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gut sind und den Preis als eher missig erscheinen lassen.
Es ist nicht daran zu zweifeln, dass ein Werk, das einen
so wichtigen Zweck verfolgt und ihn in so glinzender
Weise erreicht wie das vorliegende, sich als unentbehr-
liches Hilfsmittel des organischen Chemikers erweisen
wird. H. DauNn

A Symposium on Phosphorus Metabolism
By WiLLiaM D. McELRoY and BENTLY GLASS

Vol. 11, 930 pages
(Baltimore, 1952).

Unter der Patenschaft des McCollum-Pratt-Institutes
der Johns-Hopkins-Universitit fand vom 16. bis 19. Juni
1952 ein zweites Symposium iiber den Phosphorstoff-
wechsel statt. 41 Vortrige wurden gehalten, die in diesem
grossziigig ausgestatteten Bande zusammen mit den
Diskussionsbemerkungen und einer die wesentlichen Ge-
sichtspunkte heraushebenden Ubersicht wiedergegeben
werden. Beim ersten, 1951 abgehaltenen Symposium
(Vol. I) standen die Bildung energiereicher Phosphat-
verbindungen und ihre Bedeutung fiir den Kohlen-
hydratstoffwechsel im Vordergrunde. Die jetzt behan-
delten Themen bezichen sich auf den Mechanismus der
Phosphatassimilation bei Pflanzen und Tieren, die Rolle
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des Phosphats im Aminosduren-, Eiweiss- und Lipid-
stoffwechsel, die Chemie und den Stoffwechsel der Nu-
kleinsduren, die Bedeutung der organischen Phosphate
fiir photosynthetische und chemoautotrophe Organis-
men, die Rolle von Hormonen im Phosphatstoffwechsel
und auf besondere Fragen des Phosphatstoffwechsels in
einigen Organen (Skelett, Muskel, Nicre, Nerv, Tumor).
Auf diese allgemeinen Hinweise miissen wir uns hier be-
schrianken, sie kénnen nur andeuten, dass die Rolle des
Phosphors im intermedidren Stoffwechsel in einem weit
gespannten Rahmen behandelt wird. Einzelne Beitrige
machen es besonders deutlich, wie sich Lebensvorgénge,
die bis vor kurzem Gegenstand «spezieller» Betrachtung
waren (etwa die Photosynthese, die Enzymbildung, der
Tonentransport, die erbliche Transformation von Bak-
terien und viele andere), durch den Nachweis ithrer un-
l6sbaren Verkniipfung mit dem Phosphatstoffwechsel in
das gesamte biochemische Geschehen einordnen. Durch
ihre eigenen experimentellen Arbeiten sind die Vortra-
genden in der Lage, in unmittelbarer Weise ein Bild vom
Stand der Forschung zu geben. Die ausfiihrliche Dis-
kussion bringt wichtige Ergédnzungen; sie ist nicht zu-
letzt auch deshalb wertvoll, weil in ihr verschiedene
Auffassungen fiiber einzelne Beobachtungen, die auf
diesem Gebiet vor allem dank der Anwendung von Iso-
topen in rascher Folge gemacht werden, zum Ausdruck
kommen. H. SULLMANN
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STUDIORUM PROGRESSUS

Ergebnisse und Probleme der Verdauungs-
physiologie der wirbellosen Tiere

Von M. GeErscH!, Jena

Die Verdauungstiitigkeit bei Wirbeltieren wird, wie
seit langem bekannt ist, durch das Nervensystem und
durch hormonale Faktoren gesteuert. Dagegen ist fiir
die wirbellosen Tiere bisher vollig unbekannt, ob und
in welcher Weise eine Regulation erfolgt. Trotz der
Verschiedenheiten beider Gruppen im Aufbau des
Darmkanals miissen die Driisenzellen des Darmes auch
bei niederen Tieren zur Abgabe von Sekreten veranlasst
werden.

Die Frage nach der Beziehung zwischen Verdauungs-
system und Nervensystem im Tierreich kann aber eben-
sogut von der nervenphysiologischen Seite her aufgerollt
werden. Bei Wirbeltieren wird, weniger aus anatomischen
als vielmehr aus funktionellen Gegebenheiten, ein peri-
pheres Nervensystem von einem sogenannten vegetati-
ven Nervensystem unterschieden, das auf Grund der
antagonistischen Wirkungsweise von sympathischen und
parasympathischen Nerven eine Steuerung der Darm-
tatigkeit ermdglicht. Bei keinem Vertreter der wirbel-
losen Tiere gibt es etwas Ahnliches, oder sagen wir
besser, bei keinem ist uns bisher eine dem vegetativen
Nervensystem der Wirbeltiere entsprechende Wirkungs-
weise bekannt. Fiir die Insekten, auf die spiter noch
eingegangen werden soll, liegen verschiedene Angaben

1 Zoologisches Institut der Friedrich Schiller-Universitit, Jena.

itber ein sogenanntes sympathisches Nervensystem vor.
Allerdings stiitzen sie sich nur auf morphologische Be-
obachtungen. Uber die Funktion lisst sich dagegen
nichts aussagen.

Da schliesslich fiir viele wirbellose Tiere nachgewiesen
ist, dass der chemische Sinn beim Aufsuchen der Nah-
rung und der Nahrungswahl eine Rolle spielt, taucht die
Frage auf, ob eventuell auch bei niederen Tieren Geruch
und Geschmack fiir die Einleitung und den Ablauf
der Verdauungsvorginge eine &dhnliche Rolle spielen,
wie wir dies fiir die Wirbeltiere kennen. Die bisherigen
Beobachtungen iiber die Beteiligung des chemischen
Sinns am Auffinden und an der Beurteilung der Nah-
rungsstoffe beziehen sich letztlich nur auf die sinnes-
physiologischen Reaktionen, ohne dass die Frage nach
der moglichen Bedeutung fiir den Verdauungsvorgang
je aufgeworfen worden ist, ganz zu schweigen von Ver-
suchen, das Problem auf experimentellem Wege in
Angriff zu nehmen.

Unter den Wirbellosen ist vielfach, auch erst neuer-
dings durch MANGOLD (1951-1953), der chemische Sinn
des Regenwurmes untersucht worden. Dieses Beispiel
erscheint deshalb hier erwdhnenswert, weil im Gegensatz
zu allen anderen Formen fiir diesen Fall ein Hinweis auf
eine Beziehung zwischen Nervensystem und Verdau-
ungssystem vorhanden ist.

Das Verhalten des Regenwurmes gegeniiber den ein-
zelnen dargebotenen Stoffen interessiert in diesem Zu-
sammenhang weniger. Eine besondere Beachtung
verdient dagegen die Tatsache, dass nach den Befunden
von Mirrot! periphere elektrische Reizung die Driisen-

1 N. Mirror, Proc. Roy. Soc. London [B] 132, 200 (1944).
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Abb. 1. Larve von Corethra nach Fiitterung mit einer Daphnia.
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Ankiperistaltik

[ExpERIENTIA VoL, X1/10]

Unmittelbar darauf setzen im Mitteldarm antiperistaltische Bewegun-

gen ein und pumpen «Verdauungssaft» zum Vorderdarm, in dem der chemische Aufschluss der Nahrung erfolgt.

zellen des Darms innerhalb des gereizten Bezirks zur
Sekretabgabe veranlasst. In Verbindung damit steht
eine Erhdhung der enzymatischen Aktivitit hinsichtlich
der Eiweissverdauung. Ob aber hier eine vom chemi-
schen Sinn ausgehende Reizung iiber das Nervensystem
auch die Verdauungsvorgidnge zu beeinflussen vermag,
bleibt auch fiir diesen Fall unbeantwortet.
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Abb. 2. Die Reaktion des Mitteldarms nach Reizung verschiedener

Ganglien der Bauchkette. Einige Zeit nach dem Reiz setzen iiberein-

stimmend die Bewegungen ein. Die Reaktionen kénnen in Abhingig-

keit von der Stirke des Reizes und anderer Faktoren verschieden
lange anhalten.

Die Ergebnisse an der Miickenlarve Corethra, die in
letzter Zeit in dieser Hinsicht bearbeitet wurde (GERscH!),
weisen sehr deutlich auf die Steuerung der Verdauungs-
vorgange durch das Nervensystem hin. Eine Reihe von
Faktoren hat die Untersuchung in besonderer Weise
begiinstigt. Das Versuchsobjekt ist ganz besonders
durchsichtig, was erméglicht, den Bau des Tieres und

1 M. GErscH, Z. vgl. Physiol. 34, 346 (1952); Hochschulfilm Zen-
tralinst. Film Bild C 569/570, Berlin 1953 ; Biol. Zbl. 1955 (im Druck).

sogar gewisse Lebensvorginge bis in den Bereich der
einzelnen Zelle hin im Leben zu verfolgen. Weiterhin
vollzieht sich bzi diesem Objekt die Verdauung im
Vorderdarm, da zwischen Vorder- und Mitteldarm ein
Reusenapparat zwischengeschaltet ist, der den Durch-
tritt von festen Nahrungspartikeln verhindert. Und
schliesslich bestehen in Verbindung mit der Durchsich-
tigkeit des Objektes ausgezeichnete Moglichkeiten, ex-
perimentelle Eingriffe vorzunehmen. Eine einfache
Fiitterung einer Corethralarve mit Hiipferlingen oder
Wasserflohen demonstriert die hier vorliegenden Ver-
hiltnisse. Verdauungssaft aus dem Mitteldarm wird
durch antiperistaltische Bewegungen in den Vorderdarm
gepumpt. Dies ldsst sich noch schoner durch elektive
TFirbung des Mitteldarmes veranschaulichen (Abb. 1).

Erfolgt an Stelle der Fiitterung nur eine periphere
Geschmacksreizung am Kopf bzw. an den Mundwerk-
zeugen, so kann schon dadurch eine antiperistaltische
Bewegung ausgelost werden, durch die wiederum Farb-
stoff (und Verdauungssaft) aus dem Mitteldarm in den
Vorderdarm bzafdrdert werden.

Die antiperistaltischen Bewegungen des Darmkanals
lassen sich schliesslich durch direkte Nervenreizung in
Gang bringen. Wird zum Bzispiel eines der Ganglien
der Bauchkette — wobei es gleichgiiltig ist, ob es sich um
Thorakal- oder Abdominalganglien handelt — durch
Brennen gereizt, so bsginnen wenige Minuten nach der
Reizung die Darmbewegungen, die in gleicher Weise wie
bei Fiitterung den Inhalt des Mitteldarmes in den Vor-
derdarm pumpen. Diese Bewegungen ké&nnen eine
Stunde und noch linger anhalten, um dann allméhlich
wieder abzuklingen (Abb. 2).

Das gleiche Ergebnis tritt ein, wenn die Ganglienkette
an einer Stelle unterbrochen und dann das Nervensystem
vor oder hinter dieser Stelle durch Brennen gereizt wird.
Ebenso kommt es zu antiperistaltischen Bewegungen,
die wiedcrum ldngere Zeit anhalten, wenn bei einem
Versuchstier beispielsweise das 4. Abdominalganglion
gereizt wird, bei dem vorher die Ganglienkette beidseitig
in den bznachbarten Segmenten unterbrochen worden
ist (Abb. 3a, b). Diese Tatsachen zeigen somit, dass die
Darmbewegungen nicht direkt nervds reguliert werden.

Fir die Wirkung eines stofflichen Faktors sprechen
verschiedene Beobachtungen. Die Bewegungen be-

Abb. 3a.
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ginnen nicht sofort mit der Reizung, sondern setzen
meistens erst 3-5 min spiter ein. Weiterhin kommt es
zu einer allmihlichen Steigerung und zum Schluss zu
einem allméhlichen Abfall der Xontraktionen. Und
schliesslich spricht auch der gesamte zeitliche Verlauf
gegen die Mdoglichkeit einer direkten nervésen Stimu-
lierung. Im Gegensatz dazu setzen bzi Reizung des
Oberschlundganglions im Augenblick des Brennreizes
deutliche antiperistaltische Wellen im Mitteldarm ein.
Nach dieser ersten Reaktion, die sehr bald abklingt,
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Abb. 3. Reaktion des Mitteldarms nach Reizung des 4. Abdominal-
ganglions bei einem Versuchstier, dem vorher die Ganglienkette im
3. und 5. Abdominalsegment unterbrochen wurde. & Anordnung des
Versuchs. Die beiden ausgeschalteten Ganglien (3. und 5. Abdominal-
ganglion} schwarz gezeichnet. & Ergebnis nach Reizung. Ganz ent-
sprechend ist auch das Verhalten nach Reizung anderer Abdominal-
ganglien von Tieren mit vorher beidseitig unterbrochener Nerven-
kette.

tritt zunichst Ruhe ein, wonach spéter erneute Pump-
bewegungen des Mitteldarmes beginnen. Die Reizung
des Oberschlundganglions fiilhrt somit zu dem Ergeb-
nis, dass zwischen einem direkten Nervenreiz, der hier
sofortige Antiperistaltik auslést und einem «stofflich-
hormonal» bedingten unterschieden werden muss.

Damit taucht die Frage nach der Natur dieser stoff-
lichen Faktoren auf. Hierbei kann man zunichst von
einigen fritheren Befunden anderer Autoren ausgehen,
Ten Care?!, KooISTRAZ u.a. zeigten, dass Acetyl-
cholin die Darmbewegungen bei Insekten anregt, so wie
es auch fiir die Krebse zutrifft (FLorREY?). Acetylcholin
ist in allen Insektengruppen nachzuweisen. Quantita-
tive Bestimmungen iiber den Gehalt von Acetylcholin
im Nervensystem von Periplanefa (Tosias, KoOLLROS
und Savitt) fiihrten zu dem erstaunlichen Ergebnis,
dass die Werte 5- bis 50mal hoéher liegen als die der
Vertebratennerven. Es kann daher kaum bezweifelt
werden, dass Acetylcholin im Nervensystem der In-
sekten in sehr wirksamer Konzentration vorhanden ist.
Allerdings liegen bisher noch keine iiberzeugenden Hin-
weise iiber die Rolle vor, die Acetylcholin und andere
Choline spielen.

1 J. Tex Care, Arch. Néer . Phys ol. 9, 598 {1924).

2 8. KooisTra, Physiol. Comp. Oekol. 2, 75 (1950},

3 E. FLoreYy, Z. vgl. Physiol. 36, 1 (1953).

4 J. M. Tosias, J. J. Korrros und J. Savir, J. cell. comp,
Physiol. 28, 159 (1946).
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Der Vergleich der bei Corethra durch Nervenreizung
erzielten Ergebnisse mit denen am isolierten Darm
diirfte in dieser Hinsicht einen Schritt weiterfithren.
Alles deutet auch hier auf die Wirksamkeit eines stoff-
lichen Faktors hin. Beldsst man einen frisch herauspripa-
rierten Darm in Ringerldsung, so setzen sehr bald Kon-
traktionsbewegungen ein, die, sich anfangs steigernd,
nach einer Stunde wieder abgeklungen sind. Die Ringer-
lésung stellt fiir die Darmbewegung zwar eine notwen-
dige Bedingung, nicht aber den eigentlichen stimulieren-
den Faktor dar, wie dies bisher meistens bei den Insek-
ten angenommen wurde. Ein sehr einfacher Versuch
zeigt das. Wird die Ringerlosung bei einem stark titigen
Darm laufend durchgesaugt, so lidsst sich der Darm
innerhalb weniger Minuten zur Ruhe bringen. Zugleich
ist dies dafiir ein Hinweis mehr, dass die Pumpbewegun-
gen durch Hormone bedingt sind, die offenbar beim
Durchsaugen von Ringerlésung weggespiilt werden, was
die Stillegung des Darmes erklirt.

Damit wiederum steht in guter Ubereinstimmung,
dass der isolierte und vorher stillgelegte Darm von
Corethra durch Acetylcholin, Physostigmin und Hist-
amin zu erneuter Xontraktion gebracht werden kann
(Abb, 4).

Im Gegensatz dazu hemmt Adrenalin die Bewegung
des Darmes. Das gleiche trifft fiir Pilocarpin zu, was
deshalb beachtenswert erscheint, weil Pilocarpin zu den
parasympathischen Endgiften zahlt und bzim Siugetier
ahnlich wie andere Pharmaka der Muscaringruppe hef-
tige Kontraktionen der Magenmuskulatur erzeugt.Es
lassen sich offenbar in dieser Hinsicht einzelne Fest-
stellungen und Beobachtungen nicht verallgemeinern.
Trotzdem verdient in Verbindung mit dem von anderen
Autoren ermittelten grossen Gehalt an Acetylcholin
im Nervensystem der Insekten die Tatsache besondere
Beachtung, dass einige der wesentlichsten Lokalhormone
der Wirbzltiere am Darm der Insekten in besonderer
Weise wirksam sind.
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Abb. 4. Wirkung von Histamin 1078, Acetylcholin 10™¢ und Physo-

stigmin 10~® auf den isolierten Darm von CoRETHRA. Nach Frei-

praparieren wurde der Darm zuniichst 15 min in der Ringerldsung

belassen. Die Darmbewegungen lassen sich durch stindige Erneue-

rung der Ringerlésung stillegen. Zugabe der gepriiften Substanzen
bewirkt erneute starke Darmbewegungen.
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Zwar kann damit noch nicht gesagt werden, dass die
durch Nervenreizung freigesetzten Substanzen wirklich
auch jenen entsprechen, die die peristaltischen Bewegun-
gen des isolierten Darmes erneut anregen. Die Wahr-
scheinlichkeit dafiir ist jedoch sehr gross, zumal sich in
Versuchen mit Nervenextrakten (Corethra, Peviplaneta)
auf den Corethradarm eine stimulierende Wirkung
zeigte.

Fiitterungs-, Geschmacks-, Nerven-,

,.Stofflich-hormonaler**

Reiz

Pharynx

Oesophagus

Mitteldarm

b)
Antiperistaltische
Bewegungen

a) Darm in Ruhe

Abb. 5. Die Darmbewegungen nach verschiedenartiger Reizung. Je¢

nach der Art des Reizes kann die Intensitat der Reaktion des Darmes

unterschiedlich sein. Die Art der Beeinflussung ist jedoch durch die
verschiedenen Reize gleich.

Im Zusammenhang damit erhebt sich das Problem
der Funktion des vegetativen Nervensystems der In-
sekten oder in weiterer Ausdehnung der Wirbellosen
itberhaupt. Es kann sich bei diesen Erdrterungen aller-
dings nur um einen ersten Versuch einer Deutung han-
deln, da Befunde iiber das vegetative Nervensystem bei
Insekten nur in anatomisch-morphologischer Hinsicht,
und das auch nur h&chst sporadisch, bei den meisten
anderen Klassen der Wirbellosen aber praktisch nicht
vorliegen.

Morphologisch und funktionell ist von den fiir die
Insekten typischen 3 Anteilen des vegetativen Nerven-
systems der stomatogastrische Komplex bei Corethra
am besten zu erkennen. Er entspringt den Konnektiven
zwischen Ober- und Unterschlundganglion und zieht
zu einem Frontalganglion, ein anderes aus dem Zerebral-
ganglion kommendes Nervenpaar iiber Pharynx und
Osophagus wahrscheinlich bis zum Mitteldarm. Was sich
hier morphologisch nicht mit Sicherheit entscheiden
lasst, vermégen die Reizversuche zu erkliren. Die mit
der Reizung des Oberschlundganglions sofort im Mittel-
darm auftretende Antiperistaltik diirfte durch das
stomatogastrische Nervensystem bedingt sein.
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Die Angaben, ob das-stomatogastrische System auch
den Mitteldarm innerviert, lauten fiir verschiedene In-
sekten unterschiedlich. Dagegen ist es wahrscheinlich,
dass durch Nervenzweige, die vom Bauchmark an den
Darm herantreten, die Ausschiittung von neurchumo-
ralen Substanzen erfolgt. Hierfiir spricht in erster Linie
das Verhalten des Mitteldarms nach Nervenreizung, vor
allem auch dann, wenn beidseitig des gereizten Ganglions
die Bauchkette unterbrochen wurde. Anders lassen sich
die anhaltenden antiperistaltischen Bewegungen nicht
erkldren. Einige wenige weitere Angaben lassen ver-
muten, dass es sich um ein weitverbreitetes Phianomen
handelt. PaLm! gibt an, dass der Mitteldarm einiger
Insekten zu starken Kontraktionen durch elektrische
Reizung angeregt werden kann. Bei Hummer und Fluss-
krebs erzeugten nach MiILrEr? mechanische und elek-
trische Reizung des letzten Abdominalganglions heftige
Kontraktionen des Enddarmes.

Aus den Versuchen von Corethra ergibl sich als wesent-
liche Feststellung, dass die Darmbewegungen nervis und
hormonal gesteuwert werden kinnen (Abb. 5). Infolgedessen
ist bei Insekten neben spezifisch wivksamen Hormonen,
wie es Hautungs- und Metamorphosehovmone davstellen,
auch mit sogenannten Lokalhormonen zu vechnen.

Wie bei einem ersten Deutungsversuch nicht anders
zu erwarten, bleiben viele Fragen noch offen. Aus der
Wirkungsweise von Histamin auf den isolierten Darm
bei Corethra konnte man auf eine Steuerung der norma-
len Darmbewegungen schliessen. Dies ist deshalb nahe-
liegend, weil Histamin fast bei aller Eiweisszersetzung
gebildet wird, sich somit seine weite Verbreitung im
Organismus erklirt. Ebenso muss die Frage ungeklart
bleiben, ob auch Adrenalin im intakten Tier dhnlich wie
auf den isolierten Darm wirkt. Es bestiinde somit ein den
Wirbeltieren entsprechender Wirkungsantagonismus,
fiir den bisher allerdings noch keine morphologische
Grundlage bekannt ist. Auf Grund der bisherigen, je-
doch unvollkommenen morphologischen Feststellungen
ist bei den Insekten (NesBrTT®) und sicher auch bei
anderen Tiergruppen (MirLoT?) mit einer doppelten
Innervierung des Darmes zu rechnen.

Die Vielzahl der ungelésten Probleme einerseits und
die bei zahlreichen Wirbcllosen besonders glinstigen
Moglichkeiten des Experimentierens und Beobachtens
andererseits, wie es das Beispiel der Larve von Corethra
zeigt, diirften sicherlich dazu beitragen, dass das bisher
wenig beachtete Gebiet der Beziehungen zwischen Ver-
dauungssystem und Nervensystem bei Wirbellosen eine
grossere Aufmerksamkeit findet. Wie sich schon jetzt
deutlich zeigt, sind hierbei weiterhin sowohl wertvolle
Einblicke zum Verstdndnis der Verdauungsvorginge als
auch gleichzeitig der Funktion des Nervensystems zu
erwarten.

Summary

In the larva of the gnat Corethrea antiperistaltic move-
ments of the mid-gut result from stimulation of the
nervous system. A hormonal factor seems to be especial-
ly responsible for this effect. The activity of the «neu-
rohumoraly» substance may be demonstrated as well in
the isolated mid-gut. In view of these findings the
problem of the function of the visceral nervous system
in lower animals is discussed.

1 N, B. Paim, Acta Universitats Lundensis, Lunda Univ. Ars-
skrift. Ny. Folid 42, Nv. 11, 1 (1946).
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3 H. H. J. Nessirt, Ann. Entom. Soc. America 39, 517 (1941).

4 N. MinLot, Proc. Roy. Soc. London [B] 131, (1943).



