Die Physiologie der Totenstarre!).

Von
Hans Winterstein, Rostock.
( Eingegangen am 20. Okiober 1922.)

Das Problem der Totenstarre besitzt ein besonderes Interesse durch
die Faden, die von ihm zu verschiedenen Wissensgebieten ziehen und
ihm eine weit iiber die unmittelbare Fragestellung hinausgehende Be-
deutung verschaffen. Praktisch von groBter Wichtigkeit fiir den Gerichts-
arzt, gewinnt es seine theoretische Bedeutung vor allem durch die engen
Beziehungen, die, wie wir sehen werden, zwischen ihm und den Erschei-
nungen der normalen Muskelfunktion bestehen. Gerade die Lehre von
der Muskelfunktion aber ist eines der Gebiete der Physiologie, das in
neuester Zeit ungewohnliche Fortschritte und eine weithin befruchtend
wirkende Vertiefung der Kenntnisse erfahren hat.

Die duferen Erscheinungen der Totenstarre sind ja allgemein bekannt:
Sie besteht in einer einige Zeit nach dem Tode oder, préiziser ausgedriicks,
nach dem Stillstande des Kreislaufes eintretenden Versteifung der Mus-
kulatur, durch die den passiven Bewegungen der Gliedmallen ein starrer
Widerstand entgegengesetzt wird. Diese eigenartige Veréinderung des
Zustandes der Muskulatur verschwindet nach mehr oder minder langem
Bestande, es tritt die Lisung der Starre ein, durch die der Muskel seine
weiche Beschaffenheit und Biegsamkeit, nicht aber seine Elastizitdt und
Erregbarkeit wiedergewinnt. Die Zunahme der Konsistenz und das
triibe, opake Aussehen, das der Muskel bei seiner Erstarrung annimmt,
haben wohl zuerst den Gedanken einer Analogie zu der Blutgerinnung
angeregt, und als Kihne gezeigt hatte, dall man durch Zerreiben ge-
frorener Muskeln einen Preflsaft erhalten kann, der bei gewdhnlicher
Temperatur gerinnt, war eine anscheinend exakte Grundlage einer
,,Gerinnungstheorie der Totenstarre® gegeben; sie erschien gestiitzt
durch die Beobachtung, daB die bloBe Erwirmung eines frischen Muskels
tiber eine gewisse (je nach der Tierart verdnderliche) Temperatur, ebenso
wie sie die Eiweillkérper aus ihrer Losung ausflockt, auch eine der
Totenstarre dubBerlich ganz dhnliche Erscheinung, die sogenannte ,, Wir-
mestarre” hervorruft, und so ist es nicht verwunderlich, daB diese
Theorie bis in die neueste Zeit hinein die allein herrschende war, denn

1) Nach einem in einer gemeinsamen Sitzung der physiologischen und der
gerichtlich-medizinischen Abteilung auf der 100. Versammlung deutscher Natur-
forscher und Arzte zu Leipzig am 21. IX. 1922 erstatteten Referat.
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sie war die einzige, die sich auf experimentelle Tatsachen zu stiitzen
vermochte.

Wer an das genauere Studium der Totenstarre am isolierten Muskel
herangeht, dem mu8 sich sogleich die auffillige Ahnlichkeit aufdringen,
die zwischen dieser Erscheinung und der normalen Zusammenziehung
eines Muskels besteht. Die gleichartigen Verdnderungen der Gestalt und
der Konsistenz in beiden Féllen, die Verhértung, Verdickung und (sofern
die mechanischen Verhaltnisse dies gestatten) Verkiirzung, bringen
diese Ahnlichkeit rein suBerlich ohne weiteres zum Ausdruck. Sie ist
natiirlich auch den &#ltesten Beobachtern schon aufgefallen und war fiir
Nysten die Veranlassung, die Totenstarre als die ,letzte Anstrengung
des sterbenden Muskels® zu bezeichnen. Die Analogie zwischen beiden
Erscheinungen ist aber, wie schon Hermann hervorgehoben hat, eine
viel weiter gehende: Wie die Erregungswelle, so breitet auch die Starre
sich innerhalb der Muskelfaser aus, ohne von einer auf die andere iiber-
zugreifen, eine Tatsache, die spdter nicht geniigend beachtet wurde.
Wie der titige, so bildet der erstarrende Muskel Milchséure, erzeugt
Wirme, gibt Kohlensdure ab. Nicht genug damit: Zwischen den Er-
scheinungen der Totenstarre und der Tétigkeit bestehen, wie gleichfalls
schon lange bekannt, innige Zusammenhéinge und geradezu Ubergénge.
Liabhmt man die Muskeln eines Tieres vor dem Tode durch Nervendurch-
schneidung oder Curarisieren, so tritt die Starre der gelahmten Muskeln
viel spiter ein als die der normal innervierten. Ja, es geniigt, wie Nau-
mannl) gezeigt hat, die Anspannung des Muskels durch Durchschneidung
der Sehne zu vermindern, um auch bei normaler Innervation diese Ver-
zogerung zu erzielen. Auch die beriihmte ,,Nystensche Reihe®, d. i. die
Reihenfolge, in der gewdhnlich die menschlichen Muskeln von der Starre
befallen zu werden pflegen, ist, wie Naumann wohl mit Recht betont,

“nichts andres als die Reihenfolge der Stirkegrade, in denen die Muskeln
vor dem Tode tatig zu sein pflegen : Zuerst erstarrt das sténdig arbeitende
Herz, dann das gleichfalls stindig, aber in langsamerem Rhythmus
arbeitende Zwerchfell, dann die den Kopf tragenden Nackenmuskeln und
die die Kiefer gegeneinander pressenden Kaumuskeln, die mimische
Gesichtsmuskulatur, die Muskeln des Rumpfes, die Muskeln der zum
mindesten beim liegenden Kranken mehr und linger bewegten oberen
Extremititen, zuletzt jene der unteren. Kiinstliche Reizung von Mus-
keln, etwa durch Faradisieren ihrer Nerven, Strychninkrampfe, be-
schleunigen den Eintritt der Erstarrung erheblich, ja, der hochgradig
ermiidete Muskel wird immer unfdhiger zu erschlaffen, er zeigt einen
stindig wachsenden ,Verktirzungsriickstand“, der gewissermalflen einen
direkten Ubergang zur Totenstarre darstellt. So handelt es sich also

1) E. Nowmann, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 169, 517. 1917.
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unzweifelhaft nicht um rein duflerliche Analogien, sondern um eine innige
Wesensverwandtschaft beider Erscheinungen. Von diesem Gesichts-
punkte aus hat Hermann (Handb. d. Physiol. 1 [I], S. 251) das Studium
der Totenstarre, das wegen des Fortfalls des Rétsels der Reizung die
leichtere Aufgabe darstelle, geradezu als ,,die natiirliche Eingangspforte
fiir die Aufklirungsbemiihungen hinsichtlich der Kontraktion® bezeich-
net und folgerichtig auch die letztere als eine Art Koagulations- oder
verwandten Vorgang gedeutet.

Die neuere Forschung ist bis zu einem gewissen Grade den umgekehr-
ten Weg gegangen: Einerseits hat die physikalische Chemie uns einen
tieferen Einblick in die von tiberaus zahlreichen Faktoren abhiingigen
Stabilitatsbedingungen kolloidaler Lésungen gewdhrt und so gezeigt,
daB, zumal bei einem so komplizierten System, wie es ein PreBsaft ist,
aus dem Auftreten von Ausflockungs- und Koagulationsvorgingen nicht
ohne weiteres Schliisse auf die véllig abweichenden Verhaltnisse lebender
Strukturen gezogen werden kdnnen, andererseits hat das Studium der
Muskelkontraktion zur Entwicklung ganz andersartiger Vorstellungen
tiber die ihr zugrunde liegenden Prozesse gefiihrt, die nun umgekehrt
auf die Erscheinungen der Totenstarre iibertragen, die Gerinnungstheorie
der letzteren wohl endgiiltig beseitigt haben.’

Ehe wir aber auf diese Vorstellungen eingehen, miissen wir uns etwas
ausfiibrlicher mit den Bedingungen befassen, unter denen die Toten-
starre zur Entwicklung kommt, und mit den SchluBfolgerungen, die sich
aus dem Studium dieser Bedingungen fiir ihre physiologische Natur er-
geben. .

Der Gedanke, daB die Totenstarre mit dem Fortfall der Sauerstoff-
versorgung in einem Zusammenhange stehe, ist ziemlich alt. Schon um
die Mitte des vorigen Jahrhunderts hat der Rostocker Physiologe
Stannius?), der die nach Unterbindung des Blutkreislaufs starr gewor-
denen Muskeln von Kaninchen nach Freigabe des Blutstroms wieder er-
regbar werden sah, den Sauerstoff des Blutes fiir diese Wiederkehr der
Erregbarkeit verantwortlich gemacht. Den direkten Nachweis, daB es
sich in der Tat um den Sauerstoff handele, hat zuerst Fletcher?) im
Jahre 1902 gefithrt durch die Beobachtung, daB ausgeschnittene Frosch-
muskeln in einer Atmosphire von reinem Sauerstoff auch nach Verlust
ihrer Erregbarkeit iiberhaupt keine Verkiirzung oder sonstige Zeichen
von Starre zeigen, ja, daB bei dem zarten Froschsartorius schon der
Sauerstoffgehalt der Luft ausreicht, um den Eintritt der Starre zu ver-
hindern. Da die Untersuchung der Starre am Kaltbliitermuskel, wo sie
nur langsam eintritt und oft wenig ausgeprigt erscheint, mit Schwierig-

1) H. Stannius, Arch. f. physiol. Heilk. 11, 1, 1852.
%) W. M. Fleicher, Journ. of physiol. 28, 474. 1902.
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keiten verbunden ist, verwendete ichl) in meinen im Jahre 1907 aus-
gefiihrten Versuchen ausgeschnittene Warmbliitermuskeln, die zur Er-
zielung einer ausreichenden Sauerstoffversorgung unter einem Sauerstoff-
druck von 2—4 Atmosphsren bei Kérpertemperatur in Ringerlésung
gehalten wurden. Unter diesen Bedingungen kann man feststellen, daB
der Muskel allméhlich meist innerhalb 12—24 Stunden seine Erregbar-
keit einbiifit, ohne vorher oder nachher auch nur die geringste Verkiir-
zung oder sonst ein Zeichen von Starre erkennen zu lassen. LBt man
die Starre in Luft einsetzen und stellt dann den Sauerstoffdruck her, so
wird der Fortgang der Starre innerhalb ganz kurzer Zeit véllig gehemmt,
der Verkiirzungsproze§ erscheint oft mit einem Schlage abgeschnitten;
Wiederersatz des Sauerstoffs durch Stickstoff 148t die Starre fortschrei-
ten, die durch erneute Sauerstoffzufuhr wieder gehemmt werden kann.
Auf den schon eingetretenen Starreprozel dagegen hat der Sauerstoff
keinen EinfluB}; eine Wiederverldngerung tritt (wenn man von dem erst
viel spiter einsetzenden Prozel der Starreldsung absieht) nicht ein,
sondern der Muskel verharrt in dem Léngszustand, in welchem er bei
Wiederherstellung ausreichender Sauerstoffzufubr sich gerade befand.
Hat der Muskel, ohne starr zu werden, unter Sauerstoffdruck seine Erreg-
barkeit vollig verloren, so hat auch die nachtrégliche Sauerstoffentzie-
hung keinen Einflufl mehr. Der Muskel ist abgestorben und hat damit
auch seine Fihigkeit, starr zu werden, eingebiit. Die ,,Totenstarre® ist
also nicht, wie man bis dahin glaubte, die Form, in der der Muskel ab-
stirbt, sondern die Form, in der der Muskel infolge unzureichender
Sauerstoffversorgung erstickt. ‘

Worin besteht nun der Mechanismus, durch den die Sauerstoffent-
ziechung die Totenstarre herbeifithrt ¢ Hier miissen wir zuriickgreifen auf
zum Teil schon lange bekannte Tatsachen: Du Bois- Reymond hat gezeigt,
dafl der Muskel bei ermiidender Tatigkeit und bei der Starre sauere
Reaktion annimmt, die zum Teil, wie besonders die neueren Unter-
suchungen Embdens und seiner Mitarbeiter gezeigt haben, von der Ab-
spaltung von Phosphorséure, in der Hauptsache von der Ansammlung
von Milchsdure herrithrt. Die ausgezeichneten Untersuchungen Fleichers
und seiner Mitarbeiter haben nun ergeben, daf die Milchsiure sich in
um so groBerer Menge im Muskel anhéuft, je ungiinstiger die Sauerstoff-
zufuhr sich gestaltet; sie haben ferner ergeben, dafl die angesammelte
Milchs#ure durch rechtzeitige Sauerstoffzufuhr wieder zum Verschwinden
gebracht werden kann. Da man nun auBerdem schon lange weill, daBl
Sauren eine Contractur, eine ,,Saurestarre des Muskels hervorzurufen
vermdgen, so dréngt sich gebieterisch die SchluBfolgerung auf, die bei
Souerstoffmangel eintretende Ansommlung von Sdure fiir die Enisichung
der Totenstarre verantwortlich zu machen.

1) H. Winterstein, Pfliigeré Arch. f. d. ges. Physiol. 120, 225. 1907,
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Der schon von Fletcher, wenn auch auf Grund einer irrigen Deutung
gewisser Versuchsresultate zuerst gedullerte Gedanke, daBl das durch
Sauerstoffzufuhr bedingte Verschwinden der Milchsdure auf ihrer Riick-
verwandlung in die Muttersubstanz beruhe, hat durch die schénen Ar-
beiten Meyerhofs in neuester Zeit eine experimentelle Bestatigung erfah-
ren. Aus ihnen geht hervor, dal von der im Muskel gebildeten Milch-
sdure etwa 1/, weiteroxydiert und etwa 3/, in das Ausgangsmaterial
(Glykogen) zuriickverwandelt wird. Die Oxydation sowohl wie die
Resynthese (die als ein endothermischer Vorgang eine betrichtliche, nur
durch Verbrennungsprozesse zu liefernde Warmezufuhr bendtigt) sind
Vorgiinge, die notwendig an die Anwesenheit von Sauerstoff gekniipft
sind. Wiahrend also die der Kontraktion zugrunde liegenden Prozesse
der Milchséurebildung auch anoxybiotisch, d. h. unabbingig vom Sauer-
stoff ablaufen kénnen, wird die Entfernung der Milchsiure, die die not-
wendige Voraussetzung der Wiedererschlaffung darstellt, auf die Dauer
nur in Anwesenheit von Sauerstoff vor sich gehen kénnen, und bei un-
zureichender Zufuhr desselben mubB es (entsprechend den Beobachtun-
gen Fletchers) zu einer immer stirkeren Anhdufung von Milchsiure und
damit zu einem wachsenden Verkiirzungsriickstand kommen und
schlieBlich Starre eintreten. Damit ist auch die Briicke geschlagen, die
die Erscheinungen der Totenstarre mit jenen der normalen Muskelkon-
traktion verbindet, und die experimentelle Grundlage fiir Vorstellungen
gegeben, die schon lange vorher Fick geduflert hat, die Vorstellung nam-
lich, da} die der Muskeltitigkeit zugrunde liegenden chemischen Pro-
zesse sich in zwei Phasen abspielen: einer ersten, die Kontraktion bedin-
genden, bei der durch Spaltung ein Zwischenprodukt (die Milchsiure)
entsteht, das den physikalisch-chemischen Zustand der contractilen
Teilchen in einer solchen Weise verindert, daf daraus eine Zunahme der
Spannung bzw., soweit die mechanischen Verhiltnisse dies gestatten,
eine Verkiirzung resultiert, und einer zweiten Phase, bei der dieses
Zwischenprodukt von den Orten seiner Wirksamkeit, den ,,Verkiirzungs-
orten® (Meyerhof) wieder entfernt wird.

In vollem Einklang mit diesen Vorstellungen stehen auch die be-
wundernswerten Untersuchungen Hills iiber die die Muskeltétigkeit be-
gleitende Wirmebildung, von denen hier nur so viel erwithnt werden kann,
daB auch diese Warmeproduktion sich in zwei Phasen verschiedenen
Ursprunges gliedert. Der erste, nicht ganz die Halfte der Gesamtwiirme-
bildung umfassende Teil geht anoxybiotisch vor sich, ohne Anteilnahme
des Sauerstoffs, und beruht auf den Prozessen der Bildung der Milchsiure
und ihrer durch Diffusion und Neutralisation erfolgenden Entfernung
von den Verkiirzungsorten, die zweite Hilfte aber, die hauptsichlich
wahrend der Erholung des Muskels stattfindet und der oxydativen Be-
seitigung der Milchsaure (teils durch Weiterverbrennung, teils durch
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Riickverwandlung) zugrunde liegt, ist an die Anwesenheit von Sauerstoff
gebunden.

Dab der Sauerstoffmangel tatséchlich nur durch die Anhsufung der
sonst beseitigten Milchsdure die Totenstarre herbeifithrt, ergibt sich auf
das klarste aus einer kleinen Versuchsreihe, die vor kurzem Schiissler in
meinem Institute durchgefithrt hatl). Sie griindet sich auf die Uber-
legung, daB, wenn der Sauerstoffmangel eben nur indirekt auf dem Wege
iiber die Milchsiureansammlung die Starre bewirkt, diese auch bei Sauer-
stoffmangel ausbleiben mufl, wenn die Entfernung der Milchsiure auf
andere Weise, z. B. durch Diffusion bewirkt wird. Tatsichlich ergab sich,
dafl Froschsartorien, die durch ihre Zartheit besonders giinstige Diffu-
sionsbedingungen aufweisen, auch in einer auf das sorgfiltigste sauer-
stofffrei gemachten Ringerlésung nicht starr werden, weil hier die Milch-
siure rasch in die umgebende Loésung zu entweichen vermag. Ja, es
geniigt sogar, den in einer Atmosphére von reinem Stickstoff oder Wasser-
stoff aufbewahrten Muskel durch einen Streifen feuchten Filtrierpapiers
mit einer Salzlosung in Verbindung zu setzen, um den Eintritt der Starre
vollig zu verhindern. Die auf diesem Wege herauvsdiffundierte Milch-
siure konnte in der Salzlésung stets nachgewiesen werden.

So ergibt sich ein geschlossenes Bild aller dieser Vorginge, das in
iiberaus befriedigender Weise den ganzen Komplex der beobachteten
Erscheinungen zu erklaren vermag: Im Muskel findet stdndig, auch im
Ruhezustande, eine geringe Aufspaltung von Glykeogen in Milchsiure
statt, die in dem Mafe, in welchem sie auftritt, auch wieder entfernt wird,
so daf der Milchsduregehalt des ruhenden Muskels nur duBerst gering-
fiigig ist. Die auf einen Reiz hin erfolgende Verstarkung der Milchséure-
bildung 16st die Kontraktion aus, die sogleich wieder verschwindet, sobald
die Milchssure von den Verkiirzungsorten wegdiffundiert oder durch
chemische Umsetzungen neutralisiert wird. Dieser Teil der Vorginge
verliuft anoxybiotisch, ohne Beteiligung von Sauerstoff. Eine voilige
Restitutio in integrum aber kann nur erfolgen, wenn nach Ablauf der
Muskeltitigkeit, zum Teil natiirlich auch schon wihrend derselben, die
angesammelte Milchsdure mit Hilfe des Sauerstoffs auch wieder véllig
beseitigt wird. Somit wird der ,, Milchsiurespiegel’ des Muskels abhin-
gen einmal von der Geschwindigkeit ihrer Bildung, d. h. von dem Aus-
male der Tatigkeit, und zweitens von der Schnelligkeit ihrer Entfernung,
d. h. im wesentlichen von dem Grade der Sauerstoffversorgung. Bleibt
die Entfernung der Milchséure hinter ihrer Bildung zuriick, so mulfl der
Milchsdurespiegel allméhlich steigen. Der Muskel ermiidet, er erschlafft
nicht mehr so vollsténdig, und schlieBlich tritt Starre ein. Damit erkliren
sich auch alle Faktoren, die die Schnelligkeit und das Ausmal} des Ein-

Yy H. Winterstein, Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 191, 184. 1921.
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trittes der Totenstarre beherrschen. Es wird begreiflich, daf die Muskeln
um so rascher erstarren, je titiger sie waren, die Nystensche Reihe, die
‘Beschleunigung der Totenstarre durch kiinstliche Reizung, ihre Verzo-
gerung durch Lahmung und Nervendurchschneidung wird ebenso ver-
standlich wie die verschiedenen Grade der Ausbildung der Starre je nach
der Menge des vorhandenen milchsiurebildenden Glykogenvorrates
[Oppenheim und Wacker')].

Und so konnen wir sagen, dafl die ¥rage nach der physiologischen
Natur der Totenstarre insoweit geklirt erscheint, als sie zuriickgefiihrt
ist auf das Problem der Zunahme der Spannung des Muskels bzw. seiner
Verkiirzung durch die Anhdufung von Milchsiure, Ich glaube, dafi wir
bisher véllig auf dem Boden gesicherter experimenteller Tatsachen ste-
hen, die von den verschiedensten Ausgangspunkfen gesammelt, ein so .
harmonisches Ganzes bilden, wie dies bei einer Theorie vitaler Vorgiinge
wohl nur selten der Fall ist. Wenn wir uns nun dem zweiten Teile des
Problems, nimlich der Frage nach dem Mechanismus zuwenden, durch den
die Milchsiure oder etwaige andere Verkiirzungsstoffe die eigenartige
physikalisch-chemische Zustandsinderung bewirken, die der Muskel-
kontraktion zugrunde liegt, so betreten wir ein noch umstrittenes Gebiet,
auf dem wir von einer klaren Einsicht noch weit entfernt sind. Ehe ich
aber den Versuch mache, einen kurzen Uberblick iiber diese Fagen zu
geben, soweit sie das Problem der Totenstarre betreffen, méchte ich noch
mit einigen Worten auf die viel erdrterte Frage nach den Beziehungen
zwischen Totenstarre und Erregbarkeit der Muskulatur eingehen.

Brown-Sequard hatte behauptet, er habe in einer Reihe von Tierver-
suchen und auch bei einem Hingerichteten vollig starre Muskeln bei Ein-
spiillung von Blut wieder erregbar werden sehen. Die frither erwédhnten
Versuche von Stannius hatten eine Bestatigung dieser Angaben gebracht.
Demgegeniiber waren die Versuche von Kihne villig negativ. Er ver-
spottete Brown-Sequard, den ,,Leichenerwecker®, und glaubte durch seine
Experimente den ,,Totentanz* der Muskeln endgiiltig aus der Welt ge-
schafft zu haben. Dies war aber keineswegs der Fall. Nicht bloB, dall
starre Muskeln unter geeigneten Bedingungen ihre Erregbarkeit wieder-
gewinnen sollten, sie sollten sie mitunter sogar dauernd behalten, ihre Reiz-
barkeit sollte die Starre, ja, zum Teil sogar die Losung der Starre iiber-
dauern konnen. Solche Angaben wurden von T'4ssof und vor allem von
Mangold far die quergestreifte, von Mangold und Hecht fir die glatte
Muskulatur, von Kouliabko tiir das Warmbliiterherz, von Heubel, Eckstein,
Haberlandt fiir das Froschherz gemacht. Betrachtet man aber alle diese
Angaben genauer, so findet man, dafi die meisten Autoren nicht bedacht
haben, da8 der Muskel, zum mindesten der quergestreifte, gar kein ein-

1) F. Oppenheim und L. Wacker, Berl. klin. Wochenschr. 56 (IT), 990. 1919,



8 H. Winterstein:

heitliches Organ bildet, sondern aus einzelnen Muskelfasern besteht, die
voneinander genau so unabhéngige Gebilde darstellen wie die einzelnen
Muskeln des Korpers. Daff Muskeln, die durch Erstickung ihre Erreg-
barkeit mehr oder minder eingebiift haben, sie bei Sauerstoffzufuhr
wiedergewinnen konnen, unterliegt keinem Zweifel. Berticksichtigt man
nun die zahlreichen Faktoren, von denen die Schnelligkeit des Eintritts
der Totenstarre abhingt, und vor allem den Umstand, dafl die unter giin-
stigen Bedingungen des Eindiffundierens des Sauerstoffs oder des Heraus-
diffundierens der Milchstiure befindlichen Muskelfasern iiberhaupt nicht
starr zu werden brauchen, so begreift man ohne weiteres, dafl unerregbar
und ¢n einem Teile ihrer Fasern starr gewordene Muskeln ihre Reizbarkeit
wiedergewinnen kénnen, oder daf} die Erregbarkeit eines Teiles etwa der
oberflichlichen Muskelfasern den Eintritt und gegebenenfalls auch die
Lésung der Starre der im Inneren gelegenen Fasern wu liberdauern ver-
mag. So hat denn auch Mangold') neuerdings zugegeben, dafl die Starre
eines Muskels kaum jemals in allen seinen Teilen gleichzeitig maximal
sein wird; er geht sogar so weit, anzunehmen, dafl eine Muskelfaser
»gleichzeitig und nebeneinander Fibrillen enthalten kann, von denen
die einen in der Verkiirzung der Totenstarre befindlich, die anderen aber
noch auf automatische oder kiinstliche Reize erregbar und kontraktions-
fahig sind“. Wenn hierfiir auch kein direkter experimenteller Beweis
vorliegt, so ist diese Méglichkeit immerhin zuzugeben, vor allem auf
Grund der Beobachtungen Hcksfeins?), daBl auch bei einem syncytialen
Muskel, wie es das Herz ist, bei dem also alle Fasern untereinander in
Erregung leitender Verbindung stehen, doch anscheinend starre wnd —
sel es automatisch, sei es auf kiinstliche Reizung hin — kontraktions-
fahige Partien sich nebeneinander vorfinden konnen. Auch die spéter
noch zu erwihnenden Beobachtungen Stiibels, nach welchen die Um-
wandlung der zusammengesetzten in eine einfache Querstreifung beim
absterbenden Muskel auf einzelne Léngselemente derselben Faser be-
schrinkt sein kann, bzw. die ,,Muskelsiulchen‘‘ derselben Faser zu ver-
schiedenen Zeiten befillt, lassen sich in diesem Sinne deuten.

s, Das eigentliche Kernproblem aber, ob eine bereits vorkandene Starre
durch geeignete MaBinahmen ganz oder teilweise wieder riickgingig ge-
macht werden kann, hat eine zuverlissige experimentelle Bearbeitung
meines Wissens iiberhaupt noch nicht erfahren. Gerade angesichts der
engen Beziehungen von Kontraktion und Starre wird diese Moglichkeit
theoretisch nicht ohne weiteres abzulehnen sein. Daf die blofle Sauer-
stoffzufulir hierfiir nicht ausreicht, wurde schon frither erwéhnt. Die
Herstellung des Sauerstoffdruckes liel beim ausgeschnittenen Siugetier-

i 1) B. Mangold, Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiocl. 182, 205. 1920.
2) A, Eckstein, Plliigers Arch. £ d. ges. Physiol. 181, 184. 1920.
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muskel stets nur den gerade vorhandenen Lingszustand bestehen, ohne
jemals eine} Wiederverlingerung des Muskels (von der Starrelosung
natiirlich abgesehen) nach sich zu ziehen. Es wire gleichwohl denkbar,
daB der Blutstrom anders zu wirken vermag. Beziiglich der Warmestarre
sprechen verschiedene Beobachtungen zugunsten einer solchen Moglich-
keit. Hermann (a. a. 0.) sah die durch Eintauchen in 50 gridiges Wasser
wirmestarr gewordenen Extremitéten eines jungen Kaninchens ihre Er-
regbarkeit wiedergewinnen, und auch ich habe vor Jahren bei Froschen
mehrfach beobachtet, daBl durch Wirme anscheinend véllig starr und
unbeweglich gewordene Extremititen im Verlaufe von 2—3 Tagen ihre
normale Funktionsfihigkeit wiedergewannen. Aber ganz abgesehen da-
von, dafBl die Identitit von Wéarme- und Totenstarre fraglich erscheint,
fehlt es auch hier an einem exakten Beweis dafiir, daB es wirklich die-
selben Muskelfasern waren, die erst starr und dann wieder funktions-
fahig wurden.

Kehren wir nun zuriick zum feineren Mechanismus der Totenstarre.
Die Vorstellung, dall die Totenstarre eine langsame Muskelkontraktion
darstellt, auf die keine Erschlaffung zu folgen vermag, fiihrt zur Annahme
einer Verwandtschaft des Problems der Muskelstarre mit dem der Kontrak-
tion. FEine ausfithrliche Darlegung der einzelnen Kontraktionstheorien
wiirde den Rahmen meines Referates weit iiberschreiten, und ich muf}
mich daher auf die Darlegung einiger Gesichtspunkte beschrinken.
Die Erkenntnis, dafl der Muskel keine thermodynamische Maschine dar-
stellt, d. h. daB er die von ihm erzeugte Spannungsenergie nicht auf dem
Umwege iiber Warme gewinnt, wie dies etwa bei einer Dampfmaschine
der Fall ist, diese Erkenntnis ist heute wohl ganz allgemein. Von den
anderen Energieformen kommen im wesentlichen nur die osmotische,
die Obertlichen- und die Quellungsenergie in Betracht, welche letztere
in den letzten Jahren immer mehr in den Vordergrund des Interesses
geriickt ist und gerade auch fiir die Erklarung der Totenstarre die groBte
Bedeutung gewonnen hat.

Ehe ich die hieriiber vorliegenden experimentellen Daten bespreche, méchte
ich mit ein paar Worten noch auf die seltsame ,,Kohlensduretheorie* der Kon-
traktion und Starre eingehen, die neuerdings Wacker!) in einer grofien Anzahl
von Arbeiten verfochten hat. Der Kernpunkt dieser Theorie ist, daf die Milchsiure
aus Bicarbonaten der Fibrillenelemente Kohlensiure freimacht, und daB der Druck
dieser Kohlensiure die Deformation der Teilchen herbeifithrt. Wihrend nach einer

1) L. Wacker, Minch. med. Wochenschr. 62, 874, 913. 1915; Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. 163, 491. 1916; Biochem. Zeitschr. ¥5, 101. 1916; Pfliigers Arch.
f. d. ges. Physiol. 165, 452. 1916; Biochem. Zeitschr. 79, 118. 1917; Berl. klin.
Wochenschr. 45, 153. 1917; Piltigers' Arch. f. d. ges. Physiol. 168, 147. 1917; Ibid.
169, 492.71917; Ibid. 174, 426. 1919; Biochem. Zeitschr. 107, 117. 1920; Ibid. 120,
284. 1921.
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gewdhnlichen Muskelzuckung die Umsetzung der Kohlensiure mit Phosphaten und
Albuminaten den Druck rasch wieder beseitigt und so die Erschlaffung erméglicht,
wiirde eine itherm#Bige Ansammlung von Milchséure, wie sie bei Fortfall ihrer
oxydativen Beseitigung eintritt, diese letztere Umsetzung durch Erschépfung des
Materials unméglich machen und so die Dauercontractur der Totenstarre bedingen,
die so lange anhilt, bis das allmihliche Entweichen der Kohlensiure die Losung
der Starre herbeifithrt. Insoweit die Totenstarre auf die Ansammlung der sonst
entfernten Milchsaure zuriickgefiibrt wird, bietet die Theorie ja nichts Neues. Der
springende Punkt ist die Annahme, daB neben einem osmotischen Druck, der durch
Zerfall der groflen Glykogenmolekiile in die kleinen Milchsduremolekiile erzeugt
wiirde, vor allem und im wesentlichen der ,,Kohlensauredruek“ als die eigentliche
Triebkraft der Muskelkontraktion und Starre aufgefaBt wird. Wenn die Milchsiure
durch die in dem Muskelelement vorhandenen Bicarbonate neutralisiert wird, ,,s0
muB es in demselben durch die frei gewordene geldste Kohlenséure zu einer Druck-
steigerung kommen, da dieselbe das Bestreben haben wird, in Gasform tiberzugehen
und zu entweichen® [ Wacker!)]. Auf Grund dieses Satzes konnte man glauben,
dall Wacker in dem Druck der als freies Gas sich ausdehnenden Kohlensiure das
wirksame Moment sieht. Das ist jedoch nicht der Fall. Obwohl verschiedentlich
der Vergleich mit einem Brausepulver herangezogen wird, kommt er doch zu dem
Ergebnis, dafl die Kohlensiure nicht in Gasform auftritt, sondern als Kohlenséure-
hydrat, und von diesem Kohlensédurehydrat wird behauptet, daB es ,,in dem fliissigen
Inhalt des Elementes gelost, einen Druck ausiibt und dadurch eine Deformation
. bewirkt* (L c. 8. 162). Es kann gar keinem Zweifel unterliegen, daB nach Ansicht
Wackers der Druck hervorgerufen werden soll ,,durch das Expansionsbestreben des
im Inhalt des Muskelelementes geldsten Kohlensiurehydrats® (1 c. 8. 172). Diese
Annahme ist physikalisch eine vollkommene Absurditit. Ein gelostes Gas kann kein
Expansionsbestreben haben in dem Sinne, da8 es die Flussigkeit, in der es sich be-
findet, auseinanderzichen und eine Gestaltverinderung derselben herbeifithren
konnte. Ein geldstes Gas kann genau so wie jeder andere geloste Stoff nur einen
osmotischen Druck entfalten, der ja doch sozusagen der Gasdruck gelsster Teile
ist, und dieser osmotische Druck kann nicht an sich eine mechanische Druckwir-
kung hervorrufen, sondern nur durch Vermittelung des Wassers, das infolge des
osmotischen Druckgefilles etwa einwandert. Wenn man einen zur Génze mit
TFliissigkeit erfiillten Hohlraum mit einem Manometer verbindet, so wird dieses stets
den gleichen Druck zeigen, ob die Fliissigkeit nun aus reinem gasfreien Wasser oder
aus einer Losung von beliebig hohem osmotischem Druck besteht. Ein solcher Hohl-
raum kann unmdglich dadurch, daB etwas in jthm aufgelost wird, eine Gestaltver-
anderung erfahren, sondern nur dadurch, daB entweder sein Fliissigkeitsinhalt
vermehrt wird, wie dies die osmotische und die Quellungstheorie annimmt, oder
dadurch, daB seine Grenzflichen, gleichsam seine Wandung, eine Verdnderung ex-
fahrt, wie dies nach der Oberflichenspannungstheorie der Fall sein wiirde. Hatte
Wacker?) seine Kautschukmodelle, die zur Veranschaulichung seiner Theorie
dienen sollen, statt sie mit Luft aufzublasen, mit verschiedenen Ldsungen ge-
fiilllt, so hétte er sich leicht iiberzeugen kénnen, dal es fiir die Gestalt seiner
Gummisicke ganz gleichgiiltig ist, ob sie mit gasfreiem oder mit Kohlensaure ge-
sittigtem Wasser oder mit einer Salzlgsung von 100 Atmosphiren osmotischem
Druck gefiillt werden.

Kehren wir nun zuriick zur Quellungstheorie der Totenstarre. Ihre
Grundlagen sind kurz dargelegt die folgenden : Die EiweiBksrper gehtren

1y Wacker, Pfliigers Arch. . d. ges. Physiol. 168, 154. 1917.
2y Wacker, 1bid. 169, 492. 1917.
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zu den sogenannten Ampholyten, d. i. Stoffen, die sowohl den Charakter
von Siuren wie von Basen anzunehmen vermogen. Diese Eigenschaft
der Eiweikérper riihrt davon her, daB sie durch die COOH-Gruppe der
Aminosduren saueren, durch die Aminogruppe derselben aber (ebenso
wie das Armamoniak in wisseriger Losung) basischen Charakter besitzen.
Wenn man z. B. Serumeiweill durch lange fortgesetzte Dialyse reinigt,
so erhélt man schlieBlich nach Pauly eine Losung, die in der Hauptsache
nur neutrale Teilchen und zu sehr kleinem Prozentsatz Eiweill enthalt,
das Wasserstoffionen abdissoziiert, also aus negativ aufgeladenen Eiweil-
anionen besteht. Gibt man nun vorsichtig etwas Salzsiure hinzu, so
wird auch diese Dissoziation zurlickgedréngt, bis man den sogenannten
isoelektrischen Punkt erreicht, in welchem nur neutrale Teilchen vor-
handen sind. Setzt man nun noch mehr Saure hinzu, so daf} dieser Punkt
iiberschritten wird, so tritt wieder eine Dissoziation des EiweiBes ein, das
aber jetzt als positiv aufgeladene Base auftritt. In diesem ionisierten
Zustande nun vermag das Eiweil eine gewaltige Menge Wasser aufzu-
nehmen, ein Vorgang, der als Hydratation oder Quellung bezeichnet
wird. Der Grundgedanke der Quellungstheorie besteht also in der Vor-
stellung, daB die durch Milehsiurebildung ionisierten Eiweillkérper der
Fibrillenteilchen Quellungswasser aufnehmen und durch diese Volum-
zunahme die der Kontraktion zugrunde liegende Spannungs- bzw. Lin-
genverdnderung erfahren. Der Amerikaner Meigs!) hat diese Vorstel-
lung zuerst auf die Totenstarre iibertragen, und ». Fiirth?) hat sie durch
seine Untersuchungen wesentlich geférdert. Auf die Einzelheiten der
fiir und wider die Quellungstheorie der Muskelkontraktion sprechenden
Momente einzugehen, wiirde zu weit fithren ; nur einige der fiir die Theoric
der Starre wesentlichsten Versuche seien hervorgehoben. Bringt man
einen Muskel in eine Lésung von Salz- oder Milchsiure, so tritt eine sehr
starke Wasseraufnahme ein, wie man sich durch Wigung leicht iiber-
zeugen kann. Diese Wasseraufnahme aber brauchte nicht auf einer
Quellung zu beruhen, sondern kénnte auch osmotischen Ursprungs sein.
Zur Sonderung der osmotischen und der kolloidalen Erscheinungen der
Wasseraufnahme stellte ich3) Versuche an Muskelbrei an, bei dem durch
sorgfiltiges Zerreiben eine Zerstérung aller Zellmembranen erfolgt war,
deren elektive Durchgingigkeit die notwendige Voraussetzung osmo-
tischer Wasserverschiebungen darstellt?). Diese Versuche haben aber

1) E. B. Meigs, Americ. Journ. of physiol. 26, 191. 1910.

2) 0. v. Fiirth, Wien. klin. Wochenschr. 1911. 24, Nr. 30; — und Lenk, Biochem.
Zeitschr, 33, 341. 1911, ‘ : )

%) H. Winterstein, Wien. med. Wochenschr. 1916, Nr. 14; Biochem. Zeitschr.
Y5, 48. 1916.

4) Es muf hier erwihnt werden, daf nach den neuesten, auf Donnans Theorie
der Membrangleichgewichte basierenden Untersuchungen auch die Quellung als ein
an den Kolloidteilchen vor sich gehender osmotischer Proze aufzufassen wire (vgl.
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zom Teil zu irrigen Ergebnissen gefiihrt, weil sie eine Fehlerquelle un-
beriicksichtigt lieBen, die der bis dahin allgemein itblichen Methode zur
Bestimmung der Wasseraufnahme durch Wigung anhaftet, nimlich die
Substanzverluste, die durch die Auflésung von Gewebseiweif in der um-
gebenden Fliissigkeit eintreten. Diese Fehlerquelle, die bei lang dauern-
den Versuchen auch am intakten Organ einen von keinem fritheren Autor
geahnten Umfang annimmt, aufgedeckt und durch geeignete Versuchs-
anordnungen vermieden zu haben, ist das Verdienst von Weber!), der
in meinem Institut sehr sorgfiltige Untersuchungen tiber die Wasser-
aufnahme der Mugkulatur unter verschiedenen Bedingungen angestellt
hat. Er ersetzte die fehlerhafte Wagemethodik durch Messung der
Volumzunahme in Osmometern, bei denen die Wasseraufnahme durch
Collodiummembranen erfolgte, die fiir Wasser und krystalloide Sub-
stanzen durchgingig, fiir Eiweifl dagegen vollkommen undurchgingig
waren. Die Ergebnisse dieser Versuche stehen mit der Quellungstheorie
der Totenstarre insofern in bestem Einklang, als sie ergeben, dal auch
nach Zerstérung der osmotisch wirksamen Grenzflichen die Muskelsub-
stanz in Michsaurebddern von einer Konzentration, wie sie der bei der
Entwicklung der Starre beobachteten entspricht, sowie auch lediglich
unter dem Einfluf der von der Muskulatur selbst gebildeten Milchséure
eine starke Wasseraufnahme aufweist.

Wir haben bisher nur von der Entwicklung der Totenstarre gespro-
chen, die bedeutungsvolle Erscheinung ihrer Losung aber nur gelegentlich
gestreift. Dieses Phinomen hat auffallig wenig die Aufmerksamkeit auf
sich gelenkt; selbst in den zusammenfassenden Darstellungen des
Hermannschen und Nagelschen Handbuches findet man sie kaum er-
wihnt. Der Gerinnungstheorie der Totenstarre mulite die Erklarung
ihrer Lisung offenbar besondere Schwierigkeiten bereiten, da sie eine
Wiederauflssung des geronnenen EiweiBles . postulierte, die man zuerst
auf Faulnisvorginge, und als sich dies als unhaltbar erwies, auf auto-
Iytische Prozesse zuriickzufiihren suchte. Fiirth bat das Verdienst, als
erster auf experimenteller Grundlage die Aufstellung einer Theorie der
Starrelssung versucht zu haben. Die Grundlagen dieser Theorie sind
die folgenden : Schon lange ist bekannt, daB auf die anfingliche Gewichts-
steigerung, die ein Muskel in Wasser oder in einer Siurelosung erfihrt,
nach einiger Zeit wieder eine Gewichtsabnahme erfolgt. Diese ist ver-
schieden gedeatet worden. Ein Teil der Autoren, vor allem Fleicher und

hieritber die sch&nen Untersuchungen von J. Loeb [Proteins and the theory of
colloidal behavior, New York 1922, sowie zahlreiche Arbeiten im Journal of general
physiology]). Die Unterscheidung zwischen den durch CGewebs- und Zellgrenz-
flachen bedingten grobosmotischen und den an den Kolloidteilchen selbst sich ab-
spielenden Wasserverschiebungen bleibt aber auf jeden Fall bestehen.

1) H. H. Weber, Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 187, 165 und 191, 186. 1921.
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auch ich selbst, waren der Ansicht, daf sie osmotischer Natur sei, indem
die Grenzflichen der Muskelfasern durch die Wasseraufnahme auch fiir
die gelosten Teile durchgingig, gewissermaBen locherig werden und in-
folge der hierdurch bedingten Verminderung des Druckgefilles das os-
motisch aufgenommene Wasser wieder abgeben. Fiirth und Lenk
(a. a. 0.) dagegen deuteten diesen Gewichtsverlust als eine Entquellung,
die auf folgende Weise zustande kommen sollte: Wir haben vorhin die
Versuche Paulys mit reinem Serumeiweil erwihnt, bei denen durch Zu-
satz von Salzséure iiber den isoelektrischen Punkt hinaus eine wachsende
Tonisierung des Eiweilles herbeigefiihrt wird, die mit einem Ansteigen der
Viscosit#t, des osmotischen Druckes und der Quellung einhergeht. Wenn
man den Zusatz von Salzsdure aber iber ein gewisses MaB steigert, so
nimmt der osmotische Druck und die Viscositdt sowie die Quellbarkeit
wieder ab, und es tritt eine Ausfillung, eine Gerinnung des EiweiBles ein.
Ganz dhnliche Frgebnisse sind von Bottazzi und &’ Agostinol) auch bei
Salzsiurezusatz zu MuskelpreBsaft erzielt worden. Auf Grund der Ver-
suche Paulys und der Gewichtsabnahme des Muskels stellten Fiirth und
Lenk die Theorie auf, daB die im erstickenden Muskel sich ansammelnde
Milchséiure zunichst die der Totenstarre zugrunde liegende Quellung,
dann aber, wenn ihre Konzentration ein gewisses Ma8 iiberschreitet, eine
Gerinnung des Muskeleiweil herbeifiithrt, die mit einer Entquellung und
daher mit der Lésung der Totenstarre einhergeht. Die Gerinnung des
MuskeleiweiBes wiirde also nicht, wie man frither glaubte, die Totenstarre,
wohl aber ihre Lésung verursachen.

So ansprechend diese Theorie auf den ersten Blick erscheint, so haben
sich doch schon ihre Grundlagen als verfehlt erwiesen; denn die eben er-
wahnten Versuche von Botlazzi und d’ Agostinol) haben ergeben, dafi
sich die Milchsiure anders verhilt als die Salzsdure, und dafB bei wach-
sendem Zusatz von Milchsdure zu MuskelpreBsaft zum mindesten inner-
halb der physiologisch in Betracht kommenden Konzentrationen kein
Maximum der Viscositit erreicht wird. Analoge Resultate hinsichtlich
der Quellbarkeit erhielt ich unter bestimmten Bedingungen in Versuchen
mit Muskelbrei. Die endgiiltige Entscheidung aber brachten die Versuche
von Weber (a. a. 0.). Weber konnte zeigen, dal die bei linger dauernden
Versuchen zu beobachtende Gewichtsabnahme, die von allen friiheren
Autoren als Wasserverlust gedeutet worden war, in Wirklichkeit gar
nicht auf einer Abgabe von Wasser, sondern einfach auf dem Verlust von
Gewebssubstanz, auf einer Auflésung von Eiweil beruht, ein ProzeB,
der auch ohne Eingreifen irgendwelcher Faulnisvorginge einen iiber-
raschend hohen Wert erreichen kann. Wird durch das oben erwihnte osmo-
metrische Verfahren die Moglichkeit eines solchen EiweiBverlustes aus-

1) Bottazzi und d’ Agostino, Atti R. Accad. del Lincei 22, 183. 1913,
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geschaltet, so beobachtet man unter dem Einfluf der im Muskel gebil-
deten Milchsdure iiberhaupt keine Abnahme, sondern nur eine fort-
schreitende Zunahme des Volumens und also auch der Hydratation des
Eiweifles, das immer mehr und mehr verfliissigt wird. Die Milchséure
fiihrt also nicht blof keine Gerinnung herbei, sie vermindert vielmehr
unaufhorlich weiter die Gerinnbarkeit, auch der durch Hitze, indem die
Zahl der nicht ionisierten Neutralteilchen, die allein eine Gerinnung er-
leiden kénnen, offenbar immer mehr abnimmt. Damit war die Fiirthsche
Gerinnungstheorie der Starrelésung widerlegt, und Weber setzte an ihre
Stelle eine andere, die gewissermaflen die logische Weiterfiihrung der
Quellungstheorie der Totenstarre darstellt:

Mag man sich was immer fiir eine Vorstellung von der Art und Weise
machen, auf die die Milchséure die Spannungszunahme bzw. Léngen-
anderung der contractilen Elemente des Muskels herbeifithrt, auf jeden
Fall muB} sie an eine, sei es mikroskopische, sei es ultramikroskopische
Struktur dieser Elemente gekniipft sein. Denn eine strukturlose Masse
konnte unmoglich durch irgendwelche physikalisch-chemischen Ein-
fliisse eine einsinnig gerichiete Zustandsinderung erfahren. Wenn nun
diese Struktur durch fortschreitende Wasseraufnahme und Verfliissi-
gung zerstdrt wird, so mubl die Folge auch das Aufhéren des Spannungs-
zustandes, d. h. die Lisung der Totenstarre sein. Nach Weber ist diese
letztere also nichts anderes als ein Ergebnis der immer weitergehenden
Quellung, die schlieBlich zu einer Zerquellung, zu einer Zerstrung der
Struktur fiihrt, an die die Spannungséinderung der contractilen Muskel-
teilchen gekniipft ist. Mit dieser Vorstellung stehen auch die mikrosko-
pischen Beobachtungen gut in Einklang, die Stibel') iber das Verhalten
der Querstreifung der durch verschiedene Faktoren (wie itbermifige
Reizung, lingeres Aufbewahren in Losungen, natiirliche oder kiinstliche
Starre) zum Absterben gebrachten Muskelfasern mitgeteilt hat. Unter
diesen. Einfliissen verwandelt sich die normale zusammengesetzte Quer-
streifung, bei der in der Mitte der isotropen Schicht sich noch eine
,,Zwischenscheibe findet, in eine einfache Querstreifung. Das Verschwin-
den der Zwischenschicht ist bei Annahme einer Verfliissigung von Struk-
turen und Vermischung der sie zusammensetzenden Teile ohne weiteres
verstindlich.

So mochte ich zusammenfassend auf Grund des jetzigen Standes
unserer Kenntnisse die folgende Vorstellung von der physiologischen
Natur und dem Mechanismus der Totenstarre entwickeln: Nach Aufhoren
des Blutkreislaufes kommi es infolge des Mangels an Souerstoff, durch den
sonst die tm Stoffwechsel des Muskels stindig gebildete Milchsdure wieder
entfernt wird, zu einer immer wachsenden Ansammbung von Milchsdure.

1) H. Stiibel, Piliigers Arch. f. d. ges. Physjol. 180, 209. 1920.
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Diese erzeugt durch Quellung die Spannungszunahme und Versteifung bzw.
Verkiirzung, die der Totensiarre zugrunde liegt, und zwar um so schneller,
je mehr Milchsiure im Zeitpunkt des Todes bereits im Muskel vorhanden
war. Erreicht die Quellung allméhlich einen solchen Grad, daf sie durch
Verfliissigung zu einer Zerquellung der Strukiur fihrt, an welche die Span-
nungszunahme der coniractilen Teilchen gebunden ist, so erfolgt die Lisung
der Totenstarre.

Welcher Art diese Strukturen und die physikalisch-chemischen Zu-
standsénderungen im einzelnen sind, die der Kontraktion zugrunde
liegen, dariiber sind wir vorliufig nur auf Hypothesen angewiesen, und
noch ein weites Feld physiologischer Arbeit liegt vor uns.



