sehrau- 
benlinie aus festem Draht  zieht, den Sehlauch basalwi~rts festh~lt und 
dann ~ die Drahtschraube rotieren l~13t: darm dreht sich st~ndig im selben 
Mal3e wie die Drahtschraube rotiert, der Schlaueh in sich zurfiek. Gleiches 
gilt ftir den Zentrifugalventilatortypus mit Ausnahme jener F~lle, wo 
die Geil3el gerade ist und wo die Umsehwingung eines Kegels in gleicher 
Weise mSglich ist, wie wir es mit unserem Zeigefinger tun kSnnen. 

]3eobachtet wurden bis jetzt  meist nut  die Sehwingungs- (Lieht-) 
r~ume; sie ergaben sich Ms ausnahmslos asymmetrisch, spreehen also 
nicht ]iir die rotierenden Bewegungstypen. Wo die ]3ewegungsphasen im 
einzelnen beobachtet werden konnten (K_RrJGSYIAN), zeigten sie entweder 
rudernden (K~IJGS~A~ beiFlagellaten) oder sctilgngelnden Typus (K~IJas~ 
~rA~ z. ]3. bei der Riickw~trtsbewegung der Flagellaten; ]3eobachtungen 
an ]3akterien, vgl. die Arbeit ~TEU~A~ZS als neueste). /ff~.Lr~.~:N~ hat  
auch an Mikrofilmen aufgezeigt, dal~ die Spiroeh~ten nieht schraubig 
gekrfimmt sind, sondern da/~ alle ihre Windungen_in einer Ebene liegen, 
so da/3 der yon ~r (siehe oben) angefiihrte Modus cochleariformis 
wenigstens ffir di.ese Gruppe in Wegfall kommt. 
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Die METz~schen ModeUversuche (32, 33), so wertvoll sie fiir den 
rein physikalisch Interessierten sein mSgen, haben biologisch wenig Be- 
deutung; denn diese Versuche betreffen Bewegungsvorgange hoher 
REY~oL])sscher Zahlen und lassen daher keine einigermaBen sicheren 
Riicksehlfisse auf die GeiBelbewegung zu. DaB bei jeder rotierenden Be- 
wegung ein Zentrifugaleffekt auftritt, ist sicher. Ob aber das Wasser nur 
yon einer Seite in den Schwingungsarm einstr6mt, was die Vorausset~ung 
ftir eine Zugwirkung auf den Geigeltrager ware, oder von beiden Seiten, 
ist unentscheidbar, da die Ergebnisse der Modellversuche hier nicht anf 
das lebende Objekt iibertragen werden diirfen. Zu vermuten ist ferner 
(auf Grund yon Uberschlagsrechnungen sowie auf Grund eiues der 
Modellregel gentigenden 1V[odells durch Scha~zung), daB die bei der 
Geigelbewegung auftretenden Zentrifugaleffekte so winzig sind, dal~ sie 
keine Rolle spielen. 

Es ware unmSglich zu beweisen und soll auch keineswegs behauptet 
werden, dab die von METZ~E~ vertretenen Bewegungsm0di (Gruppe A) 
keine Rolle spielen, bzw. dab die yon METZN~ verfochtenen Rotations- 
effekte an dem Zustandekommen der Fortbewegung unbeteiligt sind. 
Mir erscheint es jedoch aus vielen Griinden wahrscheinlicher, dab der 
Schlag der Geigeln ein nicht rotierender ist, also der Gruppe B obiger 
Ubersieht angehSrt. Hierffir sprechen auBer der Asymmetrie des 
Schwingungsraumes die Tatsachen, dab diese Schlagmodi die einzigen 
sind~ die (K~IJGSMAN) tatsachlich, exak~ und in genauer ])bereins~im- 
mung mit der Theorie beobachtet wurden; dab der rudernde Typ der 
gleiche wie der ist, der yon verschiedenen Seiten als ffir die Wimper- 
bewegung zutreffend aufgefunden wurde und dab der schlangelnde Typ 
diesem nahe verwandt ist; dab im Hinblick auf die innere GeiBelmechanik 
der Rudersehlag sich leicht erklaren lagt, keine Anforderungen an die 
innere Struktur der Wimper stellt und dab (wie sich zeigen lieBe) gleiehes 
ffir den schlangelnden, nicht aber ffir die rotierenden ~odi gilt; dab bei 
diesen rotierenden Schlagarten ~nderungen in der Schwimmbahn des 
beflimmerten Organismus schwerer erklarbar sind und dab schlieBlich 
die Rotationseffekte im Sinne yon I~IETZN]~R', soviel sich sehatzen laBt, 
weniger leistungsfahig als die nicht rotierenden Bewegungstypen sind. 

ttinzuzuffigen ist noeh folgendes: Eine einzige, am Vorderende inner- 
halb einer relativ zum. KSrper konstanten Ebene rudernd hin- un4 her- 
schlagende GeiBel wiirde ein sehr starkes Drehmoment auf den KSrper 
ausfiben, da der Schlag .beziiglieh der Tierlangsachse seitlich erfolgt. 
Vom theoretisch-konstruktiven Standpunkt aus ware es zweckmaBig, 
mehrere GeiBeln ans Vorderende zu setzen, die gleiehzeitig radial nach 
versehiedenen Seiten sehlagen. Dieses kann teilweise dadureh ersetzt 
werden, dab eine am Vorderende befindliehe Geigel beim Hinschlag sieh 
gleiehzeitig bezfiglieh der Tierlangsaehse um"einen bestimmten Winkel 
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(n~ch rechts oder links) und beim angeschmiegten Riickschlag im ent- 
gegengesetzten Sinne zuriickdreht, wodurch die einseitig drehende Kom- 
ponente des Schlags stark vermindert wiirde. Diese Bewegung hat wgder 
mi~ einer echten noch mit einer Scheinrotation im Sinne B~TSCnIIs etw~s 
zu tun, kann sehr wohl aber den Eindruck einer rotierenden Bewegung 
vorspiegeln. Sp~teren Beobachtungen m~g es vorbehalten bleiben, zu 
entscheiden, ob ein so modifizierter •ewegungsmbdus in der Natur ver- 
treten ist. 

Zusammenfassung. 
1. Fiir die Bewegung der Wimpern ist das SToKEssche Widerstands- 

gesetz (Widerstand proportional zur ersten Potenz der Geschwindigkeit) 
zutreffend, eventuell in der nach OsE]~ modifizierten Form. 

2. Als Folge des STOKESschen Gesetzes kann durch rudernde Be- 
wegung starter (beliebig geformter), d~uernd im Wasser befindlicher Wim- 
pern keine Verschiebung des Wimpertr~gers bewirkt we'rden, ~uch wenn 
die Geschwindigkei~ des Vorschlags grSl~er als die des Rfickschl~gs ist, 

3. Dami~ eine Verschiebung erzielt wird, mu~ sich die Wimper w~h- 
rend des Riickschlags ihrer Anheftungsmembran anschmiegen. Der 
durch solch ,angeschmiegten" Riickschlag bewirkte Riicktrieb ist des- 
hatb kleiner als der durch den Vorschlag erzeugte Vortrieb, weft 1. die 
Wimper w~hrgnd des Rfickschlags im Mittel weniger welt yon der An- 
heftungsmembran absteht und weft 2. hierbei der grSi~te Teil der Wimper 
sich mSglichst parallel zu ihrer L~ngsachse durchs Wasser bewegt. Von 
beiden Grfinden ist der ers~e der ausschlaggebende. 

4. Die charakteristische Form des angeschmiegten Rfickschlags der 
tats~chlichen Wimperbewegung, bezfiglich der alle neuen Beobachtungen 
fibereinstimmen, entspricht genau der Form desjenigen Riickschlags, der 
unter den obwaltenden Bedingungen der vom energetischen Standpunkt 
fiir die Wimper optimale ist. 

5. Die drei Untersdhiede yon der gewShnlichen Ruderbewegung: dal3 
die Wimper sich auch beim Rfickschlag im Wasser befindet, dal3 das 
SToxEssche Gesetz gilt und da] nicht nur die Ruderendfl~che, sondern 
das ganze Ruder sich im Wasser befindet, bedingen es, dal] der ~utzeffekt 
der Wimperbewegu~ng (--~ Verh~ltnis der Nutzle~stung zum Gesamtauf- 
wand) ein sehr geringer ist. Er betr~gt beim bewegten Wimpertr~ger 
,(Infusor) weniger als 1, im Mittel vielleicht ~ /~%, beim Flimmerepithel 
etwa 2%, beides im maximalen tZalle. Im einzelnen sind die den Nutz- 
effekt herabc[riickenden Faktoren: 1. daft der Riickschlag einen wesent- 
lichen Tefl des durch d~nVorschlag bewirktenVortriebes ~fhebt ,  2. daft 
auch fiir den Riickschl~g Energie aufgewendet werden muft, 3. dal~ zwi- 
schen zwei Vorschl~ge eingesch~ltete (hier durch Riickschl~ge ausge- 
ffillte) Pausen die zur Erzeugung eines bestimmten Vortriebes n~tig~ 
Leistung um so mehr erhShen, je grSl~er die Pausen sind. 
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6. Das  op t ima le  Zei tenverh~l tn is  zwischen Vor- u n d  Ri ickschlag-  
daue r  (T1: ~'2) e rg ib t  sich fiir den  bewegten  W i m p e r t r ~ g e r  zu 1 : 2 - - 3 ,  
in  U-bereins t immung m i t  den Befunden  an  Paramecium, be im F l i m m e r -  
ep i the l  zu zwischen 1 : 1 und  1 : 2. 

7. Der  Be t r ag  der  einer Cil iatenzel le  zur  Verf i igung s t ehenden  
Energ ie  i s t  so hoch, dal3 er die f/ir F l i m m e r n n g  zu ve rausgabende  Energie ,  
se lbs t  im F a l l e  eines Nutzef fek tes  yon  1/2%, im Mi t te l  u m  das  100fache, 
bei  m a x i m a l e r  F l i m m e r u n g  u m  das  12,5fache i iber t r i f f t .  

8. Dieser  hohe  Ene rg i ekonsum der  Cfl ia tenzel le  is t  keine  A n p a s s u n g  
a n  die  F l immerbewegung ,  sondern  eine na t i i r l i che  E igenschaf t  dieser  
Zelle. J e  k le iner  die Zelle, u m  so ex t r emer  i s t  das  Verh~l tn is  zwischen 
ver f i igbarer  u n d  fiir Lokomot ion  ve r ausgab t e r  Energie .  - -  Auch  der  nor-  
male  Ene rg i ekonsum einer  a k t i v e n  Metazoenzel le  re icht  bei  we i t em fiir 
d ie  E n e r g i e p r o d u k t i o n  einer  F l immerep i the lze l l e  aus.  

9. Die  ~-bere ins t immung des ta t s~chl ichen  mi t  dem theoretisGh als 
op t ima l  kons t ru i e r t en  Wimper sch l ag  g ib t  die  ~Ggl ichkei t ,  i iber  ' d ie  
innere  Mechanik  der  Ci l ienbewegung eine t t y p o t h e s e  a u s z u s p r e c h e n  
( K a p i t e l  4 f). 

10. Es  wi rd  d ie  Ans ich t  ver t re ten ,  dal3 auch bei  der  Gefl~elbewegung 
die  n ich t  ro t i e renden  Bewegungs typen  die vo rhe r r schenden  sind. 

11. Der  resp i ra tor i sche  Quot ien t  yon  Paramecium w u r d e  zu k n a p p  
un te r  1 b e s t i m m t .  
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