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Die Flimmerbewegung, unter der man die verschiedenen Formen der
Bewegung von GeiBeln und Wnnpern ‘zusammenfaBt, tritt im Tierreich
bei isolierten Zellen auf und bei solchen, die einem Verbande angehdren.
Die ersteGruppe, die der isolierten Flimimerzellen, wird im Tierreich ver-
treten durch viele Protozoen, durch die Gameten gewisser niederer und
durch die ménnlichen Keimzellen der meisten héheren Tiere; zur zweiten
Gruppe gehdren die Zellen des Geiiel- und Flimmerepithels und daneben
noch die Individuen gewisser Flagellatenkolonien. Ohne Zweifel ist die
Flimmerbewegung zuerst bei isolierten Zellen entstanden, und zwar-be-
reits anf phylogenetisch sehr frither Stufe, in jenem Zeitpunkt, als zum
erstenmal die Zellen von der passiven zur Eigenbewegung iibergingen.
Erst viel spiter, erst nach dem- Entstehen vielzelliger Formen, konnte
Flimmerepithel auftreten und dieses diente anfangs (Flimmerlarven,
Turbellarien) noch dem gleichen Zweck, eine Eigenbewegung zu ver-
mitteln. Die Verlagerung des Flimmerepithels in innere Hohlriume. des
Korpers, wo es jetzt nicht mehr der Rigenbewegung, sondern der Er-

zéugung von Flilssigkéitsstromungen parallel zur Korperoberﬂache dlent
~ ist sicherlich erst spiteren Datums.

Die Flimmerbewegung umfaBt die Wimper- ( = Cilien-) und die Geiflel-
bewegung unter sich. Der urspriinglichste und darum auch einfachste
Unterschied beider Bewegungen ist der, daf Geifleln in geringer (1 bis
wenige), Cilien in relativ groBer Anzahl pro Zelle vorhanden sind. Als
charakteristische Typen wird meistens der eingeifilige Flagellat dem
vielwimprigen Infusor gegeniibergestellt und bei Betrachtungen nicht
spezieller Art erscheint es,durchaus erlaubt, sich auf diese beiden Typen
zu beschriinken. Ein mit der verschieden groBien Zahl der wimpernden
Organelle verbundener weiterer Unterschied liegt darin, daB die Geileln
. die Wimpern an GroBe tibertreffen und ein dritter ist dadurch gegeben,
daB im allgemeinen die Bewegung der Wimpern eine rudernde ist, wéh-
rend die der Geilleln zumindest den Anschein einer Rotation erweckt.
Die GeiBelbewegung mag im Gegensatz zu der der Cilien als die kompli-
ziertere Bewegungsart erscheinen; dies liegt wohl weniger daran, da} uns
aus der Anschauung vom Boote her die Ruderbewegung die vertrautere
ist, als vielmehr in dem Umstand, daB im dreidimensionalen Raum ver-
laufende. Bewégungen unserer Vbrstellung weniger zuginglich sind als die
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in einer Ebene verlaufende Ruderbewegung. Mit Wahrscheinlichkeit
aber ist anzunehmen, dafl ausgehend von ein- oder weniggeiBligen Orga-
nismen iiber den Weg von holomastigaceenartigen Formen sich die kurz-
wimprigen Ciliaten herausgebildet haben.

Unsere heutige Kenntnis von der Flimmerbewegung hat in jiingster
Zeit durch GrRAY (,,Ciliary Movement*‘, Cambridge 1928) eine Zusammen-
fassung erfahren, die zwar im Hinblick auf den geringen Umfang des
Buches (162 Seiten) nicht in jeder Beziehung Anspruch auf Vollstindig-
keit machen kann, aber doch allen Teilfragen in gleichwertiger und ge-
niigender Weise gerecht wird. In dieser Zusammenstellung fallt auf, dal
der Fragenkomplex der Mechanik der Cilien auBerordentlich geringen
Raum einnimmt: iiber die Mechanik der rudernden Cilienbewegung wird
fast nichts gesagt, iiber die der Geiﬁelbewegung sind nur einige &ltere,
ziemlich rohe Uberlegungen angefiihrt, die im wesentlichen auf den Ver-
gleich der GeiBlelbewegung mit der eines Propellers oder einer Schiffs-
schraube hinauslaufen, und die beiden in dem weiteren Abschnitte
,.efficiency of cilia“* behandelten Spezialfalle betreffen bereits nicht mehr
die Cilienbewegung, sondern diejenige eines kleinen Objekts (Volvox),
ohne Riicksicht darauf, daf dieses die Kraft zur Forthewegung aus der
Bewegung flimmernder Anhinge bezieht. In der Tat ist {iber die Me-
chanik der Flimmerbewegung sehr wenig bekannt. Eine exakte Analyse
der rudernden Wimperbewegung ist noch nicht versucht worden, iiber die
Mechanik der rotierenden GeiBleln liegen nur die Modellversuche METz-
NERSs vor, die indessen, worauf bereits der Physiker PRANDTL hingewiesen
hat, infolge Nichtbeachtung einer wichtigen physikalischen Gesetz-,
maBigkeit (Modellregel) keine zwingenden Riickschliisse auf die GeiBlel-
bewegung zulassen. Die Ursache unserer Unkenntnis in diesen Fragen
liegt in der Kompliziertheit der zugrundeliegenden hydrodynamischen
Probleme. Es ist derzeit unmoglich, sagt GRAY, ,,to obtain any real
insight into the efficiency of cilia as propulsive units. The whole subject
is beset with complex hydrodynamical problems which are, as yet,
unsolved®. Die folgenden Untersuchungen, die eine Kombination von
Beobachtungen, Berechnungen und Modellversuchen darstellen, sollen
einen Weg anbahnen, auf dem diese Liicke in unseren Kenntnissen aus-
gefiillt werden kann. )

Nach MeTzZNER unterscheidet man bei der Flimmerbewegung zweck-
- maBigzwischen ,,dulerer und ,,innerer*‘ Mechanik : die &ulere Mechanik
handelt von der Art und Weise, wie durch die Bewegung der flimmern-
den Organelle (Flimmern, GeiBeln) eine Verschiebung zwischen beflim-
mertem Objekt und umgebendem Medium zustande kommt, ohne die
Frage zu beriihren, durch welche Krifte primir, von der Zelle her, die
Wimpern oder GeiBleln selbst in Bewegung gesetzt werden. Aufgabe der
,,inneren‘‘ Mechanik ist es, diejenigen intraplasmatischen . Prozesse zu

26*
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analysieren, durch die die Bewegung der Geifleln und Cilien relativ
zur Zelle zustande kommt. Diese Unterscheidung zwischen innerer und
duBerer Mechanik entspricht durchaus einer Betrachtungsweise der Hy-
dro- oder Aerodynamik, wo man z. B. die Bewegung einer Schiffs-
schraube oder eines Propellers durch irgendwelche Krifte voraussetzt,
ohne sich um die spezielle Art der Krifte (Motoren), durch die diese Be-
wegung iiberhaupt zustande kommt, zu kiimmern. Die folgenden Be-
trachtungen beschrinken sich auf die dupfere Mechanik der Cilienbe-
wegung und gehen nur dort, wo aus der duBeren Mechanik sich Riick-
" schliisse auf die innere ergeben, auf diese ein.

- Den Herren Professoren der Physik, Horrmann-Halle, Berz-Got-
tingen, MaRrTIENSSEN-Kiel und SCHILLER-Leipzig, bin ich fiir Auskiinfte
in Fragen des hydrodynamischen Widerstandes zu grofem Danke ver-
pilichtet. ’

.. Die Grundfrage in der Mechanik mikroskopischer Cilien (Ruder).
a) Allgemeine Formulierung.

Durch Bewegung eines.an einem Korper befestigten Ruders in einer

Fliissigkeit wird entweder, wenn der Korper durch dulere Krifte relativ

o zur Flissigkeit festliegt, eine
Z,T\\L://. Flissigkeitsstromung hervorge-

2 rufen, oder es wird sick’der Kér-

Z \_/ per, wenn er in der Fliissigkeit
\/ frei beweglich ist, relativ zu die-
1/7 . ser-bewegen. Schligt (Abb..1)

‘ 4 ) “das an K befestigte Ruder 7
4 dauernd (relativ zu K) im Sinne

A . . {
R , des Pfeiles 11, so werden im

. ersten Falle (K festliegend) die
von r getroffenen Flissigkeits-

g teilchen direkt bewegt und da-
durch, dafl diese Bewegu‘ng/sich
auf benachbarte Teilchen ibertriigt, entsteht ein Flissigkeitswirbel
(22'2"), der von r ab (in der Zeichnung) nach links oben gerichtet ist.
Umgekehrt wird der Korper, wenn er frei beweglich ist, sich infolge der
einseitigen Ruderung entgegengesetzt, im Sinne des Pfeiles 3 nach rechts
ynten bewegen. Im ersten Falle geht die Bewegungsénergie des Ruders
in die der Fliissigkeit, im zweiten Falle in die des beweglichen Kérpers
iiber2. Beide Fille sind vom mechanischen Gesichispunkt einander grund-

Abb. 1.

1 Der Riickschlag moge auBerhalb der Fliissigkeit vor sich gehen.
2 Bzw. genauer: Zum gréBten Teil in die Bewegungsenergie des Korpers,
wahrend der Rest Flissigkeitsstromungen erzeugt.
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stitzlich gleichwertig, man kann sich im folgenden auf einen von ihnen be-
schrdnken und hierbei erweist sich der Fall des freibeweglichen Korpers
als zweckmifiger, einmal, weil er zoologisch das groBere Interesse besitzt
und andererseits deshalb, weil Geschwindigkeiten und Bewegungen an
schwimmenden Kérpern leichter mefibar sind als die glelchen GroBen bei
mikroskopischen Fliissigkeitsstromen.

" Die rudernde Wimperbewegung unterscheidet sich von der ubhchen
Ruderbewegung an Booten in zwei wesentlichen Punkten: erstens. be-
sitzen die Ruder mikroskopische Dimensionen und zweitens geht der
Riickschlag des Ruders nicht auBerhalb, sondern ebenso wie der Hin-
‘schlag (wirksame Schlag) im Wasser vor sich. Als dritter, aber weniger
bedeutender Unterschied kommt hinzu, dafl die Wimpern stets in sehr
groBer Zahl — bei einem mittelgrofen holotrichen Infusor sind es etwa
10000 — vorhanden sind. Diese Unterschiede bedingen es, daf man
keineswegs die iiblichen Erfahrungen und GesetzmiBigkeiten des Ru-
derns auf die Wimperhewegung iibertragen darf, vielmehr muB zunschst
die Grundfrage beantwortet werden: ob und unter welchen Bedingungen
duirch dauernd im Wasser befindliche Ruder von mikroskopischer Dimension
ein Vortrieb, d. h. eine Verschiebung des Rudertrdgers bewirkt werden kann.

b) Die bisherige Ansicht.

Die Antwort, die man bisher auf diese Frage gab und die im wesent-
lichen auf Uberlegungen von O. Waiss zuriickgeht, wurde kiirzlich von
GerrEORN (1925) im ,,Handbuch der normalen und pathologischen
Physiologie' in folgenden Satzen wiedergegeben : ,, Wenn auch eine exakte
mechanische Analyse der Wimperbewegung noch nicht gelungen ist, so
kann man unter gewissen Annahmen sich doch eine Vorstellung von dem
Nutzeffekt der Cilienbewegung machen (WEiss). 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 proportlonal

p= ko
hierin bedeutet £ eine Konstante.
~ Die bei einer halben Schwingung geleistete Energie E betragt, wenn
die Amplitude sist -
’ E=p-s=1Fk s
Wird die Amplitude in der Zeit ¢ zuriickgelegt, so ist der Nutzeffekt N

N=$=k~v3.

Der Nutzeffekt ist also proportional der dritten Potenz der Ge-
schwindigkeit, und hieraus folgt, da die Geschwindigkeit der progres-
siven Periode etwa 5mal so schnell wie die der regressiven ist, dal der
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Nutzeffekt der Vorschwingung 125mal gréfer als der der Riickschwingung
ist. So wird die Fortbewegung von Partikelchen, die auf das Flimmer-
epithel aufgelegt werden, in der Richtung der progressiven Phase ebenso
wie die Tatsache verstandlich, daB die mittels Wimperschlags sich be-
wegenden Zellen entgegen der schnellen Phase vorwirtsschreiten.

Diese Ausfithrungen erwecken den Eindruck, als ob der Vortrieb, den
*.eine Wimperzelle durch eine einzelne Cilie beim wirksamen Schlag er-
hélt, unter den angegebenen Bedingungen 125mal grofler wire als die
durch den Riickschlag bewirkte Verschiebung in entgegengesetzter
Richtung. Derartiges trifft jedoch nicht zu, denn abgesehen von dem
Umstande, daf im obigen das Wort Nutzeffekt in einem vom iiblichen
abweichenden Sinne gebraucht wird, sind in der WEIsS-GELLHORNschen
Rechnung zwei Fehler enthalten: einmal ist das zugrunde gelegte Wider-
standsgesetz, die Proportionalitit des Widerstands mit dem Quadrat
der Geschwindigkeit, auf die Ruder mikroskopischer Dimension nicht an-
wendbar und weiter erstreckt sich die Berechnung lediglich auf die Be-
wegung der Wimper selbst, von dem wesentlichen aber, von der durch die
Wimperbewegung der Fliissigkeit erteilten Verschiebung bzw. (im Falle
des frei beweglichen Korpers) von einem diesem erteilten Vortrieb ist
iiberhaupt nicht die Rede.

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

¢) Das Widerstandsgesetz.

Der Widerstand W, den ein in einer’ Flissigkeit sich bewegender
Kérper erfihrt, hingt von folgenden Gréflen ab:

1. Von der Form und GréBe des sich bewegenden Korpers,

2. von der Dichte (p) und der Zéhigkeit (u) der Flissigkeit, in der

sich der Kérper bewegt. Der Quotient » = % wird als kinematische

Zshigkeit bezeichnet, .

3. von der Relativgeschwindigkeit v des Korpers gegeniiber der
Fliissigkeit. ‘

Ist nun / eine geeignet gewihlte mittlere Linearausdebnung des sich
bewegenden Kérpers und bezeichnet man den Ausdruck

R = oy ty

als die REYNoLDSsche Zahl, so gelten die Gesetze: ‘
" Solange % klein gegeniiber 1 bleibt, ist der Widerstand des Korpers
(unter sonst gleichbleibenden Bedingungen) proportional zur Geschwin-
digkeit v (SToxEssches Gesetz), fiir Werte > 1* jedoch proportional zum
Quadrat der Geschwindigkeit (NEwToNsches Gesetz). In dem noch
wenig erforschten- Ubergangsgebiet zwischen den Giiltigkeitsbereichen -

* Bis zu gewissen Maximalwerten.
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beider Gesetze findet ein allmahlicher Ubergang zwischgri der Pro-
portionalitit zu »1 und v?2 statt.

Da, » fiir Wasser von 200 etwa den Wert 0,01 hat, so folgt aus (1), dal
das StoxEssche Gesetz nur auf Bewegungen sehr kleiner Korper, auf sehr
langsame Bewegungen oder auf Bewegungen in sehr zihen Fliissigkeiten
anwendbar ist. Bei der Ableitung dieses Gesetzes macht man zur Voraus-
setzung, daf die bei solchen Bewegungen auftretenden sehr kleinen Trag-
heitseffekte so gering sind, daB sie vernachlassigt werden diirfen. Es sind
indessen stets, auch bei Flissigkeitsbewegungen mit sehr kleinen &R-
Zahlen, Tragheitseffekte vorhanden und ihre Vernachlissigung macht
sich namentlich dann geltend, wenn man Bewegungsvorgénge betrachtet,
deren R-Zahlen nahe an 1, also an der Grenze des Giiltigkeitsbereichs des
StoxrEsschen Gesetzes liegen. Deshalb hat OseEx (39) am SroxEsschen
Gesetz eine Korrektur angebracht, die den geringen Trigheitseffekten
Rechnung trigt. Die StokESsche Formel fiir den Widerstand (W) einer
Kugel vom Radius a, die sich in einer Fliissigkeit mit der Geschwindig-
keit v bewegt, '

W= 6mauv 2
modifiziert sich nach OsEEN zu ‘
W= 6nauv(l —{-%ER), 3)

wo R die Rey~oLDssche Zahl 2 avv-1 bedeutet. Aus einem Vergleich der
Formeln (2) und (3) erkennt man, daB bei REvNoLpsschen Zahlen 0,1
0,01 bzw. 0,001 die Abweichungen zwischen den Widerstandswerten
beider Gesetze 4%, 0,4% bzw. 0,04% betragen, so dafl also bei R-Zahlen
unter 0,05 volle Gilltigkeit des SToxEsschen Gesetzes zu erwarten ist.

Ganz neuerdings in diesem Sinne angestellte Versuche (45) an fallenden
Kugeln in einem R-Bereich zwischen 0,05 und 1,5 (R = 2awvy1) er-
- gaben gleichmiBige Ubereinstimmung zwischen den empirischen und
"den nach OSEEN errechneten Widerstinden in einem Bereich bis f = 1,

wihrend die nach SToxrEs errechneten W-Werte bei R >0,20 hinter den
empirischen um so mehr zuriickblieben, je groBer die REYNoLDsschen
Zahlen wurden. Unterhalb $ = 0,20 stimmten im Rahmen der ex-
perimentellen Fehlerbreite die STokEsschen und OseeNschen Werte mit-
einander und mit den empirischen iitberein.

Die unter Anwendung der OseENschen Korrektur von Lams (28) auf-
gestellte Formel fiir den Widerstand eines senkrecht zu seiner Achse be-
wegten Zylinders, die auf die Bewegung der nahezu zylindrischen Cilien
anzuwenden ware, lautet )

W=Fg?)2'CW=Fg’02:_*‘h%f‘““'—~ 4y

T2 2 R (1,309 — lognat %)’
worin F die Projektion des Zylinders auf eine zur Bewegungsrichtung
senkrechte Ebene, ¢ die Dichte der Flissigkeit bedeutet und R als
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a vy (@ = Zylinderradius) defininert ist. Diese Formel ist fiir # = 0,1
noch durchaus mit der Erfahrung im Einklang (so ergab sich fir i = 0,1
anstelle der theoretischen Beizahl ¢y = 34,8 der experimentelle Wert 34)
und erst bei Werten von R = 0,5 sind Abweichungen von etwa 25% zu
erwarten.

Um die Anwendbarkeit der SToxEs-OsEENschen Formeln priifen zu
konnen, miissen zunidchst die GroBen der auftretenden R-Zahlen er-
mittelt werden. Fiir die Wimpern der Infusorien kann man eine mittlere
Linge von 10—15 u annehmen (15 ¢ etwa die obere Grenze bei normalen
Cilien}; die Dicke einer Wimper betrigt etwa 0,2—0,6 y, im Mittel viel-
leicht 0,3 p, wobei die Schitzungen fritherer Autoren (BUTscHLI) mit
neueren Befunden an mikrotomierten Ciliaten iibereinstimmen (vgl. die
Gerrischen Abbildungen tber Paramecium-Lingsschnitte mit dem von
WEeTzEL an Flachschnitten ermittelten Cilienabstand von etwa 11/; u)*,
Nimmt man an, dafl beim wirksamen Schlag die Cilien ansgestreckt blei-
ben, so ist der von der Wimperspitze bei einer Schlagamplitude von 120°¢
durchmessene Weg gleich 2/;lz, wo ! die Linge der Wimper bedeutet.
Nach METzNER (32) schlagen die (besonders kriftigen) Peristomeilien
der Ciliaten (z. B. Paramecium) 28mal, die Korpercilien nur 10—11mal
pro Sekunde; da (vgl. Lupwie 30) die Peristomeilien am ruhenden Tier,
die Korpercilien aber am bewegten Tier ihre grofte Aktivitit entfalten,
die MErzNERschen Resultate aber offenbar am ruhenden Tier gewonnen
wurden, kann man auch fiir Korpercilien etwa 30 Schlige pro Sekunde
annehmen, wofiir auch andere weiter unten angefiihrte Griinde sprechen.
Da im Mittel der Hinschlag mit 3mal so groBer Schnelligkeit wie der
Riickschlag vor sich gehen diirfte, so brauchte der Hinschlag nur */, der
Schlagdauer, also etwa 1/15, Sekunde. Die somit bei der rudernden
Wimperbewegung auftretende Héchstgeschwindigkeit, und das ist die-
jenige der Wimperspitze beim Hinschlag, betrigt v = Weg: Zeit =
2/3l7-120 = 251 I, was fir I = 10 bzw. = 15 u die Werte v = 0,25 bzw.
0,38 cm/sec ergibt. Berechnet man nun nach der fir die OsEENsche
Gleichung (4) maBgebenden Formel R = avy—! die Kennzahlen, so er-
halt man fiir eine mittlere Ciliendicke von 0,3 y in Wasser von 20° bei.
einer Geschwindigkeit » = 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. Weil in
den folgenden Untersuchungen die Widerstandsformel (4) niemals zur
Berechnung des Absolutwertes des Cilienwiderstand benutzt, sondern
lediglich die Widersténde der gleichen Cilie bei verschiedenen Geschwin-
digkeiten (Hin- und Riickschlag) verglichen werden, so interessiert hier
nur die diesbeziigliche Abweichung vom StokEsschen Gesetz. Nennen

** Nur die hier nicht in Betracht kommenden Geifleln gewisser Bakterien .
(NEUmanN) haben geringere Dicke bis zu 0,025 4, wo sie dann allerdings nur bei
bester ultramikroskopischer Apparatur sichtbar sind.
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wir v, die ungefihre Maximalgeschwindigkeit mit der Kennzahl R, =
0,0005, v, die 10mal kleinere Geschwindigkeit mit $; = 0,00005, so ver-
halten sich die entsprechenden Widerstinde W, : W

mach STOKES . . . . . .. .. ... . ... wie 1:10,

nach Oseex (Formeld) . . . . . . .. ... wie 1:12,7,

nach NEWTON (quadr. Widerstandsgesetz). . wie 1:100,
ja selbst bei 100mal gréBeren Kennzahlen (#; = 0,005, R, = 0,05) er-
geben sich nach OSEEN erst Verhiltnisse Wy : Wy =1 : 21 statt 1 : 10
bei STokEs und 1 : 100 bei NewroN. Weil die mittleren Geschwindig-
keiten der Wimperbewegung kleiner sind als obige Werte fiir Maximal-
geschwindigkeiten, weil ferner zwischen Vor- und Riickschlag niemals so
grofle Differenzen wie 1 : 10 auftreten, sondern héchstens wie 1 : 5, im
Mittel aber wie 1 : 3, so sind die Abweichungen vom SToKESschen Gesetz
im allgemeinen noch wesentlich kleiner als die Unterschiede von 1/,
gegen 1/15.,, ja man konnte vielleicht sogar vermuten, dal fiir so extrem
kleine REYNoOLDSsche Zahlen das reine SToxEssche Gesetz eine bessere
Angleichung an die Wahrheit darstellt als das OsEENsche (das ja auch
bloB eine Approximation ist), wie denn auch in den Formeln (2, 3) fiir den
Widerstand der Kugel die Abweichungen beider- Gesetze bereits bei -
Zahlen = 0,1 nunmehr 0,4% betragen und bei noch kleineren R-Zahlen
praktisch verschwinden. Dieser Vermutung steht andererseits die Tat-
sache gegeniiber, daf laut Erfahrung bei schlanken Kérpern die twrbu-
lente Bewegung bei kleineren REvNoLDsschen Zahlen (R = etwa 1000)
auftritt als bei dquivalent grofen Kugeln (R = 3000), woraus man
schlieBen kann, dafl bei langen diinnen Zylindern sich starkere Ab-
weichungen vom StoxEsschen Gesetz zeigen als bei Kugeln gleicher
REey~orpsscher Zahl. Im Bereich so kleiner ®-Zahlen aber, wie sie bei
der Flimmerbewegung vorliegen, spielt dieser Umstand kaum mehr eine
Rolle, wie die Erfahrung zeigt: Fir R = 0,01 wurde (siche oben) das
OseENsche Gesetz bestitigt gefunden und in den Versuchen PrziBrams
(41) mit rotierenden Stiben (Stablinge = 5—10 c¢m, Stabdicke = 0,43
bis 0,60 ¢cm, x = etwa 3,5; Stidbe in der Mitte horizontal aufgehingt,
Winkelgeschwindigkeit = 0,01-—0,08) mit relativ hohen REY~NoLDSschen
Zahlen sowie in den eigenen, im folgenden angefiithrten Modellversuchen
ergab sich direkte Proportionalitit zwischen Kraft und Geschwindigkeit
und somit (im Rahmen . der experimentellen Fehlerbreite) keine Ab-
weichung vom StoxEsschen Gesetz, — Umgekehrt ‘gibt 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 Koérpers auf die Grofenordnung der freien Weg-
linge in Gasen herabsinken, an die die bei der Wimperbewegung auf-
tretenden Grofen aber lingst nicht heranreichen.

Der Nachweis, daB fiir die Wimperbewegung das quadratische Wider-
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standsgesetz keinesfalls zutrifft, wurde so genau gefiihrt, weil, von einer
kleingedruckten Bemerkung Grays (18) abgesehen, in der bisherigen
zoologischen Literatur sich stets nur das quadratische Widerstandsgesetz
vorfindet, — ausgenommen die auf eine Arbeit METZNERs (34) beziigliche
Zuschrift des Physikers PRANDTL (,,Sicher ist nur, daB alle Widerstinde
hier proportional der ersten Potenz der Geschwindigkeit sind, und daB
alle Erklirungen, die einen Widerstand proportional dem Quadrat der
Geschwindigkeit zugrundelegen, entschieden fehlerhaft sind“), die in-
dessen bisher von biologischer Seite (vgl. GELLHORN) nicht beachtet
wurde. ‘

d) Der Vortrieb durch starre, stets im Wasser befindliche Ruder von

mikroskopischer Dimension.

Wir nehmen (Abb. 2) einen beweglichen Koérper K mit zwei sym-
metrisch angeordneten synchron schlagenden Wimpern. Jede Wimper
‘bewege sich mit der konstanten Winkelgeschwindigkeit w; von 1 nach 2
a (wirksamer Schlag) und mit der geringeren

Geschwindigkeit w, zuriick (Riickschlag);
gesucht ist der Vortrieb (= die vortrei-
bende Kraft), der durch diese Ruderbe-
wegung dem Korper erteilt wird. Dieser
) Vortrieb wird im folgenden berechnet
) fiir das NewToNsche, f) fir das Sro-
xEssche und y) fiir das nach OsEex korri-
gierte StokEssche Gesetz.
/ @) Das Element des Wimperzylinders
S~ bei P, dt, dessen Entfernung vom An-
~~. heftungspunkt der Wimper t betrigt, er-
leidet nach dem quadratischen Wider-
y standsgesetz, wenn es sich mit der Ge-
b schwindigkeit tw, bewegt, in jedem Mo-
Abb. 2. ment des Schlags einen Widerstand
AW = kr*widr, - (5)
die ganze Wimper (Lénge 1) somlt einen Widerstand

Wi = / kotrdr = ’?f-m, . (6)

Hierfir 146t sich, wenn v, = w, [ die Geschwindigkeit der Wimperspitze
ist, auch schreiben _

W, = l 1)1 ’ . (7)
Von W, erd als Vortrieb die in die Bewegungsrlchtung a fallende Kom-
ponente PP’ (Abb. 2), also der Anteil W, cosg nutzbar und der gesamte



Zur Theorie der Flimmerbewegung (Dynamik, Nutzeffekt, Energiebilanz). 407

durch den Vorschlag, desset Dauer 7' sei, dem Korper gegebene Im-
puls ist

@1 = f3 lvl cos ¢ - di. ' (S)
Betragt nun die gesamte Schlagamphtude von 1 nach 2 2¢, so ist
=B
dt=dg
also *lv f——cosq; d(p—-—lTl p2. SR (9)
und der durchschnittliche Vortrieb beim Hinschlag ist
LR Qo)

o

worin bei kleinen Schlagamphtuden der Ausdruck 2.

werden kann, so daBl (10) mit (7) identisch wird.
Entsprechend gilt fiir den mit der Geschwindigkeit w, wihrend der
Zeit T, vor sich gehenden Rﬁcksohlag

glelch 1 gesetzt

Q- vm 2 S—‘-}‘f (11)
Weil nun einerseits die elnzelnen Wimperschldge sehr schnell aufein-
anderfolgen, weil andererseits beim wirklichen Objekt zahlreiche meta-
chron schlagende Cilien vorhanden sind und daher jede Phase des Vor-
und Riickschlags gleichzeitig vertreten ist, so kann das bewegte Objekt
den einzelnen Impulsen einer vor- und riickschlagenden Wimper nicht
folgen, sondern es kommt wihrend der Gesamtschlagdaver 7' = T, + T,
ein mittlerer Vortrieb zustande, der gleich ist

: w=b—@ 12)
Wegen (11) kann dafiir auch geschrieben werden
k1 s ;
W=§fi‘ilf( Tl—ngz) (13)

oder, weil v, 7; = v, T nichts anderes als der von der Wimperspitze
durchlaufene Weg, also gleich 21« ist,

2,2, : .
.W=—ch 'Sant(’Ul——-’Dz)' (14)

hieraus - folgt, daB em positiver Vortrieb zustande kommt, solange
v1 >, ist, solange also der Vorschlag schneller als der Rickschlag er-
folgt.

Nimmt man analog den Ausfuhrungen GELLHORN-WES® die Ge-
schwindigkeit beim Riickschlag 5mal so langsam als beim Vorschlag, also
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v1 = b vz an, so ist zwar nach (7) der Vortrieb beim Vorschlag 25mal und
die sekundliche Leistung 125mal gréBer als beim Riickschlag, weil aber
durch den 5mal linger dauernden Riickschlag Zeit verlorengeht und
wihrend dieser Zeit ein negativer Vortrieb erzeugt wird, so ist es ver-
standlich, dall der mittlere Vortrieb (12) zum Vortrieb wihrend des
Schlags (10) sich verhalt wie 2 : 15. Versteht man unter Nutzeffekt im
iiblichen Sinne das Verhiltnis zwischen Nutzleistung und Gesamtauf-
wand, so gibt die folgende Untersuchung eine Vorstellung von der unge-
fahren GroBenordnung des Nutzeffekts einer Wimperbewegung der be-
sprochenen Art: Es wurde hier durch den Vorschlag eines Ruders und
dessen 5mal so langsamen Riickschlag innerhalb des Wassers in jedenn
Moment ein mittlerer Vortrieb von der GréBe W erzeugt; man kann sich -
diesen Vortrieb nun auch erzeugt denken durch ein gleichgroBes Ruder,
das mit bestimmter Geschwindigkeit »* , hin‘‘schligt, dann im Mo-
ment, wo es den Hinschlag beendet hat, durch irgendwelche (auBerhalb
des Systems liegende Kriifte) aus dem Wasser genommen und auBerhalb
desselben mit 00-groBer Geschwindigkeit in die Anfangslage zuriickge-
bracht wird, so dafl ohne Pause, ohne zwischengeschalteten Riickschlag,
Hinschlag auf Hinschlag folgt. Eine solche riickschlaglose Wimperbe-
wegung, die natiirlich nur als Gedankenexperiment méglich ist, soll im
folgenden im Gegensatz zut gewShnlichen als ,,ideale’* Wimperbewegung
bezeichnet werden. Dann ist der durch eine solche Wimperbewegung be-
wirkte Vortrieb nach (10) gleich

k sin A
R P ‘ (15)
Soll nun dieser ,,ideale‘‘ Vortrieb W* gleich dem durch die normale Be-
wegung bewirkten Vortrieb W sein, so muB die Geschwmdlgkelt der

idealen Wlmperbewegung betragen

vt = M (1 — ), (16)

wie sich durch Gleichsetzung von (13) und (15) ergibt. Im Falle v; = 5 v,
ist dann, .
. _ 2 ‘ ,

v V30 v1. \ (17
Bei einer mit solcher Geschwindigkeit vor sich gehenden idealen Wimper-
bewegung ist demnach die Verschiebungswirkung auf den Rudertriger
die gleiche wie bei der gewdhnlichen Wimperbewegung. Berechnen wir
nun weiter den fiir die Hervorbringung dieser Wimperbewegung nétigen
Energieaufwand und bezeichnen wir mit L denjenigen, der fiir die ge-
wohnliche, mit L* den, der fiir die Hervorbringung der idealen Wimper-
bewegung notwendig ist, so ergibt sich wegen

Leistung = Vortrieb (Widerstand) - Geschwindigkeit

nach (5)
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dL* = dW* ro* = krro*drro* = ks - dt, (18)
I* = [ ke wwdr = bl = Xpons (19)

und entsprechend (19) gilt fiir den Vorsehlag der gewohnhchen Wimper-
bewegung

fiir den Rﬁckschldg Ly =

und die ,,mittlere Leistung* beim gewshnlichen Rudern betrigt daher in

jedem Moment '
LT + LT, ‘
L=t foee o zwg Ty + v3Ts). (20)
Fiir unseren Fall des 5mal so langsamen Riickschlags wird somit der

Quotient _
L* 13 o=

Dies bedeutet: Obwohl ideale und gewbhnliche Wimperbewegung den
gleichen Vortrieb erzeugen, d. h. die gleiche Nutzleistung erzielen, ist doch
der Leistungsaufwand bei der gewShnlichen Bewegung 3,5mal groBer als
bei der idealen, es wird also bei jener ,unnttigerweise’* das 3,5fache der
notwendigen Energie verbraucht. Der Nutzeffekt der gewthnlichen Be-
wegung muB daher <{1/5.5, d. h. <<28% sein. Weil in Wirklichkeit von
der vorwirtstreibenden Kraft ein wesentlichér Bruchteil durch Ver-
wirbelung (siehe weiter unten) im Wasser verloi"engeht, weil ferner da-
durch, dafBl nicht alle Cilien ‘parallel schlagen, Kraft verlorengeht und
weil ferner bei der Umwandlung der chemischen in mechanische Energie
-ein Energie,,irerlust“ in Form von Wirme zu vermuten. ist, so wird der
wirkliche Nutzeffekt einer nach dem NEWTON-Gesetz verlaufenden Wim-
perbewegung mit starren Wimpern wésentlich kleiner als 28% sein, er
wird vielleicht hochstens 10% betragen. 100 — 28 = 72% der aufge-
wendeten Energie gehen im vorliegenden Falle fiir die Lokomotion ver-
loren, weil bei dem angegebenen Rudermechanismus der Riickschlag des
Ruders innerhalb des Wassers erfolgen muB.

B) Fir den Fall des StoxEsschen Gesetzes gelten durchaus die
gleichert Uberlegungen, nur daf (vgl. Glelchung 5) der Widerstand des
Zylinderelements proportional zur ersten Potenz der Geschwindigkeit -
ist. Dann ergeben sich die folgenden Gleichungen, die korrespondierend:
zu denen des Abschnitts @ bezeichnet sind:

AWs = krw: -dt (5
Wi =2tz =21 T
1= 5 Wl = 5in 6,7
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Q —lT1 vy - gin ¢ (9’)

- d.h. beim StokEsschen Gesetz ergibt sich, ungeachtet des Unterschieds der
Rudergeschwindigkeit beim Vor- und Riickschlag, siberhaupt kein Vortrieb;
eine Ruderbewegung durch starre, dauernd im Wasser befindliche Ruder
ist bei Giiltigkeit dieses Gesetzés nicht moglich.

y) Gilt das nach OSEEN modifizierte STokEssche Gesetz, so modi-
fiziert sich die Formel (13') unter Riicksicht auf (4), wenn man fiir Hin-
und Riickschlag je eine mittlere (konstante) REYNorDssche Zahl %,
bzw. f; annimmt, zu

: k lsing 1 1

W=gp—nuh ( 1,309 —lognat®, 1,300 lognat 9&2) (22)
l\lmmt man wiederum v, = 5., also Ry, = 5R, an und verwendet fiir
%, den’oben gewonnenen mittleren Wert 0,0005, so wird )

W=k line, 500721, 23)

SchlieBt man hieran die gleichen Uberlegungen iiber die ungefiahre GroBe
des Nutzeffekts wie im Falle des NEwToNschen Gesetzes an , so gelten die
Gleichungen:

k sin ¢ 1
W = glv* "« 1,309 —lognat }* ° (24)
wo R R = o 1 0%, (25)
Soll w* glelch w seln, S0 folgt durch Gleichsetzen von (23) und (24)
K
1; = 7£-0,01721 - (1,309 — lognat %*). (26)
1
Wegen (25) und weil T =6 T, gilt
v _ oo (1,309 —lognat 1 —lognat v—) 27
v, 6 v )
o* Pl .
oder 7 — 0,00660- (3,87 — log —),, (28) -
vy Uy
eine Gleichung, die durch .
vy = 29¢* (29)

befriedigt wird.
Fiir den. sekundlichen Energieaufwand bei der idealen Wlmperbe-.
wegung gelten dann die Beziehungen

. : 1 : ‘
dL* = 1(0*'kr(0*m—'dr (30)
k 1 k. 1 _
¥ =gl o 1,309 — lognat i ~ 3 lv /12 1,309 — lognat 9t* ° (81)
en’osprechend bei der gewohnhchen Wlmperbevv egung fiir den Hinschlag
' 1
L=y l vi- (32)

1,309 — lognat R,
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~und fir den Rickschlag

koo, 1 .
Lo =g lvy 1505 — lognat %, ° (33)
Die mittlere Leistung bei-der gewbhnlichen Wimperbewegung ist somit
LT ALT, ki, 1 1 -y
L==""3""=37 ( T 135 1309—]0gna,tER1 + v2 T2 {505 " Tognat mz)
’; 71T (01011236 + 12 - 0,09515) (34)
und das Verhaltnis L : L* wird

=T vi’t( 10,1236 -+ vz - 0 09515) (1 309 — lognat m*)

(15”*12(0 11236 + 0 01903) 12,3 = 20°.0,1314-12,3 = ca. 226; (35)
d. h. im Gegensatz zum reinen Gesetz von STOKES ist nach dem von
OseEN modifizierten STokESschen Gesetz zwar ein Vortrieb durch
dauernd im Wasser befindliche starre Ruder maglich, jedoch ist fiir den
angefithrten Fall (v; = 5 v,) der Nugzeffekt einer solchen Bewegung we-
sentlich kleiner als /506, d. h. wesentlich kleiner als 0,44% ; seine Grofe
diirfte sich in Anbetracht der oben (Fall ) angefithrten weiteren Energie-
,verluste” auf 0,2% stellen oder noch geringer sein. Auch bei anderer
Rudergeschwindigkeit (Vorschlag 3—I10mal schneller als der Riick-
schlag) entfernt sich der Nutzeffekt nicht von dieser GréBenordnung, da
er eine gewisse (berechenbare) obere Grenze niemals tiberschreiten kann.
Zusammenjassend ldpt sich sagen: Bei Geltung des quadratischen
Widerstandsgesetzes fithrt eine Wimperbewegung durch starre, gerade,
dauernd im Wasser befindliche Ruder solange zu einer Verschiebung des’
Rudertriigers, solange die Geschwindigkeit des Hinschlags groBer als die
des Riickschlags ist, doch ist der Nutzeffekt einer solchen Bewegung be-
" reits klein; so gehen bei einem 5mal langsameren Riickschlag bereits 72%
der aufgewendeten Energie durch den Riickschlagmechanismus verloren.
‘Bei der Cilienbewegung kommt jedoch nicht das -quadratische, sondern
das SToKESsche Gesetz (mit oder ohne Korrektur nach OSEEX)-in Frage.
Bei dem reinen StorEsschen Gesetz kommt eine Verschiebung des Ru-
dertrigers iiberhaupt nicht, bei dem nach Oseen korrigierten Gesetz nur
bei einem Nutzeffekt von weniger als 1/;% zustande, d. k. eine Wimper-
bewegung mit starren Cilien st nichi méglich. Auch ist hier, da beim
SroxEsschen Gesetz der Widerstand ein reiner Reibungswiderstand ist,
der beim quadratischen Gesetz mogliche Fall ausgeschlossen, da8 durch
den gleich schnellen Hin- und Riickschlag gewdlbter Ruderflichen eine
Verschiebung erzielt wird. Im Einklang mit dieser Tatsache, daB durch
starre Wimpern keine Verschiebung des zu bewegenden -Objekts méglich
ist, steht es, dall nach den iibereinstimmenden Beobachtungen aller
neueren Autoren die Cilie sich nicht als starres Gebilde verhilt, sondern
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in ausgestrecktem Zustande dem Vorschlag und ihrer Anheftungswand
sich anschmiegend den Riickschlag vollzieht. Es wird daher Aufgabe
des folgenden sein, nach einem kurzen Bericht iiber die vorliegenden
Beobachtungen am lebenden Objekt den Mechanismus eines solchen
Wimperschlags mit formverinderlichen Wimpern zu untersuchen.

2. Der Wimperschlag am lebenden ‘Objekt.

Die alteren Autoren (z. B. Kra¥r, VERWORN), die die Flimmerbe-
wegung studierten, beschreiben den Wimperschlag als den Hin- und Her-
schlag einer mehr oder weniger geradlinigen Wimper, mit einer Schlag-
amplitude von 1zindestens 909, wobei die Wimper in ihrer Mittellage etwa
senkrecht auf ihrer Anheftungsmembran stehtl. Doch bereits in der
Arbeit von WriLLiams (1907) iiber den Schlag der Cilien von Proso-
branchierlarven findet man deutliche Hinweise auf das Vorhandensein
eines ,,angeschmiegten Rickschlags*, d. h. eines Riickschlags, bei dem die
Cilie mehr parallel zur Anheftungsmembran liegt und bei dem infolge-
dessen der Abstand zwischen basalem und freiem Cilienende ziemlich bis
wesentlich kleiner als die Liange der Cilie ist. Abb. 3¢ gibt die Befunde
von WiLLIAMs im Schema wieder : der Riickschlag vollzieht sich von 1 iiber
die angeschmiegte Stellung 2 nach 3, der Hinschlag von 3 nach 1 (weiteres
siehe Abbildungserklirung)2.

' Alle neueren Autoren, die mit stroboskoplschen Methoden oder mit
Dunkelfeldbeleuchtung arbeiteten oder durch Verdickung des Mediums
den Flimmerschlag verlangsamten, beschreiben iibereinstimmend einen
,-angeschmiegten‘* Riickschlag in deutlichster Ausprigung: GraY (1922)
fiir die Frontalcilien von Mytilus (Abb. 3a), METzNER (1923) fiir die
Cilien der Spermatozoiden von Adiantum (Farn, Abb. 3b), Kr1JGSMAN
(1925) fir die rudernd sich bewegende Geifiel von Monas(Abb.3d,e, f, g, h)
und schlieBlich Gerer (1926£f.) fir Infusorien (vgl. Abb. 21; auf die Be-
funde GELEIs wird im 4. Kapitel genauer eingegangen). )

Kr1sasMaN und GELEI gehen auf die Mechanik des Cilienschlags in
obigem Sinne liberhaupt nicht ein. METZNER, der in allen Arbeiten das
quadratische Widerstandsgesetz fiir den Cilienschlag zugrunde legt und
darin bereits von PraxDTL korrigiert wurde, betrachtet den angeschmieg-
ten Riickschlag quasi als giinstige Begleiterscheinung und spricht ihm
nur in den Fillen wesentliche Bedeutung zu, wo die Riickschlag- gleich
der Vorschlagdauer ist, wo also fiir starre Cilien auch beim quadratischen

1 Fiir den hiervon etwas abweichenden ,,hakenférmigen Modus‘‘ der alteren
Autoren, bei dem die Cilie sich in &#hnlicher Weise hiq- und herbewegt, wie man
den Zeigefinger kriitmmt und wieder ausstreckt, ist wesentlich, daB die Cilie beim
Riickschlag alle Phasen des Hlnschlags wiederum durchlauft, daB also beim Riick-
schlag keine Anschm1egung im Sinne des folgenden stattfinden soll.

2 Andeutungen einer Verschiedenheit von Vor- und Rucksehlag bereits in
Abbildungen von VERWORN (49) (vgl. z. B. in HaArTMANN Abb. 134, S. 158).



Zur Theorie der Flimmerbewegung (Dynamik, Nutzeffekt, Energiebilanz). 413

Widerstandsgesetz kein Vortrieb erzeugt wiirde. Nur GRAY 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

3

[4

Abb. 3. a) Wimperschlag der Frontalcilien von Mytilus
nach GrAY (1—6 Vorschlag, 7—7 Riickschlag). b) Wimper-
schlag der Cilien von Adiantum-Spermatozoiden nach
METZNER (1—1/ Vorschlag, 2—2/ Riickschlag). ¢) Schlag-
amplitude der Ctenophoren-Ruderplittchen (nach GRAY).
d) und e) Riickschlag (1—1’) und Vorschlag (2—2/) der GeiBel
von Monas bei schneller Vorwirtsbewegung. f) und g)
Desgl. bei langsamer Vorwirtsbewegung. h) Desgl. (nur
Riickschlag) bei schnellster Vorwirtsbewegung. i) Schlag
der Wimpern von Prosobranchierlarven (nach WILLIANMS);
(Vorschlag von 3—1, Riickschlag: 1 - 2, allmihliches
Strecken — 4 —> 3).

the recovery stroke is approximately the same as during the effective
stroke it is doubtful whether any sustained directional work could be
performed even if the effective stroke were more rapid than the recovery
stroke’* (GrAY 1928, 8. 33).

Z. . vergl. Physiologie Bd. 13. 27
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Die Schlagamplitude ist in allen bisher Beobachteten Fiillen ziemlich
grof} (bis 1800), mit einem Minimum, das vielleicht durch die METZNER-
schen Befunde an den Adiantum-Spermatozoiden dargestellt ist; als wei-
teres Beispiel sei nach Gray (1928, Abb. 47) die Schlagamplitude von
Ctenophorenplattchen in Abb. 37 wiedergegebent.

Das Verhdltnis zwischen Vor- und Riickschlagdauer ist nach Krart
(1890) beim Flimmerepithel der Rachenschleimhaut des Frosches 1 : 5,
nach METZNER bei stillstehenden Infusorien im Mittel 1: 2, nach GeLE:
am bewegten Urozentrum 1:5, beim bewegten Paramecium, wie sich
aus Befunden GELEIs schlieflen 1aBt, 1:2 bis 1: 3.

Die Ruhelage der Wimper, d. h. diejenige Lage, in der sie bei Schi. '
digung des Zellkorpers verschiedener Art oder bei Narkotisierung zur
Ruhe kommt, ist in den meisten Fillen die Endstellung des wirksamen
Schlags (ENGELMANN 1868 fiir das Wimperepithel des Frosches, Frontal-
cilien von Muyfilus nach Gray, Cilien der Prosobranchierlarven nach
WirLiams); nach Gray sollen allerdings die Latero-Frontalcilien von
Mytilus, ebenso die Velarcilien von Vorticella (?) und die Ruderplatt-
chen der Ctenophoren, die fiir die Wimperbewegung im hier behandelten
Sinne allerdings kaum mehr in Betracht kommen, am Ende des Riick-
schlags zur Ruhe kommen, wobei in d’l:&‘{en Fdllen nach GRAY die Ruhe-
stellung als diejenige definiert ist, in der die Cilien wihrend kleiner Schlag-
pausen verharren (1).

3. Die Mechanik der Bewegung formverinderlicher Wimpern.
a) Problemstellung.

~ Im ersten Abschnitte wurde gezeigt, daB fiir die Wimperbewegung
das SToxEs- bzw. StoxEs-OsEENsche Widerstandsgesetz Geltung hat
und daB infolgedessen durch eine Bewegung von starren und dauernd im
Wasser befindlichen Wimpern keine oder fast keine Nutzleistung, d. h.
keine Verschicbung des Rudertrigers erzielt werden kann. Im Einklang
damit stehen die Beobachtungen der neueren Autoren, dafl tatséchlich
bei der rudernden Wimperbewegung die Cilie sich nicht als starres Ge-
bilde verhilt, sondern in ausgestreckter Gestalt den Hinschlag und, dem
Korper sich anschmiegend, den Riickschlag vollzieht! Dap ein solcher
" Rudermechanismus eine Nutzleistung (Verschiebung) erzielen kann, ist
allerdings zundichst noch eine Vermutung und bedarf des Beweises: Hs wird
sich im folgenden darum handeln, diesen Beweis zu fithren und gleichzeitig
soll versucht werden, ungefihr die Grofenordnung des Nutzeffekts einer
-solchen Ruderbewegung zu bestimmen. Es stellt ja der Cilienapparat des
Korpers eine Maschine dar und das wesentliche Kriterium fiir die Be-

1 Beim Fhmmereplthel der Wirbeltiere scheint dle Amphtude im allgemeinen
kleiner zu sein als bei den Wimpern der Zellen von Wirbellosen.
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urteilung einer Maschine ist die Gré8enordnung ihres Nutzeffektes; denn
weil der sekundliche Energievorrat der Flimmerzelle ein beschrankter ist,
ist, wie bereits im Falle des OsEENschen Gesetzes erkennbar war, nicht die
Tatsache, daB iiberhaupt eine Nutzleistung méglich ist, das wesentliche,
sondern von ausschlaggebender Bedeutung ist die Frage, bei welchem
Gesamtleistungsaufwand sie moglich ist und ob die Zelle diese Gesamt-
leistung tiberhaupt aufbringen kann. Schlieflich wird es sich im folgen-
den noch darum handeln, diejenige Ruderbewegung zu ermitteln, die unter
den naturgegebenen Bedingungen den gréfften Nutzeffekt besitzt und die
darum am zweckmdifigsten ist, und zu untersuchen, wie nahe der beobachiete
diesem ,,theoretisch besten’* Rudermechanismus kommi.

Es schien in diesem Untersuchungsabschnitt geboten, sich nicht auf
Berechnungen zu beschrinken, sondern — da Beobachtungen und
direkte Experimente bei diesem Fragekomplex nicht méglich sind —
die Berechnungen durch genaue Modellversuche zu stiitzen. Zwar ist
die direkte Nachahmung des ,,angeschmiegten’ Wimperschlags durch
das Modell nicht méglich, doch gentigt es durchaus, ihn in Einzelkompo-
nenten zu zerlegen und beziiglich dieser Komponenten die Berechnungen
mit den Ergebnissen von Modellversuchen zu vergleichen. Gelingt es so,
die Berechnungen iiber die Einzelkomponenten experimentell zu veri-
fizieren, dann kann man hinterher wiedetum die einzelnen Vorstellungen
iber die Komponenten zusammenfassen und hat somit die Theorie des
Wimperschlags auf experimenteller Basis fundiert.

Die folgenden Untersuchungen nehmen (wie in Abschnitt 1) ihren
Ausgang von dem Schlag eines Ruders, das sich an einem relativ zur
Flitssigkeit ruhenden Korper befindet und gehen erst spiter zur Wimper-
bewegung am bewegten Objekt iiber, Die erste Aufgabe besteht zundchst
in der Darlegung der Grundlage und Technik der Modellversuche.

b) Prinzipielles iiber Modellversuche.

Aus den hydrodynamischen Grundgleichungen fiir reibende Flissig-
keiten 148t sich ein ,,Gesetz der mechanischen Ahnlichkeit von Fliissig-
keitsbewegungen® (Ahnlichkeitsgesetz) ableiten, welches besagt, daB
zwei Fliissigkeitsbewegungen nur dann mechanisch dhnlich sind, daB also
z. B. bei der Bewegung eines Korpers gegen eine Fliissigkeit nur dann die
gleichen Widerstandsgesetze wie in einem anderen Falle Geltung haben,
wenn die REyNoLDSschen Zahlen beider Bewegungen die gleichen sind.
Erst hierdurch gewinnt die REyNoLDssche Zahl ihre groBe Bedeutung,
indem sie Aussagen gestattet iiber die ,,Tragweite von Einzelversuchen®,
iiber die ,, Ubertragbarkeit von Messungsergebnissen auf nicht gemessene
Fille”. Das Ahnlichkeitsgesetz bildet somit die Grundlage fiir jeden
Modellversuch : Macht man von einer Wimper (15 g lang, 0,3 x dick) ein
Modell in 10000fachem MaBstabe (15 ¢m lang, 3 mm dick), so sind nur

‘ 27%
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dann Riickschliisse beziiglich des Widerstands vom Modeéll auf das Ori-
ginal erlaubt, wenn die beiden REYNoLDSschen Zahlen einander gleich
sind. Ist ER=a7v die N-Zahl des Originals, =" diejenige des Mo-

14
dells, so 1aBt sich dafiir, weil das Cilienmodell der wirklichen Cilie geo-
metrisch dhnlich sein soll, auch schreiben
Iz ; U
R = W R = ST
worin ! die Linearausdehnung der Cilie, 7' ibre Schwingungszeit und /'
und 7" die analogen Grofen beim Modell bezeichnen sollen. Besitzt nun
das Modell 10000fache Gréfe, ist also I’ =10000 [ und wollte man in bei-
den Fiallen die gleiche Fliissigkeit benutzen (v = %), so miifite
7 = (%) 7 = 100000000 7 (37)
sein, d. h. eine einmalige Wimperschwingung, die in Wirklichkeit in
1/50 Sekunde vor sich geht, miite im Modell etwa 1000 Stunden dauern.
Um nun im Modellversuch annehmbare Experimentiergeschwindig-
keiten von etwa 7" = 10—20 Sekunden zu erhalten, mufl man, wie aus
der durch Gleichsetzen von (36) und (36') entstandenen Beziehung
9
vV = (%) ~—§17-v (88)
hervorgeht, im Modell Fliissigkeiten verwenden, deren kinematische
Zshigkeity’ 330000- bis 160000mal grofer als die des Wassers ist und die
~um so ziher sein miissen, je langsamere Cilienschlige man nachahmt
(bei T = 1/;, Sekunde wiire »' = 1067). Nun liegt allerdings, vom
hydrodynamischen Gesichtspunkt, die betrachteteCilienbewegung mitten
im Geltungsbereich des STOXES- bzw. SToKES-OsEENschen Gesetzes, d. h.
weit entfernt von dem Bereich der 1-nahen Rev~orLpsschen Zahlen, von
wo ab das SToxEssche allmihlich in das quadratische Widerstandsgesetz
iibergeht ; man braucht daher, da fiir die Geltung des STOKEs-OsEENschen
Gesetzes beim wirklichen Wimperschlag durch die sehr kleinen -Zahlen
volle Gewihr geleistet ist, nur dafiir Sorge zu tragen, da8 es auch beim
Modell noch volle Giiltigkeit hat: d.h. die ReyNoLDsschen Zahlen des
Modells brauchen, worauf bereits PRANDTL (40) hingewiesen hat, in
diesem speziellen Falle nicht exakt gleich denen des Originals zu sein, sie
diirfen im vollen Bereiche des SToxEsschen Gesetzes, also von beliebig
kleinen Werten bis zu etwa 0,1 als vorsichtig gewahlter oberer Grenze,
variieren, und deshalb kénnte man (PraxpTL) im obigen Falle als
Modellschwingungszeit getrogt /100 des theoretischen Wertes 7" neh-
men. Von dieser Moglichkeit (der Verkiirzung der Schwingungszeit) wird
indessen in den folgenden Versuchen kein Gebrauch gemacht. — In ge-
wissen Ausnahmefillen ist die strenge Giiltigkeit des Ahnlichkeitsgesetzes
in Frage gestellt; solche Fille treten ein a) wenn von inkompressiblen

(36, 36')
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Flissigkeiten (Wasser) auf kompressible (Luft) geschlossen wird, b) wenn
die Widerstandsverhéltnisse an der freien Oberfliche der Fliissigkeiten
" verschiedene sind, ¢) bei verschiedener ,,Rauhigkeit des’ bewegten
Korpers. Da ¢ nur fir sehr groBe R-Zahlen, b nur fir an der Flissig-
keitsoberfliche bewegte Objekte (Schiff) in Frage kommt und a in un-
serem Falle nicht statthat, ist fiir die Nachahmung der Wimperbewegung
die Giiltigkeit-der Ahnlichkeitsregel sichergestellt.

¢) Die Modellapparatur.
Bei den Modellversuchen iiber die Bewegung eines feststehenden
Ruders (d. h. eines an einem relativ zur Fliissigkeit fixen Korper be-
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Abb. 4. Schema der Ruderapparatur.

festigten Ruders) wurde folgender Apparat angewendet (Abb. 4):"An dem
Stativ Sy ist der Horizontalarm A durch die Universalschraube U in jeder
Stellung fest fixierbar. An A ist senkrecht zur Langsrichtung von 4 das
Hohlstiick H befestigt, in dem das 7'-Stiick 7' unter moglichst geringer
Reibung drehbarist. An dem unteren Ende von 7' ist durch eine Klemm-
schraube das Ruder R (Draht, Blechstiick) befestighar. Der Horizontal-
arm von T tragt eine Reihe von kleinen Offnungen; an der nach Bedarf
zweckmiBigsten werden zwei Seidenfiden n; und n, befestigt; n; lauft
genau horizontal iiber die Prizisionsrolle r; und trigt die Wagschale
W1, ng desgleichen iiber 7, nach W,. Die Stiicke ar, und ar, sind je unge-
fahr 80 em lang. Das Ruder B taucht in die Fliissigkeit (siehe unten) ein,
die das Gefi @ (22 x 29 x 12 cm) bis /; cm unter dem Rande fiillt.
~ Beim Ruderversuch steht stets das Fithrungsstiick 4 genaﬁ lotrecht, der
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Querarm des 7'-Stiicks also genau horizontal. Wird die Wagschale W,
iiberbelastet, so dreht sich das Ruder R in der Flissigkeit im Sinne des
Pleiles 1, ist W, liberbelastet, nach 2. — Zwel weitere Stative S, und S;
tragen die horizontale Skala K, deren Nullstrich o genau oberhalb der
Léngsachse von 4 liegt. Auf diesem Nullstrich ist die senkrechte Nadel »
genau so angebracht, daf bei einer Ruderbewegung das der ‘Skala zu-
gewendete Ende x des Horizontalstabs von 7 in einem Abstand von etwa
/o mm an der Nadel vorbeigleitet. Nach dem gleichen Gesichtspunkt
sind die weiteren Nadeln y; und ¥, angebracht, so dafl der Schwingungs-
winkel ¢ = gy, wv = vwy, = etwa 360 betragt. In gewissem Abstand
von g, und y. befinden sich noch die weiteren Nadeln 2z, und z,, der
Winkel yo w2z, = yywz, betrigt wiederum etwa 36°. Diese fiinf Nadeln
dienen folgendem Zweck: Soll sich im Versuch das Ruder in der Richtung.
des Pfeiles 1 bewegen, so wird die Wagschale 1 iiberbelastet und das der
Skala zugekehrte Ende x des 7'-Stabs gleitet der Reihe nach an den Na-
deln 2, y» v ¥, 21 voriiber. Stets zeigt beim Beginne des Versuchs der hori-
zontale Stab des 7' nach z;, oder besser nach einem Punkte, der zwischen
zz und dem diesseitigen Ende der Skala liegt. Der Anfangsteil der
Schwingung bis zum Momente, wo « an y, vorubergleitet, dient als ,,An-
lauf* und wird nicht beriicksichtigt; beim Voriibergleiten an ys und y,

wird mit der Stechuhr gestoppt und somit die fiir die Durchlaufung dieser
Amplitude von 720 nétige Zeit ermittelt. Auf diese Weise werden die
Schwingungszeiten bestimmt, die sich bei verschiedener Belastung der
Wagschale und dem gleichen Ruder oder bei Rudern verschiedener Form
und GroBe ergeben.

Der ganze Apparat wurde unter dem Gesichtspunkt angefertigt, dafl
die Reibung des Apparats 1. moglichst gering und 2. bei allen Ruderge-
schwindigkeiten mdglichst gleich gro war. Zunéchst erwies es sich im
Hinblick auf die Stabilitit des Apparats als zweckmiflig, beide Wag-
schalen (Eigengewicht = 5,3 ' g) dauernd mit 20 g zu belasten, damit
dauvernd die Schniire %, n. einigermafen gespannt blieben und auf den
Rollen r, 7, ein gewisser Druck lastete. Beziiglich der Eigenreibung des
Apparats ergab sich, dafl der 7-Stab mit dem Ruder dann gedreht
wurde, wenn die Uberbelastung einer Wagschale mehr als 53/,—6 g be-
trug, gleichgiiltig, ob sich das Ruder durch Luft, Wasser, Glyzerin oder
noch viskosere Fliissigkeiten bewegte. Daraus folgte (und dies wurde
spiter aufs genaueste bestitigt gefunden), da8 die Kraft von 6 g stets

-zur Uberwindung der Eigenreibung verbraucht wird, so daB z. B. bei
ﬁberbelastung einer Wagschale mit 60 g 6 g auf Kosten der Reibung -
in Abzug gebracht. werden miissen, wihrend der Rest von 54 g fir die
Uberwindung des Ruderwiderstands in Frage kommt.

Schwierig war die Suche nach einer geeigneten Ruderfliissigkeit.
Denn diese sollte einen solchen Grad von Viskositit besitzen; daf 1. bei
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einem Cilienmodell von 10000facher GroBe bei den experimentell prak-
tischsten Schwingungszeiten von 10—60 Sekunden die REYNoLDSsche
Zahl ungefihr die gleiche wiire wie bei der natiirlichen Wimperbewegung
und daB 2. die zu einer solchen Ruderbewegung notwendigen Krifte
(Wagschalenbelastungen) einigermafien grofl gegeniiber der fiir die Eigen-
reibung verbrauchten Kraft (6 g) wiren. Nach verschiedenem Probieren
mit Glyzerin-, Schellack- und Dextrinlésungen wurde eine solche Fliissig-
keit in einem kéiuflichen Sirup gefunden, der vollkommen homogen war
und ungefahr die Konsistenz leichtfliissigen Honigs hatte. Seine kine-
matische Zahigkeit, deren genauer Wert fiir das folgende ohne Bedeutung
ist, war ungefihr 10000—15000, d.h. 1—1 1/, Millionen mal gréfer als
die des Wassers und 10mal ziher als die ziheste bisher zu Versuchs-
zwecken angewandte Flissigkeit (LADENBURG, Ann. Physik. 22, 28; =
1300); der p-Wert des Sirups wurde aus dem Widerstand eines durch die
Flisssigkeit bewegten Zylinders nach der OsEENschen Formel berechnet,
ein Vergleich der Widerstandswerte eines Ruders in Sirup und Glyzerin
lieB ungefihr auf den gleichen Wert schlieBen. — Die REYNoLDssche Zahl
der Modellbewegung war entweder gleich oder (meistens) 10mal kleiner
als die der Originalbewegung; denn nach (37) folgt

0,01

T = 10000 -10°7,
woraus fiir - 7' =1/,4 bis /19 sich 7" = 10 bis 0,8 Sekunden ergibt, wih-
rend die wirklichen Schwingungszeiten 50—6 Sekunden betrugen. Nach
den Ausfithrungen des vorigen Abschnitts (b) sind, weil der Geltungs-
bereich des StokEsschen Gesetzes nach unten hin keine Grenze besitzt,

diese Abweichungen der REyNoLDsschen Zahlen ohne Belang.

Als Ruder wurden entweder (Abb. 5b) Drihte von 2 mm Dicke und
7—15 cm Linge verwendet, die den natiirlichen Cilien geometrisch unge-
fahr dhnlich waren, oder Ruder aus starrem, /, mm dickem Blech von
der in Abb. 5a dargestellten Form. Experimente mit dieser zweiten
Ruderart waren deshalb angenehmer und exakter, weil das T'-Stiick des
Rudertrigers mit der Befestigungsschraube fiir das Ruder sich stets
auflerhalb der Flissigkeit befand, so dafl schnelles und sauberes Aus-
wechseln der Ruder moglich war. — Bei Versuchen mit Drahtrudern
mufBte der Widerstand des sich um seine Achse drehenden unteren Teils
des T'-Stiicks (Abb. 5b) mitberiicksichtigt werden, der indessen, wie sich
ergab, gegenitber dem Widerstand des Ruders- selbst auBerordentlich
klein war. Bei den Plattenrudern war andererséits neben dem Wider-
stand des eigentlichen Ruders (schraffiert) der des vertikalen Verbin-
dungsstiicks (punktiert) mit in Betracht zu ziehen, doch 148t sich dieser
genau mit in Rechnung setzen. Da die Versuche zeigten, daB zwischen
den an Draht und Plattenrudern gefundenen GesetzmiBigkeiten kein
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Unterschied vorhanden war, wurden einwandfreien Experimentierens
halber fiir die Hauptversuche nur Plattenruder verwendet.
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_ Abb. 5. a) Plattenruder; R= OA. b) Stabruder.

d) Kontrolle der Apparatur.

Die Versuchsmethodik. bestand in folgendeni: Nach Einsetzen eines
bestimmten Ruders wurde die linke oder rechte Wagschale mit einem
bestimmten Ubergewicht belastet. Die durch dieses Gewicht ausgeﬁbté
Kraft setzte das T-Stiick samt dem Ruder in Bewegung und gemessen

wurde die Zeit, die das Ruder zur Durchlaufung der Amplitude 2 « (729)
" benétigte. Es galt nun zunichst festzustellen, mit welcher Genauigkeit
der Apparat arbeitet, d. h. welche Schwankungen innerhalb von Ver-
suchsreihen mit gleichem Gewicht und glelchem Ruder auftraten
Tabelle 1 gibt dariiber Auskunft.

In dieser und den folgenden - Tabellen bedeutet. T das auf die Wagschale
gelegte Gewicht, ,,No‘ zeigt die Verwendung eines Normalruders an, das.(Abb.5a)
ungefihr folgende Ausdehnungen hatte: h=d=1cm, R=10cm, 7, = 1,8 cm,
H = 3 cm. ,,7I° bedeutet Belastung der linken ‘Wagschale, so daB der Hebelarm

w2 von rechts nach links, das Ruder von links nac¢h rechts wanderte; fiir-,,Ir* gilt
das Umgekehrte. In. jeder Tabelle folgt zeitlich auf jede Schwingung Ir die un-
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mittelbar daneben stehende Schwingung .7/, hierauf die als zweite angefiihrte
Schwingung Ir usf. Die Stoppuhr gestattete Ablesung von 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 der
Zeiger der Uhr zwischen zwei Teilstriche eingestellt.

Aus der Tabelle 1, in der der Mittelwert jeder Beobachtungsreihe,
dessen mittlerer Fehler sowie dieser in Prozenten des Mittelwerts ange-
geben ist,. folgt, daf der mittlere Fehler kleiner ist als 1/,% des Mittel-
werts. Daraus ist auch erkennbar, dal die Unsicherheit der Einzelbe-
stimmung (o) kleiner ist als die Ablesegenauigkeit von 0,2 Sekunden. —
Zwischen den Schwingungszeiten Ir und 7! bei gleichem Ruder und
gleichem Gewicht kénnen Verschiedenheiten auftreten, die konstant sind
und deren Ursache in der ,,asymmetrischen*’ Reibung ermittelt wurde,

Tabelle 1. Apparatgenaunigkeit.

. V.2, 380g U, No. V.3. 50g U, No.
V.1. 30g U, No. 20,2°C. 18,50C.

#l | Ir Ir 1 7l Ir ol
31,8 33,0 28,0 28,6 18,6 19,0
32,0 32,6 27,8 28,2 18,8 19,1
31,8 32,8 27,8 28,6 - 19,0 19,0
31,4 32,6 27,6 28,6 18,7 19,0
314 32,2 28,0 282 18,6 18,8
3L6 32,2 27,8 28,7 18,8 19,0

27,8 28,4 18,8 19,0

27,8 28,2 18,8 19,0

0,0 28,6 18,8 18,8

28,0 28,6 18,8 18,8

. 28,0 0,0 ‘

31,67 32,57 27,86 28,47 18,79 18,95
=0,09 +0,12 +0,04 +0,06 +0,03 +0,03
1=0,3% 0,4% 0,13% 0,2% 02% | . 02%

die der Rudertrager 7' im Fithrungsstiick H erfihrt., Durch frische
Olung konnte diese Differenz stets behoben werden, doch ist sie des-
halb ohne Bedeutung, weil sie fiir die gesamte Versuchsdauer kon-
stant bleibt und weil nur die Dauern gleichsinniger Schwingungen
verglichen wurden. .

Die Temperatur des Sirups war bei allen Hauptversuchen etwa
200 C, da diese stets zur gleichen Tageszeit vorgenommen wurden; ge-
samte Schwankungsbreite 19—21°0, Wihrend der Dauer einer Versuchs-
reihe (2—3 Stunden) blieb sie vollkommen konstant. — Im iibrigen nahm
_wie beim Wasser mit steigender Temperatur die Viskositat der Fliissigkeit
ab, die Schwingungszeit daher gleichfalls ab (Tabelle 2).
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Tabelle 2. Einfluff der Temperatur.
12Ubr:18,00C ., . . . . . rl = 20,93 + 0,05 Ir = 20,87 + 0,05
16 Uhr : 21,20 ,C ....... ‘rl = 16,76 + 0,03, Ir = 16,80 + 0,054

Ein weiterer zu beachtender Punkt war die Moglichkeit der all-
mihlichen Bildung einer stiirker viskésen Haut an der Oberfliche der
Flussigkeit als Folge von Verdunstung. Blieb der” Sirup einige Zeit
(12 Stunden) nicht oder ungeniigend bedeckt, so war solches der Fall.
Es duflert sich in verlingerter Schwingungsdauer beim ersten Versuch
und allméhlicher Abnahme der Schwingungszeit im Laufe der Versuchs-
reihe trotz gleichen Ruders und gleichen Gewichts (Tabelle 3, V.4, 5).
Riihrt man zu Beginn des Versuchs die oberflachliche Flissigkeit durch-
einander, so hat die Fliissigkeit die normale Konsistenz wiedergewonnen,
was aus der Konstanz der Schwingungszeiten hervorgeht (Tabelle 3,
V.6, 7; nach der ersten Schwingung wurde umgerithrt); man beachte den
Sprung in den Schwingungszeiten. Schlieft man nach Beendigung der
tiglichen Versuchsreihe die Fliissigkeit luftdicht ab, so tritt keine Bildung
einer verdickten Oberflichenhaut ein.

Tabelle 3. Oberflichenhaut.

V.4 20g U, No. V.5.50gU, No. | V.6. 50g U, No. V.T. 50g U, No.
1 Tag Pause. 2 Tage Pause. .1 Tag Pause. 4 Stunden Pause.
7l Ir . Ir ‘ 7l ir 7l I 7l
542 | 57,6 184 | 18,6 "] 226 17,2
53,8 57,2 18,6 0,0 20,4 20,2 16,8 16,8
53,4 56,4 18,4 0,0 20,4 204 (16,4) 16,6
00 | 550 18,0 | 18,0 204 | 204 168 | 168
520 | 538 18,0 | 18,0 20,2 | 204 . 168 | 17,0
514 | 53,6 17,8 174 20,4 20,2 16,8 16,6
’ 174 174 16,6 0,0
174 . 0,0
Abnahme Abnahme 20,36 | 20,32 16,76 | 16,76
2,8 | 4,0 1.2 l 1,2 + 0,035 +0,045 +0,035| +0,07

Um die Schwingungszeiten zweier verschiedener Ruder zu vergleichen,
ist es nétig, nach Bestimmung der Schwingungszeit des ersten den Tri-
ger T samt Ruder aus der Fliissigkeit herauszunehmen, das erste Ruder
ab- und das zweite anzumontieren und jetzt den Rudertriger samt zwei-
tem Ruder genau in die gleiche Lage wie vordem zuriickzubringen. Um
die bei einem solchen’ Ruderwechsel unvermeidlichen Fehlerquellen zu
bestimmen, wurde das gleiche Ruder mehrmals ab- und wieder an-
montiert und jeweils die Schwingungszeiten bei gleichen iibrigen’ Be-
dingungen ermittelt. Tabelle 4, die den ersten derartigen Versuch wie-
dergibt, zeigt, daB bei dreimaliger neuer Montierung die auftretenden -
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Differenzen in den Schwingungszeiten 0 bis 3,1%, im Mittel 1,75% be-
‘trugen; alle weiteren Versuche aber lieferten, infolge zunehmender
Ubung, geringere Abweichungen. Tabelle 5 gibt die unmittelbar hinter-
einander gemessenen Schwingungszeiten dreier praktlseh gleichgroBer
Ruder (Normalruder) wieder. Die Abweichungen der Schwingungszeiten
betragen im Mittel 1,60%. Da fast alle folgenden Versuche auf einen
- Vergleich der Schwingungszeiten verschiedener Ruder hinauslaufen, ist
dieser Wert von wesentlicher Bedeutung. Bei sehr vorsichtiger Schitzung
148t sich sagen, daf, sofern nicht andere Fehlerquellen hinzukommen, jeder
Schwingungswert auf 2% genaw ist, was bei' einer durchschnitilichen
Schwingungszeit von 20 Sekunden eine Unsicherheit von nur 0 4 Sekunden

bedeutet.
Tabelle 4. Ruderwechsel.

V.8. ) Ir 7l
1. Montierung . . . . . . . . . 18,79 + 0,03 18,95 1+ 0,03
2. e 19,2 4 0,00 1,90 =+ 0,00
3., S e e e 18,6 -+ 0,00 18,6 - 0,00
Fehler2gegen 1. . . . . . . P 2,1% 0,0%
TS ,; 1......... —1,1 ’ —‘“231 ”»
39 3 2 2. 00 e e "‘—3,1 L2 _251 29
Durchschnittlicher Fehler bei 6 Versuchen . . . . . . . 1,75%.
Tabelle 5. Ruderwechsel.
V.9 Ir rl
. I.Ruder . . . . . . . . . . .. 20,8 21,2
20,8 21,0
20,7 21,2
20,77 4 0,03 - 21,13 -+ 0,05
2 Ruder . . . ... ...... 00,0 21,6
21,0 21,6
21,0 21,4
" 21,00 o 0,00 21,53 + 0,05
3.Ruder . . . .. .. ..... 00,0 121,0
20,4 21,0
20,4 21,0
20,6 00,0
. ‘20,47 + 0,05 21,00 : 0,00
Fehlerlgegen2 . . . . . » . . . 1,2% 1,9%
B - 14,, 0,6%
P 2,1.,, 2,5 ,,
Durchschnittlicher Fehler . . . . . 1,6% 1,6%

e) Qliiltigkeit des STORESschen Gesetzes beim Modell.

Nach der Ermittlung der Genauigkeit des Apparats folgt als zweite
Aufgabe festzustellen, ob im Modellversuch, wie zu erwarten ist, das
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SrorEessche Gesetz gilt und welche Abweichungen im Sinne von OSEEN
sich dabei ergeben. Vor dieser Priifung ist es, zugleich als Grundlage fiir
' alle weiterenVersuche, zweck-
méafig, sich die Wirkungs-
weise des Apparats vom me-
chanischen Gesichtspunkt aus
klarzulegen. Abb. 6 gibt den
Grundri des Apparats im
Schema wieder. O sei die
Drehungsachse des Ruders,
OC der Arm, an dem die Zug-
kraft des Fadens angreift, Z
der Mittelpunkt der Rolle,
itber die der Faden liuft.
Wir betrachten zunichst den
Widerstand eines Fldchen-
ruders (Abb. 5a), und zwar
nur des eigentlichen Ruders
(schraffiert) ohne das (punk-
tierte) Zwischenstiick. A B (=
W’ a' in Abb. 4) stellt dieses
Ruder im Aufrif§ dar. Neh-
men wir nun als Vorausset-
zungen, die erst verifiziert
werden sollen, an, daB 1. das

; reine STorEssche Gesetz Gel-
Abb. 6. Wirkungsschema der Ruderapparatur. tun. g habe und daB 2. der

Widerstand einer Ruderfliche bei Bewegung senkrecht zu dieser pro-

portional zur GroBe der Ruderfliche sei, so folgt (Abb. 6):
’ Der Widerstand des Ruderelements d bei P, das von O den Abstand r
und daher die Geschwindigkeit v in Richtung des bei P gezeichneten
Pfeiles besitze, erleidet nach dem StoxEesschen Gesetz den Widerstand

) dW =c-tw-dF, )

wo ¢ ein Proportionalitatsfaktor und dF die GréBe dieses Ruderelements
bedeutet; da d F' = & - d1 ist (Abb. 5a), so ist weiter gleich

, AW = chw-tdr 2)
und der Widerstand des ganzen Ruders ist in jedem Moment gleich
. R
-
W= [chordt = ckcuRzzr" . (3)

7o - :
Dieser Widerstandskraft entgegen wirkt (Abb. 6) die Zugkraft 3 des
von C ndch Z gespannten Fadens. Der Rudertriger fungiert als Hebel,
beziiglich dessen gelten muf} \
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Widerstand X Widerstandsarm = Zugkraft X Zugkraftarm, d. h.
R

f(chmdr-r) —3.07T, @)

wo O T senkrecht auf CZ steht und gleich ist' (Abb. 6) OC - ¢os (p — ) =
o cos (p—y). Nun ist der Winkel y, da CZ (siehe oben) etwa 80 cm lang
ist, stets kleiner als 1/,0, so da§ er gegen ¢ vernachléssigt werden kann.
Dann geht (4) iiber in
R*—vr3 5
chtu—--3- = 30 cos¢ (8)
und daraus folgt
1 ch R3—r} 1

~ 8¢ 3 o cosqg (6)
Nun ist die kaelgeschwmdlgkelt w definiert als
dg

[
V=g

alsoist{ = / —-und die zur Durchschwingung einer Amplitude 2 ¢ nétige
Zeit T wird gleich

T = d¢ (7)

Daraus folgt nach (6)
4+«
¢ 1

, " d 1 1 :
T=§;-g-k(R3—r3)]mZ¢ =g g B =)k -2tang (450 + ). )

—a

In dieser Gleichung ist auf den Widerstand des eigentlichen Ruders
(schraffiert), nicht aber auf den des Verbindungsstiicks Riicksicht ge-
nommen. Bezieht man diesen in die Rechnung mit ein, so ergibt sich
aus (4) statt (5) die Glelchung

3 8 .
3——r9—» =30 cosg 9
und daraus folgt fiir 7'

Tz_;_g.%[ﬂ(ri r5) + h(R* —rd)]- 2tang(45°+ ) (10)

Tn dieser Gleichung ist ¢ ein (beim StoxEsschen Gesetz) fiir alle Versuche
konstanter Proportionalititsfaktor, ¢ und ¢ sind Kon$tante des Apparats,
b, H, R, ro und r, Abmessungen des Ruders. Der Ausdruck H (r§ —717)
== ( enthilt nur MaBgréBen des Verbindungsstiicks, die fiir alle Versuche
gleich gewahlt werden kénnen, so daB C eine Konstante wird.
Fiir das gleiche Ruder und fiir verschiedene Zugkrifte folgt aus (10)
Ty:Te = Zo: Zy, ap
es verhalten sich also beim reinen STOKESschen Geselz die Schwingungs-
zeiten wmgekehrt wie die Zugkrdfte. Treten aber Abweichungen im Sinne
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von OSEEN auf, so fallen die tatsichlichen Schwingungézeiten bei ver-
groferten Zugkriften groBer, bei verkleinerten Zugkriiften kleiner als die
nach (11) zu erwartenden aus.

Tabelle 6 gibt die tatséichlichen Experimente wieder.

Hierin bedeuten die Zahlen der ersten Spalte die Wagschalenbelastungen
in Gramm; nach Abzug von 6 g firr die Eigenreibung des Apparats erhilt man
die jeweilige Zugkraft 8. Die theoretischen Werte fiir die Schwingungszeiten
wurden nach Gleichung (11) erhalten, wobei in jedem Versuch die empirische
Schwingungszeit fiir den Wert 30 g als Ausgang diente. Die Klammern bei Dif-
ferenzwerten von 0,1 Sekunden deuten an, daB diese kleiner sind als das Ge-
nauigkeitsmaB der Uhr. Als Ruder wurden Normalruder verwendet. Tempe-
ratur 20,2—20,50. ’ :

Driickt man in Tabelle 6 den in jeder Zeile angegebenen Differenzwert
in Prozenten der zugehorigen Schwingungszeit aus, so erhilt man bei

V11 und 12 1%; bei V 13 0,6 und bei V 10 0,4% als Mittelwert, d. h.

Tabelle 6. Sroxussches Gesetz fiir Plattenruder.

Belastung S?;‘f;i‘ilgi;eit Sch;vé;g(;l}llz;iizeit : Ditferenz
V. 10. 20g 48,6 ) 49,0 _—0,4
30,, 28,6 I 28,6 . 0,0
40,, 20,4 20,2 0,2
50, 15,6 156 _ 0,0
60 ., 12,6 12,7 (—0.1):
7., 10,6 10,7 (—0.1)
V.11 20,, 46,6 48,0 —1,4
30,, 28,0 28,0 / 0,0
40,, 19,8 19,8 0,0
50 ., 15,2 15,3 (=00
60 ., 12.2 124 —02
70, 10,4 10,5 (—0,1)
V.12, 20 ,, 51,0 51,1 (—0,1)
30, 29,8 298 | 0.0
40, 21,0 21.0 0.0
50, 16,2 16.2 0,0
60 . 12,8 13.2 04
70, 10,8° 1,1 . —03
V. 13. 20,, 49,8 50,0 : —0,2
30,, 29,2 29,2 0,0
40 ,, 20,8 20,6 0,2
50 ., 15.8 15,9 (—0.1)
60 .. 12,8 12,9 (—0.1)
70 ., 10.8 10,9 C(—01)

die empirischen Schwingungszeiten weichen wvon: den nach dem reinen
StoxEsschen Gesetz berechneten um weniger als 1% ab, was eine aufler-
ordentlich gute Ubereinstimmung zwischen Theorie und Erfahrung be-
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deutet. Merkliche Abweichungen im Sinne von OSEEN ergaben sich nicht,
man kénnte hichstens die Differenz von 0,8% in der ersten Zeile des V 10
oder die der ersten Zeile des V 11 als solche deuten, doch ist der erstere
Wert zu klein, als daB man auf ihn Gewicht legen konnte, die letztere
aber vermutlich durch einen zufélligen Fehler verursachst.

Einen Versuch iiber Stabruder gibt Tabelle 7 wieder. Der als Ruder
verwendete Draht hatte eine Lénge von 124 mm und war etwas weniger
als 2 mm dick. Die Abweichungen zwiSchen Theorie und Erfahrung sind

Tabelle 7. SToxEssches Gesetz fiir Stabruder.

Beli;:lst;ng Schwv;giungs- zseciltlv;)l;‘rizﬁi; Differenz Dxifrfleiznz
V.14a.

IQO Ir 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. 14D,

100 15,0 + 0,00 15,0° 0,0 00

130 11,1 + 0,07 11,0 0,0 0,0
‘ V. l4e.

100 71 15,8 + 0,00 158" 0,0 0,0.
80 20,1 + 0,07 20,1 0,0 L 0,0
60 27,4 + 0,00 27,5 (—0,1) | 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 offen-
bar durch eine gewisse Storung (zufillig vergroBerte Reibung des Appa-
rats) verursacht sind, wie aus dem Vergleich mit den zugehorigen l-
Werten (Zeile 6—38) erkennbar ist.

f) Binfluf3 der Wandung des Versuchsgefdfes.

Alle Widerstandsformeln und auch das STorEssche Gesetz sind abge-
leitet fiir die Bewegung eines Kérpers in einer 00-ausgedehnten Flissig-
keit. Geht die Bewegung aber in einer begrenzten, in ein Gefil3 einge-
schlossenen Fliissigkeit vor sich, so wirkt die Gefiwandung hemmend
auf die Bewegung der Flissigkeit, so dal} der Widerstand des bewegten
Kérpers und daher im vorliegenden Falle auch die Schwingungszeit des
Ruders groBer als die erwartete ausfillt. Die Bedeutung des Einflusses
der GefiBwand ist deshalb im vorliegenden Falle von geringer Bedeutung,
weil einerseits keine Absolut-, sondern nur Vergleichswerte bestimmt

Tabelle 8. Variabilitit am Rande. V.15 (50 ¢ U, No; 21,2°C).
Ir: 16,8 (16,4) 16,8 168 16,8 16,6 : 16,76 + 0,03, =02 %
rl: 16,8 16,8 16,8 17,0 16,6 — : 16,8 = 0,05; F=0,34%
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werden und alle Versuche im gleichen GefiB stattfinden, und weil an-
dererseits der EinfluBl des Gefdfles um so geringer wird, je viskoser die
darin befindliche Fliissigkeit ist. Immerhin erschien es mit Riicksicht
darauf, daf die wirkliche Wimper an der Korperwand befestigt ist, von
Interesse zu untersuchen, ob sich im Modellversuch Unterschiede er-
geben, wenn, wie bisher, das Ruder sich etwa in der Mitte oder wenn es
sich am Rande des Gefifles befindet. Im letzteren Falle miilte sich eine
grofere Schwingungszeit als im ersten Falle ergeben. Tabelle 9 zeigt, daf3

Tabelle 9. Schwingungszeit am GefaBrand.

V.15 (50g U, 189) Ir 7l
GefaBmitte . . . . . . .. . 20,3610,03; 20,32-10,04,
An den Gefafrand geriickt . . 20,874-0,05 20,934-0,05
Differenz der Mittelwerte . . . 2,6% 3%

V.16 (30g U, 219) . Ir 7l
GefaBrand . . . . . . .. ;. 30,324-0,045 30,66--0,21
In die GefaBmitte geriickt ~ . . 30,004-0,00 30,534-0,05
Differenz der Mittelwerte . . . 1% 0,4%

diese Erwartung auch zutrifft, doch sind die Differenzen nur unbedeutend,
die durchschnittliche Differenz betrug nur 1,7%. Zugleich ist aus dieser
und aus Tabelle 8 zu ersehen, dafl die Unsicherheit (o) der Einzelbestim-
mung am Rande etwas gréfer sein kann als in der Mitte (V. 15 und 16), es
aber nicht zu sein braucht. Tabelle 10 zeigt, daB auch fiir das am Rande
befindliche Ruder das Stoxzssche Gesetz ohne Abweichung Giiltigkeit
besitzt. Die Abweichungen der theoretischen von den empirischen Wer-
ten sind hier praktisch gleich 0.

Tabelle 10. StorEes-Gesetz am GefaBrand. V.17 (21,10, No).

Be‘lf.stung Schwinglzl‘ngszeit ; Sch]\;vé;gclllll;iizeit Diferenz
20 g 54,1 4-0,2 53,83 (0,00)
30,, 31,4 31,4 . : 0,00

(Pause)
30 g 30,32--0,045 30,32 | -+ 0,00
40,, 21,1 40,1 21,3 —0,1
50,, 16,4 16,5 {(—0.1)
60 ., 134 13,4 0,00
70 ,, 11,4 ) 11,4 0,00

7l -

20¢ K 55,3 4-0,25 54,9 (0,0)
30,, ! 32,0 32,0 ’ 0,00

(Pause)
30g | 30,66--0,21 30,66 0,00
40 ,, 21,8 +0,00 21,64 0,16
50 ,, 16,8 16,7 (0,1)
60 ,, 13,6 13,6 0,00
70 ,, 11,6 11,5 (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, dall der Widerstand eines senk-
recht zu seiner Lingsachse bewegten Ruders um so gréBer sei, je linger
das Ruder ist. Fiir die wirkliche Wimper folgt dann aus Gleichung (3),
in der wir R = [ = Wimperldnge und r, = 0 setzen kénnen,

W= jchwl (12)

d. h. der Widerstand der mit der Geschwindigkeit o schwingenden
Wimper oder der durch diese Bewegung dem Wimpertréger erteilte Vor-
trieb ist proportional zum Quadrat der Wimperlidnge.

Fiir den Modellapparat folgt bei Verwendung eines Stabruders
(Abb. 5a), bei dem ebenso wie bei der Wimper r, = 0 ist, aus Gleichung(8)
bei gleicher Wagsehalenbelastung

Ti1:Te: = RY: R3, (13)
fiir das Plattenruder entsprechend aus (10) unter Beriicksichtigung des
Verbindungsstiicks

, T1:To =[O0+ h(R}—7r3)]:[C + R (R —ri)], (14)
wobei fiir beide verglichenen Ruder alle MafigroBen auller B, und R,
gleich sein sollen und 0= H (r; —r5) bedeutet (r; = ro -+ d).

Die Tabellen 11 und 12 zeigen fiir, Plattenruder, wie genau die em-
pirischen mit den berechneten Werten iibereinstimmen, die auftretenden
Differenzen liegen durchaus innerhalb derjenigen Fehlerbreite von im
Mittel 1,75 bis maximal 3%, die sich im Abschnitt d als unvermeidlich
beim Ruderwechsel ergab. — Fiir Stabruder, bei denen erst durch Ver-
gleich zweier Schwingungswerte der Einfluf des in die Fliissigkeit ein-
tauchenden unteren Endes des 7'-Stabs eliminiert werden muB, ergibt
sich ahnliche Ubereinstimmung.

Die Beziehung (12), welche aussagt, daB3 der durch eine Wimper be-
wirkte Vortrieb bei gleichen sonstigen Bedingungen proportional zum
Quadrat der Wimperlinge ist, liBt eine erste Mdglichkeil erkennen,
durch die auch beim- SToRESschen Geselz eine produlktive Wimperbewegung
maglich ist: nimlich dadurch, daf} die Wimper beim Riickschlage sich kon-
trakiert, d. h. ihre Lange im Verhaltnis zum Vorschlag verkiirzt. Nimmt
man beispielsweise an, die Wimper verkiirze sich beim Riickschlag um die
Halfte, so wiirde bei gleichbleibendem Wimpervolumen ihr Durchmesser
aufs }/ 2fache steigen; nehmen wir nun an, was in Anniherung richtig ist,
daf der Widerstand eines Zylinders mit dem Durchmesser A}/ 2 ¥ 2mal
so groB wie der eines gleich langen Zylinders vom Durchmesser % ist, so
. ist der durch den Riickschlag (Geschwindigkeit w,) bewirkte Vortrieb
nach (12) unter Beriicksichtigung einer Uberlegung des ersten Kapitels
gleich

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 13. 28
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Tabelle 11. Verschiedene Ruderlinge.
V. 18. (Plattenruder, 7y = 18 mm, 2 = 10 mm, d = 10 mm, # = 30 mm. 19,50,)

| R i Schwingungszeit empirisch ' Schwingungszeit empirisch
in mm r 7l
1. 99 [40¢g '22,2 22,2
22,2 22,2
22,2 22,4
22,2-+0,00 22,2740,05
2. | 885 |40¢g 17,2 17,2
. 17,1 17,0
17,2 17,0
17,1740,03 17,07+40,05
30g 24,2 - (24,3) 24,0 (24,18)
3. |80 |40¢g 12,0 ¢ 12,2
| 12,0 12,3
. 12,0 12,4
12,0--0,00 12,3+0,06
30¢g 17,2 18,0
: 17,0 18,0
17,0 17,8
00,0 17,8 .
17,074-0,05 (17,0 17,940,056 (17,43)
4. [69 |40g 8,0 8,2
0,0 8,4
8,2 - 8,2
8,14-0,07 8,271-0,05
30g 11,9 12,4
: 11,9 12,0
| | (11,9 12,2
e 11,940,00 (11,5) 12,24-0,11  (11,72)
) 17':' 7l
3 1 - i
T empirisch . t ,berefhnef ‘ Differenz * T empirisch bere:([:,hnet Differenz
o 1| 222 40,00 | 222 0,0 22,274-0,05 | * 22,27 0,0
2.+ | 17,1740,03 | 16,65 0,5 | 17,07+0,05 | “16,7 (0,3)
3. 12,6 40,00 | 12,1 (—0,1) 12,3 420,06 | 12,1 (0,2)
4. .8,1 0,07 8,13 0,0 . 8,27-0,05 I 8,16 (0,1)

(Die hinter den 30 g-Mittelwerten angegebrenen eingekla.mmerté’n Zahlen sind
diejenigen Schwingungszeitwerte, die sich nach dem Sroxes-Gesetz aus den 40 g-

erten fiir eine Belastung von. 30 g errechnen lassen.)
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Tabelle 12. Verschiedene Ruderlinge.
V. 19. (Plattenruder, ry = 18 mm, 2 = 10 mm,d = 10 mm, H = 42 mm. 21,20.)

\[ R ir Sehwingungszeit el}lpirisch . Schwingungszeit empirisch
| in mm I | 7l
1. 98 |40g | 230 230
50 ,, 17,7 +£0,05 (17,7) i 17,6 40,00 (17,7)
2. 88,5 | 50, 13,4710,05 g 13,5674-0,1
40 ,, 17,8 (17,43) 17,6 (17,56)
3. |75 30,, 15,8 40,09 ’ 16,484-0,08
; 40 ,, 11,2 (11,15) ) 11,4 (11,6)
(Pause)
! 40g 11,074-0,05 11,454-0,00
30,, 15,6 40,17 (15,68) 16,3 40,07 (16,22)
4 64 30,, 10,55--0,05 11,3 40,00
20,, 18,8 40,00 (18,1) 18,8 40,09 (19,37)
5 49 20 ,, 11,071-0,05 11,37--0,03
6 28 20,, etwa 4,7 etwa 4,9
Schwingungszeit Schwingungs- | Schwingungszeit:
(i " empiriseh zeit berechnet | Differenz empirisch
r ir 7l
1. 50g 17,7 4+ 0,05 17,7 0,00 17,6 —17,7
2. 50 ,, 13,474 0,05 13,55 (0,1) 13,57+ 0,1
3. |30, 15,6 —15,8 15,65 0,0 116,3 —16,5
4. 30,, 10,55+ 0,05 10,48 0,0 111,3 4+ 0,0
5. 20,, 11,074 0,05 11,07 0,0 111,37+ 0,03
6. 20 ,, 4,7 4,65 0,0 1 4.9
¢ sine. I*
Wz =—§hﬁ = e Z’ (15) .
"ferner der durch den Hinschlag bewirkte Vortrieb gleich
¢, sine
Wi = §h o A (16)
und der mittlere Vortrieb ist
w.T,— W,T ch sine A I
W= DOo Il B el - s g TayE) (1)

Nehmen wir nun die Geschwindigkeit des Vorschlags gleich der des-
Riickschlags an, so daB wy=w,=w und 71y'= T, = % wird, so folgt
aus (17)

__chsine I# s
und die durchschnittliche Leistung ist
LT, + L,T ¥ A h
L= _L%u . ;—T(l%ﬂTl —+ 3 [02T2ﬁ> = 2—860218 (8 + ﬁ) 19)

Ersetzt man nun &hnlich wie im ersten Kapitel diese Ruderbewegung
durch eine ,ideale® riickschlaglose Wimperung eines Ruders von der
) 28%* .
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Lénge 1, die den gleichen Vortrieb W erzeugt und mit der Geschwindig-
keit w* vor sich geht, so berechnet sich w* aus

e, e y2) =B (20)
zZu w* = 4'_8]@ w. (21)
Fiir L* folgt dann
= PP = 3%‘42%2(4 - V§>2 (22)
und der Quotient L : L* wird
L _ 48412 _ etwa 5,6.

I Tu—yep
Man erkennt daraus, daf der ,Nutzeffekt* einer solchen Wimper-
bewegung, bei der sich die Wimper wahrend des Riickschlags auf die
Halfte verkiirzt, zwar auch noch keinen sehr hohen Wert darstellt (denn
100 (1 —1 :5,6) == 78% der aufgewendeten Energie gehen immer noch im
Riickschlag verloren); und der ,,wirkliche Nutzeffekt” diirfte kaum
groBer als 10% sein, immerhin aber wire eine solche Bewegung fiir die
Wimperzelle noch ertriglich. In Wirklichkeit aber hat, soweit bis jetzt
Beobachtungen vorliegen, eine solche Verkiirzung in keinem Falle statt,
es ist auch nicht wahrscheinlich, daB sie irgendwo in der Natur vertreten
ist. Der Grund ist offenbar darin zu suchen, dafl auf noch einfachere
Weise eine gleich wirksame Bewegung erzielt werden kann.

h) Der Widerstand der Wimper bei Bewegung senkrecht und parallel zu
: , ~ dhrer Achse. .

Eine produktive Wimperbewegung kommt bei Giiltigkeit des STokES-
schen Gesetzes nur dann zustande, wenn, ohne Riicksicht auf die
Schlaggeschwindigkeit, der Widerstand der Wimper beim Vorschlag

. groBer als beim Riickschlag ist. Es gibt zwei

T Moglichkeiten, durch die solches bewirkt werden

I // konnte. Da die eine der beiden, die Verkiirzung
— der Wimper (vgl. Abschnitt g), in Wirklichkeit
nicht statthat, bleibt nur die andere iibrig, die
/4 darin besteht, daBl die Wimper nicht wie beim

I Hinschlag senkrecht (Abb. 7a), sondern parallel

‘ L (7b) oder schief (7¢) zu ikirer Achse durchs Wasser

a 5 ¢ bewegt wird. Es wurde im zweiten Kapitel ge-
Abb. 7. zeigt, daBl diese Moglichkeit bei der wirklichen

Wimperbewegung in Form des ,,angeschmiegten®
Riickschlags vertreten ist. Voraussetzung fiir diese zweite Moglichkeit
aber ist, dafl der Widerstand eines parallel oder schief zu seiner Achse
durch das Wasser bewegten Zylinders kleiner ist als wenn der Zylinder
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sich senkrecht zu ihr durchs Wasser bewegt. Diese Voraussetzung be-
darf erst eines Beweises, sie ist, da beim Srormsschen Gesetz der
Widerstand ein reiner Reibungswiderstand ist, keinesfalls selbstver-
standlich, andererseits interessiert hier vor allem der genaue numeri-
sche Wert, um wieviel fiir die Dimensionen der Wimper oder ihres Mo-
dells der Widerstand beim Ubergang von der senkrechten iber die schiefe
nach der parallelen Bewegung abnimmi. _

Fur diese Berechnung kann man Formeln von OBERBECK und GANS
heranziehen. Diese Autoren haben den Widerstand von Ellipsoiden bei
Giiltigkeit des reinen StoxzEsschen Gesetzes rechnerisch ermittelt. Ver-
langerte Rotationsellipsoide, bei denen die Rotationsachse wesentlich
linger als die andere Achse ist, haben die Form von (beiderseits zuge-
spitzten) Stibchen, abgeplattete Rotationsellipsoide, bei denen die
Rotationsachse klein gegeniiber der anderen ist, die Form (gegen den
Rand zu dinner werdender kreisférmiger) Scheiben: Nach Gaxs ist der
Widerstand eines solchen Stabes bei Bewegung senkrecht zu seiner Achse
gleich Z o
We=67mp50dn, (23)
worin g den Viskosititskoeffizienten der Fliissigkeit, I die Stablinge be-
deutet und d, ein komplizierter Ausdruck ist, der auBer Zahlen nur Lange
und Breite (b) des Stabes erhilt und fiir lange diinne Stébe (I > b) gleich
wird 3 21
O = §(2 lognat > + 1). 24)

Der Widerstand des gleichen Stabes bei Bewegung parallel zu seiner
Achse ist nach Gaws gegeben durch

W, = 6n‘u%v5f1, (25)
wo fiir lange diinne Stdbe gilt
Oy == %(2 lognat Eb_l _ 1). (26)

Demnach verhalten sich bei langen diinnen Staben
Wa:Wi=01:0n=2 (2 lognatz—bl — 1>:(2 ldgnatgb—l‘—}- 1)

= -i;—>—b—> 2:1, 27
und dieses Verhdltnis wird, wie angedeutet, falls ] geniigend grofl gegen-
tiber b ist, gleich 2 : 1, d. h.'der Widerstand des Stabes bei Bewegung par-
allel zu seiner Achse betrigt nur die Hilfte desjenigen bei darauf senk-
rechter Bewegung. Dieser GesetzmafBigkeit liegt als einzige Voraus-
setzung Geltung des StoxEsschen Gesetzes zugrunde und da fiir das
Modell und ebenso fiir die wirkliche Wimper — hier eventuell von un-
wesentlichen Abweichungen abgesehen — dieses zutrifft, so muf3 auch
hier W, = etwa 1/, W, sein.
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Fiir 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 OsEENsche (4, in
Kapitel 1), um so mehr, als hier vielleicht (vgl. oben) das SToxmssche Gesetz eher
zutrifft als das nach OsErN korrigierte. Die Abweichungen der nach diesen beiden
Formeln berechneten Widerstinde sind verhaltnismaBig sehr gering, sie betragen
0—100%, wie die folgenden Zahlen zeigen:

1
1 b ‘ R 1:b Wosern Waaxs
0,001 0,00003 00004 |  33:1 0,34-10-5 | 0,68 10-5
0,2 0,02 0,1 10:1 70 .10-¢ ;1 7,2 10
1,0 0,02 0,1 50:1 34 102 | 24 103

Im ibrigen werden absolute Widerstandswerte bei den folgenden Uber-
legungen nicht verwendet.

Es gilt also zunéchst, im Modellversuch zu verifizieren, daf bei langen
diinnen Stiben W;= etwa 1/, W, ist. Nun hat Gans zu den fiir Stabchen
giiltigen Formeln (23) bis (27) die analogen fiir Scheiben (abgeplattete
Rotationsellipsoide) aufgestellt und fiir diese lautet die der Stdbchen-
gleichung (27) entsprechende Beziehung zwischen W, und W,

3 8 d 3 ’

W"':Wl:?(l—g—b—)z—gd_%—b»— (27)

Hierin bedeutet & die Breite (Durchmesser) und d die Dicke der Scheibe

und die Bezeichnungen sind so zu verstehen, daf W, den Widerstand bei

Bewegung senkrecht (n in Abb. 8¢), W; denjenigen bei Bewegung parallel

wur Plattenebene bedeutet (lin. Abb. 8¢). Fiir sehr diinne Platten wird
nach (27°) W, : W, = 1,5 anstatt gleich 2 im Falle der Stéibchen.

Da mit dem Modellapparat die Plattenbeziehung (27°) leichter veri-
fizierbar ist als die analoge Beziehung (27) fiir Stabchen, wurde die
Giiltigkeit jener zuerst gepriift. Man befestigt am 7T-Stabe (Abb. 8a)},
dessen unteres Ende in die Flissigkeit taucht (aa = Fliissigkeitsober-
fliche), ein Ruder der in der Abb. dargestellten Form: Das Verbin-
dungsstiick X trigt eine Platte P, die entweder (I) horizontal liegt und
beim ,,Rudern‘ sich auch horizontal bewegt oder vertikal steht (n) und
dann mit der Breitseite voran durch ‘die Fliissigkeit bewegt wird. Im
ersten Falle erleidet das Plattenruder P den Widerstand W, im zweiten
Falle W, und bezeichnet man das Verhéltnis W, : = v, so mub} auf
Grund von (14) gelten, falls man den Widerstand des smh um seine Achse
drehenden basalen Endes des 7- Tré’mgers vernachléssigt:
4B+ 35 (4B — AFY): [.433 + 5o ¢ (4B — Ea)] = Ta:Ty (28)
worin 7', und 7, die entsprechenden Schwingungszeiten bedeuten. Eine
experimentelle Priifung dieser Formel gibt Versuch V. 20.

V.20. A4B= 583 mm, 4F = 23 mm, AC = 10 mm; ‘D = 48 mm,
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Dicke des Bleches 0,5 mm. 7;,= 11,22 &4 0,05, 7', = 16,0 & 0,0. Es
ergibt sich aus (28) y = 0,64 an Stelle eines theoretischen Wertes von
etwa 0,67.

Durch ein Ruder von der Form 8b kann man den sehr geringen Ein-
fluB, den die Reibung des 7'-Stabes ausiibt, vermeiden. Entsprechende
Versuche mit einer Platte, die gleichgro8 derjenigen des V.20 war, lie-
ferten fiir den Wert 0,71 an Stelle des theoretischen Wertes 0,67 (V. 21).
Versuche mit kreisrunden Platten (Abb. 8c), die am genauesten der
Gtansschen Formel entsprechen, hatten ein &dhnliches Ergebnis.

Da diese Versuche, fiir. Platten den Wert W, : W, experimentell zu
bestimmen, zu sehr guter Ubereinstimmung mit der Theorie gefiihrt
haben, ist die Vermutung berechtigt, da die ganz analog fiir Stibchen
abgeleitete Formel in gleich genauer Weise den tatséchlichen Sachverhalt
wiedergibt. Die direkte experimentelle Bestimmung des Verhiltnisses
W, : W, fir Stibchen st6Bt bei dem zur Verfiigung stehenden Apparate
auf Schwierigkeiten: Geht man hier analog wie bei den Platten vor
(Abb. 8d), so daB beim Ruderversuch der gegen X rechtwinklig geneigte
Stabteil P einmal in lotrechter Lage (n) und einmal in wagrechter
Lage (I) sich durch die Fliissigkeit bewegt, so wird durch ersteren Versuch
zwar W, ermittelt, da P hier mit der Breitseite voran durch die Fliissig-
keit wandert, im letzteren Falle aber steht, da die Diagonale 4 B linger
als der Arm AC ist, BC schief an Stelle parallel zur Fortbewegungs-
richtung. Der Widerstand in letzterem Falle () muB daher gréBer als
der nach der Gansschen Formel berechnete ausfallen und dies bestitigt
auch der Versuch:

V.22. MaBgroflen (vgl. Abb. 8d): AC = 81,5 mm, CB= CB =
CD = 54 mm, 4D also gleich 1355 mm. Stabdicke = 2 4+ 0,05 mm.
Temperatur = 20,0°. Schwingungszeiten (Ir):

T;: ganze Liange (AD) :21,6 + 0,00 (Widerstand W,)

T,: gebogen wie ACB’ :14,9 + 0,07 (Widerstand W, -+ w,)

Ts: gebogen wie ACB :11,95 4 0,03 (Widerstand W, 4 W;)

To: Arm X allein 48  +0,0 (Widerstand Wy).
(Nach Formel 13 ergibe sich aus T, : T, = 135,53 : 81,53 fiir T, der
Wert 4,73 an Stelle des experimentellen Wertes 4,8 Sekunden, d. h.
vollige Ubereinstimmung innerhalb der Ablesegenauigkeit der Uhr.) —
Es berechnet sich aus (W,4 W,): W, = 14,9 : 21,6 W, = 1170950,
weiter aus (Wo -+ W;) : Wy= 11,95 : 21,6 W, = 834150 und man erhilt
fur y = W, : W,, den experimentellen Wert 0,712, der gegeniiber dem
theoretischen 0,64 um 0,07 (11%) zu hoch ist.

Man kann aber, da Formel (27') fiir Platten durch das Experiment
hestatigt wurde, schlielen, daf gleiches, auch fiir die Stdbechenformel (27)
der Fall wire. Aus (27) kann dann, was im folgenden Abschnitt ge-
schieht, ohne weitere Voraussetzungen der Widerstand von schief zur
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Flissigkeit bewegten Stdbchen berechnet werden und die so erhaltenen
Formeln sind durch das Experiment priifbar. Stimmen dann die experi-
mentellen mit den theoretischen Werten iiberein, so bedeutet dies zu-
gleich riickwirkend eine Verifizierung der zugrunde gelegten Gleichung
(27). Von diesem Gesichtspunkt aus wird der Versuch V. 22 nochmals
betrachtet werden.

i) Der Widerstand der Wimper bei Bewegung schief zu threr Achse.

Fiir die Bewegung eines Stébchens schief zu seiner Langsachse gelten
nach Gans folgende Beziehungen: '
‘Wirkt auf das Stdbchen S (Abb. 9)
mit der Lingsachse [ eine Kraft K,
so dafl ® mit I den Winkel ¢ ein-
schlieBt, so resultiert eine Bewegung
des Stibchens in der Richtung b mit
der Geschwindigkeit », wobei b mit {
den Winkel g einschlieft und ¢ >¢
ist. In umgekehrter Ausdrucksweise
kann man auch sagen: Bewegt sich
S mit der Geschwindigkeit v in der
Richtung v durch eine Fliissigkeit, so
ist dabei ein Widerstand zu iiberwin-
den, der gleich K ist und der mit /
den Winkel & einschlielt. Zerlegt
man sowohl » als auch K in Kompo-

Abb. 9. Widerstand eines schief zur Fliissigkeit

nenten langs ! und », so erhilt man bewegten Stabchens nach GANS.
K;i= K cos9 Kn=K.sin1‘} (29)
¥l = ¥ CO8 - ovp=vsing.
Unter Benutzung dieser Beziehungen folgt aus (23)
Ki= Kcos3=3muldi*vi = 3wuldi*vcosgp (804a)
Kp= Ksind = 8wuldy"vn = 3mwuldn*vsing. (30b)

Hieraus berechnet sich K, d. h. der vom Stibchen bei Bewegung in der
Richtung v erlittene Widerstand zu

cos’gp  sinfg

W=K=3mnul
n‘uvl/ o T

Bezeichnet man nun wiederum das Verhiltnis W,: W, =4, : 6, =7, so
geht (31) iiber in die endgiiltige Formel (der Ausdruck 3mud,—! ist
fortan als Konstante ¢ zusammengefaf3t): '

G2

W = clv sin2 g + y*cos® . (32)-

Bewegt sich das Stabehen in der Richtung v um das Stiick ds, so leistet
es dabei die Arbeit
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dA = Wds:-cos(J—¢) = cv ]/sin2(p + y2cos? p-cos (F— y)ds. (33)
Hierin wird, wie GANs gezeigt hat, der Winkel ¢ —g@ nie sehr groB, sein
Maximalwert betrigt fiir Stibchen 190 28, fiir Platten (wo eine analoge
Formel gilt) 110 32’. Der cos dieses Winkels liegt demnach immer zwi-
schen 1 und 0,94 bei Stibchen bzw. zwischen 1 und 0,98 bei Platten.
Wegen dieser im Mittel sehr geringen Abweichung von 1 kann der Faktor
cos (¥ —¢) in (33) vernachléssigt werden.

Die Giiltigkeit der fiir die Beurteilung der Wimperbewegung wich-
tigen Bezichung (32) wurde zuerst am Plattenruder zu verifizieren ver-
sucht. Dabei war die Apparaturanordnung eine solche, daB die Ergeb-
nisse unmittelbar auf die wirkliche Wimper angewendet werden konnten.

Abb. 10, Abgebogenes Ruder.

" Der Rudertriger, dessen unteres Ende in Abb. 10a wiedergegeben ist
(Drehungsachse 00'), trigt ein Ruder der abgebildeten Form. Das
eigentliche Ruder R ist von dem Tragstick 7' in einem bestimmten
Winkel\§ seitlich abgebogen, vom Tragstiick befindet sich der punktierte
Teil ¥ (Verbindungsstiick) noch innerhalb der Flissigkeit. Abb. 10b gibt
das gleiche Ruder beim Blick von oben wieder (¢ ist der Hebelarm des
Rudertrigers, an dem die zu den Wagschalen ziehenden Faden 7, und 7,
ansetzen). Da es sieh hier um den Widerstand von Platten handelt, muf}
die fiir Stibchen giiltige Gleichung (32) durch die ‘analoge Platten-
gleichung

W = cbv Yecos?p + y?singp _ (32)
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ersetzt werden, worin b ein Linearmafl der Platte (Durchmesser) und y
wiederum den Quotienten W;: W, (vgl. Abb. 8e) bedeutet.

Die experimentelle Priifung der Beziehung (32') bestand darin, daB die -
Schwingungszeiten von Rudern ver-
glichen wurden, die sich nur durch die
Grofle des Winkels . (Abb. 10), d. h.
durch den Grad der Abbiegung von
der Geraden, unterschieden, wihrend
Belastung, Schwingamplitude und alle
anderen GroBen bei diesen Versuchen
konstant blieben. Es ist daher die
niichste Aufgabe, auf Grund von (32)
die Abhingigkeit der Schwingungszeit
T vom Abbiegewinkel f des Ruders
zu bestimmen. In Abb. 11 ist dhnlich
wie in 10 der Ruderapparat im Schema
nochmals dargestellt (Blick von oben):

Das Element des Ruders bei P von
der Linge dr und der Hohe %, bewegt
sich bei einer Schwingung des gesam-
ten Ruders mit .der Geschwindigkeit

p in der Richtung a, die senkrecht auf 7 AN
% steht. Es erleidet hierbei nach (32,) Abb. 11. Schema éer Widerstandsverhiltnisse
einen Widerstand am abgebogenen Ruder.

AW = chvdt Jeos? ¢ + y?sin®z - (34)

Hierin ist v=3 und nach Umformung des Wurzelausdrucks 1458t sich
schreiben )

AW = chw-3dr 1 —(1 — ¥ sin?e (35)
und der Widerstand des ganzen Ruders 4B (zuniichst ohne Riicksicht
auf das Verbindungsstiick) ist, falls man zur Vereinfachung

1—p2=90 (36)
setzt, gleich :
B R
W =cho| s ]//T:ﬁsinzrdr. (37)
4
Nach dem Hebelgesetz (vgl. S. 425) muB gelten
B
Bocosp = /(5-67&60@]/1_; d'sin_fr\ dr (38)
, 4 ;
und daraus folgt
B
1 R
*l;=8—9-%6§(—p/§2]/1~651n2’[dr. : (39)

A
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‘Das hierin auf der rechten Seite auftretende Integral soll im folgenden
kurz als I bezeichnet werden. Fiir die Schwingungszeit ergibt sich nach
Formel (7)

Tig  ohl[d
— [%®__ohlf o®
T—”/‘ w 3¢ cosg’

so daB also bei Versuchen mit zwei verschiedenen Winkeln 8; und §,
die Schwingungszeiten unter sonst gleichen Bedingungen (3, ¢, ¢, Ruder-
grofe) sich verhalten wie die zugehérigen Integrale I:

T1:Ts 311212. (40)

Sekurder

| { 1 | ! |
g° 75° J0° ¥5° £0° e g60°

Abb. 12.

Es eriibrigt sich also nur noch, die Integrale J zu berechnen. Aus einer

7o SIN S

5 ToBng (41)

aus der weiteren planimetrischen Beziehung.
r:sine =rp:8in 7
ergibt sich
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dr = sinpde . (42)

und durch Einsetzen von (41) und (42) in den Ausdruck fiir / erhélt man

sm2

t -
’ . 1 I
I=—9} sm3ﬁfsin4rl/l——’dsm21dt. (43)
#

Da der Integrand von (43) im Intervall <7 <% konvergiert, kann man

den Wurzelausdruck des Integranden nach der Binomialreihe ent-
wickeln, diese gliedweise integrieren und erhélt schliellich fiir 1

I= —17} sm?’p’Kl—{— +~62> (1—A)cotg1—|——cotg T
d . : gt < s t
——ﬁ<1+§6)smzcosr—mcosrsmﬂr'--]ﬁ. (44)
Fiir verschiedene Werte vony nimmt diese Formel folgende Gestalten an:
y=1; I= —rdsin?g (cotgz + /s cotg®7) (44 a)
y == %y; I = —r¥sin®[(0,04537 + 0,722 cotg v + /5 cotg?® v
—0,00676 sin cosz- - -) (44 b)
y=1Ye; I = —r)sin®p(0,08817 + 0,625 cotgz + /s cotg®v
— 0,0175 sinz cosz---) (44c¢)
y=0; I= —73sin33(0,17097 + /2 cotgz + /5 cotg®z
—0,0459sinz cosz---) . (444d)
" Fiir den Fall y = 0 1aBt sich der Ausdruck (43) auch’ direkt integrieren zu
y=0; I =1;(s®—rd), (44¢)

so daf} diese Gleichung, die dieselben Werte wie (44d) ergeben mu8, als
Priifstein fiir die Giite der Anniherung (44) verwendet werden kann.
Ein Versuch (V.23) hatte folgendes Ergebnis.

V. 23. MaBgroBen (Bezeichnungen vgl. Abb. 10) 0'C = 15 mm,
04 =10mm, AB="70mm, k= 10 mm, aC = 42 mm; Temperatur
=210, U=50g. — Die folgenden Zahlen (Tab.13) geben die
" Schwingungszeiten bei verschiedenen Winkeln wieder, wobei, da die. 7l-
Werte keine konstanten Abweichungen gegen die Jr-Werte zeigten, jeweils
das arithmetische Mittel aller Schwingungswerte genommen wurde.

Tabelle 13. Schiefe Ruder. V. 23.

! I } I . IIx
B = 00 19,2740,02 | 18,16 17,96
B = 180110 18,8410,03 17,73 17,53
B = 3491 10 18,3120,05 \ 17,20 17,01
B = 410110 17,1950,04 | 16,08 15,90
B =57941 | 14,5940,06 13,48 13,33
B = 620010 | 13,4910,06 12,38 ' 12,24
B = 900 | 874 8,64

9,8510,04 °
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Tabelle 14.
1 I 1 X .

y=0 nach 44e y=0 nach 44d { ’ v=2/3 I */I——Yl
B =00 17,96 ! 17,96 17,96 17,96
B = 150 17,3 17,4 17,62 17,65
B = 300 16,67 I 16,68 16,71 16,78
B = 45° 15,0 15,1 15,26 15,66
B = 600 12,9 12,91 13,44 14,04
B =75 10,67 10,67 - I 11,34 12,1
B = 900 8,41 849 | 9,3 10,12

In Tabelle 14 sind fiir verschiedene Winkel die zugehérigen Werte
I:7} nach den Formeln (44a, b, d, e) berechnet. (Die Werte fiir y =1/,
sind denen fiir y=2/; fast gleich und daher weggelassen.) Ein Vergleich
der Spalten I und II zeigt die Aquivalenz der Formeln (44d) und (e) und
somit die Giite der Anndherung (44). ‘

Um die experimentellen Werte der Tabelle 13 mit den theoretischen
der Tabelle 14 vergleichen zu kénnen, mull zunéchst von ersteren die
durch das Verbindungsstiick bewirkte Verlingerung der Schwingungs-
zeit (7',) subtrahiert werden. 7, berechnet sich aus der Gleichung

[(95% — 25%) + (283 — 15%)- 4,2]:[(25% — 15%)-4,2] = 19,27: T,
zu 1,11 und die um diese GroBe verminderten experimentellen -
Schwingungswerte finden sich in Spalte II der Tabelle 13. Aus diesen
Werten (7") berechnen sich die mit denjenigen der Tabelle 14 vergleich-
baren Werte 7' aus der Proportion '
' T:7" =17,96:18,16 ‘

und die daraus erhaltenen 7"'-Werte sind in Spalte III der Tabelle 13
aufgefiihrt. ' . C

Trigt man die theoretischen (Tabelle 14) und die reduzierten em-
pirischen Werte (Tabelle 13 III) in ein Koordinatensystem ein (Abb. 12),
8o ist zundchst zu erkennen, daf mit Riicksicht auf die bei derartigen
Versuchen unvermeidlichen-Fehlerquellen die empirischen gut mit den
theoretischen {ibereinstimmen (1em Ordinate = 1 Sekunde) und daB
jene im allgemeinen in der Néhe der fiir y =1/, bzw. y =2/, errechneten
Werte liegen. Weiter aber geht aus einem Vergleich der theoretischen
Werte allein hervor, da die Gré8e von y die Schwingungszeiten nur ge-
ringgradig beeinfluBt, selbst bei dem maximalen Abbiegwinkel von 90°
betrigt der Unterschied in den Schwingungszeiten zwischen den beiden
Extremen ¥ = 0 und y =1 nur 20%. Dieser Umstand findet seine
Erklirung in folgendem: ¢ = 0 bedeutet, dal (Abb.13a) der Widerstand
eines beliebig gekriimmten (aber nirgends irgendwie riickgebogenen)
Ruders 04 (O = Drehungsachse) gleich dem eines geradlinigen Ruders
ist, das in O beginnt und in 4 endet. Wenn nun bei Giiltigkeit eines be--
liebigen y-Wertes zwischen 0 und 1 der Widerstand eines gebogenen
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Ruders nicht wesentlich von demjenigen differiert, der sich fiir y = 0 er-
gibt, so bedeutet dies, daB die Widerstands- (oder die Schwingungs-
zeits)-verminderung bei abgebogenem Ruder im wesentlichen darauf
zuriickzufiihren ist (Abb. 13b), daB der Ruderendpunkt beim abgebo-
genen Ruder um so weniger von der Drehungsachse entfernt ist, je
starker es gebogen ist. Wenn also bei der Wimperbewegung durch Ver-
biegung des Ruders beim Riickschlag (,,angeschmiegter Rickschlag®) eine
Widerstandsverminderung bewirkt wird, so kommi diese in erster Linie
dadurch zustande, daf die Wimperspitze jetzi weniger weit vom Anhef-
tungspunkie absteht als beim Hinschlag; in zweiter Linie erst tritt noch eine
weitere Widerstandssenkung dadurch ein, daff der wmgebogene Wimperteil
sich nicht mehr senkrecht zur Fliissighkeit bewegt und daher einen geringeren

A

Abb. 13.

Widerstand erfihrt. — PraNDTL hat am Ende seiner Zuschrift (40) den

_ersten Punkt bereits als Vermutung ausgesprochen: ,,. . . Vermutung,
daB . ..eine um so groBere Verschiebungswirkung durch ein seitlich
herausgestrecktes Organ erreicht wird, je weiter ab vom Kérper die Be-
wegung ausgefithrt wird . . . diese Auffassung 1aBt sich, wie ich glaube,
auch theoretisch verstehen. Die Entscheidung durch zweckmiBig ange-
stellte Versuche diirfte nicht allzuschwer sein.

Auf Grund der obigen Berechnungen 146t sich das Ergebnis des V. 22
(rechtwinklig abgebogenes Stabruder) auf seine Exaktheit priifen
(Abb. 8d). Da fir das umgebogene Stabende BC (2 mm dick, 54 mm
lang) ¥ den Wert 0,64 ='etwa 2/; annimmt, berechnet sich nach (44b)
fiir‘das Stiick BC der Ausdruck I : 73 zu 0,44248; der gleiche Ausdruck (
lautet fiir das Stabende in der Lage CD

135° — 81,5

ysE - = L1909,
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das Verhiltnis beider ist 0,37. Andererseits ergibt sich aus
[T(ACB) — T(AQ)] : [T(AD) — T(4C)] = (11,95 —4,73): (21,6
—0,73) = 0,41, ,
es steht also dem empirischen Wert 0,41 der theoretische 0,37 gegeniiber,
was eine Abweichung von 10% bedeutet.

k) Der Widerstand beliebig gebogener Ruder (Wimpern).

Die Ergebnisse des Abschnittes i gestatten es, den Widerstand be-
liebig gebogener Ruder zu berechnen wie auch ohne Berechnung Wider-
stand und Schwingungszeit solcher Ruder ungefabr gegeneinander ab-
zuschitzen; dieses illustriert Versuch V.24 am Stab- und V. 25 am
Plattenruder.

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

{ e " 14

%ﬁ/ [ <<”

y w ¥ 4

' b
Abb. 14. a) Stabruder. b) Plattenruder.

Eétllen 127 mm, die Luftlinie Oa inT 127 mm, in IT—VY 91 mm (0 =
Drehungsachse). Temperatur = 180. U = 50 g. Die experimentellen
Schwingungszeiten sind in Tabelle 15 aufgefiihrt.

Tabelle 15. Verschiedene Stabruder.

Schwingungszeit Schwingungszeit
Ir 77

I 34,65-0,07 35,00--0,00
1. 17,3 +0,04 17,62+0,04
I1I. 15,87+0,05 16,2 10,00
Iv. 16,4 10,00 16,6 +1-0,00
V. 14,8 +0,00 15,0 40,00
VI 12,6 10,00 12,6 0,00

Uber die Schwingungszeiten dieser Ruder lassen sich folgende Ver-
mutungen aussprechen : Die Schwingungszeiten Ir und 7] werden, da beim
StokEsschen Gesetz der Widerstand ein reiner oder fast reiner Reibungs-
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widerstand ist, einander gleich sein oder nur minimale Differenzen zeigen.
Die Schwingungszeit der Ruder II—VI wird bedeutend kleiner als die des
Ruders I sein, da dieses viel weiter von der Schwingungsachse absteht.
Zwischen den Schwingungszeiten I und III ist nur ein geringer Unter-
schied zu erwarten, doch wird der Wider-

stand von IT gréBer als der von ITI sein, Tebelle 16. Verschiedene

Platt: der.
weil einerseits bei II der distale Ruder- e e_r -
abschnitt (Aa) im Mittel weiter von O SChwmﬁmgmlt
abliegt als bei IIT und weil auBlerdem im
) e : L 21,06-0,1

Mittel bei II ein groBerer Ruderteil senk- 1. 10,1 40,05
recht zur Bewegungsrichtung liegt als bei IIT. 8,8 4-0,05
II1. Tabelle 15 zeigt, daB diese Vermu- Iv. 8,451-0,04
tungen sich bestitigen. ~ V. - 1,6 £0,00

Tiir Plattenruder gelten die gleichen Uberlegungen. Ein entsprechen-
der Versuch ist in Tabelle 16 wiedergegeben (Abb. 14b).

4. Der ,jinnere Wirkungsgrad (Nutzeffekt)*“ der Cilienbewegung.
a) Problemstellung.

Die Uberlegungen des 3. Kapitels hatten den Zweck, Formeln aufzu-
stellen, mittels derer der Widerstand beliebig geformter Ruder berechnet
werden kann, und diese Formeln durch das Experiment zu verifizieren.
Die weitere Aufgabe besteht darin, die so gewonnenen Hilfsmittel auf
die tatsachliche Wimperbewegung anzuwenden.

Ein einmaliger Wimperschlag setzt sich aus einem Vorschlag und
einem Riickschlag zusammen. Beim Vorschlage (Abb 15, 1—2), der mit
konstanter Geschwindigkeit
vor sich gehen moge, erleidet
die Wimper in jedem Moment
den gleichen Widerstand W,.
Hiervon wird der Byuchteil
W, = W, cosg fiir das aus g
Wimper plus Flissigkeit be- " Abb. 1.
stehende System nutzbar:

_entweder (Fall des unbeweglichen Wimpertrigers — Flimmerepithel)
bewirkt er eine Verschiebung der an K angrenzenden Wassermassen
in der Richtung a (Fliissigkeitsstrom) oder (Fall des unbeweglichen
Wimpertriagers — Infusor) umgekehrt eine Verschiebung des Wimper-
tragers in der Richtung a’. Die auf W/ senkrechte Komponente von W,
geht fiir die Lokomotion ,,verloren”, sie duBert sich als Druck oder
Zug auf die Zellmsmbran, an der die Wimpern angeheftet sind, und
kann auch im Fall des beweglichen Wimpertrigers zu dessen Bewegung .
nicht beitragen, weil hier im allgemeinen zu jeder Wimper auf der Gegen-
seite des Korpers eine spiegelbiidlich angeordnete und auch spiegel-
7. f. vergl. Physiologie Bd. 13. 29
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bildlich schlagende si¢h befindet. Da bei diesem Vorschlag die Wimper
die groBte Kraft entfalten, d. h. den groiten Widerstand finden soll, mufy
sie sich ausgestreckt durch das Wasser bewegen, was bei dieser Uber-
legung bereits beriicksichtigt wurde.

Hat der Vorschlag die Dauer T, so betrigt der gesamte durch diesen
Vorschlag ausgeiibte Impuls

T1 '
Q1 =/W1 cos @ df. ()]
/]

Ganz entsprechend wird durch den Riickschlag der Wimper, der die
Dauer T, haben moge, ein Impuls @, ausgeiibt; seine GréBe 148t sich in -
prinzipiell gleicher Weise wie die von @, berechnén, nur ist weil beim
Riickschlag der Widerstand der Wimper dauernd wechselt, die wirkliche
Berechnung schwieriger und komplizierter. Da der Riickschlag ent-
gegengesetzte Richtung wie der Vorschlag besitzt, wird gleiches auch fiir
die beiden Impulse zu vermuten sein, und wenn @, und @, deren nume-
. rische Werte bedeuten sollen, so wird der gesamte durch den einmaligen
Wimpetséhlag (vor -+ riickwirts) ausgeiibte Impuls die GroBe Q,—Q,
haben; es wird also durch den Riickschlag ein Teil dessen, was der Vor-
.schlag geleistet hat, wieder aufgehoben. -Daher lautet die wesentliche
Forderung fir etnen zweckmdifigen Riickschlag, dafy der durch ihn ausge-
dibte Impuls einen méglichst kleinen Wert besitzt. Wird @, = @, so,
kommt keine Nutzleistung zustande.

Wiirde ein beweglicher Wimpertrager, dessen Wimpern synchron
schlagen, allen Einzelimpulsen Folge leisten konnen, so wire seine Be-
wegung keine gleichm#Bige, er wiirde sich vielmehr wihrend des Vor-
schlags ein Stiickchen nach vorn, Wahrend des folgenden Ruckschlags ein
kleines Stiickchen nach rickwirts bewegen und auch fiir. den nur ange-
deuteten Fall, daBl der Riickschlagimpuls gleich Null wire, wiirden Be-
wegungselemente mit Ruhepausen abwechseln. Dafl derartiges in Wirk-
lichkeit nicht der Fall ist, hat seinen Grund vor allem darin, daB die sehr
zahlreichen (10000 und mehr) Wimpern eines Infusors metachron schlagen,

-so dal} jede Phase des Schlages gleichzeitig und mehrmals vertreten ist;
weiter aber ist zu vermuten, dafl auch im Falle synchronen Schlages das
Tier den Einzelimpulsen kaum Folge leisten kénnte, es wiirde sich so ver-
halten, als ob ein dauernd konstanter Impuls ausgeiibt wiirde.

Es gibt allerdings unter gewissen Umsténden eine Moglichkeit, die,
wie ich glaube, die einzelnen Impulse erkennen li8t. Wenn ein Para-
mecium innerhalb einer sehr dichten Bakterienpopulation festliegt, um
Nahrung einzustrudeln, so haften allzumeist viele seiner Kérperwimpern
thigmotaktisch fest, der Rest bewegt sich schwach und unkoordiniert.
Nur die Peristomcilien entfalten eine lebhafte Tatigkeit, sie rufen den
zum Munde gerichteten Nahrungsstrom hervor. An einem derart fest-
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liegenden Tier 1a8t sich bei starker VergroBerung erkennen, daBl der Zell-
korper dauernd an Ort und Stelle ,,vibriert”, d. h. eine Zitterbewegung
ausfiihrt, deren Ausschlige allerdings ziemlich gering sind. DieZahl der
Vibriationen pro Sekunde 146t sick durch direkte Beobachtung nicht fest-
stellen, doch ist ihre Zahl nicht sehr groB, weil die Zitterbewegung noch
deutlich als solche erkennbar ist. Da nun die Peristomecilien besonders
groB und allen iibrigen Kérpercilien an Leistungsfiahigkeit bedeutend
iiberlegen sind (— bei der normalen Fortbewegung des Tieres sind sie
nicht beteiligt —), aullerdem als einzige von allen synchron schlagen, so
diirfte hierin die Ursache dieser Zitterbewegung zu erblicken sein, indem
das durch einen Hinschlagimpuls etwas nach vorn geriickte Tier, das im
iibrigen aktiv oder passiv festliegt, wihrend des nun folgenden Riick-
schlags in seine Anfangslage zuriickkehrt. Auch bei infolge gewisser
Gifte absterbenden Tieren, bei denen die Peristomeilien als einzige und
mit etwas verminderter Intensitiit weiterschlagen, ist diese Zitterbe-
wegung an passiv festliegenden Tieren beobachtbar.

Von diesem Sonderfall abgesehen, bewirken die Cilien in ihrer Gesamt-
heit in jedem Moment eine konstante Kraft (Vortrieb), die pro Cilie

gleich ist KE=(@Q.—Q):T, @)
wo T die Gesamtschlagdauer bezeichnet. Bedeutet weiter 4; die Arbeit,
die die Cilie beim Vorschlage leistet, und 4, diejenige des Riickschlags,
50 betrigt, wiederum im Hinblick auf die Tatsache der 10000 metachron
schlagenden Cilien, die im Mittel von einer Cilie produzierte Leistung
(= die von einer Cilie pro Zeiteinheit produzierte mechanische Energie)
‘ L= 41+ 4):T. (3)
Dieser Leistungsbetrag ist aber bedeutend groBer als die Nutzleistung der
Cilie, d. h. diejenige Leistung, die der Bewegung des Wimpertriigers oder
der Erzeugung eines bestimmt gerichteten Flitssigkeitsstroms zugute
kommt. Denn eine ,,ideale‘ (riickschlaglose) Wimperbewegung im Sinne
des 1. Kapitels, die die gleiche Nutzleistung (den gleichen Vortrieb) her-
vorbringt wie die wirkliche Wimperbewegung, verbraucht eine Gesamt-
leistung von der GroBe L*, die bedeutend geringer als L ist. Das Ver-
haltnis I
n=7 )
soll fortan als ,,innerer Wirkungsgrad (Nutzeffekt)“ der Cilie bezeichnet
werden. Auf den tatsiichlichen Wirkungsgrad (Nutzeffekt) der Cilien-
bewegung, der noch geringer als # ist, witd erst am Ende dieses Kapitels
eingegangen werden.

Im folgenden werden die GroBien @y, @2; A1, Az; K, L, L* und schliel3-
lich 7 berechnet und zwar zunéichst fiir den Fall eines unbeweglichen und
dann fir den hier besonders interessierenden Fall eines beweglichen
Wimpertragers. ,
29*
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b) Der innere Wirkungsgrad der Cilie am ruhenden Cilientrdger.

Es wire 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-
méBigste Art, eine Wimper, die am Ende des wirksamen Schiags
(Abb. 16a, b) in der Lage .2 angekommen ist, wiederum in die Lage 1
zuriickzufiihren, so daf durch diesen Riickschlag méglichst wenig Energie
verbraucht und gleichzeitig ein moglichst geringer Riicktrieb @, erzeugt
wird? Vor Beantwortung dieser Frage muf} die Amplitude des zu be-
trachtenden Wimperschlags festgesetzt sein, wir wollen uns hierbei auf
die beiden in Abb. 16a, b dargestellten Fille beschrinken. Ein Riick-
schlag, der ohne Zweifel geringe Energie verbraucht und gleichzeitig den
kleinsten Vortrieb produziert, wire dadurch gegeben, daf (Abb. 16a) die
Wimper von der Endlage O, aus sich allméhlich gegen O zuriickzieht, bis
sie vollkommen verschwunden ist, und hierauf von O aus in der Richtung
gegen 1 sich allmihlich wieder vorstreckt, doch ist ein solcher Riick-
schlag fiir die Wimper ,,technisch*‘ nicht moglich. Ein weiterer Riick-
schlagmodus, der zwar nicht unbetrichliche Energie verbraucht, aber,
solange der Wimpertrager stillsteht, nur geringen Vortrieb erzeugt, ist in
Abb. 16¢ angedeutet: der von der Wimper iiberwundene Widerstand
enthilt in jedem Moment nur eine kleine zur basalen Membran parallele
Komponente und hat deshalb nur eine geringe Verschiebungswirkung
zur Folge. Doch auch diese Art des Riickschlags ist weder irgendwo be-
obachtet noch iiberhaupt als fiir die Wimper ausfithrbar anzusehen. Ein
dritter Riickschlagmodus aber, der von dem letztgenannten nicht we-
sentlich verschieden ist, liefert Bilder, die den beim natiirlichen Objekt
beobachteten gleichen, zugleich scheint er der fiir die Wimper adaqua-
teste zu sein und setzt keine ungewdhnlichen Anforderungen an deren
innere Struktur. Man kann ihn folgendermaflen interpretieren: Beim
wirksamen Schlag (Abb. 16a) muB die Wimper ein gewisses MaBl von
Starrheit besitzen, um durch den von der Flissigkeit ihr enfgegen-
gesetzten Widerstand nicht verbogen zu werden. Nimmt man an: die
Winaper verliere im Moment, wo sie die Endlage (2 in 16a, b) erreicht hat,
alle diese Starrheit, sie werde vollkﬁmmen'schlapp, etwa ‘wie im Modell
ein unelastischer, z. B. aus Stoff gefertigter Schlauch; der Riickschlag
vollziehe sich so, daB sie von der Basis her jhre Starrheit allmihlich wie-
dergewinnt, und im selben MaBe in ihre Ausgangslage 1 zuriickkehrt, wie
man es im Modell nachabhmen kann, indem man (Abb. 16d) einen starren
Stab in der Richtung der Ausgangslage der Wimper in den Hohlschlauch
einfithrt oder wie es sich noch einfacher an einem anderen Modell demon-
strieren 1aBt (Abb. 16e): auf einem zur Papierebene parallelen (hori-
zontalen) Brett ist in O eine feine schwere Kette befestigt, die bei der
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Verschiebung auf dem Brett ebenso einen Reibungswiderstand erfihrt
wie eine Wimper in einer Flissigkeit und die gleichfalls als vollkommen
unstarr und unelastisch gelten kann. Wird sie durch Verschiebung eines

s ls

Abb. 16. a) und b) Amplitudentypen; c) médgliche Form des Riickschlags; d)—f) Wimpermodelle (8. Text).

©

~

S S
N ®

in der Abbildung durch S wiedergegebenen Stabes in ihre Ausgangslage
gebracht, so sind die sukzessiv aufeinanderfolgenden 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 wiren. In Abb. 17a und b sind die einzelnen
Phasen eines solchen Riickschlags fiir die beiden oben gewahlten Schlag-
amplitudentypen wiedergegeben. Man erkennt, daf} die Wimper wihrend
des Riickschlags die beiden am Ende des Abschnitts i als wesentlich auf-
gestellten Bedingungen erfiillt, daBl der Riickschlag sich soweit als még-
lich in der Ndhe der Anheftungswand der Wimper vollzieht und daB die
Bewegungsrichtung des umgebogenen Wimperteils fast villig parallel zur
Langsrichtung der Wimper vor sich geht, wobei der erlittene Widerstand
der geringste ist. In diesen Abbildungen wurde vorausgesetzt, daB die
Wimper bei Beginn des Riickschlags ihre Starrheit vollkommen verliert;
P in Wirklichkeit wird dieses nicht zu erwarten sein,
es wird ein gewisser Rest von Starrheit verbleiben
und daher an den Punkten I, IT usw. nicht wie in
der Zeichnung ein scharfer Winkel, sondern ein Kreis-
bogen mit um so gréBerem Radius zu erwarten sein,
je groBer der Rest der Starrheit ist, den die Wimper
noch besitzt. - Auch. diesem kann z. B. im Ketten-
modell noch Rechnung getragen werden, indem man
(vgl. Abb. 16e und f) am Vorderende des Stabes S
einen kleinen Zylinder Z befestigt. Die dann ge-
wonnenen Riickzugsbilder
sind, wie aus den Abbildun-
gen leicht vorstellbar ist
(Abb. 17¢, d), durchaus die
: gleichen, wie sie KRIJGSMAN
=—— (Abb. 3) fiir den Riickzug
. . . der Rudergeilel von Monas

Abb. 17..a) Angeschmiegter Riickschlag, Amplitude 900 . q s . .
" (Schema), beschrieben hat, sie sind
durchaus dhnlich den Riick-
zugsbildern von Gray und MeTzNER. Denn deren Zeichnungen sind,
wie aus der Beobachtungsmethode verstdndlich ist, nicht genau nach
dem Objekt entworfen, sie geben lediglich die vom Beobachter gewon-
nenen Eindriicke wieder, was unter anderem aus einem gewissen Fehler
der Abbildungen (Abb. 3) hervorgeht, indem die gezeichneten Léngen
der Wimper in den Zwischenphasen zwischen Anfangs- und Endlage
groBer sind als diejenigen am Anfang und am Ende. Es ist nach alle-
dem durchaus wahrscheinlich, da der tatsichliche Schlag der Wimper
nach dem geschilderten Modus vor sich geht, und die Voraussetzungen,
die sich daraus fiir die innere Struktur der Wimper ergeben, und auf
die spater noch eingegangen wird, lassen sich kurz dahin zusammeno
fassen: die Wimper verhilt sich als nicht eigenbewegliches Gebilde, sie
besitzt beim Hinschlag infolge eines gewissen Turgordrucks ein ge-
wisses MafB3 von Starrheit, das Unverbiegbarkeit wihrend des Hin-
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schiags garantiert; kurz vor und noch im Moment des beendeten Hin-
schlags nimmt diese Starrheit, vermutlich von der Basis her, plotzlich

‘ 4
Abb. 17. b} Angeschmiegter Riickschlag, Amplitude 1200 (Schema).

Abb. 17¢.

Abb. 174d.

Abb. 17. ¢) und d) die Form einer mehr bzw. weniger biegsamen Wimper beim angeschmiegten
Riickschlag (theoretisch konstrnierte Kurven!), als Gegenstiick zu den empirischen Kurven der
bb. 3.

stark ab, die Wimper wird in ihrer ganzen Liinge schlapp. Dann wird
das basale Ende in die Ausgangslage zuriickgedreht und in dieser Lage
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festgehalten und der weitere Wimperriickzug ist eine einfache Folge
des von der Basis her allm#hlich wieder zunehmenden Turgordrucks bis
zum urspriinglichen Werte.

Der in den Abb. 17a, b Wledergegebene Riickschlagmodus ist mathe-
matisch durchaus erfaBbar; es ist hierbei zweckmaBig, zunéchst den Fall
17a (Amplitude 90°) in Angriff zu nehmen.

@) Fall der Abb.17a (Amplitude 90°). Die in Abb. 17a von der Wim-
perspitze beschriebene Kurve ist dadurch charakterisiert, daf das
Stiick PP’ = r der in P unter dem Winkel p zur X-Achse an die Kurve
errichteten Tangente plus dem Stick OP'= k in allen Punkten gleich
der Wimpeérlange ist. Daraus berechnet sich die Gleichung der ,,Riick-
‘zugkurve der Wimperspitze' zu

' dy 1
LA _chS(p =1 (5)
Sie lautet in anderer Darstellung

X = —rcosp .
y=1l—r—rsing
und stellt den Quadranten elnes Kreises dar, der in 4 die X- und in B
die Y-Achse beriihrt.
Fiir die Linge des Stiickes r ergibt sich aus Abb. 18a
8in(90°— g —do):dp =r:dh
"und wegen h=1—r

folgt dr = — r do

cosg

(6a, b)

und daraus durch Integratlon ‘
r=—lcotg(%+%>. (7)

Geht man jetzt zur Berechnung von @, und Q. iiber, so folgt, wenn 7'y
die Schwingungszeit des mit der konstanten Geschwindigkeit w; vor sich
gehenden Vorschlags bedeutet (vgl. Kapitel 1)

1

Q = —/( /rwldr)sm(pdrp—c——/ smtpdrp~—l2 (8)
0 0 .

Beim Riickschlag verschiebt sich wihrend der Drehung vom Winkel @
zum Winkel ¢ + dgp das Stiick NP, der Wimper in die Lage N P}, P,;
diese Verschiebung setzt sich zusammen: aus einer Drehung des Stiickes
NP, in die Lage N P, und der Verschiebung des Stiickes P, Py nach
P, P,. Der Wert der ersten Komponente ist gegen den der zweiten 00
klem und kann daher gegen diesen vernachlissigt werden. Bei der somit
fir die weitere Betrachtung allein verbleibenden Verschiebung P, P,
— P, P, geht das Element der Wimper bei P in die Lage P’ itber. In
Abb. 18b ist die Umgebung von P vergroBert gezeichnet. P erleidet beim



Zur Theorie der Flimmerbewegung (Dynamik, Nutzeffekt, Energiebilanz). 453

Ubergang nach P’ einen Widerstand, dessen Richtung (vgl. Kapitel 3,
Abschnitt 1) ungefihr mit der Richtung PP’ iibereinstimmt und dessen
Gr6Be in der Abbildung durch die Strecke P 1 wiedergegeben ist; hiervon
kommt die in. die Richtung aa fallende Komponente P 1’ als Vortrieb

=R

-

> A7

grap

Abb. 18a.

-3
7 2
a

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

in Betracht. Um P 1’ zu berechnen, zerlegt man zweckmi8ig zuvor P 1
in Komponenten: in die auf der Lingsrichtung der Wimper senkrecht
stehende Komponente P 3 und in die in die Wimperlingsachse fallende
Komponente P 2; dann ist

Pl = p2'—-P¥

oder dW cos (LPY) = dW;ycosp —dWhrsing
und fiir den Gesamtimpuls folgt
Ty T 7

0 0

Qz=Qz——Qn=/([sz)eos¢-dt-J(!de)sinw-dt. 9)
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Berechnungen ergeben:

oy

Qn——/(cwz!tdr)sm(p dt—cfwz—smrpdt 0/ r2singpde

= %F[ cotg“’(% + %)sin(pd(p = cl””—3 = ¢12-0,0708; (10)
[t

entsprechend folgt fiir @), wenn
_ds ds do
=4 —dg dt — ¥
die Geschwindigkeit bedeutet, mit der das distale Wimperende auf der

Riickzugskurve dahingleitet,

Ts Te
Ql=fycvrcos¢dt=/yclcotg(%+ )cosg)d ‘zq: dt=
.0 0 :
b2

= 7cl2f2 cotg (% + %) cospdo = ycl? (% — 1) =¢l2-0,3805, (11)
{ : \
worin fiir y der Wert 2/; eingesetzt wurde, der einem Léngen-Dicken-
verhiltnis von 10—15 zu 0,3 entspricht. '

Q: ist somit gleich .

Q=01 — Q=027 = ¢1-0,31 (12)
und da die Richtungen von ¢; und Q. entgegengesetzt sind, berechnet

sich nach (2) der mittlere Vortrieb des ganzen Schlags (vor + riick-
warts) zu -

K=ol (05031 =% “22 =T 0,19, 13)
Nach Berechnung dleses mittleren Vortriebs erglbt swh als nichste Auf-
gabe die Bestimmung der mittleren Leistung. Die Arbeit, die — beim
Vorschlag — das Wimperelement dt bei der Drehung der Wimper um
den Winkel d¢ leistet, ist .
ddA=crw;-dr-dg.
Der Gesamtarbeitsaufwand fiir den Hinschlag ist demnach gleich

7T

1
A =f2 (cw1/r2dr) d(p: %l3(01n‘=0w1l3-0,5236, (14)
0 - 0

Der Riickschlag der Wimper ist in Verschiebungen von Wimper-
elementen des Typus P— P’ (Abb. 18b) zerleghar. Bezeichnet man die
Strecke PP’ absolut gemessen als dS, so fillt nach dem frither Gesagten
die Richtung des von P bei der Verschiebung erlittenen Widerstands bis
.auf vernachlissighare Abweichungen mit der von dS zusammen. Die
von P bei dieser Verschiebung geleistete Arbeit ist dann glelch
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ddA=dW-ds8,
wo d W den Absolutwert des Widerstands bedeutet. Zerlegt man d W
(= Pl in Abb. 18b) in Komponenten langs und senkrecht zur Wimper-

achse: P2=dWcost
P3=dWsinr,

desgleichen d.S in Komponenten:
P4=dScost
. P5=d8sin7,

so gilt
ddA=dW .-dS=YdW cost-dScoszv+dW sinz-dSsinz

=Ydd A} +dd A2,

worin dd A4, die Arbeit bedeutet, die aufgewendet werden muB, um P
in der Lingsrichtung der Wimper nach 4 zu verschieben, und dd4,
diejenige, die fiir die Verschiebung von P senkrecht zur Léngsrichtung
der Wimper notig ist. Die gesamte Riickzugsarbeit 4 ist demnach
gleich

A=[[yddar +dd4z. (15)
Nun sind alle Differentiale dd4, und ddA, positiv und fiir solche
GroBen gilt der Satz, daB

Sui+Ivi> IYuf+of > V(Zw)+CE0),

d. h. wenn man '

4=[[dd4, (16a)
und 4,=[[dd4, (16b)
setzt, so liegt das gesuchte Integral (15) zwischen den Grenzen A, +4,

und Y47 + 42, vermutlich niher bei letzterem.

Die beiden Integrale (16a) und (16b) lassen sich leicht berechnen;
es ist '

ddA,=crw:dr-tdg

z T
An=f2(cw2ft2dt) dq)=% we
0 0

= ; w2 1* (1 — lognat 2) =cw.!*- 0,103.
dA,=ycrvds

n

b4 n

[Frap- g""?l“/zcot-g’(';’ +—”3—)df/>
0

0

Ai=yc 2l- cotg(%—ﬁ— '})l(dz
0

1+sing)dg

r
cosi;;(

T

£) ¢  n ‘
-——yclswz[ cotg<? + T) dop =ycl®w: lognat 2 = cl®w, 0,46.

0
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Demnach liegt 4. zwischen den Grenzen 0,563 c¢l8w, und 0,473 ¢l w,,
néher bei letzterem, ist also etwa gleich

' Ae=0,5clws, amn

d. h. es sind bei gleicher Geschwindigkeit im Vor- und Riickschlag die fiir
betde nitigen Arbeitsaufwdinde etwa gleich grof.
Nach (3) wird die mittlere Leistung beim Gesamtschlage gleich

L= (0,52 w1 +0,50 ws). 18)
T

Die Berechnung des Nutzeffektes geschieht durch Vergleich der tat-
séchlichen mit einer ,,idealen* Wimperbewegung. Fiir eine solche riick-
schlaglose Bewegung ist eine sehr kleine Schlagamplitude am vorteil-
haftesten: dann steht die Wimper fast wihrend des Gesamtschlages
senkrecht zur Anheftungsmembran, die auf diese senkrechte Kompo-
nente des von der Wimper erlittenen Widerstands wird auBerordentlich
. klein und praktisch kann der ganze Wimperwiderstand als Vortrieb
nutzbar werden. Eine solche Wimperbewegung hat einen (,,inneren‘)
Nutzeffekt von 100%. Bei den fritheren Nutzeffektberechnungen
(Kapitel 1d, Kapitel 3g) hatten wir fiir die tatsiichliche Wimperbe-
wegung eine Schlagamplitude 2@ angenommen, ohne den Winkel« einen
numerischen Wert zu erteilen. Es war in jenen Fillen daher geboten, bei
der Berechnung des Nutzeffektes anzunehmen, daB die Schlagamplituden
von wirklicher und idealer Wimperbewegung einander gleich seien; denn
wenn die der tatséichlichen Bewegung griofer als die der idealen wire,
so bedeutet dies zwar einen weiteren Energieverlust, der aber eine alleinige
Folge dieser vergrofierten Amplitude ist, sich leicht vermeiden 148t und
mit dem Wimpermechanismus keinen inneren Zusammenhang besitzt.
In den folgenden Fillen war die Festsetzung eines numerischen Wertes
der Schlagamplitude Notwendigkeit; ein ,,angeschmiegter Riick-
schlag ist bei sehr kleinen Amplituden iiberhaupt nicht méglich. Deshalb
muf man hier, um den wahren ,,inneren‘* Nutzeffekt im oben definierten
Sinne zu erhalten, die tatsichliche Wimperbewegung (Amplitude 900
oder 120°) mit einer idealen vergleichen, die geringe Schlagamplituden
und daher einen Nutzeffekt von 100 oder fast 100% besitzt. Dann erhilt
man einen Nutzeffekt, der exakt gleich ist dem Verhdlinis desjenigen
Energicbetrags, der bei zweckmifigster Wimperung den gleichen Vortrieb,
also die gleiche Nutzleistung hervorbrichte, zum DBetrage der tatsdchlich
aufgewendeten Energie.

Sei die Geschwindigkeit des Vorschlags n-mal groBer als die des
Riickschlags, also

‘ W = 1 Wy,

so folgt, wenn 7, T,, T die glelche Bedeutung wie frither besitzen.

= (n+]) Ts.
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Weiter ist
: no_ 7 (r+1)
, NM=gT, T e
und, den erhaltenen Wert fiir 1: 7 in (13) eingesetzt, ergibt sich
I 2w,
K—(n+1) ncl2 -0,19. (19)

Der Vortrieb der idealén mit der Geschwindigkeit w* vor sich gehenden
Wimperbewegung ist bei kléinen Schlagamplituden gleich dem von der
Wimper erlittenen Wlderstand und daher (vgl. Kapitel 1) gleich

W= 12 ¥ (20)
und durch Gleichsetzen von (19) und (20) folgt
0,76
i 1R 1)

Gleichung (18), in analoger Weise durch Einsetzen des Ausdrucks fiir

1: T umgeformt, ergibt

N 2 cl? (0,62 n + 0,5) w¥
L= 7 (n+1) ’ 22)

Der Wert von L* ist nach Gleichung (31) des 1. Kapitels (der dort auf der

rechten Seite stechende Bruch fillt hier weg) gleich

*o 08 ok
L¥e= 3 13 w*? ,
und unter Beriicksichtigung von (21) wird

! 0,762 n

R
n=L L= T 052 n i 05)
Daraus 158t sich errechnen, daB # fiir n = etwa 1 einen Maximalwert be-

sitzt, der gleich ist

(23)

Nmax == 1,5%. (24&)
Fiir » = 3 ergibt sich
13=12% . (24b)
und furn =5
75 =0,83%. (240)

B) Fall der Abb. 17b (Amplitude 120°). In diesem Falle ist der Vor-
trieb wahrend des Vorschlags gleich

b2

& —f( /uu;dr) cos @ di = — ref_ cospdt = — clz‘ 3_ 020,866, (25)
3

Die Riickzugskurve (Abb. 17b) ist auch hier ein Kreis, Halbmesser =

lcotga; die Linge des umgebogenen Wimperendes r berechnet sich

planimetrisch zu »

r=lcotgc¢tang“—}‘£,
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worin g jetzt (und fortan, im Gegensatz zum Winkel der Gleichung 25)
den Winkel bedeutet, den die Kurventangente mit der z-Achse ein-
schlieBt. Fiir den Ruckschlag ergibt sich als Vortrieb

Ty Ty
Qz=7cfrvcos q)dt=7cfrcosq)d Tt “Zat
0
+ﬁa
= y¢ll cotg atang“;(p cos @ -leotgadg
— + e

—g/cl2 cotg o tang
—

Fiir @, folgt, zanichst ohne Einsetzen der Integratlonsgrenzen fiir die

Zeit ‘ » .
Qn=f(cfr (A dr) sin pdt = cfw; —r; sin pdt

- l2 cotg? o / tang
Hierzu ist anzumerken, daB o), die Wlnkelgeschwmdlgkelt bedeutet, mit
der beim Riickschlag der kael 2o =—0- 3 wahrend der Zeit 7', durch-
messen wird: Integriert man in (27) getrennt iiber die Zeiten (0 bis 121 )und
( bis Tz) d. h. getrennt iiber die beiden Hilften des Riickschlags (zu-

erst bis zur Stelle, wo die Wimper parallel zur Anheftungsebene liegt,
und von da ab weiter bis zum Ende des Riickschlags), so erhilt man

? cos @d p=(fiir «=30°) 0,316 c?°. (26)

P sin pd . 27)

o
@y (1. Halfte) =5 I cotg® e = ¢l2. 0,041 — ci?- 0,001
0

, ’ = c1?-0,040
@, (2. Hilfte) = 0,001 cl? = vernachlissigbar. )
Da die Richtung von @; immer die gleiche ist, auBerdem in der ersten
Hilfte die' Richtungen von @; und @, iibereinstimmen, ergibt sich
Q:=(0,316+0,04) cl12=0,356 cl= (28)

Daher ist

 0,866—0,356 cl?
R==20 22 ol — S 0,51 (29)

Die fiir den Vorschlag aufgewendete Arbeit A4, ist

Alzf( rzculdr dp=2° 715y =0,6982 B on. (30)

Die fiir den Ruckschla.g notwendige Arbeit 4, liegt zwischen den Grenzen
(4;+ 4,)) und VA7 + A%, naher an dieser; es ist
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+a

Al—/ycrvds—yc lcotgata.ng lcotga w, lcotgad(p

—

+a
=ycl?® cotg?® aw’zftang %P d p=0,993 clPw,.
+a 7

n—/(/crw dr)rdrp—/g wydp= Al3cotg o W

= cl3 wy, 0,0797;
A, liegt also zwischen 1,073 und 0,996 cl3w?,, niher bei diesem, ist also
etwa gleich

lpd(ﬁ

de=clBw, -1 (31)

und die mittlere Leistung L wird
=2t 07wy 4w (32)
Nimmt man wiederum Ty = » T, also w1 = 20w}, so wird
_2a(n+1)
BT
3
und K—2ﬂ(n+l)cl2-0,5l.
Durch Gleichsetzen von K und W* folgt:
s LB
TamiD Y
Daraus ergibt sich
1,53t 03
L= 372 (n+1)? (33)
und pmI*: =408 n

7 (mrl)(Lidn+1) (34),
Aus (34) folgt tiir 7 ein Maximum bei n = 0,85 und man erhilt die GroBen

" (n=0,85) Nmax =6,9% (35a)
n=3) n =4T% (35Db)
(n=5) 1 =3,5%. (35¢)

‘ ¢) Diskussion der Ergebnisse.

Die Ergebnisse des vorigen Abschnitts zeigen zunichst, daf bei der
rudernden Wimperbewegung eine Schlagamplitude vom Typus f einen
bei weitem groferen Nutzeffekt liefert und darum zweckmiBiger ist
als eine solche des Typus e. Es hat dieses seinen Grund vorzugsweise
darin, daB bei einem Schlag von der Art f die Cilie zu Beginn und am
Ende des Schlags der basalen Anheftungsmembran stark geniihert ist und
daB sie daher auch wihrend des Riickschlags diese angeschmiegte Lage
beibehalten kann, wie bei einem Verglelch der Abb. 17a und b deutlich
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erkennbar ist. Es wire daher — und die Rechnung wiirde solches be-
statigen — ein Schlagmodus mit um so groBerem Nutzeffekt behaftet, je
grofer seine Amplitude ist (Maximalwert 1800). Dem steht aber die be-
reits oben erwiahnte Tatsache gegeniiber, daf in Wirklichkeit die Um-
biegewinkel an den Stellen I, IT usw. (Abb. 17a, b) nicht so scharf wie in
dieser Abbildung zu erwarten sind, sondern dall an deren Stelle kleine
Kreisbogen treten. — Vergléicht man die Beobachtungs-Befunde unter-
einander, so zeigt der Schlag der Frontalwimpern von Myfilus (GRAY,
Abb. 3a), eine Amplitude von fast 180°, aber keine scharfen Umbiege-
winkel; doch ist die ,,Anschmiegung’ wahrend des Riickschlags so groB,
daB hierbei kaum ein kleinerer Nutzeffekt zu erwarten ist als der fiir den
Typus § errechnete. Eine Amplitude von gleichfalls fast 180° zeigen die
Befunde von GErEr (vgl. dieses Kapitel, Abschnitt e) an Infusorien-
wimpern; hier ist der Riickschlag gegeniiber dem bisherigen etwas modi-
fiziert, die Umbiegestellen aber sind ziemlich scharf. Eigene Beobach-
tungen an etwas gequetschtenInfusorien (Prorodon), bei denen der Cilien-
schlag sich allméhlich verlangsamt, lieBen mit Sicherheit eine sehr groBle
Schlagamplitude von mehr als 1209 erkennen und wenn auch diese Be-
obachtungen nicht an véllig normalen Tieren gewonnen wurden, so ist
doch kaum anzunehmen, daB die so hochgradig autonomen Cilien am ge-
schadigten Tier ihre Schlagamplitude gegeniiber dem normalen ver-
groBerten. Ein Wimperschlag vom Typus f, aber mit kleinerer Ampli-
tude, findet sich nach Krarr auch beim Wimperepithel der Rachen-
schleimhaut des Frosches; doch liegen die Untersuchungen KRAFTS so
lange zuriick, und so kurz nach dem Zeitpunkt, von dem ab die Flimmer-
bewegung zum erstenmal untersucht wurde, daf}, wie sehr seine Befunde
unsere Kenntnisse iiber gewisse Punkte (Metachronie) zweifellos auch ge-
fordert haben, die meisten Einzelheiten als iiberholt zu betrachten sind
und daB man iiber den Schlag der einzelnen Cilie nur so viel iibernehmen
kann, daB der Schlagtypus ein solcher der Abb. 17b ist und daB der Vor-
schlag ungefihr die fiinffache Geschwindigkeit des Riickschlags besitzt.
Auch die Befunde von Wmrrams (1907) an den Cilien von Gastropoden-
larven (Abb. 3i) zeigen bereits eine ziemlich groBe Amplitude vom Typus f
und nur die MerzNERschen Beobachtungen an einem pflanzlichen Oo-
jekt eine solche, die einen Ubergang zwischen den Schlagarten ¢ und f
darzustellen-scheint. Alle neueren Beobachtungen an zoologischen Ob-
jekten zeigen also iibereinstimmend eine Cilienschlag des Typus § mit
einer Schlagamplitude, die groBer als oder mindestens gleich 1200 ist.
Die GroBe des Nutzeffekts setzt sich aus den Werten @, @2, 41
und A, zusarmen und der Nutzeffekt ist um so hoher, je kleiner die
Werte Q, und 4, sind. Liegen die Zeitdauern 7', und 7'; des Vor- und
Riickschlags einmal fest, so sind — und dies ist eine Folge des STokrs-
schen Gesetzes — die Groflen @; und @, unabhéngig von der Geschwindig-
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keit des Schlags, d. h. unabhéngig davon, ob die Geschwindigkeit wih-
rend der gesamten Dauer des Vor- oder Riickschlags konstant oder variabel
ist. Nicht unabhangig davon aber sind die Arbeitsgréfen 4; und 4,. Es
wird sich daher eine weitere Ersparnis an Energie und dadurch eine wei-
tere Erhohung des Nutzeffekts erzielen lassen, wenn man unter Beibe-
haltung der Werte 7', und 7', die Geschwindigkeit wihrend des Schlags
selbst derart variiert, daB Vor- und Riickschlag das Minimum an Energie
verbrauchen. Fiir den Vorschlag, wo der von der Wimper erlittene Wi-
derstand in jedem Moment der gleiche ist, folgt aus dieser Forderung im
Einklang mit ddr bisherigen Annahme konstante Schlaggeschwindigkeit.
- Beim Riickschlag aber nimmt vom Beginn gegen Ende des Schlags der
Wimperwiderstand dauernd ab, hier ist es zweckméifig, wenn die Ge-
schwindigkeit anfangs, solange noch fast die ganze Wimper zuriickge-
zogen wird, klein und gegen Ende, wo der gréBte Teil der Wimper die
Endlage bereits erreicht hat, grof ist. Es finden sich zwar keine Angaben
hieriiber in der Literatur, trotzdem aber ist es sehr wahrscheinlich, daB
die Geschwindigkeit am Ende des Schlags, wo der Widerstand nur noch_
einen geringen Bruchteil des anfinglichen ausmacht, gréBer als bei Be-
ginn des Schlags ist. Dieser Energieersparnis steht ein Energiemehrver-
brauch gegeniiber, bedingt dadurch, dal die Wimper keine scharfen Um-
schlagspunkte besitzt. Beide Energiebetriige sind von nicht sehr hoher
GréBenordnung und darum kann man wohl annehmen, daB sie sich gegen-
seitig autheben und daf der oben berechnete Nutzeffekt dem tatséch-
lichen nahe kommt, ihn zumindest aber nicht tibertrifft.

Die oben angefiihrten Nutzeffektwerte, bei denen wir uns im folgen-
den auf den rentableren Fall des Amplitudentypus 8 beschrinken wollen,
schwanken betrachtlich mit der relativen Riickschlagsgéschwindigkeit.
Es hat dies seinen Grund in folgendem: Um einen gewissen Vortrieb ¢
zu erzeugen, kann eine Cilie entweder, wie bei der idealen Wimperbe-
wegung, sofort nach Beendigung des Hinschlags einen neuen beginnen
oder zwischen je zwei Riickschlige eine Pause einschalten, die, wie im
Falle der tatsichlichen Wimperbewegung, durch einen Riickschlag mit
negativem Vortrieb ausgefiillt werden kann. Nimmt man zunéchst ein-
mal'die einfachere Moglichkeit an, daf der Riickschlag zwar eine gewisse
Zeit braucht, aber keinen Riicktrieb erzeugt, so bedeutet das Gesagte
fiir den Fall eines mit einer grofen Zahl N von Wimpern versehenen In-
fusors: es schlagen entweder alle Wimpern gleichzeitig und sie beginnen
sofort nach Beendigung eines Hinschlags einen neuen (ideale Bewegung)
oder es schligt nur ein gewisser Bruchteil N : (r 4 1) gleichzeitig nach
vorn, die tibrigen befinden sich auf dem Riickschlag und dieses ist, falls
der Riickschlag keinen Riicktrieb erzeugen soll, das gleiche als wenn sie
in der Erzeungung eines Vortriebes pausieren. Betragt die Dauer des Vor-
schlags das n-fache der Riickschlagsdauer, so schligt in jedem Moment

7. . vergl. Physiologie Bd. 18, 30
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nur der Bruchteil N: (n + 1) der Cilien nach vorn. Setzt man der Ein-
fachheit halber kleine Schlagamplituden voraus, so ist im ersten Falle
(ideale Bewegung) der gesamte Vortrieb in einem Moment

W= NYscltw,
im anderen Falle (Schlagpausen) dagegen

W= f Yy ol2w

sollen be1de Impulse einander gleich sein, so mufl w = (n4 1) @' sein
und die fiir diese Bewegungen aufzuwendenden Leistungen -sind

L= N-ilacu2 '
’ N
V=t e
d. h. . L'=@m+1)L

Jedes EHinschieben von Pausen verursacht daher, ohne dafi die Nuiz-
leistung (der Vortrieb) steigt, einen Mehraufwand an Energie. Nun erzeugt
bei der tatsiachlichen Wimperbewegung die Wimper beim Vorschlag einen
Vor- und beim Riickschlag einen Riicktrieb und es sind, wenn der ge-
samte Schlag die Dauer 7' haben soll, die Werte des Vor- und Riicktriebs
unabhingig von der speziellen Schlaggeschwindigkeit. Deshalb wird bei
der zweckméBigsten Schlagart die Vor- in einem solchen Verhiltnis zur
Riickschlagdauer stehen, dafl die (Gesamtleistung ein Minimum wird.
Dies ist der Fall, wenn der Leistungsaufwand fiir den Vorschlag 4,: T
gleich dem fiir den Riickschlag 4, : 75, wird, es muB} sich dann ver-
halten ,
Ay:As =Te: Ty (36)
und eben dieses Verhaltnis hat bei demjenigen Werte n statt, fiir den sich
im vorherigen Abschnitt der Wert ,,,, ergab. Wenn die: Wimper den
Riickschlag bedeutend langsamer ausfithrt als es der Zeit entspricht, die
sich aus (36) ergibt, so ist dieses und die damit verbundene Senkung des
Nutzeffektes darauf zuriickzufithren, dafl der Riickschlag, weil er vom
»intraplasmatischen® Gesichtspunkt aus der bedeutend kompliziertere
Vorgang ist, auch lingere Zeit benotlgen muf. . Erst im néchsten Ab-
schnitt wird untersucht werden, wie nahe das wirkliche Verhaltnls n dem
bestméglichen kommt.

Die Nutzeffektwerte des Falles f, 6,9 bis 3,5%, sind zwar absolut
nicdrig im Vergleich zu den Werten, wie wir sie beim Wirbeltiermuskel
oder an den meisten vom Menschen erfundenen Maschinen finden. Sie
sind trotzdem aberrelativ hoch, wenn man mit anderen leistungsfihigeren

Schlagmodis Vergleiche zieht. So ergeben sich z. B.:
1. NEWTON-Gesetz; Ampl. 120°; w; = 3w, (Fall Kap. 1d).p =18, 4 %
2. STorEs-Gesetz; Ampl. 120°; w; = 3ws; Wimper beim
Riickschlag auf die Halfte verkiirzt (Fall Kap. 3g) n= 6,7%
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3.-SToRES-Gesetz; Ampl. 120°; w; = 3 we; angeschmiegter )
Riickschlag ' 1= 4,7%
In diesen drei Fillen wurden gleiche Verhéltnisse (Amplitude, Riick-
schlagsgeschwindigkeit) wie beim angeschmiegten Riickschlag voraus-
gesetzt und man erkennt, daf zwar die natiirliche Wimperbewegung noch
jei weitem nicht denjenigen Effekt erreicht, wie er beim NEwToNschen
‘Widerstandsgesetz moglich wire, dal er aber fast (mehr als 2/;) so hoch
ist wie bei einer Bewegung, bei der die Wimper sich beim Riickschlag auf
die Halfte verkiirzt. '
Zusammenfassend Uit sich sagen: Eine Wimperbewegung, die eine -
Nutzleistung hervorbringen soll, ist nur méglich, wenn ein ,,angeschmieg-
ter Riickschlag statthat. Fir diesen sind groBle Schlagamplituden
(1200) zweckméBig, und alle neuen Beobachtungen an zoologischen Ob-
jekten zeigen einen solchen Befund. Die Wimperbewegung wird um so
leistungsfihiger, wenn die Riickschlaggeschwindigkeit méglichst so groB
.wie die des Vorschlags ist. Wenn solches in der Natur irgendwo nicht
der Fall zu sein schiene : wenn der Vorschlag schneller als der Riickschlag
erfolgte, so miifite der Grund hierfiir darin gesucht werden, da3 vom Ge-
sichtspunkt der intraplasmatischen Vorginge der Riickschlag der be-
deutend kompliziertere Vorgang ist, der auch lingere Zeit bengtigt.

d) Der innere Wirkungsgrad der Cilie am bewegten Cilientrdger (Typus des
Infusors).

" Die Formeln (29) und (32) des vorigen Abschnitts bedeuten: voll-
fiihrt eine Wimper, die an einem unbeweglichen Wimpertriger befestigt’
ist, in einer ruhenden Fliissigkeit einen Vor- und unmittelbar darauf
einen Riickschlag, so erleidet die Wimper in jedem Moment des Schlags
einen anderen Widerstand und der durchschnittliche Wert der in die
Richtung der Anheftungsmembran der Wimper fallenden Komponente
dieses Widerstands, die als Vortrieb nutzbar werden konnte, ist gegeben
durch K (Formel 29), der durchschnittliche Wert der von der Wimper
bei diesem Schlag aufgebrachten Leistung durch die Gréfle L in (32).
Man kann diese Grofen auch noch anders interpretieren: an einem mit
voller Geschwindigkeit sich fortbewegenden Infusor, dessen Wimpern
(Anzahl 10000) metachron schlagen, ist jede Phase desCilienschlags mehr-
mals und gleich oft vertreten; denkt man sich dieses Infusor in einem Mo-
ment plotzlich erstarrt, so wird in dem Moment, wo es die friihere Be-
wegung wieder aufnimmt, auf das Infusor eine Kraft ausgeiibt, die pro-
porfional zu N K ist, wo N die Zahl der Cilen und K (Formel 29) den
iiber die Cilien genommenen Mittelwert des vonihnen bewirkten Vortriebs
bedeutet. Und die von dem Infusor zur Bewegung aller Cilien in diesem
Moment ausgeiibte Leistung ist N L (32). Betrachtet man aber das
gleiche Infusor in einem bestimmten Moment, wo es sich in voller Be-

30%
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wegung befindet, so andern sich die GroBen K und L in bestimmter
Weise, die durch das Schema der Abb. 19 illustriert wird. Das Infusor
besitzt eine geradlinige Lokomotionsgeschwindigkeit v, in der Zeichnung
nach rechts gerichtet. Beim wirksamen Schlag, fiir den wir der Einfach-
keit balber kleine Schlagamplituden voraussetzen wollen, schligt die
Wimper nach links (19a), wobei die Wimperspitze (relativ zam Wimper-

v ¥
S A— -
» »
—_— —_
a : /]

Abb.'19. Geschwindigkeitsschems, fiir den bewegten Rudertriger.

triger) eine Geschwindigkeit ¥, besitzen muB, die groBer als b ist, um
tiberhaupt eine positive Verschiebungswirkung nach rechts erzielen zu
konnen. Die Absolutgeschwindigkeit der Wimperspitze gegen das Wasser
ist ¥y — b, der von ihr erlittene Widerstand und daher auch der durch sie
bewirkte Vortrieb muB proportional zu dieser Differenz sein und da der
Schlag die Dauer 7'y besitzt, ist der durch den Vorschlag der Wimper-
spitze bewirkte Impuls

=V1—0)T1=ViT1—9T 37
(und, gleiches wie fiir die Wimperspitze gilt fiir die ganze Wimper).
Beim Riickschlag, der mit der Geschwindigkeit V, (Wimperspitze relativ

zum Wimpertrdger) vor sich geht, ist die Absolutgeschwindigkeit gegen
das Wasser (Abb. 19b) ¥V, + v, der ausgeiibte Impuls also gleich
Q:=0Va+0)-To=0V2Ts +00T,, (38)
worin ¢<1 einen Zahlfaktor bedeuten soll, der dem Umstande Rech-
nung trigt, daB-beim Riickschlag infolge Anschmiegung der Wimper ihr
Widerstand kleiner ist als beim Vorschlag, da anderenfalls eine Bewegung
ja iberhaupt nicht méglich wire.—Man erkennt aus (38), daff derRiick-
schlagimpuls um den Betrag b7, groBer als beim ruhenden Cilien-
triger ist, entsprechend dem Umstand, daB die Riickschlaggeschwindig-
Lkeit der Cilie gegen das Wasser um die GroBe v vermehrt ist. Aus dem
gleichen Grund wird auch die Riickschlagarbeit 4, vergroBert sein und
beide Gréflen bewirken nach den Ausfithrungen des vorigen Abschnitts
eine Senkung des dort erhaltenen Nutzeffektwertes. Umgekehrt ist der
Vorschlagimpuls ¢; (37) um den Betrag b T'; vermindert, weil die Vor-
schlaggeschwindigkeit von 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 erhiht, so
daB man als Durchschnitt beim beweglichen Wimpertriger einen Nutz-
effektwert erwarten kann, der kleiner als der im vorigen Abschnitt er-
haltene ist. Der Nutzeffekt soll im folgenden nicht wie bisher durch
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exakte Rechnung ermittelt werden (da hierfiir die genauen Voraus-
setzungen fehlen), es wird lediglich versucht, seinen Wert ungefahr abzu-
schitzen. Zuvor ist es notig, einige Sonderfragen zu beantworten.
Aus der einleuchtenden Tatsache, da der Vorschlagimpuls gré8er als
der Riickschlagimpuls sein muB (¢ >>@,), folgt die Beziehung
V;T1 —9T1>0VeT2+00T:
und wenn man bedenkt, daBl Vi Ty = VT, ist und T; = n T, an-
nimmt, so 148t sich die letzte Gleichung umformen in
V< Vipr . (39)
Da man fiir o aus den Gleichungen (25) und (28) den Wert 0,356: 0,866 =
etwa 2/; erhilt, wird z. B. fitr n = 1 der Bruch der rechten Seite =3/,
fiir >>1 noch kleiner: es muf also nicht nur, was ja tiberhaupt Voraus-
setzung ist, b < Vy sein, sondern die Fortbewegungsgeschwindigkeit des
Tieres kann iiberhaupt im héchsten Falle nur einen gewissen Bruchteil
der Hinschlaggeschwindigkeit der Wimper (relativ zum Tier) betragen
(die hier erhaltenen Zahlwerte, z. B. 3/;, sind strenggenommen nur fiir
die Wimperspitze errechnet, sie dienen mehr der Illustration und erheben
keinen Anspruch, den fiir die ganze Wimper giiltigen nahe zu kommen).
Eine niichste Frage dient der Erlduterung des Bewegungszustandes,
in dem ein schwimmendes Infusor sich befindet. Fiir Paramecium z.B.
betriigt die Hochstgeschwindigkeit, die es nur in sehr gereiztem Zu-
stande erreicht, 3 mm fsec, das sind 15 Kérperlangen pro Sekunde, die
normale Schwimmgeschwindigkeit ist etwa 1/,—1/; so grofl. Stellt ein
mit solcher Geschwindigkeit schwimmendes Paramecium plétzlich die
Tatigkeit seiner Cilien ein, so wird es sich vermdge der seinem Korper
innewohnenden kinetischen Energie noch eine Strecke weit durch das
Wasser bewegen bis es zur Ruhe kommt. Diese ,,Auslaufstrecke® hat
bereits Gray (18) allgemein berechnet, sie betrigt
S— MV ,
Widerstand des Paramecium bei der Geschwindigkeit V,
worin M die Masse des Tieres und V, die Geschwindigkeit bedeutet, die
es in dem Moment, wo es die Cilientitigkeit einstellt, besitzt. Setzt man
in diese Formel die aus Lupwic (29) entnehmbaren numerischen Werte
ein, so geht sie {iber in
0,46.10-5. 72
S= EPS AT v Vo" = 0,00015cm = L5u.
Die Auslaufstrecke betrigt demnach bei der H6chstgeschwindigkeit nur
11/,, bei der gewthnlichen Geschwindigkeit nur */, u, d. h. ein Para-
mecium komm$, sowie es den CilieAschlag einstellt, zur Ruhe. So wird
z. B. verstindlich, wie ein Paramecium bei der Fluchtreaktion (JEx-
ninas) von ‘der Geschwindigkeit —3 mm/sec in die Geschwindigkeit
-+ 3 mm /sec hiniiberwechseln kann. Diese kurze Auslaufstrecke besagt
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in Ubereinstimmung mit dem friiheren, daB fiir dem SroxEsschen Gesetz
unterworfene Tiere Wagser ein sehr zihes Medium bedeutet, das Infusor
bewegt sich darin so, wie ein Mensch in sehr dickem Sirup schwimmen
wiirde : die Lokomotionsgeschwindigkeit, die es in einem gewissen Moment
besitzt, ist die alleinige Folge der Cilientdtigkeit wn diesem Moment, es tritt
nicht wie beim Boot eine Eigengeschwindigkeit des Bootes hinzu, die die
Folge der Cilientitigkeit in den vorangehenden Zeitmomenten ist.

Eine weitere Frage betrifft das Verhaltnis des Widerstands des Tieres
zu dem der Ruder. Theoretisch ist es moglich, jeden Kérper durch jedes
Ruder fortzubewegen, also z. B. auch einen Ozeandampfer durch ein
Paar gewohnlicher Ruder. In diesem Falle ist das Verhiltnis des ge-
samten Ruderwiderstands zu dem des Rudertrigers auflerordentlich
klein, im Falle eines gut gebauten und mit vielen sehr leistungsfihigen
Rudern versehenen Rennboots hingegen sehr gro. Der Widerstand des
Paramecium-Koérpers berechnet sich nach Gaxs (Temperatur 20°) zu

W=38nLvdlo =88 10"*p = Py, (40)
der Widerstand einer Parameciwm-Wimper (Linge 104), die sich mit der
Geschwindigkeit » senkrecht zu ihrer Langsrichtung durch das Wasser
verschiebt, betragt

W = 8mlvi;*v=2,74-10"50. 41)
Schligt die Wimper um ihr basales Ende mit der Winkelgeschwindigkeit
o, so daB die Wimperspitze einen Kreisbogen mit der Geschwindigkeit
I w = v beschreibt, so ist der von ihr erlittene Widerstand nur halb so
grof.wie W' in (41), also gleich.

W"=1,34-10"5. (42)

Nimmt man weiter eine Schlagamplitude von 120° an, so ist der Bruch-
teil dieses Widerstands, der beim Schlag im-Mittel in die Richtung der
Wimperanheftungsmembran fillt und dem Paramecium-Widerstand
entgegengerichtet ist, gleich ’ ‘
120°,
: f —sinq>dg;=§2gw"‘—_— 1,14-1050. (43)
300
Die Anzahl der Cilien eines Paramecium betrigt etwa 100001, Aus den
GuLEschen Befunden (Abschnitt e) geht hervor, daB beim Paramecium
der Riickschlag etwa die dreifache Zeit des Vorschlags dauert, es sind

‘WII

W= are 1200

1 Am genauesten wurde die Cilienzahl von WETzEL (1925) fiir ein rein ellip-
soides Prorodon von 160 u Lange und 68 u Breite berechnet. Es ergab sich bei
einem mittleren Cilienabstand von 1,5 u die Zahl 11 600; das normal grofle Para-
mecium (Lopwic 1928) hat Kérperdimensionen von 200 : 67 u, seine Oberfliche
ist also etwas groBer als die von Prorodon, der Cilienabstand betragt nach WeTzEL
in der Korpermitte 1—11/, u, in der vorderen und hinteren Partie etwas mehr.
Die Cilienzahl diirfte daher etwas grofer als 12 000 sein, was mit der Schétzung
von ScHUMANN 10 000—14 000 iibereinstimmt. Da die eigentlichen Peristom-
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daher 2500 Cilien im Vorschlag begriffen und der mittlere Widerstand
dieser Cilien ist
T ZSW =2500W" = 285-10"%v
und es ergibt sich ein Verhaltnis
W 88 b

C=3w =%
"~ welches besagt, dall das Paramecium mit sehr leistungsfahigen Rudern
versehen ist. ‘

Der Nutzeffekt der Cilienbewegung am bewegten Objekt stellt das Ver-
hiltnis der durch die Fortbewegung des cilienlosen Paramecium-Korpers
dargestellten Leistung (Nutzleistung) zu der in dem Moment von der Ge-
samtheit . der Cilien verausgabten Energie (Gesamtaufwand) dar. Die
Nutzleistung hingt ab von der Geschwindigkeit des Paramecium gegen
das Wasser (), der Gesamtaufwand von den Geschwindigkeiten v; und v,
der Cilien 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. Riickschlag di¢ Geschwin-.
digkeiten v; bzw. v, besitzen. Beim Rennboot (Abb. 20e), dessen Ruder
nur peripher ins Wasser tauchen, und deren ‘Gesamtwiderstand den des -
Bootes bedeutend iibertrifft, liegt der im Wasser ,,fix* bleibende Punkt
der Ruder ganz am Ruderende (Abb. 20a), die Geschwindigkeit des
Bootes gegen das Wasser ist, absolut genommen, fast gleich der der
Ruderspitze gegen das Boot. Hat.aber (Abb. 20b) das Boot einen den der
Rudasr bedeutend iibertreffenden Widerstand, so liegt der fixbleibende
Punkt ganz in der Nihe der Ruderbasis. In diesen beiden Fillen war
vorausgesetzt, daBl (Abb. 20e) nur die Ruderendfliche sich im Wasser be-
findet. Ungiinstiger liegen die Verhéltnisse bei der Wimperbewegung, wo
die ganze Wimper dauernd von Wasser umgeben ist. Ist dann (Abb. 20d)
M die Anheftungsmembran der Wimper (Paramecium-Oberfliche) und O
der relativ fixbleibende Punkt, so mu8 nach dem Prinzip der kleinsten
Wirkung in jedem Moment der Widerstand des Wimperteils O1 gleich
dem des Teils 02 sein, wobei zu bedenken ist, daB am Punkte 2 von 02
sowobl der vom Paramecium-Korper der Vorwirtsbewegung entgegenge-
setzte Widerstand als auch der durch die gleichzeitig auf dem Riick-
schlag begriffenen Wimpern ausgsiibte Riicktrieb anzugreifen zu denken
ist. Sind beide klein, so wird O ungefshr in der Mitte der Wimper oder
nur wenig gegen das basale Ende hin verschoben liegen und dies 148t sich
auch am lebenden Objekt demonstrieren. Totet man ein Paramecium
vorsichtig (lange Absterbedauer), so treten bald nach Beginn der Ab-

=0,031 -, (44)

cilien an der Lokomotion nicht mitbeteiligt sind, ebenso die Cilien des Vorder- und
Hinterendes hierzu nichts beitragen, erscheint der Wert 10 000 als ziemlich ge-
nauer und nicht zu hoher Schatzwert.
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sterbeerscheinungen an der Oberfliche des Kérpers die seit langem be-
kannten Tropfen hyalinen Plasmas aus, die bisweilen eine oder mehrere
Wimpern mit sich reifen kénnen (Abb. 20c¢). Eine einzelne Wimper
schlagt dann, solange sie noch mit dem Basalkorn, ihrem vermutlichen
motorischen Zentrum, versehen ist, in dem Sinne normal weiter, dafl ein
Riickschlag auf einen Hinschlag folgt, doch ist in vielen Fillen der Riick-

L X

7% 7
c
0
V4 3 7
d R

e

Abb. 20. a) Bewegung eines Bootes mit leistungsfihigen Rudern; b) Bewegung eines Bootes mit

nichtleistungsfihigen Rudern; ¢) Paramecium, die auf dem hyalinen Plasmatropfen befindliche

Cilie nimmt beim Schlag abwechselnd eine der beiden gezeichneten Stellungen an (teilweise nach
ALVERDES) ; d) Ruderboot quer; e) Ruderschlag (Schema).

schlag nicht mehr ein ,,angeschmiegter*’, sondern das Spiegelbild des Vor-
schlags. Dabei ist der Widerstand des basalen, vom Fixpunkt O ab ge-
rechneten Teils gegeniiber dem des distalen Teils nur um den geringen
Widerstand vermehrt, den das Basalkorn bei der Bewegung im Plasma
erfahrt und daher liegt der Fixpunkt O knapp unterhalb der Hilfte der
Wimperlinge zwischen dem Halbierungspunkt der Wimper und dem
Beginn des unteren Drittels. Es sei erwihnt, daf bereits ALVERDES ge-
legentlich (1, Abb. 36) auf solche Beobachtungen hingewiesen hat. An
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einem (in der Hauptsache fiir das Studium der Unterschiede von syn-
und metachronem Schlag konstruierten) Bootmodell, das mit 6 gegen-
tiber dem Bootswiderstand sehr leistungsfahigen, bei Bewegung in sehr
viskdsen Flissigkeiten dem Stoxmsschen Gesetz gehorchenden Rudern
versehen ist, konnte gleiches beobachtet werden.

In Abb. 20d soll 12 eine Paramecium-Wimper am Beginn, 1"2’ die-
selbe Wimper am Ende des Hinschlags bedeuten. Weil im Laufe dieses
Schlags als dessen Folge das Paramecium mit der Geschwindigkeit v um
die Strecke 22" nach rechts riickt, ist 0 derjenige Punkt der Wimper, den
wir als Fixpunkt bezeichnet hatten. Ist I die Lénge der Wimper, so sei
seine Entfernung von 1 pl(p < 1), seine Entfernung von 2 demnach
. (1 —p)l. BEs handelt sich darum, die Lage des Punktes 0, d. h. den
Wert p zu bestimmen. ’

Nach dem frither Gesagten mufl gelten: Der Widerstand, den der
Wimperteil 01 in einem Moment des Hinschlags erleidet, mufl gleich
sein dem Widerstand des Wimperteils 02 plus dem vom Paramecium-
Kérper der Verschiebung 22" entgegengesetzten Widerstand Wp, der im
Punkte 2 angreift, plus dem durch die gleichzeitig riickschlagenden Cilien
ausgelibten Riicktrieb R, der mit W, gleichgerichtet ist und den man
sich gleichfalls in 2 ansetzend denken kann. Es muB also sein:

W01 =W (02)+Wpr +R; (45)
hierin ist nach (40) Wp = Py und v ist die Geschwindigkeit, mit der sich

das Paramecium wihrend der Zeit 7'; um die Strecke 22’ (Abb. 20d) ver-
schiebt; v ist demnach gleich

b=I(l—p)w: 3—2? | (46)

worin @, die Winkelgeschwindigkeit des Hinschlags bedeutet. Beim
Riickschlag (Abb. 17b) verschiebt sich die Wimper 4- parallel zur Para-
mecium-Oberflache; die Geschwindigkeit, mit der das Wimperende in
Abb. 17b (bei ruhendem Cilientriger) dahinglitt, war v = I cotg e+, =

4 . . . co
71/50)2; im Falle des bewegten Cilientrigers wird der Kreishogen von 1

nach 2 in 17b, den das Cilienende beschreibt, bedeutend flacher, weil,
wihrend sich dieses von 1 nach 2 bewegt, das Paramecium selbst weiter
schwimmt. Man kann in Anniherung annehmen, daf der wihrend der
Riickschlagdauer 7', vom Cilienende zuriickgelegte Weg gleich ist der
geradlinigen Entfernung 1— 2 in Abb. 17b plus 3mal der Entfernung 22’
in Abb.20d, weil ja das Paramecium wihrend der Riickschlagdauer, die
das Dreifache der Vorschlagdauer betrigt, um das Dreifache von 227
weiterriickt. Dann wird die Gésehwindigkeit des Cilienendes gleich

=?}§wﬁ+3(1— )17/3]= —wlwz [1+3(1—p)l.
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Fiir den sekundlichen Riicktrieb hatte sich beim ruhenden Cilientriger
nach (28) ergeben

1

Q 1 .
7 =77 (9,316+0,04) c12;

hierin kann man im Sinne obiger Anniéherung beim bewegten Cilientrdger
die Normalkomponente (0,04 ¢l2) vernachlissigen und erhilt aus der

Proportion
Q) (D) __, ..
({3
den sekundlichen Riicktrieb beim bewegten Cilientrager zu
.\ Y ¢ 9 -
(Tz) =0,316c82 % =2 . 20,316 we {1 +3 (1 —p).
Gleichung (45) geht dann iiber in

N N 313
Dy pren=T g B —pPo+ P —p)la 5=
| + 3N i 031620 +30-p) (47
und daraus berechnet sich
p=90,752
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 Abschitzungs-

formel (39) fiir n = 3 sich v < 3/4; 9, also p > 0,73 ergibt.

Die in einem Moment ausgeiibte Gesamtleistung ist

SL==L(0)+L(02)+Lp+ L(R), (48)

wenn die Bezeichnungen analog wie in (45) gewéhlt sind. Die Nutz-

leistung ist hiervon allein Lp und daher wird

. LP

1= TENSL(0D)+ I+ LB (49)

Hierin ist

‘!

)

und (‘%2) berechnet sich (weil bei A, der Anteil der normalen Kompo-

2
nente fast Null ist) aus der Proportion

(?,:—) : (?‘f)’ =292, (60)
[

N 3)3
g PP i+ 5 (1 —pPPwl+P|(1—plo 5>

3 A
LR=+N (T:

Dann geht (48) iiber in

SL=

N

3 c .1 2 -
+ 4Z\T '4'l3;133w1[1+3(1"p)_-2

und fir % erhilt man aus (49)
S 7=0,15%. (51)
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¢) Diskussion der Ergebnisse. Die Befunde von GELEL.

Der in (51) erhaltene Wert von 7 ist auBerordentlich, fast unwahr-
scheinlich gering. Da, wie vorausgeschickt worden war, die Berechnungs-
weisen, die auf ihn fiihrten, im Gegensatz zu den fritheren, nur den Cha-
rakter von Uberschlagsrechnungen haben, die noch verschiedene Hérten
und Unzulinglichkeiten aufweisen, kann man sich nicht auf den Wert
7 == 0,15% prézisieren, sondern darf vorsichtigerweise nur schlielen, daf3
der Nutzeffekt der Cilienbewegung am bewegten Cilientriger jedenfalls
Kleiner oder hichstens gleich 1% ist; jedoch auch ein solcher Wert ist aufler-
ordentlich niedrig und es ist zweckmiBig, an dieser Stelle nochmals zu
iiberlegen, ob vielleicht fiir die zugrunde gelegten Berechnungen Ab-
straktionen vorgenommen wurden, die im Laufe der Rechnung auf einen
zu niedrigen Wert des Nutzeffektes hitten fihren kénnen.

Zunichst ist ein moglicher Einwand zu beseitigen, der auf die Ab-
weichungen vom StokEsschen Gesetz im Sinne von OsEEN Bezug hat.
Wir hatten am Ende des ersten Kapitels das Ergebnis erhalten, daB bei
Beriicksichtigung der Oseenschen Korrektur am StoxEesschen Gesetz
sich auch bei starren Wimpern (Vorschlag fiinfmal so schnell wie der
Riickschlag) ein Nutzeffekt von etwas weniger als 1/,% ergibt und hatten
dort weiter ausgefiihrt, daB eine so undkonomische Bewegung fiir die
Wimperzelle kaum ausfithrbar sein diirfte. Man kénnte darin einen
Widerspruch zu dem oben erhaltenen #-Wert von 0,15% erblicken und
vermuten, daBl die nachtrigliche Beriicksichtigung der OsEENschen
Korrektur diesen Nutzeffektwert nicht unwesentlich erhéht. Dies trifft
aber nicht zu: denn der im 1. Kapitel erhaltene #-Wert ist ein ,,innerer
Nutzeffekt am ruhenden Cilientriger*‘ im Sinne des 4. Kapitels und daher
mit den dort erhaltenen Werten n; = 4,7% bei n = 3 und 1; = 3,5% bei
n =5 in Beziehung zu setzen; und diese wiirden auch bei Berticksich-
tigung der OsEENschen Korrektur um ein geringes erhsht, doch sicher
um weniger als 1/,%, so daBl beim bewegten Cilientrager die OsgENsche
Korrektur vollkommen unwesentlich wird. Bei diesem wird auBerdem,
wie aus dem Schema der Abb. 19 ersichtlich ist, die Differenz zwischen
den absoluten Schlaggeschwindigkeiten der Wimper (gegen das Wasser)
bei Vor- und Riickschlag so gering, dafl die OsEENsche Korrektur voll-
kommen gegen 0 zusammenschrumpft.

Ein zweiter Punkt, der einen zu niedrigen Wert von % verursachen
konnte, ist ein zu kleiner Wert fiir den Absolutwiderstand der Para-
mecium-Wimper (Formel 41), bei dessen Berechnung die Ganssche Stab-
chengleichung zugrunde gelegt wurde ; indessen kommt auch dieser Punkt
nicht in Frage, denn bei Anwendung der OsEENschen Formel fiir den
Zylinder ergibt sich ein noch geringerer Betrag fiir diesen Widerstand,
wie aus der Tabelle auf S. 434, Zeile 1 ersichtlich ist.

Ein drittes Moment jedoch, infolgedessen Nichtberiicksichtigung die
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oben berechneten Nutzeffektwerte zweifellos etwas zu niedrig ausfielen,
liegt in der bereits auf S.461 erwihnten Tatsache, dal bei der wirklichen
Wimperbewegung die Schlaggeschwindigkeit vermutlich vom Beginne
gegen Ende des Riickschlags zunimmt; im Falle des unbeweglichen
Cilientrigers war dies kaum wesentlich, beim bewegten Cilientriger je-
doch, wo der Riickschlagwiderstand bedeutend erhéht ist, kann es we-
sentlich werden und den Nutzeffekt nicht unbetrichtlich in die Hohe
schrauben, keinesfalls aber so sehr, daBl er den Wert von 1/,% iber-
schritte.

Die Art der bei der Nutzeffektberechnung (am bewegten Cilien-
triger) vorgenommenen Approximationen ist von relativ sehr geringem
EinfluB; man kénnte durch Rechnung zeigen, dafl auch + bei allen
Approximationen, die iiberhaupt in Betracht kommen, der ,fix* blei-
bende Punkt der Wimper sich nur um sehr geringe Betrige von der
Grenze des basalen Viertels der Wimper entfernt.

Zu bedenken ist noch eine weitere Tatsache (auf die Herr Prof. Horr-
MANN-Halle mich hinwies, wofiir ich auch an dieser Stelle meinen ver-
bindlichsten Dank aussprechen mochte): Die vorstehenden Berech-
nungen und Uberlegungen bezogen sich ausnahmslos auf die einzelne
Wimper. Beim metachronen Wimperschlag sind, wie aus den iiberein-
stimmenden Beobachtungsbefunden (vor allem GELEI) hervorgeht, stets
nur wenige (meist 2—3) aufeinanderfolgende Wimpern im Hinschlag be-
griffen, deren Abstand distalwirts ein relativ groBer ist. Beim Riick-
.schlag aber, wo etwa 4—10 Wimpern — wenn auch infolge der Meta-
chronie nicht in der gleichen Schlagphase — sich gleichzeitig riickwirts
bewegen, ist der Umstand zu bedenken, daf eine jede ,,folgende” Wimper
sich quasi im Schatten der vorhergehenden bewegt. Stehen nun die
Wimpern relativ eng (z. B. Paramecium als nahe der unteren Grenze:
Wimperdicke 0,3 x4, Wimperabstand 1,2 u), so besteht die Moglichkeit,
daB die riickschlagenden Wimpern sich mit dem zwischen ihnen befind-
lichen Wasser ,,koppeln® und das Ganze, Wimper plus Wasser, als
,-plastischer Kérper sich riickwirts bewegt. In diesem Falle wire zwei-
fellos der Widerstand der Wimpern beim Riickschlag ein geringerer, als
wenn man jede Wimper als gesondert schlagend betrachtet. Dieser Fak-
tor wird sicherlich in manchen Féllen zu beriicksichtigen sein, grof3 ist
sein EinfluB auf den indwert desNutzeffektes allerdings kaum, wie unter
anderem aus den unmittelbar folgenden Uberlegungen beziiglich der
GELeIschen Ansichten hervorgeht. Beschrinkt man sich, wie es hier ge-
schieht, auf die fiir biologische Zwecke geniigende Angabe, daf der Nutz-
effekt der Flimmerbewegung sehr klein, kleiner als, oder héchstens gleich
1% ist, so ist hierin in allen Fillen der etwaige Einfluf3 einer solchen Kop-
pelung 2wischen Wasser und Wimper beim Riickschlag miteinbegriffen.

Wesentliche Beachtung verdienen schliellich noch die Befunde von
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GeLEl. Diesem gelang es durch eine besondere Technik, das gesamte
Wimperkleid von Infusorien so plétzlich zu fixieren, dafi der Schlagzu-
stand, den die einzelne Wimper in diesem Moment innehatte, im Pri-
parat erhalten blieb. GrrLEIs Befunde sind deshalb die einzigen, die uns
iiber das Verhiltnis von Vor- und Riickschlaggeschwindigkeit beim be-
wegten Objekt Aufschlul} geben kénnen. Denn wenn GrLer fand, dall in
einem in der Richtung des Hinschlags gelegten Schnitt von Urozentrum
je zwei aufeinanderfolgende Cilien im Hin-, die ndchsten acht im Riick-
schlag begriffen sind usw., so bedeutet das, dafl der Riickschlag fiinfmal
so langsam wie der Vorschlag vor sich geht, daB, wie GeLrEI sagt, ,,der
Vorschlag fiinfmal so schnell ausgefithrt wird, als die Vorbereitung dazu
dauert” (GELET 14). Und dhnliches wie fiir Urozentrum 188t sich auch
an Paramecium-Schnitten ablesen, das Schlagzeitenverhiltnis betriagt
hier ungefshr 1 : 2 bis 1 : 3. — Weiter aber fand GELET als Abweichung
von. allen unseren bisherigen Annahmen, daf der Riickschlag bei In-
fusorien nicht in der gleichen Ebene wie der Vorschlag erfolgt, sondern
dafl die Wimper hierbei seitlich abweicht, d. h. wenn in Abb. 21 durch-
weg M die Paramecium-Oberfliche und £ die Ebene des Hinschlags be-
zeichnet, so erfolgt zwar der Vorschlag durchweg in £ (Abb. 21a), beim
Riickschlag aber biegt die Wimper, wobei sie sich gleichzeitig der Mem-
bran M ,,anschmiegt®, derart seitlich ab, daB in der Ebene E nur etwa die
in die Abb. 21 ¢ dargestellten basalen Wimperteile liegen. Fiir dieses seit-
liche Abbiegen gibt GELEI zwei Griinde an: einmal stéren die beim Riick-
schlag abbiegenden Cilien die hinschlagenden nicht, was sonst der Fall
wire (Abb. 21f), ,,andererseits bewegen sich diese Cilien in einem neutra-
len Medium, das fiir die Fortbewegung gar nicht ausgenutzt werden kann,
da Wasser in dem Cilienkleid immer mitgeschleppt wird, und in der Weise
ist ihre Reibung in diesem Medium kein Verlust fiir das Tier*. Hierzu
laBt sich folgendes bemerken: Es ist zunichst fast vollkommen gleich-
- giiltig, in welcher Ebene der Riickschlag ausgefiihrt wird. Bewegt sich
z. B. bei einem Boot das hinschlagende Ruder - in der Horizontalen, so
kann es sich beim Riickschlag, vorausgesetzt, daB dieser im Wasser vor
sich gehen soll, wiederum in der Horizontalen oder in einer vertikalen
Ebene (zunéchst gegen unten) zuriick bewegen: die in die Fahrtrichtung
des Bootes fallende Riicktriebkomponente ist in beiden Fillen die gleiche,
nur die ,,verlorengehende Normalkomponente driickt im ersten Falle
seitlich auf das Boot, sucht es im zweiten Falle nach oben zu heben. Ganz
dhulich liegen die Umsténde bei der Cilienbewegung (Abb. 21d und e),
bei der die ,,Normal komponenten jetzt schief statt senkrecht zur Para-
mecium-Oberfliche stehen und eventuell (bei der Schraubenbewegung)
teilweise ausgenutzt werden konnen. GELET meint aber weiter, daf das
Paramecium von einer relativ zum Tierkirper dauernd ruhenden Schichi
kapillar -festgehaltenen Wassers umgeben ist (Abb. 21f), die vom Para-
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mecium bei seiner Bewegung standig mitgeschleppt wiirde. Wire dies der
Fall, wiirde sich also das Paramecium + der es umgebende kapillare
Wassermantel dauernd als Ganzes bewegen, dann wiirde allerdings beim
Riickschlag kein Riicktrieb ausgeiibt — vorausgesetzt, daB der ganze
Riickschlag innerhalb dieses Mantels vor sich ginge —, @, wiirde = 0, die
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Abb. 21. a)—g) Schemata zum Wimperschlag der Ciliaten nach den Befunden von GELEL In a)—b)
bedeutet die horizontale Ebene M, die Parameciumoberfliche, die darauf senkrechte Ebene fiihrt
die Bezeichnung E.

Riickschlagarbeit wire so grol wie die von uns fiir den Fall des unbeweg-
lichen Wimpertréigers berechnete: alles in allem ergibe sich dann beim
bewegten Tier ein wesentlich hoherer Nutzeffekt, er betriige 1,2%, falls
man nicht in Betracht zieht, da in diesem Falle beim Vorschlag nur der
distale, aus dem kapillaren Wassermantel herausragende Cilienteil vor-
trieberzeugend wirkt, be1 Beriicksichtigung dieses Moments zu etwa
kna,pp 1%.
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Das Vorhandensein einer solchen'kapillaren Schicht, wie GELEI sie an-
nimmt, ist indessen rein hypothetisch; gewil wire sie vorhanden, wenn
das Tier (z. B. an einem Faden) mit unbeweglichen parallel gerichteten
Cilien durch das Wasser gezogen wiirde, in Wirklichkeit aber wird das
zwischen den Wlmpern befindliche Wasser so lebhaft durcheinander-
gestrudelt, daB} die Existenz einer basalen ruhenden Schicht sehr in Frage
gestellt ist, zumindest diirfte sie kaum so hoch sein, dafi der gesamte
Riickschlag sich darin vollziehen kénnte. Es ist hierbei noch die Tatsache
zu bedenken, dafl zur Deckung seines sekundlichen Sauerstoffkonsums
das Paramecium einem Wasserquantum allen Sauerstoff entziehen mug,
das das 0,3- bis 8fache des Paramecium-Volumens betrigt, daB dieser
Sauerstoffentzug an der Paramecium-Oberfliche vor sich geht, so daB es
von diesem Gesichtspunkt aus notwendig erscheint, daB dauernd neue
Wassermassen die Kérperoberfliche passieren, ein Umstand, der zu-
mindest gegen die Existenz einer dicken Zone adhiirierten Wassers
spricht. — So wesentlich ein Entscheid dieser Frage fiir die Berechnung
eines genauen Nutzeffektwertes wire, fiir die vorliegenden Betrachtungen
tritt die Bedeutung eines solchen Entscheides zuriick, wenn man sich mit
der ungefihren Angabe begniigt, dafl der Nutzeffekt kleiner als 1%, im
Mittel vielleicht gleich 1/,% ist; denn sein Wert liegt beim wirklichen
Wimpertrager ohne Zweifel unterhalb des oben erhaltenen Maximalwerts
von etwa 1%, weil ein ruhender Wassermantel von solcher Dicke, ‘daB3
der gesamte Riickschlag darin Platz finde, sehr unwahrscheinlich ist,
andererseits der Minimalwert von 0,15% etwas zu niedrig gegriffen er-
scheint.

In einem Punkte weisen die Befunde GELEIS eine Unstimmigkeit auf, die
namentlich die Deutung der Abbildungen erschwert. Bei der normalen Vorwirts-
bewegung schwimmen alle Paramicien mit Ausnahme des seltenen P. calkinsi
Woo. in linksgewundener Schraubenlinie (linksgewunden,. wenn beim Blick in
Richtung der Schraubenachse ein die Schraubenlinie durchlaufender und dabei
_vom Beschauer sich entfernender Punkt sich entgegengesetzt dem Sinne des Uhr-
zelgers zu drehen scheint). Hieraus folgt, daB jedes Oberflichenteilchén des Para-
mecium nach links vorn fortschreitet und daB somit der wirksame Schlag der
Cilien von links vorne nach rechts hinten gerichtet sein muB. Die Wellenkimme
und Wellentiler (= die durch die einander benachbarten synchronschlagenden
Cilien gebildeten Reihen) miissen daher, wie auch GELEIT angibt, senkrecht zur
Schlagrichtung verlaufen, d. h. in diesem Falle, gleichgiiltig von welcher Seite
man das Tier betrachtet, von links unten nach rechts oben. GeLEI gibt aber genau
entgegengesetztes an (Verlauf von rechts oben nach links unten, 13, 8.207), glei-
ches geht aus seinen Abbildungen (18, Abb. 1; 14, Abb. 4, 5, 6, T usw.) hervor, -
wiihrend eine Ubersichtsphotographie (Abb. 3 in 14) unter 29 Tieren 5 mit einem
Verlauf re—li und 5 mit li—re erkennen 148t (der Rest der Tiere ist verschwommen
reproduziert). Da es sehr unwahrscheinlich ist, daB das GeLEI zur Verfiigung
stehende Paramaecium-Material dauernd aus einer Rasse invers (= in rechtsge-
wundener Schranbenlinie) sich drehender Tiere bestand, wie ich solche einmal an

Colpidien beobachten konnte (Verh. dtsch. zool. Ges. 1929), bleibt nur die An- -
nahme iibrig, das die von GELEI fixierten Tiere im 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 rechfsgewun-
dener Spirale rickwdirts, die Wellenkimme miissen von links nach oben rechts
unten verlaufen, der Schlag der Cilien aber ist von links hinten nach rechts vorne
» gerichtet und nicht, wie GELEI angibt, von rechts vorne nach links hinten. Es miif3-
ten dann alle Pfeile in GELEIS Abbildungen umgekehrt werden (z. B. in 13), auch
die Deutung der Totalbilder wird eine andere (wozu noch kommt, daB nach brief-
licher Mitteilung GELEIs in den Abb. 4, 7 und 8 von 14 die Bezeichnungen links
und rechts zu vertauschen sind). Das Wesentliche an GELEIs Befunden: das Ver-
hiltnis 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 Klirung des obigen Dilemmas die Deutung der Abbil-
dungen, die Form der Wimpern beim Riickschlag im speziellen, die Seite, nach der
sie ausbiegen u. a.; moglich wire schlieBlich noch, daB bei der Fluchtreaktion der
Cilienschlag ein anderer ist als bei dgr normalen Bewegung.

Im Falle des ruhenden Cilientragers war oben errechnet worden, daf
ein maximaler Nutzeifekt sich dann ergibt, wenn die Leistungsaufwinde
fiir Vor- und Riickschlag einander gleich werden und es wurde das Resul-
tat erhalten, daB im optimalen Falle die Riickschlagdauer das 0,85fache
derjenigen des Vorschlags betrigt. Beim bewegten Cilientriger ver-
schieben sich diese Verh#ltnisse jedoch bétrachtlich, weil jetzt (Abb. 19)
die Riickschlagarbeit bedeutend erhoht, die des Vorschlags vermindert
ist, jetzt ist ein Zeitenverhiltnis zu erwarten, bei dem die Riickschlag-
dauer ein Vielfaches der Vorschlagdauer betragt. Fiir den Fall des Parg-
meciwm berechnet sich das Verhiltnis 7 : 7T, zu 1:2—3, in Uberein-
stimmung mit der Erfahrung. Es mag dahingestellt bleiben, ob diese
Ubereinstimmung Zufall ist. Wenn wie bei Urozentrum und vielleicht
in anderen Fillen das Verhiltnis 1: 5 betrigt, so konnte immerhin noch
zu vermuten sein, dafl der Riickschlag der Wimper als der kompli-
ziertere Vorgang ein Vielfaches der fiir den’ Vorschlag nétigen Zeit
brauchen muB. Jedenfalls verdient die Tatsache, daf beim Paramecium das
Verhdltnis zwischen Vor- und Riickschlagdauer das optimale ist, Beachtung.

f) Riickschliisse auf die innere Mechanik der Wimper. Die Theorien der
Cilienbewegunyg.

Die ,,innere Mechanik der Cilienbewegung umfaflt nach METZNER
diejenigen intraplasmatischen Vorginge, die die Ursache davon sind, daf
eine Cilie sich iiberhaupt bewegt. Wiewohl dieser Teil in der Mechanik
des Cilienapparats zweifellos der schwieriger zu analysierende ist, weil
fiir eine Erklirung auf direktem Wege weder der experimentelle Eingriff

‘noch Berechnungen eine Handhabe bieten konnen, wurde ihm doch in
der bisherigen Literatur weit mehr Beachtung geschenkt als der duBeren
‘Mechanik. Alle Ansichten, die als ,,Theorien der Cilienbewegung® von
den verschiedensten Autoren aufgestellt, zitiert oder verworfen wurden,
betrafen allein die innere Mechanik. Von allen diése‘n' Theorien ver-
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dienen nur drei eine ernstliche Wiirdigung, die ,,hydraulische’ Theorie
-ScrArERs (1891), die Ansicht HEmExHAINS (1907) und die Hypothese
Grays (1928).

ScuAFERs Theorie als die dlteste ist zugleich die primitivste, wiewohl
sie vielleicht (siehe weiter unten) von allen der Wahrheit am nichsten
kommen diirfte. In etwas drastischer Darstellung lautet sie so: Die
Cilien sind hohle, von einer elastischen Membran umschlossene Aus-
stiilpungen -des Zellkérpers; durch rhythmisches Ein- und Auspumpen
fliissigen Hyaloplasmas in diese hohlen Fortsitze wird die Cilienbe-
wegung verursacht, etwa so, wie ein in der Ruhelage gekriimmter Gummi-
schlauch nach Einpressen von Wasser sich streckt und sich wieder zu-
sammenkriimmt, wenn man das Wasser austreten liBt. Es ist hierbei
selbstverstindliche Begleiterscheinung, dafl, nachdem das Hyaloplasma
in den Cilienschlauch eingepumpt wurde, der Fliissigkeitsdruck in dessen
Inneren groBer ist als im Ruhezustand; und es ist weiter zu verstehen,
daB, je nachdem welche elastischen Eigenschaften man im einzelnen der
Cilienwand zuschreibt, man ebensoviel verschiedene Bewegungsmodi er-
warten kann. ScHAFER sieht im besonderen auch den Zustand zugunsten
seiner Theorie an, daB man keinerlei wesentliche Struktur im Inneren der
Cilie entdecken konnte. Die wesentlichen Punkte der ScHiFERschen
Theorie sind (nach Gray): 1., Dal die Elastizitit der Cilie eine wesent-
liche Rolle spielt.” 2. ,,DaBl der wirksame und der Riickschlag aktive
Prozesse sind.”* Wesentlich ist ferner die Grundidee der ganzen Theorie,
daf die Cilien passiv, vom Zellkorper her bewegt werden, also nicht eigen-
beweglich sind. Kaum verginbar mit Scairers. Theorie ist allerdings die
Tatsache, dal} die Cilien ihren Schlag umkehren bzw. nach verschiedenen
,Rlchtungen schlagen konnen.

Die Theorie ScuirERs wurde bald von allen mafgebenden Autoren
(zundchst von PUTTER), hauptsiichlich wohl wegen der Primitivitit ihres
Vorstellungsinhalts, abgelehnt und alle folgenden Amnsichten (Einzel-
heiten vgl. GRAY) gehen mehr oder weniger auf die Ansicht HeipzN-
BAINS zuriick, demzufolge die Cilien im Gegensatz zu SCHAFER eigenbe-
wegliche Organelle darstellen: d. h. die Cilie besitzt, entweder innerhalb
der sie umkleidenden Membran oder in der AuBenfliche des sie durch-
setzenden Achsenfadens, kontraktile Stellen oder Stellen besonders
hoher Kontraktionsfahigkeit; durch spontane Kontraktion und Wieder-
erschlaffung dieser Stellen kommt die Eigenbewegung der Cilie zustande.
Obwohl diese Theorie in allen ihren zahlreichen Modifikationen und
Interpretationen viel unklarer blieb als Scuirers Hypothese, wurde sie
doch, ohne irgendwie durch Tatsachen wesentlich gestiitzt sein zu
kénnen, allgemein akzeptiert.

Eine letzte Theorie wurde von GraY 1928 in seinem Buche ,,Ciliary
Movement* aufgestellt. GRAY geht von der einfachen Tatsache aus, daB

Z. 1, vergl. Physiologie Bd. 13. 31
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sich ein gerader Streifen Papiers, wenn man ihn einseitig befeuchtet, so
zusammenkriimmt, dafl die feuchte Seite auBlen liegt. Fiir'die Wimper-
bewegung nimmt GrAY Analoges an: In der Ruhelage ist das Wasser
gleichméBig in ihr verteilt; wandert es plotzlich dadurch, daB eine Seite -
die Majoritit der Wassermolekiile anzieht, auf diese Seite, so kommt eine
Bewegung der Cilie zustande, wobei diese wasserreichere Seite auBen
liegt. Ist die Ruhelage der Wimper die Anfangslage des wirksamen
Schlags, so wire der Riickschlag die Phase der ungleichen Wasserver-
teilung, wihrend des Hinschlags verteilt sich das Wasser wieder gleich-
miBig iiber die ganze Cilie. Ist die Ruhelage das Ende des wirksamen
Schlags, so ist das Umgekehrte der Fall. Fiir die Ursache einer solch
asymmetrischen Wasserverteilung deutet GRAY vag eine kolloidchemi-
sche Méglichkeit an. .

Alle diese Theorien nehmen meines Erachtens keinen Bezug auf die
spezielle Schlagform der Cilie; insbesonders nicht darauf, daf die Cilie beim.
Hinschlag anders geformt ist als beim Riickschlag. Beschrainkt man sich
auf die Bewegung der Wimpern bzw. ﬁ]oer—haui)t auf jede Art rudernder
Bewegung, so steht meines Erachtens die Ahnlichkeit der tatsichlichen
Riickschlagsform (4bb. 3) mit der von wuns theoretisch konstruierten
(4bb. 17¢, d) auper allem Zweifel. Beriicksichtigt man ferner noch,
. dal der theoretische auch der vom energetischen Standpunkt zweck-
miBigste ist und, wie mir scheint, auch von Seiten der Wimper ,,leicht*
ausgefithrt werden kann, so gewinnt die Vermutung viel an Wahrschein.-
lichkeit, da der tatséchliche Schlag nach dem gleichen Mechanismus wie
der oben betrachtete theoretische zustande kommen muf.

Zwei Fragen sind bei einer Erklirung des Wimperschlags auseinander-
zuhalten: 1. Wodurch kommt beim Riickschlag im Gegensatz zum Hin- °
schlag die angeschmisgte Form zustande? 2. Wodurch kommt der Hin-
und Herschlag (ohne Riicksicht auf die Form der Wimper) zustande? —
Zur ersten Frage ist die Tatsache vorauszuschicken, dafl bei einem von
einer schwer dehnbaren Membran umschlossenen Gel infolge weiterer
Quellung (Wasseraufnahme) eine Volumzunahme eintreten kann, die
sich als Druck auf die es umschlieBende Membran duBlert. Im Zustand
erhéhter Quellung ist der ,,Turgor’ der Cilie hoch, nach -Entqueliung ist
der Turgor verringert, die Cilie wird schlapp und soweit biegbar, als es die
Elastizitdt der Membran und der noch vorhandene Turgor des Innengels
gestatten. Die Form des angeschmiegten Riickschlags fikirt zu der Forde-
rung, daf (Abb. 22a) wihrend des Hinschlags bis kurz vor seinem Ende
der Turgor der Cilie hoch ist, daB er kurz vor dem Ende plotzlich ziemlich
rasch zu einem Minimum absinkt und daB dann allmihfich, von der
Basis her, dié Cilie ihren fritheren Turgor wiederum erreicht. Kollpid-
chemisch steht innerhalb sehr kleiner Volumina, wie es die Cilien sind,
einer relativ schnellen Turgorinderung nichts im Wege. — Die Beant-
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wortung der zweiten Frage nithert sich in gewissem Sinne der Hypothese
GrAys, nur folgt meines Erachtens aus den Befunden iiber den ange-
schmiegten Riickschlag mit ziemlicher Sicherheit, daf die Ursache fiir
die Bewegung der Cilien allein an'deren Basis sitzt: Sei (Abb. 22a) 1 die

b Ny

Abb. 22,

Stellung der Cilie am Beginn des Hinschlags und tritt in 4, Wasser durch
Entquellung aus, so bewegt sich die Cilie nach 2; erlangt die Stelle a,
wiederum ihren normalen Turgordruck, so wiirde die Cilie wiederum in
ihre Ausgangsstellung 1 zuriickkehren; da sie aber inzwischen (zumindest
in der basalen Hilfte) schlapp geworden ist, so wird nur das basale Ende
zuriickgebogen, bleibt in dieser Stellung und das freie Ende wird durch
die allmihliche Zunahme des Turgordrucks von der Basis her nach dem
Schema der Abb. 17¢, d und 16e allmiihlich ,,nachgezogen‘. Abb. 23

'Abb. 23. Schema des inneren Mechanismus der Wimperbewegung. Die punktierten Pfeile geben
die Richtung fortschreitender Entquellung, die ausgezogenen die fortschreitender Quellung an.

illustriert das Gesamte an einem Schema (die punktierten Teile bedeuten
die Stelle hohen Turgordrucks):

A. Cilie vor Beginn des Hinschlags. Gleichmi8ig hoher Turgordruck.

B. Einseitige Entquellung am basalen Ende. Die Cilie bewegt sich
nach rechts. Hinschlag. ‘

C. Ende des Hinschlags. Die Entquellung schreitet von der Basis
her gegen die Spitze der Wimper fort (Wimper wird von der Basis her
schlapp). '

D. Durch Quellung der Cilienbasis wird diese in die Ausgangslage
zuriickgedreht. ' .

E.und F. Die Wimper wird dadurch, daB der Turgordruck, von der
Basis gegen die Spitze zu, allméhlich zunimmt, in die Ausgangslage ,,zu-
riickgezogen®, was die charakteristischen Stadien des angeschmiegten
Riickschlags erzeugt.

- 31*
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Das schwierigste Moment in der Erklarung der inneren Wimper-
mechanik ist wohl die Tatsache, dafi die Wimper nach einer bestimmten
Seite hin schligt. Die vorstehende Interpretation nimmst als dessen Ur-
sache einseitige Entquellung der Cilienbasis an. Man muB hierzu, was
GraY in durchaus ungeniigender Weise tut, in Betracht ziehen, daf
die Cilien, namentlich die der Ciliaten, nach den verschiedensten Seiten
hin schlagen kénnen (ALvERDES und Lupwre): z. B. im Falle des Para-
meciwm mnach rechts-hinten bei der normalen Bewegung; nach links-
hinten bei der Bewegung in sehr viskosen Medien (rechtsgewundene
Schraubenbahn); nach rechts-vorn bei der Fluchtreaktion; nach links-
vorn bei konjugierenden Paaren nach ALVERDES und im einzelnen je
nach Bewegungsgeschwmdlgkelt variierend zwischen rein tangentialem
(links-rechts) und rein longitudinalem Schlag (vorn- -hinten). Bei der vor-
stehenden Interpretation, die eine Bewegung der Cilien won der Basis her
zugrundelegt, bereitet diese Moglichkeit des Schlagwechsels geringe
Schwierigkeiten ; sie fithrt allein zu der Forderung, daf die basale Stelle a,,
an der einseitig der Turgor der Cilie abnimm$, wechselt. Die auBerordent-
lich komplizierten und bisher nur ungeniigend bekannten (vermutlich
nervosen) Fibrillensysteme, die die Cilienbasis umspinnen, und viele
andere Differenzierungen der Pellicula, diirften wohl im einzelnen die
- ‘Schlagrichtung der Cilie -bestimmen. — Die Abweichung des ange-
“schmiegten Riickschlags im Sinne von GELEI bedeutet zwar eine geringe

Komplikation aller Vorginge, berithrt das Wesen des hier sk1zz1erten
Schlagmechanismus jedoch meines Erachtens kaum.

Weil in dieser Darstellung die Wimper als nicht eigenbewegliches Ge-
bilde (im Sinne von HEIDENHAIN) erscheint, sondern als von der Basis
her durch fortschreitende Quellung oder Entquellung bewegt zu be-
trachten ist, gewinnt diese Hypothese mit der von SCHAFER eme gewisse,
wenn atch vielleicht nur #uBerliche Ahnlichkeit.

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

- Da heutigentags die Mathematik noch kaum zum allgemeinen Riist-
zeug des Zoologen gerechnet werden kann, erscheint es angebracht, die
Ausfithrungen der vorhergehenden Kapitel unter Vermeidung jeder Art
von Berechnung in Kiirze nochmals darzulegen. Es lassen sich zwar auf

“solche Weise alle bisherigen Gedankengiinge anschaulich zur Darstellung
bringen,Zahlenwerte aber, die gerade im vorliegenden Falle ein wesent-
liches Moment der Ergebnisse bedeuten, kénnen ohne Berechnung nicht
gewonnen werden, sie mufl man aus den vorangehenden Kapiteln in
dieses heriibernehmen. »

a) Widerstandsgesetze. Man. hat" experimentell festgestellt, dafl der
Widerstand eines in einer Fliissigkeit bewegten Korpers entweder genau
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odeér nahezu proportional zur ersten Potenz (STokEssches Gesetz) oder
zur zweiten Potenz (NEwToNsches Gesetz) der Geschwindigkeit ist, je
nachdem ob der Ausdruck
_ R=apr1 -

(die sogenannte REyNoLDssche Zahl) klein gegen 1 oder wesentlich
groBer als 1-ist (in der Formel bedeuten ¢ eine geeignet gewihlte Linear-
ausdehnung des Korpers b seine Relativgeschwindigkeit gegen die
Fliissigkeit, » deren kinematischen Reibungskoeffizienten). In der Um-
gebung von % = 1 findet ein allmiahlicher Ubergang zwischen beiden Ge-
setzen statt. Da » fiir Wasser von mittlerer Temperatur ungefihr den
Wert 0,01 hat, kommt das Srox®Essche Geésetz nur fiir Bewegungen sehr
kleiner Objekte, fiir sehr langsame Bewegungen oder fiir Bewegungen in
sehr zihen Fliissigkeiten in Frage. Das Stormssche Gesetz bedeutet das
absolute Verschwinden aller Trégheitseffekte zugunsten der Reibungs-
effekte in dem System Korper /Fliissigkeit. Da indes beiallen Bewegungen
eines Korpers in einer Fliissigkeit, wenn auch zuweilen nur sehr kleine,
Tragheitseffekte zu erwarten sind, hat Osgex das Sroxussche Gesetz in
einer Weise modifiziert, die einen winzigen Schritt des Ubergangs zum
quadratischen Widerstandsgesetz bedeutet (OsEENsches Gesetz). — Es.-
1aBt sich zeigen, daf auch fiir die schnellsten Wimperbewegungen it weit
unter 1 bleibt, so daB3 das STokEssche Gesetz mit oder ohne OsEENsche
Modifikation zutreffen muB. Gewisse Befunde sprechen dafiir, daB das
reine Gesetz von STOKES das fiir die Bewegung der Wimpern adéquatere
zu sein scheint.

b) Starre Wimpern. Beim Schlag einer geraden starren Wimper nach
riickwirts wird in jedem Moment auf den Korper, an dem sie befestigt
ist (,,Cilientréger®), eine vorwartstreibende Kraft, ein ,,Vortrieb* aus-
geiibt (W,); ist die Vorschlagdauer 7, so ist (bei AuBerachtlassung von
Nebenumstéinden) der durch den Vorschlag auf den Cilientriger ausge-
iibte Gesamtimpuls W, T'y; entsprechend wird durch den Riickschlag ein
entgegengesetzter Impuls W, 7', erzeugt und da W, und W, direkt, 7';
und 7', aber umgekehrt proportional zur Schlaggeschwindigkeit sind,
muBl W; Ty = W, T, sein, der Vorschlagimpuls ist gleich dem Riick-
schlagimpuls, und das Resultat ist, daf be: der Bewegung starrer Cilien
keine Nutzleistung erzielt werden kann, auch wenn die Geschwindigkest
des Vorschlags beliebig gréfer als die des Riickschlags ist, — sofern das
reine Stoxmssche Gesetz Geltung hat. Spricht man dem nach OsSEEN mo-
difizierten Gesetz Giltigkeit zu, so ist allerdings der Vorschlagimpuls um
einen Bruchteil groBer als der des Ritckschlags, doch ist dieser Betrag so
winzig, daB allein durch den Riicksehlag mehr als 991/,% der durch den
Vorschlag erzielten Nutzleistung wieder zunichte gemacht wiirde, so daB
sich letzten Endes ein so geringer Nutzeffekt (vermutlich weniger als
0,1%) ergébe, dal bei einer nur auf diesem Pr1nz1p basierenden Wu;ﬁper-
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bewegung infolge des der Zelle zur Verfiigung stehenden beschrinkten
Energiequantums keine wesentlichen Leistungen hervorgebracht werden
konnten, Eine weitere (in gleich geringem Mafe durch die OserNsche
Korrektur beeinfluBte) Folge des STroxEsschen (esetzes ist es, dal im
Gegensatz zum quadratischen Widerstandsgesetz auch beim Hin- und
Herschlag eines beliebig aber konstant geformten Ruders Vor- und Riick-
trieb einander gleich sind.

¢) Angeschmiegter Riickschlag. Eine leistungsfihige Wimperbewe-
gung nach dem Ruderprinzip ist nach alledem nur moglich, wenn die
Wimper wihrend des Riickschlags eine andere Form als beim Vorschlag
besitzt, d. h. wenn sie formverinderlich ist. In der Tat haben alle
neueren Beobachtungen dieses bestétigt: wihrend die Wimper beim Hin-
schlag vollkommen ausgestreckt ist, schmiegt sie sich beim Riickschlag
ihrer Anheftungsmembran in einer fiir alle Wimpern einheitlichen und
charalkteristischen Weise an (Abb. 3). Auf das Vorhandensein dieses an-
geschmiegten Riickschlags wurde indessen bisher (eine Bemerkung
GraAYs ausgenommen) kein Gewicht gelegt.

d) Mechanik formverinderlicher Wimpern. Solange der Riickschlag
der Wimper nicht wie beim Ruderboot auBerhalb, sondern im Wasser sich
vollziehen muB, erzielt er einen Riicktrieb, der dem durch den Vorschlag
bewirkten Vortrieb entgegenwirkt und fiir den Wimpertréger einenKraft-
verlust bedeutet. Zweck des angeschmiegten Riickschlags ist daher,
einen moglichst kleinen Riicktrieb zu erzeugen. Da sich bei thm die
Wimper nicht senkrecht, sondern schief und unter veréinderlichem
" Winkel durch das- Wasser bewegt, ist fiir die Berechnung des Riick-

triebs Voraussetzung, zu wissen, welchen Widerstand eine Wimper bei
Bewegung in einer Fliissigkeit in einer Richtung, die schief zu ihrer
_Langsachse ist, erfahrt. Dieser Widerstand wurde berechnet und die Er-
gebnisse durch Modellversuche zu bestétigen versucht. Ein Modell der
Bewegung eines Systems Korper Fliissigkeit in verandertem MaBstabe
hietet nur dann die Garantie, daB die gleichen Widerstandsgesetze gel-
ten, wenn die REyNorDpsschen Zahlen (siehe oben) von Original- und Mo-
dellbewegung die gleichen sind. Da dasModell einer Cilienbewegung etwa
in 10000fachem MaBstabe angefertigt werden mug, ist, um gleiche REY-
~NoLDssche Zahlen zu erhalten, die Verwendung einer sehr viskosen Fliis-
sigkeit als Medium notwendig (was sich umgekehrt auch so deuten 146t,
daB fiir Objekte von den Dimensionen einer einzelnenZelle Wasser ein sehr
zéhklebriges Medium bedeutet). Eine solche Fliissigkeit wurde in einem
kéuflichen Sirup gefunden, dessen Viskositat etwa 1—11/, Millionen mal
groBer als die des Wassers ist. Der Mechanismus des Apparats bestand
darin, daB das,;Rudermodell®, ein der Cilie geometrisch #hnliches Draht-
stiick oder ein schmaler Blechstreif, in dieser Flissigkeit durch Zugkrifte
hin- und herbewegt wurde; gemessen wurden die Zeiten, die bei verschie-
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denen Zugkriften ein bestimmtes Ruder zur Durchschwingung eines be-
stimmten Winkels brauchte. Die Eigenfehler des Apparats erwiesen sich
also als auBerordentlich gering, das STokEssche Gesetz galt bis auf weni-
ger als 1% genau. In gleicher Weise lieferten Versuche mit verschieden
langen Rudern, mit selchen, die parallel und senkrecht zu ihrer Léings-
richtung durch die Flissigkeit bewegt wurden und schlieflich auch Ver-
suche mit verbogenen, schief durch die Fliissigkeit sich bewegenden Ru-
dern Ergebnisse, die bis auf im Mittel 3% mit den, berechneten tberein-
stimmten. Als wesentliches Resultat ergab sich, teilweise als Bestitigung
einer Vermutung PranDTLs, daB die Wimper beim ,,angeschmiegten‘
Riickschlag deshalb einen Riicktrieb erzeugt, der kleiner als der durch
den Vorschlag bewirkte Vortrieb ist, weil sie 1. im Mittel weniger weit
von ihrer Anheftungsmembran absteht und weil 2. der Widerstand der
zylinderférmigen Cilie geringer ist, wenn sie sich parallel als wenn sie
sich senkrecht zu ihrer Liingsachse durchs Wasser bewegt. Doch ist
dieser letztere Unterschied relativ gering, es betrigt in Ubereinstimmung
mit der Erwartung dér Widerstand bei Parallelverschicbung etwa 2/
dessen, der sich bei Senkrechtverschiebung ergibt. '

e) Der ,jinnere Wirkungsgrad (Nutzeffekt) der Cilienbewegung. Auf
Grund dieser letzten Resultate ist derjenige Vorschlag am zweck.
méBigsten, bei dem die Wimper sich ausgestreckt, in ganzer Lange
durchs Wasser bewegt, und derjenige Riickschlag am zweckmiBigsten,
bei dem. die Wimper einerseits sich méglichst wenig von ibrer Anhef-
tungsmembran entfernt und bei dem zweitens ein méglichst groBer Teil
der Wimper sich moglichst parallel zu ihrer Lingsachse durchs Wasser
bewegt. Dieser so geforderte optimale (Vor- und) Riickschlag fihrt unter
Beriicksichtigung der wicht unbegrenzien Verbiegbarkeit der Wimper zu
einer in den Abb.17c,d wiedergegebenen Schlagform, die in allen charakte-
ristischen Eigenschaften mit der tatsichlich beobachiteten dibereinstimmi.
Fiir einen solchen Schlag 148t sich mit ziemlicher ‘Genauigkeit der durch
den Vorschlag ausgeiibte Gesamtimpuls @, der durch den Riickschlag
ausgeiibte Gesamtimpuls @, sowie die fiir Vor- und Riickschlag benotig-
ten Leistungsaufwinde 4, und 4, berechnen. Da die einzelnen Wimper-
schlige mit groBer Schnelligkeit aufeinanderfolgen, vor allem aber des-
halb, weil beim fast stets metachronen Schlag der Cilien alle Phasen des
Vor- und Riickschlags gleichzeitig mehrmals und gleich oft vertreten
sind, kommt durch die Wimperbewegung ein,dauernder konstanter
-mittlerer Vortrieb zustande, der gleich ist der durch die Gesamtschlag-

_dauer dividierten Differenz zwischen Vor- und Riickschlagimpuls. In
gleicher Weise ist zur Aufrechterhaltung der W1mperbewegung in jedem
Moment ein Leistungsaufwand L erforderlich, der gleich ist der durch die
Gesamtschlagdauer dividierten Summe der Arbeitsaufwinde fiir Vor-
und Riickschlag. Denkt man sich an Stelle der tatsichlichen eine (nur
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im Gedankenexperiment mogliche) ,,ideale” Wimperbewegung, die so be-
schaffen ist, daB die Wimper sogleich nach Vollendung eines Hinschlags
ohne zwischengeschalteten Riickschlag einen neuen Hinschlag beginnt,
und wihlt man die Geschwindigkeit des Vorschlags dieser idealen Wim-
perbewegung so, dal der duréh ihn bewirkte Vortrieb W* gleich dem-
mittleren Vortrieb W der tatsichlichen Wimperbewegung ist, so wire zur
Aufrechterhaltung einer solchen idealen Wimperbewegung ein Leistungs-
aufwand L* erforderlich, der zweifellos bedeutend kleiner als der tat-
sichliche Leistungsaufwand L ist. Das Verhiiltnis zwischen beiden
GroBen, = L*: L <1, wird als ,,innerer” Nutzeffekt der Cilienbe-
wegung bezeichnet; er ist das Verhiltnis des Mindestleistungsaufwands
(wie er sich nur bei einer theoretisch moglichen Bewegung ergabe) zum
wirklichen Aufwand, wenn in beiden Fallen die gleiche Nutzleistung (der
gleiche Vortrieb) erzielt werden soll. Die Grofie dieses Nutzeffektes ergibt
sich fiir einen in einer ruhenden Fliissigkeit unbeweglich festgehaltenen
Cilientrager zu 6,9% dann, wenn der Riickschlag um ein geringes schneller
als der Vorschlag erfolgt (Maximalwert von #); dauert der Riickschlag
die drei- bzw. fiinffache Zeit des Vorschlags, so sinkt der Nutzeffekt auf
4.7 bzw. 3,5%. Diese Nutzeffektwerte mégen vielleicht niedrig erschei-
nen, sie sind es aber nicht, wenn man vergleicht, daf§ der Nutzeffekt der-
selbe ist wie bei einer Bewegung, bei der die Wimper beim Riickschlage
sich auf (eine Kleinigkeit mehr als) die Halfte ihrer Linge verkiirzt.
Drei Faktoren sind die Ursache dieses relativ geringen Nutzeffektes: ein-
mal hebt der durch den Riickschlag bewirkte Riicktrieb einen grofen
Teil des Vortriebs auf, zweitens ist auch fiir den mit negativen Erfolg
verbundenen Riickschlag Energieaufwand nétig und drittens verursachen
- Vorschlage, die den gleichen Vortrieb erzeugen, um, so héheren Energie-
aufwand, je lingere Pausen zwischen zwei Vorschlige eingeschaltet sind,
weshalb der Nutzeffekt um so niedriger ist, je linger diese — hier durch
den Riickschlag ausgefiillten -— Pausen sind. ‘

Betrachtet man die gleichen Verhéltnisse am bewegten Cilientriiger
(schwimmendes Infusor), so hat eine weitere Senkiing des Nutzeffektes
statt. Denn hier ist mafigebend fiir-den Vor- bzw. Riicktrieb die Absolut-
geschwindigkeit der Wimper gegen das Wasser. Es ist also, weil der
Riickschlag ,,gegen das Wasser* vor sich geht (d. h. weil die Absolutge-
schwindigkeit der Wimper beim Riickschlag gleich ihrer Relativge-
schwindigkeit gegen den Wimpertrager plus dessen Fahrtgeschwindig-
keit ist), der Riicktrieb und zugleich der fiir den Riickschlag erforderliche
Energieaufwand erhéht. Weiter aber kommt ein dritter bisher unbeach-
teter Punkt in Frage, beziiglich dessen die rudernde Wimperbewegung
gegeniiber der Ruderbewegung én einem Boot im Nachteil ist. Waren es
zuniichst die beiden Tatsachen, daf einmal hier der Riickschlag im Wasser
vor sich gehen muf}, dal zweitens der Riickschlag infolge des hier herr-
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schenden StokEsschen Gesetzes einen bedeutend wesentlicheren Teil des
Vortriehs zerstért als wenn das quadratische Gesetz gilte, so kommt
hinzu, dafl im Gegensatz zur gewohnlichen Ruderbewegung hier nicht
nur die Endschaufeln des Ruders, sondern das ganze Ruder sich im
Wasser befindet. Beim leistungsfihigen Rennboot liegt + die Ruder-
spitze still im Wasser, eine Bewegung des Ruders im Wasser von wesent-
lichem AusmaBe kommt iiberhaupt nicht zustande; beim schwimmenden
Infusor aber werden, wihrend der cilienlose gedachte Kérper sich nach:
vorne bewegt, zugleich auch alle Ruder im Wasser bewegt. Beide Um-
stinde bedingen es, daf jetzt das Optimum des Nutzeffektes bei einem
Schlagverhaltnis liegt, bei dem der Riickschlag ungeféhr die zwei- bis
dreifache Zeit des Vorschlags dauert, ein Verhiltnis, das beim Para-
mecium z. B. tatsichlich vorhanden ist. Der so erhaltene Nutzeffekt
(,,Nutzeffekt am bewegten Cilientrager®‘) ist sehr gering; der rechnerisch
erhaltene Wert von 0,15% kann aus gewissen (oben angefiihrten) Griin-
den etwas zu niedrig sein, zweifellos aber betrigt der Nutzeffekt weniger
als 1, im Mittel vielleicht 1/,%. Selbst fiir den von GELEI angenommenen
unwahrscheinlichen Fall, daf an der Cilienbasis eine so dicke Schicht
kapillar adhérierten, relativ zur Zelle dauernd ruhenden Wassers vor-
handen wire, daB der Riickschlag sich vollkommen innerhalb dieser
Schicht vollziehenkénnte, wiirde der Nutzeffekt 1% nicht iberschreiten. —
Fiir das Flimmerepithel, d. k. fiir den unbeweglichen, einen. Wasserstrom
erzeugenden Cilientriger, ist ein hoherer Nutzeffekt zu vermuten, der
jedoch eine GroBe von 2-—3% nicht iiberschreitet.

f) Theorie der Cilienbewegung. Alle bisherigen Theorien der Fhmmer-
bewegung sind allgemeine Theorien, die nur die Méglichkeit einer Wim-
perbewegung iiberhaupt erklidren wollen, nicht aber deren spezielle Form
beriicksichtigen, die also z. B. der Tatsache, daf die Form des Hin- von
der des Riickschlags verschieden ist, nicht gerecht werden. Die Ahnlich-
keit des tatstchlichen Wimperschlags mit dem als theoretisch optimal
konstruierten (Abb. 17¢c, d) gibt AnlaB zu einer Hypothese, wie in mog-
lichst einfacher Weise die tatséchliche Wimperbewegung erklérbar wire.
Diese Hypothese ist in Abschnitt £ des vorangehenden Kapitels dargelegt.

g) Die weiteren Fragestellungen. Die Tatsache eines Nutzeffektes von
weniger als 1, von im Mittel vielleicht nur 1/,%, gibt AnlaB zur Frage, ob
und wieso die Wimperzelle tiberhaupt in der Lage ist, eine so undko-.

vnomische Bewegung energetisch zu bestreiten. Das nichste Kapitel zeigt
fiir den Fall des Parameciums, dal der Infusorienzelle ein Energievorrat

‘zur Verfiigung steht, der die fiir Flimmerbewegung durchschnittlich
verausgabte Energiemenge um das 100fache iibertrifft. Im iibernichsten
Kapitel wird untersucht werden, ob dieser hohe Energie, konsum® der
Zelle eine primére Bigenschaft der Zelle ist oder eine Anpassung an die
Flimmerbewegung bedeutet.
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6. Der Energiebedarf der Flimmerbewegung im Rahmen des
Energiehaushalts del‘- Flimmerzelle (Typ des Infusors).

a) Problemstellung.

Der auBerordentlich geringe Nutzeffekt der Wimperbewegung von
weniger als 1%, der sich im Falle der beweglichen Wimperzelle (Typus
Paramecium) ergab, 148t sogleich die Frage auftauchen, ob denn eine
Flimmerzelle sich eine derart undkonomische Bewegung iiberhaupt
leisten kann; d. h. es ist zu untersuchen, welche Rolle die fiir die Loko-
motion verausgabte Energie”irﬁ gesamten Energiehaushalt der Flimmer-
zelle spielt. Man muf} sich auch hierbei wiederum auf den Fall des Para-
meciums beschrinken, da nur bei diesem Objekt die fiir, eine solche
Uberlegung erforderlichen Daten mit hinréichender Genauigkeit be-
kannt sind. Die wesentlichen von diesen Daten habe ich bereits vor
zwei Jahren bestimmt (Lubpwig 29), sie kénnen, zum Teil mit kleinen,
neuen Erkenntnissen entsprechenden Anderungen versehen, von dort
iibernommen werden.

Der Energiewechsel der Flimmerzelle bietet im Schema das folgende
Bild:

Bewegungs-

fiir Flimmerschlag By produzierte mecha- 4 arbeit Ay,

Verfiighare 5 7 veratisgabt ‘ nische Energie “ Energie-
Er{ergle = anqe;wgitig verausgabt Ey be:;lllll:igwa(;;s
Motors Ay

Die Energie, die der Zelle aus den in ihrem Innern sich vollziehenden
Oxydations- oder sonstigen Prozessen pro Zeiteinheit zuflie3t, sei K ; sie
wird zum Teil (£,) fir Flimmerschlag, zum Teil (¥y) anderweitig ver-
ausgabt ; wir erhalten

E=Es+Ex , (1)
und der Betrag £, ist es, den wir im folgenden bestimmen wollen.

Die Energie E, also auch &, wird im Zellinnern ays chemischen Pro-
zessen frei.. Der Betrag B, wird umgewandelt in méchanische Energie,
die in der Bewegung der Cilien zum Ausdruck kommt, und bei dieser
Umwandlung von chemischer in mechanische Energie besteht durchans
die Moglichkeit eines Energie, verlusts, indem die aus K, gewonnene
mechanische Energie A nur einen Bruchteil von E, darstellt, wihrend
der Rest B4 —A (als durch diese Umwandlung notwendig mit-
bedingte Begleiterscheinung) in Form nicht weiter nutzbarer Wirme
oder Elektrizitit frei wird und fiir den Energiehaushalt der Zelle verloren-
geht. Ist .
' A=nE4 (o < 1), 2)
80 wiire 7, 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 hoch zu erwarten,
wenn man Befunde an anderen Objekten, z. B. am Wirbeltiermuskel,
zum Vergleich heranzieht.

Die Arbeit 4 der Cilien wird, wenn man von der Nahrungsstrudelung
absieht, allein fiir die Fortbewegung des Tieres verwendet. Der durch die
Gesamtheit der Cilien dargestellte Motor arbeitet, wie im 4. Kapitel fest-
gestellt wurde, mit einem ‘Nutzeffekt von < 1%, d. h. der Betrag A-
zerfallt in zwel Teile

*A=Ar+ Am, 3)

Ar=n4
die durch die Bewegung des cilien- (-motor) losen Paramecium dargestellte
Energie und 4,, den Energieselbstverbrauch des Motors bedeutet, der
mehr als das 100fache von 4; ausmacht.
Die vier Groflen

E die der Zelle zur Verfiigung stehende Energie,

E , die hiervon fiir Flimmerung verausgabte Energie,

A die mittels dieser produzierte mechanische Energie,

A der Restbetrag hiervon, der nach Abzug des Energieselbstver-

brauchs des Motors der Lokomotion des Tleres zugute kommt,

stehen in der gegenseitigen Beziehung :

E>Ea>A> Ax.

von denen

b) Die Grofle der dem Paramecium pro Sekunde zur Verfiigung stehenden
Energie; I.

Fir die Bestimmung der einem Infusor zur Verfiigung stehenden
Energie benotigt man die Kenntnis des O,-Konsums, des respiratorischen -
Quotienten und den Nachweis des Fehlens anderer Energiequellen, z. B.
anaerober Atmung. Da die Atmunggintensitit der Infusorien mit steigen-
der Temperatur zunimmt, soll fir alle folgenden Bestimmungen eine
mittlere jNormaltemperatur” von 20° zugrunde gelegt werden. Der
Sauerstoffkonsum des Paramecium wurde, wie ich frither zusammen-
gestellt habe (1. ¢.), bisher von NEcHELES, ZWEIBAUM und KaLmMUus mit
drei verschiedenen Methoden bestimmdt, sie ergeben einen Mittelwert von
0,0000037 + 0,0000007 ccm O, pro Stunde und Tier bei 200 im Mittel,
was bei Beriicksichtigung der mannigfachen BeeinfluBbarkeit der Atmung
durch suBere Faktoren (LEICHSENRING) sowie bei Beriicksichtigung der
verschiedenen Atmungsgrofie verschieden groBer Tiere (vgl. BARRAT)
eine gute Ubereinstimmung bedeutet. Inzwischen hat KALMUS seine
kapillarrespirometrische Methodik verfeinert (24), nochmals den O,-
Konsum von Paramecium bestimmt und einen dem friiheren (KarLmuUs-
schen) fast gleichen Mittelwert von 0,000005 cem /h (25) erhalten. Nun
ist der O.-Konsum von Paramecium in weitgehendem MaBe von dem
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O,-Partialdruck des umgebenden Mediums unabhéngig, wie Luxnp ge-
zeigt hat und was neuerdings AMBERSON bestétigte, und wenn bei in sehr
kleine Lebensrdume einges‘chlossenen Paramecien die Atmungsinten-
sitdt allmihlich sinkt, so mufl dies auf einen sekundiren Einflufl der
kleinen Lebensriume zuriickgefiihrt werdeni. Da ferner nach Zwgi-
BATM der Op-Verbrauch — die Konjugationsperioden ausgenommen —
durch Monate konstant ist, kann ein Q.-Verbrauch von 0,000004 ccm pro
Stunde und Tier bei 200 als hinreichend gesicherter und nicht zu hoch be-
rechneter Mittelwert gelten?. — Die CO,-Produktion des Paramecium
wurde von BARRAT bestimmt. Die von ihm gefundene, von einem Para-
mecium pro Stunde abgegebene COp-Menge ist, volumetrisch gemessen,
etwa 10mal kleiner als der von uns erhaltene mittlere Sauerstoffwert,
doch komnnte ich (l.c.) zeigen, daB bei Reduktion der Versuchs-
bedingungen BarraTs auf diejenigen der O,-Versuche Barrars CO,-
Werte mindestens mehr als verdreifacht werden miissen. So wiirde sich
ein respiratorischer Quotient (R. Q.) von }0,3 ergeben, der mit dem von
WaorENDORFF fiir Colpidium gewonnenen von 0,35 4 0,011 iiberein-
stimmt und den PtrrER (lediglich auf Grund von WACHENDORFFs Ver-
suchen) auf unvollkommene Oxydation der aufgenommenen Nahrung
zuriickfithrte. Indessen sind fiir eine solche Annahme im tbrigen keine
Anhaltspunkte vorhanden, andererseits liegen WACHENDORFFs Versuche
ziemlich lange zuriick, seine Versuchsmethodik ist -an der heutigen ge-
messen ziemlich primitiv und enthélt vor allem einen wesentlichen, un-
kontrollierbaren Faktor, als nicht zu gleicher Zeit am gleichen Tier O,-
Konsum und CO.-Abgabe gemessen wurde. Deshalb bestimmte ich den.
R. Q. nach der erst kiirzlich (1928) veroffentlichten Methode von ULLrIcH
und RunraxD (48), die es als einzige gestattet, am gleichen Objekt. in
einem Versuch O,-Konsum und CO,-Produktion mit groBer Genauigkeit
(mittlerer Fehler des R. Q. 0,25—0,50% ) zu messen. Herr ULLRICH stellte
mir in entgegenkommender Weise seinen Originalapparat in betriebs-
fertigem Zustand zur Verfiigung (der folgende Versuch wurde zwischen

1 Vergleiche Karmus sowie die unten angegebenen Werte bei Bestimmung
des R.Q.; entweder wird der Sauerstoffkonsum durch angereicherte Stoffwechsel-
produkte herabgedriickt oder, was nach den Ergebnissen von Karmus wahrschein-
licher ist, sind in den kleinen Lebensrdumen mit absolut kleiner Menge geldsten
Sauerstoffs die Tiere, die zur Deckung ihres Sauerstoffbedarfs ein recht betricht-
liches O,-haltiges Wasservolum benétigen (Lupwie 1928), um diesem allen Sauer-
stoff zu entziehen, hier nicht in der Lage, sich geniigende Mengen ,,unverbrauch-
ten* Wassers herbeizustrudeln, wahrscheinlich deshalb, weil die Nachdiffusion
des O, aus dem Gasraum zu langsam erfolgt; ich halte daher von den Kapillar-
respirometer- nur diejenigen Versuche fiir wirklich einwandfrei, die sich auf Tiere
beziehen, die sich nur kurze Zéit in der gleichen Fliissigkeit aufgehalten haben.

2 Zusatz bei-der Korrektur: Havms (diese Z., 13, 1930y fand neuerdings
einen Op-Wert, der nur */; des hier genannten betragt. Vgl. die FuBinote am
Ende dieses Kapitels!
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zwei andere Atmungsversuche eingeschaltet). Etwa 50000 Paramecien
(P. caudatum) einer Reinkultur von einer mittleren Linge von 200 u
wurden geotaktisch und durch Zentrifugieren gereinigt und dann durch ein
Bad in einer Nihrlosung (JUNKERs Lisung -+ Spur sterilen Biokleins) in
6 ccm der gleichen Lésung iiberfithrt. Hiervon wurde 2 cem para-
mecienfreie Losung abpipettiert, sie kamen als Kontrolle zur Be-
stimmung etwaiger Atmung der Nahrlosung in den Apparat I, die iibrigen
4 ccm mit den Paramecien wurden zu gleichen Teilen auf Apparat I1
und IIT verteilt, IV diente zur Kontrolle der Apparatur. Wihrend der
ersten halben Stunde lief der Apparat leer, wihrend der zweiten und
dritten halben Stunde wyrden Atmungsintensitit und R. Q. bestimmt.
Die Atmung der N&hrlosung war wahrend der zweiten halben Stunde
Null, wahrend der dritten fast Null. Die Atmung betrug 20 Einhei-
ten! in der zweiten und 16,5 in der dritten halben Stunde?, zeigte
also eine geringe Abnahme (vgl. oben). Der R. Q. ergab sich aus III
zu 0,95 mit einer maximalen, wahrscheinlich aber viel geringeren Feh-
lerbreite von 0,05. Der Zustand der Paramecien am Ende' des Ver-
suchs zeigte nichts Auffallendes. Dieser Versuch tut dar, daB fiir Para-
mecien der normale R. Q., wie er bei normalen Stoffwechselprozessen
zu erwarten ist, zutrifft (in diesem Versuch wurde vermutlich in der

" Hauptsache Glykogen veratmet?). — Die Mbglichkeit anaerober At-
mung wurde fiir Paramecien von PtTrER dadurch konstatiert, daB er
sie mehrere Tage in O,-freiem Medium unterhalten konnte, falls der
Lebensraum geniigend groB war. Kaumus, der anfinglich die anae-
‘robe Atmung widerlegt zu haben glaubte, zog neuerdings seine Ein-
winde zuriick und pflichtete PUTTER bei. Seit diesem wurden iiber
die Frage keine Untersuchungen mehr angestellt. Im normalen Milieu.
bei hinreichender Sauerstoffzufubr ist anaerobe Atmung neben der
aeroben im Hinblick auf den relativ sehr hohen O,- Konsum des Para-
mecium sehr unwahrscheinlich. Man kann diese Moglichkeit daher
auer acht lassen, iiberdies wiirde, da wir den Wert der verfiigharen
Energie keinesfalls iiberschétzen wollen, ein eventuelles Plus an Energie
durch anaerobe Atmung das folgende nicht beeintriichtigen. —Da 1g O,
bei den Oxydationsprozessen im Mittel 3;33 - 0,04 Calorien liefert, hat
ein Paramecium pro Stunde 0,000004 - 0,001434 - 3,33 = 2,10-8 Calorien
zur Verfiigung, es ist £ = 2,10-8 Cal/h.

1 = Manometerausschlag infolge der durch Umsetzen von O, und CO, be-
dingten Druckénderungen.

‘2 In der dritten halben Stunde ,;atmete’* die Nahrlosung eih wenig; ohne Be-
riicksichtigung dieser ,,Atmung® wire das Verhsltnis der Atmung der Para-
mecien in der zweiten und dritten halben Stunde 20: 18 statt 20: 16,5. ‘

8 EmMeRsoN fand ganz kiirzlich (1929) in Ubereinstimmung hiermit bei
Amoeba proteus einen R.Q. von etwa 1.
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¢) Die Grofe der durch die Bewegung des cilienlosen Paramecium
dargestellten Energie: A.

Darunter verstehen wir diejenige mechanische Energie, die durch
die Bewegung des Paramecienkérpers reprisentiert wird, also die-
jenige Arbeit, die man aufwenden miifite, um durch &uBere Krifte
(z. B. an einpem Faden) ein cilienloses Paramecium lings seiner Schwimm-
bahn dahinzuziehen. Bei Bewegung mit konstanter Geschwindigkeit
ist diese Arbeit pro Sekunde gleich dem vom Paramecium zu iiber-
windenden Wasserwiderstand mal der Schwimmgeschwindigkeit: 4 =
W-p. Da die Bewegung des Parameciwm noch unter das STokEssche
Gesetz fillt, berechnet sich W nach Formel (40) des 4. Kapitels zu

W=28,8-10-4p. 4)
Die Maximalgeschwindigkeit, mit der sich ein Paramecium lingere
Zeit (mindestens 1 Stunde) ohne Pausen bewegen kann, wurde von mir
(1. ¢.) zu fast 3 mm jsec (= 15fache Kérperlinge pro Sekunde) bestimmt,
in Ubereinstimmung mit dem gelegentlich von BozLER beobachteten Wert
von'2,7 mm [sec. Die durchschnittliche Geschwindigkeit im normalen Le-
ben (bei Beobachtung von Paramecien innerhalb eines Heuaufgusses)
betrigt nur 1 mm /sec oder weniger; in einer detritusfreien Niahrlosung
bewegt es sich in ungereiztem Zustand ungefihr mit der Geschwindigkeit
1,5 mm /sec fort (vgl. METZNER 35: 1,3 mm /sec). Biologisch von Inter-
esse sind nur die beiden ersten Geschwindigkeitswerte: 3 mm /sec maxi-
mal und 1 mm /sec als ungefihrer Durchschnitt des tiglichen Lebens.

Weil die Schwimmbahn eines Paramecium in Wirklichkeit keine Ge-
rade, sondern eine Schraubenlinie darstellt, ist die vom Paramecium
zur Uberwindung des Wasserwiderstands aufzuwendende Kraft etwas

groBer als W in (4); hierzu ist zu bedenken, daB jede Schraubenlinie-durch
Kombination zweier Rotationsbewegungen entstanden gedacht werden
kann: einer Rotation des Paramecium um seine Lingsachse und einer
Bewegung des (nicht rotierenden) Paramecium in ‘einem Kreis vom
Radius r, wobei es dem Kreismittelpunkt stets die gleiche Korperseite
zuwendet. Je groBer », um so steiler und enger ist die Schraubenlinie.
Nun ist der bei der Schraubenbewegung zu iiberwindende Widerstand
offenbar kleiner als die Summe der Widerstinde, die nétig wiire, wenn
beide Komponenten der Schraubenbewegung (Kreis und Rotation) ge-
trennt ausgefithrt wiirden. Als Kompromif zwischen beiden kann man,
wenn ein Paramecium pro vierfach kérperlanger Vorwirtsbahn sich ein- -
mal um seine Lingsachse dreht, annehmen, daB jedes Oberflichenele-
ment die gleiche Schraubenlinie von vierfach kérperlanger Ganghéhe und
von der Weite des groBiten Korperdurchmessers beschreibt, woraus sich
der durch die Schraubenbahn bedingte Zuschlag zu etwa 25% ergibt.

Daraus berechnen sich fiir W {Formel 4) die Werte:
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Dmax = 0,3 cm/sec Wmax = 8,8-10740,3-1,25 = 0,00083 Dyn (5)
b = 0,1 cm/sec W =8,8-107%0,1-1,25 = 0,00011 Dyn,
wozu bei Bewegung in horizontaler Bahn noch die zur Uberwindung des
Eigengewichts notwendlge Kraft von 0,00002 Dyn hinzutritt (vgl.
Luvopwigl. c.).

Ich habe bereits frither Versuche unternommen, um diesen theo-
retischen Wert experimentell zu bestitigen. Ich berechnete damals den
Widerstand ‘eines Paramecium, das bei 200 mit ruhenden Cilien gerad-
linig’ mit der Geschwindigkeit 0,3 ¢cm /sec durch das Wasser bewegt wird
und erhielt den Wert W; = 0,0006454 Dyn (bei Beriicksichtigung der
Schraubenbahn 0,0008 Dyn). Ich hestimmte ferner die Fallgeschwindig-
keit von durch Sublimatimprignation kiinstlich schwerer gemachten
Paramecien in Wasser (20°) und erhielt aus der Proportion

‘ Wse:G=50:w

(1o = Fallgeschwindigkeit, G = Ubergewicht des Paramecium in der
Fliissigkeit) einen zar geradlinigen Geschwindigkeit v = 0,3 cm/sec ge-
hérigen W-Wert von 0,00035 Dyn. Drittens schliefilich rechnete ich die
JuNgENschen Befunde um: Dieser gewann einen Wert fiir die Maximal-
kraft des Paramecium, indem er die maximale Zentrifugalkraft be-
stimmte, der die im allgemeinen negativ geotaktischen und daher auch
antizentrifugalen Paramecien noch zu widerstehen vermégen. JENSENS
numerischer Wert fiir diese Kraft ist aber unrichtig, da er das spe-
zifische Gewicht der Tiere mittels einer fehlerhaften Methode be-
stimmte, worauf zuerst BRESSLAU aufmerksam machte. Korrigiert man
diesen Faktor nach den Angaben von BrEssLAU und LroNTIEY, und re-
duziert die Tiergrofle auf einen Normalwert, so ergibt sich W; =
0,0002 Dyn. Doch ist diese entgegen der Zentrifugalkraft ausgeiibte
Kraft jedenfalls nur ein Teil der Gesamtkraft, da das Tier sich gleich-
zeitig noch bewegt, liefert aber eine untere Grenze, oberhalb der der Wert
fiir die Maximalkraft liegen mufl. — Der erste oben erhaltene Wert (W;)
ist indessen infolge eines Rechenfehlers genau um das Doppelte zu hoch
(dieser Fehler ist die Folge eines MiBverstindnisses beziiglich der Gaxs-
schen Bezeichnungsweise in dessen Formel W = 6mavd-1v; denn GANS
benennt mit ,,Achse’ des ,,Stdbchens, worunter er die abgeplatteten
Rotationsellipsoide versteht, nur die groBle Halbachse o, wahrend ich
l. ¢., wo ich die Gawnssche Arbeit im Original nicht einsehen konnte, fiir
a den Wert der ganzen Ellipsoidachse einsetzte). — Demnach lauten die
drei nach voneidander unabhéngigen Methoden erhaltenen Werte fiir den
Widerstand eines Paramecium bei Maximalgeschwindigkeit:

W, = 0,000323 Dyn (theoretisch)

W2 =:0,00035 Dyn (experimentell)

Ws >0,0002 Dyn (exp. Wert fir die untere Grenze von W),
die die Sicherheit der obigen Annahmen in geniigender Weise dartun.
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Aus Formel (5 ) rgibt sich dann
Aoy = Winax - Ymax = 0,00033-0,3 = 0,0001 Erg/sec

A, =W v =0,00011-0,1 = 0,000011 Erg/sec
“und pro Stunde folgt
Amax/h = 3600-0,0001 FErg/h = 0,86- 1011 Cal/h ©
Ap/h = 3600-0,000011 Erg/h = 0,95 - 1022 Cal/h.

Im Vergleiche mit ¥ erhalt man das Ergebnis, daB

Apax den  2300. Teil von F und
A, den 20000. Teil von £

betriigt. Selbst wenn also der totale Nutzeffekt der Flimmerbewegung
nur etwa */,% betrigt, wiirde

bei Maximalgeschwindigkeit £, den 12,5. Teil,
im taglichen Durchschnitt £, den 100. Teil

der zur Verfiigung stehenden Energie ausmachen; d. h. es liBt sich der
von mir frither (I. c.), obwohl ich damals den geringen Nutzeffekt der
Flimmerbewegung noch nicht kannte, aufgestellte Satz aufrechterhalten,
daf die fiir Flimmerung verausgabte Energie, die ja ¥m Durchschnitt kaum
mehr als den 100. Teil der verfiigbaren ausmachi, im Emnergichaushalt
‘der Ciliatenzelle keine Rolle spieli. So wird es verstiandlich, daB Infusorien
anuch bei dauerndem Hungern ihre normale Bewegungsgeschwindigkeit
tagelang aufrechterhalten kénnen und daB bei nicht hungernden In-
fusorien die Flimmeérbewegung vermutlich uberhaupt nicht zum Still-
stande kommt (HoDGE u. ALKINS) .

Bei der nicht eigenbeweglichen Flimmerzelle (Flimmerepithelzelle) ist
der Nutzeffekt grofier als beim Infusor zu erwarten, auch ist die mechani-
sche Leistung relativ zur Zellgrofe geringer, weil nur ein Bruchteil der
Zelloberfliche, der wohl immer kleiner als */q ist, von Wimpern bedeckt
ist. Die mechanische Leistung dieser Zellen ist daher, wie man auch
rechnerisch zeigen konnte, auBerordentlich gering und die Zellen sind
auch bei einem O,-Konsum, wie er normalen Metazoenzellen entspricht,
imstande, diese Leistung zu vollbringen.

Im néchsten Abschnitt soll kurz die Frage aufgeworfen Werden Ist
im Falle der eigenbeweglichen Flimmerzelle der hohe Sauerstoffkonsum
eine Anpassung an die Flimmerbewegung, indem parallel mit der Aus-
bildung dieser Bewegung als Folge von deren sehr hohem Energiebedarf
die GroBe der Sauerstoffaufnahme allmahlich stieg oder ist ein relativ

_sehr hoher Sauerstoffkonsum eine natiirliche von der Flimmerbewegung

1 Zusatz bei der Korrektur: Falls (anter steter Riicksicht auf die bei In-
fusorien zu erwartenden Schwankungen) der Havmssche Wert fiir den Sauerstoff-
konsum (s. FuBnote sub b) dem tatséichlichen Mittelwert niher kommen diirfte, .
wiirden die obigen Zahlen sich vermindern auf den 3. Teil bzw. den 25. Teil.
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“unabhingige Eigenschaft all dieser eigenbeweglichen Zellen, so daB von
Seiten des Energiehaushalts der Zelle der Entstehung einer so unéko-
nomischen 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 fiir den Fall
des ciliaten Infusors durch den Nachweis entscheiden, daff der Sauerstoff-
konsum dieser Zellen ein solcher ist, wie er ohne Anpassung an besondere
Verhaltnisse, allein auf Grund der absoluten GrioSe der Zelle, zu erwarten
ist. Wie von verschiedenen Seiten, vor allem von PUTTER, gezeigt worden
ist, ist der Sauerstoffkonsum verschiedener Tiere ungefihr der respira-
torischen Oberfliche proportional, bei kleinen Formen, die durch die
Haut atmen, daher proportional zur Korperoberfliche. Beschrinkt man
sich zunichst auf den Bereich dieser kleinen hautatmenden und daher
gleichzeitig wasserlebenden Tiere, so ist bei geometrisch ungefahr dhn-

“lichen Formen der sekundliche Sauerstoffkonsum und daher auch die pro
Sekunde der Zelle zur Verfiigung stehende Energie dem Quadrat einer
Linearausdehnung a des Tieres proportional; die Korpergewichte aber
verhalten sich wie die dritten Potenzen dieser Linearausdehnung. Nimmt
man weiter an, was in der Natur im Durchschnitt ungeféhr auch realisiert
ist, daB die Lokomotionsgeschwindigkeiten einander geometrisch dhn-
lich sind, d. h. daB bei diesen kleinen Tieren die pro Sekunde durch-
schwommenen Wege im Mittel ungefihr das gleiche Vielfache der Kor-
perlinge betragen, so ist, da fiir diesen Tierbereich (mit Tieren von etwa
1 mm als oberer Grenge) noch das STokEssche Gesetz Giiltigkeit hat, die
durch die Lokomotion pro Sekunde dargestellte Leistung gleich

L= K- v=cav?;
die durch die Lokomotion dargestellte Leistung und daher auch die
sekundlich fiir Lokomotion verausgabte Energie ist also der dritien
Potenz von @ proportional.

Nach diesen drei GesetzmiBigkeiten lassen sich aus den Stoffwechsel-
konstanten des Paramecium diejenigen eines hypothetischen, 100mal
kleineren, sonst aber dem Paremecium geometrisch #dhnlichen Lebe-
wesens berechnen. Diese Konstanten sind in der Tabelle auf Seite 494
wiedergegeben.

Vergleicht man die theoretischen Werte der dritten Spalte, die fiir ein
hypothetisches Tier von 1/150 Paramecium-Linge berechnet sind, mit
den entsprechenden Werten eines diesem ungefihr gleich grofen Bak-
teriums, so zeigt sich auBerordentlich groBe Ubereinstimmung in den
GroBenordnungen der erhaltenen Wertepaare. (Die Zahlwerte der

Z. f. vergl. Physiologie Bd, 13. 32
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Bac. subtilis
nach ANGERER

Mikro-Paramecium

(experimentelly | (100 * kleiner, hypo-

i Pardnwcimn
] thetisch) (experimentell)
Liinge | 002 em 0,0002 om | 0,00021 om
Gewicht | 046.10g | 046.10-2g | 18.102g
i 4.10-% com/h =
0,-Konsum 130% des Korper-/3000% d. Korper-{2980% d. Kérper-
gewichts pro Taggewichts pro Tag|gewichts pro Tag
Zur Verfiigung stehende | o 5.5 a1 | 2.10-12Cal/h | 2. 10— Cal/h
Energie
Bewegungsarbeit 1,1.10-% Erg/sec|1,1.- 10-1Ergfsec| 3 - 10-1 Erg/sec
Bewegungsarbeit in % . '
der zur Verfiigung stehenden 0,005% 0,00005% 0,00012%
Energie
Zur Bewegung bei einem
. Nutzeffekt von 3/,% ver- o 4 e 1 e
ausgabte Energie in % der 1% /100% %
zur Verfiigung stehenden
Bewegungswiderstand in
Vielfachen des absoluten 0,24 24 15
" Korpergewichts .
Ge- Ge-
Teilungsrate 1mal pro Tag | nerationsdauer | nerationsdauer
14 4 Min. etwa 20 Min.

vierten Spalte wurden von ANGERER experimentell gewonnen, mit Aus-
nahme des Op-Konsums; fiir diesen wurde der von PUTTER erhaltene und
auf die Oberfliche des Mikro-Paramecium reduzierte Wert des Sauer-
stoffkonsums des Bacterium fluorescens non liquefaciens eingesetzt;
beziiglich der Teilungsrate vgl. unten.) Es zeigt sich, daf mit abnehmender
Korpergrofe die fiir Lokomotion zu verausgabende Energie-im Verhilinis
zu der zur Verfiigung stehenden immer kleiner und kleiner wird, so daf jene
gegeniiber dieser auch bei duferst geringem Nutzeffekt des Bewegungsmecha-
nismus iberhaupt keine Rolle mehr spielt. Andererseitssinktdas Eigengewicht
der Zelle schneller als der bei der Lokomotion zu wberwindende Widerstand,
so daf dieser Widerstand gegeniiber dem Absolutgewicht der Zellewm so grofer
ist, je kleiner diese wird. Abb.24 gibt diese Verhéltnisse graphisch wieder.

LaBt man, wieder vom normalen Paramecium ausgehend, das Tier
groBer werden, so wird bald (bei einer KorpergroBe von wenigen Milli-
metern) ein Punkt erreicht, w~ die gesamte sekundlich zur Verfigung
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stehende Energie nicht mehr fiir die Lokomotion mit einer Geschwindig-
keit, die das Fiinffache der Korperlinge pro Sekunde betrigt, ausreicht,
die Bewegungsgeschwindigkeit muf} sich von hier ab, relativ zur Korper-
lange gemessen, bedeutend verlangsamen. Bei weiter zunehmender
KorpergroBe, wobei allméhlich das quadratische Widerstandsgesetz in
Aktion tritt und die fiir Lokomotion zu verausgabende Energie jetzt mit
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Log der Linearausdetnuny des Ters
Abb, 24. Die Energiekonstanten kleiner Zellen im gegenseitigen Verhiiltnis.

der vierten statt mit der dritten Potenz der Kérperlinge wichst, tritt
bei einer GroBe von wenigen Zentimetern der Punkt ein, wo die gesamte
zur Verfiigung stehende Energie auch zur langsamen Fortbewegung nicht
mehr ausreicht, von hier ab mu8 die Ausbildung besonderer respira-
torischer Flichen in Form von Kérperanhingen oder -einstiillpungen be-
ginnen.

Andererseits betréigt (vgl. die vorletate Zeile der Tabelle) bei Para-
mecium die zur Uberwindung des Bewegungswiderstands ausgeiibte
Kraft 1/, des -Kérperabsolutgewichts und weil das spezifische Gewicht

i 32%
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des Paramecium nach LEONTIEV mit etwa 1,05 zu veranschlagen ist,
ungefihr 20/, = das Fiinffache des relativen Korpergewichts im Wasser;
da im Maximalfall ein Paramecium dreimal so schnell schwimmen kann
als in der Tabelle zugrunde gelegt wurde, betragt auch die Maximalkraft
das Dreifache der dort angenommenen und daher das 15fache des rela-
tiven Eigengewichts. Wird das Tier allmahlich groBer, so wichst sein
Gewicht um eine Potenz schneller als die Oberfliche und daraus folgt,
daf, vorausgesetzt die Annahme, daB} die Leistungsfihigkeit von 1 gmm
von Cilien bedeckter Oberfliche nicht wesentlich mehr steigerbar ist, '
bald ein Punkt eintreten muB, bei dem die Maximalkraft gleich grof dem
relativen Tiergewicht im Wasser ist, von wo ab also ein freies Schwimmen
nicht mehr moglich ist.” Hierauf hat bereits Hessk und vor allem BrEss-
LAU unter Hinblick auf die Turbellarien aufmerksam gemacht. Jenes
Grenzmal} der Korpergréfle, von dem ab die schwimmende Bewegung
durch die kriechende abgeldst werden mufl, liegt, wie BRESSLAU be-
rechnete, innerhalb des GréBenbereichs der Turbellarien, bei einer Kor-
perlinge von noch nicht 1 cm.

Bei immer kleiner werdenden Formen, bei denen die fiir Lokomotion
veralfsgabte Energie gegeniiber der zur Verfiigung stehenden nicht ins
Gewicht fallt, und bei denen auBlerdem die fiir den ,,Erhaltungsstofi-
wechsel”“ nétige Energiemenge, die ja iny allgemeinen proportional zum
Volumen angenommen werden mub}, keine Rolle mehr spielt, bleibt die
Hauptmenge der Energie iibrig: sie wird verwendet zur Bestreitung des
Wachstums. Je kleiner das Tier, um so gréer muB} daher die Geschwin-
digkeit seines Wachstums sein. Zieht man von der tiglichen Gesamt-
energie K die tigliche Lokomotionsarbeit 4 ab und ferner zur Bestreitung
des téglichen Erhaltungsstoffwechsels fiir jede Volumeinheit des Kérpers
den Energiebetrag o, ,,s0 verbleibt fiir das Wachstum eine tégliche
Energiemenge E—A—av und die Wachstums- = Fortpflanzungs.
geschwindigkeit pro Tag, d. h. die pro Tag neugebildete Korpersubstanz
in Bruchteilen des normalen Kérpergewicht ist in willkiirlichen Einheiten

gleich* E—-A-av
- U= v ‘

Diese Gleichung, die ich mit Erfolg einer Erklarung des Populations-
ablaufs von Protistenpdpulationen zugrunde legte (Lubpwig, Biol. genera-
lis 4), ergibt auf Grund einer Teilungsrate von */; pro Tag bei Para-
mectum, eine Generationsdauer von 14,4 Minuten fiir ein linear 100mal
kleineres Bakterium (vgl. die letzte Spalte der Tabelle), die der GréBen-
ordnung nach mit ‘der tatgichlichen Generationsdauer iibereinstimmt.

Diese Uberlegungen mogen gezeigt haben, dap der hohe Energie-
konsum der Ciliatenzelle keine Anpassung an die Flimmerbewegung dor-
stellt, dafl vielmehr bei so kleinen Formen die Lokomotionsarbeit einen
absolut so kleinen Energiebetrag darstellt, daB dieser, im Hinblick auf
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die natiirtich zur Verfiigung stehende Energiemenge, auch durch Mecha-
nismen von sehr geringem Wirkungsgrad noch bestritten werden kann.

Die vom Flimmerepithel ausgeiibte Leistung wurde von WYMANN
(zitiert nach ExcELMANX 1879), Bowprircm (1876), MaxwrLr (1905)
und GrAY bestimmt durch Messung der Geschwindigkeit, mit der eine
Last (z. B. ein Platinplattchen) vom Flimmerepithel weiter befordert
wurde. Fiir das Epithel der Rachen- bzw. Osophagusschleimhaut des
Frosches ergab sich nach Maxwerr (in Ubereinstimmung mit den
itbrigen Befunden) eine Leistung von etwa 10 gmm /Min fiir den Quadrat-
zentimeter Flimmerepithel, eine Leistung, die nach Gray (1928) unab-
hingig von der GréBe des verwendeten Gewichtes ist. GRAY zeigte weiter
an Mytilus-Epithel, daf, wenn mit steigender Temperatur der Sauerstoff-
konsum des Epithels wichst, direkt proportional hierzu auch die ,,Ak-
tivitdt* der Cilien und die von ihnen ausgeiibte Leistung zunimmt. Be-
zieht man die Leistung von 0,0001 Erg/sec, die die Fortbewegung eines
(cilienlos gedachten) Paramecium mit maximaler Lineargeschwindig-
keit reprasentiert, auf die Oberfliche des Paramecium (= etwa 2,7 -
10t gcm), so erhélt man fiir 1 gom Paramecium-Fliche einen Vergleichs-
wert von 0,22 gmm /Min, der sich nach Hinzurechnung des im Hinblick
auf die Schraubenbewegung ndtigen Zuschlags von etwa 25% auf
0,28 gmm [Min erhéht, dann aber immer noch nur den 36. Teil der Lei-
stung des Flimmerepithels ausmacht. Hierzu ist aber zu bedenken, daf
bewegter und unbewegter Cilientriger nicht ohne weiteres miteinander
verglichen werden diirfen: Es ist mit Wahrscheinlichkeit anzunehmen,
daB bei der Fortbewegung einer Last durch das Flimmerepithel der (an-
geschmiegte) Riickschlag der Cilien die Last kaum nach hinten verschiebt,
es ist weiter zu vermuten, daB die Gesamtheit der Cilien eines Paro-
mecium nicht gleichmaBig an der Lokomotion beteiligt ist, wie man es
im Falle des Flimmerepithels annehmen muB. SchlieBlich wurde oben
wahrscheinlich gemacht, dafl der Nutzeffekt der Cilienbewegung am be-
wegten Cilientriger geringer als beim Flimmerepithel ist, so daf3 unter
Zusammenrechnung aller dieser Umstinde die von der Paramecium-
Oberfliche ausgeiibte Gesamtleistung nicht wesentlich hinter der einer
gleichgrofien Flimmerepithelfliche zuriickbleiben diirfte; eventuell kime
_ noch hinzu, daB die Schlagkraft. der Frosch- bzw. Mytilus-Wimpern groSer
als die der Infusorienwimpern sein konnte. Der Sauerstoffkonsum des
Flimmerepithels wurde von Gray, jedoch nur in relativen Werten be-
stimmt, so daB Anhaltspunkte fiir den Absolutverbrauch fehlen. Tmmer-
hin scheint sich aus den GrRayschen Werten entnehmen zu lassen, daB
dieser ziemlich hoch ist. Wenn beim Siugetier das Gewicht des taglich
aufgenommenen Sauerstoffs z. B. nur 1% des Kérpergewichts betrigt, so
verteilt sich dieses Quantum auBerordentlich unregelmiBig auf die ein-
zelnen Organe, gewisse von ihnen, wie Hirn und Nieren, konsumieren
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50 bis mehr als 100% ihres Eigengewichts an O, im Tag, andere, wie
Skelettsubstanz und Auge, auBerordentlich wenig. Beim Paramecium
betrigt die téglich verbrauchte Sauerstoffmenge etwa 30% des Korper-
gewichts, der hiervon fiir Flimmerbewegung verausgabte Bruchteil spielt
itberhaupt keine Rolle. Beim Flimmerepithel, bei dem der von Cilien
bedeckte Teil der Zelloberfliche nur etwa /s, meist infolge der zylin-
drischen Form der Zellen einen noch geringeren Teil der gesamten Zell-
oberfliche ausmacht, bei dem aulerdem der Nutzeffekt der Bewegung
ein héherer ist, ist, relativ zum Zellvolumen gemessen, die fiir Flimme-
rung verausgabte Energie zweifellos_kleiner als beim Paramecium, so dafl
der normale Sauerstoffverbrauch einer aktiver Metazoenzelle zweifellos
auch fir eine Flimmerzelle ausreichend sein diirfte. Untersuchungen
iiber diese Frage sind im Gange.

Zusammenfassend lift sich sagen, daf die durch die Flimmerung pro- -
duzierte mechanische Energie, absolut gemessen, sowohl beim bewegten
wie beim unbeweglichen Cilientrager von aupferordentlich kleiner Griofen-
ordnung ist; selbst wenn der Mechanismus, der sie produziert, mit aufer-
ordentlich geringem Nutzeffekt arbeitet, bedeutet die fiir Flimmerung zu
verausgabende Energie keinen wesentlichen Faktor in der Energiebilanz der
Zelle, weil sowohl dem einzelligen Tier wie der aktiven Metazoenzelle
natiirlicherweise ein (zum Teil sogar viel) hoherer Energicbetrag zur Ver-
fiigung steht. )

8. Bemerkungen zur Geiflelbewegung. ,

Wiewohl iiber die Bewegung der Geifleln keine Untersuchungen an-
gestellt wurden, erscheint es auf Grund der Ergebnisse der vorhergehen-
den Kapitel erlaubt, gewisse allgemeine Aussagen iiber die Mechanik der
GeiBelbewegung zu machen: Man kann sich hierbei wiederum auf den
einfachsten Typus, auf den des eingeiBligen Flagellaten beschrénken.
Rin solcher schwimmt bei der normalen Schraubenbahn in einer gemeinen
Schraubenlinie und dies setzt voraus (vgl. Lupwia), daB im Mittel in je-
dem Moment der durch die GeiBel auf den Korper ausgeiibte Impuls
gleich groB} ist und relativ zur Zelle auch gleiche Richtung besitzt. Der-

-artiges ist aber nur méglich, wenn die Bewegung der Geiflel eine periodi-
sche ist, d. h. wenn die Geifel nach einer — absolut gemessen sehr kurzen
Zeit — in die gleiche Stellung, die sie vordem innehatte, wiederum zu-
riickkehrt, und von solchen periodischen Bewegungen gibt es zwei Arten:
a) rotierend, wobei die Geilel eine unverdnderliche Form besitzt und um
eine 4 in die Korperlingsachse fallende Richtung rotiert; der ,,Licht-
raum® einer solchen Bewegung mul} rotationssymmetrisch sein; b) nichi
rotierend, wobei die Geillel formverénderlich ist, gewisse Formverédnde- -
rungen (z. B. Schlige) ausfiihrt, nach deren Vollendung sie jeweils in die
Ausgangslage zuriickkehrt; hierbei ist der Schwingraum im allgemeinen
asymmetrisch geformt.
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Die bisherige Einteilung der verschiedenen Arten der GeiBlelbe-
wegung, wie eine solche z. B. zuletzt von METZNER in den ,,Tabulae
. Biologicae‘“ gegeben wurde, ist eine rein deskriptive, zugleich unphysi-
kalische. Sie lautet: ‘

A. Bewegung + in einer Ebene: Ruderwirkung.

a) Schwankende Bewegung (Modus vacillans VALENTIN): bei Mastig-
amoben.

b) Peitschenformige Bewegung (Modus ﬂagelhformm BECKER) bei
Flagellaten gelegentlich.

B. Bewegung rotierend: Umschwingen eines im Querschnitt kreis-’
formigen oder ovalen Schwingungsraumes, Propellerwirkung.

a) Trichterformige Bewegung (Modus infundibiliformis VALENTIN)
Flagellaten, Mastigamdben.

b) Propellerbewegung: direkt (Flagellaten) oder indirekt (Spirillen).

¢) Schraubenférmige Bewegung (Modus cochleariformis): Spiro-
chéten,

wobei die im Abschnitt B aufgefiihrten Modi nach METZNER die be-
vorzugten sein sollen.-

Physikalisch gibt es vier Mdglichkeiten, auf Grund derer auf einen
GeiBeltriger durch eine GeiBel ein Impuls ausgeubt werden konnte.

A. Rotationshewegungen: B

a) Rotierende Schraube (BUTscHLI). Dal dieser Modus die Rotation
einer schraubenférmig-starr gedachten Geiflel, beim quadratlschen wie
beim StorEsschen Gesetz iach _
den von der Schiffsschraube C
und vom Pr'opeller her be-
kannten  GesetzmiBigkeiten 3
einen Vortrieb erzeugen kann,
bedarf keiner Erérterung. Be-
obachtet wurde ein solcher
Modus nie, wohl aber wurde
vonden ersten Autoren (haupt-
séchlich Btrscmri), die die
Geillelbewegung  studierten,
ein solcher postuliert, vorzugs-
weise wohl deshalb, weil er
der einzige von der Erfahrung
(Schiffsschraube usw.) her be- o b
kannte Modus war.

b) Zentrifugalventilator (Um-
schwingen einer Rotationsfliche durch eine starre GeiBel als Leitlinie
nach MurzNER). Im einfachsten Falle (Abb. 25a) rotiert eine gerade
Geifllel auf einem Kegelmantel; erteilt den Flissigkeitsteilchen, auf die

Abb. 25.
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sie bei ihrem Umschwunge auftrifft, eine Tangentialbeschleunigung,
so daB} im Schwingraum (V) ein Fliissigkeitsdefizit auftritt, das sich da-
durch ausgleicht, daf von vorn her (durch die Kegelbasis) oder von
hinten her (Pfeile 227) Flissigkeit nachstrémt. Wiirde, was bei be-
stimmtem Offnungswinkel des Kegels der Fall ist, das Wasser in der
Hauptsache von vorn nachstrémen, so wire dies gleichbedeutend mit
einem auf den GeiBeltriger ausgeiibten nach vorn gerichteten Zug.

B. Nicht rotierende Bewegungen:

a) Ruderbewegung (ULEHLA, KRIJ6sMAN): Ein Bewegungsmodus, der
durchaus dem der Wimperbewegung entspricht und an Hand der Ab-
bildung tiber Rudergeileln (Abb. 3d, e, 1, g, h) bereits erdrtert wurde.

b) Schlingelnde Bewegung (undulatory movement nach GrAY, beob-
achtet auch von KRiesman): Verschiebt sich die im Stadium 1 der
Abb. 25b eingezeichnete ,,Welle* allmihlich gegen die Spitze der Wim-
per, so besitzt der von ihr iiberwundene Widerstand stets eine nach vorn
gerichtete- Komponente, verursacht demnach einen Riicktrieb auf den
Geifeltrager; wandert die Welle von der Spitze gegen die Basis, so kommt
ein Vortrieb zustande; statt einer kénnen mehrere sukzessiv aufeinander-
folgende Wellen vorhanden sein, sie kénnen auch riumlich die GeiBel um-
wandern.

Bei den rotierenden Bewegungen ergibt sich insofern eine Schwierig-
keit, als die Geilel an dem basalen Ende mit dem GeiBeltrager fest ver-
wachsen ist. Im Falle der Schraubenbewegung ist eine ,,Rotation’ nur
in dem Sinne mdoglich, daf3 eine ,,Kontraktionslinie die Geifiel um-
wandert* (BUTSCHLI), ein hypothetischer Mechanismus, den man z. B.
so nachahmen kann, daBl man einen Gummischlauch iiber eine Schrau-
benlinie aus festem Draht zieht, den Schlauch basalwirts festhilt und
dann die Drahtschraube rotieren 1486: dann dreht sich stindig im selben
MaBe wie die Drahtschraube rotiert, der Schlauch in sich zuriick. Gleiches
gilt fiir den Zentrifugalventilatortypus mit Ausnahme jener Fille, wo
die Geillel gerade ist und wo die Umschwingung eines Kegels in gleicher
Weise moglich ist, wie wir es mit unserem Zeigefinger tun konnen.

Beobachtet wurden bis jetzt meist nur die Schwingungs- (Licht-)
rdume; sie ergaben sich als ausnahmslos asymmetrisch, sprechen also
nicht fiir die rotierenden Bewegungstypen. Wo die Bewegungsphasen im
einzelnen beobachtet werden konnten (KRIJGSMAN), zeigten sie entweder
rudernden (KrI76sMAN beiFlagellaten) oder schildngelnden Typus (Kr1ras-
MAN z. B. bei der Riickwértsbewegung der Flagellaten; Beobachtungen
an Bakterien, vgl. die Arbeit NEUMANNs als neueste). NEUMANN hat
auch an Mikrofilmen aufgezeigt, dall die Spirochiten nicht schraubig
gekriimmt sind, sondern da8 alle ihre Windungen_in einer Ebene liegen,
s0 daf3 der von METZNER (siehe oben) angefithrte Modus cochleariformis
wenigstens fiir diese Gruppe in Wegfall kommt,
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Die MerzNERschen Modellversuche (32, 33), so wertvoll sie fiir den
rein physikalisch Interessierten sein mégen, haben biologisch wenig Be- .
deutung; denn diese Versuche betreffen Bewegungsvorginge hoher
Revnorpsscher Zablen und lassen daher keine einigermallen sicheren
Riickschlisse auf die GeiBelbewegung zu. Dall bei jeder rotierenden Be-
wegung ein Zentrifugaleffekt auftritt, ist sicher. Ob aber das Wasser nur
von einer Seite in den Schwingungsarm einstréomt, was die Voraussetzung
fiir eine Zugwirkung auf den GeiBeltrager wire, oder von beiden Seiten,
ist unentscheidbar, da die Ergebnisse der Modellversuche hier nicht auf
das lebende Objekt tibertragen werden diirfen. Zu vermuten ist ferner
(auf Grund von Uberschlagsrechnungen sowie auf Grund eines der
Modellregel geniigenden Modells durch Schitzung), dafl die bei der
GeiBelbewegung auftretenden Zentrifugaleffekte so winzig sind, daB sie
keine Rolle spielen.

Es wire unmoglich zu beweisen und soll auch keineswegs behauptet
werden, dal} die von METZNER vertretenen Bewegungsmodi (Gruppe A)
keine Rolle spielen, bzw. daB die von METzNER verfochtenen Rotations-
effekte an dem Zustandekommen der Forthewegung unbeteiligt sind.
Mir erscheint es jedoch aus vielen Griinden wahrscheinlicher, dafl der
Schlag der GeiBeln ein nicht rotierender ist, also der Gruppe B obiger
Ubersicht angehért. Hierfiir sprechen auBer der Asymmetrie des
Schwingungsraumes die Tatsachen, dall diese Schlagmodi die einzigen
sind; die (Kr1sGSMAN) tatsichlich, exakt und in genauer Ubereinstim-
mung mit der Theorie beobachtet wurden; daf der rudernde Typ der
gleiche wie der ist, der von verschiedenen Seiten als fiir die Wimper-
bewegung zutreffend aufgefunden wurde und dafl der schlingelnde Typ
diesem nahe verwandt ist ; dafl im Hinblick auf die innere GeiBlelmechanik
der Ruderschlag sich leicht erkliren 148t, keine Anforderungen an die
innere Struktur der Wimper stellt und daB (wie sich zeigen lieBe) gleiches
fiir den schlingelnden, nicht aber fiir die rotierenden Modi gilt; dafl bei
diesen rotierenden Schlagarten Anderungen in der Schwimmbahn des
beflimmerten Organismus schwerer erklirbar sind und daB schlieBlich
die Rotationseffekte im Sinne von METZNER, soviel sich schitzen 1iBt,
weniger leistungsfihig als die nicht rotierenden Bewegungstypen sind.

Hinzuzufiigen ist noch folgendes: Eine einzige, am Vorderende inner-
balb einer relativ zum. Kérper konstanten Ebene rudernd hin- und her-
schlagende Geillel wiirde ein sehr starkes Drehmoment auf den Korper
ausiiben, da der Schlag beziiglich der Tierlingsachse seitlich erfolgt.
Vom theoretisch-konstruktiven Standpunkt aus wire es zweckmiBig,
mehrere Geileln ans Vorderende zu setzen, die gleichzeitig radial nach
verschiedenen Seiten schlagen. Dieses kann teilweise dadurch ersetzt
werden, dal} eine am Vorderende befindliche Geiflel beim Hinschlag sich
gleichzeitig beziiglich der Tierlingsachse um“einen bestimmten Winkel
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{nach rechts oder links) yund beim angeschmiegten Riickschlag im ent-
gegengesetzten Sinne zuriiekgireht, wodurch die einseitig drehende Kom-
ponente des Schlags stark vermindert wiirde. Diese Bewegung hat wéder
mit einer echten noch mit einer Scheinrotation im Sinne BUTSCHLIs etwas
zu tun, kann sehr wohl aber den Eindruck einer rotierenden Bewegung
vorspiegeln. Spiteren. Beobachtungen mag es vorbehalten bleiben, zu
entscheiden, ob ein so modifizierter Bewegungsmodus in der Natur ver-
treten ist.
Zusammenfassung,

1. Fiir die Bewegung der Wimpern ist das StokEssche Widerstands-
gesetz (Widerstand proportional zur ersten Potenz der Geschw1nd1gke1t)
zutreffend, eventuell in der nach OSEEN modifizierten Form.

2. Als Folge des Stoxmsschen Gesetzes kann durch rudernde Be-
wegung starrer (beliebig geformter), dauernd im Wasser befindlicher Wim-
pern keine Verschiebung des Wimpertrigers bewirkt werden, auch wenn
die Geschwindigkeit des Vorschlags gréfler als die des Riickschlags ist.

3. Damit eine Verschiebung erzielt wird, muf sich die Wimper wih-
rend des Ruckschlags ihrer Anheftungsmembran anschmiegen. Der
durch solch ,,angeschmiegten‘* Riickschlag bewirkte Riicktrieb ist des-
halb kleiner als der durch den Vorschlag erzeugte Vortrieb, weil 1. die
Wimper wihrend des Riickschlags im Mittel weniger weit von der An-
heftungsmembran absteht und weil 2. hierbei der grofte Teil der Wimper
sich moglichst parallel zu ihrer Langsachse durchs Wasser bewegt. Von
beiden Griinden ist der erste der ausschlaggebende.

4. Die charakteristische Form des angeschmiegten Riickschlags der
tatsichlichen Wimperbewegung, beziiglich der alle neuen Beobachtungen
iibereinstimmen, entspricht genau der Form desjenigen Riickschlags, der
unter den obwaltenden Bedingungen der vom energetischen Standpunkt
fiir die Wimper optimale ist.

5. Die drei Unterschiede von der gewshnlichen Ruderbewegung: daf3
die Wimper sich auch beim Riickschlag im Wasser befindet, daB das
StoxEssche Gesetz gilt und daB nicht nur die Rudérendfliche, sondern
das ganze Ruder sich im Wasser befindet, bedingen es, dafl der Nutzeffekt
der Wlmperbewegu’ng = Verhiltnis der Nutzleistung zum Gesamtauf-
wand) ein sehr geringer ist. Er betréigt beim bewegten Wimpertrager
(Infusor) weniger als 1, tm Mittel vielleicht /3%, beim Flimmerepithel
etwa 2%, beides im maximalen Falle. Im einzelnen sind die den Nutz-
effekt herabdriickenden Faktoren: 1. daf der Riickschlag einen wesent-

- lichen Teil des durch den Vorschlag bewirkten Vortriebes authebt, 2. daf
auch fiir den Riickschlag Energie aufgewendet werden muf, 3. dafl zwi-
schen zwei Vorschlige eingeschaltete (hier durch Riickschlige ausge-
fiillte) Pausen die zur Erzeugung eines bestimmten Vortriebes notige
Leistung um so mehr erhshen, je groBer die Pausen sind.
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6. Das optimale Zeitenverhiltnis zwischen Vor- und Riickschlag-
dauer (T': T'5) ergibt sich fiir den bewegten Wimpertrager zu 1: 2—3,
in Ubereinstimmung mit den Befunden an Paramecium, beim Flimmer-
epithel zu zwischen 1:1 und 1:2.

7. Der Betrag der einer Ciliatenzelle zur Verfiigung stehenden
Energie ist so hoch, daf er die fiir Flimmerung zu verausgabende Energie,
selbst im Falle eines Nutzeffektes von 1/,%, im Mittel um das 100fache,
bei maximaler Flimmerung um das 12,5fache iibertrifft.

8. Dieser hohe Energiekonsum der Ciliatenzelle ist keine Anpassung
an die Flimmerbewegung, sondern eine natiirliche Eigenschaft dieser
Zelle. Je kleiner die Zelle, um so extremer ist das Verhaltnis zwischen
verfiigbarer und fiir Lokomotion verausgabter Energie. — Auch der nor-
male Energiekonsum einer aktiven Metazoenzelle reicht bei weitem fiir
die Energieproduktion einer Flimmerepithelzelle aus.

9. Die Ubereinstimmung des tatsichlichen mit dem theoretiséh als
optimal konstruierten Wimperschlag gibt die Moglichkeit, iiber  die
innere Mechanik der Cilienbewegung eine Hypothese auszusprechen
{(Kapitel 4 f).

10. Es wird die Ansicht vertreten, daf auch bei der Geilelbewegung
die nicht rotierenden Bewegungstypen die vorherrschenden sind.

11. Der respiratorische Quotlent von Paramecium wurde zu knapp
unter 1 bestimmt.
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