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VOORWOORD.

Het is mij een eer en genoegen op deze plaats mijn dank te
mogen brengen aan allen, die op mijn wetenschappelijke vorming van
invloed zijn geweest.

Het zij mij vergunt, dezen dank in de eerste plaats te richten tot
U, WILLEM FREDERIK COUVEE en je lieve vrouw, die mij de
poorten van de wetenschappelijke wereld geopend hebt. Dat ik mij
het eerst tot U beiden richt, moge mede het bewijs zijn van mijn
diepe erkentelijkheid.

Met vreugde en dankbaarheid denk ik terng aan den tijd Hoog-
geleerde BLANKSMA, KEESOM, SCHREINEMAKERS en Zeergeleerde
JORISSEN, toen ik van U, het onmisbare schei- en natuurkundige
fundament voor het biologische experiment mocht ontvangen.

Hooggeleerde VAN KAMPEN en Hooggeleerde DROOGLEVER
FORTUYN. Nog dichterbij in beteckenis dan bovengenoemde vakken,
in het bijzonder voor het onderwerp van mijn proefschrift, ligt een
goede anatomische en histologische kennis van het dierlijk organisme.
Ik ben U dankbaar, dat ik deze onder Uw leiding mocht veroveren.

U ben ik dank verschuldigd, Hooggeleerde JANSE, voor wat Gij
mij van de anatomische en physiologische zijden der Botanie hebt
getoond.

Hooggeleerde THIERRY. Wanneer ik aan mijn Leidsche studie-
jaren terugdenk, dan komt ook steeds Uw hulpvaardige persoonlijkheid
mij voor den geest. Het is met groote erkentelijkheid, dat ik U voor
Uw raad en sympathie dankzeg.

Het was mij een groote eer, Hooggeleerde WENT en Hooggeleerde
NIERSTRASZ, behalve door Uw werk, ook persoonlijk met U te mogen
kennis maken. Ook getuigen de photographie en de filmopnamen ervan,
dat, waar ik Uw hulp inriep, Gij mij welwillend tegemoet zijt gekomen.
Daar dank ik U hartelijk voor.

U, Hooggeleerde ATEN, dank ik voor de gastvijheid, die ik in
Uw laboratorium ondervind. Het verheugt mij, dat ik daarbij op
Uw kennis en ervaring mag steunen, om electrochemische methoden
voor mijn studierichting te leeren beheerschen.

Hooggeleerde JORDAN, Hooggeachte Promotor. Vanaf het oogen-
blik, dat Gij mij voor het eerst in Uw kamer ontvingt, heb ik ervaren,
dat Gij de gids zijt, waaraan een leerling zich gaarne toevertrouwt.



Voorwoord. vV

En toen later het contact door colleges, practica, cursussen, lezingen
en niet in de minste plaats door de persoonlijke omgang, die Gij mij
vergunde, toenam, is tevens de dankbaarheid gegroeid, U ontmoet te
mogen hebben. Uw gaven van hoofd en hart hebt Gij te allen tijd
voor mij beschikbaar gesteld, zoodat ik mij soms beklemd voelde,
zelfs in Uw vacantie bij U te mogen aankloppen. Bereidwilligheid,
stuwkracht, vrijheid en inzicht heb ik van U ondervonden of gekregen.
Ik aarzel daarom niet het uit te spreken, dat Gij van grooten invloed
zijt geweest op mijn vorming en op mijn geheele leven.

Het is mij een vreugde, dat mijn onderzoek voorthouwt op Uw
werk. Daarnaast zijn de nieuwe richtlijnen, die Gij voor het Middel-
baar Onderwijs in de Biologie bezig zijt te trekken van zoo groote
beteckenis, dat het niet anders als mijn wensch kan zijn, ook daarop
te blijven koersen. Het verschijnen van mijn proefschrift is een aan-
gename gelegenheid te meer, U mijn groote erkentelijkheid te betuigen.

Hooggeachte MEVROUW JORDAN. Het is niet toevallig, dat
promovendi is ons laboratorium gaarne de gelegenheid aangrijpen, om
U ook in hun proefschrift hun dank te brengen. Gaarne spreek ik
hier uit, dat de vele bezoeken aan Uw gastvrij thuis bij de beste
herinneringen aan mijn Utrechtschen tijd bewaard zullen blijven.

Zeergeleerde BROUWER. Het zijn reeds vele jaren, dat Gij mij
door raad en hulp Uw vriendschap hebt betoond. Tk dank U hartelijk,
dat Gij mij ook na mijn Middelbaar Onderwijs een leeraar in den
besten zin van het woord hebt willen zijn.

Zeergeleerde DE PLANQUE. De wetenschappelijke vorming aan
de Universiteit bestrijkt uiteraard niet de interne praktijk van het
Middelbaar Onderwijs. Hier kan alleen ervaring leermeesteres zijn.
Ik ben er mij echter van bewust, hoeveel ik aan Uw raadgevingen
voor mijn leeraarschap te danken heb.

Aan den Zeergeleerden Heer VONK en de heeren POSTMA en
WOLVEKAMP van het Vergelijkend Physiologisch Laboratorium zeg
ik dank voor hun assistentie en sympathicken omgang, aan de Heeren
PRIJS en de BOUTER voor hun verzorging van de photographie en
de filmopnamen, aan den Heer VAN NORDEN voor zijn steeds ten
dienst staande onmisbare instrumentmakerstechniek, aan den Heer
KREUGEL voor zijn hulp in en buiten het laboratorium.

Ten slotte geldt mijn dank ook zeker U, mejuffronw G. MAGNUS,
voor de verzorging van de omvangrijke taak, die de vertaling opleverde.

Aan U, hooggeacht CURATORIUM van de BACHIENESTICHTING,
betuig ik in het bijzonder mijn dank voor de milde ondersteuning,
welke ik voor de uitvoering van dit onderzoek mocht ondervinden.
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Historische Einleitung.

Bei vielen Evertebraten ist das Nervensystem in der Peripherie durch
das Vorhandensein von Ganglienzellen ausgezeichnet, was zu autonomen
Bewegungen AnlaBl geben kann. Im Gegensatz hierzu finden wir bei
den meisten Arthropoden nur Ausliufer der in den niedrigeren Zentren
gelegenen Ganglienzellen, welche wieder durch hohere Zentren, z. B.
durch die Gehirnganglien, heeinflullt werden. Wir haben also z. B. bei
Crustaceen Axonen in den peripheren Nervenbahnen, bei welchen wir
an erster Stelle die elementaren Leitungserscheinungen untersuchen kon-
nen, ohne dafl mit den eventuellen besonderen Erscheinungen der reflek-
torischen Leitung zu rechnen wiire. Kennen wir einmal die fundamen-
talen Eigenschaften der Leitung in dem Nerven-Muskelpriparat der Cru-
staceen, so wird — wie bei der Physiologie der héheren Tiere der
Reflexbogen und fernerhin die Funktion der Gehirnganglien mit mehr
Erfolg untersucht werden konnen. An dieser Stelle soll schon gesagt
gein, daBl wir dabei zwei bedeutende Erscheinungen begegnen. Die erste
ist histologischer Natur und hat z. B. vor Vertebraten voraus, dall
einzelne Nervenbahnen nur aus einem einzelnen Axon bestehen. Die

zweite Erscheinung ist von physiologischer Bedentung. Ks zeigl sich
nimlich, dafl zwar die Untersuchung der elementaren Leitungserschei-
nungen in Nerv und Muskel jeder eingehenderen Untersuchung vorher-
gehen mul}, diese bilden jedoch nur eine partielle Basis fiir die Eigen-
schaften bei der reflektorischen Leitung. Scheinbar besitzen die Gan-
glienzellen Eigenschaften, welchenicht aufdie elementaren Erscheinungen
zuriickzufiithren sind. Wer die Diskussion tiber die Frage kennt, ob es
bei hiheren Tierenerlaubt sei, die Gesetze der peripheren Leitungserschei-
nungen auf zentrale Erscheinungen zu iibertragen, wird zu der Uber-
zeugung kommen, dall bei Crustaceen die Beantwortung dieser Frage
ziemlich einfach ist.

-
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I. Die Ergebnisse der Reizungsversuche bet der isolierten Cruslaceen-
schere.

Es ist bisher nicht méglich gewesen, ein isoliertes Nerven-Muskelpri-
parat dieser Tiere herzustellen; vor Beginn des eigentlichen Versuchs
hatten Nerv und Muskel schon derartig gelitten, dal} die Reizbarkeit
beinahe villig verschwunden war. Auch ist es bisher nicht gelungen,
die physiologischen Bedingungen, welche diese Schwierigkeit beseitigen,
zu schaffen. Sehr wahrscheinlich ist der p,-Faktor hierbei der wich-
tigste !, und es wird also bei zukiinftiger Untersuchung hiermit an erster
Stelle zu rechnen sein.
~ Fiir die ersten Untersucher bedeutete also ,,Isolieren** einfach eine
Extremitiit an ihrer Basis vom Kdorper zu trennen.

Die elementaren Beobachtungen diirfen wohl als allgemein bekannt
vorausgesetzt werden und bediirfen daher nur einer kurzen Erwihnung.

Als erster zeigte Rrcmer (1882), dafl sich bei Reizung der freien
Extremitit mit schwachem Strom die Streckmuskeln und den Offner-
muskel der Schere kontrahieren. Dagegen tritt bei Reizung mit starkem
Strom Kontraktion der Beugemuskeln, sowie Schlieflen des beweglichen
Scherenastes auf. Beinahe gleichzeitig und unabhingig davon konnte
LucHSINGER? (1882) diese Ergebnisse bestitigen. Beide Autoren fiihren
ihr Brgebnis auf den Unterschied in der Reizschwelle der zwei antagoni-
stischen Nervensysteme zuriick.

Im Jahre 1887 erschienen dann ausfithrliche Mitteilungen von Big-
DERMANN. Br reizte die Astacus-Schere durch Elektroden, die in den
Scherenpanzer eingestochen wurden, die Ausschlige wurden mit einem
Schreibhebel registriert.

Was BiepERMANN in der Hauptsache interessierte, war die antagoni-
stisch hervorgerufene Muskelerschlaffung. Eine andauernde Muskelver-
kiirzung, welche bei diegen Tieren leicht und oft lang andauernd auftritt,
kann leicht durch die den Antagonisten erregende Stromstiirke gehemmt
werden. Wenn man also z. B. die SchlieBmuskelschne durchschneidet,
s0 konnen schwache Strome den durch passive Dehnung erzeugten Tonus
in dem Offnermuskel verstiirken. Nimmt der Strom an Intensitiit zu,
so wird die Kontraktion des Offners erst maximal, schligt aber bei
weiterer Intensititszunahme des Stromes in das Gegenteil um. Da das
SchlieBen durch den SchlieBmuskel unmoglich geworden ist, ist die Hem.-
mung des Offners noch auffallender, wenn man als passiven Antagonisten
ein kleines Gegengewicht verwendet, Daf3 allgemeine Ermiidung hierbei
keine Rolle spielt ist sofort aus der Tatsache zu ersehen, dal} bei Ab-
nahme der Reizstirke wieder Kontraktion des Offners auftritt. — Neben
diesen Versuchen ist folgende histologische Tatsache von Bedeutung.

1 Auswaschen von CO,.
2 Zitiert nach Jorpax (1910).
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BrepermaNy konnte nimlich zeigen, daB bei Astacus zu jeder Scheren-
muskelfaser zwei parallel verlaufende Axonen fiihren, deren Ursprung
in zwei anatomisch getrennten Axonen gelegen 1st. B, Maxcorp (1903)
stellte fiir andere Arthropoden die gleiche typische Anordnung fest.

Auf Grund dieser physiologisch-histologischen Angaben kommt Brz-
DERMANN nun zu folgender Hypothese : Er nimmt an, dafl wir zwei anta-
gonistische Prozesse haben, welche sich erstens durch antagonistische
elektrische Erscheinungen an dem Muskel kennzeichnen, und zweitens
iiber differenzierte Muskelfasern verlaufen. Er kommt zu der Uberzeu-
gung, dal} jede Muskelfaser durch eine erregende und eine hemmende
Nervenfaser innerviert. wird, welche auf eine bestimmte Reizintensitiit
eingestellt sind.

Dieses wiirde also ein peripherer Hemmungsprozell ganz besonderer
Art sein, der fiir seine Entfaltung einer besonderen Faser bedarf, und
erst im Muskel angekommen seine antagonistische Wirkung zeigt. Big-
DERMANN wendete seine Aufmerksamkeit jedoch mehr der Differenzie-
rung der Axonen zu, und sagt iiber die wirkliche Natur dieses Prozesses
nichts Niheres aus.

[m Jahre 1893 konnte Prorrowsky die Brupermanysche Auffassung
vollkommen bestitigen.

Fronricn publizierte im Jahre 1907 eine Analyse des Hemmungs-
prozesses in der Krebsschere. Die Theorie der spezifischen Hemmungs-
fasern lehnt er ab. Hemmung beruht nach Frounions Auffassung bei
diesen Tieren auf den Eigenschaften der Nerven-Muskelelemente, wie
z. B. die Dauer der refraktiren Periode. So sei auch die Hemmung des
Offnermuskels als eine Ermiidung des Nervenendes fiir starke Reizung
zu erkliren. Der erste Offnungsschlag tritt dabei nicht sichtbar auf,
ruft jedoch eine refraktire Phase hervor, welche von der Reizintensitiit
abhingt und so lange andauert, dal} die niichsten Reize ebenfalls er-
loschen. Es tritt also eine Hemmung ein, welche gsich nur in einem Nicht-
erregtwerden des Muskels duflert. In dieser Richtung weitergehend, kam
I'ronricn fiir den SchlieBmuskel zu der Annahme einer | relativen Fr-
miidung™ fiir schwache Strome. Die refraktiire Phase fiir starke Strome
muly bei diesem Muskelnery kurzdauernd sein. (Auf diese Theorie soll
in dem Kapitel , scheinbare Hemmungen® noch niiher eingegangen wer-
den.) Die im Jahre 1910 von Jorpan erschienene Arbeit priift und be-
stitigt die Ergebnisse der fritheren Untersucher. Auch in dieser Publika-
tion steht die Brepermannsche Hypothese im Mittelpunkt. Jorpans
Untersuchung geht aber weiter und erstreckt sich auf die ,,Leistungen
der Gehirnganglien®, worauf spiiter noch nither eingegangen werden soll.

Es sei hier noch aufeine Arbeit von v. Upxgugern und Gross (1913)
iiber den Tonus der Krebsschere hingewiesen. Diese verdeutlicht auf
interessante Weise die v, UsxkugLLsche Ansicht, welche in vielen seiner
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Arbeiten vertreten ist. Die Untersucher verfolgten mehr proximal den
Verlauf der Axonen von Offner- und SchlieBmuskelnerven und kamen
zu der Auffassung, daf ein Nervennetz in der Héhe des Carpopodits
vorhanden sein miisse. Sie kniipfen an diese histologische Basis — welche
durch spiitere Untersucher bestritten wird — cine hypothetische Be-
trachtung iiber die Anwesenheit eines ,,Leitungsblocks® fiir bestimmte
Stromstiirken, wodurch die Krregung von diesem Nervennetz aus iiber
die beiden Antagonisten zweckmiifiig verteilt werden wiirde.

Kine fiir meine Untersuchung wichtige Arbeit, nimlich die von
P. HorrmMaNN (1914) mufl hier noch eingehender erdrtert werden. An
erster Stelle sind es histologische Befunde, welche HorrvMaNy tiber den
Verlaut der Nerven in der Astacus-Schere mit Hilfe der vitalen Methylen-
blaufirbung gemacht hat.

Von dem Bauchmarke verlaufen durch die ganze Schere zwei makro-
skopiseh gichthare Nerven: das eine System ist dicker als das andere
und innerviert den SchlieBmuskel; das diinnere innerviert den Offner-
muskel. Bei mikroskopischer Betrachtung zeigt es sich jedoch, dal die
Verhiiltnisse wesentlich komplizierter sind. Betrachten wir diese Kom-
plexe mit Horrmany eingehender, so ergibt sich Folgendes: Ist die
Schere an der ventralen Seite gedffnet, so sehen wir in dem gefarbten
Priiparat erst die sensiblen Bahnen. Die Anzahl der Axonen ist hiervon
grofer als von den darunter liegenden motorischen Fasern. Kin anderes
Kennzeichen ist die Dicke der Fasern. Im allgemeinen sind die sensiblen
Axonen diinner. — Entfernt man diese letzteren vorsichtig unter der
pinokularen Lupe, so sind die motorischen Axonen bei guter Firbung
deutlich zu erkennen. Sehr wichtig ist nun der von HOFFMANN heohach-
tete Verlauf. Der diinne Nerv entsendet nicht nur Axonen oder Kolla-
teralen nach den Streck- und Offnermiuskeln, sondern ebenfalls nach
den Beuge- und Schliefmuskeln. Der dicke Nerv verhilt sich genau
umgekehrt. Der Deutlichkeit halber heschranken wir uns auf das letzte
und teilweise auf das vorletzte Glied (bzw. Propodit und Carpopodit).
In dem Carpopodit enthélt der diinne Nerv nur mehrzwei Axonen. Der eine
davon gibt einen oder mehr Kollateralen an den Streckmuskel im Carpo-
poditen ab, und fithrt dann weiter in das Propodit zu dem Offnermuskel.
Hier schen wir also das merkwiirdige Phinomen, daf} zwei Abduktoren
durch einen einzigen Axon innerviert werden. Der zweite Axon des
diinnen Systems kreuzt an der Basis des Propoditen zum Schlieffmuskel.
Der dicke Nerv enthiilt an dieser Stelle noch 4—7 Axonen. 3—6 davon
innervieren den SchlieBmuskel, wihrend ein Axon zum Offnermuskel
kreuzt. HorrMany kommt also zu dem befriedigenden Resultat, dal
swei Axonen im Offnermuskel endigen, welche beide villig bis zum zen-
tralen System zu verfolgen sind und in den genannten antagonistischen
Nerven verlaufen. Hierdurch war die Moglichkeit gegeben, die BIRDER-
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MAaNNsche Hypothese experimentell zu untersuchen und zu priifen, ob
der eine Axon erregend, der andere hemmend wirkt.

Anastomosen kommen in der ganzen Schere nicht vor, ebensowenig
wie periphere Ganglienzellen. Irrefithrend kann der Umstand sein, daf3
an der Stelle, wo ein Axon sich verzweigt, eine Verdickung ist. Diese
Stellen kinnen, hauptsichlich wenn sie histologisch nicht gut dargestellt
sind, tripolaren Ganglienzellen sehr ihnlich sein.

Horryaxx gibt von dem Verlauf der Bahnen auf der Grenze von
Carpo- und Propodit ein Schema an, mit dem ich véllig iibereinstimme.
Zur Verdeutlichung soll hier eines meiner Praparate wiedergegeben werden.

Abb. 1. Methylenblaupriparat von dem Verlauf der motorischen Axonen in dem Propodit und
Carpopodit, 8. = SchlieBmuskel, 0. = Offnermuskel, S..J = 3 SchlieBeraxonen 1, 8., f1 =1SchlieBer.
axon II {,,Hemmer*), O.a.f = 1 Ofineraxon I. 0.a.17 =1 Ofineraxon II (,,;Hemmer*). Die Teilung

ST}

von S.r.lI bei x nach unten hat v. UEXK{ULL wahrscheinlich zu seiner ,,Briickenhypotheset
veranlaBt. Diese Teilung verliiuit jedoch nicht zum Offner, sondern endet beim SchlieBer.

IMiir die physiologische Untersuchung benutzt Horrmaxx folgende
Methode: Da auch er zu der Uberzeugung kommt, dafl das Freiprii-
parieren der Nerven ziemlich unmittelbar einen Verlust der Reizbarkeit
bedingt, beschrankt er sich auf die kleinst mogliche Operation. Er durch-
trennt die Gelenkhaut und die darunterliegende Beugersehne zwischen
Carpo- und Meropodit. Letztere zieht sich durch spontane tonische
Verkiirzung des Muskels zuriick. Die beiden antagonistischen Nerven
liegen dann sichtbar fir den Untersucher: der dicke Nerv oben, der
diinne unten. Durchschneidet man nun das dicke System, so bleibt fiir
den Offnermuskel ein Axon iibrig, nimlich der, welcher in dem diinnen
System verliuft. Exstirpiert man das diinne System, so bleibt fiir den
Offnermuskel ebenfalls ein Axon itbrig, welcher in dem dicken System
verliuft. |
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Bei der Untersuchung nach einer eventuellen Hemmung mull sich
der Muskel in einer tonischen oder tetanischen Kontraktion befinden.
7 diesem Zwecke sticht man ein paar Elektroden I mm in den Panzer
des Carpopoditen, und reizt dann den Offner mit der gewiinschten Strom-
stitrke bis zur Kontraktion.

Das Weitere ist nun ebenso einfach wie entscheidend.

Horrmaxy findet beim Durchschneiden des dicken Nervs bei Rei-
zung des dritten Gliedes stets Offnerkontraktion und zwar nichi nur bei
schwachem Strom, sondern bei allen Stromstirken. Schon dieser Versuch
allein beweist erstens, dafd der nach Durchsehneidung des dicken Nerven
iibriggebliebene Axon eine bei allen Stromstiirken erregende Faser ist,
und ferner, daf die hemmende Faser durchschnitten gewesen sein mull.

Wenn Horrmaxy nun den diinnen Nerv exstirpiert und dann das
dritte Glied reizt, so findet er bei schwachen Stromen keinerlei Ergebnis.
Bringt er dagegen durch Reizung des zweiten Gliedes mit geeignetem
Strom den Offnermuskel zur Kontraktion, so kann er diesen vom dritten
Glied aus mit starkem Strom hemmen.

Durch diese Versuche wird die Bienermannsche Hypothese jeden-
falls fiir den Offner sehr wahrscheinlich. Die beiden Axonen, welche
jede Muskelfaser innervieren, zeigen also eine Differenzierung, welche
cich funktionell in Hemmung und Erregung duflert. Der ., Hemmer
des Offnermuskels verliuft mit den motorischen Schlielieraxonen.

Es erhebt sich nun die Frage, wie wir die Innervation des Schlief3-
muskels erkliren kinnen. Du Buy und Rurrsma (1928) stellten hier-
iiber Versuche an, welche das Tatsachenmaterial von HOFFMANN be-
stiatigen konnten. Sie wiesen nach, dafl beide Axonen des diinnen Kom-
plexes, also sowohl der Offnererreger als der SchlieBerhemmer, auf elek-
trische Reize aller GréfBenordnungen reagieren. Wenn also der Schlief3-
muskel erregt wird, so wird dadurch auch der SchlieBerhemmer beein-
fluBt. Die Axonen des dicken Komplexes, obengenannte 3—6 erregende
Axonen, welche den SchlieBmuskel innervieren und ein Offnerhommer-
axon werden alle nur durch starke Stréme erregt.

,,Aus diesen Tatsachen ist nun zu verst chen, dal} ein schwacher Reiz
eine Kontraktion des Offners verursacht, ein starker Reiz eine Kon-
traktion des SchlieBers. In letzterem Falle werden wohl beide Systeme
erregt, aber weil der Offnernery (gemeint wird: Schlieferhemmer) nur
aus einem Axon besteht, der SchlieBernerv aus mehreren, st es ver-
stindlich, daB die SchlieBmuskelkontraktion dominiert (S. 55.)

Die gesamte antagonistische Innervation in der normalen Schere be-
ruht nach diesenn Autoren also erstens auf dem Unterschied in der Reiz-
schwelle zwischen dem diinnen und dem dicken System (das diinne Sy-
stem hat eine niedrigere Schwelle), zweitens auf der Differenzierung von
typisch hemmenden und erregenden Axonen, endlich auf der Dominanz



Uber die FFunktion der nervisen Zentren bei Krustazeen. 127
der den SchlicBmuskel erregenden Axonen, wenn der Schwellenwert fiir
diese erreicht ist.

Die sich auf die Hypothese von Biepermany stiitzenden Untersu-
chungen von Horrvany und pu Buy und RErrsma bringen also einige
interessante Tatsachen ans Licht, welche einen Unterschied zwischen
den Arthropoden und den Vertebraten deutlich zu erkennen geben (s.
Horryany 1914). Wiihrend die Resultante von Erregung und Hemmung
bei letzteren im Zentrum entsteht, finden wir bei den Arthropoden (Howr-
MANN verallgemeinert hier wahrscheinlich im Zusammenhang mit den
Maxcorpschen Ergebnissen) die Anwesenheit spezifischer peripherer Hem.-
mungsnerven, durch deren Eigenart ein gleicher Reiz, welcher durch einen.
erregenden Axon Kontralktion hervorruft, hier Hemmung erzeugt. Die Kom-
pensation von Erregung und Hemmung liegt bei Arthropoden also ganz
peripher.

Horrmany weist ebenfalls darauf hin, dal} bei Vertebraten Hemmung
gleichbedeutend ist mit nicht erregt sein. Bei Arthropoden wiirden wir
Hemmung als enlgegengesetzte Frrequng betrachten miissen.

Oben wurde schon darauf hingewiesen, daB der Offnererreger cben-
falls den Strecker des zweiten Gliedes innerviert. Doch funktionieren
Offner- und Streckmuskel nicht immer synergistisch. Dieses ist nur aus
der Tatsache zu erkliren, daB diese Muskeln zwar durch den gleichen
Axon erregt werden, die Hemmer aber von verschiedenen Axonen her-
stammen.

Mit diesen Analysen sind sehr interessante Erscheinungen iiber die
Innervation der Krebsschere zutage getreten. Andere Publikationen
iiber Hemmung bei Crustaceen sind mir nicht bekannt.

Uber die Giiltigkeit der Alles- oder Nichtsregel finden wir in den
Publikationen von P. Horrmany (1914) und v Buy und Rerrsma(1928),
dal} diese Regel fiir die peripheren Bahnen von Astacus und Homarus
nicht gilt. Die Leitung geschieht hier, wie bei den meisten Evertebraten,
mit Dekrement.

Kerra Lucas publizierte im Jahr 1917 noch Experimente, wobei er
am Astacus-Schliefmuskel Summationserscheinungen untersuchte. Die
Arbeiten von Horrmaxy scheinen ihm nicht bekannt gewesen zu sein,
wenigstens isoliert er den SchlieBmuskel, indem er die Sehne des Offner-
muskels durchtrennt, was, wie wir aus obenstehendem wissen, eine un-
geniigende Isolation ist. Der SchlieBmuskel hatte bei der Versuchsan-
ordnung von Lucas sowohl seine erregenden Axonen, als seinen hemmen-
den Axon, welcher in dem diinnen System verliuft.

Bei dieser Untersuchung fiel es Lucas auf, dal zwei Arten von Kon-
traktionen in dem SchlieBmuskel zu unterscheiden sind. Bei Verwendung
unpolarisierbarer Elektroden erzeugen die schwiichsten Reize eine lang-
same Kontraktion, stirkere Reize geben eine Zuckung (,, Twitch®). Die-
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ger Ubergang ist so scharf, dafl der | twitch® nicht als eine Verstiirkung
der langsamen, kleineren Kontraktionen zu erkliren ist.

Lucas stellt dann aus einer Reihe von Beobachtungen die zwei Kur-
ven zusammen, welche fiir jede der zwei Kontraktionsformen das Ver-
hiltnis von Schwellenwert zu Stromdauer angeben. Diese beiden Kurven
sind sehr verschieden, was Lucas zu der Annahme veranlalite, dal} zwei
Arten reizbarer Substanz vorhanden seien. Exakter formuliert ergibt
sich dann, daly in ,,the excitation time* (Lucas) oder ,,Chronaxie®* (La-
piqur) die Substanz, deren Chronaxie kiirzer ist, bei lingerer Strom-
dauer eines stiirkeren Stromes bedarf, oder, mit den Worten LariQuis,
cine hohere Rheobase hat.,

Lucas halt es fiir sehr wahrscheinlich, dall die zwei reizbaren Sub-
stanzen in verschiedenen Nervenfasern lokalisiert sind und wird in dieser
Meinung withrend der Untersuchung noch durch zwei Tatsachen bestirkt,
nimlich einmal durch die Anwesenheit zweier Maxima in der Kurve,
welche bei weehselndem Zeitintervall zwischen zwei, die Summation be-
wirkenden Reizen, die Ausschlaghohen wiedergibt und zweitens durch die
Anwesenheit von zwei supernormalen Reizbarkeitsphasen in der Kurve,
welche bei wechselndem Zeitintervall zwischen zwei die Summation be-
wirkenden Reizen die Schwelle des zweiten Reizes angibt. Die Maxima
fiir die Ausschlaghthen korrespondieren ungefihr mit den beiden super-
normalen Reizbarkeitsphasen. Jedenfalls gilt fir die langsame Kontrak-
tion, dal} die Zeit fir optimale Leitung des zweiten Impulses gewdhn-
lich etwas spiter eintritt, als die supernormale Phase. Dieses stimmt
mit der Summationstheorie von Lucas und Aprian {iberein, steht aber
im Gegensatz zu der von Frouvicn und VErworN. Lucas unterscheidet
nach der langsamen Kontraktion und ,,the twitch™ ein , langsames™ und
ein ,,schnelles” Fasersystem. Das erste obengenannte Maximum der Aus-
schlaghdhe und die erste supernormale Phase sollten mit dem schnellen,
das zweite Maximum mit dem langsamen System {ibereinstimmen. Lucas
sieht die Bedeutung dieses doppelten neuro-muskuliren Systems des Ad-
duktors in der Tatsache, dafi die schnelle Kontraktion der quergestreiften
Muskeln von Vertebraten im allgemeinen viel mehr Energie pro Zeit-
einheit verbraucht, als die der Muskeln von Evertebraten. Lucas sieht
nun bei Astacus und Homarus in dem doppelneuro-muskularen System
eine Kombination eines schnellen Systems mit mehr Energieverbrauch
und eines langsamen festhaltenden Systems mit geringerem Energiever-
brauch pro Zeiteinheit. Diese Einrichtung wiirde also auf einem 6konomi.
schen Prinzip beruhen.

Wir haben schon oben darauf hingewiesen, dafi in der Isolations-
methode ein histologischer Fehler ist. Will man wirklich die erregenden
Axonen des Adduktors analysieren; so muf3 man das diinne System ex-
gtirpieren.
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08 witre aber interessant, zu wissen, inwieweit der bei allen Strom-
stiirken funktionierende Schlieferhemmer in den Versuchen von Lucas
eine Rolle spielt, nimlich ob dieser als zweites neuro-muskulires System
angeschen werden kann, oder aber ob man die doppelte Wirkung in den
erregenden Axonen zu suchen hat.

11. Untersuchung der Funltion der hoheren Zentren, im Besonderen der
zerebralen Ganglien.

Wie sich schon oben zeigte, ist unter der ,, Peripherie® bei Crustaceen
z. B. die isolierte Schere zu verstehen. Nun entsteht dadurch einige Ver-
wirrung, dali in den meisten Fillen Reizung des Bauchmarks, bei z. B.
Astacus, die gleichen Resultate gibt, wie die Reizung der Schere selbst.
Verschiedene Autoren geben dann als periphere Reizung die Reizung
des abdominalen Bauchmarks oder des Scherensegmentganglions an.
Es erscheint mir wiinschenswert hier einen Unterschied zu machen zwi-
schen peripherer Reizung (P.p.)! der Schere selbst; Reizung des sub-
osophagealen Ganglions (p.S.0.g.); Reizung des Scherensegmentganglions
(p.S.g.) und schlieBlich Reizung des Cerebralganglions (p.C.g.).

Von der Bedeutung der verschiedenen Ganglien des Bauchmarks weif3
man noch sehr wenig. Von der Funktion des subisophagealen Ganglions
konnte man bisher nur durch Exstirpationsversuche Einiges erfahren.

Die ersten Angaben iiber den Einflul} einer Reizung der Schlund-
connective finden wir bei BETHE (s. JorpAN 1910, S. 358). ,,Bei Reizung
einer Schlundkommissur tritt starrkrampfartige Streckung der Beine bei-
der Seiten nach der gereizten Seite hin und Spreizen der Scheren ein.*

1910 erschien die erste eingehendere Analyse iiber die hoheren Zen-
tren der Krebsartigen von Jorpax, wobei dieser u. a. die Funktionen
der héheren Zentren vergleichend-physiologisch mit denen der friiher
und spater von ihm untersuchten ,reflexarmen Tiere* betrachtet.

JORDAN weist an erster Stelle auf das Auftreten von Streckmuskel-
kriimpfen bei Operationen an nicht narkotisierten zentralen Teilen hin.
Diese Bewegungen treten ebenfalls auf, wenn man das Gehirn mit mittel-
starken Stromen reizt; d.h. es bewegt sich das erste (Hiift-)Gelenk nach
hinten, das zweite nach oben, das vierte nach hinten, das fiinfte nach
oben, das sechste nach hinten und endlich das siebente Gelenk nach
oben, alle stets der schuwdcheren Sehne folgend.

Ferner kam JorpaN zu dem iiberraschenden Ergebnis, daf}, wie stark
auch die Stromstirke gesteigert wird, die Streckung der Extremitiiten
und das Spreizen der Scheren stets heftiger wird. Das SchlieBen der
Scheren und Beugen der Beine, wie sich dieses bei peripherer Reizung
zeigt, bleibt hier also weg. Wenn man dagegen schwache Strome ver-
wendet, oder anch wenn die Reizbarkeit durch Ermiidung abgenommen

1 p. ist eine Abkiirzung von ,,prikkeling”, dem hollindischen Wort fiir
., Reizung™.

7. 1. vergl. Physiologic Bd. 10. 9
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hat, so ist es, wenn auch nicht deutlich, zu erkennen: Jorpan konnte
oft. rhythmische Bewegungen, Oszillation des beweglichen Scherenarmes
beobachten.  Bei der Untersuchung iiber die Wirkung der Connectiv-
reizung auf die izolierten Beuge- und SchlieBmuskeln (Isolation durch
Durchschneiden der antagonistischen Sehnen), konnte Jorpan folgendes
beobachten: Bei Reizung mit mittelstarken bis starken Strémen tritt
keine Kontraktion auf. Wurde nach dem gebriuchlichen Verfahren ein
Tonus hervorgerufen, so trat beinahe unmittelbar nach Reizung mit der
gleichen Stromstirke Hemmung auf, wihrend nur mit schwachen Reizen
Kontraktion hervorgernfen werden konnte. Erfallt diese Beobachtungen
folgendermafien zusammen: ,.Reizung des Gehirns oder der Schlund-
konnektive hat genau die entgegengesetzte Wirkung wie Reizung der
Extremititsnerven. Denn Hirnreizung mit starken Stromen hemmt die
Beuger und erregt die Strecker, wihrend schwache Stréme umgekehrt
die Beuger erregen und die Strecker hemmen .

JorpaN suchte in dieser interessanten Erscheinung den Ausdruck
eines biologischen Mechanismus.

Dali dieses in der Tat sehr wahrscheinlich ist, ergibt sich aus der
Tatsache, dal} bei gleichzeitiger Reizung der Connective und der Peri-
pherie Interferenz der beiden Reizarten auftritt: ,,Sobald nun das Ge-
hirn gereizt wird, withrend der Induktionsapparat, der mit dem Bauch-
marke verbunden ist, mit einem der genannten Rollenabstinde ununter-
brochen spielt, streckt sich die vorher durch jene Bauchmarkreizung
gekrimmte Klaue um sich nach der Unterbrechung der Gehirnreizung
(nur dieser) sofort wieder zu kriimmen.**

Bevor wir auf diese Reizungsversuche niher eingehen, soll auf die
Exstirpationsmethode noch kurz hingewiesen werden. Hierbei wird also
auf den Ausfall von Erscheinungen geachtet, welcher entweder nach ein-
seitiger oder nach doppelseitiger Exstirpation von Gehirn oder Schlund-
connectiven auftritt. Da diese Erscheinungen auch bei anderen Arthro-
poden (im besonderen bei Insckten) allgemein bekannt sind, moge eine
kurze Betrachtung hier geniigen, um so mehr, als eine Zusammenfassung
bei Jorpan (I. ¢.) und Bawpus (1924) zu finden ist.

Wiihrend Insekten nach totaler Hirnexstirpation noch , normale** Be-
wegungen zeigen, ist dies bei Crustaceen nicht so ganz sicher. Die iilteren
Untersucher wie Vurnrrax (1866), Lemorne (1868), Drmoor (1891),
Yuxa (1878), Sreiner (1890) u. a. sprechen sich gegen eine normale Lo-

1 (JASELLI, A, : Untersuchungen iiber die reflexhemmende Funktion des
oberen Schlundganglions der Languste. Arch. f. Physiol. 69, 158 (1899), hat
schon den FKffekt von peripherer Reizung auf Beugemuskeln des Abdomens
durch Reizung des G. cerebrale oder der Schlundkonnektive gefunden. Reizung
des Bauchmarkes ruft stets Erregung dieses Beugemuskels hervor. Der volle
Umfang der ,,Umkehr* scheint ihm entgangen zu sein.
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komotion mit Ausnahme einiger Schritthewegungen aus, wiihrend Bernn
bei Astacus und Carcinus maenas nach totaler ]‘st‘rirpat-ion, abgeschen
vom Seitwiirtsgange, normale Bewegung beobachten konnte. Auch rhyth-
mische Abdomenschlige wiiren nach Berne durchaus méglich. Mit dieser
Auffassung stimmen JorpaNs Experimente iiberein. Die Tatsache, daf
die Tiere bei Enthirnung nicht oder nur schwer gehen, fithrt Jorpax
auf das Vorhandensein eines starken Beugertonus zuriick. Wenn man
‘urch Anhiingen eines kleinen Korkes (als Schwimmer) das Umfallen
er Tiere verhiitet, so laufen sic in dem Aquarium sicher 1m weit,
“hne Stiitze hochstens 20 cm. AuBerdem konnte Jorpan durch Kneifen
1 das Telson rhythmische Kontraktionen hervorrufen.

Nach BeErHE nimmt das subésophageale Ganglion bei den meisten
‘rustaceen eine Sonderstellung ein. Wird dieses Ganglion von dem wei-
eren Bauchnervenstrang getrennt, so ist jede Méglichkeit einer Lokomo-
ion ausgeschlossen, withrend die komplizierten Bewegungen, die die Ex-

‘remitiiten noch machen, in keiner Hinsicht mehr normal ZU nennen
iind; rhythmische Schlige des Abdomens kommen dann nicht mehr vor.
Brrag betrachtet dieses Ganglion denn auch als ein Koordinationszen-
crum fiir die Laufbewegungen!. Eine Ausnahmestellung nimmt hier
Squilla mantis ein, wo der nervisse Mechanismus fiir das Zustandekom -
men der Laufreflexe hauptsiichlich in den drei Ganglien der Extremi-
titen selbst lokalisiert ist.

Es soll nun beschrieben werden, welche Erscheinungen sich nach ein-
seitiger Hirnexstirpation zeigen. Die danach auftretenden Manegebewe-
gungen waren schon im Jahre 1832 fiir Insekten von TREVIRANUS und
fiir Astacus von VULPIAN (1866) beschrichen worden. Beim Krebs ist
die Manegebewegung nicht zwangsliufig. Besonders wenn das Tier durch
starkes Sonnenlicht gereizt wird, fiir kleinere Entfernungen aber auch
ohne irgendwelchen Reiz, fithrt es normale Vorwirtshewegungen (Jor-
DAN) und manchmal sogar entgegengesetzten Kreisgang (BeTHE) aus.
Nichtsdestoweniger sind die Kreisbewegungen aber doch sehr deutlich,
und in der Regel treten sie auf.

Bei Krabben (Carcinus, Cancer) liegt die Sache anders. Hier tritt
der Kreislauf durchaus zwangsliufig auf. DaB dieser sowohl rechts
herum, wie links herum sein kann, hingt mit den normalerweise auf-
tretenden Seitwirtsbewegungen zusammen. Betrachten wir die Stell-
ung des Kopfes zum Mittelpunkt des Kreises, so bewegt sich das Tier
bei Exstirpation der rechten Hirnhilfte in einer dem Uhrzeiger ent-
gegengesetzten Richtung.

L Neulich hat J. 1N CaTE (1928) fiir Periplaneta und Dizippus bewiesen,
daB bei diesen Tieren die Koordination in ganz anderer Weise stattfindet. Iis ist
also nicht ohne weiteres erlaubt, Erscheinungen an Insekten und Crustaceen auf
cine Linie zu stellten (siche BALDus 1924)

o
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Fiir ein besseres Verstindnis der Manegebewegung kinnen wir zwei
Punkte unterscheiden:

[. Der Einflufp der einseitigen Hirnevstirpation auf die FHrtremitditen
der gleichen Hdlfte. Wir nehmen hierfiir cine rechtsseitige Hirnexstir-
pation.

Alle Autoren stimmen in dem Punkte iiberein, dafl die Extremititen
an der operierten Seite abnormal funktionieren. Lihmung tritt nicht
ein, und wie wir weiter oben gesehen haben, ist Lokomotion noch nach
totaler Dezerebrierung moglich. I8s ist deutlich, dafi der Manegegang
um die normale Seite in der Hauptsache der Tatsache zuzuschreiben
ist. dal} die Extremititen der abnormalen Seite ,.immer nach vorn ein-
setzen und den Korper nach vorn und etwas nach rechts ziehen
(Bemue), oder (Jorpan) ,die Beine der operierten rechten Seite aber
oriffen in abnormer Weise nach vorn und nach innen*. Ubereinstim-
mende Beobachtungen wurden von pE TANE, BINET, MATULA, BALDUS
u. a. an Insekten gemacht (s. Banpus 1924).

Die Erklirung dieser Erscheinung ist jedoch bei den einzelnen Unter-
suchern sehr verschieden. Brrne ist der Meinung, dall hier nur von
einer ,,Ungehemmtheit der operierten Korperseite

‘e

gesprochen werden
kann. Mit anderen Worten dall hier die Hemmungsfunktion der einen
Hirnhilfte auf alle Muskeln jener Seite durch die Exstirpation verschwun-
den sei, wodurch die Bewegungen dieser Extremititen schneller sind,
oder eine griflere Amplitude besitzen, als die der normalen (fiir BETne
sind die Korrelationen, welche den Seitengang ausmachen, im Gehirn
lokalisiert).

Diese Erklirung ist ganz allgemein genommen sicher unrichtig. So
sagt JorDAN (8. 366): ,,der Krebs marschierte ohne jede Reizung im
Kreise herum ; die Beine beider Seiten machten genau die gleiche Zahl
Schritte und berechtigten mich in keiner Weise zu sagen, dali etwa
durch die ungehemmte Linge sonst normaler Schritte der Kreisgang
verursacht wiirde. Nach der Erfahrung der meisten Untersucher ist
die Zahl der Schritte an der abnormalen Seite nicht grofier als an der
normalen,

Was die Amplitude der Bewegungen anbetrifft, so kann man sagen,
dall, hiitte diese in der Tat zugenommen, sich die Ungehemmtheit so-
wohl auf die Beuger als auf die Strecker beziehen miilite. Der allge-
meine Eindruck ist jedoch, dafl ,,die Beine der operierten Seite in ab-
normer Weise nach innen greifen. Wenn man also von Ungehemmtheit
sprechen darf, so bezieht sich das sicher in der Hauptsache auf die
Beuger. Um iiber diese Frage Gewilheit zu erhalten, stellte JorpAN
folgenden Versuch an, wovon ich hier nur die Quintessenz anfithren will
unter Hinweis auf seine Arbeit, was Methodik und nihere Angaben be-
trifft.
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An dem rechten Conneetiv eines Cancer pagurus werden zwei Pla-
tinaelektroden befestigt, welche spiter, nachdem die durch die Opera-
tion entstandene Wunde geschlossen wurde, aus dem Verband heraus-
ragen. Die Verbindung zwischen dem Connectiv und dem Gehirn wird
unterbrochen, wodurch das Tier also eine Manegekrabbe geworden ist
und in entgegengesetzter Richtung des Uhrzeigers liuft. Bei spontanen
Kreishewegungen reizte JOrRDAN das rechte Connectiv faradisch mit ver-
schiedenen Stromstirken. Hierzu bemerkt Jorpax (8. 371): ,soviel mir
bekannt, ist es bislang nicht gelungen, den Hirnimpuls derart durch
elektrische Reizung zu ersetzen, dall, der Hauptsache nach, normale
Lokomotion erzielt wurde; ich war daher nicht wenig iiberrascht fol-
gende Befunde bei Stromschlufl an jenem besten Objekten zu machen:
1. Mittlere Strome (R.A. 11,5): sofort greifen die Beine der operierten
Seite wie bei einem normalen Tier nach auflen®. Die Krabbe setzt sich
in Bewegung stets rechts voran und fithrt Kreisbewegungen nach rechts
um die operierte Seite, also in der Richtung des Uhrzeigers, umgekehrt
wie ein solch operiertes Tier ohne zentrale Reizung dies tut. Is liuft
also unser rechts operiertes Objekt unter Einwirkung der zentralen Rei-
zung genau wie ein links operiertes ohne diese Reizung. 2. Sehwdchere
Strdme. Das Tier liuft cine sehr bedeutende Strecke (60 em) vollkommen
geradeaus, seitlich im Rechtsgange. 3. Noch schwdchere Stréme. Das Tier
liuft wieder im Kreise nach links (rechts auflen), doch sind die Bogen
wesentlich flacher als ohne Stromgebung. 4. Unterbreche ich nun den
Strom, so tritt bei den Beinen der rechten Seite eine Beugung ein, welche
cliejenigen des operierten, vorher aber nicht gereizten Tieres, weit iiber-
trifft. Die Krabbe liegt auf der Seite, rechts hoch, links tief. Im Augen-
blick der Stromgebung senkt sich die rechte Seite, das Tier liegt wieder
normal und beginnt seinen Gang, je nach Stromstirke in flachen Links-
bogen, oder geradeaus im seitlichen Rechtsgange, oder aber in Rechts-
hogen. Noch Tage nach diesem Versuche fithrte das nimliche Objekt
(natiirlich obne jede Reizung) die gewohnten Kreisbewegungen nach
links aus®.
Diese Versuche sind als eine Anwendung der zerebralen Reizversuche
(s. 5. 129) zu betrachten. JorDAN hat hierdurch gezeigt, daff die Quantitit
der efferenten zentralen Impulse iiber den Kontraktions- und Hemmungs-
grad der Antagonisten in der Peripherie entscheidet. Einseitige Hirnexstir-
pation hat anscheinend den gleichen Effekt, wie schwache zerebrale Rei-
zung dieser Seite, namlich {ibertriebene Beugung der Extremititen mit
der damit zusammenhingenden Lokomotion um die normale Seite. Hier-
auf soll in dem experimentellen Teil noch niher eingegangen werden.
1 Zu diesem NachauBengreifen, als Anfang des Seitenganges (die Beine stehen

dann senkrecht auf der Kérperlingsachse) sind Beine, die nicht mehr mit dem
Cerebralganglion in Verbindung stehen, nicht imstande.
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I1. Der Einfluf einseitiger Hirnexstirpation auf die Lokomotion der
Fatremititen der normalen Seite.

Als ,normale Seite* gilt bekanntlich die symmetrische Seite, an der
die Hirnhillfte noch intakt ist. Diese Bezeichnung wird von einzelnen
Untersuchern bewuft angewendet, die glauben, dall das Fehlen z. B.
der rechten Hirnhiilfte auf die linken Extremititen keinen Einfluf hitte.
Wie wir geschen haben, weichen Brrnes und JorpaNs Auffassung iiber
das Nichtgehemmtsein der ,,abnormalen Seite voneinander ab. Ersterer
vermutet ein villiges Fehlen der zentralen Hemmung von Beugern und
Streckern ; letzterer nur ein Fehlen der zentralen Beugerhemmung dieser
abnormalen Seite. Sie stimmen jedoch hierin itberein, dafl sie der Mei-
nung sind, daf} ,die linken Beine bei Linksgang wie bei Rechtsgang in
normaler Weise rein seitlich arbeiten* (Berae), und aullerdem darin,
dalb ,,es bei Crustaceen keine Bahnenkreuzung gibt®.

Gegen die Unterscheidung einer normalen und abnormalen Seite sind
Bedenken zu erheben, die auch wirklich schon von Autoren bei der Unter-
suchung an Insekten gefiullert worden sind. Eine gute Zusammenfassung
gibt BaLpus (1924), der ich einzelne Zitate entnehme, aus denen zu er-
sehen ist, in welcher Hinsicht die einzelnen Untersucher die Seite, welche
noch im Besitze eines cerebro-subésophagealen Connectivs ist, als ab-
normal betrachten.

Barpus selbst arbeitet mit Larven und Imagines von Libellen. Von
ersteren schreibt er (S. 597): ,,Anders bei den halbseitig operierten Tieren.
Wurden hier dic Beine der gesunden Seite abgeschnitten, so schoben
jetzt die Beine der kranken Seite allein den Korper nach wie vor im
Kreise nach der gesunden Seite. Wurden aber die Beine der kranken
Seite weggenommen, so zogen die Beine der gesunden Seite allein den
Kérper nach der gesunden Seite.

Interessant war noch zu beobachten, wie die amputierten Tiere oft
im Wasser durch Bewegungen des Abdomens die Kreisbewegung for-
derten. Man sah, daf der gesamic Korper auf die Manegebewegung ein-
gestellt war, und daBl alle Muskeln, die nur irgendwie dafiir in Betracht
kamen, auch zu diesem Zwecke in Titigkeit gesetzt wurden.*

Auf S. 603 kommt er fiir Wasserkiifer (Dytiscus, Hydrophilus) zu dem-
selben Ergebnis: ,,... und dafl die Titigkeit aller Beine . .. in dem
Dienst dieser (Manege-)Bewegung ist.”

In seiner Besprechung der J orpaxschen Interpretation der Manege-
bewegung sagt Batpus folgendes (8. 605): ,,Nach seinen Versuchen ist
es wohl als sicher anzunehmen, daf nur die Quantitit der vom Gehirn
abgegebenen Erregung die Bewegungen beeinflufit, und daf} das quanti-
tative Verhiltnis der von beiden Gehirnhilften ausgehenden Erregung
die Bewegungsrichtung bestimmt.* Er hat jedoch Bedenken gegen die
ziemlich geringe Funktion, welche JORDAN dem Bauchmarke bei zere-
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braler Reizung beimiBt (S. 606). , Nach Jorpay scheint die Rolle der
Thorakalganglien — auBer, dalB sie Sitz bestimmter Reflexe sind — nur
darin zu bestehen, daB sie die Erregungsabstufungen, die vom Gehirn
kommen, ,weitergeben®, d.h. zu Bewegungen verwerten.

Nach meinen Beobachtungen miissen sie aber auch in ausgedehnter
Weise selbstiindig Erregungen erzeugen und zu komplizierten koordi-
nierten Bewegungen verwertet werden konnen

Es sei hier bemerkt, daf} die von BALDUS verwendeten Objekte, eine
vollig andere Lokalisation der Zentrenfunktionen besitzen (s. auch Note
5. 131), als die bei Crustaceen zeigen.

SchlieBlich: ,,Die einseitige Enthirnung bewirkt demnach »uniichst nur
eine solche Erregung der Thorakalganglien . . ., daf} diese ganz allgemein
nur noch — aufer in Fillen besonderer Reizung — Manegebewegungen ver-
anlassen konnen 2.

Der wichtigste Punkt in dieser Betrach tung ist meiner Meinung nach,
dafl Barpus als erste Folge der einseitigen Hirnexstirpation eine blei-
bende Verinderung des physiologischen Zustandes des Bauchmarkes an-
nimmt und diese sich dadurch ,in dem fiir die Manegebewegung not-
wendigen Zustand befindet**, Barpus spricht sogar (8. 607) von ,,Ma-
negebewegung der Bauchganglienkette*,

Diese Betrachtung zeigt uns das Problem der Manegebewegung von
einer anderen Seite und ist darum — auch ohne quantitative Ergeb-
nisse von Bedeutung.

Wir wollen nun dazu iibergehen in dieser historischen Einleitung die
Ankniipfungspunkte fiir meine Untersuchung zu finden,

Problemstellung : Gegeben sind die peripheren Reizergebnisse von Ri-
CHET und BIEDERMANN an den teilweise isolierten Scherenantagonisten
(Durchschneiden einer Sehne) und die von Horraxy und pU Buy und
Rerrsma an den vier isolierten Scherensystemen (Durchschneiden von
Sehne und Nerv), und daneben die in Hinsicht auf die Reizstirke umge-
kehrten Resultate bei Reizung der cerebro-subdsophagealen Connective
von JorDAN. (Im Folgenden soll diese Umkehrung der Connectivreizung
in Hinsicht auf die Scherenreizung als »»Umschlag™ bezeichnet werden.)
Wir stehen also nun vor folgenden Fragen :

L. Die Natur des ,,Umschlags®*. Hierbei ergeben sich folgende Mog-
lichkeiten: a) Eine bestimmte Connectivreizintensitiit bleibt auf be-
stimmte Teile des Nervenmuskelsystems beschrinkt, z. B, finden starke
Reize in dem Bauchmarke eine solche »Schaltung, daB sie den Offner-
axon und den SchlicBerhemmer innervieren kénnen, nicht aber den
SchlieBernerv und den Offnerhemmer. Oder aber: b) es kénnte sich um
eine Anderung der Erregung handeln, derart, das starke und schwache
cerebrale Erregung im Bauchmarke in ihr Gegenteil verwandelt wird.

t Von mir kursiv gedruckt.
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Oder aber: ¢) es ergibt sich eine andere auf physiologischer Basis be-
griindete Maglichkeit, die sich aber erst durch die Versuche zeigen wird.

[1. Lokalisicrung des ,,Umschlags*. ITm Allgemeinen wurde zwischen
dem Reiz des Bauchmarks und der direkten Reizung der Schere selbst
zu wenig Unterschied gemacht. Da beide Reizmethoden ein gleiches
Resultat ergeben, entstand der oben schon gesagte verwirrende Namen
»periphere Reizung® auch bei Bauchmarkreizung. Andererseits blieb
bei den Jorpanschen Untersuchungen die Frage, welches Ganglion des
Bauchmarks fiir den Umschlag verantwortlich sei, unbeantwortet. Rine
weitere Analyse des Bauchmarks war daher erwiinscht.

LI, Die Manegebewegung. lTeh vermisse in der Literatur Angaben
ither eine physiologische Untersuchung iiber den Einflufl der An- und
Abwesenheit einer Gehirnhillfte auf die Extremititen der gekreuzten
Seite. Bevor nicht hiertiber Nitheres bekannt ist, hat es meiner Meinung
nach wenig Sinn, auf die {iber die Manegebewegung herrschenden Theo-
rien nither einzugehen,

I. Kapitel: Die Natur des ,,Umschlags® (I).

Die Funktion der isolierten Nerven-Muskelpriparate in der Astacus-
schere bei Reizung der Schlundeconnective.

Methodik. a) Histologische Untersuchung. Die Methodik zur Unter-
suchung des Verlaufs der Axonen in den Scheren wurde den Horryanx-
schen Versuchen entlehnt (1914). Der Panzer einer Schere wird an der
ventralen Seite der Muskeln abgeldst und entfernt. Die physiologische
Losung, in welche die Schere dann gelegt wird, enthilt 12 ¢ NaCl, 0,22 g
CaCly und 0,075 g KCI pro Liter destillierten Wassers. Die Reizbarkeit
eines solchen Priiparates ist stets ziemlich bald verschwunden. Hin-
zufiigen von soviel NaHCO,, daf} die Lésung mit Lakmuspapier gerade
blau gefirbt wird, indert an dieser Tatsache nichts. Als Fiarbungsmittel
wurde Methylenblau verwendet, von welchem wir eine Vorratlosung von
1 : 100 destilliertes Wasser aufbewahrten. Zum Gebrauch wurde diese
Losung mit physiologischer Kochsalzlosung zu 1 : 25 gemischt.,

Nach Einwirkung des Farbstoffes — die Zeit, welche der Farbstoff
wirken muB, ist von dulleren Umstinden wie Temperatur usw. abhiingig
— sind unter der binokularen Lupe zahlreiche feine sensible Axonen
zu beobachten. Hierunter verlaufen die motorischen Fasern, welche viel
geringer an Zahl und dicker sind. Meistens mufl man die sensiblen
Bahnen erst vorsichtig entfernen und dann weiter fiirben, um die motori-
schen Fasern beobachten zu konnen. Ist man einmal so weit, dann kann
man die sensiblen Axonen die bedeckenden Mugkelfasern usw. ent-
fernen, bis man den Verlauf der motorischen Bahnen innerhalb der ge-
wiinschten Strecke gefirbt oder ungefiirbt verfolgen kann.

Schlielllich kann man ein mikroskopisches Priiparat von dem fiir unse-
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ren Zweck wichtigen distalen Teil herstellen?, indem man den Offner- und
Schliefimuskel mit einem Teil der Nerven z. B. bis zum Meropodit frei-
prapariert. Man legt die beiden ganzen Muskeln mit den Nerven auf
cin Priparierglas und priipariert bei schwacher Vergrofierung soviel von
den Muskeln weg, wie notwendig ist, um ein diinnes Priiparat zu erhalten.
Ich verwendete als Fixationsflissigkeit Ammoniumpikrat. Besonders
fiir die Beobachtung der Kreuzungsstellen
der Axonen ist es wichtig, stirkere Ver-
grollerungen als mit der binokularen Lupe

moglich ist, zu haben,

. ) " - Dact., -
Das Ergebnis meiner Untersuchung
zeigte gegeniitber Horrmasns Befunden . Prop.
nichts wesentlich Neues. Der Verlauf der
Nerven ist hier unten
nach dem  Jorpan- *f
Hirscrschen  Schema
: e HA 097 & 9=
angegeben (1927, S, 258), oy
mit diesem Unterschied,
_(Iu.J.i die Erreger durch T B
1., die Hemmer durch I1. D]
. . 2, —N.a. Il
bezeichnet sind, wih- .
‘ : (SRR S T
rend der Gegensatz Kr- o
o > 8. e
reger-Hemmer durch dag
.4 Ocs

neutrale Wort ,,Axon®
ersetzt wurde, Wie gich S B

zeigen wird, konnte die

alte Nomenklatur nicht ‘
atireol e Belalterl Sverafll SRRl et Sl et a3 o
den. Astacus ,f‘h:.'r. mit derIll_ncrvitx:ung der Hchure-mnusl;_r-ln. Dact. =
b) Die Isolation eines yaopoutt, Tehion = Tammoomite 0o Ortane s b= et
Systems fiir das Ea- 0O ‘-l_._ I;— Offneraxon II. 0.4, = Offneraxon L S.4. 7=
- 2 Schlieferaxon I, N..1. 7 = Schlieferaxonen T. ('g. = Cerebral-
pr_’.rm‘emzf. V’"’ll‘ ('I]T-Z()g(:ll Ganglion. N.¢, = Schlund-Konnektiv. ”f'.“.t”l':-'d)l;li:lgll.‘i. S.0.9.
einem nicht zu kleinen = "UP- 9¢sophageal ““”#“?:l:t.r;:l!ii.nﬁ Gangl, Thorac. I. (Scheren-
Astacus den Magensaft -
(8. JorbaN-Hirscn, S, 82). Dieser kann, wenn nétig, bewahrt und spiter
wieder in den Magen zuriickgebracht werden. Der Druck in der Kor-
perhéhle wird hierdurch bedeutend verringert und damit auch die bei
der Operation auftretende Blutung. Das Tier wird dann auf den Riicken
gelegt, man driickt mit einem T'uch die Scheren und andere Extremititen
tlach herunter, und lilit nur den mittleren Teil einer Schere frei. Dann
schneidet man auf der auf S. 125 beschriehenen Weise nach der Horr-
MANNschen Methode die Beugersechne in dem Gelenk zwischen Carpo-
1 g, Seite 125.

Z. 1. vergl, Physiologie Bd., 10. 10a

N
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und Meropoditen durch, wonach sich der zugehorige Flexor tonisch zu-
sammenzieht, und die beiden antagonistischen Systeme, ein dickes und
ein diinnes System, frei liegen. Wie wir wissen, besteht das dicke System
aus SchlicBeraxonen I und einem  Offneraxon LI, das dimne System
aus einem Offneraxon I und einem Schliefleraxon IT.

Die hier angewendete Isolicrung mul} auf eine makroskopische Tso-
licrung beschrankt bleiben.

Man exstirpiert also entweder das diinne, oder das dicke System, und
schlicbt dann die Wunde mit einem in dem wegflieBenden Blute ge-
triinkten Wattepfropfen, Das iibrigbleibende System besteht also noch
aus zwel Axonarten. Um die Funktion eciner dieser beiden Axone aus-
zuschlieen, durchschneidet man bei der Registrierung der Mechano-
gramme die Sehne des auszuschaltenden Muskels an der Verbindungs-
stelle mit dem Dactylopoditen und schlieft auch diese Wunde mit einem
Wattepfropfen ab. Hierdurch bleibt die Wirkung eines einzigen Muskels,
der durch einen einzigen Nerven innerviert ist., iibrig. Durchschneidet man
den Schliebmuskel, so kann man, wenn notig, die Schere mit einem Ge-
wicht passiv schliclien. Da der antagonistische Muskel jedoch bei dieser
Methode noch Impulse bekommt, also Aktionsstréme gibt, ist diese Me-
thode fiir die Registration von Elektrogrammen nicht erwiinscht. Man
muf} — wiewohl dieses griBeren Blutverlust bedeutet — in diesem Falle
die Funktion des auszuschaltenden Systems durch einen Schnitt, in den
Propodit, an der Stelle, wo der bestimmte Axon (oder Axonen) den
Muskel erreicht, verhindern.

Im Allgemeinen ist diese makroskopische Tsolierung leicht ansfiihr-
bar und mul} natirlich nach Beendigung des Versuches histologisch kon-
trolliert werden.

Fur die Mechanogramme gilt folgende Ubersicht :

Dickes System  + SchlieBersehne durchschnitten gibt isolierten Offneraxon I

Diinnes System -+ 3 Y e .. Offneraxon 11
Dickes System 4+ Offnersehne 1 - 3 ScehlieBeraxon IT
Diinnes System T3 3 .. 1solierte SchlieBeraxonenT

Bei den Elektrogrammen lese man anstatt Schne- proximales
Muskelende,

¢) Begistrierungsmethode der Mechanogramme (Abb. 3). Das Objekt
wird auf einem Apparat, welches auBerdem die beiden Schreibhebel trigt,
hefestigt. Diese Schreibhebel sollen die Bewegungen der Dactylopoditen
beider Scheren untereinander verzeichnen, Aus dem Tisch des Apparates
ist das Mittelstiick in der Breite eines FluBkrebses losgesigt. Dieses
Mittelstiick bildet einen Schlitten, auf dem das Tier vorwiirts geschoben
werden kann, bis es je nach seiner GréBe an der richtigen Stelle liegt ;
dann befinden sich nimlich die Scheren zwischen den vivst'igungsklum-
mern. Um die bei Reizung auftretende Autotomie auf ein Minimum zu
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beschriinken, driickt eine Briicke das Tier auf dem Schlitten fest, so
dal} es beinahe unbeweglich ist 1. Aufler dem Schlitten sind auch Klam-

i

Abb, 3. (Photographie PRIJS.)

mern und Stative verstellbar, so dall immer auf die GriBe des Objektes
eingestellt werden kann. Die Fiden, welche die Scheren mit den Schreib-

L Autotomie tritt bei Reizung schon bei Priiparaten, welche nur aus den
beiden Scheren mit den dazugehérenden Scherenganglien des Bauchmarkes be-

stehen, auf.
10#*
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hebeln verbinden, laufen iiber kleine in Agathlagern laufende Rollen
mit minimaler Reibung. Urspringlich hatte ich die Absicht, verschiedene
Systeme von beiden Scheren zu isolieren und deren Funktion zu verglei-
chen. Spiter bin ich davon zuriickgekommen, da das Tier bei der Ope-
ration beider Scheren sehr viel Blut verliert. Es wurde daher immer
cine Schere intakt gelassen, die dann als Mafstab fiir die Wirkung ver-
schiedener Stromstirken diente. In dem Ubergangsgebict von Reiz-
stirken, welche entweder Offnung oder noch gerade SchlieBung verur-
sachen, ist dieser Vergleich nicht immer moglich, da die Schwelle von
links und rechts wechseln kann. AufBlerhalb dieses Ubergangsgebictes ist
die Vergleichung mit einer normalen Schere darum so wertvoll, weil die
Wirkung ausschlicfilich von der Stromstiirke abhiingt., Diese Wirkung
steht nun aber wieder in direktem Zusammenhange mit dem Zustand
des Tieres. Es kommt vor, dall Stromstiirken von z. B, R.A. = 20 schon
starke Reize bedeuten. In anderen Fillen ist dies erst bei R.A, = 8 der
Fall. Die Reaktion der normalen Schere zeigt jedoch das Gebiet, in dem
wir uns befinden, an.

Bei den Versuchen mit Carcinus maenas wurde die gleiche Registrier-
apparatur verwendet, und das gleiche Prinzip auch bei den Versuchen
mit Cancer pagurus und Homarws vulgaris benutzt.

d) Registrierung von Elektrogrammen. Die Isolierung geschah in der
oben angegebenen Weise. An der Wunde, wo ein Wattepfropfen die
operierte Stelle abschlofl, wurde, um Stromiiberlauf zu verhindern, die
Erdung angebracht. Kine Staniolmanchette wurde um den Watte-
plropfen gebunden und diese geerdet. Ich legte dann das Tier in Riicken-
lage auf eine Korkplatte mit unbeweglich fixierten Scheren, worauf in
der nach oben gerichteten ventralen Seite des Propoditen mit ecinem
Trepan von einigen Millimeter Durchmesser die Offnungen fiie die Ab-
leitung der Aktionsstréme gemacht wurden. Kine Offnung kam iiber
den abzuleitenden Muskel, der dabei ein wenig verletzt wurde. Die
andere Offnung wurde a) fiir die Ableitung des Abduktors gerade unter
diesen Muskel, b) fiir den Adduktor in den festen Scherenast ange-
bracht. Diese Offnungen geben also die unverletzten Stellen. Wir leiten
also stets monophasische Aktionsstrome ab. Fiir diese Ableitung ver-
wendete ich folgende Elektroden: Zwei stiefelférmige porise Gefibe aus
gebackenem Pfeifenton wurden mit gesittigter ZnS0;-Lisung gefllt.
Hier hinein kamen die mit der Saite verbundenen amalgamierten Zink-
plittchen. Die , Fiile* der Gefille wurden mit einer Kaolinmasse um-
geben, welche vorher in physiologischer Kochsalzlésung geknetet worden
war. Um diese Masse wickelten wir die in physiologischer Kochsalzlisung
getriinkten Lampendochte, deren andere Enden in die Offnungen des
Propoditen gesteckt wurden. Diese nach Anweisung des ph ysiologischen
Institutes in Leiden hergestellten Elcktroden sind fiir unseren Zweck
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durchaus geeignet; besser wie die Silberchloridnadeln, welehe selten frei
von Polarisation sind.

¢) Reizungsmethode. Bekanntlich reagiert die Schere sowohl auf fara-
dische Reizung wie auf einzelne Schlige. Fiir die Untersuchung iiber
den Hemmungseffekt war letztere Reizungsart, auch bei Connectivrei-
zung vorzuzichen. Es ergab sich jedoch, dafl diese ohne erregenden oder
hemmenden Einfluf auf die Scherenantagonisten ist. Dadurch wurde
ich zu faradischer Reizung gezwungen, welche ich mit einem Induktions-
apparat, wobei ein Negrscher Hammer den primaren Stromkreis schlof3
und unterbrach, anstellte.

Die Elektroden fur die periphere Reizung wurden in den Panzer der
bestimmten Schere eingestochen, entweder in den Carpopodit, oder an
der Basis der Schere. (Fiir die Axonen I ist dies gleich ; fiir die Axonen 11
ist man, wie sich zeigen wird, auf den Carpopodit angewiesen.)

Die Connectivreizung erfolgte: a) durch Einstechen der Elektroden
hinter die Augen, b) durch freilegen der Connective, Man schabt zu
diesem Zwecke den Panzer hinter den Augen mit einem Messer ab, und
durchschneidet dann vorsichtig die den Magen mit dem Rostrum ver-
bindenden Muskeln, Der Magen, welcher zuvor schon leer sein mul,
fallt dann zuriick, wodurch die Connective frei werden, Sind die Exkre-
tionsorgane stark geschwollen, so kann man sie durchstechen, Das Weg-
tlieflen der Flissigkeit ist ohne Einflull. Ganz anders ist dies bei dem
Magensaft. Hat man bei der Priiparation den Magen auch nur etwas
verwundet, wodurch Magensaft in die Korperhohle dringt, so ist ein
derartiges Objekt nicht mehr zu gebrauchen, da die Reizbarkeit der
Nerven beinahe unmittelbar durch den Magensaft reduziert wird,

Die Connectivreizung wurde nun entweder allein oder zusammen
mit der peripheren Reizung angewendet.

Niiheres ergibt sich aus den Versuchen selbst.

Versuche. KEs folgen hier zuerst die Abkiirzungen, damit die in dem
Text hitufig vorkommenden Hinweise auf die Abbildungen deutlich sind.

C.p. = Connectivreizung '; P.p. = periphere Reizung; R. = rechte
Schere; L. = linke Schere; norm. = intakt gelassen; di.s. | = dickes Sy-
stem durchschnitten; du.s.T = diinnes System durchschnitten: 0.p.7T =
Offnersehne durchschnitten : s p. = SchlieBersehne durchschnitten (0.sp.T
= proximales Ende des Offnermuskels durchschnitten; s.sp.f = proxi-
males Ende des Schlielmuskels durchschnittenz.

Vor der Isolation aller Systeme wurden erst Versuche angestellt, bei
denen nur entweder das dicke oder das dimne System durchschnitten
worden war. Die Sehnen blieben in diesem Falle intakt. Bei Durch-

1 Siehe Note S.129.
* sp. ist eine Abkiirzung von ,.spier”, dem hollindischen Wort fiir ,,Muskel<;
p. ist Aier eine Abkiirzung von ,,pees®, dem hollindischen Wort fiir ,,Schnets,
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schneidung des dicken Systems erhiilt man Offueraxon I und Schliefier-
axon 1, kombiniert in dem diinnen System verlaufend : entfernt man da-
gegen nur das diinne System, dann erhillt man Sehlieferazonen I und Offner-
awon I, beidein dem dicken System verlaufend. Teh dachte, daf wir bei der
Reizung mit diesen Isolationen stets einen Erreger und cinen Hemmer
des Antagonisten in einem System haben wiirden. Die Hemmerfunktion
konnte dann niemals den Effekt beeinflussen. Dall der Hemmer nicht,
stets hemmt, konnte ich damals noch nicht vermuten. Als Orientierungs.
versuche sind diese Isolationen aber doch wertvoll, weshalb sie in Abb. 4
und 5 wiedergegeben werden sollen,

Abb. 4 gibt die Isolation des Offnerarons I + Sehilic feraxon 11 in der

Cp.1(RA) 104

Abb. A, Astaces, Zerebrale Reizung (C.p.) mit abnehmendem Rollenabstand (R.AL). Rechte Schere
(I.) mit isolicrten dinnen System (di.s. ¢ = durchschnittenes dickes System). Linke Schere (L)
normal. RoAL =101y ist schwacher Reiz: links schliefit., R.A. =10 ist Ubergang von schwach auf
stark. R.AL =9y ist starker Reiz. SchlicBung = Kurvenberg: Offnung = Kurvental. Die Ge-
schwindigkeit des Kymographions ist in allen Aufnahmen von Asfaces gleich (5. Abb. 11),

rechten Schere wieder. In der normalen Schere gibt Connectivreizung
mit R.A. = 101/, zum ersten Male Schlielung. R.A. = 10 zeigt deut-
lich den Ubergang zwischen SchlieBung und Offnung, withrend R.A.
= 91/, einen starken, also einen Offnungsreiz bedeutet. Die abnormale
Schere reagiert bis zu R.A. = 10 nicht, und fingt nach R.A. = 10 mit
Offnen an. Dieses war nach den Jorpaxschen Versuchen zu erwarten,
es bedeutet aber vorliufig nur eine Ubersicht und muf noch niher analy-
siert. werden.

Schlieferaxonen I + Offneraxon I1. Der zweite Orientierungsversuch
wird in Abb. 5 wiedergegeben. Hier ist nur das dicke System vorhanden.
Da das Interessanteste in der Funktion dieses Systems das Ausbleiben
der Wirkung bei starken Stromen ist, wurde das System fir starke
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Strome untersucht. Bei Zunahme der Reizstirke von dem Schwellen-
werte an zeigt sich zuerst schwache, dann stiirkere Schlieffung, wonach
der Iffekt plotzlich verschwindet. Bei gleichzeitigem peripherem Schlie-
Bertetanus zeigt sich bei starker Reizung der Clonnective ein heminender
statt des erregenden Effektes durch das dicke System. Schon hierin
liegt, eine Andentung fiir eine eventuelle Losung der Frage tiber die zen-
trale Wirkung auf die normalen Scheren. In Abb.5 ist die Wirkung
starker Strome auf das dicke System wiedergegeben. Die rechte Schere
ist intakt, bei der linken fehlt das diinne System. Durch periphere Rei-
zung kontrahiert die Schere maximal. Der erste starke cerebrale Reiz
uibt links keinen Effekt, auch der zweite nicht. In der normalen rechten

Abb, 5. Astacus. Linke Schere mit isoliertem dicken System (du.s. ¢ = diinnes System durch-

schnitten). P.p.L. periphere Reizung linke Schere. Diese verursacht Schliefung, welche wieder

in einzelnen Fillen dureh zerebrale Reizung mit RUA, =11 gehemmt wird, Rechts Offnung bel den
zerebralen Reizen, anfiinglich gefolgt durch ,.,rebound* des HchlieBmuskels,

Schere zeigt sich aber, dal} diese Reize Offnerreize sind, also Schlief3-
muskel hemmende Tmpulse hervorrufen. Sehr deutlich zeigt sich beson-
ders nach der ersten cerebralen Reizung die verstirkte SchlieBmuskel-
kontraktion (,,rebound contraction) nach starker Hemmung. Erst bei
dem dritten Reiz tritt auch links Hemmung auf, und zwar nach einer
oriferen Latenzzeit. Diese Hemmung dauert nur kurz an; die Schere
schlieBt sich schon wieder, bevor die Reizung aufgehort hat, um nach
der Reizung aber wieder aufzutreten. Die vierte, fiinfte und sechste
Reizung geben sofort Hemmung, ohne besondere Nachwirkung.
Dieses Resultat konnte bei einer groflen Zahl von Fillen beobachtet
werden. Bei einzelnen Fillen war periphere Reizung iiberflissig, da die
Schere Schliefiertonus zeigte, dieses énderte den Effekt jedoch nicht.
Hiermit ist also bewiesen, dafi starke cerebrale Straome durch die Schlieffer-
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axonen I des dicken Systems auf eine bestehende Sehlicflerkontraltion hem-
mend wirken konnen, wihrend die gleichen Strome direkt in der Schere
angebracht den SchlieBertonus stets verstirken,

Welche Rolle der Offneraxon 11 fiir den Offner-
muskel hierbei spielt, ist bei dieser Teilisolation nicht
zu ermitteln. Bevor wir zu der Untersuchung dieses
Axons iibergehen, sollen noch die verschiedenen Reak-
tionen der SchlicBeraxonen I anf die verschiedenen
teizstirken niher erortert werden.,

Schliefieraxonen 1. Wenn wir die Wirkung dieses
Systems bei zunehmender Stromstirke betrachten, so
ergibt sich folgendes: Abb. 6 zeigt eine Aufnahme bei
stillstechendem Kymographion. Die rechte Schere ist
normal, in der linken sind die SchlicBeraxonen T iso-
liert.  Wir bemerken an erster Stelle, dall die Aus.
schlaghéhen mit der Reizstiitke zunchmen (R.A. —
111/, —10). Jeder faradische Reiz dauerte 2 Sekun-

den, Bei R.A. = 10 ist der Ausschlag maximal., Tm

20 niichsten Augenblick (R.A. = 91/,) 6ffnet sich die nor-

.1.«...rn;\.h.ul.){i:i}i.-iw“, male Schere.  Die operierte linke Schere gibt dann
:'!"']'_“'.. ’I"::i’“"i'{'j‘;},‘{'_‘ff;::; itherhaupt keine Kontraktion mehr,

Nehliefieravosen 1. Aus dem vorigen Versuch wissen wir schon, daf

,v:",'lim.l:'{:'|,:::;5",",t')|iil,',';'\.': diese Hemmung nicht zentralist. Die SchlicBeraxonen T

ohne Effekt: Hem-  Jejten die Impulse weiter, was daraus ersichtlich ist,

e daly ein peripherer Tonus gehemmt wird, Wir miissen

also annchmen, daf} diese SchlieBeraxonen I, welche peripher gereizt

bekanntlich nur erregend wirken, beim Leiten starker Reize zentralen

Ursprungs: a) in dem Muskel einen
in Hinsicht auf die bestehende
Kontraktion antagonistischen Zu-
stand bewirken, b) durch Frequenz
oder auf andere Weise sich selbst
. und den peripheren Impulsen den
RAM _ Zugang durch das Nervenende ver-
schlielen. Im ersteren Falle wiire
es eine Form echter Hemmung, im
letzteren eine WEepENSKY-Hem-
mung., Hierauf soll spiitter noch
niher eingegangen werden.

Die Kontraktionen der isolier-
ADD.7, Astacus, Isolicrung wie beiAbb.6(o.p.{ = ten SchlieBeraxonen I sind nicht
:;(lllll:z'l|z:-:-lll;n1i-ftfn(,x!\!il:'tll].#;llliz]-:'l\ (Ii’:nl;:1.((::3:]1'.:&“:]ill immer wie die in Abb. 6 Wioderge-

braucht). Alles Uhrige im Text, gebenen.  Es kommen noch zwei
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andere Formen vor, und zwar erstens die aus Abb. 7, wo nach der maxi-
malen Kontraktion noch eine submaximal fixierte Kontraktion auftritt.
Will man diese gehemmte Kontraktion in das Schema der WEDENSKY-
Hemmung bringen, so muf}
man annehmen, dall die Ner-
venenden einzelner Axonen
blockiert sind, withrend an-
dere dagegen noch Tmpulse
leiten, Eine zweite Form ist
die, welche bei Ermiidung
auftritt. Hier registriert der = R
Schreibhobel bei starken und 0% e, Jaoeon vie s, Zetikirvt
stirksten Stromen eine kurze die Seheren zibt Aktionsstrime des Schlicbmuskels. Ein

Sehlicferkontraktion  jrher €t s et cinen il dunat
(s,twitch™), gefolgt von Hem- :
mung.  Diese Form erinnert also sehr stark an den Wepexsky-Effekt
(Abb. 8),

Im folgenden wird die Wirkung der SchlieBeraxonen T beschrieben,

AbLb 9. Asiacws. Pheriphere teizung (pop.) gibt Aktionsstrome des Schlichmuskels, Isolation wie
oben, Schwache cerchrale Reizung gibt erhohte Frequenz. Empfindlichkeit ; Im.V.=1/: e,
Zelt in 1f5 Sek.

wo diese mit einem bestechenden peripheren Tonus des SchlicBmuskels
interferiert. Abb. 9 zeigt an erster Stelle Aktionsstréme peripherer Er-

AbDb. 10, Astaews. Die periphere Reizung ist hier wieder reflektorisch, Hemmung durch starke
C. p. Deutliche Hemmungsnachwirkung und srebound eontractions,

regung. Bei Konnektivreizung mit schwiicheren Stromen (R.A. 13) wird
die Frequenz bedeutend verstiirkt. Das anfinglich rhythmische SchlieBen
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wird nun dauernd maximal, Abb. 10 zeigt ebenfalls zentrale Wirkung

auf cinen reflektorischen Schlieliertonus, welcher durch einen zwischen

Abb, 11, Astacus, Tsolation wie aben, P.p Ji. = periphere Reizung rechte Schere, Siehe weiter Text.

die Schere geschobenen Glasstab hervorgerufen wurde. Hier ist die Wir-
kung aber hemmend, welche durch eine Hemmungsnachwirkung und
,rebound contraction™ ge-
folgt wird. In Abb. 11 ist das
Mechanogramm  einer sol-
chen Beobachtung wiederge-
geben, Hierbei ist RA. =11
fiir die normale Schere eine
Ubergangsreizung : schwach
—stark. Die operierte Schere
bewegt sich rhythmisch wie
ein schlagendes Herz. Wenn
im Augenblick der ,refrak-
taren Phase™ der zentrale
Reiz einsetzt, bleibt der Mus-
kel schlaff. Bei der neuen
Kontraktion tritt dann an-
statt des Rhythmus glatter
Tetanus ein: der schwache

Abb, 12, Astaecns, Isolation wie oben. Hemmung durch
Schlielleraxonen I.

zentrale Strom verstiirkt die
periphere Kontraktion,
Abb. 12 und 13 zeigen den durch starke zentrale Strome hervorge-
rufenen umgekehrten Effekt (hier wie in Abb. 14 sind Stréme von
R.A. = 13 und 14 schon als stark anzusehen), In Abb. 12 und 13 wird
ein glatter Tetanus, wenn auch nicht ganz, gehemmt. Es entstehen ,,con-
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traction teeth**. Auffallend hierbei ist, daf} die Kontraktionen zwischen
diesen Erschlaffungen wieder maximal sind, withrend der urspriingliche

Abb. 13, Astacus. Wie Abb, 12, Links ., rebound contractiont des SchlieBmuskels der normalen
Schere nach starser Hemmung,

Tetanus nicht véllig maximal war. Die Nachwirkung dauerte 6 Sekun-
den an,
Ganz anders zeigt sich das Bild in Abb. 14, Die Hemmung ist hier

Abb. 14, Astacws, Hemmung durch SehlicBeraxonen I mit auffallenden Zeitahstiinden,

viel stirker als im vorigen Versuch. Sie tritt jedoch erst nach Schluf
der Reizung mit langer Nachwirkung anf. Zwischen diesen Erscheinun-

gen und den in Abb. 12 sind allerlei Uberginge zu heobachten. Die
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Zeitunterschiede kinnen noch viel grifler sein als in Abb. 14, Ferner
kann es vorkommen, dal} die Hemmung withrend der Reizung total,
und nachher rhythmisch ist. In vielen illen ist die Hemmung an-
dauvernd, und man mul} die periphere Reizung bedeutend verstiirken um
Kontraktion hervorzurufen. Besonders die in Abb. 14 wiedergegebenen
rscheinungen sind schwerlich als Wepensky-Hemmung anzuschen.

Abgeschen von diesen interessanten Nebenbeobachtungen ist wohl
das wichtigste Krgebnis dieser Konneltivreizungsversuche, daly das Ner-
vensystem, welches peripher gereizl ber zunehmender Reizstirke auch zu-
nelhmende Kontraltion verursacht, wnd nur als typischer Erreger belannt
ist, ber Konneldivreizung cine anfinglich proportional der Reizstirlke zu-

Abb, 15, Astacus, dsolation Schlicfierawon IT. Tweehts dickes System (di.s.) und Offnersehne
(0.p.) durchschnitten, Siche weiter Text,

nehmende Kontraktion hervorruft, welche jedoch auf die Daver funktionell
in das Gegenlei wmschidgt, d. h. die Axvonen leiten die Impulse weiter,
diese verursachen nun jedoch anstatt Erregung des Muskels Hemmung.

Schon diese Tatsache allein konnte den Endeffekt der Konnelktiv-
reizung mit starken Stromen erkliaren. Uber die Ursache der Erschei-
nung selbst und die Natur der Hemmung ist ans diesen Versuchen je-
doch nichts zu erfahren. Héchstens kénnten wir aus der Beobachtung
der Zeitabstinde der Erscheinungen und vielleicht aus dem Bild der
Aktionsstrome unseren Standpunkt hinsichtlich der sich auf zeitliche
IFolge der Reizen stiitzenden Hemmungstheorien bestimmen. Auf diese
Frage soll in cinem anderen Kapitel noch niher eingegangen werden.

Eine weitere uns beschiiftigende Frage ist die nach der Funktion
eines Systems, das peripher als der Hemmer des Schliemuskels bekannt
ist. Prinzipiell wiire anzunehmen, dafl dieses wenigstens in Hinsicht auf
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die zentrale Reizung iiberfliissig ist. Nur die Isolation konnte uns hier
weiter bringen:

Sehliefleraxon 11. Um eine Ubersicht iiber die Wirkung dieses Sy-
stems bei verschiedenen Stromstiirken zu erhalten, stellte ich folgenden
Versuch an (Abb. 15). In der rechten Schere, in welcher genannter Axon
isoliert war, wurde mit einer bestimmten Stromstiirke, der Schliefler zu
rhythmischen Kontraktionen gebracht. (Dieses gelingt allerdings nur in
manchen Fillen befriedigend.) Dann wurde an der Wirkung der nor-
malen Schere die Schwelle von Offnung erzeugende Konnektivreize be-

stimmt, welche ungefihr R.A. = 21 war. Nun wurde die Spule bis zu
R.A. = 26 verschoben. Die periphere Reizung gab rhythmische Kon-

traktionen ; darauf setzte die Konnektivreizung
cin, und die Spule wurde von 26 anf 21 zuriick-
geschoben (Abb. 15). In der Abbildung ist das
lesultat deutlich zu sehen. R.A. = 26 hat
keinerlei EinfluB3. R.A. = 25 und 24 geben Ver-
stivkung:; 23 hemmt teilweise, 21 gibt totale
Hemmung mit langer Nachwirkung, danach
setzt der Rhythmus wieder ein. Bei R.A. = 21
offnet sich die linke Schere.

Am deutlichsten ist in diesem Versuch die
Hemmung ausgepriigt. Anscheinend wird die
Hemmung des Schliefiers also nicht lediglich
durch die Eigenschaften der Axonen I (End-
platten) verursacht, sondern auBerdem durch
SchlieBeraxon LI bei starker Konnektivreizung.

Abb. 16, Aslacus. Wie Abb, 15,
i 2 jedoch ohne periphere Reizung
Der Endeffekt ist also auf zweierlei Wegen ge-  und konstanten C.p.-Wert. Die
) ¥ durch SchlicBeraxon 11 hervor-

".'.'%1}11'1(‘1.“\“,01'. gerufene Kontraltion setzt spiit
Viel merkwiirdiger ist jedoch noch, daf} (< ein lmdh“'lit'"d nicht festge-
altern.

dieses System, welches peripher bei allen Reiz-

starken hemmt (RE1TSMA wund DU BUY), den Schliefer bei bestimmten Stir-
ken der Komnektivreizung erregt, oder doch wenigstens eine schon vorhan-
dene schwache Erregqung verstirkt.

Dieser Axon ist also nicht als typischer Hemmer anzusehen. Wie
die SchlieBeraxonen I kann er sowohl erregen wie hemmen. Beide wirken
bei der gleichen zentralen Stromstirke synergistisch und geben bei star-
ken Stromen die von JorpaAN beobachtete Hemmung eines SchlicBer-
tonus. Was nun die Erregung durch Vermittlung des SchlieBeraxons 1T
betrifft, so kommt diese bei einer bestimmten zentralen Stromstirke am
besten zustande, wenn schon eine submaximale Erregung anwesend ist.
In manchen IFillen kommt es dann zu maximaler Kontraktion, welche
festgehalten wird, solange der Reiz andauert. Ist keine schwache Kon-
traktion vorhanden, so kann man nur schwer cine Kontraktion durch
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den SchlieBeraxon 11 erhalten. Die Erklirung hierfiir mufl meiner Mei-
nung nach in einem gewissen Widerstand der Nervenendplatte gesucht
werden ; etwas Ahnliches finden wir in dem synaptischen Widerstand bei
Vertebraten. Auch hier bricht eine erregende Wirkung cher durch, wenn
sie vorher schon schwach vorhanden ist.

Abb. 16 gibt eine Kontraktion durch dieses System ohne peripheren
submaximalen SchlieBertonus wieder. Hierbei zeigt sich einmal eine
ziemlich lange Latenzzeit und ferner, dall die Kontraktion nicht an-
dauert.

Ein Elektrogramm bei schwachen Konnektivreizen stimmt in den
meisten Fillen mit dem von Schlieferaxonen I {iberein (5. Abb. 9 und 10).

.

Abb, 19, Astecus, Wirkung SchlieBeraxon II, 8. Text.

Das Ergebnis starker Konnektivreizung ist in den nachfolgenden Ab-
bildungen wiedergegeben.

Abb. 17 spricht fiir sich selbst; es fillt hierbei sofort die Hemmungs-
nachwirkung auf, welche jedoch noch ausgepriigter sein kann. Man achte
noch darauf, dall die Nachwirkung nicht nur anwesend 1st, dort wo
die Aktionsstrome fehlen, sondern auch in der Amplitudo und Frequenz
der zuriicklkehrenden Aktionsstrome ist die Nachwirkung sichtbar. Krst
am Ende der Aufnahme sind Frequenz und Amplitudo wieder wie vor
der cerebralen Reizung. Wir kiénnten also von einer absoluten und einer
relativen. Nachwirkung sprechen. In Abb. 18 dauert die absolute
Nachwirkung 5—6 Sekunden an, withrend doch der Reiz nicht so stark
war, dall alle Aktionsstrome wiihrend der cerebralen Reizung wegfallen.
Eine andere Form von Hemmung ist noch in Abb. 19 zu sehen. Wiih-
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rend zentraler Reizung wird keine Hemmung wahrgenommen, danach
verliuft der Tetanus nicht mehr glatt, sondern zeigt schwache Sehwan-
kungen und erst nach 17 Sekunden werden zwei rhythmische Hemmungs-
phasen beobachtet.  Mit natiirlichen Bedingungen haben diese nichts
gemein, eine auf diese Weise zustande gekommene Hemmung wiirde
nichts weniger als zweckmiiBig sein. Scheinbar hiingt dieser Effekt auch
von der Stirke der peripheren Reizung ab, Ieh habe diesen extromen
Fall denn auch nur in Hinsicht auf die spiter zu besprechende Natur

der Hemmung angefithrt,

Schlielich sei noch darauf hingewiesen, dal} rhythmische Kontrak-
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Daf dieser Rhythmus nicht nur durch periphere Reizung entsteht, wie
z. B. im Falle von Abb. 11, wird aus der FForm der Zacken unserer
Kurve 21 deutlich,

Dieses ist wieder nur ein vor-
liufiger Hinweis.

Das allgemeine Verhalten von
Sehlieferaxon 11 zeigt grofe Uber-
einstimmung mit dem von Schiie-
Peraxonen I Hemmung bei star-
ken, Errequng bei schwachen zen-
tralen Impulsen.

Nach Beobachtung dieser E:
scheinungen war es natiirlich frag-

lich, ob die bisher angenommene

Spezifitit der bzw. hemmenden

Letacus. Txolation Offneraxon I1. Rechts
und erregenden Offner-Axonen | s System (du.s.) und SchiieBersehne (s p
schnitten Sch T 3D 1 durch

und II aufrecht erhalten bleiben e " e ' ¢ .“”“' .If
xon I1 eine periphere Offnerkontraktion

kénne, Dem ist nicht so
Offneraxon 11. Dieser . Hemmer* wirkt ebhenso bei Konnektivrei.
zung, jedoch nur wenn diese schwach ist (Abb. 22y, Durch € p. mit

R.A 17 wird ein bestehender Offnertetanus gehemmt
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System nicht von den drei anderen wesentlich abweicht, also Erregung
und Hemmung in Abhingigkeit der Reizstiirke zeigt. Dieses bestiitigte
sich tatsichlich.

Offneraxon I. Tn Abb. 25 ist ein Fall von
Erregung wiedergegeben. C.p. mit R.A. = ¢ 1/g
ist hier ein starker Reiz. Dieser verstiirkt zu.
erst einen submaximalen (',')ffm-rtut:lmm, stimmt
also hier mit Offneraxon I1 iiberein (Abb. 24)
und gibt bei der zweiten Reizung ohne vorher-
gehende  periphere Reizung Kontraktion des
Offners.

Die Hemmung des Offneraxons I gibt, ihn-
lich verlaufende Kurven wie in Abb. 22 fiir
Offneraxon 11 wiedergegeben wurde.  Rinen
extremen Fall weitgehend verschiedener Zeit.-
abstiinde finden wir fiir diesen Axon in Abb. 26.
Der periphere Offnertetanus ist nicht glatt, son-
Abb.24. Astacus. Starke C.p.ver- — dern wellig. R.A. = 8 gibt in der linken nor-
k‘“:f:‘:l‘]’1';:”::;:::’(‘I'l‘}'j';t','l:‘r?\{f:’l'{'{ malen Schere SchlieBung. Die Form dieses

Schliefertetanus, sowie sein Andauern fast ohne
Abnahme, weist schon auf ecine bei diesen Tieren hiaufige Nachwirkung.
Die Hemmung des Offneraxon T ist jedoch sehr abweichend. Sie tritt,

Abb. 25, Astacus. Tsolation Offneracon I. Rechts ist das dicke System (di.s.) und die SehlieBer-
sehne (s. p.) durchgchnitten. Starke C.p. verstiirkt eine submaximale Offnerkontraktion oder gibt
auch ohne diese (finerkontraktion.
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nimlich erst auf, wenn der Reiz aufgehért hat. Fiir die Form der Hem-
mung betrachte man die Kurve. Wie gesagt ist dies ein extremer Fall.
',I,‘t-lculogis(ih betrachtet, wiire dies ein sehr unzweckmifiges Eingreifen
der Hemmung. Unter den Bedingungen eines nicht adaquaten Reizes
treten diese BEigenschaften jedoch noch in verstirktem Mafe auf. Der
in Abb. 26 wiedergegebene Fall ist denn auch nicht als Ausnahmefall
wiedergegeben. Wie schon auf S. 152 erdrtert, kinnen die verschieden-
sten Zeitabstinde vorkommen; von sofortiger Reaktion auf Reizung und
Effekten mit langer Nachwirkung bis zu den Ergebnissen, die offenbar
nur aus Nachwirkung bestehen, bei denen man aber annechmen muf}, daf

Rdi.st
o ospt

AN \-’V'\“r.'\—-\.V“"’"vJ

PpR.

AL A
4 4'/\ Y Vi mammnn

Abb. 26. Astacus. Schwiichere C.p. als in Abb, 25 gibt Hemmung einer sulmaximalen
Offnerkontraktion. Man beachite wieder die Zeitabstinde. Siche weiter Text,
antagonistische Prozesse wiahrend der Reizung das Sichtbarwerden eines

Effektes verhindert haben.

Sehen wir von den Begleiterscheinungen ab, dann kénnen wir auch
fiir Offneraxonen I und 11 feststellen, dall — im Gegensatz zu den peri-
pheren Reizergebnissen, wobei sich zeigte, daB T bei allen Reizstirken
erregend und IT bei schwachen Reizen nicht und bei starken nur hem-
mend wirkt — beide Systeme bei Konnektivreizung synergistisch wirken,
also bei schwachen Stromen hemmen und bei stirkeren erregen.

Die Ergebnisse von Konnektivreizung bei isolierten Systemen in der
Schere konnen folgendermaBen zusammengefaBt werden:

1. Eine Spezifitit hemmender und erregender Axonen, wie sie Big-
DERMANN in seiner Hypothese und Horrmass sowie pu Buy und
RErrsma nach ihren Reizversuchen annehmen, besteht in diesen Anta-
gonisten nicht. Jede der vier Systeme kann sowohl erregen wie hemmen.

2. Wihrend bei den peripheren Reizversuchen das entgegengesetate
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Verhalten von Offner und Schliefer erstens auf einem niedrigeren Schwel-
lenwert, des diinnen Systems, zweitens auf dem Vorherrschen des
SchlieBerkomplexes bei starken Stromen (bu Buy und RErrsm A) beruht,
zeigt sich dies bei zentraler Reizung nicht. Schwellenwertunterschiede
sind hier nicht nachzuweisen und das Ergebnis ist stets eine esultante
von Erregung und Hemmung,

3. Da zentrale Reizung auf alle vier Systeme gesondert wirkt, mul}
der — demjenigen der peripheren Reizung entgegengesetzte — Effekt
zerebraler Reizung durch die physiologischen Eigenschaften von Gan-
;__:Iivn'/vll:-n in dem Bauchmark zu erkliren sein.

. Auch fir diese Tiere gilt, dall Hemmung sich durch Abnahme oder
tﬂt‘ll( - Ausfall von Aktionsstriomen im Ele ktrogramm zu erkennen gibt.

5. Der von Horrmany angenommene Unterschied mit Vertebraten,
dal} bei Arthropoden Hemmung umgekehrte Erregung bedeute, ist also
nicht bewiesen.

6. Dagegen wird die Annahme, daf ein Unterschied gegeniiber Verte-
braten darin besteht, dall der resultierende Effekt von Hemmung und
Srregung nicht in dem Zentrum sondern in dem Ubergang von den
er'\'vn zu den Muskeln gelegen ist, auch fiir zentrale leizung l)mldtwt

7. Wie bei den Vertebraten zeigen sich typische zentrale Lr'svha-
nungen wie ,afterdischarge®, , rebound contraction* 1IH\\'.(bli]u]{l{.lN(‘:TON).

8. Bei der Hemmungsnachwirkung kann man eine absolute und eine
relative Phase voneinander unterscheiden.

Diskussion. Betrachten wir nun die erste Frage unserer Problem-
stellung, nimlich die iiber die Natur des »Umschlags®™, so lehren uns
die Versuche erstens, dal Konnektivreizung auf alle Scherensysteme
wirkt. Wir finden also keine Losung unseres Problems in dem Sinne,
dall wir eine anatomische ,,Schaltung™ von Axonen annehmen kénnen,
welche verhindert, daf} z. B. die Schlieferaxonen I bei starker zentraler
Reizung ITmpulse empfangen. s sind periphere Impulse vorhanden, der
SchlieBmuskel bleibt jedoch bei starker Reizung in Ruhe oder wird,
wenn er sich in Titigkeit befindet, gehemmt. Wenn auf diese Weise
die anatomische Basis zur Erklarung des ,,Umschlags® fehlt, so dringt
sich uns von selbst die Notwendigkeit dllf die phw]nluulsﬁhen Kigen-
schaften des in Frage stehenden Systems nither zu untersuchen.

Solange man die Uberlegung auf den Gesamteffekt beschrinkt,
konnte man die Losung in einer Umkehr der Erregung suchen, wodurch
die starken Hirnreize im Bauchmark zu schwachen umgesetzt werden,
und umgekehrt schwache Reize zu starken werden. Wenn man aber
die Leistung jedes Axons fiir sich betrachtet, so zeigt sich, daf} die An-
nahme unhaltbar ist. Denn dafl der Hemmungsnerv Erregung und der
Erregungsnerv Hemmung tibermitteln kann, kann durch Erregungsum-
kehr nicht erklirt werden.
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Obenstehende Versuche zeigen uns also einige interessante Erschei-
nungen. Die Analyse der Effekte setzt ung schon in den Stand, den
Totaleffekt, besser zu begreifen. Uber die Natur des Umschlags haben
wir aber noch nichts erfahren, und kénnen héchstens einige negative
Ergebnisse verzeichnen.

Ich bin jedoch der Meinung, dafl wir doch einen Schritt vorwiirts
gekommen sind durch die an den isolierten Axonen gemachten Erfah-
rungen. Da Axonen nimlich sowohl Erregung wie Hemmung verur-
sachen konnen, mul} die Natur des Umschlags mit den funktionellen
Méglichkeiten einer Ganglienzelle zusammenhiingen.

Das Problem des Umschlags erfahrt hierdurch aber eine Verschiebung
nach der Frage tiber das Verhiiltnis von Erregungs- und Hemmungs-
moglichkeiten einer Nervenzelle. Um dieses Problem, welches in den
letzten Dezenien von ganz verschiedenen Seiten beleuchtet wurde, in
seinem ganzen Umfange iibersehen zu kénnen, soll es in dem nichsten
Kapitel eingehend erértert werden, um danach experimentell von neuem
untersucht zu werden.

Kapitel II: Das Verhiiltnis von Erregung und Hemmung.
A. Einleitung.

Im Folgenden soll versucht werden, dieses Problem von einem ver-
gleichend-physiologischen Standpunkte aus zu betrachten. Wer den heu-
tigen Stand der Nervenphysiologie auch nur einigermaBen iibersieht,
weild, dall man mit dieser Betrachtung nicht vorsichtig genug sein kann.
Besonders mit der Hemmungsfrage haben sich schon zahlreiche Autoren
befallt; die fithrenden Autoren auf diesem Gebiete sind heute davon
uberzeugt, ,,that this is one of the most striking and puzzling phenomena
in the physiology of the nervous system* (Forses 1922, S.280). In
seinem ,,some recent work on inhibition** sagt Aprrax (1924, S. 399),
daf} seine Zusammenfassung nicht den Eindruck erwecken solle, dafl wir
eine befriedigende Erkliarung auch nur einer einzigen Form von Hem-
mung gefunden hiitten, aber ,,the danger of this is not acute**. Wenn
SHERRINGTON (1925, 8. 543) eine den allgemeingiiltigen Anschauungen
iber die sich im Riickenmarke abspielenden Prozesse widersprechende
Theorie entwickelt, bemerkt er dazu, dall der Wert ,,of such a provisional
scheme can but be, pour préciser les idées®.

Auller mit der Ungewillheit uber die Natur, sowohl des Erregungs-
also auch des Hemmungsprozesses, haben wir mit der Tatsache zu rech-
nen, dafl ,it appears unlikely that in their essential nature all forms
of inhibition can be anything but one and the same process* (SHER-
RINGTON 1906). Als Beispiel fithrt er an ,,the spontaneous play of alter-
nating phases of activity of the respiratory ,centre® group with their
sensitivity to blood reaction™ (SHERRINGTON 1925, S. 543) und ADRIAN
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(1924, 5. 405) ,for instance, the inhibitory effect of the brainstem on
the spinal reflexes may well depend on processes entirely different from
those concerned in the reciprocal inhibition of an antagonistic muscle
during a simple reflex‘.

Die Gefahr, die verschiedenen Hemmungsmechanismen durchein-
ander zu haspeln, wird groBer, wenn wir periphere Hemmungserschei-
nungen wie z. B, die Hemmung innerer Organe in unsere Bn1’-1':1eht.ungun
mit einbezichen (Howern und Duke 1908, Loewr 1921, BRINEMAN en
v. Dam 1923), Hemmungen, bekannt als ,,humoral view* und ferner
die von WepeNskY erdachte und von Lukas auf feste Grundlagen ge-
brachte Theorie der scheinbaren Hemmungserscheinungen an dem Ner-
ven-Muskelpriparat. Ich hoffe jedoch zeigen zu kénnen, daB die Be-
trachtung aller zuverliissig analysierter 'Hommnngscrselmiuungon einige
Kliarung dieses Problems bringen kann. -

Fiirdie Evertebraten hat von UEXk{LL (1. a. 1909) einige interessante
Angaben gebracht. Fiir die Bewertung seiner ,,Drainage*-Theorie, so-
wie fiir die Bedeutung derselben verweise ich auf Bayriss (1924, S. 424,
Ausfiihrlicher soll spiiter auf die Jorpaxschen Untersuchungen (Zu-
sammenfassung 1929) und seine fiir ,,reflexarme Tiere*, gut begriindete
Theorie tber den ,Aktivititszustand* der Zentren als Basis fiir den
Erregungs-HemmungsprozeB eingegangen werden.

Die Untersuchungen iiber die Antagonisten in der Schere von Astacus
und anderen Crustaceen hat die Sonderstellung, welche diese Tiere bisher
einnahmen, teilweise geiindert. Die Hemmung ist hier in der Tat ein
peripherer Prozef3, ebenso wie die Hemmung des Vertebratenherzens
ein spezifischer Hemmungsnerv(-Axon) ist jedoch nicht vorhanden. Daf
ein einzelner Axon, je nach der Reizstirke hemmend oder erregend wirkt,
ist fiir die Vorstellung, welche wir uns von beiden Prozessen machen,
von Bedeutung,

Wir stehen hier vor einer Fiille von Erscheinungen ohne erkennbaren
Zusammenhang, die wir durch den allgemeinen — also irrefithrenden —
Namen ,,Hemmung* zusammenfassen. Wir miissen uns meiner Meinung
nach in dieser Fiille verirren, wenn wir nur nach den Mechanismen der
Hemmung, welche je nach dem anatomischen Bau, sehr verschieden sein
konnen, fragen. Dieser Frage iiber dic Gewebemechanismen der Hem.-
mung liegt jedoch eine andere, prinzipiellere Frage zugrunde, niimlich
die, wie neben Dynamogenese in der lebendigen Zelle Hemmunyg zustande
kommd.

Die Bedeutung dieser Frage wird schon hierdurch deutlich, daB, wenn
ein afferenter Nerv gereizt wird, Hemmung z. B. des Extensorreflexes
auftritt. Ist diese Hemmung total, so befindet sich der Muskel in Ruhe
und hierfiir gilt denn auch, da Hemmung identisch ist mit nicht, erregt
sein, Diirfen wir aber hicraus schlieBen, 1. daB eine ilehendige Zelle in
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gehemmtem Zustand in Ruhe ist, z. B. die Ganglienzelle in dem Riicken-
mark, welche die Extensorerregung auf die eine oder andere Weise
blockiert? Oder miissen wir 2. diesen Ruhezustand als scheinbar be-
trachten und ihn vielmehr auf den Gleichgewichtszustand zweier anta-
gonistischer Kriifte zuriickfithren, oder aber ist 3. auch vielleicht die
Auffassung, dafl Hemmung und Erregung erkliirt werden in ihrem Ver-
hiilltnis zu einem dritten Faktor, nimlich dem Zustand, in dem sich die
Zelle befindet, richtig? _

Im Folgenden sollen einige dieser Auffassungen niher erértert werden.
An dieser Stelle sollte nur gezeigh werden, dall wir mit einem allgemeinen
Problem zu tun haben, welches die inneren Erscheinungen der Zelle
beriithrt.

B. Besprechuny verschiedener Hemmungstheorien.

Mit den drei obengenannten Moglichkeiten fiir den Hemmungsprozel3
stimmen in der Fiille der Auffassungen drei Hemmungstheorien, welche
eine festere Form angenommen haben, iiberein. Die ersteren zwei sollen
mit F. B. HorMaNN (1904) unterschieden werden als: a) Theorie der
scheinbaren Hemmung, wozu alle Auffagsun gen gerechnet werden, welche
mittelbar oder unmittelbar den HemmungsprozeB auf die elementaren
Eigenschaften cines Nervenmuskelpriiparates zuriickfithren; b) Theorie
der echien Hemimung, wobei die Hemmung als selbsti ndiger ProzeB auf-
gefalt wird, mit spezifischer gegeniiber der Erregung entgegengesetzter
Wirkung, wie dieses bei der Hemmung des Herzens bekannt ist.

Diese beiden Theorien wurden aus der Wahrnchmung nervéser Funk-
tionen bei Vertebraten entwickelt und sind dadurch auch schon oft ver-
glichen worden. Ganz unabhiingig davon ist die fiir bestimmte Everte-
bratengruppen, ,reflexarme* oder ;;hohlorganartige Tiere* entwickelte
Jorpansche Hypothese, welche der Autor c) Theorie des Aktivititszu-
standes der Nervenzentren bezeichnete,

Bei der nachfolgenden Besprechung werden die kennzeichnenden
Unterschiede von selbst zutage treten.

L Theorie der scheinbaren Hemmung.

1. Der WEDENSKY-Effekt. Diese Hypothese mit allen ihren Varia-
tionen beruht darauf, daB man einen Muskel unter gewissen Bedin-
gungen durch Reizung seines Nerven nicht zur Kontraktion bringen
kann. Die zunichst auf Eigenschaften von Nerv und Nervenende be-
zogene Hypothese iiber die Ursache der ,scheinbaren Hcmmung“ sind
nun auch von manchen Autoren auf zentrale Hemmungserscheinungen
ibertragen. Daher miissen wir auf diese, tibrigens allgemein bekannte Er-
scheinung eingehen (s. Zusammenfassung Luoas 1917, Forpes 1922 . a.).

Lritt bei einem Nerven-Muskelpriiparat durch Reizung des motori-
schen Nerven Ermidung ein, so wird ein Punkt erreicht, wo der Muskel
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auf eine Serie von Reizen bestimmter Stirke und Frequenz mit einer
einzelnen Kontraktion antwortet (,,Anfangszuckung, Twitch®), welche
von totaler Brschlaffung gefolgt wird., Wiihrend diese weizung andauert,
bleibt auch eine andere, niher am Muskel angebrachte l{ni_zung, wir-
kungslos. Verringert man dagegen die Reizfrequenz, dann tritt wieder
Kontraktion ein. Diese Erscheinung, welche zuerst von Scurer beob-
achtet wurde (1858 —-|85£3), beruht nicht, wie dieser ;]‘nna‘[nn, auf Er-
midung des Nerven, da in diesem noch Aktionsstrome wahrgenommen
werden konnen. Dieses Phanomen wurde nun hintereinander von W-
DENSKY (1885 und spiter), F. B. HormaNy (1903 und spiiter), Frou-
Lict (1904) u.a. analysiert und ist allgemein als WepuNsky-Fffekt be-
kannt. Anschlieend an seine Beobachtungen, welche Frénvicn bei
lokaler Narkose machte, meinte dieser den WebpuNsgy-Effekt so er-
kliren zu konnen, dafl nur der erste Reiz wirksam sei und die »Anfangs-
zuckung® verursache, withrend die darauffolgenden Reize in die refrak-
tiare Periode dieses ersten Reizes fallen, und dadurch unwirksam bleiben.
Die gleiche Erklirung wendet er auch auf die Hemmung in der Krebs-
schere (1907) und im Rickenmark (1909) an.

Lucas (1913) und u.a. S. Coorer (1926) widerlegten diese Frorm-
vicuschen Narkoseversuche. Letztere zeigte, dafl ein mit Alkohol oder
Chloralhydrat narkotisierter Nerv keine Verlingerung der refraktiiren
Phase zeigt, jedoch mit Dekrement leitet. Abgesehen hiervon fragte
Lucas sich (1911), wie ein zweiter Reiz, welcher in die refraktire Periode
des ersten fillt und also keinen Impuls mit der daran verbundenen neuen
refraktiren Phase hervorrufen kann, einen dritten Reiz usw. beeinflussen
kann. Seine Experimente ergaben Folgendes: Reizt man den Sartorius
direkt, so wirkt der zweite Reiz nur dann, wenn er nicht in die refrak-
tire Periode des ersten Reizes fillt. Tst dieses wohl der Fall, so bleibt
der Effekt aus, ein dritter Reiz gibt jedoch wieder Kontraktion. Bei
Reizung des motorischen Nerven fand Lucas, dall das fiir Summation
erforderliche Interval um 20% linger ist, als dasjenige, welches einen
doppelten Aktionsstrom in dem Nerven hervorruft. Dauerte das Inter-
vall so kurz an, dal} der zweite Aktionsstrom in dem Nerven ausblieb, so
wurde dadurch ein dritter Reiz nicht beeinflult; rief der zweite Reiz
dagegen Aktionsstrime hervor, aber in zu kurzer Zeit, um auch den
Muskel zu erregen, so wurde der dritte Reiz wohl beeinflut und zwar
reduziert. Im letzteren Kalle verhielt sich der zweite Impuls wie ein
durch einen Dekrementteil gegangener Reiz, das ist der Nerv, dessen Leit-
fihigkeit durch die erste Erregung herabgesetzt wird. Er kann dann,
am Nervenende angekommen, wahrscheinlich durch diese herabgesetzte
Leitfihigkeit nicht weiter. Inzwischen hat diese Erregung den Nerven
selbst wieder in ein neues Stadium von herabgesetzter Loit-féihigkeit ge-
bracht, wodurch ein dritter Reiz in gleicher Weise beeinfluft wird usw.
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Die in dieser iibrigens befriedigenden Erklirung liegende Schwierig-
keit besteht in der Tatsache, daB stirkere Reize wohl, schwache Reize
der gleichen Frequenz dagegen nicht hemmen, was auf den ersten Blick
im Widerspruch zu dem Alles- oder Nichtsgesetz steht. Apriax fand
jedoch (1913), daB die relative refraktire Periode sich langsam erholt,
wodurch starke Reize cher wieder eine neue lirregung verursachen
konnen. Hieraus folgt, da} starke Reize von einer bestimmten Fre-
quenz, Impulse von hoherer Frequenz hervorrufen konnen, als schwache
Reize der gleichen Frequenz, mit anderen Worten ist also eine Erhshung
der Intensitiit eine besondere Form von Ifrequenzerhéhung.,

Dieses erklart das Vorhandensein der kritischen fiir die WEDENSK Y-
»Hemmung* erforderlichen Frequenz, unterhalb welcher Kontraktion
erfolgt. Zuletzt kann man aus den Lucasschen Versuchen schlieBen,
dal} der Ubergang zwischen Nerv und Muskel einen griBeren Leitungs-
widerstand darstellt, als der normale Nerv.

2. Zentrale Hemmung bei Amphibien vund Sdugeticren. Bekanntlich
wird diese Hemmung durch Reizung eines afferenten Nerven hervor-
gerufen. Der Unterschied besteht darin, dall nicht der Muskel selbst,
sondern der motorische Nerv gehemmt wird; ebenso wie bei dem Wa-
bENsKY-Effekt alle hinter dem Nervenende gelegenen Teile (also der
Muskel) in Ruhe sind, so befinden sich bei zentraler Hemmung die hinter
einem bestimmten Punkt im Rickenmark gelegenen Teile (jedenfalls
also motorischer Nerv plus Muskel) in Rube. Die Anhiinger dieser Theo-
rie nehmen an, dall die elementaren Eigenschaften des ermiideten Nerven-
Muskelpriiparates geniigen, um die Basis fiir die Erklirung der zentralen
Hemmung zu bilden.

Da diese Hemmung auch ohne ,,.Ermiidung® auftritt, konnen die oben-
genannten Eigenschaften z. B.in verstirktem MaBe gegeben sein, oder aber
man kann die anatomische Struktur des Riickenmarks in Betracht ziehen.
Von welchem Gesichtspunkte aus diese Theorie verteidigt wird, geht z. B.
deutlich aus einer Auseinandersetzung Fores® (1922, S. 382) hervor:

»Many complications arise, when we make this conception of reflex-
inhibition fit all the facts which have come to light in the study of
the spinal reflexes . . ., but for the moment we may conclude the question
of inhibition with the observation that the nerve muscle preparation
has functional properties which apparently provide a conceivable basis
for explaining reflex inhibition, and that this phenomenon therefore does
not necessarily imply any wholly new propensity not existing in the
peripheral exitable tissues.*

Hier wird also eindeutig gesagt, daB} fiic eine Erklirung der Reflex-
hemmung, nur die fir die Peripherie geltenden Eigenschaften erforder-
lich sind. Als Beweis dieser These sollen im Folgenden einige Angaben
aufgefithrt werden:

Z. 1. vergl. Physiologie Bd. 10, 11
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Hemmung ist ein diskonlinuierlicher Prozefl. Bekanntlich fithrt Rei-
zung eines motorischen Zentrums zur Entladung, welche sich ans einer
teihe von Impulgen zusammensetzt. Die Entladungsfrequenz zeigh mei-
stens (”N‘l‘l'illh‘(.ilnHll]ll;_': mit der Reizfrequenz. Dagegen zeigt sich Reflex-
hemmung meistens als ein kontinuierlicher Zustand, also ohne Rhythmus.
Hierin kinnte eine Andeutung fiir das Vorhandensein eines vollig anderen
zentralen Mechanismus liegen,

Berrrorr (1914) hat wohl als erster diese Frage zu losen versucht.
Fir reizte den ipsilateralen peronealen Nerv mit einer Frequenz von 200
pro Sckunde, worauf der Semitendinosus mit einer iithereinstimmenden
I'requenz im Elektrogramm antwortete. Dieser Muskel wurde dann teil-
weise durch Reizung des kontralateralen Ischiadicus (mit einer Frequenz
von 25 pro Sekunde) gehemmt, worauf der Rhythmus der Aktionsstrime
jede /55 Sekunde eine Lakune mit Ausfall von je eins oder zwei Aktions-
stromen zeigt. Brritorr kommt hierdurch zu der ﬁl)oi"z‘,{:ttgllllg, dal3
die zentrale Hemmung, wie die zentrale Erregung, rhythmisch verlinft,
Er findet ferner in einer grofieren Versuchsreihe, dall der Effekt jedes
Hemmungsimpulses nicht linger als 0,004 Sekunden zu dauern braucht.
Bei einer Frequenz von mehr als 61 pro Sekunde und bei stiirkerer Rei-
zung wird der Hemmungsrhythmus nicht mehr erzielt, und an Stelle
dessen tritt ein kontinuierlicher Hemmungseffekt ein.

Dieses Letztere wurde auch von Abpriax (1924) untersucht, welcher
auflerdem die gleichzeitige Wirkung auf den Antagonisten beobachtete,
Wenn sich durch Reizverstirkung eine typische s,after-discharge in
Form einer Entladung von motorischen Impulsen zeigt, so wird diese
von einer entsprechenden Hemmungsnachwirkung in dem Antagonisten
gefolgt. Aprian beobachtete, dall, wenn er das Intervall zwischen den
Reizen lang genug wiihlte, jeder Reiz seine eigene ,,after-discharge* ver-
ursachte, und dal} der elektrische ffekt des Muskels dann aus einer
Serie primiirer Wellen von der gleichen Frequenz wie die Reizung be-
steht, die durch unregelmifliige sekundire Wellen getrennt werden. Er
konstatierte ferner bei Reflexreizung einer dezerebrierten Katze durch
Vergleich der Aktionsstrome des Quadriceps mit denen des Semiten-
dinosus eine Ubereinstimmung zwischen Erregungsdauer und Hem-
mungspause. Bei sehr schwachen Reizen wurden nur sehr wenig sekun-
diire Wellen im Flexor beobachtet und in Ubereinstimmung hiermit, war
die Hemmung des Extensors ungeniigend, und bestand aus einer Reihe
kurzer Pausen, welche synchron mit der Aktivitit im Flexor verlaufen.
Bei stiirkerer Reizung wurden die Kontraktionsperioden des Flexors und
die Extensorhemmung liinger, bis zuletzt eine Stirke erreicht war, bei
der die Hemmungspausen ineinander iibergingen und der Extensor villig
gehemmt war., Meistens dauverte die Hemmungspause etwas linger als
die Erregung in dem Antagonisten, so daB z. B. die Hemmung total



Uber die Funktion der nervosen Zentren bei Krustazeen. 163

sein konnte, wenn der Antagonist noch einen Rhythmus zeigte. ADpRIAN
findet sogar, daf} die Hemmung (z. B. von schwacher Flexorkontraktion)
total sein kann, bei geringer oder itberhaupt nicht vorhandener repe-
tierender motorischer Entladung. ADRIAN meint jedoch, daf} ,,in spite
of these decrepansies, there is enough general agreement between the
periods of inhibition and excitation under varying conditions, to support
the belief that hoth depend on a central process of the same kind*,

Bei Brijoke (1922) finden wir auch die These verteidigt, dall Hem-
mung ein diskontinuierlicher Prozel ist, und auch in anderer Hinsicht
auf die Frequenz prinzipiell gleichartiger Impulse, welche im Riicken.
mark einen gemeinschaftlichen Weg gehen, zuriickzufithren und von
dieser abhiingig ist. Mit einer sinnreichen Methode kam dieser Unter-
sucher zu diesem ihm selbst iiberraschenden Ergebnis: ,,Ich gestehe, daf
ich selbst diese Untersuchungen begonnen habe in der Erwartung, dal
sie den Nachweis spezifischer Hemmungsvorgiinge im Zentralnerven-
system erbringen wiirden.*

Britjokes Gedankengang ist ungefihr folgender: Wenn die Lucas-
ADr1ANsche Auffassung iiber das Zustandekommen der Hem mung richtig
ist, so wird, wenn man dem C.N.S. gleichzeitig zwei Reizserien zufiihrt,
keine Hemmung eintreten, wenn es wenigstens gelingt, die einzelnen
Impulse beider Serien absolut gleichzeitiz bei der Ganglienzelle ankom-
men, oder auf jedem Fall die Impulse der einen Serie so schnell auf die der
anderen folgen zu lassen, daB sie noch in die refraktire Periode dor
ersten Serie fallen, so daB die Tmpulse nicht in doppelter, sondern in
cinfacher Frequenz im motorischen Neuron auftreten.

ir verwendete hierfiir seine sogenannte ,,schwebende® Reizung. Bei
einem Frosch werden zwei dorsale Wurzeln durch je cin Induktorium
gereizt, deren primire Kreise durch Stimmgabeln unterbrochen werden,
welche 50 und 51 Schwingungen pro Sekunde machen. Diese Stimm.
gabeln machen also Wellen von 1 Sekunde, wodurch die Offnungsmo-

mente der primiren Kreise gegenseitig um einen Wert von 50 i5i =040
verschoben werden. Am Beginn und am Ende koinzidieren die Reize
beider Spulen ; dazwischen nimmt die Phasendifferenz zu und ab, wobei
der groBte Unterschied 1/;,, Sckunde betrigt.

Die Reize der beiden Apparate fallen in Perioden, — welche von der
Dauer der refraktiren Phase eines bestimmten Priparates abhiingen —
in die refraktiire Periode, welche der andere Reiz hervorruft, oder sie
fallen nicht in sie. Hitte man nun eine echte Hemmung, so wiirde es
gleichgiiltig sein, ob die hemmenden Synapsen 50 oder 101 Impulse pro
Sekunde empfangen?!. Die von BRiUCKE mit dieser Methodik angestellten
Versuche fithrten zu dem wichtigen Ergebnis, daB der reflektorische

1 Siehe hierzu S. 178,
11%
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Tetanus des Gastrocnemius in dem Rhythmus der Schwingungen stiir-
ker und schwiicher wird und ,,dieses beweist, dall diese Hemmung
von der gegenseitigen zeitlichen Lage der Reize beider Reizserien irgend.-
wie abhiingt (S.35) ... (8.38): ,,Diese gegenseitige Abhiingigkeit ist
nur bei Erregungen mdoglich, die eine Strecke weit einen gemeinsamen
Weg haben, und da jede Nervenfaser nach unserer Anschauung nur eine
Art von Erregungswellen zu leiten vermag, so missen die Erregungs-
wellen, die von der achten und neunten Wurzel aus zum Reilexzentrum
gelangen, prinzipiell identisch sein . .

. Hemmungserscheinungen konnen demnach nicht als echte Hem-
mungen bedeutet werden, sondern miissen — ganz allgemein — auf die
Wirkung eines Refraktiirstadiums zurickzufiihren sein.*

Daf} diese von der achten und neunten Wurzel erregten Reflexe einen
gemeinsamen Weg durchlaufen, ist schon von vornherein anzunehmen,
da diese Hemmung nur dann auftritt, wenn beide Wurzeln gleichzeitig

gereizt werden, withrend jede gesondert erregend wirkt.

Dieses ist nicht der Fall mit den Versuchen iiber die Hemmung des
gekreuzten Extensorreflexes bei der Katze, welche BRUckE deshalb selber
als wichtiger bezeichnet hat.

Auch hier findet Britekg, dall Reizung vom kontra- und ipsilateralen
Ischadicus auf oben beschriebene Weise ,,Reflexschwingungen** hervor-
rufe, so daf} er auch hiernach auf prinzipiell gleichartige Erregungswellen,
welche gemeinsam verlaufen, schliel3t.

Anatomische Struktur des Riickenmarks. Die peripheren und zentralen
Nervenbahnen sind anatomisch und physiologisch sehr verschieden. So
bemerkt Forggs (1922), daBl wihrend der einzelne periphere Axon durch
seinen einfachen Bau gekennzeichnet ist, und einen langen Weg ohne
Verzweigung und Form- oder Umfangverinderung zuriicklegen kann,
finden wir z. B. in der grauen Substanz des Riickenmarks die kompli-
ziertesten baumartigen Verzweigungen. Funktionell hat ein Axon die
Aufgabe, die Erregung iiber grofie Entfernungen schnell, unverindert
und ékonomisch zu leiten. Dagegen kommen in den Zellen der grauen
Substanz von allen Seiten Erregungen zusammen, welche dort umge-
schaltet, verteilt und korrelativiert werden miissen. SHERRINGTON (1906)
konnte denn auch eine Anzahl Erscheinungen analysieren, bei welchen
sich zeigte, dafl die Leitung in dem Reflexbogen und die in dem Nerv
villig verschieden sind. Es ist nun die Frage, ob diese typischen Reflex-
erscheinungen ausschlieBlich, d. h. ohne Annahme von fundamentell an-
deren Eigenschaften, auf die anatomische Struktur zuriickzufiithren sind.
Da man sich dariiber einig ist, daB der Zellkérper selbst nicht die Stelle
fiir die typischen Leitungserscheinungen ist, sondern die Synapse, und
daB die Stelle, an der die Hemmung stattfindet, nicht an der motorischen
Ganglienzelle, sondern in einer pramotorischen Zelle gelegen ist, muf}
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sich unsere Untersuchung wohl zu allererst mit der Natur der Synapse
beschiiftigen. Wenn die Wirkung aller Synapsen identisch ist, so mufy man
die Hemmung u. a. auf anatomische Strukturen zuriickfithren konnen.

Anhinger dieser Theorie miissen die Frage beantworten, wie es mog-
lich ist, daB prinzipiell gleiche ITmpulse z. B. bei ipsilateraler Reizung der
Katze stets Hemmung, bei kontralateraler Reizung stets Erregung her-
vorrufen. Wenn man die Angaben und Schemen von FrOuvLicH-VER-
WORN (1914), Lucas-Aprian (1917), Forses (1922), Bricke (1922) u. a.
betrachtet, so bemerkt man, dafl die Autoren in der Ansicht iiberein-
stimmen, daf} in der erregenden Reflexbahn Kollateralen nach dem anta-
gonistischen Zentrum verlaufen, welche quantitativ anders funktio-
nieren und Hemmung verursachen. Die Erklirung dieses Prozesses ist
jedoch verschieden. Fronviom nimmt z. B. die Anwesenheit von Gang-
lienzellen in der Leitungsbahn an, welche eine geringe Entladungsintensi-
tit besitzen und dadurch die Erregung abschwiichen. Durch rasche |, Er-
miidung* fiir schwache Reize (Prinzip der relativen Ermidung) wird
der Antagonist ,,gehemmt*. Das Gleiche wird erreicht, wenn die Im-
pulse Nerventeile mit geringem Querschnitt durchlaufen.

Lucas-Apriax (1917) nehmen eine Schaltung an, wobei die erregen-
den Impulse einen Abschnitt mit relativ langer refraktirer Periode durch-
laufen, wodurch die Frequenz bis auf z. B. 50% abnimmt, die hemmenden
Impulse durchlaufen mit voller Frequenz einen anderen Weg, fallen da-
durch in die relativ refraktire Phase voneinander und werden derart
abgeschwiicht, dafl sie das Dekrement der Synapse nicht mehr zu durch-
laufen imstande sind. Wie iibersichtlich und einfach dieses Schema auch
sei, es palit nicht zu den niedrigen Frequenzen welche BRUOKE anwendet.
Es ist sicher, dal} seine beiden Reizserien mit Frequenzen von 50 und 51
als solche wirken und dal} nicht die erregende Reizserie z. B. auf die
Hilfte reduziert wird.

Bricke (1922) nimmt anstatt einer Reduktion in der Zahl der er-
regenden Impulse eine Reduktion in der Grélle der hemmenden Tmpulse
an. Es kommen also in dem pramotorischen Neuron zwei Arten von
Impulsen zustande, wenn sowohl kontra- wie ipsilateral gereizt wird.
Dieses steht im Widerspruch zu dem Alles- oder Nichts-Gesetz. Die
schwachen Impulse kénnen nicht auf die motorische Zelle {ibergehen, son-
dern verursachen in der pramotorischen Bahn refraktire Stadien, in
welche nun die erregenden Impulse fallen. Diese werden dort entweder
vollig ausgeloscht, oder zu einer Grofle reduziert, welche die Synapse
nicht mehr zu erreichen imstande ist.

Ubersehen wir nun die Resultate und theoretischen Betrachtungen
der genannten Untersucher, so ergibt sich, daf bei Reflexreizung Hem-
mung und Erregung ein und derselbe Prozefl sind und daf das End-
resultat nur von den dulBleren Umstianden abhingig ist. Diese dulleren
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Umstiinde sind die elementaren Bigenschaften bei der Nervenleitung und
die Schaltung der Kollateralen auf bestimmte Ganglienzellen. Was wir
bei diegen Experimenten im allgemeinen vermissen ist der Zusammen.-
hang mit ‘den typischen Reflexerscheinungen, auf welche schon SHER-
RINGTON (1906) hingeweisen hat.

A. Forprs nimmt hier einen besonderen Standpunkt ein. Er stellt
in einer ausfiithrlichen Betrachtung die elementaren ,I'fr'svilcinungvn der
Muskelnervenleitung vergleichenderweise neben die Leitung in dem Re-
flexbogen. Tir uns ist besonders seine Auffassung der Hemmung von
Bedeutung. '

Fiir motorische und sensible Fasern LBt er das Alles- oder Nichts-
Gesetz gelten (Fornrs und Greca 1915, s. a.: ADRIAN 1926), ferner er-
giinzt und verbessert er die Auffassung iiber synaptische Widerstinde.
Die alte Ansicht bestand in der Annahme, dafl der Widerstand einzelner
Synapsen groller sei als anderer, und erstere dadurch stiirkere periphere
Reize brauchten, um einen Impuls weiterleiten zu konnen. Seitdem jedoch
bekannt ist, daf ein sechwacher peripherer Reiz keine geringere Gleichge-
wichtsstérung verursacht als ein starker, muf} diese Auffassung ergianzt
werden. Auch wurde und wird angenommen, dall die Widerstinde aller
Synapsen, welche ein Impulsnacheinander durchlaufen muf, kummulativ
wirkensollen. Dieses wiire jedoch nur dann mdoglich, wenn man annehmen
kinnte, dall die Axonen der zwischengeschalteten Zellen alle in,ihrem
ganzen Verlauf mit Delkrement leiten und also prinzipiell von den peri-
pheren Axonen verschieden sind. Da ApRIax (1912) nachgewiesen hat,
daf} sich ein Impuls nach Durchlaufen eines mit Dekrement leitenden
Teiles wieder vollig erholt, ist auch diese Annahme unhaltbar. Kummula.
tion synaptischer Widerstinde steht im Widerspruch zu dem Alles- oder
Nichts-Gesetz, insbesondere zu der Annahme, daB sich der Impuls nach
Durchlaufen eines Dekrementteiles vollig wieder erholt (Forses und
GrEGG 1915, MARTIN 1922).

Wir werden sehen, daf} die Forerssehe Theorie in der Hauptsache
auf die hodologische Struktur des Riickenmarks gegriindet ist, und zwar
namentlich auf der Konvergenz afferenter Bahnen (SHERrRINGTON 1904)
auf ein efferentes Neuron. Mit Hilfe hiervon meint Forprs die zen-
tralen Prozesse auf Grund peripherer Erscheinungen erkliren zu kénnen.
Diese Betrachtungsweise soll im Folgenden eingehender erértert werden :

Algebraische Summe von Erregung und Hemmung. Bekanntlich kon-
nen der Erregungs- und Hemmungsimpuls, wenn sie zur gleichen Zeit
auftreten, die algebraische Summe ihrer individuellen Effekte hervor-
rufen. Ist die Lucassche Auffassung richtig, so muf} die Hemmung
durch hohe Frequenz in dem priimotorischen Neuron absolut sein, und
nichts mehr durchlassen. Lucas mull daher annehmen, daB in dem hier
erorterten Fall viele Fasern durch den Hemmungsreiz nicht beriihrt
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werden ; auch Forpes kommt an der Hand einer grofen Reihe von An-
gaben tber die Hemmung des Knicextensor zu dem Ergebnis, dall nur
dann die algebraische Summe von Hemmung und Erregung auftritt,
wenn die erstere durch relativ schwache Reizung hervorgerufen wird.

slileltrische Umbehr. Eine Extensorkontraktion wird durch Faradi-
sierung des afferenten Nerven fiir das Extensorzentrum der gleichen
Seite gehemmt. Dieses stimmt gut mit der Theorie der scheinbaren
Hemmung iiberein. Es ist auch verstindlich, daff SmerrixeTox und
Sowrox (1911) bei Anwendung von schwachen faradischen Strémen oder
solcher mit einer Frequenz von 20 pro Sekunde, anstatt Hemmung
Kontraktion beobachteten. Dieses erfolgte, wenn der Extensor (durch
Impulse aus dem Kleinhirn) schon Tonus zeigte. Forses fand jedoch,
dafl Reflexhemmung schon bei einzelnen Offnungsschliigen, welche nur
cinen einzelnen Impuls pro Axon hervorrufen, auftritt, Fr sagt hieriiber
(N.392): Ifa single stimulus can cause inhibition, the electrical reversal
cannot be explained by the simple extension of the stimulation frequency
into the pre-motor neurone. This does not mean that the proposed
explanation of inhibition must be abandoned, but that the requisite
frequency cannot depend directly on that of peripheral stimulation: it
must be set up in some other way.* Diesen anderen Weg findet ForBES
in der schon erwithnten Konvergenz der afferenten Bahnen auf einzelne
Synapsen. Da der von den zentripetalen Impulsen zuriickzulegende Weg
nicht gleich lang zu sein braucht, so erreichen sie die Synapse, zu der
sie konvergieren, nicht synchron und rufen dadurch, wiewohl sie von
einem einzigen Reiz herrithren, doch eine gewisse Frequenz hervor.
5.« we may find in the resulting convergence of afferent paths at
common synaptic points a possible mechanism for the establishment
of the necessary impuls frequency in the ,pre-motor' neurone*. Diese
Annahme miifite im Zusammenhang mit dem sehr geringen Intervall
der ankommenden Impulse eine kiirzere refraktire Periode in dem kon-
vergenzen Teil bedingen. ,,But other reasons exsist for supposing this
to be the case.*

ForBus erinnert auch an die Erklirung von SHERRINGTON und
SOWTON (8. 445), welche die elektrische Umkehr auf die Annahme zwei
verschiedener Arten von afferenten Fasern griinden.

wRebound.” Die auf die Hemmung folgende erhohte Aktivitit der
Extensoren ist als typisch zentrale Erscheinung von grofler Bedeutung.
Die Tatsache, dal} diese vorher tonisch aktiviert waren, fithrte SHER-
RINGTON (1906) zu der Annahme, dal der tonische Aktivititsstrom zeit-
weilig zuriickgehalten wird, um dann — beim frei werden — mit erhhter
Kraft zum Ausdruck zukommen. Abgeschen von der Unwahrschein-
lichkeit, dafl der Tonus so zu erkliiren ist, wird diese Annahme unhaltbar,
da SEHERRINGTON (1908) nachgewiesen hat, dall ,rebound contraction
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keine Korrelation mit der Menge an gehemmten Tonus zeigt. Formprs
sagh denn auch (S. 394) ,,apparently rebound depends on some central
effect set up by the same afferent stimulus which during its application
causes inhibition*

Forpes Jurk[:‘irlmg der ,rebound contraction® schlieBt erstens an seine
Erklirung des ,after discharge™ an, welche beruhen sollte auf delay
paths, central neurones providing a sufficiently extended svt,{cm of
connected paths to account for the long persistence of activity in the
motor neurones after afferent impulses have ceased to enter the cord:
und ferner an seine Erklirung der Hemmung withrend der _P("If]l]ur
fiir welche ,,high frequency of impulses arriving at the pre-motor neurone
from many converging paths* Bedingung ist. ,,Rebound contraction*
wiirde also eine ;"imiurunw der zentralen Erregung nach Fortnehmen des

Reizes bedeuten, wofiir ,,we have merely to assume that the impulses
arriving via the ,delay paths® alone are below the critical frequency*.

Seine Anschauung der hodologischen Struktur als Basis fiir diese
zentralen Prozesse finden wir in folgenden Worten umschrieben : o Lhus
the more direct and densely converging paths producing inhibition and the
more. circuitous paths through which impulses arrive less frequently, repre-
sent the two antagonistic influences exerted in the centre.*

Nachdem in Obenstehendem die wesentlichen Punkte der Forpxs.
schen Theorie erértert wurden, wollen wir bei den anderen Erscheinungen
nur noch kurz stehen bleiben.

Narkose-Umkehr. Eine gemiiBligte Chloroformmarkose kann einen er-
regenden Reiz in einen hemmenden verwandeln (SHERrINGTON und
SowroN); Athernarkose kann den gekreuzten Extensorreflex submaxi.
mal machen mit einer nach Fortnehmen des Reizes auftretenden Art
von ,rebound contraction** (Forprs 1921). Forsrs erklirt diese Er-
scheinung als ein verstiirktes Dekrement. Eine Frequenz, welche erst
stark genug war um erregend zu wirken, wirkt dann hemmend. Die
Strychnin-Umkehr wird in gleicher Weise als eine Dekrementy erringe-
rung betrachtet. Interessant ist ferner noch seine Er klirung der ,.shorLe
ning reaction* (SHERRINGTON) und der ,,Reflexbereitschaft: (MaaxNuUs),
welche als Reflexe unter Einfluf} einer bestimmten Kérperhaltung be-
zeichnet werden konnen. Wenn der Extensor von Siugetieren in der
Enthirnungsstarre passiv kontrahiert wird, dann wird diese Kontraktion
reflektorisch festgehalten (shortening reaction). Forps erklirt diese Fr-
scheinung dadurch, dafl die Impulse, welche in den priimotorischen Zellen
hervorgerufen wer den cine erregende Frequenz besitzen. Die Haltungs-
{Tmlkehr tritt nun ein, wenn man eine solche gestreckte Pfote noch extra
reizt, wodurch zu den priimotorischen Zellen noch Impulse hinzukommen,
so dal} der kritische Frequenzwert {iberschritten wird und Hemmung
eintritt. In gleicher Weise sind die Versuche von MAGNUS aufzufassen.
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Bei der reziproken Innervation der Flexoren und Extensoren kann
Forprs die Hemmung der Extensoren ebenfalls mit seiner Konvergenz-
theorie erkliren. Man betrachte hierfiir sein Schema (1922). Die ge-
kreuzte Hemmung der Flexoren wird hierdurch aber nicht gedeutet,
.;otherwise such inhibition would establish a block which no amount of
ipsilateral stimulation would overcome®, welches im Widerspruch mit
der bekannten Erscheinung, dafl maximal afferente Erregung eines Fle-
xorreflexes durch keinerlei kontralaterale Reizung gehemmt werden kann,
sein wiirde. Forpes schlieit sich in seiner Erklirung der Hypothese
von GrRAHAM BrowN (1914) an. Die Riickenmarkszentren besitzen nim-
lich einen schwer zu deutenden Faktor: sie geben alternierende Impulse
an die Flexoren und Extensoren unter gewissen Bedingungen ab, unab-
hiingig von irgendwelchen nachweisbaren Reizen (z. B. ist der SHER-
RINGTONsche ,,Scratch*-Reflex kein propriozeptiver Reflex). GRAHAM
Browx (1914) konnte eine ihnliche rthythmische Alternation unter Nar-
kose und bei Abwesenheit jeder afferenten Reizung nachweisen. Bei
der Erklirung dieser Erscheinung kam Gramam Browx zu der Hypo-
these, daB die Seitenfibrillen von (Gorci, welche bei Siugern die Axonen
der spinalen motorischen Nerven abgeben, an dem Punkt, wo sie von
der weillen in die graue Substanz iibergehen, die antagonistischen Mus-
keln zu hemmen vermégen. FORBES nimmt nun an, daB ein andanernder
Strom von Impulsen zentralen Ursprungs — bei dem ,,Scratch-Reflex*
durch Hautreizung, bei der Narkose durch Reizung des Blutes entstan-
den — den primotorischen Neuron erreicht, und auf dicse Weise eine
erregende Frequenz hervorruft; hierdurch wird nun auch der Antagonist
gehemmt, bis (S. 399) ,,a synaptic fatigue occurs at the point where the
side branche acts on the pre-motor neurone, then the impulse frequency
in this, falling below the critical value, reverses the process®.

Man kann sich nun — mit ForpEs — die Frage vorlegen, warum
nicht, um den ganzen Vorgang zu vereinfachen, alle Hemmungen auf
die Wirkung dieser GoLaischen Seitenfibrillen zuriickzufiihren sind. Da-
mit wiirde jedoch die Dominanz des I'lexorreflexes ausgeschaltet werden.
,»We must recognise a difference between extensor and flexor centres.
This difficulty may be met by retaining the original idea of direct con-
vergence of afferent paths at the premotor neurone as a basis of inhibition
in the case of the extensor centre, and assuming that only in the inhibition
of flexors is the activity of the side fibrils essential.

Wir diirfen annehmen, dall das Charakteristische in dieser wichtigen
modernen Hypothese gentigend zum Ausdruck gekommen ist.

Ich bin hiermit an den Schlufl meiner Besprechung der verschiedenen
tiber diese Hypothese der scheinbaren Hemmung hestechenden Auffas-
sungen gekommen. Bevor ich jedoch zur folgenden Theorie iibergehe,
soll hier noch eine Publikation, welche sich an das oben Gesagte — wenn
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auch nicht in allen Punkten — wohl am meisten anschliefit, genannt
werden, niamlich die Publikation von Imura (1922).

Dieser Untersucher vertritt die auf seine Experimente gestiitztie Auf-
fagsung, dall die Theorie der scheinbaren Hemmung fiir das Verstindnis
der Bedeutung von Frequenz, refraktirer Phase, Dekrement usw. von
grolier Wichtigkeit ist, er sagt aber auch, daB diege Theorie fiir die Er.
klirung aller Erscheinungen unzureichend sei. [MURA verfolgt wie
Briicke fiir die doppelte Reizung von zwei dorsalen Wurzeln und den
Einfluly der erhéhten Frequenz des hemmenden Impulses auf den End-
effekt, die Methode der Verwornschen Schule (inshbegondere die von
TrepEMANN und Viszr),

Dabei zeigen sich verschiedene Erscheinungen, welche fiir diese Theo-
rie sprechen. So findet er z. B. fiir die Hommunfr des Gastrocnemius,
daf} diese stets besser zur AuBerung kommt, je nachdem er die Frequenz
(bei gleicher Stromstirke) von 5—30 pro Sckunde erhéht. Bei hisherer
Frequenz Lilit sich kein groBer Unterschied mehr nachweisen. Zunahme
der Reizstirke bedingt einen iibereinstimmenden BinfluB, welches, wenn
man das Alles- oder Nichts-Gesetz ablehnt, oder im gegenitbergesetztem
Falle mit Lvcas, Zunahme der Reizstirke einer Frequenzerhohung gleich-
stellt, wohl nicht extra betont zu werden hraucht,

Wichtig ist ferner, dafl bei subliminaler Hemmung der neunten
Wurzel (welche bei doppelter Reizung meistens hemmt) mit darauffolgen-
der Reizung der zehnten Wurzel (welche Reflextetanus gibt), dic vorher-
gehende Hemmung den Reflextetanus unterdriicken kann. In den hier
folgenden Versuchen finden wir eine bemerkenswerte Tatsache. Die

eflextetani des Gastroenemius, des Triceps femoris und Tibalis longus,
welche durch Reizung bzw. der zehnten, der achten oder zehnten, und
der zehnten dorsalen Wurzel hervorzurufen sind, werden alle durch Rei.
zung der neunten Wurzel gehemmt (die beiden ersteren villig, letzterer
in den meisten Iillen). Diese Tatsachen weisen darauf hin, daf die
neunte dorsale Wurzel in der Genese der Hemmungen eine »Smnlelstellluw
einnimmt. Eine sich ausschlieBlich auf anatomische Strukturen basw
rende Hrklirung nimmt er jedoch nicht an. Der Umschlag nach Strych-
ninvergiftung und aullerdem die Tatsache, daf bei niederer Frequenz
oder schwacher Intensitit keine Hemmung, sondern Summation auf-
tritt, liBt ihn mit vielen anderen Autoren auf eine funktionelle Varia-
]Jllll.lb in den histologischen Verbindungen schliefen. Diege Auffassung
wird noch durch Beohachtungen an verschiedenen Antagonisten bei Rei-
zung von zwei dorsalen Wurzeln unterstiitzt. Z. B. gibt die zehnte dor-
sale Wurzel am hitufigsten und stiirksten € astrocnemiuskontraktion, die
neunte in gleicher Weise Kontraktion des Tibialis longus. Dabei hemmt
die neunte Wurzel den Gastrocnemiustetanus und die zehnte den Tibialis.
Wenn diese Erfahrungen aber zu der Annahme fixierter anatomischer
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Verbindungen verleiten kinnten, so wird eine solche durch die Tatsache
widerlegt, daBl der 'libialistetanus von Zeit zu Zeit wieder kr aftiger
durch tll(' zehnte Wurzel ausgelost wird, wobei dann die neunte hemmend
wirkt (8. 96). Hier sagt Inura: ,,Ich habe die Moglichkeit der Nerven-
verzweigungen im Zentralnervensystem in Betracht gezogen, weil einige
Jn-obd(htuntrou nach dieser Richtung verwertet werden kinnen, und
weil die Verwornsche Schule die verschiedene Dicke der Ve rhindungs.
fasern im Riickenmark eine Rolle bei der Hemmung spielen LiBt. Alle
solche Vorstellungen werden meines Erachtens durch das Tatsachen-
gebiet der Schaltung der Reflexe ausgeschlossen. InMurA bestreitet aber
nicht nur die Richtigkeit der Hemmungstheorien, welche sich auf die
anatomische Struktur, sondern ebenfalls derjenigen, welche sich auf eine
funktionelle Basis stiitzen. Es erscheint ihm z. B. eine Gleichstellung
der refraktiiren Phase und der Ermiidungserscheinungen — insbhesondere
durch Sauerstoffmangel — schon darum unwahrscheinlich, weil doch
die refraktiire Periode ein normales Glied in der Funktionskette darstellt.
Er weist auf die Arbeit von Bomscm (1920) hin, welcher zeigte, dall
‘\umatnffmmgvl die refraktiire Herzperiode nicht verlingert, sondern
im Gegenteil verkiirzt. Bs ist ferner bekannt, welche Bedeutung Ver-
WORN c.s. den schwachen weit unterschwelligen Impulsen, welche an
sich keinen sichtbaren Effekt zeigen, fiir die Hemmung beigemessen hat.
Auch die Kritik der modernen Untersuchung an dieser H ypothese ist
bekannt. Imura fand, dal Hemmung durch sehr schwache Reize hervor-
gerufen werden kann. Er sagt jedoch, dalBl nicht die Schwiiche des Reizes
das Charakteristische ist; bei der doppelten Reizung ist es fiir das Ent-
stehen der Hemmung le wichtiger, dal} die Intensitit einen gewissen
Grad erreicht hat, weil bei schwachen Reizen Summation auftritt, wo-
gegen die Hemmung bei Zunahme der Reizintensitit deutlicher und an-
dauernder wird. Beziiglich der Lucas-Aprianschen Theorie sagt IMURA
Folgendes. Aus der bekannten Tatsache, dal3 gekreuzte Reflexe schwerer
hervorzurufen sind als homolaterale und aus der unebenmifigen Ver-
lingerung der Reflexzeit bei der Kreuzung, ist man zu der Annahme
einer Dekrementleitung fiir diese Bahnen gekommen. Inura konnte bei
seinen Versuchen nach Reizung zweier Wurzeln — wenn gekreuzte Rei-
zung iiberhaupt einen Effekt zeigte — immer Summation, nie aber Hem-
mung beobachten. Iir sich selbst spricht die Tatsache, daB homolateral
die benachbarten Wurzeln sich gegenseitig hemmen, die weiter entfernten
aber summieren (S. 100). ,,Man wiirde den Vorstellungen von VERWORN
und Kerra Lucas entsprechend gerade umgekehrt mit orolierer Knt-
fernung stiirkeres Dekrement und leichtere Hemmung erwarten, Zwi-
schen der von mir beschriebenen Tatsache und den Anforderungen der
Theorien bestehen offenbar Unstimmigkeiten, die zur Vorsicht mahnen.
Den Strychninumschlag betrachtet IsmoraA in dem Sinne, daB hierbei
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die hemmenden Mechanismen durch ihren feineren Bau eher gelihmt
werden als die erregenden ; er nimmt hier nicht eine Abnahme an Dekre-
ment durch Reizbarkeitserhohung der sensiblen zwischengeschalteten
Neuronen an. Ebenso hiilt er es fiir méglich, daBl die leichte Hemmung
durch Frequenzerhéhung nicht auf der Tatsache beruht, daB die Im-
pulse in die relative refraktiire Periode fallen, sondern auf einer gestei-
gerten Erregung der hemmenden Mechanismen. Es ist inzwischen trotz
seines Vergleiches mit der Theorie der Halbzentren von Gramam Brown
nicht deutlich, welche Vorstellung Imura eigentlich von diesen hemmen-
den Mechanismen hat, denn (S. 101): ,,Unter Erregung hemmender Me-
chanismen verstehe ich denselben Vorgang wie die auf Erregung be-
ruhende Hemmungswirkung etwa des Vagus oder des Splanchnicus® . .
also eine ausgesprochene Annahme spezifischer Fasern mit antagonisti-
scher Wirkung. Unmittelbar hierauf folgt jedoch : ,,Die Hypothese eines
eigenen Hemmungsmechanismus soll weder besondere intrazentrale Hem-
mungsnerven noch Hemmungszentren einfiithren.*

Diese Angaben sind zwar nicht eindeutig, es geht jedoch deutlich
aus ihnen hervor, dall der Autor die bestechenden Theorien fiir unzu-
reichend hilt, wihrend ,man vor der Entwicklung neuer Hypothesen
mehr experimentelles Material iiber Summation und Hemmung im
Ritckenmark gsammeln miissen wird*.

Seine zusammenfassende Meinung ist denn auch:

»Die vorstehenden 'Tatsachen lassen sich zum Teil unter der An-
nahme verstindlich machen, daf} ihnlich wie im peripheren Nerven so
auch im Zentralnervensystem refraktiive Periode, Dekrement, sub- und
supranormale Phase nach einer Erregung cine Rolle bei der Entstehung
von Summation und Hemmung spielen. Zum Teil lassen sie sich nicht
hierdurch erkliren, und eine andere migliche Annahme ist die von hem-
menden Mechanismen, welche mit den erregenden in lésbarer Weise ge-
koppelt sind.*

Schlieflich mége hier noch auf die Betrachtung, welche ADRIAN iiber
das Verhialtnis der oben erorterten Theorie gegeniiber der hier unten zu
beschreibenden gibt, hingewiesen werden, mit der ich tibrigens keines-
wegs tbereinstimme (1927, S. 415).

..If we compare the present theory, or some modification of it, with
the view which supposes that inhibition is due to the production of a
special substance which blocks the excitatory paths to the motor neurone,
it will be seen, that there is actually not very much difference between
them. If an inhibiting substance is produced, its production must be
almost instantaneous and it must disappear very rapidly; what the pre-
sent theory assumes is that the substance® is to be identified with the
refractory state and that sustained inhibition is due to a series of refrac-
tory states and not to a steady production of an inhibiting substance.*
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Es will mir scheinen, dafy eine derartige Verallgemeinerung der Begriffe
nicht dienlich ist ,,pour préciser les idées®. (SHERRINGTON 1925, S. 543.)
Und wenn Aprian folgendermaBlen fortfihrt:

»The maint point at issue is whether the inhibitory pathway or
synapse differs so radically from the excitatory that the impulses to
the one liberate a special substance and those to the other do not,*
50 zeigh er damit nicht nur ein schwer zu deutendes Problem, welches
diese Theorie ungelist liBt, sondern betont einen fundamentalen Unter-
schied zwischen den Theorien, der ,,echten und der ,scheinbaren®
Hemmung,

Im Ubrigen ist seine Umschreibung der Theorie der scheinbaren Hem-
mung vollig deutlich: ,,According to the present theory the difference
is one of degree only and an inhibitory pathway might become an ex-
citatory at any moment if its conductivity increases. It has therefore
a distinet advantage over the notion of specially constituted ares in ex-
plaining such effects as the strychnine reversal, the set® of a particular
arc in favour of inhibition or excitation and so forth....*

Zusammenfassend kann man sagen, daf} die konsequenten Anhanger
dieser Theorie auf die erste Frage von Lucas (1917, 8. 2): ,,Are we to
suppose that the central nervous system uses some process different
from that which is the basis of conduction in peripheral nerves . . . ver-
neinend geantwortet haben. Die zweite Frage: ,,Or is it more probable
that the apperent differences rest only on our ignorance of the elementary
facts of the conduction process? If we had a fuller knowledge of conduc-
tion as it occurs in peripheral nerve, should we not see Inhibition, Summa-
tion and Afterdischarge as the natural and inevitable consequences of
that one conduction process working under conditions of varying com-
plexity ... wird bejaht.

II. Theorie der echten Hemmung.

SHERRINGTON (1925) hat iiber diese Theorie eine dullerst wichtige
Arbeit versffentlicht, wodurch wir einmal eine kristallklare Darstellung
der feststehenden Tatsachen iiber die Physiologie des Zentralnerven-
systems (Riickenmark) von Siugern erhalten haben, und zweitens eine
Hypothese und ein Schema iiber das Verhiltnis von Erregung zu Hem-
mung, welche — man mége der gleichen Ansicht sein oder nicht — an
Deutlichkeit nichts zu wiinschen iibrig lalt.

Erregung. Fur die afferenten und efferenten Bahnen nimmt Smex-
riNaTON das Alles- oder Nichts-Gesetz an (I'orBES und Apriax 1922).
Mit Luaaro (1917) unterscheidet er zwischen Leitung, welche Bezeich-
nung er anf intrazellulire Fortpflanzung beschrinkt, und Transmission
fiir interzellulires Uberleiten der Erregung. Denn an der Stelle, wo diese

1 Von mir ansgezeichnet.
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Transmission stattfindet, darf man sagen, dall der von dem Reiz ab-
hingige Impuls endigt; durch einen intermediiiren Prozell bildet sich
dann ein neuer Prozel}, welcher bestimmt wird durch die ,state and
circumstances, for the time being of the next down-stream neurone, a
self centred entity in many ways independent®. Hier kann nebst anderen
Verinderungen eine Anderung der I'requenz stattfinden, obwohl eine
gewisse Proportionalitit mit der Frequenz im afferenten Nerven gewahrt
bleibt. SHErRrINGTONs Auffassung kniipft ferner an die von NurRNsT-
Larigue-Hitn an, welche einen ProzeB, der eine lokale Akkumulation
oder Erregung erzeugende Ionenkonzentration hervorruft, und daneben
einen zweiten Prozefl annehmen, welcher nach Authéren der leizung
das Verschwinden der lokalen Konzentration verursacht. Die Natur
dieses Gegenprozesses, welcher fiir die Verminderung der erstgenannten
Tonenkonzentration verantwortlich ist, sollte in Diffusion oder Adsorp-
tion (oder beiden) der Erregungsionen bestehen. Eine chemische oder
elektrische Neutralisation wiire hier denkbar.

In Hinsicht auf die NErNsTsche Hypothese und diesen Dekonzentra-
tionsprozefl weist SHERRINGTON darauf hin, dafl man bei jedem dies-
beziiglichen Schema damit rechnen muf, dafi Verlingerung des Reizes
z. B. durch Wiederholung einer kurzen Reizung der afferenten Bahn,
wenn sie auch an sich subliminal ist, dadurch supraliminal werden kann.
Mere duration of the stimulus comes to be equivalent therefore to in-
tensity.*

Wir haben hier mit einem zentralen Prozell zu tun, der daraus zu
erkliren wiire, dafl sich in dem Zentrum eine Struktur befindet, welche
von der der peripheren Nervenfaser verschieden ist, und im Gegensatz
dazu keine refraktire Phase, dafiir aber die Eigenschaft besitzt, auf-
einanderfolgende Reaktionen zu summieren, wenn sie zeitlich nicht zu-
weit auseinander liegen. SHERRINGTON bezeichnet den Zustand bei Er-
regung mit I (Excitation) und spricht im weitesten Sinne von einer
Produktion von 1 als erregendes ,,Agens”, von Zu- und Abnahme der
E-Konzentration usw., eine fiir die Nervenphysiologie der Vertebraten
neue Terminologie.

In der oben angefithrten zentralen Struktur soll die Produktion eines
erregenden Agens (oder Erregung erzeugenden Zustandes) infolge eines
Reizes beim Empfangen eines zweiten Reizes durch weitere Produktion
verstirkt werden., Auf diese Weise soll der zentrale Erregungszustand
mit entsprechend subliminaler Konzentration durch aufeinanderfolgende
Reizung vom afferenten Nerv supraliminalen Wert erhalten. Je weiter
der Schwellenwert iiberschritten wird, um so linger dauert es, bis das
Agens E durch Diffusion oder Adsorption wieder verringert ist.

SHERRINGTON betrachtet von diesem Standpunkte aus das Auftreten
von ,,after discharge®, auch bei einzelnen Schligen. Die Dauer dieser
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Erscheinung koénnte davon abhiingen, daf bei stirkerer Reizung mehrere
Bahnen getroffen werden. Es wiire aber auch denkbar, dafl pro Nerven-
einhetl (Axon) ,after discharge* linger andauert. Von dem Standpunkt
der ,,convergence'* (SHERRINGTON 1904) als histologisches Charakteristi-
kum des zentralen Organes ist anzunehmen, daf} bei stirkerer afferenter
Reizung mehr Fasern erregt werden, und zwar nicht nur in dem Sinne,
daB} die Anzahl efferenter Neuronen, welche getroffen wird, grofer ist,
sondern dal}, wenn mehr Terminalen an einem individuellen Newron endi-
gen, dieser bei Erregung durch einzelne Schliige, welche eine Zentripetal-
salve hervorrufen, mehr Impulse empfingt.

SHERRINGTON verweist hier auf die Arbeit von Forses (1922, S. 166
dieses Kapitels), welcher den Asynchronismus in der Endigung der affe-
renten Impulse an einem efferenten Neuron, wie wir sahen, von der ver-
schiedenen Liinge des zuriickgelegten Weges herleitet.  Auf diese Weise
dauert die Erregung eines Neurons, nach Forggs linger, als wenn nur
ein oder wenige Terminalen im efferenten Neuron miinden.

SHERRINGTON sagl jedoch, daB: | the duration of after discharge is
commonly too prolonged to be in my judgment expicable adequately
by this datum only.*

Hierdurch wird jedoch der Bedeutung der Konvergenz keinen Ab-
bruch getan. SHERRINGTON betrachtet diese in der Weise, daB die hinter-
einander ankommenden Impulse auf das erregende Agens 12 summierend
wirken. Ein langer after discharge kiime also mit einem stark gestei-
gerten I tiberein. It is that in response to a single centripetal impulse
there results to use a term already suggested (1921) a ,charge® of B,
which shoots up to a certain amount (intensity) and then, less rapidly,
deeclines.*

Durch diese Anschauung wird die Betrachtungsweise der Probleme
ither das Zentralnervensystem eine véllige andere.

In der gleichen Weise, wie SHeErrRiNGTON B als einen Faktor der
Nerxst-Hypothese behandelt, spricht er @iber T (Inhibition), womit ein
Zustand oder Agens bedeutet wird, welcher E verringert oder zum Ver-
schwinden bringt.

Er verweist auf, meiner Meinung nach, fiuBerst wichtige Tatsachen.
Hemmung gleicht in vieler Hinsicht der Abnahme oder dem Verschwin-
den der Krregung beim Aufhoren der Reizung, mit dem Unterschied,
dall die Hemmung meistens viel schneller erfolgt. Diese Tatsache i3t
die Frage aufkommen, ob nicht vielleicht der Hemmungsprozel3 eine
aktive Beschleunigung einer spontanen Zerstreuung von dem Dekon-
zentrationsprozell der NerNst-Hypothese ist. Eine derartige Beschleu-
nigung kann auf den verschiedensten Wegen erfolgen, z. B. durch
Verdiinnung des Mediums, durch Steigerung der lokalen Temperatur,
durch Sekretion eines Katalysators, durch Verbesserung der lokalen Be-
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dingungen fiir chemische oder elektrische Neutralisation der erregenden
Tonen, oder durch Membraninderung. SHERRINGTON meint, dafl die bei-
den letzteren Moglichkeiten die grofite Wahrscheinlichkeit besitzen. Hier-
von ist die Neutralisation wieder annehmbarer und auch aus anderen
iriinden wahrscheinlicher. SHERRINGTON nimmt nun ferner an, daf} die
Impulse der hemmenden afferenten Bahnen direkt oder indirekt ein
Agens I in dem Zentrum hervorrufen, welches die Fihigkeit besitzt, das
Agenz B mehr oder weniger zu neutralisicren, in der gleichen Weise wie
die Neutralisation von Siure durch Alkali, oder von Kationen durch
Anionen stattfindet.

Im allgemeinen wird Hemmung dadurch hervorgerufen, dall nach
cinem Erregungsreiz ein hemmender Reiz eingeschaltet wird. Ist keine
Krregung vorhergegangen, so zeigt die Hemmung keinen sichtbaren
Effekt. BEs kann nun auf verschiedenste Art gezeigt werden, dall dieses
nur scheinbar ist. Einmal kann ein vor dem Erregungsreiz angebrachter
kurzer Hemmungsimpuls die Latenzzeit verlangern, und den Effekt eines
unmittelbar folgenden Erregungsreizes verringern. Ferner ist ein der-
artiger Hemmungsreiz, wenn er vor dem erregenden einsetzt und mit
ihm konkurrierend verliuft, imstande, die Erregung zu verringern oder
zum Verschwinden zu bringen. Der Erregungseffekt wird dann nicht
sichtbar (es sei denn, daB man den Hemmunggsreiz fortnimmt), und wird
vor und kurz nach der Fortnahme des Hemmungsreizes nur sehr redu-
ziert zum Ausdruck kommen. AuBerdem kann ein Hemmungsreiz, wenn
kein Erregungsreiz vorhanden ist — also ohne sichtbaren Effekt — kurz
nach dem Aufhoren des Reizes von einer ,rebound contraction® des
Muskels gefolgt werden, Diese ,,rebound contraction® ist zentralen Ur-
sprungs, stets ,,post-inhibitory™ und deutet auf einen vorhergehenden
Hemmungszustand in dem Zentrum. Dieses alles spricht also dafiir, dal}
sogar bei Abwesenheit eines Erregungszustandes die Reizung der hem-

menden afferenten Bahn einen Hemmungszustand hervorruft.

Darum ist es nicht gesagt, dafi der Zustand (oder Agens), welcher un-
mittelbar fiir die zentrale Hemmung verantwortlich ist, seinen Ursprung
in einem vorhergehenden Erregungszustand findet.

SuerriNeToN findet einen analogen Zustand in dem Puffern eines
Mediums bei Hinzufiigen von Siure. Und wie ein gewisser Grad von
zentraler Hemmung hervorzurufen ist, welcher bei einer bestimmten
Stiirke des Erregungsreizes verhindert Muskelkontraktion zu geben, so
kann umgekehrt ein gewisser Grad von zentraler Erregung ausgelost
werden, welcher eine Muskelentspannung durch einen Hemmungsreiz
verhindert.

DaB die I-Substanz unabhiingig von vorher anwesendem 1 entstehen
und fortbestehen kann, stimmt mit der Tatsache iiberein, daf} , post-
inhibitory successive induction* (SHERRINGTON 1905), und | subsequent
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augmentation™ (ForsEes 1913) von Erregung im allgemeinen besonders
nach starker Hemmung auftritt. Beide sind vielleicht mit der super-
normalen Reizbarkeitsphase, welche in dem Nerven auf Anelektrotonus
folgt, zu vergleichen. Rebound contraction ist eine vielfach nach starker
Hemmung auftretende Erscheinung und kann als Analogon zu der ,, ff-
nungsschlag-Kontraktion®, welche in einem Nerven an der Anode bei
der Unterbrechung eines starken galvanischen Stroms entsteht, he-
trachtet werden. Und die nach Hemmung auftretende »Successive in-
duction* und ,,augmentation* sind der Unterstitzung der Hemmung
durch die sogenannte ,fatigue® nach starker Erregung gleich zu stellen.

Die Reflexerscheinungen zeigen eine zentrale Hemmungs- wie Er-
regungsnachwirkung. Erstere ergibt sich aus der Verdringung der Lr-
regungsnachwirkung, aus der Verdringung der Kontraktionsriickkehr
und aus der langen Latenzzeit der ,,rebound contraction® usw. Daher
nimmt SHERRINGTON an, daB I in der gleichen Weise wie B an Quantitit
oder Konzentration, nach aufhéren des Hemmungsreizes, abnimmt. Die
Dauer und Quantitiit von I zeigen also die verschiedensten quantitativen
Abstufungen und wird auch beeinfluBt durch dje Bildung von B, das
zu neutralisieren versucht,

Da Reflexhemmung gleichwie Erregung in tetanischer Form in auf-
einander folgende Hemmungseinheiten zu zerlegen sind (SHERRINGTON
1905 und 1908), gilt fiir beide mutatis mutandis das Gleiche in Bezug auf
die Zeitabstinde fiir Bildung und Vernichtung durch einzelne Schlige
und tetanische Reizung,

Da die Reflexhemmung ihren Ursprung in Gleichgewichtsstiorungen,
welche individuelle kurzdauernde durch refraktire Phasen getrennte Pro-
zesse sind, ist der Hemmungszustand an erster Stelle ein diskontinuier-
licher ProzeB.

Die Versuche von Brrrrorr (1913) und Aprian (1924) (s. 8. 162),
sind also auch durch die SHErRrRINGTONSChe Auffassung zu erkliren. TIst
die Frequenz der zentripetalen Hemmungsimpulse niedrig, so ist die
Hemmung diskontinuierlich. Durch Fusion der aufeinanderfolgenden
Hemmungseinheiten, z. B. durch héher frequente Reize, wird der Hem-
mungszustand mehr kontinuierlich, und das daraus entstehende .
gebnis in der motorischen Einheit kann ein vollig kontinuierlicher Effekt
sein, weil der Ruhezustand in der Nerven- und Muskelfaser im Gegensatz
zu der Aktivitit ununterbrochen sein kann.

Dal} dieses bei reflektorischer tetanischer Hemmung auch im Allge-
meinen eintritt, ist am Muskel mechanisch durch totale Erschlaffung,
elektrisch durch immerwithrende Abwesenheit von Aktionsstromen,
nachzuweisen (DUsSSER DE BARENNE 1911, Eixtonovex 191 8, Berirorr
1913, Abprran 1924 usw.).

Ein einzelner afferenter Hemmungsreiz wird darum wirkungsvoller

Z.1. vergl. Physiologie Bd. 10. 12



178 J. Segaar:

sein, wenn er nicht zu frith nach einem Erregungsschlag einsetzt, und um-
gekehrt wird ein Erregungsreiz grofiere Wirkung haben, wenn er nicht
zu frith nach einem Hemmungsreiz einsetzt.

Hieraus ergibt sich, dafl die Hemmung bei tetanischer Reizung
tiefer in die Reflexkontraktion einschneidet, wenn die individuellen Hem-
mungsreize spit in die Intervalle zwischen die erregenden Impulse
fallen, withrend umgekehrt die Erregung besser durchbrechen wird, wenn
sie spit in die Hemmungsintervalle eintritt. MafBig schnelle tetanische
Hemmungsreizung wird ,,contraction teeth** geben, wenn sie in eine teta-
nische Kontraktion ziemlich niedriger Frequenz fillt.

Auf diese Weise erklirt SHERRINGTON die auf S. 163 beschriebenen
Brioxgeschen Versuche. Die schwebende Hemmung, welche sich im All-
gemeinen bei Verwendung von zwei gewohnlichen Hammerinduktoren
fiir Tetanisierung eines hemmenden und eines erregenden Nerven zeigt,
ist wahrscheinlich ebenfalls das Ergebnis einer Verschiebung des Zeit-
punktes, an dem die individuellen Reize eintreten.

Was SHERRINGTON mit dieser Hypothese sagen will, ist nach dem,
was wir oben auseinandersetzten wohl deutlich. Die Bedeutung liegt
meiner Meinung nach hauptsichlich darin, dafi (wenigstens beziiglich
des Riickenmarks), gleich wie in dem Schema von ForpEs, alle bekannten
Tatsachen in Betracht gezogen werden. Ubrigens ist die SHERRINGTON-
sche Hypothese, trotzdem noch eine Unbekannte hinzugekommen ist,
cinfacher als die von Forsgs; ferner steht sie in erfreulichem Wider-
spruche zu dem Simplismus, mit der man lingere Zeit die Reflexerschei-
nungen aufzufassen pflegte, und der einseitigen Anwendung peripherer
Erfahrungen auf das Zentrum.

Die erste Aufgabe ist nun meiner Meinung, nach zu priifen, ob die
SurrriNGTONsche Differenzierung zwischen ,,purely excitatory” und
,,purely inhibitory* Fasern des Zentrums richtig ist. Aber auch wenn sich
herausstellen sollte, daB diese Unterscheidung nicht annehmbar ist, so ist
diese Hypothese noch von Bedeutung fiir die Losung der Irage nach dem
Wesen der zentralen Erscheinungen. Obwohlich dem Autor in seinen Aus-
fithrungen peinlich gefolgt bin, mul ich fiir alle Einzelheiten, wie fiir die
Priifung seiner Versuche an Siugern auf seine Publikation verweisen.

Die Beziechung der SmerrINGTONschen Auffagsung zu den Hemmungs-
erscheinungen der inneren Organe geht hervor aus seinen Worten (8. 513):
,,Jt may further be objected to the schema that it reduces the afferent
neurone-fibre, and the axons of the down-stream neurones on which that
acts, to somewhat the character of secretory nerves. This however would
be but in accord with recent evidence in favour of a so-called humoral
view of the nervous production of peripheral excitation and inhibition.*

SHERRINGTONS Schiiler Barrir, Forron und LIpDELL finden bei ihren
Beobachtungen iiber die Hemmung des Patellarreflexes Erscheinungen,
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die mit SHERRINGTONs Hypothese iiber die Natur des Hemmungspro-
zesses gut iibereinstimmen (S. 603). ,,The inhibition of the knee-jerk
by a single break-shock provides evidence that a single inhibitory volley
of impulses may inhibit a single excitatory volley of impulses (s. ADRIAN
and CoorEr 1924) . . . . In fact the long lasting depression (1—3 see.) of
the reflex resulting from one inhibitory shock in the spinal animal would
seem to preclude the possibility that this inhibition is a condition result-
ing from a WEDENSKY 1 ype of interference (Coorer and Apriax 1924),
for it continues to exist quite independently of any excitatory process.
Qur observations, moreover, demand that the inhibitory state should
be a long lasting phenomenon, brought about by the rapid formation
and gradual dissipation of actively depressant qualities (,inhibitory sub-
stance) and would therefore harmonise with the view of inhibition put
forward by SHERRINGTON,

In diesem Zusammenhang dart die im Jahre 1927 erschicnene Arbeit
von A. SaMosLorr und M. KisseLerr nicht fehlen. Diese Autoren unter-
suchten die Hemmung des Semitendinosus der dezerebrierten Katze bei
einzelnen Offnungsschligen an dem kontralateralen afferenten Nerv,
Durch einzelne Schlige, die auf den ipsilateralen Nerv wirken, erfolgen
rhythmische Kontraktionen. Die Stirke der Reize wird wie bei BALLIr
¢.5. 80 gewiihlt, dall nur ein einziger diphasischer Aktionsstrom, ohne
seleunddre Wellen, zur Beobachtung kommt. Es zeigte sich nun, dal} das
Zeitintervall zwischen kontralateraler und ipsilateraler Reizung bei deut-
licher Hemmung, schr ausgepriigt sein kann, manchmal sogar einige
Zehntel Selunden betriigt. Dieses Ergebnis ist nicht in Ulmreiustimmung
mit der Anschauung, dafBl die refraktiire Phage, das Dekrement des-
Jenigen Teiles, in welchem sich die hemmenden und erregenden Impulse
begegnen usw., fiir die Hemmungsprozesse mafBgebend sind. Diese
Autoren schlieBen sich deshalb der von SmERRINGTON vertretenen
Auffassung an, ,daB die Hemmung auf einer Sezernierung der einen
oder anderen Substanz an der Synapse beruht*,

Die Vertreter dieser Hypothese der pechten Hemmung werden die
von Lucas aufgeworfenen einander ausschlieBenden Fragen: ,Are we
to suppose that the central nervous system uses some process different
from that which is the basis of conduction in peripheral nerves, or is
it more probable that the apparent differences rest only on our ignorance
of the elementary facts of the conduction process . . ..%, also gerade in
umgekehrter Weise beantworten als Lucas selbst 3 sie werden die erste
Frage bejahen und die zweite verneinen,

1L Theorie des Aktivitiitszustandes der Zentron,
Nach dem Beispiel aus den vorigen Abschnitten soll auch diese

Theorie nach den Angaben des Autors entwickelt werden, ohne vorerst
12%
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vergleichende Betrachtungen mit meinen Objekten, den Crustaceen, an-
zustellen, Wihrend die beiden vorhergehenden Theorien fir die Riicken-
markserscheinungen der Vertebraten aufgestellt worden sind, bezieht
sich diese Theorie auf einzelne niedere Evertebraten. Man kann hierbei
nicht gut von peripherer Reizung sprechen, da sich zwischen Reizort und
Muskelfasern Nervennetze einschalten. Das sind bekanntlich Netze, deren
Knotenpunkte Ganglienzellen sind. Untersucht man also bei diesen
Tieren die Funktion der hoheren Zentren (soweit sie solche besitzen),
so sicht man, daB diese die autonome Peripherie beherrschen. Die
Nervennetze der Peripherie dieser Tiere sind mit dem Nervenplexus der
inneren Organe der Vertebraten zu vergleichen. Die von den eigentlich
zentralen Ganglien zur Peripherie ziehenden Nerven sind daher intra-
zentrale Bahnen.

Wie unfruchtbar auf den ersten Blick auch eine Vergleichung der
Bigenschaften dieser Organe mit den spinalen Nerven héherer Tiere er-
scheinen mége, so bin ich doch der Meinung, daf} diese fiir uns von Be-
deutung ist.

Tn einer Reihe von Versuchen haben vox UpxkiLL und seine Mit-
arbeiter ecinerseits und JorpAN und dessen Schiiler andererseits die
nervenphysiologischen Erscheinungen bei niederen Tieren nach und nach
analysiert. Diese beiden Autoren haben die Grundlagen zu den heutigen
und zukiinftigen Untersuchungen auf diesem Gebiete gelegt, und es ist
schwer zu sagen, ob man dabei mehr die Methodik (man denke an die
Sipunculus-Versuche von v. URXKILL oder den Halbtierversuch von Jog-
pAN) oder die Erkenntnis der Bedeutung dieser Resultate am meisten
bewundern soll.

Wenn ich im Folgenden inshesondere die von Jorpax aufgestellte
Hypothese in den Vordergrund stelle, so geschieht dieses denn auch mit
voller Anerkennung der mit der biologischen Methode von v. UrxgiLL
erzielten Ergebnisse.

Bei Schnecken zeigt sich eine andauernde Wechselwirkung zwischen
obersten Zentren und Peripherie. So besteht ein konstanter Einflul3
des Cerebralganglions auf die autonome Peripherie; dieser dullert sich
hierin, daBl durch das genannte Ganglion die Reflexerregharkeit der
Peripherie dauernd gehemmt wird. Hemmungsnerven aber gibl es hier
nicht. Fin anderes hoheres Zentrum, das Pedalganglion, bedingt eine
dauernde Hemmung des tonischen Widerstandes der Fuffmuskulatur,
Diese Hemmung ist von ganz bestimmten Bedingungen abhiingig, welche
JorDAN als Aktivititszustand der dabei eine Rolle spielenden zentralen
Elemente, bezeichnet.

Wie schon erwiihnt, ist hier von einer Wechselwirkung die Rede.
Die zentrale Beeinflussung ist nimlich nicht ausschlieBlich von den Gan-
glien abhiéngig; man spricht besser von einer Resultante zwischen dem
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Aktivititszustand der Zentren und der Peripherie. Diese Resultante
kommt quantitativ zustande, und die frithere Vorstellung war, daf} die
Resultante zustande komme durch ein »»Energiegefille* zwischen zwei
Stellen mit, verschiedenem Potential (Ausgleichshypothese).

Wie kam nun JorDAN zu der Annahme des Vorhandenseins dieser
Wechselwirkung? Die hier unten angefithrten Versuche migen diese er-
liutern.

1. T'onus und Pedalganglien. Da der tonische Widerstand der Mus-
keln durch diese Ganglien dauernd gehemmt wird, nimmt Jorpax an,
dal der Aktivititszustand dieser Zentren niedriger ist als derjenige der
Nervennetze in der ruhenden Peripherie. Nun hat v. UrxktLL (1900)
fur Eehinus acutus nachgewiesen, dal passive Muskeldehnung mit einer
Herabsetzung des Aktivititszustandes in den zugehorigen Nervennetzen
einhergeht. JorpaN dehnt nun einen Heliz-TaB passiv aus und be-
obachtet dabei, daB darin der Aktivititszustand bis zu einem Niveau
verringert wird, welches unterhalb dem jenigen des Ganglions gelegen ist.
Nun erfolgt ein . Umschlag®: die Ganglien hemmen nicht mehr, sondern
sie steigern den Tonus. Hierdurch geriit die Muskulatur in einen von
JORDAN als |, Zentraltonus® bezeichneten Zustand.

Ein anderer Versuch ist der schon erwithnte ,,Halbtierversuch:, Hier-
tir wird der Full von Helix symmetrisch halbiert. Die beiden Hiilften
sind nur noch durch das Zentralnervensystem verbunden, Wird nun die
eine Hilfte ziemlich stark gedehnt, so sinkt der Tonus auch in der an-
deren Hilfte. Bei einem intakten Tier ergiibe der gleiche Versuch bei
starker Dehnung erhéhten Widerstand in allen Muskeln (Zentraltonus).
Nach kiinstlicher Trennung beider Hiilften ruft Dehnung der einen Hiilfte
nur in dieser erhéhten Widerstand hervor, withrend in der anderen eine
Tonushemmung (Tonusfall) eintritt. Damit ist also bewiesen, daf} hier
von einer Reflexhemmung im allgemeinen Sinne nicht die Rede sein
kann. Es hieBe in der unbelasteten Hilfte einen unsinnigen Reflex an-
nehmen, der beim normalen Tiere der normalen Reaktion auf starke
Dehnung sinnlos entgegenarbeiten wiirde. In dem Schema der Jorpan-
schen Hypothese wird dieser Versuch so erklirt, dal Dehnung der einen
Hilfte in dieser und durch Ausgleich auch in den Pedalganglien den
Aktivititszustand verringert; hierdurch wird bedingt, dal} auch in der
zweiten Hilfte der Tonus vermindert wird.

Schlielich andert Jorpax den Aktivititszustand der Zentren direkt
in dem Sinne, daB} dieser durch schwache Kokainisierung herabgesetzt,
durch Kochsalz gesteigert wird.

Diese Versuche verschaffen uns ebenfalls einen guten Einblick in die
Eigenschaften der Zentren. Dabei ergibt sich, daf die Hemmungszentren
am besten bei verringertem Aktivitiitszustand ihre normale hemmende
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Wirkung haben, namlich bei Halblihmung . Wenn niamlich die Pedal-
ganglien mit schwacher Kokainlgsung befeuchtet werden, so tritt ver-
starkte Tonushemmung, d. h. herabgesetzter Widerstand der ruhenden
Muskeln gegen passive Dehnung auf. Umgekehrt nimmt der tonische
Widerstand in den Muskeln zu, wenn der Aktivitiatszustand durch Koch-
salz gesteigert wird.

2. Reizbarkeit und Cerebralganglion. Auch dieses Ganglion ist ein Hem-
mungszentrum. Bei Exstirpation ist die Reizbarkeit dauernd erhoht.
Dies ergibt sich bei Schwellbestimmung kiinstlicher Reizung, sowie durch
die dauernden, unhemmbaren Schwimmbewegungen am tiberlebenden
Tiere. Bei einseitiger Exstirpation (dplysia limacina) ist die gleiche
Seite als ungehemmte Hilfte zu betrachten. Das Tier zeigt daher Ma-
negebewegungen um die normale Seite. Auch fiir dieses Ganglion gilt,
daBl die Hemmungsfunktion besser zum Ausdruck kommt, je niedriger
der Aktivititszustand ist. Bringt man schwache Kokainlosung auf dieses
Ganglion, so ist der Schwellenwert der Reizbarkeit erhéht. Die Reiz-
barkeit nimmt jedoch stark zu bei Auftragen von Kochsalz, welches den
Aktivititszustand erhoht und der Hemmung entgegen wirkt.

Es fragt sich nun, ob wir durch Aufbringen von Kokain und Kochsalz
auf die Ganglien (nach Abklingen der Reizerscheinungen) wirklich nur
den Aktivititszustand beeinflussen, und nicht — entgegen der JORDAN-
schen Hypothese — dauernde hemmende und erregende Impulse aus-
losen. Es liBt sich zwingend beweisen, dal} es sich nicht um irgend-
welche Impulse handeln kann. Man kann sowohl Cerebral- als Pedal-
ganglion reizen, der Effekt ist dabei derselbe: Muskelkontraktion. Ko-
kain und Kochsalz aber wirken erstens spezifisch, d. h. beim Ganglion
cerebrale lediglich auf die Reflexerregbarkeit, bei den Pedalganglien ledig-
lich auf den tonischen Zustand der unterstellten (glatten) Muskeln. Zwei-
tens haben beide Stoffe einander entgegengesetzte Wirkung, so dall sie
nicht gleicherweise als ,,Reiz* wirken konnen. Dal} Kokain nicht ein-
seitig ein ,,erregendes System* der Ganglien lahmt und ein ,,hemmendes
ungeschiidigt, 1iBt, ergibt sich daraus, daf3 auch im Zustande der Halb-
lihmung Reizung der beiden Ganglien stets Muskelkontraktion zur Folge
hat. Wir konnen daher Impuls und Aktivitiatszustand gut voneinander
unterscheiden.

Da ferner Halblihmung eine normale Wirkung steigert, Erregung
aber herabsetzt (bei beiden Ganglien), so kann die Kokainwirkung nicht
durch Wegnahme eines tonischen zentralen Impulses erklirt werden.
Man beachte, dall bei allen diesen Versuchen nicht das eigentliche
Reflexzentrum sondern ein iibergeordnetes Zentrum (in Nebenschaltung

1 Experimentell ist Halblihmung sehr gut durch Reizung des betreffenden

Ganglions feststellbar: Das Ganglion mul}, wenn auch in verringertem Malle,
reizbar bleiben.
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mit dem Reflexbogen) beeinflullt wird. Exstirpation und Erregung der
beiden Gangliensysteme hat gleichsinnige Wirkung.

Von diesen Resultaten interessiert uns am meisten die scharfe Unter-
scheidung zwischen Impuls und Altivitdtszustand, eine Unterscheidung
von viel dlterem Datum, aber dhnlicher Tendenz, wie sic neuerdings
SHERRINGTON macht. Sie berechtigt dazu, periphere Hemmung (z. B.
Vagushemmung) von zentraler »Dimpfung™ eines Impulses durch niede-
ren Aktivititszustand zu unterscheiden.

In seiner , ,Allgemeinen vergleichenden Physiologie®* sagt Jorpax
(1929): ,,Kine Hypothese von der Zentrenwirkung bei niederen Tieren
wird heute nicht mit Energiegefill arbeiten kénnen. Wenn wir auch
tiber die Leitungserscheinungen in den Zentren und intrazentralen Bah-
nen nichts wissen (die ,Nerven‘ der Schnecken sind ja intrazentrale
Bahnen), so kénnen wir doch kaum annehmen, daB diese Leitung nicht
auch auf Prozessen beruht, deren energetische Basis oxydative Stoff-
wechselerscheinungen sind. Die folgende Fassung der Hypothese jedoch
umschreibt nur die Versuchsergebnisse und steht nicht im Widerspruch
zu den modernen Anschauungen iiber Nervenleitung: Der Erregungsab-
lawuf richtet sich nach dem Tétigheitszustand in allen zentralen Elementen.
Je hiher dieser Zustand desto grofler die Erregung, die verschiedenen Teile
konkurrieren miteinander nach Mafigabe ihres Tdtigheitszustandes.

,»,Nach dieser Auffassung beruht die Beherrschung der Peripherie
durch die Zentren darauf, daB in diesen Zentren der Titigkeitszustand
jeweils eine ganz bestimmte Grofle hat. In der Ruhe ist er zentral nie-
driger als in der Peripherie '; daher dauernde Hemmung. Seine Steige-
rung bedingt, daBl an Stelle von Hemmung Anregung zu spontaner
Handlung auftritt. Ein Zentrum ist also ein Organ mit ,spontanen’
Schwankungen des Titigkeitszustandes. Da der Effekt von einer Resul-
tante zwischen Zentren und Peripherie abhiingt, so macht die Peripherie
sich direkt bei der Determinierung der ;Handlung® geltend. Auch bei
den Wirbeltieren macht die Muskulatur sich, entsprechend dem Zustande,
in welchem sie sich befindet, bei der Bestimmung der Erregung geltend ;
allein dies geschieht durch afferente Impulse, und es tritt eine zentrale
Resultante auf, withrend die Resultante bei den niederen Tieren peri-
pher ist.*

Die prinzipielle Unterscheidung zwischen dem dawernden T'itigheits-
zustande eines Zentrums und der momentanen Lrregung ergibt sich daraus,
daf} Erregung eine momentane, der Aktivititszustand aber eine durchaus
dauernde Erscheinung ist. JorDAN betrachtet das Verhiltnis dieser bei-
den Zustinde in dem Sinne, dal} der Aktivititszustand die Basis bildet,
auf der sich die Krregungserscheinungen abspielen.

1 Das gilt zuniichst nur fiir eine bestimmte Gruppe niederer Tiere, zu der die
Gastropoden gehéren.
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In gleicher Weise, wie die SHERRINGTONsche Auffassung im gewissen
Sinne einen Protest gegen die Gultigkeitserkliarung der elementaren Lei-
tungserscheinungen in dem Nerv mit Abweisung der spezifischen zen-
tralen Eigenschaften darstellt, so ist auch Jorpan der Meinung, dafl die
typischen zentralen Erscheinungen nicht durch die Anschauung einer
einfachen momentanen stofflichen Gleichgewichtsstorung (Impuls, Erre-
gung), zu erkliren ist. In der Ubertragung des Alles- oder Nichts-Gesetz
auf die Erscheinung in dem Zentrum, wie dieses fiir afferente und effe-
rente Nerven bei Vertebraten durch die modernen Untersuchungen fest-
gestellt worden ist, kann man seiner Meinung nach nur die Tendenz
wahrnehmen, um die Anschauungen so viel als maglich zu vereinfachen,
ohne damit aber der Wahrheit niher zu kommen. Denn fir das Riicken-
mark der Vertebraten ist das Alles- oder Nichts-Gesetz nicht bewiesen
und nicht wahrscheinlich, und bei den Evertebraten finden wir meistens
Leitung mit Deckrement sogar in den peripheren Nerven. Aber gerade
diese Nervenleitung, die nicht durch die Giiltigkeit des Alles- oder Nichts-
Gesetzes auf die einfache Formel zuriickgefithrt werden kann, mit der
viele Vertebratenphysiologen glauben alle Nerventitigkeit erkliren zu
kinnen, interessiert uns im Zusammenhang mit dem Titigkeitszustande
sehr.

JORDAN sagt: ,,Wenn in einem Nerven die Erregungsleitung von der
Reizgrofle direkt abhingig ist, so bedeutet das, wie wir hirten, daf in
jedem Teil des Nerven die Stoffwechselerscheinungen, die die Grundlage
der Erregung sind, in ihrer Gréfe nicht bedingt sind von dem in jedem
Sektor des Nerven vorhandenen Energievorrate, sondern von nnbekann-
ten Faktoren, die diese Verbrennungserscheinungen mit der Reizgrolle
koordinieren. Dieser koordinierende Faktor bedingt es also, dall die ein-
zelnen Sektoren sich quantitativ in ihrer Titigkeit nach dem Titigkeits-
zustande der anderen Sektoren richten.** JorpaAx vermutet, dafl zwischen
dem Probleme dieses koordinierenden Faktors und demjenigen des Titig-
keitszustandes in den Zentren der (niederen) Tiere eine Verwandtschaft
besteht. Denn auch der Titigkeitszustand tritt ja als koordinierender
Faktor auf. ,,Wie im stromenden Protoplasma der Amdbe jedes Teil-
chen, das an der Stromung aktiv teilnimmt, seinen energetischen Auf-
wand nach dem Titigkeitszustande der anderen Teilchen richtet, so
richtet sich der Erregungsablauf in der Muskulatur unserer Tiere fiir
Tonus und Bewegung nach dem Titigkeitszustande der entsprechenden
Gangliensysteme, oder (z. B. im ,Halbtierversuch®) der anderen Muskel-
elemente.**

Die Tragweite dieser Hypothese ist wohl eindeutig. JORDAN selbst
ist der Meinung, daf} sie auch aullerhalb des Gebietes der Evertebraten
Giiltigkeit hat: ,,. . . Allein es wird sich zeigen, dal} die eigentlichen zen-
tralen Erscheinungen bei allen Tieren im Prinzip einheitlich sind. Wir
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sind tiberzeugt, dafl durch die Unterscheidung von Erregungsablauf und
stationaren Tatigkeitszustand viele ritselhafte zentrale Erscheinungen
wie Bahnung, Summation, Hemmung, die Bildung bedingter Reflexe
und vor allem alle spontanen Eigenschaften der Zentren wenigstens unter
einheitliche Gesichtspunkte gebracht werden kénnen, die nicht im Wider-
spruch stehen zu den Gesetzen des Erregungsablaufes.*

Ubersechen wir nun die drei hier behandelten Hemmungstheorien,
a) die Hypothese der scheinbaren Hemmung ; b) die Hypothese der echten
Hemmung und c¢) die Hypothese des Aktivititszustandes als Basis fiir
Erregung und Dimpfung, dann ergibt sich das Folgende:

Die erste Theorie unterscheidet eine Art von Fasern, die je nach der
Frequenz der Reize und den Eigenschaften der nach dem Alles- oder
Nichts-Gesetz leitenden Bahnen, hemmen oder erregen. Im allgemeinen
nimmt diese Theorie nur fiir oberhalb des Riickenmarks gelegene Ab-
schnitte andersartige Hemmungserscheinungen an.

Die zweite Theorie unterscheidet in dem Zentrum zwischen reinen
Hemmungs- und Erregungsbahnen, mit je einer spezifischen Wirkung,
die in der Produktion einer E-(Excitation)- und I-(Inhibition)Substanz
zum Ausdruck kommt. Diese Produktion erfolgt unabhiingiz von einer
refraktiiren Phase und kann gesteigert werden, so daf eine ziemlich lange
Nachwirkung beobachtet werden kann (als ,,after discharge* und ,.in-
hibiting after action*‘).

Die dritte Theorie nimmt neben zeitlichen Gleichgewichtsstirungen
(Impulsen) einen stationiiren Aktivititszustand an, der dem Impuls zur
Grundlage seiner quantitativen Eigenschaften dient. Der Aktivititsgrad
entscheidet iiber den Wirkungsgrad der Impulse.

Mit anderen Worten: es miissen (periphere) koordinierende Faktoren
bestehen, welche die Erregung (disturbance) in einem Abschnitt des
Nerven sich nach der in einem anderen richten LiBt. Diese Faktoren
bezeichnet Jorban als Aktivititszustand. AuBerdem miissen aber noch
andere (niimlich zentrale) koordinierende Faktoren bestehen, welche den
Aktivitiitszustand eines zentralen Elementes in Ubereinstimmung mit,
dem eines anderen bringt. In beiden Fillen haben wir mit einer be-
stimmten Dynamik zu tun, welche Jorpan als Ausgleich bezeichnet.

Meine Untersuchungen an dem FluBkrebs lehren fiir diese Tiere:

1. Es gibt keine Spezifitit hemmender oder erregender Azone, wie
diese in der SHERRINGTONschen Hypothese beschrieben sind.

2. Es treten auf Zeitintervalle zwischen Reizung und auftretender
Hemmung, Hemmungsnachwirkung und anderen zentralen Erscheinun-
gen, welehe nicht in das Schema der Theorie scheinbarer Hemmung
passen.

Ohne hierauf niher einzugehen, soll im niichsten Kapitel die Frage
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nach der Bedeutung der Jorpanschen Hypothese fiir Crustaceen er-
ortert werden und im Zusammenhang damit die Frage nach der Stelle
des Umschlags (d. h. der Umschaltung der Wirkung des Ganglion cere-
brale auf die mehr peripher liegenden Teile des Bauchmarks) nither be-
handelt werden.

Kapitel ITI: Die Jordansche Hypothese des Tiitighkeitszustandes
und die Zentrumsfunktionen bei Crustaceen.
Die Natur der Umkehr (II). Die Umkehrstelle.

Ich bin diesem Teil meiner Untersuchung mit sehr viel Skepsis ent-
gegen getreten. Der Bauplan der Hohlorganartigen, auf welchen Jogr-
DAN seine Hypothese griindet, weicht so betrichtlich von der viel héheren
Organisation der Arthropoden ab, dafl ich mir von einer Untersuchung
mit den gleichen Methoden nicht viel versprach.

Bei den ,,Hohlorganartigen* nennen wir die folgenden Eigentiimlich-
keiten, die bei den Arthropoden nicht vorkommen. In erster Linie das
Fehlen von antagonistischer Innervation, ferner das Vorkommen von
Nervennetzen und Ganglienzellen in der Peripherie, die ausgesprochen
plastischen Tonuserscheinungen usw.

Wie sich in Kapitel IT gezeigt hat, ist es inzwischen doch der Miihe
wert, wenigstens einige denjenigen an Hohlorganartigen entsprechenden
Versuche an Crustaceen anzustellen.

Nun war mir von vornherein schon aufgefallen, dall bei Reizung einer
isolierten Schere mit verschiedenen Stromstirken die Kurve, welche das
Verhiltnis von Effekt zu Reizstirke angibt, einen anderen Verlauf zeigt,
als eine gleiche Kurve bei Reizung einer intakten Schere.

Dieser Unterschied ist sehr gering, wenn im letzteren Falle das Ob-
jekt noch ganz normal ist. Man erhilt hichstens eine Verschiebung des
Schwellenwertes (sowohl nach oben wie nach unten), wobei sich bis-
weilen spontan zwischen den Reflexen auftretende Reaktionen zeigen.

Anders ist es, wenn man bei der Reizung die Zentren freigelegt hat.
An erster Stelle liegt hier, besonders wenn man, um zu den niederen
Zentren zu gelangen, die inneren Organe fortnehmen mull, ein ernster
Eingriff vor. Selbstverstindlich ist durch die Zerstorung des Kreislaufs
der Zustand des ganzen Tieres, insbesondere der Nerven, ein ganz anderer
geworden, so daf} sich hier gréfiere Unterschiede zwischen einer isolierten
und einer intakten Schere bei der Reizung zeigen.

In diesem Zustand der Ganglienzellen findet man einen erhhten
Schwellenwert beim SchlieBen (Wirkung des S.g.; s.8.190), wihrend
die izolierte Schere schon bei viel geringerer Stromstirke SchlieBung der
Scheren hervorruft. Is sollen hier unten zwei Protokolle aus einer Ver-
suchsreihe wiedergegeben werden. Es handelt sich hierbei lediglich um
Verhiltnisse und nicht um quantitative Messungen, so dal} die Stirke
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der einzelnen Offnungsschlige in R.A.-Werten ausgedriickt werden
kann.

Protokoll 1a: intakte Schere.

R.A. Reaktion

18 offnet sich

17 offnet sich

16 offnet sich

15 0

14 40

13 schlieBt sich schwach
12 schliel}t maximal

11 schlieBt maximal

Protokoll 10b: isolierte Schere, gleiche Versuchsbedingungen.

R.A. Reaktion

18 schliefit schwach

17 schliefit 50%

16 gchlieBt 60%

15 gchlieBt maximal

14 gchlieB maximal, usw,
Protokoll 2 «: intakte Schere.

R.A. Reaktion

28 offnet sich

27 doffnet sich

26 0

25 0

24 0

23 schlieBt sich schwach

22 gchlieBt sich maximal

21 schlieBt sich maximal, usw.

Protokoll 2b: isolierte Schere, gleiche Versuchsbedingungen.

R.A. Reaktion

28 offnet sich

27 schlieBt schwach

26 schlieBBt ctwas mehr

25 schlieit noch etwas mehr
24 schlielt maximal, usw.

Aus diesen Schwellenbestimmungen ergibt sich also, dall der Schwel-
lenwert fiir SchlieBung bei einer intakten Schere unter den oben beschrie-
benen Versuchsbedingungen hoher liegt als bei einer isolierten Schere.

In einzelnen Fillen bleibt SchlieBung sogar bei allen Stromstirken
aus. Bei faradischer Reizung kann es geschehen, daB sich die Schere mit
einem ,,Twitch® schlieft und unmittelbar danach wieder 6ffnet. Bei iso-
lierter Schere tritt in diesem Falle, nachdem sich die Schere erholt hat,
jeweils bei der entsprechenden Stromstirke wieder normales Offnen und
Schlielen auf (s. Abb. 27).

Aus diesen Versuchen ergibt sich also, dafi die Anwesenheit von Gan-
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glienzellen einen Einflufy auf das Reizergebnis in der Schere ausiibt, und
~war in dem Sinne, daff, wenn die Ganglienzellen in dem Bawchmark
(diese wirken ja an erster Stelle auf die Schere) durch die Operation unter
ungiinstige Bedingungen ge-
bracht worden sind, sie der
Schlieflung der Schere entgegen-
wirken.

Ich sammelte diese Erfah-
rungen zu einer Zeit, wo
meine Aufmerksamkeit noch
nicht so sehr auf deren Be-
deutung gerichtet war. Spater
habe ich, in der gleichen
Weise wie JorpAN dies bei
Schnecken getan hat, den
Dauereinflull  der Ganglien
untersucht, indem ich deren
Zugtand auf verschiedene Art
beeinflufite.

Um die Art, wie hierbei
vorgegangen wurde, zu illu-
strieren, mul} ich daran erin-
nern, daf} die erste mich hier-
bei beschiaftigende Frage, die
nach dem Umschaltungsorte
zerebraler in periphere Erre-
gung! war. Die nachfolgende
Methode zeigte sich als die
einfachste. Das ganze zen-
trale Nervensystem von z. B,
Astacus fluviatilis wird vom
“ehirn bis zu den Scheren frei-
prapariert. Zu diesem Zwecke
wird der Panzer an der dor-
salen Seite entfernt, der Magen
leer gesogen, der Osophagus
durchschnitten und der Magen
mit der Mitteldarmdriise nach
hinten gelegt. Gehirn und Oso-
phagusconnective liegen dann
schon frei. Um auch das sub-

tirke

Ber,, twitch** vorher. Wird das 8.g. entfernt (S.g.%), so schliet

sich die Schere bel allen diesen Rollenabstinden.

QGeschwindigkeit wie in Abb, 11. Im ersteren
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6sophageale Ganglion (S.0.g.) und das zu den Scheren gehorige Gan-
glion (S.g.) frei zulegen, werden die die Ganglien zum Teil bedeckenden
Chitinbriicken entfernt. KEs sei nochmals darauf hingewiesen, dal} jede
Spur von Verdauungssaft in der Korperhohle das Priparat unbrauch-
bar macht. Kann man dieses verhindern, so ist die Priiparation an sich
nicht so schwierig.

Um etwas Niheres iiber die Umkehrstelle zu ertahren, verwendete
ich Elektroden, welche, an Gehirn oder Connectiven angelegt, mit einer
Stromstiirke reizen, die deutlich Offnung der Scheren gibt. Darauf wur-
den diese Elektroden vorsichtig lings der Connective analwiirts bis zu
dem S.0.g. und dann weiter bis rickwirts zum S.g. verschoben. HKine
genaue Lokalisation ist naturgemil der Stromschleifen wegen nicht mag-
lich. Aus meinen verschiedenartigen diesbeziiglichen Erfahrungen meine
ich schlieBen zu diirfen, dafl das S.o.g. eine Differenzierung zeigt, und
zwar in dem Sinne, dafi die ersten Ganglien alle den gleichen Effelt geben,
wie Connectiv- und Gehirnreizung, dafp jedoch das sechste (letzte) Gan-
glion, welches nicht unmittelbar andie fiinf ersten sichanschliefst, den peri-
pheren Effelt zeigt, und ebenso wie das S.g. und die direkte Scherenreizung
bei starken Stromen Schlieflen bewirkt.

Nun ist meiner Meinung nach die Entscheidung der Frage, ob die
periphere Wirkung erst nach oder schon in dem letzten Ganglion des
S.0.g. beginnt, nicht von so grofier Wichtigkeit wie etwa die Tatsache,
daly Reizung des gropten Teils des S.o.g. jedenfalls noch den Konnektiv-
effelt gibt. Denn dieses weist darauf hin, dal} wir nicht ohne weiteres
von Bauchmarkreizung als iquivalent mit Peripherreizung reden diirfen.
Das S.o.g. nimnt jedenfalls gegeniiber den anderen Bauchmarkganglien
eine Sonderstellung ein.

Dieses wirft auch noch ein eigenartiges Licht auf die Jorpanschen
Versuche u. a. iiber das ,,Steuern® eines Manégecancers.  Aus dem Re-
sultat dieses Lenkversuches ergibt sich deutlich, dall hier die fehlende
Quantitit an Erregung angefiillt wird durch kiinstliche Reizung. Diese
ist also eine Nachahmung von zerebralen Impulsen. Der eigentliche
Effekt wird aber erst — wie sich oben gezeigt hat — erreicht, wenn
das S.0.g. eine gewisse Erregung zu verarbeiten bekommt. Dieses be-
deutet, daBl starke Reizung des S.0.g. Offnung und schwache Reizung,
Schliellen der Schere bewirkt.

Auch die Interferenz von peripheren und zentralen Impulsen ist als
eine Interferenz des Scherenganglions und des subdsophagealen Gan-
glions zu betrachten. Wie wir uns eine solche Interferenz vorzustellen
haben, soll weiter unten besprochen werden.

Wir miissen nun zuerst zu dem Dauereinflul} von Ganglienzellen nach
Mafgabe ihres Zustandes zuriickkehren. Der Weg der Untersuchung ist

durch die Sonderstellung, die hier das S.o.g. einnimmt, gegeben. Es

o
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wurde folgendermaflen vorgegangen: Wenn die JorpaNsche Hypothese
auch fiir Crustaceen — z. B. fiir Astacus — von Bedeutung ist, so mull
der zwischen S.g. und S.0.g. hestehende Unterschied auch mit der von
JORDAN angewandten Methode zu bestimmen sein.

JORDAN arbeitete bekanntlich in der Hauptsache mit Kokain und
Kochsalz, wodurch der Titigkeitszustand der Glanglienzellen erniedrigt
bzw. erhoht wurde. Ich stellte daher zuerst Priiparate mit einem S.g.
und danach solche her, die auller dem S.g. auch noch das S.0.g. be-
sallen.

Von Kokain wurde eine Lésung von 1/, % auf physiologische Koch-
salzlosung bereitet. Tch verwendete Kochsalz in verschiedenen Konzen-
trationen. Die Losung wurde dann mit einem kleinen Wattebausch auf
das betreffende Ganglion gebracht.

[n weitaus den meisten Fillen wurde durch periphere elektrische
Reizung entweder cine Offner- oder eine SchlieBerkontraktion bewirkt,
Diese Kontraktionen wurden meist nicht maximal gewiihlt, weil der
Etfekt von Kokain und Kochsalz dreierlei Art sein kann. An erster
Stelle wirken beide als Reiz, und der Effekt in der Schere ist dann der
Gleiche wie bei Reizung. AuBerdem kann eine zweite Phase mehr in
den Vordergrund treten, niimlich bei Kokain Lahmung, d.h. Herab-
setzung des Titigkeitszustandes und bei Kochsalz Erhohung desselben.
Schlielllich werden beide Mittel das Ganglion téten, und der Effekt muf3
dann dem einer Exstirpation gleich sein. Verursachen wir nun eine sub-
maximale Kontraktion des Offners oder Schlieflers, dann kann sowohl
die Reizwirkung des Kokains z. B. verstiirkend, die halblihmende Phase
z. B. als Hemmung der submaximalen Kontraktion auftreten.

Die Ergebnisse sind nun folgende:

L. Die Wirkung von Kokain auf das Scherenganglion.

Abb. 28 zeigt ein Priparat, welches nur noch das S.g. besitzt. An
der linken und rechten Schere wird peripher ein faradischer Reiz gesctzt,
welcher nicht zur maximalen SchlieBung der Scheren fiithrt. Danach
wird mit einem Wattebausch '/,%iges Kokain in physiologischer Koch-
salzl6sung auf das S.g. gebracht. Dieses wirkt zuerst als Reiz, und beide
Scheren schliefien sich nun maximal, links wihrend einiger Zeit, rechts
viel linger. Dann tritt die zweite Phase ein: Der Tdtigheitszustand des
N.g. nimmt ab, und dieses hat eine dauernde hemmende Wirkung auf den
peripheren Schlieflertetanus. Wenn nun beide Scheren unter diesem Ein-
flufl gebffnet sind, wird nicht bis zur dritten Phase der todlichen
Wirkung des Kokains — gewartet. Bevor diese eintritt, wird die rechte
Schere abgeschnitten, worauf diese sich schlieft und bis zum Ende der
Reizung geschlossen bleibt. :

Daly das S.g. noch nicht getétet war, ergibt sich aus der Tatsache,
da Durchschneiden der rechten Schere auch links eine Kontraktion
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hervorruft. Danach wird auch die linke Schere abgeschnitten, worauf
sich auch in dieser Schere die Fortnahme desS.g. mit scinem erniedrigten
Titigkeitszustand dadurch zeigt, dall dauernder Schliefertetanus auf-
tritt. Wir wenden uns nunmehr kritisch dem wichtigsten Resultate zu:
Die Halblihimung* des S.q. in der zweiten Phase bedeutel eine Erniedrigung
des Tdtigheitszustandes, und diese bt wiederum einen Einfluff auf den
Verlauf der Schliefer- und Offnerkurve aus; der Scherenschluff wird ge-
hemmi.

Beweis. Wir miissen zeigen, dall die Hemmung nicht durch einen
Impuls verursacht wird.

1. Man konnte den Tetanus durch periphere Reizung als eine Summe

Sec.
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Abb. 28. Astacus. Linke und rechte Schere beide peripher gereizt. Die Scheren schlicfen sich
snbmaximal. Kokain auf das S.g. gibt: 1. Reizphase: maximale Schliefung z. B. rechts bis 3 x.
2. Phase von herabgesetziem Akvivititszustand : Hemmung des Schlielertetanus. Wird eine Schere
entfernt (S.4), so schlieBt diese wieder maximal : die Hemmung ist verschwunden, Bei Fortnahime
der rechten Schere schlielit die linke Schere durch den starken Exstirpationsreiz.
zweier Erregungen auffassen; die eine wird durch die faradische Reizung
verursacht, die andere aber sei eine Dauererregung, die vom S.g. ]\ommt.
Nun nimmt (nach diesem Erklirungsversuch) dag Kokain diese zentrale
Komponente weg: es tritt Scherendffnung auf.

Widerlegung: Wire dem so, dann miifite nach Entfernung des S.g. die
Schere erst recht in Offnung verharren; gerade das Gegenteil ist der
Fall. Das halbgelihmte Ganglion iibt auf den Reizerfolg in der Peri-
pherie einen dimpfenden Einflufl aus. Wenn er wegfillt, so ist die Schere

chdor vollkommen reizbar.

1 [Lllbldhlnlml‘ durch Kokain ist definiert 1. durch den Gegensatz zur
('I"wbt"ll erregenden W ;rl.un_,, 2. durch den Gegensatz zu vollkommener Lihmung
(anrrc;.,lmrl\olt) oder Exstirpation.
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2. Wir kénnen vom S.g. aus allerhand Impulse hervorrufen, stets ist
die Folge davon, Verkiirzung des SchlieBmuskels, falls der Impuls nur
grold genug ist. lrist dies aber hier unter allen Bedingungen, da unsere
periphere Reizung, mit der sich ein zentraler Impuls immer summiert
(Ungiiltigkeit des Alles- oder Nichts-Gesetzes) schon an sich einen bei-
nahe glatten Tetanus ergibt.

3. Dali Kokain auch in unserer zweiten Phase nicht als Reiz wirkt,
ergibt sich 1. aus dem Gegensatz zwischen dem Effekt der ersten und
der zweiten Phase, 2. aus dem Gegensatz zwischen der Wirkung von
Kokain und Kochsalz.

4. Endlich wiire noch an eine spezifische erregende Wirkung des Ko-
kains auf den Schliefferaxon II als Ursache der Hemmung zu denken.
Allein eine solche wiirde sich niemals gegeniiber der Erregung des
Schliefernerven I, hervorgerufen durch unsere periphere Faradisierung,
durchsetzen konnen. Nach pu Buy und Rerrsma werden bei starken,
SchlieBung erzeugenden Reizen, beide Nerven stefs gleichzeitig erregt.
Wenn aber der Schwellenwert fiir den Schlieffernerv I einmal {iber-
schritten ist, dann tritt, trotz gleichzeitiger Reizung von Axon 1T stets
Scherenschlull auf.

5. Den zwingenden Beweis dafiir, dal} die hier besprochene ,,Hem-
mung"* nichts mit irgendwelcher Erregung der ,,Hemmungsfaser (Schlie-
Beraxon II) zu schaffen hat, liefert ein Versuch, den wir auf S. 202 be-
sprechen: Nach Durchschneidung des |, Hemmungsnerven** fiir den
Schliefmuskel dimpft das Scherenganglion im Zustande der Halblih-
mung durch Kokain die periphere Reizbarkeit unter ausschlieflicher
Benutzung der | Erregungsnerven® (Axon I).

Es handelt sich auch nicht um eine WepeNsky-Hemmung. Auch
hierfiir mifite man annehmen, dall das Kokain in der zweiten Phase
nicht die Taitigkeit vermindert, sondern erregt (und zwar irgendwie an-
ders als Kochsalz), Hierdurch miiite eine so hohe Frequenz der Impulse
im Nerven entstehen, dall ihre Wirkung aufgehoben wiirde: Dann wiire
das System nicht nur akinetisch, sondern auch fiir jede weitere Erregung
blockiert. Dem ist aber nicht so: Tm Zustande der Hemmung beantwortet
der Schlieimuskel eine Reizung durchaus normal: denn wenn man die
rechte Schere abschneidet, fiihrt die linke Schere eine sehr ausgespro-
chene Kontraktion aus (Abb. 28). Wenn weiterhin gesteigerte Frequenz
wieder volle Wirkung hat, kann die vorher bestehende Frequenz keine
WEeDENSKY-Hemmung erzeugen.

Offenbar handelt es sich hier also um einen EinfluB} durch das Gan-
glion, dasdie Aufgabe hat, die Arbeit der gereizten Organe zu koordinieren :
zu dimpfen, wenn der Titigkeitszustand im Ganglion herabgesetzt wurde
(und umgekehrt). Dieser koordinierende Einflufi mufl von jedwedem
Impuls scharf unterschieden werden.
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Hierdurch ist also auch Abb. 27 erklirt. DaB in dieser Abbildung
die Schere bei allen Reizstirken nur Offnerkontraktion gibt, mufl in
dem niederen Tihtigkeitszustand desS.g., welcher durch das Fehlen von
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Blutzufuhr und durch die Operation hervorgerufen wurde, gesucht
werden.

Wir konnen also schon hier sagen, daf} diese Hemmungsergebnisse
bei dieser Gruppe von Tieren anders erklart werden muli, als Hemmung
durch Hemmungsnerven und die hochst bedeutende Differenzierung zwi-
schen Titigkeitszustand nnd Impulsen (,sich fortpflanzender Gleich-
gewichtsstérung®‘) liefert auch fiir Crustaceen neue Gesichtspunkte.
Hierauf soll spiiter noch nither eingegangen werden.

In Abb.29 ist ebenfalls ein S.g.-Praparat auf obenbeschriebener Weise
behandelt. Periphere Reizung gibt submaximalen SchlieBertetanus (des-
sen Anfang nicht zu erkennen ist). Auftnpfen von !/,%iger Kokainlosung
auf das S.g. gibt der Kurve einen merkwiirdigen Verlauf, wobei die Reiz-
wirkung nicht zum Ausdruck kommt. Die hemmende Wirkung des er-
niedrigten Titigkeitszustandes auf den SchlieBertetanus ist dagegen sehr
deutlich, und man sieht, dafl die Hemmung desSchlielertetanus anfangs
total ist. Offenbar gibt ein gewisser Lihmungsgrad die stirlkste Hemmung

T
cociS.g.

VYOOV VT,

Abh. 31. Astacus. Siehe Text.

der SchlieBerkontraktion, denn wenn die Léhmung andauert, bleibt die
Hemmung nicht mehr total, sondern sie beginnt mit der peripheren Kon-
traktion zu interferieren. Aus dem Verlauf der Kurve iiber viele Sekun-
den ergibt sich dann, daf die periphere Schlieflerkontraktion mehr und
mehr iiberwiegt. SchlieBlich ist das Ganglion abgestorben, und die
Schere wieder vollig geschlossen.

Ubereinstimmende Versuche finden sich noch in Abb. 30 und 31.
Die zunehmende Hemmung in der erstgenannten Abbildung ist besonders
deutlich, ebenso wie der wieder auftretende SchlieBertetanus nach dem
Abschneiden der Schere. Weniger deutlich, jedoch ausreichend,
Abb. 81. Auch hier sehen wir die hemmende Wirkung wie in den vorigen
Abbildungen, und den Kampf zwischen Erregung und Hemmung von x
ab. Wenn das Ganglion dann ziemlich bald abstirbt, verschwindet auch
die Hemmung und ist nur der glatte SchlieBertetanus zu beobachten.

Merkwiirdig ist noch in Abb. 31 und 29, dafi der gleiche periphere
Reiz am Anfang des Versuches, wenn also das 8.g. noch vorhanden
ist, ein submaximales, und zwar ein mehr oder weniger rhythmisches
SchlieBen bewirkt, wogegen nach Absterben des S.g. der Tetanus glatt
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wird. Hieraus ergibt sich also, wie auch schon oben gesagt, daB ab-
gesehen von der Kokainwirkung der Schwellenwert fiir SchlieBerkon-
traktion bei einem Priiparat mit freigelegtem S.g. hoher liegt, als bei
einem gleichen Priiparat, ohne Ganglion. Das freigelegte Ganglion hat in
diesem — wahrscheinlich geschidigten — Zustand eine hemmende Wir-
kung auf den SchlieBmuskel.

2. Die Wirkung von Kochsalz aup das Scherenganglion.

Kochsalz wirkt nach allen Erfahrungen bei Invertebraten und Verte-
braten erregend auf Zentra. Dieses trifft auch fiir den FluBkrebs bei
allen Konzentrationen zu. Nun liegt die Schwierigkeit fiir die Erklirung
des weiteren Verlaufs der Kurve in der Tatsache, daB3, wenn eine Er-
hohung des Titigkeitszustandes im Ganglion durch Kochsalz stattfindet,
diese eventuell schwer von einer Reizwirkung zu unterscheiden ist, wo-
durch die Deutung des Versuchs natiirlich sehr erschwert wird. Abb. 32

Abb. 32. Astacus. Periphere Reizung links und rechts (P p. L. w. R2.). Kochsalz auf 8, g, s, Text,

verdeutlicht dieses. Beide Scheren empfangen peripher einen Reiz, der
Offnung der Scheren bewirkt. Danach wird mit einem kleinen Watte-
bausch 2%ige Kochsalzlosung anf das S.g. gebracht. Die Scheren zeigen
nun ungefihr den gleichen Effekt, links etwas deutlicher. Hier wird
nimlich erst der Offnertetanus gehemmt, wonach ebenso wie rechts
totale Schlieflerkontraktion eintritt. Dieses mull auf die starke Reiz-
wirkung des NaCl zuriickgefithrt werden. Das SchlieBen dauert bis zum
Absterben des S.g. (es leitet dann keine Reize mehr, wie stark sie auch
sein migen). Selbstverstindlich tritt nun der Offnertetanus wieder auf.
Es ist nicht zu entscheiden, ob zwischen der erregenden und der tétenden
Phase noch ein Stadium von erhohtem Titigkeitszustand eingeschaltet
ist. Die Wirkung von NaCl auf das S.g. ist hier denn auch nur wegen
ihres Kontrastes zu der Wirkung von Kokain auf das S.g. und zu der
Wirkung von NaCl auf das subGsophageale Ganglion angegeben worden.

3. Die Wirkung von Kokain auf das subdsophageale Ganglion.

Bei den fiir diese Versuche verwendeten Privparaten wurde das Gehirn

13*
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exstirpiert. Auf die Stelle, wo die Schlundconnective in die ersten Gan-
glien des S.0.g. iibergehen, wurde der Wattebausch mit 1/,% Kokain ge-
legt. Im Ubrigen wurden diese Versuche in der gleichen Weise wie oben
beschrichen ausgefithrt; die Scheren wurden zuerst in Offner- oder
SchlieBertetanus versetzt. Auch hier konnte eine dreifache Wirkung des
Narkotikums beobachtet werden. BEs tritt jedoch eine Komplikation
durch den Umstand ein, daf3 die Wirksamkeit des 8.0.g. sich nur indirekt,
durch die Bzeinflussung des S.g. zu erkennen gibt. In Abb. 33 ist ein
Versuch wiedergegeben. Die Schere empfingt peripher einen Offner-
tetanus. Danach wird Kokain 1/,% auf das S.o.g. aufgetupft. Zuerst
zeigt die Kurve eine verstirkte Reizwirkung: der submaximale Offner-
tetanus wird maximal. Das Kokain wirkt hier als starker Reiz. Kurz
nachher wird aber genau die umgekehrte Wirkung beobachtet. Die
Offnercontraction wird gehemmt; danach tritt in zwei Etappen Schlie-

~, foc.S0.g
ML 4

-,
\
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Abh.33. Astacws. Periphere Relzung gibt submaximalen Offnertetanus. Kokain auf 8,0, g. gibt
1. Reizphase: Verstiirkung dieser (Offnung. 2. Phase von herabgesetztem Aktivititszustand: Hem-
mung der Ofinerkontraktion von andauvernder SchlieBung gefolgt, auch nach Entfernung des

S.0.pg. ")f:( Nachwirkung,

Bercontraction auf; der Endeffekt ist dann ein kriftiger Scherenschlul3.
Dann zeigt sich jedoch die ebenerwithnte Komplikation. Bei x x wird
das S.0.g. fortgeschnitten, wonach wir ein Sinken des Hebels (Offnen
der Schere) erwarteten. Dieses trat jedoch nur in geringem Malle ein.
Die Erklirung wurde andeutungsweise auch oben schon gegeben: Der
durch Kokain verminderte Aktivititszustand in dem S.0.g. kommt auch
durch Steigerung des Aktivititszustandes in dem 5.g. zur Geltung (,,re-
ziproke Koordination®). Ich bin sogar der Meinung, daB} erst, wenn der
Aktivititszustand des S.g. mit dem des S.0.g. zum Ausgleich oder Gleich-
gewicht gekommen ist, der S.0.g.-Effekt auftritt. Fortnahme des S.o0.g.
hat keinen unmittelbaren Erfolg, es tritt eine lingere oder kiirzere Nach-
wirkung durch den geinderten Aktivititszustand des S.g. auf. Nimmt
man auch dieses fort, oder isoliert man die Schere, so sinkt der Hebel
durch die periphere Offnerkontraktion.

Auch die Tatsache, daB8 die Wirkung oft sehr lange ausbleibt, ist
meiner Meinung nach zum Teil aus der indirckten Wirkung des S.o.g.
zu erkliren. Anderenteils muf die Verspitung auch einer verzigernden
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Wirkung des Narkotikums zugeschrieben werden. Abb. 34 gibt ein Bei-
spiel. Der Beginn des peripheren Offnertetanus ist hierauf nicht zu er-
kennen. Nun wird Kokain gegeben; dieses wirkt als Reiz, was an der
verstiirkten Offnerkontraktion zu erkennen ist. Es
dauert nun aber ziemlich lange, ehe die hemmende
Wirkung und die SchlieBerkontraktion wahrzuneh-
men sind. Diese Kontraktion ist stets besonders
kriftig und tonisch und dauert auffallend lange an.
Bei x x wurde versucht, die Schere mit der Hand
zu 6ffnen; dieses konnte jedoch nur mit Anstren-
gung erfolgen.  Dagegen ist nur eine minimale
Kokainmenge '/,% auf das S.g. erforderlich, um
Dimpfung der SchlieBmuskelkontraktion hervor-
zurufen; in den meisten Fillen geht dann der
tonische Effekt auf den Offnermuskel iiber, so dafl
dieser fiir viele Sekunden (bis Minuten) tonisch
gespannt bleibt.

Bevor wir auf diese Koordination niither ein-
gehen, soll noch der Effekt von Kochsalz auf das

S.o.g. erortert werden. Ebenso wie wir dieses fir %
das S.g. fanden, hat NaCl auch auf das S.0.g. eine 2
entgegengesetzte Wirkung wie Kokain. Es tritt :;j
auch hier wieder die gleiche Schwierigkeit ein, daf} %
wir die Reizphase nur schwer von der Phase mit E
erhohtem Aktivitatszustand unterscheiden kinnen. =
Als Gegensatz zu Kokain ist die NaCl-Wirkung 3
hier wieder illustrativ. é

Abb. 35 zeigt die Wirkung von NaCl auf das
S.0.g., withrend die Schere durch periphere Reizung
geschlossen war. Der Effekt tritt sehr verspiitet
ein. Hat die Hemmung einmal eingesetzt, so ist
die Form der Dekreszente eine ganz andere, als die,
welche man gewdhnlich beobachtet., Wenn aber
NaCl auch durch seine Reizwirkung auf das S.0.g.
hemmend wirkt, dann ist die Form der Hemmung
beinahe ebenso scharf, wie bei elektrischer Reizung.

In Abb. 35 wurde nicht bis zum Absterben
des Ganglions gewartet, sondern das S.0.2. schon
withrend der Hemmung fortgeschnitten. Der Effekt
dauerte noch fort bis die periphere Schlielerrei-
zung mit einer ,rebound contraction** plétzlich
wieder durchbrach. '

Da andere Kurven keinen prinzipiell anderen
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Effekt zeigen, soll dieses Beispiel geniigen. Hicraus a8t sich schlielen.
dafp NaCl auf das S.o.g., abgesehen von der Reizwirkung, gegeniber Ko-
kain einen entgegengesetzten Bffekt hat. Wihrend Kokain auf das S.0.g.
angewandt, den Aktivitiitszustand herabsetzt und SchlieBerkontraktion
hervorruft, gibt NaCl in allen Fillen nach kiirzerer oder lingerer Zeit
Hemmung einer submaximalen oder maximalen SchlieBerkontraktion,
welche sehr lange fortdauert, wenn man das S.0.g. nicht exstirpiert:
bei Fortnahme des 8.0.g. ist eine gewisse Nachwirkung wahrzunehmen.

AuBerst wichtig fiir unsere theoretische Betrachtung ist die Nach-
wirkung des S.0.g. auf das S.g.: Nur ein Zustand, aber kein Impuls kann
sich auj diese Weise geltend machen. Hoher Aktivititszustand des S.0.9.
bedeutet Erniedrigung des Aktivitdtszustandes im S.g. und wmgekelrt, eine
Verinderung, die auch nach Entfernung der Ursache (des S.o.g.) bestehen
bleibt. Diese Form der Koordination des Aktivititszustandes, die wir
die ,,reziproke Koordination'* nennen wollen, ist bislang bei Wirbellosen

Abb. 85, Astacus. NaCl anf dag S.o.g. bei peripherer Reizung. 8. Text,

unbekannt!. Dagegen kommt sie in der Grofhirnrinde bei Siugetieren
nach Pawrow vor: Durch sie erklirt Pawrnow z. B. die Erscheinung,
daB nach fortgesetzten Versuchen, der bedingte Reiz immer schirfer
lokalisiert wird. Wenn man z. B. als bedingten Reiz Kneifen einer be-
stimmten Hautstelle wihlt, so kann man in der ersten Zeit bedingte
Reflexe auch von den umliegenden Hautstellen erzielten. Spiiter gelingt
dies nur noch von der erstgereizten Hautstelle aus. Die dieser entspre-
chenden Rindenzellen haben zuerst durch direkte Koordination (,,Irra-
diation®) dic benachbarten Ganglienzellen in Mitleidenschaft gezogen.
Spiter aber hemmen sie diese benachbarten Zellen durch ,reziproke
Koordination®, so daf der bedingte Reflex sich auf die Representanten
der erstgereizten Hautstelle beschrinkt?.

Der Aktivititszustand des Gehirnganglions.
Da sich aus dem Obenstehenden zur Geniige ergeben hat, daf das
Problem der ,,Umkehr* eine Fragestellung nach der Funktion des Sche-
1 Bei Schnecken ist nur direkte Koordination durch JorDAN bekannt ge-
worden.

2 HuNrI FREDERICQ reizt die abdominale Ganglienkette bei Homarus vul-
garis, und untersucht die Chronaxie der weiter distal gelegenen motorischen
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renganglions und des subésophagealen Ganglions ist, habe ich mich mit
der Funktion des Gehirns nicht in extenso befalit. Dieses wiirde uns
wieder auf ein ganz neues Gebiet fithren, welches aullerhalb des Bereiches
dieser Untersuchung liegt.

Die Frage interessierte mich jedoch von dem Gesichtspunkte aus, ob
ein deutlich nachweisbarer Unterschied zwischen der Funktion des Ge-
hirns und der des S.0.g. besteht. Reizung von beiden ist fiir den Nach-
weis eines eventuellen Unterschiedes nicht entscheidend, da Gehirnrei-
zung notwendigerweise auch die Osophagusconnective in Mitleidenschaft
zichen muf}. Gehirnreizung mit elektrischen Stromen hat gleiche Wir-
kung, wie Connectivreizung und da das auch fiir Erregung durch Koch-
salz gelten diirfte, erschien diese Kochsalztechnik ungeeignet. Ich be-

Abb, 36. Cancer. Kokain 1% auf Gehirn (Coe. . g.) bei peripherer Reizung links und rechts.

schriinkte mich deshalb auf die Wirkung von Kokain auf das Ganglion
cerebrale zum Vergleich mit der nimlichen Beeinflussung des S.o.g.
Auch hier war wieder an erster Stelle eine Reizwirkung mit darauffolgen-
der Herabsetzung des Aktivititszustandes zu erwarten. Es ergab sich
nun, dall besonders in dieser zweiten Periode die Gehirntitigkeit bedeu-
tend von der des S.o0.g. abweicht.

Binige meiner besten Kurven sollen hier wiedergegeben werden.

Cancer pagurus (Abb. 36 und 37)*: Das Objekt empfiangt links und

Fasern der gleichen Ganglienkette: sie wird verkiirzt. Dieser Einflull kann die
rostrale Reizung tiberdanern, kiirzere oder lingere Zeit. Wenn auch die Versuchs-
anordnung von FREDERICQ nicht unmittelbar mit der unseren zu vergleichen ist
(Chronaxie, abdominale Ganglien), so zeigt sich doeh auch hier eine dauernde
Zustandsinderung. Die spezifische Wirkung des 8.0.g. beriihrt diese Untersuchung
iibrigens nicht.

1 Die Versuche an marinen Crustaceen wurden im Sommer 1928 ausgefithrt
in der Zool. Station der Nederl. Dierk. Vereeniging in Helder.
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rechts peripher einen Offnerreiz. Das Gehirn ist freipriipariert und wird
bei x mit einem kleinen Wattebausch mit 1% Kokain betupft. Hiernach
wird rhythmisches Schlielen, anfinglich links und rechts abwechselnd,
spater gleichzeitig, wahrgenommen. Schlielllich bleiben die Scheren ge-
offnet, auch wenn man den Offnerreiz entfernt hat. Nun wurde drei
Minuten gewartet und dann die periphere Offnerreizung wiederholt.
Wir diirfen annehmen, dafl die Halblihmung hier ziemlich weit fort-
geschritten ist. Anstatt dauernder Offnung der Scheren beobachteten
wir hierauf ein ziemlich rhythmisches Schlieien, welches in diesen Kur-
ven antagonistisch verlief. Durch diese rhythmische Wirkung bei Halb-
lihmung unterscheidet sich das zerebrale Ganglion also prinzipiell von

Abb. 87. Cancer. 3 Min. nach 36.

dem S.0.g., bei welchem wir unter den gleichen Versuchshedingungen
ziemlich andauerndes Schlieflen erhielten.

Wird das Gehirn withrend dieser rhythmischen Tétigkeit exstirpiert,
dann verschwindet der Rhythmus unmittelbar.

Auffallend ist noch der Verlauf, wenn wir das Connectiv einer Seite
durchschneiden. In den meisten Fillen hort dann niimlich der Rhythmus
in beiden Scheren auf. Manchmal fehlt nur der Rhythmus der dem
durchschnittenen Connectiv entsprechenden (homolateralen) Schere.

In Abb. 38 wird noch eine andere Reaktion wiedergegeben. Nach
Durchschneiden des rechten Connectivs dauert der Rhythmus in der
rechien Schere fort, withrend der Rhythmus in der linken Schere aufthort.
Wir beobachteten hierbei die Kokainwirkung ohne gleichzeitige periphere
Reizung. Rechts zeigte sich einige Male ein unregelmiiliges Offnen.
Nach ungefiihr einer halben Minute trat links und rechts der Rhythmus
auf; durchschnitten wir dann das rechte Connectiv, so hérte nur der
Rhythmus in der linken Schere auf. Auf diese Erscheinung komme ich



Uber die Funktion der nervisen Zentren bei Krustazeen. 201

in Kapitel 4 noch zuriick. An dieser Stelle sei nur betont, dall Kokain
keinen Scherenschlull verursacht, wie bei dem S.0.g., sondern rhyth.
mische Kontraktionen der beiden antagonistischen Muskeln hervorruft.

Abb. 39 zeigt einen iibereinstimmenden Versuch mit Homarus. Auch

Abb. 38, Cancer. Kokain auf C.g. ohne periphere Reizung. R, e,y = rechtes Osophagusconnectiv
durchgeschnitten,

hier treten erst unregelmiiBige Reizwirkungen auf und danach die Kon-

traktionen, deren Rhythmus rechts viel schneller ist als links. Bei Ex-

stirpation des linken Connectivs hiren die Bewegungen in der linken

Schere auf, wihrend sie rechts noch weiter gehen.

Abb. 30. Homarus. Kokain auf . g, ohne periphere Reizung, L. .4 = linkes fisc-ph;\gljsnullnm'ti\'
durchgeschnitten.
Die Wirkung des Tdtigkeitszustandes des S.g. auf die zwei isolierten
Ncherennerven.
SchlieBlich stellte ich noch einige Beobachtungen an iiber die Frage,
ob der experimentell abgednderte Altivititszustand des Ncherenganglions
auch auf die isolierten Systeme in der Peripherie einen Einfluf} ausiibe,
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oder ob die oben beschriehene Wirkung sich nur bei der Zusammen-
arbeit der antagonistischen Systeme, wie bei obigen Versuchen, zeigt.
Da diese Frage, wenn sie auch mit diesem Problem zusammenhiingt,
doch eigentlich in ein anderes Gebiet gehort, so habe ich mich auf eine
vorliufige Versuchsreihe beschriinkt.

Tch untersuchte bei einem Priiparat, wobei nur noch das S.g. vor-
handen war, das diinne gowie das dicke System je gesondert. Als Mal3-
stab fiir den Einflull des Aktivititszustandes wurde der Schwellenwert
fiir periphere Reizung eines isolierten Syslems gewdhll.

Versuche.
1. S.g.-Priparat
Linke Schere nur mit dickem System Rechite Schere nur mit diinnem System
Schwellenwert fiir Scherenschlull Schwellenwert fiir Schr-rr-nfiffmm;;r

R.A. 181/, R.A. 191/,

Auf dieses Praparat wird ein Wattebausch mit 1/,% Kokain gebracht. Beide

Scheren reagieren, links mit Schlieflen, rechts mit intensivem Offnen. Nach

15 Sekunden haben diese erkennbaren Reaktionen aufgehort (das Offnen dauert
am lingsten). Dann wird von neuem der

Schwellenwert: fiir SchlicBen Schwellenwert fiir Offnen
R.A. 163 /,—17 R.A. 21
bestimmt.
2. S.g.-Priiparat mit 1 Schere, nur dickes System. Schwellenwert fiir Schlie-
en R.A. 1 51/,. Kokain wie oben auf S.g. Schwellenwert fiir SchlieBen R.A. 14,
Schere abgeschnitten. Schwellenwert fur Schliefien R.A. 15.

3. S.g.-Priaparat

Linke Schere: nur dickes System Rechte Schere: nur diinnes System
Schwellenwert fiir Schlieflen R.A. 181/, Schwellenwert fiir Offnen R.A. 18,7

Kokain auf S.g. wie oben. Wihrend etwa 20 Selcunden blieb die linke Schere
geschlossen, die rechte intensiv gedffnet. Der (Offnertonus blieh bestehen, so daf3
dieser nicht niher untersucht \wrdvn konnte.

Schwellenwert fiir Scherenschlufl (nach 30 Minuten)

R.A. 17,2,
Danach Exstirpation des Ganglions.
Schwellenwert fiir Schlielien

R.A. 19,5.

4. S.g.-Priparat mit einer Schere nur mit dickem System. Schwellenwert
fiir SchlicBen R.A. 19,5. Kokain auf S.g. wie oben. Schwellenwert fiir Schliefen
R. A 18,3. Ganglion abgestorben. fﬂc]l\ullolmert R.A. 20,2,

. S.g.-Priiparat mit einer Schere (normal). Schwellenwert fiir Offnen R.A.
17,&. 1 'lropfeu Kokain auf S.g. Nach 30 Sekunden Schwellenwert fiic Offnen
R.A. 18,7, nach 1 Minute Schwellenwert fiir Offnen R.A. 20.5, Schere abge.
schnitten, Schwellenwert fiir Offnen R.A. 18.

Leider konnten diese Versuche durch Mangel an Tiermaterial nicht
fortgesetzt werden.

Wenn ich ans diesen wenigen Angaben Schliisse ziche, so geschieht
dies nur auf Grund der durchaus iibereinstimmenden Resultate, aus
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denen in der Hauptsache zu sehen ist, dad die Erniedrigung des Aktivi-
titszustandes in dem Scherenganglion mit Kokain 1/,% auf den Schwellen-
wert der peripheren Reizung von isolierten Systemen einen dauernden
Einflulb ausiibt und zwar in dem Sinne, dal} die Schwelle des dicken
Systems erhoht, die des diinnen erniedrigt wird. Vergleicht man nun noch
den Schwellenwert von Offnen und Schliefien bei einer isolierten Schere
mit dem einer intakten Schere (welche also noch ihr freigelegtes S.g.
besitzt), so ergibt sich, dall auch hier die Schwelle unter den gegebenen
Versuchsbhedingungen?, bei einem Priparat mit Ganglion fiir SchlieBung
hoher und fiir Offnen tiefer liegt.

Zusammenfassung.

1. Das subosophageale Ganglion nimmt gegeniiber den anderen Bauch-
markganglien eine Sonderstellung ein, und ist als ,,Umkehrstelle® fiir
zerebrale Erregung zu betrachten.

2. Die Wirkung zentraler Krregung bei Connectivreizung ist auf die
Funktion des subdsophagealen Ganglions zuriickzufiihren.

3. Der periphere Einflufl beginnt wahrscheinlich nach dem fiinften
(tanglion des subdsophagealen Ganglienkomplexes. Mit absoluter Sicher-
heit ist dieses jedoch nicht ausgemacht.

4. Versuche iiber die Beeinflussung des Aktivititszustandes nach der
Methode von Jorpax haben gezeigt, dafl die Theorie des Aktivitiits-
zustandes anch fiir Crustaceen von grofiter Wichtigkeit ist:

a) Kokain auf das S.g. getupft, verursacht Hemmung einer peripher
erzeugten SchlieBmuskelkontraktion und Verstirkung der Offnerkon-
traktion, nachdem die Reizphase vorbei und Halblihmung -einge-
treten ist.

b) Kochsalz auf das S.g. gibt stets eine Reizphase, welche Schlief3-
muskelkontraktion verstirkt und Offnermuskelkontraktion hemmt. Es
ist nicht zu entscheiden, ob der erhéhte Aktivititszustand dabel eine
Rolle spielt, fest steht nur, dafl die Wirkung der Kokainwirkung ent-
gegengesetzt ist.?

c) Kokain auf das S.0.g. gebracht, hat umgekehrte Wirkung, wie
wenn man das Gift auf das S.g. bringt. Die Reizphase gibt Verstirkung
der Offnerkontraktion. Danach tritt eine Phase von Halblihmung ein;
nunmehr wird die Offnerkontraktion gehemmt und die Kontraktion des
Schlieffmuskels verstirkt. s zeigt sich meistens eine deutliche Nach-
wirkung.

1 Behidigung des Ganglions durch Freilegen.

2 Nach Analogie mit Heliz mull man annehmen, da3 das Kochsalz den Tatig-
keitszustand erhoht. Bei Heliz wirkt Reizung von G. cerebrale und pedale nicht
spezifisch, Kochsalz, nach Abklingen des Reizes, spezifisch: beim G. cerebrale nur
auf die Erregbarkeit, beim G. pedale nur auf den Tonus.
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d) Kochsalz auf das S.0.g. getupft gibt ebenso wie Kokain erst Offner-
kontraktion und Schlie@muskelhemmung. Nun folgt naturgemall aber
nicht wie bei Kokain eine Phase mit entgegengesetztem Effekt. Inwie-
weit auch hier erhohter Aktivititszustand eine Rolle spielt, 1i8t sich
nicht entscheiden. Die sehr gehemmie Wirkung lifit jedoch vermuten,
dafs wir eher mit erhohtem Aktivitdtszustand als nur mit Reizwirkung zu
tun haben.

5. Erniedrigung des Aktivititszustandes im Zerebralganglion gibt,
nachdem einige wenigen Bewegungen der Scherenmuskelantagonisten vor-
hergegangen sind (z. B. nach 3 Minuten) rhythmische Kontraktion der
Antagonisten, welche meistens sehr regelméaliig sind, und links und rechts
gleichzeitig oder gegenseitig um eine halbe Phase verschoben verlaufen
konnen. Dieser Effekt gibt iibrigens eine Andeutung fiir die funktionelle
Differenzierung zwischen subgsophagealem Ganglion und Gehirn.

6. Schwellenbestimmungen an dem isolierten dicken und diinnen Sy-
stem eines S.g.-Priparates haben gezeigt, dali jedes der Systeme an sich
durch den herabgesetzten Aktivitatszustand des S.g. beeinflufit wird.
Das dicke System erldll bei erniedrigtem Alktivitdtszustand einen erhihten,
das diinne System einen erniedrigten Schwellenwert, Durch seinen einheit-
lichen Einfluf3 erzeugt das S.q. also eine spezifisch variable Schwelle beider
Nerven.

Kapitel 1V: Die Manegebewegung (Kreisgang).
Die Innervation einer Korperhdlfte durch die kontralaterale Gehirnhdlfte.

Wir haben schon in der Einleitung auf die verschiedenen Anschau-
ungen iiber das Zustandekommen dieses typischen Kreisganges nach ein-
seitiger Hirnexstirpation hingewiesen. Dabei trat hauptsichlich ein Un-
terschied zutage in der Beantwortung der Frage: kommt der Kreis-
gang (a) durch abnormales Funktionieren der operierten Seite allein —
entweder durch totales Fehlen der Hemmung oder durch ungehemmte
Kontraktion der Flexoren — zustande, oder mufl auch (b) die nicht
operierte Seite als abnormal betracht werden, unter Annahme, daf} beide
Seiten an dem Manegegang teilnehmen.

Um diese Frage beantworten zu konnen, verglich ich das Ergebnis
der Giehirnreizung bei Anwesenheit beider Osophagusconnectiven mit
dem Reizergebnis, nachdem z. B. das rechte Connectiv durchschnitten
worden war. Abb.40A und 40B gibt uns hiervon ein Bild. Um eine
Ubersicht iiber den EinfluB verschiedener Stromstirken zu erhalten,
wurde die sekundire Spule von R.A. =50 bis R.A. =0 verschoben.

Man sieht nun beim normalen Tier: 1. Auftreten oder Ausbleiben
schwiicheren oder stiirkeren SchlieBens bei schwachen Stromen; 2. Offnen
beider Scheren bei stirkeren Stromen. Dieses ist also das zu erwartende
Ergebnis.
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Nun wurde z. B. das rechte Connectiv durchschnitten und einige
Zeit gewartet, darauf in gleicher Weise das linke Konnektiv gereizt. Bei
diesem rechts operiertenTier sicht man nun: 1. DasSchlieBen der Scheren
bei schwachen Stromen wird links wie rechts nur schwer erzielt ; 2. zeigt

Abb, 40A u.40B. Cancer. Gehirnreizung mit zunehmender Stromstiirke (R.A.=50 bis R.A.=0).
Zuerst bei dem normalen Tier; sodann nach Fortnahme des rechten Conneetive (I.e.f). 5. Text.

sich danach regelmifig, daf} die ,,normale* also linke Schere sich zuerst
offnet. Kurz danach, wenn man die Rollen einander nihert, offnet sich
auch die rechte Schere. Bei stiirkeren Strémen treten verschiedene Iir-
scheinungen auf. Abb.40B zeigt einen hiiufig vorkommenden Fall, Hier

Abb. 41, Cancer. Wie Abb. 40B.) 8. Text,

sehen wir, dafi 3. die linke Schere zunehmende Offnerkontralktion zeigt,
welche duBerlich einer normalen Reaktion iihnlich ist. Die rechte Schere
fingt jedoch wieder an sich zu schlieflen, und gibt dann in diesem Falle
bei R.A. 27 maximale SchlieBerkontraktion. Bei zunehmender Strom-
stirke nimmt diese Kontraktion jedoch wieder ab, bis sie zuletzt wieder
in Offnen umschligt.

Zerlegt man diese Kurve 40B in kleinere Teile, so erhilt man z. B.
Abb. 41. In dieser Abbildung sicht man deutlich, daB die linke Schere
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sich innerhalb eines ziemlich groBen Reizgebietes 6ffnet, die rechte Schere
sich aber schlieBt. Dieses SchlieBen ist jedoch nicht eine Fortsetzung
der Reaktion, welche wir bei schwicheren zerebralen Stromen erwarten
diirfer. Zwischen diesem crsten ScherenschluBgebiet und dem Schluf}
auf Grund mittelmiBig starker Strome liegt ein Offnungsgebiet, dab
sich durch verspiitetes Auftreten auszeichnet (also bei stirkerem Strom
als die linke Schere).

Hiermit ist also bewiesen, daB sowohl Extensoren wie Flexoren der
rechten Seite durch Reizung des linken Connectivs zur Kontraktion
gebracht werden konnen, daBl jedoch ein grofles Gebiet besteht, das
zweite SchlieBungsgebiet, in dem die Flexoren bei einer Stromstiarke
wirksam sind, wo bei dem normalen Tier sonst Extensorkontraktion auf-

Abb. 42, (lancer. Gehirnrelzung mit zunehmender Stromstirke, Linkes Connectiv entiernt
(L. ¢ F), 8. Text.

tritt. Die Abnormalitit der rechten Seite beruht also nicht auf dem
Fehlen von zerebraler Innervation, sondern in einer merkwiirdigen Ab-
inderung derselben. Wenn wir aus Reizversuchen auf normalen Krre-
gungsablauf schlieBen diirfen, £o miissen wir annehmen, dafi die Impulse,
welehe beim normalen Tier durch beide Clonnective das Bauchmark er-
reichen, dieses zweite SchlieBergebiet unterdriicken. Uberdies wird es
hierdurch wahrscheinlicher, dafl auch die linke Seite nicht normal sein
kann. Tn Abb. 40 B und 41 ist hiervon nicht viel zu erkennen. Meiner
Meinung nach muff man die Ursache in dem ungiinstigen Zustande su-
chen, in dem sich das Nervensystem befindet. Auch das hiiufige Fehlen
des ersten SchlieBungsgebietes fiihre ich darauf zuriick.

Aus einer Anzahl anderer Aufnahmen ergibt sich jedoch die Abnorma-
litit der ,,normalen™ Hilfte deutlich. Abb. 42 verdeutlicht dieges. Sie
bezieht sich auf einen Cancer pagurus, bei dem das linke Connectiv fort-
genommen worden ist.
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In diesen Kurven sehe ich den Ausdruck eines Antagonismus zwischen
links und rechts; auf Grund dieses Gegensatzes kann sehr gut auf eine
..Einstellung® des Bauchmarkes auf den Kreisgang geschlossen werden.
Wir konnen in dieser Abbildung auch fir die normale Schere (hier die
rechte) zwei SchlieBungs- und zwei Offnungsperioden unterscheiden. Das
zweite Gebiet konnte man hier vielleicht besser mit Offnerhemmungs-
gebiet bezeichnen, da es nicht bis zu einem eigentlichen Schlufl kommt.
Es ist nun merkwiirdig, da die Offner- und SchlieBergebiete der linken
und der rechten Schere sich genau ablosen, d. h. aufeinander folgen.
Etwas dhnliches mull auch bei dem Manegekrebs fiir die Extensoren
und die Flexoren stattfinden, wenn die beschriebenen Kreise klein sind
und die Extremititen der ,,normalen Seite® Gegenbewegungen ausfiihren.

Ferner fillt noch die ,,rebound contraction® des Schliefmuskels in
der normalen Schere nach Aufhéren der Reizung auf, das ist nach Auf-
horen der starken Schlieffmuskelhemmung.

Es wurde hierdurch physiologisch nachgewiesen, dafl in dem Bauch-
mark von Cancer (und auch von Astacus) eine Kreuzung von motorischen
Fasern oder Kollateralen nach der anderen Seite besteht, daf} also eine
fiir kiinstliche Reize leitende Verbindung zwischen rechter und linker
Hilfte besteht, wodurch ein bilateraler Einfluf3 einer natiirlichen homo-
lateralen Erregung bis zu einem gewissen Grade nicht ausgeschlossen
wirel.

Es erhebt sich nun die Frage, ob sich vielleicht nicht alle Systeme,
wie wir sie in der Astacus-Schere isolieren konnen, gekreuzt verlaufen
und die obengefundenen Reaktionsunterschiede von links und rechts
auf einen Unterschied in der Art der innervierenden Axone zuriickzu-
fithren sind. Es wiire z. B. denkbar, dafi Offneraxon I homolateral ver-
liuft und also die ,normale’* Seite normale Offner und Streckerkon-
traktionen zeigt, dagegen z. B. Offneraxon II nur gekreuzt verliuft und
dadurch die schwiicheren Offner- und Streckerkontraktionen in der ab-
normalen Seite verursacht werden.

Um dieses niher untersuchen zu kénnen wurde wieder der Reihe
nach die Wirkung z. B. der linken Connectivreizung auf die isolierten
Systeme in der rechten — und auf die gesamten Systeme in der linken
Schere — studiert. ;

Dabei ergab sich, dall alle Systeme Kollateralen nach der anderen
Seite abgeben.

Versuche: Schliefleraxonen I der rechien Schere bei Reizung des linken
Connectivs.

1 Nach histologischer Untersuchung hat sich auch wohl gezeigt, daB sich
Bahnen kreuzen. 'Welche Bahnen dies aber sind, ist nicht entschieden (siehe z. B.
E. Srorn 1925). Neben kreuzenden langen Bahnen kommt auch Leitung durch
kurze kreuzende Neuronen (kommissurale Neuronen) in Betracht.
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Abb. 43A. Astacus. Reizung des linken Connectivs (. e.# = rechtes Connectiv durchgeschnitten)
bei Isolation der SehlicBeraxonen Iin der rechten Schere. Die C.p. mit R, A, =# gibt zuerst ein ver-
langeamtes, dann ein schnelles Eingreifen der Hemmung. In beiden Fillen bleibt sie jedoch total.

—_—

Abh, 43 B, Astacus.

Abb, 44. Astacus. Wie Abb. 43 A, 8. Text. Abbh. 45, Asfacus. Wie Abb. 43A. S, Text.
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Die Ergebnisse dieser Reizversuche weichen ziemlich stark vonein-
ander ab. Daf} tatsiichlich eine Kreuzung hesteht, ist nicht schwer nach-
zuweisen. Und dall diese kreuzenden SchlieBeraxonkollateralen T bei
starken Zerebralreizen ebenfalls eine hemmende Wirkung haben, ist aus
Abb. 43A und B zu erkennen. Der Effekt der Hemmungsstiirke ist je-
doch sehr unregelmiBig. Bs kommt vor, daB ein peripherer SchlieBer-
tetanus mit der gleichen Stromstiirke bei Connectivreizung unmittelbar
nacheinander erst nicht, sodann submaximal und endlich maximal ge-
hemmt wird. Inletzterem Falle ist dann meistens die Hemmung dauernd
und die Schere schlieBt sich erst wieder nach peripherer Reizung mit
héherem Schwellenwert. Die Ergebnisse an der linken Seite weichen
ab von denjenigen an der rechten Seite. Nebeneinander wurde gefunden:
links Offnerkontraktion, rechts Schlieferhemmung; links kein Effekt,
rechts Hemmung oder Verstirkung der submaximalen SchlieBerkontrak-
tion; schlieflich links SchlieBerkontraktion und rechts SchlieBerhem-
mung. In Abb. 44 finden wir einen Fall, bei dem die linke und rechte
Hiilfte vollig gleich reagieren. Links gibt zuerst Offnerkontraktion, dann
Schliefung; rechts tritt erst Hemmung der Schliefierkontraktion und
dann deren Verstirkung auf. SchlieBlich wird in Abb. 45 noch das Bild
einer Schliefimuskelkontraktion der ,,abnormalen* Seite wicdergegeben,
wenn der Reiz aufgehort hat.

Es ist mir nicht gelungen, ein derartiges Verhiiltnis zwischen der
Reaktion von links und rechts festzustellen, dal} ich aus der Wirkung
der SchlieBeraxonen I in der ,,abnormalen‘* Schere eine iiberwiegende
SchlieBerkontraktion verglichen der normalen Schere hiitte nachweisen
kdnnen. Nur das spiter Reagieren der rechten Hiilfte tritt einigermaBen
regelmiiBig auf. Ferner ist ein Hinflufi des linken Connectivs auf die
Schliefferaxonen I der rechten Schere festgestellt worden.

Wir beschrinken uns nun erst auf die anderen isolierten Systeme.

Schlieferaxon I1 (s. Abb. 46A). Periphere Reizung rechts gibt rhyth-
misches Schliefen.  Connectivreizung mit R.A. = 10 iindert hieran
nichts, auch 91/, nicht. Wir sehen hier deutlich, wie die operierte Schere
gegeniiber der normalen zuriicktritt. R.A. 9: der Rhythmus geht in
cinen beinahe glatten Tetanus iiber, ebenso bei R.A. 81/,, dieser Axon
wirkt hier also als Erreger. Bei R.A. 81/, schlieBt die normale Schere
schon schlechter, die rechte Schere zeigt noch den glatten Tetanus. Dieses
ist jedoch nur withrend der Reizung der Fall und es bestehen Andeu-
tungen dafiir, dafy nach Aufhéren der Reizung eine Hemmungstendenz
auftritt. Das Weitere ist aus Abb.46 B ersichtlich ; die Kurven sprechen
fiir sich. Die normale Schere tritt bei R.A. 71/, in das erste Offner-
gebiet und bleibt darin bis zu R.A. 51/,. Die rechte Schere bleibt wieder
zuriick. Schlielleraxon IT erregt noch, es zeigt sich aber stets deut-
licher, dai die Nachwirkung eine Hemmung bedeutet. Bei R.A. 51 [a

Z. f. vergl. Physiologie Bd. 10. 14a
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und 5 wird die Wirkung noch komplizierter. Der Reiz von R.A.51/, fillt
mit der hemmenden Nachwirkung von R.A. 6 zusammen und bleibt da-

9% 8

..\\ W \/\\wm “WV“W\ NM

Abb, 46 A. Astacus. Relzung des linken Connectivs bei Isolation deg SchlicBeraxons IT in der
rechten Schere. S, Text,

her erst ohne Effekt. Bricht die Kontraktion endlich durch, so erfolgt
sie langsamer als zuerst. Bei R.A. 5 bleibt die Kontraktion sogar sehr

Abb. 46 B, Astacus. Wie 46 A, 8, Text,

klein. Auffallend ist ferner, daf} bei den letzten drei zerebralen Reizen
eine Zacke nach der Reizung auftritt, so dafl wir dabei unterscheiden:
Kontraktion, Erschlaffung, Nachkontraktion, hemmende Nachwirkung.
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Inzwischen ist die normale Schere in das zweite Gebict der Offner-
hemmung gekommen, und wir sehen hier wieder, dal die rechte Schere
etwas zuriickbleibt.

Zusammenfassend kann man also sagen: Schliefieraxon I1 empfingt
Kollateralen von der anderen Seite. Diese zeigen eine Tendenz, die Kon-
traktion des Schliefimuskels dieser gekreuzten. Seite innerhalb eines qrofien
Gebietes* variterler Reizstirke zu verstirken.

Ziwischen links und rechts liegt immer eine wPhase', d. h. die Sehliefler-
gebiete der einen Schere fallen wie bei Cancer mit den Offnergebicten der
anderen Schere zusammen.

Offneraxon IT (s. Abb, 47A). Die rechte Schere wird durch ein Ge-
wicht geschlossen. Darauf gibt eine periphere Reizung Offnen. Der

Abb. 47 A, Abb, 47 B,
Abb. 47 A, Relzung des linken Connectivs bei Isolation des Offneraxons 11, 5, Text.
Abb A7B, Wie 47 A mit starker C.p. 8, Text.

zerebrale Reiz: R.A. 71/, gibt sodann in der normalen Schere Schluf
mit langer Nachwirkung und in der rechten Schere Hemmung der Offner-
kontraktion. Wihlen wir die (‘nnnm-(i\'rvimmg stirker z. B, R.A.0
(s. Abb. 47B) =0 ergibt sich, daBl die normale Schere in das Offnergebiet
gekommen ist; dagegen ist die rechte Schere noch in oder auf der Grenze
des Schliefiergebietes, wenigstens wird die Offnerkontraktion noch ge-
hemmt. Bei noch stiirkeren Stromen tritt dann auch die rochte Schere
in das Offnergebiet ein und es wird, ebenso wie in Abb. 24 ¢ine sub-
maximale Offnerkontraktion verstirkt.

Auch fiir diesen Axon miissen wir also au} einen Empfang von Kolla-
teralen aus der kontralateralen Seite schliefen ; beziiglich der Phasendiffe-
renz kommen wir ebenfalls zu dibereinstimmenden Resultaten.

Offneraxon I. Tn Abh. 48A sehen wir, daf} ein peripherer Offnerte-
tanus durch eine Konnektivreizung von R.A, 71/, gehemmt werden kann,

14%*
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Hier sind die Reaktionen der linken Schere {ibereinstimmend: es tritt
Schlul3 auf. Machen wir den Reiz ein wenig stirker (Abb. 48B), so
konnen wir in der normalen Schere eine Schliellerzuckung und in der
operierten Schere erst Hemmung, danach Verstirkung der Scherenoff-
nung beobachten.

Offneraxon I empfingt also auch Kollateralen von der anderen Seite.
Sie hemmen oder erregen je nach der Stromstirke. Eine Phasendifferenz
zwischen links und rechis ist hier weniger deutlich.

Durch diese Reizmethode konnte also genau festgestellt werden, dafl
sowohl bei Clancer pagurus (nicht isoliert) wie bei Astacus fluviatilis (iso-
lierte Systeme) eine Hirnhilfte gekreuzten Einflufl hat. Bei Astacus er-
folgt dieses durch alle vier Systeme.

Abb. 18 A, Abb. 481.
Abb. 418 A. Reizung des linken Conneetivs bei Isolation des Offneraxons I, 8. Text.
Abhb. 48 B, Wie 48A Dbei etwas stirkerer C.p.

Trotz der einseitigen Durchschneidung des Connectivs erhdlt jedes iso-
lierte Scherensystem noch Gehirnimpulse. Die Unterschiede zwischen links
und rechts sind also nicht darauf zuriickzufihren, dafi gewisse Systeme
gekreuzt verlaufen, und andere nicht, denn dann wiren ja die nicht kreuzen-
den nicht von jedem Connectiv aus zu reizen. Um eine Bahnenkreuzung
im Sinne der Pyramidenkreuzung ber den Saugetieren handell es sich diber-
hawpt nicht, sondern nur um eine kontralaterale Beeinflussung ungekreuzter
Bahnen. Daher kommt es, daff keines dieser Systeme die gleiche Errequng
wie beim normalen Tiere empfingt.

Nach alledem stelle ich mir den Kreisgang wie folgt vor. Ich sehe
diec Bedeutung des gekreuzten Einflusses des Gehirnganglions auf die
Extremitaten in einer Koordination der Beinbewegungen beider Seiten.
Dieser ist es zuzuschreiben, dafl die Bewegungen von rechts und links
stets harmonisch zusammenpassen. Wenn das Fehlen des Gehirnein-
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flusses rechts, bei Durchschneidung des rechten Connectivs, die Be-
wegung der rechten Beine abnormal macht, so kommt auch ein Teil
des Hirneinflusses auf die linken Beine zum Wegfall, so daf} diese derart
bewegt werden, daly sie den Kreisgang zu unterstiitzen gezwungen sind,
Auller dieser durch Reizversuche nachgewiesenen Regulierung spielt
sicherlich der Unterschied in fonischer Innervation von links und rechts
noch eine grofie Rolle. Ein sich in Ruhe befindender Manegekrebs zeigt
schon eine so charakteristische Haltung speziell der operierten Seite, daf
dieser Awusgangspunlt fir das Auftreten
der Reflexe, ein fiir das Endresultat 4
mitbhestimmender Faktor sein mul.
Dieses wurde schon von Jorpax be-
obachtet. Ieh mache ferner auf die
Kinnschen Versuche (1914) aufmerk-
sam, welche dieser Autor tiber | die

reflektorische Irhaltung des Gleichge-
wichtes bei Krebsen™ anstellte. Kinx
hing cinen Krebs, nach z. B. rechts-
seitiger  Exstirpation  des  Gleichge-
wichtsorganes frei im Wasser auf und
heobachtete einige auffallende Erschei-
nungen, die man auch bei normalen
Ticren, wenn sie mit der linken Seite
nach unten schief im Wasser aufge-
hiingt  werden, beobachten kann (s.
Abb. 49). Die normale Seite fithrt Ru-
derbewegungen nach unten aus (,,Ru-

vy - iy Abb, 10, Rechts entstateter Flubkeehs
derseite ): an l{(‘l' HIJ('J‘Il‘I'(('Il Selte wer- senkrecht im Wasser aufgehiingt, Lage

den die Laufbeine ziemlich steif hoch-  [Tles St dur die  Tieertezong
gehalten. Vor allem fillt die Stellung — Seite verhiit sich als Ruderseite, die sta-
- 5 - v toeystenloge Seite als Stellungsseite (mach
der grolien Schere auf: sie wird tber A KUux. 80700
die Hohe des KKorpers emporgehalten
und fithrt nur sehr geringe Schwingungen aus, ihre Endelicder sind
dabei millig gespreizt und gerade nach vorne gewendet. Kinn nennt
diese Seite | Stellungsseite®. Auf die Stellung der grofien Antennen und
der Augen soll hier nicht niher eingegangen werden. Wichtig ist nur,
dall eine ganz bestimmte Haltung an der abnormalen und bestimmte
Bewegungen an der normalen Seite auftreten. Der Schluf}, zu dem Kiinx
gelangt, ist u. a., dafi die totale | Lagercaktion** bei Schiefhalten cines
normalen oder Horizontalhalten eines operierten Tieres durch die ISr-
regung einer Statoeyste zustande kommt (bei ersterem die unten-
licgende) . . . ,.die Lagereaktion ist also ein typischer, beiderseitig ko-
ordinierter Reflex, welcher der Statocystenerregung zugeordnet ist*,

Z. . vergl, Physiologie B, 10, 14b
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Und spiter bei Betrachtung der anderen Rezeptoren: |, Die einseitige
Erregung des Seh-, Tast- und Statocystenapparates 16st jeweils einen
nach einer Seite hin wirkenden, aber aus Bewegungen der Extremititen
heider Seiten koordinierten Lagereflex aus.*

Diese Untersuchung iiber die einseitige Wirkung verschiedener Sinnes-
organe in Bezichung auf den ,,Lagereflex®, stimmt also vollig mit meiner
Untersuchung iiber einseitige Connectivreizung in Bezichung auf die
Manegebewegung darin iiberein, dafi Bewegung und Haltung, Reflexe
und tonische Spannung, kurz jede Aktivitit unter Einfluli beider Hilften
des Zerebralganglions stehen.

Ich muly hier noch an den groflen Unterschied erinnern, welcher zwi-
schen einem einseitig und einem beiderseitig enthirnten Tier besteht,
Wiithrend das erstere, abgesehen von dem Manegegang, zu allen nor-
malen Bewegungen imstande ist und Monatelang am Leben erhalten
werden kann, ist ein beiderseitig operiertes Tier praktisch gesprochen
ein Priparat geworden, das sich nur noch wenig bewegt, sich nicht mehr
erniihrt, kurz nicht mehr lebensfithig ist. Dieses weist also ohne weiteres
daraufhin, dafl das Gehirn durch ein einziges Connectiv, wenn auch
mehr oder weniger abgeiindert, die Einheit des Organismus aufrecht er-
halten kann.

Filmaufrahmen eines Manegekrebses. ine andere Methode, um den
Manegegang cines solehen Tieres zu beobachten ist die kinematogra-
phische Filmaufnahme. Sie gibt uns zwar keinen Aufschluli {iber die
Innervation selbst, hestitigt aber die aus vorhergehenden Versuchen ge-
zogenen Schliisse itber Abnormitit der Funktion beider Seiten.

Nach rechtsseitiger Operation wurden die Tiere in ein hell belenchtetes
Grefii b mit Wasser gebracht, iiber welchem die Aufnahmen vorgenommen
wurden.

Verglichen wurden Manegekrebse, welche noch im Besitz aller FKx-
tremititen waren (Abb. 50) mit solchen, bei welchen die ,,abnormalen*
rechten Laufbeine entfernt worden waren (Abb. 51). Wiiren nur diese
ausschlieBlich durch ungehemmte Beugung fiir den Kreisgang verant-
wortlich, so mifite nach ihrer Exstirpation der Kreisgang nach links
verschwunden sein. Dem ist jedoch nicht so, man sieht vielmehr an
den Beinen der , normalen® Seite deutlich ein Streben nm ihrerseits
Linksgang zu erzielen, wobei allerdings ein weniger deutlich ausgespro-
chener Kreisgang zustande kommt, als bei einem Tiere nach rechts-
seitiger Durchschneidung des Connectivs, aber noch im Besitz von allen
Beinen.

Weiter unten sind zwei dieser Aufnahmen wiedergegeben. Da diese
Methode weiter kein neues Licht auf das Wesen des Kreisganges wirft
und lediglich die fritheren Untersuchungen bestiitigt. kann ich mich auf
die Wiedergabe dieser beiden Abbildungen beschriinken.
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Abb. 50. 5. Text (Film pE Bovren,
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Abb, 51. 8, Text. Dadurch dafi das Tier hler cine mehr schleppende, schicbende Bewegung hat,
zeloen die Seheren in die gleiche Richtung wie bei cinem Links operierten Tier. Dieges ist jedoch
nur eine Folge davon, dal} das Tier sich nicht mehr auf die Pioten, sondern auf den Karper selbst
ctiitzt. Die Scheren sehleppen nun auf dem Boden, wiihrend sie sich sonst ziemlich frei davon
hefinden, Der Mancgegang erfolgt stets entgegen der Uhrzeigerbewegung Film D BOUTER).
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Tm ersten Film ist das betreffende Exemplar noch im Besitze aller
Extremitiaten; die Manegebewegung erfolgt in der umgekehrten Rich-
tung des Uhrzeigers, die beschriebenen Kreise sind sehr klein und kom-
men durch tibermifiiges Beugen der rechten Extremititen und eine mehr
oder weniger starke dezu passende Gegenbewegung der linken Extremi-
titen zustande. s versteht sich von selbst, dali die Kreise kleiner wer-
den, je nachdem die Beugung rechts stirker und links die Gegenbewegung
chenso intensiver wird. Dieses tritt z. B. bei Reizung des ganzen Tieres
ein, z. B. durch Kueifen in das Abdomen, starkes allseitiges Licht usw.
Es kommt dann vor, dal} sich das Tier um cinen Punkt dreht.

In dem zweiten Film fehlen die rechten Extremititen. s ergibt
sich nun, daff die linken Beine das Tier mehr oder weniger stark im
Kreisgange auch hier in der umgekehrten Richtung des Uhrzeigers ziehen,
und hierdurch also der gleiche Kreisgang bewahrt bleibt,

Zusammenfassung.

I. Es wurde fiir die normalen Scheren bei Cancer paguras und fire die
isolierten Systeme bei Astacus fluviatilis nachgewiesen, dal} im Bauch-
mark eine Kreuzung von Kollateralen stattfindet.

2. Bs steht ferner fir dstecus fest, dall jedes der vier peripheren
Systeme durch Reizung eines gekreuzten Connectivs zu beeinflussen ist.

3. Vermutlich besteht fiir SchlieBeraxon 11 und Offneraxon 1T eine
Phasenditferenz zwischen der homolateralen und gekreuzten Innerva-
tion. Die gekreuzte Innervation gibt hierbei Scherenschlul3, wihrend
gleichzeitig die homolaterale Innervation Offnen verursacht.

4. Die Koordination der beiden symmetrischen Hilften bei dem
Kreisgang stimmt mit der ,,Lagereaktion® bei einseitiger Exstirpation
eines Statocysten iiberein und erklirt die Ergebnisse der Filmaufnahmen.

Zusammenfassende Schlufibetrachtungen,

Die Untersuchung der Nervenzentren bei Crustaceen eroffnete uns
cinige villig nene Gesichtspunkte. An erster Stelle ist die Differenzic-
rung des Bauchmarkes zu nennen. Die Umbkehrstelle, das ist die Stelle
des Strickleiternervensystems, von wo aus bei der gleichen Reizstirke
das umgekehrte Krgebnis als bei peripherer Reizung erzielt wird, ist
in dem S.0.g. gelegen. Die kaudal von dem S.0.g. gelegenen Ganglien
und jedenfalls das S.g. geben den gleichen Effekt wie direkte periphere
Reizung. Reizversuche am Gehirn geben keine cindeutigen Resultate,
da sicherlich Stromschleifen dabei auf die Osophagusconnective iiber-
gehens dann aber kénnen wir die Wirkungen zerebraler und S.0.g.-Rei-
zung nicht voneinander unterscheiden.

Die zentralen Reizversuche bei isolierten Systemen geben uns einen
Einblick in die Funktion der verschiedenen Neuronen. Erregung wnd
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Hemmung sind keine spezifischen Eigenschaften bestimmier Azonen. Jeder
Axon ist durch Connectivreizung zu beeintlussen, und ist imstande je
nach der Reizstarke zu hemmen oder zu erregen; beide Prozesse treten
bei Connectivreizung (also S.o.g.-Reizung) stets mit einer gegeniiber
peripheren (und S.g.-) Reizung entgegengesetzter Stromstirke auf. Einige
zentrale Krscheinungen, welche wir durch SHERrRINGTON bei Verte-
braten kennen, zeigen sich bei Crustaceen oft noch viel dentlicher und
dauernder.

Die Krebsschere nahm bislang dhnlich wie die Vagushemmung des
Herzens eine besondere Stellung ein: hier fanden die Vertreter der Auf-
fassung, daly die Hemmungserscheinungen durch spezifische Hemmungs-
nerven erklirt werden konnen, ein vortreffliches Beispiel.  Wir haben
gezeigh, dall diese Erklirung nicht mit den Tatsachen iibereinstimmt.

Wenden wir uns nun einer Vergleichung der Innervationsprozesse
bei den Krebsen mit denen der Verfebraten zu. Die bestbegriindeten

.

Theorien iiber das Verhiltnis von Erregung zu Hemmung bei Verte-
braten sind fiir eine FErklirung der Scherenmuskelhemmung nicht ver-
wendbar, Das Fehlen spezifischer Axone schliel3t die wichtige und alle
zentralen Prozesse umfassende Hypothese von SHERRINGTON aus. Auch
die Theorie von WebpENsSKY, Lucas, Avrian, Bri'ckg, Iforpes u. a. iiber
das Verhiltnis von Erregung zu Hemmung reicht fiir eine Erklarung der
zentralen Prozesse nicht aus, z. B, wiirden die grolien Zeitdifferenzen
zwischen Reiz und Hemmung, wie wir sie in Kapitel I besproche nhaben,
durch diese Theorie, die auf eine Interferenz von Impulsen begriindet
ist, nicht erklirt werden. Das Gleiche gilt fie eine "Theorie, welche als
Erklirung einen Unterschied in der Chronaxie der verschiedenen Mus-
keln, Nerven und Nerventeilen annimmt.

Durch diese grolie Zeitdifferenz geben sich Hemmung und Erregung
cher als Zustand zu erkennen; sicher nicht als momentane Leitung. Diege
Dauererscheinungen erregender und depressorischer (dimpfender) Art
haben die Crustaceen, neben der Dekrementleitung. mit den niedrigeren
Fvertebraten gemein,

Durch die Untersuchung wurde bewiesen dali die Jorpansche Akti-
vitiitstheorie auch fiir Crustacea von Bedeutung ist.  Speziell der herab-
gesetzte Aktivititszustand gibt fitr diese Theorie wichtige Anhaltspunkte:
Kokain auf das S.g. getupft erhoht den Schwellenwert fiir das dicke
System, withrend der des diinnen Systems herabgesetzt wird. Bei dem
S.o.g. ist die Wirkung genau umgekehrt.

Der erniedrigte Aktivititszustand mit gleichzeitiger peripherer Rei-
zung gibt folgenden Effekt. Beim S.g. hemmt die Herabsetzung des
Tatigkeitszustandes den peripheren Schlicfertetanus und setzt diesen
um in Scherendffnung. Bei dem S.o.g. ist die Wirkung umgekehrt hem-
mend auf einen Offnertetanus, wodurch Schliefien eintritt. Die Wirkung
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auf das S.0.g. wird von eciner langen Nachwirkung gefolgt, wenn das
N.0.g. entfernt wurde. Dieses erklirt sich aus ciner koordiniert mit der
Veréinderung im 8.0.g. verlaufenden Anderung des Aktivititszustandes
des S.g. Von einem Leitungsprozel} (Erregungs- oder Impulsleitung) im
gewdhnlichen Sinne kann hier nicht die Rede sein.

Wichtig ist noch: 1. bei diesen Anderungen des Aktivititszustandes
ist die Wirkung des S.g. entgegengesetz derjenigen des S.0.g., genan
wie bei den Reizversuchen. 2. Bei beiden Versuchsanordnungen zeigt
sich eine ,,reziproke Koordination** zwischen dem S.g. und dem S.o. .
welche diese beiden Ganglien zu Antipoden macht: sehivacher Reiz llHr|
niedriger Aktivitdtszustand des S.o.g. sind dem Effekt starher Reizung
und hohen Aktivilitszustandes des S.g. entsprechend, und umgekehrt.
Nur ist die Wirkung des erniedrigtem Aktivititszustandes (solange dic
Ganglien noch leben), viel deutlicher als diej ‘jenige schwacher Reizung.
in zweiter Unterschied ist die viel lingere Dauer der Nachwirkung
des Aktivititszustandes. Diese Unterschiede sind jedoch nur von unter-
geordneter Art,

Meine Vorstellung diber die zentrale Tnnervation der Crustacea,
schlieBt sich im Prinzip an die Jorpaxsche Theorie an, Leitungserschei-
nungen an sich, gegebenenfalls mit Variationen der IFrequenz oder Kom-
plikationen des Bahnenverlaufes geniigen nicht, um die Brregungs- und
Hemmungsprozesse bei nnseren Tieren zu erkliven. Ieh unterscheide
also mit JORDAN Erregung (,.propagaied disturbance™) und ciner gewissen
Dynamil, die wir den koordinierenden Titigkeitszustand nannten und
die unabhiingig von spezifisch wirkenden Bahnen den Endeffekt be-
stimmt.

Dal3 iihrigens die iiber quergestreifte Muskeln superponierten Gang-
lienzellen andere Funktionen besitzen als die Nervennetze der niederen
Kvertebraten ist mehr als wahrscheinlich. Dem Prinzipe an sich tut,
diese Tatsache jedoch keinen Abbruch, Die Dekreme ntleitung kann hei
beiden Tiergruppen als Erscheinung dieses koordinierenden Aktivitiits.
zustandes betrachtet werden (s, S, 184). Ist die Auffassung von einer
Dekrementleitung im Riickenmar l\ richtig, und dieses Dekrement eben-
falls als an koordinierte Faktoren gebunden anzusehen, die u. a, ohne
Anwendung spezifischer Bahnen die Frregung zu Summations- oder
Hemmungserscheinungen umformen, dann  ist  damit gezeigt, daly
die. Annahme eines echten Dekrementes im Riickenmark nichts unge-
reimtes hat.

Titighkeitszustand und cigentliche Erregung (propagated disturbance)
stehen nach obigem auch bei Crustaceen in fester Beziehung zueinander,
Bel kiinstlichen Reizungsversuchen (mit elektrischen Reize n) ist die Ge-
fahr grofl, dall beide Faktoren durch den Reiz beeinfluflt werden und
ihre Wirkungen sich im Endergebnisse iiberdecken. Durch unsere spezi-
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fische Methodik waren wir jedoch imstande, die Wirkung des Tatigkeits-
zustandes heraus zuanalysieren. Der experimentell erzeugte niedere
Tiitigkeitszustand des 8.g. macht einen jeden peripheren Reiz, auch den
stitrksten zu einem Offnungsreiz und wirkt hemmend (diémpfend) auf
den SchlieRmuskel. Umgekehrt wirkt erhéhter Titigkeitszustand. Beim
S.0.g. erhalten wir den entgegengesetzten Effekt.

Unsere Resultate am Zerebralganglion sind noch als vorliufig zu be-
trachten : Erniedrigung des Aktivititszustandes bedingt rhythmische Be-
wegungen, rhythmische Schliefer- und Offnerkontraktionen. Eine ein-
seitige Wirkung anf die Reizschwelle einzelner Systeme war nicht fest-
zustellen, Es will uns scheinen, als ob wir beim Zerebralganglion auf ein
visllig neues Problem kommen, welches in dieser Untersuchung noch nicht
beachtet worden ist. S.g. und S.0.g. regulieren zusammen den Zustand
und die Reaktion der einzelnen Systeme. Allein wir haben villig un-
besprochen gelassen, was bei normaler rhythmischer Lokomotion ge-
schieht. Man koénnte eine solche wie folgt erkliren: Die Gesamtheit der
besprochenen Zentra gibt rthythmisch, abwechselnd starke und schwache
Impulse an die Peripherie ab. Vermutlich ist das S.0.g. hierzu imstande,
denn bei Abwesenheit des Zerebralganglions ist die Lokomotion zwar
duBerst geschiidigt, aber Reihen rhythmischer Bewegungen sind recht
wohl méglich, Vor allem gilt das fiir die Pleopodien. Die von uns ver-
wandte Untersuchungsmethode ist zur Aufklirung der Irage nach dem
Wesen der rhythmischen Impulsabgabe ungeeignet: Wenn wir reizen,
o miissen wir in bestimmten Stromstirken reizen, wodurch wir die Mog-
lichkeit jener Abwechslung zwischen Schwach und Stark ausschliellen.

s hat nun den Ansehein, als ob das Zerebralganglion anf den ,,Appa-
rat* der rhythmischen ITmpulsabgabe wirkt. Bei hoheren Tieren kennt
man derartice Zentren in vielen Fillen. So findet v. UpxkOLL ' bei den
Zephalopoden, dal} z. B. die Atembewegungen einzeln lokalisiert sind.,
Im Ganglion viscerale findet man ein Zentrum fiir die Inspiration, ein
anderes fiir die Exspiration. Dagegen fand der genannte Autor ein
Zentrum im Ganglion centrale Nr. 3, welches die beiden Phasen zu-
sammen beherrseht, sie hervorrufen und sie an verschiedene Zwecke an-
passen kann: z. B, an Atmung verschiedener Intensitiit, oder an Flucht-
bewegungen. ,,Verschiedene Zentra benutzen also nicht nur das gleiche
Organ, sondern auch die gleichen Bewegungen des einzelnen Organs,
nur in verschiedener Zusammenstellung mit den Bewegungen seiner
Nachbaren, um ihre speziellen Leistungen durchzusetzen® (v. UBXKULL).

Ahnliche Tatsachen sind auch fiir die hoheren Zentren der Wirbel-
tiere bis hinauf zu den motorischen Rindenzentren der Siugetiere be-
kannt genug. In allen diesen Fillen kann man zwar von soleh einem

1 Zeitschr. 1. Biologie Bd. 31, 1895.
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Zentrum aus Bewegungen der Peripherie durch Reizung erzeugen, allein
die Art der Regulierung ist durch Reizversuche sehr schwierig zu analy-
sieren. Denn niemals wirkt solch ein héheres Zentrum spezifisch auf
einzelne untergeordnete Systeme. Kombinierte Versuche mit zerebraler
Reizung, und gleichzeitiger Reizung peripherer Elemente, z. B. um die
Schwelle zu bestimmen, haben daher wenig Aussicht, da der Rhythmus
mit dauernd schwankenden, alternierenden Zustandsinderungen aller
vier Systeme einhergehen muB. Wenn also in friiheren Versuchen Jog.
DANs sich keine Schwellunterschiede nach einseitiger Zerchralexstirpa-
tion ergeben haben, so wiirde das nach dieser Auffassung keineswegs
der schon von Berme aufgestellten Hypothese widersprechen, daB das
Zerebralganglion ein Hemmungszentrum ist. Nur wiire es nach unseren
wenigen Versuchen ein Hemmungszentrum fiir die doppelphasigen
Rhythmen. Die Pleopodien eines enthirnten Astacus sind, wie schon
Brrig sagt in dauernder Bewegung, auch die anderen Beine sind oft
unruhig, wenn auch ihres allgemeinen Zustandes wegen von einer regel-
mibligen Lokomotion kaum die Rede sein kann (wie schon angedeutet
wurde).  Bei Halblihmung des Zerebralganglions wird dessen Hem-
mungswirkung vermindert, ohne daB die Bewegungen der Mugkeln ge-
schidigt werden. Unsere Versuche zeigen nun mit einiger Wahrschein-
lichkeit, daBl auch in den Scherenmuskeln nach Halblihmung des
Zerébralganglions rhythmische Bewegungen auftreten. Spitere Unter-
suchungen werden zeigen miissen, ob unsere Auffassung richtig war,

Das Verhiltnis der Reizversuche am S.o.g9. zu den Resultaten der Ko-
kaim- und Kochsalzversuche.

Wenn ich das S.o.g. reize, so muBl das offenbar zweierlei zur Folge
haben. Einmal erzeuge ich einen Impuls, der sich als solcher fortpflanzt
und die Peripherie erreicht. Daf3 dieser Tm puls den umgekehrten Effekt,
hat als periphere Impulse (im Gegensatze zu Impulsen, die wir bei den
Ganglien einer Schnecke erzeugen), bedarf, wie wir ausfithrten (8. 156),
einer besonderen Erklirung. Keinesfalls konnen wir diese Umkehr aus-
schlieBlich aus den Eigenschaften von Impulsen erkliren, da vor allen
Dingen nicht zu verstehen wiire, daB3 bei Reizung der Schlundkonnektive
auch durch die Hemmungsnerven Erregung und durch die Erregungs-
nerven Hemmung erzeugt werden kann, Neben dem als einheitlich ge-
dachten Impuls, dessen spezifische Wirkung von seiner Stiirke und der
Schwelle von Erregungs- und Hemmungsnerven abhiingt, nehmen wir
auch hier eine Beeinflussung des Tiit igkeitszustandes des Ganglions durch
die Reizung an. Dies diirfen wir um so cher tun, als der durch Kokain
und Kochsalz veriinderte Tatigkeitszustand des S.0.g. denselben prinzi-
piellen Einflu} auf den BErfolg einer pertpheren Reizung hat, wie die
Reizung des S.0.g. auf den Erfolg des durch sie erzeugten Impulses. Dann
nimmt das Problem die folgende Form an: 1. Ks muB eine Wirkung des
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S.0.g. (bis zum fiinften (Ganglion) auf das S.g. bestehen, dergestallt, dal}
starker Tatigkeitszustand in jenem den Titigkeitszustand in diesem
dampft (reziproke Koordination)* (s. 3. 219).

2. Das zweite Problem, welches wir gleichfalls durch seine hypo-
thetische Liosung umschreiben wollen, ist das Folgénde. Schwache Rei-
zung hat fiir den Titigkeitszustand des S.o.g. den néimlichen Effekt,
als Halblihmung durch Kokain. Das ist an und fiir sich schwer ver-
stiindlich, da man annehmen mubBte, daB jede Reizung den Titigkeits-
zustand nur zu erhéhen imstande ist.

AuBerdem aber ist die Wirkung des S.0.g. (unter Einflull des Ganglion
cerebrale) in der Ruhe schon derart, dafi die Wirkung des S.g. gehemmt
wird. Das 1iBt auf dauernd hoheren Titigkeitszustand des S.o.g.
schlieBen, der durch unseren Reiz wohl kaum erniedrigt werden diirfte.
Es muB also die Wechselwirkung zwischen beiden Ganglien unter dem
Einflusse des Reizes des S.o.g. wesentlich komplizierter sein als wir an-
nahmen: der Impuls muB auch im S.g. den Tiatigkeitszustand verindern
und zwar so, daB schwache Reize das Gleichgewicht zwischen beiden
Ganglien zugunsten des S.g., starke Reize zugunsten des S.0.g. ver-
schieben. In einer folgenden Arbeit hoffe ich auf diese Frage zuriick-
zukommen und zu versuchen, die skizzierte Hypothese einer experimen-
tellen Kritik zu unterziehen.

Fiir die Erscheinungen der Kreishewegungen und die Koordination
von links und rechts verweise ich auf das 4. Kapitel.

Anhang.

Einige Angaben in der Literatur iiber das Vorkommen von koordinicren-
dem Altivitdtszustand bei Wirbeltieren.

Von vergleichend physiologischer Seite wurde schon seit dem Anfang
des Jahrhunderts auf die quantitativen Koordinationen als Hauptfunk-
tionen der héheren Zentren bei Wirbellosen hingewiesen (v. UeEXKULL,
Jorpax). Damals fanden diese Ergebnisse bei den medizinischen Phy-
siologen keine Beachtung. Heute begegnet man in der irztlich-physio-
logischen Literatur hiufig Angaben, denen zufolge auch in den hiochsten
Zentren der Wirbeltiere, aber auch im sympathischen System quanti-
tative Koordinationen eine Rolle spielen. Pawrows Theorie von den
bedingten Reflexen macht von der Annahme dieser Koordination im
direkten und reziproken Sinne ausgiebigen Gebrauch (s. 8. 198). Ferner
nennen wir die Arbeiten von SCHALTENBRAND iitber die ,,Motorik™.

A.W. Brarvceker und H. Kirmmern verdffentlichten (1927) Versuche,

1 Beiden Schnecken konnte einesolche bislang nicht gefunden werden. Halb-
lahmung steigert hier bei beiden Gangliensystemen die hemmende (dampfende)
Wirkung, Eine ,,Umkehr, wie bei den Krebsen kommt nicht vor.,
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in denen sie beim Hund auch das Fehlen einer spezifischen Vaguswirkung
auf die Bronchien zeigten. Um sicher zu gehen, daB sie nur Vagus- und
keine Sympathikusfasern reizten, isolierten sie »reine Vagusfasern, in-
dem sie den Schidel am Hinterhauptsbein &ffneten. Sie fanden: ,,Die
reine Vaguswirkung an den Bronchien iuBert sich in der Regel in einer
Verengerung, bisweilen aber auch in einer Erweiterung, oder in einer
aus Verengerung und Erweiterung in wechselnder Weise zusammenge-
setzten Wirkung.*

Wo liegt nun der Ursprung dieser Irscheinung? BrA®UCKER und
KuMMEL meinen, daf die Ganglien in der Bronchialwand »»als spezifische
Apparate zu betrachten sind, die aktiv in den Ablauf der Erregung ein-
greifen kénnen*. Dieses aktive Eingreifen besteht darin, daB |, bei guter
Reaktionsfihigkeit sie die einstromende Erregung als kriftige Tonus-
steigerung fortleiten und nur selten als Tonussenkung; bei geringer Reak-
tionsfihigkeit hat der gleiche Reiz nur eine schwache bronchomotorische
Wirkung zur Folge, die meist in wechselnder Weise aus Tonussteigerung
und -senkung zusammengesetzt ist. Gebraucht man fiir ,,Reaktions-
fihigkeit** das Wort ,,.-\l(tivitiitsmsta-n(l“, so hat man die gleiche Be-
trachtungsweise fiir die Vaguswirkung auf die Bronchien wie oben be-
schrieben. Mit Recht verweisen diese Autoren denn auch auf die Unter-
suchungen von v. UBXKULL, inshesondere auf die l)if[vrvnzinrung be-
sonderer Zentralstellen in den peripheren Nervennetzen.

M. Laricque fand, daB periphere Nerven nach Trennung vom
Riickenmark erhihte Reizbarkeit haben, SETSCHENOFF bringt Kochsalz
auf die Lobi optici des groBhirnlosen Frosches: die Reflexerregbarkeit
wird vermindert. Nach ToNKISoH (Russk. fiziol. Z. Bd. 10, 85, 1027 zit.
nach E. T, Brtcke) spielt bei dieser Hemmung der Sympathikus eine
groBle Rolle. Nach Jorpay (Allg. vergl. Physiol. Berlin 1929) sind dje
Funktionen des Zl‘-“tl'=llnvrvona;.‘.»:tunm bei Wirbellosen in vieler Hinsicht
vergleichbar denjenigen deg sympathisch-parasympathischen Systems
der Wirbeltiere. AcHiLs (Arch. ges. Physiol. Bd, 219, 411, 1928) hat
die Bezichung zwischen dem Sympathikus und dem zerebrospinalen Sy-
stem der Wirbelticre bei dipgen Hemmungserscheinungen untersucht.
Der N. ischiadicus eines Frosches in Verbindung mit dem Riickenmarke,
zeigt erniedrigte Reizbarkeit nach Durchschneidung der Rami communi-
cantes. Der Sympathikus erhéht daher dauernd die Reizbarkeit, withrend
das Mittelhirn, zumal bei hoherem Aktivititszustande (Kochsalz, Erre-
gung der Augen durch Licht), sie hemmt. Nach Durchschneidung des
Sympathikus nimmt die Erregbarkeit nach Erniedrigung des Aktivitiits-
zustandes (Blendung) viel weniger zu, als unter Binflull des Sympathikus.
Hieraus wird der Schlul} gezogen, dafi das Mittelhirn die erregbarkeits-
erhohende Wirkung des Sympathikus hemmt, (diampft; reziproke Koordi-
nation unserer Nomenklatur), Eine \'vrgluiuhung ihrer Resultate mit
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den #lteren Ergebnissen der vergleichenden Physiologie wird durch die
Wirbeltierphysiologen in der Regel leider nicht versucht. Wir méchten
glauben, daBl eine solche Vergleichung viel zur Klirung dieser wichtigen
Frage beitragen wird.

Wir sind uns bewuBlt, dall der Begriff , Titigkeitszustand keine
wirkliche Erklirung far die beschriebenen Erscheinungen ist. Was wir
durch diesen Begriff gewinnen, ist zweierlei: 1. die scharfe Unterscheidung
zwischen Impuls und Titigkeitszustand, wodurch zahlreiche scheinbare
Widerspriiche aufgehoben werden; 2. eine zusammenfassende Beschrei-
bung aller jener Erscheinungen, die dem Alles- oder Nichts-Gesetze
widersprechen, von der Nervenleitung bei vielen Wirbellosen bis zu den
zentralen Hemmungen, welche fiir die chemischen Vorginge im Nerven
keine neune Erklarung notwendig macht.
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STELLINGEN.

De dualiteit: Activiteitstoestand en voortschrijdende even-
wichtsverstoring (impuls) voor centrale zenuwprocessen,
geldt in principe ook voor Crustacea.

De ,.zwevende prikkelingsmethode' bewijst niet het be-
staan van ,schijnbare’” remming in het ruggemerg.

Het is gewenscht, dat de proeven van K. Lucas, over de
aanwezigheid van een dubbel neuro-musculair systeem in
de adductor van de kreeftenschaar, met vollediger isolatie
herhaald worden.

Terugvloeiing van darminhoud kan niet als keslissende
factor voor de regeling van het zuurgehalte in de maag
worden opgevat.

Ook indien bewezen kan worden, dat de werking van de
zwaartekracht op de coleoptile, gepaard gaat met vermin-
dering van protoplasmaviscositeit, is er geen reden, dit
verschijnsel als effect van geotropische prikkeling te be-
schouwen.

Molluscen staan in nauwere vormverwantschap met
Plathelminthen.

Detorsie bij Gastropoden bestaat niet.



8. In bloed komt de uitwisseling van het chemisch gebonden
CO, uitsluitend door middel van ,,Carbhaemoglobine’ tot
stand; het bicarbonaat (HCO,) en het koolzuur (H,CO,)
spelen dezelfde ondergeschikte rol voor de ademhaling

als de chloorionen.

Henriques, O.M.: Die Bindungsweise des CO:z im Blute. Biochem.
Zeitsch. Bd. 200, 1925.

9. Biologisch onderricht heeft alleen dan paedagogische
waarde, wanneer gestreefd wordt naar het geven van in-
zicht in samenhangen,
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